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Nach 20 Jahren intensiver Arbeit fiber hirnelektrische Ph~nomene 
wissen wir his heute noeh nichts fiber die T/~tigkeit einzelner Nerven- 
ze]len in der GroBhirnrinde. Seit BE~G~S Endeckung des Elektren- 
eephalogramms 1929 waren alle bisherigen Untersuehungen auf die 
Analyse der langsamen t~hythmen grSBerer Nervenzellkomplexe ge- 
richtet, so dab heute nut eine Makrophysiologie der Hirnrinde besteht. 
Lediglieh im Rfickenmark 17, 21, in der Retina 13, 14, ira Kleinhirn 9 und 
in subcorticalen Strukturen 1, 2, is, ist es bisher gelungen, Ableitungen 
yon einzelnen Neuronen zu erhalten. Auch vom Ammonshorn sind 
Mikroableitungen sehon frfih versucht worden 22. Dagegen gibt es noeh 
keine Untersuchung fiber die Ts einzelner Nervenzellen in der 
isocorticalen Hirnrinde. 

Ffir die Deutung der langsamen Hirnrindenrhythmen des EEG ist es 
yon entseheidender Wichtigkeit zu wissen, wie sieh die einzelnen corti- 
calen Neurone in dem gesamten Erregungskomplex verhalten. Darum 
haben wit 1951 mit Mikroelektrodenableitungen yore Cortex begonnen. 
Es zeigte sich bald, dal~ die Beziehungen der Einze]zellentladungen zu den 
langsamen Rhythmen sehr kompliziert sind. Zur exakteren Analyse war 
es daher wfinschenswert, sich zun~chst auf eine Hirnregion zu be- 
schranken, an der die Erregungen durch klar definierte afferente Reize 
zu steuern sind. ttierffir erwies sich die optische Region am geeignetsten, 
bei der auch schon eine Reihe guter Vorarbeiten fiber die Makrorhythmen 
und ihre Beziehungen zu Liehtreizen bestehen 4, 5, 6, 10, 11, ~9, 20. Naeh 
einer ersten kurzen Mitteflung s berichten wir fiber Ableitungen yon ein- 
zelnen Neuronen der Sehrinde nach Liehtreizen und bespreehen kurz die 
Beziehungen zu den langsamen Potentialsehwankungen, die mit Makro- 
elektroden registriert werden. Unsere Darstellung beschrankt sich zu- 
n~ehst auf die dutch Licht alctivierten Neurone, die wir B-Typus  nennen. 
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Methodik. 
Alle Versuche wurden an Katzen vorgenommen, die in kurzer Athernarkose 

dureh Querschnitt der unteren Medulla oblongata dekapitiert und kiinstlieh be- 
atmet wurden (BREI~E~S enc~phale isolg~). Dialnarkotisierte Katzen ergaben 
weniger klare Resultate. Insgesamt wurden 34 Katzen ffir Ableitungen aus ver- 
schiedenen Rindenregionen verwendet. Bei 7 Versuchstieren konnten gute Re- 
gistrierungen klar isolierter einzelner Nervenzellen der optisehen Region erhalten 
werden. In  jedem dieser Versuche wurde das Verhalten mehrerer Neurone im 
optischen Cortex untersueht. 

Alle Ableitungen wurden yon der prim~iren Schrinde (Area striata, BROD- 
.~IAN~S area 17) vorgenommen. Die Mikroelektroden wurden mit  Mikromanipula- 
toren in die obersten Rindenschiehten 0,5---2 mm tief yon der Pin aus eingeffihrt. 
Zur Vermeidung yon mechanischen Puls- und Atemartefakten verwendeten wit 
eine halbstarre Methodik mit Pinzettenffihrung. Sobald aktive Neurone entweder 
spontan oder naeh Be]ichtung im Lautsprecher hSrbar oder am Kathodenstrah] 
sichtbar waren, wurden kurze oder ]angdauernde Be]iehtungen in versehiedener 
Abfolge eingeschaltet und die Entladungen optiseh registriert. 

Zur Ableitung dienten verschiedene Typen yon Mikroelektroden: Stahlnadeln, 
feine DrShte (12---25 ~ Durchmesser) und G]ascapillaren. Die besten Resultate er- 
gaben Drahtelektroden und Capillaren mit Silberlotffillung und den von SVAnTI- 
CHIN 2 angegebenen Rhodium-Platinspitzen. Die Mikroelektrodenherstellung ist sehr 
miihsam. Man braueht meist einen Arbeitstag, bis man ein oder zwei gute Capil]ar- 
elektroden gemacht hat. Bei den Capillarelektroden ist es wiehtig, dal~ das Silberlot 
nicht fiber die Glaswand hinausreieht, sondern etwas freien Capillarraum fibrig 
l~$t. In  dieses 20--50/~ lange freie Capillarende wird die Rhodiumverbindung 
elektrolytiseh eingeffillt, auf der dann eine kleine Halbkugel yon Platinsehwamm 
ebenfalls elektro]ytiseh aufgesetzt wird. Durch diese Behandlung vermindert sieh 
der Ubergangswiderstand der Mikroelektroden erheblieh, bei 25 #-Dr~hten z. B. 
vou 4 M/2 auf 100--200 Kf2. Mit dieser Art Elektroden erh~lt man die besten 
Ableitungen yon einzelnen Cortexneuronen (vgl. Abb. 1 ~  und 7). 

Die Mikroelektroden wurden zunaehst yon kleinen Pinzetten gehalten und dureh 
einen Zeiss'schen Mikromanipulator, der zusammen mit dem Kopf des Versuchs- 
tieres lest auf der Unterlage befestigt war, in die freigelegte Hirnrinde eingeffihrt. 
Meistens wurde vorher ein kleiner Einsehnitt der Pia gemacht. Sobald einze]ne 
Entladungen yon Nervenzellen zu sehen waren, wurde die Mikropinzette gel6st, 
um St6rungen dutch Hirnpulsation auszusehalten. Die flexiblen feinen Dr~hte wurden 
dann nieht mehr dureh Pulsation gest5rt und blieben an der gewfinsehten Stelle. 
Die starren Capillarelektroden waren durch Hirnpulsation leichter stSrbar, konnten 
aber aueh meistens nach LSsen der Mikropinzette ohne zusi~tzliche Halterung im 
Gehirn belassen werden, wenn sie schr~g dureh die Pin eingefiihrt wurden. Die 
Ableitungen erfolgten ,,unipolar" yon der Mikroelektrode gegen eine Bezugs- 
elektrode am Knoehen. Zur Kontrolle der Makrorhythmen wurde eine Wollfaden- 
ableitung an der Einstichstelle der Hirnoberfl~che oder eine Parallelschaltung der 
Mikroableitung mit l~ngerer Zeitkonstante benutzt. 

Als Versffirkereinrichtungen dienten 2 vierstufige Verst~rker mit  umsehaltbarer 
Zeitkonstante, imperativer Eingangsstufe in Kathodenfolgeschaltung naeh TS~- 
~IES und 2 Xachleuchte-Kathodenstrahloszillographen mit Zeilensehreibung 24. 
Die Zeitkonstante wurde ffir die Mikroableitung sehr kurz (3 msee), ffir die Makro- 
ableitung langer (0,3 sec) eingestellt. Durch 2Lautsprecher wurden die Entladun- 
gen akustiseh kontrolliert. Die Lich~reize wurden zwischen beiden Ableitungen 
dureh Spiegelsysteme auf dem fortlaufenden Filmstreifen, der die Ablenkung der 
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Kathodenr6hre fotografierte, aufgezeichnet (siehe Abb. 1--4). Fiir mehrfache 
Registrierungen wurde ein 6 faeher CW-Versti~rker Init Schleifenoszillographen be- 
nutzt. 

Als Lichtreize wurden gegeben: 1.15ngere Belichtungen yon 700 Lux St~rke und 
!/~ bis mehrere Sekunden Dauer; 2. kurzdauernde Lichtblitze unter 1 msee Dauer 
und 14000 Lux St~irke. Belichtet wurden beide oder nur d~s kontralater~le Auge. 
Alle beschriebenen Untersuchungen wurden bei ann~ihernd weiBem Lieht der 
genannten hohen Intensit~t vorgenommen, um die retinale Latenzzeit so kurz wie 
mSglich zu halten. Die Augen waren nieht immer vollst~ndig dunkel adaptiert, 
da w~hrend des Versuehs mehrfach wieder Licht gemaeht wurde. 

