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Ein explosibles Gasgemisch, ein Stfick passives 
Eisen in IIicht zu konzentrierter Salpeters~iUre ulid ein 
lebender Nerv im Ruhezustand haben miteiliander 
gewisse Ahnlichkeiten. Gegenfiber kleinen vorfiber- 
gehenden StSrungen ist ihr Zustand stabil; fiber- 
schreitet aber die StSrung eine gewisse Gr613e, so tr i t t  
ein Ereignis ein, das man  beim explosiblen Gemisch 
als ,,Entziilidulig", beim passiven Eisen als ,,Akti- 
vierung",~beim Nerv als ,,Erregung" bezeichnet. In 
allen drei F~illen bleibt das Ereignis nicht auf den Ort 
der StSrung beschr~inkt, sondern es breitet sich fiber 
das ganze System aus. Das System ist also zwar im 
Ruhezustand stabil, i n  erreichbarer N~the vom Ruhe- 
zustand aber befindet sich ein labiler Zustand, und, 
wenn dieser labile Zustand erreicht ist, so kann das 
an dieser Stelle eintretende ,,Ereignis" bewirken, dab 
die r/iumliche Umgebung ebenfalls in den labilen Zu- 
stand gebracht wird und sich das Ereignis fortpflanzt. 
Der Vergleich der Nervenleitung mit dem Abbrennen 
einer Lunte, die ja ein explosibles Gemisch darstellt, 
ist sehon alt. AuI die Analogie zum Verhalten des 
passiven Eisens hat zum ersten Male WILHELM OST- 
WALD [1~ hingewiesen. A. BETHE [2] hat mehrfach 
noch ein anderes Modell, n~imlich die Zfindulig einer 
Glimmlampe mit parallel gesehalteter Kapazit~it be- 
nutzt, um die Erregungsgesetze des Nerven zu illu- 
strieren, und GREY WAI~TER E3] hat IIeuerdings durch 
eine geeignete Schaltung eines Systems vieler solcher 
Glimmlampen auch die Erregungsleitung darstellen 
kSnnen. Diese Sehaltung kann man als ein elektrisches 
Abbild der wesentlich IIicht-liliearen Differential- 
gleichuligen ansehen, die das Verhalten aller vor- 
genannten Systeme beschreiben. 

1. Labilitiit, 

Wie wir in diesem Aufsatz noch sehen werden, ist 
die in der Einleitung genannte Analogie nicht die ein- 
zige, die zwischen den Systemen besteht. Wir wollen 
aber zun~tchst einmal diese Analogie etwas II~ther be- 
trachten und zwar speziell das Verhalten eilies explo- 
siblen Gasgemisches mit dem Verhalten eines lebendeI1 
Nerven vergleichen. Eili solcher Vergleich wurde 
bereits vor einer Reihe von Jahren in dieser Zeit- 
schrift [41 in der Aufsatzreihe zum Ged~ichtnis an 
WALTHER NERNST durchgeffihrt. Die Zfindung explo- 
sibler Gasgemische ist ja theoretisch und experimentell 
eingehend bearbeitet worden. Nach der Grundvor- 
stellung von VAN'T HOFF kommt sie dadurch zustande, 
dab die bei eilier exothermen Reaktion entwickelte 
W/trine nicht mehr rasch genug yon der kfihleren Um- 
gebung abgeleitet wird und auf diese Weise zu einer 
sich dauernd steigernden ErhShung der Reaktions- 
geschwindigkeit und damit der W/irmeproduktion 
ffihrt. Graphisch kann man sich das Verhalten leicht 
veralischaulichen, wenn man als Abszisse den Tem- 
peraturfiberschuB x des Gemisches fiber die Um- 
gebung auftr~tgt und als Ordinate dessen zeitliche Ab- 
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leitung d x/dt, welche der Bflanz von W~irmezufuhr 
und -abfuhr in jedem Augenblick proportional an- 
genommen wird. Die durch die Reaktionsw~irme be- 
dingte W~rmezufuhr w~ichst mit x in der in Fig. I a, 
Kur ;e  a gekennzeichneten Weise, wobei vorausgesetzt 
ist, dab die Reaktionsgeschwindigkeit bei der Um- 
gebuligstemperatur unmerklich ist. Die durch W~irme- 
leitung und Konvektion abgeffihrte W~irme wird dutch 
Kurve b im Prinzip wie- 
dergegeben. Als Super- 
position erhalten wir 
Kurve c, mit einem la- 
bilen Sehnittpulikt mit 
der Abszissenachse beiL, 
wo die Abszisse den kri- 
tisehen Weft der Zfind- 
temperatur erreicht, UII- 
terhalb L kfihlt sich 
das Gemiseh ab, ober- 
halb L erhitzt es sich 
tiber alle Grenzen. In 
Wirklichkeit steigt die 
Temperamr natfirlieh 
nicht fiber alle Grenzen. 
In Fig. t a ist nicht be- 
riicksichtigt, dab Re- 
aktionsgeschwindigkeit 
und W~irmeproduktion 
yon der Zusammenset- 
zung y des explosiblen 
Gemisehes abh~ingt und 
dab diese sich w~threlid 
der Explosion ~indert. 
Je mehr Reaktionspro- 
dukte das Gemisch ent- 
Nilt, um so niedriger 
verl~iuft die ftir diese Zu- 
sammensetzung y cha- 
rakteristische Kurve. 
Wir haben also mit einer 
Kurvenschar f fir ver- 
schiedelie Zusammen- 
setzung Yo, Yl, Y2 . . . . .  
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Fig. I a u. b. Zustandekommen 
eiller Explosion nach VA~'T HOFF. 
X UbersehuBtemperatur des ex- 
plosiblell Gemisches fiber die 
Umgebung; L Zfindtemperatur. 
a) ~ W~irmeproduktion; b Wgrme- 
abfuhr; c Oberlagerung von a 
und b, tatsgtchliches Verhalten des 
explosiblen Gemisehes. b) y Zu- 
sammensetzung des explosiblen 
Gemisches; Y0, Yx, Y~, yoo die 
Kurven, r aus Fig. t a fiir verschie- 
dene Gemischzusammensetzungen. 
Punktierte Kurve tats~ichliche 
Zustands~inderungen des Systems. 

Yoo zu rechnen, wobei die tiefste Kurve dem vSllig 
verbrannten Gemiseh entspricht (Fig. t b). W~th- 
rend der Reaktion gehen wlr yon einer Kurve auf die 
n~chste tiber und erhalten so einen Temperatur- 
verlauf, wie er durch die punktierte Linie mit dem 
Pfeil wiedergegeben ist, d.h. einen Temperaturanstieg 
und -abfall. 

Die in dem ,erw~thnten Aufsatz aus allgemeinen 
Grfinden vertretene Auffassung, daB~die Reizschwdle 
des Nerven von einer ~ihnlichen Natur  sei wie die Ziind~ 
temperatur u n d  sich aueh analog zu Fig. t darstellen 
lassen sollte, hat in tier Zwischenzeit eine unmittelbare 
Best~itigtmg erfahren. Von COLE, CURTIS und MAR- 
MONT [8~ einerseits und HODGK1N, HUXLEY und 
KATZ [6] andererseits sind ffir den Rieselinerven des 
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Tintenfisches Loligo experimentelle Methoden aus- 
gearbeitet worden, wie man in diesen Nerven axial 
Elektroden einfiihren und Nervenmembranpotentiale 
und StrSme durch die Membran transversal direkt 
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Fig. 2. Sehematisehe experi- 
mentelle Anordnung tier Elek- 
troden zur Messuiig der Ner- 
venmembranpotentiale an der 
Rieseiifaser yon Loligo IIaeh 
HODGKIN, HUXLEY uiid KATZ. 

[Arch. Sei. physiol, a, t30 
{'1949).] 

messen kann. Das Schema 
einer solchen Anordnung 
ist als ein Beispiel daffir, 
wie welt heute die Experi- 
mentiertechnik bereits vor- 
gedrungen ist, in Fig. 2 
wiedergegeben. Im Innern 
der Nervenfaser, die einen 
Durehmesser yon etwa 600~, 
hat, befinden sich vonein- 
ander isoliert auf einen 
70~ dicken Glasstab spi- 
ralig gewickelt, zwei 20 ~t 
dicke, mit Silberchlorid be- 
deckte Silberdrahte, yon 
welchen der eine als interne 
Stimulationselektrode (IS) 
einer zylindrischen exter- 
lien Stimulationselektrode 
(ES) gegenfibersteht, w~h- 
rend die andere als interne 
Registrierelektrode (IR) 
der externen ringfSrmigen 
Elektrode (ER) zugeordnet 

ist. Die Reizung erfolgt durch Anlegen einer Span- 
nung zwischen IS und ES, die resultierende Spannung 
wird abgelesen zwischen IR und ER. 
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Fig. 3 *)- Beziehuiig zwisehen der ~nderungsgeschwindigkeit - d  V/d  t 
des Membranpotentials des Nerven IIach einem kurzen Stromstog 
uiid dem Potential V, au{ das die Membran dutch dell Stromstoi3 
gebraeht wirdo Abszisse: Membraiipotelltial, gemessen dutch die 
Versehiebuiig vom Ruhepotential. Ordiiiate: eille der negativeii 
Niideruiigsgesehwiiidigkeit proportiollale Stromdlchte. Im ersten 
Quadrant: VergrSBerung der Umgebuiig des Koordinatensprungs. 
[Naeh tIODGKIN, tIuxLEY und KA~z. Arch. Sci. physiol. 8, t36 

(t949), Fig. 6.] 

