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Konvergenz und gegenseitige Beeinflussung yon Impulsen 
aus der Retina und den unspezifischen Thalamuskernen 

an einzelnen Nenronen des optisehen Cortex 
Von 

OTTO (~REUTZFELDT und HARUO AKIMOTO* 

Mit 8 Textabbildungen 

(Eingegangen am 5. September 1957) 

In  der vorangehenden Arbeit wurden die l~eaktionen yon Neuronen des 
optisehen Cortex auf  elektrisehe Einzel- und Serienreize in Kernen des 
unspezifisehen Thalamus dargestellt 2. An den gleichen Neuronen wurden 
such die Lichtreaktionen gepr/ift und die gegenseitige Beein/lussung yon 
gleichzeitigen Licht- und Thalamusreizen untersucht. Es fanden sieh sowohl 
eine Konvergenz yon spezifischen und unspezifischen Impulsen an den- 
selben Neuronen als such eine gegenseitige Beeinflussung im Sinne der 
Bahnung oder Hemmung,  woriiber wir bereits frfiher kurz beriehtet 
habenl, 7,9,21,22. Die Ergebnisse sollen hier ausffihrlieh dargestellt werden. 

Die gegenseitige Beeinflussung yon spezifisehen und unspezifischen 
Impulsen in der Hirnrinde ist zuerst yon DEMPSEY u. MORISO~I~ n mit  
Makroelektroden untersueht worden. Sie konnten keine Beeinflussung 
yon spezifischen und unspezifischen Afferenzen feststellen und glaubten 
deshalb, dsB es sich um zwei vSllig unabh/ingige Systeme handelte. 
JASPER u. AJ~O~E-MARSA~ 19 dagegen fanden an der Sehrinde mit  
Makroelektroden eine Beeinflussung der cortiealen Effekte: Bahnung 
spezifiseher evoked potentials dureh unspezifisehe Thalamusreize und 
Depression unspezifiseher Potentia]e dureh vorangehende spezifische 
Optieus- und Genieulatumreize. Eine Bahnung spezifischer neuronaler 
Reaktionen durch vorausgehende unspezifisehe Reize konnte LI 2~ sparer 
such an einzelnen Neuronen nachweisen. Doeh konnten LI u. Mitarb.24, 25 
keine direkte Konvergenz yon spezifisehen und unspezifisehen Impulsen 
am gleiehen Neuron festste]len. In  einer j/ingst ersehienenen Literatur- 
iibersicht kommt  B~SE~ 4a zu dem Schlul~: Mit Ausnahme der anf~ng- 
lichen Beobachtung yon MoRIso~ u. DEM-PSEY 10,n lassen die verschiedenen 
Versuehe die MSglichkeit eines (unspezifisehen) Einflusses auf  die Sinnes- 
empfindung vermuten.  

* o. Prof. der Neuropsychiatrie an der Universit~t Kanazaw~, Japan. Gast 
der Abteilung. 
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Methodik 
Da die gleichen Neurone wie in der vorhergehenden Arbeit untersueht wurden, 

sei zur Versuchsanordnung und Reiz- und Ableitemethodik im einzelnen auf diese 
verwiesen 2. __ Die Lichtreizung der Retina gesehah in der in unserem Laboratorium 
standardisierten Weise mit homogenem, ann~hernd weil~em Dauerlicht yon 500 Lux, 
das dutch eine vor das Auge gestellte Mi]chglasscheibe diffus fiber das ganze Ge- 
sichtsfeld verteilt war. Aul~erdem warden kurze Liehtblitze a yon unter 1 msee 
Dauer und 3000--12000 Lux gegeben. Jedes Neuron wurde zuerst auf seine Licht- 
reaktion, zweitens auf seine Thalamusreaktion untersucht, und dann wurden 
Thalamusreize w~hrend Dunkelheit und w~hrend Belichtung sowie Liehtreize vor, 
w~hrend und naeh Thalamusreizung verschiedener Frequenz durchgeffihrt. Bei den 
Blitz-Thalamusreizkombinationen handelte es sich um Simultanreize*. 

Ergebnisse 

A. Statistik 

(Siehe Tab. 1 in der vorhergehenden Arbei t  2 u n d  Tab.  1 dieser Arbeit).  

Es wurden  81 Neurone ausgiebig registr iert ;  davon  wurden 75 au/ihre 
Lichtreaktion untersueht. Wir  fanden 14 A-Neurone, 34 B-, 4 C-, 10 D- 
und 13 E-Neurone entsprechend der in  frfiheren Arbeitena,20,21, 22 yon  
Jv•G u. Mitarb. gegebenen Ein te i lung  der Reak t ions typen  auf  Lichtreize. 
Lediglich der prozentuale  Antei l  der A-Neurone ist in unseren  Versuchen 
kleiner als der yon  JvNr  u. BAUMGART~Et~ 20 in ihrem Material  gefundene.  
Dies h/~ngt dami t  zusammen,  dab sich manche  Neurone,  die auf  einen 
einfachen Dauerlichtreiz n icht  reagieren, durch rhythmische  Lichtreize 
(Flimmerlicht)  doch akt ivieren lassen, wie wir mi t  G ~ f f s s ~  gefunden 
habenl~, 21. Die Reak t ions typen  nach elektrischen Reizen im unspezifi- 
schen Thalamus,  u n d  ihre prozentuale Vertei lung wurden  in  der vorher- 
gehenden Arbei t  2 dargestellt .  

