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des Nervenimpulses *.

*9 Ausgeftihrt rail Mitteln der Kaiser]ichen Akademie yon J~p~n zur F6rderung 
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Mit l0 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 1. Dezember 194l.) 

I n  frfiheren Arbei ten  (Tasaki  1. 2, Tasaki und  Takeuchi a) haben  wir  
fiber Versuche berichtet,  die zeigten, dab die Nervenerregung in der  
markhai t igen Nervenfaser infolge Reizung durch AktionsstrSme sprung-  
haf t  von  einem Ranvierschen K n o t e n  auf den n/~chsten fortgeleitet wird. 
Wir  haben  den fiberzeugenden Beweis ffir eine ,,modifizierte StrSmehen- 
theorie" (Hermann 4, Lillie 5 u. a.) geliefert, die auf die mikroskopisehe 
S t ruk tur  der Nervenfaser aufgebaut  ist. Die von  uns  an  den e inzelnen 
Nervenfasern der KrSte  erhobenen Befunde sind folgende: 

1. Die Myelinseheide ist eine stark polarisierbare Membran mit hohem elek- 
trischen Widerstand; fiir die relativ langdauernden StrSme kann sie als ein anni~hela~d 
vollkommener Isolator betraehtet werden. 

2. Die Achsenzylinder zwischen zwei benachbarten Knoten erzeugen einen 
Widerstand yon etwa 30 Megohm und die Plasmahaut am Ranvierschen Knoten 
zeigt gegen den durch diese Membran flieBenden Strom den (Ohmschen) Widerstand 
yon etwa 40 Megohm. Der Widerstand des die Faser umgebenden Mediums ist immer 
bei weitem kleiner a]s die eben genannten Werte. 

3. Ein durch die nodale Plasmahaut naeh auBen flieBender elektriseher Strom 
(Reizstrom) verursacht, wenn er ejnen bestimmten (d. h. den Sehwellen-) Wert 
iibersteigt, eine entgegengesetzt geriehtete elektromotorisehe Kraft (d. h. die Ak- 
tionsspannung) an dieser Plasmahaut. Diese Aktionsspalmung betr/~gt zu Anfang 
der Aktion 90--100 mV, sie fi~llt fast linear ~b und erreicht ~qull nach etwa 1,5msec 
yore Beginn (bei 140 C). (Vgl. Arbeiten yon Hodgkin und Huxley 6, Webb und 
Young ~. ) 

4. W~hrend der Aktion ~r sieh der Widerstand der nodalen Plasmahaut. 
5. Die Aktionsspannung ~n einem ]~anvierschen Knoten verursaeht einen dureh 

den unmitte]bar benachbarten ruhenden Knoten nach auBen flieBenden Strom 
yon der St/~rke yon etwa 1,2. l0 -9 Ampere (infolgedessen einen Spanlmngsabfall 
yon etwa 50 mV an der Plasmahaut) ; der zweite ruhende ](noten wird durch diesen 
Strom erregt. Die La~enzzeit bei Reizung mit diesem Strom ist etwa 0,1 msee (die 
internodale Leitungszeit). Ein dutch die nodule Plasmahaut flieBender Strom yon 
etwa 2,5 *910  -1~ Ampere (Spalmungsabfal] von etwa 10 mV) gentigt bereits, um einen 
ruhenden Knoten zu erregen. 

Die vorliegende Mittei lung behandel t  Versuchsergebnisse, die du rch  
Erwei terung wie auch Verfeinerung unserer Beobachtungen fiber den  
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Akt ionss t rom einer einzelnen Nervenfaser gewonnen wurden.  Unser  
Hauptzweck ist, den Resul ta ten  verschiedener Beobachtungen,  die bisher 
an  der einzelnen Nervenfaser bzw. am ganzen  Nerven durchgeftihrt  
worden sind, entsprechend unse r e r  Ansicht  fiber den Meehanismus der 
Erregungslei tung eine umf~ssende Auslegung zu geben. 

Methodilc. 
Unsere Versuche haben wir ausschlieglich an einzelnen motorischen Nerven- 

fasern (yon etw~ I0 Mikron im Durehmesser) der japanisehen Kr6te a~ngestellt. 
Das operative Vorgehen bei der Isolierung der einzelnen Faser sowie beim Anlegen der 
Faser auf die ,,Brfickenisolatoren", an denen Reizung der Faser bzw. Ableitung des 
Aktionsstroms stattfindet, ist in frfiheren Arbeiten a beschrieben. Zur Registrierung 
der Aktionsstr0me wurde, wie bei den vorangegangenen Versuchen, die Braunsche 
R6hre mit vorgeschaltetem 4-Stufen-Verst~rker (in der Anordnung yon M. Yamada) 
verwandt. Die Ableitung erfolgte direkt am Reizort oder reizfern. Die Zeitablen- 
kung des Kathodenstrabls wurde mittelst eines Helmholtz-Pendels mit der t~eizung 
der Faser synchronisiert. 

Zur Reizung wurden rechteckige StromstSBe, KondensatorstSBe und Induktions- 
sehl~ge benutzt. Die Einzelheiten der Versuchsanordnungen werden sp/~ter bei der 
Beschreibung ]eder Versuchsart gesehildert. 

Ist eine nicht fbrtschreitende Erregung bei der marlchaltigen Nerven/aser 
vorhanden ? 

Bei der Registrierung des Aktionsstrbms am Reizort haben wir oft Bilder an- 
getroffen, welche in jeder Itinsicht dem sog. lokMen (d. h. nicbtfortschreitenden) 
Aktmhsstl'om bei der marklosen Nervenfaser und(Hodgkin s, Ledingham  Scott 9, 
Arvan~tt~ki lo, Schmitt und Schmitt 1~, Pumphrey, Schmitt und Young 12) ~hnlieh 
waren. Abb. 1 gibt ein Beispiel solcher Versuche und die Versuchsanordnung daffir 
wieder. 

Hierbei wurden drei Ranviersehe Kaaoten (N0, N 1 und 2V~) einer Faser mittelst 
zweier ]3riickenisolatoren elektrisch voneinender isoliert. In jeder Ansammlung 
der Ringer-L6sung, in weleher die Knoten sich befanden, wurde je eine Elektrode (Zn-
(Zn-ZnSOa-.Ringer) getaucht. Zwisehen den Elektroden E 0 und E 1 wurde die Reiz- 
spannung (Induktionsschlag oder Rechteckstromstog) app]iziert. Der Reizstrom 

wurde so geriehtet, dab der mittlere Knoten (hrl) einen dutch die Plasmahaut 
naeh auBen fliel~enden Strom (Reizstrom) empfing, indem die mittlere Elektrode E1 
die Reizkathocle war. Diese mi~lere Etekixode E 1 wurde geerdet, und der Sparmungs- 
abfall zwischen den Elektroden E 1 und E~ wurde fiber den Verst~rker versti~rkt 
und mit der Braunsehen RShre registriert. Im Fall yon Abb. 1 b wurden die seit- 
lichen Knoten (N o und 2V~) mit einer 0,3% Cocain-Ringer-L6sung behandelt und 
dadurch unerregbar gemaeht. 