Wurde ein kurzer elektrischer Stromstog (yore 
Nerveninnern auswarts gerichtet) von etwa t0 ~zsec 
Dauer gegeben, so ergab sich die Existenz eines kri- 

*) Anmerkung  bei der Korrektur. Dureh eiii Verseheii wurde die hier 
wiedergegebene Kurve nicht der erw~ihiiten Fig. 6 enti~ommen, sonderii 
der dortigeii Fig. t0, die sehr ~hnlieh ist, abet auf einem aiideren, uii- 
abh~ingigen Wege beim Arbeiten mit koiistanter Strdmdiehte (s. 
Fig. 5b dieses Aufsatzes) gewonnen wurde. Die Kiirve in Fi G 6 der 
Arbeit von HOD~KIN, t-IO XLEV Uiid KAWZ sehiieidet die Abszissenachse 
bei 0, --t5 mV uiid --1o8 mV. Auf diese bezieht sich der Text. 

tischen Wertes der durch den StromstoB bewirkten 
5nderung des Ruhepotentials der Membran. Wird 
dieses Ruhepotential, das etwa + 60 mV (auBen po- 
sitiv gegen innen) betragt, dabei um weniger Ms 15 mV 
erniedrigt, so kehrt das Potential nach dem StoB auf 
das Ruhepotential zuriick; ist die Po!entialerniedri- 
gung (,,Depolarisation") aber gr6Ber, so'tritt  ,,Erre- 
gung" ein, und das Potential Ifillt je nach der GrSBe 
der Oberschreitung nach mehr oder weniger langer 
Zeit (bei kleiner f)berschreitung bis zu 10 msec ver- 
zSgert) um etwa t t0 mV, so dab jetzt auBen mit etwa 
50 mV negativ gegen innen ist. In Fig, 3 sind die 
Ergebnisse einer Arbeit von HolmXlX, HUXLEY und 
KATZ wiedergegebell. Die in der Figur als Abszisse 
eingetragenen Werte in I0 -a Amp/cm ~ sind propor- 
tional den experimentellen negativen d V/dt-Werten, 
so dal3 hier ebenso wie in Fig. 1 der zeitliche Differen- 
tialqu0tient einer Gr6Be als Ordinate gegenfiber der 
GrhBe selbst als Abszisse eingetragen ist. Interessant 
ffir uns sind hier nur die negativen Abszissenwerte; 
man sieht, besonders an der kleinen Zeichnung ffir die 
Umgebung des Nullpunktes (Ruhepotential), dab ein 
labiler Schnittpunkt bei --15 mV liegt. Ein Unter- 
schied zu Fig, i a besteht darin, dab nach Fig. 3 das 
Potential nicht die Tendenz hat, fiber alle Grenzen zu 
wachsen, sondern sich dem station~ren Wert von 
ca. -- 100 mV nahert. In Wirklichkeit ist aber auch hier 
eine entsprechende ~nderung vorzunehmen wie yon 
Fig. I a naeh Fig. lb. Das Potential bleibt namlich 
in Wirklichkeit nicht bei ca. -- t 00 mV, erreicht es nicht 
einmal ganz, sondern kehrt vorher zum Ausgangspunkt 
zuriick. Die Erregung klingt ab. Der verschiedenen 
Zusammensetzung y entspricht ein variabler Refrak- 
tarit~itsgrad. Dieser Begriff soil jedoch erst spater er- 
lautert werden (s. S. 304 sowie S. 305 f.). 

Es ist hier nicht der Raum, den entsprechenden 
Vergleich mit der Aktivierung des passiven Eisens im 
einzelnen durchzufiihren. Es muB genfigen, darauf 
hinzuweisen, dab man ein sehr ~ihnliehes Verhalten 
beobaehtet, wenn man passives Eisen in Salpeters~iure 
durch einen kurzeh kathodischen StromstoB polari- 
siert und die Salpeters~iure hinreichend konzentriert 
ist, um passivierend zu wirken E71. Auch hier be- 
obachtet man ein kritisches Potential, das fiber- 
schritten werden mug, damit Aktivierung eintritt. 
Die wirksame Stromrichtung ist allerdings umgekehrt 
(von auBen nach innen). Da es bei Metallelektroden 
iiblich ist, das Metallpotential e~r gegenfiber der Nor- 
malwasserstoffelektrode anzugeben, bedeutet eine ka- 
thodische Polarisationl also eine Stromrichtung vom 
Elektrolyt in die Metalldektrode hinein, eine Poten- 
tialerniedrigung, w~hrend bei der Nervenmembran das 
Potential durch die Potentialdifferenz V~u0~n--Vin,e~ 
ausgedrtickt wird, und daher umgekehrt ein aus dem 
Nerv austretender Strom durch Polarisation das Po- 
tential erniedrigt. Obwohl also die far die Erregung 
5zw. Aktivierung wirksame Stromrichtung in beiden 
F~illen entgegengesetzt ist, spricht man in beiden 
Fallen yon einer Potentialerniedrigung. In Fig. 4 ist 
der Spannungsverlauf der Aktivierung yon passivem 
Eisen in konzentrierter SMpeters~iure dutch einen ka- 
thodischen Strom wiedergegeben. 

Das Oszillogramm ~tndert sich nicht wesentlich in 
seinem Charakter, wenn der kathodische Strom ab- 
brieht, nachdem der Punkt das Kurvenstiick c erreicht 
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hat, vorausgesetzt, dab der Strom iiberschwellig war. 
Bei c tr i t t  dann unabh~tngig yore ~iul3eren Stromflul3 
der Potentialfall d, d.h. Spontanaktivierung ein, die 
bis I" anh~ilt, worauf wieder Repassivierung erfolgt, 
wohlgemerkt auch w~ihrend des kathodischen Strom- 
flusses. Die Aktivierung des Eisens ist also ebenso 
vorfibergehend wie die Erregung des Nerven. Was 
aber in diesem Zusammenhang mehr interessiert, ist 
das Verhalten ill der N~ihe der Aktivierungsschwelle. 
In das beobachtete Oszillogramm sind drei punktierte 
Linien, yon c ausgehend, eingetragen, die den Potential- 
verlauf in diesem Schwellengebiet kennzeichnen. 
Kommt ein gerade unterschwelliger Stromstol3 zur 
Verwendung, so erh~ilt man die 0berste der drei punk- 
tierten Linien, auf der nach Abbruch des Stromes ein 
schneller Rtickgang zum Ausgangspotential erfolgt. 
Die beiden anderen punktierten Linien geben den 
Verlauf far verschieden stark (aber immer noch wenig) 
tiberschwellige Stromst613e wieder. Bei c liegt an- 
scheinend das kritische Potential. Die eingehende 
theoretische Analyse zeigt allerdings, dab das wahre 
kritische Potential etwas h6her llegt, doch mfiBte das 
in den Originalarbeiten nachgeiesen werden. 

2. Erregungsgesetze. 

In diesem Abschnitt wotlen wir den Vergleich mit 
dem explosiven Gasgemisch zurtickstellen und stat t  
dessen das passive Eisen mit dem lebenden Nerv ver- 
gleichen. Dazu ist es zweekm~il3ig, etwas fiber unsere 
Kenntnisse vom Ruhezustand des passiven Eisens in 
Salpeters~ture und vom lebenden Nerv vorauszu- 
schicken. Das passive Eisen wollen wir uns in Form 
eines Drahtes vorstellen. Dann ist in beiden F~illen 
das Wesentliche far uns ein schlauchf6rmiges Gebilde. 
Beim passiven Eisen ist dies die unsichtbare etwa 30A 
diinne Oxydhaut,  die das metallische Eisen dicht be- 
deckt und vor chemischem Angriff dutch die S~ure 
schfitzt, beim Nerv ist es die ebenso dfinne Nerven- 
membran, Das elektrochemische Potential, das sich 
an der Grenzfl~che Eisenoxyd/Salpeters~iure einstellt, 
ist im wesentlichen ein Redoxpotential, d.h. das 
Potential  einer unangreifbaren Elektrode in einem 
Gemisch der Oxydations- und Reduktionsstufe eines 
Stories. Das passive Eisen verh~tlt sich ~hnhch wie 
Platin in dem Redoxsystem Salpeters~ture/Salpetrig- 
s~iure. Etwas Salpetrige S~iure mul3 immer in der 
Salpeters~iure sein, damit sich ein definiertes Potential 
einstellt. Der mal3gebliche ProzeB, der sich an der 
Orenzfl~iche abspielt, ist wie bei jedem Redoxsystem 
der Durchtr i t t  von Elektronen. DaB wit eine gewisse 
Abweichung vom theoretischen Gleichgewichts-Redox- 
potential beobachten (t,0 V start t ,4 V), beruht er- 
wiesenermagen auf einer geringfiigigen Korrosion des 
passiven Eisens, die hier nicht interessiert. Das elek- 
trochemische Potential, das an der Nervenmembran 
beobachtet  wird, wird im wesentlichen durch die 
Durehl~ssigkeit der Membran ftir Kahumionen be- 
stimmt. Die Kaliumionenkonzentration im Innern des 
Nerven ist wesentlich h6her als in der umgebenden 
Fliissigkeit; bei Durchl~issigkeit der Membran far 
Kaliumionen muB daher die AuBenl6sung positiv 
gegeniiber dem Innern sein. Aber auch hier wird am 
isolierten Nerv nicht das reversible Gleichgewichts- 
potential beobachtet. Das Ruhepotential weieht ge- 
fade beim Riesennerv des Loligo betr~chtlich yon 
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diesem ab. Man beobachtet -]-6t mV an Stelle 
+ 91 mV [TaJ, und auch hier erkl~trt man die Abwei- 
chung mit einer Undichtigkeit far andere Ionensorten, 
far die wit uns aber im folgenden aueh nicht interes- 
sieren werden. Im wesentlichen haben wir also beim 
passiven Eisen den Elektronendurchgang, beim Nerv 
den Kalinmionendurchgang als potentialbestimmen- 
den ProzeB. 

Bevor wir nun auf das chemische Geschehen bei 
der Aktivierung bzw. Erregung eingehen, wollen wir 
kurz ihre formalen Gesetze besprechen. Zun~ichst geht 
aus der Darstellung in Abschnitt I hervor, dab es 
fiir Eisendraht wie far Nerv ein ,,Alles-oder-Nichts- 
Gesetz" in dem Sinne gibt, daB, wenn fiberhaupt der 
Reiz die kritische Gr6Be iiberschreitet, der eintretende 
Erfolg (beztiglich des Potentialverlaufes unabh~ingig 

1 i i i i i t r 

Fig. 4. Osziilogramm des Potentialverlaufs be /de r  Aktivierung yon 
passivem Eisen in konzentrierter Salpeters~ure dutch kathodische 
Behandlung. Die punktierten Linien, die yore Kurvenst t ickc 
ausgehen, zeigen den Potentialverlauf in  drei F~illen an, bei denen 
mit  kurzen Stromstagen in der N~ihe der Aktivierungsschwelle 

gearbeitet wird. 

yon der Gr613e des Reizes ist. D e r  Erfolg/iuBert sich 
fibrigens beim Eisendraht nicht nur elektrisch, sondern 
auch durch sichtbare Aufl6sung des Metalls unter Gas- 
entwicklung und Schlierenbildung, beim Nerven unter 
Umst~tnden physiologisch durch Kontraktion der an- 
gesehlossenen Muskelfasern. Fiir kurze Stromst6Be 
kommt es in beiden F/illen nur auf die zugeffihrte 
Elektrizit~itsmenge an, beim passiven Eisen t his 
2 . 1 0  -~ Coul/cm 2 kathodisch, je nach Eisensorte und 
H N Q  (bzw. HNO2) Konzentration, beim Loligo-Nerv 
etwa 2 , 1 - t 0  -8 Coul/cm 2 anodischl). Man kann aber 
nieht beliebig schwache Strame und entspreehend 
lange Zeiten ffir die Aktivierung bzw. Erregung be- 
nutzen. Es gibt eine bestimmte Stromdichte (,,Rheo- 
base"), welche nicht unterschritten werden darf. Auch 
diese ist wiederum far den Eisendraht wesentlieh 
gr613er als ffir den Nerv. Ftir den Eisendraht betr~gt 
sie etwa 5 �9 10 -8 Amp/em 2, far den Nerv von Loligo 
3,5 " t0 .5 Amp/cm 21). Zu jeder Stromdichte oberhalb 
der ,,Rheobase" geh6rt eine charakteristische Zeit, 
w~ihrend der der Strom fliegen muB, um aktivierend 
bzw. erregend zu wirken. Nur bei holler Stromdichte 
ist diese ihr umgekehrt proportional. Man bezeichnet 
sie als Nutzzeit; im speziellen Fall der doppelten 
Rheobase heiBt die zugeordnete Nutzzeit , ,Chronaxie". 
Die Chronaxie ist far den Eisendraht (je nach Sorte) 
etwa 4" 10 -2 see, beim Nerv 6 �9 10 -4 see. In Tabelle 1 
sind entsprechende charakteristische Daten zusam- 
mengestellt. 

