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Mit 8 Textabbildungen 

(Eingegangen am 7. Juli 1957) 

Einleitung 
Seit den Untersuchungen yon H]~ss fiber Schla]- und Wecke//ekte durch 

elektrische Reizung der hypnogenen Zone des Thalamus 23-2~, seit 
Entdeekung der corticalen recruiting potential8 bei Reizung unspezifiseher 
Thalamuskerne durch D~xPsv~Y u. 1V[o~xso~ ls,19,40 und nach den Arbeiten 
yon MORLrZZI, M~GO[r~r JASPER und ihren Mitarb. fiber das unspezi/ische 
thalamo-reticuldre System des Di- und Mesencephalon2~,27,2s,al, 44 haben 
sich zahlreiehe Autoren um die Aufkl/irung der funktionellen Bedeutung 
der sogen~nnten unspezi/ischen Thalamuskerne bemiiht. Gute ~ber- 
siebten fiber den derzeitigen Stand der Forsehung geben das Laurentian- 
Symposion yon 1953 fiber ,,Brain mechanisms and Consciousness ''17, und 
die Referate yon J x s e ] ~  u. Mitarb. 29, Jv~G a~ und S]~GUNDO 43, auf die 
wir im einzelnen verweisen rnSchten. ]~ber Mikroelektrodenableitungen 
yon einzelnen Iqervenzellen bei unspezifisehen Thalamusreizen haben 
zuerst ARDVI~I U. Mitarb. ~ (Pyr~midenbahn) und LI u. 1V[itarb. 3s (senso- 
motorischer Cortex) beriehtet und Entladungsgruppierungen der 
Neuronaktivit/~t gleiehzeitig mit den recruiting-Wellen des EEG be- 
sehrieben. WmTLOCK U. Mitarb. a~ fanden bei frequenten Reizen in 
unspezifischen Thalamuskernen, die zu einem EEG-arousal bei der 
, ,Pyramidenkatze" fiihrten, ebenso wie bei olfaktorisehem arousal eine 
1/~ngere Hemmung der Neuronaktivit/it in der Pyramidenbahn. Der eine 
yon uns (0. C.) hat mit JWCG u. GROss]~ 35 dagegen Frequenzzunahme 
der Neuronaktivit/~t der motorisehen l~inde bei arousal-EEG nach 
akustischen l~eizen besehrieben. 

Wir haben seit 2 Jahren die Ver/inderungen der Spontanaktivit/~t yon 
I~euronen des optisehen Cortex nach unspezifisehen Thalamusreizen 
untersucht und uns vor ~llem mit der gegenseitigen Beeiniiussung yon 
spezifischen (Lieht-) und unspezifischen Reizen an einzelnen Nervenzellen 

* Die Arbeit wurde mit Unterstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft 
durchgefiihrt. 

** o. Prof. an der Universitat Kanazawa, Japan. Gast der Abteilung. 
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beseh~ftig~ u n d  darfiber bereits mehrfaeh kurz berichtetla,l~ 13. Bei 

Einzelreizen fanden  wir 5 verschiedene T y p e n  von Neuronenreaktionen 
nach Thalamusreiz  u n d  bei 5--10/see- u n d  50--100/sec-Reizen je zwei 
versehiedene Antwor ten  1~ Die Ergebnisse sollen im folgenden im einzel- 
nen  dargestel l t  werden. Sie dienen als Grundlage der folgenden Arbei ten  
fiber Kombina t ionsre ize  spezifiseher u n d  unspezifiseher Afferenzen 11,15. 

Methodik 
Die Un te r suehungen  wurden  an 17 Katzen (enc6phale isol~) durchge- 

ffihrt. 82 Neurone des optisehen Cortex wurden  fiber 1/~ngere Zeit  regi- 
str iert  u n d  mi t  Lichtreizen und  elektrischen Reizen im unspezifisehen 
Tha lamus  ausgiebig untersueht .  Darfiber h inaus  wnrden  mehrere 
100 Neurone am Kathodenstrahlosei l lograph in ihrem Verhal ten  auf  
Licht- u n d  Thalamusreize beobachtet .  

1. Prgparation. Unter Xthernarkose wurde die Traeheotomie und die ene~phale 
isol~-Operation durchgeffihrt. Die Katzen wnrden in einen Kopfhalter gespannt, der 
durch 4 direkt auf dem Knochen aufsitzende zugespitzte Stgbe den Kopf fixierte. 
Dadureh wurde die schmerzhafte Befestigung des HogsLEr-CLA~KE-Kopfhalters 
vermieden. - -  Die Beatmung erfolgte als intermittierende Uberdruckbeatmung mit 
reinem Sauerstoff oder mit Luft, die XSrpertemperatur wurde dutch Infrarot- 
strahler auf 35--38 ~ C (rectal) gehalten. - -  Zur Mikroableitung yon der Hirnrinde 
wurde, wie bereits andernorts beschrieben 14, in den Xnochen ein Loch yon 8 mm 
Durchmesser trepaniert, ein entsprechendes Fenster in die Dura gesehnitten und auf 
die Pia ein durchlSchertes Celluloidplgttehen gelegt, das mit Zahnzement (Palavit) 
am Knochen befestigt wurde. 

2. Ableitung. Die Ableitung der Einzelzellpotentiale erfolgte mit Glasmikro- 
pipetten (0,5--5 # Spitzendurchmesser, Fii]lung mit 3-reel KC1-LSsung). Ver- 
stgrkung der Mikroaktivit/~t erfo]gte parallel fiber zwei Kan/~le mit versehiedenen 
Zeitkonstanten (0,001 und 0,1 see). Gleiehzeitig wurde das ECG mit einer Silber- 
drahtelektrode yon der Cortexoberflgche abgeleitet (t ~ 0,15). Registrierung mit 
Kathodenstrahloszillographen. Auf den Abbfldungen sind die negativen Potentiale 
naeh oben gerichtet. 

3. Reizung. Die elektrisehen Thalamusreize bestanden in kurzen Thyratronreizen 
yon 0,3 msec Zeitkonstante (Kondensator 100 #F), einer Spannung zwischen 0,1 
und 10 Volt und einer Frequenz zwisehen 0,3 und 100/see. Mit einem Elektroden- 
abstand yon 1,0--1,5 mm wurde bipolar mit bis zur Spitze isolierten Stahlelek- 
troden yon 0,1 mm ~ gereizt. Es wurde stets in dem zur Ableitung kontralateralen 
Thalamus gereizt und die Reizstiirke im Beginn des Versuches so eingestellt, dab bei 
Einzelreizen gerade Reaktionen im EEG zu beobachten waren (knapp "~ber- 
sehwellige J~eize). - -  Die genaue Elektrodenlokalisation wurde sparer histologisch 
mit der Berliner-Blau-Reaktion an HE-, Heidenhain- und Nissl-Prgparaten fest- 
gestellt*. 

Ergebnisse 

Tab.  1 gibt  einen Uberbl iek fiber das gesamte Material. I n  Spalte 2 
sind die histologischen Lokalisationen der Reizelektroden angegeben. 
I~ur in  einem Tell der Versuehe lagen beide Reizelektroden in  den 

* Fiir die technisehe Hilfe mSohten wit aueh an dieser Stelle Herrn ttmZ~XANN 
KA~S danken, fiir die Lokalisatien Prof. HASSLER und Dr. BALDENWECK. 



496 H. AKIMOTO und O. C~EUTZFELDT: 

Tabelle 1. Ubersichtetabelle der Reiz- und Lokalisationaergebnisse bei 14 Versuchen 
und 81 registrierten Neuronen 

Ver- 
suchs- 

2 4 

Lokalisation 
der 

Reizelektroden 

Lieht- 
reaktion 

Typ 

MK 19 a) N. centr, lat.[ 3 
b) 2(. centr, lat. I 

! N.centr.med. 1/1 MK 26 a) 
b) 51.paraventr. 2 

3a 
135 
i4--6 

A 

C 
B 
B 
B 
B 

7 

a) N. paracentr .  
b) N.centr.med. 

MK 29 a) N. centr, lat. 
b) N.paraventr.  

post. 

ME 33 a)  N.parataen.  
:b) 51.interante- 

rodorsalis 

M E  47 a) 51. sub- 
medius 

b) 51. antero- 
reed. 

ME 53 a) 5I. ventr. 
I n e d .  

b) N. centr. 
l q l e d .  

- - I  

~b- -5  B 
6a C 

76b (EB) 

8 
10--11 B 
15 B 

i 
Thalamusr eaktion bei Direkte 

I Kon- 1%eizfrequenz [ vergenz 

I/SOC 

II 

V 
II 
II 
II 
IV 
IV 

I am 
bis 50 bis l ..... ., yon 81- 

gmlcnenl ~,,1~,~ 
tO/see t00/see ]Neuron I re~en 

i 

i - -  

synchron, aktiv. + 

synchron. 

synchron. + 

0 t 
o $ 

o t 

Gegen- 
seitige 
Beein- 

flussung 

+ 

+ 

+ 
+ 

(+) 

)=  

I I  
V 
I =  

(V) 

o 
o 

synchron. 

synchron. 

synchron. 
O = 

synchron. 
synchron, 

o = 

aktiv, r -r  

aktiv. - -  

aktiv. ++ 
aktiv. 

aktiv. 7 
aktiv. 
aktiv, 
aktiv. 

