Archiv fiir Psychiatrie und Zeitschrift f. d. ges. Neurologie 207, 296 —317 (1965)

Aus dem Physiologischen Institut der Freien Universitidt Berlin und der Abteilung
fiir klinische Neurophysiologie der Universitdt Freiburg i. Br.

Neurophysiologische Grundlagen des Binocularsehens

Von
0.-J. GRUSSER und U. GRUSSER-CORNEHLS

Mit 8 Textabbildungen
(Eingegangen am 20. August 1965)

Wird von einem Menschen mit ungestértem binocularen Sehvermégen
ein Objekt im Sehraum fixiert, so sieht er mit zwei Augen ein Ding. Die
Physiologen haben sich seit Panum (1858) daran gewohnt, zu sagen, dall
dies so sei, ,,weil“ das Bild des entsprechenden Objekts auf ,korre-
spondierende Netzhautbezirke beider Augen‘ fallen wiirde. Panum
zeigte, dall geringfiigige Verschiebungen eines Netzhautbildes aus der
»normalen Lage* beim beiddugigen Sehen nicht unmittelbar zu sub-
jektiven Doppelbildern fithren, sondern dal die Verschiebung einen
bestimmten Wert iiberschreiten muf}, ehe Doppelbilder wahrgenommen
werden. Treten im Bereich des schirfsten Sehens Doppelbilder auf, so
sind diese fiir die visuelle Informationsaufnahme sehr storend, da wech-
selseitige Ldschungsphénomene (,,Wettstreit der Sehfelder’) auftreten.
Auf der anderen Seite miiiten beim normalen Sehen aus geometrisch-
optischen Grinden stindig stérende Doppelbilder auftreten von all
jenen Sehdingen, die auBerhalb der Horopterfliche liegen. Dies ist jedoch
nicht der Fall (siehe Hrring 1920).

Bei Patienten mit kongenitalem Strabismus fallen die Bilder eines
Objekts auf nichtkorrespondierende Netzhautbezirke. Bei solchen
Patienten kann man in der Regel eine mehr oder weniger ausgeprégte
Unterdriickung der Wahrnehmung des auf eine Netzhaut fallenden
Bildes feststellen. Dafiir hat Harms (1938) die sehr treffende Bezeich
nung ,,Hemmungsamblyopie geprigt.

Alle diese Beobachtungen lassen den Schluf zu, dafl es im zentralen
visuellen System fiir das Binocularsehen mindestens zwei verschiedene
physiologische Prozesse gibt, einen fiir die binoculare Integration, den
anderen fiir den binocularen Weltstreit. Wir haben an Katzen mit Hilfe
der Mikroelektrodentechnik versucht, einen Einblick in diese bin-
ocularen Mechanismen im zentralen Sehsystem zu bekommen.

Anatomisehe Vorbedingungen

Zur Untersuchung der neurophysiologischen Grundlagen des binocularen
Sehens sind Katzen niitzliche Tiere, da sie ein sehr gutes stereoskopisches Sehen
haben. Neuroanatomische Befunde (z. B. Casar 1922; O’Lrary 1941; SHoLL 1953,
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1955; PoLyax 1957) machen eine ausgedehnte binoculare Integration im visuellen
Cortex der Katze wahrscheinlich.

Im Chiasma opticum kreuzen etwa 60°/, der Opticusfasern zur kontralateralen
Seite, wihrend 40°/, ipsilateral zum Geniculatum laterale bzw. zu den vorderen
Corpora quadrigemina ziehen.

Das Geniculatum lat. der Katze hat eine Schichtung in drei Hauptschichten.
Die kontralateralen Opticusfasern endigen getrennt in zwei, die ipsilateralen Op-
ticusfasern endigen in einer dieser drei Zellschichten (z. B. Mingowsgr 1920;
O’Leary 1940). Zwischen den Hauptschichten des Geniculatum lat. finden sich
grofle Nervenzellen (nucleus interlaminaris medialis und centralis von Trunma 1928),
an denen Opticusfasern vom ipsilateralen und kontralateralen Auge gemeinsam
endigen (Havaow 1958). Insgesamt ergeben. die anatomischen Untersuchungen
jedoch, dafl die iiberwiegende Mehrheit der Opticusfasern vom ipsilateralen bzw.
kontralateralen Auge im Geniculatum noch getrennt verschaltet werden und die
eigentliche binoculare Integration vorwiegend in den verschiedenen Schichten der
Area 17 erfolgt.

Bei den Primaten und beim Menschen ist die getrennte Endigung von Fasern
aus dem ipsilateralen bzw. kontralateralen Auge im Geniculatum lat. ebenfalls
histologisch nachgewiesen. In den Schichten 1, 4, 6 des 6schichtigen Geniculatum
lat. endigen die Fasern aus dem kontralateralen Sehnerven, in den Schichten 2,3, 5
jene aus dem ipsilateralen Sehnerven (z. B. MiNkOWSKI 1920; BALADO u. FRANKE
1924; Lr Gros CLark 1932, 1941; Craxko 1948; GLEES u. LE Gros CLARK 1941).
Das afferente visuelle System der Katze kann also als vereinfachtes Modell im
Vergleich zum menschlichen Sehsystem bei binocularen Fragestellungen dienen.

Methodik

Mit Glasmikroelektroden, die einen Spitzendurchmesser zwischen 0,5 und 1 "
hatten, wurden die Aktionspotentiale von einzelnen Nervenzellen der Sehrinde
(Area 17), der Sehstrahlung, des Geniculatum lat. und des Sehnerven von Katzen
registriert. Die Tiere waren in encé-
phale isolé Priparation, curarisiert und Auge s p
kiinstlich beatmet. Augenbewegungen {
wurden durch Curare unterdriickt, P
was durch eine Elektronystagmo-
grammregistrierung kontrolliert wur- M
de. Uber die in Augenhohe liegenden

Elektronystagmogrammelektroden f
wurde gleichzeitig ein abgeschwiichtes s
Elektroretinogramm registriert.

Zur Lichtreizung wurde jedes
Auge getrennt mit diffusem Licht T
belichtet. Dazu wurde ein elektronisch
gesteuertes binoculares Lichtreizgerit

Abb. 1. Schema des binocularen Lichtreiz- Mﬁ b a[ ’ST

geriites. B Lichtquelle, eine 6 V, 17 A Wolf- I
rambandlampe; C Kondensor; M Spiegel, 4
D Lochblende; E Elektromagnet zur Bewegung
des Verschlusses; S, 87 Anschllisse zum elek-
tronischen Steuergeriit; L Linsen; F Filter und
Graukeile; PPhotozelle ; G Mattglasscheibe vor B M
dem Auge; T Schwenkbarer Tubus; V Venti- T%V
lator; R Gummiringe, die Streulicht zum
anderen Auge verhindern
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benutzt. Das Schema des binocularen Lichtreizgerites (CORNEHLS u. GRUsSER 1959)
ist in Abb.1 gezeigt. Die Beleuchtungsstirke der Mattscheibe vor jedem Auge
konnte durch Filter und Graukeile fiir jedes Auge unabhingig variiert werden.
Der Abstand der Mattscheibe von der Cornea betrug 3—4 mm. Durch ein elek-
tronisches Steuergeridt wurden die Verschliisse unabhéingig voneinander ein- und
ausgeschaltet, die Frequenz der Lichtreize war bei einem 1:1 Hell-Dunkelverh&lt-
nis von 0,5 bis zu 70 sec™! beliebig regelbar.
Folgende Reizkombinationen waren moglich:

1. Monoculare Belichtung eines Auges mit Lichtreizen wechselnder Frequenz bei
gleichzeitiger Dunkelheit oder gleichzeitiger Dauerbelichtung des anderen Auges.

2. Binoculare Belichtung mit variabler Reizfrequenz; synchron fiir beide Augen,
alternierende Lichtreize, beliebige Phasenverschiebung und verschiedene Reiz-
frequenzen fiir beide Augen.

