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Mindenkiben, aki hosszabb időt t ö l tö t t oszcilloszkóp vagy elektroen-
kefalográf előt t az idegrendszer tevékenységének vizsgála ta közben, óha ta t -
lanul f e l t á m a d a gondola t , hogy az e lektrográf iás je lek mélyebben fekvő élet-
fo lyamatok megnyi lvánulása i . Ez legalább két v i szony la tban igaz: míg egy-
részt az e lektromos potenc iá l ingadozások komplex agyi s t r u k t ú r á k működését 
tükrözik , a legegyszerűbb bioelektromos jelenségek a nyuga lmi és akciós 
potenciál , t o v á b b á a lokál is potenciálok viszont az idegse j tműködés legelemibb 
fo lyama ta inak hírnökei . 

A Hodgkin Huxley- fé le ionteória a b ioelekt romos jelenségek eredetére 
nézve m a már pontos , h a nem is minden v o n a t k o z á s b a n k imer í tő választ ad . 
Posztulál azonban ez az elmélet n é h á n y olyan m e m b r á n permeabi l i tás vál-
tozást , me ly sine qua non - j a az ionmozgásoknak , de amelyek természetére 
és mechan izmusára m á r az u l t r a s t r u k t ú r a - k u t a t á s t ó l v á r j a a választ . Ezé r t 
vál t a membránsze rkeze t és — funkc ió kérdése az u tóbb i évtized u l t r a s t ruk tu -
rális és biofizikai k u t a t á s a i n a k központ i p r o b l é m á j á v á . 

E lőadásomban az ingerlékeny m e m b r á n o k k u t a t á s á n a k ké t fő i rányá-
val fogla lkozom; összefoglaló képet adok először a membránmodel lek és az 
ion t ranszpor tá ló anyagok vizsgálata t e rén elért fiziológiai szempontból leg-
fon tosabb e redményekrő l , másodszor , az ingerületi f o lyama t kapcsán fellépő 
nem e lek t romos je lenségekről , főként óriás axonokon végzet t kísérletek a l ap j án . 

A lipid kettős-rétegekről 

A lipid ke t tős - ré tegek l eggyakrabban szolgálnak a biológiai m e m b r á n o k 
modell jéül . Ennek a l a p j a az, hogy a biológiai m e m b r á n o k felépítésében szá-
mo t t evő hasonlóságok v a n n a k . így vas tagságuk k b . 70 Á. Összetételük fehér-
jéket és l ipideket t a r t a l m a z , különböző anyagok beha to lásáva l szemben barr ie-
re-t képeznek és m e g v a n az a képességük, hogy fe lgöngyölődjenek vez ikulákká 
és réseke t zá r j anak el. E z e n hasonlóságok mellett v a n n a k je lentős és specifikus 
különbségek is. 

A membránpe rmeab i l i t á s jelenségeit t öbb t í p u s b a soro lha t juk . Az egy-
szerű permeáció p u s z t á n azon múl ik , hogy az o ldo t t anyagok megoszlási 
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hányadosa milyen a r á n y b a n van a vizes és lipid fáz isokban, illetőleg milyen 
gyors a d i f fúz ió a lipid fáz i sban . A faci l i tá l t diffúzió már v i v ő a n y a g o k a t v a g y 
pórusoka t té te lez fel, i t t m á r t a l á lkozunk a tel í tődés és a kompet íc ió jelen-
ségeivel. 

Még bonyo lu l t abb a kapcsol t v ivőanyagos t r anszpor t , me ly egyszerre 
ké t anyag átvi teléről gondoskodik a m e m b r á n o n . Az egyik a koncent rác ió 
gradiensével szemben, a másik az e lekt rokémiai gradiense m e n t é n vándorol . 
Végül v a n a pr imer ak t ív t r anszpo r t , ami energiafelhasználás mel le t t zajlik le. 
Ilyen pl. a cukrok átvi te le , akár bakter iá l i s , akár emlős s e j t m e m b r á n o n . 

A lipid kettős-réteg tulajdonságai 

A l ipid ket tős-ré teg, melyet először M Ü L L E R és R U D I N (1967) tanul -
m á n y o z o t t részleteiben, igen sok á l ta lános t u l a jdonságá t hordozza a membrá-
noknak . S t r u k t ú r á j a igen variábil is , k ö n n y e n v á l t o z t a t h a t ó és sok olyan szer-
kezeti vá l t ozá s előidézhető benne, amelyek a biológiai m e m b r á n o k b a n ter-
mészetes kö rü lmények k ö z ö t t l eza j lanak . 

Lipid m e m b r á n készí tésének legegyszerűbb m ó d j a az, h o g y két vizes 
fázis közö t t lé tes í te t t nyí lás mentén l ipid keveréket kennek szét és ily módon 
egy kb. 50 Ä vas tagságú l ipid réteg kele tkezik a k é t vizes fázis közö t t , míg a 
lyuk szélén csepp vagy tömegszerű f o r m á b a n marad meg az a n y a g . Az ilyen 
lipid ke t tős - ré tegben a l ip idek poláris csopor t ja i a vizes fázis felé néznek, a 
szénhidrogén láncok pedig meglehetősen rendezet lenül , quasi fo lyékony álla-
po tban a m e m b r á n belse jében he lyezkednek el. A rendezet lenség i t t nagyon 
lényeges m o m e n t u m , mer t ez b iz tos í t ja a membrán fo lyékonyságá t , ill. plasz-
t ic i tását . A szénhidrogén láncok rendszer in t nem tel jesen egyenesek, bennük 
törések, cisz-, t ransz-á l lapotok fo rdu lnak elő és ez lehete t lenné teszi , hogy i t t 
egy szorosan egymásmellé simuló s t r u k t ú r a jö j jön létre . Ezenkívül rendszer in t 
jelen v a n n a k a lipid m e m b r á n b a n koleszter in, tokoferol v a g y t e t r a d e k á n 
molekulák, amelyek s tabi l izál ják a m e m b r á n t . Az ilyen m e m b r á n o k meglehe-
tősen el lenál lóak mechanikai erőkkel szemben; elszakí tásuk je lentős akt ivációs 
energiát igényel . Minél merevebb a m e m b r á n , annál k ö n n y eb b en elszakad. H a 
egy ilyen l ip id ket tős-ré teget k inagy í tva képzelünk el, akkor egy 1 mm-es és 
70 Á v a s t a g s á g ú m e m b r á n t egy v é k o n y papí r ré tegnek kell elképzelni , mely-
nek á tmérő je k b . 10 m. 

Igen érdekes képessége a biológiai m e m b r á n o k n a k a vezikulaképzésre 
való képesség. Ebben a l i p idmembránok látszólag kü lönböznek a természetes 
m e m b r á n o k t ó l , mert ha egy l i p i d m e m b r á n t e lszakí tunk, akkor a n n a k részecs-
kéi csa t l akoznak a nyílást körü lvevő csepp fázishoz. Ez é r the tő a l ipidek felü-
leti feszültségéből. A te rmésze tes m e m b r á n o k n a k nem felületi feszültsége, ha-
n e m ún. kontúr feszültsége v a n , ami az t jelenti , hogy mikor a m e m b r á n el-
szakad, ez töreksz ik a legkisebb k o n t ú r (szabad szél) k ia lak í tásá ra . Tek in te t t e l 
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azonban arra , hogy a m e m b r á n vas tagsága a d o t t , a k o n t ú r csökkentésére 
nincs más mód, m i n t hogy az e l szakadt m e m b r á n szélei egymással kapcsolód-
nak és báromdimenziós képlet , a vezikula áll elő, melynek molekulái közö t t 
a vonzás i kölcsönhatás maximális . Ez egyszersmind az e l szakí to t t m e m b r á n 
számára a lehető legkisebb felületet jelenti . E b b e n t a l á l h a t j u k meg a m a g y a -
r á z a t á t a m e m b r á n o k vezikulaképzésre való h a j l a m á n a k . 

A l i p idmembránok előáll í tására az eddig ieken kívül más módszerek is 
lehetségesek. P A G A N O és THOMSON ( 1 9 6 7 ) módszere hasonló a s zappanbuborék -
képzéshez. A lipid o lda to t felszívják egy p i p e t t á b a s efölöt t egy vizes fáz is t 
hoznak létre. Ha mos t k i f ú j j á k az egészet víz alá , akkor nagy buborékok kele t -
keznek , melyek be lse jé t vizes fázis a lko t ja , kü l se jének nagy részén pedig lipid 
ke t tős - ré teg foglal he lye t . A lipid egy része cseppfázisban a buborék felső 
részén foglal he lye t . I lyen buborékok szuszpenzióban t a r t h a t ó k , ha pl. szuk-
róz gradiensbe f ú j j á k bele őket . Ebbő l a b u b o r é k o k k isz ívhatok , á tv ihe tők 
másik o ldatba és mikroe lek t ródokka l megszú rha tok . A buborékok permeabil i -
t á s a je lze t t ionokkal szemben m é r h e t ő még e lek t romos á r a m je lenlé tében is. 

Mivel a lipid ke t tős- ré tegeket meglehetősen nehéz összehozni f ehé r j ék -
kel , ezért T S O F I N A (1966) és mtsai k idolgoztak egy olyan módszer t , amelyben 
a l ipid ket tős- ré teghez már f ehé r j éke t is t u d t a k csa t lakozta tn i . Ennek mód-
szere a köve tkező . Lipid egyes-réteget hoznak létre h e p t á n b a n oldot t foszfo-
lipid és vizes f ehér je oldat közöt t . H a most a h e p t á n b a óva tosan belecseppen-
t e n e k egy vizes f ehé r j e oldatot , akkor e csepp felületén szintén foszfolipid 
egyes-réteg kele tkezik . H a most ezt a cseppet óva tosan közelítik a h e p t á n és az 
edényben levő fehér jeo lda t ha tá r ré tegéhez , a k k o r egy lipid ke t tős- ré teg kele t -
kez ik , melynek k é t oldalán fehér je foglal he lye t . Annak mér t éké t te rmészete-
sen nehéz megál lapí tani , hogy az i lyen lipid ke t tős- ré teg t a r t a lmaz-e f e h é r j é t . 