Von 75 Neuronen lie/3en sich 50 Neurone sowohl dutch Lichtreize als 
aueh dutch elektrische Reize in unspezi/ischen Thalamuskernen** aktivieren. 
Es l~i/3t sich also bei 68% oder etwa 2/a der Neurone des optischen Cortex 
eine Konvergenz spezifischer und unspezi/ischer Impulse /eststellen. I n  
Abb. i ist ein Beispiel hierffir dargestellt.  Es handel t  sich u m  ein E-Neuron,  
bei dem die off-Reaktion st/s als die on-Reakt ion  ausgepr/~gt ist 
(oberste Reihe). Auf  Thalamuseinzelreize reagiert  das Neuron  nur  
schwach nach Typ I I I ,  w/~hrend es auf  100/see-Reize mi t  einem typischen 
neurona len  arousal 2 antwortet .  

Stat is t isch bestehen keine sicheren Differenzen in  der Vertei lung der 
Konvergenz  bei den verschiedenen Licht reakt ions typen,  wie aus Tab.  1 

* Bei den Versuchen half uns der Institutsmechaniker, Herr HERMA~r KAPI", 
dem wir auch an dieser Stelle Ffir seine aufopfernde Mithflfe danken wollen. 

** YVir sprechen im folgenden stets yon ,,unspezifischen Thalamusreizen" un4 
meinen damit elektrische Reize in den unspezifischen und vorderen Thalamuskernen. 
Uber die Lokalisation der Reizelektroden siehe im einzelnen Tab. 1 in der vorher- 
gehenden Arbeit 2. 
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hervorgeht .  Aueh bes teh t  keine Kor r e l a t i on  zwischen L ich t reak t ions -  
und  Tha lamus reak t ionsmus te rn .  I n  unserem Mater ia l  f/~llt ledigl ich auf, 
d~g yon  13 E-Neuronen  12 Konvergenz  und  10 T h a l a m u s r e a k t i o n  naeh  
T y p  I I  zeigten. Doch ist  dieser Befund  n ich t  s ta t i s t i sch  gesiehert .  

T~belle 1. KorrelationstabelIe (Lichtrea~tionstypen und Reaktionen nach 
Thalamuseinzelreizen) 

Es finden sieh keine sicheren Korrelationen zwisehen den Lichtre~ktionstypen und 
den Thalamusreaktionstypen (siehe Text) 

Licht typ  Zahl 

l~eaktionstyp bet Thalamuseinzelreiz 

~ ' ~  , o-~ . "~  

0 0 g:/ 0 
�9 ~ g  

Direkte 
Konver -  

genz 
"~ ar~ 

gleichen 
.~ :Neuron 

t . . . . . . .  

]~ (on) . . . . .  

C . . . . . . .  

D (off) . . . . .  

E (on-off) . . . .  
Nieht 
lichtklassifiziert . 

S u l n m e  . . . . .  

14 

34 

4 

10 

13 

6 

81 

6 6 

10 14 

0 0 

4 2 

1 10 

1 3 

22 35 

O+ 
1 4 - -  
28 + 
5 - -  
4 +  

0 - -  
6 +  
4 - -  

12 ~- 
O- -  

50 + 
2 3 - -  

W e n n  m a n  die Neurone  auszghl t ,  bei  denen sich die re t ina len  und  
unspez i f i s ch4ha lamischen  Er regungen  gegenseitig beeinflussen und  
modifizieren,  k o m m t  m a n  au f  die gleiehe Vertei lung.  Un te r  57 Neuronen  
fanden sich 39 oder  68~o mi t  gegensei t iger  Beeinflussung. 

B. Gegenseitige Beeinflussung unspezi/iseh-thalamischer und retinaler 
Erregungen 

Bei der  gegensei t igen Beeinflussung hande l t  es sich s te ts  u m  eine 
quan t i t a t i ve  Beeinflussung im Sinne der  Bahnung  oder  t t e m m u n g .  
Dies soll an einigen Beispielen gezeigt  werden.  

Abb.  2 zeigt  zwei Neurone,  deren  R e a k t i o n s m u s t e r  au f  Tha lamus-  
einzelreize mi t t e l s  einer F requenzana lyse  darges te l l t  wurden.  Bei  dem 
oberen Neuron  hande l t  es sich um eine g e a k t i o n  nach  T y p  I I I ,  bei  dem 
un te ren  nach  T y p  I I .  Das obere Neuron  reagier te  n ich t  a u f  isol ierte  
Liehtreize,  es h a n d e l t  sich also nach den  t ibl ichen Kr i t e r i en  20 um ein 
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A - N e u r o n .  T r o t z d e m  is t  die R e a k t i o n  a u f  d e n  T h a l a m u s r e i z  d u r c h  L i c h t  

g e h e m m t  u n d  bei  D u n k e l h e i t  g e b a h n t .  Be i  d e m  u n t e r e n  N e u r o n  h a n d e l t  

es  sich u m  ein B - N e u r o n ,  h ie r  i s t  die  T h ~ l a m u s r e a k t i o n  d u r c h  L i c h t  en t -  

s p r e c h e n d  de r  h S h e r e n  G r u n d f r e q u e n z  g e b a h n t  u n d  u m g e k e h r t  in  D u n k e l -  

h e i t  g e h e m m t .  Das  Be isp ie l  des  A - N e u r o n s  zeigt ,  dab  an  e inze lnen  Neu-  

ronen ,  die  a u f  e inen  L i c h t r e i z  a l le in  n i c h t  n a c h w e i s b a r  r eag ie ren ,  d e n n o c h  