+ 

+ 
+ 
+ 
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Ver-  Lokalisation 
suchs- der 

Nr. Reizelelrgroden 

M K 5 4  a) N. antero- 
ventr. 

) N.para- 
eentr. 

1 

~ e l l r o n  

(Film) 

Tabelle 1 (Fortsetzung) 

4 i ~ I 6 
Gegen- 

Kon-  seitige 
Beein- 

I vergenz flussung 
1 / a m  von  8i- 

50 bis gleichen multan- 100/see i Neuron reizen 

] Thalamusreaktion bei 
] Lieh~- ! Reizfrequenz 
reaktion] 

Typ ] 4 bis 1/see I 10/see 

19 B I II 
!2o c I III 

I 

i A i lI 
- - I  

O Il l  
A I = 

4b (E B) I l l  
III 

B I 

g (11) 

synchron. 
o r 

synchron. 

synchron. 
synehron. 
synehron. 
synehron. 

I 

syaehron. 
synchron. 

synchron. 
�9 = 

synchron. 
o ~" 

s 

MK 55 Nieht ] 1 - - ~  D ( I I I )  
histologiseh 14b--5a B (V) 
~lokalisiert* !5b- -6a  A i I = 

7-s " 1I -I 
9 [ A (11) 
IlO ~ B i 
l i b  E I --, 
12--13 I B I I  

!14b--15 B I I  I" 
i16 [ I) l (II) 
17--18 D (II) 

M H 1  a) N. ant.  med. ~ ~  I = 
b) nieht lokalis. 

MH 3 IN.  dorsomed. 
i 

( a + b )  

~ -5 

8 

V - -  
4--5  
6b 

3 

!aktiv. 

aktiv. 
aktiv. 

aktiv. 
aktiv. 

aktiv. 
i aktiv. 
aktiv. 
aktiv. 

! o 4  
akt iv .  

_ 

�9 ~ ak~iv. + 

synchron, ak t i v . '  + + 
I +  

o ~" aktiv. (+)  - -  
B I ak*iv. I (+)  + 

I =!r o r i o ( , )  - -  
D i o , 
B i 

E I I  i 

+ 
+ 

+ + 
- -  + 
+ + 
+ + 
- -  + 

+ 

+ 
+ 

- -  + 
+ + 

+ 
+ 

+ 

MH 16]a) N. medialis ' + 

ib) med.~ Stria i 1i _ _  ~ - + -  i 

MH 19 a) N~pparamed. ~ . . . .  B ~  I I  = + 
b) Massainter* 4 I ] O ~ - -  

media** 6 A [ I I  synchron. 
ix i i i  synchron. + 

* In  MK 55 wurde die LokMisation der elektrisehen Reizelektroden nieht histo- 
logisch untersueht, nach den E:EG-Reaktionen h~ndelte es sieh abet um typische 
intralamingre Reize. 

** Wegen schadhafter Elektrodenisolation ist diese Lokalisation nur  bedingt zu 
verwerten. 



Tabelle 1 
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Neuron  
(F ihn)  

i 2 

Ver-  Lokal i sa t ion  
suchs-  der  

Nr .  Reize lekt roden 

Lich t  - 
reakt ion  

Typ  
1/sec 

MH 21[a) Lamella 
medialis 

b) N. antero- 
dors./N. 
parataeni~lis 

14 Gesamt : 

5 
6/1 
6/2 
7 
8 
10 
11 
13 
16 
x 

Y 
z 

Spalte 1 : Versuchsnummer. S 

"Fortsetzung ) 

~ b 6 1 7  

T h a l a m u s r e a k t i o n  bei 
Reiz f requenz  

4 bis 50 bis 
10/see i00/sec 

synchron. 

E (n) 
I I  

B 
E (n) 
A (ii) 

n 
E (ii) 
E n 
E n 
B 
B I n  
E n 

34 B II  35 
4 C I I I  8 

101) IV 6 
13E V 6 

498 

)alte 2: 

Direk te  
]~on- 

ve r genz  
a i n  

gleichen 
, N e u r o n  

Gegen- 
sei t ige 
Beein-  

f lussung 
yon  Si- 
mu l t an -  
reizen 

+ + 

synehron. ~ + 

synehron. 
synchron. 
synchron. ~ + 
synehron, aktiv. + 
synchron. ~ktiv. + + 
synchron. + + 
synchron. ~ + 
synchron. ~ktiv. 

o 16 o 1 0 5 0 +  3 9 +  
synchron. ~etiv. 2 3 - -  18 - -  

32 30 

tIistologische Lokalisation. S ~alte 3 : 
Neuron-No. (Film). Spalte4: Neuronklassifizierung nach Liehtreaktionstyp. 
Spalte 5: Neuronreektion bei Einzelreizen im Thalamus (I = keine reizgekoppelte 
Reaktion, I I  = rhythmische Aktivierung, I I I =  nieht rhythmische, voriiber- 
gehende Zunahme der Entladungsfrequenz, IV ~ Prim~rentladung mit kurzer 
Latenz yon 2-- /2 msee. V = prim~re Hemmung). Spalte 6: Reaktion bei rhyth- 
misehen Thalamusreizen yon 4--10/see (o = keine reizgekoppelte Reaktion, 
synehron. = Reizsynchronisation). Spalte 7: Reaktion bei 50--100/sec-ThMamus- 
reizen (o = keine sichere Aktivierung, aktiv. = Aktivierung der Neuronaktivit~t 
im Sinne des ,,neuronalen arousa]"). In Spalte 5--7 bedeutet ~" leiehte Erh6hung 
der durchschnittlichen Entladungsfrequenz, = unver/~nderte Entladungsfrequenz 
und ~ Hemmung. Spalto 8: Direkte Konvergenz yon Impulsen aus der Retina 
und den unspezifisehen Thalamuskernen am gleichen Neuron und Spalte 9 : Gegen- 
seitige Beeinflussung yon gleichzeitig gegebenen Licht- und unspezifischen Thalamus- 
reizen. (Spalte 8 und 9 werden im einzelnen erst in der folgenden Arbeit u besprochen). 

i n t r a l amingren  u n d  sogenann ten  unspezifisehen Kernen ,  teilweise lagen sie 
in den vorderen Assoziat ionskernen.  Da sieh in den Reak t ionsmus te rn  der 
Neurone des opt isehen Cortex hinsieht l ieh der u n t e n  noeh zu besehrei- 
benden  Reak t ions typen  keine s ignif ikanten Unterschiede bei den yon  
uns  un te r sueh ten  Tha lamuske rnen  ergaben u n d  aueh yon  E E G - U n t e r -  
suehungen  b e k a n n t  ist 22,~9,45, dab reerui t ing-Wellen aueh dureh Reizung 
der Anter iorgruppe  zu erhal ten  sind, ist eine zusammenfassende Dar- 
s tel lung des gesarnten Materials der Tab.  1 mSglich. 
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Die Reaktionsmuster der Neurone des optischen Cortex auf elektrische 
Reize in den yon uns untersuchten unspezifisehen und vorderen Asso- 
ziationskernen des Thalamus* sind unter anderem yon der l~eizfrequenz 
abh//ngig. Und zwar sind die Reaktionen bei Einzelreizen yon mindestens 
1 see Reizabstand, die bei Reizfrequenzen zwischen 4 und 10/see und 
diej enigen bei Reizfrequenzen yon 25--100/sec einzeln darzustellen. 

Abgesehen yon den Einfliissen der Reizfrequenz auf das Reaktionsmuster der 
Neurone sind Varietionen bei den versehiedenen Versuchen zu beriicksichtigen, de 
die Beantwortung unspezifischer Thalamusreize in prim/~ren Sinnesfeldern wie dem 
prim~ren optischen Cortex bekanntlieh grSBere Unterschiede zeigen kenn~, ~, die 
teilweise yon der Grundaktivit/~t des ganzen Gehirns infolge exogener Reize 22 und 
teilweise yon im einzelnen noch nicht eindeutig iiberscheuberen Versuchsbedin- 
gungen (Seuerstoffversorgnng, ]:Iirnrindentemperatur und andere) abh~ngig sind ~. 
In den methodisch sehr komplizierten Mikroversuchen am ene4phale-isol~-Prs 
liel~en sich diese Bedingungen nicht immer konstant halten. 