War der Induktionsschlag genfigend sehwach, so konnten wir nut den sog, 
Reizeinbruch beobachten (Abb. 1 b, unten). Wurde die Stgrke des Reizes fiber einen 
gewissen Weft hinaus verstf~rkt, so kam ein kMner Buckel zum Vorschein. Die GrSfle 
des Buckels nahm mit der l%izstih'ke immer mehr zu, bis schlieglieh ein grol3er, aus 
der Aktion des Knotens N 1 heiTiihrender Aktionsstrom entwickelt wurde (Abb. 1 b). 
Die zur Ansl6sung eines normalen (groBen) Aktionsstroms n6tige Reizst/~rke stimmte 
mit dem fibliehen (d. h. mit dem mit fortgeleiteter Erregung als Indikator be- 
stimmten) Sehwellenwert fiberein. 

Einen solehen Buckel konnten wir auch bei Reizung der Faser mit reehteekigen 

StromstSgen (Abb. 1 e) oder mit KondensatorstSt3en beobaehten. In der Regel 
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war die Gr61~e des Buckels welt weniger ausgepragt als im Fall  yon Abb. 1 b. Ein- 
ftihrung einer schwachen Narkotieuml6sung in die mittlere Rinne, in Welcher der 
Knotea  iV 1 lag, verkleinert die Gr6fie des yon diesem Knoten herriihrenden Aktions- 
stroms; dadurch wurde aber die Gr6Be des durch einen eben unterschwelligen Reiz 
ausgel6sten Buekels nieht deutlieh abge/~ndert. Durch starke Narkose wurden beide 
Komponenten, Buckel und ,,Aktionsstrom", vollkommen gel6seht (Abb. 1 e reehts). 

& 

leo ~ 16 

Abb. 1. a: Tripolare Anordnung: ftir Reizung einer Nervenfaser mit Induktionsschlag und 
fiir die Ableitung des ,,ldeinen" Buckels (m6glicherweise AktionsstrSme yon bindegewebiger 
Natur). iV Ranviersche Knoten. Eo, E~ un4 E: Elektroden. W1 5000 Ohm, W2 und W~ 
0,1 Megohm, C 2 Mikrofarad. K 0ffnungskontukt eines HeImholtz-Pendels. Vs Yerst/~rker. 
-

(yon 
- 

unten) 90, 94 und 99 % 4er Schwelle. Rechts, Aktionsstrom des Kn0tens (N1) und 
kleiner Buckel; Reizst~rke, 10O (Schwel[enreiz) und 99,5 % der Schwelle; zwei Knrven

b" Links, Reizeinbruch (Induktionsschlag) und kleiner Buekel am Reizort; l~eizst&rke 

tibereinandergelegt. - -  c: Links, kleiner Buekel und Reizstrom; Reizdauer 0,5 msec, 
1%izspannung 63,5 Millivolt (Reehteckstromsto8). Rechts, Reizstrom allein; die Faser 
wurde dutch Anwendung einer 4 % Urethan-Ringer-LSsung voilkommen nnerregbar ge- 

maeht; Reizspannung 150 inV. 

Nun ents teht  die Frage: Is t  dieser Buckel das Zeichen einer ,,partiellen" Er- 
regung des Ranvierschen  Knotens ? Wenn nicht, so erhebt sich die weitere Frage: 
Wodureh ist er hervorgerufen 9 Unsere Versuche weisen darauf hin, daft er nieht 
yon der partiellen Erregung der Nervenfaser herriihrt, sondern yon den die Faser 
umgebenden nichtvern6sen Elementen veranlal3t w i r d .  Unser SchluB beruht  auf 
folgenden Griinden: 

1. Die GrSBe des Buckels seheint mit der Menge der nichtnervSsen Elemente 
zLl zLlnehiTlen. 

2. ])el" Buckel iibt fast keine Reizwirkung auf den nachstfolgenden Ranvierschen 
Knoten auf. 

3; Wenn die partielle Erregung im Sinne yon l~ushton ~ und Katz  1~ tatsachlieh 
an der nodalen Plasmahaut vorhanden ware, so wtirde sie so klein, dab sie einert 
bemerkbaren Ausschlag in tier Braunschen  R6hre nicht verursaehen k6nnte. 
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Nun wollen wir hier jeden dieser drei Abs~itze etwas eingehender erSrtern. 
1. Eine ~ervenfaser ist, wie bekannt, sowohl yon der sog. Henleschen Scheide 

wie der Schwannschen Scheide umhiillt. Es ist wahrscheinlich, daI~ diese binde- 
gewebigen Elemente bei l~eizung Aktionsstr6me entwickeln. Welter ist es auch 
wahrscheinlich, dab feine marklose Nervenfasern, die bei der operativen Isolierung 
der motorischen Faser unbemerkt  zurtickgelassen wurden, einen Aktionsstrom 
entwickeln. Die Menge der bindegewebigen Elemente ist sehr sp&rlich und schwankt 
yon Pr&parat zu Pr&purat. Der Paral]elismus zwischen der Gr68e des Buckels und 
der Menge dieser nicht nerv6- 
sen Elemente weist stark dar- d - - - Q - - -
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auf h in ,  d~l~ die letzteren 
fiir den Buckel verantwort-
lich sind. 

2. In den vorangegangenen 
Arbeiten s, a haben wir gezeigt, 
dab der Aktionsstrom eines 
Knotens imstande ist, den 

niichstfolgenden ruhenden 
Knoten zu erregen, auch wenn 
der Aktionsstrom des ersten 
Knotens bis auf etwa i/s des 
normalen Wertes unterdriickt 
wird (vgl. such Abb. 9). Da 
nun der in A)ob. 1 b gezeigte
Buckel yon der HShe yon 
etwa 1/s und yon der Dauer 
yon etwa 1/a des normalen Ak- 
tionsstroms ist, so mill]re er, 
wenn er yon der partiellen 
Erregung eines Knotens her-
riihrte, eine deut]iche unter- 
schwellige Reizwirkung auf 
den benachbarten Knoten aus- 
fiben. Diese unterschwellige 
l~eizwirkung mfil~te nach der 
Methode der Schwellen herab- 
setzung ( Tasaki ~ ) aufgedeckt 
werden k6nnen. 

Zur Entscheidung, ob die- 
ser kleine ,,Aktionsstrom" eine 
Reizwirkung auf den n~chsten 
Knoten ausfibt, haben wit die 
Versuchsanordnung tier Abb. 2 
(oben) benutzt. Drei Ranviersche tCuoten (No, N1 und N~) wurden mit  zwei Brticken- 
iso]utoren voneinander isoliert. Zwischen den Knoten N o und N 1 wurde ein'unter- 
schwelliger RechteckstromstoI~ (abs~eigend) yon der Dauer yon 0,03 msec (Punkt- 
kontaktstoB, Hozawa 15), und zwischen N 1 und N2  ein anderer absteigender 
Punktkontaktstol~ appliziert; die INervenfaser wurde durch diese StromstSfte (in 
verschiedenen Kombinationen) gereizt, und die Beziehung der Sti~rke beider 
StromstSl3e, die zur AuslSsvng eines normalen Aktionsstroms an N 2 nStig waren 
(Muskelzuckung als Indikator), wurde gemessen. 
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Abb. 2. Oben: AnordnungzurPriYfung des Reizeffektes 
des kleinen Buckels. Drei Knoten No, N1 nnd N2 wurden 
voneinander isoliert. P1 nnd P~ Punktkontakte eines 
Helmholtz-Pendels zur Erzeuguno" der knrzdanernden 
Rechteckstrorast6~e. Die Starke der zwei St6~ekonnten 
voneinander unabhangig varfiert werden. - - Unten: 
Beziehnng zwischen tier Starke der zwet Stromst6~e, 
die znr AuslSsnng einer fortleitenden Erregung n6tig 
waren. Intervall zwischen beiden StSBen war, bei dem 
durch dicke Punkte markierten FM1, 0,43 msec und, 
bei den Kreuzen, 0,215 msec; bei den Dreiecken waren 
beide St6Be gleichzeit.ig appliziert. V~ die St~rke des 
ersten Stoi3es, V~ die des zweiten Stol~es. Als Einheit 

diente der Schwellenwert bei einzelner Reizung. 