3o 

~ 2o l 
I 

/ 

0 

~) A -Neu ron  

20 Thekzmusrb/ze be/L/chf 
",,.--. -N-gO be/" Dunke/he/f 

I00 200 300 qO0 500 GO0 700 800 900 
Ze,'7 ~sec 

nach Re/z 

b) B-Neuron 
12o i i I I I 

gO Thol~mu~re/ze be/" Lichl 

fO0 20 ,, be/DunkelheH 

~0 

~ / lj\ / ~so  / .- 

k~l / ,  �9 ! 
20 ~ ' - "  I 

0 I "~"~--" I I I " I I I I 
0 100 gO0 300 (zOO 500 6gO 700 800 900 

Ze# msee 
nach Reiz 

T Abb. 2 a 11. b. t"~'equenzanal ysen von zwei ve~sehiedenen l~ euronen des optischen Corte~ nach elektrischen Ein- 
zelreizen im intralamin~ren Thalamus. - -  Ordinate: Entladungen/sec (ausgeziihlt in 50 rnsec-Absr 
den), Abszisse: Zeit nach Reiz in msec. a A-l~euron, das auf einzelne Thalamusreize nach Typ III 
reagiert. Bei Licht schw~ichere Thalamusreaktion als bei Dunkelheit (latentes D-Neuron). (I~IK 29/4, 
l%eiz ~. centr. 1at. un4 paraventr. 9os~.) - -  b B-Neuron, clas auf einzelne Thalamusreize nach Typ IT 
reagiert. Bei Licht isi die Thalamusreaktion entsprechend der erh5hten Grundfrequenz verst~irkt 

(MK 26/3, l%eiz N. centr, med. und ~. pazaventr.) 

u n t e r s c h w e l l i g e  b a h n e n d e  ode r  h e m m e n d e  ret~inale I m p u l s e  un langen ,  die  

e r s t  bei  g l e i ehze i t ige r  R e i z u n g  a n d e r e r  Af f e r enzen  e r k e n n b a r  werden .  

W e g e n  d ieser  u n t e r s e h w e l l i g e n  ret~inalen Bee in f lus sung  b e z e i e h n e n  wi r  
diese N e u r o n e  als  , , l a t e n t e "  D -  b z w .  B - N e u r o n e .  I n  u n s e r e m  M a t e r i a l  
w a r e n  die  l a t engen  D - N e u r o n e  hS~ufiger als die  l agen t en  B - N e u r o n e .  

Be i  e in igen  N e u r o n e n  m i t  n i ed r ige r  G r u n d f r e q u e n z  f / ih r te  de r  L i eh t -  

re iz  n u r  zu  e iner  s e h w a e h e n  l~eakt~ion, die w/i, h r e n d  des  Ver suehes  k a u m  

zu  e r k e n n e n  war .  E r s t  n a e h  Akt~ivierung der  D u r e h s e h n i t t s f r e q u e n z  d u r e h  
T h a l a m u s r e i z  w u r d e  die  L i e h t r e a k t i o n  d e u t l i e h  b e m e r k b a r .  E i n  Beisp ie l  

h ier f f i r  ze ig t  A b b .  3. I n  a ist~ e ine  F r e q u e n z a n a l y s e  dieses N e u r o n s  f iber  
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100 sec dargestellt. Die Ruhefrequenz betrggt etwa 10/see, Lichtreize 
ffihren zu einer kaum erkennbaren Vergnderung der  Grundfrequenz 
(siehe auch b). Durch schwache Thalamuseinzelreize wird die Durch- 
schnit~sfrequenz zunehmend beschleunigt, dentlicher noch dutch st/~rkere 
und schnellere l~eize. Gibt man je~zt nach Beendigung der Thalamus- 
reizung bei dem aktivierten Neuron Lichtreize, so ist die Hemmnng 

Abb. 5 a u. b. Gegenseitige Potenzierung yon gleichzeitigem Licht- und Thalamusreizetfekt bei elnem au/ den 
jeweilig isolierten .Reiz nur sehwach ~'eagierenden E-Neuron ()I]~ 21/z) a Bei Licht  an und aus nur  
kurze, schwache on- und off-l~eaktion. Die EEG-]~eakt ion zeigt, dal~ es sich nm eineli leicht isch~- 
mischen Cortex handelt ,  b t~hythmische Thalamusreize (9/sec) ffihreli zu einer nu t  schwachen 
Reizsynchronisation mi t  weniger als einer Ent]adung pro l~eiz. Bei gleichzeitiger Lichtreizung sind 
sowohI die on~ und off- als auch die Thalamusre~ktioaen ftir die Dauer des Lichtreizes verst i i rkt ,  

und zwar stttrker, als einer Addi t ion beider l~eizeffekte entsprechen wfirde (Potenzierung) 

durch Licht deutlich erkennbar, da sie sich bei der erh6hten Grund- 
frequenz weiterhin durehsetzt und bei der Analyse besser absetzt. Das 
gleiehe l~ftt sieh aueh mit Blitzreizen naehweisen (e). 

Im Idealfall ist die Bahnung des Lichtreizes dureh den unspezifisehen 
Thalamusreiz etwa proportional der Zunahme der Aktivierung der 
Grundfrequenz, wie das Beispiel Abb. 4 zeigt. Es handelt sieh um ein 
nur sehwach reagierendes B-Neuron. Dureh einzelne Thalamusreize wird 
es gering aktiviert, gleichzeitig ist die Liehtreaktion etwas deutlieher 
ausgepr/~gt (b). Bei ll/see-Thalamusreizen ist die durehsehnittliehe Ent- 
ladungsfrequenz noch mehr erhSht, und entsprechend ist eine starke 
Bahnung des Beliehtungseffektes vorhanden (c), die naeh Reizende noah 
eine gewisse Zeit anh/~lt (d). An diesem Beispiel ist auch zu sehen, daft 
die Adaptation au/ einen Dauerlichtreiz wiihrend rhythmischer Thalamus- 
reize wesentlich geringer ist als vet der Reizung. Diese Aufhebung der 
cortiealen Adaptation an einen Dauerlichtreiz ist ein regelm~ftigerer 
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Befund als eine Verst/irkung des kurzen on- oder off-Effektes. Sie ist be- 
sonders gut in Abb. 5 zu erkennen, wo ein E-Neuron in einem isehgmi- 
schen Cortex abgebildet ist. Hier ffihrte der Liehtreiz allein nur zu einer 
kurzen on- und off-geaktion und der rhythmisehe Thalamusreiz zu einer 

sehw~ehen I~eizsynehronisa- 
= ' ~  o 

�9  
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~'~ 

~.~ 

i o- 

~ ' ~  ,~ 
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. ~  
N ~  
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tion mit je einer Entladung 
zusammen mit der recruiting- 
Welle. Lieht- und Thalamus- 
reiz zusammen potenzieren sieh 
jedoeh und diese Potenzierung 
h~lt den ganzen Liehtreiz fiber 
a n .  

