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Reaktionen einzelner Neurone 
des senso-motorischen Cortex nach elektrischen Iteizen 

I. I t e m m u n g  und Erregung nach direkten und kontralateralen Einzelreizen 

Von 
OTTO CREUTZFELDT~ GfTNTER BA.UMGARTNER und :LORE SCHOEN 

Mit 8 Textabbildungen 

(Eingegangen am 12. Oktober 1955) 

Cortie~le l~eizversuche haben  seit  FRITSC~ U. HITZIG ~~ 1870 wicht ige 
Ergebnisse  ffir die Funk t ions loka l i s a t i on  der  Gro~hi rnr inde  erbracht .  
Aul~er einigen Ab le i tungen  aus der  P y r a m i d e n b ~ h n  (AD~IA~ u. lViO- 
~UZZI ~ 1939, PATTO~ U. AMASSlA~ 41 1954) is t  j edoch  bisher  noeh n ichts  
Genaueres  fiber die e lek t r i sehen  Reizeffekte  an  einze]nen cort ic~len 
Neuronen  bek~nnt .  N u r  eine kurze  Mit te i lung yon  PItILLIPS 42 1955 fiber 
die Reizeffekte  an  BETzsehen Pyr~midenze l l en  be nu t z t  die moderne  
Mikroe lek t rodentechnik* .  Sonst  wurden  nur  ind i rek te  l~fieksehlfisse aus  
den  mi t  Makroe lek t roden  ~ble i tbaren  Po ten t i a l en  1, 7, 10, n~ 13-16, 26, 3~ 
und  bus den motor i schen  l~eakt ionen s, 9, 19, 23, ~s, ~9, 40, 42 gezogen. 

Sei~ den  Un te r suchungen  yon  B~B~OFr u. HEIDENHAIN 9 1881 wurde  
ve rmute t ,  dal~ der  e lektr isehe l~eiz n ieh t  nur  erregende,  sondern  auch 
h e m m e n d e  W i r k u n g e n  h~be. JUNG u. T S ~ I E S  a~ 1950 h a t t e n  n~ch 
Re izversuchen  der  H i rn r inde  mi t  Ab le i tung  v o m  l~eizort  angenommen,  
dal~ einzelne und  n ieder f requente  Reize eine hemmende Gegenrealction des 

Cortex hervorrufen,  die sic als Bremsung  bezeiehnet~en. D u t c h  f requente  
Reize werden  diese H e m m u n g s m e e h a n i s m e n  ausgeseha l te t  und  es ent-  
s tehen  sich selbst  un t e rha l t ende  K r a m p f e n t l a d u n g e n .  E n t s p r e e h e n d  
fand  LIVI~GSTO~ ~~ 1950 gegensinnige Reizeffekte  bei  Verwendung  
nieder-  und  hSher f requenter  l~eize im f ron ta len  Augenfeld.  E in  d i rek te r  
Nachweis  solcher H e m m u n g s w i r k u n g e n  e lekt r i seher  l~eize war  sehwer 
zu erbr ingen.  I )esha lb  h~ben wir  die Reizversuche  j e t z t  mi t  Mikro-  
e lek t roden~ble i tungen  von einzelnen Neuronen  wieder  aufgenommen,  
um die Hemmungsef fek te  e lektr iseher  l~eize dureh  die En t l adungsp~usen  
der  Neurone  d i rek t  zu regis~rieren. 

* Anmer]cung bei der Korrektur: W~hrend der I)rucklegung dieser Arbeit ersehien 
eine ~usffihr]iehe Darst~ellung yon P~gLn~S~, ~ fiber seine intracellul~ren Ab- 
leitungen an motorisehen Pyramidenzellen, die eine wichtige Erg~nzung unserer 
Ergebnisse bringen (vgl. S. 611 und 613). 
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Es ist Aufgabe der drei folgenden Arbei ten,  die Reak t ionen  einzelner 

eor~iealer Neurone  naeh elektr ischen Reizen  darzustellen.  I n  Teil I wird 

die HemmungswirIcung von EinzeIreizen, in Teil I I  die Erregbarkei ts -  

ver~nderungen naeh  Doppelreizen~O und in Teil  I I I  die naeh  Serien- 
reizung auf~retende Bahnung  und konvuls ive  Naehen t l adung  ~ im ein- 

zeinen beschrieben und  in ihrer Bedeu tung  besproehen*. 

Methodik 
Prdparation. Die Untersuchungen wurden a m  sensomotorischen Cortex (Gyrus 

~igmoideus ant. et post.) der Katze (ene6phale isol~, unnarkotisiert, kfinstliehe 
Beatmung) durehgefiihrt. In einigen Versuchen wurden erg~nzende Untersuchungen 
am optischen Cortex (G. lateralis post.) vorgenolnmen. Bei insgesamt 49 Katzen 
wurden 120 Neurone tiber mehr als 10 min abgeleitet und im einzelnen untersueht. 

Die Mikroelektroden wurden dureh ein im Sch~delknochen einzementiertes 
durchlSehertes Celluloidfenster, ~hnlich wie yon LI u. JASPER a~ besehrieben, in die 
ttirnrinde eingeffihrt. Im Gegensatz zur Llschen Methodik wurde das Fenster aber 
nicht unter Druck eingesetzt, sondern erst nach dem Einsetzen wurde der venSse 
und damit der intracranielle Druck dureh leichtes Anheben des TierkSrpers erhSht. 
Die Einflul~ebene des IIerzens lag etwa gleich hoch oder etwas hSher als der Kopf. 
Auf diese Weise l~Bt sich die stSrende Atem- und Herzpulsation weitgehend ver- 
meiden, Die Rindendurchblutung wurde durch ein Stereo-Mikroskop (Zeil]) st~ndig 
kontrolliert und bei Verschlechterung wurde eine Versuchspause mit Normal- 
lagerung eingelegt. - -  Die KSrpertemperatur wurde durch Ultrarotstrah]er zwischen 
36 und 37,5 ~ C gehalten. 

Ableitung. Die Einzelableitungen erfolgten mit Glascapillaren yon 0,5--3# 
Spitzendurchmesser, die nach der M ethode yon TASAK145 mit 3 tool NaC1- oder 
KC1-L5sung gefiillt waren. Es wurde stets ,,unipolar" gegen eine indifferente 
:Elektrode im Sinus frontalis abgeleitet. - -  Die langsamen Oberfl~ehenpotentiale 
des Cortex (ECG) wurden mit einem NaCl-getritnkten Wollfaden gegen die gleiche 
indifferente Elektrode abgeleitet. Die Amplituden der Makropotentiale sind deshalb 
relativ klein, weft der Wollfaden auf der Ze]luloidplatte lag. 

Die Potentiale der Mikroelektroden wurden fiber einen Kathodenfolge-Eingangs- 
verst~rker nach T6NNIES gleiehzeitig auf 2 Kani~le mit verschiedenen ZeiSkonstanten 
geleitet. Ein Kana] war g]eichstromgekoppelt, der andere CW-gekoppelt mit kurzer 
Zeitkonstante (0,5--3 msec). Die Zeitkonstante des ECG be~rug meistens 0,15 sec, 
wurde aber hi~ufig auf 0,5 see umgeschaltet, um langsamere Vorg~nge nicht zu 
iibersehen. - -  In den Ableitungen, die in den Abbildungen des Textes dargestellt sind, 
bedeutet ein Ausschlag nach oben stets eine Negativitiit an der alctiven Elelctrode. 

Reizung. Es wurde bipolar gereizt. Die Reizelektroden lagen 1--3 mm yon der 
Mikroelektrode entfernt der Pia auf, der Elektrodenabstand betrug weniger als 
2 ram. Kontralateral wurden die Reizelektroden dureh Boh rlScher an die sym- 
metrische Cortexregion angelegt, in einigen Fi~llen auch intracortical in die obersten 
Rindenschiehten eingeffihrt. Der Elektrodenabstand war der gleiehe wie bei den 
homolateralen Reizen. 