3. Binoculare Belichtung wie unter 2., jedoch mit verschiedener Beleuchtungs-
stéirke fir beide Augen.

Fir die im folgenden geschilderten Resultate wurden 87 Neurone aus dem
Geniculatum lat., 141 Neurone aus der Sehstrahlung und 292 Neurone aus dem
priméren visuellen Cortex verwertet.

Ergebnisse
A. Die Signalentstehung in der Netzhaut

Zum Verstdndnis der Resultate iiber die binoculare Integration im
zentralen visuellen System ist ein kurzer Blick auf die Signalentstehung
in der Netzhaut notwendig (Abb.2). Die Netzhaut enthélt (in zentri-
petaler Richtung gerechnet) die Neurone 1—3. Ordnung des afferenten
visuellen Systems. In den Receptoren der Katzenretina entsteht bei
Belichtung ein intensititsabhingiges Receptorpotential (R-Potential),
das durch intraretinale Ableitung mit ultrafeinen Mikropipetten ab-
gegriffen werden kann (GRUsser 1957, 1960; Morokawa u. Mitarb.
1957 ; Browx u. WIESEL 1959). Die Amplitude des R-Potentials, das die
fiir die Receptorpotentiale typischen Einschwingvorginge zeigt, ist
niherungsweise proportional dem Logarithmus der Beleuchtungsstirke.

In der bipolaren Schicht wird das Receptorpotential wahrscheinlich
umgesetzt in Nervenzellentladungen, wobei sich wie in der folgenden
Ganglienzellschicht der Netzhaut zwei Typen von Nervenzellen unter-
scheiden lassen: on-Zentrum-Neurone und off-Zentrum-Neurone. Bei
Belichtung mit kleinen Lichtpunkten haben die on-Zentrums-Neurone
ein erregendes Feldzentrum und eine hemmende Peripherie, wihrend die
off-Zentrums-Neurone ein hemmendes Feldzentrum und eine erregende
Feldperipherie haben (z. B. KurrLErR 1953; BauMaARTNER 1961). Da
unsere Untersuchungen mit diffusen Lichtreizen durchgefithrt wurden,
die retinale Feldorganisation also nicht beriicksichtigt wurde, sprechen
wir im folgenden kurz von on-Neuronen und off-Neuronen.

Im Entladungsmuster der on- und off-Zentrum-Neurone wird alle
Information, die von der Netzhaut ins zentrale Nervensystem gelangt,
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codiert. Eine andere Informationsiibertragung zwischen Auge und
zentralem Nervensystem ist nicht bekannt (Lit. siehe GRANIT 1955).
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Abb.2, Zeitliche Beziehung zwischen dem receptorabhingigen R-Potential und den retinalen Neu-
ronen (on- und off-System) bei Dauerlicht und einem kurzen Lichtblitz (aus GRUSSER 1961). Die
rhythmischen Entladungsgruppen nach dem Lichtblitz haben keine Entsprechung im R-Potential.
Auf Dauerlicht und in den ersten Phasen nach einem Lichtblitz werden die on-Neurone aktiviert,
wenn der Differentialquotient des R-Potentials negativ ist, gehemmt, wenn er positiv ist. Die off-
Neurone verhalten sich umgekehrt. Hemmung und Erregung sind immer relativ zum vorausgehenden
Aktivierungsgrad. Einige off-Neurone (off;) werden nach Lichtblitzen erst dann aktiviert, wenn das
R-Potential wieder etwa das Ruhepotential erreicht hat. Neben dem Differentialquotienten i8¢ sich
(vor allem im ,,steady-state’) auch eine Beziehung zwischen der Hohe des R-Potentials und der
Aktivierung der on-Neurone bzw. Hemmung der off-Neurone finden

B. Erregungsverarbeitung im Geniculatum laterale

Die Geniculatumzellen sind im afferenten visuellen System Neurone
4. Ordnung. Im Geniculatum lat. fand sich eine tiberwiegend monoculare
Beeinflussung der Entladungsmuster. 90°/, der Geniculatum-Neurone
wurden nur durch ein Auge aktiviert (GRUSSER u. SAUR 1960). Hierbei
lieBen sich wiederum zwei Klassen feststellen: on-Zentrum-Neurone und
off-Zentrum-Neurone. Etwa 10°/; der Geniculatum-Neurone lieflen einen
binocularen Einfluf3 erkennen, wobei vorwiegend ein Auge aktivierend,
das andere Auge hemmend wirkte. Moglicherweise handelt es sich bei den
binocular beeinfluliten Geniculatum-Neuronen um Registrierungen von
Nervenzellen, die zwischen den drei Hauptschichten des Geniculatum lat.
der Katze liegen. Vergleichende Ableitungen von den Axonen der
Geniculatum-Neurone in der Sehstrahlung (141 Neurone, Abb.4, Tab.1)
zeigten, dall mit unseren Methoden in der Sehstrahlung nur Axone von
monocular beeinfluBbaren Geniculatum-Neuronen registrierbar waren.



300 0.-J. GrssER und U. Gri’sSER-CORNEHLS :

Auch nach den Makroelektroden-Registrierungen von BREMER (1964,
weitere Literatur siehe dort) ist eine gewisse binoculare Integration im
(Geniculatum der Katze wahrscheinlich.

C. Binoculare Integration im visuellen Cortex

Im visuellen Cortex fanden wir 6 Neuronen-Klassen mit ver-
schiedener binocularer Integration (Tab. 1, siche auch HusgL u. WIBsEL
1961, 1962; Burxs u. Mitarb. 1960 ; GRUSSER-CORNEHTS u. GRUSSER 1961 ;
GRUSSER 1963).

@) mo,-Klasse. 14 von 292 corticalen Neuronen waren ,,rein’ mon-
ocular aktiviert. Hierbei wurden 12 Neurone durch das kontralaterale
Auge, 2 durch das ipsilaterale Auge aktiviert. 8 waren on-Neurone (B),
6 of{-Neurone (D). Die Versuche weisen darauf hin, dafl es (wahrscheinlich
in der histologischen Schicht IV) auch im visuellen Cortex noch eine
reine monoculare Reprisentation gibt. Das starke Uberwiegen von
kontralateral aktivierten Neuronen (12:2) legt jedoch den Schlufl nahe,
daB diese rein monoculare Informationsverarbeitung moglicherweise
jenem Teil des temporalen Gesichtsfeldes zugeordnet ist, der aus geo-
metrisch-optischen Griinden monocular ist. Untersuchungen mit Licht-
punkten und perimetrischer Bestimmung kénnten diese Frage kliren.

b) moy-Klasse (monoculare Dominanz). Die erste Stufe der binocula-
ren Integration im visuellen Cortex wird durch diese Klasse reprisen-
tiert. Diese Neurone werden als typische on- oder off-Neurone durch
Lichtreizung des ,,dominanten’ Auges aktiviert. Licht- oder Dunkel-
reizung des ,nicht-dominanten* Auges loste eine variable Hemmphase
von 40—350 msec Dauer aus, die bei ,,Licht-an’ meist regelmaBiger als
bei ,,Licht-aus** beobachtet wurde. Synchrone Belichtung beider Augen
ergab den gleichen Reaktionstyp wie Belichtung des dominanten Auges,
jedoch war die mittlere Entladungsrate wahrend der Aktivierungsphasen
im Vergleich zu monocularer Belichtung des dominanten Auges signi-
fikant reduziert. Diese Reduktion ist durch einen inhibitorischen Einflufl
des nicht-dominanten Auges bedingt. Auch mit alternierender oder
phasenverschobener Belichtung wurde der hemmende Einflull des nicht-
dominanten Auges gefunden (Abb.3). Die Abb.4 ¢ zeigt fiir das Kollektiv
der mo,-Neurone den hemmenden EinfluBl des nicht dominanten Auges
auf die binoculare Reaktion.