Posttetanisch findet sieh nut  
selten eine deutliehe Bahnung 
des Liehtreizes. Ein Beispiel 
ist in Abb. 6 dargestellt. I-Iier 
ist nut  der on-Effekt etwas 
verstgrkt, wghrend die Adap- 
tation nicht wesentlich ver/~n- 
deft ist. 

Die dargestellten Beispiele 
stellen besonders typisehe F/~lle 
dar. Es mug abet betont wet- 
den, dal3 sieh im einzelnen 
sehr versehiedenartige Kom- 
binationen ergeben k6nnen 
und vor allem, dab groBe Va- 
riationen in der Intensit/tt der 
Kombinationseffekte vorhan- 
den sein k6nnen. Sowohl bei 
verschiedenen Neuronen des 
gleichen Versuehes als auch 
bei Vergleieh versehiedener 
Versuche. Man kann jedoch 
sagen, dal] in den Versuehen, 
in denen regelm/~gige Thala- 
musreiz- und Lichteffekte vor- 
handen sind, aueh gute Kom- 
binationseffekte vorhanden 
sind. }Lufig kommen diese 
besonders Mar zum Ausdruek 
bei solehen Versuehen, bei 
denen die I-Iirnrinde leieht 
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gesch~digt ist (durch leichte Hypoxie oder iihnliches), da dann die 
Potenzierung der Kombinationsreize deutlicher hervortr i t t  gegen/iber 
der insgesamt schwachen Grundaktivit/it  (siehe Abb. 5). 

C. Gleichzeiti~e Blitz- und unspezi/ische Thalamusreize 

Da der Blitzreiz, dessert corticale Reizbeantwortung von BAVMOA~T- 
~ER 3 ausffihrlich dargestellt wurde, mit  seiner kurzen Belichtungsdauer 

Abb. 7 a--c .  Unterdriickung des Thalamusreizettektes duvch gleichzeitigen Blitzreiz bei einem D-Neuron 
(I~'[K 54]2, l~eiz: N. paracentr.). Ablei tung mehrerer Neurone, das grSI]te ist das D-Nem'on (durch 
schwarzen Punk t  gekennzeichnet). - -  a Blitz allein ff ihr t  zu einer 400 msec langen Ent ladungspause ,  
die bei dem selten entladenden Neuron nu t  bei statistischer Auswertung sicher erkennbar ist. - -  
b Reakt ion a~ff einen einzelnen Thalamusreiz nach Typ II ,  beachte die S~nchronisierung auch der 
kleineren Neurone. - -  c Bei gieichzeitiger Bli tz-  und ThaIamusreizung wird durch den hemmenden 
Lich~effek~ der Thalamuseffekt bei dem grol]en D-Neuron unterdrfick~, w/~hrend bei den kleineren 

Neuronen die Thalamusreakt ion noch erkennbar ist  

von weniger als 1 msec Dauer am ehesten einem elektrischen Reiz ver- 
gleichbar ist, untersuchten wir l~eizkombinationen yon Blitz- und un- 
spezifischen elektrischen Thalamusreizen. Gegeneinander verschobene 
Reize haben wir bisher nicht ausreichend untersucht und beschrgnken 
uns hier deswegen nur auf  die Darstellung simultaner Blitz- und Thala- 
musreize. 
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In  15 Versuchen wurden 48 Neurone mit  gleichzeitigen Blitz- und 
Thalamusreizen registriert. Nur bei 18 Neuronen, d . i .  38~o, fand sieh 
eine Anderung der Blitzreaktion durch den gleiehzeitigen Tha]amusreiz. 
I m  einzelnen sahen wir verschiedene Kombinations- und Uberlagerungs- 
loh/~nomene der konvergierenden Erregungen. Die primSre Blitzantwort 
eines B- oder E-Neurons wurde meistens nicht verSndert. Wenn auch der 
Thalamusreiz eine prim/~re Aktivierung hervorruR (Typ II) ,  dann wird 
diese meistens yon der primi~ren Blitzantwort,  deren Latenz in der Regel 
kfirzer ist, ver~ndert. Die primate Thalamusantwort kann ~uch in die 

Abb. 8 a--c.  Potenzierung gleichzeitiger Blitz- und Thalamusreaktion bei einem D-~euron  (5'IX 55/11, l%eiz 
intralaminiirer Thalamus, histologisch nicht untersueht), a Sehwaeh ausgepr~gte Blitzreaktion bei 
einem D-Neuron mlt prim~rer l:iemmung und Xachaktivierung nach 100 msec. b Schwache Thalamus- 
reaktion naeh Typ V (primgre ][{emmung), die formal der Blitzreaktion ~hnelt. c Kombination 
beider Reize ffihrt zu einer deutlichen Potenzierung der Nachaktivierung, die welt fiber die einfache 

Addition beider Reizeffekte hinausgeh~ 

postexeitatorische Hemmung der Blitzantwort  fallen und dann ausblei- 
ben. Eine Addition der prim/~ren Reizantworten, die man auf Grund 
unserer ers~en Besehreibung algebraischer Summation annehmen konnte 9, 
1/~Bt sich nnr in sehr seltenen F/tllen nachweisen. Dagegen 1/~[3t sich 
h~ufiger eine gegenseitige Verst/irkung der sekund/tren Antworten fest- 
stellen 31, meistens ohne erkennbare algebraische Summation, die offenbar 
durch pr~synaptische Occlusion verhindert  wird. 