* ~Tber die Ergebnisse haben wir bereits kurz berichtet: G. ]3AU~GARTNER U. 
0. ClZnVTZF~LDT 4 a: The reaction of cortical neurons upon electrical stimulation of 
the cerebral cortex. EEG Clin. Neurophysiol. 7, 662--663 (1955). - -  R. Jln~G, 
0. CREVTZFELDT U. G. BAV~IGA~T~EI~: Mikrophysiologie cortiealer Neurone: Koor- 
dination und Itemmungsvorg~nge im optisehen und motorischen Cortex. Colloque 
de Microphysiologie des Syst~mes excitables (Editions du C.N.R.S., Paris, 1956). 
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Die elektrisehen Reize bestanden in kurzen Thyratron-Entladungen yon 
0,3 msee Zeitkonstante (Kondensator 100 pF) oder < 0,5 msee langen Reehteek- 
impulsen. Die l~eehteckreize wurden mit einem Potentiometer zwisehen 0,1 und 10 V 
variiert, w/~hrend die Thyratronreize zwischen 1 und 100 V Spitzenspannung be- 
trugen. Zur Verminderung der Reizartefakte wurden die Thyratronimpulse fiber 
einen Transformator geleitet, dessen Sekund~rwickelung mit den Elektroden ver- 
bunden war. Dureh diese yon Jc~G u. T6NXIES 3~ angegebene Sehaltung lagt 
sieh die Kapazit~t der Reizeinheit auf ein Minimum reduzieren. Das gleiehe Prinzip 
wurde aueh bei den Gleichstromreizen angewandt. Um diese fiber einen Trans- 
formator leiten zu kSnnen, wurden sie in hoehfrequenten Wechselstrom verwandelt 
und dann sekundi~rseitig gleiehgeriehtet. 

Die Apparate wurden yore Laboratorium ffir Elektrophysik Freiburg/Br. 
(Dr. J. F. TS~NIEs) gebaut. 

Auswertung. Die Registrierungen wurden so ausgewertet, wie es in frfiheren 
Arbeiten unserer Abteilung besehrieben ist 34, 35. Ffir die Durchsehnittsfrequenz der 
Neuronenentladungen wurden 15--50 Reize in Summenkurven yon 100 msec Inter- 
vallen ausgez/~hlt (Abb. 5 und 8). 

Ergebnisse 
Wir  be r ich ten  zuni~ehst ausffihrl ieher fiber Ab le i tungen  aus der  

sensomotor isehen,  vorwiegend der  motorischen Hirnrinde (Tell A - - B )  
und  d a n n  kurz  fiber die untersehiedl ichen  Befunde  an  Neuronen  des 

opt i schen Cortex (Tell C). 
Mit  unseren  E l ek t roden  liel3en sich Ak t ionspo ten t i a l e  (spikes) yon  

einzelnen Neuronen  der  Hi rn r inde  extracel lul i i r  bis zu 20 mV A m p l i t u d e  
fiber 10 rain bis mehrere  S tunden  ablei ten.  Bei  in t race l lu la rem Ein-  
dr ingen der  E lek t rode  be t rugen  die t~uhepotent ia le  n u t  bis zu 40 mV, 
doch gelang es wegen der  zu d icken Mikroe]ek t roden  nur  selten, solche 
Ab le i tungen  fiber 1/~ngere Zei t  zu hal ten .  Mehr  als die t t a l f t e  der  ex t ra -  
eellul/~ren spikes waren  pr imiir  e lek t ropos i t iv ,  was wir  durch  leichte  
Membranve r l e t zungen  der  D e n d r i t e n  e rk la ren  ~.  

Die meis ten  cor t ica len Neurone  en t l aden  spon t a n  in per iodisch  weeh- 
se]nden F requenzen  zwisehen 0,5 und  15--30/see.  Aul~erdem gib t  es 
Neurone,  die 1/~nger als 1 sec s t u m m  sind. 

Die A n t w o r t  der  Neurone  des sensomotor i schen  Cor tex auf  e inen 
e lekt r i schen Einzelreiz  der  Hirnr indenoberf i~che  bes t eh t  aus einer 
gesetzmii[3igen Folge von Alctivierungs- und Hemmungsvorgiingen. 

A.  Ableitungen yore Reizort am motorischen Cortex 

1. Die Primiirentladung. Naeh  einer La tenz  yon  0 ,5 - -20  msee erfolgt  
bei  e inem Tell der  cor t iea len Neurone  eine P r imaren t l adung ,  die aus 
1- -2 ,  sel ten mehr,  E inze len t l adungen  mi t  e inem A b s t a n d  yon  2 - - 5  msec 
bes teh t  (siehe Abb.  1 u n d  7). Ein Teil der Neurone lii[3t sieh ]edoch selbst 
dutch sti~rl~ere Einzelreize l)rimi~r nicht zur Entladung bringen. Auch bei  
den p r imer  reag ie renden  Ze]len folgt  n ich t  auf  j eden  Reiz eine En t -  
]adung.  Von Neuron  zu NeUron sehwankt  b e i  g!eieher Reizs t~rke  die 

41" 
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Abb.  1. Homolaterale elektrische EinzeZreize im sensomotorischen Cortex (ti:a~ze, ene4phale isol6, M E  31). 
1. Oberfl~chenableitung,  CW, t = 0,1 sec. 2. Mikroable i tung m i t  schneller K ippab lenkung  (Gleichstrom- 
vers~i~ker ,  DC). 3. Kon~illu~erliche ~Iikroablei~ung, CW, t = O,OO~ sec. Von a - - ~  s~eigeRde l~e izs~rke .  
Die  Zahlen fiber jeder  Able i tnng geben die re la t iven  Wer~e der  l%eizst~trke an  (Potent iometerwer~e) .  
Re izabs t and  1,5 sec. a Unterschwelliger ~eiz, keine Prim~irent ladung und  keine t temmungssI)ause .  
b 3]ache Reizstggrke: Fth" die H e m m u n g s p a u s e  bere i t s  f iberschwelliger l~eiz, f(ir die Prim~irent ladung 
noch unterschwell ig,  e und d 6- und 9/ache t~eizst~rke erzeug~ eine l~rim~trentladung, deren La?~enz 
yon der  l le izs t~rke abh~ingig ist  (La tenz  in c: 6msec ,  in el: 2,8 m s e c ) . - - B e i  den s t~rkeren l~eizen 

in e und  d wird  die Spon tanak t iv i~ t t  unterdrf ickt ,  es erscheinen nut" noch die Pr imii r -  und  die 
Sekund~rent ladung.  Daher  finden sieh auch keine En~ladungen vo r  dem Reiz  
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Entladungswahrscheinlichkeit pro Reiz und ist bei schwKcheren Reizen 
stets niedriger Ms bei hSheren. Die Latenzzeiten der einzelnen Neurone 
zeigen eine geringere Streuung als das gesamte Ko]lektiv. Die dureh- 
schnittlichen Latenzen Mler Neurone variieren zwischen 0,5 und 20 msec 
mit einem zu den kfirzeren Zeiten verschobenen Maximum. Die Streuung 
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Abb. 2. @raphische Darstellung tier durchschnittlichen Dauer tier Hemmungspausen ins sensomotorischen 
Cortex naeh homolateralen (a und b) und kontralateralen (c und d) elektrischen Einzelreizen (50 ~eurone 
bei 14 Katzen). Die ~[ittelwer~e 4er t t emmungspausen  sind als schwarze Striche daIgestell t ,  Zeit in 
msec nach dem Reiz. - -  Obere Reihe: Durchsehnittswerte der Hemmungspausen bei 14 verschiedenen 
Katzen, errechnet aus den Wer~en der einzelnen ~-eurone diese~ Versuche. Versuchsnummer an 
der Abszisse. a nach homolaterMen, c nach kon~ralateralen Reizen. - -  Untere Reihe: J9urchschnitts. 
werte der Hemmunffspausen der einzelnen Neurone, der L~nge nach geordne~ und numerier t  

(Abszisse). b -'Xach homola/~eraler, d nach kontrMateraler  l%eizung 

der Einzelwerte ist bei den einzelnenNeuronen um so kleiner, je ktirzer 
die Durchsehnittsl~tenz ist. Eine Beziehung zwisohen dem Abstand der 
abgeleiteten Neurone yon der tIirnoberflgche und ihrer Latenz liel~ sich 
ebensowenig wie bei der Erregungssohwelle n~chweisen. Bei zunehmender 
Reizstgrke vermindert sich bei einigen Neuronen die durchsehnittliche 
Primgrlatenz (Abb. 1). 

Bei Reiz/requenzen iiber 5/sec wird die Primiirentladung gebahnt, worauf 
sehon AuRIax u. MouvzzI 2 hingewiesen haben und der eine yon uns 
(O. C.) in der I I I .  Mitteilung ngher eingehen wird 21. Die Bahnung gul~ert 
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sich in einer Schwe]lenabnahme, einer Zunahme der Entladungswahr- 
scheinlichkeit pro Reiz, einer Abnahme der Latenz und bei l~nger fort- 
gesetzter l~eizung in einer Zunahme der Einzelentladungen. Die optimale 
Eeizfrequenz der corticalen Neurone liegt zwischen 25 und 40/see. 

