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Wird yon einem Mensehen mit ungest6rtem binocularen Sehverm6gen 
ein Objekt im Sehraum fixiert, so sieht er mit zwei Augen ein Ding. Die 
Physiologen haben sich seit P A ~  (1858) daran gew6hnt, zu sagen, dal~ 
dies so sei, ,,well" das Bild des entsprechenden Objekts auf ,,korre- 
spondierende Netzhautbezirke beider Augen" fallen w/irde. PApyri 
zeigte, dab geringffigige Verschiebungen eines Netzhautbildes aus der 
,,normalen Lage" beim beidKugigen Sehen nicht unmittelbar zu sub- 
jektiven Doppelbildern ffihren, sondern dab die Verschiebung einen 
bestimmten Wert  fiberschreiten mull, ehe Doppelbilder wahrgenommen 
werden. Treten im Bereich des sch/~rfsten Sehens Doppelbilder auf, so 
sind diese ffir die visuelle Informationsaufnahme sehr st6rend, da wech- 
selseitige L6schungsphKnomene (,,Wettstreit der Sehfelder") auftreten. 
Auf der anderen Seite mfil3ten beim normalen Sehen aus geometrisch- 
optischen Grfinden st/~ndig st6rende Doppelbilder auftreten yon all 
jenen Sehdingen, die aul3erhalb der Horopterfli~che liegen. Dies ist jedoch 
nicht der Fall (siehe H~nl~G 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 ausgepr/~gte 
Unterdrfickung der Wahrnehmung des auf eine Netzhaut fallenden 
Bildes feststellen. Daffir hat  HAI~MS (1938) die sehr treffende Bezeich 
hung ,,Hemmungsamblyopie" gepr/~gt. 

Alle diese Beobachtungen lassen den SchluB zu, dab es im zentralen 
visuellen System fiir das Binocularsehen mindestens zwei verschiedene 
physiologische 1)rozesse gibt, einen ffir die binoculare Integration, den 
anderen ffir den binocularen Wettstreit. Wit haben an Katzen mit Hilfe 
der Mikroelektrodentechnik versucht, einen Einblick in diese bin- 
ocularen Mechanismen im zentralen Sehsystem zu bekommen. 

Anatomische Vorbedingungen 
Zur Untersuchung der neurophysiologischen Grundlagen des binocularen 

Sehens sind Katzen nfitzliche Tiere, da sie ein sehr gutes stereoskopisches Sehen 
haben. Neuroanatomische Befunde (z. B. CAJAL 1922; O'L~A~u i941; S~OLL 1953, 
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1955; POLYAK 1957) maehen eine ausgedehnte binoculare Integration im visuellen 
Cortex der Katze wahrscheinlich. 

Im Chiasma opticum kreuzen etwa 60~ der Opticusfasern zur kontralateralen 
Seite, wghrend 4:0~ ipsilateral zum Geniculatum laterale bzw. zu den vorderen 
Corpora quadrigemina ziehen. 

Das Geniculatum lat. der Katze hat eine Sehichtung in drei Hauptschichten. 
Die kontralateralen Optieusfasern endigen getrennt in zwei, die ipsflateralen Op- 
ticusfasern endigen in einer dieser drei Zel]schichten (z. B. MINXOWSXI 1920; 
O'LEARu 1940). Zwischen den Hauptsehiehten des Geniculatum lat. finden sieh 
groBe Nervenzel]en (nucleus interlaminaris medialis und centralis yon TgwL4 1928), 
an denen Optieusfs~sern yore ipsilateralen und kontralateralen Auge gemeinsam 
endigen (HAYHOW 1958). Insgesamt ergeben die anatomischen Untersuehungen 
jedoch, dab die iiberwiegende Mehrheit der Opticusfasern vom ipsilateralen bzw. 
kontralateralen Auge im Geniculatum noch getrennt verseha]tet werden und die 
eigentliche binoculare Integration vorwiegend in den versehiedenen Schiehten der 
Area 17 erfolgt. 

Bei den Primaten und beim Mensehen ist die getrennte Endigung von Fasern 
aus dem ipsilateralen bzw. kontratateralen Auge im Geniculatum lat. ebenfalls 
histologiseh naehgewiesen. In den Schiehten 1, 4, 6 des 6schiehtigen Genieulatum 
lat. endigen die Fasern aus dem kontralateralen Sehnerven, in den Schichten 2, 3, 5 
jene aus dem ipsilxeeralen Sehnerven (z. B. MI~:OWSKI 1920; BALADO U. FtCANKE 
1924; LE Gnos C L ~  1932, 1941; CHA=<O 1948; GLEES U. LE GtCOS CLARK 1941). 
Das afferente visuelle System der Katze kann also als vereinfachtes Modell im 
Vergleieh zum mensehliehen Sehsystem bei binocularen Fragestellungen dienen. 

Methodik 
Mit Glasmikroelektroden, die einen Spitzendurchmesser zwischen 0,5 und 1 

hatten, wurden die Aktionspotentiale yon einzelnen Nervenzellen der Sehrinde 
(A~ea 17), der Sehstrahlung, des Geniculatum lat. und des Sehnerven yon Katzen 
registriert. Die Tiere waren in ene4- 
phale isol6 Preparation, curarisiert und ~ /  ................. 
kiinstlich beatmet. Augenbewegungen ~ G  
wurden dutch Curare unterdrfickt, I i P I[ 7- G 

was durch eine Elektronystagmo- I M [ ? / ~ ~ A  
grammregistrierung kontrolliert wur- uge 

Elektronystagmogrammelektroden ~ I~...A..d~ 
wurde gleichzeitig ein abgesehws . . . . . .  
Elektroretinogramm registriert. [ ~ 

Zur Liehtreizang wurde jedes 
Auge getrennt mit diffusem Licht 
belichtet. Dazu wurde ein elektronisch L 
gesteuertes binoculares Lichtreizger~t 

Abb. 1. Schema des binoeularen Liehtreiz- ~ :-ST 
ger~tes. B Liehtquelle. eine 6 V, 27 A Wolf- 
rambandlampe; C Kondensor; M Spiegel, C 
D Lochblende; E Elektromagnet zur Bewegung 
des Verschlusses; S, ST Anschltisse zum elek- 
tronischen Steuergerat ; L Linsen; F Filter and - - /  
Graukeile; PPhotozelle ; G MattgIasscheibe vor 
dem Auge; T Schwenkbarer Tubus; V Venti- 
lator; R Gummiringe, die Streulieht zum 

anderen Auge verhindern 
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benutzt. Das Schema des binocularen Lichtreizger~tes (COI~EItLS U. GRffSSEI~, 1959) 
ist in Abb. 1 gezeigt. Die Beleuchtungsst~rke der Mattscheibe vor jedem Auge 
konnte dureh Filter und Graukeile ffir jedes Auge unabh~ngig variier~ werden. 
Der Abstand der Ma~tseheibe vonder Corne~ betrug 3--4 mm. Dureh ein elek- 
tronisches Steuerger~tt wurden die Versehliisse unabh~ngig voneinander ein- und 
ausgeschMtet, die Frequenz der Liehtreize war bei einem 1 : 1 Hell-Dunkelverh~lt- 
nis yon 0,5 bis zu 70 see -1 beiiebig regelbar. 