Interessant  sind Reizkombinationen mit D-Neuronen, d~ sich hier 
nachweisen 1/~Bt, dab es sich bei der primgren Hemmung des D-Neurons 
dureh Licht tats/~chlich um eine aktive Hemmung handelt und nicht nur 
um ein, ,Weniger an Erregung".  In  Abb. 7 sind gleichzeitig mehrere Neu- 
rone abgeleitet. Bei dem grSBten, das dutch einen Punkt  gekennzeichnet 



Konvergenz retinaler und thalamischer Impulse an corticalen Neuronen 531 

wurde, handelt es sich um ein spontan wenig aktives D-Neuron, 
das dureh einen Blitzreiz fiir 400--500 msec gehemmt wird (a), Ein 
Thalamusreiz ffihrt zu einer t~eaktion nach Typ II .  Bei gleiehzeitiger 
Blitz- und Thalamusreizung wird diese Thalamusreaktion dutch den 
hemmenden Effekt des Blitzreizes ganz unterdriiekt. Das Umgekehrte, 
eine Hemmung der Blitzreaktion eines B-Neurons dutch einen prim/~r 
hemmenden Thalamusreiz haben wir dagegen hie gesehen. Offenbar ist 
die prim/~re Blitzaktivierung bei B-Neuronen so durchsehlagend, daf~ sie 
durch einen nut  leicht hemmenden unspezifisehen Impuls  nieht unter- 
drfickt werden kann. 

Abschliel~end ist noeh ein Beispiel darzustellen, bei dem sich Sp/it- 
aktivierungen aus beiden Systemen nicht nur addieren, sondern eher 
potenzieren (nieht im mathematisehen Sinne, sondern im physiologisehen 
Sprachgebraueh /~hnlich der posttetanie potentiation). Abb. 8 zeigt ein 
D-Neuron, das nach einer Latenz yon etwa 10 msee dutch den Blitzreiz 
fiir 100--120 msec gehemmt wird. Die postinhibitorische Aktivierung ist 
nut  gering ausgepr/~gt. Ein Thalamusreiz ffihrt ebenfalls zu einer leichten 
prim/iren Hemmung mit  sehwacher postinhibitorischer Aktivierung, die 
allerdings erst bei statistiseher Auswertung zum Ausdruck kommt.  Bei 
Simultanreizung yon Blitz- und Thalamusreizen potenziert sich die 
postinhibitorische Aktivierung beider Reize zu einer massiven Naeh- 
entladung. 

Besprechung der Ergebnisse 

A. Konve~yenz spezi/ischer 
und unspezi/ischer A//erenzen an corticalen Neuronen 

I m  optischen Cortex zeigten unsere Experimente bei etwa zwei Drittel 
der abgeleiteten Neurone eine Konvergenz von Impulsen aus der Retina und 
den unspezi/ischen Thalamuskernen. Neurone Mler frfiker beschriebenen 
Reakt ionstypen auf unspezifische Lichtreize (A, B, C, D, E) konnten 
auch durch unspezifische Impulse aus dem Thalamus entladen werden. 
Eine best immte Korrelation zwischen primer hemmenden oder ~ktivie- 
renden Re~ktionen beider Afferenzen lieB sich bisher nieht feststellen. 
Die Zahl 2/a zeigt zwar die H/~ufigkeit spezifiseh-retinaler und un- 
spezifisch-tha]amischer Konvergenz im optischen Cortex, bedarf  aber 
noch einer statistischen Sieherung an grSBeren Zahlen yon Neuronen. 
Dies um so mehr, a]s zwischen den einzelnen Versuchen groBe Unter- 
sehiede bestanden. 

I m  Gegensatz zu unseren Befunden am optischen Cortex f~nden 
LI n. Mitarb. ~5 im sensomotorischen Cortex keine direkte Konver- 
genz: dieselben Neurone konnten nicht yon beiden Systemen, den 
spezifischen und unspezifischen Afferenzen, entladen werden, sondern 
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jeweils nur yon einer Art der Afferenz. Es mul~ vorliiufig often 
bleiben, ob es sich bei diesen Befunden um funktionelle Differenzen 
der optisehen und der somatosensorisehen Hirnrinde handelt  oder um 
methodiseh bedingte Untersehiede, da LI u. Mitarb. aueh ftir die spe- 
zifische ~eizung elektrisehe t~eize in den afferenten somatosensorisehen 
Kernen benutzten. Jedenfalls is~ naeh den neuesten histologischen 
Untersuehungen yon SEOnL ~6 eine Konvergenz, wie wir sie beobachteten, 
sehr wahrsehein]ieh. Denn nach SHOL~ hat  eine einzige afferente Faser ein 
, ,Konnektives Feld" von etwa 5000 Neuronen, wodureh sieh im einzelnen 
kaum tibersehbare Uberlappungen ergeben. - -  Ob und wie viele Zwi- 
sehennem~one bei den konvergenten Impulsen beider Systeme einge- 
sehaltet sind, mu~ often bleiben, da der intraeortieale Leitungsmeeha- 
nismus dieser Neuronensysteme noeh nieht gekl/~rt ist. 