2. Die poststimulatorische Entladungspause (Hemmungspause). Un- 
abh~ngig davon, ob eine Prim~rentladung auf den I~eiz folgte oder nicht, 
bewirkt der elektrische Reiz yon einer bestimmten Reizstiirke an bei 
allen registrierten Neuronen eine konstante Entladungspause yon 150 his 
400 msee (Hemmungspause, silent period), die durch eine Sekund~r- 
aktivierung beendet wird (siehe Abb. 1, 3, 5, 6). Die Dauer dieser Ent- 
ladungspause ist unabhiingig yon der spontanen Entladungs]requenz des 
Neurons und meist l~nger als das durchschnittliche spontane Entladungs- 
intervall, aber oft von gleicher Zeitdauer wie die l~ngsten Pausen der 
spontanen Neuronentgtigkeit ohne l~eiz (Abb. 3). Die Dauer streut bei 
den einzelnen Neuronen mit 30--100 msec um den j eweiligen Mittelwert. 
Bei kurzdauernder Hemmungspause ist die Streuung am geringsten. 

In Abb. 2 a sind die durchschnittlichen Entladungspausen verschiedener 
Versuchstiere dargestellt, bei denen jeweils mindestens 5 Neurone aus- 
reichend lunge untersucht werden konnten. Abb. 2b zeigt die Mittel- 
werte der einzelnen Neurone aus diesen Versuchen nach der L~inge der 
Hemmungspause geordnet. Man ersieht aus dieser Zusammenstellung, 
dal3 trotz der abweiehenden Durchsehnittswerte der verschiedenen 
Versuehe die Einzelwerte der Neurone eine gleiehm~l~ige Verteilung um 
den gemeinsamen Mittelwert aufweisen. Entsprechend lassen sieh auch 
statistisch alle Versuche aul~er ME 32 als ein Kollektiv auffassen. Eine 
Ursaehe ftir das Abweichen yon MK 32 liel3 sich nicht festste]len. 

Fiir das Auftreten der Entladungspause ist eine bestimmte Schwellen- 
reizstiirlce erforderlich, die in der N~he der Sohwelle der Prim/irentladung 
liegt. Bei vielen Neuronen ist die Schwelle ]iir die Entladungspause nie- 
driger als ]i~r die Primiirentladung (siehe Abb. 1), bei anderen liegt sie 
etwas h6her. In  Schwellenn~he ist die Dauer and Anspr~gung der Ent- 
ladungsruhe meist inkonstanter. Doch schon yon 110--125% des 
Schwellenwertes an bewirkt eine weitere Steigerung selbst bis zu extrem 
hohen l~eizstiirken keine Verli~ngerung der Pause mehr (Abb. 3). 

Der elektrische Einzelreiz kann mit der Hemmungspause sogar eine 
hoch]requente Verletzungsentladung unterbrechen (Abb. 4). In dieser 
Abbildung sind gleichzeitig mit dem verletzten Neuron noch zwei normal 
entladende Neurone, die man durch die verschieden grol~e Amplitude 
gut voneinander nnterscheiden kann, abgeleitet. Man sieht, dal~ im 
Gegensatz zu diesen normalen Zellen bei der Verletzungsentladung eine 
l~ngere Hemmungslatenz yon mehr als 50 msee zwischen dem l~eiz und 
dem Auftreten der Entladungsruhe liegt. - -  Andererseits lassen sieh 
bei einigen gesch~idigten Neuronen, die spontan keine Verletzungs- 
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entladungen zeigen, durch elektrische Einzelreize typische hochfrequente 
Entladungsgruppen hervorrufen. Frequenz und Amplitude dieser Ent- 
ladungen nehmen kontinuierlich ab, die Gruppen sind 50--200 msec lang. 

Abb. 3. Homolaterale elektrische Einzelreize steigender lntensit~t im sensomotorischen Cortex, MK 31/1, 
1. Oberfliichenableitung, CW, t = 0,1 see. 2. Mikroablei~ung, CW, t = 0,003 sec. - -  Die re la t iven 
l~eizst~irken sind fiber jedem Kurvenabschn i t t  angegeben (Potent iometerwerte)  a Spontanakt iv i t i i t .  
b--c Ansschnit~e aus l~eizserien mi~ zunehmender Reizstiirke. Die Dauer  tier Hemmungspause  b le ib t  

gleich, n u t  die Sekund~rak t iv ie rung  wird mi t  zunehmender Reizst~rke frequenter  

3. Die Sekundiiralctivierung. Im Anschlul~ an die Hemmungspause 
tr i t t  bei fast allen •euronen eine rebound-artige Selcundgralctivierung auf. 
Sie ist jedoch bei den einzelnen Neuronen verschieden stark ausgepri~gt, 
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wie sehon ein Vergleich der Abb. 1, 3, 5 und 6 deutlieh zeigg. In den 
typisehen F~llen besteht die Sekund~raktivierung in einer 150--600 msee 
langen Entladungsfolge, deren InitiMfrequenz bis zu 200--300/see be- 
tragen kann, im sensomotorischen Cortex meistens abet nieht fiber 
50--100/see liegt und dann sehnell wieder abf/tllt. Danach entsteht eine 
nieht immer vollst/indige Hemmungsperiode yon wiederum 2--500 msee 
(Spiiihemmung), der sieh noeh eine leiehte Te~tiiiralctivierung 1000 his 

Abb. 4. Homolateraler elektrischer Einzelreiz bewirkt Hemmung einer hoeh]requenten Verletzungs- 
entladung eines ~eurons im sensomotorischen Cortex, I~IK 36/10. Gleichzeitige Ableitung yon zwei 
nichtgesch~idigten Neuronen. Die tIemmungspause der Verletzungsentladung ist unter  der Kurve 
dutch eine durchgehende Linie (--),  die friiher auftretende tIemmungspause der beiden normalen 

]Veurone dutch gestrichelte (---) und punktierte ( . . . )  Linien dargestellt 

1300 msee naeh dem Reiz ansehlieBen kann, bis sieh die Entladungs- 
frequenz wieder in die Norm der einzelnen Neurone einspielt. 

Dieser Verlauf der Reizbeantwortung zeigt im einzelnen Abweichungen, 
so daft sieh ein Mares Bild erst aus einer Summenkurve einer grS/3eren An- 
zahl yon Reizantworten ergibt (Abb. 5). In einer solehen Summenkurve 
werden versehiedene Frequenzmaxima und -minima deutlieh. Die 
Frequenzmaxima entspreehen einer h6heren Entladungswahrseheinlieh- 
keit, mit ~nderen WorSen einer Aktivierung, und die Frequenzminima 
entspreehen einer geringeren Entladungswahrseheinliehkeit, einer Hem- 
mung. In der Summenkurve Abb. 5 betrggt die Entladungswahrsehein- 
liehkeit wghrend der I-Iemmungspause, also 10--180 msee naeh dem 
Reiz, Null, erreieht 300 msee naeh dem Reiz ihr Maximum (Sekundgr- 
aktivierung), fgllt dann wieder, entspreehend der Sp/ithemmung, fast 
auf Null ab, und erreieht sehlieBlieh bei 1600 msee noeh ein zweites 
Maximum (Tertigraktivierung). Die durehsehnittliehe Spontanfrequenz 
dieses Neurons liegt bei 5/see, die entsprechenden Frequenzmaxima 
betragen um 14/see. Trotz dieser relativ geringen Untersehiede der 
Absolutwerte lgftt die Summenkurve klar die I-Iemmungs- und Akti- 
vierungsperioden erkennen. 