Ergebnisse. 
Bei Mikroelektrodenableitungen vonder optischen Hirurinde findet man Einzel- 

entladungen yon verschiedener Gr6[3e: 1. relativ grofie, kurze Spitzenpotentiale yon 
20--100/~V und etwa ] msee Dauer, die ohne optisehen Reiz in unregelm~Bigem 
Rhythmus Ruheentladungen yon 10--40 pro Sekunde zeigen; 2. kleine, schwer 
zu isolierende Spitzenpotentiale, deren Frequenz und Dauer nicht genau bestimmbar 
sind. Die Dauer liegt wahrscheinlieh aueh um 1 msec, die Frequenz seheint oft 
h6her als 40 zu betragen, besonders wenn diese Elemente bei Verdunkelunff als 
off-Effekt ein im Lautsprecher sehr eharakteristisehes Entladungsgeriiusch zeigem 

Die vorliegende Arbeit beschi~ftigt sieh fast allein mit den ,,groBen" Ent- 
ladungen, die klar als Einzelelemente zu isolieren sind. Die Eigensehaften der 
,,kleinen" Spitzenpotentiale, die nach Lichtreizen den unten besehriebenen Typus 
D mit Entladung bei Verdunkelung zeigen (~hnlieh den reinen off-Elementen der 
Retina), mfii~ten noch mit anderer Teehnik genauer untersucht werden. 

Als Einzelentladungen yon Neuronen werden so]che Spitzenpotentiale bewertet, 
die sfch gut und mit konstanter Amplitude aus der Grundlinie her~usheben, die nur 
bei bestimmten Stellungen des Mikromanipulators auftretell und im Gegens~tz zu 
Artefakten bei kleinen Manipulatorversehiebungen an Amplitude geringer werdea 
oder versehwinden. Die einzelnen Spitzenpotentiale der ersten Gruppe, die sieh 
gut ~us der Grundlinie herausheben, so dal3 sie auch auf einer Ableitung mit 
langsamer Zei~konstante zu erkennen sind (Abb. 1 unten), h~ben eine GrSL~e 
yon etwa. 30--100 #V. Sie sind vorwiegend naeh elelctronegativ geriehtet und leieht 
triphasisch diformiert. In den Mikroableitungen mit kurzer Zeitkonstante sieht 
man eine deutliche positive biphasisehe Spitze, die in der Ableitung mit langer 
Zeitkonstante kleiner ist oder fehlt. Start dessert folgen negative oder positive 
Naehschwankungen, iihnlich den Naehpotentialen, yon mehreren msee Dauer. 
Wiihrend die Dauer des Spitzenpotentials kaum je fiber 1,2 msec reicht, kann das 
,Nachpotential" wesentlieh liinger sein. Form und Dauer der ,,Naehpotentiale" 
sind nieht sicher zu bestimmen, d~ sie bei unseren Ableitungen aus dem Volum- 
]eiter der Hirnrinde ver~ndert, durch die kurze Zeitkonstante deformiert.und bei 
]anger Zeitkonstante dutch langsame Rhythmen maskiert werden. Diese ]~uheent- 
]adungen der Neurone kSnnen fiber 20 Minuten, selten bis zu Stunden beobachtet 
werden. 

Nur  solche Neuronen t l adungen  wurden  als physio]ogische Aktivit~it 

gez~hlt, die l~nger als einige Minuten  in der gleichen F o r m  abgele i te t  

wurden,  vorwiegend  nega t iv  ger ichte t  waren  und  die ohne ~uBeren l~eiz 

keine h5her  f r equen ten  Abliiufe als 100 pro sec und  spontan  keine grup- 

piert0en Mehr fachen t l adungen  in sehr kurzen  AbstEnden zeigten,  wie sie 

ffir die Ver]e tznngspotent ia le  charakter is t i sch  sind. 
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Einzelentladungen und langsame Hirnrhythmen. 
Bei gleichzeitiger Registrierung der langsamen Potentialschwan- 

kungen mit langer Zeitkonstante kSnnen bei manchen der einzelnen 
Neuronenentladungen Beziehungen zu den tangsamen Wellen daxgestellt 
werden, andere seheinen ganz unabhgngig yon den langsamen Wellen 
zu arbeiten. Man kann im wesentliehen drei Arten unterscheiden: 

1. Elemente, die unabhiingig yon den langsamen Spontanrhythmen ent- 
laden und in jeder Phase dieser Rhythmen ihre Spitzenpotentiale er- 
kennen lassen. Diese sind am h~ufigsten. 

2. Elemente, deren Entladungen wenigstens statistisch mit den lang- 
samen Schwankungen der spontanen Hirnpotentiale verbunden sind. Diese 
zeigen entweder Entladungsserien der einzelnen Neurone beim Anstieg 
der nach negativ gerichteten Wellenphase oder Einzelentladungen auf dem 
negativem Gipfe] der Wellen. :Den GiT/eltypus sieht man mehr bei 
raschen Frequenzen der Makrowellen yon 12--50 pro Sekunde, den 
Anstiegstypus mehr bei niederen Frequenzen unter 10 pro Sekunde. 

3. Schnelle Entladungsgruppen in sehr kurzen Abst4inden yon 2 bis 
5 msee (eintsprechend einer hohen Frequenz yon 200--500 pro Sekunde). 
An der normalen optischen Hirnrinde finder sich dieser 3. Typus nut 
nach Lichtreizen im Beginn de r Primgrentladung mit ihrer oberflgchlich.posi- 
tiven Schwanlcung (vgl. Abb. 1 und 2a). Unter abnormen Bedingungen 
kSnnen solche schnetlen Enttadungsfolgen yon l~ngerer Dauer spontan 
Ms Krampf oder naeh Verlet, zungen auftreten (Abb. 7 a~--c). 

Die einzelnen Neurone zeigen meistens auch ohne Lichtreize eine 
Ruheentladung. In unregelm~i~igen Perioden finden sich l~ngere Ent- 
ladungspausen. Bei Ableitungen mit grSberen Mikroelektroden, die 
mehrere Elemente erfassen, sieht man, dal3 in diesen Pausen andere 
Elemente aktiv werden kSnnen, l~egelm~l~ige Bilder einer AblSsnng der 
T~tigkeit einzelner Neurone sind aber selten. Manche Elemente entladen 
nur bei Lichteinwirkung auf das Auge und sind im Dunkel inaktiv oder 
nur sehr selten t~tig. 

Die Wirkung yon Lichtreizen. 
Nach Liehtreizen reagieren die einzelnen Neurone im optischen Cortex 

in verschiedener Weise. ~ Reaktionstypen der Neurone A~ B, C und D 
werden unterschieden: 

A. Fehlende Lichtrealstion spontan t~ttiger Nervenzellen. Diese A-Neu- 
rone zeigen meistens langsame, regelmi~flige Ruheentladungen, die nach 
Verdunkelung oft zeitlich im a-Rhythmus gruppiert sind (Abb. 5a), 

B. Licht-Alctivierung mit einer Gruppe yon 3--6 frequenten Primi~r- 
entladungen and anschlieI~ender weehselnder Beschleunigung der Ruhe- 
entladungen (~i.hnlieh den on-Elementen der Retina). Naeh Ausschalten 
des Lichtreizes zeigen die B-Neurone, deren Verhalten im fo]genden 
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genauer beschrieben wird, eine typische kurze Hemmungsphase mit Nach- 
aktivierung (vgl. Abb. 2, 4, 5 b). Der Ent ladungsrhythmus der B-Neurone 
ist sehr unregelmg[3ig. 

C. Kurze Hemmung nach starken Lichtblitzen bei geringer oder feh- 
lender Reaktion auf 1/ingere Belichtung oder Verdunkelung (Abb. 6 c). 

D. Dunkel-Aktivierung uach Ausschalten des Lichtes und verminderte 
T/~tigkeit nach Belichtung (/ihnlich den off-Elementen der Retina). 
Diese D-Neurone zeigen die obengenannten sehr kleinen Entladungen. 
Sie sind deshalb noch nicht klar isoliert und genauer untersucht. 

Die Ent]adungsfolge ist bei den gro6en B-Neuronen, die auf  Lieht- 
reize aktiviert  werden, meistens sehr unregelm/il~ig, oft sehr sehnell 
(20--60 pro sec Ruheentladung), die Frequenz sehr variabel (nach Licht- 
reiz bis 300 pro see in der Prim~irentladung, siehe Abb. 5 u. 6.). 

