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Ticrexperimentelle Untersuchungen (u. a. ~,25,55,62) zeigen, dub elek- 
trische Reizungcn des Caput  nuclei caudat i  zu einer deut l iehenHemmung 
dcr  Motorik ffihren, zu einem Zustand,  den A~:]~T und  A~DE~SSOSr als 
,,stri/ires Inak t iv ie rungssyndrom"  bezeichneten. 

Die Frage, ob sich diese t I e m m u n g  der Motorik nu t  fiber subcorticale 
Bahnen  ausbreitet  - -  odor auch direkt  die motorische Rindc erfaBt - -  
wurde durch  extracellul/~re Ablei tungen yon  Neuronen des motor ischen 
Cortex der Ka tzc  nach elektrischer Caudatumrcizung yon  Sr]~I~LMA~rN 
u. Mitarb. entschieden 6~ Sic konnten  zeigen, dab nach Einzelreizen 
des Cauda tum bei Neuronen der motor ischen Rinde eine dcu~liche Hem- 
mung  der Spontanent ladungen  cintrit t ,  die 50--400 msec anh/ilt. E t w a  
ein Viertel der Neurone zeigcn zudem eine prim/ire Erregung,  0,5 bis 
16 msec nach dem Reiz. Ungekl/irt  blieb, welche Ver/~nderungen des 
Zellpotentials zu den beobachte ten  Ent ladungspausen  ffihrten. Von den 
Autoren  wurde die MSglichkcit einer Hyperpolarisation, wie sic an 
Neuronen  des motor ischen Cortex nach  l%eizung des Nucleus yen- 
tralis lateralis tha lami  5, der bulb/iren Pyramide49,51, 57 und  direkten 
Rindenreizen auf t re ten kann  50, einer priisynaptischen Hemmung ~3 oder 
einer Hemmung ]ener corticalen oder 8ubcorticalen A//erenzen, die zur 
Unte rha l tung  der Spontanaktivit/~t beitragen k6nnten~,9, 3s, evcntuell 
durch  die gefundenen prim/iraktivicrten Einheitcn,  diskutiert .  

Neben einer Beteiligung an der Steuerung der Motorik dfirfte dem C~ud~tum 
~ber auch eine Bedeutung als Tell eines Systems zukommen, das -- vielleicht durch 
Einfliisse auf thalamische, rues- und metencephgle Anteile des aktivierenden Sy- 
stems der Formatio reticul~ris -- eine erregbarkeitss~euernde Funktion ausiiben 
und aa der ~egulierung des Schlaf-Wachrhythmus beteiligt sein kSnnte. Aulter ia 
der Formatio retieularis, in Teilen des limbisehen Systems und im Centrum media- 
num finden sieh auch im Caud~tum, Pallidum und Putamen Neurone, die durch 
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Reize verschiedenster Sinnesqualit~ten in ihrer Aktivit~t ver~ndert werden2a, 5s. 
Die Verbindung des Caudatum mit dem Thalamus2~,~5,t~,59, 65, besonders mit dessen 
Kernen des unspezifisehen d~impfenden Systems ~,le,~, eventuell auch die yon I-IEUSER 
U. Mitarb. 27 vermutete Commissur tier beiden Schweifkerne fiber das Septum, 
k6nnten diese Funkf, ion erm5glichen. B~A])Y t z~ihlt ferner das Caud~tum zu den 
assoziierten Kernen des limbischen Systems, dessen Bedeutung ffir bestimmte 
Sch]~fph~sen yon Jouv]~T 29 wahrscheinlich gemaeht wurde. 

Nach niederfrequenter Reizung des Caudatum kSnnen bei Katzen und Affen 
Schluf oder schlaf~hnliehe Zust~nde ausgel6st werden; d~s EEG-Bild ist hierbei yon 
dem des natfirliehen Schla~es nicht zu unterseheiden23,26,33,47,55, 62. Auch wiesen 
CREVTZFELDT U. JV~G ~ bereits ~uf gewisse Ahnlichkeiten des Entladungsmusters 
motorischer Rindeneinheiten w~hrend des Stadiums der tr~gen Wellen und Spindeln 
des natfirliehen Sehlafes mit dem n~ch C~udatumreizen beobaehteten bin. Um Ein- 
blieke in Zellpotenti~labl/~ufe gewilmen zu k6nnen, die m6glieherweise mit Vor- 
g~ngen w~hrend friiher Stadien des natfirlichen Schl~fes fibereinstimmen, kSnnten 
daher auch -- unter gewissen Einsehr~nkungen -- punktierte Zellen tier motorischen 
Rinde der K~tze bei gleiehzeitiger elektrischer Reizung des Caudatum ein gfinstiges 
Untersuchungsmodell darstellen. 

Ziel der vor]iegenden Arbei t  war es, durch intracellul/~re Able i tungen  
aus Pyramiden t rak tze l l en  (PT-Zellen) u n d  n icht  identifizierten Zellen 
der  motor ischen Rinde  den EinfluB yon  Caudatumreizen  auf  das Mem- 
b ranpo ten t i a l  u n d  das E n t l a d u n g s m u s t e r  zu untersuchen.  

Methodik 
Operation, Narkose, Registrier- und Reizapparatur sowie Ableitungselektroden 

entspraehen denen der vor~ngegangenen Arbeit. 
Konzentrische bipol~re Reizelektroden wurden mit einem stereotaktisehen 

GerEt ~ in das ipsilater~le C~put nuclei e~udati der Katzen eingeffihrt. Zur Differen- 
zierung der PT-Zellen wurde in tier zweiten HElfte der Versuchsreihe eine weitere 
Elektrode in den rostralen Tell der metencephalen Pyramidenbahn yon dorsal ein- 
gef~hrt. Die Lage der Reizelektroden ffir die unspezifisehen Thal~muskerne ent- 
spraeh denen tier vorangegangenen Arbeit. 

Die Impulsd~uer der Caud~tumreize betrug 50--100#sec, die Reizst~rke 
4--40 V, die Reizfrequenzen variierten yon 0,5--120/sec. 

Die Ableitungen wurden fas~ ausnahmslos yon der vorderen seitliehen Lippe 
des Gyrus praeeruei~tus vorgenommen. 

Die Luge der Reizelektroden wur4e histologiseh ebenf~lls naeh der Me~hode yon 
Fox und E ~ c m ~  geprfift. 

Zur Auswahl gel~ngten die Regiss yon 46 lk~euronen, die den bereits 
in der vorangegangenen Arbeit angegebenen Kriterien entsprachen. 