Igen érdekes T R Ä U B L és G R E L L ( 1 9 7 0 ) módszere . (1 . ábra . ) Ebben az eset-
ben fehér jé t t a r t a l m a z ó lipid ket tős-ré teggel bo r í t o t t vezikulaszerű képződ-
ményeke t , cseppeket hoznak létre. Foszfolipid benzines o lda t ába cseppen tenek 
fehér je t a r t a l m ú o lda to t . Ezt u l t rahangga l besugározzák és i lyen módon 400 A 

1. ábra. Lipid ke t tős - ré tegge l bo r í to t t m ik rovez iku l ák kész í tése . ( M a g y a r á z a t o t 1. a szövegben) 
(TBÄUBLE és GBELL 1970) 
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t a l á lha tó . Most r z t átviszik egy olyan benzin fáz isba , amely a l a t t vizes 
fehér je oldat v a n . Ehhez a benzin fázishoz adnak t ovább i foszfat idi lkol int 
hozzá úgy, hogy a benzin és a vizes fázis közöt t sz intén egyes-réteg foglal 
he lye t . Ha m o s t a benzinben levő fehér jecseppecskéke t , melyeket l ipid egyes-
ré teg borít , m a g a s fo rdu la t számú centr i fugálással beviszik az alul he lye t fog-
laló vizes fáz isba , akkor a lesüllyedő vezikulák m a g u k r a veszik a benz in és a 
vizes fázis h a t á r á n levő egyes lipid ré tege t is és i lyen módon f ehé r j é t t a r t a l -
mazó , lipid ke t tős- ré teggel bo r í t o t t ún. prevezikulák á l l í tha tók elő. N a g y előnye 
ennek a módszernek , hogy egyrészt a f e h é r j e t a r t a l o m vá l t oz t a tha tó , másrészt 
aszerint , hogy a f ehé r j eo lda tba milyen l ipidet tesznek , a lipid ke t tős - ré teg 
asz immetr ikussá is tehető . 

Bármi lyen módon készít ik is a l ipid ke t tős- ré tegeket , ezek t u l a jdon -
ságai jól t a n u l m á n y o z h a t ó k . Vízzel szembeni permeabi l i tásuk meglehetősen 
n a g y . A víz o ldékonysága szénhidrogénekben 10" 3 mol körüli . Az o l d o t t víz 
á l lapotáról a zonban közelebbi ada ta ink nincsenek. A több i anyag a l ipid ke t tős 
m e m b r á n o k o n a n n a k a r á n y á b a n hatol á t , hogy m e k k o r a a megoszlási hánya-
dosa a víz és a szénhidrogén közöt t . Rendkívü l nagy a l ip id inembránok ellen-
állása anionokkal és ka t ionokka l szemben. A lipid ket tős-rétegek e lek t romos 
ellenállása r endk ívü l magas , ionokkal szemben 108 ohm/cm 2 körül v a n . 

L Ä U G E R ( 1 9 6 7 ) fedezte fel, hogy a jod id ionok meglehetősen k ö n n y e n 
á tha to lnak lipid ke t tős- ré tegeken, különösen akkor, h a elemi jód v a n jelen. 
E n n e k valószínű oka az, hogy az elemi jód a jodid ionokkal J 3 — J 3 komplexe-
k e t képez, me lyeknek csak egy negat ív töl tése van és ily módon a nagyobb 
tömegre eső k i sebb töltés révén megkönnyebbed ik a jód á tha to lása a lipid-
m e m b r á n o n . 

A lipid ke t tős - ré teg vas t agságában , e lektromos kapac i t á sában és víz-
pe rmeab i l i t á sában nagyon hasonlí t a reális m e m b r á n o k h o z . E lek t romos kapa-
ci tás 1 /iE/cm2 kö rü l van . 

Igen érdekes analógiát t á r n a k fel a l ipid ket tős- ré tegek és a te rmésze tes 
m e m b r á n o k k ö z ö t t az ún. p ro ton á tv ivők , vagy p ro ton hordozó anyagok . 
A mi tokondr ium m e m b r á n funkc ió já ra nézve van egy olyan teória (Mitchell), 
me ly szerint a m i t o k o n d r i u m o k m e m b r á n j a egy speciális e lek t ron t ranszpor tá ló 
rendszerrel rendelkezik . Ez a rendszer e l ek t ronoka t t r anszpor tá l a m i to k o n d -
r i u m belsejéből kifelé, ami azt eredményezi , hogy a mi tokondr ium belse jében 
a hidrogénion koncen t rác ió nő, t ehá t az OH-koncen t rác ió csökken. Mitchell 
ezt t a r t j a az A T P szintézis egyik a lapfel té te lének. H a most a mi tokondr iu -
mokhoz 2—4 dini t rofenol t ad, akkor az ox ida t ív foszforiláció és az A T P szin-
tézis szétkapcsolódik. Egyszersmind azonban a mi tokondr ium m e m b r á n n a k 
megnő a pro ton permeabi l i tása , ami azt je lent i , hogy a m e m b r á n ké t oldalán 
l é t r e jö t t p H differencia k iegyenl í tődhet . Igen érdekes, hogy a dini t rofenol ezt 
a p ro ton permeabi l i tás fokozódás t lipid ke t tős - ré tegeken is előidézi. Ugyan -
a k k o r megnő a szétkapcsoló ágenssel szembeni permeabi l i tás is. 
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Az alkáli ion vivőanyagok 

Az ingerület és a vele kapcso la tban t ö r t é n ő ionmozgások a lapve tő p rob-
l é m á j a az, hogy hogyan tör ténik meg a Na- és K-ionok gyors kicserélődése, ille-
tőleg az ingerületet követően a Na-ionok k ipumpá lása . E r r e v i v ő a n y a g o k a t 
és p u m p á k létezését tételezik fel, melyeknek közös p rob lemat ikus vonása az, 
h o g y a n képesek ezek a kis monovalens ionokat , mint amilyen a Na és K , meg-
kü lönböz t e tn i k isebb és nagyobb homológja ik tó l . Már k o r á b b a n fe l fedez tek 
b izonyos an t ib io t ikumoka t , amelyek specif ikusan képesek kö tn i K- ionoka t 
és á t v i n n i azokat természetes és mesterséges m e m b r á n o k o n . Ennek a jelleg-
zetes á t v i v ő szerepnek a mechanizmusáró l beszélek a köve tkezőkben . 

Meglehetősen nagyszámú anyago t t a l á l t ak az u tóbb i évt izedben, melyek 
spec i f ikusan képesek kötn i alkáli ionoka t . Kémia i s t r u k t ú r á j u k szerint ezek 
ké t c sopor tba osz tha tók . 
1. Neutrális makrociklusos vegyületek. Ezek neutrá l is pH-ná l nem viselnek töl-
tés t , a v ivő molekula ezért e lekt romos mezőre csak a hozzá kapcsolódó alkáli 
ion r é v é n reagál. Molekulasúlyuk közepes és a molekulák elég nagyok ahhoz, 
hogy egy alkáli iont hidrofób burokka l körülvegyenek. Összetételük meg-
lehetősen különböző. Talá lunk k ö z ö t t ü k ol igopept ideket , m i n t a gramicidin, 
o l igodepepszipcpt ideket , mint a val inomicin és az ennia t inok , és más ciklikus 
szerkeze tűeket , pl. egyszerű pol ié tereket , v a g y az ún . makro te t ro l ideke t . 
Világos, hogy hasonló s t r u k t ú r á k a t képezhe tnek fehér jemolekulák is. Ismere-
tes egyébkén t , hogy bizonyos enz imek képesek kötni N a - m o t és K- t egészen 
szelekt ív módon. A f e n t e b b felsorolt vegyüle tek molekulasúlya azonban a fehér-
jéknél jóva l kisebb. 
2. Töltött nyílt szénláncú vegyületek. Ezek lineáris s t r u k t ú r á j a meglehetősen 
kü lönbözik , de közös az, hogy ka rbox i l c sopor t juk van , így neutrál is p H ta r -
t o m á n y b a n a szabad molekulák nega t ív tö l tésűek . A karboxi l csoport azonban 
nem szükségképpen szerepel a koord ina t ív kötésben a fémionnal . Sokkal 
i n k á b b úgy képzelhető el ez, hogy hidrogén kötések ke le tkeznek a hidroxil-
csopor tokboz , a l ineáris s t r uk tú r a másik végéhez és ezál tal ciklikus konf igurá -
ció j ö n lé t re . Molekulasúlyuk k b . azonos az előző csoportéval . Közös vonása 
mindegy ik v ivőanyagnak , hogy egy sereg poláris l iganddal rendelkeznek, 
ame lyek többszörös kapcso la to t t u d n a k létesí teni egy alkáli ionnal . A mole-
kula egésze azonban hidrofób kell hogy legyen és így k ö n n y e n penet rá l lipid 
m e m b r á n o k o n . Vízoldhatóságuk te rmésze tesen igen csekély. 

