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Dem Andenken meines Vaters gewidmet



Yorwoert

Wie kein anderer Zelltyp hat das Neuron schon iiber ein Jahrhundert die Auf-
merksamkeit zahlreicher Forscher auf sich gezogen. Mit den verchiedenat:en
Methoden haben sie versucht, das Geheimnis seiner Funktion aufzukldren. Eine
uniibersehbar grosse Fiille von Einzelerkenntnissen hat sich angesammelt, so-
dass die Funktion des Neurons gegenwirtig als die am besten bekannte Zelltid-
tigkeit gelten darf. Dieses Buch hat sich die Aufgabe gestellt, aus den zahl-
reichen bisher gewonnenen Forschungsergebnissen ein innerlich zusammenhingen-—
des Bild von der Funktion der Nervenzelle zu zeichnen, Im Mittelpunkt der Dar-
stellung steht naturgemiss Wesen, Erzeugung, Fortleitung und synaptische tber—
tregung der nervisen Erregung; daneben kommen aber auch jene Einrichtungen des
Neurons zur Sprache, die seine Hauptfunktion ermoglichen und tragen, vor allem
seine Organisation und sein biochemischer Haushalt. An der Nervenzelle ldsst
sich in hervorragender Weise zeigen, wie die grossartigen Erfolge der Elektro-
nenmikroskopie berufen sind, der Zellphysiologie ein festes Fundament zu geben,
denn Physiologie ist ja die Erforschung der Lebenstiatigkeit in Abhiéngigkeit von
der Organisation ihrer Triger.

Als Ziel schwebte vor, in einer lesbaren, aber gut dokumentierten Darstellung
den inneren Zusammenhang der bekannt gewordenen Tatsachen iiber die Funktion der
Nervenzelle sichtbar werden zu lassen. Es musste ein Mittelweg gefunden werden
zwischen populirwissenschaftlicher Einfiihrung und einer Vollsténdigkeit anstre-
benden Monographie. Um die inneren Zusammenhiénge deutlich werden zu lassen,
konnte auf zahlreiche Einzelheiten nicht eingegangen werden. Jedoch wurde ange-
strebt, bei allen wichtigen Aussagen die Stelle namhaft zu machen, an der sie
erstmalig verésffentlicht wurden. Es war aber nicht beabsichtigt, eine voll-
stdindige Geschichte der Neuronphysiologie mit allen Um— und Irrwegen zu schrei-
ben. Fiir Leser, die an Einzelheiten interessiert sind, oder die dem einen oder
anderen Problem weiter nachzugehen wiinschen, wurden in fast allen Abschnitten
zusammenfassende Berichte genannt, die ihnen die Wege zur Vertiefung des Gebo-
tenen und zum Studium der Originalliteratur ebmen sollten.
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Wie kein anderer Zelltyp hat das Neuron schon iiber ein Jahrhundert die Auf-
merksamkeit zahlreicher Forscher auf sich gezogen. Mit den versch_iedensten
Methoden haben sie versucht, das Geheimnis seiner Funktion aufzuklaren. Eine
uniibersehbar grosse Fiille von Einzelerkenntnissen hat sich angesammelt, so-
dass die Funktion des Neurons gegenwidrtig als die am besten bekannte Zelltd-
tigl-(eit gelten darf. Dieses Buch hat sich die Aufgabe gestellt, aus den"zahl—
reichen bisher gewonnenen Forschungsergebnissen ein innerlich zusammenhingen-
des Bild von der Funktion der Nervenzelle zu zeichnen. Im Mittelpunkt der Dar-
stellung steht naturgemiss Wesen, Erzeugung, Fortleitung und synaptische tiber-
tragung der nerviosen Erregung; daneben kommen aber auch jene Einrichtungen des
Neurons zur Sprache, die seine Hauptfunktion ermdglichen und tragen, vor allem
seine Organisation und sein biochemischer Haushalt. An der Nervenzelle lésst
sich in hervorragender Weise zeigen, wie die grossartigen Erfolge der Elektro-
nenmikroskopie berufen sind, der Zellphysiologie ein festes Fundament zu geben,
denn Physiologie ist ja die Erforschung der Lebenstiatigkeit in Abhéngigkeit von
der Organisation ihrer Triger.