A. Reaktionen nach elelctrischen Einzelreizen (Reizabstand i~ber 1 sec) 

Bei Einzelreizen lassen sich 5 verschiedene Reaktionstypen im optisehen 
Cortex voneinander unterseheiden 1~ die wir schematiseh in Abb. 1 
dargestellt haben. 

Typ I:  Keine reizgekoppelten Reaktionen. Die meisten Neurone dieses 
Types sind yon der Thalamusreizung gar nieht beeinfluBt. In  einigen 
Versuchen zeigt ein Teil bei 1/~ngeren Reizserien eine leiehte Zunahme der 
durchschnittliehen Entladungsfrequenz, besonders bei st/~rkeren l~eizen. 
Meistens war iiberhaupt keine J~nderung der Spontanaktivits zu beob- 
aehten. Selten finder sich eine leiehte t temmung mit Verminderung der 
Entladungsfrequenz. 29% der 77 mit Einzelreizen untersuehten Neurone 
geh6rten dem Typ I an (siehe Tab. 2). 

Typ I I :  Rhythmische Folge von Alctivierungs- und Hemmungsperioden 
(Abb. 2a und 3). Dieser Typ zeigt eine prim~re Entladungsgruppe mit 
nachfolgender silent periodund einen Entladungsanhang mit rhythmischer 
Entladnngsgruppierung um 8--10/sec oder mit nicht gruppierter Nach- 
entladung. Die Latenz der prim/~ren Gruppe, die aus einer bis mehreren 
einzelnen Entladungen besteht, betrggt zwischen 25 und 80 msee. Die 
Streuung im Einzelfall liegt bei 20--30 msec und ist damit grSger als 
nach l~eizung spezifiseher Afferenzen. Die silent period hat  eine Dauer 
yon 100--300 msec mit einer Streuung bei den einzelnen Tieren yon 
50--100 msecum den individuellen Mittelwert. Die silent period ist nicht 
immer absolut, oft ist nur die durchschnittliche Entladungswahrschein- 
lichkeit wghrend dieser Zeit herabgesetzt. 

Die Entladungsgruppen der rhythmischen Naehaktivierung enthalten 
im allgemeinen mehrere Einzelentladungen, die in kurzen Abs~/inden 

* Der Kiirze wegen sprechen wir im folgenden stets yon ,,unspezi/ischen Kernen", 
de es sich in allen F~llen um ftir den optischen Cortex ,,unspezifisehe", d. h. nicht 
direkt projizierende Kerne handelt. 
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Typ I : Keine reiz- 
gekoppelte ~eak- 
tion ( - - -  leichte 
Frequenzzunahme 
(20%) 

Typ I I :  l%hythmi- 
sche Aktivierung 
(45%) 

Typ I I I :  Konti- 
nuierlieh an- und 
abschwellende Ak- 
tivierung (10%) 

Typ IV:  Primiir- 
entladung mi$ kur- 
ze r Latenz (8%) 

Typ V :  Prim/ire 
Hemmung (8%) 
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Abb. 1. Schematisclu~ Darstellung der 5 verschiedenen l~eaktionstypen ~ach elektrischen Einzelreizen in 
uns~ezi]isehen Thalamuskernen. Ffir jeden Typ ist eine idea!e Frequenzanalyse (a) und ein ideales 
Beispiel yon Neuronentladlmgen (b) dargestellt. Einzelheiten siehe Text. Ordinaten: Entladungs- 

frequenz je sec, Abszisse: Zeit in msec vor und nach Thalamusreiz 
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aufeinanderfolgen (bis zu 150--200/see). Oft ist die primi~re Entladungs- 
gruppe kiirzer und enth~lt weniger Entladungen als die sekund~re nach 
der silent period (Abb. 3). In zahlreichen F/illen ist keine rhythmische 
Gruppierung vorhanden, sondern eine nicht rhythmische rebound-~rtige 
Nachentl~dung bis zu mehreren 100 msec Dauer (Abb. 2~ unten, Abb. 3). 

a 3o 

.  ,,LM :.-.. 

i ! i 
�9 "t" :~" :1 ~ :l ! "," il': :1" "1" ~ 

I I00 200 300 ~00 500 ~00 700 ~00 SO0 I000 
e/ektr/scher Thal~musre/z re,see nach Re/~ 

Abb. 3a--c. T y p - I f  -Reaktion eines Neurons des optischen Cortex nach elektrischem Reiz im unspezifischen 
Thalamus (IV. parazentralis). Oben: Frequenzanalyse yon 15 l~eizreaktionen (a). Darunter im gleichen 
)l[aSstab zwei Originalkurvenbeispiele (b und c). In diesem Beispiel zeigt die Prim~iren~ladung nut eine 
Einzelentladung, w~hrend in der Sekund~rentI~dung 2--3 Entladungen enthaIten sind. Beachte die 
S:/nchronisation tier kleineu Hintergrundsaktivit~t und die Beziehungen zum EE G (siehe Text). - -  
K~ze ,  enc@h~le isol6, ~fK 54/2. - -  1. ~[ikro~bleitung mif, k~rzer Zeitkonst~ute (t 0,001), 2. I~Iikro- 

ableitung mit langer Zeitkonstante (t 0,1). 3. EEG-Ableitung (t 0,15) 

Von 77 Neuronen re~gierten 34 ( =  450/o) n~eh Typ I I  (siehe Tab. 2). 
Typ  I l l :  Nicht rhythmische, vori~bergehende Zunahme der Entladunffs- 

/requenz (Abb. 2b). In diesen F/illen nimmt 40--70 msee nach dem Reiz 
.die durehsehnittliehe Entladungsfrequenz raseh zu, erreieht naeh 80 bis 
120 msee ein Maximum und f~llt dann wieder kontinuierlieh innerhalb 
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200--600 msec auf die Grundfrequenz ab. Die Frequenz w~hrend des 
Maximums betr/~gt 30--70/see. Rhythmische Nachentladungen oder eine 
silent period sind nicht erkennbar. - -  Wir fanden 8 Neurone (10~o) mit 
Reaktionen nach Typ I I I  (siehe Tab. 2). 

T y p l V :  Primdrentladung mit kurzer Latenz von 2~12msec.  Bei 
6 Neuronen (8O/o) fanden wit eine frfihe Prim/~rentladung mit kurzer 
Latenz. Etwas h/iufiger sah man in einzelnen Versuchen etwa 5 msee nach 
dem Reiz eine Vermehrung der Hintergrundaktivit/~t, ohne jedoch 
einzelne Neurone isolieren zu kSnnen. Der frfihen Primiirentladung folgt 
wie bei Typ I I  eine silent period und danach eine Sekund/~raktivierung. 
Die Streuung der Latenz der frfihen Pr]m/~rentladung ist etwa so grol~ 
wie bei Reizung spezifischer Afferenzen. 

Typ V: Primgre Hemmung (Abb. 2c). Bei 6 Neuronen (8O/o) land sieh 
eine prim/~re t temmung nach dem elektrischen Reiz im unspezifischen 
Thalamus. Sie setzt 50--100 msec nach dem Reiz ein und dauert 100 bis 
300 msec. Ihr folgt eine rhythmisch gruppierte oder eine diffuse Nach- 
entladung wie bei Typ II.  

Die dargestellten Reaktionsmuster sind im Einzelfall nicht immer so 
deutlich ausgepr/~gt, wie in den abgebildeten Beispielen. Oft wechselt die 
Reaktion yon Reiz zu l~eiz beim gleichen Neuron so stark, daB erst eine 
statistische Auswertung vieler Reize ein eindeutiges Ergebnis liefert. In  
Abb. 4 ist ein Neuron dargestellt, das trotz konstanter EEG-Reaktion 
verschieden stark nach jedem Reiz antwortet, dessen statistische Aus- 
wertung aber eine typische Reaktion nach Typ I I  ergibt. Da also die 
absolute Reaktionsst/~rke pro Reiz grSl3eren Schwankungen unterworfen 
ist, bezeichnen wir die oben und in frfiheren Arbeiten10,31a, ~4 benannten 
Aktivierungs- und Hemmungsperioden exakter als Maxima und Minima 
der Entladungswahrscheinlichkeit. Ffir die verschiedenen Reaktionstypen 
wfirde das bedeuten: 

Typ I: Unveriinderte Entladungswahrscheinlichkeit oder unbedeutende ]eichte 
Zunahme der durchschnittlichen Entladungswahrscheinlichkeit. 

Typ II:  Rhythmischer Wechsel von hoher und niederer Entladungswahrscheinlich- 
keit, Maxima 30--70 und 200~00 msec, Minima 50--300 msec nach dem Reiz. 

Typ III:  40--70 msec nach dem Reiz steile Zunahme der Entladungswahr- 
scheinlichkeit bis zu einem Maximum bei 80--120 reset, kontinuierlicher Abfall in 
den folgenden 100--500 msec. 

Typ IV: Hohe prim/~re Entladungswahrscheinlichkeit durch oligosynaptische 
Erregung, sonst wie Typ II. 

