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Summary. The electrical resistance across the wall of proximal tubules of the 
rat kidney has been determined in situ. Two different experimental approaches were 
used. First, the resistance between lumen and interstitium, the so-called effective 
resistance (Reff) according to cable analysis, was measured. The mean values, as 
obtained by different methods, scattered between 25 and 1O0 k-Q, the most probable 
value being 30--40 ksg. Second, the passive voltage attenuation along the tubular 
axis, as described by the length eonstant (A) was determined. Applying different 
methods a value of A = 86 ~ was derived. With the simple model of cable analysis 
these results lead to a specific transepithelial resistance of 4.9--5.7 Dem 2. implying 
an apparent electrical diameter of the tubular lumen of 26--30 ~x. This diameter is 
larger than the geometrical one. The value for the specific transephithelial re- 
sistance agrees well with results of recent measurements of unidirectional ion 
fluxes. 

Die vor l iegende Arbe i t  be r i eh te t  fiber E x p e r i m e n t e  zur  Bes t immung  
des effekt iven e]ektr isehen W i d e r s t a n d e s  (Reff) des p rox ima len  Konvo lu -  
tes  und  der  L / ingenkons tan ten  (2) dieses Tubu lusabsehn i t t e s  ffir pass ive  
e lektr isehe Lei tung.  Als  Reff wird  der jenige  W i d e r s t a n d  bezeichnet ,  
der  zwisehen e inem P u n k t  auf  der  Achse des Lumens  und  dem den 
Tubulus  auSen umgebenden  B a d  bei  i n t a k t e r  Tubu luswand  meSba r  
ware.  2 i s t  die jenige Streeke,  gemessen auf  der  Lumenachse ,  langs derer  
eine an  e inem P u n k t  in das  L u m e n  eingespeiste  Spannung  auf  den  
Brueh te i l  1/e = 370/0 ihres Wer t e s  abf/il l t .  

Die E x p e r i m e n t e  wurden  im Z u s a m m e n h a n g  m i t  unseren bere i ts  
ver6ffent l iehten  Un te r suchungen  fiber Potent ia ld i f fe renzen  an  der  
I~at tenniere  ausgefi ihr t ,  die e rgeben ha t t en ,  dab  am p rox ima len  Tubulus  
keine t r a n s t u b u l a r e  Potent ia ld i f ferenz  (gemessen zwisehen L u m e n  und  
In t e r s t i t i um)  exis t ie r t  [8]. Bei  d iesem Befund  bedur f te  es besonderer  
Nachweise  daffir,  dab  be im E ins techen  der  Mikroe lek t roden  keine Lecks  
in die T u b u l u s w a n d  gerissen worden  waren,  durch  die e twaige t rans-  
tubul~re  Poten t ia ld i f fe renzen  hi~tten kurzgesehlossen werden k6nnen.  
Messungen des effekt iven e lekt r i schen W a n d w i d e r s t a n d e s  soll ten das  
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Auftreten yon Lecks in der Tubuluswand erkennen lassen. Falls auBer- 
dem die L/~ngenkonstante ~ bekann~ ist, kann der mSgliche EinfluB 
eines Lecks am Einstich auf  transtubuli~re Potentialdifferenzen abge. 
sch£tzt werden (siehe S. 284 und [8]). 

Iqach der Theorie der homogenen Leitung (,,Kabeltheorie") h/~ngen i 
und Reff in solcher Weise miteinander zusammen, dab sich jeweils die 
eine GrSBe aus der anderen berechnen li~Bt, falls der Lumenradius r und 
der spezifische Widerstand der das Lumen ausffillenden F1/issigkeit @ 
bekannt  sind [vgl. Anhang, Gleiehung (6a)]. WII~D]~AGER U. GIEBISCIt 
[20] hat ten 1961 erstmals ffir ~ einen Wert  yon 55 ~z ermitte]t, woraus 
m i t r  ---- 10 ~z (siehe unten ,Diskussion") ein Reff yon 44 k/2 folgt. In  
sp/iteren Exper imenten hat ten jedoch GI~BlSC~, KLosE et al. [11] bei 
Einspeisung eines Stromes yon etwa 10 -s A in den Tubulus einen Span- 

18 • 10 -a V 
nungsabfall yon 18 mV beobachtet,  woraus sich ein Reff yon 10_SA 

1,8M~(2 ergibt. Diese Diskrepanz ist zu groin, als dab sie durch 
Unsicherheiten des oben eingesetzten Radius bedingt sein kSnnte. Sie 
lgl~t sich auch nicht durch die Tatsache erkl£ren, dab die zur Be. 
rechnung yon Reft aus 1 benutzten Gleichungen der Kabeltheorie in 
der unmittelbaren Umgebung der Stromeinspeisungsstelle nicht streng 
gelten - -  t in Effekt, auf  den erstmals FATT u. KATZ bei Messungen an 
Muskelfasern hingewiesen haben [5]. 