Folgende Reizkombinationen waren mSglich: 
1. Monoeulare Belichtung eines Auges mit Lichtreizen wechselnder Frequenz bei 

gleichzeitiger Dunkelheit oder gleiehzeitiger Dauerbelichtung des anderen Anges. 
2. Binoculare Belichtung mit variabler Reizfrequenz; synehron fiir beide Augen, 

Mternierende Lichtreize, beliebige Phasenverschiebung und verschiedene Reiz- 
frequenzen fiir beide Augen. 

3. Binocul~re Belichtung wie unter 2., jedoch mit verschiedener Beleuehtungs- 
st~l'ke ffir beide Augen. 

Ffir die im folgenden geschilderten Resultate wurden 87 Neurone aus dam 
Geniculatum lat., 141 Neurone aus der Sehstrahlung und 292 Neurone aus dam 
prim~ren visuellen Cortex verwerte~. 

Ergebnisse 
A. Die Signalentstehung in der Netzhaut 

Zum Verst~ndnis der Resultate fiber die binoculare Integrat ion im 
zentralen visuellen System ist ein kurzer Blick auf  die Signalentstehung 
in der Netzhaut  notwendig (Abb. 2). Die Netzhaut  enth~lt (in zentri- 
petaler Richtung gerechnet) die Neurone 1--3. Ordnung des afferenten 
visuellen Systems. In  den Receptoren der Katzenret ina entsteht bei 
Belichtung ein intensitiitsabh~ngiges Receptorpotential  (R-Potential), 
das durch intraretinale Ableitung mit  nltrafeinen Mikropipetten ab- 
gegriffen werden kann (G~ffss~R 1957, 1960; MOTOXAWA U. Mitarb. 
1957; Bnow~ u. WI~S]~L 1959). Die Amplitude des R-Potentials,  das die 
ffir die Receptorpotentiale typischen Einschwingvorg~tnge zeigt, ist 
n~herungsweise proportional dem Logarithmus der Beleuchtungsst/irke. 

In  der bipolaren Schicht wird das Receptorpotential  wahrscheinlich 
umgesetzt  in Nervenzellentladungen, wobei sieh wie in der folgenden 
Ganglienzellschicht der Netzhaut  zwei Typen yon Nervenzellen unter- 
scheiden lassen: on-Zentrum-Neurone und o/]-Zentrum-Neurone. Bei 
Beliehtung mit  kleinen Lichtpunkten haben die on-Zentrums-Neurone 
ein erregendes l~eldzentrum und eine hemmende Peripherie, w~thrend die 
off-Zentrums-Neurone ein hemmendes Feldzentrum und eine erregende 
Feldperipherie haben (z. B. KVF F L~  1953; B A V M a A ~ T ~  1961). Da 
unsere Untersuchungen mit  diffusen Lichtreizen durchgefiihrt wurden, 
die retinale Feldorganisation also nicht berficksichtigt wurde, sprechen 
wir im folgenden kurz yon onAqeuronen und off-Neuronen. 

I m  Entladungsmuster  der on- und off-Zentrum-57eurone wird alle 
Information,  die v o n d e r  Netzhaut  ins zontrale Nervensystem gelangt, 
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codiert. Eine andere Informationsiibertragung zwischen Auge und 
zentralem Nervensystem ist nicht bekannt (Lit. siehe G~A~IT 1955). 
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Abb.2. Zeitliche Beziehung zwischen dem reeeptorabhgngigen R-Potential und den retinalen Neu- 
ronen (on- und off-System) bei Dauerlicht und einem kurzen Lichtblitz (aus GRt~SSER 1961). Die 
rhythmischen Entladungsgrulopen nach dem Lichtblitz haben keine Entsprechung im R-Potential. 
Auf Dauerlieht und in den ersten Phasen nach einem Lichtblitz werden die on-Neurone aktiviert, 
wenn der Differentialquotient des R-Potentials negativ ist, gehemmt, wenn er posit ivist .  Die off- 
Neurone verhalten sieh umgekehrt. Hemmung und Erregung sind immer relativ zum vorausgehenden 
Aktivierungsgrad. ]~inige off-Neurone (off~) werden nach Lichtblitzen erst dann aktiviert, wenn das 
R-Potential wieder etwa das I~uhepotential erreicht hat. Neben dem Differeatialquotienten liiBt sich 
(vor allem im ,,steady-state") auch eine Beziehung zwisehen der tIShe des l~-Potentials und der 

Aktivierung der on-Neurone bzw. Hemmung der off-Neurone finden 

B. Erregungsverarbeitung im Geniculatum laterale 

Die Gcniculatumzellen sind im afferenten visuellen System Neurone 
4. Ordnung. Im Geniculatum lat. land sich eine fiberwiegend monoculare 
Beeinflussung der Entladungsmuster. 90~ der Geniculatum-Neurone 
wnrden nur durch ein Auge aktiviert (GJ~grssm~ u. Sxv~ 1960). Hierbei 
liegen sich wiederum zwei Klassen feststellen: on-Zentrum-Neurone und 
off-Zentrum-Neurone. Etwa 10~ der Geniculatum-Neurone lieBen einen 
binocularen Ein/lu/3 erkennen, wobei vorwiegend ein Auge aktivierend, 
das andere Auge hemmend wirkte. M6glicherweise handelt es sich bei den 
binocular beeinflugten Geniculatum-Neuronen um Registrierungen yon 
Nervenzellen, die zwischen den drei Hauptschichten des Genieulatum lat. 
der Katze liegen. Verglcichende Ableitungen yon den Axonen der 
Genieulatum-Neurone in der Sehstrahlung (141 Neurone, Abb. 4, Tab. 1) 
zeigten, da6 mit unseren Methoden in der Sehstrahlung nur Axone yon 
monocular beeinfluBbaren Geniculatum-Neuronen registrierbar waren. 
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Auch nach den Makroelektroden-Registrierungen yon BREWER (1964, 
weitere Literatnr siehe dort) ist eine gewisse binoculare Integration im 
Genieulatum der Katze wahrseheinlieh. 