Ergebnisse 
a) Einzelreize. Die Neurone der motorischen Rinde  zeigen eine ,natiir-  

liche' En~l~dungsfrequenz yon  5--15/sec.  ])as Membranpoten~i~l f~hr~ 
h/iufig Schwankungen  yon  etwa 5 - -10  mV ~us, die zu En t l adungen  
ffihren, wenn  die Ent ladungsschwel le  (/iring-level-~ f-l) erreicht wird 
u n d  die yon  leichten Polar isa t ionen gefolgt werden (Abb. 1 B, a). Maximale 
Einzelreize des Cauda tum bewirken sowohl an  PT-Zel len wie auch an n icht  
ident i i lz ier ten Zellen der mo~orischen Rinde  nach 4 - - 10  msec eine Hyper- 
loolarisation yon 10--15 mV, ein Wert ,  der erheblieh vom augenblick- 
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lichen Potentialniveau und der t~eizstgrke abh/~ngt. Die I~eizlatenz ist 
hiervon weitgehend unabh/~ngig. Naeh 100--200 msee erreieht das Zell- 
potential wieder den firing-level. W/~hrend der I-Iyperpolarisation kommt 
es zu einer Entladungspause yon ebenfalls etwa 100--300 msee (lVIittel- 
wert bei 22 intraeelluls und 14 extraeellulgren Ableitungen : 205 msee). 
Bei etwa 20~ der Einheiten folgt auf den I{eiz eine Prim~rantwort, die 

b 

e o �9 o �9 

20O~C 
Abb. 1 A. Pyramidaltrak~zelle.  a Caudatumeinzelreiz. Doppelent ladung nach 1 msec, ]~egina einer 
Hyperpolar isa t ion yon 12 mV nach 8 msee, Ent ladungspause  yon 225 msee; b Pyramidenreiz m i t  
ant idromer  En t l adung  nach 2,5 msee. 2. Pyramidenreiz,  120 msec naeh vorangega~genem Cauclatum- 
reiz, wird nicht  beantworte t ;  c 2 Centrum-medianum-t~eize m i t  ansehlieBenden /typerpolarisa= 
t ionen yon 10 und  12 inV. g i n  Pyramidenreiz,  60 msee naeh dem ersten C)'[-Reiz, wird nieht  beant-  
wortet,  2 weitere Pyramidenreize 15sen nach jeweils 2,5 msec antidrome spikes aus. ~ Caudatumreiz;  

�9 Pyramidenreiz;  o Centrum-medianum-t~eiz 

aus einer Einzel- oder seltener aus einer Doppelentladung besteht und 
der t temmung vorausgeht (Abb. l A  und 1B). Die Latenzen dieser 
Prim~rantworten weisen Verteilungen um 0,5--3 und 10--32 msee auf. 

Das E E G  zeigt nach einem Caudatumreiz als konstante Antwort eine 
ein- oder doppelgipfelige negative Welle (Vorwelle65), der selten eine 
angedeutete positive Sehwankung kiirzester Latenz vorausgehen kann. 
Hierauf folgt entweder naeh einer kurzen positiven eine trs negative 
Welle oder bisweilen aueh eine flaehe positive Welle (,,silent period", ~5) 
An diesen Wellenkomplex, dessen Ablauf zeitlieh etwa mit der Hyper- 
polarisation zusammenfi~llt, sehliel3t sich die Spindelgruppe des Ent- 
ladungsanhanges, die ,,eaudate-spindles", an7,65, 67. Es handelt sich im 
Durchschnitt  um 6--8 Spindeln einer Frequenz yon 8--12/see und einer 
Amplitude yon 200--300/~V. Die Spindelgruppe ist kein konstanter 
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Effekt eines Caudatumreizes, aber sie ist dennoeh so h/~ufig, da$ der Aus- 
druek ,eaudate-spindles ~ berechtigt erseheint, wenngleich eine Spindel- 
aktivit~t in/~hnlicher Form durch Einzelreize unspezifischer Thalamus- 
kerne ausgelSst werden kann. 

Nahezu synehron mit diesen Spindeln treten am Zellpotential Depo- 
larisationswellen attf, die zu Einzel-, Doppel- oder Mehrfaehentladungen 

& 

Abb. 1 B. lgicht  identif izierte Zello des motorischen Cortex. a Spontant~tigkei~, Schwankungen des 
Potent ials  u m  max. 10 mV;  b Caudatumeinzelreiz. Doppelent ladung nach 2 msec und Hyperpola-  
r isat ion yon 20 mY nach 10 msee; Ent ladungspause  170 msec; e Pyramidein'eize werden yon der 
Zelle nicht  beantwortet .  E in  Caudatumeinzelreiz geringerer In tens i t~ t  f f ihr t  zu einer ]~inzelentladung 

nach 2 msee und einer t typerpolar i sa t ion  yon 5 inV. j' Caudatumreiz;  �9 Pyramidenreiz 

f/ihren (Abb.2A, 3,4). Nur in wenigen Fgllen erreiehen die Depolarisa- 
tionswellen nieht den firing-level odor wenn, ffihren sie bisweilen dennoeh 
zu keinen Entladungen. Ein h~ufiger Befund bei Neuronen mit niedriger 
Entladungsrate (1--5/see) ist eine postinhibitorisehe sprunghafte Zu- 
nahme der Entladungen w/~hrend der Spindelt/~tigkeit. Nach Abklingen 
der Spindelaktivit/tt geht die Frequenz -- nach einer l~ngeren Ent- 
ladungspause -- wieder auf den ursprtingliehen Weft  zurfick. Die fiber 
mehrere Sekunden summierte Entladungsfrequenz erfghrt somit durch 
Caudatumeinzelreize keine wesentliehe ~nderung bzw. Abnahme. 
Es vergndert sieh vielmehr nur das Entladungsmuster deutlieh: bursts 
und clusters yon 3--5 Entladungen treten vermehrt auf, gefolgt yon 
1/~ngeren Entladungspausen. Sie erseheinen entweder direkt nach der 
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Ityperpolarisation (Abb. 1 B und 4) oder aber erst naeh vorangegangenen 
Einzelentladungen (Abb. 1 A und 3). 

Bei einigen Zellen kommt es nach Abklingen der Spindelgruppen 
naeh etwa 800--1000 msee (oder abet auf mehrfaehe frequente Reize 
hin bereits naeh 50-- 100 msee) zum Auftreten yon I-Iyperdepolarisationen 
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Abb.2A. Dursehehnittliche Entladungsrate einer PT-Zelle naeh Caudattmn'eizen. Der mit  den aus- 
gelSsten 8--12/sec-Spindeln im ECG synchron auftretende E~tladungsrbythmus des Neuron i s t  
deutlich erkennbar. Ordinate: 3~ittlere Entladungsfrequenz pro Sekunde. Abszisse: Zeit in ~ilIi- 
sekunden, o lgittelwerte aus 20tteizen (0 ,85 / s ec ) ; - - - -mi t t l e r e  Entladungsrate wiihrend der 

:Reizserie; -$- -e- -~  mittlere Entladungsrate vor der l~eizung 
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Abb.2B. Abh~ngigkeit der GrGBe des inhibitorisehen postsynaptischen Potentials nach einem 
Caudatnmreiz yon der ttShe des :~Iembranpotentials vor der ltyperpolarisation. Aus~vertung Yon 
66 Caudatumreizen an sechs Nettronen. tts auftretende Werte sind d~reh Doppelkreise ge- 
kennzeichnet. Ordinate: l~Iembranpotential vor l~yperpolarisation. Abszisse: ~-[aximalwert der auf  
den l~eiz folgenden l:Iyperpolarisation. �9 Wer~e yon vier Neuronen ohne auftretende Inaktivations-  

prozesse; o Werte yon zwei Neuronen mit  vereinzelten Inaktiva~ionsprozessen 

(Inaktivationsprozessen) yon 70--160 msee Dauer (Abb. 6A und 6B). Er- 
reieht ein Caudatumreiz die Zelle ws eines Inaktivationsprozesses, 
kommt es sofort zu einer starken Hyperpolarisation (Abb. 2 B und 6B, a). 
Folgen hierauf frequente Caudatumreize, so ist die Zelle f/~hig, sofern 
sieh das Potential  dem firing-level gen/~hert hat, die Reize mit normal- 
konfigurierten spikes zu beantworten. 