Wir haben in unseren im folgenden beschriebenen Versuchen Reff 
und i unabhgngig voneinander mit  jeweils mehreren experimentellen 
}Iethoden bes t immt und dabei Resultate ffir beide GrSl~en gewonnen, 
die den urspriinglichen Wer t  ffir a yon WI>'])~AGnt~ u. GI]~BlSCH be- 
stgtigen. Die Best immung sowohl yon Re,r als auch yon i erlaubt zudem 
gemgl3 dem in der Kabel~heorie gegebenen Zusammenhang einen t~iick- 
sehlul~ auf  den bei elektrischen Messungen wirksamen Lumenradius. 

Methoden 
Alle Versuche wurden an narkotisierten Albinoratten, deren ]inke Niere in 

fiblicher Weise in Seitenlage freipriipariert war, in situ ausgefiihrt. Im einzelnen 
haben wir das experimentelle Vorgehen und die Versuchsbedingungen bereits 
friiher ausfiihrlich beschrieben [8]. 

A. Messung des e//ektiven Wandwiderstandes (Re/~ ) 

1. Experimente mit  einzelnen Mikroelektroden 
Registriert man die Widerstands~nderungen, die im ~eBkreis bei Punktionen 

proximaler Tubuli mit einliiufigen Mikroelektroden auftreten [12], so finder man 
WiderstandserhShungen, die alle Werte zwischen 0 und einigen 100 MY2 annehmen 
k6nnen. Zum Beispiel fanden wit die folgende }tiiufigkeitsverteilung der Wider- 
standserhShungen bei der Auswertung yon 125 Einstichen, die alle auf 0 mV 
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ffihrten, und bei deuen daher die Elektrodenspitze bis ins Lumen vorgedrungen 
sein dfirfte: 

WiderstandserhShung 
im MeSkreis, ausgewertetes 
IntervM1 in M~ 

~tgufigkeit der Widerstands- 
erhShuugen im Interwll  
in °/0 Mler Einstiche 

~<1 1- -2  

60 14 

2--3 3--5 5--10 10--20 >20 

Dabei waren Mikroelektrodeu yon Eigenwiderstgnden zwischen 10 und 50 M~ 
verwendet worden. 

Diese Widerstandserh5hungen kSnnen jedoch nicht ohne weiteres Ms Werte ffir 
/~eff aufgefM~t werden. Der Gesamtwiderstand im Mel~kreis ist ngmlich gleich der 
Summe aus dem Elektrodeneigeuwiderstand und dem Widerstand des Mediums, 
das die Elektrodenspitze umgibt, und es ist bekarmt, dab der Elektrodenwiderstand 
beim Durchfahren yon Gewebe wghrend einer Punktion sich dutch mechanische 
Effekte an der Spitze erheblich ~ndern kann [12]. Aus diesem Grunde, und weil die 
biologische Streuung yon/~eff unm5g]ich so groB sein karm wie die der oben auf- 
geffihrten Werte, mug man annehmen, daG die Streuung der Widerstandserh6hun- 
gen im Mei~kreis im wesentlichen -~nderungen der Elektrodeneigenwiderstgnde 
widerspiegelt. Eine eindeutige Bestimmung yon Reff war daher aus diesen Ver- 
suchen nieht mSg]ich. 

Die Hgufung der Werte im Bereieh ~ 1 Mr2, d.h. uuterhalb der Grenze der 
Auswertbarkeit des bier verwendeten Mei~verfahrens, lies allerdings vermuten, dab 
aueh Reff in diesem Bereich zu suchen sei. Wir haben deshalb ffir die weiteren 
Versuche Verfahren gewghlt, die es erlauben, sehr viel kleinere Widerstands- 
~nderungen mit Mikroe]ektroden zuverlgssig zu messen. 

2. Exper imen te  mi t  jeweils zwei Mikroelektroden 

Sticht man zwei Mikroelektroden so in dasselbe Lumen ein, da[~ ihre Spitzen 
praktisch am gleichen Ort liegen, so kann man fiber die eine Elektrode einen Strom 
einspeisen und mit der anderen den Sparmungsabfall messen, den dieser Strom 
an der den beiden Spitzen gemeinsamen Umgebung hervorruft. Die Grenze der Mel3- 
barkeit yon Widerstandsgnderungen ist dabei lediglieh dutch die Genauigkeit be- 
stimmt, mit der Strom und Spannung gemessen werden k6nnen. In  unseren Ex- 
perimenten lag diese Grenze bei weuigen kO. 

Nach diesem Prinzip wurde eine Reihe yon Versuchen mit besonders schlanken 
Ling-Gerard-Elektroden ausgeffihrt. Die Elektrodenspitzen wurden dabei lediglich 
nach der Potentialanzeige lokalisiert, d.h. die Capillaren wurden vorgeschoben, bis 
nach den PotentiMsehwankungen beim Durchfahren der Wand die Anzeige wieder 
bei 0 mV lag. Ffir die zweite Elektrode liel~ sieh Ms zusgtzliches Kriterium das 
sprunghafte Ansteigen der ~berkopplungsimpulse yon der bereits eingestoehenen 
Stromcapillare verwerten [9]. 