C. Binoculare Integration im visuellen Cortex 
Im visuellen Cortex fanden wir 6 Neuronen-Klassen mit ver- 

schiedener binocu]arer Integration (Tab. 1, siehe auch HuD]~L u. WIESEL 
1961, 1962 ; BURNS n. Mitarb. 1960 ; GROSSw~-Co~N~t~LS u. GRffss~  1961 ; 
G~t~ss]~ 1963). 

a) mol-Klasse. 14 yon 292 corticalen Neuronen waren ,,rein" mon- 
ocular aktiviert. Itierbei wurden 12 Neurone durch das kontralaterale 
Auge, 2 dutch das ipsilaterale Auge aktiviert. 8 waren on-Neurone (B), 
6 oN-Neurone (D). Die Versuche weisen darauf  hin, da{~ es (wahrscheinlich 
in der histologischen Schicht IV) auch im visuellen Cortex noch eine 
reine monoculare Reprgsentation gibt. Das starke Uberwiegen von 
kontralateral aktivierten Neuronen (12:2) legt jedoch den Schlu{3 nahe, 
dab diese rein monoculare Informationsverarbeitung mSglicherweise 
jenem Tell des temporalen Gesichtsfeldes zugeordnet ist, der aus geo- 
metrisch-0ptischen Griinden monocular ist. Untersuchungen mit Licht- 
punkten und perimetrischer Bestimmung kSnnten diese Frage kli~ren. 

b) m%-Klasse (monoeulare Dominanz). Die erste Stufe der binocula- 
ren Integration im visuellen Cortex wird dnrch diese Klasse repri~sen- 
tiert. Diese Neurone werden als typisehe on- oder oH-Neurone dutch 
Lichtreizung des ,,dominanten" Auges alctiviert. Licht- oder Dunkel- 
reizung des ,,nieht-dominanten" Auges lSste eine variable Hemmphase 
von 40--350 msec Dauer aus, die bei , ,Licht-an" meist regelm~iger  als 
bei ,,Licht-aus" beobachtet wurde. Synchrone Belichtung beider Augen 
ergab den gleichen Reaktionstyp wie Belichtung des dominanten Auges, 
jedoch war die mittlere Entladungsrate w~hrend der Aktivierungsphasen 
im Vergleich zu monocularer Belichtung des dominanten Auges signi- 
fikant reduziert. Diese Reduktion ist durch einen inhibitorischen Einfiul3 
des nicht-dominanten Auges bedingt. Auch mit alternierender oder 
phasenverschobener Belichtung wurde der hemmende Einflu3 des nicht- 
dominanten Auges gefunden (Abb. 3). Die Abb. 4 c zeigt ffir das Kollektiv 
der m%-Neurone den hemmenden Einflu~ des nicht dominanten Auges 
auf die binoculare Reaktion. 

Von 162 Neuronen der m%-Klasse war fiir 83 das ipsilaterale Auge, 
ffir 79 das kontralaterale Auge dominant. 74 gehSrten zur lichtaktivierten 
B-Gruppe der on-Neurone, 88 zur dnnkelaktivierten D-Gruppe der 
off-Neurone. Die 74 on-Neurone (B) k6nnen in der ursprfinglichen 
~qomenklatur yon Jv~G u. Mitarb. (1952) und Ju~G (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), wghrend das nieht- 
dominante Auge entspreehend dem C-Typ yon Ju~G u. Mitarb. (1957) bei 
Beliehtung und Verdunkelung eine Hemmphase ausl6st. Aueh bei 
binoeularer elektrischer Reizung der Sehnerven konnten die Neurone der 

Abb. 3a--e.  mo~.-2~'euron (on-Typ) im prim~ren visucllen Cortex. Demonstration des Hemmeffektes der 
Belichtung des nicht-dominanten Auges mit tIilfe phasenversehobener Lichtreize. a Bclichtung des 
dominanten Auges; b des nieht-dominanten A uges; e binoculare Beliehtung. Deutliche Verminderung 
der Aktivierung im Yergleieh zu a. d un4 e phascnverschobene Liehtreize. Hemmeffekt bei Beginn und 
nach Ende der Belichtung des nicht-dominanten Auges. Wie in den folgenden Abbildungen bedeutet 

ein Ausschlag der Phogozellen nach oben ,,Licht-an" 

mo2-Klasse dnreh Opticusreizung des dominanten Auges prim~ir ak- 
tiviert, durch Optieusreizung des nieht-dominanten Auges prim/~r ge- 
hemmt werden. Messung der Latenzzeiten der Neurone der moa-Klasse 
naeh elektriseher Optieusreizung (2,1--4,5msee) bzw. elektriseher 
gadiatioreizung (0,4-- 1,0 msee) weisen darauf hin, dab die Neurone der 
mo2-Klasse innerhalb des afferenten visuellen Systems vorwiegend Neu- 
rone 5. Ordnung sind, also direkt yon Afferenzen der Genieulatum- 
Neurone versorgt werden. Die unten beschriebenen drei Klassen h6herer 
binoeularer Integration dagegen sind Neurone 6. oder h6herer Ordnung. 

Arch. Psychiat. Ncrvenkr., Bd. 207 21 
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Auf l~ngere 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 d~s Entladungsmuster beleuchtungs- 
sf~&rkenabh~ngig : 

1. Die L~tenzzeit der on- oder off-Aktivierungsphase uahm mit 
steigender Beleuchtungsst&rke ab. 

2. Die durchschnittliche Entl~dungsrate wi~hrend der Aktivierungs- 
phase nahm zu. 
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Abb. 4. Ver teilung der mittleren Differenz der Entladungsrate (Abszisse) ftir jeweils zehn I~eak~ionen bei 
monocularer Beliehtung des dominanten Auges und zehn l~eaktionen bei binocularer synchroner 
Belichtung. Ordinate : Zahl der Neurone, A Geniculatumneurone; B 103 Neurone aus der Sehstrahlung 
und 14 mol-Neurone aus dem prim~ren visuellen Cortex, C mop-:Neurone aus dem visuellen Cortex. 
Auf der Abszisse ist die mittlere Differenz der Entladungszahl in den ersten 200 msec des aktivie- 
renden l~eizwechsels ftir je zehn :~eize bei monocularer Belichtung und bei binocularer Belichtung 
aufgetragen. Is t  die monoculare Aktivierung starker als die binoculare Aktivierung, so liegen die 
Werte rechts yon dem 0-Weft. Auf Grund der zuf~tlligen Variation ist bei fehlender binocularer 
:Beeinflussung eine Streuung um den lVIittelwert 0 zu erwarten. Dies trifft ffir 9 0 ~  der Geniculatum- 
neurone nnd ftir die h~eurone tier Sebstrahlung zu. Die Verschiebung des Mittelwertes ffir die m2-:Neu- 
tone des visnellen Cortex naeh rechts zeigt den mitt!eren hemmenden Einflu~ des nicht-dominanten 

Auges auf das ganze Neuronenkollektiv an 
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3. Mit steigender Beleuehtungsstgrke verkfirzte sich die Dauer  der 
knrzen t I emmungsphase  der off-Neurone und  die , ,postinhibitorisehe 
on-Akt iv iernng"  war kfirzer, jedoch nahm die En~ladungsrate in der 
postinhibitorisehen on-Aktivierungsphase mit  steigender Beleuchtungs- 
stgrke zu. 