Die Linien in der Abb. 2 (unten) zeigen die beobachtete Beziehung zwischen V1
(St~rke des ersten Punktkontaktstol~es) und V~ (St~rke des zweiten Punktk.ontakt- 
stol3es) bei einem Versuch, in dem der zweite Sto]3 in verschiedenen Zeitintervullen 
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nach dem ersten angewandt wurde. Die hier erwiesene LineMit/~t zwischen V 1 und 
V 2 weist ohne Frage darauf bin, da$ die (mit V 2 gemessene) Schwelle des Knotens 
N~ dutch direkte Ausbreitung des ersten StromstoBes selbst abge~ndert wurde. 
Die Abweiehung der beobachteten Punkte yon der geraden Linie betrug hSchstens 
etwa 17 % ; wit k6nnen diese Abweichung in keiner Weise erkli~ren, halten sie abet 
fiir zu klein, um sie als Reizeffekt des beobachteten Buckels ansehen zu kfnnen.

Wenn wir die eben genannte Abweichung yon 17 % als den Reizeffekt der lokalen 
Erregung betrachten, so ergibt es sich ohne weite~'es, dai~ die lokale Erregung etwa 
die Gr6l~e yon 1/30 der normMen Erregung betr~gt (gemessen am Reizeffekt), denn 
eine solche kann ein etwa 500 % iges Schwellenabsinken am n~chtsfolgenden Knoten 
verursachen. 

3. Aus der folgenden theoretisehen Erwi~gung ergibt sich des Weiteren, dal~ der 
Buckel in Abb. 1 nicht das Zeichen einer partiellen Erregung sein kann: Wenn ein 
Anteil der Plasmahaut am RanviersehenKnoten eine Aktionsspannung entwickelt, 
welche im Galvanometerkreise einen bemerkbaren Strom verursachen kann, so 
mfiBte der iibrige ruhende Anteil der Plasmahaut (desselben Knotens) einen starken, 
ja iiberschwelligen Strom yon dem aktiven Teil empfangen, es miit]te mithin die ganze 
nodale Plasmahaut in Erregung geraten. Eine partielle Erregung der nodalen 
Plasmahaut, wenn sie tats~ehlich vorhanden wi~re, mfiBte also so klein sein, dal~ 
sie einen bemerkbaren Strom im Galvanometerkreise nicht verursachen k6nnte.
~brigens negieren unsere Versuche nicht das Vorhandensein der partiellen Erregung 
eines RanviersehenKnotens.

Ableitung des Aktionsstroms dutch die Myelinscheide. 
I)a die Myelinscheide eine stark polarisierbare Membran ist (Tasaki2), 

dutch die der elektrische Strom vorfibergehend flieBen k a n n  (wie ein 
kleiner Kondensa tor  mi t  einem para l le l -verbundenen hohen Wider-
stand),  so k a n n  m a n  den am Ranviers~ChenK n o t e n  entwickel ten Aktions- 
strom dutch  die Myelinscheide zur Braunschen R~ihre ableiten. Abb.  3 a 
stellt die Versuchsanordnung dafiir dar. 

Hierbei wurde eine ~ervenfaser auf eine Glasplatte gelegt, auf die zwei Glas- 
capillaren, jede etwa 0,4 mm dick, parallel in einem Abstand yon etwa 0,5 mm 
mit Schellack fixim~ worden war. In die mittlere Ansammlung der Ringer.L6sung 
zwischen beiden Glascapillaren wurde eine yon Ranvierschen Knoten freie Strecke 
der :Faser gebracht. Die Oberfl~che der Capillaren, die vorher mi~ reinem Paraffin 
bestrichen war, wurde ausgetrocknet, und dadurch wurden die drei Ansammlungen 
der Ringer-LSsungelektrisch voneinander isol!ert. In jeder Ansammlung der Ringer-
L6sung wurde je eine Elektr6de getaucht. Der dutch die Myelinscheide flieSende 
Strom wurde fiber den Versti~rker versti~rkt und mit der Braunsehen RShre regi- 
striert. Die Reizung der Faser erfolgte im Falle der Abb. 3a mittelst eines Paar 
l~e{zelektroden E mit InduktionsscMag. 

Bei tier Reizung der Faser  mi t  den Elektroden E ergab sich das 
Kurvenb i ld  yon  Abb. 3 a 1, das zeigte, dal~ ein zweigipfeliger, vom Achsen- 
cylinder zum Medium gerichteter Strom dureh die Myelinscheide tieS. 
Das IntervM1 zwischen beiden Zacken war etwa 0,22 msec; dieser Wef t  
s t immte  mi t  der in te rnodalen  Leitungszeit  fiberein. Anwendung  einer 
~arkot icumlSsung  (0,1% Cocain-Ringer-LSsung) auf die mi t  der Myelin- 
seheide bedeckte Strecke der Faser (in der mi t t le ren  Rinne)  brachte 
keine bemerkbare  Veranderung dieses Aktionsstrombildes (a2). DaB die 
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erste Zacke der Erregung des Knotens N 1 und die zweite Zacke der Er- 
regung des Knotens N~ entsprach, wurde dadurch festgestellt, dab durch 
Anwendung desselben Narkoticums auf den Knoten N~ die zweite Zacke 
sofort fortfiel (a~). 

A b b .  3. a A b l e i t n n g  des  a n  d e n  Ranvierschen ] ~ n o t e n  (N~ u n d  N,~) e n t w i e k e l t e n  A k t i o n s -  
s t r o m s  d u t c h  die  M y e l i n s c h e i d e .  B e i  al w u r d e n  d ie  b e l d e  K n o t e n  (N1 u n d  N2) u n d  die  
m i t t l e r e  i n t e r n o d a l e  S t r e e k e  t ier  F a s e r  in  n o r m a l e  Ringer-L6sung g e t a u c h t .  B e i  a2 
w u r d e  a l l e in  die  i n t e r n o d a l e  S t r e c k e  d e r  F a s e r  r a i t  e i n e r  0 , 1 %  Coeain-Ringer-LSsung be-  
h a n d e l t ,  w/~hrend  die  b e i d e n  K n o t e n  i n  d e r  Ringer L S s u n g  b i i eben .  B e i  as w u r d e  a u e h  t ier  
K n o t e n  N~ m i t  d e r s e l b e n  N a r k o t i c u n f l 6 s u n g  b e h a n d e l t .  - -  b : A b l e i t u n g  des  A k t i o n s s t r o m s  
d e r s e l b e n  N e r v e n f a s e r  m i t  d e r  , , b i p o l a r e n "  A n o r d n u n g .  D i e  A b l e i t u n g  e r f o ] g t e  ~ u f  d e r s e l b e n  
G l a s p l a t t e  m i t  B r i i e k e n i s o t a t o r e n .  B e i  bl  w u r d e n  b e i d e  K n o t e n  in R i n g e r  g e t a u e h t ;  be i  
b~. w u r d e  d e r  K n o t e n  N., m i t  e i n e r  0 , 1 %  Coeain-Ringer-L6sung u n e r r e g b a r  g e m a e h t .  
B e i  b~ w u r d e  d ie  m l t t l e r e  E l e k t r o d e  a u s  d e r  A n s a m m l u n g  d e r  Ringer-LSsung e n t f e r n t .  