Als Ziel schwebte vor, in einer lesbaren, aber gut dokumentierten Darstellung
den inneren Zusammenhang der bekannt gewordenen Tatsachen iiber die Funktion der
Nervenzelle sichtbar werden zu lassen., Es musste ein Mittelweg gefunden werden
zwischen populidrwissenschaftlicher Einfiihrung und einer Vollstdndigkeit anstre—
benden Monographie. Um die inneren Zusammenhinge deutlich werden zu lassen,
konnte auf zahlreiche Einzelheiten nicht eingegangen werden. Jedoch wurde ange-
strebt, bei allen wichtigen Aussagen die Stelle namhaft zu machen, an der sie
erstmalig verdffentlicht wurden. Es war aber nicht beabsichtigt, eine voll-
stdandige Geschichte der Neuronphysiologie mit allen Um— und Irrwegen zu schrei—
ben. Fiir Leser, die an Einzelheiten interessiert sind, oder die dem einen oder
anderen Problem weiter nachzugehen wiinschen, wurden in fast allen Abschnitten
zusammenfassende Berichte genannt, die ihnen die Wege zur Vertiefung des Gebo-
tenen und zum Studium der Originalliteratur ebnmen sollten.



Einleitung

Tierisches Leben wird durch spontane Bewegung gekennzeichnet. Wir wollen hier
davon absehen, ob echte Bewegungen auch im Pflanzenreich vorkommen; dem Leben
des Tieres und des Menschen geben sie die charakteristische Note. Tierische
Bewegungen richten sich nach den Bedingungen der Umwelt, wie Nahrung, Wege,
Schutz, Geschlechtspartner und andere Umsténde; sie beeinflussen das tieri-
sche Verhalten durch physikalische und chemische Agentien, die sogenannten
Reize, die in den Sinnesorganen in nervise Erregungen umgewandelt werden. Uber
die sensoriechen Fasern des peripheren Systems gelangen die Erregungen in das
nervéose Zentrum, wo sie in geeigneter Weise ausgewertet und dann auf die moto-
rischen Fasern umgeschaltet werden. Auf ihnen gelangen sie als motorische Im-
pulse schliesslich zu den Erfolgsorganen, den Muskeln. Daneben verfiigen die
meisten Tiere iiber Sinnesorgane, die durch innere Reize, das heisst Zustidnde
des eigenen Kérpers erregt werden und dann eine dhnliche Geschehensfolge in
Gang setzen wie die dusseren Sinne,.

Die Ausgestaltung der Sinnesorgane und des Nervensystems ist in den einzelnen
Gruppen des Tierreichea sehr unterschiedlich und meist auch ausserordentlich
komplex. Bei dieser grossen Mannigfaltigkeit ldsst sich jedoch eine kleinere
Anzahl von Bauelementen und Elementarfunktionen erkennen, die allen Gruppen
des Tierreiches gemeinsam und leichter zu iibersehen sind. Es sind das einige
Typen ven Nervenzellen, in denen die nerviosen Erregungen entstehen und iiber
deren Fasern sie weitergeleitet und schlieB8lich auf die Erfolgsorgane umge-
schaltet werden. Die Nervenzellen sind die morphologischen und funktiomellen
Einheiten des Nervensystems, das den ganzen Korper eines Tieres durchzieht
und fiir die Koordination seiner Bewegungen sorgt. Das Nervensystem ist also
kein grosses Syncytium ohne innere Zellgrenzen, wie manche Forscher friiher
geglaubt haben. In einem solchen miissten sich némlich alle einmal entstande—
nen Impulse wahllos iiber den ganzen Korper des Tieres ausbreiten, Zahlreiche
Beweise morphologischer, physiologischer und pathologischer Natur sprechen
aber dafiir, dass es aus einer sehr grossen Zahl von Einzelzellen aufgebaut
wird, die als seine funktionelle und strukturelle Einheiten aufzufassen sind,
Das Nervensystem besteht also ebenso wie die iibrigen Organe eines Tierkérpers

aus zelluldren Einheiten, den Nervenzellen oder Neuronen.