Sehwaehe lgeize ftihren bei Zellen, die auf maximale Caudatumreize 
mit Primgraktivierungen kfirzester Latenz und Doppelentladungen ant- 
worten, nur zu Einzelentladungen (Abb. l B) oder abet zu orthodromen 
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E n t l a d u n g e n  m i t  L a t e n z e n  y o n  e t w a  10 mseo  (Abb.8) ,  d e n e n  e ine  
t t y p e r p o l a r i s ~ t i o n  y o n  e t w a  5 m V  fo lg t .  
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b) Mehrfachreize. Bei Neuronen ohne Prim/~raktivierung komm~ es 
sehon bei Reizfolgen fiber 5/see zur Hemmung jeder Entladungstit igkeit .  
Bei 1/ingerer Reizung zeig~ es sich Mlerdings, dab die Dauer der Hyper- 
polarisation trotz unver/~nderten Ausmafles der Po]arisation abnimmt. 

o 

iJll I11 ' 

~ 

�9 b �9 �9 ~ �9 

l 

ZOOmssc 

Abb.4. Wirkung yon Caudatumreizen atff ein hoctffrequent entladendes Neuron naeh vorangegange- 
nero recruiting (fortlaufende Registrierung). a - - e  Erster Caudatumreiz 600 msec nach letztem 
12/see Centrum-mcdianum-Reiz. Pr imirantwor t  und ttyperpolarisation von 15 mV rnit deutlieher 
nachfolgencler Depolarisationswelle yon 8 mV, die den firing-level uicht erreicht (untere Liuie 1). Ent- 
ladungshemmung yon 160 msec mit  anschlie~enden Depolarisatlonswetlen und clusters. Reizfrequenz 
erhSht sieh yon 2 auf  5/see. :Keine Abnahme der t temmungsdauer,  d ~eizfrequenz yon 6]sec. :Dis 
anf eine Spontanentladung naeh dem zweiten Reiz t reten aul~er den Primgrantworten keine Zell- 
entladungen ein. Spontane Einzelentladungen 235 mseo naeh dem letzten 1%eiz. Das ECG zeigt nach 
dem lt eiz ein doppelgipfliges negatives ~akropobential mi t  t r iger  nahezu isopotenf~ialer Nachwelle. 

Spindelwellen koinzidieren deutlich mit  den cluster- und burst-Entladungen des Neuron. 
�9 Caudatumreiz 

Hierdurch verringert sich der Abstand zwischen dem Reiz und der 
folgenden , ,Spontanentladung", so dab die Zelle trotz hSherer Reiz- 
frequenzen entladen kann. GewShnlich liegt sparer die Reizfrequenz, bei 
der noch Spontanentladungen m6glich sind, bei 10/see. Bei dem Neuron 
der Abb.5 anerdings erhSht sie sich ausnahmsweise sogar auf 20/see, 



674 MANY~ED l~. KLv, n und  H. DIETEI~ LVX: 

SO d a b  die  H e m m u n g  des  e i n z e l n e n  l~eizes i n  A b b . 5 f  jewei l s  n u r  n o c h  

48 m s e c  b e t r g g t .  

N e u r o n e  m i t  P r i m g r a k t i v i e r u n g  l a s s e n  e b e n f a l l s  be i  l ~ e i z f r e q u e n z e n  

f iber  5 /see  a u B e r  t i e r  a u f  d e n  g e i z  f o l g e n d e n  P r i m / i r a n t w o r t  j ede  w e i t e r e  
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Abb.5. Abnahme der ]typerpolarisationsdauer bei einem Neuron mit fehlender 12rim/~rantwort nach 
litngeren Serien frequenter maximaler Caudatumreize. a l~eizfrequenz 10-->8/see. Keine Spontan- 
entladungen, b l~eizfrequenz 5]sec. Auftreten yon Entladungen 155--180 msec naeh dem l~eiz, e l~eiz- 
frequenz 7-+12/sec. Frt~heste Spontanentladung 80 msee nach einem l~eiz, d l~eizfrequenz 9,5-->12/see. 
Einzelentladungen bereits nach 60 msec. e l~eizfrequenz 8-+17/sec. Vollst/indige ttemmung der 
EntladungstEtigkeit. f 1%izfrequenz 17 --~ 25/see. Friiheste Spontanentladung nach 48 msec bei einer 
1%eizfrequenz you 20/sec. Bei kiirzeren l~eizabst~nden ]~emmung jeder Entladung. �9 Caudatumreiz 

E n t l a d u n g  f eh l en ,  so wie  z . B .  d ie  E i n h e i t  d e r  A b b . 4  be i  e i n e r  R e i z -  

f r e q n e n z  y o n  6/sec.  B i s w e i l e n  z e i g e n  N e u r o n e ,  d ie  P r i m / i r a n t w o r t e n  be i  

E i n z e l r e i z e n  v e r m i s s e n  lassen ,  so lche  be i  R e i z f r e q u e n z e n  v o n  8 - - 1 0 / s e e .  

B e i  s c h w e l l e n n a h e n  1%eizst/irken k f n n e n  N e u r o n e  m i t  P r i m s  

w o r t e n  k t i r z e s t e r  L a t e n z  e i n e  l ~e i z f o l ge f r equenz  y o n  100/see  ze igen ,  

w/~hrend  es be i  e i n e r  R e i z f r e q u e n z  y o n  120/see  h/~ufig z u  e i n e m  A l t e r -  

n i e r e n  y o n  I S - S D - s p i k e s ,  I S - s p i k e s  u n d  e i n e m  F e h l e n  j e d e r  A n t w o r t  
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Abb. 6 A 

Abb.  6 A. Prim~ren~ladungen versehiedener 
Latenz bei f requenten Caudatumreizen und  
das Auf t re ten  yon Inak~ivationsprozessen. 
a 7/sec-lleize. 1. und 3. Reiz 15sen eine 
Depolarisierungswelle aus, die nur beim 
3. l~eiz den firing-level fiberschreitet und 
zu einer En~ladung naeh 13 msee ffihrt .  
Dagegen rufen der 2., 4. und  5. Reiz Prim~r- 
an twor ten  naeh jeweils 1 msee hervor,  denen 
eine leiehte JSyperpolarisation und eine an- 
sehlieBende Depolarisationswelle folgen, die 
beim 5. zu einer zweitea En~l~dung naeh 
13 msee f t ihrt ,  b 10/see-l%ize. c 30/see-Beize. 
Gleiehfalls Wechsel yon Pr im~rantworten  naeh 
i und  13 msee. Deutliehe Inak t iva t ions -  
prozesse nach den :aeizserien, besonders in c. 
F/iIi t  der Reiz in  einen InaktivaMonsprozeg 
.(c, 5.1%eiz), dann fiihr~ er nu t  zu einer 

HyperpolarisaMon. �9 Caudatumreiz 

Abb. 6 B Abhiingigkei t  der t~eaktion auf  einen 
Caudatumeinzelreiz  ~on der HShe des N[em- 

b ranpo ten t i a l s  

a Zellpotential bei Caudatumreiz --31 mV, 
b - -54  mY, 
e - -59  mV, 
d - -46  inV. 

