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Az u to l só ké t év t izedben néhány a l a p v e t ő elméleti megfonto lás mel le t t 
(8) számos o lyan kísérleti e redmény szü le t e t t , amely egyre sürge tőbbé teszi az 
ingerüle tvezetés klasszikus ion-membrán e lméletének fe lü lv izsgála tá t . A múl t -
ban több f ó r u m o n vizsgálat t á rgyává t e t t ü k és kr i t izá l tuk a Goldman-egyenle t 
a lka lmazha tóságá t és érvényességét . A j e l en m u n k á b a n bá r ko rább i ellen-
vetéseinket te l jes mér t ékben f e n n t a r t j u k — más oldalról k í v á n j u k megközelí-
teni a k é r d é s t : vég ig tek in t jük azokat a kísér let i e redményeke t , amelyek véle-
ményünk szer in t nem il leszthetők bele az ion-membrán modellbe, m a j d fel-
vázol juk az ingerület keletkezésének és t e r j edésének egy lehetséges ú j model l jé t . 

1. Infravörös emisszió 

F R A S E R és F R E Y 1968-ban (9) közö l ték , hogy sorozat inger h a t á s á r a 
működő rák- já ró ideg a v á r h a t ó t e r m i k u s emissziónál in tenz ívebb, d iszkrét 
energ iasávokban lé t re jövő infravörös sugá rzás t emi t tá l . Az emisszió legrövi-
debb hul lámhosszúságú m a x i m u m a 2 m i k r o n n á l volt , de t ö b b lokális m a x i m u -
mot is t a l á l t a k 4, 9, 10, 12 mikron k ö r ü l . A sugárzás in tenzi tása (6 pW/cm 2 ) 
t öbb m i n t k é t nagyságrenddel ha lad ta m e g a te rmikus emisszió a l ap ján vár-
ha tó in t enz i t á s t . A szóban forgó hul lámhosszon a víz nagyon erősen abszor-
beál ja a sugárzás t , ezért fel tehető, h o g y a megfigyelt sugárzás t a fe lüle t (a 
membrán) emi t t á l j a . 

2. Optikai spike 

Ezen a néven k i t e r j e d t je lenség-csoportot foglalnak össze. Míg az előbb 
eml í te t t in f ravörös sugárzás t eddig csak sorozatinger h a t á s á r a m u t a t t á k ki, 
a köve tkezőkben felsorolandó optikai vá l tozásoknak időbeli l e fu t á sá t is nagy 
pontossággal fe lder í te t ték . 
A) Kettőstörés-változás. Polarizációs mikroszkóp segítségével észlelhető, hogy 
az idegrost gyenge ket tős törése az akcióspotenciál lal szigorúan sz inkron 
megvál tozik (5, 24). K i m u t a t t á k azt is, hogy a vál tozás valószínűleg a memb-
ránban v a g y annak közelében, de n e m a lipid f rakc ióban keletkezik (1, 5). 

1 MTA Biol. Oszt. Közi. 18, (1975) 
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Voltage c lamp segítségével kü lönböző membránpo tenc i á loka t beá l l í t va 
megmérték a ke t tős tö r tés -vá l tozás feszül tségfüggését (1. ábra) . Kézen fekvő 
lenne egyszerű e lek t roopt ika i Ker r -e f fek tus ra gondolni , p roblémát j e l e n t 
azonban az, hogy az e f fek tus feszültségfüggése nem zéró membránpo tenc iá l -
nál (60 mV depolarizációnál) minimális, ahogy ezt Ker r -e f fek tus esetén v á r -
ha tnánk , h a n e m 65 mV-ta l nagyobb depolarizáció (125 mV) mellett t a l á l j u k 
a min imumot . Feloldaná az e l l en tmondás t , ha fe l té te leznénk, hogy a m e m b r á n 
külső felületén fixált pozitív (belső felületén pedig f ixá l t negat ív) töltés v e n , 

1. ábra. K e t t ő s t ö r é s - v á l t o z á s függése a m e m b r á n p o t e n c i á l t ó l . A poz i t í v f e szü l t ségé r t ékek 
depolar izá ló feszül tséget j e l e n t e n e k (5) 

amelyet a szokásos elektrofiziológiai módszerekkel nem lehet k imu ta tn i , de 
a membránon belül úgy módos í t j a a térerősséget , hogy az csak 125 mV depo-
larizációnál vá l ik nul lává . J . R . S E G A L a zonban kétséget k izáróan k i m u t a t t a 
(25), hogy az a x o n m e m b r á n külső felületén loligo óriás axon esetén 2 • 10 ~8 

coul/cm2, r ák óriás axon esetén 4 • 10 ~8 coul/cm2 felületi sűrűségű negatív 
elektromos tö l tés helyezkedik el. 