Tabelle 1. Verteilung der verschiedenen Neuronenklassen in der SehstrahIung und im 
visuellen Cortex: 

Effektives oder dorninantes Auge 
~ulnh:e 

Sehstrahlung 

m%-Klasse B on-Aktivierung 78 

D off-A ktivierung 63 

14]. 

V isueller Cortex 

moa-Klasse g on-Aktivierung 8 

I) off-Aktivierung 6 

14 

m%-Klasse B on-Aktivierung 74 

ipsilateral kontralateral  

31 47 

22 41 

53 88 

2 6 

0 6 

2 12 

43 31 

40 48 

83 79 

D off-Aktivierung 88 

162 

birKlasse 30 

bi~-Klasse 30 

bia-Klasse C omoff-Hemmung 26 86 

A-Klasse 30 30 

Alle eortiealen Neurone 292 

: Die zahlenmgBige Verteilung yon neuronalen Reaktionstypen in einer Mikro- 
elektrodenversuehsserie lgBt keinen t~iieksehlug fiber die ,,wirldiche" Verteilung 
in der untersueh~en Gehirnstruktur zu. Je naeh Mikroelektroden~yp werden Nerven- 
zellen bestimmter GSrge oder Zellen aus Sehieb~en bestimmter Zelldiehte bevorzugt 
registriert. Die groBe Zahl der auf diffuses Lieht re~gierenden Neurone ist 
dadureh bedingt, dab die Zellen mit der Mikroelektrode unter diffuser, binoeularer 
Flimmerliehtreizung gesueht wurden. 

4. I m  photot)isehen Helligkeitsbereieh ha t ten  die on-Neurone hgufig 
eine gruppierte on-Aktivierung, die unter  0,1 Lux  Beleuehtungsstgrke 
nieht  mehr  fesgzustellen war. 

Die mitt lere Latenzzei t  der Aktivierungsphase betrug ftir 80 on- 
Neurone der mo2-Klasse bei 20 L ux  Beleuehtungsstgrke 25,6=L2,8 msee, 
fiir 69 off-Neurone der m%-Klasse 30,0 ~5 ,7  msee. 

21" 
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Unter konst&nten Adaptationsbedingungen war auf Liehtreize 
gleicher Beleuehtungsst/~rke fiir die Latenzzeiten der Aktivierungsphase 
eine zuf'~llige Variation zwisehen 3 und 8 msee festzustellen. 

A b b . 5 a - - f .  bil-Neuron im primCiren visuellen Cortex. a, b ttXeine oder nu t  sehw~ehe Reak t ion  bei mon-  
oeularer Bel iehtung;  a kontrala~erales Auge;  b ipsila~erales Auge;  c ausgeprgg te  on-off-Reakt ion bei 
binocularer  synehroner  Bel ichtung;  d - - f  die binoculare Bahnung  i s t  yon der zeitliehen Verschiebung 

der binoeularen Lichtreize zueinander  abh~ngig  

c) bil-Klasse (binoculare Summation). Die ,,binocular summierenden" 
Neurone der bil-Klasse zeigten keine oder eine sehr schwache l~eaktion 
bei monoeularer Belichtung, jedoeh eine ansgepr~gte Aktivierung bei 
synehroner binoeularer Liehtreizung (Abb. 5). Der Grad der binoeularen 
Bahnung war eine Funktion der Phasenlage der Liehtreize fiir beide 
Augen und bei synehroner Liehtreizung am st~rksten. Die mittlere Ent- 
ladungsrate der bil-Neurone konnte durch die Xnderung der Phasen- 
beziehung zwisehen den binoeularen Liehtreizen gesetzmgfiig beeinflufit 
werden (Abb. 6). 
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Die Neurone der bi~-Klasse antworteten meistens mit kurzen, hoeh- 
_frequenten Entladungsgruppen. Die fehlende oder sehwaehe monoeulare 
Igeaktion war nicht durch Erh6hung oder Abschwgehung der Beleueh- 
tungssts zu beeinflussen und die binoeulare Bahnung nahm zwischen 
1 und 650 Lux mit ErhShung der Beleuchtungsst/~rke nur geringftigig zu. 
Synehrone binoeulare Liehtreize yon versehiedener Beleuehtungsst/~rke 
ffir beide Augen 15sten jedoeh eine geringere binoeulare Bahnung aus, als 
binoculare Lichtreize der hbheren 
Beleuchtungsst/~rke und eine st/~r- 
kere Bahnung als binoculars, ~ 20 
synchrone Liehtreize der nied- 
rigeren Beleuchtungsst/~rke. c~ 

d) bi2-Klas~e (binoculars Inte- ~ 70-- 
gration). Die ,binocular" integrie- 
renden Neurone der b2-Klasse 
wurden monocular yon jedem 
Auge aktiviert, entweder als on-, 
on-off- oder als off-Neurone. 
Der t~eaktionstyp auf diffuse, 
monoeulare Beliehtung konnte 
verschieden oder gleieh ffir beide ~ 5 
Augen sein. 13 Neurone reagier- 
ten auf monoeulare Reizung jedes ~ 7 
Auges mit on-off-Antworten, 13 
auf Belichtung des einen Anges Syp 
mit off- oder on-off-Antworten, 
auf Belichtung des anderen Auges 
mit on-Antworten 4Neurone zeig- 
ten bei Belichtung jedes Auges 
on-Antworten. Wie bei den Neu- 
ronen der mo2-Klasse land sich 

Visueller Cortex 

k \ \  A 

x 

, r  , . . i . . . .  , . . . .  , 

0,1 sec 0.2 ~ 0`3 
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k e, 

/ . ' / o  e 
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L Verzogerung 

Alt. Syn. 

eine Zunahme der Aktivierung mit Erh6hung der Beleuehtungsst/~rke, 
jedoch war die Korrelation zwischen Beleuchtungsst/s und Entladungs- 
rate weniger eng als ftir die Neurone der mo2-Xlasse. Einige bi2-Neurone 
zeigten keine regelm/s Abh/ingigkeit des Entladungsmusters yon der 
Beleuchtungsst/~rke (Abb. 7). 