Reaktionen einzelner Neurone naeh elektrisehen Reizen. I 605 

Die Auspriigung der SekundiLraktivierung ist bei den einzelnen Neu- 
ronen relativ konstant,  zeigt aber bei versehiedenen ~euronen grSl~ere 
Unterschiede. Bei hSherer Spontanfrequenz is~ die InitiMfrequenz der 
Primgren&ladung meis~ens grSl~er, bei sehr selten entladenden Neuronen 
besteht sie oft nur aus einer einzigen Entladung, die auch nieht naeh 
jedem l~eiz zu erseheinen braucht.  Oft fehlt auch der initiale En~ladungs- 
tibersehul~, so dal~ das Neuron nach der Hemmungspause sofort wieder 
mit  seiner Spontanfrequenz zu entladen beginnt (vgl. Abb. 6). 
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Abb.  5. Durchschnitts#equenz der Reizantworten eine* Neurons des sensomotorischen Cortex au/ 35 
homolaterale elektrische J~inzelreize, ~e iz f requenz  0,35/see (MK 39/2). - -  Ord ina te :  Impulszahl /sec ,  
berechne~ aus der  E n t l a d u n g s z a h l  in je 100nlsec .  Abszisse: Ze i t  in msec vor  und  nach dem 
e lekt r i schen Reiz.  - -  Yon 35 l~eizen f f ih r ten  nur  19 zu einer P r im~ren t l adung .  Dennoch is t  die 

t t emmungspanse  absolut  

Wghrend die Hemmungspause bis zu Reizfrequenzen yon 4/see yon 
der GrSBe des Reizintervalls unabhgngig ist, wechse]t die Stgrke der 
Sekundgraktivierung und die Auspr~gung der ansehliegenden Spgt- 
hemmung bei verschiedenen Reizintervallen. Seknndgraktivierung und 
Spgthemmung sind am deutliehsten, wenn die Reize alle 1--2 sec gegeben 
werden. Folgen die l~eize seltener aufeinander, sind die geakt ionen  
weniger deutlich ausgeprggt. Bei Intervallen unter 300 und 500 msec 
(entsprechend einer Frequenz yon 2--3/sec) erfolgt keine SekundiJ, r- 
entladung mehr. Man kSnnte yon einer Fusionsfrequenz der Sekundgr- 
ent]adung sprechen. Diese ist nicht, wie man zungchst erwarten sollte, 
identiseh mit dem reziloroken Wert der Sekundgr]atenz, sondern tritt 
schon bei Reizabstgnden auf, die 100--300 msec fiber diesem Wert 
liegen. Bei so]then l%eizfrequenzen kann also die Tgtigkeit der einzelnen 
Zellen his auf die Primiirentladung unterdriiekt werden. -- Naeh Ignger 
dauernder homolateraler Reizung fiber mehrere Sekunden und bei lang- 
samer l%eizfrequenz (unter 0,5--1 see) nimlnt die Durehsehnittsaktivitgt 
der einzelnen Ze]len ab (vgl. Abb. 6a and d mit b). 
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Durch Verdnderung der Reizst~irke wird die Sekund~raktivierung nur 
bei einigen Neuronen beeinflu]t. Ein Beispiel hierfiir zeigt Abb. 3. Bei 
diesem Neuron ist zwar die I-Iemmungspause yon der Reizst~rke un- 
abh~ngig, doch wird die initiale Frequenz der Sekundi~r~ktivierung bei 
hSheren l%eizst~rken deutlich grS~er Ms bei geringerer l%eizst~rke. Die 
Summenkurven der l%eizserien versehiedener Intensit~t ergaben bei 
diesem Neuron auger der deutlichen Zun~hme der Initialfrequenz eine 
Verkiirzung der Sekund~r~ktivierung, also ein frtiheres Auftreten der 
Spi~themmung bei hSheren Reizst~rken. 

B) Ableitungen vom lcontralateralen motorischen Cortex bei Reizung des 
symmetrischen Rinden/eldes deN anderen Seite 

Bei ]contralateralen Reizen /and sich in der sensomotorischen Hirnrinde 
eine prinzipiell gleiche Reizantwort mit Prim~irentladung, silent period 
und Selcund~iralctivierung wie nach homolateralen Reizen. Bei zah]reichen 
Neuronen wurde im gleichen Versuch die I~eaktion auf den homo- und 
den kon~ralateralen l%eiz gepriift (siehe Abb. 6). 

Abb.  6. Homo- und  kontralaterale elektrlsche Reize bei dem gleichen Neuron des sensomotorischen Cortex 
(IW[K 39/10). - -  1. Oberfl~ohenableitung, CW, t = 0,1 see. 2. lV[ikroableitung, 0W, t = 0,003 see. - -  
a Spontanakt iv i t~ t .  b ~omola~eraler  Einzelreiz c Kon~ralateraler :Einzelreiz. d For tse tzuag yon c, 

l~tiekkehr der Spontanaktivit~it  
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Die Latenz der Primiirentladung nach ]~ontralateralen Reizen betrug 
1~5--25 msee. Bei den bisher abgeleiteten Neuronen war sie stets bis zu 
mehreren Milliselcunden li~nger als die entsprechende Primiirentladung 
nach homolateralen Reizen. Aueh dureh kontralaterale Reize lassen sieh 
nieht alle Neurone primar zur Entladung bringen. Die Entladungs- 
wahrseheinlichkeit pro Reiz liegt fast immer welt unter 100~o. Auch bier 
finder sieh eine Bahnung bei hSheren Reizfrequenzen ~1. 

Die Streuung der Latenz ist im allgemeinen grSl~er als bei den homo- 
lateralen Reizen. 

Unerwarteterweise fand sich naeh den kontralateralen geizen - -  
auch dann, wenn keine Primarentladung erfolgt war - -  eine post- 
stimulatorische Entladungsruhe yon 150--400 msec Dauer (siehe Abb. 6). 
Die Mittelwerte dieser Hemmungspause liegen im gleiehen Streubereich 
wie die Pausen naeh homolateralen Reizen, (s. Abb. 2e nnd d). Die silent 
period kann sich allerdings gegeniiber Verletzungsentladungen und starker 
aktivierten Neuronen nieht immer durchsetzen. In  diesen Fallen besteht 
sie nur in einer mehr oder weniger stark ausgepragten Frequenzminderung 
(relative I temmung).  - -  Bei der Selcundiiralctivierung fehlt der initiale 
EntladungsfiberschuB der ersten 50--100 msec haufiger, ebenso die Spat- 
hemmung nach der Sekundaraktivierung. 

I m  Gegensatz zum allgemein dampfenden Effekt einer langeren 
homolateralen Einzelreizserie auf  die Entladungsfrequenz der einzelnen 
Neurone bewirkt eine kontralaterale Reizserie bei langsamen Reiz- 
frequenzen (urn 1/see) meist eine leiehte Aktivierung. 

C. Homolaterale und kontralaterale Ableitungen und Rindenreize am 
optisehen Cortex 

Zur Klarung der Frage, ob es sich bei den im motorischen Cortex 
beobachteten Reaktionen auf einen epicorticalen Reiz um ein un- 
spezifisches und in allen Rindenteilen gleichartiges Phanomen handele, 
untersuchten wir mit  der gleichen Methodik in 5 Versuchen 40 Neurone 
des optischen Cortex (Gyrus lat. post.). Bei den friiher ~3-35 beschriebenen, 
nach ihrer Lichtreaktion definierten Typen A D der Neurone der 
Sehrinde fanden wir ahnliche Reaktionen auf elektrische Rindenreize, die 
sich in ihren zeitlichen Verhaltnissen deutlich yore motorischen Cortex 
unterschieden. 

Die Primiirentladung entspricht derjenigen im motorischen Cortex 
(siehe Abb. 7). Die Sekund~iraktivierung t r i t t  dagegen schon ]riCher auf. 
Infolgedessen dauert  die Hemmungspause nut  50--200 msee (Abb. 8). Die 
Latenz der Sekundarentladung ist yon der Reizstarke abhangig, doch 
kann selbst durch supramaximale Reize die Hemmungspause nicht 
unter 40--50 msec verkiirzt werden. In  Abb. 7 sind Ausschnitte aus 
einer langeren Reizserie bei einem Neuron dargestellt, das sehon nach 
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wenigen epicorticalen Reizen seine Spontant~tigkeit fast vSllig ein- 
stellte. Von b--d wurde die Reizstirke nur gering erhSht. Die Latenz der 
Prim~trentladung, die hier aus 2- -3  Einzelentladungen besteht, betr~Lgt 
3 - -4  msec. Bei den sehwieheren Reizen dauert die Hemmungsloause 

