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Der Gedanke, daf die mit den tblichen RElektroden ableitbaren
Makrorhythmen des Gehirns nicht streng lokalisierten, begrenzten Pul-
sationen von elektrischen Feldern entsprechen, sondern iiber die Rinde
wandern, geht auf BErGER® zuriick. 1933 nahm er nach Feststellung
von Seitenasymmetrien des Alpharhythmus an, daBl im EEG ,.ein in
ganz bestimmter Richtung iiber die Hirnrinde verlaufender Vorgang,
eine fortschreitende Tatigkeitswelle”, zum Ausdruck kommt und dafl
diese Welle in beiden GroBShirnhilften von vorn nach hinten verlauft.
Obwoll aber seitdem mehr als 20 Jahre verflossen sind, wurde das Haupt-
augenmerk bisher immer auf die Ortliche Verteilung der Potentiale
gelegt und die zeitliche nur insofern beriicksichtigt, als es sich darum
handelte, makrozeitliche Beziehungen der Tétigkeit festzustellen, etwa
als Beschreibung paroxysmaler Erscheinungen oder temporirer Herd-
zeichen beim Epileptiker. Mikrozeitliche Analysen gewannen erst mit
der Entwicklung der Toposkopie durch WALTER? eine Bedeutung.
Innerhalb weniger Jahre wurden mehrere Verfahren angegeben, die wir
bei der Beschreibung unseres Toposkops?® ausfithrlicher errterten. Sinn
der vorliegenden Darstellung ist, die allgemeine Wanderwellennatur der
bioelektrischen Makrorhythmen aufzuzeigen und zu versuchen, die
Ursachen ihrer Ausbreitung zu ergriinden.

Technik,

Fir unsere Untersuchungen benutzten wir das Multivibrator-Toposkop, eine
Weiterentwicklung des Photozellentoposkops, das in diesem Archiv bereits vor
kurzem eingehend behandelt wurde und worauf wir verweisen (PrTscHE u.
Margo?), Zum Verstéindnis des Folgenden sei hier kurz nochmals das Prinzip
seiner Arbeitsweise dargestellt.

Im Topogramm werden die elektrischen Potentiale iiber einer geradlinigen
Elektrodenreihe in monopolarer Ableitung als Hell-Dunkel-Werte am Leuchtschirm
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einer Kathodenstrahlrohre dargestellt, wobei die Elektrodenreihe mit 680 Kip-
pungen/sec elektrisch abgetastet wird. Diese Abtastung erfolgte anfangs durch
Widerstandsphotozellen, die aber dem Auflésungsverméogen ziemlich enge Grenzen
setzten, weshalb spiter Mulivibratorschaltungen angewendet wurden. Dieses
Muster von 8 untereinanderliegenden Leuchtpunkten, die entsprechend den Poten-
tialverdnderungen unter den Elektroden heller oder dunkler werden, wird auf
einem Film mit 12 bzw. 30 cm/sec registriert. Auf ihm ist somit direkt der Ablauf
von Wellen iiber die Rinde in der Projektion auf die Elektrodenreibe erkennbar.
Durch verschiedene Elektrodenanordnungen, z. B. ein Kreuz von je 4 Elektroden
als Kreuzarmen, gelingt es ferner, nicht nur die Projektion der einfallenden Welle,
sondern ibren tatsichlichen Einfallswinkel und ihre wahre Geschwindigkeit zu
erfassen und auch Richtungséinderungen der Abliufe anndhernd zu beschreiben.

Mit der Beschrinkung auf eine Dimension (Elektrodenreihe) verzichtet diese
Methode bewuBlt auf die flichenhafte Darstellung, da sie damit den Vorteil einer
kontinuierlichen Registrierung gewinnt. Thr Auflésungsvermégen ist durch den
Elektrodenabstand, der im Durchschnitt 3—4 cm betragt, und durch die Abtast-
geschwindigkeit (/g sec = 1,4 msec) bedingt.

Bei Auswertung der Topogramme ist noch folgendes zu beriicksichtigen: Da,
die Filmgradation des Registrierpapiers zumeist eine steile Kurve darstellt, erfolgt
der Umschlag von Dunkel in Hell manchmal kraB ohne kontinuierliche Uberginge.
Es miissen dann diese Umschlagpunkte fiir die Ausbreitung vermessen werden.
Sie entsprechen Zeiten gleicher Amplitude. Hine tatsichliche Anderung der Fre-
quenz im Laufe der Ausbreitung liegt nur dann vor, wenn die am Tintenschreiber
gleichzeitig aufgenommenen Kurven gleiche Amplituden ergeben; andernfalls wird
eine solche nur vorgetéuscht und die Ermittlung der Geschwindigkeit erfolgt durch
den Zeitvergleich der Mitten zwischen den beiden Umschlagstellen (die Amplituden-
dnderung der Potentiale am Schidel dndert auch das Verhaltnis Aussteuerung des
Kathodenstrahls : Gesamthelligkeit).

Die Geschwindigkeitsprojektion auf die Elektrodenreihe und die Dauer des
Ablaufs ergibt sich aus folgenden Formeln:

b - bgo -
Dauer des Ablaufs: o iga? Ablaufsgeschwindigkeit: ﬁ—b‘qf—e— , wobei b Band-
¥

breite des Topogramms, e Elektrodenentfernung 1—8, ¢; Filmgeschwindigkeit und
o Neigungswinkel des Schattenstreifens im Topogramm sind.

Wenn Frequenz und Ausbreitungsgeschwindigkeit eines Schwingungsvorganges
bekannt sind, erhebt sich die Frage nach der Wellenlange. Denn die Formelc = v - 1
ist nicht ein durch Beobachtung gewonnenes Naturgesetz, sondern eine mathema-
tische Beziehung, die fiir jeden Vorgang gilt, der periodisch und mit einer bestimm-
ten Geschwindigkeit abliuft. Sie beantwortet die Frage nach dem réumlichen
Abstand des Auftretens zweier Perioden. In diesem Zusammenhang gewinnt die
von uns (Prrscer??) 1952 aufgestellte Forderung nach Einfithrung des Begriffes
der ,,bioelektrischen Wellenldnge der Hirnwellen erneut Bedeutung. Die Wellen-
linge stellt die Ausdehnung jenes kat- oder anelektrotonischen Feldes dar, das
als Potentialberg iiber die Rinde lauft, was nichts anderes als die im EEG regi-
strierte Welle ist. Denn analog dem Langsschnitt durch eine Wasserwelle, der in
der Aufundab-Bewegung eines Korkes an der Wasseroberflache sein Abbild findet,
ist auch der Ausschlag am Kathodenstrahlrohr oder am Schreibsystem in uni-
polarer Ableitung das getreue Abbild des Profils der unter der Ableitelektrode
durchlaufenden Welle.

Die Untersuchungen wurden am unerdffneten Schédel des Gesunden und Epi-
leptikers mit Ag-AgCl-Watte-Elektroden vorgenommen, die Elektrodenwiderstdnde
wurden unterhalb von 10 KOhm gehalten und differierten amximal um 3 KOhm



{Tber die Ausbreitung der Makrorhythmen. 179

(Eingangswiderstand des EEG-Gerites: 2 MOhm). Ferner wurde beim Kaninchen
von corticalen und intracerebralen Elektrodenreihen abgeleitet. Die Ablejtungen
erfolgten mittels eines Ediswan-Mark-IT-Tintenschreibers, der infolge seiner Ver-
stirkereigenschaften (getreue Wiedergabe von Frequenzen bis 20 KHz ohne Ampli-
tudenabfall) als Verstirkersystem fiir die toposkopische Methode besonders ge-
eignet ist. Die Dauer der toposkopischen Aufnahmen wurde auf der Tintenschreiber-
kurve markiert.