Von 162 Neuronen der mo,-Klasse war fir 83 das ipsilaterale Auge,
fir 79 das kontralaterale Auge dominant. 74 gehorten zur lichtaktivierten
B-Gruppe der on-Neurone, 88 zur dunkelaktivierten D-Gruppe der
off-Neurone. Die 74 on-Neurone (B) konnen in der wurspriinglichen
Nomenklatur von Juxe uv. Mitarb. (1952) und Juxa (1961a,b) als
BC-Neurone, die 88 off-Neurone (D) als DC-Neurone bezeichnet werden.
Vom dominanten Auge ergibt sich eine Aktivierung bei Belichtung
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(B-System) bzw. bei Verdunkelung (D-System), wihrend das nicht-
dominante Auge entsprechend dem C-Typ von June u. Mitarb. (1957) bei
Belichtung und Verdunkelung eine Hemmphase ausléost. Auch bei
binocularer elekirischer Reizung der Sehnerven konnten die Neurone der
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Abb.3a—e. mos-Neuron (on-Typ) im priméiren visuellen Cortex. Demonstration des Hemmeffektes der

Belichtung des nicht-dominanten Auges mit Hilfe phasenverschobener Lichtreize. a Belichtung des

dominanten Auges; b des nicht-dominanten Auges; ¢ binoculare Belichtung. Deutliche Verminderung

der Aktivierung im Vergleich 2u a. d und e phasenverschobene Lichtreize. Hemmeffekt bei Beginn und

nach Ende der Belichfung des nicht-dominanten Auges. Wie in den folgenden Abbildungen bedeutet
ein Ausschlag der Photozellen nach oben ,,Licht-an‘

mo,-Klasse durch Opticusreizung des dominanten Auges priméir ak-
tiviert, durch Opticusreizung des nicht-dominanten Auges primir ge-
hemmt werden. Messung der Latenzzeiten der Neurone der mo,-Klasse
nach elektrischer Opticusreizung (2,1—4,5 msec) bzw. elektrischer
Radiatioreizung (0,4— 1,0 msec) weisen darauf hin, daB die Neurone der
mo,-Klasse innerhalb des afferenten visuellen Systems vorwiegend Neu-
rone 5. Ordnung sind, also direkt von Afferenzen der Geniculatum-
Neurone versorgt werden. Die unten beschriebenen drei Klassen hdherer
binocularer Integration dagegen sind Neurone 6. oder hoherer Ordnung.
Arch, Psychiat. Nervenkr., Bd. 207 21
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Auf lingere Lichtreize reagierten die on- oder off-Neurone der
mo,-Klasse in der Regel mit einer phasisch-tonischen Aktivierung.
Zwischen 0,05 und 650 Lux war das Entladungsmuster beleuchtungs-
starkenabhangig :

1. Die Latenzzeit der on- oder off-Aktivierungsphase nahm mit
steigender Beleuchtungsstirke ab.

2. Die durchschnittliche Entladungsrate wihrend der Aktivierungs-
phase nahm zu.
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Abb. 4. Verteilung der miitleren Differenz der Entladungsrate (Abszisse) fiir jeweils zehn Reaktionen bei
monocularer Belichtung des dominanten Auges und zehn Reaktionen bei binocularer synchroner
Belichtung. Ordinate: Zahl der Neurone, 4 Geniculatumneurone; B 103 Neurone aus der Sehstrahlung
und 14 mo;-Neurone aus dem priméren visuellen Cortex, €' mo,-Neurone aus dem visuellen Cortex.
Auf der Abszisse ist die mittlere Differenz der Entladungszahl in den ersten 200 msec des aktivie-
renden Reizwechsels fiir je zehn Reize bei monocularer Belichtung und bei binocularer Belichtung
aufgetragen. Ist die monoeulare Aktivierung stérker als die binoculare Aktivierung, so liegen die
Werte rechts von dem 0-Wert. Auf Grund der zufélligen Variation ist bei fehlender binocularer
Beeinflussung eine Streuung um den Mittelwert 0 zu erwarten. Dies trifft fiir 90%/, der Geniculatum-
neurone und fiir die Neurone der Sehstrahlung zu. Die Verschiebung des Mittelwertes fiir die m,-Neu-
rone des visuellen Cortex nach rechts zeigt den mittleren hemmenden EinfluB3 des nicht-dominanten
Auges auf das ganze Neuronenkollektiv an
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3. Mit steigender Beleuchtungsstirke verkiirzte sich die Dauer der
kurzen Hemmungsphase der off-Neurone und die ,,postinhibitorische
on-Aktivierung“ war kiirzer, jedoch nahm die Entladungsrate in der
postinhibitorischen on-Aktivierungsphase mit steigender Beleuchtungs-
stirke zu.

Tabelle 1. Verteilung der verschiedenen Neuronenklassen in der Sehstrahlung und im
visuellen Cortex®

Effektives oder dominantes Auge
ipsilateral r kontralateral Summe
Sehstrahlung ‘
mo,-Klasse B on-Aktivierung 31 i 47 78
D off-Aktivierung 22 41 63
53 88 141
Visueller Cortex o i
mo,-Klasse B on-Aktivierung 2 ‘ 6
D off-Aktivierung 0 6
12 14
mo,-Klasse *E on-Aktivierung 43 31 74
D off-Aktivierung 40 48 88
83 79 162
bi;-Klasse 30 o
bi,-Klasse 30
biz-Klasse C on-off-Hemmung 26 86
A-Klasse 30 30
Alle corticalen Neurone 292

1 Die zahlenmifige Verteilung von neuronalen Reaktionstypen in einer Mikro-
elektrodenversuchsserie 1Bt keinen RiickschluB iiber die ,,wirkliche® Verteilung
in der untersuchten Gehirnstruktur zu. Je nach Mikroelektrodentyp werden Nerven-
zellen bestimmter G6rBe oder Zellen aus Schichten bestimmter Zelldichte bevorzugt
registriert. Die grofle Zahl der auf diffuses Licht reagierenden Neurone ist
dadurch bedingt, daB die Zellen mit der Mikroelektrode unter diffuser, binocularer
Flimmerlichtreizung gesucht wurden.

4. Im photopischen Helligkeitsbereich hatten die on-Neurone hiufig
eine gruppierte on-Aktivierung, die unter 0,1 Lux Beleuchtungsstirke
nicht mehr festzustellen war.

Die mittlere Latenzzeit der Aktivierungsphase betrug fiir 80 on-
Neurone der mo,-Klasse bei 20 Lux Beleuchtungsstirke 25,6 42,8 msec,
fiir 69 off-Neurone der mo,-Klasse 30,0 45,7 msec.

21%
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Unter konstanten Adaptationsbedingungen war auf Lichtreize
gleicher Beleuchtungsstérke fiir die Latenzzeiten der Aktivierungsphase
eine zufillige Variation zwischen 3 und 8 msec festzustellen.
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Abb.5a—f. bi;-Neuron im primdren visuellen Cortex. a, b Keine oder nur sechwache Reaktion bei mon-

ocularer Belichtung; a kontralaterales Auge; b ipsilaterales Auge; c ausgeprigte on-off-Reaktion bei

binocularer synchroner Belichtung; d—f die binoculare Bahnung ist von der zeitlichen Verschiebung
der binocularen Lichtreize zueinander abhingig

¢) biy-Klasse (binoculare Summation). Die ,,binocular summierenden*
Neurone der bi;-Klasse zeigten keine oder eine sehr schwache Reaktion
bei monocularer Belichtung, jedoch eine ausgepragte Aktivierung bei
synchroner binocularer Lichtreizung (Abb.5). Der Grad der binocularen
Bahnung war eine Funktion der Phasenlage der Lichtreize fiir beide
Augen und bei synchroner Lichtreizung am stirksten. Die mittlere Ent-
ladungsrate der bi;-Neurone konnte durch die Anderung der Phasen-
beziehung zwischen den binocularen Lichtreizen gesetzméifig beeinfluit
werden (Abb.6).
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Die Neurone der bi;-Klasse antworteten meistens mit kurzen, hoch-
frequenten Entladungsgruppen. Die fehlende oder schwache monoculare
Reaktion war nicht durch Erhohung oder Abschwichung der Beleuch-
tungsstirke zu beeinflussen und die binoculare Bahnung nahm zwischen
1 und 650 Lux mit Erhdhung der Beleuchtungsstirke nur geringfiigig zu.
Synchrone binoculare Lichtreize von verschiedener Beleuchtungsstirke
fiir beide Augen lésten jedoch eine geringere binoculare Bahnung aus, als
binoculare Lichtreize der hoheren