Ezér t f e l t é t e l ezhe t jük , hogy a t a p a s z t a l t vál tozás n e m egyszerűen az 
akcióspotenciál során beköve tkező feszültség-ingadozás á l ta l k ivá l to t t K e r r -
effektus vá l tozás , hanem az e lekt ronszerkezetben l é t r e jö t t vál tozás k ö v e t -
kezménye. 
B) Extrinsic fluorescencia. Különböző f luoreszcens fes tékekkel sz ínezet t 
idegekben a fes tékek v i lág í tásának in tenz i tása az akcióspotenciál t a r t a m a 
a la t t megvá l tozo t t ; pl. akr id in-származékoké nő t t , pyron iné csökkent a 
depolarizáció a l a t t (4). 
C) Intrinsic fluorescencia. B á k járóláb- idegen és béka ischiadicuson v é g z e t t 
kísér le tekben fehé r j ék 280 nm-re l ge r jesz te t t f luoreszcenciá ja 105 ingerből 
álló sorozat h a t á s á r a 3 0 % - k a l csökkent (27). 

MTA Biol. Oszt. Közi. 18, (1975) 
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Mindkét esetben valószínűleg az e lektronszerkezet vál tozik meg az 
ingerület a l a t t és ez okozza a f luoreszcencia-növekedését v a g y csökkenést . 
D ) Fényszórás-változás. H I L L 1950-ben azt ta lá l ta , hogy az idegroston szóródó 
f é n y in tenzi tása akcióspotenciál-sorozat ha t á sá ra megvál toz ik (11). Legutóbb 
C O H E N és m u n k a t á r s a i p o n t o s időfe lbontásban vizsgál ták a jelenséget (6), 
és azt t a l á l t ák , hogy a fényszórás növekedése 0,1 ms-on belül egyidejű az 
akcióspotenciál fe l futó ágáva l (2. ábra) , míg voltage c lamp potenciálok ha tá -
sára lé t re jövő vál tozások a feszültséghez és az á ramhoz képes t is mintegy ms-os 
késésben v a n n a k (3. és 4. áb ra ) . Ha az ingerület a la t t beköve tkező fényszórás 

2 * 1 0 " 

5 0 MV 

1 msec 

2. ábra. Fényszó rás -növekedés az akciós-potenciá l a l a t t . (8000 m é r é s á t l aga . ) A regisz t rá lás 
időá l l andó ja 0,12 ms (6) 

10" 

50N 

Ilma/cm2 

J l 

3. ábra. 50 m V depolarizáció á l t a l e lőidézet t f ényszó rás -növekedés vo l t age c l amp ese tén 
900 mérés á t l aga (6)" 

növekedés az e lektromos fo lyamatok köve tkezménye vo lna , akkor ugyan-
ilyen késéssel kellene k a p n u n k az opt ikai választ , az elektrofiziológiai és opti-
ka i vál tozás szinkroni tása i t t t ehá t ar ra m u t a t , hogy az elektrofiziológiai 
eseményektől okilag függe t len , a m e m b r á n e lektronszerkezetében le já tszódó 
vál tozás jön létre. 

3. Mechanikai változások 

Többen k i m u t a t t á k , hogy az akcióspotenciállal szinkron té r fogat és 
hosszváltozások lépnek fel (2, 3, 12, 26). Különösen f igyelemre méltó az a 

MTA Biol. Oszl. Közi. 18, (1975) 
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Í10-5 

t 

5 msec. 

4. ábra. Fényszó rá s -vá l tozás f ü g g é s e az á r amerősség tő l . Az á r a m o t 116 mV depolar izációval 
h o z t á k lé t re . 64 mérés á t laga (6) 

megfigyelés (20), hogy rögz í t e t t hosszúságú homár já ró láb- idegben mecha-
nikai feszülés lép fel, ame ly megelőzi az akcióspotenciál t . A jelenséget L E V I N 

és P I T T S m u t a t t á k ki 1962-ben, a s t imulus a r te fac t lehetőségét kontrol lok-
kal z á r t á k ki . 