Ergebnisse.

Als mit dem Multivibrator-Toposkop ein neues Beobachtungsmittel
zur Verfiigung stand, das in geradezu spezifischer Weise das mikrozeit-
liche Geschehen an der Hirnoberfliche zu untersuchen erlaubte, lag es
nahe, durch dieses neue Mikroskop alle mdglichen bekannten bioelek-
trischen Erscheinungen ohne besondere Auswahl zu untersuchen. Dabei
zeigte sich wider Erwarten, daf} selbst bei den scheinbar unregelméBigen
Vorgingen Wanderwellen das Bild beherrschten, die in verschiedener
Richtung und mit verschiedener Geschwindigkeit itber die Rinde liefen.
Besonders hervorzuheben igt der kontinuierliche, stetige Ablauf dieser
Wanderwellen. Die Ausbreitung erfolgt mit gleichférmiger oder nach
einer Exponentialfunktion abnehmender Geschwindigkeit, seltener mit
zunehmender. Eine sprungweise Anderung der Geschwindigkeit ohne
gleichzeitige Anderung von Wellenform und Frequenz konnten wir nicht
beobachten. Im Ablauf der Welle kann eine Frequenzverminderung
oder -erhShung (also eine Zu- oder Abnahme der Wellendauer) vor-
kommen.

Im folgenden wollen wir die Wanderwellennatur der Hirnwellen an
Hand verschiedenartiger Phinomene naher errtern.

Der Alpharhythmus. Uber die Haupteigenschaften der Ausbreitung
des Grundrhythmus haben wir vor kurzem berichtet (PrTscar wu.
Margo?%). Wir wollen uns daher an dieser Stelle mit einer kurzen
Skizzierung begniigen. Als Durchschnittsgeschwindigkeit der Alpha-
ausbreitung fanden wir Werte von etwa 1—>5 m/sec. Hohere und niedri-
gere Werte sind keine Seltenheit, obwohl 15 m/sec im allgemeinen nicht
iiberschritten werden. Aus der Literatur ist uns nur die Angabe Ré-
MONDs % bekannt, welcher bei medianer Ableitung im Durchschnitt
125 em/sec fand. Die Werte schwanken von Individuum zu Individuum
oft betrdchtlich. Es handelt sich dabei (eine Frequenz von 10 ¢/s an-
genommen) um elektrotonische Felder von 10—50 cm Durchmesser, die
iiber die Rinde laufen und den Alpharhythmus darstellen. Der letzte
Wert iibertrifft die Ausdehnung des ganzen Schidels zwar bei weitem,
was aber nichts zu sagen hat. Denn die Ausdehnung des elektrotonischen
Feldes (also die Wellenldnge) ist aus der zeitlichen Differenz der Durch-
ginge eines Wellenpunktes unter den beiden MeBelektroden errechnet.
Der Begriff hat daher nur soweit Geltung, als es sich im Bereich der
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‘Wellenlinge um dieselben elektrischen Bedingungen fir das Zustande-
kommen dieser Schwingung handelt, wie unter dem Bereich der MeB-
elektroden. Offenbar ist das aber an den Grenzen der Alpharegion, also
vor allem in der der Beobachtung zuginglichen Gegend der hinteren
Zentralregion, keineswegs mehr der Fall (Jasper). Hier fehlen die
mikrobiologischen Voraussetzungen fir die Entstehung eines regel-
méBigen Alpha, so daB an dieser Stelle die Aquipotentialfliche des
elektrotonischen Feldes der einzelnen Alphawelle (des Alphafeldes)
ziemlich jah nach O abbricht. Aus diesem Grund liegt die Bedeutung des
Begriffes ,,Wellenlinge™ bei Ausdehnungen, die die der Gehirnregion
tbertreffen, vor allem in der darin enthaltenen Steilheit der Feldver-
teilungskurve. Es ist klar, daB derartig weit ausgebreitete Potentialberge
bei gleicher absoluter Amplitude viel flacher sind als eng begrenzte
(kleine Wellenlangen).

Aus den mitgeteilten Werten geht hervor, dall die sensorische Rinde
jeweils hochstens von einem derartigen Alphafeld besetzt sein kann. Die
Ausbreitung des Alphas diirfte nach allen Seiten wallartig von einem
Erregungszentrum aus, dem von ApRIAN u. YamacIwal beschriebenen
Alphafocus, erfolgen, wobei der Walldurchmesser dem Durchmesser des
elektrotonischen Feldes entspricht. Haufig findet sich eine Richtungs-
umkehr der Ausbreitung, was auf ein Wandern des Herdes schlieflen
laBt. Bingehendere Untersuchungen tiber die Art dieser Herdwanderung
sowie iiber die Beziehung von Ausbreitung und Spindelbildung sind zur
Zeit noch im Gang.

Die Schlafspindeln. In Abb. 1 wurden die Schlafspindeln bei einem
12jihrigen gesunden Knaben unter 2,0 Chlorallhydrat im leichten Schlaf-
stadium bifrontal analysiert. Thre maximale Amplitude betrug 200 V.
Abgeleitet wurde von zwei paramedianen, parallelen Rejhen von je
4 Elektroden (Elektrodenabstand 4 cm). Die beiden vordersten Elek-
troden befanden sich 2 cm tiber dem Brauenbogen, die riickwirtigen
etwa tiber der Prizentralregion. Die Spindelbildung ist besonders deut-
lich an den funf letzten Bandern des mit 12 em/sec aufgenommenen
Topogramms zu erkennen. Die einzelnen Beta treten deutlich seiten-
synchron auf. In den etwa 9sec, die in Abb. 1 festgehalten sind (die
Binder sind in kontinuierlicher Folge wiedergegeben), kommt es nur
zweimal vor, daB die Hemisphiren aufler Schritt fallen, das eine Mal
am Beginn des dritten Bandes und das zweite Mal im sechsten Band in
der Spindel rechts, wo auf 11 Betawellen rechts 12 Betawellen links
kommen. Das Topogramm 146t an diesen Stellen den Eindruck ent-
stehen, als ob hier die Spindel aus dem Gefiige kommen konnte. Diese
Nahtstellen sind auch am EEG deutlich. erkennbar. Die Ausbreitung
zeigt hier ebenfalls ein charakteristisches Verhalten: Die Welle breitet
sich unregelmiBiger und nicht mehr so weit nach frontal aus. Bis auf
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chronie von Ablaufsrichtung und -geschwindigkeit recht gut. Der Beginn

seltene Ausnahmen an solchen Nahtstellen, an denen es auch hin und
wieder zu einer Umkehr der Ausbreitung kommen kann, ist die Syn-

Im allgemeinen dndert sich die Richtung wenig. Die Betawellen laufen
durchweg gegen frontal zu, dber die genaue Richtung kann aus einer

der Welle iiber beiden Hemisphiren differiert kaum um mehr als 1/;,, sec.