1) Nach freundlicher brieflicher Mitteilung von Herrn COLE. 
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Tabe l le  1. Angaben der chara~teristischen Daten /~r einen passiven 
Eisendrah~ in ~onzentrierter Salpetersdure und eine Riesen/aser yon 
Loligo. Die Werte sind yon E isensorte und Faserindividualitdt abhdngig 

und haben nut orientierende Bedeutu, ng. 

Verg le i chsda t en  
fl i t  Ne rv -  u n d  D r a h t -  E i s e n d r a h t  Riesenfaser  

mode l l  (kohlens toffhal t ig)  v o n  Loligo 

R i c h t u n g  des 
w i r k s a m e n  S t romes  

P o t e n t i a l a n g a b e a  

R u h e p o t e n t i a l  

Ak t iv -  bzw.  
E r r e g ~ n g s p o t e n f i a l  

Schwel len-  
e l ek t r i z i t~ t smenge  
(kurze Stromst/SBe) 

S c h w e l l e n s t r o m d i c h t e  
(Rheobase)  

C h r o n a x i e  

Refrakt~irzei t  

Le i tungs -  
geschwind igke i t  

S t r o m e i n t r i t t  
in  den  D r a h t  

P o t e n t i a l  *x gegen  
Norma lwasse r s to f f -  

e lek t rode  

e~r + t ,OOV 

e~ + 0,3 V 

2 �9 l 0-4 Coul /cm ~ 

5 �9 t 0 -8 A m p / c m  ~ 

0 -2 S~e 

10 '~ see 

1,24 m m  D u r c h m e s s e r  
des D r a h t e s  

4,6 m m  R o h r -  
d u r c h m e s s e r  

120 cm/sec  

S t r o m a u s t r i t t  
aus  d e m  N e r v  

Po t en t i a ld i f f e r enz  
E = Va~en--Vinnen 

E = + 0,061 V 

E = - -  0,03 5 V 

2 " t 0  -8 CouI /cm ~ 

3,5 �9 t 0  -a  A m p / c m  ~ 

10 -~ sec 

t 0 -3 see 

2000 cm/see  

Was geht nun chemisch bei der Aktivierung bzw. 
Erregung vor sich ? Bei der Aktivierung des Eisells 
ist es die Zerst6rung der Oxydhaut. Dadurch setzt 
ein neuer ElektrodenprozeB ein, die Grellzfl~tche wird 
ffir Eiselliollen durchlSssig. Das Potential, das sich am 
aktiven Eisen einsteilt, ist das des in L6sung gehenden 
Eisens. Es Mngt  yon der Geschwindigkeit des In- 
L6sunggehens ab und liegt je nach S~iurekonzentration 
zwischen e~-~ +300  mV und e i ~  + t80 mV. Naeh 
der Theorie von BERNSTEIN [8] nahm man friiher an, 
dab bei der Erregung die ~embrall  zerst6rt wiirde, 
was der Zerst6rung der Oxydhaut bei der Aktivierung 
des Eisells in gewisser Weise entspreehen wtirde. Da- 
nach smite danll das Membranpotential bei der Er- 
regung verschwinden. In Wirklichkeit abet dreht es, 
wie wir durch die bekannten Versuche yon COLE und 
C U R T I S  ~8] und voll H O D G K I N  u n d  H U X L E Y  [ 6 ]  wissell, 
sein Vorzeichen urn. Es wird augen negativ gegentiber 
innen. HODGKIN, HIJXLEY und KATZ [6] haben ge- 
zeigt, dab diese Vorzeichen~inderung auf einer Per- 
meabilit~tsiinderung der Membran beruht. Die Mere- 
bran wird ftir Natriumionen durchl~issiger als ffir 
Kaliumionen, und da die Natriumionellkonzentratioll 
auBen gr6Ber ist als innen, wird die L6sullg auBen 
negativ gegenfiber innen. Ffir diese Rolle der Natrium- 
ionen spricht llicht nur die Tatsache, dab die Anwesen- 
heit yon Natriumionen ftir Erregbarkeit und Erre- 
gungsleitung im allgemeinell notwelldig ist, und dab 
eine Herabsetzung der Natriumionenkonzentration 
eine Herabsetzung des Aktionspotentials zur Folge 
hat, die den theoretischen Erwartungen entspricht, 
sondern auch direkte Messungen der Aufnahme yon 
Natriumiollen unter Verwendung roll radioaktivem 
~4Na. Ffir das Membranpotential im erregten Zustand 
wfirde sieh bei Loligo El~a = - - 4 9 m V  berechnen, 
wellll es ein Gleiehgewichtspotential w~ire, aber often- 
bar ist auch dieses gest6rt, ulld es betr~igt in Wirk- 
liehkeit n u r  E a k t i v  = - - 3 5  mV. Die St6rung kann dar- 
auf beruhen, dab die Durehl~tssigkeit ffir Kaliumionell 
gegeniiber der ffir Natriumionen llieht ganz zu ver- 
nachI~issigen ist. 7vVir k6nnen also folgende Gegen- 

fiberstellung ffir die potentialbestimmendell Vorg~inge 
machell, die allerdings llur grob riehtig ist (Tabelle 2). 
W~thrend im Modell die Zerst6rullg der Oxydschieht 
durch kathodische Behandlung und demnach der 13ber- 
gang yon einem ElektrodenprozeB Zum andern ohne 
weiteres verst/indlieh ist, k6nnen wir tiber die Ursache 
der Permeabilit~its~inderung der Nervellmembran 
unter dem Eillflul3 des erregenden Stromes llur Ver- 
mutungen anstellell. 

Tabel le  2. Potentialbest@cmende Ele~trizitdtstrdger an den Grenz- 
]ldchen bei ESsendraht und Nerv. 

Eisen  [ N e r v  

Pas s iv  E lek t ro 'nen  [ in  R u h e  K a l i u m i o n e n  

I 

A k t i v  E i sen ionen  ~ e r r e g t  N a t r i u m i o n e n  

Das gleiche gilt, wenn wir jetzt einen Schritt weiter 
gehen und  uns fragen, warum die Aktivierullg in 
konzentrierter Salpeters~iure oder die Erregung llur 
ein vortibergehellder Vorgang ist. Es ist bemerkells- 
wert, dab Repassivierung bzw. Riickkehr zum Ruhe- 
potential sogar danll eintritt, wenn der erregellde 
Strom bestehen bleibt. Beim Modell l~iBt sieh das 
wiederum leicht verst ~indlich machen. Die Oxydations- 
wirkung yon Salpeters'~ture wird durch die Anwesen- 
heit yon Salpetriger S/iure sehr gesteigert, j a man 
kann sagen, praktisch wird sie erst dadurch hervor- 
gerufen. W/ihrelld der Zeit, in der das Eisen aktiv ist 
ulld sich ill Salpeters~iure 16st, wird nun sehr vim 
Salpetrige S~iure gebildet. Dadurch steigt die Oxy- 
dationskraft der Salpeters~iure immer mehr, bis wieder 
das Eisell oberfl~ichlich zu Oxyd oxydiert wird und 
passiv wird. Mall kann diesen Gedanken qnantitativ 
durchffihren und findet ihn in dem beobachteten 
Oszillogramm (Fig. 4, Kurvellteile e bis /') voll be- 
st~itigt (K. gETTER [7]). 

Die Rolle der Salpetrigen S~ture I~il3t sich auch 
etwas anders formulieren. Allstatt zu sagen, dab 
Salpeters/inre nur in Gegenwart yon Salpetriger S/ture 
ein gutes Oxydationsmittel ist, kann man auch sagen, 
dab Salpeters~iure llur in Gegenwart yon Salpetriger 
S~iure leicht reduziert werden kann. Dies gilt llun 
auch ftir das kathodische Verhalten yon Salpeters~iure. 
Man kann zeigen, dab die Anwesellheit voll Salpetriger 
S~iure die Einstellung des Gleichgewichts des Redox- 
systems Salpeters/iure/Salpetrigs~iure katalysiert. Das 
heil?t abet llichts allderes, als dab sie den Elektronen- 

durcht r i t t  zwischen Metall und L6sung beschleu- 
nigt. Der ganze Mechanismus ist auf Grund der yon 
ABEL [9] untersuchten Kinetik der Salpeters~iure/Sal- 
petrigs/iure-Reaktionen zu verstehen (K. VETTER [7]). 
Doch brauchen wir hier darauf llicht einzugehen. Die 
vortibergehende Potential~tnderung, durch welche sich 
die Aktivierung verfiit, kann mall also dadurch er- 
kl~iren, dab vorfibergehend der Eisenionendurchtritt 
als potentialbestimmender Vorgang den Etektronen- 
durchtritt  tiberfliigelt , dab aber dann die Elektronen- 
permeabilit~it der Grenzfl~ichen dutch Katalyse so 
stark erh6ht udrd, datl daneben der Durchtrit t  der 
Eisenionen vernachl~issigbar wird. Dadurch wird das 
Ruhepotential ungef/ihr wieder hergestellt, allerdings 
noch nicht der ursprfingliche Zustand, der vor der 
Aktivierung bestand. Zwar ist das Eisen wieder passiv 
geworden und die Durchl~issigkeit der Grenzschicht 
fiir Eisenionen ist wieder zurtickgegangen, daftir ist 
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abet jetzt die Durchl~ssigkeit ffir die Elektronen, so- 
lange die Salpetrige S~ture noch nicht abdiffundiert 
oder auf andere Weise vernichtet ist, noch h6her. 