Der binoculare l~eaktionstyp war bei Kenntnis der monocularen 
Reaktionsform voraussagbar, ttemmungs- und Erregungsphasen sum- 
mierten sieh jeweils mit umgekehrten Vorzeiehen. Wurden dureh bin- 
oculare Lichtreize zwei Aktivierungsphasen fiberlagert, so nahm die 
mittlere Entladungsrate im Vergleich zur monocularen Aktivierung zu. 
Wurde eine Aktivierungsphase yon einem Auge mit einer Hemmungs- 
phase yore anderen Auge fiberlagert, so nahm die Entladungsrate ab. 

Abb. 6 A und  B. Zwei bib-Neurone (A, B). Abh/~ngig- 
kei~ clef mi t t leren Ent ladungsra te  (Ordinate) yon 
der zeitlichen Verschiebung (Abszisse) der bia-  
ocularen Lichtreize (20 Lux). Aufgetragen is t  au f  
der Abszisse die Verz6gerung des ipsilateralen 
Liehtreizes gegen den kontralateralen.  Hell- 

Dmlkel-Perioden in  A 520 msec; in B 230 msec 
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Bei einigen Neuronen war hierbei die Itemmung dureh ein Auge so 
groB, dal~ die Erregung dutch das andere Auge unterdriiekt wurde. 
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Abb.7. b&-Neuren im visuelien Cortex. Verschie- 
dene Entladungsmuster bei monocularer Belieh- 
tung des ipsilateralen Auges und des kontralate- 
ralen Auges. Beleuchtungsst~trken 5, 10 und 
20 Lux. Dauer der :Belichtung durch Querbalken 
markiert. Ordinate: mittlere Entladungsrate aus 
20 Reaktionen. Abszisse: Zeit. Bei ~Beliehtung des 
kontralateralen Auges nimmt die :Entladungsrate 
ab mit Abnahme der Beleuehtungsst~rke. Ffir das 
ipsilaterale Auge besteht das entgegengesetzte 
Yerhalten. - -  20 Lux; . . . . .  10 Lux; 

- - - - - -  5 Lux 

Bei binocularer Uberlagerung 
yon zwei Itemmungsphasen war 
regelm/~13ig wiederum eine Hem- 
mungsphase zu beobaehten, in 
der wahrseheinlieh der Grad der 
I-Iemmung ebenfalls h6her war 
als bei monoeularer Liehtreizung. 
Eine quantitative Messung dieser 
Itemmungszunahme war ohne 
einen dritten, aktivierenden Test- 
reiz bei extraeellulgrer Registrie- 
rung nat/irlieh nieht m6glieh. 

F/Jr die binoeulare Summation 
yon zwei Aktivierungsphasen 
(Abb. 8) galt regelm/~gig, dab die 
binoeulare Entladmlgsrate grSBer 
als jede einzelne monoeulare Ent- 
ladungsrate, jedoeh kleiner als 
deren algebraisehe Summe war. 

Bei binoeularer elektriseher 
Optieusreizung wurden bi2-Neu- 
rone mit Latenzzeiten zwischen 
3 und 9 msec aktiviert. 

e) bi3-Klasse (binoculare Hem- 
mung). Die Neurone dieser Klasse 
wurden durch monoeulare Be- 
lichtung jedes Auges bei ,,Licht- 
an" und ,,Lieht-aus" gehemmt. 
Diese Reaktionsform entsprieht 
also dem C-Typ yon JvxG u. 
Mitarb. (1957). Die Dauer der 
gemmungsperiode war sehr va- 
riabel (80--370msee) und ffir 
jedes Auge in der Regel versehie- 
den. Einige Neurone zeigten bei 
monocularer Belichtnng nur eine 
sehr schwaehe Verminderung der 
spontanen Engadungsrate, bei 

binoeularer synchroner Belichtung jedoeh deutliehe on- und off-Hemmun- 
gen. ImAnsehlug an die Hemmungsperioden war bei allen bi~-Neuronen eine 
geringe postinhibitorische ErhShung der Entladungsrate zu beobaehten. 
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/) A-Klas~e. Nur 30 der insgesamt 292 registrierten Zellen aus der 
prim~ren Sehrinde konnten dureh die in den eigenen Versuehen benutzten 
grogflgehigen, diffusen Lichtreizen versehiedener Frequenz in ihrer 
spontanen Entladungsrate nieht beeinflu[~t werden. Bei diesen Zellen 
handelt es sich wt~hrscheinlieh um spezialisierte Neurone, die entweder 

Abb. 8 a- -d .  b@zYeuron im visuellen Cortex, das bei monoeularer ~gelichtung des kontralateralen a und 
des ispilateralen Auges b als on-Neuron reagiert. Die on-Aktivierungsphasen stmm]ieren sieh bei 
binocularer synchroner Beliehtung e. ~Bei binoeularer alternierender t~eliehtung d durchgehende 

Aktivierung durch die Liehgperioden beider P~eize 

nur auf kleine Lielhtmuster und bewegte Liehtreize reagierten oder nieht- 
visuelle Funktionen haben (A-Neurone yon Jv~TG u. Mitarb. 1952). 
Neurone, die nut  auf riehtungsbestimmte Muster oder nut  auf bewegte 
visuelle geize reagieren, wurden in den Untersuehungen yon ttVBEL u. 
WIESEL (1959) und BaUMGA~T~ER U. BROW~ (1964) besehrieben. 