Die A-Neurone, die dutch Licht nicht beeinfluf~t werden, zeigen da- 
gegen regelmgfligere Entladungen iihnlich dem a-Rhythmu8 mit lang- 
samerer und konstanterer  Frequenz yon 8--15 pro sec. 

I m  folgenden wird vor allem das Verhalten des Typus B beschrieben, 
der den on-Elementen in der Ret ina /ihnelt. Einze]ne Befunde beim 
Typus A und C werden kurz erw/ihnt. 

~ , , , , , ~ J .  m J  . . . .  I _ _  _ 1  . . . . .  I _ . I I _  I . . . . .  J _  1 

100n~sec 
t r 

Abb. 1. J~inzelne 57euronentladungen mit langsamen Rhythmen im optischen Uo~'tex nach Zichtreiz 
(Markierung zwischen beiden Kurven).  ~-~Veuron. Obere Kurve  mi t  kurzer Zeitkonstan~e zur 
Darstellung der Einzelentladungen, untere Kurve  mi t  langer Zeitkonstante fiir die ]angsaInen 

Wellen yon derselben ~[ikroelektrode unipolar gegen Knochen aufgenoInmen. 

20 msec nach dem IJichtreiz erscheint die erste rasche ~ntladungsg~'up~e yon 4 Spitzenpotentialen mit 
der elektropositiven Phase der Prim~trentladung. W~hrend der Belichtung folgen in unregelm~13igen 
]~[ngeren Absti~nden yon 10--50 msec wiederholte ]~ntladungen desselben /#eurons ohne sichere 
Beziehungen zu den langsamen ~hythmen.  Zeit: 50 pro Sekunde. (Katze ~ ,  enc6phale isol~.) 

1. LSnger dauernde Bdichtung. 

Bei Ein- und Ausschalten eines l~nger dauernden Lichtreizes yon 
700 Lux auf beide oder das kontralaterale Auge sieht man charakte- 
ristische Entladungen yon Neuronen des B-Typus, die best immte Be- 
ziehungen zu den aus Makroableitungen schon lange bekannten on- und 
off-Effekten der langsamen Potentiale zeigen. 

Belichtungse//elcte der B-Neurone: on-E/]elct und Dauerentladung. Nach 
einer Latenz yon 18--22, durchschnittlich 20 msec entstehen rasch 
wiederholte Entladungen einzdner Neurone in Icurzen Abstignden von 
2--6 msee (Abb. 1). Zun~chs~ erscheint eine Gruppe yon 2- -5  dieser 
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sehnellen Spitzenpotentiale, die durch ihre genau gleiehe Gr6ge und 
Form ]eieht als Entladungen desselben Neurons erkennbar sind. 10 bis 
25 msec naeh der ersten Eatladung kommt es zu einer Verlangsamung 
und oft zu einer kurzen Pause, naeh der eine erneute Aktivieruag 
auftri t t  (vgl. Abb. 2a, 3a und 5b mit statistischer Auswertung). Wean 
das betreffende Element vor der Belichtung bereits ti~tig war, so finden 
sich in der ersten halben Se]~unde nach Einschalten der Belichtung Fre- 
quenzsteigerungen etwa vom Doppelten der Ruhe/requenz. Die Entla- 
dungen sind auch bei gleichm~Bigem Liehtreiz nicht gleichm~gig 
uad kontinuierlich, sondern wechseln mit kleinen periodischen Sehwan- 
kungea der Aktivierung und Hemmung, die manchmal wie in Abb. 4a 
mit den langsamen Schwankungen parallel gehen, meistens aber keine 

~t 

_'2- ~ 7oo~v 

b c 

/OOmsec 

Abb. 2. Liehtak.tivierung einzelne~" Neuronentladungen des optisehen Cortex." B-Typus (on-Element) 
bei Dauerbetiehtung (a), Hemmung und Nachaktivierung nach Veydunkelung (b), frequente PrimS.l'- 

entladung und 2~achentladung nach Lichtblitz (e). 
a) on-E//ekt und Daueraktivierung: Nach einer Ruhet.i~tigkeit im Dunkeln Wird alas 3rein'on 20 msec 
nach Beginn der starken Dauerbelichtung (700 lux) zu 4 schnellen Entladungen im Abstand vol~ 
2 -  3 msec angeregt. Dann wird die Entladungsfrequenz langsamer und unregelm~gig mi t  eine~: 

deutlich postexeitatorischen t t emmung naeh der ersten Entladungsgruppe. 
b) o//-EI/ekt: :Naeh Ausschalten des Lichtreizes deutliche Hemmungsphase yon 80 msec Dauer 

und Nachentladung von 100 msec Dauer. 
c) Nach Lichtblitz (14000 Lux, erkennbar dutch eIektrisches Artefakt) kii~zerc Latenz yon 15 msec, 
4 sclmelle Neuronentladungen im Abstand yon 1,5--2 msee, eine einzelne :Entladung, Pause und 
deuttiche Nachentladung 5 0 -  90 msec nach dem t~eiz. Die langsamen :ghythmen in der unteren 
Kurve  sind atypiseh deformiert, weft die ~Vs in den mittleren Cortexschiehten 

liegt. Zeit,: 50 pro Sekunde. (Katze 31 33, enc~phale isol~.) 

Beziehung zeigen. Nach etwa 1 see klingt die Frequenzbeschleunigung 
allm~hlich ab, und der vor dem l~eiz bestehende Entladungstypus 
wird bei solchen Neuronea, die eine t~uheentladung zeigten, etwa 
wieder erreicht; bei so]chen, die nicht vorher t~tig waren, erscheinen 
aoch vermehrte unregelmi~gige Entladungen. 

Nach Abschalten des Lichtes finder sich nach kurzer Latenz yon 16 msec 
ein abrupter und sehr konstanter Stop der Entladungen yon 80 bis 
100 msec Dauer (Abb. 2b, 3a und 5b). Nach dieser Hemmungsphase 
beginnt aber eine Nachaktivierung, die wie ein Nachbfld weitere 100 msec 
anh~lt, um ~ see aach Verdunkelung auf die Ruhefrequeaz abzuklingen. 
1 sec sp~tter vermindern sich die Entladungen weiter his zu l~ngeren 
Pausen. Die spontan ti~tigen Einheiten aehmen dana naeh einigen 
Sekuaden ihre alte Aktivit~t wieder auf. 
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Wegen der im Einzelfall wechselnden und sehr unregelm~gigen Ent-  
ladungen der versehiedenen Neurone l~gt sich die Wirkung des Licht- 
reizes am besten bei einer Durchsehnittsauswertung erkennen. I n  Abb. 5 b 
haben wir daher 65 Lichtreize bei 3 verschiedenen Neuronen des B-Typus 
aus der optischen Hirnrinde zusammengestellt. Ffir die raschen Entladun- 
gen kurz naeh dem Liehtreiz wurde die Frequenz in kiirzeren IntervMlen 
zusammengefaBt als bei den langsameren Entladungen, bei denen zuf~llige 
Sehw~nkungen ein zu unregelm~Biges Bild ergeben hi~tten. Die Abh~ngig- 
keit der Entladungen yon dem Lichtreiz ist in einer starken Aktivierung 
20 msec nach Beliehtung mit der sehnellen Prim~rentl~dung beim on- 
Effekt und einer konstanten Hemmung 15 msec nach Verdunkelung beim 
off-Effekt und der folgenden Naehaktivierung auch st~tistiseh eindeutig. 

Neurone des Typus A zeigen im Gegensatz zum B-Typ keinerlei Be- 
ein/lussung dureh Liehtreize. Ihre Entladungen sind oft regelm~Biger als die 
des B-Typs. Manehe A-Neurone zeigen schnelle Entladungen, die meisten 
haben aber langsamere Frequenzen von 10--15 pro Sekunde ~hnlich der~ 
a-Rhythmus. Naeh Verdunkelung findet sieh oft eine deutliche zeitliche 
Gruppierung ira ~-Rhythmus mit  etwa 100 msee Abstand (Abb. 5a). 

Die eigenartige Nachalctivierung der B-Neurone, die nach einer an- 
f~ngliehen Hemmung 100--200 msec nach Verdunkelung eintritt, ist 
sieher zu unterscheiden yon einem eehten off-Effekt. Diejenigen B-Neu- 
rone, die auf  Liehtreiz mit  einer der frequenten Aktivierung und Naeh- 
ent]adung reagieren, zeigen niemals einen typisehen off-Effekt mit kurzer 
Latenz wie die kleinen Entladungen des Typus D, sondern immer die 
eben beschriebenen Hemmungsphase.  

