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A. Vorbemerkung. 

Dlese zusammenfassende Betrachtung gibt eine Arbeitshypothese 
ffir die Deutung der ]~rregungssteuerung im ZNS ausgehend yon 
Befunden der experimentellen Neurophysiologie. Entsprechend einer 
yon LUcAs 56, ForBeS 25 und GASSER 2~' 2~ erhobenen Forderung sollen 
nur solche Voraussetzungen ffir die Funktion der Nervenzelle und 
ihrer einzelnen ]3auteile benutzt werden, wie sie als Funktionsgesetze 
aus den Untersuchungen an Nervenfasern bekannt sind. ])aneben 
sollen die morphologischen Tatsachen zu den funktionellen Erschei- 
nungen in Beziehung gesetzt werden. 

Die ~berlegungen werden sich auf die zentralen Vertretungen des 
sensorisch.motorischen 2Yervensystems beschr/tnken. Ffir das vegetative 
5Ter-censystem mSgen vor allem durch die Einbeziehung chemischer 
Wirksroffe erweiterte oder anitere Gesetzm/il3igkeiten gelten. ])as 
sensorisch-motorische ~qervensystem ist einer experimentellen 5[ach- 
prfifung seiner Funktionselemente besser zuganglich, weft: 1. Emze]- 
reize deutliche l~eaktionen auslOsen, 2. die afferenten, wie efferenten 
Leitungsbahnen in den dicksten, daher am leichtesten e lektrisch reiz- 
baren und registrlerbaren ~ervenfasern verlaufen, 3. die motorischen 
Effekte in Gr513e und Zeit des Entstehens leicht und sicher zu beob- 
achten sind, 4. die Reaktionen auch in den zentralen Teilen an ihren 
Aktionspotentialen gut verfolgt werden kSnnen. 

Einleitend sei bemerkt, dab der Ausdruck ,,Synapse" in der Litera- 
tur in sehr verschiedener Bedeutung benutzt wird. Einmal ist 
gemeint der einzelne Endknopf oder die anatomische Struktur als 
t~omplex und an anderen Stellen das phys191ogische Ereignis einer 
Erregungsubertragung yon Zelle zu Zelle. Wir wollen das W o r t h i e r  
im letztgenannten Sinne verwenden. 
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B. Die Erregungsverwertung im ZNS. 

a) Ausbreitung und Einengung. 
Auf das Z~S  wirken in den afferenten ~erven  eine Anzahl 

yon Erregungen ein. Wit  wissen, dal~ diese Erregungen sich aus 
einer grol~en Zahl yon Einzehmpu]sen in den einze]nen ~erven-  
fasern zusammensetzen. Soweit diese Impulse im ZNS nicht als 
Bewul~tsemseindrdeke oder unverwertet  auslaufen, erzeugen sie in 
den efferenten Fasern wiederum eine Anzahl `con Einzelimpu]sen und 
Reaktionen (Reflexe und l%eaktionen des ZNS). Unter  normalen 
Bedingungen ist das Verh~ltnis zwischen den afferenten und efferenten 
Impulsen wohlgeordnet. Je nach der Art der Tdtigkeit kSnnen zwar 
einma] die afferenten Impulse bei motor]scher Ruhe weir zahlreicher 
sein and unter  anderen Umst~nden die e~ferenten Impulse, ~ber immer 
bleibt die Zahl der ausgesandten ]~rregungen sinnvoll abgemessen, 
In  einem Vorgang, der naeh unseren anatomischen Kenntnissen eine 
grSl~ere Zahl yon Synupsen durchlaufen muI~ und bei dem das Ver- 
h~tltnis zwischen afferenten nnd efferenten Impu]sen etwa 1 ist (z. B. 
Tasteindrficke der Finger und entsprechendes ]~rgreifen eines Gegen- 
standes), ist im Durchschnitt  bei der Weitergabe `con einer Stufe zur 
anderen auf je einen ankommenden Impuls je einer wieder abgegeben 
worden. Das seh]ief~t natfirlieh nicht aus, dal~ je ein bei der 2. Stufe 
ankommender Impuls dolt  5 Ze]len erregt hat  und daI~ jede dieser 
5 Zellen in der 3. Stufe je l0 Zellen ausgelSst hat. ]:)as w~tre schon 
eine Ausbreitung `con l auf 50. Wenn wir aber in der Peripherie beob- 
achten, daI3 auf einen ~bgesandten Impuls nur je einer zurfickkommt, 
mug in den fo]genden Stufen des hier betrachteten Erregungsweges 
aueh wieder eine Einengung stattgefunden haben im Verhaltnis 50:1. 
Selbst iiir ein extremes Belspiel mit einem Weg `con z. B. 8 Stufe~4 
bei den] auf 1 a~ferenten Impuls ]e 1000 efferente Impulse kommen~, 
w/~re der Quotient n der Ver`cie]fachung ,con Stufe zu Stufe zu erreehnen 
aus n s -~ 1000 mlt n ~ 2,4. Das bedeutet,  dal~ selbst bei einem Ver- 
haltnis der Erregungsverwertung 1 : ]000 in einem so kurzen ]~rregu~gs- 
weg `con nur  8 Synapsen (nur Eigenreflexe sind kfirzer und dabei 
gibt es keine Verwertung im u 1:1000) im Durchschnitt  
nut  `con Stufe zu Stufe elne Ausweitung auf das 2,4fache vorkommt. 

b) Begrenzung, 
Betraehten wir uns nun eme histologisehe Darstel]ung aus irgend- 

einem Teile des ZNS und zwar eine Golgi-F~rbung, in der a]le Faser- 
verbindungen der Nervenze]len sichtbar werden, besser noeh, wir 
nehmen em solches Prapurat  selbst unter das Mikroskop, weft a]]e 
D~rstel]ungen notwendigerwmse den grb[~ten Teil des selbst in einem 
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sehr diinnen Sehnit~ Sichtbaren fort]assen nlussen, so erschrecken wir 
fast vor der Ffille der Yerbmdungsmbgliehkeiten, die yon Zelle zu 
Ze]le vorhanden sind. Es ist nicht, festzustellen, wieviele Ver~stelungen 
und EndknSpfe you einer Nervenzelle ansgehen, aber es ist bestimmt 
worden, dab an jeder Zel]e einige huudert,  eimge tausend, in einigeu 
FM]en uoch welt grS~ere Zahlen yon Endlgungen der Fortsatze anderer 
Zelleu vorhanden sind. Ffir eine motorische Ze]]e im Vorderhorn des 
Riiekenmarks ist eine Besetzung mlt 1300 Endkn6p~fen gezahlt worden. 
D~ jedesma] eine gr613ere Zahl yon EndknSpfen you ether Ze]le stammt, 
1st die Zahl der gekoppelterr Ze]leinheiten geringer, aber immer uoeh 
eiue Vielheit, fur das Motoueuron lm l='~ickeumark b e l ]  300 EndknSpfen 
z.B. miudestens 50 bet durehschmttlieh 26 Endkn613fen yon ether Ze]]e. 
Wir wollen zunachst nnentschieden lasseu, ob die Zahl der yon der 
Zelle mit den Dendritenforts/~tzen und Kollatera]en abgehenden Ver- 
bindnngen oder der am Perikaryon clef Zelle nnd ihren Dendriten 
ankommenden Verbiudungen Bedeutnng hat ffir die Frage der Ver- 
biudungsmbghehkelteu -con Zel]e zu Ze]le. Es kommt bier nut  darauf 
an festzustellen, daft vo~ vielen (GrSflenordmtng 100) Verbindungs- 
m6glichlceiten ether Zelle, im Durehsehmtt  gerechnet, nut einzelne 
wenige zur Wirkung lcommen, j~ sogar oft fiir eine Mehrzahl yon Zelleu 
nur eiue einzige. Es soll deswegen dieser Versuch ether Arbeitshypo- 
these nicht anf die bisher meistens geste]lte Frage ,,wie kommt die 
synaptisehe ~)bertragung zustaude ~." zugesehultten werden, souderu 
unsere Frage soil lauten: ,,Wie kommt es, daft yon der riesigen Za~l 
yon ~)bertragungsmbglichkeiten nut sehr wenige wirksam werden und 
wie wird Ordnung gehalten im Z N S ? "  

Wit wuudern uns darttber, dab sich uicht a]le Erregungen lawinen- 
artig tiber das ganze ZNS ansbreiten und fragen uns, welche Funktions- 
gesetze uud Strnkturanordnungen die Auswahl der geordneten und die 
AusschMtnng der iiberz~hligen Erregungsverbindungeu bestlmmen. 
Die Erregungsbegrenzung, nicht die Erregungsausbreitung im Z N S  
erscheint uns vor allem erkldirungsbedier]ti~. 

C. Funktionselemente der ~ervenzelle. �9 

In diesem Abschnitt set vorweg beInerkt, dM] die Ergebnisse der 
nearohistologischeu Forschung so vielseitig stud, dab in diesem R~hmen 
notwendig eine Schematisierung nnd u erfo]gen mul]te. 
Es ist dabei vor Mlem an den Ban eiuer motorischen Ze]le lm Vorder- 
horn des Rfiekenmarks gedaeht, aber viele andere Zelltypen, auel~ 
so]ehe im Cortex, zeigen gruudsatzheh glelehe Merkmale. 

a) E]/ektoriseher Teil. 
Von alien Ba~tteilen elner ~-ervenze]le (s. Abb. l) 1st die Aufgabe des 

Axons (Neunt) vSllig unbestritten, u/~mlieh die Fo~tleitung der 
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Erregungswelle ~us dem ZellkSrper (Perikaryon) in die Peripherie 
zur ~uskelzelle oder zu ~nderen Abschnitten, Zentren oder Schiebten 
des I%rvensystems. Das Axon ist das e//elctorische Funktionselement. 

b) Receptorischer Tell. 

Weniger sieher ist bewiesen, welehe Teile der Zelle die receptiven 
Aufgaben erfiillen. Die vorherrschende Auffassung ist die, dal~ die 
Erregung yon den zahlreichen am Perikaryon und an den Dendriten 
aufliegenden Endkn6pfen der Yer~stelungen fremder Zellen auf die 
Zelle fibertragen wird. An der Vorderhornzelle bedecken die End- 
knSpfe mehr als 1/a der Zelloberfl~che. I%ben den typischen 5sen- 
fSrmigen EndknSpfen yon Au]~m3Ac~ und I-I~LD gibt es auch andere 
netz- und bandfSrmige Endlgungen, deren Bedeutu~g spater behandelt 
wird. Zun~chst sprechen wit yon den synaptischen Endigungen all- 
gemein als , ,Endknbpfen".  Es bestande aueh die MSgliehkeit, dali 
die Ver~stelungen der Dendriten oder die etwaigen Kollateralen mit 
ihren Verastelungen die Empfangsorgane fiir die Erregung yon fremden 
Zellen darstellen. Gegen die zweite Auffassung sprechen eine Anzahl 
wichtiger Grimde : 

1. Wit wissen aus histologisehen Studien, dal~ die Ver~stelungen 
yon sicherlich afferenten Fasern in EndknSpfen am Perikaryon und 
an Dendriten auslaufen. 

2. Die Bewegliehkeit in der Funktion des ZNS wiirde sehr begrenzt 
sein, wenn wir armehmen, dal~ die Entscheidnng darfiber, ob eine 
neue Zelle zur Erregung kommen soll oder nieht, an einem einzelnen 
der vielen hundert getrennt voneinander ]iegenden Kontaktpunkte 
an den Dendritenausl~tufern f~llt, weft diese Kontaktpunkte einzeln 
betraehtet gleich viel Aussicht a~ff']~rregungsfibertragen h~ben wurden. 
Da wir wissen, dal~ die Wahl der Verbindung yon Zelle zu Zelle viel- 
f~ltig wechseln kann (z. B. ffir das Vorderhornmotoneuron des l~ueken- 
marks zwischen Wlllkfir, Fremd- und Eigenreflex), mfil~te man noch 
einen gunz spezifischen 1Kechanismus zus~tzlich voraussetzen, der die 
,,Plastizit~t des Z N S "  ergeben wtirde. 

Die Entscheidung fiber die Erregu~gshbertragung kann daher nur 
durch geordnetes Zusammenwirken mehrerer Impulse am l%ceptor 
der Zelle fallen. Eine grb]3ere Anzahl yon Einzelwirkungen muff sich 
zu einer bestimmten sdtenen Kombination zu~ammen]inden, um die 
.Erregung in einer neuen Zelle a~szul6sdn. Wir haben zwei IYiSglichkeiten 
einer solchen Kombination: Entweder wirken gleichzeitige ]~rregungen 
r~tumlich weft auseinanderliegender I~ontaktpunkte der Dendriten als 
~eeeptoren, oder abe~ nur eine beschr~nkte Anz~hl zusammenhangender 
EndknSpfe bildet einen Receptor an der Zellw~nd und entseheidet 
fiber Erregung oder Ruhe der Zelle. Wenn wir fragen, welche Arbeits- 
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we i se  m i t  d e n  u n s  b i s h e r  b e k a n n t e n  G e s e t z e n  d e r  ~Teurophys io ]og ie  

v e r e i n b a r  i s t ,  so w a h ] e n  w i t  d i e  zwe i t e .  
Die Frage k a n n  d a r a n f  eingeengt werden, ob die zelleigenen Endknbpfe  der  

Verastelnngen und  le tz ten Auslaufer  der  D e n d n t e n  die Receptoren sein k6nnen, 
wobei die einzelnen Emwirkungspnnk te  verhal tnismkBig welt  voneinander  ent- 
fernt  sind, oder  ob die am Zel lkbrper  und  an  den Dendr i t en  in ih rem zellnahen 

F F 
f- 

C 

Abb. 1. Schematische Darstellung eider Nervenzelle (l~oboneuron aus dem Vorderhorn 
des R~ickenmarks als Beispie]). A Axon mit/~arkscheide ~I; J) Dendriten der dargestellten 
Zelle;/P Fasern yon fremden Zellen kommen4, auslanfend ~n die J~ndkndp]e J~, die den 
Ort der Synapse am Perikaryon und den Dendrltenansatzen bflden; K ~ern  der Zolle 

mit  Nucleolus; C Collaterale. 

Teil in  grol~er Zahl  zusammenl iegenden Endknbpfe  f remder  Zellen znr kombi- 
n ier ten  Wirkung kommen  konnen.  I m  ers ten  ~al le  waren dm f remden Zellwande 
die Geber und  die zelleigenen Endknopfe  die Receptoren,  ira anderen  Falle sin4 
die Endknopfe  4er  f remden Zellen die Geber  und  dm eigene Zell- oder  Dendr i ten-  
wand  der  Receptor .  

W i t  w l s s e n  h e u t e  s e i t  L O ~ T E  D]~ N b s  g r u n d l e g e n d e n  IYnter-  

s u c h u n g e n  a9 d u t c h  d ie  R e g i s t r i e r u n g  y o n  A k U o n s s t r b m e n  s e i t e n s  ve r -  

s c h i e d e n e r  ~ o r s c h e r ,  d a b  d ie  g e s a m t e  Z e i t  z u r  E r r e g u n g s f l b e r t r a g u n g  

Arch. f. 1)svchlatr. u. Z. Neur. ]3d. 182. 32 
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yon einer Ze]le auf eine andere, also die Synapsenzeit nur 0,5--0,9 msec 
betragt ,  so dal~ die Entseheidung fiber Erregung oder •ichterregung 
innerhalb eines Teiles dieser Zeit gefa]len sein mul3. Das zeitliche 
Kriterium der Synapse ist uns demnaeh genau bekannt,  und wir rfiissen 
unsere Vorstellungen fiber die vie] weniger fundmrten r~umliehen, 
stofflichen und reizphysiologisehen Verhaltnisse diesem festliegenden 
•e rkmal  anpassen. 

Eine chemlsche Fernwirkung innerhalb so kurzer Zeit durch nennenswerte 
L~ngen der Dendriten und 1bier ~ortsktze ist wegen des dfinnen Kalibers der 
innerha]b der Membranen der Fortsa~ze liegenclen Substanz nicht denkbar, auch 
deshalb niche, weil solche chemischen Fernwirknngen innerh~]b der Axon- 
zyhncler bisher nicht beobachtet sin4. Elektrische Fernwlrkungen sind nur 
denkbar im Stone eines Aktionspotentials. Sobald aber ein echter Aktionsstrom 
en~standen ist, der begonnen hat, sich fortzupflanzen, breitet er sich uber die 
ganze Zelle aus, d.h. dm Entscheidu~ag fiber die Frage, Erregung oder mcht, ist 
bereits gefa]len. Eine Kombination yon fernwirkenden elektrotonischen 1)os 
tialen ist ebenfalls unwahrscheln]ich, well das ~ora~ssetzen wiarde, da]~ die 
Dendriten ebenso wie Kupferdrahte Potentiale fiber grd~ere Entfernungen fort- 
leiten. Sobal4 eleIctrotonische Potentiald~/#renzen vorhanclen sind, brelten sie sich 
nur auf sehr kleine S~recken entlang der Fortsatze aus, wenn, was angenommen 
werden mul~, fitr diese die gleiehen Gesetze gelten, wie fur peril)here ~ervenlL 
Eine Kombination yon unterschwelligen Wirkungen aus entfernteren l~unkten, 
d.h. aus den verstreuten zelleigenen EndknSpfen, laal~t nut wenig in das fest- 
liegende zeitliche Krlterium. 

Aueh dann, wenn man die Wirkung elektrotonischer Ausbreltung 
fiir mSglich h~lt, bleibt entseheidend, dal] solche Ereignisse, die sieh 
nur mit  Dekrement  ausbreiten, am 0r te  ihrer Ents tehung und in dessert 
engerer Naehbarschaft  ungleieh sti~rker zur AnslSsung einer eehten 
Erregungswelle fahig sind. 

3. Bei gemeinsamer Wirkung aas entfernten Punkten  ware am 
Vereinigungspunkt der Dendri ten nur eine Kombinat ion naeh der 
Zahl der Wirkungen mSglieh. Da~ es Fernwirkungen gabe, die aul~er 
den bereits genannten Bedingungen der schne]len unterschwelligen 
Ausbreitung noeh wahlweise positives oder negatives Vorzeichen 
haben kSnnten, muff als noch weniger wahrsehein]ich hingestel]t werden. 
Wenn dagegen aufier der Zahl aueh noeh der Oft der Einzelwirlcungen 
Ms I~2riterinm dient, z .B .  die ri~umliche ~achbarschaf t  entscheidet, 
ob es zur Erregung kommen soll oder nieht, so ware damit  eine aus- 
w~hlende and  spezifische Erregungsiibertragung mSglich. LOI~]~I~TE 
DE ~ b  sa ha t  bereits 1939 in seiner Darstellung der synaptischen ~eeha-  
nismen auf eine solche r~umliehe Kombinationswirkung hingewiesen. 

4. Gegeniiber dem ~ehlen der Beobaehtung einer untersehwelligen 
Fernwirkung sind uns, wie sparer noeh ausfiihrlieher besprochen wird, 
sehr wohl die Gesetze ffir untersehwellige ~%hwirkungen bekannt.  
Wir werden sogar sehen, da~ fiir diese ~ahwirkungen aul~er Zahl 
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und Ort anch noch das Xriterium der Polarit~t der Wirknng zur Ver- 
ffigung st~ht. 

Auf der Basis der im Abschnitt ]3 begrfindeten Tatsache, dM~ 
die Aktivierung elner neuen Zelle a ls Ausnahme gel~en mul~, die 
nur unter sehr spezieller Kombination des Zusammenwirkens emer 
bestimmten Zahl der vorhandenen Verbindungen zutrifft, dtirfen 
wit diejenige Arbeitsweise in unsere Arbeitshyppthese einbauen, welehe 
die speziahsiertesten Voranssetznngen fiir die Aktivierung einer nenen 
Zelle fordert. Diese wird im sphteren Abschnitt fiber den Erregungs. 
]okus in Einzelheiten besproehen. Danach werden Ms receptives Organ 
der Nervenzelle die Wande des Perikaryons und die der zellnahen Teile 
der Dendriten angesehen, soweit sie mit ~xdknbpfen fremder Faser- 
forts~tze besetzt sind. Damit hatten wir die Aufnahme und die Weiter- 
gabe yon Erregung bestimmten Teilen der Nervenzelle zugeordnet 
und woIlen damit zunhchst zufrleden sein. 

c) Andere Teile. 
Welche ~unktion den Dendritenfortsfi.tzen und den Kollateralen 

zufallen k5nnte, soil sp/tber besprochen werden. Der erhebHche ~:on- 
struktionsaufwand ffir diese :E]emente, die nach der obigen Vertei]ung 
der reeeptorisehen und effektorischen Aufgaben iiberf]hssig erseheinen 
m6gen, beweist, dab auch diese Teile wichtige Funktionen zu erffil]en 
haben. 