Bei e und d is~ die einem Caudatumreiz nach 
10--15 msee folgende Depolarisationswelle zu 
beachten, die in d alff eine Primih'antWor t nach 
1 msec zu einer 2. En t l adung  naeh 13 msee mi t  
ansctflie/?ender Hyperpolarisa~ion f f ihr t  (siehe 
aueh Abb. 6A). �9 Caudatumreiz;  - - - mi t t le rer  

firing-level bei - -48  mV 

t ~ 

Abb. 6 B 

kommen kann. Die beiden Neurone der Abb.7  zeigen bei einer Reiz- 
frequenz yon 100/see konstante Reizangworgen. 
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Hochfrequente unterschwellige l%eize, wie in der Abb. 8, fiihren eben- 
falls zu Entladungen mit  ansehHel3enden Hyperpolarisationen. Aller- 
dings ist hier die Latenz der Antwort, bezogen auf den ersten 100/see- 
Reiz, auf  14 msee angestiegen, bzw. kommt  es in Abb. 8d bei ~hnliehem 
Verlauf des ZellpotentiMs zu keiner Entladung. Ein etwas stgrkerer Reiz 
bewirkt bei mittlerer Reizfrequenz orthodrome Zellantworten mi t  
ghnlieher Latenz. Ein Vergleieh der Abb. 8 a and  e zeigt aui3erdem, dal3 

~ t  . . . . . . . . . . . .  �9 . . . .  . . . . .  . . . . . . . .  

b 200~sec /O~V~ 
i l 

Abb.7. Antidrome Entladungen mit  ein~r l%eizfolge- 
frequenz yon 100/see bet 2 1%uronen nach Caudatum- 
reizen. Auf den 1. lZeiz der Serie folgt jeweils eine 
starke Hyperpolarisation, die trotz weiterer l%eize 

abnimmL �9 Caudatumreize 

Verlauf und Dauer der Hyper-  
polarisation unabhgngig yon 
der Dauer des Tetanusreizes 
sind. Die mittlere Entladungs- 
pause betrggt ebenfalls etwa 
200 msee. 

c) Primiirantworten. l~ahe- 
zu 200/0 der yon uns unter- 
suchten Einheiten zeigen naeh 
sehwellennahen und maxima- 
len Caudatumreizen Prim~rent- 
ladungen, die sieh auf  die 
Latenzzeiten von 0,5--3 und 
10--32 msec verteilen. 

Die Zellantworten kfirzester 
Latenz setzen bei sehwellen- 
nahen Reizen voraus, dal~ sieh 

dad Zellpotential bei Eintreffen des Reizes in der Nghe des firingdevel 
befindet, wie es aus den Abb.6A und 6B ersichtlich ist. Immer  nur 
dann antwortet  diese Zelle mit  Primgrentladung, in diesem Fall nach 
0 ,5-- i ,5  msec. In  der Abb.Ta bei leicht depolarisiertem Membran- 
potential und in Abb .7b  werden allerdings die Antworten auf  einen 
100/sec-Reiz auch yon einer Hyperpolarisation nieht unterbunden. 
Ein~ge Zellen, die eine grebe Tendenz haben, in bursts zu entladen, zeigen 
auch als Prim~rantwort  eine Doppelentladung (Abb. 1 A, 1 B and 3). B e i  
schw/icherer l%eizintensitgt erseheinen nur noch Einzelentladungen 
(Abb. 1 ]3). 

Die Prim/~rantworten naeh 10--32 msee treten dagegen nur dann 
auf, wenn eine naeh einem Caudatumreiz sehr h/~ufig auftretende Depolari- 
sationswelle w/ihrend der t lyperpolarisation - -  und dureh diese etwas 
/iberdeekt - -  den firing-level erreieht, bzw. bei untersehwelligen Reizen 
(Abb.8). tlierfiir flnden sieh Beispiele in den Abb.6A und 6B. So t r i t t  
etwa in e der Abb. 613 naeh dem Caudatumreiz nur eine Depolarisations- 
welle auf, in d ffihrt sic hingegen naeh einer Prim~rantworg naeh 1 msee 
zu einer zweiten Entladung naeh 13 msee. )~hnliehe Beispiele finden sieh 
mehrmals in der Abb.6A. Die Abb.4 zeigt dagegen, wie die naeh der 
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Primi~rantwort w~hrend der Hyperpolarisat ion auftretende Depolari- 
sationswelle (untere Linie !) den firing-level hier fiberhaupt nieht erreieht. 
Der letzte Befund ist hiiufiger zu beobachten. 

d) tIemmungsdauer. Bei PT-Zellen wurde der Versuch unternommen, 
dureh einen auf den Caudatumreiz folgenden Pyramidenreiz die Zeit, 

C h 

i 

d 

I r I [ 

Abb. 8. Wi rkung  unterschwelliger hochfrequentcr Caudatmnreize bei einem nicht  identif izierten 
Neuron. l~eizfrequenz 230/see, a - - e  Einer  Pr im~rent ladung nach durchschni t t l ich 14 msec auf  dem 
Gipfel elner Deloolarisati0nswelle schlieBt sich eine :gyperpolar isat ion yon 7 - -10mV mi t  einer Ent -  
ladungspause yon etwa 200 msec an. In  d t r i t t  t rotz gleichen Potent ialverlaufes keine Ent ladung  aug; 
in  e bleibt  ein schwacher Cm-l%iz w~hrend tier t typerpolar i sa t ion  ohne ~Virkung, erst  tier 3. Rciz ver- 
ki i rz t  durch eine Doppelent ladung nach 10 msec deutl ich die t ln t ladungshemmung.  Der Verg]eich 
yon a und e zeigt ferner,  dab tier Ablauf  des Prozesses nahezu unabh~ngig yon tier Dauer des Tetanus- 
reizes ist. f 20/sec-Reize hOherer In tens i t l t t  bewirken Depolarisationswellen, und  2 orthodrome Zell- 
antworten ~hnlicher Latenz (9 msee) und tIyperpolarisat ionen.  �9 Caudatumreiz;  - -  Caudatum- 

Tetanusreiz;  o Centrum-medianum-Reiz 

in der die Zelle auch ffir einen antich'omen Reiz unerregbar sein k6nnte, 
genauer zu bestimmen. Es seien nur die beiden extremsten Resultate 
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erw/~hnt, die die iibrigen Befunde einschlieBen. W/thrend z. B. eine PT-Zelle 
einen Pyramidenreiz 15msec nach einem vorangegangenen Caudatum- 
reiz nut  mit einem IS-spike beantwortete, 30 msec nach dem Caudatum- 
reiz aber eine normale antidrome Entladung zeigte, entl~dt die Einheit 
der Abb. 1 A auf einen fiberschwelligen Pyramidenreiz selbst 110 msee nach 
dem Caudatumreiz nicht; lediglich ein Abfa11 des Zellpotentials und Ent- 
ladungen naeh 22 msee treten ein. Aueh eine auf einen Centrum-media- 
num-Reiz folgende ttyperpolarisation war f/~hig, die antidrome Ent- 
ladung zu blocMeren (Abb. 1 A, c). 

Bespreehung der Ergebnisse 
Wie dargestellt wurde, bewirken maximale und unterschwellige 

Caudatumrcize eine deutliche Hemmung der Spontanaktivit/~t yon 
PT-Zellen und nicht ident~izierten Zellen des motorischen Cortex. Hierin, 
wie auch in der beobachteten postinhibitorischen Aktivierung, stimmcn 
unsere Befunde vOllig mit denen yon S r ~ M A N ~  u. Mitarb. 6~ iiberein. 
Die postinhibitorisehe Frequenzzunahme f~llt mit der Spindelaktivit/~t 
im EEG zusammen. Bereits WHrrLOCK U. Mitarb. 6s konnten eine Zu- 
nahme der Entladungst/~tigkeit der motorisehen ~inde w/ihrend spon- 
taner Spindelaktivit/~t des ermiideten Tieres beobachten, die durch 
Weckreize gehemmt wurde. Xhnliche Befunde erbraehten die Unter- 
suchungen y o n  BI~OOKttAttT u.  ZAi'~CX-IETTI 6 n n d  ElffCA~BO U. Mitarb. 18 
w~hrend des recruiting und Spindelt~tigkeit naeh Reizung des Centrum 
medianum. 