Die Neurone vom Typ D, die ]5--17 msec naeh Verdunkelung w~hrend 
der langsamen Sehwankung des off-Effektes wie eehte off-Elemente ent- 
laden, haben so kleine Amplituden und Massenentladungen in derselben 
Ableitung, da6 die Einzelelemente nieht klar zu isolieren sind. Nur die 
Latenz ist genau mit 16 msee durehsehnittlieh zu messen. Genaue An- 
g~ben fiber die Entladungsfrequenz sind noeh nieht m6glieh. I m  Laut- 
spreeher zeigen die D-Neurone ein ganz eharakteristisehes Ger~useh mit 
kurzdauerndem Rausehen, das sieh deutlieh yon dem seharfen Klick 
der on-Elemente, die auf  Beliehtung reagieren, unterseheidet. 

Um die Beliehtungsaktivierung des B-Typus welter zu untersuehen, 
wurden w~hrend der Dunkelheit oder aueh w~hrend l~ngerer Belieh- 
tung die Augen mit kurzdauernden st~rkeren Liehtblitzen gereizt und 
deren Effekte registriert und ausgewertet. 

2. Kurzdauernde Lichtblitze. 

Nach Liehtblitzen yon weniger als 1 msee Dauer, deren Intensit~t 
etwa das 20fache der Dauerbeliehtung betr~gt (1400 Lux), zeigen die 
B-Neurone des optischen Cortex charakteristisehe t~eaktionen: Primer- 
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entladung und Nachentladung. Die C-Neu- 
rone zeigen eine Hemmungsphase, etwa rezi- 
prok zur Prim~rentladung der B-Neurone. 

B, Typus: Nach kiirzerer Latenz yon 14 
his 17 msee, durchschnittlich 15 msec, ent- 
steht eine ~hnliche/requente Primdrentladun9 
mit 3 - -6  Spitzenpotentialen yon 1,5--5 msec 
Abstand wie beim on-E//ekt des l~ingeren Zicht- 
reizes (Abb. 2 c, 3 c). Die Entladungsfrequenz 
ist abet etwas h6her als bei Dauerbelichtung, 
und die Intervalle der ersten Spitzenpoten- 
tiale bevorzugen die kurzen Zeiten yon 2 bis 
3 msec, w~hrend beim on-Effekt Abst~nde 
yon 3--5 msec h~ufiger sind. Die Beziehung 
zu den langsamen Wellen der M&kroableitung 
ist die gleiche wie beim on-Effekt. Schon 
w~hrend des negativen Vorschlags der ober- 
fl~chenpositiven Schwankung beginnt die 
erste Einzelentladung, die n~chsten fallen in 
die elektropositive der Makro-Prim~rentla- 
dung. Dannfindet  sich regelm~$ig eine kurze 
Hemmungsphase yon 50--60 msec Dauer, die 
aber nicht den konstanten Stop der Ent- 
ladungen wie beim off-Effekt auf'weist. Da- 
nach entsteh~ wiederum eine sps rhyth- 
mische Nachentladung yon etwa doppelter 
Frequenz der Ruhet~tigkeit der B-Neurone 
(Abb. 6a und b). 

Serien yon Lichtblitzen im Abstand yon 
100--200 msec kSnnen fiber ]~ngere Zei~ 
gleichartige prim~re Entladungsgruppen her- 

Abb.  3. Einzelne Areuronentladungen im optisehen Cortex naeh 
~anff~r und kurze~' ~elichtung. ~ -Typus  mit unregelm~fliger 

spontanesr Ruhetgtigkeit. 
a) Deutliehe A~tivie~'u~ng w#~h~'en, d eines Ziehtreizes m i t  peri-  
odisch wechsetnden freqllenten ~Entladungen. AussehaIten des 
Lichtes erzeugt  eine kurze Hemmungsphase ,  dann  folgt  eine 

t~achak~ivierung. 
b) .Kuvze und l~lngere Betiehtung raacht  etnen ~hnlichen Effekt,  
c) JSiehtblitz bei geringer spontaner  l~thet~t igkei t  erzeugt  
4 frequent, e }?rimi~renttadungen, eine ]~ngere Pause und  kurze 
~achen t l adung  nach  80 msec und  Wiederaufnahme der lang- 

samen spontanen Ituhet~tigkeit .  
d) Blitzse~e gibt  eine allm~hliche Verkleinerung der elektro- 
posit iven l~rim~i~rentladung in der unteren Kurve  der lang-  
s~men Rhy thmen ,  abe t  regelmhi]ige ~requente ]]nr 
gruppen des einzelnen Neurons in etwas weehselnder Zaht. 

(Ka%ze ~I 33, 3.) 
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vorrufen,  obwohl die P r im~ren t l adung  der Makroable i tung mit  ihrer 
elektroposi~iven Phase allm~th]ich immer  geringer wird (Abb. 3 d). 

Die Nachent ladung nach Lichtbli tzen setzt sich oft n icht  so scharf yon  
der durchschni t t l ichen Ruheen t l adung  ab wie die Nachakt iv ie rung  nach 
Ausschal ten  der ]/~ngeren Belichtung.  Sie zeigt ein Max imum bei 100 
oder 200 msec. D a n n  fo]gt nach einer kurzen  Hemmungsphase  wieder 
die vor dam Reiz bestehende l~uheent ladung (Abb. 6a  und  b). 

C - T y p u s  m i t  lcurzer H e m m u n g :  Einzelne  Neurone,  die yon  lgngeren 
Lichtreizen nicht  beeinflu~t werden u n d  meistens ~elativ hohe En t -  
ladungsfrequenzen zwischen 60 u n d  90 pro Sekunde zeigen, werden durch 
starke Lichtbl i tze  ffir etwa 100 msec gehemmt. Die Latenz  dieser Hem- 
mung  ist im Einzelfa]l n icht  zu bes t immen,  bet rggt  aber naeh Durch- 
schni t t sauswer tungen  20- -25  msec. Wghrend  der P r im~ren t l adung  in  
der 1Y[akroableitung kSnnen  noch einzelne E n t l a d u n g e n  dieses C-Typus 
eintreten,  doch zeigen sie niemals die f requente  prim~re En t ladungs-  
gruppe der A-Neurone.  Nach der Hemmungsphase  n e h m e n  die Neurone  
vom C-Typus ihren a l ten  E n t l a d u n g s r h y t h m u s  wieder auf, manchmal  
mi t  etwas verminder te r  Frequenz.  

Kleine E n t l a d u n g e n  des D-Typus  kSnnen  nach Lichtbl i tzen vor- 
kommen,  doch sind sie meistens durch andere Effekte maskiert .  

a .  

+ 
I d [ , l , i ,  i l ! t n , ,  t r ' '~ '  ' ~ i ~4,=,, , * 

1 700~sec 

b 

I1oo~V 

A b b .  4 .  Einzelne ~Vearonentladungen ( B-Typus) und langsame ttl~ythmen b e 1  J A c h t a k t i v i e r u n g  ( a )  

und Sl~on~aner l~uhetgtigkeit (b). 
a) Deutlicher on-Effekt mit Beginn der Einzelneuronentladungen w~hrend der elektronegativen 
Vorsehwankung un4 der elektropositiven Phase der Prim~rentladung. Im folgenden erscheinen 
die einzelnen Entladtmgsgruppeu vor allem w~ihrend der elektronegativ geriehteten Phasen der ~ang- 

samen Wellen. ]~eine ]~ntladung nach Ausschalten w~hrend des off-Effektes. 
b) Bei der spontanen P~uhet~tigkeit der einzelnen l%uronentladungen ist eine Devorzugung der 
Entladung wahrend der negativen Schwankungen der langsamen Rhythmen weniger deutlich. 

(Katze 1~[ 33/2.) 

Beziehungen zur Elektrodenlokalisation. 