D. Yorg~nge am einzelnen Endknopf. 
a) Anordnung. 

Auf den Wandungen des ZellkSrpers und der Dendriten sieht man 
in  C~J~-Pr&paraten einen dichten Besatz mit :Endkn6pfen verschie. 
dener GrSl~e [z. B. 21z (0,002 ram) Durehmesser] und :Form la. Sie 
haben dureh teilweise sehr dfinne Faserforts/~tze 'u mit 
anderen Zellen, die sehr nahe, aber aueh sehr entfernt in anderen 
Teilen des ZNS liegen k6nnen. Eine einzelne herankommende Faser 
kann dutch Verzweigungen kurz vor Erreichen der Zelle in eine ganze 
Anzahl yon Endkn6pfen aus]aufen, and der einzelne Ausl/iufer ]~ann 
eine Kette mit mehreren EndknSpfen bi]den. Stets liegen aber zwischen 
diesen ]~ndknSpfen einer Faser eine grebe Zahl yon EndknSpfen, die 
anderen Fasern, d. h. anderen Zellen zugeordne~ stud. Wit wollen die 
Ereignisse etwas n/~her betrachten, die sieh in einem besehr~nkten 
Gebiet der Zel]ober~]~che abwiekeln, das z. ]3. einen Besatz mit 30 :End- 
kn6pfen umfa]3t. Dieser l~leck sell als Erregungs/okus bezeichnet werden. 

b) Vergleiche zwischen Axon- und Nynapsen]unktionen. 
Da eine einzelne Nervenzelle in ihrem komplexen und delikaten Einbau in 

das Gewebe ein direktes Studium ihrer :Erregungsverh~ltnisse, z. ]3. durch 
32* 
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~bb. 2 ~ - - f .  Technilr und Ergebnisse der Ab~eigung yon einzelnen iVerven/ase~n, a R~um- 
l i t h e  Verh~l tn i s se  a n  der  2~ble i tungselekt rode  b m  Schwe l l en rmznng  e iner  mnze lnen  
F a s e r  ( schwarz  ~usgefu l l t  da rges t e l l t )  a u s  e i n e ~  d u n n e n  N e r v e n b h n d e L  b Die ent -  
s p r e c h e n d e n  V e r h a l t n i s s e  b m  2~bleitung y o n  tuner  e m z e l n  f re iPr~Dar ie r ten  Fase r .  
c A~nordnung der Elektroden. Die ~ittlere Elektrode n]mmt gleichzmt~g den 1~mz a1~/ 
und leitet das an tier lleizstelle selbst dabm auftretende Potentlal zur Registrmremrich- 
t u n g .  d U m z ~ i c h n u n g  der  yon  HODGKIN a* in  e iner  A n o r d ~ u n g  n a c h  b u n d o  gewonnenen  
Po ten t i a l e .  B m +  0,7 (k~ thod i sche  R m z u n g )  ebenso wie  bei  - - 0 , 7  ( anod i sche  l~eizung) 
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Ablei tuhg elektr ischer  Potent ia le  nur  nach  Gewebsverle$zung und  mi t  uns iche re r  
Deu~ungsmdglichkeit  e r l aub t  und  einzelne Teile einer Zelle wegen ih re r  m~kro- 
skopischen Abme~sungen noch weniger zuganghch  stud, mdssen  wir  zurtick- 
greifen au f  die Kenntmsse ,  die w~r yon dem Geschehen in  den  Nerven]asern 
besitzen. Zwar  h a b e n  wir  ffir die synapt i schen  Ere~gnisse kein  di rektes  anatomi-  
sches Analogon in den Axons tudmn u n d  w~r mussen deswegen die a l lgemeinen 
Gesetze der  Er regungsausbre i tung  in  1Nervenfasern ube r t r agen  au f  dm Deu tung  
des synapt isehen Gesehehens.  Wir  fi ihlen uns  zu dieser  ~ b e r t r a g u n g  berecht igt ,  
weil s ich narkot is ier te  Nervenfaserabschni t te  synapsenhhn] ieh v e r h a l t e n  ~a und  
in anderen  biologisehen Gebilden, wie der  iguskelfaser,  ja sogar in  den erreg- 
ba ren  Zellen der  Pflanze l~ te l l a  sieh alle wichtigen Eigenschaf ten  der  Erregungs-  
ausbre i tung  in Nervenfasern  wiederholen.  Anch die Tatsache,  da$  die in  den 
le tz ten J a h r e n  dureh  ind i rek te  Exper imente  gewonnenen Kenn~nisse des Ver- 
ha l tens  der  Synapse in vielen Emzelhei ten  dm Eigenschaf ten  der  Nervenfasern  
best~t igt  haben ,  ermut~gt uns, aueh die Deu tnng  der  Besonderhe i ten  mib den 
Gesetzen der  Nervenfasern  in Berueksicht ignng der  spezxellen ana tomisehen  
Verhaltnisse vorzunehmen.  

c) Schwellwertreize, 
Wlr miissen deswegen eine Weile yore Thema der Synapse ab- 

sehweifen und einige Experimente an l~ervenfasern besprechen. Die 
Methode der Wahl fiir alle Studien an l~ervenfasern ist die Registrie- 
rung der elektrischen Potentia]e, die w~hrend und auch nach einer 
Erregung beobachtet werden kSnnen. Man h~t bisher fast meistens 
yon ganzen l~ervenstammen, seltener yon feinen Yer~stelungen Poten- 
tlale abgeleitet. Die Potentiale an den Elektroden erreichen einige 
1VflHivolt, wenn eine grol3e Anzahl yon Fasern gleichzeitig erregt wird 
und durch ]3enutzung empfindlicher Verstarker ist es auch gelungen, 
mit Sehwe]lwertreizen die Aktivit/~tsspuren einer einze]nen Faser 
innerhalb emes nicht zu starken Bfindels nachzuweisen (Abb. 2a). Die 
Erschemung der lokalen nervbsen Erregung (LE), deren ]~xistenz aus Vlel- 
seitigen experimentellen Bedingungen seit ]angem postuhert and vet- 
muter  wnrde, ist aber erst in jfingerer Zeit durch die Arbeiten yon 
HoI)G~I~ al, : E ~ c ~ R ~ ;  E ~ c ~ r ~  s~ u. a. mit elektrischen Ableitungen 
direkt naehgewiesen worden. Mit LE wird ein Vorga~g bezeichne~ 
der 5rtlich gesehen die Kennzelchen einer echten nervSsen Erregung 
h~t, .der aber nicht kr~ft~g genug ist, zu einer Entladung mit normal 

praktisch nur passive Depolarisatlon dutch den Effekt des l~elzstromes. ]3el --1,O = 
Sehwellwert ebenfails nut  passive Depolarisatlon, abet be1 § 1.0 wlrd die Depolari- 
sation kraftig gestezgert durch die e~gene Aktiwtht  der Fasermembran, dm be1 Schwell- 
wertrelzen zuwellen als lokale Erregung steekenbleibt, zuweilen ats verzbgert startende 
fortgeleltete Erregung zu vollem Erfolg kommt. Bei -b 1,2 geht der l%em sofort in eine 
unverzogerte fortgeleltete Erregung uber. e u kurz aufemander folgende sehwellen- 
nahe l%elze an der emzelnen K_rebsfaser. Der I. Reiz erzeng~ ein iokaies Potentlal, 
der 2. Reiz ist gehemmt und maeht nur eine physlkahsche Polamsatlon, der 3. bringt 
elne fortgeleitete Entladun~" zusts~nde, tier 4. w]eder eln lokales Potentml (naeh IcIODGKIN Sl 
1938). f Polarisationszelten und Latenzzeiten der Einze]faseraktlon bei versehiedenen 
l~elzspannungen (1--2fache l~heobase). 5e starker tier Reiz und dm Poiarisatlon, desto 

klelner is~ dle u fur die fortgeleitete Entiadung. .4_bgekuhlter 
Froschisehladieus 5G C, Ableltung entspreehend 2a (naeh EICHLEI~ 2~ 1939)o 
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]ortschreitender Erregungswelle (FE)  sieh auszubi lden .  Der  Vorgang 
der  L E  b i l d e t  den  Grenzf lbergang  zwisehen e iner  d e m  Al les-oder-  
:Niehtsgesetz ( A 0 ~ G )  geho rehenden  sich a u s b r e i t e n d e n  ]~rregung 
u n d  e iner  un t e r s ehwe lhgen  l%izung .  0 h n e  d a b  d u m i t  das  AO1NG 
erschf i t t e r t  wiirde,  kSnnen  wir  die  L E  als  Erg~inzung dazu  be t rach~en 
( E I c ~ n ~  m 1933). 

Die Abb. 2a zeigt einen Quersehnitt durch em feines l%rvenbundel, das auf 
eine Elektrode fiir die Ableitung yon Aktionspotentialen gelegt ist. Es kann 
durch einen elektrisehen t~eiz, dessen St~rke genau der l~eizsehwel]e entsprieht, 
bewmkt werclen, dM~ nur eme einzelne" Faser, die in der Abbildung sehwarz ge- 
fhllt gezelchnet ist, zur Erregung kommt. Dutch die Iqebenschlusse der meht 
aktlvierten Fasern uncl des Bindegewebes kommt 4arm ein so kleiner Tell des 
entwickelten Aktionsstroms an die Ableiteelektroden, dal~ nur bei sehr hoher 
Verst~rkung der l~achweis gelingt nn4 die lokalen Verhaltnisse dureh seitliehe 
Streuung stark verwiseht werden. Bei gleiehzeitiger Messung cler Polarisation 
der Nerven duroh den Reiz kann man die Schwellenbedingnngen der Iqerven- 
fasern and die verschiedene Zeitdauer, die bis zur Erregung benotigt wird, dar- 
stellen (EIc~L~R 22 1939. Abb. 2e). I-IoDGKIN 3l ist~ es 1938 gelungen, einzelne 
markscheidenlose Fasern aus dem Bein des Taschenkrebses freizulegen nnd 
innerhalb eines ParaffinSlbades ffir langere l~eizversuehe am Leben zu erhalten. 
In der Abb. 1 ist die ']:a~saohe zur Darstellung gekommen, 4aI3 das Axon erst 
in einiger Entfernung yore ZellkSrper sich mit der M arkscheide umgibt. Damit 
entfallt cler gegen die Bedeutnng der LE bisweilen gemaehte Einwand, dab an 
m~rkha]tigen I%rven der l~achweis der LE nieht gelingt. Die Ereignisse am 
Zellk6rper haben zweifellosmehr Beziehung zurmarklosenlNervenfasera]s zur mark- 
haltlgen Faser. In einer soeben erschienenen Arbei~ hat  LOR~Ta D E  I~0 54 dutch 
A bleitungen vom ttypoglossuskelnl nachgewlesen, dal] dm Leitnngsgesehwindig- 
keit im Soma der 1Nervenzellen 2 m/seo betragt, also der yon marklosen Fasern 
e ntspricht. 

Um darauf hinzuweisen, wieviel eindeutlger die Ableitnngsteehnik mit emer 
einzelnen Faser Aussagen fiber das lokale Geschehen machen kann, ist ein Qner- 
schmtt clnrch das nntersuchte Praparat  an der Ste]le der AbMtung in Abb. 2b 
gegenfibergestellt. I)ie sohadlichen Iqebensehlflsse sind fast ganz beseit~gt, und 
es war nunmehr moglich, auch die Vorgange vor Errelchen der l~eizsehwelle 
deutlich 4arzustellen. 

d) ~ervose Membran. 
U m  die  Vorgange  an  der  Re ize l ek t rode ,  deren  I4_enntms uns  die 

U n t e r s u e h u n g e n  b r m g e n  soil, zu beobach ten ,  wi rd  schon sei t  ]angem 
eine D r e i e l e k t r o d e n a n o r d n u n g  benu tz t ,  in  welcher  die  mi t t l e r e  Elek-  . 
t r ode  gle ichzel t ig  zur  l%izung  u n d  zur  Ab le i t ung  dient .  

Die Abb .  2 d  s t a m m t  aus  I Jn te r suehungen  HODG~I~s 3~, an  denen 
leh Inich durch  method i sche  Hi l fe  bete i l ig te .  Reg i s t r i e r t  is t  de r  Po ten-  
t i a lve r l au f  an  der  m i t t l e r e n  E lek t rode .  ]~alls diese als Anode  fdr  den 
Reiz  d ien t ,  wi rd  wah rend  der  sehr  kurzen  ]~eizdauer yon  0,06 msec 
eine Po la r i s a t i on  der  Z e l l m e m b r a n  aufgebaut ,  d ie  aber  naeh  0,5 msee 
bere i t s  auf  den  zehn t en  Tei]  abgek]ungen  ist .  Die M e m b r a n  verh~] t  
sieh khnl ieh einem K o n d e n s a t o r ,  de r  dureh  einen Para ] l e lwide r s t and  
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en t l aden  wird.  W i t  mflssen ausdrf ickhch sagen,  dab  sie sich nur  /~hn- 
l ich ve rhg l t .  I n  W i r k l i c h k e i t  l iegt  eine erhebl ichere  Spannung  (50 his  
100 mV) zwischen Innen-  und  Aul~enseite der  Ze l lmembran ,  u n d  b e i m  
V o r h a n d e n s e m  elnes O ~ f s c h e n  W l d e r s t a n d e s  zwischen den  Geb ie ten  
dieser  Spannungsd i f fe renz  wtirde ein d a u e r n d e r  S t r o m  mi t  e rheb l i chem 
d a u e r n d e m  Le i s tungsau fwand  fliel3en, was sicherl ich n ich t  der  Fa l l  
ist .  ~ ; e n n  be i  U m k e h r u n g  des I~eizes die l~eizschwelle ( =  i ,0)  e r re ich t  
wird,  k o m m t  zu der  durch  den l~eiz v e r u r s a c h t e n  e rzwungenen  De- 
po la r i sa t ion  eine eigene freiwill ige Depola r i sa t ion  hinzu,  die  in Grenz-  
fgl len mt r  eine gewisse Verb re i t e rung  des P o t e n t i a l a b l a u f s  ergeben kann ,  
n k m h c h  eine n ich t  fo r t schre i t ende  L E  b le ib t  oder  m i t  e twas  Ver- 
z6gerung in eine k ra f t ige  fo r t schre i t ende  E n t l a d u n g  uSergeht .  Bei  
we i te re r  l~eizs te igerung en~fgllt d ie  Verzogernng nnd  das  1)otential  
der  E igendepo la r i s a t i on  se tz t  sich fas t  ohne Absa tz  bus der  t~eiz- 
depo la r i s a t i on  for t .  

Wie  die Verh~l tn isse  der  1Kembranerregung im e inzelnen l iegen, 
is t  noch  sehr  hypo the t i s ch .  Die  Xernle i ter -  und  S t r6mchen theor i e  
t - I ~ A ~ _ w s  29 gi l t  lm a l lgemeinen  als  die a m  bes t en  f tmdier te .  

A1s Substanz der Zellmembran kann man sich eine vielleieht einmolekulare 
Saliicll$ yon groBen Eiweil~molektilen vorstellen, die nach den Grenzflgchen der 
Schioht freie elek~rische Ladungen wirken lassen, wodurch die dort vorhandene 
Po~entialdifferenz aufrecht erhalten wlrd. Dmse freien Ladungen mag man sich 
zur bi141ichen Verdeu~lichung als kleine Schneckenfuhler, die Molekule selbst als 
aneinandergereihte Schnecken darstellen. Wenn eme anodische l)olarisatmn 
auf dm )/Iembran einwirkt, bedeutet dies eine Potentialerhohung oder m d e r  
Sprache unseres Analogons eine Ausreckung der Schneekenfuhler. Sobald dm 
aul]ere Kraft  der zusaSzlichen Polarisation aufh6rt, gehen die Schneckenfuhler 
auf die Normallange zuriick. Die Nachbarschnecken, die selbst nicht unter der 
Wirkung der Ausreckung standen, haben yon dem Verhalten ihrer Nachbarn 
keme Notiz genommen. Wenn aber eine kathodisehe Polarisation einwlrkt, 
werden die t~uhler unter dieser Emwirkung verktirz~ und yon einer bes~immten 
S~arke an (Schwellenwer$) und nach einer mit der l~eizstarke wechselnden Ver- 
zogerung (Latenzzeit Abb. 2f) beginnen dle Schnecken ~hre FilMer aus eigener 
Xraf$ winter einzuziehen (aktwer physmlogischer EntladungsprozeB), so dab 
jetzt dm Po~entialdifferenz zwischen den Grenzflgchen ganz oder bis auf einen 
kleinen Bruchteil der normalen zusammenbricht. 

In chesem Falle iibertragt sich dm eigene Aktivitat der gestauchten Schnecken 
auf die Naehbarn, die dem Bmspiel folgen nnd auch lhre Fuhler einziehen. Auf 
diese Weise pflanzt sich eine Welle der eingezogenen Fuhler oder der Dej~olari- 
satlon fiber dm Membranoberflache for$. Wenn die aul]ere Einwirkung der katho- 
dischen Bolansatmn inzwlschen aufgehort hat, was bei knrzen Einzelreizen der 
Fall  ist, kehren die Fnhler nach Erreichen der starksten Einzmtmng alsbald in 
ihre Ausgangslage zuruck, ebenso die der Nachb~rn nnd so folgt der Del3olari- 
sation unmittelbar dine Welle der t~epolarisation. Im AktionssSrombild wirkt 
,sich dies so arts, dal~ bis zu etwa 0,8 des l~mzschwellenwer~es die ka~hodlsche 
l)ol~risation ebenso wm die anodlsche auf ihren Ausgangswer~ zuruckkehrt. 
]3el Erhohung der Reizstgrke verbreitert slch dutch dm nunmehr elnsetzende 
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Eigenaktivitat das Aktionsstrombild, einige achbarfuhler beg]nnen sich selb- 
standig einzuziehen und damit finder schon eine geringe Ausbreitung der Er- 
regung sgatt. Sobald bei ~bersehreiten der lleizsehwelle die Eigenaktivitat 
kraftlger wlrd, kommt es zur vSlligen Depolarisation, indem jetzt die depolari- 
sierenden Kr~fte eindeutig d~s IJbergewieht tiber die re]?olarisierenden erlangen. 

e) Lolcale Erregung. 
In der lgahe der Schwelle ist h~ufig eine Art yon ]abilem Gleich- 

gewicht zwischen beiden Xr~ften wirksam. Es breitet sich die Er- 
regung fiber eine gewisse Streeke (z. B. auf das 10fache des Faser- 
durehmessers) arts, bevor die ]~ntseheidung f/~l]t, ob es zu einer echten 
FE kommt, oder ob die ]~rregnng wieder abstirbt und loka] begrenzt 
bleibt. Die LE gehorcht nieht mehr dem AOlgG. Die Entscheidung 
zwischen ,,Alles" oder ,,Nmhts" ist noch nicht eindeutig. In diesem 
Grenzzustand hat die eehte Erregungswelle, fails diese entsteht, infolge 
des nur geringen ~bergewiehts der depolarisierenden Xrgfte einen 
merkbar verzSgerten Start, eine Erseheinung, die bet Schweltwertreizen 
aueh yon anderen Forschern beobachtet wurde und die am abgekiihlten 
Nerven besonders gut darstellbar ist (Abb. 2f, nach EICtrLER22). Die 
zus~tzliehe Latenz betr~gt bet KSrpertemperatur nut einige Zehnte] 
Mi]lisekunden. 

/) Die gereizte 2'litche, 
Um das Material fiir die spatere Diskussion der YerhMtnisse bet 

der synaptischen ~bertragung zu vervollst~ndigen, sell noch auf eine 
kweitere Tatsache hingewiesen werden, die ebenfalls in den Experi- 
menten ttODGX~Ss al deutlich erkennbar wird. Damit es zu ether FE 
kommt, braueht die ktinstliehe kathodisehe Depolarisation nur auf 
ether kleinen l~laehe, die nur 1/20 der Lange hat, wie die yon einer nor- 
malen Erregung gleichzeltig depolarisierte l%serlange einen Wert zu 
erreichen, der 1/3--1/a der vollen Depolarisation durch die nattirliche 
Erregang betr~gt. Die nattirliche' Erregung hat also fdr lhre Fort- 
leitung einen groBen UbersehuI~ an l~]~ehe wie an GrSi~e der Depolan- 
sation zur Verfugung und eben dieser groge lJ-berschuB bewirkt den 
Untersehied der rasch fortsehreitenden normalen Erregungswelle 
gegen eine unentschlossen anwachsende kfinst]iche Sehwellwertreizung 
oder eine a]s LE steekenblelbende, gerade untersehwe]lige ]~eizung. 
Welehe Beziehungen zwischen der GrbBe der depolarisierten Flache 
und der Amplitude der kfinstlieh hervorzurufenden Depolarisation 
bestehen, um eine FE auszu]Ssen, ist noeh nieht bekannt, abet gewisse 
Beobaehtungen yon Entladungen an der Grenze zwisehen FE und LE 
best~tigen, dab GrSBe der Flaehe und Amplitude der Depolarisation 
sieh in gewissem Umfange gegenseitig ersetzen kSnnen. 
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g) Ausbreitung der Erregung. 
Wenn wir jetzt  zu den Voraussetzungen ffir die synaptisehe Uber- 

tragung zuriickkehren und zunfichst die Ereignisse zvnschen der Ze]l- 
wand and einem einze]nen :Endknopf betrachten, so dfirfen wit aus 
dem Aufliegen des Endknopfes auf der Ze]]wand sch]ieBen, dab die 
Membranen des Endknolofes und die der Ze]lwand engen Kontakt  
miteinander haben Ifir elektrische :Einwirkungen. Nin Zus~mmen- 
wachsen ist nieht so wahrscheinlieh, weft bei schrumpfenden Einbet- 
tungsverfahren eine AblSsung der ]~ndkn6pfe yon der Zellwand sieht- 
bar wlrd. Wit  durfen annehmen, dab yon dem Aktionspotentlal, 
das yon der fremden Ze]le bis zum Endknolof vordri~gt, eine so kr/iftige 
Einwirkung auf die Wandung der zu erregenden Zelle fibertragen 
wird, dab an der t~erfihrungsstelle eine fibersehwel]ige Reizwirkung 
ausge16st wird. Abet die tzli~che, an/ der diese _Reizwirkung statt/indet, 
ist noch sehr ktein, z. B. nur 2/x im Durchmesser, wahrend dm depolart- 
sierte Strecke in einer Saugetier-A-Faser, ni~mlich die Wellenl/inge 
einer :FE, 40000/~ betragt. So wird es verst/mdlich, wenn diese klein- 
fl/~chige Erregung noeh nlcht fiber denjenigen :EnergiefibersehuB ver- 
ffigt, der ffir die :Eutwicklung einer :FE n6tig ist. 

AuBer der geringen Gr6Be der depolarisierten ~]~ehe ist noch ein 
anderer Umstand yon Bedeutung. tlei der Ausbreitm?g einer FE in 
dem linearen Gebilde einer :Nervenfaser (Zylindermante]) bleibt die 
gleiehzeitig depolarisierte ~]iiehe immer gleich grog (Ausbreitungs- 
koeffizlent ~ 1). ]~ine A-Faser mit einer Leitungsgesehwindigkeit 
yon 70m/see = 7 0 .  106/~/see kommt in 1/xsee ' (sec -6) um 70/~ vor- 
w~rts, d. h. bei 40000/~ Wellenlhnge urn 1/500 der depolarisierten ]~aser- 
l/~nge. :Die sehon deloolarisierte Fl~ehe, also die Flfiehe des Vorwarts- 
treibens, verh~lt sieh zu der m d e r  nitchsten #sac zu erregenden 
Fl~ehe wie 500:1. Werm wir in der N/~he emes ]~ndknopfes annehmen, 
dab die Ausbreitung in l/~see nut  mit einem Zehntel der normalen 
Geschwindigkeit stattf inden soll, d .h .  yon 1/~ Radius um 7/~ (nach 
allen Seiten) auf 8/~ Radius, so hat sieh die Erregung -con einer Fl~che 
yon g �9 1 z auf ~ �9 8 z oder auf die 64faehe t~lhche auszubreiten. Selbst 
wenn wit annehmen, dab sleh die anf~nglieh aufgedrfiekte Depolari- 
sation auf den doppelten Durehmesser, d .h .  auf die 4fache Flhche 
ausgewirkt hat, bliebe das Verh~ltnis 22:9e=1:20.  Anstat t  eines 
VerhMtnisses yon 500:1 haben wit bier das Verh~ltnis 1:64 oder 1:20. 
Diese Zahlen sollen nur den Zusammenhang beleuchten. Sic zeigen 
nns soviel, dab die Ausbreitung der :Erregung a) wegen der absoluten 
Kleinheit der anfanglich erregten :Plhehe und b) wegen der :Notwendig- 
keit die :Erregung bei der nieht mehr linearen, sondern flachenfSrmigen 
Ansbreitung auf eine stark anwaehsende l~l/~ehe zu fibertragen, ffir 
einen einzelnen Endknopf gegenuber einer roll  erregten :Faser sehr 
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v im ung~nstigere Voraussetzungen h a b e n  mul~. Diese F a k t o r e n  s ind  
b e d e u t s a m  genug,  u m  als E r k l ~ r u n g  daf i i r  zu dienen,  d a b  be i  E r .  
r egung  eines e inze lnen  E n d k n o p f e s  die  Bed ingungen  fiir  die A n w e n d u n g  
des AOI~G n ieh t  erf i i l l t  werden  und  d a b  die  Wirkun~t eines einzelnen 
aktivierten Endk, noples als LE au/ dessen engste Umgebung besehriinkt 
bl~ibt. 

E. Der Erregungsfokus. 
a) Raumliche Voraussetzung tzir die Synapse. 

Es  e n t s t e h t  abe r  e in  ganz anderes  Bi ld ,  wenn  wir  a.nnehmen, dab  
e tw~ 30 Endkn6pfe ,  d ie  in  e inem etw~ r u n d e n  Gebie t  [Erregungs]okus 
(EF)]  zusammenl iegen ,  genau  gle iehzei t ig  yon  f r emden  Zel len eine Er-  
r egung  e rha l t en .  Diese E n d k n 6 p f e  kSnnen  z. ]3. yon  10 f remden  
Zel len  s t~mmen,  d~ d ie  a n k o m m e n d e n  Fase r fo r t s~ tze  meis tens  eine 
~ e h r z a h l  yon  E n d k n d p f e n  an die  gleiche Zelle he ranbr ingen .  

Die Be4eckung der Penkaryonoberfl~che mit Endkn6pfen moge 1/4 betragen, 
oder der unbedeckte Zwisehenraum zwisehen den Endknopfen sei 3real so groB 
wle die Oberfl~ehe der Endkn6pfe. Der hier angeno~amene EF hat dann eine 
Oberflacke yon 3 0 . 4 - ~ "  13 - ~ - 1 2 0 #  2 and einen Durchmesser yon etwa 
]/120 = 11/z. Dem einzelnen Endknopf soll sowel EnergiehberschuB bei seiner 
Erregung zugebilligt werden, dab er m der Lage ist, den ibm zugeh6rigen 
Zwisehenraum so welt mit Erregungsenergie zu versorgen, d~B in diesem Gebiet 
( =  4.  ~ 12# 2) eine noch ubersenwelllge LE stattfindet. Ffir den ganzen EF steht 
jetzt gegenuber dem einzelnen Endknopf im ganzen die 30fache Energie fur die 
Ausbreltung zur Verffigung. Auch das VerhMtnis zwischen der erregten und der 
in der nachsten #sec zu erregenden Flache ist gtinstiger geworden, indem der 
Radius yon 5,5# um 7 # auf 12,5tt anwachsen muB. Die Flachen verhMten sieh 
wie 4m Quadrate der Durchmesser, also wie 30 zu 158 = I :5. An den Dendriten- 
verzwelgungen yon z. ]3. 5/~ Durchmesser, wo em EF sich nicht Ms eine ebene 
Flache erstreckt, sondern schon den gr6Beren Tell emes Zylindermantels (wie 
am Axon) umfaBt, wird sich der Ausbreitungskoefflzient welter dem Werte yon 1 
nahern, so dab aueh dadurch die Aussichten fur das Anwachsen zu einer FE 
entseheidend verbessert werden. 