Typ V: Prim/~r verminderte Entladungswahrscheinlichkeit nach 50--100 msec 
fiir 100--300 msec, danach wie Typ II. 

Die EEG-Reaktionen nach Einzelreizen waren inlconstant. Sichere 
Beziehungen zu der Mikroaktivit/it fanden sich nur in den Fs wo eine 
typische unspezifische EEG-Antwort  vorhanden war: Oberfli~chen- 
negativer oder biphasischer long latency-response, der h/infig yon kleinen 

35* 
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Potentialen kurzer Latenz eingeleitet wurde; silent period, hgufig mit 
langsamer oberfl/ichenpositiver (Abb. 3) oder -negativer (Abb. 2a) 
Potentialschwankung; Entladungsanhang (afterdischarge) mit 8 bis 
12/sec-Wellen oder einer einzigen gr6geren oberfl/ichennegativen Welle 
1/ingerer Dauer. In  der Tie/e, d.h.  der Umgebung der Mikroele~trode 
entstand je nach der Elektrodentiefe meist die yon LI u. Mitarb. a6 be- 
schriebene Phasenumlcehr. Die Neuronenentladungen zeigten engere 
Beziehungen zu den tiefen ECG-Potentialen. Und zwar entspraeh bei 
Typ-II-l~eaktionen dem negativen Komplex die prim/ire Entladungs- 
gruppe langer Latenz, der ECG-silent period mit tiefer positiver Poten- 
tialschwankung die neuronale silent period und den Wellen des after- 

Abb. 4a--c. Typ.II .Beaktion eines Neurons des optischen Cortex nach elektrischem Reiz im unspezilischen 
Thalamus, Variabilitiit der .Neuronreaktion bei konstanter EEG-tteaktion (tteiz: -~. anteromedialis) 
a Typische l~eaktion mit prim~rer ]~,ntladungsgruppe, silent period und diffuser Nachentladung. ]~e- 
achte die ]~eziohungen zum EE G. b Gleiche ~eizs~iirke, Fehlen der prim~ren ]~ntladungsgruppe des 
Neurons, obwohl die EiEG-Reaktion etwas gr6ger als in a ist. e Gleiche P~eizst~irke, unver~tnderte 

EE G-P~eaktion, keine Neuronentladung. - -  ~/[H 117, Katze, enc@hMe isol4 

discharge die gruppierte Nachentladung der Nem'onc mit Neuronen- 
entladungen w/ihrcnd der tiefen negativen Welle (siehe Abb. 2a). Bei 
diffuser Nachentladung (Abb. 3) entluden die Neurone w/ihrend der 
ersten negativcn EE G-Welle.--  Die Typ-V-Reaktion (prim/ire }Iemmung) 
zeigte Entladungen erst mit dem EEG-Entladungsanhang, w/ihrend die 
Hemmung der silent period des E E G  entsprach. Die Typ-III-l~eaktion, 
die nnr in drei Versuchen deutlich hervortrat,  ging moist mit einer steiler 
ansteigenden und flacher abfMlcnden Welle in der Umgebung der 
Mikroclektrode zusammen (Abb. 2b). - -  Die scltenen Mikroreaktionen 
kurzer Latenz (Typ IV) t ra ten zusammen mit den kleinen Vorschwan- 
kungen des E E G  auf, die in den meisten unserer Versuche zu finden 
warcn und auch yon anderen Autorcn, besonders bei 10/sec-Reizen, 
beschrieben worden sinda~, 45. Die groBe Variabilit/it der Mikroreaktion 
bei gleichbleibender EEG-Reakt ion ist bereits oben hervorgehoben und 
in Abb. 4 an einem besonders ausgepr~gten Beispiel dargestellt. 

B. Real~tionen bei Reizserien von ~--lO/sec 
Bei rhythmischen I~eizen in unspezifischen Thalamuskernen zeigte 

~ /3 der Neurone l~eine reizgelcoppelte Realction (a), wahrend bei den iibrigcn 
~/3 mehr oder weniger gute Reizsynchronisation zu beobachten war (b). 
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a) Unbeeinflul~te Neurone (in Tab. 1 mit o gekennzeichnet): Ein 
Drittel dieser Neurone war iiberhaupt nieht durch 4--10/sec-Thalamus- 
reize beeinflu6t. Bei der Hglfte fund sich, besonders bei stgrkeren Reiz- 

Abb. 5a-3. Beispiele ]i~r Reizsynchronisation der 2r euronalctivitdt des optischen Cortex dutch 9--11~see. Reize 
in  Kernen des unspezi]ischen Thalamus mit recruiting-Wellen im ENG. - -  Lokalisation der lZeizelek- 
troden siehe Tab. 1. Die tteizsynchronisation ist in den verschiedenen Versuchen untersehiedlich s tark 
ausgepriigt, in e trotz guteu EEG-reeruitings nut gerlng. Die Entladungswahrscheinlichkeit je tteiz 

zeig~ beim einzelnen Neuron keine siehere Beziehuug zu tier Wellen~mplitude 

intensitgten, eine diffuse Zunahme der Entladungsfrequenz ohne ent- 
sprechende reizgekoppelte Antwort (/~hnlich wie bei 50--100/sec-Reizen), 
und selten sah man eine leichte Frequenzabnahme, die in einzelnen F/~llen 
bis zu v611iger Bloekierung der Neuronentladungen fiihrte. Von 48 Neu- 
ronen gehSrten 16 ( ~  330/0) zu Typ I. 

b) Reizsynchronisation (Abb. 5 und 8a, in Tab. 1 als ,,synchron." 
bezeichnet). Bei diesen Neuronen folgt auf jeden Reiz eine einzelne 
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Entl~dung oder eine kurze Entladungsgruppe bis zu 5 (meist 2--3)  Ent- 
]~dungen, die der ersten Gruppc der Typ-II-Neurone bei Einzelreizen 
entspricht, ws deren Nachentl~dung bei rhythmischen Reizen 

Abb.  6 ~ - -g .  Beziehungen zwisehen der durchschnittliehen Entladungs]requenz eines Neurons des optisehen 
Cortex und der tteiz/requenz bei elektrisehen Reizen im unspezifischen Thalamus. l~eiz ~ .  cen t re -  
median .  - -  1 E E G - A b l e i t u n g  (t 0,15), 2 5~ikro~bleitung (t 0,001). ~ Spon~anak~ivi~iit (5/sec). 
b 1,4/sec-Thalamusreizung,  durchschni t t l iehe  Ent ladungsf requenz  des ~eu rons  12/sec. c2 ,8/sec-  
Thalamusre izung ,  En t ladungf requenz  22/sec. 4 5 /sec-Thalamusreizung,  Ent la4ungsf requenz  32]sec. 
e l t - -12 / sec -Thul~musre izung ,  Ent l~dungsf requenz  48/see. f 23--2r  :Ent- 
ladungsf requenz  52/see. g 2 Bli tzreize (.) be im gleichen Neuron  mi t  tier f i i r  ein B-Neuron  typischen 
l%eaktion. - -  Die  Thalamusre ize  werden  n u t  bis zu l~eizfrequenzen yon 20/see einzeln bean twor te t ,  
darf iber  h inaus  wi rd  die En t ladungsf reqnenz  diffus a k t i v i e r t .  - -  I m  E E G  a typiseher  p r im~re r  K o m -  
plex, der  sieh aus  d e m  A r t e f a k t  entwickel t  und  noch bis zu 24/sec-Reizen folgt.  Beachte  in b die 

Beziehungen zwisehen E E  G und  N e u r o n a k t i v i t i ~ t . - - ~ K  53/19, Ka tze ,  enc4phale isol4 

bereits yon dem folgenden Reiz versehluekt wird (siehe Abb. 6). Die 
L~tenz der Entl~dungsgruppe bei rhythmisehen Reizen liegt zwisehen 
20 und 70 msee und ist beim einzelnen Neuron durchschnittlich etw~s 
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kfirzer als bei Einzelreizen. Die Zahl der Entladungen naeh jedem 
einzelnen l~eiz wechselt zwischen mehreren und keiner. 

Bei gleiehzeitiger Ableitung mehrerer Neurone mit  einer Mikroelektrode 
(siehe Abb. 5a  und b) sieht man, dab die Aktivit~t dicht beieinander- 
liegender Neurone miteinander synchronisiert ist, d .h .  dab die Ent-  
ladungsgruppen der verschiedenen Neurone praktisch gleiehzeitig auf- 
treten. - -  Reizsynchronisation fund sieh bei 32 yon 48 Neuronen ( ~  
67%). 

Die durchschnittliche Entladungs]requenz fiber l~ngere Strecken (mehrere 
Sekunden ausgezs n immt mit  steigender Reizfrequenz bis 15 bis 
20/see meistens zu (Abb. 6), ~hnlich wie bei Flimmerreizen ~1. Reiz- 
frequenzen fiber 15--25/sec kSnnen die meisten Neurone nicht mehr mit  
exakter l~eizbeantwortung fiber lgngere Strecken folgen. 

