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l n f o r m a t i o n s -  I n f o r m a t i o n e n  - I n f o r m a z i o n i  - N o t e s  

S T U D I O R U M  P R O G R E S S U S  

D a s  N a - T r a n s p o r t s y s t e m  w i i h r e n d  d e r  
E r r e g u n g s p r o z e s s e  a m  R a n v i e r - K n o t e n  i s o l i e r t e r  

m a r k h a l t i g e r  N e r v e n f a s e r n *  

got1 HANS-CHRISTOPH LOTTGAU I 

a) Methodih. Die  A k t i o n s p o t e n t i M e  e inze lne r  R a n -  
v i e r - K n o t e n  i so l i e r t e r  m a r k h a l t i g e r  N e r v e n f a s e r n  des  
F r o s c h e s  (R. esculenta) w u r d e n  n a c h  de r  M e t h o d e  y o n  
TASAKI u n d  FRANK~ m i t  e ine r  K a t h o d e n f o l g e r - V o r s t u f e  
(ein i m p e r a t i v e r  V o r s a t z  m i t  p o s i t i v e r  1Rt ickkopplung 
y o n  TSNNIES 3, dessen  Z e i t k o n s t a n t e  bet  e i n e m  P r / i p a r a t -  
w i d e r s t a n d  y o n  70 bis  100 M £J e t w a  80 -120  /~s be t rug )  
u n d  e i n e m  G l e i e h s p a n n u n g s v o r v e r s t / ~ r k e r  (Cossor Mo- 
del l  1430) a b g e l e i t e t  u n d  a u f  d e m  S c h i r m  eines  Oszil lo- 
g r a p h e n  s i c h t b a r  g e m a c h t  ( D u m o n t  T y p  304A). Z u r  
e l e k t r i s c h e n  R e i z u n g  d i e n t e  e in  D o p p e l r e i z g e r S t  y o n  
Ti)NNIES. W e i t e r e  A n g a b e n  f iber  die P r /~pa ra t i on  de r  
E inze l fase r ,  f iber  B r i i c k e n i s o t a t o r e n ,  E l e k t r o d e n  u n d  
phys io log i sche  L 6 s u n g e n  (TAsAKI-I~I~'GER) s ind  in e iner  
~ilteren A r b e i t  e n t h a l t e n  4. 

Auf  de r  A b b i l d u n g  1 i s t  ein t y p i s c h e s  A k t i o n s p o t e n t i a l  
e ines R a n v i e r - K n o t e n s  n a e h  F e r n r e i z u n g  a m  N e r v e n -  
s t a m m  zu sehen .  D e r  N a c h b a r k n o t e n  w u r d e  d u r c h  e ine  
0 ,3%ige  K o k a i n l S s u n g  n a r k o t i s i e r t .  Die  a b s o l u t e  GrSsse  
des A k t i o n s p o t e n t i a l s  be t rAg t  n a c h  M e s s u n g e n  v o n  HUX- 
LEY u n d  ST)IMPeL: s 116 mV,  so dass  rn i t  de r  b ie r  v e r w e n -  
d e t e n  M e t h o d e  e t w a  */~ des  P o t e n t i a t e s  , a u s s e n ,  abge-  
gr i f fen  w u r d e n .  D a r u n t e r  b e f i n d e t  s ich  da s  d u r c h  Vor -  
sa t z  e ines  R C - G l i e d e s  (200 p F ,  100 k ~ )  e l e k t r o n i s c h  dif- 
f e r enz ie r t e  P o t e n t i a l .  Die  Aussch l~ge  g e b e n  die m a x i -  
m a t e n  S t e i l h e i t e n  de r  d e u t l i c h  h e r v o r t r e t e n d e n  e i n z e l n e n  
P h a s e n  des A k t i o n s p o t e n t i a l e s  an.  

b) Die einzelnen Phasen des Aktionspotentiales.  Das  
A k t i o n s p o t e n t i a l  de r  m a r k h a l t i g e n  N e r v e n f a s e r  s e t z t  
s ieh aus  e i n z e l n e n  P h a s e n  z u s a m m e n ,  die n a c h  de r  I o n e n -  
t heo r i e  de r  E r r e g u n g  (HoDGKIN") u n d  den  v o n  HODGNI~ 
u n d  HUXLEY 7 sowie  WEIDMASN s e n t w i c k e l t e n  Vors te l -  
l u n g e n  f iber  da s  N a - T r a n s p o r t s y s t e m  e ine r  A n a l y s e  zu- 
g/~nglich werden .  Die A b b i l d u n g  2 ze ig t  e in  m o n o n o d a l e s  
A k t i o n s p o t e n t i a l  e ines  i so l i e r t en  R a n v i e r - K n o t e n s  u n t e r  
n o r m a l e n  V e r s u c h s b e d i n g u n g e n  n a c h  d i r e k t e r  Re izung .  
Die e inze lnen  P h a s e n  des  P o t e n t i a l e s  s ind  e n t s p r e e h e n d  
e inem Vor sch l ag  v o n  CORABOEUF u n d  WEIDMANN 9 fi ir  
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die P u r k i n j e - F a s e r  m i t  d e n  Zi f fe rn  0 -4  b e z e i c h n e t  wor-  
den .  Der  s te i te  A n s t i e g  i s t  die P h a s e  0 u n d  d e r  l a n g s a m e  
fas t  e x p o n e n t i e l l e  e r s te  Abfa l l  die P h a s e  1. U n t e r  a n o m a -  
len  B e d i n g u n g e n  s c h i e b t  s ieh a n  d iese r  Stel le  e in  P l a t e a u  
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Abb. 1. Aktionspotential (oben) und differenziertes Aktion~potential 
(unten) eines Ranvier-Knotens naeh Fernreizung am Nervenstamm 

(Beschreibm~g im Text). 