R é g ó t a ismert, hogy az a x o n - m e m b r á n egyen i r ány í tóha tá s t m u t a t , 
és ma m á r kétségte lennek látszik, hogy az egyeni rányí tás a m e m b r á n lipid-
f r akc ió j ában jön létre; mesterséges l ip id -membránokon k i m u t a t t á k , hogy 
az egyeni rány í tás elektronikus, más szóval félvezető t e rmésze tű (10, 15, 16, 
23, 29), a kérdéssel i n t é z e t ü n k b e n is foglalkozunk, kísér le teink szintén a 
membrán félvezető-jellege mel le t t szólnak (22). A mesterséges l ip id-membrá-
nok jobb egyeni rányí tók (14), min t az axon-membrán (7) (5. és 6. ábra) , 
valószínűleg azért , mer t a m e m b r á n b a épül t fehér jemolekulák részben rövidre 
zár ják a m e m b r á n egyen i rány í tó -ha tá sá t (28). 

S E G A L m á r eml í te t t kísérlete, amellyel beb izony í to t t a , hogy az axon-
m e m b r á n kü lső felületén f i x á l t nega t ív tö l tés van (25), azér t is f igyelemre méltó, 
mert a részletes vizsgálat szer int , ha az extracelluláris f o lyadéko t (Cole-oldat) 
úgy m ó d o s í t o t t á k , hogy a n n a k tel jes NaCl t a r t a l m á t KCl-re cserélték - ami 
a Goldman-egyenlet szer int a nyuga lmi potenciál t gyakor la t i lag kiküszöböli 
—, a fe lület i töltés változatlan maradt. 

A membrán- fe lü le t i tö l t é s és a nyuga lmi potenciál t e h á t ké t különböző, 
egymástól függet len je lenség; a felület i töl tés a m e m b r á n tu la jdonsága , a 

4. Egyenirányítás 

5. Az axon felületi töltése 

MTA Biol. Oszt. Közi. 18, (1975) 
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5. ábra. „ P a t e n t b lue"-va l ak t ivá l t sphingo-myel in- tocopherol membrán egyen i rány í tó ha tása . 
A festékkel a k t i v á l t oldalról fo lyó á r amot poz i t ívnak t ek in te t t ék (14) 

6. ábra. Loligo óriás axon m e m b r á n j á n a k egyeni rányí tó h a t á s a . A belülről kifelé i rányuló 
á r a m pozi t ív (7) 

n y u g a l m i po tenc iá l ped ig az ex t r a - és in t race l lu lár i s té rbe h e l y e z e t t e lektró-
dok köz t i e l ek t ródpo tenc i á l , a m e l y n e k az i d e g m ű k ö d é s b e n n e m szükségkép-
p e n v a n szerepe. 

6. Mágneses tulajdonságok 

A mágneses t é r h a t á s á t az é l e t f o l y a m a t o k r a k o r á b b a n is s o k a n vizsgál-
t á k , az e r e d m é n y e k a z o n b a n m e g l e h e t ő s e n e l l e n t m o n d ó a k v o l t a k . Gyökeres 

MTA Biol. Oszt. Közi. 18, (1975) 
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vál tozás t je len t ezen a t é r en K O L T A kísérlete, a m e l y b e n k i m u t a t t a , hogy a 
mielinhiivelyes idegnek erős mágneses tu l a jdonsága i vannak (18). 5 600 
Oersted erősségű inhomogén mágneses térben a térerősség lassú ismétlődő 
vá l toz t a t á sáva l el lehet érni , hogy a mágnes az i dege t magához vonzza . Az 
egyszer k ia lak í to t t mágneses t u l a j d o n s á g még az ideg kiszárí tása esetén is 
m e g m a r a d , l ipoid-oldószerek ha t á sá ra azonban irreverzibilisen e l tűn ik ; a 
mágneses t u l a jdonságo t t e h á t a m e m b r á n l ip id-f rakciója hordozza. A mágne-
ses permeabi l i tás a mérések szerint 1,125. Ez így ö n m a g á b a n n a g y o n erős 
paramágnessége t j e len t , f igyelembe véve azonban, h o g y a mágneses tu la jdon-
ság a l ipidfrakcióra kor lá tozódik , így a m e m b r á n mágneses permeabi l i tása 
sokszorta nagyobb kell legyen. Hogy va ló j ában mi lyen erős kölcsönhatás van 
a mágnes té r és a miel inhiively közö t t , az t a mágneses ha tá snak k i t e t t idegek-
ről készült e lek t ronmikroszkópos fe lvéte lek t a n ú s í t j á k , a miel inrétegben tor-
zulások, e lcsavarodások, roncsolódások jelennek m e g (19.) Az ugyancsak 
K O L T A á l ta l észlelt mágneses spike e redetére és je lentőségére vona tkozóan a 
később elhangzó e lőadásra u ta lok. 