A különböző fémionokkal a lko to t t komplexek erősségét a disszociációs 
vagy komplex s tabi l i tás i kons tansokból lehet lemérni. Ezeke t rendszer in t 
met i la lkoholban mér ik , ami ilyen szempontból lényegesen j o b b oldószer, min t 
a víz. Ezekből a kons tansokból kiderül , hogy az egyes anyagok fe l tűnően 
nagy k o m p l e x s tab i l i tás t m u t a t n a k egy bizonyos k ivá lasz to t t ionféleséggel, 
h a b á r ez nem mindig áll a r á n y b a n a m e m b r á n o k o n való á tv i t e l sebességével. 
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Mindezek el lenére igen fon tos közös jel lemzője ezeknek az anyagoknak , hogy 
ion-nagyság-specif i tás t m u t a t n a k , azaz egy bizonyos rádiusznál kisebb és 
nagyobb sugár ra l rendelkező ionokkal szemben lényegesen kisebb a f f in i t ás t 
t a n ú s í t a n a k . E z ar ra m u t a t , h o g y i t t nem egyszerűen e lek t rosz ta t ikus vonzás-
ról van szó, h a n e m bonyolul t sztérikus v iszonyok egybeeséséről. 

Bizonyosnak látszik, h o g y a speciális ionkötő képességért n e m az ion 
s a j á t e lektronszerkezete felelős, min t az a nikkel és a réz ionok esetében van , 
hiszen a Na- és K-ion esetében egy nemesgázszerű e lekt ron s t r u k t ú r á v a l ál lunk 
szemben. A k ö t é s t megha tá rozó tényezőként ezért az ion nagyságá t , tö l tését 
és a v ivőanyag térbeli s t r u k t ú r á j á t kell t ek in ten i . 

A k o m p l e x képződés ú g y képzelhető el, hogy a h id ra tá l t ion a belső 
hidratációs h u r o k több v í zmoleku lá j á t elveszti és helyébe a v ivőanyag l igandja i 
lépnek. I t t k é t eset lehetséges: vagy erősebb a l igandokkal képeze t t kötés , 
m i n t a h id ra t ác iós vizével a l k o t o t t kapcsola t vagy gyengébb. Első ese tben a 
kö t é s a k i sebb ion i r ányában nagyobb lesz és a k o m p l e x a fémion rád iuszának 
növekedésével labil isabbá vá l ik . A másik ese tben a nagyságfüggés megfordul , 
i t t a komplex s tabi l i tása a n a g y o b b molekulák felé szilárdul meg. 

Amint az alkáli ion á t m é r ő j e csökken, a v ivőanyag ürege képes össze-
húzódni . E n n e k h a t á r á t az s zab j a meg, hogy a molekula deformáció ja csak 
bizonyos h a t á r o k között lehetséges : a vegyér tékszögek nem engednek kor-
l á t l an a lakvá l tozás t , másrészt a l igandok közö t t kölcsönös repulzió lehetséges. 
Ennél fogva m i n d e n v ivőmoleku la bizonyos nagyságú ionnal szemben m u t a t 
maximális k ö t é s t . Ez t áb rázo l j a a Tábláza t mely n é h á n y an t ib io t ikum stabi-
l i tási kons t ansa i t foglalja össze K- és Na- ionokkal szemben. 

Táblázat 

Vegyület Oldószer Anion 

Komplex-képződési 
állandó 

Vegyület 

N a + K + 

Monakt in M e O H S C N - 1,4 x 103 3,2 x 105 

Yalinomiciri M e O H I - 1,2 x 101 8,0 x 103 

A f o l y a m a t lényegére n a g y o n jól r á m u t a t a 2. á b r a . Ennek o r d i n á t á j á n 
a szabad energiaveszteség v a n fe l tün te tve kcal /mol-ban, abszcisszáján pedig 
a reciprok ionrádiusz . Az alsó vonal a szolvatáció, t e h á t a v ízburok megkötés 
kapcsán fel lépő szabadenerg ia -vá l tozásoka t m u t a t j a , míg a ké t felső, enyhén 
hiperbolikus görbe két kü lönböző anyag k o m p l e x képzési képességének vál to-
zásá t m u t a t j a . Mindhárom görbe a kisebb ionrádiuszok i r ányában mono ton 
növekvő. A che lá t képzés s z e m p o n t j á b ó l azonban nem a szabadenergia vál to-
zás abszolút nagysága , h a n e m a chelát képzés és a szolvatáció szabadenergia 
veszteségei k ö z ö t t i különbség lesz a döntő. Ahol ez a legnagyobb, o t t b izonyos 
ionrádiusznál k o m p l e x s tab i l i tás i m a x i m u m o t fogunk kapn i . H a ehhez liozzá-
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ДЭ 
kCal/mol 

100 

50 

2. ábra. A szolvatáció (alsó görbe) és a chelá tképződés (ké t felső görbe) s zabadene rg iá j ának 
függése az alkáli ionok reciprok ionrádiuszátó l (DELBRÜCK, 1973) 

vesszük, hogy a K - és Na- ionok szolvatációs energiái közö t t 20 kcal/mol kü-
lönbség van , és hogy 1,4 kca l /mol energiakülönbség a kö tődés i konstans tíz-
szeres vá l tozásá t eredményezi , foga lmat a l k o t h a t u n k arról, mi lyen nagy kötés i 
e r ő k szerepelhetnek az ionkötésben. 

Igen nagy stabili tási k o n s t a n s o k a t t a p a s z t a l t a k alkáli földfém ionok 
(Ca, Mg) esetében is. Ezek szolvatációs energ iá ja lényegesen nagyobb mér ték -
ben különbözik, így a chelát képzésben még erősebb specif i tások t apasz t a lha tók 

A ligand képződés sebességi kons tansa , t e h á t az az idő, amely a la t t egy 
h idra tác iós vízmolekula egy l iganddal helyet tes í tődik , Ю - 8 - 1 0 - 1 0 mp-nek 
a d ó d o t t . Ez te l jes mér tékben összeegyeztethető a v ivőanyag szerepkörével. 

Az alkáli fém-ion komplexek kísérletes tanulmányozása 

Ilyen vizsgála tokra a m e t a n o l sokkal j o b b oldószernek bizonyul t , m i n t 
a víz. Különösen azért , mer t me tano lban a hőmérséklet i ug rás ( t empera tu re 
j u m p , T- juinp) módszere sokkal könnyebben a lka lmazha tó . 

A fémion komplexek i nd iká to r akén t murex ide t a lka lmaz tak . A murex id 
abszorpciós m a x i m u m a 527 körü l van, a Na murexid komplexé 485 m/t-nál . 
Ahogyan a murex id Na ionokkal tel í tődik, az abszorpciós m a x i m u m fokoza to-
s a n tolódik el. 

\ O О / 

Murexid 
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A fémion komplexe t a központ i N körüli oxigének képezik. A komplex 
kötődéssel kapcsola tos abszorpciós m a x i m u m v á l t o z á s valószínűleg annak 
t u l a j d o n í t h a t ó , hogy a k é t gyűrű egymáshoz v i szonyí to t t helyzete megvál to-
zik. A l igandképzés t e rén a murexid ugyanazon viselkedést m u t a t j a , min t a 
v ivőanyagok . Stabil i tási m a x i m u m o k a Na és Ca ese tében v a n n a k . 

A komplex képződés sebességi kons tansa i 10 ~9 sec nagyságrendűek , 
ami azt je lent i , hogy Na , K , Li, és Ca esetében a sebességkorlátozó f a k t o r a 
diffúzió. Mindezen kö rü lmények a murex ide t ideális ind iká to r rá tesz ik . 

+ Na-monaktin komplex vizsgálata 

A m o n a k t i n egy an t ib io t ikum, mely ak t inomicé tákból izolálható. Kémiai 
szerkezetét n é h á n y más rokonvegyüle t t e l együ t t a 4. á b r a m u t a t j a . A rön tgen 
s t r u k t ú r a vizsgálat arra u t a l , hogy a f émion t 8 oxigén veszi körül kockaszerű 
elrendezésben (5. ábra) . í g y a hordozóanyag moleku lá j a fölcsavarodik, mint 
a tenisz labda va r r a t a . Az összes poláris csoportok ily m ó d o n a képződö t t üreg 
belsejében v a n n a k , és e legendő helyet h a g y n a k a f émion számára . А К stabi-
l i tási kons tansa monak t in esetében a legnagyobb, a Na-é t 230-szorosan ha l ad j a 
meg. A Li n e m képez vele komplexe t , a Rb és Cs a K-énál szintén sokkal 
gyengébben kö tőd ik . 

A v ivőanyag és az ionok közöt t k ia lakuló egyensú ly t a T - j u m p techniká-
val v izsgál ják. Joule-féle hőhatássa l v a g y röv idhu l lámú besugárzással ugrás-
szerűen m e g v á l t o z t a t j á k az oldat hőmérsékle té t , aká r 2 — 3 fokkal is, és mi-
közben megvál tozik a disszociáció mér téke , mérik a fényabszorpció vá l tozásá t . 

Az ilyen jellegű mérések azt m u t a t j á k , hogy az ion specifitás kizárólag 
a v ivőanyag tu l a jdonsága , és nemcsak m e m b r á n b a n , h a n e m homogén oldat-
b a n is érvényesül . A molekula telí tődése az ionokkal m ik roszekundumok a la t t 
meg tör tén ik . í g y hasonló gyorsasággal m ű k ö d ő v ivőanyagok b á r m e l y gyors 
ingerület i f o l y a m a t b a n be tö l the t ik szerepüket . 