Wie die Versuche ergaben, sind die Entladungspausen yon einer Hyper- 
polarisation der Zellmembran begleitet. Die Hyperpolarisation hat  eine 
Dauer yon 100--200 msec. Hemmungen der Zellentladungen durch 
hyperpolarisierende postsynaptisehe Potentiale (IPSP) wurden zuerst 
VOn ]~CCLES und seinen Mitarbeitern an den Membranen yon Moto- 
neuronen beobachtet (Literatur siehe 12-14). ~hnliehe hyperpolarisierende 
Vorg/~nge, allerdings fast stets grSSerer Zeitdauer, wurden nach elek- 
trischer Reizung aueh yon Neuronen des Cortex beschrieben. So re- 
gistrierte Pml~I~II~S~~ a~' 1/s Entladungspausen w/s einer 
Hyperpolarisation yon PT-Zellen nach kathodiseher I~indenreizung. 
Enttadungspausen yon durehschnittlich 200 msec beobaehteten 
ferner CREUTZFELDT U. Mitarb. ~0 in der senso-motorischen Rinde bei 
extracellularer Ableitung, ebenfalls nach Rindenreizen. Einen Ausfall 
der Spontanentladungen yon 50--400 msec sah n187 bei extraeelluls 
Ableitungen im motorisehen Cortex nach Reizung des Nucleus ventralis 
lateralis thalami, bei derselben Methodik BxA~cI~ u. M~TIN 5, die bei 
gleichzeitiger intraceHul~trer Ableitung tIypcrpolarisationen nut  an nicht 
identifizierten Zellen registrierten. Von gleiehen Hemmungsvorg~ngen mit 
einer l~tngeren Hyperpolarisation an Neuronen des Gyrus sigmoides, aber 
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auch des Centrum medianum, des Nucleus ruber und des Ammonshornes 
berichtet ALBE-FESSARD 2. LI  u. Mitarb. 40 fanden an Neuronen der somato- 
sensorisehen Rinde nach Reizung des spezifisehen Thalamuskernes (ven- 
tralis posterio-lateralis) anschliel~end an Prims s 
t t emmungen;  bei einer Reizfrequenz yon 10/see kam es zur Unterdrfiekung 
jeder spontanen Entladung. Dal~ an Iqeuronen der motorischen Rinde 
~uch nach Einzelreizen der unspezifisehen Thalamuskerne langdauernde 
hyperpolarisierende Potentiale auftreten kSnnen, zeigte die voran- 
geg~ngene Arbeit. ~ach  antidromer Reizung yon PT-Zellen registrierten 
Pm%L~s49, 51 und SAwA u. Mitarb. 5~ ebenfalls h~ufig eine Hyperpolari-  
sation, die allerdings nur 15--100 msec andauer~e. Auch an Pyramiden- 
zellen des Ammonshornes beobachteten K ~ D E L  u. Mitarb. al nach anti- 
dromer Fornixreizung nach oder ohne vorangegangene Primi~rentladung 
mi t  einer Latenz yon 3- -6  msec eine Hyperpolarisation yon etwa 10 mV, 
die 60--120 msec bestand. Desgleichen zeigen Neurone des optisehen 
Cortex, n~mlich die yon GtCOTZ~EI~ U. Mitarb. ~1 ~ls Typ 2 and 4 bezeich- 
neten, extrace]lul~r i~hnliche Entladungspausen nach 0pticusreizen; 
hierbei liel~en sich besonders deutlich Parallelen zu unseren Befunden 
bezfigHeh einer Hemmung mit  (Typ 2 21) und ohne (Typ 4) vorangegangener 
Prim~raktivierung zeigen. Die Verfasser betonen, es sei durch eine Ver- 
minderung der l~eizintensit~ mSglich gewesen, die Reaktion eines Neuron 
vom Typ 2 in die eines yore Typ 4 zu verwandeln; es konnte somit eine 
der Entladungspaus e vorausgehende Primi~rentladung bei schw~cherer 
Reizst~rke ausbleiben. 

Diese angeffihrten Befunde weisen deutlich darauf  hin, dab die nach 
Caudatumreizen beobaehtete langdauernde Hyperpolarisation einen 
charalcteristisehen Typus allgemeiner Hemmungsrealction eerebraler Neu- 
rone darstel]en dfirfte. 

Unbeantworte t  bleibt allerdings die Frage, welche neuronalen Struk- 
turen ffir diese Hemmwirkung verantwortlich sin& Pm~L~eS 51 und 
KA~D~L U. Mitarb. al vermuten,  die Hyperpol~risation werde als re- 
eurrierende Inhibition dutch Axonkollateralen verursacht. Dies kSnnte 
sehr wohl ihre nach antidromer Reizung beobachteten Hyperpolarisa- 
tionen erkl/~ren. Demgegenfiber verneinen PATTON u. A~ASSI~ 4s diese 
Bedeutung der recurrierenden Ko]lateralen auf Grund ihrer eigenen Be- 
funde bei Pyramidenreizung un4 des Beispiels der postexcitatorisehen 
Inhibition beim Crustaceen Stretch-Reflex, wo recurrierende Kollatera- 
len nieht naehweisbar sind. Sie verweisen vielmehr auf die MSglichkeit 
einer sich rfiekli~ufig fiber die Dendriten ausbreitenden Hemmung,  eine 
Vorstellung, die bereits von TSNI~IES u. JUI~G 64 entwickelt wurde. Wfirde 
auBerdem - -  auf  Grund einer gewissen Parallelit/~t mit  Motoneuronen - -  
die Hyperloolarisation der PT-Zellen als reeurrierende Inhibition gedeu- 
tet  werden, wfirde sie auf  Grun4 des Daleschen Prinzips ein Analogon 
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680 MANFRED ~. KLE]~ und H. D~]~TER LVX: 

der Renshaw-Zellen 14 in den untersuchten Strukturen voraussetzen, 
da aueh orthodrome Entladungen yon PT-Zellen nach Pyramiden- 
reizungen h~ufig zu beobaehten sind (PmLL~S51). Derartige Zellen, 
die wi~hrend der I temmung der motorisehen Rindenneurone in hoch- 
frequenten Salven entladen, wurden bisher nur yon SAwA u. Mitarb)  7 
extracellul~r nachgewiesen. Allerdings wfir4en diese Einheiten auf Grund 
ihrer Entladungsdauer nur kurze Hyperpolarisationen yon etwa 15 msec 
erkl~ren, wie sie yon den Autoren nach antidromer Pyramidenreizung 
beobachtet wurden*. Erstaunlich ist nnr, da~ andere Untersucher, wie 
aueh wir, in] motorischen Cortex niemals Zellen beobachten konnten, 
die auf Pyramiden- oder Caudatumeinzelreize mit hochfreqnenten lang- 
anhaltenden Primi~rantworten reagierten. 