Abb. 7. Homolaterale elektrische EinzeIreize im optischen Cortex (Gyrus lateralis posterior) ) IK  49/3 b. - -  
1. Oberfl~chenableit tmg, CW, t ~ 0,1sec. 2. Kont inuier l iche MikroabIeit]lng, CW, t = 0,1 see. 3. Mikro- 
ab le i tung mi t  schneller Kippablenkung,  CW, t -- 0,003 sec. - -  a Spontanakt iv i t~ t .  b Elekt r i scher  
Einzelreiz mi t  naehfolgender Pr im~ren t ladung ,  t t e m m u n g s p a u s e  und  Sekund~rak~ivierung (Dauer  
der  ] ]n t ladungsruhe :  120 msec), e E t w a  20% st~rkerer  l~eiz, fr i iheres Auf t r e t en  der  Sekund~r-  
ak t iv ie rung  m i t  Abki i rzung tier En t i adungs ruhe  (65 msee),  d Ste igerung der  l~eizs~irke u m  weitere 
20%.  Kelne wesentl iche Ver~nderung der  Reakt ion .  Die Unterschiede deI In i t ia l f requenz der Sekun- 
d~rent ladung liegen noch ira Streubereich dieses Neurons.  E twas  sti irkere oberfl~iehenpositive und  
t i e fennega t ive  Weile. Gleichzeit ig m i t  der  Sekund~rak t iv ie rung  langsame nega t ive  Welle in der  
Mikroabtei lung,  flache posi t ive  Schwankung  im  EC G. - -  l~,elative l~eizst~irke in 1)otent iometerwerten 
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120--150msec,  bei den stgrkeren 60--70msec .  Die Intensit/~t der 
Sekund~rentladung nimmt bei den hSheren I~eizstgrken durehsehnittlieh 
zu. Augerdem tr i t t  in der Umgebung der Mikroelektrode (Tiefe 1--2 mm) 
zusammen mit  der Sekund~raktivierung eine negative Welle auf, der in 
der Oberfl~ehenableitung eine ]angsame positive Sehwankung entspricht. 
Dieses ZusammentreMen einer negativen Welle im Bereieh der Mikro- 
elelctrode mit der Se~undiiralctivierung der einzelnen Zellen ist ein kon- 
stantes Phiinomen im optischen Cortex und mug besonders gegenfiber den 
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Abb. 8, 1)urchschnittsMequenz der l~eiza,ntworten eines B-Neu~'ons des optischen Cortex nach homolate. 
ralem elektrischen Reiz. (Summenkurve  yon 151~eizen im t te l len  und  15 l~eizen im Dunkeln,) MK 49/6. 
Abszisse: Zeit  in  msec vor und nach dem elektrischen l~eiz. Ordinate:  Im!oulsfrequenz/sec (vgl. 
Abb, 5). - -  Die durchgezogene Linie stel l t  die Summenkurve  yon 15 l~eizen w~hrend Dauerbelichtung 
dar, die gestrichelte Kurve die Summenkurve  yon 15 t~eizen im Dunkeln (gleiche tteizst/irke). - -  
L ich tak t iv ie rung  und Sekund/irakt ivierung addieren sich, die t IemmungsPause dagegen is/~ absolut  

und unabh~ngig yon der Grundaktivi t~i t  

etwas inkonstangeren poststimulagorisehen ]angsamen Vorg/~ngen im 
motorisehen Cortex (vgl. S. 614ff.) betont werden. 

I m  allgemeinen ist im optisehen Cortex die Sekundaraktivierung 
starker als im motorisehen, andererseits sind Spathemmung- und 
Tertiaraktivierung weniger deutlielh ausgepragt, wie ein Vergleieh yon 
Abb. 5 und 8 zeigt. 

Bei den lichtaktivierten B-Neuronen des optisehen Cortex (Ju~G u. 
Mitarb. aa-a5) ist der geizeffekt wahrend der Beliehtung um soviel starker 
als im Dunkeln, wie die durehsehnittliehe Entladungsfrequenz hSher ist 
(Abb. 8). In  Abb. 8 ist die Hemmungspause als solehe wegen der aus- 
gepri/gten und nieht vSllig unterdriiekten SpontanM~tivitat besser zu 
erkennen als in Abb. 7. 

Kontralaterale Reize des symmetrisehen Rinden/eldes im optischen 
Cortex haben nieht die im motorisehen Cortex zu beobachtende gleich- 
artige Wirkung wie der homolaterale Reiz. Sie bewirken lediglich eine 
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leiehte Aktivierung der abgeleiteten Neurone mit m~Biger Zunahme der 
Durchschnittsfrequenz. Fixierte Reizantworten h~ben wir bisher noeh 
nicht gefunden, doch sind diese Untersuehungen noeh nicht abge- 
schlossen. 

Bespreehung der Ergebnisse 
Die direkte elektrische Reizung der Hirnrinde stellt zweifellos einen 

abnormen unphysiologisehen Vorgang dar. Dennoch konnten unsere 
Untersuehungen als Reizfo]ge konstant reproduzierbare l~eaktionen der 
Einzelnenrone feststellen, die gesetzm/~Big verlaufen. Die beschriebenen 
periodisehen Abl~ufe yon Erregung und Hemmung zeigen, daft aueh 
nach einem elektrisehen Reiz gewisse Grundphgnomene der corticalen 
Erregungskoordination hervortreten, die in /ihnlicher Weise naeh ad- 
/~quaten physiologisehen Liehtreizen an den Neuronen des optischen 
Cortex gefunden wurden 4, 33-35. Besonders wichtig scheint uns bei diesen 
Reaktionen naeh Einzelreizen das Ph/~nomen der Hemmungspause. 
Sehon naeh Makroableitungen vom Cortex ist postuliert worden, dab 
elektrisehe Cortexreize hemmend wirken ( J ~ c  u. T6N~IES ~s 1950). Ein 
direkter Naehweis der Hemmung war aber erst am einzelnen Neuron 
mSglieh und konnte nun dureh den Befund einer reizgekoppelten, zeitlieh 
determinierten Entladungspause der Neuronenaktivit/~t erbracht werden. 
Diese Hemmungspause war in allen Versuchen reproduzierbar, gleieh- 
gi~ltig ob der elektrische Reiz das gehemmte Neuron vorher zur Entladung 
gebracht hatte oder nicht. Im Folgenden sollen die I-Iemmungspause und 
die mit ihr verbundenen Ph/~nomene der Primer- und Sekund~rakti- 
vierung und der Sp/~themmung in ihrer allgemeinen physiologischen 
Bedeutung besprochen werden. 

1. Die Hemmungspause (silent period). Bei der silent' period naeh dem 
elektrischen Einzelreiz handelt es sich offenbar um eine a~tive Hemmung 
in einem /un/ctionell miteinander in Verbindung stehenden Neuronen- 
/r Aus folgenden Grfinden kann diese Hemmung nicht als •olge 
der postexcitatorischen Re/ra/ctgrphase der einzelnen Zellindividuen er/cl5rt 
werden : 

1. Die ttemmung entsteht auch bei Neuronen, die nicht prim/~r erregt 
werden (primgre Hemmung). 

2. Wenn eine Prim~rentladung vorangeht, ist die Hemmnngspause 
meistens l/~nger, als das durchsehnittliehe Entladungsintervall bei 
spontaner T~tigkeit. 

3. Die bisherigen Untersuehungen mit Doppelreizen haben ergeben, 
dab die postexcitatorisehe SehwellenerhShung dieser Neurone kiirzere 
Zeit dauert, als die Hemmungspause (vgl. aueh 15). 

4. Die vergleichenden Untersuehungen am motorisehen und optisehen 
Cortex zeigen, dab die Dauer der ttemmungspausen offenbar keine 
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allgemeingfiltige und gleichartige Eigenschaft aller corticalen Neurone 
sind, sondern in verschiedenen l~indenfeldern verschieden lange dauert. 
Die Hemmungspause im motorischen Cortex ist auch wesentlich l~nger 
als die spinale Hemmungsphase HOFFMA~:SS al (silent period). 

Der Nachweis der t t emmung  an den Neuronen der t t irnrinde bestEtigt 
die Annahme yon JuzeG u. T 6 ~ I ] s s  36, ,,dab der elektrische Reiz sowohl 
erregende wie hemmende Vorg/~nge auslSst" und dab bei Einzelreizen 
die hemmende und bremsende Gegenreaktion der Neurone den kon- 
stantesten l~eizeffekt darstellt. So wird auch die yon den gleichen und 
yon anderen Autoren immer wieder festgestellte Beobachtung ver- 
st~ndlich, dab man durch niederfrequente t~eize (unter 5/sec) keine 
Kr/~mpfe aus16sen kann, es sei denn unter Verwendung extrem hoher 
Reizstgrken und ]anger Reizserien. 