Elektrodenreihe allein wenig gesagt werden. Messen wir die Geschwindig-

keiten der einzelnen Betawellen, so ergeben sich fiir die erste Spindel

13
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der Abb. 1 als Durchschnittswerte der auf die Elektrodenreihe proji-
zierten Geschwindigkeiten :

rechts: 185 205 195 145 250 em/sec,
links: 80 90 65 85 185 cm/sec;

fiir die zweite Spindel (zweites Band):

rechts: 50 75 86 1056 125 95 cm/sec,
links: 60 75 100 275 165 cm/sec.

Wie diese Gegeniibersteliung zeigt, ist die Geschwindigkeitsdnderung
iiber beiden Hemisphéren anndhernd gleich. Dies konnte daran liegen,
daB der Ausgangspunkt der Erregung jeweils in streng gesetzmiBiger
Symmetrie oscilliert, wobei aber die Lage jedes Focus zur Ableitreihe
etwag differiert. Naher konnen wir hier auf die Natur der Schlafspindeln
nicht eingehen. Festzuhalten ist, daB sie sich mit 65-—275 cm/sec aus-
breiten, wobei wohl der niedrigste Wert am nédchsten an die tatséchliche
Geschwindigkeit herankommen diirfte, da hohere Werte als Projektions.-
geschwindigkeiten bei schrig zur Ableitreihe einfallender Welle auf-
gefaflt werden konnen (geradlinige, in sich parallele Ausbreitung im
Bereich des Ableitsystems vorausgesetzt). Manchmal zeigen die Wellen
eine deutliche exponentielle Verlangsamung iiber den vordersten beiden
Elektroden. Nehmen wir als durchschnittliche, gleichférmige Geschwin-
digkeit dieser Beta 65 cm/sec an, dann ergibt sich als Wellenléinge (bei
der durchschnittlichen Frequenz von 14,4 ¢/s) 4,56 cm. Wir konnen also
die Betawellen der Schlafspindeln der Abb. 1 als elektrotonische Felder
von 4,5 cm Durchmesser ansehen, die sich mit 65 cm/sec iiber die Rinde
in frontaler Richtung ausbreiten. Im Falle der exponentiellen Verlang-
samung nimmt die Grofe dieses Feldes ab; so betrigt z. B. die Geschwin-
digkeit der letzten Betawelle des 3. Bandes der Abb. 1 iiber den
vordersten beiden Elektroden links 32 cm/sec, wéhrend die Frequenz
nahezu unverdndert geblieben ist (bzw. die Wellendauer). Das elektro-
tonische Feld hat sich damit auf 2,2 ecm verkleinert.

Der grand-mal-Anfall. Um klare bioelektrische Bilder von groBen
Anfillen ohne storende Muskelpotentiale zu erhalten, haben wir die
Aufnahmen unter Lysthenon, einem Muskelrelaxans, im Elektroschock
an schizophrenen Patienten unter kiinstlicher Beatmung gemacht. Die
Elektroden wurden je nach Patient verschieden gelegt: entweder 2
paramediane Reihen von je 4 Elektroden, in gleichméBigen Absténden
iiber die ganze Rinde verteilt, oder, wie im Fall der Abb. 2, mit einer
medianen Elektrodenlage von der Glabella bis occipital (El-Abstand
4 em). Die Bezugselektrode lag in diesem Fall am rechten Ohr. Auf-
genommen wurde ein Teil des klonischen Stadiums, wie aus der gleich-
zeitig geschriebenen nebenstehenden kurzen Probe des BEG’s ersicht-
lich ist. Die 15 Topogrammbéinder der rechten Seite sind fortlaufend von
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links oben nach rechts unten zu lesen und entsprechen etwa 12 sec Auf-
nahmedauer.

Ganz entgegen unseren Erwartungen, dafl die zeitlich-mikroskopische
Auflésung der Téatigkeit itber der Schideloberfliche im grofen Anfall
ein vollig ungeordnetes Geschehen aufdecken wiirde, zeigen sich dabei

F—7seh —

Abb. 2. Topogramm eines grofien epileptischen Anjalls (Elektrokrampf unter Lysthenon und Sauer-
stoff). Blektrodenlage: 8 Elektroden in der Medianen von der Glabella (1) nach occipital (8), unipolar
gegen linkes Ohr, El-Abstand 4 cm. Links: EEG vom klonischen Stadium. Rechts: Topogramm
(von links oben nach rechts unten durchlaufend zu lesen) des klonischen Stadiums.
Aunfnahmedauer 12 sec.

ebenso stetige Abléufe von Spitzen- und Wellenkomponenten, allerdings
unregelméiBiger und iiber kiirzere Strecken als bei den Schlafspindeln
oder beim Alpha. Auch Entstehungsort und Ablaufsrichtung sowie
-geschwindigkeit wechseln mehr. Wiederum ist ein deutlicher Unter-
schied zwischen dem Ablauf der raschen Betafrequenzen und der lang-
samen (im Durchschnitt 2.5 ¢/s) Delta zu beobachten. Die Betawellen
breiten sich in verschiedenen Richtungen aus; sie beginnen spontan an
13*
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verschiedenen Stellen und enden wieder an anderen ; die Entfernung, tiber
die sie sich ausbreiten, wechselt von einem Mal zum anderen. Die lang-
samen Delta dagegen, die besonders deutlich als schrdg verlaufende
dunkle Bénder in der unteren Hélfte der Abb.2 zu erkennen sind
(Neigungswinkel etwa 30°), zeigen eine relativ konstante Ausbreitung
von occipital nach frontal von 130 cm/sec. In einzelnen Fillen erreichen
sie 390 cm/sec (= 60°). Diese Werte stehen in guter Ubereinstimmung
mit den von uns an regelméfigen Spike-and-Wave-Abldufen vermessenen
Geschwindigkeiten der Wellenkomponente. Aus Beobachtungen an
20 Fillen ist uns bekannt, daf sich die Wellen vorwiegend parallel zur
Medianen ausbreiten. Wir diirfen deshalb auch den ihnen zukommenden
Wellenlingen von 43 em fiir die langsamere und 97 cm fiir die schnellere
Welle (3 c/s bzw. 4 ¢/s) der Abb.2 einen realen Wert als Durchmesser
der katelektrotonischen Felder, die im groBen Anfall occipito-frontal
iiber die Rinde laufen, zubilligen. Auch hier 1463t sich wieder die schon
friher erwihnte Beziehung zwischen Frequenz und Ausbreitungs-
geschwindigkeit feststellen.

Unter den Spitzenkomponenten kommen keine kleineren Neigungs-
winkel als etwa 70° vor, was v = 620 cm/sec entsprechen wiirde (2 =4l em
bei 15 ¢fs), siehe 4. Band, oben, Mitte. Dieser Wert diirfte auch der
tatsdchlichen Geschwindigkeit der Spitze am néichsten kommen. Wenn
auch die occipito-frontalen Spitzenabldufe bei weitem iiberwiegen,
kommen auch einzelne fronto-oceipitale vor, so z. B. die Spitze zu Be-
ginn des 6. Bandes.