( P h a s e  2, Abb .  7) ein. D a n a c h  fgl l t  das  P o t e n t i a l  p l6 tz -  
l ieh s te i l  ab ,  P h a s e  3, u n d  n u r  ein n e g a t i v e s  N a c h p o t e n -  
t i a l  y o n  e in igen  Mi l l ivo l t  b l e i b t  n o c h  ftir  e in ige  Milli- 
s e k u n d e n  b e s t e h e n .  D a  e ine  R e i h e  y o n  U n t e r s u e h u n g e n  
da f t i r  sp r echen ,  dass  die K - P e r m e a b i l i t g t  s ich  a n  d e r  
m a r k h a l t i g e n  N e r v e n f a s e r  w g h r e n d  de r  E r r e g n n g  n i c h t  
ode r  n u r  w e n i g  ~indert  (TASAKI u n d  ]fREYGANG x0. F i i r  
die P u r k i n j e - F a s e r  l iegen  ~ h n l i c h e  U n t e r s u c h n n g e n  vo r :  
WmOMANN:~}. SO e r s c h e i n t  es b e r e c h t i g t ,  die e i n z e l n e n  
P h a s e n  des  A k t i o n s p o t e n t i a l e s  m i t  V o r g / i n g e n  i m  Na-  
T r a n s p o r t s y s t e m  in  B e z i e h u n g  zu b r i n g e n .  W a s  v e r s t e h t  
m a n  u n t e r  d e m  Begr i f f  N a - T r a n s p o r t s y s t e m ?  D e r  
T ab e l l e  is t  zu e n t n e h m e n ,  dass  d e r  R a d i u s  des  h y d r a t i -  

to I. TAsAm und W. H. FR~VC.A~G Jr., J. Gen. PhysioL 39, '211 

11 S. WEIDMANN, Amer. J. Physiol. 183, 671 (1955). 
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Ionenradien (nach SVEI~AC~ le} 

Radius des Radius des 
hydratisierten Ions Ions im Kristallgitter 

K + 
Na + 
Li ~ 
Ca++ 
Mg++ 
CI- 

1,98 k 
2,56 h 
3,/)9 ~ 
(4,8) h 
(52) A 
1,93 /k 

1,33 k 
0,96 A 
0,61 A 
0,99 h 
o,65 k 
1,81 A 

s i e r t e n  K - I o n s  k l e ine r  als de r  des  N a  ist.  S te l l t  m a n  sich 
die e r r e g b a r e  M e m b r a n  als  P o r e n m e m b r a n  vor ,  welche  
das  K - I o n  g e r a d e  h indu rch lAss t ,  so w i rd  d a m i t  das  R u h e -  
K - P o t e n t i a l  v e r s t ~ n d t i c h .  U n v e r s t ~ i n d l i c h  b t e i b t  j e d o c h  
die Z u n a h m e  de r  N a - P e r m e a b i l i t / i t  u n d  die A u s b i l d u n g  
des  N a - P o t e n t i a l e s  w~ihrend de r  E r r e g u n g  bei  g le ich-  
b l e i b e n d e r  K - P e r m e a b i l i t i i t .  Die  P h y s i o l o g e n  d e n k e n  
d e s h a l b  a n  e in  spez i f i sches  T r a n s p o r t s y s t e m ,  m i t  d e m  N a  
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Abb. ~. Unter -und fiberschwellige Potentiale yon einem isolierten 
Ranvier-Knoten nach direkter Reizung mit einem Reehteckimpuls 
yon 30 Its Dauer und SchwellenstSrke. Obere gestriehelte Linie: Ver- 
sehiebung des Schwellenpotentiales wahrend der Erregung. Untere 

gestricheltc LiMe: Dauer des (~passivem~ Potentialcs. 

( lurch die M e m b r a n  gescha f f t  w e r d e n  k a n n ,  So w u r d e n  
vorl t(ROGH 13, HODGKIN u n d  KATZ TM, HODGKIN, HUXLEY 
u n d  KATZ x~ sowie  HODGKIN uFId H U X L E Y  I6 u n d  a n d e r e n  
V o r s t e l l u n g e n  f iber  N a - T r a n s p o r t s y s t e m e  e n t w i c k e l t .  
Es  is t  b i s h e r  j e d o c h  n i c h t  ge lungen ,  d iesen  H y p o t h e s e n  
eine e x p e r i m e n t e l l e  G r u n d l a g e  zu g e b e n  u n d  die bio-  
e h e m i s c h e  S t r u k t u r  so lche r  TrXger aufzuk l i t r en .  Die  
S c h w i e r i g k e i t e n  s i nd  d e s h a l b  b e s o n d e r s  gross,  wel l  b is  
j e t z t  a u c h  ke ine  u n m i t t e l b a r  b r a u c h b a r e n  Model le  fi ir  
spez i f i sche  Tr i iger  vor l i egen .  D a z u  k o m m t ,  dass  m a n  m i t  
e l e k t r o p h y s i o l o g i s c h e n  M e t h o d e n  i m m e r  n u r  fes t s te l l t ,  ob  
ein [ o n e n t r a n s p o r t  s t a t t f i n d e t ,  n i c h t  j edoch ,  wie er vo r  
s ich geh t .  M a n  k a n n  also n u r  die  Z u s t a n d s f o r m e n  des  

12 H. B. STEINBACU, in: Modern Trends in  Physiology and Bio- 
chemistry (Academic Press Inc., Publishers, New York 1952), p. 173. 

la A. KROGH, Proc, Roy. Soe. [B] 133, 140 (19.16). 
1~ A. L. HODGKIN und B. KATZ, J. PhysioL 108, 37 (19.19). 
15 A. L. HODCKXN, A. F. HVXLEY und B. KATZ, Arch. SoL Physiol. 

• L 1~9 (1949). 
is A. L. HODGKIN und .4.. F. HUXLEY, J. PhysioL 117, 500 (1952). 

T r a n s p o r t s y s t e m s  d i r c k t  messen ,  das  heiss t ,  u m  al lge-  
me in  b e k a n n t e  Begr i f fe  zu v e r w e n d e n ,  m a n  k a n n  sagen ,  
ob  das  S y s t e m  re f r ak t~ r ,  a k t i v i e r b a r  oder  a k t i v  ist.  l rn  
fo lgenden  Tell  sollen n u n  diese Z u s t a n d s f o r m e n  g e n a u e r  
a n a l y s i e r t  we rden .  I h r  Z u s a m m e n s p i e l  in  A b h i t n g i g k e i t  
yon  de r  Gr6sse  des  M e m b r a n p o t e n t i a l e s  1/isst s ich  a u f  
zwei e in f ache  G l e i c h u n g e n  zur f ickf i ih ren .  I ) iese  l ) a r s t e l -  
l ung  h a t  zun / i chs t  vo r  a l len  I ) i ngen  d i d a k t i s c h e n  W e r t ,  
da  sic e ine t i be r s i ch t l i che  B e s c h r e i b u n g  des  A k t i o n s p o -  
t e n t i a l e s  u n d  de r  E r r egungsg rOssen  e rm6g l i ch t .  A n d e r e r -  
se i t s  l ie fer t  sie e ine  gee igne te  G r u n d l a g e  fi ir  e ine  we i t e re  
E r f o r s c h u n g  de r  ,~Natur ,  des  T r a n s p o r t s y s t e m s .  