W i e  at tch i m m e r  die  Z~hlenverh~Rnisse  in  W i r k l i c h k e i t  hegen  
m6gen,  d ie  v o r s t e h e n d e n  ~ b e r l e g u n g e n  sollen n u t  zeigen, dab  u ich t  
e infaeh  d ie  l~ehrz~hl  de r  Endkn t ip fe  in  be l ieb iger  Yer te i lu~g an  einer  
Zel le  eine S u m m i e r u n g  der  E inze le f fek te  ergibt ,  sondern  d a b  wegen 
der  A u s b r e l t t m g s b e d i n g u n g e n  eine enge rdumliche Zusammen/assung 
der Einzel~//elcte er/order~ieh ist. Aus  d i e sem Grunde  lehnen  wir  a lle 
Vors te l ]ungen  ab,  die  eme e infache Sumrnie rung  der  ~Effekte der  ~uf 
eine Zel le  e inwi rkenden  E n d  knopfe r regungen  annehmen .  Es  genfigt  
n ich t ,  dab  yon  den  1000 E n d k n 6 p f e n ,  die  e iner  Ze]le ~nliegen, eine 
Z~hl  yon  300, die  bel iebig  v e r s t r e u t  s ind,  e inen  I m p u l s  an  die  zu er- 
r egende  Zelle ~bgeben.  Die  e inzelnen I m p u l s e  kbnnen  mange l s  e iner  
aus re iehenden  U n t e r s t i i t z u n g  d u t c h  d ie  N a e h b a r s c h a f t  als L E  s tecken 
b le iben  und  es k o m m t  n i e h t  zur  Synapse .  E ine  sehr  vim k l emere  Zah l  
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yon EndknSpfen, z.B. 30, m enger :Nachbarschaft wirken dort so 
kr~ftig zusammen, dal3 die Bedingungen ftir eine F]~ erffillt werden 
and die Synapse aktiviert wird. Wit wollen dies Ms die riiumliche 
Voraussetzung der Synapse bezeiehnen. 

b) Zeitlichz Voraussetzung /~r die Synapse. 
Bei der bishengen Besprechung ist den zeitliehen Beziehungen 

des Zusammenwlrkens verschledener :EndknSpfe noch keine ]~eachtung 
gegeben. Zweifellos wlrd die gegenseitige Unterstfitzung benachb~rter 
Endkn6pfe am wirksamsten sein, wenn deren Aktivierung genau 
gleichzeitig erfolgt. Aueh diese zeitlichen Voraussetzungen der Synapse 
hat Lo~n~T~ I)~ N6 ~a 1939 formuliert. 

Es ist bereits besprochen worden, dM3 eine Summietung des Aktiv- 
seins yon r/~umlich entfernten E~-_dknopfen nicht wahrscheinlich ist 
nnd das gleiche gilt, wie wir sehen werden, aueh ffir die zeithche Ent- 
fernung. Wir wissen seit langem ffir die Reizung yon Nervenfasern, 
dab zwei oder viele an der gleiehen Stelle hintereinander wirkende 
unterschwe]lige Einzelreize nur dann eine Summierungswlrkung haben, 
wenn sie sehr kurz aufemander fo]gen. Obgleleh m der mehrfach 
erwahnten Arbelt yon HODGKI~ at keme Versuche fiber die Summation 
unterschwelliger Reize gemacht sind so zeigt doch das rasche Ab- 
khngen der anodischen und der unterschwe]hgen kathodisehen Polari- 
sation, d a b  die Membran sehr schne]l in lhren Ruhezustand zurfiek- 
kehrt und den vorhergehenden Reiz ,,vergiSt".. Die rein physikMisehe 
Depolarisation Mlein hat mlt lhrem raschen Abklingen auf 1/20 inner- 
halb der Aktionsstromdauer eine Eigenschaft, die Summationseffekte 
nur fur sehr kurze Zeiten wahrscheinlich macht. D~ wir 3edoeh bei 
der Aktivierung jedes emzelnen Endknopfes das Entstehen einer LE 
vorausgesetzt haben, mhssen wir deren Wirkungen berficksichtigen. 
Unabh~ngig davon, ob die an der Reizste]]e (unter dem einze]nen 
Endknopf) ausge]bste Eigenaktivit~t der Membran bis zu emer FE 
anw~chst, oder ob sie Ms LE dort stecken b]eibt, wird die Membran 
dort m den Refraktarzustand versetzt und zwar in dem Umfange, . 
wie sich die Depolarisation dem Werte emer vollen Erregung genahert 
hatte. Auf Mle F~lle wird wahrend der Dauer der Refrakt~rzeit 
(einige FIfllisekunden) unabhangig davon, w~e stark die betreffende 
Stelle untererregbar wurde, eine Summation elner zweiten ankom- 
menden Erregung mit den ~qachwirkungen einer vorhergehenden 
nicht vorhanden sein. Das gilt aueh fur die ~qachbarschaft. Entweder 
ist dort die LE nieht mehr hingedrungen oder, falls dies der Fall war, 
hat die LE eine Untererregbarkeit hinterlassen. Wahrend der Oauer 
einer ersten Erregung, also wahrend eine LE noch in der Entwieklung 
steht, ist deren Unterstiitzung und Versthrkung dureh eine oder vie]e 
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benachbarte,  nut  wemg verzSgerte Endknopfimpulse durchaus als 
wahrsehein]ich anzunehmen. Die zeitliche Voraussetzung Idr einen 
effolgreichen EF,  d. h. ffir eine Synapse, kann damit  zusammengefaI~t 
werden, dal~ ~ine vbllig gleichzeitige Aktlvierung a]ler zu einem EF 
gehSrenden EndknSpfe am wirksamsten ist, oder daI~ d~nn die An- 
forderungen an die Zahl und an die Zusammenballung der ~ndknSpfe 
am geringsten sind. Dariiber hinaus mag eine gewisse zeit]iche Ver- 
teilung noch im gfinstigen Sinne wirksam sein, wenn die sphteren 
Impulse eintreffen, bevor die ersten abgeldungen sind und ihr Er- 
regungsort refraktar  geworden ist. 

Die Synapse ist also im wesentlichen durch rgumliche Summation 
und nicht oder in sehr geringer Weise durch zeithche Summation 
bedingt. 

Dieser Eigenschaft,  nur  sehr kurz (unter 1 msec) snmmieren zu 
kSnnen, die wir dem synaptischen Elementarmechanismns zuschreiben, 
widerspricht scheinbar die in bestimmten Exper~menten nachzu. 
weisende Summation yon Einzelreizen fiber ]~t~gere Zeitr~ume. Diese 
zeitliche Summation wollen wir der T~ttigkeit yon Zwischenneuronen 
fiberlassen. Darauf wlrd im Abschnitt  G i) eingegangen. 

c) Latenzzeit der Synapse. 
Die Latenzzeiten ffir eine einze]ne Synapse im Oculomotoriuskern 

sind yon LO~E~TE m~ ~ 6  49 1935 mit  0,5--0,9 msee bestimmt worden. 
Diese Angaben stud an anderen Stellen und yon anderen Forschern 
mit  praktisch gleiehen Zahlen best~tlgt 59' 46 

Diese Zeiten sol]en auf der Grundlage der vorhergehenden Aus- 
fiihrungen diskutiert werden. ]~in Impuls in einer etwa ] 6 #  dicken 
Markscheidennervenfaser yon z .B.  80 m/sec Leitnngsgeschwindigkeit 
dauert  im ganzen 0,45 msee. In  1-#-Fasern der Klassifikation C mag 
die Dauer etwa 10mal langer sein. Als weitere A~gabe steht uns zur 
Verfhgung die Zeit yore Ein t r i t t  einer Impu]swel]e aus den ]=Iinter- 
wurzeln in das Rhckenmark bis zum Abk]ingen der danaeh im t~fieken- 

~mark nachweisbaren ersten Potentialwelle mit et~va ],5 msee (vgl. 
Abb. 5). Von dieser Zeit entf~tlt ein Tell auf die Leitu~gsstrecken 
innerha]b des Rfiekenmarks und ein Tell auf die Bauer des  Impulses. 
Da die ]etzten Yerastelungen der t t interwurze]n vor dem Erreichen 
der ]~ndkn6pfe nur noch sehr geri~gen Durchmesser haben, diirfte 
die Annahme einer Verlgngerung der Imp~lsdauer anf etwa 1 msee 
sehr vorsichtig geschatzt sein. Der Anstieg des Aktionsstromes erfor- 
dert  etwa 40% der Gesamtdauer,  dann also 0,4 msec. Wenn man 
jetzt  noch 0,2 msee zu]al~t fdr die anf~nglich sehr langsame Ausbrei- 
tung der LE  bis zur Entwieklung einer FE, l~ommt man auf die meistens 
beobachtete Latenz der Synapse yon 0,6 msee. Auch die Abweichungen 
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yon diesem Weft mit 0,5--0,9 msec beruhen wahrscheinlich auf anato- 
mischen Unterschleden und sind auch damit erkli~rbar, dab man eine 
kleine zeitliche Streuung der in einem EF zusammenwirkenden :End- 
kn5pfe voraussetzt und bei knalo p iiberschwelliger Anregung der 
Synapse eine Ausnutzung der EndknopfaktionsstrSme 5fir 60--70% 
der Impulsdauer zulaBt. Die beobachteten Latenzen der Synapse 
ffigen sich also zwanglos ein m die Vorstellung einer elektrischen Reiz- 
wirkung zwischen den herangeffihrten Impulsen der EndknSpfe und 
der die ]~eizung aufnehmenden Zell- oder Dendritenwandung. Genauere 
theoretische Ableitungen fiber die Lage der Synapse nach der Volum- 
leitertheorie hat neuerdings SC~OEPFL]~ ~5 gemacht. 

I)iese Zeiten gelten ffir Synapsen, die mit den schnellsten loeri- 
loheren Fasern afferent wie efferent zusammenh~i~gen. Da bekannt 
ist, dab die dfinneren ]angsameren Nervenfasern im Zentrum meistens 
durch kleinere Zellen vertreten sind, dfirften deren Latenzzeiten eben- 
falls ]angsamer sein. :Die l~ngere l~eisezeit der Impulse in der Peri- 
pherie wird auch einen l~ngeren Aufentbalt im Zentrum erlauben. 

d) Einbahnleitung der Synapse. 
Die Irreprozit~t der synaptischen Ubertragung ist oft diskutiert 

worden, in der ]etzten Zeit auch im Zusammenhang mit der Wlrkung 
eines chemischen Agens ffir die synaptische Funktion. Auf die chemi- 
schen Ubertragungstheorien wird sparer noch eingegangen, jetzt soll 
nur erkl~rt werden, wie sich das Gesetz der Einbahnleitung zwanglos 
~uf der Grundlage der bisher benutzten Mektrischen l~eiztheone 
erkl~ren l~Bt. 

Es handelt sich also darum nachzuweisen, warum bei ]~rregung 
einer ~Tervenze]le nicht alle oder einige der am ZellkSrper und an den 
Dendriten an]iegenden, selbst nicht elektrisch aktiven Endknbpfe 
als 1%eceptoren die Erregung der Zellwand aufnehmen. Denn wenn 
in ~ der ]~ichtung Endknopf-Zellwand eine Reizwirkung gefordert wird, 
muI]te auch die Zellwand den Endknopf reizen kbnnen. Man kSnnte 
nan zur Erkl~rung die Behauptung heranziehen, dal~ an der Berfih- 
rungsstelle eine Art Ventilwirkung vorhanden ist, die den zweiten 
Weg verbietet. Da wir cine solche Ventilwirkung bisher nicht an anderen 
Stellen yon erregbaren Zellen kennengelernt haben, soll unter Ver- 
zicht auf eine so]che neue ]~igenschaft die Einbahnwirlcung nur aus 
den ~'dumlichen Bedingungen gedeutet werden. Bei der Besprechung 
dcr Leistungen des emzelnen Endknopfes war gezeigt, dab dessen 
Erregung auf der Zellwand nur eine LE hervorruft, weil die Aus- 
breitungsbedingungen zu ungfinstlg sind. ])as gilt auch umgekehrt: 
Wenn die ganze Zellwand zur Erregung kommt, was ja bei jeder 
erfolgreichen Synapse for das ganze Zellgebi]de stattfindet, werden 
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diejenigen EndknSpfe, welche dm Erregung auslSsten, schon dutch 
ihre l~efraktarperiode fiir eine RfiekwKrtsreizung unerregbar sein. 
Auf Mle anderen EndknSpfe wird tatsgch]ich eine Reizwirkung aus- 
gefibt, indem zunaehst  innerha]b des Endknopfes eine LE erregt wird. 
Abet bei der geringen Ausdehnung der Endkn6p]e im Vergleich mit 
des normalen Wellenlfinge einer .FE ist kein ausreichender Energie- 
uberschufi vorhanden, um yore Endknop] aus eine Erregungswelle in die 
ankommende _Faser zuri~ckzuschicken. Oder mit  anderen Worten:  
30 in einem E F  benachbarte  EndknSpfe kSnnen be1 gleichzeitiger 
Erregung die Ze]lwand erfolgreich reizen, well sich 30 Einzelwirkungen 
auf eine Einheit  vereinigen, aber umgekehrt  kann diese Einheit  nicht 
an 30 Stellen eine entsprechend kr&ftige FAnzelwirkung ausl6sen. 

e) Knop/- und band]Srmige Endigungen. 

Die fiir die ]~inbahn~4rkung in den EndknSpfen gemaehte An- 
nahme, daf~ die raumlichen Ausbreitungsbedlngungen fiir eine Er- 
regung yon den einze]nen EndknSpfen aus zu ungiinstig seien, finder 
zwar keinen Beweis, aber eine gewisse Stiitzung durch die Tatsache, 
daf~ in fast  allen 8ensiblen Endorganen die ]etzten Auslaufer der Fasern, 
an denen der Reeeptionsvorgang stat tf indet ,  nicht, knopfartig, sondern 
in Bandern aus]aufen. Bei Beobaehtung der Abbildungen yon Haar-  
wurzelendorganen, yon l~I]~IsS~El~schen TastkSrloerchen und Tempera- 
turempfangern bemerk t  man, dab immer eine grbflere _Fl~iche oder 
Lfinge dem au/zunehmenden l~eiz ausgesetzt wird, so dab damit  die 
~Sglichkeit  fiir den Ausgang einer Erregungswe]]e yon einer Endigung 
giinstiger ist als beim Endknopf  an den Dendritenauslaufern, der zur 
l%izabgabe,  nicht zur Reizaufnahme bes t immt  ist. Auch manche 
Nervenzellen sind yon bandart igen Endigungen umschlungen, z .B .  
die !<Srbe der Ptra}~I~,J~-Ze]]en, und es ware denkbar,  dal~ in diesen 
F~llen ullein receptorisehe Funktion oder wahlweise effektorische und 
receptorische Funkt ion vorliegt, also die Einbahnwirl~ung dureh- 
brochen ist, wie bei gewissen I-Iinterwurze]reflexen. 

Es ist anzunehmen, daft auch bestimmte Hinterwurzel]asern des l~Cec~enmar~s 
~n band]brmige En4igungen auslau#n. Die Tatsache, dM~ die ,,~interwurzel- 
reflexe", die ieh 1938/39 besehrieben habe 69, 70, schon bei emzelnen afferenten 
Impulsen in einer entsprechenden St~rke auftreten, ]~bnnte im Sinne der hier 
entwickelten Hypothesen nur folgendermM]en gedeutet werden: Die lange und 
regelmM~ige Latenzzeit yon 4 msec beweist, dM3 in diesem l~M]e das Zwischen- 
neuronnetz synaptisch erregt wird. DM~ die Endigungen aus einer grSl~eren Zahl 
verschiedener Hinterwurzeln zusammenwirken, ist bier offenbar weniger not- 
wendig, da bereits einzelne ~fferente Impulse den I-Iinterwurzelreflex auslosen 
kbnnen. An einer bandfdrmigen Endigung, die diese leiehtere ~bertragungs- 
mdglichkeit nahelegt (mdglicherweise wirkt bier eine einzelne oder wenige Ein- 
helten auf eine andere Einheit), ware auch, wenn nach Ablauf einer gesehlos- 
senen Zwisehenneuronkette (vgl. S. 505) das im Anfang der Kette erregte Neuron 
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seine zwe~te Erregung erhalt, dm ruekl/~ufige Erregung erkl/~rbar. Die Tatsache, 
da$ d~ese Reflexe bei unternormaler Tempera~ur des Rttckenmarks sehr ver- 
s~arkt erseheinen, deuten auf einen Faktor bin, der dieses Durehbrechen der 
Emb~hnwirkung be~ verlangerter Erregungsdauer an den l~enronen, rait denen 
die I-Iingerwurzelendungen Kontakt maehen, begimst~gt. 

F. tIemmung. 

a) Ubertragungsmittel. 
Es dfirfte unbestrlt ten sere, dal~ nervose Impulse, die einen ~-Iem- 

m~ngsprozel~ im ZNS auslSsen, m den zuffihrenden ~ervenfasern 
Erregungsvorg~ge ~on glelcher Qualit~t sind, vie  diejenigen, die 
einen reinen Aktivprozel~ elnleiten. In der Reflexphysiologie ist viel- 
fach nachgewiesen, dab der gleiche Reiz je nach seiner Kombinatlon 
mit den Bedmgungen, d m e r  vorfindet, das eme Mal aktivierend, das 
andere M~I hemmend wirken kann. Ein peripherer Reiz sensibler 
Endorgane k~nn gleichzeitig kontraluteral einen Reflex hemmend 
vermindern und ipsfluteral einen Reflex uuslSsen la. Dm afferenten 
Impulse l~ufen also in der Regel nicht in einem besonderen hemmenden 
Nervensystem, sondern werden erst bei ihrer Verarbeitu~g im Rflcken- 
mark den deft  ~ge t rof fenen  Bedi~gu~gen entsprechend zur hemmen- 
den Wirknng umgeformt. Das schliel~t nicht aus, dal~ es spezielle 
Endorgune oder Fasern geben mag, z. B. veto GroBhirn zum Rucken- 
mark, die meistens oder nur hemmende Wirkungen ausl5sen. Anuto- 
misch kennen wir yon solchen Fasern keine Besonderheiten und auch 
physiologisch l~uft die Erregungsfortleitung in diesen Fasern nach 
den gleichen Gesetzen wie m den akt i~erenden Fasern. I-Iemmungs- 
wirkungen kSnnen wir uns also nur dadurch erkl~ren, dal~ normale 
Erregungsimpulse so in den Vorgang der synuptlschen ~bertragung 
eingreifen, dal~ diese nieht vollzegen werden k~nn. Dieser Eingriff 
sell ebenfalls nut  ~uf der Grundlage einer rein elektrischen Arbeits- 
weise erkl~trt werden. Die Griinde flir die Ablehnung chemischer, 
elektrotonischer oder topistischer Erkli~ru~gen werden in einem 
sp~eren  Absehnitt besprochen. Auch wird fflr die bier postulierte 
Arbeitsweise mit den sehr kurzen Aktionsstr6men keinerlei neue, 
bisher nicht beobachtete Eigenschaft gefordert. Es ist noch einzu- 
ffigen, dal~ wir unterscheiden mfissen zwischen dem Zustand der 
Ermfidung, der sich zwar uuch durch Aktlvit~tsausfall kenntlich 
macht,  und dem Vorga~g der I-Iemmung. Die Ermfidu~g erscheint 
lungsam Ms Nuchwirkung einer vorhergehenden (meistens kurzzeitig 
wiederholten) Aktivit~tt, w~hrend die I-Iemmung sehr akn~ unabh~ingig 
yon vorhergehenden Ereigmssen wirksam sein kann. Ob dm Ermfldung 
im Grunde auch auf I-Iemmu~gswirkungen beruht, ist eine andere 
Frage, die bier nicht behandelt werden sell. 
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b) Re#akt~irperiode nach LE. 

Nach unseren Vorstellungen nber die ]~reignisse unter einem 
einzelnen aktiven Endknopf soll die dort entstehende LE eine mehr 
oder weniger volls~ndige I)epolarisation der Zellmembran hervor- 
rufen. I-IoDGKI~S Ableitungen ai zeigten eindeutig, daI~ auch eine 
sehwache LE eine Untererregbarkeit hinterlaBt (Abb. 2e, Reiz 1 und 2), 
~hn]ich dem Refrakt~rstadium nach normalen Erregungen. Bevor 
die LE eines einzelnen Endknopfes abstirbt, hat sie lhre Energie 
dureh eine Ausbreitung auf ihre engste Umgebung verbraueh%. Damit 
wird auBer der F]kehe des erregten Endknopfes auch dessen Um- 
gebung etwas weniger gut erregbar, so dab innerhalb eines EF gewisser- 
maBen ein untererregbares Loch entstehen kann und zwar ffir einige 
1V[illisekunden Dauer. W'ihrend dieser Zmt mdBte der EF zum Aus- 
g]eich ffir den innerhalb dieses Loehes entstandenen Ausfall an Er- 
regungsenergie anstatt 30 aktiver Endkn6pfe eine Zahl yon z.B.  
35 amfassen. Oder mit anderen Worten: falls kurz vor der synchroni- 
sierten Entladung der fdr einen EF nStigen Endkn5pfe im Bereieh 
dieses EF ein einzelner oder mehrere sieh ~orweg aktiwert hatten, 
so st6rt die damit erzeugte Untererregbarkeit die sonst zu erfiillenden 
Voraussetzungen ffir die Synapse so sehr, da~ die ~bertragung aus- 
bleibt oder nut unter ersehwerten Bedingungen, z. B. dnrch Ansgleich 
mit einer grSi~eren Zahl yon ]~ndknSpfen erfolgen kann. 

c) St6rung der zeitlichen Voraussetzung /i~r die Synapse. 

Der Vorgang der I-Iemmung ist also innerhalb der kSrperlichen 
u des EF eine St6rung in den zeit]ichen Vor~us- 
setzungen. Man kann es auch so ausdrfieken, dal~ die zeitlichen Vor- 
~nssetzungen dahin ergi~nzt werden mfissen, daI~ eine kurze Zeit vor 
dem EintreHen der synchronen Impulse vbllige l~uhe an allen Endkn6p/en 
des E.F geherrscht haben muff, andern/alls ist dieser EF  ]iir eine kurze 
Zeit gehemmt, d. h. gar nicht oder nut  erschwert erregbar. 

Dieser vorstehend dargestellte Mechanismus der I-Iernmung kann 
also wirksam sein, ohne daft die gehemmte iVervenzelle selbst zur Ent- 
ladung gekommen ist. Die I-Iemmung beruht zwar auf der Ermiidung 
n~ch einer ]okalen :Erregung, abet die totale Entladung der ganzen 
Zelle ist nicht notwendig, um eine synaptische ~J-bertr~gung zu x-er- 
hindern. Die ~emmung beruht aueh mcht darauf, dab der Zustrom 
yon ak~[vierenden Impulsen irgendwie abgebremst wird, wie dies 
bei der yon LLOYD a6 1941 beschriebenen , ,direkten" I-Iemmung der 
1Viotoneurone dutch l~eizung benaehbarter Wurzeln vorkommt. I)urch 
]~E~SHAWs 6a Naehweis, dab diese ,,direkte" I-Iemmung prksynaptiseh 
durch gegenseJtige Beeinf]assung und Auslosehung der Impulse in den 
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Hinterwurzelreflexkollateralen stattfindet,  ist ein wlchtlger ]~inwand 
beseitigt, den man naeh der ungewdhnlich kurzen Latenzzeit dieser 
sog. ,,direkten" Hemmung gegen unsere Vorstellung erheben kSnnte. 
Unsere t temmungstheorie im :EF braucht  nur die am peripheren 
Nerven bewiesene Annahme, dab normalerweise erregende Impulse 
eine im Augenblic/c der An/cun/t vermindert erregbare Stelle der Zellwand 
tre[/en und deswegen unterschwellig bleiben. Sic erklgrt also die I-Iem- 
mung durch den gleichen Mechamsmus wie die Erregung. Die kompli- 
ziertere ]~rkl~rung yon B~ooKs und ECCLES 12 1947 (unterschwellig 
erregte Zwischenneurone) ist damlt unnStig. 