Bei den meisten Tieren liésst sich ein zentrales und ein peripheres Nervenaystem
unterscheiden. Im zentralen System ~ bei den Wirbeltieren im Riickenmark und Ge-
hirn - laufen alle von den &usseren und inneren Sinnen ausgeliésten nervisen Im—
pulse zusammen und werden zu Handlungseinheiten zussmmengefasst. Das periphere
System besteht aus den "Nerven", denen man in allen Teilen des Kérpers, sowohl
unmittelbar unter der Haut als auch tief in den Organen begegnet, sie verbinden
die einzelnen Organe des Korpers mit dem Zentrum und untereinander, Die Nerven
bestehen gewohnlich aus einer grossen Anzahl von Einzelfasern, die letzten Ele—
mente der Nervenleitung. Sie sind Ausléufer von Neuronen, die im Riickenmark
oder in einem Spinalganglion liegen und bis zu den einzelnen Zellen des Kiér—
pers reichen. Auf ihrem langen Weg vom Zentrum zur Peripherie verlaufen die
einzelnen Fasern in Biindeln zu vielen Hunderten, die peripheren Nerven zusam-
mengefasst.

Neben den eigentlichen Ganglienzellen enthilt das Nervenaystem noch eine be-
trachtliche Anzahl von Zelltypen, die Gliazellen, die fiir eeine morphologische
und funktionelle Integritdt, auch fiir seinen Stoffwechsel sorgen. Alle diese
Zellarten, die Schwann-Zellen ausgenommen werden hier aber nicht behandelt.
Die eigentiimliche Leistung der Nervenzelle ist die Erzeugung, Verarbeitung und
Weiterleitung von nerviésen Impulsen, Sie wird ermoglicht und getragen durch
ein auf die primire Funktion eingestelltes Stoffwechselgeschehen. Es ist anzu-
nehmen, dass alle diese Leistungen in der Organisation der Nervenzelle griinden,

sie soll desher an erster Stelle zur Darstellung kommen.



I. Abschnitt
Die morphologische Organisation des Neurons

Das Neuron ist der griésste und am meisten komplexe und variable Zelltyp des
tierischen Organismus. Seine Morphologie ist seit vielen Jahrzehnten der Ge-
genstand intensiver Forschungsarbeit, alle nur erdenklichen histologischen und
cytologischen Methoden sind angewandt worden. Die wichtigsten Ergebnisse dieser
Arbeit stehen in jedem Lehrbuch der Histologie, vor allem aber findet man sie
in der grossen Monographie von Hild (1959). In jiingster Zeit sind durch den

Einsatz neuartiger Methoden weitere Einzelheiten, besonders auch quantitati-
ver Natur bekannt geworden, iiber die Hydén (1960) zusammenfassend berichtet
hat. - Die iiberwviegende Mehrzahl der morphologischen Befunde lésst sich ge-
genwiartig leider noch nicht mit der primédren Leistung des Neurons, der Im-
pulserzeugung und -verarbeitung, wohl aber mit seiner biochemischen Aktivitidt
in Beziehung setzen.

Herkémmlich unterscheidet man bei den Neuronen das Pericaryon oder den Zell-
kirper von den Fortsitzen. Das Pericaryon enthdlt die gewthnlichen Komponen-
ten einer Zelle, Kern und Cytoplasma. Dieses besteht aus einer Grundsubstanz,
dem Neuroplasma, in das die Zellorganellen, die Mitochondrien, das Golgi-Netz,
das endoplasmatische Retikulum - hier Nissl-Substanz genannt- und die Neuro-
fibrillen eingebettet liegen. Der Zellkdérper geht kontinuierlich in die Fort-
siitze iiber, sodass zwischen beiden keine erkennbare Grenze besteht. - Die Aus-
léufer unterscheiden sich sowohl in ihrer Gestalt als auch in ihrer Funktion.
Die meisten verzweigen sich sehr bald nach dem Verlassen des Zellkirpers in
immer feiner werdende Aste und verlieren sich gewshnlich in ein unentwirrba-
res, feines Netz, das Neuropilem. Das sind die Dendriten, die die Erregung von
anderen Neuronen aufnehmen. Sehr oft lisst sich auf den Schnitten auf weitere
Strecken hin ein anderer Ausliufer, die sogenannte Nervenfaser, auch Axon oder
Neurit genannt, verfolgen. In den meisten Neuronen verlisst das Axon den Zell-
kérper an eimer charakteristisch geformten Stelle, dem Achsenhiigel; es gibt in
seinem Verlauf nur sehr wenige Aste oder iiberhaupt keine ab. Es kann eine be-
trichtliche Lénge, beim Menschen bis zu einem Meter und mehr erreichen. An
seinem Ende spaltet das Axon in zahlreiche Zweige, das Telodendron auf. Die
Funktion des Axons besteht in der Weiterleitung der in seiner Stammzelle ent-
standenen Erregungen. - Manche Ganglienzellen besitzen nur einen einzigepn Fort-
satz, sie heissen unipolar.