Die besten isolierten Ableitungen yon den versehiedenen einzelnen Neuronen 
erh&lt man, wenn die Mikroelektrodenspitze 0,5 bis 2 mm tie/ im Cortez liegt. 
Bisher ist es uns tfieht mSglieh gewesen, eine genaue histologisehe Lokalisation der 
Ableitungen yon versehiedenen 1N'eurontypen durehzuffihren. Nur die Makro- 
ableitung der langsamen Rhythmen, die in Abb. 1 4  jeweils in der unteren Kurve 
dargestellt ist, zeigt bestimmte Formvergnderungen in verschiedener Tiefe des 
Cortex. In den mittleren Cortexschiehten finder sieh meist eine Abflaehung und 
mehr oder weniger biphasiseheDeformierung des typisehen Bilder der oberflgehen= 
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positiven Welle der Prim~rentladung (Abb. 2 und 3). Darum ist die Korrelation 
mit bestimmten Phasen der Makrorhythmen in solchen Ableitungen erschwert. 
Zur Kontrolle ist eine zweite Oberfli~chenelek~rode oder transcortieMe Ableitung 
uotwendig. 

Abnorme Entladungen. 
Bei allen Mikroelektrodenuntersuchungen gibt es z~hlreiehe Fehlerquellen, 

Artefakte und abnorme Entladungstypen der Neurone, die bei einiger Erfahrung 
erkannt und yon den normalen Entladimgen abgegrenzt werden kSnnen. Neben 
elektrostatisehen Entladungen der Elektroden, die manehmal regelm~l~igen 
Spitzenpotenti~len sehr ~hnlich sehen kSnnen, sind vor allem die Vertetzungs- 
entladungen wichtig. Bei Vorsehieben der Mikroelektrode erhMt man meis~ kurze 
hoehfrequente Eu~ladungsserien mit einem charakteristisehen Ger~useh im Laut- 
spreeher. Es handelt sieh offenbar um abs~erbende Neurone, deren N[embran dureh 
die Mikroelektrode verletzt wurde. Manehmal trifft m~n aueh l~ngere Zeit an- 
haltende abnorme frequen~e Spontanen~ladungen, die als Kramp]potentiale an- 
zusehen sind. Sie zeigen einen ziemlieh stereotypen Ablauf mit anf~ngs sehr hoeh- 
frequenter Entl~dungsfo]ge yon 500 bis 1000 pro Sekunde und ~hn]iehen grnppierten 
Nachentladungen (vgl. Abb. 7a--c). Die hoehfrequenten Entl~dungen sind da- 
durch eharakterisiert, d ~  die Spitzenpotentiale nach einer ersten grol]en Entladung 
eine allmahliche Amplitudenverkleinerung zeigen. Diese Verkleiner~ng ist offenbar 
dutch grol]e negative Nachpotentiale bedingt. Andere Verletzungspotentiale zeigen 
positivgerich~ete Spitzen, deren ~nfangs hohe Frequenz allm~hlieh geringer wird. 
Solehe Potentiale sind auch aus tieferen Sehiehten der wei~en Substanz zu erhalten. 
Offenba.r kommen sie zum Tell aus verle~zten Axonen. 

Besprechung der Ergebnisse. 

Die verschiedenen Reaktionstypen der Neuronentladungen nach Licht- 
reizen. Die oben beschriebenen 4 versehiedenen l%eaktionen der Einzel- 
neurone im optischen Cortex: A fehlende l~eaktion auf Licht,, B Be- 
lichtungsaktivierung (on-Elemente), C kurze Hemmung nach starken 
Lichtblitzen, D Verdunkelungsaktivierung (off-Elemente) kSnnen noch 
nieht, auf bestimmte histologisch zu differenzierende Arten yon Neu- 
ronen bezogen werden. Es ist nach unseren bisherigen Untersuchungen 
auch noch nicht sicher zu entscheiden, ob es sich um konstante Eigen- 
schaften verschiedener I~eurone oder um einen wechselnden physiolo- 
gischen Erregungszustand derselben l~eurone handelt. Wahrseheinlicher 
ist die erste Annahme, dab die Typen charal~teristischen und konstanten 
Eigentiimlichlceiten bestimmter verschiedener Neurone entsprechen. Daffir 
spricht, dal~ man bei Registrierung fiber l~ingere Zeit bis zu ~ Std yon 
demselben Element fast hnmer die gleichen Reaktionen erh~lt. Nut sehr 
selten haben wit gesehen, daG eine spi~ter regelm~Gig durch Lichtreize 
~ktivierte Einhei~ vom Typus B im Anfang auf wenige Liehtreize nicht 
reagierte, also den Typns A zeigte. FlieBende ~berg~nge kSnnen viel- 
teicht zwischen A und C vorkommen, da man manehmal bei nicht rea- 
gierenden A-Neuronen auf Lichtblitze eine etwas l~ngere Entladungs- 
pause sehen kann. Unser Material geniigt aber noch nicht, um dies 
statistisch zu sichern. Bei einem A-Typus sahen wit naeh Belichtung 
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aueh eine Vorverlegung der Entladung in den Zeitpunkt  des on-Effekt.s 
ohne die ftir B-Neurone typisehen wiederholten Entladungsgruppen und 
ohne liingere Akgivierung und Frequenzbesehleunigung wi~hrend der 
Belichtung. Klar  yon allen anderen untersehieden sind die bei Vsr- 
dunkelung aktivierten Neurone der Typus D, die wahrseheinlieh reine 
,,off-Elemente" darstellen. In  den Mikroableitungen zeigen sie immer 
nur sehr kleine, nieht sicher einzeln zu isolierende Entladungen. 

~) Durc/7 L/cht un3ee/nflussle l!leuroneniladungen 

700 0 lO0 200 200 ssO0 500 100 0 100 200 ,700 ~00 50~ 
ell7 TI%SeC C'US TGSeC 

300 

Uohtakh'vi'epte lVeuronemtledungen 
~oo pp~ 

~,o 
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i b b .  5. D~trchschnittswerte der l';nth~dungs/requenz verschiedener =Veurone im optischen Oortex tier 
Katze mit  l~ngerdauernder  ]~elich~ung. Ordina~en in logari thmischer  Skala. 

~ ) 2 du,'ch Belichtung unbeein/lufite 5reurone (A-Typus), 49 Lichtreize. Nach Verdunkelung stitrkere 
Gruppierung der Impulse im a-:Rhythmus (100 msec Abstand).  (Katze ~N[ 34,) 

b) 3 lichtaktivierte Neurone (B-Typus, on-Elemente):  Akt ivierung ]nit  :Prim~rentladung nach  
Belichtung, Hemmung  und Nachakt iv ierung nach  Ausschaltcn des Lichtes, 65 Lichtreize. (Katzen 

33/3/2, ~[ 29/6.) 

Uber die A-Neurone, die yon Lichtreizen nicht beeinflugt werden 
(Abb. 5 a), kann m~n nieht viel mehr sagen, als da[3 sis eine regelmiifii- 
gere Ruheentladung zeigen, deren Frequenz den ~-Wellen iihnlich ist, im 
Gegensatz zu den unregelm~gigen meist schne]len Entladungen des 
B-Typus. Die A-Neurone haben nach Verdunkelung ot~ uueh sine 
~-rhythmus~hnliche zeitliche Gruppierung (Abb. 5a). Eine konstante  
Beziehung der A-Entladungen zu den ~-Wellen in der M~kroableitung ist 
aber nicht~ immer erkennbar. Den C-Typus haben wir zu selten und nur  
fiber kfirzere Zeit registriert, um ihn genauer beschreiben zu k6nnen. 

Der B-Typus als charalcteristisches Neuron des optischen Cortex. Unsere 
Registrierungen yon einzelnen Neuronen der optischen tt irnrinde zeigen 
vor]~ufig nut  ffir den B-Typus, der dutch Licht aktiviert  wird, 
konstante Ergebnisse. Die B-Neurone verhMten sich ganz ~hnlich wie 



532 ~. ~U_NG, R. ~r. BAUP/IGARTEN und G. ~AU~=VIGART~ER �9 

die ,,on-Elemente" der l~etina. Doch erschcint es zweckm~l~ig, sic nicht  
als on-Elemente  zu bezeichnen, u m  sie klar  yon  den R e t i n a - E l e m e n t c n  
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Abb. 6. Reaktionen yon 3 verschiedenen Neuronen de~ op~ischen Co~'tex nach Zichtblitzan. ])uroh- 
schnittswerte der :Entladungsfrequenz. Logarithmische Skala der Ordinaten. u Grund- 

frequenz der Spontant~tigkeit. 
a) :Bei spontaner Ruhe entladtmg um 20 pro Sekund e schuelle Prim~rent]adung entspre chend einer Fre - 
quenz yon 300 pro Sekunde. Kurze ]:[emmungsphase und ~achaktivierung (Typus B). (Katze 5~ 33.) 
b) Bei h6herer :Frequenz yon 35 pro Sckunde fihnliche Prim~irentludung und st~,rkere ~achakti- 

vierung (TYl~US B). (Katze ~ 29.) 
c) Bei frequenter ]~uheentladung um 90 pro Sekmlde deutlicher Hemmungseffekt ohne frequent e 

Prim~rcntladung (Typus C). (Katze ~ 31.) 
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zu unterscheiden. Wir  w~hlen daher vorl~ufig den nichts vorwegnehmen-  
den Ausdruck B-Typus.  Diese l ichtakt ivier ten B-Neurone haben mit  der 
schnellen Impulsfolge der Prim~rentladung,  der Besehleunigung bei 
l~ngeren Lichtreizen, der Hemmungsphase  und  Nachakt iv ierung nach 
Verdunkelung bes t immte physiologische Eigenschaften,  die fiir die 
optisehe Hirnril~de eharakterist iseh zu sein seheinen. 