G. Die Zwischenneurone. 

a) Begri//. 

Diejenigen ~ervenze]len, die weder afferente noch efferente Aus- 
]aufcr in die Peripherie oder in andere Teile des Z~S schicken, sondern 
ihre Verbindungen nur lm e~gsten Umkreis ihres ZellkSrpers verteilt 
h~ben, sind a]s Schaltneurone, Relaiszellen oder GoLGI-Zellen be- 
zcichnet worden. Da aber auch yon den Zcllen, die Aul]enverbindu1~gen 
haben, Schalt- oder Relaisarbeit geleistet wlrd, soll der neutrale Aus- 
druck Zwischenneurone bevorzugt werden, entsprechend dem in der 
eng]ischen Literatur  neuerdings bcgfinstigten Ausdruck ,,interneurons". 

b) Der Beugere]lex. 

Als Beispie] ffir die Zwischenneurone soll wieder das Rfickenmark 
benutzt  werden, well wir fiir dieses bisher die meisten funktionellen 
Kenntnisse besltzen. An dem yore Rfickenmarksfrosch bekarmten 
Beugere/lex, der nach Schmerzreizung der Haut  zu einem Wegziehen 
des Beines ffihrt, lassen sich die Gesetze der Zwisehenneurone modell- 
maBig darstellen. Seit I-IO~YMANN ~a (1922) wird ffir den Eigenre[lex 
nut  eine direkte Synapse zwischen den afferenten Hinterwurzelaus- 
laufern nnd den efferenten Vorderhornzellen angenommen. Bei l~remd- 
reflexen, wle dem Bcugeref]ex miissen dagegen eines oder mehrere 
Schaltneurone, also mehrere Synapsen eingesehaltet sein. Im Sinne 
dieser Vorstellungen muBte man alle Eigenschaften, die man mit den 
MeBmethoden der Physiologic fiber die Eigenreflexe ermittelt hatte, 
in die Synapse an den Vorderhornzellen einbauen. Die o.bcn erw~thnte 
pritsynaptische ,,direkte" I-[emmung war deshalb nur am Eigenreflex 
zu nntersuchcn. Beim ]3eugereflex, der nach Reizung yon I~aut- 

.receptoren oder Hautnerven auftritt ,  l~Bt sich durch dm zentrale 
Leitungszeit leieht beweiseu, dal3 Zwischenneurone in die Erregung 
eingcschaltct sind (vgl. S. 503). 

Arch.  1". 1)sychlatr. u. Z. 5!cur. :Bd. 182. 33 
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c) Aktionsstrome der Eigenre]lexe und Fremdre/lexe. 
Den eindeutlgsten Nachweis fiir den Ablauf nervSsen Geschehens 

erhulten wir aus der Registrieiuag der AktionsstrSme. Am freigelegten 
Ruckenmark der narkotisierten Katze wird ~zon emer Vorde~wurzet 
~bgele~tet und versehiedene periphere Ne~ven gereizt (]~LOYD 47' 48): 

Nach Reiz der afferenten Muskelne~ven (z. B. Gastroenemius) ent- 
steht der Eigenreflex m~t sel~r kurzer ~berleitungszeit (etwa 1 msec ira 

Eigenreflex 

L 
Fremdreflex 

~ Exgenreflex 
un4  

Frealdreflex 

! ~ t | 5 mse~ 
Abb. 3A--C.  E~genre/lex mlt  direkter Uber le l tung auf das Motonearon and  F~emd- 
re]lex uber  Zwischenneurone m der Vorderwurzelent]adung S~. A Etgenre]lex nach 
Relzung des afferenten Gastrocaemius  ze~gt einfache E n t l a d a n g  ml t  2,8 msee Reflexzelt. 
B Fremdre] lex  (Beugereflex) nach I~mz des Sural ishau~aerven zeigt rnehrfache Ent -  
]adungen tangerer ]~atenz (5,3 msec) ~erzogert du tch  Synapsen ~n Zw~scben~e~ronen 
and_ etw~s langere Leitungsze~t ~n dunneren Fasern Der Erregangskre~s w~ederho]t 
inch noch zweimal irn Abs tand  yon 3,3 msec (4 Synapsen vgl. Schema .~_bb 7). C Eigen-  
u n d  Fremdre f l ex  z u s o m m e n  nach gemems~mem Relz (a § b) zelgt dleselbe Form ml t  
gemnger Beschlounigung dot Fremdref lexent ladungen u m  0,6 ~asec. (Nach IJLOYD 4s 19~3.). 

Rfickenmark) a]s emfaehe Entladung (Abb. 3A). Nach Reiz eines 
~Iautnerven (z. B. Suralis) entsteht  ein .F~emdre/lex m~t ldngsrer Ober- 
leitungszeit (3 msec) und mehrfachen Entladungen (Abb. 3B). Werden 
Muske]- und I-Iautnerv gleichzeitlg gereizt oder wird die Reizelektrode 
an ein k]eines distal getrenntes ttinterwurzelbiinde] (z. B. in L 7} 
ange]egt und yon der Vorderwurzel des g]eichen Segments abgeleitet, 
so erhalten w'ir beide Reflexe kombiniert (Abb. 3 C und 4). Dm Lei- 
tungsstrecken in' den Hinter-  und u betragen zusammen 
etwa ~ cm, so dul~ bei 80 msec Leitungsgeschwlndlgkeit etwa 0,5 msee 
auf den AuSenstreeken verbraucht wird. Die Abb. 4 zeigt zunachst beim 
ersten Strich den Artefakt des Einzelreizes und bis 1,5 msee sparer trlfft  
keine :Erregung in den Vorderwurzeln ein. ])ann beginnt eine kr~fiige 
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Entladung, die sich in verschiedene GrupTen gliedert. Nach jeweils 
2--3 msec erscheint elm neue Entladungswelle. Dieser zeltliche Ab- 
stand 1st, wie wir unten-zeigen werden, durch rhythmische Abfolgen 
yon Zwischenneuronimpulsen auf die Vorderhornzelle bedingt. Durch 
Doppelreize ]'~St sieh nun zeigcn, dal~ slch 
die versehiedenen Gipfc] der Entladungen 
verschieden a~erhalten. Der erste Gip/el ent- 
spricht einem monosynaptischen E~genre/lex 
ohneZwischenneuron. E r l a u f t z u d e n  Streckcr- 
muskehl (Achillessehnenreflex) und ist yore 
~Tervus tibialis abzuleiten. Bei einem zwelten 
Reiz nach 20 msec Abstand ist er deutlich 
verst~rkt, w~hrend die mehrfachen Wellen 
der N~chentladungen gehcmmt sind (Abb. 2 
in T(i~I]~s-JcNc71). Diese mehrfachen Wellen 
sind iso]iert dutch Hautnervenreizung mit 
zentra]er ~)~berle]tung yon 3 msee zu erha]ten. 
Sie entspr~ehen also einem po]ysyaaptischen 
.~lehrneuronen]remdre/lex (Beugereflex). Die 
Erregung l~vft zu den Beugern und ist im 
N. peronaeus abzuleiten (Abb. 6). 

d) AktionsstrSme des Riickenmarks. 
Um in der Deutung weiterzukommen, 

so]len die im Riickenmark als Folge dleses 
Reizes nachweisbaren Potentiale herangezogen 
werden. Die Abb. 5 ist gewonnen dutch 
Ableitung der Potentia]e yon vier in das 
Riiekenmarksgrau der HinterhSrner (a, b) 
und der VorderhSrner (c, d) eingesteckte Ngh- 
nadeln, die mit Ausnahme der Spitzen dutch 
Lack isoliert sind. Kurz na.ch dem Reiz- 
einbruch zeigt sich in a und b zunhchst das 
Potential, das sich in den Verzweigungen 
der Hmterwurzeln entwickelt. Dal] es slch 
hmrbei nur um dieses Nervenpotential handelt 

Abb.  4. $1 V o r d e r w u r z e l e n t l a d u n g  nach  $1 H i n t e r w u r z e l r e m  ( A - - J  zunehvaende  
Reizst~rke)  be1 tier ]~atze.  Die LatenzzeJ t .  die dem Eigenre f l ex  en t spr ich t ,  blelbt  bei 
s chwachen  und  s t a r k e n  l~elzen u n v e r a n d e r t  Ledig l ich  die ers te  A b h e b u n g  yon  tier 
Grundhn i e  e r sche ln t  be1 k le lner  A m p l i t u d e  wen lge r  deut l lch .  Die r h y t h m l s c h e n  Nach-  
en t l adungen ,  die d e m  Beugeref lex  en t sprechen ,  va r l l e r en  be1 den einze]nen l~elzeIl. 
K o n s t a n t  1st n u r  der  4. GiPfel. der  m t t  Z u n a h m e  der  Re iz s t a rke  eine sehr  gerint~e Be- 
s ch leun igung  u m  e t w a  0,8 msec  ze lg t  In]  ubmgen  is t  dm Uber le l tungsze ] t  bei verschle-  

dener  Re~zstarke p r a k t l s c h  k o n s t a n t .  (Nach  TONNIES U~d JUNG ~ 1948.) 

33* 
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und noch nicht um die Erregu~g in l~euronen des ]~fickenmarks ]al~t 
sich dadurch n~chweisen, dab diese Ablenkung auch 10 Min. nach 

2~bb. 5. Rackenmarkspotent~al  m l t  S y n a p s e n s p r u n g e ~  n a c h  s c h w a c h e n  H i n t e r w u r z e l -  
P m z e n  ( k l e m e s  B u n d e l  y o n  L7 b e i  t i e r  K a t z e  i n  D i a l n a r k o s e ) .  U n l p o l a r e  N a d e l a b l e i -  
t u n g e n  a u s  v e r s c h l e d e n e r  T i e f e  Yore  H l n t e r h o r n  b l s  z u m  V o r d e r h o r n  g e g e n  d e n  W l r b e l -  
k n o c h e n .  S e c h s f a c h e r  K a t h o d e n s t r ~ h l o s z l l l o g i a p h  e~gene r  i K o n s t r u k t l o n .  I n a ,  b u n d  c i s t  
d i e  d ] r e k t e  E n t l a d u n g s w e l l e  d e r  H l n t e r w u r z e l f a s e r n  d e u t h c h  a l s  e r s t e  grol~e Z a c k e  e ~ k e n n -  
b ~ r .  D i e  E n t l a d u n g  a u s  d e m  ~ o r d e r h o r n  I n  d n n d  d ie  s p a t e r e n  ~Vel len  i n  a - - c  ze~gen  
die Bevorzugung eines Rhythmus yon etw~ 0,6 Inset. Zwischen c und d ist die ver- 
schledene Polung des der Erregung entsprechenden langsalnen Ruckenmarkspotentla]s 
berelts erkennbar. Erregungssprtmge auf dle Synapsen in den verschledenen Zwischen- 
neuronen, e ~ontro]linle des 5. Verstarkers bei glmcher Empflndlichkmt. Unten Zelt 
~n 1 m s e c  [ u n v e r o f f e n t h c h t e r  V e r s u c h  d e s  V e r f .  1936  a u s  d e m  l ~ o c k e f e l l e r - I n s t i t ~ l t e  f o r  

M e d i c a l  R e s e a r c h ,  l~ew Y o r k  (l:I, S. GASSER),] 
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dem Tode des Versuchstieres, wenn Mle synaptische t3bertragtmg 
]~ngst erloschen ist, ziemlich unverandert  fortbcsteht.  Die Nerven- 
fasern sind unter diesen Bedingungen noch funktionsfahig. Auf diese 
etwa 1,5 msec dauernde Schwankung folgen die bereits ffir die Latenz- 
zeit der Synapse besprochenen einzelnen Wellen im Abstand yon 
0,6 msec, dm jedes Mal die Weitergabe der Erregtmg an eine neue 
Stufe yon Zwischennenronen darstellen. Zwei Wellen sind jedes FIal 
gut zu erkennen, auch eine dritte ist meistens noch gut ausgepr~gt. 
Dann wird die zeitliche Streuung zu groin, um emzelne Wellen zu 
unterscheiden, aber die Aktivitgt hglt an und zeigt weiterhin kleine 
Wel]en. 

e) Berechnung der Zwischenneuronzahl. 

Dem Motoneuron selbst soll auch 0,6 msec Synapsenzeit zuge- 
sprochen werden. Es ergibt sich dann folgender Zeitverbrauch: 

Elgenreflex 

0,5 msec 

kern 
Zwischenneuron 

0,6 msec 
0,2 msec 

Ges~mt 1,3 msec 

ttinterwurzelleitungszeit 
bm m dm Verastelungen 

1. Zwischenneuron 
2. Zw~schenneuron 
3. Zwlschenneuron 

Motoneuron 
Vorderwurzdlmtungszeit 

Beugereflex 

0,5 msec 

0,6 msec 
0.6 msec 
0,6 msec 
0,6 msec 
0,2 msec 

Gesamt 3,1 msec 

Die Rechnung a entspricht der in Abb. 4 sichtbaren ersten Welle, 
die ]~echmmg b dagegen der zweiten Welle. Die folgenden Entladungen 
entsprechen emer kreisenden Erregung yon 3 - 4  Zwischenneuronen 
(vgl. Abb. 7). Die erste Aktion erfolgt also wesentlich friiher (Eigen- 
reilex). Wir dfirfen damit als erwiesen ansehen, dal~ zwischen den 
Hinterwurzeln und dem Motoneuron beim Eigenre/lex lceine Zwischen- 
neurone vorhanden sind, beim Fremdre/lex dagegen mindestens 3 Schalt- 
neurone durchlau/en werclen miissen. 

]) Unabh~tngigkeit der Re/lexzeit von der Re/lexst~irke. 
Der ,,Monochronismus" der Synapse. 

Von grol~er Wichtlgkeit ffir unsere Auffassnng des Ssmapsen- 
mechanismus ist die mit peripheren Ableitu~gen lgngst gemachte 
Beobachtung, dal3 man zwischen der ]~eflexzeit nach einem maximalen 
afferenten Reiz und der l~eflexzeit nach einem schwach iiberschwel]igen 
Reiz, bei dem nur 1/2 o der afferenten l~eizenergie eintrifft, praktisch 
keinen Unterschied feststellen kann. Die Nervena,b|eitungen der 
Abb 6 und die Wurzel~bleitungen der Abb. 4, die durch die ~ahe  yon 
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l~e]z- und Ablelteelektroden am ~hckenmark die M6glichkeit yon 
Einflfissen der per~pheren Lmtungsstreeken besser ausschhe~en, zeigen 
fur den t~eflexbegmn eine absolut konstante Reflexzelt der Eigen- 
reflexe und der Fremdref]exe bei schwachcm und starkem l~eiz. Die 
Konstanz der gesamten l~eflexzeit beweist, dab nicht nnr die Art des 
anatomisehen Weges sowie die L ~ g e  der benutzten Fasern, sondern 
auch dm Syaapsenzeit unbeeinflu~t blelbt yon der Auzahl der gleich- 
zeitig ~nkommenden und reizenden Impulse Dies elgibt eine Art 
zeitliches Alles-oder-NichtsgesEtz /ur d~e Funktion der Synapse, das ich 
mit  dem Ausdmck ,,Mcnochronismus der Synapse" besonders heivor- 
heben mSchte. ])as Gesetz des Monechronisnms besagt, dal~ die Synapse 
n~ch einer ganz bestimmten Zeit wirkt, wenn sie flberhaupt akt iwei t  
wird. Eine verzSgerte Entladung bei verhaltmsmat]ig sehwacher 
Anregung ist nicht wahrscheinlich. Diese Feststel]u~g stfitzt sieh 
zunachst auf den konstanten Begmn der l:~eflexentladungen. ])a 
insbesondere die Fremdreflexe fflr eine langere Zeit fortdauemde 
Entladungen zeigen, besteht noch die MSglichkeit, dab die spaieren 
Teile yon Synapsen mit stark verlargerten Latenzzeiten stammen. 
Dies kann ~ber dutch die feineren ~[erkmale der verz(igerten /~eflex- 
entladungen ausgeschlossen werden. In den l%eflexentladu~gen der 
Abb 3 B u. C, 4 und 6 werden in regelma.Bigen A]3st~nden yon etwa 
3 msec nach der ersten Welle 2 oder 3 Gipfe] erkennbar, die, wie weiter 
unten nachgewiesen wird, yon ziemlich regelmaBigen Wiederholu~gen der 
Entladungen in den ~{otoneuronen hervorgeruien werden, die bereits 
in der ersten Welle des l~eflexes aktiviert waren. Aueh die Gipfel dieser 
Wiederholungen und die Ansatze zu diesen folgenden Wellen sind 
dureh die I~eizsti~rke nur wenig zu beeini]ussen, so]ange fiberhaupt 
mehrere We]len vorhanden sind. Nut  bei Maximalreizen verschwinden 
die spi~teren Wellen nnd es blelbt nur eine erste groI~e Entladung 
( B ~ )  ~ 1945). In  Abb. ~ beginnt zwur der Ansatz der 4 Welle 
bei starl~en l~eizen um etwa 0,8 msee frilher uls bei schwaehen Reizen, 
~ber diese ]~eseh]eunigu~g ist im Verh~ltms zur gesamten bis dahm 
verbrauchten Latenzzeit  yon ]2 msec nur etwa 7 %. Wie in den fol- 
genden Abschnitten welter gezeigt wird, sind die sp~teren Teile der 
~eflexentl~du~gen ausgel6st dutch die Ak~lvit~t gescMossener Zwi- 
schenneuronketten und nicht durch dm verzbgerte l~eaktion auf dauernd 
und langsam wirkende synaptische Reizmittel. Wit k~Snnen also an- 
nehmen, dal~ bis zum Entstehen der 4 Welle der Reflexentladu~g 
15---20 einze]ne Synapsen in den Zwischenneuronen durchlanfen sind. 
Dm Anhaufu~g yon ~eizenergie bei starken Reizen um das 20fache 
wfirde die Latenzzeit  eines la~gsam wirkenden l~eizmittels um mehr 
als 7% ~eschleunigen. .Diese ~Beschlennigung um 7% ist durchaus 
im R~hmen der ffir den Erreg~ngsfokus entwickelten ~e~zgesetze 
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verst~ndlich und soll nicht Ms Wlderspruch zum Gesetz des Monochro- 
nismus gelten. Ebenso sind Emflusse yon Temperatur, Drogen oder 
Stoffwcchselbedi~gu~gen zu eIwarten, die zwar die Konstante der 
Synapsenzeit verandern werden, nicht abet eme groi~ere Varmnte in 
Abhangigkeit yon der Reizstarke erzeugen kbnnen. 

g) Ein/lufl yon Doppelreizen an/ die zentrale Reflexzeit. 
Wahrend, ein einzelner Relz auch yon fibermaximaler Sti~rke die 

L~tenzzeit nicht verkurzen kann, wird das Bild bei Doppelreizen anders : 
der zweite Reiz wird um 1,2 msec schneller dutch das Rfickenmark 
geleitet, denn er trifft auf Neurone, die dutch den ersten Reiz in ihrer 
Erregbarkeit  ver~ndert sind. Fo]gende Vorstellur~g, die in Abb. 7 
schematisch dargestellt ist, kann diese Befunde erklitren. Einzelne 
Zwischenneurone erregen schon nach einer Synapse bestimmte in der 
normalen Reihe sparer liegende Zwischenneurone oder ~otoneurone 
unterschwellig. Es kommt nicht zur :Entladu~g, well die Zahl der 
erregten EndknSpfe nicht zu einer welteren Synapse ausreicht. Der 
zweite ]~elz k~nn jedoch schon yon diesem ersten Zwischenneuron 
zusammen mit Impulsen des ersten Reizes, die verzogert durch drei- 
mMige S~mapse an diesen Schaltneuronen oder an FIotoneuronen 
gleichzeitig ankommen, dlese entladen. Die Reflexzeit wird also belm 
zweiten Reiz um zwei Zwischenneurone, d .h .  um ],2 msec verkhrzt. 
~Bei Abknhlung des peripheren Nerven zur Verlangernng der Refraktar- 
zeit 1M~t sich zeigen, da~ die ~r des zweiten l~ef]exerfo]ges 
andere sind als die dutch den ersten Reiz entladenen (Tb~I~s - Jv~G 71, 
dort  Abb. 5b u. d). Der SchMtzellenapparat muB also je n~ch der start- 
gefundenen Entladung der Motonenrone seine Erregu~gen auf ver- 
schiedene Vorderhornzellen verteilen. Dieser Mechanismus der Reflex- 
~eilung nnd Rotation der Erregung, der unsere Willkflrmotorik ent- 
scheMend beeinflul~t, kann nnr durch zwei Besonderheiten der zentral- 
nervSsen Erregungsvorgarge verstanden werden, die wit jetzt  be- 
sprechen mfissen, die geschlossel~en Zwischenneuronketten nnd die 
]~fickmeldu~g. 

h) GeschIossene Zwischenneuronketten. 
Die Frage, auf welche Weise die spateren Teile der Reflexentladung 

ausgelOst werden, ist naher untersucht worden, da sie auch in anderem 
Zusammenharg  Aufschliisse crgibt. Es wurde nachgepruft, ob die 
spateren Teile yon vollst~indlg fnschen Motonr geliefert werden, 
oder ob die Motoneuror~e, die zu ~eginn ei~e Erregu~g erhielten, in 
den sp~teren Teflen nochmals zur Entladung kommen kOnnen. Ffir 
die Reflexentladurgen in dm Hinterwurzeln ist solche in etwa 3,2 msec 
Abstand sich zwei- oder drelmal wiederholende Enfladung in die gleiche 
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•bb.  6. B e u g e r e I l e x s n t l a d u n g e n  ~ N e r w t s  p e r o n a e u s ,  a vor ,  b n a c h  A b k u h l u n g  bei  
e iner  dece reb r i e r t en  K a t z e .  Die h n k e  l~elhe a ze lg t  be1 Korioer tem!oer~tur  r a e h r f a c h e  
E n t l a d u n g s g i p f e l  l ind d n r c h a u s  k o n s t a n t e  1%eflexzelt (6,5 rese t )  bei  ve r s ch i edene r  
1%elzstarke. N a c h  ]Kuhlung aus 5 - -100  (b) ze lg t  die rech~e Re lhe  n u r  noch  e inf~che  
Glpfel,  wel l  die m e h r f a c h e n  E n t l a d u n g e n  du t ch  den  K a l t e b l o c k  m l t  Verlangerun~" der  
]%efraktarphase m c h t  h i n d u r c h k o m m e n .  D ~ m l t  w-erde bewiesen,  daft dm w i e d e r h o l t e n  
E n t l a d u n g e n  des Bengeref lexes  in  derse lben  Ne rven l~se r  a b l a u f e n  u n 4  y o n  der  g le ichen 

Nervenze l l e  s t a m m e n .  (Nuch T()NNIES ul2d JUNG 1948.) 
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Faser yon nnr ]939 nachgewiesen 7~ und die dabei angewendete Me- 
rhode ist auch ffir die Vorderwurze]n benutzt. Bei st~rkerer Abkfihlung 
des loeripheren Nerven verlangert slch dessen l~efraktSorperiode so 
sehr, dab naeh einer ersten Erregung eine kurz darauf in der gleiehen 
Faser m die abgektihlte Streeke hineinlaufende zwelte Erregung dort 
noeh nieht dm notwendige Erholung vorlindet, um fortgeleitet zu 

~bN//s=m~oneuroa Pezozaeus-zTpt'oneurone f l  cr~~ 
Eigenreflex Beugereflex 

~bb. 7. Sche~atlsche D~rslelZu~g der Eigenrellex- und Fremdrellexerregung. Bet E~gen- 
rellex w i r d  d u r c h  p r o p r l o c e p t l v e  E r r e g u n g  ~n den M u s k e l s p i n d e l n  der  V q a d e n m n s k u l a t u r  
in  r a s e h  l e i t e n d e n  d i cken  F a s e l n  du reh  die  R e f l e x k o l l a t e r a l e n  d i r e k t  zn der  S y n a p s e  e 
l m  lVlotoneuron des  N e r v u s  t i b l a h s  ge le l t e t  u n d  e r z e u g t  d e f t  e m e  E n t l a d n n g ,  w e n n  
g l e i c h z e i t l g  a n d e r e  I m p u l s e  arts den  Z w l s e h e n n e n r o n e n  oder  y o n  der  ~Vll lkurinner-  
r a t i o n  e l n t r e f i e n  n n d  e inen  E r r e g u n g s f o k u s  bl lden.  Der  Frenzdre]lex (Beugerof lex)  
e n t s t e h t  i n  den  R e c o p t o r e n  d u n n e r e r  H a u t n e r v e n f a s e r n  y o n  B e i n  u n d  Ful3sohle u n d  
w i r d  z u n a e h s t  an f  Z w l s e h e n n e u r o n e  u b e r g e l e i t e t .  E~u E r r e g u n g s f o k u s  a m  ~r 
n e u r o n  des  N e r v u s  p e r o n a e u s  in  der  S y n a p s e  b k a n n  e r s t  e n t s t e h e n ,  w e n n  der  E r r e g u n g s -  
kre l s  y o n  ~ S y n a p s e n  in  den  Z w i s e h e n n e u r o n e n  pass~er t  1st ( zen t i a l e  R e f l e x z e i t  yon  

msee) .  W i r d  ]edoch g le ieh  d a n a e h  eln 2. Re iz  in  den  H a u t n e r v e n  h e r v o r g e r u f e n ,  so 
k a n n  d ieser  schon  n a e h  2 S y n a p s e n  in  c a m  : ~ o t o n e u r o n  C exne E n t l a d u n g  h e r v o r r u f e n ,  
wei l  K o l l a t e r a l e n  der  e r s t e r r e g t e n  Z w i s e h e n n e u r o n e  glelehzei t~g in  e g e n u g e n d  E n d -  
k n o p f e  e r r egen ,  u m  e lnen  E r r e g u n g s i o k u s  h e r v o r z u r u f e n .  D m  l~ber ]e l tung  des  2. I~eizes 
e r s e h e i n t  d a h e r  n m  1.2 m s e e  b e s e h l e u n i g t  u n d  neue  ) i o t o n e u r o n e  k o n n e n  d a d u r c h  
en t ] aden  w e r den .  D u r e h  R u c k m e l d u n g  y o n  den D e n d r i t e n  (d) w l r d  der  E r r e g u n g s k r e ~ s  
tier Sehal tne~lrone un~erbroehen ,  w a s  d a n n  zu H e m m u n g s p h a s e n  des Re f l exes  f u h r t .  