D. Deutung tier Be/unde ]iir da~ Binocular~'ehen 
In den Neuronen der m%-Klasse, die histologisch w~hrscheinlieh in 

der doppelten Rindensehicht 4 zu lokalisieren sind, wird die Information, 
die jedes Auge erh~lt, getrennt repr~sentiert. In der einen Untersehieht 
sind die afferenten Impulse veto kontrMaterMen Auge dominant ak- 
tivierend, jene vom ipsil~teralen Auge vorwiegend hemmend. In der 
anderen Untersehieht gilt das umgekehrte. Es werden also in der ersten 
Stufe der binoeularen Integration im visnellen Cortex die auf beide Augen 
fallenden Bilder noehmals im Erregungsmuster ,,abgebildet", wobei dutch 
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hemmende Weehselwirkung zwisehen den kontralateralen und den ipsi- 
lateralen m%-Neuronen eine gewisse binoeulare Steueruug erfolgt. Ist  der 
Erregungszuflul~ aus einer Netzhautstelle eines Auges sehr viel starker als 
aus dem korrespondierenden Areal der anderen, so kommt es zu einer 
StSrung des Gleiehgewiehtes in den zwei Schiehten der ersten binoeularen 
Integration. Der hemmende Einflnl3 des nicht-dominanten Anges wird 
dann ffir eine Schicht unter Umstanden starker a]s der erregende EinfluB 
des dominanten Auges. Die Verarbeitung der Information yon einem 
Auge mug dann also weitgehend unterdr/ickt sein. Ein so]cher Zustand 
tr i t t  z. B. ein, wenn yon einem Auge ein kontrastreiehes Bild, vom an- 
deren ein kontrastarmes oder kontrastschwaehes Bild gesehen wird. Ffir 
dieses physiologische Postulat g i b t e s  eine psychologische Erfahrung. 
Dies ist die Dominanz einer kontrastreiehen Figur fiber eine kontrast- 
arme Figur beim Binoeularsehen. Erreiehen die SchiehC der ersten 
binoeularen Integration in der Sehrinde aus beiden Netzhauten wider- 
sprfiehliehe, yon Punkt  zu Punkt  jedoeh ffir jedes Auge unabhangig 
wechselnde visuelle Informationen, so ist mit standigen wechselseitigen 
Hemmungsvorgangen zwisehen den beiden Klassen der m%-Neurone zu 
reehnen. Das psychologisehe Korrelat f/Jr diese weehselseitige Hemmung 
ist der ,,Wettstreit der Sehfelder". Ob ffir die Hemmung der m%-Neu- 
rone eine Vorwartshemmung (Hemmung dureh Genieulatumafferenzen) 
oder eine Rfickwartshemmung (Itemmung dureh Kollateralen yon 
m%-Neuronen der anderen eorticalen Sehieht) besteht, lal3t sich aus den 
bisherigen Versuchen nieht klaren. 

Ffir die Neurone der m%-Klasse bleibt trotz hemmender binocularer 
Modifikation durch das nicht-domiuante Auge ein Reaktionstyp er- 
halten, wie er schon im Auge vorkommt. Mit gutem Grund wurde bisher 
(JuNG u. MITARS. 1952, 1957 ; G ~ s s ~  1956; GI~t~ss~ u. CREUTZ~ELDT 
1957; G~t~SSE~ U. G~#~ZNE~ 1958; G~i)SSEa u. SAU~ 1960; GRi2SSE~ 
u. Mitarb. 1962; BAU~GART~E~ 1961; t t s~z  u. Mitarb. 1963) an- 
genommen, dag die Neurone im afferenten visuellen System die Hell- 
Dunkel-Information in zwei parallelen Systemen getrennt iibertragen 
(B- und D-System, Ju~G 1961). Der Informationsinhalt der B- oder 
on-Neurone des afferenten visuellen Systems bedeutet ,,heller", jener der 
D- oder off-Neurone ,,dunkler". Die Intensit/~t der Information heller 
bzw. dunkler ist proportional der Entladungsrate der jeweiligen in- 
formationsfibertragenden Systeme. Dureh den Meehanismus der la- 
teralen Itemmung And die informationsfibertragenden Systeme der 
on- und off-Neurone in der Lage, eine hinreichend gute Information der 
Bilder auf den beiden Netzhanten in die Sehrinde zu vermitteln. Die 
laterale tIemmung bedingt eine Kontrastverseharfuug (R~IcHAaDT U. 
MACCINITIE 1962), welche die Abbfldungseigensehaften des optisehen 
Systems im Auge verbessert. 
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Fiir die weitere binoeulare Integration der hi1-, bi 2- und bia-Klasse 
dagegen erscheint die Fruge, ob der Inform~tionsinhalt ,,heller" oder 
,,dunkler" sei, weniger bedeutsam. Diesen Neuronen mfissen kom- 
plexere Informationsinha]te zugesehrieben werden, z. B. stereoskopisehe 
Tiefe und /ihnliehes. Genaueres liiBt sich erst aussagen, wenn die Re- 
aktionsmuster dieser Neuronenklasse ffir Reizbedingungen, die dem 
freien Binocularsehen entsprechen, untersueht sind. 

Bei den ,,binocular summierenden" bil-Neuronen im visuellen 
Cortex ls sich (lurch Analyse der Reaktion bei monoeularer und bin- 
oeularer Belichtung mit versehiedener Phssenverz6gerung der Belich- 
tung beider Augen die funktionelle Bedeutung ermitteln. Die Abb.7 
zeigt, dab die durchsehnittliche Entladungsrate der bil-Neurone unter 
der Bedingung d.er binoeularen Bahnung eine Funktion der zeitlichen 
Verz6gerung der binocularen Lichtreize ist oder mit anderen Worten: die 
durchschnittliehe Entladungsrate ist ein MaB der binocularen Zeit- 
di/[erenz. Zun/~chst iiberraschen Neurone, die im visuellen System bila- 
terale Zeitdifferenzen messen. Betraehtet man j edoch die Reizsituation b ei 
freien Bliekbewegungen im Raume, so bietet sieh eine Erklgrungs- 
m6gliehkeit an: Fixieren beide Augen ein Objekt im Sehranm, so fallen 
die Bilder aller Objekte im Sehraum, die hinreiehend auBerhalb des dureh 
den Fixationspunkt bestimmten Horopters liegen, auf nichtkorre- 
spondierende Netzhautbezirke. Bei willkiirliehen oder unwillkfirliehen 
Augenbewegungen zu einem neuen Fixierpunkt innerhalb oder auBer- 
halb der vorausgehenden Horopterflgche wird ein auBerhalb des tIo- 
ropters liegendes Objekt aus geometrisehen Grfinden korrespondierende 
Netzhautfelder nacheinander erregen. Die zeitliche Differenz ist dabei -- 
wiederum aus geometrisehen Grfinden -- yon der Winkelgesehwindigkeit 
der Augen und der Distanz eines gegebenen Objektes vom Horopter 
abh/tngig. Eine Messung der zeitlichen Differenz zwisehen zwei gleichen 
Reizen korrespondierender Netzhantfelder beider Augen k6nnte daher 
fiir die Messung der Distanz eines bestimmten Objektes yon der gerade 
eingestellten Horopterfl/iche yon Bedeutung sein. Diese Erkli~rung wfirde 
den bil-Neuronen im visuellen Cortex eine wiehtige stereoskopische 
Funktion zusehreiben. 