0 R3 сн '3 

R, - R 2 = R 3 = R 4 = CH-

R, - R 2
Z R3 - C H 3  

R i s R 3 = C H 3 
R, = C H 3 I 

R 2 = R 4 = C 2 H 5 Dinactin 

R 2 = R 3 = R ^ C 2 H 5 Trinactin 

'3 Nonactin 

R 4 = C 2 H 5 Monactin 

R , Z C , H s Dinactin 

4. ábra. A m a k r o t e t r o l i d e k s z e r k e z e t e ( D E L B R Ü C K , 1 9 7 3 ) 
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Furán 

Hexaéder formula 

Teniszlabdavarrat 

ábra. A) Az a lkál i f é m ion bei l leszkedése a m o n a k t i n m o l e k u l a t e n i s z l a b d a v a r r a t - s z e r ű e n 
fe lgöngyölődő m o l e k u l á j á n a k ü regébe 

B) B a l o l d a l t a m o n a k t i n moleku la m o d e l l j e , középen egy d e h i d r a t á l t K - i o n n a l ; j o b b -
o lda l t egy h i d r a t á l t K- ion m o d e l l j e (EIGEN és WINKLER 1970) 
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Hogyan képzelhe tő m á r m o s t el az a lkál i ion beilleszkedése a v i v ő a n y a g 
molekulába? Az összes h idra tác iós víztől va ló megszabadulás egyszerre t ú l s ó k 
energiá t venne igénybe, így valósz ínű, hogy az ion „ leve tkőz te tése" fokoza tosan 
m e g y végbe, v ízmoleku lánkén t 10° sebességgel. Így jön ki a 3 X 108 /mol X sec 
összeg sebességi kons tans . E z csak egy nagyságrenddel k isebb, mint a dif-
fúz ió által kon t ro l l á l t f o l y a m a t . Alkáli ion távol lé tében a ten isz labdaszerű 
felgöngyölödés megszűnik, a vegyüle t g y ű r ű a lakúvá vál ik , l igandja i h idra-
tác iós vizet ve sznek fel. 

Ha végül összegezzük az alkáli ion v ivőanyagok tu l a jdonsága i t , a köve t -
kező vonásoka t kell k iemelnünk . 

1. A v i v ő a n y a g molekulán elektrofil c sopor toknak kell lenniük, melyek 
kompet íc ióban v a n n a k a szolvatációs vízzel, a fémionokér t . Ezek a csopor tok 
e g y lipofil vegyü le tbe v a n n a k beágyazva , me ly a m e m b r á n b a n jól o ldódik. 

2. A h id ra tác iós víz molekulá i he lye t tes í tődnek a v i v ő a n y a g molekula 
koordinációs kötéseivel . Két ion kötéserősségbeli különbsége nagy jábó l egyenlő 
a szolvatációs energiák különbségével . 

3. A v i v ő a n y a g molekula üreget képez a t r anszpor tá l t fémion s zámára . 
Optimális illeszkedés akkor t ö r t én ik , ha a che lá t képződés és a szolvatáció 
energiá ja közö t t a különbség a legnagyobb. Ez gyakran egybeesik az opt i -
mál is geometr iai elhelyezkedéssel is. Az üregképzés kor lá ta i t a l igandok közö t t i 
repulzió és a che lá t sztérikus f ixác ió ja je lent i . 

4. A v i v ő a n y a g moleku lának kellően flexibilisnek kell lennie ahhoz , 
hogy a h idra tác iós víz fokoza tos helyet tesí tése közben vá l toz tassa a l a k j á t . 
H a az ion előzetes részleges v a g y teljes deszolvatációja lenne szükséges ahhoz , 
h o g y be t u d j o n csúszni az üregbe , a reakció igen lassú lenne. 

Mindeme tu l a jdonságok együt tese n a g y m é r t é k b e n kedvez a biológiai 
rendszerekben va ló szereplésnek. 

Másik é rdekes ka tegór iá j a az a n y a g o k n a k — szintén an t ib io t ikumok 
— melyek az ionpermeabi l i t ás t fokozni képesek , az ún. lyukszúró (hole punch ing 

anyagok c sopo r t j a . Ezek rendszer in t cikl ikus an t ib io t ikumok, amelyeknek 
e g y polién l ánca v a n , de a más ik része a g y ű r ű n e k igen hidrofi l . H a t á s u k m i n d 
természetes m e m b r á n o k o n , m i n d lipid ke t tős - ré tegeken koleszterin jelenlété-
hez van kötve a m e m b r á n b a n . A nys ta t in és amphoter ic in В ke rü l t eddig rész-
le tesebb vizsgálat alá. Ezek az anyagok sz in tén növelik a l ipid ke t tős - ré teg 
vezetőképességét , de ha tásuk az ion v ivőanyagoké tó l sok t e k i n t e t b e n el tér . 
E z e k az anyagok a membrán m i n d k é t oldalán jelen kell hogy legyenek. A kon-
duk tanc i a növekedés az anyag koncen t r ác ió j ának nagyon m a g a s h a t v á n y á t ó l 
f ü g g . A k o n d u k t a n c i a an ionokka l szemben fokozódik és ezzel kapcsola tos a víz-
permeabi l i tás megnövekedése is. Az anionok k o n d u k t a n c i á j a nagyságuk tó l 
f ü g g . A vezetőképesség fokozódás magas n e g a t í v hőmérséklet i koefficienssel 
rendelkezik, e l l en té tben az ion á tv ivőanyagokéva l . 
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H a egy lipid ke t tős- ré teghez ion á tv ivőanyago t és l y u k s z ú r ó t e g y a r á n t 
hozzáadunk , akkor a hőmérsékle t vá l t oz t a t á sáva l lehetővé v á l i k az á tkapcso-
lás, pl. K-ion permeabi l i tásról va lami lyen anion permeabi l i t ás ra . 

Nyitó-záró anyagok. Ezek közös jellemzője, hogy ha l ipid ke t tős- ré tegek-
kel t á r su lnak , akkor a r áado t t feszültségtől függően néhány nagyságrendde l 
nagyobb k o n d u k t a n c i á t idéznek elő. Ez a k o n d u k t a n c i a k a t i o n o k k a l szemben 
áll fenn , de anionokra is k i t e r j esz the tő , hogyha p ro tamin , polilizin vagy sper -
min szerű po l ika t ionoka t adunk hozzá . Ezek közé tar tozik egy fehér je , ame lye t 
M Ü L L E R és R U D I N El M-nek, azaz ingerüle tkel tő anyagnak n e v e z e t t el, t o v á b b á 
az a lamet ic in . Az E I M egy fehér je , amelyet az Enterobacter cloacae p roduká l , 
az a lamet ic in pedig egy ciklikus pep t id , ami 19 aminosava t t a r t a l m a z . Kémia i 
szerkezetük még nem nagyon i smer t . Ha kel lően var iá l juk a r á a d o t t feszül t -
séget, a sógradienseket és a pol ika t ion ada lékanyagoka t , az a x o n m e m b r á n 
sok jellegzetes e lekt romos jelenségét sikerül u t á n o z n i , mint ami lyen a nyuga lmi 
potenciál , akciós potenciál és r i t m i k u s kisülések. A jelenség molekuláris me-
chanizmusa nem i smer t . Igen fon tos kérdés az, h o g y a hirtelen á tmene t ek a n e m 
vezető, és vezető á l lapotok közöt t egy széles s k á l á n megnyi lvánuló kooperációt 
áru lnak-e el, mint amilyen pl. az egész membrán fázisbeli megvál tozása . Lehe t -
séges, hogy oligomérek mikroszkopikus nagyságrendben t ö r t é n ő konformáció 
vál tozásairól van szó. Utóbbi me l l e t t szól az a megfigyelés, m e l y szerint E I M 
hozzáadása k v a n t á l h a t ó módon növelte a k o n d u k t a n c i á t , ennek k a p c s á n 
minden k v a n t u m k b . 4 X Í O - 1 0 reciprok Ohm konduk tanc i a fokozódást okoz . 
Ez úgy ér te lmezhető , hogy az E I M egy v a g y néhány m o l e k u l á j a kontrol lá l 
bizonyos pórusoka t , amelyek a d o t t a lka lommal felnyílnak. 

Megoldandó problémák 

1. Milyen gyors a töl tődés és a disszociáció, ha a v ivőanyag-molekula a 
m e m b r á n b a n ül és az egész f o l y a m a t egy ha tá r fe lü le ten zajlik le? 

2. Mi a kor lá tozó f ak to ra egy ilyen t r a n s z p o r t f o l y a m a t n a k természetes 
és mesterséges m e m b r á n o k b a n ? 

3. Mik a v ivőanyagok az i d e g m e m b r á n b a n ? 
4. H o g y a n t u d j a egy e lek t romos mező be- és kikapcsolni a f o l y a m a t o t , 

és hogyan kapcso lódha t az egész egy pumpához , ami aktív t r a n s z p o r t o t végez? 
Az első és második kérdés megválaszolha tó mesterséges m e m b r á n o k o n 

relaxációs spek t romet r iáva l végze t t kísérletek ú t j á n . I lyen m ó d o n az összes 
kons t ansoka t meg lehet á l lapí tani . Olyan v e z i k u l a p r e p a r á t u m o k o n , me lyek 
készítését az e lőbbiekben vázo l tuk , a kérdés megoldható . 

A ha rmad ik kérdés a leglényegesebb. A vizsgált v ivőanyagok ant ib iot i -
k u m o k . Nem t u d j u k , hogy te rmésze tes he lyükön v ivőanyag funkc ió t tö l tenek-e 
be. 

2* MTA Biol. Oszt. Közi. 18, (1975) 



204 FEHÉR OTTÓ 

A negyedik kérdés a neurobiológiát egészen közelről érinti. A v ivőanyag 
kis molekula kell hogy legyen , mely kapcso lva lehet e g y alloszterikus fehérjé-
vel, a p u m p a mechan izmus egyik résztvevőjével . A t r a n s z p o r t o t egy membrán -
fehérje v a g y valamely bonyo lu l t s t r u k t ú r a fac i l i t á lha t j a . 

Az ingerület n e m elektromos je le i 

Az optikai spike 

Mire a cambridgei iskola be fe jez te az akciós potenciál ion a l ap jának 
t i sz tázását , az akciós po tenc iá l alat t i s t r uk tú r a -vá l t ozá sok ra nézve m é g csak 
az első kísér le tek t ö r t é n t e k . A mechan ika i t u l a jdonságok , a ke t tős tö rés , a fes-
tékkötődés , a fényszóródás mind a késői negyvenes é v e k b e n kerü l tek előtérbe. 