B. Direkte und indirekte gegenseitige Beeinflussung 
Mit der Unterscheidung der ,,direkten" und , indi rekten"  Konvergenz 

spezifischer und unspezifiseher Impulse ist lediglich eine quanti tat ive 
Differenzierung gemeint. Unter  ,,direkter Konvergenz" verstehen wir, 
d~B ein Neuron sowoh] durch einen unspezifischen Thalamus- Ms auch 
dureh einen Liehtreiz Mlein beeinflul~t wird. ,,Indirekt" meint, d~l~ des 
Neuron bei iso]ierten I~eizen entweder nur auf  den Tha]amus- oder nur 
auf  den Lichtreiz antwortet ,  diese Reizbeantwortung jedoeh dureh 
kombinierte Reizung moduliert  werden kann (z. B. Abb. 2). Es gibt hier 
gleitende ~berg~nge (vgl. Abb. 3, 7 u. 8). Wir erkl~ren uns diese indirekte 
Konvergenz ebenso wie die Potenzierungse][el~te (Abb. 5 u. 8) am ein- 
f~ehsten dadureh, dal~ wir auger der Erregungsverarbeitung konver- 
gierender Impulse durch Addition yon Aktivierung und I t emmung  oder 
dureh Okklusion noch eine Hemmung bremsender Mechanismen ~nnehmen. 
Diese wtirde eine verst~rkte Reizbeantwortung fiber eine einfaehe 
Addition direkt aktivierender und hemmender Impu]se hinaus zulassen 
und braueht  die Spontanaktivi t~t  nieht wesentlieh zu ver/~ndern. 

C. Zur neurophysiologischen Deutung des synaptischen 
Konvergenzmechanismus 

I m  ersten Teil tier Arbeit ~ wurden bereits grundss Unterschiede 
der neuronalen Reaktionen auf spezifische und unspezifische Afferenzen 
erw~hnt: Die spezi/ischen retina]en Afferenzen zeigen konstantere und 
ausgepr/~gte Reak~ionen und meist kfirzere Latenzzeiten. Ferner kann ein 
Teil der corticalenNeurone bei elektrischer Optieus-l~eizung n~eh neueren 
Versuchen yon GRt~Tz~n u. GR~2SSER 17a auch sehr hohen l~eizfrequenzen 
folgen, die mi t  tiber 100/see welt oberhalb tier physiologischen Fusions- 
freqnenzen liegen. Naeh unspezi/ischen Thal~musreizen finden sieh d~- 
gegen meist inkonstante und weniger ausgepr/~gte Reaktionen, vor~degend 
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]ange Latenzen und kein regelm~l~iges Fo]gen bei Reizfrequenzen fiber 
15--25/sec. Ferner zeigt sich, dab die verschiedenen Reaktions~ypen nach 
Lichtreizen (A, B, C, D und E-Neurone) keine eindeutige Korrelation zu 
den verschiedenen Reaktionstypen nach Thalamusreizen haben (s. Tab. 1 ). 
Primgre Aktivierung (B ffir Licht, II,  III ,  IV ffir Thalamusreize) oder 
Hemmungsphasen (C, D, E ffir Licht, V ffir Thalamus) oder /ehlende 
Rea]ctionen (A ffir Licht, I ffir Thalamus) sind ]i~r beide Reizarte~ nicht 
an denselben _Neuronen gleichartigwir]csam (vgl. Tab. 13). Diese Befunde 
machen es sehr unwahrscheinlieh, dab die Konvergenz der Impulse an 
den gleichen synaptischen Endigungsfe]dern der registrierten Neurone 
stattflndet: 

Zwei Hypothesen bieten sich an: 1. Prgsynaptische Konvergenz yon 
Erregung un4 ttemmung, sei es in subcorticalen oder corticalen Re- 
gionen, 2. Verschiedenartige synaptische Mechanismen der spezi]ischen 
und unspezi/ischen A//erenzen. (~ber die 1. Hypothese kSnnen Mr nicht 
viel mehr als frfiher 9 sagen. Sie ist wahrscheinlich, aber nicht sicher 
beweisbar. Ffir die zweite kSnnen anatomische Erkl~rungen heran- 
gezogen werden, wenn man CAJ~S 5 und LORE~TE DE NbS 25a unspezi- 
fisehe Afferenzen als corticale Endigungen der Neurone des unspezifi- 
schen Systems ansehen daft. Diese haben weniger Verzweigungen in der 
Rinde als die sehr viel dichteren En4igungen spezifischer Afferenzen 25a. 
In anderem Zusammenhang diskutieren auch PURPURA u. G~U~D- 
FEST 25b eine Unterscheidung axodendritischer und axosomatischer 
Synapsen der corticalen Neurone. Solche axodendritischen Synapsen 
der unspezifischen Afferenzen, welche die Nervenzellen nicht direkt 
zur Entladung bringen, sondern nur ihre yon anderen Synapsen (etwa 
axosomatischen) ausgelSsten Entladungen oder ihre Spontanaktivi- 
ts modulieren, kSnnten die unspezifischen Effekte am besten erk]s 
(siehe 2). Dagegen sind die neurona]en Reaktionen auf speziflsche 
Afferenzen nicht durch solche modulierende dendritische Synapsen zu 
deuten, insbesondere nicht die Reaktionen der Neurone des optischen 
Cortex, die sehr exakte kurze Synapsenzeiten nach Opticusreizen 
zeigen (GROTZNE~ U. GROSSE~lTa). Hier ist vielmehr eine direkte 
Entladung der Nervenze]len in Analogie zum monosynaptischen Reflex 
am Motoneuron (EocLES ha) wahrscheinlicher. Mehr kSnnen wir bisher 
nach den vorliegenden extracelluli~ren Ableitungen nieht sagen. Der 
Membranmechanismus dieser Vorg~nge kann erst durch gute intra- 
cellul~re Ableitungen corticaler Neurone genauer untersucht werden. 

Die verschiedenen Reaktionstypen nach Thalamusreiz mit  Erregung 
und t temmung in unterschiedlieher zeitlicher Verteilung ffigen sich gut zu 
den allgemeinen Vorstellungen fiber das neuronale Erregungsmuster des 
Cortex und seine hom~iostatische Regelung, fiber die an anderer Stelle 
berichtet wurde ~0,~2. 