I-IODGKIN u n d  HUXLEY 7 sowie WrEIDMANN 17 k o n n t e n  
a n  de r  R i e s e n - N e r v e n f a s e r  des  T i n t e n f i s c h e s  u n d  a n  de r  
P u r k i n j e - F a s e r  zeigen,  dass  die Na-Le i t f~ ih igke i t  de r  
M e m b r a n  w / i h r e n d  de r  E r r e g u n g  eine F u n k t i o n  des  
M e m b r a n p o t e n t i a l e s  ist.  E r h 6 h u n g  b e d e u t e t  Vergr6sse -  
r u n g  d e r  Lei t f~ihigkei t  w / i h r e n d  des  A k t i o n s p o t e n t i a l e s ,  
E r n i e d r i g u n g  e ine  V e r m i n d e r u n g .  Bei  p l6 t z l i chen  Mem-  
b r a n p o t e n t i a l / i n d e r u n g e n  s te l l t  s ieh die jewei l ige  neue  
Gr6sse  tier Le i t f / i h igke i t  m i t  e iner  Z e i t k o n s t a n t e n  yon  
e in igen  M i l l i s e k u n d e n  ein. A h n l i c h e  U n t e r s u c h u n g e n  
w u r d e n  j e t z t  yon  m i r  a n  de r  m a r k h a l t i g e n  N e r v e n f a s e r  
d u r c h g e f t i h r t .  Es  w u r d e  d a s M e m b r a n p o t e n t i a l m i t  e i n e m  
R e c h t e e k i m p u l s  yon  20 ms D a u e r  (Vor impuls )  ve r scho -  
b e n  u n d  a n s c h l i e s s e n d  m i t  e l n e m  T e s t i m p u l s  v o n  Sehwel-  
l ens t / i rke  das  A k t i o n s p o t e n t i a l  ausge l6s t  u n d  die m a x i -  
m a l e  A n s t i e g s s t e i l h e i t  b e s t i m m t ,  die ein Mass  It ir  d ie  
P e r m e a b i l i t / i t  d e r  M e m b r a n  f l i t  N a  d a r s t e l l t  (Hot)GKIN 
u n d  KATZ14). A b b i l d u n g  3. A u f  de r  Absz isse  is t  bei d iese r  
A b b i l d u n g  die d u r c h  den  V o r i m p u l s  v e r u r s a c h t e  ab-  
g re i fba re  P o t e n t i a l / i n d e r u n g  a u f g e t r a g e n ,  au f  de r  Ord i -  
n a t e  die abgeg r i f f ene  m a x i m a l e  A n s t i e g s s t e i l h e i t .  M a n  
erh~ilt so e ine  e h a r a k t e r i s t i s c h e  S~ i t t i gungskurve .  D u r c h  
E r h 6 h u n g  des  M e m b r a n p o t e n t i a t e s  wi rd  e ine  1 0 % i g e  E r -  
h 6 h u n g  de r  Na-Le i t f~ ih igke i t  e r re i ch t ,  wobe i  d iese r  
S~ i t t igungswer t  de r  vo l l s t / t nd igen  ~(Berei ts te l lung~ des  
N a - T r a n s p o r t s y s t e m s  ffir d e n  E r r e g u n g s p r o z e s s  en t -  
sp r i ch t .  Bei  E r n i e d r i g u n g  des  R u h e p o t e n t i a l e s  n i m m t  
die  Na-Le i t f~ th igke i t  in  e i n e m  g ros sen  Bere ich  p r a k t i s c h  
l i n e a r  m i t  d e m  P o t e n t i a l  ab .  

Die  h i e r  b e s c h r i e b e n e n  l a n g s a m e n  Lei t f~ihigkei ts-  
~ tnderungen  in Abh~ing igke i t  v o m  M e m b r a n p o t e n t i a l  
w e r d e n  n u r  m e s s b a r ,  w e n n  das  A k t i o n s p o t e n t i a l  aus-  
ge l6s t  wird ,  da s  he iss t ,  es w e r d e n  be i  d iese r  R e a k t i o n  n u t  
Tr/~ger b e r e i t g e s t e l l t  (I. R e a k t i o n ) .  E r s t  die zwei te  
R e a k t i o n ,  n / iml ich  die schne l le  u n d  l a w i n e n a r t i g e  Ak t i -  
v i e r u n g  de r  b e r e i t g e s t e l l t e n  Tr / iger  w / i h r e n d  de r  E r -  
r egung ,  d e c k t  die V e r / i n d e r u n g e n  d u r e h  die R e a k t i o n  I 
auf.  U m  diese b e i d e n  R e a k t i o n e n  d e u t l i c h  h e r a u s z u -  
s te l len ,  h a b e  ich das  S c h e m a  t iber  die Z u s t a n d s f o r m e n  
des  N a - T r a n s p o r t s y s t e m e s  von  ~VEIDMANN 8 v¢le fo lg t  
u m g e s c h r i e b e n  (die a r a b i s c h e n  Zi f fe rn  b e z e i c h n e n  die  
P h a s e n  des A k t i o n s p o t e n t i a l e s )  : 

R e a k t i o n  I I  R e a k t i o n  I 

r u h e n d  } 4 
3 ~ 0 N o r m a l z u s t a n d  
a k t i v  1 

i n a k t i v e r  Z u s t a n d  

Die R e a k t i o n  I N o r m a l z u s t a n d  ~- i n a k t i v e r  Z u s t a n d  
i s t  vo in  M e m b r a n p o t e n t i a l  abh~ingig und  h a t  e ine  g rosse  
Z e i t k o n s t a n t e .  Es  s te l l t  s ich ffir jedes  M e m b r a n p o t e n t i a l  
ein G l e i c h g e w i c h t  ein ( A b b i l d u n g  3). Der  i n a k t i v e  Tr/ i-  
ger  k a n n  ke in  N a t r i u m  t r a n s p o r t i e r e n ,  u n d  de r  n o r m a l e  

17 S. WEIDMANN, J. Physiol. 127, ~13 (t955). 
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T r ~ g e r  l iegt  in  zwei F o r m e n  vor.  E n t w e d e r  r u h e n d ,  das  
he i s s t  ke in  N a  t r a n s p o r t i e r e n d ,  abe r  a k t i v i e r b a r  o d e r  
a k t i v ,  das  he i s s t  N a  t r a n s p o r t i e r e n d .  Das  G l e i c h g e w i c h t  
zwi schen  d iesen  b e i d e n  F o r m e n  is t  ebenfa l l s  abhXng ig  
v o m  M e m b r a n p o t e n t i a l .  Es  s te l l t  s ich j e d o c h  (ohne  
k i in s t l i ches  F e s t h a l t e n  des P o t e n t i a l e s  m i t  n e g a t i v e r  
R t i c k k o p p l u n g )  ke ine  Z w i s c h e n s t u f e  ein.  Die n o r m a l e n  
Tr / iger  s ind  e n t w e d e r  p r a k t i s e h  alle a k t i v  (wXhrend  de r  
E r r e g u n g )  ode r  sic r u h e n  (bei n o r m a l e m  R u h e p o t e n t i a l ) .  