3. Exper imente  mi t  doppellgufigen Mikroelektroden 

Nach dem unter 2. erlguterten Prinzip lassen sich Messungen yon Widerstands- 
gnderungen auch mit doppellgufigen Mikroelektroden ausffihren, indem fiber den 
einen Schenkel der Strom eingespeist und fiber den anderen die Spannuug ge- 
messen wird. Dabei gritt wegen des sehr geringen Abstandes der beiden Spitzen- 
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6ffnungen bereits in der BadlSsung eine geringe Kopplung zwischen den Capillar- 
schenke]n auf. Diese ist ffir jede Doppelelektrode untersetfiedlich groB und wird 
dutch den sogenannten Kopp]ungswiderstand besehrieben. Die nachzuweisenden 
Widerstands~nderungen diirfen in Prozent des Kopplungswiderstandes nicht 
kleiner als die prozentuale Genauigkei$ des Megverfahrens sein, was in unseren 
Experimenten der Fall war. Der Vortefl soleher Elektroden liegb darin, dab dutch 
dieselbe Manipulation beide Capfllaren eingestoehen werden. Allerdings lassen sieh 
Doppelelektroden nicht so schlank wie einl~ufige herstellen; ihr Durchmesser 
nimmt yon der Spitze an sehr raseh zu. Weil dadurch Verziehungen der Tubulus- 
wand und des Lumens beim Einstecheu verursaeht werden kSrmen, haben wir in 
zwei verschiedenen Versuehsreihen zwei Typen yon Doppelelektroden angewendet: 

a) Ling-Gerardsche Doppelelektroden. Sie hat ten /iul]ere Spitzendurehmesser 
yon weniger a]s 1,5 ~ und waren mit  ungef~rbter (2,5 m KCL H- 0,5 m KNOa)- 
L6sung geffillt. Bei einem Widerstand der einzelnen Schenkel zwischen 1 und 
20 MD betrug ihr Kopplungswiderstand im Bad im 1V[ittel 8& k~ .  Er  war vor uud 
nach der Punktion reproduzierbar. 

b) Angeschli]]ene Doppelelektroden. Dazu wurden Doppeleapillaren wie unter 
a) hergestellt und nach dem Ausziehen sehr~g angeschliffen. Dadurch ergibt sich 
an der Elektrodenspitze eine Sehneide yon soleher Sch/~rfe, dab sich die Elektrode 
ohne Gewebeverziehungen einsteehen l~Bt. Man nimmt dafiir aber gr66ere Spitzen- 
durchmesser in Kauf  - -  in unseren Experimenten bis zu maximal 11 ~z - -  und muB 
mi$ der Gefahr rechnen, dab an der Einstiehstelle grSBere LScher in die Tubulus- 
wand geschnitten werden, als die Elektroden mit  ihrem Sehaft ausffillen. Die Elek- 
trolytffillung der angeschliffenen Doppelelektroden bestand aus TyrodelSsung, die 
mit  0,750/0 Lissamingrfin angef/irbt war. Die EigenwiderstEnde der einzelneu 
Schenkel ]agen zwisehen 20 und 50 Mr2, der Kopplungswiderstand im Bad im MiStel 
bei 13 ktg. Er  war ebenfMls vor und nach der Punktion reproduzierbar. 

B. Messung der Ldingenkonstanten (2) 
1. M e h r f a c h e  P u n k t i o n  eines  L u m e n s  

WI~DH~O~I~ u. GIEBISCH [20] bestimmten A erstmals dadurch, dab sie den 
Abfall einer in den Tubuhs  eingespeisten Fremdspannung l/~ngs der Tubulusachse 
verfolgten. Dazu benutzten sie zwei getrennte Mikroelektroden. Die eine diente 
zur Einspeisung eines die Fremdspannung erzeugenden konstanten Stromes, 
w~hrend die andere in mehreren definierten Abst~nden yon der Einspeisungss~elle 
in denselben Tubulus zur Spannungsmessung eingestochen wurde. In  eigenen Ver- 
suehen nach diesem Prinzip fanden wir an mehreren Tieren keine ausreiehend 
reproduzierbaren Resultate. Offenbar bes~eht bei diesem Vorgehen die Gefahr, dab 
die Tubuluswand beim wiederholten Einstecheu der zweiteu Capi]lare, besonders 
bei geringen Abst~nden yon der Einspeisungsstelle, gezerrt wird und dadurch Leeks 
entstehen. 