Auff~llig erscheint die Ubereinstimmung des Zeitverlaufes der Hem- 
mung nach Caudatumreizen mit dem der pr~isynaptischen Hemmung. 
Nach EccLv, s la beginn~ diese Itemmung mit einer Latenz yon 4--6 msec, 
zeigt die sti~rkste Depression excitatorischer postsynaptischer Potentiale 
(EPSP) nach 15--20 msee und dauer~ insgesamt 200 msee. Gegen die 
MSglichkeit, es handele sich bei den vorliegenden Befnnden lediglich um 
eine pr~synaptische t temmung, sprieht selbstverst~ndlich die immer 
postsynaptisch registrierte Hyperpolarisation. MSglich ws es allerdings, 
da~ parallel zur Hyperpolarisation eine pr~synaptische Hemmung ab- 
l~uft; auff~llig ist n~mlich hi~ufig das Fehlen yon Entladungen, selbst 
wenn das Ruhepotential wieder erreicht ist. Da ECCLES armimmt, dieser 
ProzeB kSnne beispielsweise ffir die zentrffugale t temmung sensorischer 
Bahnen verantwor~lich sein, wi~re es denkbar, dab auf diese Weise der 
afferente Zustrom der motorischen Rinde aus eortiealen oder subcorti- 
calen Gebieten unterbrochen wird. Wie unerl~131ieh diese Afferenz ffir die 
Funktionstfichtigkeit der mo~orischen Rinde ist, konnte HASSLER ~2 auf 
Grund der angeffihrten histologisehen Befunde bei der t temiatrophia 
cerebri und der engen Verkniipfung zwischen motorischer Rinde und 
ventralenThalamuskernen, besonders des hinteren oralen Ventralkernes 
(V.o.p.), deu~lich maehen. Ihre Ansichten fiber die Reaktivierung der 
PT-Zellen und die Anfreehterhaltung der Erregung dnreh Interneurone 
haben bereits C~ANG 9, LI 3s, B~A~cH n. M ~ T ~  5 sowie Lo~B u. Mitarb. 41 
dargelegt. Allerdings zeigen unsere Ergebnisse deutliehe Untersehiede zu 
denen yon BnA~CH u. M ~ _ ~ :  Ws die genannten Verfasser fest- 
stellten, die dureh Reizung des Nucleus ventralis lateralis thalami ein- 
tretende Hyperpolarisation tri~te nur an nicht identifizierten Zellen auf, 
das Potential  der PT-Zellen hingegen bliebe unver~ndert, zeigen unsere 
Versuche bei Gaudatumreizungen eindeutig, daft die Hyperpolarisation 
gleichmd]3ig an beiden Zelllclassen au/tritt. Somit dfirften zumindest ffir 

* Leider lag uns diese Arbeit nur in einem Referat vor: B~sic Med. Sci. 37, 
13828 (1962). 



lJber den EinfluB hemmender Potentiale im motorischen Cortex. II 681 

unsere Versuchsverhaltnisse aueh die Folgerungen der genannten Autoren 
nicht zutreffen, die tIemmung der Spontanaktivitat  der PT-Zellen k/~me 
nut durch den Ausfall des Impulszustroms der hyperpolarisierten 
Interneurone zustande. Vielmehr zeigte es sieh, daft aueh die PT-Zellen 
selbst durch eine Hyperpolarisation gehemmt sind. 

Serienreize ffihren zu einer Verkfirzung der Entladungspausen bei 
Reizabst/~nden unier 400 msee. Bereits S P ~ L M ~  u. h~itarb. 6~ be- 
richteten, dal3 bei einer Reizfrequenz yon 3--5/see die Hemmung nieht 
so lange anhie]te wie bei niederfrequenterer Reizung mid auch die Nach- 
aktivierung friiher einsetzte. Allerdings ging die Verkiirzung der Ent- 
ladungspause in unseren Versuchen nur bis zu einem Grenzwert, der im 
allgemeinen bei 90 msee, in einem Ausnahmefall sogar bei 48 msee lag. 
Wurde die Reizfrequenz nur  gering erhSht, kam es zur totalen Unter- 
driickung der Spontanentladungen. Trotz dieser Verkfirzung der IIem- 
mungsdauer blieb das Ausmal~ der Hyperpolarisation unver~ndert. Wie 
sehon erwahnt, fanden LI u. Mitarb. 40 nach 10/see-Reizen spezifischer 
Thalamuskerne ebenfalls eine vS]lige Entladungshemmung. 

Bemerkenswert ist der relativ grofie Antei119rimiiral~tivierter Neurone in 
unserem Untersuchungsmaterial. Dies besonders deshalb, well vorliegende 
anatomisehe Befunde direkter cortico-eaudater B~hnen heute teilweise 
nieht bestatigt werden S~ Dennoch sin4 mehrere Berichte fiber Mala-o- 
potentiale kiirzester Latenz in der motorischen Rinde naeh Caudatum- 
reizen bekannt86,~4, ~8. Allerdings hat ten wir bewul~t jenen Tell der 
motorisehen Rinde a]s Ableitungsort gew/~hlt, yon dem Pvn~v~A u. 
Mitarb. 53 besonders amplitudengrol~e Potentiale ableiteten, namlich 
die laterale Lippe des Gyrus praecruciatus. GL~S ~9 berichtet, dab Kolla- 
teralen, die in tier inneren Kapsel aus der Pyrami4enbahn rechtwinklig 
in das Caudatum abzweigen is, besonders zahlreieh aus Pyramidenzellen 
der ~elder 6 und 8 stammen. Der Atlas yon R~r~oso-SvgR~z 5t bezeieh- 
net den yon uns bevorzugten Teil der motorisehen Rinde als Feld 6. 

Da somit Pyramidenl~ollateralen di e einzige bisher nicht angezweffelte 
direkte anatomische Verbindung zwischen dem Caudatum and der Rinde 
darstellen, waren die Reizergebnisse mit Primarantworten als die mSg- 
liche Fo]ge einer antidromen Reizung yon Kollateralen motoriseher Neu- 
rone zu deuten. Wegen der doppell~ufigen Erregungsausbreitung w~ren 
dann allerdings aueh ffir die Ableitung der ,,pyramidal-discharges" bei 
Caudatumreizung positive Antworten zu erwarten. Pv~Pv~A u. Mitarb. 5a 
und B ~ s ~  u. Mitarb. s fanden aber nach Caudatumreizen keine Pyra-  
midalentladungen bzw. deren B10ekierung durch den Reiz. 

W/~hrend ein grol~er Tell der Primarentladungen wegen fehlender 
EPSP,  holler Reizfolgefrequenz und antidromer Zellantworten bei 
leichter Hyperpolarisation sicher antidrom sind, dfirfte dies bei Neuronen, 
die h~ufig den Caudatumreiz mit einer Doppelentladung beantworten, 

45* 
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trotz der kurzen Latenz nicht sicher zu entscheiden sein (Abb. 1 A, 1 B 
und 3). Was sie allerdings auszeiehnet und mit  den Einheiten mit  einer 
deutlich antidromen Einzelentladung naeh Caudatumreizen vergleiehen 
li~I~t (Abb. 4, 7), ist, dab der ,spike-crest' der Prim~rantwort  hiiufig deut- 
lich 2 - -6  mV unterhalb des Wertes der Spontanentladungen liegt. Ferner 
berichten PATTON U. AMASSIA~ 4s yon Mehrfaehentladungen der PT- 
Ze]len naeh starker antidromer l~eizung. Aueh I~ILL~S a9 sah bisweilen 
naeh hypermaximalen Pyramidenreizen eine zweite Entladung nach 
10 msec (siehe auch Abb. 3 e, wo dem 1. Pyramidenreiz 5 msec nach der 
antidromen Antwort  eine zweite Entladung folg~). 