DIe Z a h l  y o n  4 E n d k n o p f e r r e g u n g e n  a l s  S y n a p s e n b e d ~ n g u n g '  ~st s ehemat~sch  ' 
veremfaehend angenommen. 

werden. In dem veto Ischiadicus abgeleiteten Aktlonsstrom der 
Reflexentladu~g zelgen sich melstens drei kleine Gipfel (Abb. 6, linke 
Seite). Bei Abkuhlung des ~qerven werden lnfolge der verlangsamten 
Leitungsgeschwindigkeit die Gipfel wemger spitz (Abb. 6, rechte Seite) 
und bei weiterer Abkiihlung verschwinden die sp~teren Teile immer 
mehr als Zeichen daiur, dal~ diese in Fasern hbertragen wurden, dm 
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sehon zu Beginn der Entladung einmal benutzt waren. Am warmen 
Nerven oder bei Ableitusg an den Vorderwmzeln ist durch den Abstand 
der Gipfel yon etwa 3,2 msee der ]~hythmns ffir die Wxederholung 
der Aktivitat  der Motoneuronen wkdergegeben. 

Das wiehtigste Merkmal der Wlederholnngen hcgt in dem regel- 
m~Bigen Abstand der emzelnen Wellen and anBerdem in der Tatsaehe, 
dab sieh dieser regelmal~ige Abstand mit der Intensi tat  des Reflexes 
nicht ~ndert. Ein s3maptlsehes l%eizmittel, das yam Reilexl3eginn an 
gleiehm~Big anf die ~Iotonenronen einwirkt, wilrde mit dem largsamen 
Abklmgen seiner Wirkur.g eine VerlangeIm~g der Absthnde fiir die 
sp~teren Wlederholnngen ergeben and dies milBte aueh siehtbar 
werden, wenn bei den schwaehsten ]%izen nnr eine sehr geringe Menge 
des l~eizmittels yon Anfa~g an vorhanden ist. Die gute Xonstanz 
der Latenzzeit fiir Mle einzelnen ]KeIkmale der ]%eilexentladung, die 
mit Monoehronismns bezeiehnet ist, l~Bt sich nut  verstehen, wenn 
wit einzelne feste ,, Quanten" des Zeitablaufs in Form einer grSl]e~en 
Zahl yon hinteremandergesehalteten Zwischenneuronen annehmen. 

Da naeh je 3,2 msee eine gew~sse I-Iaufusg der Wiederholnr~g zu 
erkennen ist, wird das Vorhandensein yon Zwischennenronketten 
wahrseheinlieh, d~e m sieh gesehlossen sind nnd eine Umlaufszeig yon 
3,2 roses haben. In dieser Zest kbnnen etwa 5 Synapsen passiert sein, 
so dag ein Funktionsschema denkbar ~'hre, wie es m Abb. 7 in den 
Zwisehenneuronen angedeutet ist, die fiber den Zellen C und B ge- 
zeiehnet sind. Die Abb. 7 brmgt auBerdem zur Darstellung, wie 
man sieh dutch d:e T~tigkeit der Zwisehenneurcne zeithehe u 
lagerungen bei Eintreffen yon Doppelreizen erklaren kann. 

i) Leistungen der Zwischenneurone. 

Die Einsehaltu~g der Zwischenneurone in den t~eflexweg hat fiir 
den u~gest6rten Reflexvorga~g die Wirkn~g einer YerzSge~ung nm 
einige Millisekunden. Da die l~eilexe afferent and efferent in den 
sehnellsten Yasern ]aufen, ist diese VeizSgenmg ira Is 
wahrsehein]ich nicht der Zweck des Vorhandenseins der Zwischen- 
neuronen. Die Yerlangsamnng wfirde mlt dunnen und damit lang- 
sameren Fasern einfacher elw~rkt. 1)urch die Zwischenneuronen ist 
eine erhShte MoglicMceit zur Modi/il~ation des 1~e[lexgeschehens gegeben, 
indem mlt lhrer Fvnktmn Mle die bekannten Eigenschaften, wie Hem- 
nmrg,  Bahnung, Summation, Einordnnng zu Willkiirinnelvatlonen 
usw. verwirklicht werden. Auch komplizierte spontan rhythmisehe 
Vorgange im ZNS lassen sieh dureh die Tatlgkelt der Zwischenr~enrone 
denten40, 4~. ~'ber die Einzelheiten dieser Wlrknngen, ob sie an einem 
bestlmmten oder an allen Zwischenneuronen wirken, wissen wir zur 
Zelt noch niehts. Die Tatsache, dab die ]~eflexerregnng fur eine kurze 
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Zeit dutch die in Zwischei1neuronketten kreisende E~ergnngsenergie 
gespelchert wird, um die ~Iotoneuronen zu wlederholten Entladungen 
zu brisgen, ist sicherlich bedeutsam. Diese kurzzeitlge Einlageiung 
einer nelvosen Leistu~g, die yon der Sm~I~INGTo~I-Sehule ~4 e. e. s. 
(central excitatory state) --~ ZEZ (zentraler :Erregungszustand) genannt 
wird, soll also I1ach dem Vorstehei1dei1 I1icht mehr eii1e elektrotonische 
oder ehemisehe Dauerwlrkcng auf die Synapse am Motoneuron sein, 
sondern eine als Gesamterscheilmng ]hngere, aber im eii1zelnen kulz- 
zemg yon einem zum anderen Zwisehenneuron weitergegebene Aktivi- 
tht,  deren einzelne Elemente nur die Dauer eir~es ]?eripheren Akticns- 
stroms haben. 

Eine entsprechende Deutung soll aueh dem zentralen tIemmungs- 
zustand (c. I. s. = central inhibitory state) gegeben werdei1, I1ur mit 
dem Untersehied, dab ffir diesen andere Zwischenneuronen oder die 
gleiehen in anderer zeitlieher Folge und in anders verteiltem Zusammei1- 
spiel wirksam sii1d. Die in einem frfiherei1 Absehnltt gegebene Er- 
kl/trung tur die Hemmung einer Synapse/ordert, weni1 die Hemmnng 
l/~ngere Zeit wirksam sein soll, das Vorhandensein einer slandig erneuten 
Zu/uhr yon Endknop/erregungen aus Zwischenneuronen,' damit immer 
wieder die Erregbarkeit der zu hemmenden EF  herabgedrttckt wlrd. 

G. Prinzip der Riickmeldung. 

a) Durch antidrome Reizung erzeugter Hemmungs- und Re/raktgrzustand. 
Es wird allgemein angenommen, dab bei Relznng der Vorderwurzeln 

die Impulse rhckl~uflg (antldrom) bis in das Notoneuron gelangen 
und dieses zur Erregung bringen, ohne sieh weiter auszubreiten. Die 
Yorderhornzelle wird so zu einer Entladung ohne Beteiligung der 
normalerweise erregenden Elemente gebracht, und man kann die 
Eigenschaftei1 des Motoneurons, insbesondere seine Refraktarperiode, 
studmren (D]~]~Y-:B~ow~ ~6, Ecc~v~s ~s, GASS]EI~ 27, I-I~TG]:[]~S 88, ]~O:R:E~]-T]E 
])]~ Nbs0, 5a, ttol~luA~a~). ~rbereinstimlnei1d w~rd festgestellt, dab 
die ai1tldrome Erregung der Motoneurone eine fo]gende normale 
]~eflexei1tladung in praktisch gleicher Weise mindert wie eine auf 
normalem Wege eingeleitete (oithodrome) Entladui1g des Motoneuron. 
:Dieser :Befui1d ist so gedeutet worden, dab in belden Fallen dutch 
Motoneuronentladung der synaptlsche Nechamsmns der Vorderhorn- 
zelle refrakt~r gemacht ~: oder dab ein zei1traler Erregungszustand 
c. e.s.  S~ISl~I~I~GTOXS) am 3/[otoneuron verniehtet wird ~s. Die Wir- 
kungsbeschrankung der antidromen Reizung anf das Motoneuron 
wlrd mit der Einwegfunktion der Synapsen begrundet. D,r die anti- 
drome lReizurg sehr lal~ge wirksam sein kann, erh/~lt man mit dieser 
3/[ethodik tlefrakti~rzelten des 2Vfotoneurons bis 50 msec. Diese Zahi 
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steht einerseits im Widerspruch zu der Tatsache, dab bei Wi]lkhr- 
innervation bis zu i00 Entladungen je Sekunde (d. h. in 10-msee- 
l%lge), yon einzelnen Motoneuronen erzeugt werden kbnnen und much 

zu der im vorigen Abschnitt ge- 
maehten Beobaehtung, dM~ w~h- 
rend einesBeugereflexes dus gleiehe 
~otoneuron  nach 2--3 msec eines 
zweites und drittes Mal zur Er- 
regtmg kommt. Dus Motoneuron 
kann seinen l%frakti~rzustand bei 
Willkfirinnervation oder in der 
Beugereflexentladung wesent]ich 
schneller beendet haben als im 
Falle der untidromen Reizung, 
d. h. es muff ein antidromer Hem- 
mungszustand existieren, der nicht 
dureh die Refrakt~rperiode des 
Motoneurons bedingt 1st. Man muft 
deswegen naeh einer besseren Deu- 
tung dieser antidromen Hemmung 
suehen. 

Die Abb. 8b (nach R~SHAW 6~ 
1946) zeigt den in der gruuen Sub- 
stanz des Rfiekenm~rks bei anti- 
dromer Relzung yon u 
ze]n erzeugten Potentia]verl~uf. 
Zum Vergleleh ist in der gleichen 
Praparation bel gleieher Lage der 
Ab]eitee]ektroden das durch tt in- 
terwurzelreizu~g erzeugte Poten- 
tial aufgenommen (Abb. 8a). Es 
zeigt sichin beiden FMlen zunhehst 
die im direkt gereizten Nerven 
oder in dessen Ausl~ufern ent- 

i b b .  8 a - - d .  Erregung  der Zwischenn~urone  
i m t V o r d e r h o r n L s ,  a D u r c h  a f f e r e n t e  Re ize  stehende Erregung und dar~uf 
der  I t i n t e r w u r z e l ;  b d u t c h  a n t i d r o m e n  fo]gend rhythmische Entladungen, 
I~eiz tier V o r 4 e r w u r z e l  ( F e m o r a l i s r e l z  n a c h  
t t i n t e r w u r z e l d u r c h s c h n e i d u n g ) ;  c u n 4  d d i e  wir lm FMle der H m t e r w u r z e ] -  

ze lgen  die A u f e m a n d e r f o l g e  y o n  H i n t e r -  reizung der Aktivitat der Zwlschen- 
wurze l -  u n d  a n t l d r o m e m  Re lz  m v e r -  
s c h l e d e n e m A b s t a n d .  I n c  d e u t l i c h e  g e g e n -  n e u r o n e  zugesehrieben haben. D~ 
se i t l ge  B e e l n f l u s s u n g .  (Nach  l=tE~'S~gAw ~2 19~6.) die Vorderwurze]relzung em in 

vielen Einzelheiten i~hn]iches Po- 
tential erzeugt, miissen wir annehmen, dab auch bier Zwischenneurone 
erregt worden sind. Das kann nur dureh 2 :Erregungsmbg]ichkeiten 
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erkl~trt werden: entweder gilt am Motoneuron die Einbahnwirkung 
des synaptischen Mechanismus nieht, oder es laufen echte Verbindungs- 
bahnen yore Motoneuron riickwarts in den Bereich der Zwischenneurone. 
Die letztere Annahme ist zwar anatomlsch noch nicht ganz gesiehert 
und konnte such yon LORE~T]S DE N55s 1939 experlmentell nieht 
bestatigt werden, doeh branchen die Bedingungen semer Versuehe am 
Mittelhirn nieht mit denen am l~iickenmark ilbereinstimmen, dean an 
dmsem sprechen R~S~AWs Versuche 6~ 1946 ffir eine rflckl~ufige Verbin- 
dung yore Motoneuron zu den Zwischenneuronen. im ersten Falle, wenn 
die Einbahnwirkung versagte, radiate die antidrome Erregung m solehe 
Zwischenneurone zuriiekfhel~en, die normalerweise die Motonenrone 
zur l~eflexentladung brmgen; im zwelten Falle ist es auch denkbar, 
dab ein besonderes Netz yon Zwischenneuronen erregt wird, das 
andere Funktiones hat als das reflexerregende 2Netz. Dureh die Wieder- 
holung der Entladn~g in das gleiche Motoneuron wurde wahrssheinlich 
gemacht, dab geschlossene Zwisehenneuronketten bestehen, deren 
Anregung im Falle eines Versagens der Einbahnwirkung nach ein- 
maligem Umlauf mindestens eine kleine Entladung ins Motoneuron 
zeigen mfll3te. Da nach antidromer Relzung keine weiteren Reflex- 
entladungen beobaehtet werden, ist es wahrseheinlieher, dab ein 
anderes 2~etz erregt wird, und da nach der antidromen Relzung eine 
ebenso gusgepragte Untererregbarkeit fur einen fo]genden normalen 
Reflex vorliegt, w~re welter zu prufen, ob nieht d~s a~tidrom angeregte 
Netz der Zwischenneurone der Trager der I-Iemmungswirkung ist. 

R]s~cSgAW 6~ hat  1941 dutch Versuche mit antldromer Reizung 
nachgewlesen, dab aueh benachbarte Motoneurone, &e yon dem t~eiz 
selbst nicht betroffen wurden, dennoch gehemmt werden. Wahrend 
R~cs~AW diese Ergebnisse noch durch Xollateralen e~klaren wollte, 
haben wir eme andere Deutu~g vorgesehlagen ~1. Bemerkenswert ist 
vor allem, dab I ~ S ~ A W  in antagonistisehen 1V[uske]gruppen anch 
eme Bahnungswirkung des antidromen Reizes feststellen konnte 6~ 
Damit ist naehgewiesen, dab sleh auch das Substsat der rezorolcen 
Innervation am der antid~'omen Reizwir~ung beteil~gt. Die reziproke 
ErregungsYerteflung wird alIgemein im Schaltzellenappasat lokalisiert. 
Die neuesten sehon oben erwahnten Versuche ]~r162 s~ haben 
ferner gezeigt, dab naeh ant~dromem Reiz sehr frequente Entladungen 
yon Zw~sehenneuronen ableitbar sind (Abb. 8). Dennoch hat t ~ r  
noeh nieht die hier vertretene Deutung aus seinen Experimenten 
abgeleitet, zu der wir auf Grund anderer Untersuchusgen am Beuge- 
reflex ~1 gelangt sind: namlieh das Prinzip der JRicclcmeldung. Das 
]~[otoneuron sendet bei der Entladusg rfieklguf]g RapTorte fiber den 
Erfolg in die reizgebenden Strukturen, um unnotige weltere Erregungen 
zu ve~meiden oder um diese in andere Motoneurone umzulenken. 
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Dureh die antidromen Reizwlrkungen wurde gezeigt, dab nieht 
an der Synapse des Motoneurons der Ort fiJr die Hemmungswirkungea 
zu suehen ist, sondern in der Tatigkeit der Zwischenneurone. Die 
hemmende Wirl~ung ist nicht au[ die antidrom gereizten Motoneurone 
besehr(inlct geblieben, 8ondern lcann sich auch a~t[ an&re, benachbarte 
Motoneurone erstreelcen. Dazu ist nur ein Weg itber Zwischenneurone 
denkbar, wenn man nieht die yon den Motoneuronen ausgehenden 
Kollateralen fiJr die Hemmung benaehbarter Zellen verantwortlich 
maehen oder slch auf den Standpunkt einiger ]-Iisto]ogen stel]en will, 
die j erie spezie]lere neuronenm~l~ige Organisation ab]ehnen (ST6m~ jr. sT). 

b) Das anatomische Substrat der R~clcmeldung. 

Unsere expenmentel]en Bedingungen der e]ektrischen Reizung 
yon Vorderwurzeln stellen sieherlieh etwas vS]lig Unphysiologisches 
dar, da eine antidrome Anregung des Motoneurons ans der Peripherie 
fast hie vorkommt (Ausnahmen s. LLOYD av 1942). Trotzdem dfirfen 
wir die Ergebmsse verwerten. RTach dem AO~NG breitet slch innerhalb 
eines l~eurons die Erregung nber a]le seine Teile aug wobei der Aas- 
gangspunkt der Erregung nur Bedeutung hat fur die zeitliehen t~e- 
dingungen der Erregungsausbreitnng fiber die einzelnen Teile. Es ist 
deshalb znlasslg, die expenmentell lsoherten Wirkungen der anti- 
dromen Reizung auch in gleieher oder ahnlicher _Form vorauszusetzen, 
wenn das Motoneuron au[ normaIe Art dutch einen Reflex oder eine 
Willkurinnervation aIctiviert wurde. Auch in solehen Fdl]en werden also 
bei jeder Entladung eines Motoneurons Erregungen in das Zwisehen- 
neuronnetz zuriickgesandt. 

In dem Absehmtt ilber die Funktionse]emente der Nervenze]le 
war dem Axon die effektorisehe, der Wandu~g des Perikaryons nnd 
der Dendritenans~tze die reeeptorische Aufgabe zugeschrieben. Zu 
jedem Motoneuron gehbren weitere Funktionselemente, die wir bishcr 
noeh nicht mit einer Aufgabe bedacht haben, ni~m]ieh die Ausl~ufer 
der Dendriten und die yon einigen Aatoren festgestellten zurfick- 
]aufenden Kollateralen der Axone. Einem dieser Zellteile oder beiden 
m6ehten wir nun im Rahmen unserer Arbeitshypothese die Aufgabe 
zuerteilen, deren l~unktion dnrch die obigen Versuche nachgewiesen 
1st. Ob durch Kombination physiologiseher und histologischer For- 
schung eine Bestatigtmg dafur zu erbringen sein wird, muf~ der Zukunft 
uberlassen blelben. 

c) Bedeutung der RuckmeldelJrozesse. 

Die Tatsache, daf~ die Aktivitat eines Motoneurons, die ja am 
Ende der zentralen Strecke eines ]~eflexbogens steht, noch einmal 
ri, ckwhrts in die graue Subst~nz, in die Zwlschenneurone gemeldet. 
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wird, durfte grunds/ttzliche Bedeutung haben t/lr den Wmkungs- 
meehanismus der zentralnervosen Substanz. Das Netz der Zwischen- 
neuronen wird also dutch diese RuckmeIdung in Kenntnis gesetzt, daft 
seine vorhergehende Aktivitat zu dem Er[oIg gekommen ,st, der beab- 
siehtigt war, namlich zurAnssendung eines Impulses in die Peripherie. 
Es ist mSglieh, dab der Ei~gang einer solehen J~iickmeldung den U~[ang 
der weite~'en Zwischenneuronaktivitat beeinflufit, bei Elnga~g der Erfolgs- 
meldung im Sinne emer Herabsetzung, bei Fehlen der giJekmeldung 
lm Sinne einer Fortsetzung oder sogar Steigemng. Da. ferner dm 
Zwisehenneurone in remhem Mage dieses dritte Funktionselement in 
Form der Dendritenauslaufer besi~zen, w~re mit der Mbgliehkeit zu 
reehnen, dag aueh in ihrer Arbelt das System der l~uekmeldung eirLe 
vnehtige l~olle spielt. Die Ruekmeldung kann aueh auf einfaehe 
Welse die -con HOFFN~-~N 3~ 1919 zuers~ besehriebene Hemmungsphase 
(silent period) naeh einem Reflex erklaren 71. 

Im Absehnitt B war auf die Tatsaehe hingewiesen, dal3 sieh 
der Quotient der Erregungsverwertung m gewissen Grenzen halt, 
so dab es normalerwmse nie zum lawmenartigen Anwaehsen eines zen- 
tralen Erregungsprozesses kommt. Teilweise k6nnen wir dies damit 
erkl~ren, dab das Aktivieren einer Synapse eine sehr spezielle Zu- 
s~mmenwirkung vieler Emzelbedi~gungen voraussetzt. _Damlt ware 
abet das Vorhandensein der :Balance noeh nicht erkl~rt. Die ~-or- 
handene ]3alanee w~re dutch zwei Umst/~nde gefahrdet: a) bel der 
groBen Zahl der in zentralnercdsen Erregungsbahnen hintereinander- 
liegenden Synapsen kann sehon bm germger Steigemng des "con Synapse 
zu Synapse gultigen Ausbreitungsfaktors der Endeffekg zu einer 
enormen 3/[assenwirkung vermehrt  sein und b) m~t tier Zunahme 
der gleiehzeitig erregten Elemente mug sich die Wahrseheinliehkeit 
zum Zusammentreffen der erforderliehen raumlichen und zmtliehen 
Synapsenbedingungen unpreportional erhohen. 

Das Prinzip der R~ielcmeldung hat die wichtige Au/gabe, den Falctor 
der Erregungsverwertung und Ausbreitung au/ einer ange~essene~ 
Grd/3e geregelt zu halten. Je mehr Zwlsehenneurone aktiv sind, um so 
mehr waehst auBer der Wahrseheinliehke~t der Erregu~gsweitergabe 
auch d~e Wahrseheinliehkeit, dal3 Nrregungs/oci dutch unzeitig an- 
Icommende Impulse gehemmt werden Mit dem Anwachsen yon erregender 
Energie wird gleiehze~t~g bremsende Energie verteilt, wahrscheinlich 
1. vora~seilend in den Weg einer Zwischenneuron~ette, 2 r~cl~meldend 
als Warnung oder Beltinderung e~ner Erregungswiederholung in der 
gleichen Kette Das aktivierte Motoneuron verbreitet I~Iemmungs- 
energie, um unnS~ige weitere Aktiv~erungen zu unterbinden. Falls 
es jedoeh infolge der nieht ganz erftillten zeitlichen und raumhehen 
Voraussetzungen uieht zur Synapse gekommen ist, fehlt aueh dm 
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entsprechende Hemmu~gsenergie, und die Aussichten tfir sp~tere 
Aktivierung des gleichen Neurons nach einem jetzt ungestSrten oder 
ungehemmten Umlauf einer Ket te  sind vergrbl~ert. Die Uml~ufe in 
den Ket ten  setzen sich dann fort, bis der Erfolg der beabsichtigten 
Aktivierung dureh die Ruckmeldung best~tigt 1st. 