2. C a p i l l a r v e r s e h i e b e n  

Eine Modifika~ion des vorstehend beschriebenen Verfahrens stellen unsere 
Versuche mit  Capillarverschieben dar. Uber eine erste Elektrode wird durch einen 
gepulsten Strom eine Fremdspannung in das Lumen eingespeist. Eine zweite 
Elektrode wird zur Messung des Spannungsabfa]les l~ngs der Tubulusachse im 
Lumen vor- und zuriickgesehoben. Hierffir eignen sieh nur l~ngere gestreckte 
Tubulusstficke. Als versehiebbare Elektroden wurden besonders schlanke lunge 
Capillaren verwendet, aus deren submikroskopisch feiuen Spitzen sich nicht ge- 
n/igend F]fissigkeit zur Lokalisation ausspritzen lie]. Der Abstand der beiden 
Capfllarspitzen wurde deshalb mit  ttilfe yon 01tropfenpassagen bestimmt. Trotz 
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der EinwEnde, die wir frfiher gegen die 01tropfenmethode bei der Differenzierung 
transtubulErer und transcellulirer Potentialdifferenzen geltend gemacht haben [12], 
sind die WiderstandsEnderungen, die bei der Passage yon 01tropfen an der Capillar- 
spitze fast immer auftreten, doch geeignet, die Stelle auf der Tubulusachse zu be- 
stimmen, an der sich die CapillarspRze jewefls befindet. 

3. V e r s c h i e b e n  e iner  01siiule 

Hierbei werden zwei Elektroden mit  bekanntem, mSgliehst geringem Abstand 
der Spitzen voneinander in das Lumen einges~ehen, in dem gleiehzeitig welt 
stromabwErts eine 01injektionscapillare liegt (vgl. Abb.1). Aus der 01eapillare 
wird sodann das gef~irbte 01 - -  in unseren Versuehen RieinusS1 - -  ausgespritzt und 
gegen den Strom langsam his zu den ElektrodenspRzen vorgedriickt. Wihrend  
des Vorschiebens der 01sEule Endert sieh mit  d e m  Abstand der 01front yon den 
Elektroden die elektrisch wirksame L~nge des Lumens und damit sein effektiver 
Widerstand. Mit Hilfe einer im Anhang dieser Arbeit gegebenen Anwendung der 
Theorie der homogenen Leitung lassen sich diese Widerstandsvariationen sowohl 
auf  ~t wie auf  _Re~ auswerten. 

4. Gle ichze i t ige  S p a n n u n g s m e s s u n g  in  zwe i  L u m e n q u e r s c h n i t t e n  

Eine Kontrolle dariiber, ob beim Einstieh einer MJkroelektrode die Tubulus- 
wand merkbar aufgerissen wird, erlaubt das Verfahren mit  zwei spannungsmessen- 
den Elektroden. Dabei werden zun~chst die stromffihrende Capfllare und eine erste 
MeBcapillare dieht beieinander in dasselbe Lumen eingestochen und ihre intra- 
luminale Lage dutch Ausspritzen yon Elektrodenfliissigkeit gesiehert. Sodann wird 
in bekarmtem Abstand yon der ersten eine weitere l~¢IeBeapillare in dasselbe Lumen 
eingestochen. Gelingt es dabei, mit  der Spitze dieser dritten Capillare ins Lumen 
vorzudringen, bevor sich an dieser Stelle transmurale Leeks ausgebildet haben, 
so l iBt  sich A aus den Spitzenabst~nden der beiden messenden Elektroden und dem 
Verh~ltnis der yon ihnen angezeigten Impulsh6hen berechnen --  unabh~ngig 
davon, ob an den Punktionsstellen der beiden zuerst eingestochenen Capillaren 
Lecks bestehen oder nicht. DaB Leckbildung tats~chlich vorkommen kann, folgt 
aus unserer Beobachtung, dab die an der dritten Capillare registrierten Spannungs- 
kopplungsimpulse yon dem beim Einstich sprunghaft erreichten Maximalwert ge- 
legentlieh langsam abfielen. In  solchen F~llen haben wir ffir die Auswertung auf 2. 
nur die friihesten Werbe zugrunde gelegt. 

Alle Messungen sowohl yon Ref~ als auch yon A wurden mit  gepulsten StrSmen 
zwisehen 6 • 10 -s und 4 • 10 -~ A ausgefiihrt, die fiir Zeitdauern yon 80--700 msee 
bei Impulsabst~nden zwisehen 600 und 2200 msec in das Lumen eingespeist wurden. 
Ffir die direkte Auswertbarkeit der dadurch am Tubulusepithel erzeugten Span- 
nungsst6Be auf/~ef~ bzw. ffir die Anwendbarkeit der Theorie linearer homogener 
Leitungen zur Auswertung auf )~ muB jedoeh vorausgesetzt werden, dab das Tu- 
bulusepithel im genannten Strombereich eine lineare Strom-Spannungscharakte- 
ristik aufweist, d .h . ,  sich wie ein Ohmseher Widerstand verh~lt. WI~D~G]m u. 
Gr~BZSO~ fanden bei ihren KurzschluBstrommessungen einen solchen linearen 
Zusammenhang bis zu Stromsti~rken yon 3 • 10 -~ A [20]. Eigene Untersuchungen 
ergaben im Bereich zwisehen 6 . 1 0  -~ und 4 . 1 0  -s A keine Abweichung yon der 
Linearitiit, die grSBer als die Mel~genauigkeit in diesen Versuchen yon etwa 5°/o 
gewesen wire.  Lineare Strom-Spannungsbeziehungen in vergleiehbaren Strom- 
bereiehen sind im iibrigen yon verschiedenen Autoren aueh an anderen Epithelien 
nachgewiesen women, so z .B.  an der Frosehhaut [16], der Fischgallenblase [4] 
und dem Pansenepithel [14]. 
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Die im Verlauf der beschriebenen Experimente vor dem Eindringen der Elek- 
troden in das Lumen beobachteten 1)otentialdifferenzen entsprachen unabh~ngig 
yore Verfahren sowohl hinsiehtlieh ihrer GrSi~e und Haufigkeitsverteilung wie such 
ihrer Lokalisation ganz unseren friiher mitgeteilten Befunden. 