Etwas ganz Analoges spielt sich nun nach HoI)GI~IN 
und HUXLEY an der Nervenmembran ab. Es zeigt 
sich experimentell, dab auf die Steigerung der Per- 
meabilit~t fiir Natriumionen eine Steigerulig der Per- 
meabilit/it fiir Kaliumionen folgt, die diejenige ffir die 
Natriumionen iiberwiegt. Das bedeutet, dab das Er- 
regungspotential abklingt und sich ungef~ihr das Ruhe- 
potential wieder einstellt. H/ilt mall abet das Poten- 
tim an der Membran zwangsweise von auBen konstant, 
wie das in umfassenden Versuchen mit einer Potentio- 
statenan0rdnung von HODGKIN und HUXLEY (1952) 
gemacht wurde, so beobachtet man bei Erniedrigung 
des Potentials unter das kritische Erregungspotential 
von 15 mV (gemessen gegen das Ruhepotential) einen 
vorfibergehenden einw~irts gerichteten StromfluB, der 
von Natfiumionen transportiert wird, mit einem an- 
sch]ieBenden permanenten, ausw~rts gerichteten Ka- 
liumiolienstrom. Der Natriumionenstrom flieBt in der 
entgegengesetzten Richtung zu derjenigen, in der eili 
Strom flieBen wiirde, der dem OHMschen Gesetz folgen 
wiirde. Die Membran verh/ilt sich also wiihrend dieser 
Zeit wie ein ,,negativer" Widerstand und kennzeichnet 
auf diese Weise die Labilit~it ihres Zustandes. Linen 
entsprechenden Versuch kann man natiiflich auch mit 
dem passiven Eisen machen. Man beobachtet dann 
ganz Analoges: dem Natriumionenstrom w~hrend der 
Erregung entspricht der Eisenionelistrom w/ihrend der 
Aktivzeit, dem Kaliumionenstrom ein (entgegengesetzt 
gerichteter) Elektronenstrom. Solche noch unver6ffent- 
lichte Versuche sind kfirzlich yon U. F. FRANCK durch- 
gef/ihrt worden. Lines seiner Oszillogramme, das dem 
Verfasser zur Verfiigung gestellt wurde, ist in der fol- 
genden Figur zum Vergleich mit einem voli HOI)GKIN 
und HUXLEY an der Riesenfaser erhaltenen Oszillo- 
gramm wiedergegeben. Die korrespondierenden Strom- 
dichten und Potentiale sind natfirlich v6llig verschie- 
den. Line genauere Analyse der VerNiltnisse beim 
Nerv zeigt, dab der Natriumionenstrom vom entgegen- 
gesetzt gerichteten Kaliumionenstrom nicht IIur des- 
wegen tiberfliigelt wird, weft letzterer sp/iter einsetzt 
und schlieBlich gr613er wird als der anf/ingliche Na- 
triumionenstrom, sondern dab dieser im Laufe der Zeit 
,,yon selbst" versiegt. Die Ursache daffir ist heute 
noch ebensowenig klar wie die Ursaehe ffir alle ange- 
ffihrten Permeabilit~ts~tnderungen der Membran. Sie 
kommt abet im Effekt genau auf das heraus, was man 
entsprechend am Modell beobachtet, wo man die Zu- 
sammenh/inge versteht. 

Nachdem die Aktivierung bzw. Erregung abge- 
klungeli ist, ist der passive Eisendraht bzw. der Nerv 
nicht sofort wieder im ursprfinglieheli Zustand, obwohl 
das Ruhepotential einigermaBen wiederhergestellt ist. 
Der Eisendraht ist yon Salpetriger S~ture umgeben, 
die erst abdiffundieren muB, die aber, wenn der Eiseli- 
draht kohlenstoffhaltig ist, aus den langsamer korro- 
diereliden Eisenkarbiden sogar noch eine Zeitlang 
nach der l~epassivierung nachgebildet wird. W~hrend 
dieser Zeit zeigt die Drahtoberflitche naturgem~B er- 
hShte Elektronendurchl/~ssigkeit und ist daher schlech- 
ter polarisierbar als ira ausgeruhten Zustand, oder 
anders ausgedriickt, der Draht verh/~lt sich Aktivie- 
rungsversuchen gegenfiber refraktXr, da in Gegeliwart 
von Salpetriger S~nre nicht das Oberfl~tchenoxyd re- 
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duziert wird, wofiir das Aktivierungspotelitial erreicht 
werden mfiBte, sondern Salpeters~iure. Das Modell 
ahmt also die beim Nerv bekalinte Erscheinung der 
Refraktarit~it, die sich darin ~iuBert, dab ein Reiz un- 
mittelbar nach einer Erregung uliwirksam bzw. weni- 
ger wirksam ist, IIicht nur nacb, sondern das Modell 
ruft diese Erscheinung anscheinend auch auf analoge 
Weise hervor. Die erhShte Ka]iumionenpermeabilit/it, 
die nach der Erregung besteht, bewirkt ebenfalls eine 
Verringerung der Polafisierbarkeit, d.h. sie verhindert 
bzw. erschwert, dab der Reizstrom die Membran bis 
zum kritischen Erregungspotential depolarisiert. Der 
Strom transportiert Kaliumionen durch die Grenz- 
fl~che, so wie er beim Modell Elektronen durch die 
Grenzfl~che zur Salpeters~urereduktion transportiert, 
anstatt die PolarisationskapazitAt zu dem kritischen 
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Fig. 5a u. b. J~nderung der Stromdichte bei pl6tzlicher .~nderung 
des Potentials mit Hitie eines Potentiostaten auf einen konstanten 
Wert, bei welehem Aktivierung bzw. Erregung stattfindet, a Pas- 
sives Eisen nach U.F .  FRANCK, Spannungserrdedrigungen urn 
0,5 V. b Riesenfaser yon Loligo nach HODGKIN, HUXLEY und KATZ, 
Spannungserniedrigung 0,05 V (bei 22 ~ C). Der vorfibergehende 
positive Strom flieBt entgegengesetzt zur Richtung, die sich nach 
dem OHMschen Gesetz ergeben wfirde (,,negativer Widerstand"). 

Aktivierungs- bzw. Erregungspotential aufzuladen. Es 
mag allerdings sein, dab im Fall der Nervenmembran 
noch zus~itzlich der erw/ihlite InaktivJerungsvorgang 
ffir den Natriumionentransport bei der Erzeugung der 
Refraktafit/it eine Rolle spielt (HoDGIr und HUXLEY 
1952). 

Es ist hier nicht der Raum, die Akkommodations- 
erscheinungen zu besprechen, die beim Modell und 
Nerv gemeinsam sind und die nach tier hier zugrunde 
gelegten Vorstellung eine IIotwendige Folge der Er- 
scheinungen der Refraktarit~it sind. Auch auf die 
hydrodynamischen und elektrischen Modelle von 
MONNIEI~ [9a] zur Wiedergabe der Erregungsgesetze 
einschlieBlich der Akkommodationserscheinungen k6n- 
nen wir nicht eingehen. Diese Modelle unterscheiden 
sich insofern prinzipiell yon den hier besprochenen, 
als sie keinen Anspruch machen, den Erregungsvor- 
gang selbst mit darzustellen. Sie enthalten keille 
Labilit~iten nnd gelten gewissermaBen nnr unterhMb 
der Schwelle. 

3. Fortleitungserscheinungen. 
Die Besonderheit der Nerven ist ihre F~ihigkeit der 

Erregungsfortleitung. Fig, 6 gibt eine schematische 
Zeichnung, wie die Erregungsleitung elektfisch nach- 
gewiesen und ihre Geschwindigkeit gemessen werden 
kann. Die schraffierte Stelle ist die erregte Zone, die 
gegenfiber der Umgebung negativ ist. Die Erregung 
wird durch einen Gleichstromreiz in einer Aiiordnung 
erzeugt, die schematisch auf dem linken Ende der 
obersten Zeichnung wiedergegeben ist. Die Erregung 

23b 
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entsteht zun~ichst unter der Kathode (in der Zeichmmg 
also auf der dem Galvanometer zugekehrten SeRe). 
Sie pflanzt sich danll nach beiden Seiten fort, kann 
aber unter der Anode unterdrfickt werdell, so dab sie 
dann in der Zeichnung nur llach rechts fortschreitet. 
Der im Galvanometer registrierte Spannungsverlauf 
ist auf der rechten Seite der Figur wiedergegeben. 
Man bezeichnet diese Kurve als ,,diphasisches Aktions- 
potential". 

r r 4 E , I  , 
+ii ii I [~a  ~, / , .  r  

,,_/ 

r r 
I I L IbIIILLIIILII[IIIII 

r r 

f 
\ 
\ \  
' \  

IIIUINII~WIII]II 

-', I ~ 
i III 
\ J  

\ . / /  

~/ / /  

Fig. 6. Registrierung des ,,diphasisehen Aktionspotentials",  das 
dutch eine fortsehreitende Erregungswelle erzeugt wird. 
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Fig. 7a u. b. a Aktivierung eines passiven Eisendrahtes in konzen- 
trierter Salpeters~ure , ,unter der Anode". b Ubliehe Anordnung 
zur Ausl6sung der Akfivit~itswellen. A B passiver Eisendraht  irl 

konzentrierter Salpeters~ure; R Registrierinstrument fiir das 
diphasisehe Aktionspotential. 