Corticale und retinale Neurone. Die Neurone des optisehen Cortex verhalten sich 
ill muncher Hinsicht ahnlich wie die Neurone der Retina, zeigen aber auch be- 
stimmte Untersehiede. Die Entludungsfrequenzen der Neurone: im Cortex s~nd 
meistens sehneller a.ls ia der Retin~ sowohl ftir die spont~ne Ruhet/~tigkeit wie ftir 
die dureh Liehtreize &usgelSsten Eatladungen. Genaueres k~nn man d~rfiber ~ller- 
dings erst sa,gen, wenn Uutersuchungen mit verschiedener Lichtintensit~tt vorliegen, 
die ~m Cortex noeh durchgeffihrt werden mtissem Fo]gende Abweiehungen im 
VerhMten der cortieMen Neurone yon den retin~]en Elementen bei der Kutze seien 
noeh kurz erw~hnt: In der Katzenretina erh/~It m~n naeh GRAm:TS Untersuchnn- 
gen 13, a'~ als h~nfigste grote EDtladungen die sogenannten on-off-Elemente, die 
sowohl auf Beliehtung wie auf Verdunkelnng anspreehem Die -En~ladungen sind 
meist s~grker beim off-Effekt der Verdunkelung, doch ist das on-off-Verhgl~nis 
variabel. ~berg/~nge zwisehen on-0fL und off-Reaktionen warden bei versehiedener 
Liehtintensit~t und Polarisation beobachtet ~. Im Cortex zeigen die den on-Elemen- 
ten entspreehenden B-Neurone die grSl3ten Amplituden, in der Retina sind die on- 
Elemente dggegen meist kleiner ~ls die grol~en off- und on-off-Elemente~ Umgekehrt 
filader~ wir im optischen Cortex als off-Elemente nur sehr kleine, sehwer isolierbare 
Entladungen (D-Typus). Typisehe on-off-Entladungen setmn wit im Cortex kaum, 
wenn m~l~ nieht die mit l~ngerer L~tenz auftretende Naehaktivierung unter die 
off-En~l~dnngen reehnen wilt, was nieht zweekm~gig erseheint. 

Die Primiirentladung und ihre rasch wiederhotten Impulse .  Ein  regel- 
m/~l~iger und  ehar~kteristischer Befund ist die hochfrequente Ent -  
l~dungsgruppe yon  3 ~ 5  Impulsen,  die 15--20 msec naeh st~rken Licht- 
reizen in den B-Neuronen  des optisehen Cortex beginnt.  Sie ents teht  
offenbar, wenn die M~sse weitgehend synehronisierter  Impu]sserien ~us 
der Sehs t rahhmg im Cort, e:~ eintrifft. Es  ist sieher anzunehmen,  dab ein 
heftiges synaptisehes Bombarclement  der ankommenden  Impulse  diese 
Neurone  zu einer Entl~dungsfolge in Abs tgnden  von  2 - 4  msee anregt.  
:4hn]iehe rasch wiederholte En t l adungen  aus den gleiehen Neuronen  
kennen wir vom spinalen Beugereflex, bei dem aueh Ent ladungen  yon  
2 - -3  msee Abs tand  bevorzugt  werden e~. Ni t  T 6 ~ x ~ s  haben wit diese 
schnelte Entladungsfotge naeh einzelnen afferenten Re izen  dureh 
wiederholte Erregungskreise in kurzen Neuronenke t ten  erkl~rt ~a. Ein 
ahntieher Meehanismus kSnnte  aueh im Cortex vorliegen, doeh seheint 
das In terval l  der Entladunge~a hier weniger kons tan t  zu sein. Ferner  
enthal ten die im Cortex nach ad~.quatem Lichtreiz ankommenden  a.ffe- 
renten Impulse  zweifellos sehon wiederholte Ent ladungen.  Der Impuls-  
sehwarm der Sehstrahlung ist sieher komplexer  und langdauernder  als die 
einmalige sy~ehrone En t ladung  im peripheren Nerven bei elektriseh er AuS- 

Arch. f. Psy~hiatr~ u. Z..N~eur., Bd.  189, "~6 
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15sung des Beugerefiexes. Die yon uns 
verwendeten intensiven Standardreize 
kurzer Lichtblitze und l~ngerer Belich- 
tung zeigen insofern Untersehiede, als 
der starke Liehtblitz eine noch schnel- 
lere Enfladungsfolge hervorruft  als das 
Einsehalten der weniger intensiven 
Dauerbelichtung. Doch ist der Typus 
der Primiirentladungen in beiden F~tllen 
aul~erordentlich iihnlich (vgl. Abb. 2a 
und e, 3a und c, 5b und 6a), so da~ 
man ein gemeinsames physiologisches 
Erregungsmuster annehmen muG. Einen 
~hnlichen Erregungsablauf wie bei der 
afferenten Primi~rentladung haben w[r 
friiher fiir die elektrisehe Cortexreizung 
mit ihrer Bremswelle diskutiert 16. Aueh 
die Retina zeigt ein entsprechendes Er- 
regungsmuster 1~. Die Retina wie der 
Cortex reagieren auf einen st~rken l~n- 
geren Lichtreiz zun~ehst nur mit kur- 
zen frequenten Prim~irentladungen, die 
durch bremsende Regul~tionsvorg~nge 
wieder auf ein mittleres Erregungs- 
niveau zurfickgefiihrt werden, so da~ 
keine konvu]sive Maximalerregung ent- 
stehen kann. Diese physiologische 
Bremsf~higkeit!~ fehlt bei den abnor- 
men Verletzungs- und Krampfentla- 
dungen mit l~ngerdauernden hochfre- 
quenten Spitzenpotentialen der Neu- 
rone (vgl. Abb. 7). 

Abb. 7. Abnor~ne Kramp/entladungen eines einzelne~ 
Neurons, naeh Liehtreiz (a, b) und spontan auftr(~- 
tend (c). I m  Gegensatz zu der normalen kurzen pri- 
maren Entladungsgruppe dauern die abn(~rmen Ent: 
ladungen l~inger an und sired yon hSherer Frequenz 
(his 700 pro Sekunde). Sie zeigen keine konstante 
Latenz nach Lichtreiz. In  a t r i t t  die abnorme Ent- 
ladung 30 msec, in b 60 msec nach dem ]Achtblit.z 
auf. Der Entladungstyl)us ist jedesmal ~thnlich: hoch- 
frequente Spitzenpotentiale, mit  deu~licher GrSfien- 
verminderug in jeder Gruppe. Die langsamen Poten- 
tiale zeigen an Stelle der normalen elektropositiven 
Prim~rentladung eine atypisehe negative Schwan- 
kung, eine l~ngere Latenz nach Liehtb]itz und  lang- 
dauernde negative Potentialverschiebungen w~hrend 