-•1500 

300  .oo 
100 

o 

-30 -20 -lO 0 + iO +20 +30 
Ruhepotentiel [mV] 

Abb. 3. Die maximale Anstiegssteilheit des Aktionspotentiales 
(Ordinate) in Abh/mgigkeit vom Membranpotential (Abszisse). Dauer 
des Vorimpulses : 20 ms (aufgetragen sired die abgegriffenen Absolut- 

werte). 

Das  h ~ n g t  d a m i t  z u s a m m e n ,  dass  e ine M e m b r a n p o t e n -  
t i M e r n i e d r i g u n g  e inen  N a - S t r o m  v e r u r s a c h t ,  de r  s e lb s t  
wieder  die M e m b r a n  we i t e r  d e p o l a r i s i e r t  usw. V ~ i h r e n d  
der  E r r e g u n g  g e s c h e h e n  n a c h  d ieser  V o r s t e l l u n g  fo lgende  
Vorg / inge :  ein i ibe r schwel l ige r  I~eiz w a n d e l t  i n n e r h a l b  
k u r z e r  Zei t  al le  r u h e n d e n  in a k t i v e  T r g g e r  urn. D a s  
R u h e ( K ) p o t e n t i a l  b r i c h t  z u s a m m e n ,  u n d  es b i l d e t  s ich  
das  A k t i o n s ( N a ) p o t e n t i a l  aus  ( P h a s e  0). D u r c h  diese 
P o t e n t i a l v e r i i n d e r u n g  k o m m t  es zu e iner  V e r s c h i e b u n g  
des G le i chgewich te s  n o r m a l e r  Tr~iger ~+; i n a k t i v e r  Tr/ i-  
ge t  in  R i c h t u n g  i n a k t i v e r  T r i g e r .  Sie v e r l i u f t  j e d o c h  so 
l a n g s a m ,  dass  sie p r a k t i s c h  e r s t  n a c h  de r  v o l l s t i n d i g e n  
A k t i v i e r u n g  w i r k s a m  wird.  D a m i t  n i m m t  a u c h  die Z a h l  
de r  ak t ive r l  TrAger  ab,  u n d  das  M e m b r a n p o t e n t i a l  ver -  
s c h i e b t  s ich wiede r  in R i c h t u n g  K - P o t e n t i a l  ( P h a s e  1). 
Diese r  Prozess  wi rd  u n t e r b r o c h e n ,  w e n n  die Schwel le  
fi ir  die R e a k t i o n  a k t i v  ~_ r u h e n d  e r r e i c h t  wird ,  u n d  al le  
a k t i v e n  Tr i iger  in  den  r u h e n d e n  Z u s t a n d  i i b e r i t i h r t  wer-  
den,  wobe i  s ich de r  P rozess  d u r c h  die Z u n a h m e  des 
R u h e p o t e n t i a l e s  se lbs t  b e s c h l e u n i g t  ( P h a s e  3). D a m i t  i s t  
das  a l te  R u h e p o t e n t i a l  p r a k t i s c h  wiede r  e r r e i c h t  u n d  es 
k o m m t  w ~ h r e n d  der  P h a s e  4 (Re f r ak t~ rze i t )  zu r  U m -  
w a n d l u n g  yon  i n a k t i v e n  T r ~ g e r n  in n o r m a l - r u h e n d e ,  bis 
s ich das  a l te  G le i chgewich t  wieder  e inges t e l l t  h a t .  

Dieses Bi ld  de r  Z u s t a n d s ~ i n d e r u n g e n  im N a - T r a n s p o r t -  
s y s t e m  wird  best~t t igt  d u r c h  P o t e n t i a l m e s s u n g e n  u n t e r  
v e r s c h i e d e n e n  B e d i n g u n g e n ,  t ibe r  die in  den  f o l g e n d e n  
A b s e h n i t t e n  noch  b e r i c h t e t  w e r d e n  soil. D e r  E i n f a c h h e i t  
h a l b e r  werde  ich of t  n u r  y o n  ~Tri~gern~> s t a r t  k o r r e k t  v o n  
d e n  Z u s t a n d s f o r m e n  des  T r a n s p o r t s y s t e m e s  sp rechen .  

Es  sei j e d o c h  b e t o n t ,  dass  d a m i t  n i c h t s  f iber  die B ioche -  
mie  ode r  p h y s i k a l i s c h e  Chemie  des T r a n s p o r t s y s t e m e s  
a u s g e s a g t  w e r d e n  soiL 

c) Die Reizschwelle. Die Vorg~inge, die zur  A u s l 6 s u n g  
eines A k t i o n s p o t e n t i a l e s  f i ihren,  s ind  auf  de r  A b b i l d u n g  
2 zu sehen .  E s  w u r d e n  sehr  k u r z e  R e c h t e c k r e i z i m p u l s e  
v o n  Schwel lens t~ i rke  au f  die F a s e r  gegeben  u n d  m e h r e r e  
O s z i l l o g r a m m e  i i b e r e i n a n d e r p h o t o g r a p h i e r t .  D r e i m a l  
w a r  de r  I~eiz t iberschwel l ig ,  u n d  es k a m  zu r  A u s l 6 s u n g  
des  A k t i o n s p o t e n t i a l e s .  Z w e i m a l  w a r  er un t e r schwe l l i g ,  
u n d  es b l i eb  bei  de r  u n t e r s c h w e l l i g e n  E r r e g u n g .  Die  
S c h w e l l e n b e d i n g u n g e n  l a s sen  sich k l a r e r  h e r a u s a r b e i t e n ,  
w e n n  m a n  eine D a r s t e l l u n g  w/ihl t ,  be i  de r  au f  de r  Ordi -  
n a t e  d V / d t  u n d  auf  de r  Absz i sse  das  M e m b r a n p o t e n t i a l  
a u f g e t r a g e n  wird.  E i n e  solche  Schre ibwe i se  w u r d e  
be r e i t s  y o n  HODGIKIN, HUXLEY u n d  KATZ 15 v e r w e n d e t .  
Die  h ie r  gegebene  u n t e r s c h e i d e t  s ich n u r  d a d u r c h ,  dass  
die k i i n s t l i c h  d u r e h  den  R e e h t e e k i m p u l s  e r z w u n g e n e  
M e m b r a n p o t e n t i a l / i n d e r u n g  yon  d e r  d u r c h  d e n  N a - E i n -  
s t r o m  h e r v o r g e r u f e n e n  (~akt iven,  P o t e n t i a l a b n a h m e  
s u b t r a h i e r t  wurde .  Zu r  T r e n n u n g  de r  b e i d e n  K o m p o -  
n e n t e n  w u r d e  a n g e n o m m e n ,  dass  die k i i n s t l i c h  v e r u r -  
s a e h t e  D e p o l a r i s a t i o n  m i t  e iner  Z e i t k o n s t a n t e n  v o n  
100 as  zu r i i ckgeh t ,  fal ls  ke in  N a  in de r  A u s s e n l 6 s u n g  is t  
u n d  d a m i t  ke in  a k t i v e r  E i n s t r o m  yon  I o n e n  e r fo lgen  
k a n n .  ]3ei e in igen  V e r s u e h e n  w a r  die L a t e n z z e i t  zwi schen  
Reiz  u n d  A k t i v i t / i t  so gross,  dass  s ich  be ide  VorgAnge 
p r a k t i s c h  n i c h t  t i b e r l a g e r t e n  u n d  die U m z e i c h n u n g  de r  
K u r v e n  d i r e k t  v o r g e n o m m e n  w e r d e n  k o n n t e .  B e s o n d e r s  
t i b e r s i c h t l i c h  s ind  aus  d i e sem G r u n d e  die Schwel len-  
p rozesse  bei  de r  A n o d e n b f f n u n g s e r r e g u n g  des  N e r v e n  
ode r  bei  s p o n t a n e n  A k t i o n s p o t e n t i a l e n ,  z u m  Beispie l  de r  
P u r k i n j e - F a s e r ,  weil  h i e r  die A k t i v i e r u n g  des  N a - T r a n s -  
p o r t s y s t e m e s  n i c h t  d u r c h  eine v o n  a u s s e n  e r z w u n g e n e  
D e p o l a r i s a t i o n  e inge l e i t e t  wird.  