. . Visueller Cortex
Beleuchtungsstérke und eine star-

kere Bahnung als binoculare, § 551 ™\ A
synchrone Lichtreize der nied- 2 \
rigeren Beleuchtungsstirke. S .\;\.\

d) biy-Klasse (binoculare Inte- é 10 e
gration ). Die ,,binocular’’ integrie- § e T
renden Neurone der b,-Klasse E
wurden monocular von jedem & A 7 sec G2 4 03
Auge aktiviert, entweder als on-, , Syn  Verzigerung
on-off- oder als off-Neurone. & 2
Der Reaktionstyp auf diffuse, S R B o
monoculare Belichtung konnte § AN o’
verschieden oder gleich fiir beide € ° AN oo 7
Augen sein. 13 Neurone reagier- 3 .}\.\ . ////‘ .
ten auf monoculare Reizung jedes g 7 i . !;\.l_.lﬂlg:,‘/ . e
Auges mit on-off-Antworten, 13 Tm 50 700T V750.m56c 200 A
auf Belichtung des einen Auges Syp Al geTng Syn.

mit off- oder on-off-Antworten, 4y, 6 4 unaB. Zuei bi-Neurone (A, B). Abhangie-
auf Be]jchtung des anderen Auges keit der mittleren Entladungsrate (Ordinate) von
. . der zeitlichen Verschiebung (Abszisse) der bin-
mit on-Antworten 4 Neurone Z€12-  ocularen Lichtreize (20 Lux). Aufgetragen ist auf
ten bei Belichtung jodes Augos i Abaiie e Venng ds Iyl
on-Antworten. Wie bei den Neu-  Dunkel-Perioden in A 520 msec; in B 230 msec
ronen der mo,-Klasse fand sich
eine Zunahme der Aktivierung mit Erhohung der Beleuchtungsstirke,
jedoch war die Korrelation zwischen Beleuchtungsstirke und Entladungs-
rate weniger eng als fiir die Neurone der mo,-Klasse. Einige bi,-Neurone
zeigten keine regelmifBige Abhingigkeit des Entladungsmusters von der
Beleuchtungsstirke (Abb. 7).

Der binoculare Reaktionstyp war bei Kenntnis der monocularen
Reaktionsform voraussagbar. Hemmungs- und Erregungsphasen sum-
mierten sich jeweils mit umgekehrten Vorzeichen. Wurden durch bin-
oculare Lichtreize zwei Aktivierungsphasen iberlagert, so nahm die
mittlere Entladungsrate im Vergleich zur monocularen Aktivierung zu.
Wurde eine Aktivierungsphase von einem Auge mit einer Hemmungs-
phase vom anderen Auge iberlagert, so nahm die Entladungsrate ab.



306 0.-J. GrtrssEr und U. GRUSSER-CORNEHLS :

Bei einigen Neuronen war hierbei die Hemmung durch ein Auge so
groB3, daf die Erregung durch das andere Auge unterdriickt wurde.
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Abb.7. bis-Neuron im visuellen Cortex. Verschie-
dene Entladungsmuster bei monocularer Belich-
tung des ipsilateralen Auges und des kontralate-
ralen Auges. Beleuchtungsstirken 5, 10 und
20 Lux. Dauer der Belichtung durch Querbalken
markiert. Ordinate: mittlere Entladungsrate aus
20 Reaktionen. Abszisse: Zeit. Bei Belichtung des
kontralateralen Auges nimmt die Entladungsrate
ab mit Abnabme der Beleuchtungsstirke. Fir das
ipsilaterale Auge besteht das entgegengesetzte
Verhalten. 20 Lux; ——— 10 Lux;
—-——15 Lux

Bei binocularer Uberlagerung
von zwei Hemmungsphasen war
regelmafBig wiederum eine Hem-
mungsphase zu beobachten, in
der wahrscheinlich der Grad der
Hemmung ebenfalls hoher war
als bei monocularer Lichtreizung.
Eine quantitative Messung dieser
Hemmungszunahme war ohne
einen dritten, aktivierenden Test-
reiz bei extracellulidrer Registrie-
rung natdrlich nicht méglich.

Fiir die binoculare Summation
von zwei Aktivierungsphasen
(Abb. 8) galt regelmaBig, dall die
binoculare Entladungsrate groer
als jede einzelne monoculare Ent-
ladungsrate, jedoch Kkleiner als
deren algebraische Summe war.

Bei binocularer elektrischer
Opticusreizung wurden bi,-Neu-
rone mit Latenzzeiten zwischen
3 und 9 msec aktiviert.

e) biy-Klasse (binoculare Hem-
mung). Die Neurone dieser Klasse
wurden durch monoculare Be-
lichtung jedes Auges bei ,,Licht-
an‘ und ,,Licht-aus* gehemmt.
Diese Reaktionsform entspricht
also dem C-Typ von Juxe u.
Mitarb. (1957). Die Dauer der
Hemmungsperiode war sehr va-
riabel (80—370 msec) und fur
jedes Auge in der Regel verschie-
den. Einige Neurone zeigten bei
monocularer Belichtung nur eine
sehr schwache Verminderung der
spontanen Entladungsrate, bei

binocularer synchroner Belichtung jedoch deutliche on- und off-Hemmun-
gen. ImAnschluBandie Hemmungsperioden war beiallen bi-Neuronen eine
geringe postinhibitorische Erhohung der Entladungsrate zu beobachten.
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f) A-Klasse. Nur 30 der insgesamt 292 registrierten Zellen aus der
priméiren Sehrinde konnten durch die in den eigenen Versuchen benutzten
groBflichigen, diffusen Lichtreizen verschiedener Frequenz in ihrer
spontanen Entladungsrate nicht beeinflult werden. Bei diesen Zellen
handelt es sich wahrscheinlich um spezialisierte Neurone, die entweder

~ Rl bl aocbo kol kb bbbl L L L il ¢
a8 G i 20\ux
LI.ILLI.L_:u_LLlI I O OO0 T - VI
b .
o
bbbl b
c b

e

alfer

1

MC277 O5sec

Abb.8 a—d. bi,-Neuron im visuellen Cortex, das bei monocularer Belichtung des kontralateralen a und

des ispilateralen Auges b als on-Neuron reagiert. Die on-Aktivierungsphasen summieren sich bei

binocularer synchroner Belichtung e¢. Bei binocularer alternierender Belichtung d durchgehende
Aktivierung durch die Lichtperioden beider Reize

nur auf kleine Lichtmuster und bewegte Lichtreize reagierten oder nicht-
visuelle Funkticnen haben (A-Neurone von Juwe u. Mitarb. 1952).
Neurone, die nur auf richtungsbestimmte Muster oder nur auf bewegte
visuelle Reize reagieren, wurden in den Untersuchungen von HussL u.
WiesEL (1959) und BAUMGARTNER u. BRowN (1964) beschrieben.