E. Binoculare Ungleichungen 

Angenommen, die mittlere Aktivierung, die durch monoculare Be- 
]iehtung an einem eortiealen Neuron yon einem Auge he orgerufen wird, 
sei Mi, die mittlere Aktivierung, die dureh monoculare Reizung des 
anderen Auges hervorgerufen wird, sei Mii und die durehschnittliche 
Aktivierung bei binocularer synchroner Belichtung sei B, dann ergeben 
sieh fiir die verschiedenen M6gliehkeiten die folgenden vollst/~ndigen 
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Siitze yon Ungleiehungen : 

M i ~ B ~ Mi i  ; Mi ~ B > Mii  ; M i ~ B ~ Mi i  (]) 
u n d  

(M~ + M,) ~ B; (M~ d- M,)  ~ B. (2) 

Diese Ungleiehungen erlauben vier logisch mSgliche Kombinationen, 
die in Tab. 2 dargestellt sind. Wie aus Tab. 2 hervorgeht, ist im visuellen 
Cortex unter den Bedingungen diffuser binoeularer Liehtreizung jede 
dieser logisch mSgliehen Kombinationen durch eine Neuronenklasse re- 
pr~sentiert. Dieser Befund weist darauf hin, da]3 ffir Reizung mit diffusen 
binocularen Lichtreizen mit unseren Untersuehungen alle mSgliehen 
binocularen Operationen erfaBt wurden. Eine weitere experimentelle 
Differenzierung ist natiir]ich mit gesta]teten Lichtreizen anzunehmen. 

Tsbelle 2 

(M i "~- Mil ) > B mo 2 bi 2 bi S 
(Mi + Mi~ ) < B log. unmSgl, bi 1 log. unmSg]. 

F. Psychophysische Korrelationen 

Unter der Annahme ~hnlicher binocularer Mechanismen im visuellen 
Cortex der h6heren S~ugetiere, die verhaltensphysiologiseh ein gutes 
stereoskopisehes Sehen haben, erscheint der Vergleieh der Mikro- 
elektrodenresultate aus dem visuellen System der Katze mit subjek- 
riven sinnesphysiologisehen Erfahrungen beim Menschen bereehtigt. 
Ffir das Binoeularsehen ergeben sich danu die folgenden psychophy- 
sisehen Korrelationen, die an anderer Stelle (Glc~ssEt~-Co~h~EI~LS u. 
GI~i)SSEI~ 1961; JlCSG 1961) sehon besproehen wurden. 

Die binoculare Rivalitgt (,,Wettstreit der Sehfelder") zeigt sich im 
hemmenden EinfluB des nicht-dominanten Auges ftir die mo2-Neurone und 
bei eir~igen bi~-~qeuronen. Der hemmende EinfiuB des nieht-dominanten 
Auges an mo~-Neuronen ist yon der Stgrke der retinalen Aktivierung ab- 
h~ngig und besonders stark mit Flimmerlicht. Im freien Binoeularsehen 
kommen infolge der unwillkiirlichen Augenrueke ,,Flimmerlichterregun- 
gen" st~ndig entlang yon Konturen vor, die damit im binocularen Wett- 
streit bei ungleiehen Reizen ffir beide Augen ein Ubergewieht erhalten. 
Man sprieht dann yon der Dominanz einer konturreiehen Gestalt fiber 
eine konturarme im Wettstreit der Sehfelder. 

Die relativ nnabhs Repr~isent~tion der Bilder beider Augen in 
den beiden Sehiehten der eortie~len mo~-Neurone, die m6glicherweise, das 
sei bier als I-Iypothese bemerkt, mit den histologisehen Schichten 4a 
und 4c entsprechend den Kleistschen Vorstellungen fibereinstimmen, 



Neurcphysiologische Grundlagen des Binoeularsehens 311 

kann noch in einem einfachen Experiment nachgepr/ift werden. Wird 
z. B. dureh zwei t~ohre mit dem einen Auge eine Briefmarke, mit dem 
anderen ein 10-]?fennigstfiek auf korrespondierende Netzhautstellen 
unter tachistoskopisehen Bedingungen angesehaut, dann sieht man nicht 
einen ,,Briefmarken-Pfennig", sondern beide Gegensts d.h., der 
Informationsgehalt entspricht n/~herungsweise der Summe der einzelnen 
Informationen durch j edes Auge. Bei langerer binocularer Fixierung tritt 
dann die langsame Periodik der weehselseitigen binocularen IIemmung 
auf, man sieht entweder eine Briefmarke oder ein lO-Pfennigstiiek. Ein 
solches Verhalten ist zu erwarten, wenn monocular-dominante Systeme in 
Funktion treten, nieht jedoch, wenn nur Neurone aktiviert wiirden, die 
eine eehte binoeulare Konvergenz zeigen. 

Der ~vechnersche Paradoxe/]ekt (1861) l/~gt sieh auf die einfaehe 
Formel bringen, dag die subjektive binoculare Itelligkeit n/iherungs- 
weise dem arithmetisehen Mittel aus den beiden monocularen Hellig- 
keiten entspricht. Nimmt man an, dab bei diffuser Beliehtung die 
subjektive Itelligkeit mit dem mittleren Erregungsniveau der licht- 
aktivierten B-Neurone in der m%-Klasse der Sehrinde parallel geht, so 
ls sieh in der binocularen Verminderung der Entladungsfrequenz eine 
gewisse Analogie zum Fechncrschen Paradoxeffekt finden: Bei mon- 
ocularer Belichtung werden im Vergleich zur binocularen Belichtung 
weniger Neurone, daftir abet stgrker aktiviert. Die binoeulare Beliehtung 
erhSht die Zahl der aktivierten Neurone, vermindert jedoch ihre Ent- 
ladungsrate, so dag das mittlere corticale Erregungsniveau nur wenig 
ansteigt. In den untersuehten Helligkeitsbereiehen nimmt bei Ver- 
doppelung der Beleuchtungssti~rke die Entladungsrate der Neurone 
des B-Systems mit on-Antworten um 10--30~ zu. Dies entspricht etwa 
der Zunahme der monocularen Aktivierung im Vergleieh zur binocu]aren 
Aktivierung bei gleicher Beleuehtungsst~rke. Die beiden dominanten 
Systeme reagieren bei binocularer Belichtung niiherungsweise so, als 
ob monocular jedes Auge mit der halben Beleuehtungsst/irke belichtet 
wiirde. Ffir die Neuronreaktionen bei verschiedenen Be]euchtungssti~rken 
des linken und des rechten Auges gilt Analoges. 