Eine allaloge Anordnullg kann nun benutzt  werden, 
um die Aktivit/itswellenausbreitung auf einem pas- 
siren Eisendraht zu studieren. Zur Aktivierung muB 
man allerdings entsprechend dem im vorigen Abschnitt 
Gesagtell etwa 100mal h6here Stromdichtell ver- 
wendell und die Reizelektroden vertauschell, d.h. in 
Fig. 6 die Anode dem Galvanometer zukehren, denn 
die Aktivierung entsteht jetzt  unter der Anode 
(Fig. 7a) an der Stelle, wo der Strom aus dem passivell 
Eisen austritt,  und die sich ausbreitende Aktivit~tt 
kann unter der Kathode ullterdrfickt werden. Zweck- 
m~iBiger verwendet man aber zur 2MCtivierung eine 
Anordnung, ill der man das passive Eisen direkt durch 
einen StromstoB zur Kathode macht (Fig. 7b), wobei 

der starke NebenschluB durch den Elektrolyt  in An- 
ordnullg Fig. 7 a vermieden und der Strom besser aus- 
genutzt wird, oder mall aktiviert durch kurzes Be- 
rfihren mit einem Zinkstab. Die Fortpflanzung der so 
ausgel6stell Aktivit~tswellen ist im AnschluB an 
HEATHCOTE [1] besonders grtindlich von LILLIE ~10] 
studiert wordell. LILLIE zeigte insbesondere, dab die 
Fortpfianzungsgeschwindigkeit der Aktivit~tswelle um 
so gr6Ber ist, je welter das mit Salpeters~iure geffillte 

Fig. 8. Diphasisches Aktionspotential beim OSTWALI)-LILLIEschen 
Nervenmodell. (Naeh einer Aufnahme yon VOSL~EIM.) 

frisch pffsslv ~ ~ cz// pGss/v 
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Fig. 9. Wanderung einer aktiven Zone auf einem passiven Eisen- 
draht  in konzentrierter Salpeters~ure. Lokalstrom a reduziert 

Salpetersfiure; Lokalstrom b reduziert Oxyd. 

Glasrohr ist, in welchem sich der Draht befindet. In 
Fig. 8 ist ein Oszillogramm wiedergegeben, das man 
von einem Eisendraht erhS_lt, auf dem eine Aktivit~its- 
welle entlang l~tuft, die wie in Fig. 6 beim Nerv regi- 
striert wird. Die Analogie ist offenkundig. 

Die Abh~illgigkeit yon der Rohrweite ergibt sich 
aus Tabelle 3. Die Fortpflanzullg der Aktivit~tswelle 
kommt auf folgende Weise zustande. Von der aktiven 
Stelle flieBen, wie ill Fig. 9 angedeutet, Lokalstr6me 
durch die L6sung zu den benachbarten Gebieten und 
roll  da durch das Metall zurtick. Diese Lokalstr6me 
bewirken an den Stellen, dig scholl lallge passiv 
silld b), eine Reduktion des Oberfl~chenoxyds und 
damit Aktivierung. Das heil3t, die Aktivit~ttszone 
dehnt sich ill das ,,altpassive" Gebiet aus. An dell 
frisela-passiven Stellen a) aber, an denen die Salpetrige 
S~iure noeh nicht abdiffundiert ist, bewirken die LokaI- 
str6me eine Reduktioll der Salpeters~ure und nicht 
eine Reduktioll des Oberfl~chenoxyds, weil die An- 
wesenheit der Salpetrigen S~ure die Reduktioll der 
Salpeters~ure katalysiert. Wenn der Draht sich in 
eiller Salpeters~ure befindet, die genfigend konzentriert 
ist, um passivierend zn wirken, so werden sich die 

Tabelle 3. Fortpf lan~ngsgeschwindigkei t  de~ Aktivitdtswel~e au] e ine~  
Draht  vo~ 1,~4 mr~ Durchmesser in  Salpetersdure yon der Dichte 1,375. 
Innendurchncesser des Glasrohres d. (Nach K. F. BO~HOEFF~R und 

W. RENNEBERG [11].) 

 /mm/ 1,96 I 3,30 14,60 16, 0 9, 0 44,0 

/ I Ve~. (em/see) . . 42 79 ~26 ~82 275 1350 
Vtueor. (cm/see) . 43 80 t25 181 268 t232 
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Teile, die bereits am l~ngsten aktiv sind, d.h. die- 
jenigen in der N~ihe der frisch-passiven Zone am 
schnellsten repassivieren, und wir erhalten auf diese 
Weise schliel31ich im station/iren Zustand das Wandern 
einer aktiven Zone yon konstanter Breite. Man sieht, 
dab die Existenz eines Refrakt~rzustandes, n~mlich 
der schlechten Aktivierbarkeit Irisch-passiven Eisens, 
die Voraussetzung for die Erscheinung ist. 

Die Beobachtung yon LILLIE, dab die Fortpflan- 
zungsgeschwindigkeit der Aktivit~tswelle yon der 
Menge der umgebenden Fltissigkeit abh~ngt, ist der 
anschaulichste Beweis for die Richtigkeit der Auf- 
fasstmg, dab die Ausbreitung durch Lokalstr6me in 
der Salpeters~ture vermittelt wird. DJese Auffassung 
l~Bt sich quantitativ behandeln und f0hrt zu einer 
theoretischen Berechnung der AbMngigkeit vonder  
Rohrweite, die in bester Ubereinstimmung mit dem 
Experiment ist, wie die Tabelle 3 zeigt [11]. Die ab- 
solute Geschwindigkeit l~Bt sich nicht mit dieser Ge- 
nauigkeit berechnen. Die experimentellen und theo- 
retischen Werte sind f/Jr einen bestimmten Rohrdurch- 
messer gleichgesetzt. Als eine weitere Best/itigung 
m6gen unver6ffentlichte Versuche yon U. F. FRANCK 
genannt sein, nach denen zwei aktive Zonen, die auf 
demselben Draht Jn entgegengesetzter Richtung auf- 
einander zulaufen, sich bei ihrer Ann~iherung infolge 
der ausgreifenden Lokalstr6me gegeneinander be- 
schleunigen, bevor sie zusammenstoBen. 

Ganz entsprechend geht nun die Fortleitung beim 
Nerv vor sich, wie bereits im Jahre t879 yon L. HER- 
~AN~ [12] erkannt wurde. Nach unserer heutigen 
Vorstellung fliel3en in die erregte Zone yon der noch 
unerregten benachbarten Zone Lokalstr6me, welche 
die Permeabilit~t der benachbarten ver~tndern und 
aus einer kaliumpermeablen Membran eine natrimn- 
permeable machen. So rfickt die Erregung vorw/~rts. 
Die aus der Erregung frisch auf das Ruhepotential 
zurOckgekehrte Zone, welehe beim Fortsehreiten der 
Erregung hinter der Erregung zurOckbleibt, wird aber 
durch die Lokalstr6me nicht wesentlich beeinflul3t, da  
sie inzwischen refrakt~tr geworden ist. Dem Rohr- 
weiteneffekt beim passiven Eisen entspricht vermut- 
lich die Tatsach-e, dab dickere Nervenfasern schneller 
leiten als analoge donne. Auch die gegenseitige Be- 
schleunigung zweier aufeinander zulaufenden Er- 
regungszonen ist beobaehtet worden [18]. Neuerdings 
ist aus den gemessenen Erregungsdaten for die Riesen- 
nervenfaser yon Loligo auf Grund der Lokalstrom- 
vorstellung die Fortleitungsgeschwindigkeit mit gutem 
Erfolg berechnet worden. Es ergab sich t8,8 m/see 
an Stelle des experimentellen Wertes yon 21,2 m/sec 
(HODGKIN u n d  HUXLEY t952) .  

Eine Konsequenz dieser Auffassung ist die Vor- 
stellung yon der sou. saltatorischen Leitung. Bereits 
LILLIE hatte gezeigt, dab die Aktivit~tt eine passive 
Zone, wenn diese mit einem eng anliegenden Glasrohr 
umgeben ist, bei der Ausbreitung fiberspringen kann, 
indem der Lokalstrom dann auBerhalb des Rohres durch 
die Fltissigkeit flieBt, under  machte darauf aufmerk- 
sam, dab auf diese Weise eine Geschwindigkeitserh6- 
hung der Fortleitung zustande kommt. FRANCK [14] 
hat mi t  einem Modell, das in Fig. l0 wiedergegeben 
ist, die Gesetze der saltatorischen Leitung genauer 
studiert. Das Modell besteht aus einem beiderseitig 
zugeschmolzenen Glasrohr, in welches Eisenelektroden 
eingeschmolzen sind, die innen in einen nicht weiter 

interessierenden Elektrolyt tauchen, auBen in kon- 
zentrierte Salpeters~ture. Die Aktivierung eines Drah- 
tes bewirkt dutch Lokalstr6me die Aktivierung des 
n~chsten und so fort. Bei festgehaltener Elektroden- 
gr6Be nimmt die Fortleitungsgeschwindigkeit mit 
wachsendem Elek~rodenabstand zun/ichst zu und 
dann wieder ab, bis sie schliel31ich Null wird. Es gibt 
also eine maximale Sprungweite for die Aktivierung, 
die dadurch gegeben ist, dab bei zu groBer Entfernung 
die , ,Lokalstromdichte" unter den Schwellenwert der 
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Fig. 10a--c. ~altatorische Leitung. a Markhaltiger Nerv, Dicke 
des Nerven, Ausdehnung der RANVlERSchen Schn/irringe und L~nge 

der Internodalstrecke magstabsgerecht, b Markhaltiger Nerv, 
schematisch, nicht mal3stabsgerecht, c FRANCKSChes Modell. 
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Fig. t t .  Abhfingigkeit der Fortleitungsgeschwindigkeit yon dem 
Elektrodenabstand im Fr~ArCCrcsclaen Modell. Die verschiedenen 

Kurven beziehen sich auf verschiedene Elektrodengr6/3e. 

Aktivierungsstromdichte (Rheobase) sinkt. Diese maxi- 
male Sprungweite (d.h. die Sicherheit der Leitung) 
wie auch die maximale Geschwindigkeit nehmen zu 
mit abnehmender GrSBe der Elektrode (Fig. it). Dieses 
paradox klingende Ergebnis ergibt sich auf dem Boden 
der Lokalstromtheorie der Erregungsleitung ganz yon 
Selbst, wenn man bedenkt, dab die Stromdichte ceteris 
paribus mit Verkleinerung der Elektroden w~chst. 

LILLIE hat wohl auch als erster die Vermutung 
ausgesprochen, dab die markhaltigen Nerven saltato- 
risch leiten. Das umgebende Mark bildet eine Iso- 
lation, die nut in relativ groBen Abst~inden (Gr613en- 
ordnung mm) auf ganz kurze Strecken (Gr613enord- 
nung ~z, RANVlERsche Schniirringe) unterbrochen ist. 
Der Strom tritt also praktisch nut in den Schn~r- 
ringen aus, die den Eisenelektroden im FRANCI~schen 
Modell entsprechen. TASAKI und HUXLEY, STAMPF- 
LI [15] haben das experimentell nachgewiesen, und von 
RUSHTON [15] ist eine eingehende Theorie des Vor- 
ganges mit einer Berechnung der Fortleitungs- 
geschwindigkeit gegeben worden. 