Im EEG finder sich bei 5--10/see-Reizen im unspezifischen Thalamus 
der bekannte recruiting responselS, 4~ mit groBen, racist oberfl/~ehen- 
negativen Wellen. In  unseren Versuchen waren diese meist yon kleinen 
mehrphasischen Potentialen kurzcr Latenz eingeleitet, die auch yon 
anderen Autoren42, a5 beobachtet  worden s i n d . -  Die Entladungen oder 
Entladungsgruppen der einzelnen Neurone treten stets zusammen mit  der 
recruiting-Welle auf. Besonders eng ist die zeitliehe Korrelation mit  der 
tiefen reeruiting-Welle in der Umgebung der Mikroelektrode, die man 
bei Ableitung mit  langer Zeitkonstante fiber die Mikroelektrode regi- 
stricren kann. Diese tiefe Welle war bei extracellul/~ren Ableitungen stets 
negativ, bei intracellulgren positiv. Die Einheiten entluden entweder auf  
dem ansteigenden Teil, tier Spitze oder dem absteigenden Teil der Welle. 
Entladungen gleich im Beginn, wie sic LI u. Mitarb. 36 im senso-moto- 
rischen Cortex beschrieben haben, haben wir im optisehen Cortex nieht 
gesehen. 

In  einigen Versuchen waren oberfls reeruiting-Wellen 
vorhanden, wie man sie naeh ARD~I~I u. TE~Z~OLO "s 6fter bei kontra- 
lateralem recruiting und stets bei geschgdigter Hirnrinde sieht. In  diesen 
Fgllen war aueh racist keine oder nnr geringe Reizsynchronisation der 
Neuronaktivi tgt  zu finden. Wenn sie vorhanden war, entluden die 
Neurone am Ende der Welle, also w/~hrend der negativen Nachschwan- 
kung. - -  Andererscits gab es Versuehe mit  sehr gutem recruiting-response 
im E E G  ohne neuronale l~eizsynchronisation bzw. mit  nur wenigen 
synehronisierten Neuronen (siehe Abb. 5e). 

C. Rea~tionen bei /requenten Reizen im unspezi/ischen Thalamus 
(5o~loo/sec) 

Wie schon vermerkt,  kSnnen die meisten Neurone Reizfrequenzen fiber 
15--20/sec nicht mehr mit  exakter Reizbeantwortung folgen (siehe 
Abb. 6). Dies entspricht auch den Beobachtungen yon MomsoN u. 
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DEMPSEu 4~ dab die EEG-Potent ia le  bei 
unspezifischen Thalamusreizen nieht fiber 
25/see folgen k6nnen. 

Reizfrequenzen yon 50--100/see beant- 
worteten 2/3 der yon uns untersuehten 
Neurone mit  einer starken Zunahme der 
durehschnittliehen Entladungsfrequenz 
auf 30--50/see (Abb. 7 und 8, in Tab. 1 mit  
, ,aktiv" bezeiehnet). Sie setzt 50--80msee 
nach Reizbeginn ein, h~lt den ganzen Reiz 
fiber meist unvermindert ,  manchmal  mit  
leichtem Frequenzabfall, am und f~llt nach 
l~eizende innerhalb 1--5 see wieder auf  
den Ausgangswert ab. In  Analogie zum 
EE G-arousal mit  kleinen sehnellen Wellen 
bezeiehnen wir diese Neuronaktivierung 
als ,,neuronales arousal". W~hrend der 
100/see-I~eizung k6nnen in einigen Ver- 
suchen einzelne Neurone ffir je 30--70 msee 
(also ffir 3--7  Reize) ]edem einzelnen Reiz 
folgen (driving). 

1/3 der abgeleiteten Neurone (in Tab. 1 
mit  o gekennzeichnet) zeigte keine Akti- 
vierung dureh 100/see-I~eize, vereinzelt 
sahen wit sogar eine Hemmung w/~hrend 
nnd ffir einige Sekunden naeh dem Reiz. 

In  den einzelnen Versuehen ghnelte sieh 
das neuronale arousal bei versehiedenen 
Neuronen weitgehend, sowohl was die 
Intensit/~t als aueh was die Dauer naeh 

Reizende anbetraf. Dagegen zeigten sieh 

yon Versueh zu Versueh grSBere Unter- 

sehiede. In einigen Versuehen fund sieh 

eine st/~rkere 10ostexeitatorisehe I-Iemmung, 

bei ' anderen keine. Poststimu]atoriseh 

waren nur wenige Neurone gehemmt. 
Hinsiehtlieh der Lokalisation der Reiz- 
elektroden fanden sieh keine verwertbaren 

Untersehiede. Aueh dureh Reize in der 
Substantia reticularis, die wir aus Kontroll- 
grfinden in zwei Versueheu durehffihrten, 
zeigte sich ein neuronales arousal mit  
gleieher Latenz naeh Reizbeginn, wogegen 



Reaktionen yon Neuronen des optischen Cortex nach Thalamusreiz 509 

wir Einzelreizreaktionen nach Reticul~risreizen im optischen Cortex 
nicht gefunden haben. 

Im EEG (Abb. 7 und 8) finder sich bei hSher frequenten Reizen w~h- 
rend der Reizung ein langsames oberfli~ehennegatives Potential, das sich 
gleich mit den ersten t~eizen aufbaut, naeh etwa 100--200 msee seinen 
HShepunkt erreicht und dann bis t~eizende auf annghernd gleicher HShe 
bleibt. Der leichte Abfall wahrend des Reizes in Abb. 7 ist wahrscheinlieh 

Abb. 8a u. b. Reizsynchronisierung der Neuro~ualctivitgit im optischen Cortex bei 12/sec- und neuronales 
arousal mit  driving bei 100 /sec- Reizen im unspezi]ischen Thalamus (N .  paracentralis ) . a Reizsy~achronN 
sisrung dsr Neuronaktivit~t mit stark wsshselndsr Entladungswahrscheinlichkeit js Reiz ohne Bs- 
ziehungen zu der Amplitude dsr recruiting-Wells. Diese beginnt atypisch mit  kleinen Vorschwan- 
kungsn kurzer Latenz. - -  b Kurze 100/sec-l%eizserie. 42 msec nach dera srsten l~siz beginnt sine starke 
Aktivierung der Neuronaktivit~t mit  ,,driving" ffir Periodsn yon 30--70 msec. ~ach  Rsizende 3 bis 
4 see anhaltende Nem'onaktivisrung. I m  ]~]~ G das in Abb. 7 besshriebsne langsame oberfl~chsnnsgativs 
Potential w~hrsnd der ]~eizung, naeh l~eizende nur schwaehes EEG-arousal mit  geringer Zm~ahme 
der Wellenfreqnenz. - -  5IlK 54/13, Katze, ens@phale isol~, Ableitung primgrer optischer Cortex. 
1 Mikroableitung mit  kurzer Zeitkonstante (t 0,00i), 2 Nikroableitung mit  l~ngerer Zeitkonstante 

(t 0,1), 3 EE G-ablsitung (EC G) t 0,15 

dureh die Zeitkonstante des EEG bedingt. Naeh Reizende fi~llt das 
Potential schnell ab und geht ffir 600--1000 msee in eine positive Naeh- 
sehwankung fiber, bevor es naeh etwa i see wieder zum Ausgangswert 
zurfiekkehrt. - -  Vor der l~eizung vorhandene Wellen yon 5--12/see und 
Spindelwellen sind w/~hrend und ffir li~ngere Zeit nach der Reizung ver- 
schwunden (Abb. 7), start dessen sind kleine sehnelle Wellen vorhanden, 
wie sie ffir das EEG-arous~l typiseh sind. 

In einigen Versuehen tr~ten nueh intrul~mini~ren 50--100/see-Reizen ldeine 
schnelle Kramp/potentiale yon 16--24/sec in der occipitalen l~inde auf, die h~ufig 
mit einem Spitzenpotential kombiniert als kleine spike-wave-Komplexe imponier- 
ten, wie wir sie yon Ammonshornanf~llen her kennen% Interessanterweise beteiligten 
sich die eortiealen Neurone nicht an diesen Krampfpotentialen, sondern entluden 
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unabh~ngig weiter. Aueh Lichtreize wurden yon den einzelnen Neuronen unver- 
andert weiterbeantwortet. Wit nehmen daher an, dug es sich um fortgelei~ete 
Potentiale subcorticaler Kr/impfe handelt. Am wahrscheinlichsten sind Ammons- 
hornanfalle, die ja auch durch intralamin~re Reize ausge]Sst werden, die gleiehen 
Abl~ufe zeigen und in die oeeipitale Hirnrinde projiziert werden kSnnen 9. Auf jeden 
Fall sind diese Beobaehtungen noeh genauer mit gleiehzeitiger ECG-AbMtung aus 
dem Ammonshorn zu untersuehen, da sich yon bier aus neue Gesiehtspunkte ffir 
den Mechanismus der Projektion yon Krampfpotentialen ergeben warden. - -  
Abgesehen yon diesen subeortiealen Krampfentladungen (Ammonshornanf/~llen) 
haben wir gelegentlieh auch generalisierte Anf/~lle mit tonisch-klonisehen Ent- 
ladungen und Beteiligung der Neuronaktivit~t naeh unspezifischen Thalamusreizen 
beobachtet. Auch die Ammonshornanf~lle kSnnen sieh generalisieren. 