Abb. 3 b zeigt die iibliche binodale (bl) und mononodale (b2) Aktions- 
stromkurve,  v~elche an demselben Prs  mit  derselben Verst/~rkung 

des Stroms registriert wurde. Bei der Kurve b 1 w~ren beide Knoten 
N 1 und hr 2 in der Ringer.L6sung (wie bei al) getaucht, und bei b 2 wurde 
der Aktionsstrom, nach der Anwendung einer 0,1% Cocain-Ringer- 
L6sung auf den K_noten N 2 und die internodale Strecke (wi e bei a3) , 
registriert. Bei der Kurve b a wurde die mittlere Elektrode yon der 
mittleren Ansammlung der Ringer-L6sung entfernt und dadureh wurde 
die internodale Strecke yon der fibrigen Strecke der Faser elektrisch 
isoliert; die durch diese Veffahren hervorgebrachte VergrSBerung des 
Aktionsstroms war nur geringffigig. So welt es sich also nur um relativ 



770 Iehiji Tasaki und TMji Takeuchi: 

langdauernde StrSme handelt, k6nnen wir die Myelinscheide angen/~hert 
als einen vollkommenen Isolator betrachten. 

Wem~ man bei der Versnchsanordnung der Abb. 3 a einen Ranviersehen 
Knoten in die mittlere Ansammlung der Ringer-LSsung hineinlegt, so 
gewimlt man einen sehr groBen doppelphasischen Aktionsstrom (s. Abb. 8 
in unserer vorangegangenen Mitteilung 3). Wiederum begegnet man h i e r  
der ganz besonderen physiologischen Eigentiimlichkeit des Ranvierschen 
Knotens. 

Die Abteitung des Aktionsstroms dureh die Myelinscheide ist auch 
fiir die Bestimmung der Latenzzeit am geizort  geeignet, denn der ]~eginn 
des l~eiz- oder Aktionsstroms bei dieser Ableitung zeigt sich sehr deutlich 
als sog. Anfangszacke. Abb. 4 stellt die Versuchsanordnung dafiir und 
ein Beispiel der VersuchsergebIrisse dar. In diesem FMle wurde die Faser 
mit rechteckigen Stromst~Ben yon der Dauer yon 2 msee gereizt. Die 
Ordinate zeigt die zwisehen beiden Knoten applizierte (gesamte) l~eiz- 
spannung, und die Abszisse die entsprechende Latenzzeit. Diese An- 
ordnung zur Latenzbestimmung ist, ungleich der bisherigen Methode 
(vgl. z. B. Eichler is), fiir die Reizung mit starkem Gleichstrom geeignet. 
Wie es in der vorangegangenen Arbeit bei der Erw/s der Leitungs- 
gesehwindigkeit ausdrfieldich erSrtert ist, betr/s die Latenzzei~ bei t~ei- 
zung mit 150 mV etwa 0,1 msec. 
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Abb. ~. Anordnung  fiir B e s t i m m n n g  der La tenzze i t  und  die Beziehung zwischen tier S tgrke  
der Gleiehspannung a n d  der LateDzzeit .  K1 a n d  K2 sind 0 f fnungskon tak t e  eines Helmholtz-
Pendels,  die h in te re inander  geSffnet werden.  Die Widers t~nde W1 a n d  Ws wurden  so regn-  
liert, dal~ der  Reizeinbrueh s ta rk  nn te rdr i i ek t  wurde.  Die Ordinate  zeigt die zwischen zwei 
K n o t e n  applizierte  Spannung,  n~mlich E(W1 § Wo.)/(WI § W~ § W3), u n d  die Abszisse 

die Latenzzei t .  

Das Re[rakt~rstadium. 
Ist das IntervM1 zwischen zwei aufeinanderfolgenden, an derselben 

Streoke des Iqerven applizierten Stromst5l~en sehr klein, so ist der zweite 
Sto~, wie seit langem bekannt, v611ig wirkungslos (die absolute ~efrakt~r- 
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phase; Gotch und Butch 17, Adrian is). Folgt der zweite StromstoI3 etwas 
sparer, so ruft  er zwar eine Erregung die hervor, jedoch um so schwiicher 
ausftillt, je zeitiger der zweite StoI~ dem ersten folgt (die relative RefrakttLr- 
phase; Lucas 19 Gotch 2o, Erlanger und Gasser 21). In  derselben Weise 
wirkt der Doppe]reiz auf einen einzelnen Ranviersehen Knoten (Tasalci 3). 

Unsere neuen Versuche, yon denen ein Beispiel in Abb. 5 wiedergegeben 
ist, erweitern unsere Beobachtung iiber den Aktionsstrom eines einzelnen, 
in der refrakt~ren Phase befindlichen Knotens. Als ersten Reiz benutzten 
wir hier Induktionsseh]~tge (yon der Dauer von etwa 0,3 msee) und als 
zweiten reehteckige StromstSI]e yon 0,5 msee. Beide t~eize wurden auf 
denselben (mitt]eren) Xnoten der I%rvenfaser angesetzt (Abb. 5, oben). 
Alle fibrigen Xnoten der Faser waren vorher mit  einer 0,3% Coeain-
Ringer-LSsung unerregbar gemaeht worden. Der erste Reiz war immer 
ein wenig starker als der Sehwellenwert, fiir den zweiten Reiz wandten 
wir versehiedene Stromst~rken an. Der Effekt des zweiten Stol~es wurde 
in versehiedene Zeitintervallen nach dem ersten Reiz auf dem Schirm 
der Braunschen R5hre beobaehtet. Die Gr58e des in der  relativen 
Refrakt~rphase ausgelSsten Aktionsstroms war yon der l~eizstarke ziem-
lieh unabh~ngig. Wir haben nun die HShe (d. h. die maximMe Gr58e) des
Aktionsstroms durch Subtraktion des bei eben unterschwelliger Reizung 
erworbenen Brides yon dem bei eben/~be/sehwelliger Reizung erworbenen 
bestimmt.  

Die Photogralnme in Abb. 5 geben die Bilder bei versehiedener Reiz- 
st/~rke und versehiedenem Reizintervall wieder. Die Kreise in der Ab- 
bildung (unten) zeigen die HShe des zweiten Aktionsstroms in seiner 
Abhi~ngigkeit veto ZeitintervM1 zwischen dem Beginn beider Aktions-
strSme. Der normMe Wert des Aktionsstroms wurde gleich 5 gesetzt. 
Die Kreuze zeigen die Beziehung zwisehen dem Sehwellenwert und dem 
ReizintervM1; dabei diente der normMe Sehwellenwert Ms Einheit. 