Eine andere Konseqnenz der Lokalstr6me ist die 
Wechselwirkung zweier benachbarter Dr/thte bzw. 
Nerven, wenn auf ihnen Aktivit~ts- bzw. Erregungs- 
wellen entlang laufen [16]. Auch hier k6nnen wir 
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Modell und Nerv vergleichen. Spannt man zwei paral- 
lele passive Eisendr~hte in konzentrierter Salpeter- 
s~ure nebeneinander aus und l~iBt man auf einem eine 
Aktivit/itswelle laufen, so polarisieren die damit ver- 
bundenen Lokalstr6me den Nachbardraht und beein- 
flussen damit dessen Erregbarkeit, ohne ihn aber selbst 
zu erregen. Line gleichzeitige Erregung kann allerdings 
in dem Augenblick eintreten, in welchem der erste Draht 
zum Zweck der Aktivierung bertihrt wird, wenn die 
geometrischen Verh~ltnisse gtinstig sind. L~Bt man 
auf zwei parallelen Dr~ihten Aktivit~tswellen gleich- 
zeitig laufen, so hemmen sie sich in ihrer Geschwindig- 
keit. Ohne auf das Quantitative einzugehen, kann man 
diesen Effekt ]eicht voraussehen, da zwei nebenein- 
ander liegende Dr~hte sich ~hnlich wie ein dickerer 

II .... 

5- 

_3_ 

Fig. 12. Drei Elemente eines Glimmlampenkettenmodells yon GREY 
WALTER. Die Reize werden an den Batter/en B 1 und B~ gegeben. 
Das Modell ahmt  praktisch das gesamte elektrische Verhalten eines 

Nerven Ilach. 

Draht verhalten mfissen und ein dickerer Draht lang- 
samer leiten mug, weil ein diinnerer Draht relativ mit 
mehr Elektrolytflfissigkeit umgeben ist [31]. (Davon 
ist selbstverst~ndlich der ebenfalls experimentell nach- 
weisbare geschwindigkeitserh6hende Effekt abzu- 
trennen, den ein in der Nachbarschaft befindliches ge- 
ntigend groges Metallstfick dutch seinen Beitrag zur 
elektrischen Leitf~higkeit hat.) Ein entsprechender 
EinfluB auf die Erregbarkeit benachbarter Fasern 
durch Ablauf von Erregungswellen Wurde von KATZ 
und SCI~mTT [17] gefunden. Ebenso fanden sie, dab 
zwei Reizwellen auf benachbarten Fasern sich gegen- 
seitig verlangsamen. 

Ich m6chte noch einmal zufiickkommen auf die 
Frage der Wanderung der aktiven Zone l~ngs eines 
einzelnen passiven Eisendrahtes in konzentrierter 
Salpeters~ure, die zu Beginn dieses Abschnittes er- 
6rtert wurde. Naeh dem, was dort tiber diese Wande- 
rung gesagt wurde, wandert offenbar die Aktivierungs- 
front ganz unabh~ngig vonder  Repassivierungsfront. 
Das ist jedenfalls richtig, wenn die aktive Zone nicht 
zu schmal ist. Man kann daher das Wandern der 
Aktivierungsfront auch untersuchen, wenn gar keine 
Repassivierung stattfindet. Man entfernt sich dadurch 
natfirlieh von der ~hnlichkeit mit der Erregungs- 
leitung des Nerven, gewinnt aber den Vorteil diesen 
einen Vorgang in mancher Hinsicht besser studieren 
zu k6nnen. FRAXCK [181 hat die Ausbreitung der 
Aktivit~t auf einem Eisendraht untersucht, der sich 
in Schwefels~ure befindet und vor der Aktivierung auf 
seiner ganzen L~nge mit Hilfe eines anodischen Stro- 
rues passiv gehalten wurde. Die Intensit~t des Stromes 

reichte nicht aus, um den Draht aus dem aktiven in 
den passiven Zustand fiberzufiihren. Wird nun an 
einer Stelle die anodische Polarisation unterbrochen 
oder wird dort gar entgegengesetzt kathodisch polari- 
siert, so breitet sich yon dort die Aktivit~t fiber den 
ganzen Draht ans. Der Vorteil dieser Methode liegt 
in der Tatsache, dab man die Aktivierungsschwelle, 
die Rheobase dieses Systems, durch Variation der 
anodischen Polarisation fast beliebig variieren kann 
und so den EinfluB der Schwellenerregbarkeit auf die 
Ausbreitungsgeschwindigkeit beobachten kann. Bei 
einer Anderung der Rheobase yon etwa t0 -~ Amp/cm 2 
bis t Amp/cm ~ ~nderte sich die Geschwindigkeit der 
Ausbreitung von 5 " 103 cln/sec auf etwa 5 " 10-2cm/sec. 

Es ist vielleicht hier der Ort, auf eine Schwierigkeit 
einzugehen, die HERMANN, als er die ,,Str6mchen- 
theorie" der Erregungsleitung entwiekelte, empfand 
und nicht iiberwand. Er bemerkte ganz richtig, dab 
die elektrischen Str6me, welche unter dem EinfluB 
von Potentialdifferenzen flieBen, im allgemeinen die 
Tendenz haben, die Potentialdifferenzen auszugleichen 
und dab somit ein station~res ,,dekrementloses" Wan- 
dern eines Potentialgef~lles l~ngs der Nervenober- 
fl~iche eigentlich aus der Differentialgleiehung der 
Potentialtheorie unverst~[ndlich ist. Erst wenn man 
sich dariiber klar wird, dab die Lokalstr6me spontane 
PotentiaI/inderungen ausl6sen, so wie bei der Flammen- 
fortpflanzung im explosiblen Gemisch der W~rmefluB 
aus der heigen Flammenzone eine spontane Tem- 
peraturerh6hung im benachbarten unverbrannten Ge- 
misch bei der Entztindung hervorruft, wird der Vor- 
gang verstRndlich. Voranssetzung ffir die Leitung ist 
also die Labilit~t des Systems. Besonders gut wird 
dies Geschehen durch das bereits anfangs erw~ihnte 
Modell yon GREY WALTER [3] veranschaulicht, das 
im folgenden mit dessen freundlicher Erlaubnis hier 
schematisch wiedergegeben wird. Der Impuls ~uI3ert 
sich im Ziinden einer Glimmlampe, welche das not- 
wendige labile Element in der Schaltung bildet. Jede 
Glimmlampe entspricht bei der saltatorischen Leitung 
etwa einem RANVlERschen Schnfirring. Die Zfindung 
einer Lampe ruff die Ztindung der benachbarten durch 
kapazitive Koppelung hervor. Der Reiz wird durch 
Stromst6Be yon den Batterien B 1 und B~ gegeben, 
yon denen die eine so geschaltet ist, dab sie die Span- 
nung an der ihr zugeordneten Glimmlampe auf die 
Ztindspannung erh6hen kann und damit die Aus- 
breitung ausl6st. Die andere Batterie ist entgegen- 
gesetzt gescbaltet, erniedrigt die Spannung und ahmt 
den hemmenden EinfluB unter der Anode nach. Die 
Batterien k6nnen an beliebigen Stellen der oberen 
hofizontalen Leitung angesetzt werden. Der Impuls 
wird dutch Abnahme der Spannung an den in dieser 
Leitung liegenden WJderst~inden registriert. Dadurch, 
dab das Modell fiber die beiden entscheidenden Eigen- 
schaften, die Labilit~it und die Refraktarit~it verffigt, 
ist es geeignet, nicht nur die Leitungserscheinungen, 
sondern praktisch alle elektrischen Ph~nomene bei der 
T~tigkeit eines Nerven nachzuahmen. 

~. Rhythmische Vorg~nge. 
Alle Nerven neigen zu rhythmischer Bet~tigung. 

ADRIAN [/91 hat gezeigt, dab bei natfirlieher Erregung 
der Sinnesorgane rhythmische Aktionspotentiale den 
sensiblen Fasern entlang geschiekt werden, deren 
Frequenz ein MaB ffir die Intensit~t des Reizes ist. 
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Seit langem weil3 man, dab durch konstanten Gleich- 
stromreiz viele marklose Nerven und auch mark- 
haltige Nerven rhythmisch erregt werden [20]. Die 
Aktionspotentiale yon Ganglienzellen zeigen automati- 
sche Rhythmen, die anf konstante ,,innere" Reize 
zuriickgeftihrt werden, wenn man an dem Schema 
,,Aktionspotential als Folge eines Reizes" festh~lt. 
Wenn man sich yon der Physik her erinnert, dab fiir 
die Erzeugung yon unged~impften Schwingungen 
Systeme erforderlich sind, die sich selbst anfachen 
k6nnen und daher ,,negative D~mpfungsglieder" ent- 
halten, so wird man vermuten, dab die Neigung zu 
rhythmischer Bet~itignng mit den im vorhergehenden 
erw~thnten Labilit~ttserseheinnngen zusammenh~ngt. 
Als Modell ftir die rhythmischen Erregungen wnrde, 
wie bereits in der Einleitnng erw/ihnt, yon B~ruE [2] 
die Kippschwingung vorgesehlagen, die man erhfilt, 
wenn man /iber einen Widerstand eine Kapazit~t 
aufl~tdt, deren Platten fiber eine Glimmlalnpe ver- 
bunden sind, welche bei einer charakteristischen Span- 
Hung ziindet und die Kapazitgt wieder entl~tdt. Das 
im vorangehenden Abschnitt erw~thnte Modell yon 
GREY WAr~TER [3] verwendet gleichfalls diese Idee 
und gibt rhythmische Impulstibertragung 1/ings der 
Schaltungskette. Von VA~ DER MARK nnd VAX DEt~ 
POL [21] wurde die Idee der Kippschwingung znm 
erstenmal in konsequenter Weise auf ein biologisches 
System, das schlagende Herz, angewendet. 