ttesultate 
A. E]/ektiver Wandwiderstand (R~II ) 

1. Experimente mit  jeweils zwei Mikroelektroden 

12 Einzelwerte aus Versuchen dieser Art  streuen zwischen 25 und 
41 k.(2 und ergeben einen Mittelwert yon (33 :~ 2,1) kf) (SE). 

2. Experimente mit  doppell/~ufigen Elektroden 

Ffir die Auswertung y o n  Ref f arts diesen Experimenten wurden nur 
solehe Versuche akzeptiert, bei denen die Lokalisation der Spitze im 
Lumen dureh Ausspritzen ffir beide Schenkel gesichert war und bei 
denen die Widerstandsanzeige nicht dureh starke pulssynchrone Fluk- 
tuationen gestSrt war. Solche Fluktuationen des Widerstandes kommen 
vermut]ich dann zustande, wenn die Capillarspitze w~brend der Messung 
die innere Tubuluswand beriihrt, denn der gleiche Effekt wurde beob- 
achtet, wenn die Capillare vor der Punktion leieht auf die Nierenober- 
fl~che aufgelegt wurde. 

Mit Ling-Gerardschen Doppelelektroden erhielten wir so in Ver- 
suchen an 3 Tieren 10 Einze]messungen, die mit  Werten zwischen 60 
und 190 kf2 erheblich streuen. Der Mittelwert betr~gt (100 ~ 25) k ~  
(SE). 

Mit angeschliffenen Doppelelektroden fanden wit bei 14 Einzel- 
messungen an 5 Tieren jewefls geringffigige Differenzen zwischen der 
Widerstandsanzeige vor und nach dem zum Zwecke der Spitzenlokalisa- 
tion vorgenommenen Aussloritzen yon Capfllarfl/issigkei$. Die Werte vor 
dem Ansspritzen streuen zwischen 15 und 46 k~2 mit einem Mittelwert 
yon (32 :t: 1,3) k ~  (SE); die nach dem Ausspritzen gemessenen Werte 
liegen zwischen 19 und 39 k ~  und ergeben einen Mittelwert yon (26 
=k 1,7) k~(2 (SE). 

3. Verschieben einer 01s~ule 

Ans diesem Experiment folgt nach der im Anhang gegebenen Inter- 
pretation mit Hilfe der Ausgleiehsreehnung ein Wert  yon (25 ± 1,5) k/2 
(SE). Vgl. dazu die Bemerkungen im folgenden Abschnitt B 1. 

B. L~ingenkonstante (~ ) 
1. Verschieben einer 01s/~ule 

Nach dieser Methode wurden dxei MeI~reihen aufgenommen. In 
zwei Mel~reihen lagen die Spitzen der einspeisenden und der messenden 
Capfllare praktiseh an der gleichen Stelle, wi~hrend in der drit ten ihr 
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Abs t and  13 ~ betrug.  Jedesmal  wurde bei gleichen Posi t ionen der 0 l f ron t  
sowohl bei vordr ingendem als auch bei zurfickweichendem 01 gemessen. 
Die l~esultate zeigt Abb.  1. Dar in  s ind die offenen u n d  die geschlossenen 
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Abb. 1. Am Ort der Stromeinspeisung gemessene Sp~nnung Uo(l ) in hbh~ngigkeit 
yon der Entfernung l der Front einer 0ls~ule im abfiihrenden Tubulusteil vom Ort 
der Einspeisung. Die Kreise geben die Mittelwerte der Hin- und Rfickmessung zweier 
Mel~reihen an, in denen die Spitzen beider Capillaren am gleiehen Ort lagen (d ~ 0). 
Fehlerbalken: =~: SD. Die eingetr~gene Funktion gibt den theoretisch erwarteten 
Verl~uf wieder nuch G1. (7) des Anhungs, ungep~t  an die ffinf ausgeffillten Kreise. 
:Die Dreieeke entspreehen einer Me•reihe, bei der beide Elektrodenspitzen d ~ 13 
vonein~nder entfernt w~ren und die mit Hilfe der G1. (8) des Anhangs auf d = 0 
zurfiekgerechnet wurde. Die gestrichelte Horizontale bezeiclmet die berechnete 
Asymptote der Funktion (7). Die Punkte bei ~ entsprechen Messungen, bei denen 