Nach diesem Prinzip k~nn man sich auch die Arbeitsweisen grSlterer 
Funktionseinheiten des ZNS vorstellen. Die in der Neurologie ver- 
breitete Erkl~rnng einer Uberfunktion bestimmter t t irnabschnitte 
durch Ausfall hemmender Zentren nach zentrMnervSsen Sch~di- 
gungen l~Bt sich ohne Schwierigkeiten mit unserer Riickmeldungs- 
hypothese vereinen. Man kann sich, um ein bekanntes neurologisches 
Beispiel zu w~hlen, bei der Chorea die T, fberaktivit~t einzelner extra- 
pyramidaler oder corticaler Zentren hervorgerufen denken durch die 
Verminderuag oder die AusschMtung stri~rer Riickmeldungen, die 
normMerweise das Erregungsniveau unter Kontrol]e hMten. 

Zwei~ellos arbeiten diese komplizierteren ~echanismen der Riick. 
meldung in enger Koordination mit der Peripherie. Die yon H~ss 3~ 
fiir die Motorik besonders herausgestellte proprioceptive Steuern~g 
ware dann nut  ein komp]exer Sonderfa]l des Rtickme]dnngsprinzips. 
Auch die neuerdings yon AD~IA~ 2 1947 postulierte Erfo]gsmeldung 
zentrMnervSser Leistungen lM~t sich ohne Schwierigkeiten mit unserem 
Riiekme]dungsprinzip vereinen *. 

Ferner l~I~t s~ch die yon BETH~ s vertretene Plastiziti~t des Z N S  in dem 
Umfa~ge, wie dies Prinzip Anerkermung findet, mit Mille der Riick- 
meldungsfunktionen deuten. Falls die normMe Verbindung zwischen 
zwei Zentren ausgefallen ist, erhMt das aussendende Zentrum keine 
Erfo]gsme]dungen mehr yore empfangenden Zent ium zuruck. ])as 
aussendende Zentrum erhMt also nieht mehr die gewohnte ~em-  
mu~gsenergie, so dM~ die gesteigerte Aktivit~t die Chance hat, auf 
andere Bahnen zu wirken. Soweit also die anatomische Grund]age 
vorhanden ist, kbnnen jetzt  Umwegsbahnen aufgefunden werden 
und" sich dann dureh Bahmmgsvorgange soweit in die geforderte 
Funktion einspielen, dM~ ein Ersatz fiir die urspriing]iche ausgefa]lene 
Fnnktion dargeboten wird. 

I. Diskussion versehiedener synaptiseher Arbeitsweisen. 
a) Dutch Aktionspotentiale. 

Die in den vorhergehenden Abschmtten dargestellte Arbeitshypo- 
these fhr die syn~ptische Ubertragu~g im sensorisch-motorischen 

* Anmerkung ~e~ der Korrektur: Auch McCvLLOC~ erwahnt mit einer speziellen 
statlstischen Theorie der Funktion des ZNS einen unserer 1~ uckmeldung ~hn- 
lichen Mech~nismus als ,,negative feedback". [PITTS, W., u. Mer Bull. 
M~th. Biophys. 9, 127 (1947).] Die Arbeit ist uns erst jetzt zuganglieh geworden. 
Sie wurde eine ausfuhrliche Besprechung verdmnen. 
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ZNS benutzt die Vorstelltmg, dug die Aktivierung dureh lokal und 
zeitlich gtinstiges Zusammenwirken yon Aktionspotentialen start- 
finder. Die Aktionsstrbme an den Endkn5pfen m ihrem Ubertritt auf 
die zu erregende Zelle werden als entseheidendes Agens angesehen. 
Dabei soll die Frage, ob das Aktionspotentisl als ehemisches oder 
physikslisehes Ereignis betrachtet werden mug, unberiicksichtigt 
bleiben. Die elektrisehe Spannungsproduktion wird in ihren zeit- 
lichen l~egrenzungen und im Ort ihres Auftretens sls gleichartig be- 
trschtet mit den Kr~ften,. die das synaptische Gesehehen in Akti- 
viertmg und tIemmung bewirken. Am'Ende dieses Absehnitts wird 
kurz zusammengefaBt, weshalb diese Arbeitsweise eindeutig gegen 
alle anderen ~lSglichkeiten bevorzugt wird. 

b) Dutch Elekt~vtonus. 

Nine Aktivieru~g der S~lapse dutch Elektrotonus wfirde ebenfalls 
die elektrischen Spannungsverha]tnisse als Arbeitsmlttel gelten lassen. 
Die experimentelle Anwendung yon ~ugeren elektrischen Potentialen 
sowie das Studium der Nachpotentiale hat-geholfen, wiehtigste Er- 
kenntnisse uber die Funktion der Nervenfasern zu gewinnen. Wie 
die Abb. 2f (nach EICtrL~t~ e2) zeigt, kann eine augen am Nerven ange- 
legte Spannung dutch elektrotonische Polarisation ein fortgeieitetes 
Aktionspotential, also elne echte Erregung auslSsen, abet 1nit einer 
Latenz, die urngekehrt proportional zur Gr61~e der Polsrisations- 
spanrmng ist. Die Spsnnungswerte, die Iiir dlese Art der Reizung 
mit 1/~nger dauernder Gleichstromeinwirkung nStig sind, betragen 
etwa 30--60% eines kurzen Spitzenrelzes. 

Nach den Untersuchungen yon B a ~ o ~  und MATT~]~WS 4 (1938) ist 
die Fortleitung elektrotonischer Potentiale entla~g den Fasern der 
Vorderwurzeln, also wahrscheinheh such entlang den Dendriten 
besonders gtinstig m6glieh. Deshalb wurde bereits in einer anderen 
Arbei~ die erregungsmodulierende Wirku~g elektrotonischer ]~elder 
an den Dendriten diskutiert (To~NIES und Jv~G71). Ferner kSnnen 
durch ,,elektrotonische" Gleichstromrelzung rhythmische Ent'ladungen 
der Vorderhornzellen hervorgerufen werden (t/A~ROSr and MATTH]SWS 4, 
S~:OG~V~n~s). Dennoch sind im physiologischen Geschehen Reiz- 
wirkungen durch Gleichstromeinwirkung (AuslSsn~g yon Nervenzell- 
entladungen) kaum zu erwsrten, weil die sleh mit starkem Dekrement 
ausbreitenden elektrotonisehen Spannungen, deren ursprungliche 
Quelle eine grSl3ere Anh~itdung ~,on Aktionspotentialen sein kann, 
stets klein sind gegeniiber den Potentislen der Quelle selbst. Auch eine 
beliebig groge Zahl yon gleiehzeitigen Aktionspotentia]en snmmiert 
sich nnr rfiumlich a]s grSgere Ausdehnung der elektrisch aktiven 
Gewebe und in einer starkeren Ausseha]tlmg der durch Nebensch]usse 

Arch. f. Psychmtr. u. Z. Xgeur. t~d. 182. 34 
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entstehenden Potentialverlnste.  Der Maxima]weft kann  njemals 
grSl~er sein als der eines einzelnen Aktionspotentials,  so dab in einiger 
Entfernung die Reizwirkung der e]ektrotonisch ausgebreiteten Poten- 
tiale immer klein ist gegen die ]~eizwirkung des Aktionspotentials 
se]bst. Die erheb]iche Verk]einerung derartiger StrSme durch den 
Nebenschlul~ des Gewebes wurde an anderer Stelle 6s am Beispiel der 
Hirnpotentiale gezeigt. Auch am iso]ierten Nerven finder der Span- 
nu~gsabfall des Elektrotonus innerh~lb weniger Millimeter s tar t  
[vgl: EBBECKE17). Eine Leitung mit  Dekrement  innerhalb der ~erven-  
zelle ist neuerdings auch yon Rw~S~AW 61 (1942) an den ~otoneuronen 
des Rfickenmarks wahrscheinlich gemaeht  worden. Da aber fiberall 
genfigend FaserVerbindu~gen in der zentra]ner~cSsen Substanz vor- 
handen sind, die flit eine dekrement]ose l~eizausbreitung in Betracht  
kommen, besteht kein Grund zur Annahme einer elektrotonisehen 
Reizverteilu~g. Auch wiirde eine so]che diffuse ~eizausbrei tnng gegen 
die Tatsache  der begrenzten ]~e~zverwertungsmSgliehkeiten ~erstol~en. 
[mmerhin mul~ zugegeben warden, dal~ die Erregungen durch elektro- 
tonisehe Einwirkungen and  aueh dureh ~Taehpotentiale modi]iziert 
werden kSnnen. So kann aueh die rfickmeldende Funktion der Den- 
driten als Modulator der Ze]lerregung be t rach te t  und in Zusammen- 
hang mi t  Elektrotonus und ~ e h p o t e n t i a l e n  gebracht werden (TS~- 
~IES und JU~GT~). 

Wenn i~hnliche ~qachbarschaftswirkungen naeh den Untersuchungen yon 
KATZ ~tnd SCHMITT 42 3,m marklosen, sowle yon MA~nzzI and LORENTE DE ~-() 57 
am markhultigen Nerven mSglich sind, die eine Beeinflussung der Leitungs- 
ge$chwi!~digkeit benaehbar~er Fasern hervorrufen, so bedeutet dies wahrschein- 
tieh ~i~.e Einwirkung auf die Front des Aktionspotentials, wo die Membran bereits 
W~i,C~ehend depol~risiert ist. Es hundelt sich also auch hier um eine Modifiziei~ng 
der Erregbarkeit, nicht um eine I~eizaasl(iSung. 

Jede Arbeitsweise der zentralnerx~Ssen Substanz, die mfl Wir- 
kungen arbeitet,  die sich in grS~eren Raumbezirken ausbreiten, wfirde 
eine sCarke Einbui]e in den unendlich hochspezifizierten Leistungen 
bedenten, die selbst in den unters ten Schichten des zentra]nervSsen 
Geschehens mSg]ich ist. Wir dfir~en fiber allem intensiven Studium 
der t~eflexe nicht ~rergessen, dal~ z. B. im .Rfickenmark aul~er diesen 
unseren Experimenten gut zug~nglichen Leistungen in jedem einzelnen 
Segmenr noeh ein gut Teil yon anderen Ereignissen mSglich ist und 
auch sti~ndig sich abwickelt. Deswegen ist es im Prinzip ricl~tiger, die 
Wirkungen, die sich der ~natomisch nachweisbaren Bahnen bedienen, 
als wesentlich w~hrscheinlicher und wichtiger zu betrachten als 
irgendwelche unspezifische Wirkungsausbreitungen aul~erhalb solcher 
Bah~en. 
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c) Dutch •achpotentiale. 
Auch die Werte der Nachpotentiale, die unter einigerma/3en nor- 

malen Funktionsbedingungen auftreten, sind sehr klein gegemiber 
den Spannnngswerten des Aktlonspotentials. Sie stud immer erst 
dann vorhanden, wenn em Aktionspotential, also ein vielfach st~rkerer 
Relz kurz vorher vorhanden war. Wenn dieser nicht zum Reizerfo]g 
kam, ist es unwahrscheinhch, dab sofort nachher eine wesen~lich 
kleinere Reizkraft, die zwar ]anger andauert, eine Synapse aktivieren 
kann. In  einem Eigenreflex (Zweineuronenreflex) ist das ganze 
Ereignis der Synapse bereits vollendet, d. h. die Entladung der Vorder-" 
hornzelle hat das Rfickenmark bereits verlassen, wenn die Nach- 
potentlale sich noch im Anstleg befinden. Da zweifellos ein Zusammen- 
hang zwischen den N-achpotentialen nnd der Erregbarkeit der peri- 
pheren Nerven besteht, ist es sehr wahrscheinlich, dab auch die synap- 
tische Erregbarkeit  modi/iziert ~qrd im Zusammenhang mit den klei- 
neren, aber ]s dauernden Nachpotentla]en der ubertragenden 
Fasern und ihrer Endungen. Allerdings darf man nicht die langsamen 
Potentiale, die yore Rfickenmark oder yore Cortex ableitbar sind und 
mit Bahnnng oder Hemmung einhergehen (HvoI4Es und G.~SSE~ ss, 39, 
B A ~ o ~  und MATTI:IEWS 4, BEI~NHAlCD nnd THnR~A~ s, ~), ohne 
weiteres mit Nachpotentialen gleichsetzen. Es ist anzunehmen, dab 
dmse stets yon einer sehr grol~en Zahl yon Einhelten ausgehenden 
Potentia]e mit gr613erer Wahrseheinlichkeit die Summierung einer 
Anzahl yon Spitzenpotenti~len darstellen, n~mlich AktmnslSotentiale 
in Zwischenneuronen oder ahnlichen Strukturen und dal~ demgegen- 
fiber sich wahrscheinhch die l~achpotentia]e nur wenlg auf unsere 
stets einen Xomplex erfassenden Elektroden auswirken kbnnen. Die 
Bewertung einer bestimmten Polarit~t kann nfitzhch sein, um die 
tl ichttmg einer st~rkeren Aktivitat  zu ermitteln. Direkte Aussagen 
ttber die Vorg/~nge an den emzelnen Teilen der Neuronen sind hSch- 
stens in Verbmdung mlt anderen Xriterien verwertbar. 

d) Dutch chemische ~bertragungssto]/e. 
Die Nachpotentiale werden allgemein als der Ausdruck yon Stoff- 

wechselvorgangen betrachtet.  Ihr  zeithcher Yerlauf, der 5~100m~l 
l~nger dauert als da.s Aktionspotentia], paBt auch sehr viel besser 
zu ehemischen Vorg~ngen. Nachdem wir wegen der Xleinheit der 
Nachpotentlale ihre NSghehkeit mit Potentialeinwirkung zu reizen 
verneinen kSnnen, bleibt die Frage, ob andere chemische Vorg/tnge als 
solche, welche dutch die Naehpotenti~le sich manifestieren, als Ileiz- 
erzeuger m :Betracht kommen. Es ist also zu prufen, ob dureh das Ein- 
treffen yon Hinter~urzelimpulsen und dutch die Aktivit~t der Zwisehen- 
neurone ehemisehe '~bertragungsstoffe im jRiickenm~rk freigesetzt 

34* 
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werden, deren Einwirkung auf die Vorderhornzellen (oder vorher 
sehon auf die Zwisehenneurone) deren synaptisehe Aktivierung ~us- 
]Ssen. Ein solcher ~ e e h a m s m u s  inflate mit  Eigensehaften behaftet  
sein, die wit in der l~eflexbahn des Rfiekenmarks entweder gar nicht 
oder nur 1rater sehr speziellen Voraussetzungen kennen. Man kSnnte 
sich vorstellen, dM~ em erster eintreffender Impuls  eine gewisse Menge 
~ber t ragungsstoff  freimacht,  dessen Diehte noch nicht ausreicht, um 
die ]%eizschwelle der Synapse fur diesen Stoff zu erreichen. Ein kurz 
darauffo]gender Impuls  kdnnte jetzt  die Diehte vermehren bis zur 
Schwelle. Es mul3te also eine Empfindlichkeit  vorhanden sein fhr eine 
]gnger dauernde Summierung einze]ner an sieh untersehwelhger Im- 
pulse, und aul~erdem milBte sich die Latenzzeit  yon schwaehen zu 
starken ]~eizen erheb]ieh ver~ndern, wenn die Aktivierung yon der 
zu erzengenden Dichte eines chemischen ~bertragungsstoffes abh~ngig 
w~re. Der Monochronismus der Synapse (s. S. 503 und Abb. 4) spricht 
eindeutig gegen diese Arbeitsweise. 

Ob der Monocbronismus auch eine Elgenschaft der Synapsen in den Ganglien 
und ~nderen ~Jbertragungsstellen des vegetativen Systems ist, ware bisher unbe- 
wiesen. D~f] bier viele Reizerfolge erst nsch tetanisierender Reiznng eintreten 
und dM~ im ganzen vegetativen Nervensystem die Mitwirknng humoraler ~Jber- 
tragungsstoffe, die ]okal erzeugt oder im Blut herangeffihrt sein kormen, yon 
grol]er Bedeutung ist, macht deren Beteiligung am synaptischen Reizvorgang 
sehr wahrscheinlieh und zwar nieht mehr in einer Modffizierung der Erregbarkeit, 
sondern vielleieht als Ituuptagens. Aber die vorliegende Betraehtnng bezieht 
sich auf zlas sensorisch motorisehe Nervensystem and verzichtet darauL das 
syn~ptische Geschehen in den vegetativen Ganglien zu erortern. Dort fehlen 
vor allem die zeitliehen MerkmMe, die fur unser Verstehen der Synapsen in den 
l~eflexbahnen des l~uckenmarks die wiehtigsten Unterlagen liefern. 

In einer ausgedehnten Stndie hat LOR~T~ D~ 17b ss die Beeinflnssung des 
Nerven]aseraktionsstromes und seiner Naehpotentiale dureh verschiedenartige 
ehemische Emwirknngen untersueht. Dies kann die Grundlage fur die Wirksam- 
keit ehemiseher Agentien im syn~ptischen Geschehen des vegetativen Nerven- 
systems bilden. 

e) Durch zeitliche Reizsummierung. 

Ebenso wie ffir die chemische Aktivielung eine Akkumu]ierung 
yon l%elzenergie angenommen wird, g]auben LAPIQUE 44, BREI~I]~I~ 1o 
und andere Vertreter  der ,,addition ]a tente"  (zu denen bedingt auch 
]~COLES 19 Inlt semer , ,detonator action" gehbrt), dal~ die einzelnen 
nervSsen Impulse,  die n~cheinander am Perikaryon der zu erregenden 
Zelle ankommen,  dort ihren l%izerfo]g summieren. Unsere Auf- 
fassung n~hert  sieh dieser Ansicht zum Tei], abet  mit  anderen zeit- 
lichen MM~st~ben. Eme Summierung ]i~r die Dauer des Aktions- 
potentials, also bis zu 0,8 msee, wird Ms mSglich betrachtet ,  aber ffir 
eine l~ngere Summierung waren wir gezwungen, eine Eigensehaft 
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fiir die I~eizgesetze der synaptisehen Oberfl/iche anzunehmen, die am 
peripheren Nervcn nicht vorhanden ist. Demgegenfiber wird auf die 
Bedingungen bei der :Erregung -con sensiblen Nervenendlgungen hin- 
gewiesen 2. Dort ist allerdings ffir in :Kontinmt/~t l~nger dauernde 
Reize eine zeitliche Summierung vorhanden, indem vom lReizbeginn 
anfangend sich die Schwelle langsam vermindert, bis es znr Absendung 
eines Impulses kommt. Die Endung wird refrakt/~r und daran an- 
schliel3end beginnt das Spiel yon neuem. Wir wissen nicht, wie sich 
die sensorischen Endigungen verhalten, wenn ihnen start eines kon- 
tinuier]ichen Drucks (oder eines anderen adaquaten/~eizes) eine Folge 
yon knrzen Emzelreizen, yon denen jeder einzelne unterschwellig ist 
(und zwar auch in seiner Qualitdt als Druck~nderung) dargeboten wird. 
Eine zeit]iche Summierung dieser Art m~iBte nachgewiesen sein, bevor 
wir die Analogie zur ]~eizung der Synapse annehmen dfirfen, die 
stets nur kurze Einze]impulse m Form yon Aktionspotentialen erhfi]t, 
die se]bst dann, wenn eine Zwischenneuronkette nach 2 msec einen 
Umlauf vollendet hat und die gleiche Stelle erneut reizt, gegenuber 
der l~eizdauer eine 3fach so lange Pause hat. In dieser Pause kann 
die ausgelSste Lokalerregung wieder vSllig abgeklungen sein, so dab 
der zweite tleiz eher eine unternormale Erregbarkeit infolge der 
Refraktarzeit der lokalen Erregung vorfinden mag, als einen Reizrest, 
der zusammen mit dem zwelten Relz die Schwelle iibersteigt. Es 
gibt keine guten Beweise da/iir, daft eine ,,addition latente" am mark. 
haltigen Nerven unter normalen Bedingungen mdglich ist. Versuche 
uber das Endtolattenpotential des iibermiideten Froschmnskels iiber- 
zeugen nlcht. Im Gegenteil beweist die Erscheinung der WED~S~ZY- 
Hemmung am peripheren Nerven ~s, ~4, dab selbst an sich flberschwellige 
]~inzelreize bei schneller Wiederholung den Nerven dauernd refrakt/~r 
halten kdnnen. V~RWOR~ 7~ hat schon frfih tlefrakt~rstadium und 
WED]~sxu zur a]lgemeinen Erkl/~rung zentralnerv6ser 
:Hemmungsphhnomene herangezogen und damit das andersartige 
Verhalten ,,heterobolischer" Systeme im ZNS verst/mdlich gemaeht. 
Die Deutung A])RIA~'s 1, dab bei der W]~])~s~u unter- 
schwel]ige lokale Erregung das Refrakt~rstadium erhalt, w~re eine 
Sttitzung unseres oben dargelegten 3~[echanismus der tIemmung an 
der Synapse. Bis bessere ]3eweise ffir eine zeit]iehe Reizsummierung 
erbracht sind, sehen wir deshalb, das Wesen der synaptischen Er- 
regung darin, dab die zur WiIkung kommenden Impulse gleichzeitig 
ankommen miissen. ])ann sind abet alle Impulse nahezu gleichwertig 
fiir die Synapse verantwortlich und EccL~s '19 Ansdruck ,,detonator 
action" verleltet zu sehr zu der Vorste]lung, dab durch eine Anzahl 
yon ankommenden Impulsen die :Entladnng vorbereitet und schliel?- 
lich dnrch einen oder einzelne weitere aktiviert wird. 
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Die yon GESELL 2s m seiner elektrotonisehen Theorie der synap- 
tisehen Anregung an der MAuT~[W]~schen Riesenzelle entwiekelten 
VorsteUungen, dal3 diese durch die Zahl der an versehiedenen, aueh 
entfernten Stellen und nacheinander ankommenden aktivierenden 
Impulse  abzfiglieh der Zahl der an der gleichen Zelle ankommenden 
hemmenden Impulse  entladen ~ird,  oder dal~ sich die Nervenzelle 
durch zurtieklaufende eigene Kollateralen selbst in rhythmischer  
Erregung hi~lt, miissen aus entspreehenden ~berlegungen als weniger 
wahrscheinlich gewertet werden. 

/) Durch tot)istische M erlcmale. 
Es besteht  kein Zweifel, daI~ der Ort der Synapse eine fakul tat ive 

Schaltstelle ist. Die an ihr ankommenden Erregungen werden in keinem 
Falle zwangs]tmfig weitergegeben, sondern nur unter  gleichzeitiger 
Erffillung anderer Bedingungen. Jedes nervbse Element  hat  nur mit  
einer begrenzten und auserwt~hlten Anzahl anderer Elemente dire'kte 
Verbindungen. Insofern ist also durch topistische Merkmale eine 
weitgehende Vorwahl ftir den weiteren Weg einer jeden nervSsen 
Erregung gegeben. Trotzdem bleibt die Auswahl der Wege, die tat-  
s~chlich verfolgt werden, ebenso wie die Menge der weitergegebenen 
Impulse  stets vert~nderlich. Bei einer grol~en Zahl yon Reflexent- 
ladungen, die durch einen prazise gleichen afferenten l~eiz erzeugt 
werden, sind zwar die wichtigsten zeit]ichen Merkmale sehr gut fiber- 
einstimmend, aber besonders bei schwachen und schwt~chsten Reizen 
sind die Merkmale der ln tens i ta t  und der feineren Einzelheiten des 
Kurvenablaufs  von Reflex zu Reflex unterschiedlich (vgl. Abb. 4 u. 5). 
Ffir die einzelne spezielle Synapse ist also ihre Erregung oder ~Nicht- 
erregung immer eine /akultative Entscheidung. Auch weitgehend ge- 
bahnte  Vorgdnge sind ,in dem Grade, wie sic ihrer normalen Bahn 
folgen oder sie teilweise verlassen, Veranderungen unterworfen. Ob 
diese Modifikationen dutch definierte Einwirkungen yon anderen 
Teilen oder durch ~Tberlagerung m~t inneren spontanen Aktivit~ten, 
verursaeht  ist, oder ob es eine Variation im Mechanismus der Synapse 
ist, wissen wir noch nicht. 