Schlu/3bemerl~ung 
Beim Vergleich yon neurophysiologisehen Befunden an S~ugetieren 

mit sinnesphysiologisehen Resultaten am Menschen ist Vorsicht geboten, 
auch wenn vergleichbare Leistungen im Verhaltensversuch bei Menseh 
und Tier festzustellen sind. Die Integrationsleistung einzelner Nerven- 
zellen ira ZNS l'~13t sieh jedoch nur bei Tieren nntersuehen. Daher sind 
wir zum Verst/~ndnis der integrativen Funktion des mensehliehen Gehirns 
auf die Deutung tierexperimenteller Befunde angewiesen. Die Resultate 
der Mikroelektrodenuntersuehnngen am visue]len System yon Katzen 
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haben bisher zahlreiche Analogien zu sinnesphysiologischen Wahr- 
nehmungen beim Mensehen ergeben (z. B. BAVMOART~ 1961 ; GI~s- 
sE~ 1956; G~t~ssE~ u. G~ttSSE~-CoRsTE~LS 1960; JUNG 1961; JUNG U. 
Mitarb. 1957). Die besehriebenen Versuehe zur binoeularen Integration 
im visuellen System der Katze sollen ein weiterer Baustein sein zum 
Verst~ndnis der integrativen Leistung yon Nervensystemen und als 
Grnndlage eines Modells ftir die binoeulare Integration im menschlichen 
Gehirn dienen. Die Art der Lichtreizung (diffuse, weil~e Lichtreize) be- 
dingt, dag unsere Ergebnisse nur ein unvollst/indiges Bild der binoeularen 
Integration im zentralen Sehsystem ergeben k6nnen. Untersuchungen 
yon tIvB~L u. WIES~L (1959, 1961, 1962) zeigten, dab mit gestalteten 
Lichtreizen erheblich komplexere Reaktionsmuster an eorticalen 
Neuronen auftreten. Es wird experimentell reizvoll sein, die binoculare 
Integration im visuellen Cortex der Katze unter Eeizbedingungen zu 
untersuchen, die sieh dem nat~rliehen Sehen im freien Raum annahern. 

Zusammenfassung 
Bei 48 Katzen (enc6phale isol6 Pr/~paration) wurden Entladungs- 

muster yon 141 Neuronen der Sehstrahlung und 292 Neuronen des 
prim/iren visuellen Cortex (Area 17) mit KC1-Mikroelektroden registriert. 
Beide Augen wurden mit einem elektronisch gesteuerten, binocularen 
Lichtreizger/it mit diffusem weiBen Licht gereizt (Abb. 1). Das Reizger/it 
ermSglichte eine synchrone, alternierende oder eine phasenverschobene 
Lichtreizung beider Augen. Die Frequenz war zwischen 0,5 und 70 Rei- 
zen pro see 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 600/0 der Olotieusfasern zur kontralateralen Seite; diese Tatsache 
d/irfte das ~berwiegen der kontralateral aktivierten Neurone in der 
Sehstrahlung bedingen (88:53). 

In der primKren Sehrinde wurden 6 versehiedene Neuronen- 
Klassen gefunden, die fiir die binoculare Integration unterschiedliehe 
Operationen mit den Eingangssignalen aus der Sehstrahlung ausfiihrten. 

1. Monoculare Neurone (mol-Klasse). Diese Neurone konnten dureh 
Beliehtung oder Verdunkelung eines Auges als on- oder off-Neurone 
aktiviert werden, w/ihrend die Belichtung des anderen Auges keine 
Antwort ausl6ste. 14 Neurone dieser Klasse wurden registriert. 

2. Monocular dominante Neurone (moz-Kla88e). Diese Neurone stellen 
den ersten Sehritt der binoeularen Integration im prim/iren visuellen 
Cortex dar. Liehtreizung des ,,dominanten" Auges bewirkte eine on- oder 
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off-Aktivierung (B-System oder D-System), w/~hrend die Beliehtung 
und Verdunkelung des nicht-dominanten Auges eine prim/ire ttemmung 
yon 40--350 msec aus]Sste. Entsprechend der Hemmung durch das 
nicht-dominante ~tuge war die Belichtungs- bzw. Dunkelaktivierung bei 
synchroner binoeularer Reizung schwgcher 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 (bii-Klasse) zeigten bei 
monocularer Belichtung unabhgngig yon der Beleuehtungsstitrke keine 
oder eine nur sehr schwache Reaktion. Auf binoculare Lichtreize rea- 
gierten die Neurone dieser Klasse mit einer oft gruppierten on-off- 
Aktivierung. Die binoeulare Bahnung war bei synchroner Lichtreizung 
am st/trksten and nahm mit ErhShung der Phasenverschiebung zwischen 
den binocularen I,ichtreizen ab. 

4. Die binocular integrierenden Neurone der bi2-Klasse hatten bei 
monocularer Belichtung eine on-, on-off- oder off-Aktivierung. Die 
Reaktion auf binoeulare Lichtreize war yon der Uberlagerung der 
monocular ausge]Ssten excitatorischen bzw. inhibitorischen Perioden 
abh~ngig. 

5. Die binocular gehemmten Neurone der bi~-Klasse zeigten bei mon- 
ocularer Reizung jedes Auges eine primate on- und off-Hemmung (C-Typ). 
Die prim/~ren Licht- und Dunkelhemmungen waren bei binocularer syn- 
chroner Lichtreizung starker als bei monocularer geizung. 

6. A-Klasse. ~;0 der 292 Neurone reagierten nicht auf monoculare 
oder binoculare Lichtreize. Diese Neurone antworten wahrscheinlich nur 
auf bewegte Reize oder auf ttell-Dunkelmuster. 

Die Bedeutung der Resultate fiir das binoculare Sehen wird be- 
sprochen. Offensiehtlich gibt es in der primiren Sehrinde verschiedene 
Stufen der binocularen Integration. In den monocular-dominanten 
Neuronensystemen (m%) finden sich Hemmungsvorggnge, die fiir den 
binoeularen Wettstreit verantwortlich sein k6nnen, wghrend die Neurone 
der bi i- und bi2-Klasse vermutlich ffir die binoculare Fusion und das 
Tiefensehen ti t ig sind. 

Summary 
In cats (enc~Sphale isol6 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 microeleetrodes. 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. 
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Signs of binocular integration were not found in the neurons recorded 
from the visual radiation. 

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

1. The monocular neurons (toOl-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 (moy-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 similaI to tha t  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 bil-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 bie-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 bia-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 pr imary visual cortex did not 
respond to diffuse monocular or binocular light stimuli (A-class). These 
neurons probably respond only to moving stimuli or pat tern  stimulation. 

The results are discussed in respect to binocular vision (binocular 
rivalry, stereoscopic vision, F~c~g t~s  paradox effect). The cat 's  central 
visual system is useful as an experimental model of binocular vision in 
higher mammals  and in man. 

Die expcrimentellen Untersuchungen zu dieser Arbeit wurden 1958 im La- 
boratorium der Abteilung fiir klinisehe Neurophysiologie der Universit~t l~reiburg 
i. Brsg. mit Unterstiitzung der Deu~schen ~orsehungsgemeinsehaft durehgefiihrt. 

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