noeh kein 01 im Tubulus war 

Kreise Mittelwerte der H i m  u n d  t~fickmessungen der Versuche, in  denen  
beide Elekt rodenspi tzen  am gleichen Ort l~gen (d ~ 0). Die eingetragene 
F u n k t i o n  entspr ich t  dem Z u s a m m e n h a n g  zwischen U u n d / ,  der un t e r  
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den im Anhang aufgefiihrten Voraussetzungen naeh der Kabeltheorie 
zu erwarten ist [Gleiehung (7), bzw. (9), Anhang]. Die Parameter  dieser 
Funktion, z = 2 Re~ und 4, warden aus den fiinf ausgefiillten Kreisen 
mit tIilfe der Ausgleiehsreehnung bestimmt. Die be i l  < 2 r gemessenen 
Werte warden dafiir nieht bertieksiehtigt (siehe unten ,,Diskussion"). 
Es ergab sieh so 2 = (78 4- 8,2) ~z (SE) und Reef = (25 4- 1,5) kD (SE). 
Die bei einem Elektrodenspitzenabstand yon d ~ 13 ~ aufgenommene 
MeBreihe (Dreieeke) wurde naeh Gleiehung (8) mit 2 ~ 78 ~ auf d = 0 
umgereehnet. Alle Mel~punkte, einsehliel31ieh deter, die ohne jedes 01 
im Tubulus gemessen waren and damit der Asymptoten der Funktion (7) 
entspreehen, sind mit der bereehneten Funktion vereinbar. Die HShe 
der Kopplungsimpulse &ndert sieh bei Variation der Entfernung 1 der 
01front yon 0 bis eo um etwa den theoretiseh erwarteten Faktor  2. 
Diese beiden Befunde spreehen dafiir, dag die Kabeltheorie fiir die Be- 
sehreibung des 01versehiebeexperimentes eine brauehbare N~hertmg 
darstellt - -  trotz der Einw&nde, die gegen das ihr zugrundeliegende 
vereinfaehte Tubulusmodell erhoben werden mfissen --,  and dab in 
diesem Experiment Leckbfldungen am Ort der Einspeisung nnd der 
Potentialmessung keine groBe l~olle gespielt haben. Sehlieglieh spricht 
die t~eobaehtung, dab sieh die Werte bei vordrLngendem nnd bei zurfiek- 
weiehendem 1)1 nieht auff~llig systematiseh nntersehieden, dagegen, dag 
das Tnbulusepithel dureh die Bertihrung mit dem gizinnsS1 in einer fiir 
elektrisehe Messungen relevanten Weise alteriert worden sein kSnnte. 

2. Capillarverschieben 

In zwei auswertbaren Experimenten, in denen die Spitzen der Ca- 
pillaren zwisehen Entfernnngen yon 2--44 ~ yore Oft der Einspeisung 
mehrfaeh vor- und zur~ekgesehoben warden, ergaben sich ImpulshShen- 
variationen, aus denen aeht 2-Werte zwisehen 60 and i90~ folgen mit 
einem Mittelwerg yon (97 4. 15) ~ (SE). DaB bei diesem Verfahren trans- 
murale Leeks entstehen k6nnen, geht aus der ]~eobaehtnng hervor, 
dal3 die Absolutwerte der Kopplungsimpulse bei mehrfaehem Vor- und 
Zurfieksehieben der MeBeapfllare gelegentlieh sprunghaft abnahmen. 
Eine Extrapolation auf U0 nnd dadureh eine direkte Bestimmung yon 
/?ef~ aus Uo/I o war daher nieht mSglieh. 

3. Gleichzeitige Spannungsmessung in zwei Lumenquersehnitten 

Das Resultat yon seehs Messungen an drei Tieren mit der Methode 
der zwei spannungmessenden Capillaren zeigt Abb.2. Die Spitzen- 
abst~nde der messenden Capillaren lagen dabei zwischen 59 und 235 ~t. 
Aus den seehs Wertepaaren fo]gt ein Mittelwert ffir ~ yon (86 ~ 3) ~t 
(SE). 
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Abb. 2. Abfall einer dem Tubulus]umen aufgezwungenon Fremdspannung l~ngs der 
Tubulusachse. Messung mit zwei spannungsanzeigenden Elek~roden. HalblogarRh- 
mische Auftragung. 5edes durch eine Gerade verbundene Punktepaar entspricht 

einer einmaligen Messung an einem jeweils anderen Tubulus 

D i s k u s s i o n  

Die nach den verschiedenen Methoden gewonnenen experimen~ellen 
Werte fiir Z und Reef sind in der folgenden Tabelle zusammengestellt: 

Tabelle der t~esultate /fir R,fr und 

)Iethode (Re£f ~: SE) [kQ] ()l ~= S]E) [~] 