Aus  de r  A b b i l d u n g  4 e r s i e h t  m a n ,  dass  n a c h  u n t e r -  
s chwe l l igen  Re izen  das  M e m b r a n p o t e n t i a l  a b n i m m t  u n d  
die G e s c h w i n d i g k e i t  de r  P o t e n t i a l a b n a h m e ,  das  he i ss t  
de r  d u r c h  a k t i v i e r t e  N a - T r i g e r  b e d i n g t e  Nutze inw~tr t s -  
s t r o m  p o s i t i v e r  Ionen ,  e in  O p t i m u m  d u r c h l i u f t .  N a c h  
Schwe l l en re i zen  g e s e h e h e n  zun / i ehs t  d i e se lben  Vorgf inge  
m i t  e t w a s  grOsserer  G e s c h w i n d i g k e i t  u n d  s t i i rke re r  Po-  
t e n t i a l a b n a h m e .  Bei  e i n e m  b e s t i m m t e n  P o t e n t i a l  w i rd  
die Nul l in ie  f a s t  w iede r  e r re i ch t ,  das  he i s s t  de r  A u s w ~ r t s -  
s t r o m  wi rd  wieder  f a s t  so gross  wie de r  E i n w i r t s s t r o m .  
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Abb. 4. Die Spannungs/irldcrung mit der Zeit dV/dt (Ordinate) in 
Abh~ingigkeit yore Membranpotential (Abszisse). Umzeichnung der 

Abbildung 2. S = Schwellenpotential (Erklfirung im Text). 

I m  G e g e n s a t z  zu r  u n t e r s c h w e l l i g e n  E r r e g u n g ,  bei  de r  die 
Nul l in ie  i i b e r s c h r i t t e n  wird  u n d  das  S y s t e m  b e s c h l e u n i g t  
in  den  R u h e z u s t a n d  z u r t i c k k e h r t ,  w i rd  j e t z t  de r  labi le  Zu- 
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s t a n d  (ERANCK ls) in  e n t g e g e n g e s e t z t e r  R i c h t u n g  f iber-  
w u n d e n  u n d  das  A k t i o n s p o t e n t i a l  b e g i n n t .  A m  <~ SchweI-  
l enpo ten t i ab>  gen t ig t  e in  ger ingff igiges  13berwiegen des  
E i n w / i r t s s t r o m e s  gegen i ibe r  d e m  Ausw ' a r t s s t r om,  u m  die 
E r r e g u n g  l a w i n e n a r t i g  auszu l6sen ,  Bei  n o r m a l e m  R u h e -  
p o t e n t i a l  i s t  das  n i c h t  de r  Fal l .  Es  muss  e r s t  d u t c h  eine 
k i i n s t l i che  D e p o l a r i s a t i o n  das  i n s t a b i l e  P o t e n t i a l  (Schwel-  
l e n p o t e n t i a l )  e r r e i c h t  werden .  A n  de r  m a r k h a l t i g e n  
N e r v e n f a s e r  I iegt  dies  zwischen  -- 15 u n d  -- 25 mV,  be-  
zogen  a u f  da s  R u h e p o t e n t i a l .  E s  is t  a b h ~ n g i g  y o n  de r  
N a - K o n z e n t r a t i o n ,  v o m  Z u s t a n d  des  T r a n s p o r t s y s t e m e s  
u n d  e ine r  R e i h e  we i t e r e r  F a k t o r e n .  

A 1,10 -~) 
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Abb. 5. 17nterbrechnng eines Aktionsstromes durch einen positiven 
Impuls (PI) yon Sehwellenst~irke. [~bereinanderphotographierte 
Serie yon unter- (A) und flbersehwelligen (B} Repolarisationen. Ein- 

gangswiderstand des Vorverst~irkers b¢i diesem Versueh: 1 M~Q. 

I m  J a h r e  1951 w u r d e  v o n  WEIDMANN 19 a n  de r  P u r -  
k i n j e - F a s e r  des  H e r z e n s  die A l l e s - o d e r - N i c h t s - R e p o l a r i -  
s a t i o n  e n t d e e k t .  Dieses  P h g n o m e n ,  das  TASAKI 2° 1956 
a u c h  a n  de r  i so l i e r t en  m a r k b a l t i g e n  N e r v e n f a s e r  beob -  
a c h t e t e ,  s t e h t  i m  engen  Z u s a m m e n h a n g  m i t  de r  Reiz-  
schwel le  u n d  soil  d e s h a l b  a n  d iese r  Ste l le  a n  H a n d  e igener  
V e r s n e h e  b e s p r o c h e n  we rden .  