Tm Gegensatz zu den bisher erwahnten Erscheinungen sind hier verschiedene
., Nahtstellen* zu erkennen, an denen der kontinuierliche Ablauf der Spitze unter-
brochen wird und die Spitze in einer anderen Richtung ihren Weg fortsetzt, wie
etwa in der Mitte des 3. Bandes der Abb. 2, in welchem ein helles Muster, dhnlich
dem Druckbuchstaben ,, M, zu erkennen ist. Bei diessm Ablauf handelt es sich
um eine Betawelle, die ihren Ausgang occipital nahm, um mit 560 em/sec (a0 = 68°)
bis unter Elektrode 5 zu laufen, wo sie eine weitere Betawelle auszuldsen scheint,
die mit 480 cm/sec (o = 65°) wieder zum Ausgangspunkt nach occipital zuriick-
lauft. Dort wird eine weitere ausgelost, die schlieBlich mit 790 em/sec (o = 74°)
bis nach frontal gelangt und dort die letzte auslost, welche mit etwa 2600 cm/sec
iiber die ganze Rinde wieder nach occipital liuft. Die erste Welle scheint also eine
ganze Kette von Reaktionen ausgelost zu haben. Wenn wir wieder als Wert, der
dem wahren Wert von » am nichsten kommt, den langsamsten Wert annehmen,
erhalten wir fiir = 480 cm/sec und im Durchschnitt 15 ¢/s als Grofe des elektro-
tonischen Feldes 32 cm.

Aus diesen Messungen ergeben sich zwei Feststellungen: 1. In einem
gegebenen Augenblick wird die gesamte Rinde nur von wenigen elektro-
tonischen Feldern besetzt, hiufig sogar nur von einem einzigen, was aus
der GroBe dieser Felder hervorgeht, die oft ein Vielfaches der Schédel-
oberfliche betrigt. Mit anderen Worten: Eine ,,Momentaufnahme** des
Hirngeschehens mit kiirzester Belichtungszeit wiirde im groBen Anfall
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nicht ein unregelmifliges Bild von Potentialgebirgen ergeben, etwa dhn-
lich einem Alpenrelief, sondern eine héchst einférmige Landschaft, aus
wenigen flachen Hiigeln aufgebaut. 2. Da mediane Ableitungen bei
einer solchen GriBe der Felder kontinuierliche Abliufe von occipital
nach frontal erkennen lassen, muB es zu einer Uberschreitung der Mittel-
linie durch die Felder kommen.

Hinfig sind beim Grand-mal-Anfall die Bilder infolge Amplituden-
und Frequenzénderung etwas unklar, so daB nicht jede einzelne Welle
eindeutig analysiert werden kann.

Die Seitenbeziehung der langsamen Wellen ist im klonischen Stadium
auffallend gut. Es kommt kaum vor, daB beide Hemisphiiren linger als
1 sec asynchron titig sind. Dagegen wechseln in symmetrischen Ablei-
tungen die Spitzenabliufe stark. Bei einzelnen Personen sind die Spitzen
iiber einer Hemisphire wesentlich besser ausgeprigt als iiber der anderen.
Zeitweise (siehe auch Abb. 2) findet sich die der negativen Spitze ent-
sprechende Hellstelle synchron iber allen Ableitungen. Sofern dabei
nicht der Einflul der Bezugselektrode anzunehmen ist, scheint nur noch
die Annahme einer sehr raschen Ausbreitung der Spitze oder aber einer
gleichzeitigen Projektion an die Rinde (von subcortical her) berechtigt.
Diese Wellen sind aber weitaus in der Minderzahl gegeniiber denjenigen,
welchen eine kontinuierliche, meBbare Ausbreitung zukommt. Das Auf-
treten von stetigen Ablaufen im Grand-mal-Geschehen zwingt uns dazu,
tibergeordnete Prozesse anzunehmen, wie sie bei der Titigkeit einer
groBen Zahl von Einzelelementen, die einander in nicht vorhersagbarer
Weise beeinflussen, immer auftreten miissen.

Die Frage nach der Art der Begrenzung solcher elektrotonischer Felder
liegt nahe. Fiir den Alpharhythmus haben wir Anhaltspunkte, daf sie
anndhernd kreisformig aussehen, was in einem gleichférmigen Medium von
vornherein zu erwarten ist. Die Spitzenkomponenten der regelmiBigen
Spike-and-Wave-Komplexe scheinen sich vorwiegend in geraden, trans-
versalen Potentialwillen in medianer Richtung iiber die Rinde zu be-
wegen, was im folgenden beschrieben werden soll. Im iibrigen gestattet
die hier mitgeteilte Methode nur indirekte Riickschliisse auf die Gestalt
der elektrotonischen Felder. Diese ist keineswegs identisch mit der Kurve
der Feldverteilung bei Brazier? oder bei Corriors. Eine solche Feld-
verteilungskurve stellt vielmehr die Umbhiillende der Einzelamplituden
dar und ist in gewissem Sinn das Zeitintegral iiber die wandernden
elektrotonischen Felder.

Die Spike-and-Wave-Abliufe. Uber die Ausbreitung der regelmiBigen
Spike-and-Wave-Ablidufe haben wir bereits berichtet (PETSCHE u. a.?).
Wir verzichten deshalb hier auf eine Abbildung des Topogramms solcher
Abldufe bei medianer Elektrodenlage. Es zeigte sich, daB sich die Spitzen
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mit groBler Geschwindigkeit und oft auferordentlich regelmaBig unter
gleichzeitiger exponentieller Verlangsamung (seltener auch Beschleuni-
gung) meist occipito-frontal ausbreiten. V variiert im Durchschnitt
zwischen 500 und 3000 cm/sec. Die Konstanz von Ausbreitungsrichtung
und -geschwindigkeit entspricht etwa dem Grad der RegelmaBigkeit des
EEG-Musters. Unklar blieb bei der bisherigen Darstellung die Seiten-
beziehung. Bej transversaler Elektrodenlage von einem Ohr zum anderen
iiber den Vertex zeigte sich, dafl die Spitzen haufig streng synchron diese
Transversale passieren, sich also median bzw. paramedian in paralleler
Wellenfront ausbreiten. Die Welle, die in den medianen Ableitungen
einen viel hiufigeren Wechsel in der Ausbreitung zeigt und manchmal
itber der ganzen Rinde gleichzeitig aufzutreten scheint, zeigt eine viel
weniger strenge Seitenbeziehung. Manchmal laufen die Spitzen iiber den
paramedianen Ableitungen gegeniiber den temporalen etwas voraus, bis
etwa 1/, sec, manchmal bleiben sie iber einer Temporalregion etwas
zurfick. Im Falle unregelmiBiger einzelner Spike-and-Wave-Komplexe
(Spike-and-Wave-Varianten nach Gises) fanden wir bei Querableitungen
gar nicht selten ein kontinuierliches Uberschreiten der Mittellinie durch
sehr hohe Spitzen (mehrere mV),

Dije Wellenlinge betrdgt hbei einer Spitzengeschwindigkeit von
1200 cm/sec 80 cm (Abb. 3, zu Beginn des Ablaufs occipital), bei
390 cm/sec nur mehr 26 cm (gegen Ende des Ablaufs). Die GrofBe des
Feldes nimmt also bei exponentieller Verlangsamung und gleichbleiben-
der Spitzendauer mit der Ausbreitung ab. Bei raschen Ablaufen, wie den
in der oben zitierten Arbeit vermessenen Spike-and-Wave-Abléufen von
3500 cm/sec, betrigt sie (bei 15 cfs) 233 am, itber der Frontalregion, wo
v = 670 cm/sec, jedoch nur mehr 46 cm. Bei derartig groBen Wellen-
laingen konnen natiirlich, wie schon oben erliutert, nur mehr Teilfelder
iiber der Rinde bestehen, die in ihren AuBenbezirken durch eine Ande-
rung der Bedingungen im leitenden Medium einen abrupteren Ubergang
zur Feldgrenze aufweisen, als bel konformen Bedingungen zu erwarten
ware.