Es mi~ssen daher mehrere Wege der Erregungsausbreitung ge/ordert wer- 
den, worauf schon S P E H L M ~  U. Mitarb. 6~ hinwiesen. 

Von einer m5gliehen antidromen Reizung der PT-Zellen fiber deren 
Kollateralen berichteten bereits B~A~cH u. MA~T%N 5. Hat te  L137 2,3 msec 
als minimale Latenz einer Reizanwort yon Zellen der motorisehen Rinde 
auf  Ventralis-lateralis-Reize angegeben und sp~ter eine PT-Zelle mit  einer 
Latenz yon 1,0 msec gefunden Ss, so beobachteten BRANCH U. MARTIN 
nicht selten Primi~rantworten nach 0,5 msee, obwohl sic die Reizelek- 
troden so welt medial als mSglieh einffihrten, um jede Reizstreuung vom 
Thalamus in die innere Kapsel  auszusehlieBen. Hinzu kam die Beobach- 
tung, dab eine dieser Einheiten bei einer Verdoppelung der Reizinten- 
sitiit erst naeh 20 s tar t  nach 0,5 msec entlud. Wenn dieser Befund aueh 
bei antidromer Pyramidenreizung bekannt  ist 5~, so ware doch anderer- 
seits eine sti~rkere Einstreuung in die innere Kapsel  zu erwarten gewesen. 
Sofern man nieht eine synaptische VerzSgerungen unter 0,5 msec annehmen 
will, dfirften diese Befunde ffir eine Pyramiden-Kollateralen-Reizung 
sprechen. In  unseren eigenen Versuchen bei Ventralis-lateralis-Reizung 
waren h~ufig bei intraeellul~rer Ableitung antidrome Entladungen 
nach 1 msee mit  ansehliel~ender Hyperpolarisation zu beobachten. 

Eine sti~ndige Reizeinstreuung in die innere Kapsel  und in den 
Thalamus, die yon LAV~SEN 35,a~ alleix~ ffir a]le Effekte naeh Caudatum- 
reizung verantwortlich gemaeht werden (obwohl er mit  den aueh yon 
uns verwandten konzentrischen Reizelektroden die gleiehen Makro- 
potentiale wie alle frfiherenUntersueher beobachtete), dfirfte aus folgen- 
den 5 Grfinden unwahrseheinlieh sein. 

Dagegen sprechen: 1. D~s EEG-Potenti~l. W~hrend wir nach Caudatumreizen 
ein negatives Makropotential registrierten, zeigt sich nach einem Pyramid~lreiz 
stets ein steiles positives Potential (Abb.3). 

2. Ein Caudatumreiz bewirkt immer eine Hyperpolarisation, eventuell naeh 
einer Prim~ruktivierung l~ngerer Latenz. Dagegen berichtet PR~LLIPS ~1, beiPyra- 
midenreizen, auch bei hochfrequenten, sei das Fehlen einer ,,afterpolarisation" 
h~ufiger zu beobachten als ihr Auftreten. Die gleichen Unterschiede zeigen sich 
auch bei hochfrequenten Reizen (Abb. 7). I-Iier folgt dem ersten Caudatumreiz eine 
ttyperpolarisation, deren Ablauf trotz der anschliel~enden antidromen Entladungen 
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nicht ver~ndert wird. Vergleicht man diese Abbildung mit der Abb. 10 und 13 yon 
I:)ItlLLIIJS 51, SO ist ersichtlieh, dab bei einer 100/see-Pyramidenreizung im Gegensatz 
dazu das Zellpotenti~l w~Lhrend des tetanisehen t~eizes verringert ist und die Hyper- 
polarisation erst nach Ende des Reizes eintritt. 

3. Auch die Verteilung einer Gruppe yon Prim/irantworten naeh C~udatum- 
reizen mit Latenzen yon 10--30 msec entspricht nicht den Reizerfolgen nach 
Pyramidenreizen (Ausnahmen siehe S. 682). Sie deuten vielmehr uuf eine eventuell 
dureh das unspezifisehe System des Thalamus vermittelte Aktivierung him Eine 
derartige exeit~torische Phase durch Thalamuseinfliisse mit Latenzen yon 15 und 
25 msec postulierten bereits Pln~tmA u. Mit~rb. ~3. 

Als weitere Gegen~rgumente seien noeh folgende Befunde anderer Untersucher 
angefiihrt: 

4. D~s bereits erw~Lhnte Fehlen yon Pyramidenentladungen nach Cuud~tum- 
reizen s,53. 

5. Um ebenf~lls mSgliehe Reizstreuung auszuschalten, haben STErOIdS u. 
Mitarb. 6e neben elektrischer ~ueh eine lok~lisierte chemisehe Reizung des Cauda- 
turn vorgenommen. Obwohl hierbei eine Stromausbreitung nieht m6glich w~r, be- 
obaehteten sie die gleiehen Effekte wie bei elektriseher l~eizung, einsehlieBlieh des 
Auftretens schl~f~hnlieher Zust~inde. 

Auffa l lend  i s t  nu r  die ~ b e r e i n s t i m m u n g  in den  Ze l l an twor ten  au f  
hochfrequente  unterschwel l ige  Cauda tum-  und  Pyramidenre izung .  Es  
k o m m t  zu ehler  E n t l a d u n g  ]~ngerer La tenz ,  die auch fehlen kann ,  und  
der  sich eine H y p e r p o l a r i s a t i o n  ansehlieBt,  wie unsere Abb.  6 und  die 
Abb .  12 yon  PHILI~IPS 51 zeigen. Es  ls  sich ve rmuten ,  daI] h ier  e in  
H e m m v o r g a n g  ausgelSst  wird,  ffir dessell  wei te ren  A b l a u t  es unerheb l ich  
ist ,  ob der  t e t an i sehe  l~eiz noch ~nh~lt  oder  nicht .  Doeh ger~de dieser  
f iberzeugende Effekf  des Cauda tumre izes  d t i r f te  wegen der  min ima len  
]~eizst/~rke ebenfulls gegen eine Reize insf reuung in die innere  K a p s e l  
spreehen.  

Eine  wei tere  ~6Alnliehkeit bes t eh t  zwischen den  Caudafumeffekten ,  
bei  denen  es zu e iner  Doppe l en t l adung  komm~, und  den  Ze l lan twor ten ,  
die P~IILLIPS 52 du tch  d i rek te  Rindenre ize  erzielte.  So zeigen sowohl die 
Neurone  der  Abb .  1 A, 1 B und  3 wie aueh das  der  Abb.  7 b yon PItlIml~S 52 
nach  dem Reiz eine Doppel -bzw.  Mehr faehen t ladung ,  der  naeh  6 - - 1 0  msee 
eine l anganha l t ende  I Iype rpo l a r i s a t i on  folgt.  PIIILLIPS n i m m t  an, dal] 
eine ka fhoda le  Rindenre izung  t ro tz  h~ufiger p r ims  Er regung  se lekt iv  
in t racor t i ca le  t t e m m u n g s m e e h a n i s m e n  ak t iv ie r t .  