D. Verletzungsentladungen corticaler Neurone 
lassen sieh dureh elek~risehe Einzelreize im unspezifisehen Thalamus vorfibergehend 
hemmen, ebenso wie dutch Reizung spezifischer Tha]amuskerne 4, subeortiealer 
Bahnen 4~ oder durch retinale Liehtreize a2 b und durch direkte Cortexreize 14. Die 
Hemmnng kann ebenso lung wie die silent period der normal entladenden Neurone 
aus der gMehen Population sein. Wahrend der prim~ren Entladungsgruppe der 
intakten Neurone ist meistens aueh die Frequenz der Verletzungsentladungen 
erh6ht. Dureh 10/see-Thalamusreize kann man vereinzelt eine Frequenzmodulation 
der Verletzungsentladung im Rhythmus der Reizfrequenz hervorrufen, wie yon 
LI u. Mitarb. im einzelnen beschrieben 3~. ttoehfrequente Verletzungsentladungen 
mit einer Danerfrequenz you fiber 500/see und kontinuierlieh abnehmender Am- 
plitude (als Ausdruck einer sehweren Membranseh/~digung) sind meist nicht mehr 
dureh Thalamusreize zu beeinflussen. 

Tabelle 2. Hiiu/igkeitsverteilung der t~eaktionstypen eorticaler Neurone 
bel unspezi/ischen Thalamusreizen verschiedener Frequenz 

:Keizfrequenz I Zahl 

Bis 1/see 77 

4--10/see 48 
50--100/sec 41 

Nieht reag. 
Neurone 

22 = 29% 

16 = 33% 
10 = 25% 

i~eagierende 
Neurone 

54 = 71% 

3 2  = 67% 
31 = 75% 

Verteilung tier Typen 

Typ I = 29%,Typ II  = 45%, 
Typ I I I =  10%,TypIV = 8%, 
Typ V = 8% 

Besprechung der Ergebnisse 

A. Corticale Erregungsverarbeitung unspezi/ischer und spezi/ischer 
A]erenzen 

I n  unscren  Versuchen l iegen sich etwa 2/3 yon 81 registrierten Neuronen 
des optischen Cortex durch Reize in unspezi/isehen Thalamuskernen ak- 
tivieren. Die meis ten dieser Neurone reagierten entweder  auf  alle drei 
Reizfrequenzen oder au f  keine (Tab. 3). Zwischen den Liehtreakt ions-  
t y p e n  der Neurone  des optisehen Cortex:,as, 84 u n d  Thalamusreakt ions-  
t y p e n  bes teht  keine kons tan te  Korrel~t ion,  wie in  der folgenden Arbei t  11 
zu zeigen ist. Die Er regungen  aus dem unspezif ischen Tha lamus  ent- 
sprechen also n ich t  dem Erregungsmuste r  eines spezifisehen Reizes, in 
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Tabelle 3. Korrelation der Realctionen naeh Thalamusreizen verschiedener Frequenz 

a) A u] Binzelreiz 

Nicht reagierende Reagierende 
Neurone Neurone 

Nieht reagierende 9 5 
Au/ 4--10/sec- Reize Neurone 

reagierendeNeurone 2 27 = 62,5% 

b) 

Nicht reagierende 
Au/50--lOO/see-JReize__ Neurone 

reagierende Neurone 

Au] Einzelreiz 

Nicht reagierende l~eagierende 
Neurone Neurone 

4 4 

8 e e  = 6s% 

C) Au] 4-10/sec-Beize 

Nieht reagierende I t~eagierende 
]~ Neurone I Neurone 

Nicht reagierende 6 ! 1 
Au/50--lOO/sec-Reize__ Neurone _ _  l 

re~gierendeNeurone 7 18 = 56% 

a) Einzelreize und 4--10/see-geize, b) Einzelreize und 50--100/sec-Reize, e) 4 bis 
10/see-Reize und 50--100/see-t~eize. Die Tabelle zeigt, dag die meisten Neurone, 
die sieh dutch eine Reizfrequenz erregen ]assen, aueh dureh andere Reizfrequenzen 
erregt werden. 50--100/see-Reize erregen nieht durehsehnittlich mehr Neurone als 

Einzel- und rhythmisehe Reize 

unserem Fall  (optiseher Cortex) dem eines Liehtreizes. Obwohl im Einzel- 
fall die Reakt ion  eines B-Neurons  auf  einen kurzen Lichtbli tz  s /~hnlich 
wie eine Thalamuseinzelreizreaktion naeh Typ  I I  (Rhythmisehe Akti- 
vierung) aussehen kann  (siehe Abb. 6), ist doch das gesamte corticale 
Erregungsmuster nach Thalamusreiz von dem eines Lichtreizes ~4 erheblich 
verschieden. Denn ein E- oder D-Neuron k5nnen zwar die gleiche Tha- 
lamusreakt ion wie ein benaehbartes  B-Neuron zeigen, obwohl die 
Lichtreakt ionen anders aussehen a]s die des B-Neurons. Dagegen 1/iBt 
sich die Real~tionsbereitscha]t corticaler Neurone ffir spezifische I~eize 
ver/indern, wie sp/iter gezeigt werden sollm, 15. 

I n  den meisten Fs fand sieh eine lange Latenz  yon  fiber 30 msec mit  
einer Streuung yon  etwa 20 msec zwisehen dem Thalamusreiz und  der 
eorticalen l~eaktion. Sowohl dutch die lange Latenz  als aueh durch die 
Inkons tanz  der Reakt ionen unterscheiden sich also die Reakt ionenunspezi-  
fischer Afferenzen vom intralamin~ren Thalamus yon  der l~eaktion 
naeh Reizung spezifischer Bahnen4a,21a, ~aa. Die lange Latenz  wird 
meistens mit  komplizierten polysynapt isehen Vorg/ingen erkl/~rt. Ob die 
Verz6gerung der unspezifischen Erregungsi ibermit t lung subeortical 
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stattfindet, wie auf Grund anatomischer Untersuchungen zu vermuten 
ist~,17,2~ 3s, oder dureh intracorticale Sehaltvorg/~nge bedingt ist 45, ls 
sich elektrophysiologisch noeh nieht entseheiden. Wir halten es abet fiir 
wahrschein]ieh, dag die synaptische Verbindung der unspezifischen 
Afferenzen anders als die der spezifischen Afferenzen funktioniert, even- 
tuell als axodendritische Synapse im Sinne der Modulation cortiealer 
Neuronaktivit~t und nieht wie die exakte Reiziibermittlung normaler 
axosomatischer Synapsen. 

Naeh unseren Versuchen miissen wir darfiber hinaus annehmen, dab es 
auch oligosynaptische Verbindungen zwischen dem unspezi/isehen Thala- 
mus und dem optisehen Cortex gibt. Hierffir spreehen auger der kurzen La- 
tenz mancher kleiner evoked-potentials42, 45 erstens die Typ-IV-Reak- 
tionen der Neurone mit kurzer Latenz naeh Einzelreizen und zweitens die 
Beobachtung, dab sich dutch 100/sec-l~eize im intralamin~ren Thalamus 
corticale Neurone ffir kurze Strecken (30--70 msec) ,treiben" lassen, 
d. h. auf jeden Reiz mit einer Entladung antworten (Abb. 8b). Die Typ- 
IV-Reaktionen und das ,,driving" waren zwar nur bei wenigen Neuronen 
und nich~ in allen Versuehen zu finden, doch liegen sieh Reizungen 
spezifischer Afferenzen mit Sieherheit ausschlieBen (kontralaterale ~eize 
in unspezifischen Thalamuskernen). MSglieherweise sind diese oligo- 
synaptisehen Verbindungen den dendritisehen Modulatormechanismen 
,,vorgesehaltet". 