Zwei Einzelcapillaren 33 ± 2,1 
Ling-Ger~rd-Doppelelektroden 100 ± 25 
Angeschliffene Doppelelektroden 32 ± 1,3 
Verschieben einer (Sls~ule 25 4- 1,5 
Capfllarverschieben 
l~Iessung in 2 Lumenquerschnitten 

78±  8 
97 :~ 15 
86±  3 

Unter den Ref~-Bestimmungen halten wir das Resultat der Kopplungs- 
versuche zwischen zwei einzelnen, an derselben Stelle in den Tubulus 
eingestochenen Capillaren fiir relativ zuverl£ssig. Die Streuung der 
Einzelwerte war in diesen Experimenten gering. 
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Bei den Resultaten der Messungen mit Doppelelektroden besteht 
eine nicht erkl~rte Diskrepanz zwischen den Mel~reihen, die mit an- 
geschliffenen und denen, die mit nicht angeschliffenen (Ling-Gerard-) 
Elektroden aufgenommen warden. Die Einzelmessungen der Versuche 
mit Ling-Gerardschen Doppelelektroden streuen allerdings so stark, dal3 
es zweffelhaft erscheint, ob eine Mittelwertbildung daraus fiberhaupt 
zul£ssig ist. Kein Wert dieser Gruppe fiberlappt sich mit den Streu- 
ungen der anderen Experimente. 

Die Ergebnisse der Messungen mit angeschliffenen Doppelelektroden 
sind zahlreicher und streuen viel weniger. Allerdings zeigt sich eine 
Differenz zwischen den Werten vor und nach dem Ausspritzen von 
Elektrodenflfissigkeit. In anderen Versuchen, in denen im Tubuluslumen 
durch Perfusion mit Cholinchlorid kfinstlich eine transtubuliire Potential- 
differenz erzeugt worden war, haben wir nach Punktionen mit an- 
geschliffenen Capfllaren und besonders nach Ausspritzen daraus wieder- 
holt einen Abfall dieser Potentialdifferenz bis zum Zusammenbruch 
beobachtet. Wir vermuten, dal~ bei diesen Capillaren die Gefahr einer 
Leckerzeugung besonders grol3 ist, und mSchten auch den in unseren 
Versuchen mit angeschliffenen Doppelelektroden gefundenen Abfall 
der Fremdspannung nach Ausspritzen als beginnende Leckbildung inter- 
pretieren. Dementsprechend ist in der Tabelle der Mittelwert der Mes- 
sungen v o r  dem Ausspritzen angegeben. 

Dem aus den 01verschiebeexperimenten folgenden Wert k6nnen ~4r 
nicht ganz das Gewicht einr~umen, das die geringe statistische Fehler- 
breite nahelegt. Die MeBergebnisse nach dieser Methode werden zw~r 
durch das vereinfachte Modell des Tubulus in der Kabeltheorie (vgl. 
Anhang) im allgemeinen gut beschrieben (Abb. 1). F/Jr die Bestimmung 
v o n  -]~eff iSiS jedoch das Verhalten der Ausgleichsfunktion am Ort der 
Einspeisung, d.h.  bei 1 ~ 0, entscheidend. Gemde in der Umgebung 
dieses Punktes ksnn die aus der Theorie folgende Funktion (7) jedoch 
den Zusammenhang zwischen U (1) und 1 im realen Tubulus nicht exakt 
beschreiben, weft die bei der Ableitung ~ngenommene Voraussetzung der 
fl~chenhaften Stromeinspeisung nicht erfiillt ist; die SpitzenSffnung des 
einspeisenden Elektrode ist vielmehr ldein im Vergleich zum Lumen- 
durchmesser. Deshalb haben wir auch yon einer Einbeziehung der bei 
l < 2r gelegenen MeBwerte in die Ausgleichsrechnung abgesehen. Wegen 
des rel~tiv groBen Abstandes yore 0-Punkt der so fiir die Berechnung 
Reff zugrundegelegten MeBwerte und angesichts ihrer dabei geringen 
Zahl muB deshalb die Unsicherheit des daraus folgenden Wertes gr6Ber 
ver~nschlagt werden, als dem nur aus der Statistik errechneten Fehler 
entspricht. 

Nach diesen Erw~gungen mSchten wir auf die Angabe eines Gesamt- 
mittelwertes fiir Ref~ verzichten. Reff dfirfte hSchstens in der GrS13en- 

20 Pflfigers Arch. ges. Physiol., Bd. 294 
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ordnung yon 100 kf2 liegen; wit halten aber einen Weft  zwisehen 30 
und 40 kQ fiir am wahrseheinlichsten. 