D. Deutung der Befunde fir das Binocularsehen

In den Neuronen der mo,-Klasse, die histologisch wahrscheinlich in
der doppelten Rindenschicht 4 zu lokalisieren sind, wird die Information,
die jedes Auge erhélt, getrennt reprisentiert. In der einen Unterschicht
sind die afferenten Impulse vom kontralateralen Auge dominant ak-
tivierend, jene vom ipsilateralen Auge vorwiegend hemmend. In der
anderen Unterschicht gilt das umgekehrte. Es werden also in der ersten
Stufe der binocularen Integration im visuellen Cortex die auf beide Augen
fallenden Bilder nochmals im Erregungsmuster,,abgebildet‘‘, wobei durch
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hemmende Wechselwirkung zwischen den kontralateralen und den ipsi-
lateralen mo,-Neuronen eine gewisse binoculare Steuerung erfolgt. Ist der
Erregungszuflull aus einer Netzhautstelle eines Auges sehr viel stirker als
aus dem korrespondierenden Areal der anderen, so kommt es zu einer
Storung des Gleichgewichtes in den zwei Schichten der ersten binocularen
Integration. Der hemmende Einfluf des nicht-dominanten Auges wird
dann fiir eine Schicht unter Umsténden stirker als der erregende Einflul
des dominanten Auges. Die Verarbeitung der Information von einem
Auge mufl dann also weitgehend unterdriickt sein. Ein solcher Zustand
tritt z. B. ein, wenn von einem Auge ein kontrastreiches Bild, vom an-
deren ein kontrastarmes oder kontrastschwaches Bild gesehen wird. Fiir
dieses physiologische Postulat gibt es eine psychologische Erfahrung.
Dies ist die Dominanz einer kontrastreichen Figur iiber eine kontrast-
arme Figur beim Binocularsehen. Erreichen die Schicht der ersten
binocularen Integration in der Sehrinde aus beiden Netzhduten wider-
spriichliche, von Punkt zu Punkt jedoch fiir jedes Auge unabhingig
wechselnde visuelle Informationen, so ist mit stindigen wechselseitigen
Hemmungsvorgdngen zwischen den beiden Klassen der mo,-Neurone zu
rechnen. Das psychologische Korrelat fiir diese wechselseitige Hemmung
ist der ,,Wettstreit der Sehfelder*. Ob fiir die Hemmung der mo,-Neu-
rone eine Vorwirtshemmung (Hemmung durch Geniculatumafferenzen)
oder eine Rickwirtshemmung (Hemmung durch Kollateralen von
mo,-Neuronen der anderen corticalen Schicht) besteht, 148t sich aus den
bisherigen Versuchen nicht klaren.

Fir die Neurone der mo,-Klasse bleibt trotz hemmender binocularer
Modifikation durch das nicht-dominante Auge ein Reaktionstyp er-
halten, wie er schon im Auge vorkommt. Mit gutem Grund wurde bisher
(JuNg u. MITARB. 1952, 1957 ; GRrUssER 1956; GRUSSER u. CREUTZFELDT
1957; GRUSSER u. GRUTZNER 1958; GRUSSER u. SAUR 1960; GRUSSER
u. Mitarb. 1962; BAUumMGARTNER 1961; HErz u. Mitarb. 1963) an-
genommen, dafl die Neurone im afferenten visuellen System die Hell-
Dunkel-Information in zwei parallelen Systemen getrennt fibertragen
(B- und D-System, JuxNe 1961). Der Informationsinhalt der B- oder
on-Neurone des afferenten visuellen Systems bedeutet ,,heller®, jener der
D- oder off-Neurone ,,dunkler. Die Intensitit der Information heller
bzw. dunkler ist proportional der Entladungsrate der jeweiligen in-
formationsiibertragenden Systeme. Durch den Mechanismus der la-
teralen Hemmung sind die informationsiibertragenden Systeme der
on- und off-Neurone in der Lage, eine hinreichend gute Information der
Bilder auf den beiden Netzhéduten in die Sehrinde zu vermitteln. Die
laterale Hemmung bedingt eine Kontrastverschirfung (REICHARDT u.
MaccrNiTie 1962), welche die Abbildungseigenschaften des optischen
Systems im Auge verbessert.
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Fiir die weitere binoculare Integration der bi -, bi,- und bi,-Klasse
dagegen erscheint die Frage, ob der Informationsinhalt ,heller” oder
,.dunkler sei, weniger bedeutsam. Diesen Neuronen miissen kom-
plexere Informationsinhalte zugeschrieben werden, z. B. stereoskopische
Tiefe und dhnliches. Genaueres 148t sich erst aussagen, wenn die Re-
aktionsmuster dieser Neuronenklasse fiir Reizbedingungen, die dem
freien Binocularsehen entsprechen, untersucht sind.

Bei den ,,binocular summierenden® bi-Neuronen im visuellen
Cortex 145t sich durch Analyse der Reaktion bei monocularer und bin-
ocularer Belichtung mit verschiedener Phasenverzégerung der Belich-
tung beider Augen die funktionelle Bedeutung ermitteln. Die Abb.7
zeigt, dafl die durchschnittliche Entladungsrate der bi;-Neurone unter
der Bedingung der binocularen Bahnung eine Funktion der zeitlichen
Verzogerung der binocularen Lichireize ist oder mit anderen Worten: die
durchschnittliche Entladungsrate ist ein Mal der binocularen Zeit-
differenz. Zunichst iiberraschen Neurone, die im visuellen System bila-
terale Zeitdifferenzen messen. Betrachtet man jedoch die Reizsituation bei
freien Blickbewegungen im Raume, so bietet sich eine Erklirungs-
moglichkeit an: Fixieren beide Augen ein Objekt im Sehraum, so fallen
die Bilder aller Objekte im Sehraum, die hinreichend aullerhalb des durch
den Fixationspunkt bestimmten Horopters liegen, auf nichtkorre-
spondierende Netzhautbezirke. Bei willkiirlichen oder unwillkiirlichen
Augenbewegungen zu einem neuen Fixierpunkt innerhalb oder auBer-
halb der vorausgebhenden Horopterfliche wird ein auBerhalb des Ho-
ropters liegendes Objekt aus geometrischen Griinden korrespondierende
Netzhautfelder nacheinander erregen. Die zeitliche Differenz ist dabel —
wiederum aus geometrischen Griinden — von der Winkelgeschwindigkeit
der Augen und der Distanz eines gegebenen Objektes vom Horopter
abhingig. Eine Messung der zeitlichen Differenz zwischen zwei gleichen
Reizen korrespondierender Netzhautfelder beider Augen kénnte daher
fiir die Messung der Distanz eines bestimmten Objektes von der gerade
eingestellten Horopterfliche von Bedeutung sein. Diese Erkldrung wiirde
den bi;-Neuronen im visuellen Cortex eine wichtige stereoskopische
Funktion zuschreiben.

E. Binoculare Ungleichungen

Angenommen, die mittlere Aktivierung, die durch monoculare Be-
lichtung an einem corticalen Neuron von einem Augehe orgerufen wird,
sei M,, die mittlere Aktivierung, die durch monoculare Reizung des
anderen Auges hervorgerufen wird, sei M,; und die durchschnittliche
Aktivierung bei binocularer synchroner Belichtung sei B, dann ergeben
sich fir die verschiedenen Moglichkeiten die folgenden vollstindigen
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Sétze von Ungleichungen :

M;>B>My; Mi<<B>M,;; M,>B<M,; (1)
und
(M; 4 M) < B; (M; + M) > B. (2)

Diese Ungleichungen erlauben vier logisch mégliche Kombinationen,
die in Tab.2 dargestellt sind. Wie aus Tab.2 hervorgeht, ist im visuellen
Cortex unter den Bedingungen diffuser binocularer Lichtreizung jede
dieser logisch moglichen Kombinationen durch eine Neuronenklasse re-
prisentiert. Dieser Befund weist darauf hin, daB fiir Reizung mit diffusen
binocularen Lichtreizen mit unseren Untersuchungen alle moglichen
binocularen Operationen erfaBt wurden. Eine weitere experimentelle
Differenzierung ist natiirlich mit gestalteten Lichtreizen anzunehmen.

Tabelle 2
! Mi>B>Mg; Mi<<B>M;y M;>B<M;
M, +M,)>B mo, bi, bi,
(M;+ M) < B | log. unmdgl.! bi; log. unmagl.

F. Psychophysische Korrelationen

Unter der Annahme dhnlicher binocularer Mechanismen im visuellen
Cortex der hoheren S#ugetiere, die verhaltensphysiologisch ein gutes
stereoskopisches Sehen haben, erscheint der Vergleich der Mikro-
elektrodenresultate aus dem visuellen System der Katze mit subjek-
tiven sinnesphysiologischen Erfahrungen beim Menschen berechtigt.
Fiir das Binocularsehen ergeben sich dann die folgenden psychophy-
sischen Korrelationen, die an anderer Stelle (GrtUssSER-CORNEHLS u.
GrisseRr 1961 ; Juna 1961) schon besprochen wurden.