W g h r e n d  des  A k t i o n s p o t e n t i a t e s  w u r d e  e in  kurz-  
ze i t ige r  p o s i t i v e r  R e c h t e c k i m p u t s  ( E i n w g r t s s t r o m  a m  
u n t e r s u c h t e n  K n o t e n )  au f  die F a s e r  gegeben  u n d  d a m i t  
das  M e m b r a n p o t e n t i a l  k t i n s t l i eh  ffir k u r z e  Ze i t  in R ich-  
t u n g  R u h e p o t e n t i a l  v e r s e h o b e n .  Auf  de r  A b b i l d u n g  5 
s ind  die F o l g e n  d iese r  P o t e n t i a l v e r s c h i e b u n g  zu beob -  
a c h t e n .  D e r  f i be r l age r t e  p o s i t i v e  [ m p u l s  besass  g e r a d e  
, Schwellenst~rke~>. Te i lweise  w u r d e  das  P o t e n t i a l  u n t e r -  
b r o c h e n ,  te i lweise  fo r tgese t z t .  M a n  e r k e n n t  d e u t l i c h  d e n  
A l l e s - o d e r - N i c h t s - C h a r a k t e r  de r  l¢epo la r i sa t ion .  Zwi- 
s c h e n s t u f e n  s ind  be i  d e n  v ie l en  i i b e r e i n a n d e r p h o t o g r a -  
p h i e r t e n  O s z i l l o g r a m m e n  n i c h t  zu e n t d e c k e n .  Mi t  Hi l fe  
e ines  so lchen  T e s t i m p u l s e s  is t  m a n  also in  de r  Lage,  a u e h  
wgthrend de r  P h a s e n  1 u n d  2 das  S c h w e l l e n p o t e n t i a t  
( labi les  P o t e n t i a l )  zu messen .  E s  v e r s c h i e b t  sich,  au f  de r  

is U. F. [:RANCK, Progress in Biophysics 6, 171 (1956) (Pergamon 
Press Lo,don). 

l.q S. \VErDMAX~', J. Physiol. 115. ~27 (195l). 
20 I. TASAKI, J. Gen. Physiol. a9, 337 (1956). 

A b b i l d u n g  2 m i t  S t r i c h e n  a n g e d e u t e t ,  y o n  e t w a  - -  18 au f  
- -28  mV,  b e z o g e n  auf  d a s  R u h e p o t e n t i a l .  W e l c h e  Zu-  
s t a n d s g n d e r u n g e n  im N a - T r a n s p o r t s y s t e m  i iegen d i e s e m  
P h g n o m e n  z u g r u n d e  ? E i n  k u r z e r  p o s i t i v e r  I m p u l s  ver -  
s c h i e b t  n a c h  den  im A b s c h n i t t  b e n t w i c k e l t e n  Vors te l -  
l u n g e n  d a s  G l e i c h g e w i c h t  a k t i v  V2 r u h e n d  in R i c h t u n g  
r u h e n d ,  w~ihrend das  G l e i c h g e w i c h t  n o r m a l  Z;  i n a k t i v  
w~ihrend k u r z e r  Z e i t e n  p r a k t i s c h  n i c h t  b e e i n f l u s s t  wird .  
I s t  d e r  I m p u l s  s t a r k  genug ,  so wi rd  v e r f r i i h t  die P h a s e  3 
des  A k t i o n s p o t e n t i a l e s  e inge l e i t e t  u n d  d a s  P o t e n t i a l  u n -  
t e r b r o c h e n .  I s t  d e r  I m p u l s  imte r sehwel l ig ,  so w e r d e n  
al le  in  den  r u h e n d e n  Z u s t a n d  f ibe r f f ih r t en  Tr{tger w iede r  
a k t i v  (dieser  P rozes s  de r  A k t i v i e r u n g  i s t  au f  de r  Abb i l -  
d u n g  s eh r  g u t  zu sehen) ,  u n d  d a s  a l te  P o t e n t i a l  w i rd  
fo r tgese tz t .  M a n  sol l te  besse r  sagen,  es wi rd  e in  n e u e s  
P o t e n t i a l  ausge l6s t ,  u m  a n z u d e u t e n ,  da s s  es sieh h i e r  
u m  d i e se lben  Vorg / inge  wie  a n  d e r  Re iz schwe l l e  h a n d e l t .  
Dieses  n e u e  P o t e n t i a l  h a t  n a t i i r l i e h  n i c h t  d ie  voi le  
Gr6sse ,  d a  w ~ h r e n d  d e r  P h a s e  1 des  a l l e n  P o t e n t i a l e s  
b e r e i t s  n o r m a l e  TrXger  i n a k t i v i e r t  w o r d e n  s ind.  E s  er- 
r e i e b t  e t w a  die Gr6sse  des  a l t e n  P o t e n t i a l e s  v o r  de r  U n t e r -  
b r e c h u n g ,  d a  s ich  w / i h r e n d  des  p o s i t i v e n  I m p u l s e s  d a s  
G l e i e h g e w i c h t  n o r m a l  ~+_ i n a k t i v  p r a k t i s c h  n i c h t  ve r -  
s ch i eb t .  

d} Die Re/rahtiirzeit. S o f o r t  n a c h  e ine r  E r r e g u n g  i s t  
d e r  R a n v i e r - K n o t e n  r e f r a k t g r .  Es  l assen  s ich  a u c h  m i t  
s t a r k e n  A u s w / i r t s s t r 6 m e n  n u r  k le ine  u n t e r s c h w e l l i g e  
P o t e n t i a l e  aus l6sen .  Mi t  g r 6 s s e r e m  ze i t l i chen  A b s t a n d  
yore  l e t z t e n  A k t i o n s p o t e n t i a l  w e r d e n  zun~tchst  die u n t e r -  
schwel l igen  E r r e g u n g e n  grOsser, sehl iess l ich  w e r d e n  a u c h  
i ibe r schwel l ige  Prozesse  wieder  m6gl ich ,  so dass  k le ine  
u n d  z u m  Seh lus s  i m m e r  grOssere A k t i o n s p o t e n t i a l e  m i t  
A l l e s - o d e r - N i c h t s - C h a r a k t e r  a u s l 6 s b a r  werden ,  u n d  n a c h  
e t w a  15-20  ms  i s t  das  n o r m a l e  A k t i o n s p o t e n t i a l  w iede r  
da.  Auf  de r  A b b i l d u n g  6 s ind  diese Vorg~nge  n e b e n e i n a n -  
de r  d a r g e s t e l l t  ( j edoch  o h n e  die u n t e r s c h w e l l i g e n  P o t e n -  
t ime).  Die  A u f n a h m e  w u r d e  g e w o n n e n ,  i n d e m  bei  ofte- 
n e r  K a m e r a  m i t  e iner  F r e q u e n z  y o n  8 Hz  zwei I m p u l s e  
d e n  K n o t e n  e r r e g t e n  u n d  d e r  zwei te  gegen  den  e r s t e n  
ze i t l ich  v e r s c h o b e n  wurde .  