D. K . Hill éppen a fényszóródás t vizsgálta béka i zmon , amikor Keynes 
azt t anácso l t a neki, hogy ugyanezt a készüléket h a s z n á l j a fel a r á k i d e g fény-
szórásának v izsgá la tá ra . H I L L és K E Y N E S (1949) röv id idő alat t k i m u t a t t á k , 
hogy, ha ingerl ik a r á k i d e g e t , Ringer -o lda tban 50 cps-sel 5 mp-ig, ez egy fény-
szórásbeli növekedés t idéz elő, ami az ingersorozat a l a t t és u tán ny i lvánu l t meg. 
H I L L (1950) később azt t a l á l t a , hogy tengervízben n e m a fényszórás növeke-
dése, h a n e m csökkenése áll elő. Ezt k é s ő b b többen megerős í te t ték és ki ter jesz-
te t t ék velőhüvelyes idegre . Egyes ese teke t kivéve a z o n b a n nem volt lehetséges 
mérni a vá l tozás t egyet len inger u tán . Még ilyen e se t ekben is a fényregisztrálás 
válaszideje annyira hosszú volt , hogy a fényszórásbel i vál tozás időbeli le fu tása 
nem volt pon tosan megha tá rozha tó . T izenöt évvel k é s ő b b jelát lagolót használ-
tak az érzékenység megnövelésére , és lehetséges vol t a fényszórási vá l tozások 
időbeli l e f u t á s á n a k megha tá rozása egyes ingerek u t á n is a rákidegen (COHEN 
és K E Y N E S 1967). N o h a ez a kísérlet a b b a n az időben ígéretesnek lá tszot t , 
azonnal fe l ismerték, h o g y az in te rpre tác ió ja meglehetősen bonyolu l t , mivel 
nem l e h e t e t t megfelelően mérni a r á k i d e g komplex akciós po tenc iá l j á t . Úgy 
tűn t , hogy az egyetlen k i ú t olyan p r e p a r á t u m o k akciós po tenc iá l j ának és op-
tikai vá l tozása inak összevetése lehet, m i n t a t in tahal ór iásaxon, vagy az elektro-
plax, aliol az akciós po tenc iá l időbeli l e f u t á s á t könnyen meg lehetet t ha tározni . 

Az a t é n y , hogy a perfunelált ó r iásaxon lényegében normál isan te r jedő 
ingerüle teket produkál , m é g a nem neurof iz io lógusokat is meggyőzte arról, 
hogy az a x o n m e m b r á n igen nagy fon tosságú és h o z z á j á r u l t annak fiziológiai 
b izonyí tásához, hogy lényegében az összes potenciálvál tozások az a x o n m e m b -
ránon ke resz tü l za j l anak le, így az összes permeabi l i tás vál tozások a memb-
ránban t ö r t é n n e k . 

Ha b á r m i tör tén ik a m e m b r á n b a n , durva becs léseket t u d u n k tenni a 
lehetséges vál tozások fe lső határa i ra nézve az axon op t ika i vagy m á s tu la j -
donságai a l a p j á n . Csak n a g y á l ta lánosságban lehet v á r n i , hogy a fényszóródás , 
vagy az u l t rav io la abszorpció mértéke az axonban a r á n y o s a benne levő fehérje 
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és lipid komponensek száraz súlyával . E g y ór iásaxonban , melynek 1 0 ' Á az 
á tmérő je , és 102Á vas tag a m e m b r á n j a , u t ó b b i csak egy t ízezred részét teszi 
ki az axon szárazsú lyának . H a a m e m b r á n optikai t u l a jdonsága iban beál ló 
vá l tozás 100%-os lenne, mind ig csak egy t ízezred résznyi vá l tozás t észlelnénk, 
ami r endk ívü l csekély felső h a t á r n a k . Fe l t ehe tő ezért, h o g y a tízezred résznél 
(0 ,01%-nál) nagyobb vá l tozások már a r t e f a k t u m o k . N a g y o b b f rakc ionál i s 
vál tozások előidézésének k é t módja v a n . Elsősorban a membránhoz speci-
f ikusan k ö t ö t t f o l y a m a t o k a t kell t a n u l m á n y o z n i (ke t tős törés , festék f luoresz-
cencia). Az e lekt ronmikroszkópia azt m u t a t j a , hogy az a x o n m e m b r á n k b . egy 
t ized részét teszi ki a te l jes membránnak-ó r i á saxon p r e p a r á t u m b a n , úgy hogy 
egy 100%-os vál tozás egy a x o n m e m b r á n specifikus t u l a j d o n s á g b a n 10%-os 
vá l tozáshoz vezet , ami m á r három nagyságrendde l n a g y o b b , mint a 10~4-sze-
res vál tozás . 

A más ik ú t nagyobb vál tozások észlelésére az, hogy k isebb axonoka t t a r -
t a lmazó p r e p a r á t u m o k a t kell vizsgálni, így pl. a r ák idege t , amelynek a x o n j a i 
á t lagosan 1 fi á tmérő jűek . I t t az a x o n m e m b r á n egy századrészét teszi k i a 
s zá razanyagnak , úgyhogy a 100%-os vá l tozás a m e m b r á n tu l a jdonsága iban 
m á r százalék nagyságrendű vál tozást j e l en t , t e h á t 2 nagyságrenddel n a g y o b b a t , 
min t az ór iásaxonban. V O N M U R A L T ( 1 9 7 1 ) fe lhasznál ta ez t az előnyös körül -
m é n y t , amikor t a n u l m á n y o z t a a ke t tős törés i vá l tozásoka t csuka szaglóidegé-
ben , amelyben az axonok á tmérő je k i sebb , mint egy t i zed mikron. Az első 
módszer t a f en t ebb eml í t e t t ek közül elég nehéz a lkalmazni . A második módszer 
in t e rp re t ác ióban nehézségeket okozhat , m e r t még nem lehetséges ilyen v é k o n y 
axonok feszültségzáras feldolgozása, m á r p e d i g a feszül tségzár technika alkal-
mazása szükséges olyan kísér le tekben, ahol meg a k a r j u k ha tározni a vá l tozá -
sok e rede té t a potenciál , á r a m és permeabi l i tás módosulásai a lapján. 

M U R A L T f en tebb idéze t t , csukaidegeken végzett kísérletei mellett hasonló 
vá l tozásoka t ta lá l tak rák idegben , nyúl v a g u s b a n , t i n t a h a l idegben, e l ek t romos 
szervben, t i n t a h a l ó r iásaxonban és béka i zomban . Világos, hogy a ke t tős tö rés i 
vá l tozások á l ta lánosan fel lelhetők az inger lékeny szöve tekben . Mégis, m i u t á n 
a kísérletek a l egbeha tóbbak az ó r iásaxonban vol tak, i t t ezek kerülnek rész-
letesebb tag la lásra . 

Kettőstörésbeli változások 

H a a f ény kö lcsönha tásba lép az anyaggal , t e r jedés i sebessége csökken . 
A v á k u u m b a n mér t t e r jedés i sebesség az a n y a g b a n mér thez képest ad ja a törés-
m u t a t ó t . Sok anyag kü lönböző t ö r é s m u t a t ó k a t m u t a t különböző i r á n y b a n 
polarizál t fénnyel szemben, ezért ke t tő s tö rőnek nevezzük . Egyetlen op t ika i 
tengellyel rendelkező o b j e k t u m számára a ke t tős törés nagysága a tengel lyel 
p á r h u z a m o s a n és a tengelyre merőlegesen eső fénnyel szembeni t ö r é s m u t a t ó k 
különbözőségéből adódik. A biológiai anyagok ke t tős tö résé t a s t r uk tu rá l i s 
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rendezet tség v i szony la t ában szokták é r te lmezni . A velőhüvelyes ideg pl . 
nagyobb k e t t ő s t ö r é s t m u t a t , m i n t a ve lőhüve ly nélküli. 

S C H M I T T és mtsai ( 1 9 4 0 ) először kísérel ték megmérni az óriásaxon k e t t ő s -
törésének vá l tozása i t akciós potenciál a la t t . Módszerük érzékenysége a z o n b a n 
n e m volt e legendő . C O H E N és m t s a i ( 1 9 7 0 , 1 9 7 1 ) rákidegen megmér t ék a ke t t ő s -
törés vá l tozása i t és megá l lap í to t t ák , hogy az intenzitás vá l tozások a merő-
legesen polar izá l t fénnyel v a l ó b a n a r e t a rdác ióban beállt vá l tozásnak köszön-
he tők és n e m a d ikro izmusban vagy va lami lyen más op t ika i t u l a j d o n s á g b a n 
beál l t vá l t ozásnak . (A retardáció a kettőstörés és a vastagság hányadosa.) Azon-
b a n , amikor megpróbá l t ák m é r n i a re ta rdác ió vál tozást ór iásaxonon, a jel—zaj 
viszony kb . 1 vo l t és még k b . 20 000 impulzus u tán sem j a v u l t ez. Lényeges 
j av í t ásoka t k e l l e t t végezni a készüléken, a m í g megkap ták a 6. ábrán l á t h a t ó 
r eg i sz t r á tumot . Akciós po tenc iá l alat t a re ta rdác ió csökkenése volt meg-
figyelhető. 