Die binoculare Rivalitit (,,Wettstreit der Sehfelder’’) zeigt sich im
hemmenden Einflu des nicht-dominanten Auges fiir die mo,-Neurone und
bei einigen bi,-Neuronen. Der hemmende EinfluB des nicht-dominanten
Auges an mo,-Neuronen ist von der Stérke der retinalen Aktivierung ab-
hingig und besonders stark mit Flimmerlicht. Im freien Binocularsehen
kommen infolge der unwillkiirlichen Augenrucke ,, Flimmerlichterregun-
gen*‘ stindig entlang von Konturen vor, die damit im binocularen Wett-
streit bei ungleichen Reizen fiir beide Augen ein Ubergewicht erhalten.
Man spricht dann von der Dominanz einer konturreichen Gestalt iiber
eine konturarme im Wettstreit der Sehfelder.

Die relativ unabhingige Reprisentation der Bilder beider Augen in
den beiden Schichten der corticalen mo,-Neurone, die moglicherweise, das
sei hier als Hypothese bemerkt, mit den histologischen Schichten 4a
und 4c¢ entsprechend den Kleistschen Vorstellungen iibereinstimmen,
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kann noch in einem einfachen Experiment nachgepriift werden. Wird
z. B. durch zwei Rohre mit dem einen Auge eine Briefmarke, mit dem
anderen ein 10-Pfennigstiick auf korrespondierende Netzhautstellen
unter tachistoskopischen Bedingungen angeschaut, dann sieht man nicht
einen ,,Briefmarken-Pfennig, sondern beide Gegenstidnde, d. h., der
Informationsgehalt entspricht ndherungsweise der Summe der einzelnen
Informationen durch jedes Auge. Bei langerer binocularer Fixierung tritt
dann die langsame Periodik der wechselseitigen binocularen Hemmung
auf, man sieht entweder eine Briefmarke oder ein 10-Pfennigstiick. Ein
solches Verhalten ist zu erwarten, wenn monocular-dominante Systeme in
Funktion treten, nicht jedoch, wenn nur Neurone aktiviert wiirden, die
eine echte binoculare Konvergenz zeigen.

Der Fechnersche Paradoxeffekt (1861) laft sich auf die einfache
Formel bringen, dafl die subjektive binoculare Helligkeit ndherungs-
weise dem arithmetischen Mittel aus den beiden monocularen Hellig-
keiten entspricht. Nimmt man an, dal bei diffuser Belichtung die
subjektive Helligkeit mit dem mittleren Erregungsniveau der licht-
aktivierten B-Neurone in der mo,-Klasse der Sehrinde parallel geht, so
148t sich in der binocularen Verminderung der Entladungsfrequenz eine
gewisse Analogle zum Fechnerschen Paradoxeffekt finden: Bei mon-
ocularer Belichtung werden im Vergleich zur binocularen Belichtung
weniger Neurone, dafiir aber stirker aktiviert. Die binoculare Belichtung
erhoht die Zahl der aktivierten Neurone, vermindert jedoch ihre Eint-
ladungsrate, so dall das mittlere corticale Erregungsniveau nur wenig
ansteigt. In den untersuchten Helligkeitsbereichen nimmt bei Ver-
doppelung der Beleuchtungsstirke die Entladungsrate der Neurone
des B-Systems mit on-Antworten um 10—30%/, zu. Dies entspricht etwa
der Zunahme der monocularen Aktivierung im Vergleich zur binocularen
Aktivierung bei gleicher Beleuchtungsstirke. Die beiden dominanten
Systeme reagieren bei binocularer Belichtung naherungsweise so, als
ob monocular jedes Auge mit der halben Beleuchtungsstirke belichtet
wiirde. Fiir die Neuronreaktionen bei verschiedenen Beleuchtungsstiarken
des linken und des rechten Auges gilt Analoges.

Schlufbemerkung

Beim Vergleich von neurophysiologischen Befunden an Sidugetieren
mit sinnesphysiologischen Resultaten am Menschen ist Vorsicht geboten,
auch wenn vergleichbare Leistungen im Verhaltensversuch bei Mensch
und Tier festzustellen sind. Die Integrationsleistung einzelner Nerven-
zellen im ZNS 148t sich jedoch nur bei Tieren untersuchen. Daher sind
wir zum Verstindnis der integrativen Funktion des menschlichen Gehirns
auf die Deutung tierexperimenteller Befunde angewiesen. Die Resultate
der Mikroelektrodenuntersuchungen am visuellen System von Katzen
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haben bisher zahlreiche Analogien zu sinnesphysiologischen Wahr-
nehmungen beim Menschen ergeben (z. B. BAUMGARTNER 1961; GRUs-
SER 1956; GRUSSER u. GRUSSER-CorRNEHLS 1960; JUung 1961; June u.
Mitarb. 1957). Die beschriebenen Versuche zur binocularen Integration
im visuellen System der Katze sollen ein weiterer Baustein sein zum
Verstdndnis der integrativen Leistung von Nervensystemen und als
Grundlage eines Modells fiir die binoculare Integration im menschlichen
Gehirn dienen. Die Art der Lichtreizung (diffuse, weille Lichtreize) be-
dingt, dafl unsere Ergebnisse nur ein unvollsténdiges Bild der binocularen
Integration im zentralen Sehsystem ergeben kénnen. Untersuchungen
von HuBEL u. WiEsEL (1959, 1961, 1962) zeigten, dal} mit gestalteten
Lichtreizen erheblich komplexere Reaktionsmuster an corticalen
Neuronen auftreten. Es wird experimentell reizvoll sein, die binoculare
Integration im visuellen Cortex der Katze unter Reizbedingungen zu
untersuchen, die sich dem natiirlichen Sehen im freien Raum anndhern.

Zusammenfassung

Bei 48 Katzen (encéphale isolé Priparation) wurden Entladungs-
muster von 141 Neuronen der Sehstrahlung und 292 Neuronen des
priméren visuellen Cortex (Area 17) mit KCl-Mikroelektroden registriert.
Beide Augen wurden mit einem elektronisch gesteuerten, binocularen
Lichtreizgerat mit diffusem weiflen Licht gereizt (Abb.1). Das Reizgerit
erméglichte eine synchrone, alternierende oder eine phasenverschobene
Lichtreizung beider Augen. Die Frequenz war zwischen 0,5 und 70 Rei-
zen pro sec beliebig variierbar.

An allen Neuronen, die aus der-Sehstrahlung registriert wurden,
konnten keine Zeichen einer binocularen Integration gefunden werden.
Sie wurden in 2 Gruppen als lichtaktivierte on-Neurone (B-System)
oder als dunkelaktivierte off-Neurone (D-System) entweder vom ipsi-
lateralen oder vom kontralateralen Auge aktiviert. Bei der Katze kreuzen
etwa 600/, der Opticusfasern zur kontralateralen Seite; diese Tatsache
diirfte das Uberwiegen der kontralateral aktivierten Neurone in der
Sehstrahlung bedingen (88:53).

In der primdren Sehrinde wurden 6 verschiedene Neuronen-
Klassen gefunden, die fiir die binoculare Integration unterschiedliche
Operationen mit den Eingangssignalen aus der Sehstrahlung ausfithrten.

1. Monoculare Neurone (mo,-Klasse). Diese Neurone konnten durch
Belichtung oder Verdunkelung eines Auges als on- oder off-Neurone
aktiviert werden, wihrend die Belichtung des anderen Auges keine
Antwort ausloste. 14 Neurone dieser Klasse wurden registriert.

2. Monocular dominante Neurone (moy-Klasse). Diese Neurone stellen
den ersten Schritt der binocularen Integration im priméren visuellen
Cortex dar. Lichtreizung des ,,dominanten‘ Auges bewirkte eine on- oder
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off-Aktivierung (B-System oder D-System), wihrend die Belichtung
und Verdunkelung des nicht-dominanten Auges eine primire Hemmung
von 40—350 msec ausloste. Entsprechend der Hemmung durch das
nicht-dominante Auge war die Belichtungs- bzw. Dunkelaktivierung bei
synchroner binocularer Reizung schwécher als bei monocularer Licht-
reizung des dominanten Auges. Der hemmende Effekt des nicht-domi-
nanten Auges war bei phasenverschobenen Lichtreizen besonders gut zu
sehen.