(Jber den Mechanismus der t temmungspause am einzelnen Neuron und 
die dabei auftretenden Vergnderungen des Membranpotenti~ls k6nnen 
wir auf  Grund unserer vorwiegend extracellul/~ren Abteilungen nichts 
sicheres aussagen. Nach der oben beschriebenen Hemmung  von Ver- 
letzungspotentialen, die auch bereits yon anderen Autoren s, 45 nach 
subcorticalen Reizen gesehen wurde, ist es aber wahrscheinlieh, dab der 
Hemmungsmechanismus mit  stgrkeren MembranverEnderungen einher- 
geht. Ob diese, wie EccL~s 2s annimmt,  durch chemische ~ber t rgger  an 
der Zellmembran oder durch elektrische Rfickmeldungsvorg~nge etwa 
fiber Dendritenverbindungen 46 entstehen, muB vorl/~ufig noch often 
bleiben*. Bisher haben wir im Cortex w/~hrend der Hemmungspause keine 
hochfrequenten Entladungen /~hnlich den spinalen R~Nst[Aw-Zellen ge- 
sehen, die nach ECCLES 27 die an~idrome Hemmungsphase der Moto- 
neurone verlEngern. - -  Die Erkl/irung yon BraNs  12, dab die simultane 
Entladung aller in einem , ,Erregungskreis"  t/~tigen Neurone die folgende 
t temmungspause verursacht, erscheint uns aus 3 Grfinden weniger wahr- 
scheinlich. 1. wfirde dann nur eine Pause yon gleicher oder wenig ver- 
l~ngerter Dauer wie die durchschnittliche Pause zwischen den Spontan- 
entladungen eintreten, aber nicht eine zwei- his dreifach l~ngere 
I-[emmungspause, wie sie oft vorkommt.  2. bleibt die gleiehe Hemmungs-  
pause nach contralateralem l~eiz unerkl~rt, weft dieser nicht alle Neurone 
des contralateralen Erregungskreises en~laden kann. 3. lgBt sich hiermit 

* Nach Fertigstellung dieser Arbeit teilte I)HILLIPS 42a, b seine Ergebnisse fiber 
Reizversuche an BE:rzschen 1)yramidenzellen mit. In seinen Abbfldungen yon 
intracellul~ren Ab]eitungen nach elektrischem l~eiz ]i~Bt sich im Anschlufi an die 
Prim/irentladung ehle deutliche Hyperpolarisation yon einigen Millivolt erkennen, 
deren Daner 1/~nger als nach den Spontanen&ladungen sein kann und/ast ebenso lan!l 
wie die auch yon ibm beschriebene Hemmungspause ist. Leider hat •tYILLIPS keine 
ttemmnngspause bei fehlender Prim~rent]adung abgebfldet, so dab wir bei der 
primgren I-Iemmung noch nicht die membranphysiologischen Ver~nderungen 
kennen. 
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nicht der Stop der Ver]etzungsentladungen erkl~ren, da diese ,,injury 
discharges" sicher unabh~ngig yon kreisenden in~racorticalen ,,rever- 
berating circuits" sind, deren direkter Nachweis auch noch nicbt erbracht 
ist. Es mul3 sich also bei der Hemmungspause nach elektrischem l~eiz um 
eine echte primi~re Hemmung am einzelnen Neuron handeln. 

Wie die lokalisatorischen Differenzen der Reizreaktionen im optischen 
und motorisehen Cortex und im l~fiekenmark zustande kommen, l~l~t 
sich vorl~ufig noch nicht befriedigend erkl~ren. Sicherlich spielt die 
architektonische Anordnung der Nervenzellen und die Verschaltung der 
Axone und Dendriten 43, 44 eine wichtige Rolle ffir die Erregungsver- 
arbeitung eines elektrischen Reizes. 

Durch lokaIe Strychninapptikation an der Ableitestelle wird der 
prim~tre Hemmungsmechanismus gestSrt. Die infolge der Strychnin- 
einwirkung zu repetitiven Entladungen neigenden corticalen Neurone 2, 22 
entladen jetzt  nach dem elektrischen Reiz in einer ls prim~ren 
Entladungsfolge yon 50--150 msee Dauer und mit Frequenzen bis zu 
mehreren hundert pro Sekunde. Erst danaeh folgt eine mehr oder weniger 
stark ansgepr~gte Hemmungspause, die am strychninisierten Cortex 
eher als postexcitatorisehe Hemmung aufzufassen ist. 

2. Die Selcund~raktivierung und die Sl~themmung. - -  Die Sekunds 
aktivierung ist mit dem postinhibitorischen rebound der Motoneurone 
zu vergleiehen. ~hnlieh wie naeh der silent period, die einem spinalen 
Reflex 21 folgt, entsteht auch im Cortex eine anns synchrone 
Wiederkehr der Neuronenaktivits zahlreicher l~indenelemente, die 
sonst mehr oder weniger asynchron entladen. Bei der Sekundi~ralcti- 
vierung werden auch Neurone erregt, die spontan nicht oder nut  selten 
ti~tig sind. In dem periodischen Wechsel von Erregung und Hemmung 
folgt auf die Sekund~raktiviernng noch eine zweite, racist allerdings 
nicht so siark ausgeprs Spi~themmung 800--1200 msec nach dem Reiz. 
Ihr kann noeh eine leichte Tertii~ra]ctivierung folgen (Abb. 5), bis sich 
die Aktivit~tt wieder roll  normalisiert. Es dauert also 1--3  see nach 
einem elelctrisehen Reiz, manehmal noch li~nger, bis sieh das Erregungs- 
gleichgewicht des Cortex wieder hergestellt hat. Man kSnnte die periodisch 
abwechselnden Erregungs- und Hemmungsphasen nach dem l~eiz mit 
einer gedgmpften Schwingung vergleichen, ohne allerdings damit mehr 
fiber die zugrunde liegenden Mechanismen aussagen zu kSnnen, als dab 
es sich um die rhythmisehe Antwort eines durch den Reiz gestSrten 
Regelsystems handelt, das nieht nut  das einzelne Neuron betrifft. 
Ahnliehe sukzessive Erregungs- und ttemmungsvorg~nge finden sich 
aueh bei Neuronen des optischen Cortex nach physiologischen Licht- 
reizen 4, s3-ss. Offenbar entspricht dieser Ablauf eincm allgemeinen 
Funktionsprinzip der Hirnrinde, wie der eine yon uns (G. B.) an anderer 
Stelle 35 mi~ Ju~G disku~iert hat. Zum Unterschied yon den Antworten 
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des optischen Cortex auf ad/Cquate 1%eeeptorerrreize 35 haben wir jedoch 
nach elektrischen Reizen keine simultane reziproke Erregung und Hemmung 
verschiedener 2Yeurone gesehen, aueh nicht im OlOtischen Cortex. Dies zeigt 
deutlieh den unphysiologisehen Charakter des elektrisehen Rindenreizes. 

In  diesem Zusammenhang sei noehmals auf  die ]anganhaltende 
Reaktion der einzelnen Neurone naeh einem elektrisehen E inze l r e i z  
hingewiesen. Diese langen Reizantworten geben einen Eindruek yon der 
komlolizierten Signalverarbeitung in der Hirnrinde, hinter der sieh ein im 
einzelnen noeh nieht erfagbarer Code verbirgt. Am optisehen Cortex 
wurde die Signalverarbeitung yon Liehtreizen bereits genauer analysiert 
und als Reaktion eines wohlkoordinierten homeostatisehen Regelsystems 
dargestellt aS. Dal3 aueh der elektrisehe Reiz mit  einem besonderen Code 
verarbeitet  wird, wird u. a. dureh die Untersuehungen yon B ~ N s  wahr- 
seheinlieh, der in einer vorl~tufigen Mitteilung la eine untersehiedliehe 
Reizantwort desselben Neurons naeh elektrisehen Reizen in versehiedenen 
Abstiinden yore Ableiteort besehreibt. Obgleieh der elektrisehe Reiz ein 
relativ grober Einbrueh in das wohlkoordinierte Funktionsgefiige der 
t t irnrinde ist, nehmen wit dennoeh an, dag derartige Signalverarbei- 
tungen mit  weehselnden Erregungs- und Hemmungsloerioden aueh im 
lohysiologisehen Gesehehen eine Rolle spielen. Darauf weisen sehon die 
erwiihnten Differenzen der Reizbeantwortung im optisehen und im 
motorisehen Cortex hin, d. h. also in einem typiseh receptorisehen und 
einem effektorisehen Feld. 