Der entgegengesetzte Fall, nimlich eine scheinbare Beschleunigung
der Geschwindigkeit von occipital nach frontal, tritt im Fall der Abb. 3
auf. Die negative Spitze, etwa in der Mitte des letzten Bandes, lauft
anfangs mit durchschnittlich 425 cm/see, {tber den vorderen Ableitungen
dagegen mit 1400 em/sec. Auch hier bleibt die Frequenz gleich, die
Wellenldnge nimmt zu (von 71 cm auf 234 em frontal bei 6 ¢fs). In
keinem klaren Zusammenhang damit steht die Spitzenamplitude, die
iber den Elektroden 5 und 6 am hdchsten ist und nach vorne zu ab-
nimms#. Viel seltener bleibt in diesem Fall die Geschwindigkeit konstant,
und nur bei einer Spitze der Abb. 3 (6. Band, Mitte) verlangsamt sie
sich in gewohnter Weise in ihrem Ablauf nach frontal.
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Abb. 3. Topogramm von unregelmdfligen Spike-und-Wave-Kompleaen (Spike-and-Wave-Variants
nach GIBBS). Elektrodenlage wie in Abb. 2, unipolar gegen Kinn. Dem EEG-Ausschnitt der oberen
Hilfte der Abbildung entspricht das Topogramm vom 6. bis einschlieflich 10. Band.
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Fiir die Wellenkomponenten, die im allgemeinen viel langsamere Ge-
schwindigkeiten aufweisen, sind unregelméfigere Ausbreitungsformen zu
finden, die zeitweise iiberhaupt keine Kontinuitit erkennen lassen.

Intracerebrale Abldufe von Wanderwellen beim Kaninchen. Da Ge-
schwindigkeitsmessungen mit den tblichen EEG-Elektroden am un-
erdffneten Schidel manche Fehlerquellen enthalten kénnen, haben wir
den Ablauf der Wellen an der Rinde und im Gehirn des Kaninchens
nittels Silbernadelelektroden, die bis auf 1%, mm freie Spitze isoliert
waren, untersucht. Wir wihlten zwei Anfallst};pen: den durch elektrische
Rindenreizung auslésbaren, mit tonisch-klonischen Krimpfen einher-
gehenden generalisierten Krampfanfall und den viel kiirzeren, klinisch
nicht manifesten Multiple-Spike-Wave-Anfall, welcher beim Kaninchen
durch elektrische Reizung des Ammonshornes ausgeldst werden kann.
Die Ausbreitung der Anfille wurde an einer Reihe von 8 Elektroden
(paramedian) im Abstand von 3 mm an der Rinde studiert. Mittels eines
Rechens aus 6 bis auf die Spitze isolierten Silbernadeln im Abstand von
3 mm wurden die Anfille bei millimeterweise vorgeschobener Rechen-
elektrode in der Tiefe des Gehirns studiert. Gearbeitet wurde am nicht-
narkotisierten Tier nachder Technik von MoxN1ER u. LAUE20. Abb. 4 gibt
5 aufeinanderfolgende Multiple-Spike-and-Wave-Gruppen wieder, die in
der richtigen zeitlichen Reihenfolge wihrend eines Anfalls aufgenommen
wurden, der vom gegenseitigen Ammonshorn durch Reizung mit 2,7V bei
30 ¢fs Reizfrequenz und 2 msec Impulshreite ausgelost wurde. Die beiden
obersten Zeilen jedes Bandes entsprechen jeweils Rindenelektroden. Die
6 Nadeln des Elektrodenrechens, von welchen die unteren 6 Zeilen stammen,
liegen in der unteren Ebene des Thalamus, wie die histologische Kon-
trolle bestétigte. Auch in diesem Fall ist eine ziemlich regelm#flige Aus-
breitungstendenz, von vorne nach. riickwirts, zu beobachten, mit deut-
licher Verlangsamung iiber den riickwértigen Elektroden. Nur in den
unregelméfBigen Abliufen des 3. und 4. Bandes findet sich manchmal
das umgekehrte Verhalten. Besonders deutlich ist hier die schon mehr-
mals erwithnte Verlangsamung zu sehen. So breitet sich z. B. die 4. Spitze
der 2. Gruppe iiber El. 2—3 des Rechens (d. i. 4. und 5. Zeile des 2. Ban-
des) mit 139 cm/sec (an der Grenze der Mefibarkeit bei der verwendeten
Filmgeschwindigkeit), ither El. 5—6 aber nur mehr mit 9,8 cm/sec aus.
Da die Spitzenfrequenz ziemlich regelmallig 24 c/s betriagt, hat sich das
urspringliche elektrotonische Feld von 5,8 auf 0,4 cm verkleinert, die
bisher wohl groBte beobachtete Feldverinderung wihrend des Ablaufs
einer Welle. Im Durchschnitt betrigt die Geschwindigkeit etwa 84 cm/sec
und die Wellenldnge 3,5 cm. Aus Abb.5 geht hervor, daf die Elektroden
in anatomisch vollig verschiedenen Regionen liegen, deren Zusammen-
hang keineswegs einheitlich ist. Die Elektroden 1—6 befinden sich in
folgenden Gebieten: Commissura anterior, Regio innominata, Pedunculus
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thalami inferior, etwas oberhalb der Columna fornicis descendens,

Putamen, Formatio reticularis und hinterer Vierhiigel. Eine derartige
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kontinuierliche Amusbreitung iiber anatomisch verschiedenartigen Ge-
bieten ist erklidrbar mit der Annahme von elekirotonischen Raumwellen,
deren Ausdehnnung sehr grof ist, und in unserem Fall die Ausdehnung
des Kaninchengehirns, konforme Ausbreitungsbedingungen voraus-
gesetzt, bel weitem iibertreffen wiirde. In Abb. 5 ist die , Momentauf-
nahme’* des Durchgangs einer solchen Raumwelle, die einer Spitzen-

Abb. 5. Elektrodenlage zu Abb. 4. ,Momentaufnahme** eines elektrotonischen Feldes (Doméne,
Raumwelle), das einer Spitze der Nachentladung (siehe Abb. 4) entspricht und von vorne nach
rlickwirts kontinuierlich durch das gesamte Zwischen- und Mittelhirn liuft. Die weifen Kreise
deuten die Aquipotentiallinien eines solchen Feldes wihrend seines Durchganges durch das Gehirn
an, Die ausgezogene schwarze Kurve ist das Profil des Feldes in der Richtung seiner Ausbreitung.

entladung des Anfallsmusters der Abb. 4 entspricht, durch das Kanin-
chengehirn schematisch gezeichnet. Sie entspricht dem elektrotonischen
Teld bei mittlerer Geschwindigkeit zur Zeit des Durchgangs zwischen
Elektrode 4 und 5. Die Gestalt des Potentialberges, dessen weill ein-
gezeichnete Hohenschichtenlinien seine Aquipotentiallinien sind, ist mit
der Gestalt der im BEEG registrierten Spitze (bei rascher Schreibung)
identisch, wie aus den obigen Uberlegungen hervorgeht. Wieder ist zu
erwihnen, daB die Amplitudensinderung in keiner ersichtlichen Weise
mit der Geschwindigkeit und mit dem Ablauf verkniipft ist.