der Krampfentladuugen (Katze ~ 31). 
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Entladungsrhythmen der cortiealen Neurone. Auger diesen rasch wieder- 
holten Prim~rentladungen zeigen die B-Neurone der optischen Hiru- 
rinde spontan und naeh Dauerbelichtung sehr viel tangsamere und un- 
rege]mi~Bige Frequenzen. Bestimmte Abst~,nde seheinen bevorzugt; 
Ohne Liehtreize iiberwiegen Intervalle yon 10--50 reset. Bei Belich- 
tung werden die kurzen Interva]le yon 2 ~2 0  msee bevorzugt. Eine 
Erklarung dieses Verhaltens der Einzelelemente kann noeh nicht ge- 
geben werden. Sicherlich sind die Entladungsfolgen der einzelnen Neu- 
rone nicht autonome Rhythmen der Nervenzellen selbst, sondern wer- 
den yon anderen rhythmischen Vorgii.ngen grSgerer Nervenzellsysteme 
synaptisch angeregt. Die Nervenzelle hat zwar durch das negative und 
positive Naehpotential, das dem Spitzenpotential folgt, und das ECCLES 
und Mitarbeiter s in ihren neuesten Untersuchungen durch intracel- 
lnl~re Ableitungen klar dargestellt haben, einen gewissen EinfluB auf 
die Entladungsfolge. Doeh fallen nur die ersten rasch wiederholten Ent- 
ladungen in die Zeit des negativen Nachpotentials. Sie kSnnen damit 
durch die supernormale Erregbarkeit der Nervenzellen in dieser Zeit be- 
gfinstigt werden. Dagegen zeigten die langsameren Entladungen keine 
siehere Abhi~ngigkeit vom Ablauf des 80--100 msee dauernden positiven 
Naehpot, entials. Die ]angsamen Ent]adungen der B-Neurone shad daher 
nieht dm'ch Eigensehaften der Nervenzelle selbst zu erkl~ren, sondern 
mfissen dureh Einflfisse der Umgebung bedingt sein. Zweifellos handelt 
es sieh um synaptiseh angeregte Einzelentladungen innerhalb yon 
differenzierten Nervenzeltkomplexen und nieht um Eigenrhythmen der 
einzelnen Neurone. Wieweit die Entladungen noeh riieklgufig dureh die 
Dendriten als Modulator des Neurons 25 gesteuert werden, kann noeh nieht 
entschieden werden. 

Hemmungsphase und Nachaktivgerung naeh Verdun/celung. Nach Aus- 
schalten des Lichtreizes oder nach kurzen Lichtblitzen entstehen die 
Nachentladungen der B-Neurone  (on-Elemente) niemals mit kurzer 
Latenzzeit wie der off-Effekt, sondern sie erfolgen immer erst naeh einer 
deutlichen Hemmungsphase. Die Hemmungsphase dauert meistens 80 bis 
120 msec. Der HShepunkt der Nachaktivierung variiert im Einzelfalte, 
tiegt abet im Durchschnitt  zwischen 100 und 200 msec nach Blitz oder 
Lichtstop (Abb. 5b, 6a und b). Die Frequenz wechselt sehr, im Duret~- 
schnitt liegt sie h6her als die t~uheentl~dung und iibertrifft oft auch die 
aktivierte Entladung nach l~ngerer Belichtung. Die Bedeutung dieser 
Nachentladung ist noch nicht ganz klar. Wir glauben nicht, dal3 sie ein 
sp/it auftretender maskierter off-Effek~ ist, sondern mSchten sie eher 
wegen der kons~ant vorausgehenden Hemmungsphase dem Riiekschlag 
(postinhibitory rebound) der R.eflexphysio]ogie vergleichen. Von der ge- 
~Shnlichen Nachentladung (after discharge) der tl, eflxe unterscheidet sich 

36* 
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die Nachaktivierung durch die zwischengeschaltete Itemmungsphase. 
Diese Hemmungsphase hat n~eh Art und Dauer Ahnliehkeit mit der 
yon Ho~"s~Ax~ beim Eigenreflex zuerst beschriebenen Hemmung ~, die 
in der angels~ehsischen Literatur meist, ,,silent period" genannt wird. 

Nachalctivierung der B:~reurone und Nachbild. Sueht man neben diesen 
allgemein physiologisehen Parallelen naeh vergleiehbaren Phgn0menen 
der subjektiven Sinnesphysiologie, so liegt es nahe, a nzunehmen, dab 
die Naehaktivierung irgendwie mit den subjel~tiven Nachbildern zusam- 
menhiingt. Allerdings erseheint die Naehentladung etwas friiher als das 
Pm~K~a-a~sehe Naehbild naeh kurzen Lieh~blitzen, das bis 200 msee 
Latenz hat und komplementgrfarbig ist. Die Naehaktivierung naeh 
liingerem Lichtreiz kSnnte mit dem ersten positiven Nachbild zusammen- 
hii, ngen, (tie naeh {~ see folgende deutliehe Verminderung der Ent- 
ladungsfrequen z gegenfiber der guheentladung k6nnte Beziehnngen zu 
dem negativen Naehbild haben, das als Sukzessivkontrast naeh dieser 
Zeit erscheint. Doch sind das lediglieh Vermutungen, die zu einer sinnes- 
physiologisehen Deutung dieser objektiven Ph~inomene anregen sollen. 

Einzelneurone und langsame corticale Rhythmen. Wir hatteil erwartet, 
engere Beziehungen zwisehen den Einzelzellentladungen und den be~ 
kannten langsamen ,,Makrorhythmen" des Cortex zu finden, die bei den 
fibliehen Ableitungen mit lgngerer Zeitkonstante registiert werden. Diese 
Erwartung war deshalb gut begriindet, weft B~snoP 4 und C~A>-C~ ~~ 
friiher bereits eine Weehselwirkung der afferenten Impulse mit den 
eort.iealen Rh~hmen festgestellt haben. Unsere Ergebnisse und die 
Abbildungen zeigen aber, d~G diese Beziehungen zwisehen den Einzel- 
entladungen und den langsamen I~hythmen keine einfaehen sein k6nnen. 
Einzelentladungen der Neurone kommen in allen Phasen der eortiealen 
]~hythmen vor. Die auf S. 524 angegebene Einteilung yon 3 Arten der 
Einzelelemente in den langsamen Wellen kann nut eine ganz vorlgufige 
Ordnung dieser sehr komplexen Beziehungen geben. Diese 3 Arten sind 
bisher noeh nieh~ in klaren Zusammenhang mit den 4 ReM~tionstypen 
der Neurone A --D zu bringen. Nur die oberflgchenpositive primgre Ent- 
ladungswelle, die in der Makroableitung vom Cortex naeh optisehem I{eiz 
erkennbar ist, zeigt eine konstante zeitliche Beziehung: Die primiiren 
s'chneUen Entladungsgruppen der B-Neurone sind mit der elektropositiven 
Schwankung an der Ober/liiche der tIirnrinde eng verbunden. Doeh be- 
ginnen die ersten 8pitzenpotentiale der einzelnen Neurone meistens 
sehon etwas friiher wi~hrend der lcleinen negativer~ Sehwanlcung, die der 
positiven Welle vorausgeht (Abb. 1 und 4a). Dies sprieht dafiir, dab 
der negative Vorsehlag nieht nur eine Fernwirkung des ankommenden 
Impulssohwarmes der Sehstrahlung ist, sondern dab bereits wiihrend der 
negativen Sehwankung die sehnellst.en afferenten Impulse den Cortex 
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erreiehen und dort synaptisehe Erregungen ausl6sen. Da aueh naeh sehr 
kurzen Blitzreizen bereits in der Ret ina wiederholte Neuronentladungen 
entstehen und eine erhebliehe zeitliehe Dispersion der Ent ladungen in 
den versehieden raseh leitenden optisehen Nervenbahnen vorliegen mug, 
ist dies aueh zu erwarten. Bei unseren Versuehen mit ad~qua~er Lieht- 
reizung kommen noeh die Unsieherheiten der retinalen Latenz hinzu. 
Versuehe mit elektriseher Optieusreizung, die wit noeh nieht systematiseh 
durehgefiihrt haben, werden die Beziehung der Einzelentladungen zu 
den negativen und positiven Wellen vielleieht besser kl~ren kSnnen. 

Unsere Untersuehungen erlauben noeh keine Mlzu weitreiehenden 
allgemeinen Folgerungen. Wenn man sieh vorstellt,  wie wenige yon den 
vielen Millionen yon Nervenzellen der optisehen Hirnrinde wir nur mit 
unseren Mikroelektroden studieren k6nnen, so wird man diese Neuron- 
erregungen nur als kleinste Aussehnitte und , ,atomare" Ereignisse in der 
Gesamtfunktion komplexer optiseher Strukturen verwerten. 