6. ábra. Loligo forbesi óriás a x o n j á n a k ke t tős törés v á l t o z á s a ingerü le t a l a t t . Vékony v o n a l : 
akciós potenciá l , v a s t a g vonal: k e t t ő s t ö r é s . Kal ib rác ió : f e l ü l j , o.: k e t t ő s t ö r é s , a l u l j . o.: f e szü l t -

ség. A l u l középen: idő (COHEN és mtsa i , J . Physiol . 211, 495 (1970) 

Ezen egysze rű kísérlet e redménye j e len tős ú t m u t a t á s t a d o t t a re ta rdác iós 
vál tozás e r ede t é r e nézve, mive l időbeli l e f u t á s a hasonló vo l t az akciós po ten -
ciáléhoz és ezé r t nem lehete t t a permeabi l i tás vá l tozásoknak v a g y ionáramok-
n a k tu l a jdon í t an i . A hasonlóság azonban l ehe t koincidencia is és ezért a r e t a r -
dáció vá l tozás t megvizsgál ták feszültségzár lépések a la t t is (7. ábra). H ipe r -
polarizáló lépés a l a t t az i o n á r a m o k igen csekélyek voltak és n e m volt permeabi -
l i tás változás, csak a membránpo tenc iá l v á l t o z o t t . A r e t a rdác ió növekedése , 
ugyanaz t az időbel i le fu tás t m u t a t t a , mint a potenciálé, ezér t potenciál f ü g -
gőségre m u t a t o t t . Azonban a re tardáció vá l tozás , ami a depolarizáció a l a t t 
za j lo t t le, sokka l kompl iká l t abb volt . Nemcsak hogy kisebb vo l t , mint a hiper-
polarizációs lépés alatt i vá l tozás , de a lakja sem volt egyenes vonalú , egy része 
az időbeli l e f u t á s n a k ha son l í t o t t az á r am lefu tásához . Fel té te lez ték ekkor , 
hogy a r e t a rdác ió változás is potenciá l függő, de ez csak a feszül tségzár módszer 
m i a t t van így. Más kísérletben megfelelő m e t o d i k a i vá l toz ta t á sokka l k i m u t a t -
t á k , hogy a depolarizációs lépés sokkal i n k á b b egyenes v o n a l ú volt . E z e k 
a lap ján j u t o t t a k a köve tkez te tés re , hogy a r e t a rdác ió vá l tozás potenciál f üggő . 

t s 

25 mv 

5 x 1 0 6 
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7. ábra. Ke t tő s tö ré s vál tozások feszültségzár lépések a l a t t L.forbesi ó r iás axonon. A.: f e szü l t -
ség reg i sz t rá tum, В . : á r a m reg i sz t rá tum, C, D.: ke t tős tö rés . Hiperpolar izáció lefelé m u t a t 

[COHEN és mtsa i J . Physiol . 218, 205 (1971)] 

Ez a köve tkez te té s te rmészetesen sok b izonyta lanságot r e j t magában , m á r 
csak a metod ika i nehézségek m i a t t is, másrész t pedig a m i a t t , hogy a r e t a r d á c i ó 
vá l tozás nem vol t tel jesen egyenes vonalú . 

Amikor különböző nagyságú potenciál lépéseket a lka lmaz tak és a m é r t 
r e ta rdác ió t áb rázo l t ák a potenciál lal szemben , kiderült , h o g y a ke t tős tö rés 
vá l tozás a potenciá l vál tozás négyzetével a rányos . A ke t tős tö rés vá l tozások 
kísérleti pon t j a i , melyeket az ord iná tá ra m é r t e k , egy p a r a b o l á n f eküsznek , 
melynek egy m i n i m u m a van 125 mV-tal poz i t í vabb helyen, min t a m e m b r á n -
potenciál (8. ábra) . 

Hiperpolar izációs lépés a la t t a potenciálkülönbség 9 9 % - a a külső és be l ső 
elektród közöt t a m e m b r á n r a esik, ezért a m e m b r á n vékonysága mia t t , 100 
mV potenciá lkülönbség esetén ráeső potenc iá l gradiens 100 000 V/cm k ö r ü l 
v a n . Valószínűnek lá t szot t ezér t , hogy a po tenc iá l függő re tardác iós v á l t o z á s 
eredeté t az a x o n m e m b r á n b a n kell keresni. A l á t á m a s z t o t t a ez t az az észlelet is, 
hogy a re ta rdác ió vá l tozás t n e m ér in te t te az axoplazma e l távol í tása és a pe r -
fúzió, t o v á b b á , hogy hasonló re ta rdác ió vá l tozásoka t mér tek elektromos angol -
na e lekt romos lemezében, t e h á t egy olyan p r e p a r á t u m b a n , amelyben n incse-
nek Schwann-se j tek az ak t ív membránok körü l . Ha e l fogad juk azt a k ö v e t -
kez te tés t , hogy a re ta rdác ió vál tozás eredete a m e m b r á n b a n van és fe l té te lez-
zük, hogy az a x o n m e m b r á n nyuga lmi ke t tős tö rése hasonló a mielinéhez, v a g y 
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8. ábra. A k e t t ő s t ö r é s vá l tozás (o rd iná t a ) és a m e m b r á n p o t e n c i á l (abszcissza) összefüggése 
[COHEN és m t s a i J . Physiol . 218 , 205 (1971)]. 

a vörösvérsej tekéhez, két t o v á b b i köve tkez te té s vonha tó : 1. az a x o n m e m b r á n -
n a k radiális op t ika i tengelye van , 2. a becsü l t membránre t a rdác ió k b . l % - a 
a teljes axonre t a rdác iónak , s ilyen módon a frakcionális vál tozás a m e m b r á n -
re ta rdác ióban sokkal n a g y o b b , mint a te l jes fény in tenz i t ás f rakcionál is 
változása. 

Az a k t u á l i s membránre ta rdác ió növekedése akciós potenciál a l a t t k b . 2 
t ized százalékra volt becsü lhe tő (COHEN és mtsai 1 9 7 0 ) . 

Előzetes e redmények a r ra m u t a t t a k , hogy a m e m b r á n lipid f r a k c i ó j a 
nem vesz r é sz t a re tardáció vá l tozásban. Összehasonl í to t ták a re ta rdác ió vál-
tozást t enge rv ízben és t engerv íz + ok tano l , butanol v a g y prokain keveréké-
ben. A r e t a r d á c i ó vál tozást n e m érintet te 1 mmol oktanol és ugyanezt k a p t á k 
1 0 0 mmol bu tano l l a l és 1 0 mmol p roka inna l . SKOU ( 1 9 5 4 , 1 9 5 8 ) azt t a l á l t a , 
hogy a b u t a n o l , oktanol és prokain megnövel i a lipid egyes rétegek felület i 
nyomásá t , m á s o k pedig k i m u t a t t á k , hogy a bu tanol növeli a kat ion perineabi l i -
t á s t a lipid ré tegeken . í g y reálisnak lá t sz ik az a köve tkez te tés , liogy mind-
három m e g v á l t o z t a t j a a l ip id frakció t u l a jdonsága i t , de n e m befolyásol ja a 
re tardáció t . A legegyszerűbb, bá r nem egyedül i köve tkez te tés az, hogy a re-
tardáció v á l t o z á s b a n a m e m b r á n lipid f r a k c i ó j a nem vesz rész t . BERESZTOVSZKI 

és mtsai ( 1 9 7 0 ) ezt a fe l tevés t lipid r é t egeken modellkísérletben is igazol ták . 
Te t rodo tox in vagy sax i tox in hozzáadása tengerv ízben lényegesen meg-

vá l toz t a t t a a re ta rdác ió vá l tozás t . A vá l tozás nagysága hipcrpolarizációs lépés 
a l a t t 2—4-szeresvol t és az időbel i lefutás sokka l lassabbá v á l t . A toxinok r e t a r -
dációra t e t t h a t á s a nem vol t direkt p á r h u z a m b a ál l í tható jól ismert h a t á s u k -
ka l a Na permeabi l i t ás ra , és t o v á b b i kísér letek azt m u t a t t á k , hogy más a n y a g o k 
hasonló r e t a r d á c i ó vál tozásbel i módosulásoka t képesek létrehozni (COHEN 
és mtsai 1971). A toxinok ha t á sa i a r e t a rdác ió ra valószínűleg a rány lag kis 
számú moleku láva l való kölcsönhatásból e rednek . így pl . H Ä U S E R és mt sa i 
(1970) ú j a b b a n azt észlelték, hogy minden alamethicin molekula lipid ke t tős -
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ré tegeken d r á m a i vál tozást idéze t t elő, amely mintegy 600 l ipid molekulára 
t e r j e d t ki. 

A re t a rdác ió vál tozások eredete n e m világos. Ké t mechan izmus jöhe t 
szóba, amely a potenciál négyzetével va ló arányosságot m a g y a r á z h a t j a . Az 
első hipotézis azon a t ényen alapul , hogy a potenciál gradiensben beálló nagy 
vá l tozás ú j r a or ientá l ja a dipól m o m e n t u m m a l rendelkező m e m b r á n moleku-
l á k a t . Ha ezek optikailag anizot ropok vo l t ak , akkor á t rendeződésük a ke t tős -
törés vá l tozásá t fogja e redményezni . Ez a Kerr-effektus. A más ik m a g y a r á z a t 
az e lektrost r ikció jelenségén alapul . Ahhoz , hogy egy potenc iá lvá l tozás t hoz-
z u n k létre a m e m b r á n k a p a c i t á s o n keresz tü l , a pozitív és nega t ív tö l tések 
közö t t i vonzóerő a m e m b r á n t összenyomni , vagy összehúzni törekszik . Ez a 
kons t r ik t ív e rő a m e m b r á n t v é k o n y a b b á teszi, ami ö n m a g á b a n is ke t tős-
tö rés vá l tozásához vezethe t . Ugyanez t e redményezhe t i a m e m b r á n molekulái-
n a k á t rendeződése is. Noha az eddigi számí tások szerint m i n d k é t mechan izmus 
q u a n t i t a t i v e plauzibilis, t o v á b b i kísérletek szükségesek annak bizonyí tásához, 
hogy ezek a mechanizmusok ténylegesen részt vesznek-e a m é r t re ta rdác ió 
vá l tozásokban . 