Wir haben hierbei dent Schwellenwert des re]ativ refrakt i ren Knotens 
mit  ]~eehteckstromstSl~en yon der Bauer yon 0,5 msee bestimmt. 
Wenn wir nun annehmen, dab die mit  dreieckigen StromstSl]en (yon der 
Dauer des Alktionsstroms) bestimmte Erholungskurve (des Sehwellen- 
wertes) den fast gleiehen Verlauf wir die Linie SS der Abb. 5 zeigt, so 
kSnnen wir, aus dem Diagramm der Abb. 5 das Verh~ltnis des zur Reizung 
des benaehbarten Knotens dienenden Aktionsstroms zu der (zur Reizung 
dieses Knotens nStigen) Schwellenstromsti~rke in jedem Moment der 
Refrakt~rphase erkennen. Bei geniigend grol~em Reizintervall (d. h. 
beim ruhenden Knoten) ist der Aktionsstrom etwa 5real so stark als 
die Sehwellenstromsts Die zwei Kurven sehnitten sich beim Inter-  
vall von etwa 2,0 msec. In  diesem Moment ist also die St i rke  des Ak- 
tionsstroms gleich der Schwellenstromstirke. Da eine Nervenerregung 
nur dann fortgeleitet wird, wenn der an einem Knoten entwiekelte, zur 
t~eizung des benachbarten Knotens dienende Aktionsstrom sti~rker 
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A b b .  5. O b e n :  V e r s u c h s ~ n o r d n u n g "  z u r  B e s t i m m u n g  des  S c h w e l l e n w e r t e s  u n d  z u r  ~_ble i tung  
des  A k t i o n s s t r o m s  e ines  e i n z e l n e n  K n o t e n s  i n  d e m  r e l a t i v  r e f r a k t g r e n  S t a d i u m .  t n  4ie  
m i t t l e r e  R i n n e ,  i n  d e r  e in  K n 0 t e n  l ag ,  w u r d e  f r i s c h e  Ringer-LSsung gef i i l l t  ; b e i d e  S e i t e n  d e r  
B r f i c k e n i s o l a t o r e n  w u r d e n  m i t  e i n e r  0,3 % Cocain-Ringer-L6sung b e s c h i c k t .  I I n d u k t o r i u m ,  
R K r e i s  z u r  E r z e u g ~ n g  d e r  r e c h t e c k i g e n  S t r o m s t S B e  y o n  cler D a u e r  y o n  0,5 m s e c .  K1, K~ 
u n d  K3 b e d e u t e n  die  0 f f n u n g s k o n t a k t e  e ine s  Helmholtz-Pendels .  - - M i t r e :  A k t i o n s s t r 6 m e  
be i  R e i z u n g  e ine s  r e l a t i v  r e f r a k t ~ r e n  K n o t e n s  m i t  v e r s c h i e d e n e r  R e i z u n g s p a n n u n g  u n d  i n  v e r -  
s e h i e d e n e m  I n t e r v a l l  n a e h  4 e m  e r s t e n  I n d u k t o r r e i z .  R e i z s p a n n u n g  (Mi l l ivo l t )  u n d  R e i z -  
i n t e r v a ] l  (msee )  s i n d  e i n g e t r a g e n .  - -  U n t e n :  R e l a t i v e s  G r 6 B e n v e r h ~ l t n i s  z w i s c h e n  d e m  
S c h w e l l e n s t r o m  (SS)  u n d  d e m  A k t i o n s s t r o m  ( A S )  i n  d e r  r e l a t i v e n  R e f r a k t ~ r p h a s e .  22 o C.  
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ist als die Schwellenstromst~rke ffir den letzteren Knoten, so muB der 
Schnittpunkt in der Abb. 5 das kleinste Intervall darstellen, in welchem 
zwei fortleitende Erregungswellen in die Faser geschickt werden kSnnen. 
Dieses kleinste Intervall ist, worauf in fffiheren Arbeiten (Tasaki 1, 3) 
hingewiesen ist, etwas l~nger als die ,,absolute Refrakt~rphase", w/~hrend 
deter die Faser (oder der Knoten) gcgen Reize jeder Intensit~t vSllig 
refrakt~r ist. 

Abb. 6 a zeigt die Aktionsstrombilder ~m Reizort bei Reizung einer 
(nicht narkotisierten) Nervenfaser mit zwei Induktionsschl~gen, deren 
Aufeinanderfolge nur wcnig yon deln eben genannten kleinsten Interval1 
(zur Erzeugung zweier Erregungswellen) differierte. Im Falle, dab das 
Reizintervall ein wenig kleiner als das kleinste Intcrv~ll war, konnten 
wir nur einen sehr kleinen, aus einem einzigen Knoten (N 1 in Abb. 6a) 
herriihrenden Aktionsstrom am Reizort nach dem zweiten Reize beob- 
achten. Folgte der zweite Induktionsschlag etwas sparer, so war der 
beobachtete (zweite) Aktionsstrom doppelphasisch und zeigte dadurch 
an, dal3 die Erregung des Knotens N 1 auf den benachbaretn (N,) fort- 
geleitet w~r. 

A b b .  6. a: Versuchsanordnung  fiir Able i tung  des Akt i0nss t roms  u m  1Reizorg einer  l~erven- 
laser  bei l~eizung m i t  Doppelreiz (oben) und  die m i t  dieser A n o r d n u n g  e rworbenen  Aktions-  
s t rombi lder  (unten).  I n t e rva l l  (msec) zwischen zwei Indukt ionsschl~gen un ten  eingetragen.  
N u r  der  zweite Akt ionss t rom registr ier t .  Die St~rke des zwei ten Reizes wa r  e twa  3real so 
s t a rk  als tier normale  Schwellenwert .  14 ~ C. - -  b:  Versuchsanordnung  Stir Able i tung  des 
in der re lu t iven  Re f r ak t a rphase  ausgel6sten Akt ionss t roms  (oben) u n 4  solche Akt ionss t r6me 

(unten).  Reizferne Ablei tung.  Reizinterv~ll  e ingetragen.  11,5 ~ C. 

Beim Versuch yon Abb. 6 b waren (mittels Elektroden E) zwei In- 
duktionsschli~ge in verschiedenen Zeitintervallen auf die F~ser angewand~ 

Ps Arch.  f. d. ges. Physiol .  Bd. 245. 50  
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und der durch den zweiten Reiz hervorgerufene Aktionsstrom wurde 
reizfern an der isolierten Strecke der Faser abgeleitet. Je grSBer das 
Reizh~tervall war, um so grSl~er war der zweite Impuls. Bei sehr kleinem 
Reizintervall war die Fortpflanzungsgeschwindigkeit (der reziproke Wert 
der internodalen Leitungszeit) des zweiten Impulses kleiner als die des 
normalen Impulses; infolgedessen war der Aktionsstrom deutlich doppel- 
phasisch. Mit der Erweiterung des Reizintervalls ni~herte sich das Bild 
des Aktionsstroms dem des fiblichen ,,binodalen" Aktionsstroms (Tasaki 
und Takeuchi s), welch ]etzterer durch die Aktionsspammngen der zwei 
Knoten hervorgerufen wird. 

Erregungsleitung in der narkotisierten Nerven/aser. 
]~ei der Narkose des Nervenstamme~ ist die Zeitdauer, innerhalb 

welcher die Erregbarkeit aufgehoben wird, umgekehrt proportional der 
Konzentration der NarkoticumlSsung (s. Winterstein 2~). Wirkt die 
NarkoticumlSsung dagegen auf die isolierte Stvecke einer einzelnen 
Nervenfaser, so wird die Erregbarkeit der Faser fast augenblicklich 
herabgesetzt; die Wirkung des Narkoticums ist nicht von der Zeit 
abhs w~hrend welcher es auf die Faser wirkt (Tasaki u. a. 23), wohl 
aber yon seiner Konzentration. Durch Narkose kSnnen wit die Erreg- 
barkeit des t~anvierschen Knotens vo]lkommen aufheben, ohne den 
elektrischen Widerstand der Faser (oder die Polarisierbarkeit der Plasma- 
haut) zu ver~ndern (Tasalci x). In den bisherigen Versuchen haben wit 
die Narkose zur Ausschaltung des Aktionsstroms der benachbal%en 
Knoten benutzt. 