Besonders vorsiehtig miissen wit zun~iehst noeh in der Darstellung des Gegen- 
satzes zwiseben Neuronen der Retina und des optisehen Cortex sein. GRANIT 13 

finder in der Katzenretina vorwiegend die on-off-Elemente, die sowohl auf Belieh- 
tung wie auf Verdunkelung mit einer versti~rkten En~ladung reagieren. Wit finden 
dagegen in der optisehen Hirnrinde ganz vorwiegend on-Elemente. Nun zeigen 
aber die neueren Untersuehungen GR~NITS und seiner Sehule, dab geradedas on- 
off-Verhiiltnis sehr stark mit der Intensit~it der t;elichtung weehseltlq Manehe 
Neurone zeigen bei geringer Intensiti~t nur on-, bei st~rkerer nur off-Entladungen. 
Wir haben nur mit starken Reizen gearbeitet und aueh dabei fast nur on-Ent- 
ladungen gesehen. Doeh ist es durch~us m6glieh, dag eine.systematisehere Untersu- 
ehung mit versehiedenen Liehtintensit/iten aueh noeh ~ndere Ergebnisse bringen wird. 

Eine Sehwierigkeit Mler Mikroelektrodenuntersuehungen ist die mehr 
oder weniger zu/iillige Auswahl der Einzddemente, die man damit  erh~lt. 
Ffir eine siehere Deutung braueht  man sehr viel mehr Material zu sta- 
tistiseher AnMyse, Ms es uns bisher vom Cortex zur Verfiigung steht. 
Notwendige Untersuehungsthemen sind ferner die Wirkung versehieden 
gestufter Liehtintensit~ten, der EinfluB der Adapta t ion  und die genaue 
histologisehe LokMisation der aktiven Neurone in den versehiedenen Cor- 
texsehichten. Dariiber k6nnen unsere bisherigen Uneersuehungen noeh 
niehts aussagen. Sie sollen nur zeigen, dag mit den modernen Methoden 
aueh eine Mikrophysiologie des Cortez m6glieh ist und daf3 sie eine gute 
Ergs der Makrophysiologie bildet, welehe die hhmelektrisehe For- 
sehung bisher Mlein gepflegt hat. Die besehriebenen, noeh unvollstgndi- 
gen Aussehnitte ans den bisherigen Ergebnissen sollen dazu anregen, 
weitere Mikroelektroden-Untersuehungen am Cortex durehzuffihren. 

Zusammenfassung. 
1. An der optischen Hirnrinde der Katze  werden die Entladungen 

einzdner corticaler Nervenzellen mit Mikroelektrodenableitungen regi- 
striert. Die Beziehungen der Einzelzellentladungen zu langdauernden 
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und kurzen Liehtreizen und zu den spontanen langsamen Makrorhythmen 
werden dargestellt. 

2. Nach Liehtreizen werden ~ verschiedene Reaktionstypen der Neurone 
im optischen Cortex unterschieden: A. Keine Real~tion spontan tiitiger 
Nervenzellen au/ Lichtreize. B. Al~tivierung naeh Beliehtung nnd Bremsung 
im Dunke]n (on-Element@ C. Kurze Hemmung naeh Lichtblitzen bei 
geringer oder fehlender Reaktion auf lgngere Belichtung oder Ver- 
dunkelung. D. Aktivierung nach Verdunlcelung und Bremsung nach Be- 
liehtung (o//-Elemente). Das VerhMten des Typus B wird genauer be- 
schrieben. Die B-Neurone zeigen ohne Reize keine Aktivitgt oder lang- 
samere spontane Ruheentladungen mit sehr unregelmgBigen Abstgnden 
yon ]0--250 msec. 

3. Liinger dauernde Liehtreize (700 Lux) aktivieren die B-Neurone 
20 msee naeh Einschalten des Liehtes zuerst zu einer primiiren sehnellen 
Entladungsgruppe (2--5 Entladungen im Abstand yon 2 bis 6 msec ent- 
spreehend einer Frequenz yon 200--500 pro Sekunde) und einer/olgenden 
liingeren Frequenzbesehleunigung (30--80 pro Sekunde), die allmghlich in 
periodisehem An- und Abschwe]len zu der ursprfinglichen Frequenz ab- 
f~llt. Stgrke der Aktivierung und Zahl der Ent]adUngen waehsen mit der 
jeweiligen spontanen Entladungsfrequenz der Neurone. 

4. Ausschalten des Lichtreizes erzeugt in den B-Neuronen nach 18 msec 
eine kurze Hemmung der Ent]adungen yon ungef~hr 100 msec Dauer. 
Wghrend dieser Zeit finden sieh sehr kleine Entladnngen yon off- 
Elementen. Nach der Hemmungsphase zeigen die on-Elemente regel- 
mgBig eine spiite Nachaktivierung 100--200 msee naeh Stop des Licht- 
reizes. Es wird die Frage diskutiert, ob diese Nachentladung in Be- 
ziehung zum subjektiven Naehbild steht. 

5. Kurze Lichtblitze (<1 msec, 1400 Lux) ergeben nach 15 msec eine 
rasehe primgre Entladungsgruppe der B-Neurone (3--6 Entladungen in 
1,5--5 msec Abstand) mit fo]gender Pause und spgterer Naehentladung. 
Die primgre Entladungsgruppe naeh Lichtb]itz entspricht der geaktion 
nach Einsehalten, die Nachentladung der Naehaktivierung nach Aus- 
sehalten lgngerer Beliehtung. Einzelne Neurone vom Typus C zeigen 
an Stelle der primgren Entladungsgruppe eine kurze Hemmungsphase. 

6. B-Neurone (on-Elemente) mit primgrer Entladung sind im optischen 
Cortex hgufiger zu finden a]s A-Neurone ohne Lichtreaktion und C- 
Neurone mit Hemmung. Die Hgufigkeit der D-Neur0ne (off-Elemente) 
ist noeh nicht abzu.schgtzen. 

7. Konstante Beziehungen der einzelnen Neuronentladungen zu den 
langsamen Malcrorhythmen des Cortex linden sieh nut bei der Primiir- 
entladung. Die erste schnelle Entladungsgruppe der B-Neurone ent- 
steht wi~hrend der gro[3en ober/liichenpositiv geriehteten Phase, der cor- 
tiea]en Primgrentladung (on-Effekt). Wghrend der negativen Phase 
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u n d  de r  f o l g e n d e n  n e g a t i v e n  We l l e  de r  P r i m ~ r e n t l a d u n g  ze igen  die ein- 

ze lnen  N e u r o n e n t l a d u n g e n  de r  B - N e u r o n e  e ine  k u r z e  P a u s e  mix Ver-  

l a n g s a m u n g  de r  E n t l a d u n g e m  

8.2Vach ihrem Verhiiltnis zu den Ma]crorhythmen werden 3 versehiedene 
Arten yon Nervenzellentladungen im Cortex u n t e r s c h i e d e n :  1. l~hy th -  

misehe  N e u r o n e n t l a d u n g e n ,  die un~bh/~ngig y o n  d e n  l a n g s a m e n  H i r n -  

r h y t h m e n  a b l a u f e n ;  2. P e r i o d i s e h  w e e h s e l n d e  N e u r o n e n t l a d u n g e n  m i t  

B e z i e h u n g e n  zu  d e n  l ~ n g s a m e n  M a k r o r h y t h m e n .  Diese  zwe i t e  A r t  

ze ig t  of t  w ~ h r e n d  de r  elektronegativen P h a s e  de r  l ~ n g s a m e n  H i r n r h y t m e n  

eine A k t i v i e r u n g  u n d  w ~ h r e n d  der  e l e k t r o p o s i t i v e n  P h a s e  e ine  B r e m -  

sung ;  3. E n t l a d u n g s s e r i e n  sehr  h o h e r  F r e q u e n z  ( e n t s p r e c h e n d  200 bis 

500 p r o  Sekunde ) ,  die  an  der  n o r m M e n  t I i r n r i n d e  n u r  k u r z d a u e r n d  als 

p r i m ~ r e  E n t l ~ d u n g  n a c h  L ich t -  u n d  a n d e r e n  a f f e r e n t e n  R e i z e n  auf- 

t r e t e n .  U n t e r  a b n o r m e n  B e d i n g u n g e n  k S n n e n  so lehe  h o e h f r e q u e n t e n  

N e u r o n e n t l a d u n g e n  l~ingerer D a u e r  be i  K r ~ m p f e n  u n d  n a c h  V e r l e t z u n g e n  

en t s t ehen .  

Die Untersuchungen wurden mit  U~terstiitzung der Deutsehen Forschungs- 
gemeinsehaft durehgeffihrt. 
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