Ha a Kerr -e f fek tus , v a g y egy e lek t ros t r ik t ív ha tás vo lna felelős a re ta r -
dációér t , a k k o r a dipól or ientáció, v a g y az elektrostrikció minimál is é r téken 
kellene hogy legyen, ha a m e m b r á n p o t e n c i á l 0 mV. Meglepő vonása a 8. á b r á n 
m u t a t o t t kísér le teknek, hogy a görbe 125 mV-os depolarizált potenciá l ér ték-
hez képest sz immetr ikus , vagyis 60 mV-al pozi t ívabb a 0 mV-os m e m b r á n -
potenciál é r t ék tő l . így a m e m b r á n o n belül 60 mV-os poz i t iv i tás t kell létre-
hozni a külső oldalhoz képes t ahhoz, hogy a re tardációér t felelősnek gondol-
h a t ó fe l té te lezet t molekulák úgy v ise lkedjenek , min tha zéró potenciá lon len-
nének . Egy i lyen jelenség m a g y a r á z a t á r a fel kell tételezni, hogy f ixá l t pozi t ív 
tö l tések v a n n a k az a x o n m e m b r á n o n k ívü l , v a g y f ixál t nega t ív töl tések azon 
belül , t o v á b b á hogy ezek a f i xá l t töl tések hozzá já ru lnak egy potenciá l gradiens-
hez a m e m b r á n közvetlen környeze téhen . Ez a potenciál , mivel egy v é k o n y a b b 
vas t agságra t e r j e d ki, mint m a g a a m e m b r á n , el tolódást okoz az igazi m e m b r á n -
potenciá l és a mér t membránpo tenc iá l közö t t . C H A N D L E R a külső pozit ív, v a g y 
belső nega t ív töl tések t ávo l ságá t 60 mV el tolódás esetén 15 Á-re becsüli. Ion 
á r a m mérések a lap ján C H A N D L E R és mt sa i (1965), t ovábbá R O J A S és A T W A T E R 

(1968) fel tételezik, hogy a m e m b r á n belső felszínén f ixá l t nega t ív tö l tések 
v a n n a k , melyek távolsága 2 7 , vagy 40 Ä. G I L B E R T és E H R E N S T E I N (1969), 
M O Z S A J E V A és N A U M O V (1970) viszont a r r a a köve tkez te tés re j u t o t t , hogy 
f i x á l t nega t ív töl tések a m e m b r á n külső felszínén 11 —18 Á t ávo l ságban van-
n a k . I ly m ó d o n az á rammérésekből eredő észleletek azt m u t a t j á k , hogy belső 
nega t ív f ixá l t töl tések 27—40 Á, külső nega t ív f ixá l t tö l tések 11 -18 Á távol -
ságban helyezkednek el. Miu t án a ke t tős tö rés i kísérletek v a g y külső pozi t ív , 
v a g y belső nega t ív f ix tö l téseke t té te leznek fel és méghozzá n a g y o b b sűrűség-
gel, a kétféle t ípusú e r e d m é n y nem m a g y a r á z h a t ó u g y a n a z o n tö l tésekkel . 
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Lehetséges, hogy a f i xá l t tö l tések t eór iá ja tú lságosan egyszerűsí t i a v iszonyo-
k a t . Mindenesetre a po tenc iá l függő fényszórás vá l tozások az elmélet től e l té rő 
tö l tés távolságot köve te lnek , s jelzik azt is, hogy a f i xá l t tö l tések diszkrét t e r -
mészetével komolyan kell számolni . 

Fluoreszcencia 

1 . K ü l s ő f l u o r e s z c e n c i a 

Sok molekula f luoreszcencia s p e k t r u m a és k v a n t u m ha tás foka f ü g g a 
környeze t tő l . I lyen moleku lák spektrál is e l to lódásokat v a g y k v a n t u m - h a t á s -
fokbeli vá l tozásoka t m u t a t n a k , ha mikrokörnyeze tük megvál tozik . (Viszkozi-
tás , p H , az oldószer po la r i t ása , más vegyüle tek jelenléte.) Nem egy ezek közül 
axonfes tékkén t szerepel, t e h á t képes kö tődn i élő axonokhoz . 

1964-ben S H T R A N K F E L D és F R A N K arról számol t be , hogy ezer-százezer 
inger 10%-os reverzibilis f luoreszcencia vál tozáshoz veze t e t t olyan ór iásaxonok-
ban , amelyeke t p r imul inna l fes te t t ek . A haszná l t fotográf iás t e chn ika 
gyenge időfeloldása m i a t t nehéz volt a csökkenés oká t meghatározni . U j a b -
ban jobb időfeloldású készülékkel T A S A K I és mtsa i (1968) a külső f luoresz-
cenciában egyes ingerek u t á n is észlelt vá l tozás t . Noha ők először az l - amino-8-
na f t a l ánszu l foná to t (ANS) haszná l ták , 13 más fes tékkel is t a lá l tak f luoresz-
cencia vá l tozásoka t (TASAICI és mtsai 1969). A 9. áb ra egy ilyen kísérlet regiszt-
r á t u m á t m u t a t j a ANS f luoreszcenciával . Noha a f luoreszcencia vál tozás némi-
leg lassabbnak látszik, m i n t az akciós potenciál , a késés a használ t f é n y m é r ő 
rendszer időá l l andó jának t u l a j d o n í t h a t ó . Bá r a f luoreszcencia vál tozás j ó 
p á r h u z a m b a n áll az akciós potenciállal , az egybeesés lehet véletlen m ű t e r m é k 
is. Ezér t megvizsgál ták az ANS f luoreszcenciát feszül tségzár lépések a l a t t is 
(10. ábra) . A mérések az t m u t a t j á k , hogy az ANS fluoreszcencia vá l tozása i 
követ ik a potenciál lépéseket . Hasonló e redményekre j u t o t t a k , lia az ANS- t 
mikroinjekció ú t j á n az axop lazmába j u t t a t t á k . A f luoreszcencia h iperpolar i -
záló lépés a la t t c sökken t , s köve t t e a potenciá lvá l tozás időbeli l e f u t á s á t . 
Depolarizáció a la t t a f luoreszcencia vál tozás el lentétes előjelű és azonos idő-
beli l e fu tású a hiperpolar izáció a la t t t apasz t a l t t a l . A fluoreszcencia ebben az 
esetben is po tenc iá l függőnek látszik és nem m u t a t j a s emmi jelét azoknak a 
nagy á r a m o k n a k és permeabi l i t ás vá l tozásoknak , amelyek depolarizáció a l a t t 
za j lanak le. Ezér t a r ra a köve tkez te tés re j u t o t t a k , hogy az ANS f luoreszcencia 
potenciálfüggő, méghozzá lineáris jelleggel. 

Hasonló méréseket végeztek 38 más fes tékkel és k e t t ő kivételével va la -
mennyi lineáris potenciá l függőséget m u t a t o t t . Ké t fes ték fluoreszcencia vá l -
tozásai a potenciál négyzetével vo l tak a rányosak . 

A fluoreszcencia vá l tozások előjele függö t t a t tó l , hogy a fes téke t az 
axonra kívülről , vagy az axonba belülre a lka lmaz ták (11. ábra) . Depolar izáló 
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- 5 5x10 

50 mv 

9. ábra. Az A N S f luo reszcenc ia v á l t o z á s a ingerüle t a l a t t . V a s t a g vona l : f luo reszcenc ia , v é k o n y 
v o n a l : akciós po t enc i á l . K a l i b r á c i ó k : fe lü l j . o.: f l uo reszcenc ia , alul j . o . : f eszü l t ség , középen 

a lu l : idő [COHEN és m t s a i Biol. Bul l . 141 , 382 (1971)] 

K Í V Ü L 

B E L Ü L 
2*10" 
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10. ábra. Az A N S f luo reszcenc ia v á l t o z á s a i feszü l t ségzár l épések a l a t t . 1. sor a f e s t ék k ívü l rő l , 
2. sor belülről t ö r t é n ő a l k a l m a z á s a k a p c s á n , 3. sor po t enc i á l - , 4. sor: á r a m r e g i s z t r á t u m (COHEN 

és m t s a i 1. 9. á b r a ) 
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-100 
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11. ábra. A f luoreszcenc ia v á l t o z á s o k és a m e m b r á n p o t e n c i á l összefüggése a fes ték k ü l s ő 
(ba lo lda l t ) és belső ( j o b b o l d a l t ) a l k a l m a z á s a esetén. O r d i n á t a : f a j l agos f luo reszcenc ia v á l t o z á s , 

abszc i s sza : m e m b r á n p o t e n c i á l (COHEN és m t s a i 1. 9. á b r a ) . 

2 * MTA Biol. Oszt. Közi. 18, (1975) 



212 F E H É R OTTÓ 

lépés ese tén a f luoreszcencia csökkenés vol t észlelhető, ha az axon belsejébe 
ad ták a f es téke t . Az A N S ilyen szempon tbó l egyedülál lónak l á t szo t t , mivel a 
többi f e s t ékek ilyen előjelvál tozást n e m m u t a t t a k . E z t annak t u l a j d o n í t o t t á k , 
hogy az A N S a m e m b r á n o n igen lassan ha lad keresztül . 

Az A N S fluoreszcencia vá l tozása a nyugalmi in tenzi tás é r tékéve l el-
osztva egyet len ingerre k b . 1 0 - 4 n agyság rendű volt egy 50 mV-os potenciál 
vál tozás ese tén . Belső a lka lmazáskor ugyanez a vá l tozás 2 X 10 ~5 nagyság-
rendűnek b izonyul t . 