7. Latenciaidő 

Tankönyv i a d a t , hogy küszöbingerrel ingerelve az ideget, az inger és 
az akcióspotenciál k ö z ö t t la tenciaidő tel ik el (21). Ez a jelenség az eddigi-
eknél t öbb f igyelmet érdemel , hiszen az ingerület pr imér f o l y a m a t a i ezen 
idő a la t t kell l e j á t s z ó d j a n a k . 

Á t t ek in tve az eddigieket lá tsz ik , hogy az ingerület i f o l y a m a t b a n az 
elektrofiziológiai vá l tozások tó l függet len , és részben azokat megelőző jelen-
ségek j önnek létre. Ez egyér te lmű azzal, hogy az akcióspotenciál az ingerület-
tel nem azonos, valószínűleg nem is a l egfontosabb t u l a j d o n s á g a az ingerület-
nek. Az ingerület p r i m é r fo lyamata i az ingerelhető s t ruk tú ra elektronszer-
kezetében j á t s zódnak le, amin t erre az optikai és a mágneses spike, az egyen-
i rányí tás és az akcióspotenciál t megelőző feszülés u t a l . 

Az ideg, min t ha ladóhu l l ámú kvan tum-erős í tő 

A köve tkezőkben olyan modell t vázolunk, a m e l y részletes kidolgozása 
u t á n alkalmassá v á l h a t i k arra , hogy az ingerületi f o l y a m a t pr imér jelenségeit 
egységes kere tbe fog la l ja . 

Az idegrost f iz ika i szerkezete a mikrohu l l ámú technikából jól ismert 
koaxiális hu l lámveze tőre emlékez te t : k é t viszonylag jó vezető — az extra-
és intracelluláris tér csőszerű d ie lekt r ikumot fog közre , és min t ilyen elekt-
romágneses hul lámok t o v á b b í t á s á r a alkalmas. Fel té te lezésünk az, hogy az 
inger ha t á sá r a a m e m b r á n mint fé lvezető k v a n t u m g e n e r á t o r e lekt romágne-

MTA Biol. Oszt. Közi. 18, (1975) 
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ses sugárzás t emit tá l a m e m b r á n belse jében, amely t e r j edése közben induká l t 
emisszió révén pótolva az abszorbeálódot t energiá t , ál landó ampl i túdóva l 
f u t végig az idegroston. 

A sugárzás hullámhosszúságát a hul lámvezető mére te i kor lá tozzák . Ideg-
rost ese tén a ha tá rhul lámhossz , amelyné l csak röv idebb hul lámhosszúságú 
sugárzás t e r j e d h e t a hu l l ámveze tőben : 

Xh = d- ]/E-p, 

ahol d a m e m b r á n vas t agsága , E, a die lektromos á l l andó ja és p a mágneses 
permeabi l i tása . Ha a F R A S E R és F R E Y ál tal észlelt in f ravörös sugárzás (25) 
legrövidebb hul lámhosszúsági k o m p o n e n s é t vesszük f igye lembe (104 Á 
nagyságrend) , akkor a m e m b r á n v a s t a g s á g á t 100 Á-nek és dielektromos állan-
dó já t 10-nek véve 103 nagyságrendű mágneses pe rmeab i l i t á s t kell feltételez-
n ü n k , h o g y a ter jedés megvalósul jon . Mivel K O L T A szer int ( 1 8 , 1 9 ) a m e m b r á n 
fer romágneses tu l a jdonságokka l rendelkezik , ez lehetséges. 