3. Die binocular summierenden Neurone (bi-Klasse) zeigten bei
monocularer Belichtung unabhéngig von der Beleuchtungsstirke keine
oder eine nur sehr schwache Reaktion. Auf binoculare Lichtreize rea-
gierten die Neurone dieser Klasse mit einer oft gruppierten on-off-
Aktivierung. Die binoculare Bahnung war bei synchroner Lichtreizung
am stirksten und nahm mit Erhéhung der Phasenverschiebung zwischen
den binocularen Lichtreizen ab.

4. Die binocular integrierenden Neurone der biy-Klasse hatten bei
monocularer Belichtung eine on-, on-off- oder off-Aktivierung. Die
Reaktion auf binoculare Lichtreize war von der Uberlagerung der
monocular ausgeldsten excitatorischen bzw. inhibitorischen Perioden
abhingig.

5. Die binocular gehemmten Neurone der bi,-Klasse zeigten bei mon-
ocularer Reizung jedes Auges eine primére on- und off-Hemmung (C-Typ).
Die priméren Licht- und Dunkelhemmungen waren bei binocularer syn-
chroner Lichtreizung stirker als bei monocularer Reizung.

6. A-Klasse. 30 der 292 Neurone reagierten nicht auf monoculare
oder binoculare Lichtreize. Diese Neurone antworten wahrscheinlich nur
auf bewegte Reize oder auf Hell-Dunkelmuster.

Die Bedeutung der Resultate fiir das binoculare Sehen wird be-
sprochen. Offensichtlich gibt es in der priméren Sehrinde verschiedene
Stufen der binocularen Integration. In den monocular-dominanten
Neuronensystemen (mo,) finden sich Hemmungsvorgénge, die fiir den
binocularen Wettstreit verantwortlich sein kénnen, wihrend die Neurone
der bi;- und bi,-Klasse vermutlich fiir die binoculare Fusion und das
Tiefensehen titig sind.

Summary

In cats (encéphale isolé preparation) the discharge patterns of
144 neurons of the visual radiation and 292 neurons of the primary
visual cortex (area 17) were recorded by means of microelectrodes. The
eyes were stimulated with a special binocular stimulator, which allowed
independent stimulation of each eye with diffuse white light stimuli.
This stimuli could be applied synchronously or alternately with different
phase lag, different frequencies or different intensities for the two eyes.



314 0.-J. GrissEr und U. GrRUSSER-CORNEHLS :

Signs of binocular integration were not found in the neurons recorded
from the visual radiation.

In the primary visual cortex with respect to binocular integration
6 different classes of neurons could be discriminated. These classes
remained invariant under photopic or scotopic light conditions.

1. The monocular neurons (mo,-class). These neurons were activated
as typical on-neurons (B) or off-neurons (D) by illumination or darkening
of one eye; stimulation of the other eye elicited no response.

2. The monocular dominant neurons (mo,-class). These neurons re-
sponded. with on-activation (B) or off-activation (D) to light-stimula-
tion of the “dominant™ eye. Light-stimulation of the non-dominant eye
caused an inhibitory period at “light-on” and “light-off”’ lasting
40--350 msec. Synchronous stimuli to both eyes elicited a response of
the type similar to that elicited by stimulation of the dominant eye
alone. With binocular stimulation the discharge rate during the on-
or off-activation periods was significantly reduced. This reduction was
caused by the inhibitory input of the non-dominant eye. The discharge
rate during the on- or off-activation increased with increasing of the
luminance of the stimuli.

3. The neurons of the bi;-class had no or a very weak response to
monocular stimulation. Binocular light stimuli elicited strong on-off-
responses. This binocular facilitation was depending on the phase lag of
the light stimuli and the stronger the less the delay between the stimuli.

4. The binocular integrating neurons of the bi,-class responded with
on-, on-off- or off-activation to monocular stimulation of each eye alone.
The response to binocular light stimuli was depending on the summation
of excitatory of inhibitory periods caused by each eye.

5. The binocular inhibited neurons of the bi;-class were inhibited at
“on” and “off”” by monocular stimulation of each eye. These inhibitory
periods increased if binocular synchronous or alternating stimuli were
applied. :
6. 30 fo the 292 neurons recorded in the primary visual cortex did not
respond to diffuse monocular or binocular light stimuli (A-class). These
neurons probably respond only to moving stimuli or pattern stimulation.

The results are discussed in respect to binocular vision (binocular
rivalry, stereoscopic vision, FECENERs paradox effect). The cat’s central
visual system is useful as an experimental model of binocular vision in
higher mammals and in man.

Die experimentellen Untersuchungen zu dieser Arbeit wurden 1958 im La-
boratorium der Abteilung fiir klinische Neurophysiologie der Universitidt Freiburg
1. Brsg. mit Unterstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft durchgefithrt.

Die Deutsche Forschungsgemeinschaft unterstiitzte auch die Auswertung der
Experimente durch eine Sachbeihilfe (Co 33/1).



Neurophysiologische Grundlagen des Binocularsehens 315

Literatur

Barapo, M., u. E. Fraxgr: Das Corpus Geniculatum Externum. 8. 118. Berlin:
Springer 1937.

BAumM@ARTNER, G.: Kontrastlichteffekte an retinalen Ganglienzellen: Ableitungen
vom Tractus opticus der Katze. In: Neurophysiologie u. Psychophysik d. vi-
suellen Systems. Hrsg.: R.Juxc u. H. KorNHUBER, S.45 u. 256. Berlin,
Gottingen, Heidelberg: Springer 1961.

—,and J. L. Browx: Visual motion detection in the cat. Science 146, 1070—1071
(1964).

— J. L. BrRown, and A. ScHULZ: Responses of single units of the cat visual system
to rectangular stimulus patterns. J. Neurophysiol. 28, 1 —18 (1965).

BrewMER, F.: Etude electrophysiologique de la convergence binoculaire dans l'aire
visuelle corticale du chat. Arch. ital. Biol. 102, 333 —371 (1964).

Browwn, K. T., and T.N. WimseL: Intraretinal recording with micropipette
electrodes in the intact eye. J. Physiol. (Lond.) 149, 537—562 (1959).

Burws, B. D., W. HeroN, and B. GRAFSTEIN: Responses of cerebral cortex to
diffuse monocular and binocular stimulation. Amer. J. Physiol. 198, 200—204
(1960).

Cagar, 8. Ramox v: Studien iiber die Sehrinde der Katze. J. Psychol. Neurol. (Lpz.)
29, 161—181 (1923).

— Histologie aus systeme nerveux de I’homme et des vertebres. Madrid: Instituto
Ramon y Cajal. 1952.

Cmaxo, L. W.: The Jaminar pattern of the lateral geniculate body in the primates.
J. Neurol. Neurosurg. Psychiat. 11, 211—219 (1948).

Crarx, W. E. Le Gros: A morphological study of the lateral geniculate body. Brit.
J. Ophthal. 16, 264 —284 (1932).

— The laminar organization and cell content of the lateral geniculate body in the
monkey. J. Anat. (Lond.) 75, 419—433 (1941).

— The visual centers of the brain and their connections. Physiol. Rev. 22, 205—232
(1942).

CornzrLS, U., u. 0.-J. GrUssEr: Ein elektronisch gesteuertes Doppellichtreiz-
gerit. Pfligers Arch. ges. Physiol. 270, 78—79 (1959).

Frecu~eRr, G. T.: Uber einige Verhiltnisse des binocularen Sehens. Abh. Kgl.
Stchs. Ges. Wiss. 5, 339—564 (1861).

Grezs, P.: The termination of optic fibres in the lateral geniculate body of the cat.
J. Anat. (Lond.) 75, 431—440 (1941).