Die  V o r g ~ n g e  w~ihrend d e r  R e f r a k t g r z e i t  l assen  s ich  
n a e h  d e r  i m  A b s e h n i t t  b e n t w i c k e l t e n  V o r s t e l l u n g  f iber  
die Z u s t a n d s f o r m e n  des  N a - T r a n s p o r t s y s t e m e s  wie folgt  
b e s c h r e i b e n  : W{ih rend  d e r  P h a s e n  1 bis  3 v e r s c h i e b t  s ich  
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Abb. 6. Aktionspotentiale w~ihrend der Refraktiirzeit an einenl 
isolierten Ranvier-l,2noteu (lk, schreibung im Text}. 

d a s  G l e i c h g e w i c h t  n o r m a t e r  Tr / iger  ~_~ inak t iw~r  T r g g e r  
f o r t l a u f e n d  in R i c h t u n g  i nak t i v .  D a m i t  w i rd  die Re- 
p o l a r i s a t i o n s s c h w e l l e  e r re ich t ,  u n d  das  P o t e n t i a l  k e h r t  
in  d e n  R u h e z u s t a n d  zurfick.  Die  Zah l  d e r  n o r m a l e n  Trg-  
ger  i s t  j e t z t  so klein,  dass  ke ine  n e u e n  A k t i o n s p o t e n t i a l e  
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ausgel6s~ w e r d e n  k 6 n n e n .  W i i h r e n d  de r  P h a s e  4 ver -  
s c h i e b t  s ich  j e d o c h  das  G le i chgewich t  n o r m a l  ~_ i n a k t i v  
in  R i c h t u n g  n o r m a l  z u m  A u s g a n g s w e r t  v o r  d e r  E r r e -  
gung .  Die  z u n e h m e n d e  Gr6sse  des  A k t i o n s p o t e n t i a l e s  
a u f  de r  A b b i l d u n g  6 zeigt  so g e w i s s e r m a s s e n  die Zei t -  
k u r v e  d ieser  R e a k t i o n  an.  

qOmsec 
Abb. 7. Vcr/inderungen des monodalen Aktionspotentiales mit der 
Zeit nach Ersatz der Ringer-LSsung dutch eine Lgsung yon 5% NaCl. 

TASAK121 b e r i c h t e t e  1950, dass  e ine 5 % i g e  NaC1- 
L 6 s u n g  a m  1 R a n v i e r - K n o t e n  eine e n o r m e  V e r l ~ n g e r u n g  
des A k t i o n s p o t e n t i a l e s  v e r u r s a c h t .  I c h  h a b e  i m  ve r -  
g a n g e n e n  J a h r  diese  U n t e r s u c h u n g e n  aufgegr i f fen ,  u m  
n a c h  d e n  U r s a c h e n  d iese r  V e r l X nge r ung  zu s u c h e n .  Die  
E r g e b n i s s e  so l len  h i e r  ange f f ig t  w e r den ,  da  sie i m  e n g e n  
Z u s a m m e n h a n g  m i t  d e r  R e f r a k t ~ r z e i t  s t e h e n .  N a e h  Zu-  
s a t z  d e r  N a C t - L 6 s u n g  n e h m e n  z u n ~ c h s t  A n s t i e g s s t e i l h e i t  
u n d  A m p l i t u d e  des  A k t i o n s p o t e n t i a l e s  - wie  es n a c h  d e r  
I o n e n t h e o r i e  d e r  E r r e g u n g  zu e r w a r t e n  i s t  - zu. I n n e r -  
h a l b  de r  f o l g e n d e n  S e k u n d e n  n e h m e n  b e i d e  Gr/Sssen ~e- 
doeh  wieder  ab .  D e r  W ' i d e r s t a n d  d e r  M e m b r a n ,  g e m e s s e n  
als  E l e k t r o t o n u s p o t e n t i a l ,  s i n k t ,  u n d  zwi sehen  d e r  e r s t e n  
u n d  d r i t t e n  P h a s e  des  A k t i o n s p o t e n t i a l e s  s c h i e b t  s ich  
e in  P l a t e a u  y o n  v i e l e n  M i l l i s e k u n d e n  D a u e r  ein.  D a s  
P o t e n t i a l  ~ h n e l t  j e t z t  s e h r  d e m  e ine r  P u r k i n j e - F a s e r  
(Abb.  7). WS.hrend  de r  P l a t e a u p h a s e  fi, n d e r t  s ich  de r  
M e m b r a n w i d e r s t a n d  n i c h t .  M a n  k a n n  d e s h a l b  a n n e h -  
men,  dass  s ich  w S h r e n d  d iese r  Ze i t  w e d e r  die  K-  n o c h  
N a - P e r m e a b i l i t ~ t  Ander t ,  u n d  m a n  b e k o m m t  d e n  E i n -  
d ruck ,  dass  h i e r  ffir e in ige  M i l l i s e k u n d e n  e in  i n s t a b i l e s  
G le i chgewich t  i m  N a - T r a n s p o r t s y s t e m  ex i s t i e r t .  Die  
R e f r a k t X r p h a s e  verh~. l t  s ich  n a c h  s o l chen  P l a t e a u -  
p o t e n t i a l e n  s eh r  e igenar t ig .  W~ohrend n ~ m l i c h  n a c h  ei- 
nero  n o r m a l e n  A k t i o n s p o t e n t i a l  e ine  a b s o l u t e  R e f r a k t ~ r -  
ze i t  y o n  e t w a  1 ms  g e m e s s e n  wird ,  k a n n  m a n  j e t z t  s ehon ,  
b e v o r  d a s M e m b r a n p o t e n t i a l  g a n z  z u m  R u h e w e r t  zurf ick-  
g e k e h r t  ist ,  w iede r  k le ine  u n d  ku r zze i t i ge  A k t i o n s p o t e n -  
t ime  aus l6sen ,  d ie  b e r e i t s  A l l e s - o d e r - N i c h t s - C h a r a k t e r  
h a b e n  (vgl. HENATSCH et al.2~). 