3. Die Primiirentladung und ihre Variationen. - -  I m  Gegensatz zu der 
bei iibersehwe]ligen Reizen konstanten Hemmungsl0ause und Sekundir-  
aktivierung variiert die Prim/~rentladung sowohl bei den einzelnen 
Neuronen wie im gesamten Kollektiv sehr erheblich. Bei sehwellennahen 
Einzelreizen fehlt die Prim/~rentladung bei einem groBen Teil der Reize 
(geringe Entladungswahrseheinliehkei~). Die zum Teil langen Latenzen der 
Primiirentladung, die h~ufig mehr als 5 msee be~ragen, lassen sieh nieht 
allein dureh die yon CJtA~G 14,i6 angenommene langsame Erregungsleitung 
in den aloicalen Dendriten erkl~ren. Die ]3eobachtung, dab die Prim/ir- 
latenz mit  steigender Reizst i rke abnimmt,  s t immt gut mit  den Unter- 
suehungen am peripheren Nerven e9 und mit  den jiingsten Befunden yon 
A ~ K I  u. OTA~I ~a fiberein, die bei sehwaehen intraee]luliren Reizen in der 
Vorderhornzelle Latenzen bis zu mehr als 10msee gefunden haben. Bei 
st/~rkeren Reizen verktirzten sieh die La~enzen bis zu 1,1 msee. Die japa- 
nisehen Autoren benutzten allerdings ]/~ngerdauernde Gleichstromimpulse 
zur Reizung, so dal3 sieh die Verkfirzung der Latenz einfach durch die 
Vermehrung des Stromttusses in der Zeiteinheit erld/~rt*. Somit lassen 
sieh aueh in unseren Versuehen die teilweise reeht langen Latenzen dureh 

* Auch P~tILL]2S a'2b, der im motorischen Cortex mit 10 msec langen Rechteck- 
impulsen reizte, fand eine Abh/ingigkeit der Latenz yon der Reizst~rke. 
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die relativ niedrige Stromst~rke erkl~ren. Doch muB man aueh annehmen, 
dab ein Teil der Neurone synaptiseh und niehg direkt erregt wird. Wo 
hier Mlerdings die Grenze zu ziehen ist, k6nnen wit ohne intracellulEre 
Ableitungen noeh nieh~ angeben. 

Die geringe EntladungswahrscheinIichlceit bei Reizen niederer I'requenz 
ebenso wie die groge Streuung der Primgrlatenzen machen verstiindlieh, 
warum bei niederfrequenten l%indenreizen die Erregungssehwelle zur 
Erzeugung yon Muskelkontraktionen so hoch ist s, ~, 19, ~3, 83, 8s. Auch 
erkliiren sich hierdurch die Befunde von BERNHAI~D U. Mitarb. 5, 6, dab 
das monosynap~isehe Potential in den vorderen Wurzeln und den 
peripheren Nerven bei einzelnen und niederfrequenten Rindenreizen 
nieht auftritt .  Es ist anzunehmen, dab die efferenten Impulse in der 
Pyramidenbahn bei den langsamen t~eizfreqnenzen wegen der grogen 
zeitlichen Dispersion nnd der geringen Entladungswahrseheinliehkeit ftir 
eine synaptische Erregung der Vorderhornzelle nieht ansreichen. 

4. Die Icontralateralen Reizwirlcungen. Die t~eaktionen der einzelnen 
Neurone des motorischen Cortex naeh kontralateraler l~eizung ent- 
sprechen den t~eM:tionen nach homolateraler Reizung. Dadurch ist 
eindeutig erwieser~, daft es sich bei dem Igeriodischen Ablau] yon Erregung 
und Hemmung n i ch tum  eine direkte Wirlcung des elektrischen Stromes 
handelt, sondern um eine Icoordinierte corticale Erregungsverarbeitung. Die 
Ergebnisse nach kontralaterMen l~eizen sind ferner ein Zeichen ffir die 
enge funktionelle Verknfipfung der beidseitigen motorisehen Rinden- 
felder einerseits und fiir die geringe Seitenkorrelation der optischen Areale 
andererseits. Die fast identisehe kontrMaterMe l~eaktion im motorisehen 
Cortex zeigt, wie eine Erregung der einen Seite aueh der anderen ,,mit- 
geteilt" werden kann. Hierdureh lassen sieh vielleicht manehe verhal~ens- 
physiologischen Beobachtungen fiber die I~eehts-Links-Koordination 
erkl~ren, obwohl wir die Ergebnisse der elektrischen l~eizung nur Ms 
unsiehere tIinweise auf physiologische l~unktionen betraehten dfirfen. Es 
ist in diesem Zusammenhang auch an die Befunde yon Bw~N~Am) u. 
Mitarb. 6 zu erinnern, der fiber ipsilaterMe l~eizeffekte in den motorisehen 
Nerven berieh%ete. 0bwohl BElCNHAI~D diese l~eizeffekte auf homolateral 
verlaufende Pyramidenbahnfasern zurfickfiihrt, ist es nach unseren 
Ergebnissen nicht ansgesehlossen, dab es sieh hier auch urn t~eizeffekte in 
der kontralateralen I-Iirnrinde mit entspreehender Efferenz handelt. 

5. Die Beziehungen der Neuronentladungen zum Elektrocortieogramm 
(ECG). Die Reaktionen der einzelnen Neurone naeh dem epieorticalen 
l~eiz lassen sieh mit den Reizantworten des ECG in Beziehung bringen. 
Die primi~re ober]li~chennegative WelIe im motorischen Cortex ~, lo, 11, la, 14, ~6 
yon 10--30 msee Dauer (superficial response ADI~IANS 1, Prim/~rentladung 
yon Ju~G u. T6~srI~s s6, dendritic potential ClCIA:NGS 14, 16, synaptie po- 
tential yon EccL~.s~S), die aber h~ufig yon einer posi$iven tangsameren 
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Welle tiberlagerg ist is, ist in ihrem ersten aufsteigenden Teil gleiehzeitig 
mit der Primi~rentladnng der einzelnen Neurone. Die Amplituden- 
zunahme der prim~ren Welle mit sgeigender Reizstgrke lgl3t sieh dureh 
die untersehiedliehe Reizschwelle der einze]nen Neurone erld/~ren. Die 
prim/ire Welle kann deshMb nieht nur Ms Aktivitgt oberfl~chlicher 
Rindenelemente (ADRIASr 1), der apikalen Dendriten (CHANO la, 16) oder als 
synaptisehes Potential (EooL]~s 26) aufgefaBt werden, da Neurone aus 
allen Rindensehiehten eine Prim/~rentladung mig einem oder mehreren 
vollst/indigen Aktionspotentialen zeigen kSnnen. 

Bei dem biphasischen Potential nach lcontralateralem Reiz (callosal 
potential naeh CC~TIS 2~, 25, 17) liegen die Prim/irentladungen der einze]nell 
Neurone vorwiegend im ers~en elektroposi~iven Anteil der Welle. Warum 
das Balkenpotential - -  wit fiberhaupt alle afferenten Potentiale der 
ttirnrindenoberfli~che - -  primer oberfl/iehenpositiv ist, ]iiBt sieh aus den 
Reaktionen der Einzelzellen nieht erk]/~ren. Wahrscheinlich handelt es 
sieh hier um den Ausdruck einer geriehteten Erregungsausbreitung, die 
sieh im einzelnen wohl nur durch Vektorcortieogramme analysieren 1/~Bt. 

Die silent period des ECG naeh der prim/~ren Welle ist, wie schon J g x c  
u. TSNNIES 36 in ihrer Abb. 2 gezeigt haben, am motorisehen Cortex deut- 
lieher und langdauernder als im op~isehen Cortex. Dies entspricht aueh 
genau dem Verhalten der einzelnen Neurone. Die Dauer der ttemmungs- 
pause der einzelnen Neurone betr~gt durchsehnitglich 200--250 msec im 
motorischen Cortex und 50--150 msee im optischen Cortex. Der Ent- 
ladungsanhang (Naehentladung) des ECG mi~ Wellen yon 8--14/see tri t t  
fast gleiehzeitig mit der Sekund~raktivierung der einzelnen Neurone auf. 
Er  ist im motorisehen Cortex deutlieher als im optisehen. Im motorisehen 
Cortex dauert er in der Regel 4--600 msee und damit etwa ebenso lange 
wie die typische Sekundi~raktivierung der einzelnen Zellen. In  beiden 
Ableitungen findet sieh ein Dekrement, das sieh bei den ECG-Wellen als 
Amplituden- und bei der Einzelzellaktiviti~t als Frequenzabnahme 
i~uBert. Manehmal besteht der Entladungsanhang ira ECG nut aus einer 
grogen Welle yon 50--150 msee Dauer, die dann dem initialen Eut- 
ladungsiibersehuB der Sekund~rentladung entspriehg. Nine konstante 
Beziehung zwisehen den einzelnen ~u des Entladungsanhanges und 
den einzelnen Zellen~ladungen besteht sonst nieht. Es handelt sich nur 
um eine grebe statistische Zuordnung. 