Zuns geben wir nnsere Beobachtungen fiber die am narkotisierten 
Knoten entwickelten AktionsstrSme wieder. Abb. 7 zeigt die Scha]tung 
dafiir und stellt ein Beispiel der Versuchsergebnisse dar. 

Ein Ranvierscher Knoten (N 1 in Abb. 7) wurde mit Urethan.Ringer-
LSsung in verschiedener Konzentration behandelt; dieser Knoten wurde 
mit RechteckstromstSl~en gereizt und der dabei ausgelSste Aktionsstrom 
wurde am l~eizort registriert. Die zwei benachbarten Knoten (N o und 
1V2) w~ren vorher mit einer 0,3% Cocain:Ringer-LSsung unerregbar 
gemacht worden. 

Waren die I~eizstrSme genfigend kurz, so war die Sts des Aktions- 
stroms yon der Sti~rke des Reizstroms unabh~ngig. (Alles-oder-Nichts-
Gesetz.) Bei l~ngeren ReizstrSmen wurde der Aktionsstrom erst dan~ 
ausgel5st, wenn die St~rke des I~eizstroms einen ganz bestimmten Weft  
(hi, milch die Schwelle) fiberstieg ; die HShe des registrierten Aktionsstroms 
(ira photographischen Bild) war yon der Sts des l~eizstroms ziemlich 
unabhs (vg]. Tasal~i ~). Die ]~ilder in Abb. 7 geben die AktionsstrSme 
bei verschiedenen (immer steigenden) Narkoticumkonzentrationen und 
bei verschiedenen Reizst~rken wieder. Die Dauer der zur l~eizung be- 
nutzten l~echteckstromst~51~e war 0,5 msec. 
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3bb. 7. Oben: Anordnung f f i r  Ab le i tu~ '  des Aktionsstroms eines narkotisierten Knotens 
(N1). Die  K n o t e n  No u n d  N2 w u r d e n  u n e r r e g b a r  g e m a c h t .  - -  Mit te  : Reiz- u n d  A k t i o n s s t r o m  
bei  R e i zu n g  des K n o t e n s  N1 m i t  l~echte~kstromstSBen (yon 0,5 msec).  ]Konzentrat ion tier 
Urethan-Ringer-LSsung u n d  R e i z s p a n n u n g  a n  den  Abbilclungen e inge t r agen .  ]3ei 1,0 % 
w a r d e n  zwei K u r v e n  f ibere inanderge leg t ;  92 m V  unterschwel l ig  und  94 m V  iiberschwell ig.  
Bei  1,75 % waren  136 m V  unterschwel l ig ,  137 m V  fiberschwell ig;  die Laten~zzeit bei 138 m V  
w a r  e twas  k i i rzer  als die bei 137 inV. - -  U n t e n :  Ss des Schwel lens t roms (SS)  u n d  des 
A k t i o ~ s s t r o m s  (~4S) als F u n k t i o n  der  N a r k o t i c u m k o n z e n t r a t i o m  Dieser  Versuch  is t  irre- 

vers ibel .  
J 

50*  
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Die ausgezogene Linie in Abb. 7 (unten) zeigt die HShe des Aktions- 
stroms (AS) bei verschiedenen Narkotieumkonzentrationen, die punk- 
tierte Linie stellt die entsprechenden Schwellenstromst~rken (SS) dar. 
])as Verhi~ltnis vom Aktionsstrom zur Sehwellenstromstgrke beim nicht- 
narkotisierten Knoten wurde, wie es im Versueh der Abb. 5 der Fall 
war, gleieh 5 gesetzt. Diese zwei Kurven schneiden sieh bel etwa 1,8% 
(Urethan-Ringer-LSsung) ; dies bedeutet zweifellos, dab bei Narkotieum- 
konzeutrationen, die hSher als etwa 1,8% sind, die Sehwellenstromsti~rke 
den Aktionsstrom iibersteigt. In  diesem Sehnittpunkt ist die Schwelle etwa 
2,5real so hoeh als die norma]e Schwelle und der Aktionsstrom betri~gt 
ann~hernd die Hglfte der normalen Sts Es folgt daraus, dab bei 

einer gleichmi~Big narkotisierten Nervenfaser die Erregungsleitung 
bereits in einem Stadium aufgehoben wird, in welchem jeder einzelne 
Ranviersehe Knoten noch einen Aktionsstrom von etwa der H~lfte des 
normalen Wertes entwiekeln kann. In einer gleiehms narkotisierten 
Nervenfaser erlischt die Leitfghigkeit der Nervenfaser immer friiher als 
die Erregbarke~t. 

Wird ein narkotisierter (abet noch erregbarer) Knoten mit zwei auf- 
einanderfo]genden Reizen erregt, so finder man, dab der dutch den zweiten 
l~eiz ausgelSste Aktionsstrom ldei~er ist als der durch den ersten Reiz 
bedingte, und ferner, dab die Schwelle des zweiten Aktionsstroms hSher 
ist als die des ersten. Abb. 8 stellt die Abh~ngigkeit des Aktionsstroms 
(AS) und der SehweUenstromst~rke (SS) yon dem IntervaH zwischen 
zwei l~eizen dar. Die dabei gebraucht~ Versuchsanordnung und die Dar- 
stellungsweise des Ergebnisses waren der in Abb. 5 gezeigten gleich. 
Die punktierten Linien zeigen das Ergebnis beim nichtnarkotisierten 
Knoten;  sie schneiden sich bei etwa 2,8 msee. Die ausgezogenen Linien 
geben das nach Anwendung einer etwa 1,2% Urethan-Ringer-LSsung
erworbene lgesultat wieder. Der Aktionsstrom verkleinerte sich bis auf 
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Abb .  8. A k t i o n s s t r o m  (AS)  n n d  Schwel lens t romst~trke  (SS)  eines r e l a t i v  r e f r a k t a r e n  
K n o t e n s .  V e r s u c h s a n o r d n u n g  tier Abb .  5 (oben) b e n n t z t .  Abszisse  zeigt  die Z e i t d a u e r  yore  
e r s t e n  Reiz  ( Induks  z n m  zwe i t en  ( R e c h t e c k s t r o m s t o ~ ) .  Der  m~tt lere K n o t e n  in  
A b b .  5 w n r d e  m i t  1,2 % Urethan-Ringer-LSsung b e h a n d e l t  (ansgezogene  Lin ien) .  Die 
Dunk t i e r t en  L in i en  zeigen das  v o r  der  A n w e n d u n g  des N a x k o t i c u m s  g e w o n n e n e  R e s n l t a t  (wie 

die an sgezogenen  L in ien  in  Abb .  5). 18,5 0 C. 
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etwa 1/2 des normalen Wertes. Die genaue Messung der GrSBe des Ak- 
tionsstroms war schwierig (infolge der Abnahme des Verh/iltnisses yon 
Aktionsstrom zu Reizstrom). Es zeigte sich aber deutlich, dab die zwei 
Kurven (AS und SS) sich bereits bei einem sehr groBen Reizintervall 
schneiden. 