Es l~tl3t sich nun zeigen, und das war im wesent- 
lichen der Inhalt der frttheren Mitteilung in dieser 
Zeitschrift, dab die Differentialgleichungen, welche 
nnter plausiblen Annahmen das kinetische Verhalten 
bestimmen, zwanglos Ztl solchen Kippschwingungen 
fiihren [22.] Allerdings kann man nut anf graphischem 
Wege einen {3berblick fiber die Ldsnngen dieser Glei- 
Chungen erhalten. Dabei kann man zum Ausgangs- 
punkt die graphischen Darstellungen in Fig. t u n d  3 
nehmen. ~ i r  haben nur an Stelle der einen Varia- 
beln x noch eine zweite Variabele y einzuftihren, denn 
die kinetischen Differentialgleichungen geben die Ge- 
schwindigkeit einer Zustands~nderung in Abh~ngig- 
keit yon dem Zustand wieder und sind daher Diffe- 
rentialgleichungen erster Ordnung. Man ben6tigt aber 
mindestens ein System yon zwei Differentialgleichun- 
gen erster Ordnung, um eine periodische Ldsung er- 
halten zu kSnnen. Einen Ansatz zu dieser Art Dar- 
stellung linden wir bereits in Fig. I b, in welchem die 
Vergnderungen wiedergegeben sind, die ein expio- 
dierendes System durchmaeht. Hier ist berttcksichtigt, 
dab zwei Variabele den Zustand des Systems bestim- 
men, die Temperatur x und die Zusammensetzung des 
Gemisches, die in der Fig. t b als Parameter y gew~thlt 
ist. Die in dieser Figur durch eine punktierte Linie 
angegebene ~nderung des Zustandes, der durch x und 
y gegeben ist, kann man erst konstruieren, wenn man 
d~e beiden Differentialgteichungen 

~l~t =/(x, y)  

dy/dt = g(x; y) 

kennt. In dem dort angegebenen Fall findet nach 
einem Anstieg yon x ein monotoner Abfal! statt, wah- 
rend y sich w~hrend des ganzen Vorganges monoton 
~indert. In Fig. 3 bedeutet x das Membranpotential. 
W~thlt man nun fiir y irgendein MaB der Refraktaritgt, 
so kann man auch periodische station~ire Ldsnngen der 
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Differentialgleichungen erhalten. Unter plausiblen 
Annahmen fiber die Abh/ingigkeit der ~tnderungs- 
geschwindigkeit der Refraktarit~it vom Zustand des 
Systems ergibt sich der qualitatiye Verlauf der Kurven 
d x/dt=/(x,y) = 0 und d y/dt =g(x, y) =0. Sie sind als 
Kurve I und 2 in Fig. t3 schematisch dargestellt und 
schneiden sich in dem labilen Punkt P, bei welchem 
dx/dt nnd dy/dt gleichzeitig null sind und der im Sinne 
der mit Pfeilen versehenen Bahnkurven spiralig unter 
Bildung eines Grenzzykels nmlaufen wird, welcher 

2 ~ = 0  

a b 
Fig. t3a u. b. a Zustandekommen eines Grenzzykels um den labilen 
Punkt P. Die Variabele x ist ein Mag fiir den Erregungsgrad, die 
Variabele y f/it den Refraktarit~tsgrad. An{ dem Grenzzykel be- 
wegt sich der rhythmische Vorgang. b Entstehung einer Kipp- 
schwingung aus dem unter a) gezeigten Grenzzykel durch Beriick- 
sichtigung der Tatsache, dab sich der Erregungsgrad sehr viel 
schneller ~ndert als die Refraktarit~tt. Dariiber hinaus findert sich 
die Refraktarit~t im erregten Zustand schneller als im Ruhezustand,- 
so dab bei Rhythmen die Aktivit~tsdauer meist kiirzer ist Ms die 

Dauer des Ruhezustandes. 

ctv~, &scl 
ctt , d 7  

j4,~faagszesaramen- [ 
( se)zung t\ 

�9 ',,, 

, ~i 
"".<m'cht I " " -  . . . . . . .  " ' ~ 

expIos/ves I . . . . . . . . .  " \ 

a b 
Fig. 14a. Anderungsgeschwindigkeit der Temperature9 in einem 
explosiblea GasgemiscJa in Abh~ngigkeit yon der Temperatur bei 
konstatlter Gemischzusammensetzmlg. - . . . . . . . .  Zeitlicher Verlauf 
des Temperaturanstiegs und -abfalls. L Labilit~tt (Ztindtemperatur). 
Fig. ~4b. 2~nderungsgeschwindigkeit der Erregung dx/dt als Funk- 
tioa des Erregungsgrades x bei konstanter Refraktarit5t (y = const). 

. . . . . . . . .  Zeitlicher Verlauf tier Zustands~nderung; 
- -  (rhythmiseher Grenzzykel). 

dem rhythmischen Vorgang entspricht. W~thrend 
Fig. 13a das Grunds~itztiche dabei zum Ausdrnck 
bringt, ist in Fig. 13 b den tats~chlichen Verhfiltnissen 
besser Rechnung getragen; wobei berticksichtigt ist, 
dab die relativen Anderungen der Refraktarit&t viel 
langsamer vor sich gehen als die Anderungen des Er- 
regungsgrades. Die horizontalen Stiicke der mit Pfei- 
len versehenen Bahnkurven werden daher sehr rasch 
durcheilt, und praktisch findet ein Hin:-nnd Her- 
springen zwischen dee beiden Stiicken der Kurve 1 
statt, denen sich der Grenzzykel anschmiegt. Mit 
Hilfe dieses Darstellungsverfahrens ist es mSglich, die 
Fig. 3 in demselben Sinne zu ergfinzen, wie Fig. t a 
durch Fig, l b erggnzt wurde. Man erh~lt dann 
Fig. t4b, die die Angaben yon Fig. t3 b in anderer 
Form erlitutert. Zum Vergleich ist das Wesentliche 
yon Fig. I b in Fig. t4a noch einmal daneben gestellt. 

23c 
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Die ausgezogenen Liliien geben jetzt den zeitlichen 
Verlauf der Zustands~inderulig des Systems wieder, 
Die Verdickur~g der Linien in Fig. t4b soll bedenten, 
dab an diesen Stellen das System sieh IIur langsam 
~indert. Der Volist~indigkeit halber sei iibrigens er- 
w~hlit, dab offenbar uliabh~ngig yon uns nach der 
gleichen Methode von SAL~II~OW [23] die M6glichkeit 
rhythmischer Gasreaktionen diskutiert wurdeli. Die 
Methode entspricht genau derjenigen, die ffir die 
Selbstanfachung elektrischer Schwinguligen entwik- 
kelt wurde [24]. 

10 b/s 200 sec 

Fig. 15. Potentialverlauf bei kathodiseher Aktivierung eines pas- 
siven Eisendrahtes in konzentrierter Salpeters~ure dutch 

Dauerstrom. 

/ It/l " 

Fig. 16a U. b. Koppelung der elektrisehen Schwingungen zweier 
in salzs~urehaltiger Chrolns~ure befindlicher Kobaltstficke. a Utt- 
gekoppelt: Frfiquenz des einen 0,465 sec -x, Frequenz des auderen 
0,77 sec-L b Koppehlng d u t c h  einen metallischen Widerstand yon 

5 g~. Gemeinsame IZoppelungsfrequenz 0,58 see -x. 

Fig. 17. Koppelung der elektrischen Sehwingungell zweier benaeh- 
barter  Kobaltstfieke in der gleichen LSsung ",vie bM Fig. 17 dureh 

LokalstrSme. Zeitweise Synehronisierung und 
Ausgleiehsschwin gung. 

Ganz wie der Nerv kann auch passives Eisen bei 
Reizung durch einen konstanten Dauerstrom unter be- 
stimmter Bedingung rhythmisches Verhalten [7] zei- 
gen; aber wie nicht alle Nervenarten rhythmisch er- 
regt Werden, so h~ngt es weselitlich yon der Eiselisorte 
ab, ob rhythmische Aktivierung einsetzt oder nut eili- 
malige. Welche Faktoren bier maBgebend sind, weil3 
man noeh nicht. In Fig. 15 ist das Oszillogramm einer 
rhythmischen Aktivierung eilies passiven Eisendrahtes 
wiedergegeben. Die Spitzen sind die kurzdauernden 
Aktivpotentiale, die in gedehnter Zeitskala in Fig. 4 
zu sehen sind, Anstatt das Eisen chemisch zu passi- 
vieren und elektrisch zu aktivieren, kann man auch 
das Umgekehrte tun, um periodischen Wechsel zwi- 
schen Aktivit~it und Passivit~it zu erhalten. Passiviert 
man z. t3. Eiseli anodisch in Schwefels~ure und setzt 
man da, bei der Schwefels~inre in geringen Mengen 
Chloride zn, so k6nnen die Chlorionen diese aktivie- 
relide Funktion, die man im einzelnen noch nicht ver- 
steht, fibernehmen [257. Die so erhaltenen Schwili- 
gungen silid den rhythmischen Erregnngen der Nerven 
weniger Xhnlich, aber sie sind schon deswegen bemer- 
kenswert, well die chemische Aktivierung des Eisens 

wahrscheinlich ein Analogon fiir die Erregung der 
Nerven durch chemische Stoffe ist. Man kann anch 
ohne Schwierigkeit eine Schwellenkonzentration an- 
gebeli, oberhalb derer die aktivierenden Substanzen 
erst ihre Wirkung austiben. 

SeMiel31ich ist es anch m6glich durch gleichzeitige 
Verwendung chemisch passivierender lind aktiviereli- 
der Stoffe rhythmische Vorg~inge zn erhalten. Am 
besten ist diese Erscheinung in einer noch nieht ver- 
6ffentlichten Arbeit von U. F. FRANCK und MEU- 
NIER [26] an dem Verhalten yon Kobalt in Chrom- 
siiure-Salzsiiuregemischen studiert. Hier beobachten 
wir spontane Sehwingungen, die mit groBer Konstanz 
tiber viele Stunden hin andanern und manche Analogie 
zu den spontanen Potentialschwingungen der Gan- 
glienzellen haben. Man kann zwei Metallstiicke, die 
jedes ftir sich mit einer charakteristischeli Frequenz 
schwingen, durch metaUische Verbindung miteiliander 
koppeln und zu synchronen Schwilignngen veran- 
lassen. Die Verh~iltnisse sind den fiblichen Synchroni- 
sierungserscheinnngen bei Kippschwingungen analog 
nnd dtirften bei der  Sylichronisierulig benachbarter 
Ganglienzellen eilie Rolle spielen. Dabei ist zu be- 
merken, dab die Rhythmen auf ein und demselben 
Metallstiick nicht an allen Stellen gleichm~iBig in 
gleicher Phase ablaufen, Es bilden sich daher ilifolge 
der entstehenden 'Potentialdifferelizen LokalstrSme 
ans, die auf eine Synchronisiernng der Phase am selben 
Stfick hinwirken, ohne sie zu erreicheli. Man kann die 
Erscheinung auch so auffassen, dab VOll bestimmteli 
Stelleli aus sick die Aktivit~its- und Passivit~tswellen 
ansbreiten, allerdings h~ufig mit sehr groBer Ge- 
schwindigkeit und entsprechelid groger Wellenl~iige. 
Die LokalstrSme greifen aueh auf benaehbarte, nut 
dutch den gemeinsamen Elektrolyt 1Mtend verbundene 
Metallstticke fiber und beeinflussen deren Pulsation. 
Die Kobaltstticke brauchen daher ffir eine Synchr0ni- 
sierung nicht unbedingt dutch Metall leitend ver- 
bunden zn sein, es gentigt unter Umstiiliden groBe 
N~he. Diese Wechselwirkungserscheinnngen sind 
unter einem anderen Gesichtspunkt am System Eisen- 
Salpeters~ure bereits im vorigen Abschnitt besprochen 
worden. In Fig, 46 ist die Synchronisierung zweier 
schwingender Kobaltstficke wiedergegebeli. Die resul- 
tierende Frequenz !iegt zwischeli den Frequenzeli der 
allein schwiligendeli Stticke. Die Koppelung durch 
einen Widerstand yon 5 ~ ist ziemlich fest. Fig. t7 
zeigt die unvollkommene Synchronisierung dutch 
Lokalstr6me, bei denen die Koppelling wesentlich loser 
ist. Die Synchronisierung wird hier lint zeitweise er- 
reicht, dann bildet sich eine regulierende Ansgleichs- 
schwingung, um eine neue Synchronisierung ftir be- 
schr~nkte Zeit zu erm6glichen. Es ist lehrreich, diese 
Erscheinung mit den yon v. HOLST [271 stndierten 
zentral gesteuerten rhythmischen GliedmaBenbewe- 
gungen zu vergleieheli, tiber die dieser frfiher in dieser 
Zeitschrift berichtet hat. Bei der Koordination dieser 
Bewegungen treten ~hnliche Effekte auf. 