Von A n ~  ~, BurNs ~, ~a und C ] t ~  ~, ~, ~s wurde vermutet, dab im AnsehluB 
an den superficial bzw. dendritic response die Neurone der ~ieferen l~indensehiehten 
aktiviert wfirden, wodurch die 30--50 msee nach dem Reiz auftretende sekundiire 
Welle zu erkl~ren sei. tIierzu ist allerdings zu sagen, dab die sekund&re Welle 
(deep response) yon AD~t~r niehts mit den bier besehriebenen Vorg&ngen nach 
Einzelreizen zu tun hat, da sie bekanntlich nur bei Reizfrequenzen fiber 5/see auf- 
tritt und somit als Bahnungsph~nomen aufzufassen is~. Auf derartige ]3ahnungs- 
pMnomene an den E/nzelneuronen werden wit im III. Tefl dieser Versuchsserie 

42* 
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naher eingehen ~1. - -  Die sekund~re Welle yon CHANG, die gelegentlich bis zu meh- 
reren 100 msec lang sein soll, fanden wir in der Regel nicht. H~ufig findet man statt 
dessen sogar eine etwa 50 msec lange oberflSchenpositive Welle, gefolgt yon einer 
negativen Sehwankung (vgl. hierzu auch die ]~efunde yon BurNs u. G~A~STEINla). 
Diese Differenzen zwischen CH~Gs und unseren Ergebnissen ]assen sich wohl zum 
Tefl dureh methodisehe Abweichungen in den Versuehsanordnungen erld~ren. 
C~A~G arbeitete an dialn~rkotisierten Katzen, wir dagegen an unnarkotisierten 
ene~phale-isol~-Pr/~paraten. Trotz dieser Differenzen halten wires aber Bach unseren 
Ergebnissen der konstanten Hemmungspause bei den Einzelneuronen im senso- 
motorischen Cortex fiir nicht gentigend begriindet, die sekund/~re Welle dutch die 
Aktivit/~t ~iefer gelegener Ze]len zu erld/~ren. Aueh dutch supram~ximale Reize 
(Reizkondensator 0,25 #F, Reizspannung bis zu 200 V) 1/~Gt sich die Hemmungs- 
pause der einzelnen Neurone im motorisehen Cortex sowohl in Oberfl/~ehen- wie in 
Tiefenschichten nicht verkiirzen. 

Bei Erkl~rungsversuehen der au~ die Pr im~rent ladung folgenden lang- 
s~men Potentiale mu~ also auch die hemmende WirIcung des elektrischen 
Einzelreizes beachtet  werden. Postexcitatorisehe und  postst imulatorische 
Hemmungs-  und  Erregungsvorg~nge der Einzelneurone spielen sieher 
eine Rolle bei der Ents tehung  dieser Makrowellen. Schliei~lich ist noeh 
zu bedenken, d~B auch ein elektriseher Cortexreiz subcortical wirksam ist 
und das unspezifische afferente System miterregen kann  (FRE~C~ u. 
Mitarb. 29a) und  dann  sp~tere eortieale Reakt ionen dadurch  mitbeding% 
sein kSnnen. Exak te  Korrelat ionen ]assen sich hier uber vorl~ufig noeh 
nicht  aufstellen. Bei allen In terpre ta t ionsversuchen eorticaler Potent iale  
und einzelner Neuronenent ladungen miissen aueh die lokalen Besonder- 
heiten der verschiedenen Rindenfelder beaehtet  werden, wie die oben 
beschriebenen unterschiedlichen Reizantworten im optischen und im 
motorischen Cortex erweisen. Nieht  nur  die bekannten  Versehiedenheiten 
der Cytoarchi tektonik sondern aueh feinere Unterschiede der Dendriten- 
und Synapsenstruktur ,  wie sie neuerdings yon  S~oLL 4~, a4 untersucht  
wurden, sind ffir die Elektrophysiologie und Koordinat ion  der corticalen 
Neurone yon  groi~er Bedeutung.  Eine genauere Korrela t ion morpho- 
logiseher und  elektrophysiologiseher Befunde bleibt noeh eine Aufgabe 
zukfinftiger Untersuchungen.  

Zusammenfassung 
1. An  40 Ka tzen  (enc6phale isol6) wurden mit  Mikroelektroden die 

Reaktionen yon 120 Neuronen des sensomotorischen und optischen Cortex 
nach eorticalen elektrischen Reizen un~ersueht. Homolateral wurde direkt  
fiber der Ableitestelle epicortical, kontralateral ~m symme~rischen Rinden- 
feld epi- oder intracortical  gereizt. 

2. Elektrische Einzelreize erzeugen im motorischen Cortex ~ au/einander- 
]otgende VerSnderungen der Neuronenentladung: a) eine inkonstante  
Primgrentladung (bis 20 msec nach dem Reiz), b) eine kons tan te  Hem- 
mungspause (150--400 msec nach dem Reiz), c) eine weniger kons tan te  
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Selcunddraktivierung (bis 800 msee n~eh dem t~eiz), d) eine inkonst~nte 
Spi~themmung (800--1200 msec n~ch dem Reiz), der noeh eine TertiiLr- 
aktivierung folgen kann. 

3. N~ch homo- oder kontral~teraten Einzelreizen reagiert nur ein Teil 
der Neurone vor der Hemmungspause mit einer Primiirentladung, die aus 
1--3 Einzelimpulsen besteht. Die Latenz dieser lPrimgrentladung lieg~ 
zwischen 0,5 und 20 msec nach homolateralen und zwischen 1,5 und 
25 msee naeh kontralateralen Reizen. Die LatenzzeiC kann bei steigender 
Reizstgrke abnehmen. Bei schnelleren lgeizfrequenzen fiber 5/sec erhSht 
sich die Entladungswahrseheinlichkeit der Primgrentladung. 

4. Oberhalb einer Sehwelleureizstgrke, die niederer als die Schwelle 
der Primgrentladnng seir~ kann, erzeugt der Einzelreiz eine konstante 
Hemmungspause der Neuronenentladung yon 150--400 msee Dauer, 
gleiehgfiltig, ob eine Prim~rentladung erfolgt oder nicht. Die Dauer der 
Hemmungspause ist liar das einzelne Neuron relativ /constant und oberhalb 
der Schwelle unabhgngig von der Reizstgrlce und unabhi~ngig vonder 
Spontan/requenz der einzelnen ZeIle. 

5. Nach der Hemmungspause zeigen die meisten Neurone eine Se- 
tcundgraktivierung (N~ehentladung), die meistens 300--600 msee l~ng 
andauert  und mit Frequenzen yon ]5--100/see beginnt. Bei spontan 
wenig aktiven Neuronen besteht die Sekund~raktiviermlg nnr aus weni- 
gen einzelnen Entladungen. 

6. Naeh der Sekund~raktivierung k6nnen die Neuronent]adungen 
erneut ftir 0,5--1 sec gehemmt werden (Spi~themmung). Ein e]ektriseher 
Einzelreiz erzeugg also einen periodischen Wechsel von Hemmung und 
A/stivierung, bis das normale Erregungsniveau wieder hergestellt ist. 

7. Hemmungspause, Primgrentladungund Sekundi~raktivierunglassen 
sieh in prinzipiell gleicher Weise wie am Reizort aueh naeh kontra- 
lateralen Reizen symmetrischer sensomotorischer Cortexarea]e ausl5sen. 
Hemmungspause und Sekundi~raktivierung sind daher nieht direkte 
Folge des elektrischen lgeizstromes, sondern koordinierte Antworten der 
eorticalen Neuronenstrukturen. 

8. In den Makroableitungen des Elelstroeortieogramms (ECG) ent- 
sprieht die primgre Welle der Primgrentladung der Einzelnenrone, die 
silent period der Hemmungspause und der Entladungsanhang der 
Sekundgraktivierung der Neurone. Die Bedeutung der ]angsamen 
Wellen und ihrer Beziehung zur Neuronaktivit~t wird besproehen. 

9. Die besehriebenen Befunde sind typiseh fiir den motorischen Cortex. 
Andere l%indenfelder zeigen verschiedene Varianten. So unterseheidet 
sich die l~eaktion im optisehen Cortex durch eine kfirzere I-Iemmungs- 
pause (50--100 msee) und eine stgrkere Sekund~raktivierung naeh 
homolageralem Reiz, ferner durch inkonstante Effekte kontralateraler 
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Reize .  D ie  R e ~ k t i o n e n  i m  o p t i s c h e n  C o r t e x  v a r i i e r e n  m e h r  ra i t  de r  Re iz -  

st/~rke als die  im  m o t o r i s c h e n  Cor tex .  

Die Arbcit wurde mit  Unterstfitzung der Deutsehen Forschungsgemcinschaft 
durchgcfiihrt. 
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