Die  E r g e b n i s s e  m 6 c h t e  i ch  in  I o l g e n d e r  Weise  i n t e r -  
p r e t i e r e n  : bei  N a - Z u s a t z  w i rd  die R e a k t i o n  n o r m a l  ~ in-  
a k t i v ,  die z u e r s t  p r a k t i s c h  m i t  n o r m a l e r  G e s c h w i n d i g -  
k e i t  ve r l~uf t ,  pl/Stzlich be i  e i n e m  P o t e n t i a l  y o n  60 bis  
40 m V  (bezogen  au f  das  R u h e p o t e n t i a l )  a b g e s t o p p t  u n d  
s c h r e i t e t  d a n a c h  n u r  s eh r  l a n g s a m  v o r a n ,  so d a s s  s ich  e in  
P l a t e a u  e in sch i eb t ,  b e v o r  die  Schwet le  f i i r  d ie  R e a k t i o n  
3 e r r e i ch t  wird.  Bei  l~nger  d a u e r n d e r  E i n w i r k u n g  y o n  
NaCI w i rd  das  P o t e n t i a l  f r a m e r  l~tnger u n d  a u c h  n o c h  
e twas  kle iner ,  bis  die Schwel le  fi ir  die R e a k t i o n  3 f iber-  
h a u p t  n i c h t  m e h r  e r r e i c h t  wird.  D ie se r  E f f e k t  i s t  r eve r -  

sibel,  w e n n  m a n  die NaC1-L6sung  d u r c h i R i n g e r - L S s u n g  
e r se tz t .  

E i n e  a b s o l u t e  R e f r a k t ~ r z e i t  w i rd  n a c h  d e n  v o r g e t r a g e -  
n e n  V o r s t e l l u n g e n  f iber  d a s  N a - T r a n s p o r t s y s t e m  n u r  
vers t~ tndl ieh ,  w e n n  m a n  a n n i m m t ,  da s s  a u c h  n a c h  U b e r -  
s c h r e i t e n  de r  R e p o l a r i s a t i o n s s c h w e l l e  die  R e a k t i o n  no r -  
r ea l  ~_ i n a k t i v  n o c h  e ine  k u r z e  Ze i t  wei te r I / tuf t .  A u I  d e r  
A b b i l d u n g  7 s i n d  die  P h a s e n  1 u n d  2 d u r c h  g e s t r i c h e l t e  
L i n i e n  w e i t e r g e f i i h r t  worden .  Diese  L i n i e n  so l len  a n -  
d e u t e n ,  wie  d a s  P o t e n t i a l  v e r l a u f e n  wfirde,  w e n n  k e i n e  
Schwel te  v o r h a n d e n  w~re  u n d  die I n a k t i v i e r u n g  m i t  
g le icher  G e s c h w i n d i g k e i t  I o r t g e s e t z t  wi i rde .  A n  e i n e m  
n o r m a l e n  P o t e n t i a l  g e h t  d a n a c h  die  I n a k t i v i e r u n g  n o c h  
k r M t i g  w e l t e r  ( a b s o l u t e  Rei rak t i~rze i t ) ,  w i t h r e n d  sie a n  
e i n e m  P o t e n t i a l  m i t  P l a t e a u  b e r e i t s  z u m  S t i l l s t a n d  
(G le i chgewich t  de r  R e a k t i o n  !) g e k o m m e n  i s t  u n d  d a m i t  
so fo r t  n a c h  d e m  P o t e n t i a l  w i e d e r  f ibe rschwel l ige  E r -  
r e g u n g e n  ausge l6 s t  w e r d e n  k b n n e n .  

Nachtrag wiihrend der Korrektur 

1. V o n  STXMPFLI 2~ u n d  KILB u n d  ST~MPFLI ~4 w u r d e  
kf i rz l ich  e ine  p r a k t i s c h e  V o r r i c h t u n g  z u r  M e m b r a n -  
p o t e n t i a l m e s s u n g  a n  e inze lnen  b e s p f i l t e n  R a n v i e r s c h e n  
S c h n i i r r i n g e n  in  IZuhe u n d  E r r e g u n g  b e s c h r i e b e n ,  a u f  
die i m  Z u s a m m e n h a n g  m i t  de r  h i e r  v e r w e n d e t e n  Me- 
r h o d e  y o n  TASAKI u n d  FRANK ~ h i n g e w i e s e n  w e r d e n  soll. 

2. D ie  A b h X n g i g k e i t  de r  m a x i m a l e n  A n s t i e g s s t e i t h e i t  
des  A k t i o n s s t r o m e s  v o m  R u h e p o t e n t i a l  a n  i so l i e r t en  
N e r v e n f a s e r n  w u r d e  y o n  ULBRICHT 25 u n t e r s u c h t .  Se ine  
E r g e b n i s s e  s t i m m e n  m i t  d e n  h i e r  v o r l i e g e n d e n  E x p e r i -  
m e n t e n  i ibere in .  

Herrn Prof. Dr. A. VON I~URALT und Herru Privatdozent Dr. 
S. W~IDMANN danke ich ftir wertvolle Hinweise bei tier Durchsicht 
des Manuskriptes und Fr~tulein T. TROMMEL ffir ihre sorgf~iltige Hilfe 
bei den Versuchen. 

S u m m a r y  

(1) A n  a t t e m p t  is m a d e  to  i n t e r p r e t  t h e  a c t i o n  po-  
t e n t i a l  of m e d u l l a t e d  n e r v  9 f ibres  of t h e  frog in  t e r m s  of 
p e r m e a b i l i t y  c h a n g e s  to  N a  ions.  

(2) I n  k e e p i n g  w i t h  a s u g g e s t i o n  b y  ttODGKIN a n d  
HUXLEY, t h e  fo l lowing  a s s u m p t i o n s  a re  m a d e :  (a) a car-  
r i e r  s y s t e m  is r e spons ib l e  for  t r a n s p o r t i n g  N a  ions  ac ross  
t h e  n o d a l  m e m b r a n e ;  (b) in  a r e s t i n g  f ib re  (h igh  m e m -  
b r a n e  p o t e n t i a l )  i t s  t r a n s p o r t  c a p a c i t y  is s m a l l ;  (c) de-  
p o l a r i z a t i o n  h a s  a d u a l  e f fec t  on  t h e  t r a n s p o r t  s y s t e m ,  
n a m e l y  a c t i v a t i o n  of c a r r i e r  g r o u p s  as  a q u i c k  r e a c t i o n  
a n d  i n a c t i v a t i o n  of t h e  w h o l e  s y s t e m  as a s lower  r e a c t i o n .  

(3) T h e  to l lowing  e x p e r i m e n t a l  o b s e r v a t i o n s  a re  i n t e r  
p r e t e d  o n  t h e  g r o u n d  of t h e s e  a s s u m p t i o n s :  t h r e s h o l d  for  
d e p o l a r i z a t i o n ,  t h r e s h o l d  for  r e p o l a r i z a t i o n ,  a b s o l u t e  
a n d  r e l a t i v e  r e f r a c t o r y  per iod ,  a l t e r a t i o n  of t h e  a c t i o n  
p o t e n t i a l  on  a p p l i c a t i o n  of a h y p e r t o n i c  (5%)  NaC1 
so lu t ion .  
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