Wohl zu unterseheiden yon den bisher besprochenen 
Schwingungen konstanter Amplitude, bei denen das 
System zwischen dem Ruhezustalid und dem erregten 
bzw. dem passiven und aktiven Znstand bin ulid her 
wr sind die Schwingungeli, die gelegentlich im 
unterschwelligen Gebiet beobachtet werden und die 
meist als ged~mpfte Schwingungen beschrieben werden. 
Dabei hande!t es sich sowohl um Potentialschwin- 
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g u n g e n  (COLE ~28], ARVANITAKI [20], HODGKIN u n d  
HUXLE~ [6]) als a u c h  u m  S c h w i n g u n g e n  d e r  E r r e g -  
b a r k e i t  (MoNNIER u n d  CoPP~E [29]). W i t  k 6 n n e n  uns  
h ie r  k u r z  fassen,  wei l  ffir  diese  S c h w i n g u n g e n  nnse re  
Model le  n i c h t  h e r a n g e z o g e n  w e r d e n  kSIlnen.  Sowei t  
es s ich u m  S e h w i n g n n g e n  u m  d e n  R n h e z u s t a n d  h a n -  
del t ,  s ind  y o n  HODGKIN, HUXLEY u n d  KATZ [6] ein-  
l e u c h t e n d e  D e u t u n g e n  g e g e b e n  worden .  W e i t e r e  be-  
m e r k e n s w e r t e  A n s ~ t z e  f inden  s ich bet  KARREMAN [30]. 
Die  V o r s t e l l u n g e n  u n d  a u c h  die v o r l i e g e n d e n  exper i -  
m e n t e l l e n  E r g e b n i s s e  s ind  a b e r  zu r  Ze i t  n o c h  v i e l f ach  
so w i d e r s p r u c h s v o l l ,  d a b  es ve r f r f i h t  w~ire, e ine  Dis-  
kuss ion  zn v e r s u c h e n .  So is t  es a u c h  n o c h  n i ch t  m i t  
S i che rhe i t  zu  e n t s c h e i d e n ,  ob diese u n t e r s c h w e l l i g e n  
S c h w i n g u n g e n  b e i m  E i s e n d r a h t m o d e l l  n o c h  n i c h t  be -  
o b a c h t e t  w u r d e n ,  wel l  die Y e r b a l t n i s s e  in  q u a n t i t a t i v e r  
H i n s i c h t  ungf ins t ig  l iegen,  ode r  ob, b i e r  p r inz ip ie l l e  
U n t e r s c h i e d e  zwi schen  N e r v  u n d  Model l  be s t ehen .  

Schlul3. 
~3berbl ickt  m a n  das  g e s a m t e  Geb ie t  de r  phys io lo -  

g i schen  E i g e n s c h a f t e n  u n d  Be t~ i t igungen  e ines  N e r v e n ,  
so s che in t  es  au f  den  e r s t en  B l i ck  e r s t aun l i ch ,  wie  v i e l  
m a n  d a v o n  n i t  u n b e l e b t e n  Mode l l en  n a c h m a c h e n  
k a n n .  E s  i s t  dies n u r  mSgl ich ,  wei l  das  so u n g e h e u e r  
m a n n i g f a l t i g  e r s c h e i n e n d e  M a t e r i a l  i m  G r u n d e  a u f  
wen ige  T a t s a c h e n  zu r f i ckgef f ih r t  w e r d e n  kann .  Man  
ne ig t  h~uf ig  dazu ,  in  de r  Nerven t~ i t i gke i t  e twas  spe-  
z i f isch Vi ta l e s  zu  sehen,  das  e ther  p h y s i k a l i s c h - c h e m i -  
schen  A n a l y s e  n o c h  s p o t t e t .  E s  soll  n i ch t  b e s t f i t t e n  
we rden ,  d a b  wi r  y o n  e i n e m  vo l l en  V e r s t ~ n d n i s  n o c h  
e n t f e r n t  s in& A b e r  die R~itsel l i egen  n i c h t  da,  wo  sie 
de r  La te  z u n ~ c h s t  v e r m u t e t .  Re i z schwe l l en ,  Re i z -  
l e i t u n g  u n d  r h y t h m i s c h e  S p o n t a n t ~ t i g k e i t  f i nden  w i t  
a u c h  in  u n b e l e b t e n  S y s t e m e n ,  u n d  es i s t  g e r a d e  der  
l e b e n d e  N e r v ,  de r  y o n  i h n e n  n a c h g e a h m t  wird .  W e n n  
wi r  y o n  del l  v i e l en  n o c h  u n t d a r e n  E i n z e l h e i t e n  absehen ,  
die  s ich a u f  die C h e m i e  de r  Vorg~nge  bez i ehen  u n d  
au f  die w i r  n u r  z u m  Tel l  in  de r  v o r l i e g e n d e n  A b h a n d -  
l u n g  h i n g e w i e s e n  h a b e n ,  so l i eg t  das  p r inz ip ie l l e  P r o -  
b l e m  j e t z t  in  de r  F r a g e ,  wie  es f i b e r h a u p t  z u m  A u f b a u  
eines  so l ab i l en  Z n s t a n d e s  wie  d e m  eines  N e r v e n  k o m m t .  
V e r g l e i e h e n  wi r  den  N e r v  n i t  e i n e m  E x p l o s i v s t o f f ,  so 
h a b e n  wir  i m  V o r h e r g e h e n d e n  i m m e r  n u t  dessen  Ver -  
b r e n n u n g  o d e r  E x p l o s i o n  u n t e r s u e h t ,  w i r  h a b e n  uns  
a b e r  n i ch t  m i t  de r  F a b r i k a t i o n  des  E x p l o s i v s t o f f e s  be-  
sch~iftigt. D iese  F a b r i k a t i o n  i s t  es aber ,  die  v o m  
L e b e n  d a u e r n d  b e t r i e b e n  wird .  Oder ,  u m  au f  das  
E i s e n d r a h t m o d e l l  z u r i i c k z u k o m m e n ,  die  T~it igkei t  des  
E i s e n d r a h t e s  f i n d e t  ih r  E n d e ,  w e n n  de r  D r a h t  in de r  
Salpeters~iure  au fge l6s t  wi rd .  D ie  E n e r g i e  Ifir  die 
T ~ t i g k e i t  des  Model ls  e n t s t a m m t  aus  de r  c h e m i s c h e n  
E n e r g i e ,  d ie  de r  M e t a l l u r g  bei  de r  H e r s t e l l u n g  des  
E i sens  u n d  de r  C h e m i k e r  be i  de r  H e r s t e l l u n g  de r  Sal-  
pe t e r s~u re  a u f g e w a n d t  ha t .  D e r  l e b e n d e  N e r v  er-  
n e u e r t  s ich a b e r  i m m e r  w i e d e r  y o n  se lbs t .  Se ine  
E n e r g i e  w i r d  d a u e r n d  v o m  S to f fwechse l ,  i n sbe sonde re  

der  A t m u n g ,  ge l iefer t .  D e r  Weg ,  au f  d e n  das  ge-  
sch ieh t ,  is t  h e u t e  n o c h  z i eml i ch  dunke l .  

Die  N e r v e n z e l l e  i s t  ein Organ ,  das  die  F u n k -  
t i o n e n  der  E r r e g u n g  besonde r s  e i n d r u c k s v o l l  b e k u n d e t .  
E r r e g b a r k e i t  is t  a b e r  ke ineswegs  auf  die N e r v e n z e l l e n  
be sch r~nk t .  A u c h  a n d e r e n  Ze l l en  m e h r z e l l i g e r  P f l an -  
zen  u n d  T ie re  sowie  den  E i n z e l l e r n  i s t  sie eigen.  D ie  
Kl~irung de r  E r r e g u n g  b e i m  N e r v e n  d i e n t  s o m i t  de r  
K l ~ r u n g  des  a l l g e m e i n e n  b io log i schen  P r o b l e m s  de r  
E r r e g b a r k e i t .  
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Berichte. 
Ein medizinhistoriseher Beitrag zur Faust-lnterpretation. tung n i t  feinster Kuns t  so eingeft igt  worden  sind, dab  

Yon t3. v. HAGEN, Jena .  

Schon l~Lngst h a t  die Kuns t  der  I n t e r p r e t a t i o n  in 
GOETI~Es , ,Faust:" zeitgenSssische reale Vorb i lder  ent-  
deckt,  die in die sp~Ltmittelalterliche U m w e l t  der  Dich- 

Naturwiss. t953. 

sie der Leser  oder  Thea te rbesucher  als solche n ich t  
empfindet .  Der  Einschmelzungsprozeg gelang v ie lmehr  
d e n  Dich te r  so vol lkommen,  dab alms aus e inem Gusse 
erscheint.  W e n n  F a u s t  ( i n  n .  Teil) i n c h  Hel las  fliegt, 
so t r i f f t  er dor t  Landschaf ten  an, die genau nach  
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