Allerdings breiten sich die Spitzen und Wellen in cerebro keineswegs
immer so kontinuierlich und tber so weite Bereiche aus wie im Falle der
abgebildeten Multiple-Spikes-and-Waves. Viel haufiger 146t sich beiintra-
cerebraler Ableitung eine kontinuierliche Ausbreitung nur {iber wenigen
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Elektroden nachweisen, wihrend einige Millimeter davon entfernt schon
ein anderes elektrotonisches Feld herrscht. Es ist auch nichts anderes
zu erwarten, da schon von den iiblichen EEG-Kurven her bekannt ist,
wie verschiedenartig oft die Tétigkeit iiber eng benachbarten Elektroden
sein kann.

Rindenableitungen bei den beschriebenen Nachentladungen zeigen
einen ziemlich starken Wechsel in Ausbreitungsgriofle, -richtung und
-geschwindigkeit, wenn auch im allgemeinen die fronto-occipitale Rich-
tung bevorzugt wird. Die Ausbreitung respektiert keineswegs die cyto-
architektonischen Grenzen; im allgemeinen nehmen die Amplituden von
der prizentralen gegen die striire Region hin ab. Wie schon Juwe u.
Toxx1ES betonten, ist die gerichtete Erregungsausbreitung am Cortex
besonders deutlich im Uhrwerkstadium ausgeprigt: Sie erfolgt fast
konstant fronto-occipital mit einer mittleren Geschwindigkeit von
2.5 mfsec. Immer wieder konnten wir sehen, daf die Ausbreitung um so
regelmiBiger und tiber weitere Strecken erfolgt, je regelmifBiger die
Potentiale in bezug auf Form und ,,Synchronie” sind.

Ahnliche Untersuchungen wurden noch bei anderen cerebralen Vor-
géngen durchgeftihrt, so bei temporalen Herden, ferner an Tumoren, an
Alphawellen verschiedenen Reifungsgrades, Flackerlichtreaktionen und
am dysrhythmischen EEG. Immer war eine mehr oder weniger ge-
richtete Ausbreitung von Wanderwellen zu sehen. Im Interesse der
Kiirze soll auf néhere Darstellung der dabei beobachteten Einzelheiten
verzichtet werden.

Besprechung der Ergebnisse.

Wir glauben die Wanderwellennatur und gleichzeitig die kontinuier-
liche Ausbreitung der Vorgiinge an der Oberfliche und zum Teil auch im
Gehirn durch diese Untersuchungen eindeutig erwiesen zu haben und
stimmen damit mit den SchluBfolgerungen LiLLys iiberein, nach welchem
die Spontantéitigkeit aus ,,Figuren® (unseren elektrotonischen Feldern)
besteht, die entstehen, sich ausbreiten und wieder verschwinden.

Gelegentlich fanden sich zwar einzelne Wellen, die scheinbar iiber der ganzen
Rinde gleichzeitig auftraten. Da das derzeitige Auflosungsvermdgen des Toposkops
bei einem Elektrodenabstand von 4 cm mit etwa 100 m/sec begrenzt ist, bleibt die
Moglichkeit, daB diese raschen Wellen auch rascheren Abldufen als 100 m/sec
entsprechen koénnten.

Wir wollen nun versuchen, die Art und Weise der Ausbreitung dieser
Vorginge zu deuten.

Messungen der Ausbreitungsgeschwindigkeit wurden vor allem von
Apriaw? Bremer®?, BurxsS, CHang?, EccLus®®, GERARD!¢, LORENTE
DE No? und RosENBLUETH u. CaNNON?? vorgenommen. Beztglich
naherer Details sei auf die zusammenfassende Darstellung von Eccrrs?
hingewiesen. Bei den dabei vermessenen Wellen handelte es sich
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hauptsidchlich um durch lokale elektrische Reizung ausgeldste Spitzen,
deren Aushreitung sich im allgemeinen nur tiber wenige Millimeter er-
streckte. Die Geschwindigkeit wird zwischen 0,6 und 3 m/sec angegeben.
Allerdings handelt es sich dabei gewissermafen um Modellwellen, deren
Beziehung zu den iiblichen Makrowellen nicht ohne weiteres klar ist.

Wenn wir uns die Potentiale als Ordinaten tiber der Hirnoberfliche
vorstellen, so haben wir ein ziemlich flaches Gebirge, das rasch seine
Gestalt verindert. Es besteht aus einzelnen Hiigeln, die sich rasch nach
verschiedenen Seiten verschieben. Damit erbilt der Begriff ,,bioelek-
trische Hirnwelle** eine neue Bedeutung. Wir wollen uns fragen, ob nicht
in der Natur eines ausgedehnteren elektrotonischen Feldes, wie es jede
Hirnwelle darstellt, schon die Voraussetzung fiir das Wandern dieses
Feldes enthalten ist. Da offenbar die Ausbreitung im Grofenraum der
Beobachtungsgeriite kontinuierlich erfolgt, kann man sich das Medium
in geiner Figenschaft als Trigersubstanz der Welle als aus einer Unzahl
von Einzelelementen aufgebaut denken, die iber eine Rejhe gleicher
Eigenschaften verfiigen. Das Problem der Ursache der Ausbreitung
konnte damit auf folgende einfache Form gebracht werden: Gegeben
sei ein Kollektiv von Einzelindividuen, deren jedes zwei Zustdnde an-
nehmen kann, den der Ruhe und den der Entladung, Die Einzelindivi-
duen seien Neuronen *. Wenn nun in diesem Kollektiv von Neuronen eine
groBe Zahl von Einzelindividuen in den Zustand 2 {ibergeht, also ent-
l4dt, so entsteht ein raumliches Feld von Entladung. Das weitere Schick-
sal dieses Feldes hingt von gewissen Bedingungen ab, die am klarsten
im analogen Fall des thermodynamischen Verhaltens oder des Ferro-
magnetismus durch statistische Behandlung des Problems zutage treten.
Dieses Feld wird sich unter bestimmten Bedingungen ausbreiten, wie
Crace u. TeEMPERLEY?, die vor kurzem dieses Problem auf hypothe-
tischer Basis behandelten, postulierten. Unsere Untersuchungen haben
ihre Posthlate bestitigt.

Greifen wir nochmals auf das oben erwiahnte System von Einzelindivi-
duen zuriick. Es ist noch notig, anzunehmen, dafl die Einzelelemente
in ihrer Tatigkeit, die im Ubergang aus einem Zustand in den anderen
besteht, aufeinander eine gewisse Beeinflussung ausiiben konnen, wie
es bei den Neuronen auch tatsichlich der Fall ist. Der Grad dieser
Wechselwirkung sei in dem System gegeben. Aus der mathematischen
Behandlung des Problems ergibt sich, dafl, von bestimmten Werten der
Wechselwirkung im System an, die Gesamtheit der Neuronen noch zu-
sdtzliche physikalische Eigenschaften zeigen wird, die aus den bekannten
Gesetzen der Tétigkeit des Einzelneurons nicht ohne weiteres abzuleiten

* Unter ,,Entladung* verstehen wir nicht die Depolarisation der Ganglienzelle
allein, sondern die damit verbundene gesamte elektrische Verinderung in ihrem
verzweigten Dendritensystem.