1, Kapitel

Das Pericaryon

1. Gestalt und Grosse, Die Gestalt eines Neurons wird weitgehend von der Anzahl

und der Form seiner Fortsitze bestimmt, Der Zellkorper kann annihernd kugelfor-
mig sein, aber auch die Gestalt eines abgeplatteten Sphiéroids annehmen. Beriick-
sichtigt man die Ursprungsstellen der Fortsitze mit, so haben die meisten Ner-
venzellen mit zahlreichen Ausldufern, die sogenannten multipolaren, einen stern-
formigen Korper. Meist gehen von den einzelnen Stellem der Peripherie gleich
viele und gleich starke Fortsitze aus. Sind sie aber unregelmaBig auf die Peri-
pherie verteilt, so kommt es zu stark unterschiedlichen Zellformen. Bipolare
Zellen, bei denen also nur zwei Fortsitze von entgegengesetzt liegenden Polen
ausgehen, haben die Gestalt eimer stark abgeplatteten Kugel, sie erscheinen im
Lingsschnitt elliptisch. Von Pyramidenzellen redet man, wenn der Schnitt den
Zellkorper als ungefiahr gleichseitiges Dreieck zeigt. Man darf annehmen, dass
den Unterschieden in der Gestalt auch solche in der Funktion entsprechen, Ein-
zelheiten sind hier noch keine bekannt.

Auch die Grisse des Zellkiorpers, genauer gesagt sein Volumen, schwankt bei den
Neuronen aus den einzelnen Teilen des Nervensystems betrdchtlich. Die grissten
Nervenzellen finden aich in der Rindenschicht der vorderen Zentralwindungen, es

sind das die von Betz im Jahre 1874 erstmalig beschriebenen Pyramidenzellen,

Grosse Ganglienzellen von sternférmiger Gestalt liegen auch in der vorderen
Sdule des Riickenmarkes. Die kleinsten Neuronen finden sich in der sogenannten
Molekularschicht der Rinde von Gross— und Kleinhirn. Zwischen diesen Extremen
gibt es alle Uberginge. — Fiir das Pericaryon der bipolaren Zellen der Netzhaut
gibt Hydéen (1960) ein durchschnittliches Volumen von 2 500 pa(Schwankungsbrei—
te 1 000 bis &5 000 pa) an, fiir die grdsseren Zellen des Deiterschen Nukleus
90 400 pa, fiir die kleineren 42 100 pa. Das Gesamtvolumen eines grossen Moto-
neuron mit allen seinen Fortsitzen misst 0,001 mm3 oder 106 pa. Das Volumen
einer lebenden Nervenzelle ist aber keine konstante, fiir das ganze Leben fest-
liegende Griosse, es kann sich durch Aufnahme von Wasser und Produktion organi-
scher Substanz, wie Nukleinsduren, Proteinen oder Lipoiden stark verdndern,
Das ist besonders wihrend der Regeneration eines Neurons der Fall,

Das Pericaryon einer Cortex-Zelle enthdlt nach Scholl (1956) nur etwa 10% der
gesamten Oberflache eines Neurons, die restlichen 90% entfallen auf die Aus-

ldufer, besonders auf die Dendriten.
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