Eine weitere funktionelle Deutung der versehiedenen Reaktionstypen 
der Neurone naeh Thalamuseinzelreizen 1/~Bg sieh vorl/iufig nieht geben, so 
dab die vorgesehlagene Einteilung bisher vorwiegend einen deslcriptiven 
Weft hat. Die in Tab. 2 angegebene prozentuale Verteilung gilt ffir das ge- 
samte Material yon 15 Versuehen und ist wahrseheinlieh nieht in allen 
Versuehen die gleiehe. Selbst die Verteilung yon reagierenden und nieht 
reagierenden Neuronen (2:1) grit wohl nieht fiir alle Versuehe. In  einigen 
Versuehen z. B. (s. Tab. l) waren die Einzelreizreaktionen naeh Typ I I  
h/~ufiger zu finden als in anderen Versuehen, in denen dann niehtreagie- 
rende Neurone in mehr als 1/3 vorhanden waren. Wahrseheinlieh ist die 
Verteilung reagierender und nieht reagierender Neurone aueh vom Zu- 
stand des Cortex abh/ingig, wie ja aueh die EEG-Reaktionen mit dem Zu- 
stand der Itirnrinde variieren 5. Jedenfalls fanden wir bisher Iceine 
Korrelation zwischen bestimmten Realctionstypen un~l der Lolcalisation der 
Elektroden in verschiedenen Thalamuskernen. 

B. EEG- Wellen und Neuronentladungen 

Die Beziehungen zwischen EEG und Neuronaktivit~it bei intralaminfiren 
Thalamusreizeu best~tigen die schon yon D~MPSEY u. Mo~Iso~ ls,~9 ver- 
mutete Deutung der reeruiting-Wellen als Synchronisation corticaler 
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Neuronaktivitgt und die Auffassung, dab umgekehrt ein flaehes EE G mit 
sehnellen kleinen Wellen Ausdruek neuronaler Aktivierung und Desyn- 
ehronisation ist. Diese Korrelation zwisehen EEG- nnd neuronalem 
arousal haben wit aueh bei natfirliehem arousal naeh akustisehem Reiz 
beobaehten kSnnen aS. Das l~berwiegen yon Aktivierungsvorg/ingen 
sehliegt abet nieht aus, dag aueh Hemmung yon Neuronen beim arousal 
vorkommt, wie wit sie vereinzelt beobaehteten, entspreehend den Be- 
funden yon WI~ITLOCK U. Mitarb. 46 (I-Iemmung pyramidaler Entladungen 
dutch arousal-I~eize) und yon MAC~SE, CALLA U. MaGous asa im retien- 
1/~ren System selbst. 

Bei der Reizsynchronisation mit 5--10/see-Reizen fgllt auf, dab die 
Neurone erst auf dem aufsteigenden Teil, der Spitze oder dem absteigen- 
den Tell der Welle entladen. Dies ist vor allem bei Mikroelektrodenab- 
leitungen mit langer Zeitkonstante gut zn erkennen, bei der man die 
langsamen Potentiale in der unmittelbaren Umgebung des abgeleiteten 
Neurons erfal3t. Wie L136 fanden aueh wit, dab die reeruiting-Wellen 
intraeellular gewShnlieh positiv sind. Nan k6nnte daran denken, dag 
diese Wellen /ihnlieh wie ,,Generatorpotentiale" der Dendriten funk- 
tionieren, doeh fehlen hierffir bisher siehere Beweise. Jedenfalls muB 
man auf Grund soleher Beziehungen zwisehen Mikro- und Makro- 
aktivitgt annehmen, dab die EEG-Wellen nieht nut  Folge lokaler 
Neuronentladungen sind, sondern davon unabh/~ngig aueh prg- und post- 
synaptisehe untersehwellige Ph/~nomene und elektrotonisehe Polari- 
sationsvorg/inge der Dendriten darstellen al. Alle Ph/~nomene der un- 
spezifischen ,,evoked potentials" und ihrer Neuronenimpulse w/iren 
am besten dureh axodendritische Synapsen und postsynaptische Dendri- 
tenpolarisation zu erlcliiren (vgl. n, S. 533). 

Als Polarisationsvorgang (wahrseheinlieh der oberen gindensehiehten, 
also der Dendriten) ist aueh die oberfls langsame Potential- 
versehiebung des Cortex zu deuten, die besonders deutlieh bei t~eizserien 
yon 50 und i00/see im intrMamin/~ren Thalamus auftri t t  (Abb. 7 u. 8). 
Diese Potentialversehiebung dauert den ganzen I~eiz fiber an nnd kehrt 
ansehlieBend fiber eine positive Naehsehwankung wieder zum Aus- 
gangswert zurfiek. Dieses langsame Potential kann aus folgenden 
Griinden nieht ein Summationspotential der vermehrten eortiealen 
Neuronentladungen sein: 1. beginnt das neuronale arousal erst naeh 
70--90 msee, das langsame eortieale Potential sehon mit den ersten 
Reizen und 2. ist postexeitatoriseh die Neuronaktivit/~t noeh eine 
Zeitlang erhSht, w/~hrend das EEG-Potential  sehon gleieh naeh I~eiz- 
ende positiv wird und wieder zum Ausgangswert zuriiekkehrt, w/th- 
rend die Neuronaktivitgt noeh erh6ht ist. Aueh fanden wir bei 
hypoxiseher Neuronaktivierung (2. Hypoxiestadium) keine solehen 
langsamen Potentiale ~6. 
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Wir kommen somit zu dem SehluB, dab bei den Reizeffekten un- 
spezifischer Afferenzen zwar enge Korrelationen zwischen den EEG-  
Potentialen und der NeuronaktivitAt bestehen, dab aber fiber den 
Kausalzusammenhang der beiden Ph~nomene noch nichts Sicheres aus- 
gesagt werden kann (vgl. auch die Diskussion zu16). Die t typothese 
postsynaptiseher Polarisation durch unspezifische Erregungen mit  daraus 
resultierender Frequenzmodulation und Schwellen/~nderung 11 der corti- 
calen Neuronakt ivi ts  wfirde aber unsere eigenen Beobachtungen und 
die Mitteilungen ~us der Li teratur  recht gut erkl~/ren und aueh mit  
ECCLES 2~ theoretischer Interpretat ion cortiealer Wellen als pos~- 
synaptischer Potentiale gut / ibereinst immen.  Weitere Beweise fiir diese 
t typothese sind noeh notwe~dig. 

C. Verhaltens~inderungen und Neuronenentladungen 
nach Thalamusreizung 

Wenn man die klinischen Symptome und die Verhaltensreaktionen bei 
Reizung intralamin~irer Thalamuskerne, die aus den Arbeiten yon 
HEss 23-~6, JASPEa ~7 und ~_KIMOTO U. Mitarb.~, 4~ bekannt  sind, mit  
den Neuronreaktionen vergleicht, ergeben sieh einige bemerkenswerte 
Korrelationen. Es ist bekannt,  dal~ intralaminare Thalamusreize hSherer 
Frequenz (4--5 V, 1--2  m m  Elektrodenabstand) an der waehen Katze  
eine arrest-reaction (HUNTER U. JASPEa ~7) bewirken, bei der schlafenden 
Katze  jedoch einen Wecke/]ekt habenS, ~~ Allerdings gleicht die Hal tung 
des so aufgeweekten Tieres meist derjenigen bei der arrest-reaction und 
die Katze  reagiert aueh nicht auf exogene Reize (eigene Beobachtungen 
in unserem Insti tut) .  Die arrest-reaction entspricht zeitlich also dem 
,,neuronalen arousal", d. h. der diffusen Frequenzzunahme corti- 
ealer Neuronaktivit~t,  die wie die arrest-reaction den l~eiz um einige 
Sekunden fiberdauern kann. Wit  stellen uns vor, dab dureh den unspe- 
zifisehen elektrisehen Thalamusreiz das ganze Gehirn in einen Zustand 
vermehrter  Akt ivi ta t  versetzt  wird, ohne dal~ hierbei ein ,,spezifisches 
Erregungsmuster"  $4 ausgelSst wird (siehe S. 511). Offenbar kann die Katze  
mit  dieser erhShtenAktivi tat  wahrnehmungsm/~13ig nichts anfangen, da sie 
keinen ,,spezifisehen Signalwert" besitzt. Obwohl diegleiehen Neurone wie 
beim Lichtreiz erregt werden kSnnen, ist doeh das Erregungsmuster sehr 
verschieden yon dem des spezifischen Lichtreizes. Es ist daher wenig wahr- 
scheinlieh, dal~ das Tier infolge des Thalamusreizes etwas ,,sieht". Na- 
tiirlieh k6nnen wir beim Tier niehts fiber die subjektiven Empfindungen 
auss~gen. Doch erseheint es aueh nach ahnlichen l~eizversuchen bei 
stereotaktischen Operationen am Menschen unwahrscheinlich, dal~ der 
Thalamusreiz Halluzin~tionen hervorruft,  obwohl das spahende Ver- 
halten gelegentlich danaeh aussieht. I m  Verhalten des Versuehstieres 
kann man eher , ,Ratlosigkeit" und einen Ausdruck yon Uberrasehung 
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erkennen,  ,,als ob e twas  besonderes  los sei". DaB es dann  bei st/~rkeren 
l~eizen zu e inem ka ta tonie- / ihn l iehen  Er regungszus t and  k o m m e n  kann,  
muB m a n  sieh als quan t i t a t i ve  Ste igernng des ar res t -Effektes  vorstel len.  
Denn  aueh bei  der  ac t iva t ion  reaet iona,  47 s teh t  die , ,Ra t los igke i t "  im 
Vordergrund.  