Uber die Ausbreitung der Makrorhythmen. 193

sind: Von einem bestimmten Grad der Wechselwirkung an werden so-
genannte Kooperative Prozesse anftreten. Derartige Prozesse werden von
Craca u. TEMPERLEY? auf Grund der hohen Wechselwirkung der Ele-
mente im Nervensystem gefordert. [hre postulierten Eigenschaften in
bezug auf Grobe, Ausbreitung und Entstehung decken sich mit denen
unserer elektrotonischen Felder.

Das anschaulichste Beispiel solcher Kooperativer Prozesse, wie sie nur
an einer Gesamtheit von Einzelindividuen mit einem geniigend hohen
Grad von Wechselwirkung auftreten kénnen, bei denen also die Elemente
einen nur geringen Frejheitsgrad aufweisen (nur in beschrinktem MaBe
agieren konnen, ohne das Nachbarelement zu beeinflussen), stellt der
Vergleich mit dem Magnetismus dar. Ein ferromaguetischer Korper,
dessen Elementarmagnete Eisenatome darstellen, in welchen die dritte
Elektronenschale noch nicht vollstandig aufgefiillt ist, wihrend die vierte
bereits Besetzungen aufweist, ist ein System magnetischer Dipole und
148t sich mit einem regelrechten Raumgitter von KompaBnadeln, die
ohne #uBeres Magnetfeld in beliebige Richtungen zeigen kénnen, ver-
gleichen. Werden diese Nadeln immer néher aneinandergebracht, so
nimmt die Wechselwirkung des Feldes zwischen den einzelnen Nadeln
zu und ihr individueller Freiheitsgrad immer mehr ab. Die zunehmende
gegenseitige Beeinflussung der Elementarfelder geniigt schlieBlich ein-
mal, zwei annihernd gleich gerichtete Nadeln vollends parallel zu stellen
und ein Feld von doppelter Stirke des Elementarfeldes zu bilden.
Dieses Feld, Domdne genannt (im Falle des Magnetismus: Weissscher
Bezirk), wird nun immer mehr Nadeln in seine Richtung ziehen und
sich mit einer bestimmten Geschwindigkeit iiber das ganze Kollektiv
ausbreiten.

Noch treffender wird der Vergleich, wenn wir uns jede der kleinen KompaB-
nadeln an ihrer Achse mit einer Spiralfeder versehen denken, die die Nadel wieder
in ihre Ausgangslage zurtckzudrehen versucht: Die Domine breitet sich dann
nicht unbegrenzt nach allen Richtungen iiber das ganze Feld aus und bleibt als
stationires Feld bestehen, sondern sie lauft als ein begrenztes rdumliches Feld, in
welchem die Nadeln vorwiegend in eine Richtung weisen, durch das Kollektiv.

Wir fassen die oben beschriebenen elektrotonischen Felder als solche
Doménen auf, ihre Ausdehnung entspricht der Wellenléinge, die sich aus
ihrer Frequenz und Geschwindigkeit ergibt.

Welche zusitzlichen Eigenschaften, die nicht aus den Rigenschaften
eines einzelnen Neurons abzuleiten sind, miissen sich nach diesen Uber-
legungen fiir das ZNS ableiten lassen? Einmal miite beim Wachstum
embryonalen Nervengewebes die elektrische Tatigkeit zu dem Zeitpunkt
plotzlich auftreten, sobald sich die Nervenfortsitze so weit entwickelt
haben, dal der Grad ihrer Wechselwirkung mit Nachbarzellen geniigend
grof} ist, Kooperative Prozesse entstehen zu lassen, wie es tatsichlich
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KorNMULLER™ und andere beobachten konnten. Ferner kénnten diese
Dominen nicht konstant stehen bleiben, sondern miiiten sich aus-
breiten, wobei die GroSe der Domine und deren Geschwindigkeit nur
von der Konformitit des nervésen Gewebes und der Wechselwirkung
der Ganglienzellen abhingig sind. Gréfere Doménen und hohere Ge-
schwindigkeiten wiren in Geweben von niedrigem Grad der Wechsel-
wirkung (hohem Freiheitsgrad) zu erwarten, etwa in jugendlichen Ge-
hirnen, in denen die anatomischen Faserverbindungen noch nicht voll
ausgereift sind, oder in Gehirnen mit einem partiellen anatomischen
oder funktionellen Ausfall von Nervenzellen. Langsamere Ausbreitung
wire im erwachsenen Gehirn zu erwarten.

Nach der Theorie der Kooperativen Prozesse ist die Grofle der Ein-
wirkung der einzelnen Ganglienzellen aufeinander die Hauptursache fiir
Entstehung und Ausbreitung von Doménen. Diese Einwirkung erfolgt,
wie seit langem bekannt, auf synaptischem Wege itber Neuriten und
Dendriten. Daneben scheinen aber auch nicht-synaptische Ausbreitungs-
komponenten (etwa durch kapazitive Ubertragung oder auf elektro-
Iytischem Wege) eine gewisse Rolle zu spielen, worauf schon vor langerer
Zeit GErARDM hingewiesen hat und was in letzter Zeit wieder von
FrssarD? betont wurde*. GERARD u. LIBET'3 konnten am isolierten
coffeinisierten Gehirn des Frosches 5—6 c/s Wellen beobachten, die
fronto-occipital abliefen. Baden des Gehirns in einer Nicotinlosung von
einer Konzentration, die geniigte, sdmtliche synaptischen Prozesse zu
blockieren, konnte den Ablauf der Wellen nicht unterbinden. Diese
liefen sogar iiber einen Schnitt hinweg, der durch das Gehirn gefiihrt
wurde. Erst eine 1 mm dicke Rixg®R-Schicht, in diesen Schnitt ein-
gebracht, vermochte die Ausbreitung zu verhindern. Ferner traten diese
im coffeinisierten Gehirn entstandenen Wellen in ein nicht-coffeinisiertes
iiber, wenn beide Gehirne in Berithrung gebracht wurden. BREMER® be-
richtet dhnliches vom Riickenmark. Die sehr regelmaBige Vorderhorn-
titigkeit nach Strychnisierung kann durch eine Durchtrennung des
Riickenmarkes nicht unterbrochen werden, sofern nur die beiden Stiicke
in Kontakt bleiben. Von Katz u. Scamrrt?, ferner von FEssarD™M ist
bekannt, daB Nervenerregungen Fasern iiberspringen kénnen. Auch wir
konnten vereinzelt Phiinomene beobachten, die durch synaptische Aus-
breitung allein nicht befriedigend zu deuten sind. So war bei Quer-
ableitungen von Spike-and-Wave-Varianten manchmal ein Uberschreiten

* Tn dem neuen Werk “Epilepsy and the Functional Anatomy of the Human
Brain” (J. & A. Churchill, London 1954), das uns erst wihrend der Drucklegung
dieser Arbeit zuganglich wurde, schreiben PENFIELD und Jasrur den elekfrischen
Feldeffekten, die unabhingig von synaptischen Verbindungen wirken, eine wichtige
Rolle im epileptischen Geschehen zu. Diese Ausbreitungsform wird dabei durch
die hohen Entladungen und erniedrigten Reizschwellen besonders begiinstigt.