Arch. L Psychiatr.  u. Z. Neur., Bd. 196 37 
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D. Konstanz der neuronalen Licht-Reaktionstypen bei Thalamusreiz 

Die gegenseitige Beeinflussung yon spezifischen und unspezifischen 
Erregungen besteht in quantitativer Bahnung oder Hemmung. Eine 
Umwandlung yon einem Lichtreaktionstyp B, C, D oder E in einen 
anderen haben wir dagegen niemals gesehen. Lediglich einige A-Neurone 
zeigten wi~hrend oder nach Thalamusreizung eine Bahnung oder Hem- 
mung durch den Lichtreiz (Abb. 2). Manehe A-Neurone bilden wahr- 
sehein]ich ein Reservesystem yon unterschwel]ig erregten ,,latenten" 
B- oder D-Neuronen, die dureh einen Lichtreiz allein noeh nicht aktiviert 
werden kSnnen. Die unterschwellige Lichtreizung wird erst dutch 
Modulation der Thalamusreizantwort erkennbar. Das charakteristisehe 
corticale Erregungsmuster der verschiedenen Neuronentypen2,1:, ~~ auf 
einen spezifisehen Lichtreiz wird also nicht durch den unspezifisehen 
Thalamusreiz gestSrt, sondern es wird nut  die Intensiti~t der Reizbeant- 
wortung verdndert. Es entsteht kein Chaos. Jedes Neuron behiilt seinen 
spezi]ischen .Reaktionstyp auch nach Thalamusreiz: On bleibt on und o/] 
bleibt o]/. 

E. Wechselwirlcung und Konvergenz von Bahnungs- und Hemmungsphasen 
nach Licht- und Thalamusreizen 

B~hnung oder Hemmung sind bei extracellul~ren Ableitungen lediglich 
an einer ~nderung der Grundfrequenz des Neurons erkennbar. Hemmung 
wird als Entladnngspause erkennbar. Die Prim~rentladung der Neurone 
naeh Lichtreiz wird dureh den Thalamusreiz meistens nieht oder wenig 
vers D~gegen wird die ,,~dapt~tions~hnliche" Verlungsamung der 
Neuronentladungen bei l~ngeren Licht- und Dunkelreizen durch eine un- 
spezifisehe Aktivierung meistens verringert oder sogar aufgehoben. Dies 
wird besonders deutlich bei rhythmischen Thalamusreizen yon 4--10/see. 
Die rhythmisehen unspezi/ischen Erregungsimpulse ]i~hren dazu, daft die 
corticalen Neurone stiindig in einer erhShten ,Entladungsbereitseha#" blei- 
ben und sich daher nicht oder nur wenig an die retinalen Dauerimpulse 
adaptieren (Abb. 5). Im gleichen Sinne sprechen die Versuche mit 
rhythmisehen Flimmerlichtreizen, die an anderem Ort dargestellt wer- 
den sollen*. Es li~l~t sich n~mlieh durch kurze elektrisehe Reizserien 
im unspeziiischen Thalamus die Icritische Flimmer/requenz 17, d. h. die 
Fusionsfrequenz (CFF) eorticaler Neurone, um 5 ~1 0  Flimmerreize/see er- 
hShen 1,2~. Bei einzelnenNeuronen wird die Flimmerreaktion ~uch gehemmt. 

Es handelt sich bei den beobachteten Konvergenz-Ph~nomenen sicher- 
lich um cerebrale Mechanismen, da sich die retinalen Neuronenreaktionen 

* Vgl. C~.UTZFELDT, O. und O.-I. GRi~SSnR: Ver~nderung der Flimmerreaktion 
(CFF) corticaler ~eurone durch elektrische ]~eize unspezifischer Thal~mus- 
kerne. - -  C. 1%. Ier Congr~s internat, des Sciences neurol., Bruxe]les 1957 
(ira Druck). 
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durch unspezifisehe Thalamusreize im Gegensatz zu mesencephalen 
l~eizen~e,~a, ~5 nicht beeinflussen lassen. Dies hat  GRffSSE~ 16 bei einer 
t~eihe yon Retinaversuchen festgestellt, bei denen er in den gleichen 
Thalamuskernen wie bei unseren Versuchen elektrisch gereizt hat. Ob die 
Konvergenz dutch rein corticale oder bereits dutch subcorticale Ver- 
schaltungen zustande kommt,  kSnnen wit vorl/iufig noch nicht ent- 
scheiden. 

Die Beobachtung, dag bei gleichzeitigen Blitz- nnd unspezifischen 
Thalamusreizen nur selten eine leiehte Verst/irkung der prim/~ren Blitz- 
reaktion eintritt, h/~ufiger aber eine Verminderung oder Occlusion der 
unspczifischen Thalamusantwort  durch den vorhergehenden Blitzreiz, 
en~spricht den EEG-Befunden yon JASrER u. Mitarb. ~9. 

F. Sinnesphysiologische Bedeutung der Be/unde 

Ein wesentliches Ergebnis unserer Befunde fiir die Sinnesphysiologie 
sehen wir in dem Nachweis, dab cortieale Realctionen au/einen spezi/ischen 
Sinnesreiz nieht stereotyp in Abhiingigl~eit vonder Reizintensitiit beant- 
wortet werden, sondern dutch das unspezi/isehe System beeinflufibar sind. 
Dal~ in unseren Versuchen die Anderung der Intensi~/~t der l~eizbeant- 
wortung durch Rcizung unspezifischcr Thalamuskerne hervorgerufen 
wurde, entspricht den Befunden yon L1 am sensomotorischen Cortex 24, da 
LI aueh Bahnungseffektc an einzelnen Neuronen land, obwohl er keine 
direkte Konvergenz am Neuron nachweisen konnte. Wahrscheinlich 
lasscn sich die gleichen oder i~hnliche Effekte auch dnrch Reizung an- 
derer nicht sinnesspezifischer Afferenzen (Balkenfasern ~, Hypotha lamus  13) 
hervorrufen, wie zahlreiche EEG-Untersuchungen zeigen (Zusammen- 
fassung bei BvS~R4~). Wir w~hlten, ausgehend yon den grundlegenden 
Untersuchungen yon JASt'EI~S, 19 und MoRuzz~ u. MAaOUN ~a, die intra- 
lamin/iren und vorderen Thalamuskerne lediglich als Modell ffir ein un- 
spezifisches System. 