Bei  5 - -10 /see-Reizen ,  bei  denen es zu der  besehr iebenen eor t iea len 
, , I~eizsynehronisat ion"  mi t  e rh6hter  durehsehni t t l i eher  En t l adungs -  
f requenz kommt ,  s ieht  m a n  aueh am freien Tier  eine a r res t - reac t ion ,  die 
bei de r  gleiehen Reizst/~rke jedoeh e twas  l angsamer  beg inn t  und  n ieh t  so 
ausgeprggt  is t  wie bei 100/see-Reizen. Hie r  muB m a n  sieh ebenfal ls  vor-  
stellen,  daft die Re izsynehron isa t ion  das  ganze t t i r n  betr iff t ,  was ja  aus 
E E G - U n t e r s u e h u n g e n  b e k a n n t  ist,  und  ebenfal ls  kein  spezifisehes Er-  
r egungsmus te r  naehahmt .  Auch hier  h a t  die synehron is ie r t e  A k t i v i t g t  
offenbar ke inen  , ,S ignalwer t" .  

Einzelre ize  in unspezif isehen Tha l amuske rnen  haben,  soweit  nns be- 
kann t ,  ke inen Verhal tenseffekt .  Dies l iegt  wahrseheinl ieh daran ,  daft die 
unspezif isehen Er regungen  einersei ts  keinen besonderen  N a e h r i e h t e nw e r t  
bes i tzen  und  andererse i t s  Einzelreize noeh n ieh t  bzw. n u t  sel ten und  
gering zu einer E rh6hung  der  durehsehni t t l i ehen  Neuronakt iv i t /~ t  ffihren. 

Die Schla/eJJekte bei intralamingren Thalamusreizen treten bei Reizst~rken auf, 
die keine EEG-l~eaktion im Sinne des recruiting verursachenl,a, ~6, also sicher bei 
schwgcheren Reizen, Ms wir sie angewandt haben. Man wird sich also die Schlaf- 
auslSsende Wirkung dieser Reize nicht als Synchronisation des ganzen Gehirns 
vorstellen dfirfen. Es handeIt sich eher um eine Synchronisierung subcorticaler 
Strukturen im Bereich der ,,hypnogenen Zone" yon I-IEss ~4, die jedoch ffir den 
Cortex unterschwellig bleibt. Dadurch kSrmte das diencephale Aktivierungssystem 
funktionell ausgeschaltet werden*. Erst wcnn die diencephalen Reize fibersehwellig 
sind, tr i t t  die Weckreaktion ein (siehe hierzu aueh die Diskussion im AnsehluB an 
den Vortrag yon HESS jr. in ,,Brain Mechanisms and Consciousness"l~). Doch sind 
bei den Schtafeffekten wegen der l~ngen Latenzen zwischen /~eizbeginn und 
Einsehlafen auch kompliziertere Vorggnge mit Stoffwechselver/~nderungen und 
humoralen Ubertrggern ~2~ zu diskutieren. 

Die Weehse lwi rkungen  yon  unspezi f i seh- thalamisehen und  spezifiseh- 
re t ina len  Afferenzen und  ihre Konvergenz  an einzelnen Neuronen  werden  
in der  folgenden Arbe i t  n besproehen.  

Zusammenfassung 
1. Bei 14 enedphale- isol6-Katzen wnrden  an 81 Neuronen  des opt i sehen 

Cortex die Reak t ionen  naeh elektr iseher  Reizung unspezif ischer Thala-  
muskerne  un te r sueh t  und  m i t  den  I~eakt ionen naeh  spezifisehen Lieht -  
re izen vergliehen.  

* Vgl. hierzu ~ueh die Beitrgge yon p~thologisch-anatomischcr Seite fiber 
Schlafzustgnde nach L/s in unspezifischen Thalamuskernen, die zuletzt 
G. Pmr.ERI zusammengestellt und um 2 eigene Fglle bereichert hat (Der patholo- 
gische Schlaf im Lichte der Lokalisation und Neurophysiologie. - -  Psychiatria et 
Neurologia 1958 Jim Druek]). 
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2. Im Gegensatz zu den kurzen und relativ konstanten Latenzzeiten 
nach Licht- und Opticus-Reizung zeigen die Neuronenreaktioncn nach 
Reizung des unspezi/ischen Systems racist lange und variable Latenzzeiten 
mit 5 verschicdenen Reaktionstypen. Die Mehrzahl der auf Licht rea- 
gierenden Neurone ist aueh dutch Thalamusreizung aktivierbar, ohne dab 
konstante Beziehungen zum t%eaktionstyp auf Liehtreizung erkennbar 
sind. Auch die durch Licht nicht bccin/lu/Jtcn A-Neurone reagieren moistens 
au/ unspczi/ischc Thalamusrcizc. 

3. Bei Einzelreizcn unter 1/see fanden sieh 5 verschiedcne Rcalctions- 
typen: Typ I (29~o) ohne reizgekoppelte Reaktion. Typ H (45~o) mit 
prim~rer Entladungsgrnppe langer Latenz (25--80 msee), meist inkom- 
pletter silent period und rhythmiseher bzw. kontinuierlieher Nach- 
aktivierung. Typ I I I  (10%) mit  kontinuierlieher, raseh zunehmender 
und langsam wieder abfallender Frequenzbeschleunigung. Typ I V  (8~o) 
mit frfiher Prim/~rentladung (3--12 msec Latenz). Typ V (8~o) mit 
prim/~rer Hemmung yon 30--50 msee Latenz und 100--200 msee Dauer. 
Eine funktionelle Deutung der versehiedenen Typen ist vorl~ufig im 
einzelnen noeh nicht mSglich. 

4. Bei 4--lO/sec-Reizcn zeigten 33% der abgeleiteten Neurone lccine 
rcizgelcoppclte Realction, doch blieb nut  bei 1/a dieser Neurone die Aktivit/~t 
vSIlig unbeeinfiuBt und bei der Hglfte bewirkte die 1/~ngerdauernde 
4--10/sec-Reizung eine leiehte Frequenzbeschleunigung, bei einzelnen 
land sieh eine t temmung. 67% der Neurone zeigten ,,Reizsynchroni- 
sation'" dureh rhythmisehe Thalamusreize: Mit den recruiting-Wellen 
des EEG,  30--70 msec nach dem t~eiz erseheinende kurze Entladungs- 
grnppen mit 1--5 Einzelentladungen. 

5. Durch 50--100/sec-Reize wurden etwa 15% der Neurone nicht be- 
einfluBt, 10~ vorfibergehend gehemmt. 75% zeigtcn cinc Erhghung der 
durchschnittlichen E, ntladungs/requenz auf 30--50/see wahrend und einige 
Sekunden nach dem Tetanusreiz. Diese Aktivierung haben wir ,,neurona- 
les arousal" genannt. In einigen Versuchen war ffir 30--70 msee bei 50 
und 100/sec-Reizen eine l%eizsynehronisation (driving) zu beobaehten. 
Neuronales arousal l~Bt sich aueh dutch frequente Reizung der Formatio 
reticularis mesencephali auslSsen. 

6. Verschieden lolcalisierte Reize in den einzelnen Kernen des unspczi- 
]ischen Thalamus ergabcn lceine sichcren Unterschiede eorticaler Neuronen- 
rcalction, l%eize in den vorderen Assoziationskernen und den intralamin/i- 
ten Kernen ergaben/ihnliehe neuronale Effekte. 

7. Es wird eine funktionelle Deutung der dargestellten Ergebnisse 
versucht und eine Korrel~tion zu den t%eizergebnissen am freien Tier 
diskutiert. Die ,,arrest reaction" bei intralamingren Thalamusreizen 
wird mit dem ,,neuronalen arousal" erklart. Isolierte t%eizung des un- 
spezifischen Systems erzeugt wahrscheinlich eine inhaltlose Bereit- 
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s c h a f t s h a l t u n g  o h n e  e n t s p r e c h e n d e s  W a h r n e h m u n g s k o r r e l a t .  E r s t  d u r c h  

K o o r d i n a t i o n  m i t  s p e z i f i s e h e n  A f f e r e n z e n  z. B.  y o n  d e r  R e t i n a ,  d ie  i n  d e n  

f o l g e n d e n  A r b e i t e n  b e s e h r i e b e n  wi rd ,  erhi~lt  d ie  u n s p e z i f i s c h e  A k t i v i e r u n g  

i h r e n  S inn .  

Frl.  Dr. reed. BALDE~,VECK sei auch an  dieser Ste]le fiir ihre sorgf~ltige Unter-  
stii tzung bei den hisimlogischen Untersuchungen gedankt.  
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