Da nun die Erregungsleitung nur dann stattfinden kann, wenn der 
zur Reizung des benachbarten Knotens dienende Aktionsstrom starker 
als der Schwellenstrom ist, so entspricht das eben genannte l~eizintervall 
ungef/~hr dent kleinsten Intervall, das zur Erzeugung yon zwei aufein- 
anderfolgenden Erregungswellen in einer gleichm/~Big narkotisierten 
Nervenfaser nStig ist. Es ist weiter klar, dub der Aktionsstrom und dig 
Schwelle des narkotisiertcn Knotens bei mehrmaligerErregung auf/s 
liche Weise ver~ndert wird. Bei wiederholter Reizung einer gleichm/~Big 
narkotisierten Nervenfaser kann die Erregung nur dann fortgeleitet 
werden, wenn das Intervall zwischen den I%rvenerregungen am Reizort 
genfigend groB ist. Ist das Intcrvall relativ kurz, so kann nur die erste 
Erregung entlang der Faser fortgeleitet werden, w/ihrend alle anderen 
nachfolgenden Erregungen am Reizort lokalisiert bleiben. Tats/ichlich 
ist ein solches Ph/~nomen seit langem bekannt (Wedenskysches Ph/i-
nomeI1). 

Abb. 9 zeigt ein Beispiel der durch wiederholte Reizung der narkoti- 
sierten Nervenfaser beobaehteten (Wedenskyschen) Hemmung. Eine 
Faser wurde auf einem Briickenisolator auf die im Schema der Abb. 9 
gezeigte Weise gelegt. Sie wurde mit drei (linke 1%eihe der Abb. 9) odor 
zwei (rechte Reihe) aufeinanderfolgenden Induktionsschl/~gen an der 
nichtisolierten Strecke (E) gereizt. Das l~eizintervall betrug 5 msec (linke 
Reihe) und 10msec (rechte Reihe). Eine 4% Urethan-Ringer-L6sung
wurde auf die linke Seite des Briickenisolators (n/~mlich auf _hrz, N 0 u. a.) 
appliziert. In verschiedenen Narkosestadien wurden die AktionsstrOme 
der Faser registriert. 

Vor der Anwendung des Narkoticums war der Aktionsstrom yon der 
fiblichen ,,binodalen" Form (obere Bildcr in der Abb. 9). Durch Ein-
wirkung des I%rkoticums auf den Knoten N1, N o u. a. nahm die aus 
diesen Knoten herrfihrende Komponente des Aktionsstroms kontinuierlich 
ab; da die yore distalen normalen Knoten (N~) entwiekelte Komponente 
dabei unver/~ndert blieb, i~nderte sich die Form des Aktionsstroms mit  
der Zeit (vgl. Abb. 4 der vorangegangenen Arbeit3). Wenn der Aktions- 
strom der narkotosierten Knoten (N1 N o u.a . )  den distalen normalen 
Knoten (N2) zu erregen verfehlte, so wurde tier Aktionsstrom einphasig. 
Bei Reizung im Intervall yon 5 msec wurde der zweite Impuls bereits 
4 Min. nach dem Beginn der Narkose blockiert. Beim Intervall vort 
10 msec wurde dagegen tier zweite Impuls noch nach etwa 9 Min. fiber 
die narkotisierte Strecke fortgeleitet. ])as Verhalten der zweiten bzw. 
dritten Erregungswellen wird erklart 1. durch die Verldeinerung des a n  



den narkotisierten Knoten entwickelten, zur Reizung des peripher nor- 
malen Knotens N 2 dienenden Aktionsstroms und 2. durch die "~nderung
der Schwe!le des normalen Knotens (~v~hrend der Refrakt/~rphase). 
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Abb.  9. E r r e g u n g s l e i t u n g  v o n  den  na rko t i s i e r t en  K n o t e n  (No und  N1) z u m  no rma len  (N2) 
bei  wiederhol te r  Re i zung  des N e r v e n ~ t a m m e s  (mit te ls  E)  m i t  Indulktionsschl/~gen.  I n  der  
l inken Reihe  w a r  das Re iz in te rva l l  5 msec,  in  der  r ech ten  Reihe  10 msec.  (Beim le tz ten  
Bild der  r ech ten  Reihe  w a r  n u t  ein Reiz  angewand t . )  D ie  Zeit  (Minuten) n a c h  der  Anwen-  
d u n g  des N a r k o t i c u m s  in  die Abb i ldung  eingei~l~gen. Die E r r e g u n g s l e i t u n g  wur4e  in  der  

11. Min, v0llko~nmen blockier t .  12,5 ~ C. 
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Diskussion. 
Es scheint uns kein Zweifel zu bestehen, dab in der markhaltigen 

Nervenfaser die Erregung immer sprunghaft yon einem Knoten zum 
ns fortgeleitet wird. Nur der Ergs wegen wollen wir hier 
einigen mSglichen Einw~nden begegnen. 

Man kSnnte sagen, da~ unsere Ergebnisse durch die kfinstliche 
Isolationsmethode beeinflul~t seien und dab man sie deshalb nicht auf 
den Mechanismus der Erregungsleitung in 8itu beziehen kSnne. Aber 
die Tatsache, da~ die markhaltige Nervenfaser dureh elektrische l~eize 
nur am Ranvierschen Knoten erregt wird, ist bei der Faser in situ bereits 
festgestellt (an der einzelnen Nervenfaser in der Membrana basihyoidea 
des Frosches (s. Kato ~). Da die Erregungsleitung yon den durch das 
~ul]ere Medium fliel~enden StrSmen abh~ngig ist, mu~ die ,,elektro-
saltatorische" iUbertragung der einzig mSgliche Vorgang sein. Die Tat- 
saehe, da$ unsere Theorie zur Erkl/~rung der am Nervenstamme er-
worbenen Versuchsergebnisse immer anwendbar ist, berechtigt unsere 
Versuchsanordnungen. 

Man mag fragen, wie nun die beobachtete isolierte Leitung zu verstehen 
sei. Der Widerstand eines internodalen Achseueylinders der Faser ist 
immer bei weitem grSSer als der des/~ul~eren Mediums; und infolgedessen 
ruft eine an der nodalen Plasmahaut entwickelte Spannung nur einen 
sehr kleinen Spannungsabfall in dem/~ul~eren Medium hervor. Der Ak- 
tionsstrom breitet sich nut  der eigenen Faser entlang aus und ist auf die 
anderen benachbarten Fasern fast unwirksam (vgl. Blair und Erlanger 25, 
Otani 2G, Katz 27). 

Wit wollen zum Schlu$ den bisherigen diphasischen Akt ionss t rom 
des Nervenstammes yon unserem Standpunkt aus er6rtern. Abb. 10b 
gibt den zeitliehen GrSl~enverlauf des yon uns erhaltenen ,,binodalen" 
Aktionsstroms (Tasaki und Takeuchi 3) wieder, welcher den zwischen 
zwei Knoten durch das/s Medium flie$enden Strom bedeutet. Bei 
der Beobaehtung des Aktionsstroms haben wir  den Eingangswiderstand 
des Verst/trkers geniigend klein gemacht gegeniiber dem der Nervenfaser 
(s. Abb. 1). Denn da eine einzelne Nervenfaser im Nervenstamme durch 
das Bindegewebe usw. kurzgesehlossen wird, so ist der Widerstand 
des ~tul]eren Mediums (w in Abb. 10a) auch immer bei weitem kleiner 
als R (der des internodalen Achsencylinders) oder r (der der nodalen 
Plasmahaut). Also k6nnen wir yore ,,binodalen" Aktionsstrom den di- 
phasisehen herleiten. 