2Die Hirnrinde besitzt also in der Beantwortung peripherer Erregungen 
eine grS/3ere Modulationsfi~higlceit und hShere l~reiheitsgrade im Gegen- 
satz zum Receptor, der wie ein Mel~instrument den spezifischen Reiz 
quant i ta t iv  beantwortet  ~2. Zwar kann der Receptor in seiner Empfmd- 
lichkeit auch, ,verstel l t"  werden i t  doch liegt dieser Verstellung ein Regel- 
mechanismus mit  geringem Freiheitsgrad in Abh~ngigkeit yon der 
t~eizst/~rke zugrunde. Ein solcher Regelmechanismus im Sinne der 
Kybernet ik  wurde ffir die konsensuellen Pupillenre~ktionen jfingst 
yon STA~K U. Mitarb. ~a nachgewiesen. Wir kSnnen auf Grund unserer 
Versuche nur sagen, dal3 die Empfindlichkeitscinstellung des Cortex 
andern Determinanten als der Reizintensit~t unterworfen sein kann. 
_~Vlehr soll nicht gesagt werden. Es zeigt sich hier ein Weg, die neuro- 
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physiologische Grundlage psyehologischer Ph/~nomene, wie etwa der 
Au/merksamkeit, in ihrem neuronalen Meehanismus erklgrbar zu 
maehen. 

Zusammenfassung 
1. Bei 75 Neuronen des optischen Cortex wurde die Konvergenz yon 

lmpulsen aus clef Retina und aus den unspezi/ischen Thalamuskernen 
antersueht (enc~phale-isol6-Katzen, Mikroelektrodenteehnik, adgquate 
Liehtreize and elektrisehe Reize der intralamingren und vorderen 
Thalamuskerne). 

2. Bei 2/a dieser _Neurone liefi sieh eine Konvergenz der spezi/isehen 
und unspezi/ischen Impulse nachweisen, d. h. eine Aktivierung oder 
Hemmung desselben Neurons sowohl dutch Lieht- als aueh dureh 
unspezifisehe Thalamusreize. Ebenso lieB sieh bei 2/a der Neurone eine 
gegenseitige Beeinflussung yon gleichzeitigen Dauerlicht- und Thalamus- 
reizen im Sinne der Hemmung oder Bahnung naehweisen. Bei simultanen 
Blitz- und Thqlamusreizen /and sich dagegen nur bei etwa 1/a der Neurone 
eine gegenseitige Beein]lussung. 

3. Neurone aller Reaktionstypen au] spezi/ische Lichtreize ( A,B,  C, D, E)  
kSnnen auch dutch unspezi]ische Thalamusreize entladen werden. Ein- 
deutige Korrelationen zwisehen den Aktivierungs- und Hemmungs- 
vorg~ngen bei Liehtreizen und Thalamusreizen bestehen nieht. Dutch 
Lieht aktivierte Neurone kSnnen darch Thalamusreize gehemmt werden 
und umgekehrt. LichtunbeeinfluBte A-Neurone kSnnen dutch Thalamus- 
reize entladen werden. Umgekehrt kann Lieht und Dunke] die Reaktions- 
weise auf Thalamusreize gndern. 

4. Es werden Beispiele yon gegenseitiger Bahnung und Hemmung dutch 
Kombinationsreize yon Retina and Thalamus dargestellt and-be- 
sprochen. Aus den Untersuchangen geht hervor, dab die Reizbeant- 
wortung des optischen Cortex nicht nur yon der Intensiti~t des Licht- 
reizes, sondern auch yon der Erregungsbereitscha/t der Hirnrinde ab- 
h/~ngig ist. Diese lgBt sieh durch Reize in unspezifischen Thalamus- 
kernen ver/~ndern. 

5. Trotz der h/~afigen Konvergenz sind die Reaktionen der corticalen 
_Neurone nach Reizung unspezi/ischer Thalamuskerne grundsi~tzlich ver- 
schieden von den Reaktionen nach spezi]ischen A//erenzen. Naeh 1%eizung 
unspezifiseher Thalamuskerne reagieren die Neurone inkonstan~ mit 
langer und variabler Latenzzeit und kSnnen einem frequenten Reiz 
meistens nut bis zu Reizfrequenzen yon 15--25/sec folgen. Naeh spezi- 
fisehen Lich~reizen sind die Latenzzeiten konstanter und weniger 
variabel. Flimmerlichtreizen kSnnen einzelne Neurone bis 50/see, 
elektrischen Optieusreizen bis fiber 100/see folgenl~, 17a. Diese Ver- 
sehiedenheiten werden dutch eine unterschiedliche synaptisehe Or- 



Konvergenz retinaler und  thalamischer Impulse an  corticalen Neuronen 537  

ganisation der spezi/ischen und unspezi/ischen A]/erenzen e r k l i i r t :  

Spezi/ische A f f e r e n z e n  k S n n e ~  d ie  c o r t i c a l e n  N e u r o n e  w a h r s c h e i n l i c h  

direlct e n t l a d e n ,  w ~ h r e n d  unspezi/ische 1repulse als Modulatoren der 
neuronalen Alctivitiit wirken. 

Die Untersuchungen wurdcn mit  Hilfe der Deutschen Forsehungsgemeinschaft  
durehgeftihrt. 
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