A m e m b r á n b a n t e r j e d ő inf ravörös sugárzás keletkezésére a m e m b r á n 
dióda-jellege n y ú j t l ehe tősége t . Megfelelő pn -á tmene t en ugyanis ny i t ó i r ányú 
á ram h a t á s á r a az á t m e n e t i ré tegben t e r j edő koherens fény v . inf ravörös 
sugárzás keletkezik ( fé lvezető kvan tumgene rá to r ) . Minden k v a n t u m g e n e r á t o r 
egyszerű küszöb-je lenséget m u t a t : ha az emisszió in tenz i t ása m e g h a l a d j a az 
abszorpciót , létrejön az impulzusszerű hullám-emisszió. Ez tör ténik a modell 
szerint a m e m b r á n p n - á t m e n e t é n is: a m i n t a depolarizáló feszültség h a t á s á r a 
elegendő erősségű n y i t ó i r á n y ú áram folyik, az á t m e n e t i rétegben felhalmo-
zódó l y u k a k és e lekt ronok rekombinác ió ja e lektromágneses emissziót ered-

' ményez. Az így ke le tkeze t t e lekt romágneses hul lám azonban energia-pót lás 
h í ján gyorsan csi l lapodnék. A modell szer int a m e m b r á n b a n kell legyen egy 
olyan rendszer , amelynek e lek t ron ja i t speciális kémia i fo lyamatok a termi-
kus egyensúly tó l e l té rően magasabb energ iaá l lapo tban t a r t j á k (populáció-
inverzió). Ezek az e lek t ronok ene rg i á juka t indukál t emisszió révén á t a d j á k 
a köze lükben haladó sugárzásnak , így biztosí tva, hogy annak ampl i t údó ja 
ál landó m a r a d . Az ilyen jel legű funkc ió ra a lkalmasak lehe tnek a m e m b r á n b a 
épül t fehér jemolekulák (28). 

A terjedési sebesség bá r e lektromágneses hu l lámokró l van szó — nem 
azonos a vákuumbe l i t e r j edés i sebességgel (3 • ÍO10 cm/s), mer t a hu l lámveze tő 
belsejében a hul lámcsopor t ter jedési sebessége függ a hul lámhossztól , éspedig 
annál k i sebb , minél köze lebb v a g y u n k a ha tárhul lámhosszhoz . Lehetséges 
emel le t t , hogy a m e m b r á n periodikus szerkezete r évén késleltető t á p v o n a l 
jellegű, és ez eredményezi a viszonylag alacsony ( m a x 100 m/s) je l ter jedés i 
sebességet . 

Végezetül egy energe t ika i kérdés t eml í tünk meg. Ahhoz, hogy egy fél-
vezető k v a n t u m g e n e r á t o r emi t t á l jon , a t e rmikus egyensúlytó l eltérően nagyobb 

MTA Biol. Oszl. Közi. 18, (1975) 
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a r á n y b a n kell l é t rehozni e l e k t r o n - l y u k p á r o k a t ; ez energ iae lnye lő f o l y a m a t . 
H O D G K I N ( 1 3 ) , v a l a m i n t K E Y N E S és L E W I S ( 1 7 ) mérései és s z á m í t á s a i szerint 
az ingerlő á r a m á l ta l k e l t e t t m é r t iniciális hő (6 • 1 0 _ 1 ° J /cm 2 ) csak k b . t izede 
a s z á mí t á sok szer in t ke le tkező h ő m e n n y i s é g n e k (8 • 10~9 J / c m 2 ) . A modell-
n e k megfele lően ez az ene rg iakü lönbség hozza lé t re a fé lvezető k v a n t u m g e n e -
r á t o r m ű k ö d t e t é s é h e z szükséges e l ek t ron - lyuk p á r o k a t . Az idegros t koaxiá l is , 
h a l a d ó h u l l á m ú k v a n t u m e r ő s í t ő - m o d e l l j e t e h á t kva l i t a t í ve l e í rás t t u d adn i 
az ingerüle t i f o l y a m a t n é h á n y f o n t o s je l lemzőjérő l . A model l k v a n t i t a t í v 
k ido lgozásá tó l az t v á r j u k , hogy m é g közelebb visz az ingerüle t i f o l y a m a t során 
l e j á t s zódó f iz ika i f o l y a m a t o k f e l t á r á sához . 
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