Die genaue  Zei tdauer ,  w~hrend der  PT-Zel len  naeh  vorangegangenem 
Cauda tumre i z  auch auf  eine an t i d rome  Er regung  n ieh t  en t laden,  konn te  
n ich t  immer  b e s t i m m t  werden.  E r i n n e r t  sei an die s t a rke  Abhs  yon  
der  l~eizst/~rke und  -frequenz,  die bei  den R e a k t i o n e n  yon  PT-Zel len  ~uf 
Pyramidenre i ze  zu beobaeh ten  i s t  s~. Der  Reiz k a n n  an t i d rome  oder  
o r thodrome  E n t l a d u n g e n  zur  Folge  haben  oder  ~ueh n ich t  b e a n t w o r t e t  
werden.  D a h e r  erschien es uns  n ieh t  gereeht fer t ig t ,  eine Zelle nur  wegen 
einer fehlenden A n t w o r t  au f  einen Pyramidenre i z  als ,,Interneuron" zu 
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klassifizieren. Vielleich~ kSnnten methodische Untersehiede die Abwei- 
chungen unserer Befunde yon den Ergebnissen yon SPEHLMANN U. 
Mitarb. 6~ erkl~ren. Sic fanden, dab Pyramidenzellen (Latenz unter 
5 msec) auch 20 msee nach einem vorangegangenen Caudatumreiz in 
ihrer Entladungswahrscheinliehkeit auf Pyramidenreize nicht ver- 
~ndert waren. PHILLIPS 49 hingegen sah bereits bei einer Hyperpolarisation 
von 8 mV eine Hemmung der antidromen Entladung bei Pyramiden- 
reizen, analog dem in Abb. 1 A, b, dargestelltem Effckt*. 

Wie bereits eingangs erw/~hnt, ist es dureh niederfrequente Cauda- 
tumreize mSglich, Schla] oder schla]dihnliche Zust~inde auszulSsen. Sowohl 
im motorischen Cortex als auch in anderen Teilen des ZNS kommt  es 
w/~hrend des Schlafstadiums der tr/~gen Wellen und Spindeln nicht so 
sehr zu einer Ver~nderung der Entladungsfrequenz als vielmehr zu einer 
des Entladungsmustersll,sg,G6, Gs. Daher bat ten CREUTZFELDT U. JuNr 11 
mit  Recht auf gewisse ~hnlichkeiten zwischen den Entladungsformen 
nach Caudatumreizen und denen des Schlafes hingewiesen. 

Tats/~chlich ist es das Entladungsmuster,  das dureh den Caudatum- 
einzelreiz besonders nachhaltig und sofort ver/~ndert wird: an die Ste]le 
sonst mehr regelloser Entladungen ~3 treten nach der Hyperpolarisat ion 
gruppierte burst- und cluster-Entladungcn, die gerade ffir die Zell- 
t~tigkeit w/~hrend des Schlafes typisch sind. 

Somit w/~re es sehr wohl denkbar, dal~ sich/~hnliche Vorg/~nge an der 
Zellmembran w/~hrend dieses Schlafstadiums abspie]en, ohne dal~ sich die 
Befunde derart  verallgemcinern lassen, dal~ man auf eine Dominanz der 
Caudatumwirkung w/~hrend des Einsehlafens schlieBen kSnnte (etwa 
gegenfiber den intralamin/~ren Kernen, dem limbisehen System, dem 
,synchronisierenden' Zentrum der Medulla, der Rinde). 

Inwieweit  ffir das Auftreten yon clusters und anschliel~ende Ent-  
ladungspausen w/~hrend des Schlafes auch die bisweilen beobachteten 
Hyperdepolarisationen verantwortlich sind, 1/~l~t sich nicht bestimmen. 
An PT-Zellen wnrden sic bisher nur yon P ~ L ~ S  51 bei hoehfrequenten 
fiberschwelligen Pyramidenreizen beobachtet,/~hnlich den Befunden yon 
R. M. ECCLES 15 am sympathischen Ganglion. Aueh spontan sahen sie da- 
gegen GRANIT U. Pn-mL~s ~o extracellul/ir an Purkinje-Zellen sowie extra- 
und intracellul/~r yon  EULER und G~EEN 17 und KANDEL und SPENCER Sla 
an Pyramidenzellen des Ammonshornes. VON EULER und GBEEN glauben, 
der @-Rhythmus des Ammonshornes sei eine Summation der w/~hrend 
der arousal-reaction auftretenden Inaktivationsprozesse, KAI~DEL und 
SPENSER betrachten die Hyperdepolarisation als eine Membraneigen- 

* Eine detaillierte Beschreibung der gemmung yon PT-Zellen nach Cauda- 
Sumreizung ffir antidrome und orthodrome Reize bleibt einer spateren VerSffent- 
lichung vorbehalten. 
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sehaft der Pyramidenzelle (verzSgerte Repolarisation) und als rebound- 
Antwort auf hypermaximale Reize, denn sie konnten sie sowohl durch 
starke hyper- als aueh depolarisierende Reize (synaptische und intra- 
cellul~re Reizung) auslSsen. 

Im Gegensatz zu den Beobachtungen bei Pyr~midenreizen 51 traten 
die Inaktivierungsprozesse in unseren Versuehen niemals w/ihrend der 
Caud~tumreizung, vielmehr erst nach der vergangenen I-Iyperpolaris~tion 
auf, bisweilen sogar erst nach Abk]ingen der Spindelaktiviti~t. Da die 
Zellen imstande waren, auf hoehfrequente Reize mit normMkonfigurierten 
Spikes zu ~n~worten, diirften mangelh~ftes Repolarisa~ionsvermSgen 
oder Amortissement, wie es etwa wahrend des Krampfanfalles 5~ oder bei 
CO 2- oder Ca++-Mangel 2t aaftreten kann, entfallen. Vielmehr kSnnten 
die Inaktivierungsprozesse eine l~olge jener Ver~inderungen des intra- 
und extraeellul~ren Kompartimentes sein, die fiir den Ablauf des 
Sehlafstadinms der tri~gen Wellen und Spindeln typiseh sein kSnnten 
und dureh eine Caudatumreizung ausgelSst werden. 

Zusammen[assung 
1. Caudatumeinzelreize ffihren an Pyramidentrakt-(PT-)Zellen und 

nieht identifizierten Zellen der motorisehen Rinde naeh 4--10 msec zu 
einer Hyperpolarisation yon 10--15 inV. Die Zellen bleiben etwa 100 bis 
200 msee hyperpolarisiert und zeigen gleiehdauernde En~ladungspausen. 

2. Frequente Reize kSnnen zu einer Abnahme der Hyperpolarisa- 
tionsdauer bis zu einem Wert yon 48 msec ffihren. Eine weitere Zunahme 
der Reizfrequenz fiihrt zur vollst~ndigen Entladungshemmung. 

3. Bei rand 200/0 der beobaehteten Neurone geht eine Primarantwor~ 
der Hemmung voraus. Die Latenzen dieser Antworten liegen bei 0,5 bis 
3 und 10--32 msec. 

4. Zellen mit Prim/irantworten kfirzester Latenz zeigen Reizfolge- 
freqaenzen yon 100/see. 

5. Untersehwellige hochfrequente Reize bewirken eine Entladang 
naeh etwa 10--15 msee mit ansehlieBender Ityperpolarisation und Ent- 
ladungspausen gleicher Dauer wie nach maxima]en Reizen. 

6. Die MSglichkeit einer antidromen Reizung motoriseher Cortex- 
zellen dutch Pyramidenkollateralen wird diskutier~ and fiir die Primi~r- 
antworten karzer Latenz als wahrseheinlieh angenommen. 

7. Das Entladungsmuster nach Caudatumeinzelreizen zeigt gro~e 
J~hnlichkeit mit  den Entladungsformen des Schlafstadiums der tragen 
We]lea and Spindeln. Somit k6nnten sieh w~hrend dieser Schlafphase 
~hnliehe Vorg/inge an den Zellmembranen abspielen. 
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