Die topistischen Merkmale haben also grS[~ten Einflul~ auf  die 
Herste]]ung der r~umhchen Synapsenbedingungen, und die aul~erdem 
notwendigen zeitlichen Bedingungen kbnnen auch nut  auf  der Busis 
der richtigen topistischen Merkmale erfdllt weI'den. 

Die Anatomie hat der physiologischen ]3etrachtung die wiehtigsten Kennt- 
nisse vermittelt. Leider 1st es aber noch nicht mSglieh, das zentralnervbse Gewebe 
in einer Weise zur Darstellung zu brmgen, dal~ man eine hinreichende Uberein- 
stimmung zwlsehen Pr~paraten verschledener Imloragmeiungsmethoden erhalt. 
Der Riickgriff der Physiologen auf Ergebnisse der Anatcmle muB deswegen noch 
in entscheidenden l~unkten als hypothetisch empfunden weidcn. 
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Durch die Einffihrung der sehr leistungsfahigen Registrierung der 
mi t  dem nervbsen Gesehehen verbundenen elektrischen Potential- 
schwankungen dari" die Physiologie fur slch gegenuber der Anatomie 
in Anspruch nehmen, dal~ sie in mancben Fragen der Funktionsweise 
des ~qervensystems besser gesicherte Erkenntnisse sammeln konnte. 
Die Beziehungen zwischen den erzeugten elektrischen Potentialen 
und der Akt iv i ta t  der nervosen Substanz sind sehr enge. Man kann 
den physiologischen Anhangern der Neuronenlehre ~ueh nicht den 
Vorwurf machen, dab sm ihre Hypothesen gegen die anatomischen 
Tatsaehen aufstel]en. So ddrfen wir die Ablehnung der Neuronenlehre, 
die yon STon~ jr. ~ u. a. lebhaft ver t re ten wird, ohne allzu viel Un- 
slcheiheit hinnehmen. Von dieser Seite werden die Neuroflbrillen als 
dm eigentlichen Leiter der nerv6sen Erregung angesehen, die in Konti-  
n u i ~ t  im ZNS s~ch yon Zelle zu Zelle fortsetzen. Die entscheidende 
Frage bleibt unbeantwortet ,  wohm man dm Grenze legen will, an der 
die Fortlei tung einer sich nach dem AONG dekrementlos und mit  
einem vielfachen Energiehberschu{~ ausbreitenden Erregung aufhSrt. 
Es muB in einer kontmuierlichen Faser schon sehr kraftig gebremst 
werden, damit  bei dem vorhandenen EnergiefiberschuB der Fort-  
leitung (ScnAFER ~t nennt dies Sicherheltsfaktor, in peripheren Fasern 
2,5--10fache Spannung) die Ausbreltung begrenzt bleibr Eine zen- 
trale Funlctionsweise ohne Erregungsbegrenzung ist indiskutabel ~. Ohne 
die Annahme, dab bei der Ausbreitung yon den vielen vorhandenen 
Wegen nut  einzelne benutzt  werden, mu[3te jede Erregung lawinen- 
artig bis zum K r a m p f  sich steigern. Dm Iqeuronenlehre l as t  jede 
Erregung an den echten Grenzen einer Zellemheit slch totlaufen. 
Nur  unter  best immten Bedingungen geht ein geringer Teil in neuen 
wiederum begrenzten Einheiten weiter. Wenn in einem kontinuier- 
lichen ~qeurofibrillennetz die Begrenzung nur durch fremde Ein- 
wirkung (z. B. elektrotonische Blockierung) s ta t t fmdet ,  wird das 
schnelle Aufhdren der zentralnervosen Erregungsausbreitung bei 
Asphyxie (z. B. nach 1 Min. oder wemger) schwer erkl~rbar. Die 
Neuronenlehre legt ~n die Synapse einen Oft, an dem die Erregung nur 
mit  dem knappen ~berschrei ten der Reizschwelle weitergegeben wird. 

Die weitergehende Auslegnng der Kontmuitatslehre, wie sic K O ~ L L ~  
neuerdings in seiner Monographie fiber die Elemente der nervbsen T~tigkeit 4a 
glbt, vereinigt gegen sich alle oben genannten Bedenken und muB dazu noch 
elmge sehr neu~r~ige unbewiesene Annahmen machen. Wahrend die Elektro- 
physiologle jetzt se~t einigen Menschenaltern annimm~, d~B die nervosen Mem- 
br~nen die Tr~ger der for~geleiteten Aktivit~t sind, verlegt K o ~ u ~ E ~  d~s 
der Synapse ~quiv~lente Gebilde in d~s Zellinnere. Die Synapse soll mtracellu]ar, 
zwmchen ,,dem einsteigenden Fibrillensystem" einerseits un4 dem Kern-l~eurit- 
system ~nderersei~s liegen. Die Erregungen a~f dem emsbeigenden F~brfllen- 
system durchstoBen d~nach die Zellmembr~n (offenbar ohne sie zu beeinflussen, 
und laufen d~nn je n~chdem, w~s die Autorit~t des nahen Zellkerns gebiete~, 
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in den Fibrillen der neuen Zelle welter oder bleiben blockiert. Wenn Arbeits- 
hypothesen das experimentelle Arbeiten lenken sollen, so bleibt hier noch v~el 
zu tun. Denn bisher kann kern einziges experimentelles Ergebnis eine solcl~e 
I-Iypothese stfitzen. 

Es sel noch daruuf hingewiesen, d~l~ P. HOFFI~A~ a6 ~usffihrlich and mit 
guten Argumenten die Frage behandelt und be]aht hat, wieweit die ~euronen- 
lehre noch ~ls zeitgemaB angesehen werden kann. 

g) Forderungen /i;r eine Erregungstheorie der Synapse. 
Eine Ubersicht  fiber die Funktionsweise der Synapse sollte minde- 

stens die folgenden Erkenntnisse berflcksichtigen: 
1. Das AONG grit fur die Ausbreitung der Erregung innerhalb 

einer Einheit  (Neuron mi t  seinen wiehtigsten Bestandteilen: Peri- 
karyon, Axon und Dendriten). 

2. Der Grenzfall des AONG als sich nicht ausbreitende LE gilt 
nur  vor Beginn einer FE.  DaI~ eine F E  vor Erreichen der Grenzen des 
Neurons zum Stillstand kommt,  ist aus dem Studium des peripheren 
Nervensystems unter  physiologisehen Bedingungen nicht bekannt  und  
flit das ZNS nieht erwiesen. 

3. Die zeitlichen Vorgi~nge bei der synaptischen Ubertragung ge- 
horchen dem Gesetz des ,Monochronismus",  naeh dem die Latenz  
einer bes t immten Synapse praktisch konstant  ist, auch fiir sehr unter-  
schiedliche St~rken des fiber gleiehwertige Synapsen gleichzeitig iiber- 
t ragenen Vorganges. 

4. Die als entscheidendes Agens ffir die synaptische Uber t ragung 
angenommene Kraf t  mul3 hinreiehend schnell wirksam sein, u m  
mnerhalb yon 0,6 msec die Synapse auslSsen zu konnen. 

5. Der hoehspezifizierte anatomische Bau der zentralnervSsen 
Gewebe ermSglieht entsprechend spezifizierte funktionelle Leistungen. 
Wirkungen diffuser Art  unabh~Lngig yon den Grenzen der einzelnen 
Strukturen dfirften danach nur geringere Bedeutung haben. 

Diesen Forderungen wird eine t typothese  ffir die Arbeitsweise der 
Synapse weitgehend gerecht, die das Aktionspotential  zwischen den 
EndknSpfen des gebenden und der Zellwand des empfangenden Neu- 
rons als fibertragende Kraf t  aussie~at. Natfirlich wird man eine solch~ 
Vorstellung nur als Grundlage betrachten diirfen, und es ist zu erwarten, 
daI~ sie im Laufe der Zeit erganzt, modifiziert und fiir verschiedene 
aI~atomisehe Strukturen verander t  werden muir. Vor allem ist noch 
nicht sicher, wmweit dfinnere Nervenfasern entsprechend ihrem lang- 
sameren Potentialanstieg auch langer dauernde Aktivierungen und 
Latenzzeiten erzeugen kbnnen, so daf~ nach dem Gesetz des Mono- 
chronismus verschiedene Arten yon ~Synapsen verschiede~e Latenz-  
zeitwerte, aber diese dann als wenig modifizierbare Konstante  haben.  
Auch dann bleibt welter unsere Ansicht bestehen, dai3 das raumlich 
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summierte etwa gleichzeitige Aktionspotential der Nervenendigungen 
an der Zellwand die wesenthche ]3edingung der Synapse darsteltt. 
Eine Aktivierung der Synapse durch Elektrotonus, Nachpotential, 
chemische L.~bertragungsstoffe oder zeitliehe Reizsummierung wiirde 
die oben genannten Forderungen 3, 4 und 5 nicht erfullen, dm Kon- 
tinuitatslehre inflate auf die Bedingungen 1 und 2 verzichten und 
daruber hinaus Funktionen voraussetzen, fiir die bisher exper~mentelle 
Beweise feh]en. 

Es sei nochmals betont, dal3 sich die obigen Darlegungen in den angegebenen 
Zeiten und ~uch in anderen Eigensehaften auf dm zentra]nervbsen Elemente 
'des sensorisch-motorischen Nervensystems beziehen. /)as vegetative Nerven- 
system mit seinen vielen reeeptorischen und effektorischen chemischen Aktivi- 
t~ten mag auch in semen Sehaltstellen ~hnliehe Arbeitsmittel benn~zen, wie m 
seinen peripheren Endingen. Die dem Acetylchohn insofern zugesproehene 
Bedeutung begegnet allerdings in jungster Zeit zunehmender Kritik. Fiir das 
Riiekenmark uncl seine Ref]exfunktmnen spmlt das Acetylcholin jedenfalls keine 
entseheidende Rolle (EecL]~ S 20 1946). 

J. Ged~ehtnis und (Ibung. 
Die experimentelle Physiologie hat  uber dm Funktion des Gediicht- 

nisses, dieses wichtigen und wahrscheinlich umfangreichsten Teiles 
der zentralnervdsen T~tigkeit, keinerlei praktisch brauchbare Befunde. 
Eine Reihe yon alteren Hypothesen sind bei MATW~A]~I 5s besprochen. 
Im gahmen  dieser Arbeit sollen nur einige Gesichtspunkte behandelt 
werden, dm eme Verbindung psychologischer Tatsachen zu der dar- 
gestellten Arbeitshypothese der synaptischen Funktion herstellen 
konnten, ohne dug damit das Lelb-Seeleproblem behandelt wird. 

a) Zeiiliche Merkmale. 
Als Gedgichtnisleistungen wollen wir physiologisch ohne Bezugnahme 

auf Bewul~tseinsvorgi~nge alle zentralnervSsen Ereignisse bezeichnen, 
die sich zu einem sp~teren Zeitpunkt auf einen anderen zentralnerv5sen 
Vorgang auswirken kbnnen. Eine prazise Erinnerung wdre dann in 
lhrer somatischen Grund]age als Wiederholung des primdren ein- 
prdgenden ZNS-Ereignisses aufzufassen. Die Zeitspanne zwlschen 
beiden Ereignissen kann praktisch jeden Wert annehmen. Bei der 
Aufnahme eines Wortes bringen wlr den soeben gehbrten Anf~ng 'des 
Wortes in Verbindung mit dem Eindruck, den die letzte Silbe ausldst 
und empfangen aus der Erinnerung des Wortanfangs mit dem momen- 
tanen Eindruck des Wortendes den vollstandigen Sinn des ganzen 
Wortes. Man mag einwenden: das ist noch keine Erinnerung, sondern 
m dem Falle wird dutch Erregungen, die in Zwischenneuronen kreisen 
oder durch die Wirksamkeit yon Nachpotentialen das physiologische 
Korrelat  des Wortanfangs gespeichert nnd es kommt zusammen mit  
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dem Wortende als lebendig erhaltene Funkt ion zum Endergebnis 
des ganzen Wortbildes. Zugegeben, dab dies so sein kSnnte, aber wo 
ist jetzt  die Grenze dieser Art der funktionellen Speicherung? Liegt 
sie beim Ende des Wortes oder des Satzteiles zwischen zwei Kommas. 
beim ganzen Satz, bei der gelesenen Seite oder bei den Grenzen unseres 
gesamtCen Wissensschatzes, yon dem wir standig kleine Teile brauchen, 
um den kleinsten wie den gr61~ten der genannten Abschnitte als Er- 
]eb~is zu verarbeiten? Der mit dem Kosenamen seiner Kindheit  n~ch 
vielen Jahrzehnten zum erstenma] wleder angesproehene Greis wird 
da.s Wort  erinnern und verarbeiten mit den Eindrucken der Gegen- 
wart.  Es ware kaum mdglieh, eine Grenze zu setzen fur Gedgchtnis- 
werte, die man sich als aktive Funkt ion vorstellen will und solche, 
die vSlhg ruhend eingelagert und nach langerer und langster Zeit 
wieder aktiviert  werden. Es gibt zumindest keine Stufe in der Art  
des Erinnerns, die uns andeuten k6nnte, wo wir eine solehe Grenze 
annehmen sollen. Sieh aueh die l~ngeren Erinnerungen als dauernd 
aktiven Funktionsablauf vorzustellen, hieBe die Kapazit~t  des Gehirns 
fflr gleichzeitige Funkt ionen doch um einiges ubersch~ttzen. Diese 
Vorstellung ist auch deswegen unbrauchbar,  well die Erinnerungen 
den herabgesetzten Aktiviti~tszustand des tmfen Schlafes, eine kurze 
Asphyxie mit vSlligem Funktionsstil lstand oder die grobe St5rung 
des Funktionszustandes, wie sie bei der Epilepsie oder beim Elekro- 
sehock vorkommt, uberdauern kbnnen (s. S. 531). Es bleibt deswegen 
nur die M5ghchkeit, das physiologische Korrelat  des Gedachtnisein- 
drucl~s sich als eine in lc6rperlicher Form/estgdegte Zustandsverguderung 
des ZNS  vorzustellen. 

Diese Feststellungen dfirften gelten fdr die hbheren psychischen 
Ged~chtnisleistungen und aueh fdr vie]e ,,Erinnerungen", des moto- 
rischen und vielleicht auch des vegetativen Systems. Daneben bleLbt 
die MSgliehkeit, da[~ sehr kurzzeltige Speicherungen, wie sie z .B .  
fhr die K6rperhaltung und ffir ~ndere koordinierte Bewegungen und 
zentralnervSse Leistungen gebr~ucht werden, sich nur uber wenige 
Sekunden als lebendige Funktionsabls erhalten. ]~lier ist vor allem 
daran zu denken, daI~ das Kleinhirn mit seiner synaptisch relativ wenig 
spezifizierten Struktur  solehe kurzzeitigen Speicherungen vorwiegend 
proprioceptiver Impulse ~usfiihren kann. Diese brauchen nicht als 
htnger verfugbare Erinnerungen wirksam zu sein, weft sic nicht ~ls 
solehe benStigt werden, sondern nur als momentane l~eguherung der 
situationsgemal~en motorischen Koordmation notwendig sind. 

b) Die Qualit&t der Gediichtniseindritcke. 
Wenn man sich die Frage vorlegt, ob es eine Stufe oder Grenze 

in der Qualitat des Erinnerns glbt, wird man feststellen mussen, dab 
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sehr flfichtige Eindrucke vorkommen, die gar nicht als Ermnerung 
wirksam werden und solehe, die auBerordentlich leicht und richtig 
wiederauftauchen. Eine seharfe Grenze dieser Qualitat k6nnen wir 
aber auch hler nicht linden. Es g~bt keine bestimmten Emdrficke, die 
immer mit  Abstand besser erinnert werden als andere. Es fehlt also 
der Beweis, dab es zwei verschiedene Arten yon physiologlsehen 
Gedachtnisleistungen gabe, z .B .  eine fluchtige Art, die mit Nach- 
potentialen oder kreisenden Erregungen erklarbar ware, und eine 
zweite stabile Form, die als dauernde Einpragung gedeutet werden 
miiBte. 

Es ist keineswegs sofort entschieden, ob es zur Aufbewahrung 
eines Eindrucks kommt oder nicht. Eine ,,blasse" Erinnerung kann 
durch sp~tere Wiederholung oder dureh ,,Ged~chtmshilfe", gefestigt 
werden, such wenn man glaubt, sie berelts ganz ,,vergessen" zu haben. 
Danaeh kbnnte man glauben, daft grundsatzlich jeder ProzeB im ZNS 
irgendwie eine mehr oder weniger nachdrfiekliche , ,Spur" hinterlaBt. 
Der Zeitverbrauch fur die Einprggung einer solchen Spur, dfirfte nicht 
grunds~tzlich verschieden sein yon dem Zeitbedarf des Denkprozesses 
selbst. 

c) Das Einilben. 
Eine Wmderholung des glmehen Prozesses beim Cdbungs- und Lern- 

vorgang (repetitio est mater  studiorum) vertieft die ,,Spur", die der- 
selbe ProzeB zum erstenmal hmterlassen hat. Es ist dabei gleich, ob 
tier l%adfahrer die Beziehungen zwischen den Gleichgewichtsorganen 
und seinen Korper- und Armbewegungen bis zur reflektorisch be- 
herrschten Fi~higkeit des Radfahrens einubt, ob der Pianist die Zu- 
ordnung des Notenlesens zu den Bewegungen der Finger und Arme 
und zum Gehorseindruck erlernt, oder ob wir das groBe Einmaleins 
oder eine Sprache uns empragen. Weil neben der grSBeren Sicherheit 
des Ged~chtniseindrucks dmser naeh guter T)bung sehr vml schneller 
zur Verfiigung steht, darf man annehmen, dab nicht nur die einge- 
pr~gte Spur vertieft  sondern auch in der Weise verbessert wird, dab 
es zu einer Bahnung in birzeren Wegen kom~t. 

d) Au/merksamkeit und affektwe Betonung. 
In  welchem Grade eln Ereignis eine Geddchtnisspur schafft oder 

welcher Erfolg bei planm/~Blger Einubung erzielt wird, hangt sehr 
davon ab, mit wieviel I-Iinlenkung der Aufmerksamkelt das Ereignis 
erlebt, wieviel willkurliche Konzentrat ion auf das zu Erlernende ver- 
wendet wird, oder wieweit eine Gefiihlsbetonung vorhanden ist. Wie 
sich das aufmerksam verfolgte oder affektiv betonte Erlebnis yore 
,,fliichtigen" Erlebnis funktionell unterscheidet, 1/~Bt sich in physio- 
logischen Begriffen kaum erkl~ren. Aus EEG-Studien wissen wlr 
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nur, da$ eindrucksvolle Sinnesreize neben lokalisierten Aktivit~tts- 
steigerungen der d i r ek t  beteiligten Cortexfelder auf dem grSftten 
Tefl der Hirnoberfliiche eine Verminderung der rhythmischen Aktivi- 
ta t  auslSsen. Das gilt insbesondere fur schreckartige Reize, die ja 
eine starke Umstellung der Aufmerksamkeit bedeuten. Vielleicht wird 
die Qualiti~t der Denkprozesse nnd aueh die Einpri~gung yon Ged~chtnis- 
spuren irgendwie verbessert, wenn glelchzeitig auf anderen Zentren, 
die weniger beteiligt sein brauehen, die normale Aktivitat  vermindert  
ist. Es ware aueh m6glieh, daft intensives ,,an etwas Denken" in der 
Hirnfunktion eine vielfache Wiederholung des gleichen Denkprozesses 
verursacht. 7Die , ,Konzentrat ion" wahrend einer einzigen Sekunde 
auf den gleiehen Gedanken kann bedeuten, dal~ das Gehirn den Ge- 
danken tats~chlich ~ 100real oder mehr yon Anfang bis zum Ende 
durchgearbeitet hat. Die Reaktionsgeschwindigkeit der einzelnen 
Synapse und -auch ziemlich langer Ke t ten  erlaubt schon in Sekunden 
solche groften Zahlen yon Wiederholungen. Man daf t  nieht vergessen, 
daft m 1000msec = 1 see. 1600 Synapsen zu je 0,6msec passiert 
sein kSnnen. Vielleicht haben aueh solche vielfachen WiederhoIungen 
in ktirzester Zeit eine besondere Wirkung fdr den Vorgang des Ein- 
laragens yon Gedachtniseindrucken. ])ann wgre eine willkfirliehe 
Wiederholung im Sinne des Einiibens oder Lernens nur eine Steige- 
rung des schon natdrlicherweise benutzten Meehanismus fhr die 
Gedachtniseinprggung. Die eigentiimliehe Bedeutung, die eraotionale 
Faktoren ffir Erinnerung und Vergessen haben, hgngen vielleicht aueh 
mit der psyehologisch fiir langere Zeitabschnitte bekannten Wieder- 
holungsneigung affektiver Erlebnisse zusammen, die ihr physiologi- 
sches Korrelat  in einem dauernden Kreisen der gleiehen Erregungen 
haben kdnnte. Danach erscheint es aueh leiehter erklgrbar, dal~ 
gerade die affektiven Psyehosen und ihre Gedachtnisinhalte durch 
die Krampfbehandlung, die so]ehe Erregungskreise durchbricht,  be- 
sonders g~instig beeinfluftt werden. 

e) Das Erinnern. 
Nachdem ein momentaner oder mehrfach wiederholter Sinnesreiz 

sich als Gedi~chtniseindruck zu einer fortdauernden Eigensehaft des 
Gehirns umgewandelt hat, ist das Wiederbeleben dieser Eigenschaft, 
namlieh das Erinnern, ein funktionell vSllig neues Ereignis. Dabei 
wird em ahnlicher Denkprozeft, also eine ~thnliche Kombination yon 
aktiven Neuronen, wirksam sein wie bei dem prim~tren Ereignis des 
Einprdgens (und dessen Wiederholungen); man kbnnte das so aus- 
driicken, daft die beim primi~ren Prozeft yon Erregungen durehlaufenen 
Bahnen beim sekundi*ren Prozeft auf mindestens sehr i~hnliche Weise 
durchlaufen werden. Wenn das Zurflckrufen einer Erinnerung zuweilen 
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eine sehr lange Zeit dauert  (mehrere Sekunden sind fur das ZNS eine 
lange Zeit, in der sieh viel ereignet), so gelingt es offenbar nieht sofort, 
die frhheren fdr die gesuehte Erinnerung gdltigen Bahnen wieder- 
zufinden. Dies Suehen kdnnte man sieh so vorstellen, da{3 in ein- 
faeheren Bahnen, die norinalerweise vor den Bahnen des voIlstiindigen 
Ergebnisses liegt, eme Erregung so lange kreist, bis es gelingt, dm 
synaptisehe Koinbination zu linden, 'auf  der der pnm~re ProzeB 
gelaufen ist. 