Uber die Ausbreitung der Makrorhythmen. 195

der Mittellinie nachzuweisen, ohne dafl es zu einer Verzdgerung in der
Medianen gekommen wire (was dafir sprechen kénnte, dafl die Er-
regungswelle an der Falx in die Tiefe und auf der Gegenseite wieder
auftaucht). Sofern wir keine Projektion an die Rinde annehmen, wogegen
andere Uberlegungen sprechen, ist diese Kontinuitiat beim Querablauf
itber die Mediane nur mit einem kapazitiven Durchgang der Doménen
durch die Falx zu erkldren, was bei den tiblichen Doménengréfien von
101—10% em und den hohen Spitzenpotentialen von mehreren mV gar

nicht unvorstellbar ist. Ahnliches beobachteten wir auch im Grand-mal-
Anfall.

Dall die Ausbreitung der Doménen nicht an grofle, anatomisch
makroskopisch faflbare Leitungssysteme gebunden sein kann, dafir
spricht vor allem der rasche Richtungswechsel von Welle zu Welle,
was besonders deutlich im Grand-mal-Muster zu sehen ist. Dafiir scheint
einzig und allein der Grad der elektrischen Konnektivitdt mafigeblich
zu sein. Wieweit eine solche gegenseitige elektrische Beeinflussung
an den Weg iiber die Synapsen gebunden ist oder wieweit sie auch
nicht-synaptisch erfolgen kann, 148t sich durch unsere Untersuchungen
nicht entscheiden. Allerdings ist nach den erwihnten Beispielen an-
zunehmen, dafl auch nicht-synaptische Einwirkungen von Zelle zu Zelle
zur Ausbreitung der Doménen beitragen diirften.

Als Ursache der Richtung der Ausbreitung nahmen GERARD u.
LiBET®® beim Frosch das Kraftfeld einer Gleichspannung an. Sie fanden
eine Potentialdifferenz von 8 mV zwischen Bulbus olfactorius und
occipitaler Rinde. In einer weiteren Potentialdifferenz zwischen pialer
und ventrikuldrer Oberfliche der Rinde (,,p-v-potential®’, etwa 2—3 mV)
sahen sie die Ursache fiir die Ausbreitung der Coffeinwellen iiberhaupt:
Die Ausbreitung sollte analog einer Depolarisationswelle in einer ver-
letzten Membran erfolgen.

Neben der GroBe der Wechselwirkung und damit auch der GroBe der
Domine wird das kontinuierliche Fortschreiten der Dominen noch
durch andere Faktoren begiinstigt, unter welchen den wichtigsten Faktor
die 90gradige, einseitig gerichtete Phasenverschiebung der Hirnwelle
gegeniiber der durch sie induzierten Welle der Erregbarkeit darstellt,
wodurch der Hirnwelle der Weg in einer Richtung gebahnt wird. Wir
wollen auf diesen Punkt bei der Besprechung des Alpharhythmus noch
ndher eingehen.

GERARD ' hezeichnet diese Feld- oder Masseneffekte als |, holistic
processes’ und hilt sie fiir bedeutungsvoll fiir die Synchronisierung
nicht-synaptischer Mechanismen. Nach ihm sei es vor allem wichtig, zu
untersuchen, wie diese holistischen Prozesse am Erfolgsorgan wirken,
d. h. wie sie etwa in das physiologische Geschehen der bedingten Reflexe



196 H. PrrscEs und A. MARKO:

eingebaut sind. Unserer Meinung nach sind sie mit den von der Physik
her bekannten Xooperativen Prozessen gleichzusetzen: Beide beruhen
auf einem hohen Grad von Wechselwirkung zwischen aktfiven Einzel-
elementen. Sie scheinen nicht nur fir die Erholung von Ganglienzellen
maBgeblich zu sein, sondern dariiber hinaus noch basale Bahnungs- und
Hemmungsfunktionen zu steuern, auf welche sich erst das hochdifferen-
zierte nervise Geschehen aufbauen kann, welches nicht mehr mit
unseren EEG-Geriten erfaBbar ist. In Analogie zu dem Begriffspaar
,,Erhaltungs-“ und , Funktions-Stoffwechsel” wire die Dom#nentétig-
keit dem ersten Begriff zuzuordnen. Unserer Ansicht nach sind es nur
solche Tétigkeiten, die wir mit unseren Ableitgeriten {iberhaupt er-
fassen kénnen. Sie entsprechen, wenn der Vergleich mit dem peripheren
Geschehen erlaubt ist, am ehesten den extrapyramidalen Hintergrund-
bewegungen, die in reiner Form nach Zerstérung der vorderen Zentral-
windung, von den Feldern 6 und 8 aus gesteuert, auftreten. Erst auf
ihnen als Grundlage koénnen sich die differenzierten Bewegungen, die
die Pyramidenbahn {ibermittelt, entwickeln. Ein ebensolches Grund-
phénomen fiir die hochdifferenzierten nervosen Vorginge diirften die
Doménen darstellen.

Zusammenfassung.

Am Beispiel verschiedenartiger EEG-Phinomene, wie des Alpha-
rhythmus, der Schlafspindel, der Spike-and-Wave-Abldufe, der Vorgiinge
im Grand-mal-Anfall und der Nachentladungen nach elektrischer
Reizung des Kaninchengehirns, konnte durch Untersuchungen mit dem
Multivibrator-Toposkop nachgewiesen werden, daf die mit den tiblichen
EEG-Elektroden ableitbaren Makrorhythmen Wanderwellencharakter
besitzen und sich kontinuierlich iiber mehr oder weniger ausgedehnte
Rindengebiete ausbreiten. Sogar bei Anfallsmustern, die gewdhnlich auf
eine Synchronisierung der gesamten Rindentétigkeit zuriickgefiihrt
werden, zeigte sich, dall diese keine vollkommene ist, sondern kontinu-
ierliche Wellenabliufe zu beobachten sind, die im allgemeinen im Ge-
schwindigkeitsbereich von etwa 50 cm/sec bis etwa 30 m/sec liegen.

Besteht ein physikalisches System aus einem Kollektiv von Einzel-
elementen, die aufeinander eine gewisse, geniigend grofie Wechselwirkung
ausiiben, dann kénnen in diesem System {ibergeordnete Erscheinungen
auftreten, deren Eigenschaften sich nicht allein auns der Kenntnis der
Einzelaktivitst der Elemente ableiten lassen, sogenannte Kooperative
Prozesse. Derartige Systeme weisen feldartige Zustandsveréinderungen
auf, sogenannte Domiinen, die sich mit bestimmten Geschwindigkeiten
durch das Kollektiv ausbreiten. Die Gesamtheit der Ganglienzellen der
Rinde stellt ein solches Kollektiv dar; unserer Annahme nach sind die
elektrotonischen Felder, die wir in allen beobachteten Abldufen finden
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und deren Grofe, Geschwindigkeit und Ablaufsrichtung wir vermessen
konnten, als derartige Doménen aufzufassen. Die GroBe der Domine
15t “identisch mit der biologischen Wellenlinge der Hirnwelle, die sich
aus ihrer Frequenz und Ablaufsgeschwindigkeit ergibt. Sie hingt von
der Grolle der Wechselwirkung ab, die die Neuronen durch ihre elek-
trische Aktivitit aufeinander ausiiben, wobei neben synaptischen auch
nicht-synaptische Ubertragungsmechanismen von Neuron zu Neuron
eine gewisse Rolle spielen diirften. Die Doménenbildung scheint eine
Basisfunktion des ZNS darzustellen und diirfte die Grundlage fir die
hochdifferenzierten nervisen Vorginge bilden.
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