Der Einfachheit halber wollen wir yon dem Fall ausgehen, dal~ eine 
Nervenfaser, deren internodale L/s iiberall 2,0 mm und deren Leitungs- 
gesehwindigkeit 20 m/see ist, in e inem gteichm/~l]igen (d. h. nieht-ver-
zweigten) Nervenstamme liegt. Wir nehmen an, dal3 der zwisehen zwei 
zueinander benachbarten Knoten durch das /~ul~ere Medium flieBende 
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Abb.  10. a :  Schema  des e lek t r i sehen  N e t z w e r k s  in  der Nervenfase r .  R der W i d e r s t a n d  des 
Aehseneyl inders  zwisehen  zwei au fe inander fo lgenden  K n o t e n  (e twa 30 Megohm) ,  r der  der  
noda len  P l a s m a h a u t  (e twa 40 Megohm) ,  w der  des die Fase r  u m g e b e n d e n  i~nl]eren lV[ediums 
yon  d e r d e m  in t e rnoda len  A b s t a n d  en t sp rechenden  L~nge.  Die i m  e r r eg t en  Z u s t a n d  be-
f indl ichen K n o t e n  (N1 u n d  N~) w e r d e n  du t ch  B a t t e r i e n  ohne inneren  W i d e r s t a n d  repr~sen-
t ier t .  De r  a n  der  ruhenden  P l a s m a h a u t  bef indl iche Spannungs~bfa l ] ,  der iibe'call yon  der  
g le iehen GrSi~e ist,  i s t  in  der  A b b i l d n n g  ausgelassen.  - - b :  Zei t l ieher  GrSflenver la~f  des 
, ,b inoda len"  Ak t ions s t roms ,  welcher  d e m  S t r o m  ents l ) r ieht ,  tier zwisehen zwei  b e n a c h b a r t e n  
]i[noten dm'eh  das ~nBere M e d i u m  (bei der  Erregungs le i~ung)  flieBt. - - c :  ~ e r t e i l u n g  des 
Po ten t i a l s  en t l ang  des Faser ,  en t sp reehend  d e m  binodalen  A k t i o n s s t r o m  n n d  d e m  Ohm-
sehen Gesetz au~gebaut .  Der  W i d e r s t a n d  des ~ul~eren Med iums  i iberall  als k o n s t a n t  an-
g e n o m m e n  (w = 2000 Ohm).  Der  ]]:noten N~ ge rh t  ger~de in  :Erregung, der  :f[noten No 
ist  noeh  n ich t  e r regt .  - - d :  Ver te i lung  des Po ten t i a l s  en t l ang  der F a s e r  b e i m  nichtgle ieh-  
mi~Bigen ~ut~eren W i d e r s t a n d .  A n  tier S t recke  y o n  v e r m i n d e r t e m  -Widerstan4 i s t  der  

Spannungsab~al l  i m m e r  k le iner  als an  der  i ib r igen  Strecke.  

Aktionsstrom fiber~ll den in Abb. 10 b gezeigten Verlauf besitzt. In  dem 
Moment, in dem ein Nervenimpuls yon rechts gerade den I~noten N 1 er- 
reieht, muir die St~Lrke des zwischen den Knoten N o und N 1 flie~enden 
Stroms etw~ 2 . 1 0  -9 Ampere (il) sein und die St~rke des zwischen 
~nderen Knotenp~renfl iei3enden Stromes (i2, i3 usw.) die in der Abbildung 

gezeigten Werte betr~gen. Wenn der Widerst~nd des Nervenst~mmes 
etw~ 10 000 Ohm pro 1 om (n&mlieh w ~ 2.  l0 s Ohm) ist, so muB der in 
cliesem Moment zwisehen N o und N 1 entwickelte Spannungsabfall (i 1 • w) 
etwa 40 Mikrovolt sein; und da der zwisehen den anderen Knotenpaaren 
flieBende Strom sehr schwaeh und yon der entgegengesetzten l~iehtung 
ist, mug die Verteilung des Potentials  entlang der Faser ungefs die 
im Schema der Abb. 10 c gezeigte Form haben. Diese Welle der negativen 
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Schwankung schreitet bei der En'egungsleitung mit  einer Geschwindigkeit 
yon 20 m/sec fort ; eine rein potentiometrisehe Ableitung dieses Potentials 
mit ein Paar  Elektroden ergibt also den fiblichen ,,diphasisehen" Aktions- 
strom. Mit der Zunahme der Zahl der aktiven Fasern nimmt der dureh 
das ~u~ere Medium flie~ende Strom und infolgedessen die gemessene 
Aktionsspannung proportional zu. 

Es ist zu verstehen, dal~ die in Abb. 10c dargestellte Form der 
Aktionsspannung nur dann gewonnen wird, wenn der Widerstand des 
Mediums (w) fiberall gleich ist. Denn da der yon der Faser entwiekelte 
Aktionsstrom (il, i 2 usw.) dureh Ver~nderung des Widerstandes des ~tuBe- 
ten Mediums gar  nicht beeinflut~t wird (soweit w gegen R oder r genfigend 
klein ist), vermindert  sich das Spannungsgefi~lle an der Strecke des ver- 
minderten Widerstandes. Die Verteilung des Potentials entlaTag der 
Faser wird also durch eine lokale Kurzschliel~ung der Faser stark ab-
ges (s. Abb. 10d). Dieses Phi~nomen ist seit langem bekannt  
(Davis und Brunswick ~s, Bishop, Erlanger und Gasser ~9, Schae]er und 
Schmitz ~o, Marmont 31). 

Durch eine lokale Verletzung bzw. Kompression wird das elektrische 
iNetzwerk in der Nervenfaser ebenso wie die Erregbarkeit  des Knotens 
stark abge~ndert. Daher ist es hierbei nicht mSglich, fiber die mono-
phasische Ableitung eine allgemeingfiltige Auslegung zu geben. Wir 
mSgen aber schliei~en, dab ein monophasischer Aktionsstrom dann ent-
steht, wenn eine Elektrode auf der unerregbaren Strecke liegt und der 
]~lektrodenabstand genfigend kurz (wie bei unserer mononodalen Ablei- 
tung) ist (vgl. Bishop, Erlanger und Gasser ~9). 

Zusammenfassung. 
1. ])as Problem der nichtfortschreitenden Erregung wurde mit  unserer 

Teehnik untersucht. Es wurde geschlossen, dab eine solche lokale Er- 
regung bei der markhaltigen Nervenfaser nicht zu beobachten ist. 

2. Der Aktionsstrom einer Nervenfaser wurde durch die Nlyelin-
scheide, fiber den Verst~rker versts zur Braunschen RShre abgeleitet. 
Das auf diese Weise erworbene Aktionsstrombild veranschaulicht den in 
unseren frfiheren Arbeiten a beschriebenen Schlu~, da~ die Erregung 
nur am l~anvierschen Knoten stattfindet. 

3. Der Aktionsstrom eines relativ refrakt~ren bzw. schwach narkoti- 
sierten Knotens wurde untersucht. Durch die gewonnenen Ergebnisse 
werden verschiedene bisher bekannte Ph/inomene (Refrakt/~rlohase , 
Wedenslcysches Phs usw.) erkl~rt. 

4. Die Form des am ganzen Nerven beobachteten Aktionsstroms 
]itl~t sich an der Hand  unserer an der einzelnen Nervenfaser erworbenen 
Resultate verstehen. 
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