/) Das Vergessen. 
Die Fahigkeit des Vergessens ist zwelfellos ebenso wichtig wie die 

Fahigkeit des Behaltens. IIn normalen Leben ist die Aneinander- 
reihung unseres t~glichen ttandelns abhangig yon iininer neuen Ge- 
d~chtnisleistungen kurzerer und kurzester Dauer, dm nur fur den 
Moment Bedeutung haben und Init denen wir unser Ged/ichtnis nicht 
,,be]asten" wollen und brauehen. Ob dies Vergessen nur ein ,,Aus- 
bleiehen yon oberflachlichen Einpragungen ist, oder ob es einen Vor- 
gang des Ausl6sehens glbt, lal~t sieh schwer sagen. IIn Sinne der 
,,RtickIneldung" konnte man daran denken, dag der ausgenutzte 
kurzzeitige Ged/ichtniseindruek nun ,,gelSseht" wird. Dazu ware aber 
eine Entscheidung nStig, ob er wirklieh ausgenutzt ist und nicht 
mehr gebraucht wird. Da wir auch noch nicht wissen, wie es zur 
Ein2ragung koinint, bleibt die Frage, ob es auBerdem einen physio- 
logischen Vorgang aktiven A~slosehens oder Vergessens iin norinalen 
Gesehehen gibt, verfrhht. Mlt dem Elektrokrampf wird zwar eine 
feststellbare aktive Ausl6schung yon Erinnerungsbildern bewirkt, 
aber die Inehrfaeh gesteigerte und iin Verhaltnis zum normalen Ge- 
schehen ungeordnete Aktiviti~t des krainpfenden Gehirns kann nieht 
als Muster ffir norina]e Prozesse dienen. Es ist viel-wahrsehemlieher, 
dab das normale Vergesscn ein langsames ,,Ausb]eichen" ist, das sich 
uber Sekunden oder fiber Jahrzehnte erstreeken kanfi. 

g) Geddchtnisleistung al~ Verdnderung der Synapsenbed~ngungen. 
Wenn wlr das Einpragen eines Ged/~chtniseindruckes als die phymo- 

logmehe Spur des entsprechenden Denkvorganges betraehten, [Snnen 
wir zuriickgreifen auf die m den vorhergehenden Abschnitten be- 
handelte Arbeitshypothese uber das Grundeleinent der zentralnervdsen 
Vorg~nge. Danaeh fallt die Entscheidung fiber den Verlauf der zentral- 
nervbsen Erregung am Ort  der Synapsen und zwar naeh der yon den 
Ineisten Anhangern der Neuronenlehre akzeptmrten Vorstellung an 
den Beruhrungsstellen der ankoininenden Nervenfaserendigungen Init 
der Wandung der zn erregenden zweiten Zelle. Wenn dies der Ort der 
Entseheidung ffir den priin~ren einpr~genden ZNS-Vorgang ist, liegt 
es nahe, solange wir nicht einen zweiten mSglichen Ort kennen, an der 
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gleichen Stelle auch den Ort uns vorzustellen, bei dem in der Wieder- 
holung des Prozesses zur gleichen oder ahnlichen Wmdergabe des 
primaren Vorganges die dafur erforderhchen Entscheidungen erfolgen. 
D,e Synapsen waren danach gleicherwei~e entscheidend ]i~r die primare 
Erregung, wie ]ier deren als Erinnerungsleistung sich darsteUende Wieder- 
ho~ung. Da zwischen beiden Ereigmssen eine lange Zeitsparme liegen 
kann, muft es einen Grund geben, der zu dieser Wiederholung fiihrt. 
Man kann sagen: selbstverst~ndlich, gleiche Voraussetzungen, gleiehes 
Ergebnis. Aber sind dm Voraussetzungen beim prim~ren und sekun- 
d~ren Vorgang wirklich gleich ? Wenn der prim~re Vorgang z. B. in 
der Aufnahme eines Wortes durch das Gehor besteht, ist der Inhalt 
dieses Prozesses yon der Peripherie her bestimmt. Wenn dies Wort 
sparer als ErJnnerung wiedergegeben werden soll, fehlt der erste Teil 
des Prozesses, der lm prim~ren Vorgang den dominant steuernden 
Einfluft hatte. Er muft bei der Wiedergabe dureh andere Erregungen 
ersetzt werden, welehe gewissermagen die Anfrage an den Gedachtnis- 
vorrat stellen. Der zweite Teil, der den Inhalt der Erinnerung repro- 
duziert, muB sigh ohne Steuerung yon der Peripherie in soleher Weise 
wiederholen, dab es zu einer Kette von Erregungen kommt, die das 
gleiehe Wort zum Inhalt haben. Insofern ist diese Kette yon Erre- 
gungen in der Art, wie sie im primi~ren Vorgang stattgefunden hat, 
zu einem selbstdndigen Ereignis geworden, wenn es im sekundi~ren 
Vorgang unter anderen Voraussetzungen wiederholbar geworden ist. 
Damit dies m6glieh war, mul~te diese Kette yon Erregungen bevor- 
zugt oder ,,gebahnt" erregbar sere, es ~nuflten also an einer Anzahl 
yon Synapsen sich die Bedingungen ]ur ihre Erregung im Sinne dieser 
Bahn giinstiger gestaltet haben. 

Die Mdglichkeiten fhr eine solche Verbesserung der Erregungs- 
bedingungen an bestimmten Synapsen sind beschrdnkt. Es ist kaum 
denkbar, daft in der sehr kurzen Zeit, in der ein Gedachtniseindruek 
entstehen kann, eine Struktur~nderung der zentralnervSsen Gewebe 
in mikrosl(opisch faftbaren Dimensmnen "stattfmdet, etwa in dem 
Stone, daft sieh neue Endknbpfe bilden oder dab vorhandene End- 
knopfe ihre raumliehen Beziehungen zu benaehbarten Zellen ver- 
andern. Eine elektrisehe oder humorale Naehwirkung einer Erregung 
im Sinne elner Begimstigung der synaptischen Erregungsbedingungen 
seheidet wegen der Iangen Wirkungsdauer der Gedachtnisspuren aus. 
Wenn man sieh aber den Ott der Erregungsubertragung in den 
Synapsen mSgliehst spezifiziert, kommt man dahm, daft die nervdse 
Membran an den Beriihrungsstellen zwischen Endknop]en und Zellwand. 
den uns bis jetzt bekannten feinsten Baustein des ZNS darstellt. Wie 
bei jeder Aktivit~tswelle der Zusammenbrueh des elektrischen Mem- 
branpotentiais ~'ls reversible Umstellung des molekularen Aufbaus. 
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angesehen wlrd, so ware denkbar, dag an dieser labilen Stelle des 
Synapsenaufbaus auch diejenigen Dauerver~nderungen stattfinden, 
die ein gebahnter Vorgang als begunstigtc Erregungsbcdingung im 
Sinne einer Ged~chtnisspur vorfindet. 

Wir wissen nicht, ob an der Berfihrungsstelle die Membran der 
Endknopfe sich nur eng anschmiegt an die Membran der zu erregenden 
Zelle, oder ob die Membranen ganz oder teilweise ineinander ubergehen 
und in ihrer Struktur identiseh werden. Dm Tatsaehe, dab die End- 
kn6pfe sich bei den schrumpfenden Einbettungsverfahren vom Zell- 
k5rper en~fernen und dab in den Zellwandungen keine entspreehenden 
LSeher darstel]bar sind, spricht mehr ffir dm Erhaltung yon unab- 
hangigen Membranen. Auch so ware es denkbar, dab es bei der Akti- 
vierung eines Erregungsfokus zu einem Austausch yon Molekulen 
oder einzelnen MolekMauslaufern kommt. Der primar aktlvierende 
Erregungsfokus hat gegeniiber emem benaehbarten Erregungsfokus, 
der nut passiv yon einer sehon ausgebreiteten Aktlvitatswelle fiber- 
spdlt wird, die physikalisehe Besonderheit, dag hier das rimmhche 
Dekrement der startenden Erregungswelle gegenfiber der nachsten 
Umgebung sehr viel steiler ist. 

Eine solche Membranveranderung bei der Bildung eines er/olgreichen 
Erregungs/os k5nnte bewirken, dab ffir eine sp~tere zeitlich und 
r~umlich gunstige ZusammenkunR yon Erregungen schon eine et~as 
]cleinere Zahl von EndknSpfen zur vo]len Akhvierung ausr61cht. Ein 
Erregungs/olcus, dernur eine kleinere Anzahl yon Endkn6p/en braucht, 
hat verbesserte Wahrscheinlichkeit zu seiner Aktivierung und ermoghcht 
die Weitergabe eines gebahnten Vorganges. Man konnte es so ausdrucken, 
dal~ die Gedachtnisspur an den beim primaren Prozel3 benutzten 
Synapsen eme Art ,,Punktschweil3ung" hinterlassen hat, die der Ent- 
wicklung emes sekundaren analogen Prozesses beim Ermnern giinstig 
ist. Die physiologische Grundlage des Gedacl~tnisses ware dann 
dauernde Verbesserung der Entladungsmdglichkeit einzelner Synapsen 
nach vorangehender gleichartiger Erregung. Das Vergessen wfire ein 
]angsames Zuruckkehren dieser veranderten Bausteine zu einem 
normalen und nicht irgendeine Bahn begfinstigenden Zustand. Die 
Einhbung und der Lernvorgang wtirde durch wiederholte Impulse 
an bestimmten Synapsenfolgen die Bahnung eines komplizierten 
Leitungsvorganges an emer Reihe yon Erregungsfem begunstigen. 

K. Krampfenfladungen. 
a) Merkmale. 

Wir kennen verschiedene Bedmgungen fur den eigenartigen Funk- 
tionszustand zentralnervdser Substanz, den wir als Kr~mpf bezeichnen. 
Das klinische Bfld des groBen Anfalls ist sehr ~hnlich dem Verlauf 
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eines dutch Elektroschock oder andere kflnsthche Krampfmittel 
ausgelosten Krampfes. Tierexperimentell kbnnen wir durch elektri- 
sche Hirnrindenreizung ganz entsprechende Erscheinungen auslSsen 
wm etwa durch lokale Strychninvergiftung der Hirnrinde. Aueh 
Krampfe, die durch Cardiazol oder Gewebequetschung der Hirnrinde 
ausgel6st werden, zeigen grundsatzlieh gleichartigen Ablauf in den 
elektrischen l%gistrie'rungen der Hirnrindenentladungen. Die Ab- 
weichungen aus verschiedenen Ursachen sind nicht bedeutsamer wie 
die Untersehiede in verschiedenen Tierarten, von Praparat zu Pra- 
parat oder yon Anfall zu Anfall. Aueh die yon Mensehen im gro•en 
epileptlsehen Anfall und nach Elektrosehoek s~bgeleiteten EEG-Kurven 
zeigen gleiehe Merkmale 1~. Man darf also diese Krampfe aus auBerlich 
verschiedenen Ursachen als einheitliches Bfld einer abnormen Him- 
funktion betrachten. 

Im typischen Bild der yon der ttirnrinde abgeleiteten elektrischen 
Potentiale eines Krampfanfalls lassen sich mehrere Stadien unter- 
sehelden. Die EigenstrSme der ttirnrinde bleiben z. B. bei der Strych- 
ninvergiftung zunaehst ziem]icll unbeeinfluBt, bis sich aus dem ver~ 
haltmsmaBig langsamen und ruhigen Rhythmus kleine regelmaBige 
rasehe Osci]]ationen (Frequenzen yon 20 bis zu 70 je Sekunde ent- 
wickeln. Aus diesen entwiekelt sich naeh 5--20 Sek. der Haupttefl 
des Anfalls mit sehr lebhaften in der Amplitude gegen die EigenstrSme 
um das 10fache oder mehr gesteigerten Entladungen. Diese fiber- 
starke Aktivitat des tonisehen Stadiums scheint dann langsam zu 
ermiiden, indem die Entladungen seltener werden. Es schieben sich 
schlieBlieh langer werdende Pausen zwischen die einzelnen Entladungen 
tin, und gegen Ende des Krampfanfalls werden zwischen den immer 
noch ungewShnliehen starken, jetzt klonisehen Entladungen Strecken 
einer praktisch ruhigen ~ Grundlmie sichtbar. Nach der letzten Ent- 
ladung zeigt die ttirnrinde ~ine Inakti'vltat, wie sie sonst nur in einer 
fast letalen Narkose oder bei starkster Asphyxie vorkomm~. 

b) Physiologische Zustandsanderungen. 
Die $0beraktivit~t wahrend des Anfalls, die gemessen an der ge- 

steigerten Frequenz und Amplitude (ausgedrfiekt in dem yon mir 
1934 vorgeschl~genen MaB der Mil]ivoltpotentialanderung je Sekilnde) 
etwa das 20--50fache betragen kann, gegemiber den entsprechend 
gemessenen Werten der Eigenstrome. scheint also eine ErschSpfung 
der ttirnrinde erzeugt zu haben. Man konnte dar~n denken, dab die 
hemmenden Faktoren jetzt wieder dm w~hrend des Krampfes ver- 
lorene Kontrolle uber die Erregungsbegrenzung ~ushben kSnnen. 
Eine solche Deutung ist nicht wahrscheinlich. Sie entspricht nicht 
den Vorstellungen, die oben ftir den Hemmungsmechanismus als 
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~ktiven Prozel] der Stdrung der Erregungsfokusbildung entwickelt 
sind. Wenn keinerlei elektrische Aktivi tat  sichtbar ist, darf  man nicht 
yon ttemmungsprozessen spreehen, denn diese haben aktlve Ze]len 
zur Voraussetzung. Es kann also in dmsem ungewdhnlich ruhigen 
Zustand nach Krampfende nicht yon Hemmung, sondern nur yon 
Erschbpfung odor Ermudung gesprochen werden. Das zelgt auch der 
kurz vorhergehende ~bergangszustand, in dem es noch aus der ruhigen 
Grundlinie zu vereinzelten starken Entladungen kommt. Es gentig~ 
dann ein kleiner innerer oder auch ein schwacher peripherer Reiz, um 
eine seharf ansteigende, die normalen Begrenzungen durchschlagende 
Aktivit~tswelle auszulosen. Die hemmenden Funktionen sind nicht 
m der Lage, die lawmenartige Ausbreltung des anstol~enden kleinen 
Reizes zu zfigeln. 

Die Tatsaehe, dal~ sich der Strychninkrampf aus dem normalen 
Aktivi~tsniveau entwickelt, deutet  auch darauf  bin, dai3 das im 
Anfall fehlende Gleichgewicht zwischen Erregungsausbreitung und 
-begrenzung vorwiegend gestSrt ist durch das Versagen der begren- 
zenden hemmenden Funktionen. Auch die nicht vergiftete Hirnrmde 
ware jederzeit in der Lage, um das 10f~che oder mehr ges~eigerte Ent-  
ladungen mlt ihren im l~ormalzustand schwach beanspruchten und 
daher rol l  erregbaren Zel]en zu erzeugen, wenn es eben nieht in der 
normalen l~unktion die automatischen Bremsen gdbe, die wit mlt 
l~fiekmeldung (die aueh eine Vorauswarnung sein kann) oder aktiver 
Storung yon mogliehen Erregungsfoel bezeiehnet haben. 

c) Therapeutische Wi~Icungen des erzwungene~ Kramp]cs. 

~' ie  man auch das Xrampfgeschehen am einzelnen deuten mag, 
sovie) durfte unbestri t ten sein, d~l~ dabei eine verstarkte .und weit- 
gehend ungeordnete Akfivltat  mit vlelfach vermehiter  Zahl yon sich 
gleichzei~ig entladenden )~ervenzellen ents~eht, welche die normale 
Erregungsbegrenzung aufhebt. Diese ~beraktlviti~t hat  vermehr~e 
Stoffweehsel- und Durehblutungslelstungen zur Folge. Die Krampf- 
entladungen durchschlagen mit ihrem elementaren Mechanismus, den 
man vielleieht mit einem XurzschluBeffekt verglelehen kann, die sonst 
wohlgeordneten und komphzierten Erregungs- und Hemmungsfunk- 
tionen der zentralen Grlsea. 

Bringen wir dles mit dem zusammen, was oben fiber die physio- 
logische Grundlage der Ged~ehtnisleistungen gesagt wurde, so ersehemen 
uns sowohl manche physiologischen Nachwirkungen wm einige thera- 
peutlsehen Effekte des I4rampfanfalls verstandlieher. DaB naeh dem 
Krampf amnestische Stdrungen auftreten, wundert uns nicht, wenn 
wir die Ged~chtnisleistungen als wohlgeordnete gebahnte Impulse in 

Arch. f. Psychla~r. u. Z. Neur. Bd. 182. 35  
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versehiedenen komplizierten Strukturen ansehen. Wenn ein Blitz- 
sehlag in em Telefonamt f~hrt, so erseheint es naturlieh, daft die 
komplexen normulen Verbmdungen nieht mehr funktionzeren, nuehdem 
eine geihe yon Isolierungen durehsehlagen sind. Dm Wirkung cler 
Sehockbehandlung uuf die Depression, deren in immer neuen Wieder- 
holungen eingepragte affektlve Inhalte durch die Kramps 
durehbroehen und verwischt werden, kann naeh dem Gesagten aueh 
yon der neurophysiologisehen Seite ungegangen werden, obwohl fiber 
den cerebralen Meehunismus dieser uffektiven Funktlonen noeh nichts 
Sieheres bekannt ist. Als weitere gfinstige Wirkung kommt das Er- 
holungsstadium nach dem Krampf hinzu, das viellelcht dureh den 
starken Stoffweehselreiz nnd dureh tterbeifiihrung des Schlufes, der 
ja bei den depressiven Psyehosen vor allem gest6rt ist, einen herienden 
Einflul~ haben kann 15. 

Der Verfasser ist sieh bewugt, dab yon den vorstehenden Aus- 
fiihrungen munches experimentell noeh nicht ausreichend bewiesen 
ist. Es sollte aber in emem gesehlossenen Bride mit hypothetisehen 
Erggnzungen erSrtert werden, wie die Elementarprozesse grSBerer 
zentralnervoser Ereignisse in ihrer aus Klimk, Physiologie und Psycho- 
logle bekannten Eigenart uuf der Grundluge der heutigen Kenntnisse 
der Neuronen- und Synapsenlehre vorgestellt werden k6nnen. 

Zusammen]assung. 
1. Die neurophysiologischen Grundlugen des synaptischen Mecha- 

nismus sensomotorischer Funktionen. d.h.  lhrer zentralnerv5sen Er- 
regungsleitung yon Zellemheit zu Zelleinheit werden systematiseh 
durgeste]lt. Die Begrenzung der Erregungsausbreitung dureh Auslese 
der wenigen benutzten Synapsen aus der Vielzahl der vorhandenen 
unatomisehen Verbindungen ist fur eine geordnete Funktion wlchtiger 
uls die Fruge, wie die synaptisehe l'Jbertragung vor sieh geht. 

2. Die Neuronentheorie liefert dm besten anatomlsehen Grund- 
lagen fiir die Neurophysiologie. Der Neurit (Axon) ist uls effektori- 
seher Tell der Nervenzelle allgemein anerkunnt. Die Funktlon der 
Dendriten ist weniger klar. Es wird wahrscheinlieh gemaeht, dab die 
Zellwandtengen mit den Dendritenansatzen einerseits und die dort 
ankommenden Endknbpfe andrerseits die receptorische ~Funktion aus- 
uben und dab die Dendritenverzweigungen nieht tKeceptoren, sondern 
rfiekmeldende Modulatoren des Neurons darstellen. 

3. Die an einzelnen Nervenfasern gewonnenen Ergebnisse hber 
.sehwellennahe geizbedingungen, die entweder eine lokale Erregung oder 
eine /ortgeleitete Entladung ergeben, werden in Beziehung gebraeht zu 
den Verh~ltnissen an den Beruhrungsstellen der Endkn6pfe mit den 
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Zellw~nden. Die Ausbreitungsbedingungen fiir kleinfl~chige Reizungen, 
etwa eines einzelnen Endknopfes, sind zu ungfinstig fur eine fort- 
geleitete Ent]adung. Erst dureh das Aktionspotential mehrerer benach- 
barter in 1 msee fast gleichzeitig erregter EndknSpfe bildet sich ein 
Erregungs/okus (EF), der eine fortgeleitete Erregungswelle mit Ent- 
ladung der Nervenzelle einleitet. Die Erffillung aller ffir den EF 
nbtigen r/iumhchen und zeitlichen Bedingungen ist so selten, dab 
damit eine Auslese aus den unendheh vielen anatomischen Verbin- 
dungsmSglichkeiten erfolgen kann. Die hier ffir den EF formulierten 
Bedingungen mehrfacher gleiehzeitiger Aktionspotentiale an benaeh- 
barten EndknSpfen der Zellmembran passen zu unseren bisherigen 
Kenntnissen uber die Latenzzeit und die Einbahnleitung der Synapse. 

4. Der Meehanismus der synaptischen Hemmung wird dargestellt 
als Stbrung der Voraussetzungen zur Bildung eines EI~ durch die 
Refraktarperiode anderer vorzeitig im Gebiet des E:F eintreffender 
Erregungen. 

5. Am Riickenmar]c kSnnen aus dem monosynaptischen Eigen- 
reflex und dem mehrsynaptisehen Fremdreflex die Elementarvorgange 
isoliert werden. Wlchtig ist die Tatsache, dal~ es zwischen schwi~chsten 
und stgrksten l~eflexreizen kaum zu einer Verkhrzung der I~eflex- 
zeiten kommt, woraus das Gesetz des ,,Monochronismus der Synapse" 
abgeleitef wird. 

6. Die mehrfaehen Wellen in den Fremdreflexentladungen des 
Beugereflexes sind wiederholte Entladungen der gleichen Motoneurone, 
die auch die erste, meist st~rkere Welle erzeugen. Der konstante Ab- 
sta.nd der ~Tiederholungen wird als je ein Kreislauf dureh die Zwischen- 
neuron~ette angesehen. 

7. Gleichzeitig mit der Entladung eines Motoneurons wlrd ver- 
mutlich fiber die Dendriten eine R~ie]cmeldung in die Zwischenneurone 
ausgesandt. ]n dieser Funktion wird ein wichtiges Mittel der Eigen- 
]controlle des Z2~TS zur Begrenzung des Erregungsniveaus gesehen. Diese 
l~iickmeldung erkldrt aueh' die hemmenden Wirkungen einer anti- 
dromen t~elzung der Motoneurone, die wegen der F/~higkeit dieser 
Zellen, nach 2--3 msec ihre Entladung zu wiederholen, nieht mehr als 
einfache R-efrakt~rperiode der Synapsen an den ~Iotoneuronen gedeutet 
werden kann. 

8. Versehiedene andere Theorien der ~synaptisehen l~Tbertragung 
werden der hier vertretenen Aktivierung durch das gleiehzeitig an- 
kommende Aktionspotentml der Endkn6pfe gegenubergestellt. Chemi- 
sehe und elektrotonisehe Wirkunge'n kbnnen wahrscheinlieh die 
Synapsenbedmgungen nur modifizieren, aber nicht selbst die Erregungs- 
bedingung der Synapse bilden. 

Arch. f. /?sychia~r. u. Z. Neut. Bd. 182. 35~ 
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9. D ie  w i c h t i g s t e n  p h y s i o l o g i s ch en  F a k t o r e n  der  Geddchtnis- 
leistu~gen, ~ b u n g s -  u n d  B a h n u n g s p h a n o m e n e  w e r d e n  i m  S i n n e  de r  
N e u r o n e n l e h r e  u n d  der  o b e n  d a r g e s t e l l t e n  S y n a p s e n t h e o r m  besp rochen .  
Die  S y n a p s e n b e d i n g u n g e n  s ind  die en t sche~denden  P u n k t e  fiir d ie  
S t e u e r u n g  n e r v b s e r  I m p u l s e  u n d  k S n n e n  als m 6g l i che r  Or t  der  
G e d a c h t n i s e i n p r a g u n g e n  ge l t en .  Es  w i r d  a n g e n o m m e n ,  dal~ M e m b r a n -  
v e r ~ n d e r u n g e n  n a e h  e m e m  er fo lg re ichen  E F  als , , S p u r e n "  der  S y n a p s e  
z u r d c k b l e i b e n ,  die  s p a t e r e  E r r e g u n g e n  a n  dieser  Ste l le  b e g u n s t i g e n .  
So k S n n t e  die  B a h n u n g  se lbs t  k o m p l i z i e r t e r e r  A u s b r e i t u n g s p h a n o m e n e  
als E r r e g u n g s s t e u e r u n 2  u b e r  e ine  Vie l zah l  speziel l  beg f in s t i g t e r  S y n a p s e n  

g e d e u t e t  we rd en .  
10. Die  Kramp/entladungen n a e h  E l e k t r o s c h o c k  w e r d e n  als ]~r- 

g e b n i s  e ine r  s t a r k e n  G l e i c h g e w i c h t s s t d r u n g  z~vischen a k t i v i e r e n d e n  
u n d  h e m m e n d e n  K r a f t e n  der  I % u r o n e  w a h r e n d  der  R e i z w i r k u n g  
b e t r a c h t e t .  A l l g e m e i n  k S n n e n  K r a m p f e n ~ ] a d u n g e n  eher  d u r e h  unge -  
n i i g e n d e  H e m m u n g s f u n k t i o n e n  als d u t c h  u b e r s t e i g e r t e  E r r e g b a r k e i t  
e r k l a r t  we rden .  Die  B e d e u t u n g  dieser  A n s i e h t e n  fflr die  t h e r a p e u t i s c h e  
A n w e n d u n g  des K r a m p f e s  i n  der  P s y c h i a t r i e  w i r d  k u r z  d i s k u t i e r t .  
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