Miu t án arra a köve tkez te tés re j u t o t t a k , hogy a f luoreszcencia vá l tozások 
potenciá l függőek és a l eg több potenciál vá l tozás a m e m b r á n o n keresz tü l zajl ik 
le, g y a n í t h a t ó , hogy e vá l tozások m a g á b a n a m e m b r á n b a n is t ö r t énnek . T A S A K I 

és mtsa i (1972) erős b izonyí tékot h o z n a k fel arra nézve , hogy az ANS-sel 
k a p o t t f luoreszcencia vál tozások p ronázza l pe r fundá l t axonokhan is előfordul-
nak . A belülről a lka lmazo t t pronáz megemész t i az egész axop lazmát és mivel 
az ANS permeabi l i t ása a m e m b r á n o n keresztül igen alacsony, s emmi más 
nem g y a n ú s í t h a t ó a f luoreszcencia vá l tozásokér t , min t maga a m e m b r á n . 

Az első kínálkozó fel tevés, hogy a membránpo tenc iá l gradiense m a g a az, 
ami a f luoreszcencia emisszióra közve t l en ha tás t gyakorol . T A S A K I és mtsai 
(1972) szer in t az e lek t romos mező n e m elég nagy, hogy az ANS moleku la át-
t é r j en az alapállásból az első ge r jesz te t t singlet á l l apo tba és arra a köve tkez-
tetésre j u t n a k , hogy a f luoreszcencia vá l tozás nem lehe t a potenciál vá l tozás 
köve tkezménye . Mivel azonban az A N S molekulában az első exci tá l t singlet és 
az első exc i tá l t t r iplet á l lapot valószínűleg közel fekszik energ iá jában , a poten-
ciálnak egy csekély differenciális h a t á s a elegendő lehe t a ké t á l lapot közö t t i 
k v a n t u m ha tás fokbe l i különbségét real izálni és így a f luoreszcencia vál tozáso-
k a t előidézni. 

A fluoreszcencia vá l tozás a z o n b a n sokkal lassúbb, mint a ge r j esz te t t 
á l lapotba va ló á tmene t , (1 pisec) így n e m valószínű, hogy m a g y a r á z a t k é n t szol-
gálhat . Ugyan így nem veze the tő vissza a jelenség az A N S molekula dipólus-
m o m e n t u m á r a és e l fordulására sem. Az A N S koncent rác ió vá l tozásáva l kap-
csolatos t eór ia már helyesen m e g m o n d j a , hogy az A N S koncen t rác iónak és 
a f luoreszcenciának a m e m b r á n b a n depolarizáció h a t á s á r a fokozódnia kell. 
H a az A N S a m e m b r á n o n belül foglal he lye t , depolarizáció csökkent i a fluo-
reszcenciát . 

Mindeme triviális m a g y a r á z a t o k n a k az a közös h ibá ja , hogy az ANS 
molekula tu la jdonsága ibó l vezetik le a jelenséget és n e m tükröz ik a m e m b r á n -
s t r u k t ú r a esetleges módosulása i t . 

E g y más ik anyaggal , a 2-p- to lu id in i l -6-naf ta lánszul fonát ta l (TNS) szintén 
végeztek k i t e r j ed t f luoreszcencia méréseke t . Az ingerület re beköve tkező f luor-
eszcencia vá l tozás i t t is po tenc iá l függőnek m u t a t k o z o t t , s egyszersmind a r ra is 
f ény t de r í t e t t , hogy az axonok opt ikai tengelye radiális i r ányú . A f luoreszcencia 
vál tozások oká ra nézve a TNS-sel végze t t kísérletek sem ve t e t t ek t ö b b f ény t . 
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Fényszóródás 

A fényszóródás jelensége a t ö r é s m u t a t ó inhomogeni tásából adódik , 
molekulár is , szubcelluláris, celluláris v a g y makroszkópos szinten és gyak ran 
használa tos részecskék nagyságának megha t á rozásá r a , t ovábbá t é r foga t -
vá l tozások mérésére. 

A fényszóródás jelensége hegyes és derékszögben beeső fényben egya rán t 
észlelhető. A 1 2 . ábra C O H E N és mtsa i ( 1 9 7 2 ) egy k ísér le té t m u t a t j a , melyen a 
va s t ag za jos vonal a fényszóródás t , a n n a k növekedésé t , a vékony vona l az 
akciós potenciá l t jelzi. A jelenség a n n y i b a n különbözik a ket tős törés tő l , és a 
f luoreszcenciától , hogy v a n egy lassan emelkedő másod ik komponense , ami az 
akciós potenciál csúcsa u t á n 20 msec-mal éri el m a x i m u m á t . 

Megismétel ték a kísér letet feszül tségzár (vol tage clamp) körü lménye i 
közöt t is. A 13. ábra t a n ú s á g a szerint hiperpolar izáció fényszóródás vá l tozás t 
alig okozot t , míg depolar izáció a la t t je lentős fokozódás m u t a t k o z o t t . Az volt 
t o v á b b i a k b a n a kérdés, hogy a növekedés potenciál- v a g y permeabi l i tás függő-e. 

2x10" 

50 mv 

12. ábra. A fényszórás v á l t o z á s összefüggése az ingerü le t te l L. forbesi óriás a x o n o n . V a s t a g 
vona l : f ényszórás , vékony v o n a l : akciós po tenc iá l [COHEN és m t s a i J . Physiol . 224, 701 (1972)] 

10 -5 

L 

2 msec 

50 mv 

1 m a / c r n z 

13. ábra. A fényszórás v á l t o z á s a i feszül t ségzár lépések a l a t t L. forbesi óriás a x o n o n . Fe lü l : 
f ényszórás , középen: feszül t ség- , alul : á r a m r e g i s z t r á t u m [COHEN és m t s a i J . Phys io l . 224, 727 

(1972)] 
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50 mv 

5*10~5 

1ma/cmz 

N 50 mv 

2msec 

14. ábra. A f é n y s z ó r á s vá l tozása i 50 MV és 92 MV fe szü l t s égzá r lépések a l a t t . Je lö lések u g y a n -
azok , m i n t a 13. á b r á n [COHEN és mt sa i J . Phys io l . 224, 727 (1972)] 

E n n e k eldöntésére 50 és 92 mV-os depolarizáló potenciál u g r á s o k a t végeztek 
(14. ábra) . 50 mV depolarizáció ese tén nagy N a permeabi l i tás fokozódás és erős 
befelé i r ányuló á r a m volt, 92 mV-nál azonban — mely bá r növe l te a permea-
bi l i tás t , Na beá ramlás t már n e m okozot t — (a potenciál közel j á r t a Na-ionok 
ekvi l ibr ium potenciál jához) m á r nem volt lényeges fényszóródás fokozódás . 
Í g y a fényszóródás növekedés áramfüggőnek b izonyul t . É r t é k e azonban n e m 
az á r am p i l l ana tny i in tenz i tásával , hanem a n n a k idő szerinti in tegrá l jáva l vo l t 
a rányos . 

A jelenség m a g y a r á z a t á r a k é t feltevés v a n . Egyik szer int (GIRARDIER és 
mtsa i ( 1 9 6 3 ) , B A R R Y és H O P E ( 1 9 6 9 ) a fényszóródás vál tozás oka a h idra tác iós 
v ízef fektus . H a ionok lépnek á t a m e m b r á n o n , azok h idra tác iós v izüke t 
m a g u k k a l viszik az a x o n m e m b r á n és a Schwann-se j tek közö t t i 100 Á-ös résbe. 
Ez té r fogatnövekedésse l j á r . 

Másik m a g y a r á z a t az á tv i te l i szám-effektuson alapul . H a 100 K- ion 
kilép a m e m b r á n o n , akkor e n n e k ha tásá ra 40 Na-ion lép be az e lek t ródba és 
60-Cl-ion lép ki abból. Ez a KCl koncen t r ác ió j ának növekedésére vezet a peri-
axonális t é r b e n . Ozmotikus grad iens keletkezik, mely szintén t é r foga tnöveke-
dést okoz. 

Azt , hogy a ké t feltevés közül melyik áll közelebb a valósághoz, a köve t -
kező kísérlet tel ellenőrizték. A mikroe lek t ródot i se th ioná t -g lu tamát Na-sójá-
n a k keverékével tö l tö t ték . Ezek az ionok lényegesen kisebb mozgékonyságúak , 
m i n t a Cl-ion. A fényszóródás növekedés ilyen körü lmények k ö z ö t t 29 + 5 % -
kal kisebb vo l t . Az elméletileg számí to t t csökkenés 36%, amivel a kísérleti 
ada tok jó egyezésben v a n n a k . A fo lyama t természetesen l a s súbb , min t az ion-
á ramok , s mivel a fényszóródás vá l tozás u t ó b b i a k köve tkezménye , az á ram idő 
szerint i i n t eg rá l j ának a r á n y á b a n lép fel. A víz diffúziósebességét számí tásba 
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véve (10 msec időál landóval) az e r edmény reális. Szerzők t e h á t egy ioná ram-
függő jelenséget fedez tek fel. A m e m b r á n s t r u k t ú r a vál tozásai ra nézve azon-
ban ez sem m o n d sokat . Ta lán m e t o d i k á j a a lka lmazha tó t o v á b b i a k b a n az 
idegingerület de t ek tá l á sá ra . 

Érdekes k ísér le t soroza tokat végeztek u l t ra ibolya abszorpcióra , i n f r a -
vörös emisszióra és abszorpcióra nézve is. Az ingerület f o l y a m a t a mindeme 
je lenségekben vá l tozás t okozot t . Részletesebb elemzésük f ő k é n t a m e m b r á n 
s t r u k t ú r a vá l tozása i v i szony la tában h iányzik . 
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