—, and W. E. Le Gros CrArk: The termination of optic fibres in the lateral geni-
culate body of the monkey. J. Anat. (Lond.) 75, 295—308 (1941).

GrantT, R.: Receptors and sensory perception. New Haven: Yale University Press
1955.

GRUsSER, O.-J.: Reaktionen einzelner corticaler und retinaler Neurone der Katze
auf Flimmerlicht und ihre Beziehungen zur subjektiven Sinnesphysiologie. Med.
Diss., Freiburg 1956.

— Rezeptorpotentiale einzelner retinaler Zapfen der Katze. Naturwissenschaften
44, 522 (1957).

— Rezeptorabhingige Potentiale der Katzenretina und ihre Reaktionen auf Flimmer-
licht. Pfliigers Arch. ges. Physiol. 271, 511525 (1960).

— Rezeptorabhiingige Potentiale der Katzenretina. In: Neurophysiologie u.
Psychophysik des visuellen Systems, S. 56—60. Hrsg.: R. Juxe u. H. Korn-
HUBER. Berlin, Gottingen, Heidelberg: Springer 1961.

— Anatomische und physiologische Grundlagen des Binocularsehens. Habil.-
Schrift. Berlin 1963.



316 0.-J. Grirsser und U, GrUSSER-CORNEHLS :

GrUssEr, 0.-J., u. O. CREUTZFELDT: Eine neurophysiologische Grundlage des
Briicke-Bartley-Effektes: Maxima der Impulsfrequenz retinaler und corticaler
Neurone bei Flimmerlicht mittlerer Frequenzen. Pfliigers Arch. ges. Physiol.
263, 668—681 (1957).

—, u. U. GrUsSER-CorNERLS: Periodische Aktivierungsphasen visueller Neurone
nach kurzen Lichtreizen verschiedener Dauer. Pfliigers Arch. ges. Physiol. 275,
292311 (1962).

—, u. A. GerUrzNER: Neurophysiologische Grundlagen der periodischen Nachbild-
phasen nach kurzen Lichtblitzen. Albrecht v. Graefes Arch. Ophthal. 160,
65—93 (1958).

— K. A. Herixer u. U. GrissEr-Cornenrs: Die Informationsiibertragung im
afferenten visuellen System. Kybernetik 1, 175—192 (1962).

—, u. G. 8aUR: Monoculare Lichtreizung einzelner Neurone im Geniculatum late-
rale der Katze. Pfliigers Arch. ges. Physiol. 271, 595—612 (1960).

GrussEr-CornEnLS, U., u. 0.-J. GRUssER: Reaktionsmuster der Neurone im
zentralen visuellen System von Fischen, Kaninchen und Katzen auf mon-
oculare und binoculare Lichtreize: In: Neurophysiologie und Psychophysik des
visuellen Systems, S. 275—286. Berlin, Gottingen, Heidelberg: Springer 1961.

Hazrms, H.: Ort und Wesen der Bildhemmung bei Schielenden. Albrecht v. Graefes
Arch. Ophthal. 138, 149—210 (1938).

Havrow, W. R.: The cytoarchitecture of the lateral geniculate body in the cat in
relation to the distribution of crossed and uncrossed optic fibers. J. comp. Neurol.
110, 1—64 (1958).

HexscrEN, S. E.: Uber die Lokalisation der Retina innerhalb des #uBeren Knie-
ganglions. Neurol. Zbl. 17, 194—199 (1898).

HEerING, E.: Grundziige der Lehre vom Lichtsinn. Berlin: Springer 1920.

Herz, A., 0. CREUTZFELDT u. J. FUSTER: Statistische Eigenschaften der Neuron-
aktivitdt im ascendierenden visuellen System. Kybernetik 2, 61—71 (1964).
Huskr, D. H., u. T. N. WirseL: Receptive fields of single neurones in the cat’s

striate cortex. J. Physiol. (Lond.) 148, 574—591 (1959).

— — Integrative action in the cat’s laterale geniculate body. J. Physiol. (Lond.)
155, 385—398 (1961).

— — Receptive fields, binocular interaction and functional architecture in the
cat’s visual cortex. J. Physiol. (Lond.) 160, 106 —154 (1962).

Juxe, R.: Microphysiologie corticaler Neurone: Ein Beitrag zur Koordination der
Hirnrinde und des visuellen Systems. Internat. Meet. Neurobiolog., Amster-
dam, p. 204—233 (1959).

— Korrelationen von Neuronentitigkeit und Sehen. In: Neurophysiologie u.
Psychophysik d. visuellen Systems, 8. 411—434. Hrsg.: R. June u. H. Kogn-
HUBER. Berlin, Gottingen, Heidelberg: Springer 1961 a.

— Neuronal integration in the visual cortex and its significance for visual informa-
tion. In: Sensory communication, p. 627—674, edit. R. RosENBLITH. New York
and London: M. I. T. Press and J. Willey 1961 b.

— R.v. BAUMGARTEN u. G. BavMGARTNER: Mikroableitungen von -einzelnen
Nervenzellen im optischen Cortex: Die lichtaktivierten B-Neurone. Arch.
Psychiat. Nervenkr. 189, 521—539 (1952).

— 0. CrevurzreLpT u. 0.-J. GRUssER: Die Mikrophysiologie kortikaler Neurone
und ihre Bedeutung fiir die Sinnes- und Hirnfunktionen. Dtsch. med. Wschr. 82,
1050—1059 (1957).

Krmist, K.: Die einzeldugigen Gesichtsfelder und ihre Vertretung in den beiden
Lagen der verdoppelten inneren Kornerschicht der Sehrinde. Klin. Wschr. 5,
3—10 (1926).



Neurophysiologische Grundlagen des Binocularsehens 317

KuwrLER, S.: Discharge patterns and functional organization of mammalian
retina. J. Neurophysiol. 16, 3768 (1953).

Minrowskr, M.: Experimentelle Untersuchungen iiber die Beziehungen der Grof3-
hirnrinde und der Netzhaut zu den priméren optischen Zentren besonders zum
Corpus geniculatum externum. Arb. a. d. hirnanat. Inst. Zirich 7, 255—362
(1913).

— Uber den Verlauf, die Endigung und die zentrale Reprisentation von gekreuzten
und ungekreuzten Sehnervenfasern bei einigen Sdugetieren und beim Men-
schen. Schweiz. Arch. Neurol. Psychiat. 6, 201—252 (1920).

Motorawa, K., T. Orkawa, and K. Tasaxi: Receptor potential of vertebrate
retina. J. Neurophysiol. 20, 186 —199 (1957).

O’LEaRY, J. L.: A structure analysis of the lateral geniculate nucleus of the cat. J.
comp. Neurol. 78, 405—430 (1940).

— Structure of the area striata of the cat. J. comp. Neurol. 75, 131—164 (1941).

Paxum, P. L.: Physiologische Untersuchungen iiber das Sehen mit 2 Augen.
S. 98. Kijel: Schwer’sche Buchhandlung 1858.

Porraxg, S.: Die Verbindungen der area striata bei der Katze und deren funktionelle
Bedeutungen. Z. ges. Neurol. Psychiat. 100, 545—563 (1926).

Poryax, 8. L.: The vertebrate visual system, p. 1390. Hrsg.: . KLtvEr. Chicago:
University of Chicago Press 1957.

REercEARDT, W., u. . MaceintTir: Zur Theorie der lateralen Inhibition. Kyber-
netik 1, 155—165 (1962).

Szor, D. A.: Dendritic organization in the neurons of the visual and motor
cortices of the cat. J. Anat. (Lond.) 87, 387—407 (1953).

— The organization of the visual cortex in the cat. J. Anat. (Lond.) 89, 33—46
(1955).

TrUMA, B. D.: Studies on the diencephalon of the cat. J. comp. Neurol. 46, 173—198
(1928).

Dr. U. Grirsser-CornNEHLS und Doz. Dr. O.-J. GRUSSER,
Physiologisches Institut der Freien Universitdt Berlin, 1 Berlin 33, Arnimallee 22

Arch. Psychiat. Nervenkr., Bd. 207 22