Bessere l~bereinstimmung als die /~e~f-Werte zeigen unser6 Ergeb- 
nisse fiir ~. Obwohl auch hier die einzelnen Verfahren als unterschiedlich 
zuverlassig angesehen werden miissen, tiberlappen sieh die drei MeS- 
werte mit ihren Fehlerbreiten. Das Ergebnis der Experimente mit Span- 
nungsmessung gleichzeitig in zwei Lumenquersehnitten bewerten wir 
am h6ehsten, weft in diesen Versuehen der Einfiu8 yon Leekbildungen 
in der Tubulnswand am besten kontrolliert werden konnte. AuBerdem 
war hier die Streuung der Einzelwerte klein. I m  Gegensatz dazu war bei 
den Experimenten mit Capillarverschieben die Streuung der Einzelwerte 
so groS, dab aueh hier die Bereehtigung einer Mittelwertbildung fraglieh 
erseheint. Fiir die Ergebnisse der Versuehe, in denen eine 01s£ule im 
Lumen verschoben wurde, gilt im Prinzip das bereits unter Rear oben 
Gesagte. Abgesehen yon den N£herungen der zur Interpretation be- 
nutzten Theorie mug aber noch beriicksiehtigt werden, dab diese Ex- 
perimente zum Unterschied yon allen anderen in dieser Arbeit referierten 
am 61bloekierten Tubulus ausgefiihrt warden. Es mug daher damit ge- 
rechnet werden, dab die Tubuluslumina in diesen Versuehen geweitet 
waren [3, 10] (siehe unten). 

Angesiehts der so untersehiedlich zu beurteilenden Ergebnisse fiir 
besehrgnken wir uns darauf, den Weft  ~ = 86 ~ anzugeben, den wir fiir 
den zuverl/~ssigsten halten 1. 

Vergleichen wir die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit mit den 
friiheren yon W~DHAGE~ et al. [20] und GIEBISCH et al. [11] (vgl. Ein- 
leitung), so ist die Ubereinstimmung unseres ;~-Wertes yon 86 ~ mit 

= 55 ~z befriedigend. Ein Ref~ yon 1,8 Md2 kSnnen wit dagegen aus- 
sehliegen. 

WINDHAGE~ et M. batten bei den ursprtingliehen ~essungen keinen 
Wert ftir eine gleiehzeitig bestehende transtubul£re Potentialdifferenz 
des proximalen Konvolutes angegeben. In  den sp/~teren Untersuehungen 
yon G I ~ I s c ~  et al. war jedoeh eine Potentialdifferenz yon - -18  mV 

1 I-I~tte das Tubuluslumen eine PotentiMdifferenz gegen das Interstitium, die 
das Produkt der aktiven T~tigkeit seiner Wandzellen w~re, so wiirde sie bei der 
I-Ierstellung eines transmuralen Leeks zu diesem bin mit einer Lgngenkonstanten 2~* 
abfallen, die auger yon rund ~, wie die oben definierte L~ngenkonstante Z, noeh 
yon der Zahl und GrSl3e der dutch das Leek zerst6rten potentialerzeugenden Ein- 
heiten und deren Irmenwiderstand abhgngen miigte. Es ist mawahrseheinlich, dab 
dutch Punktion an einer Stelle die PotentiMbildung irmerhalb des Wandschlauehes 
auf einer mit dem yon uns gemessenen Z vergleichbaren Lgnge zerstSrt wird, woraus 
folgt, dag 2* eher kleiner Ms 2 sein diirf~e. Hinsichtlich der Abschgtzung einer m6g- 
lichen StSrung transtubul~irer PotentiMdifferenzen durch transmurale Leek- 
bfldung an der Punktionsstelle, wie wir sie friiher vorgenommen haben [8], sollte 
daher das hier gemessene 2~ eine obere Grenze darstellen. 
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gemessen worden. Da naeh unseren Befunden keine transtubulgre Po- 
tentiMdifferenz existiert, sehlieBen wir daraus, dab bei einer Wider- 
standserh6hung yon 1,8 MY2 gegentiber dem Bad die Elektrodenspitze 
nicht frei im Lumen, sondern in Wandst rukturen gelegen hat, die gegen 
das Lumen noeh durch das Material mit  einem elektrisehen Widerstand 
dieser GrSBenordnung isoliert waren - -  falls ~nderungen der Capfllar- 
widerst~nde wahrend der Punktion in diesen Messungen ausgesehlossen 
werden k6nnen. 

Die unabMngige Best immung yon Reff und 2 erlaubt es, naeh dan 
Gleiehungen (6a) des Anhangs auf  den bei elektrisehen Messungen am 
Tubulus wirksamen Lumenradius tel zu schlieBen. Aus Reff = 30--40 kf2 
und 2 ~ 86 ~z erhalten wir ein tel yon 13--15 ~z; die zusammengehSrigen 
Werte f/Jr Reff und 2 aus den Experimenten mit  (31versehieben liefern 
ein tel = 15,8 ~z. Dabei haben wir ftir den spezifisehen Widerstand der 
das Lumen ausf/illenden Fltissigkeit den Wert  f/Jr isotone NaC1-LSsung 
bei 33 ° C von ~ ---- 50 Y2cm eingesetzt [7]. 

Der geometrisehe Lumenradius ist jedoeh deutlich kleiner. Bei freiem 
FluB wurde im Zusammenhang mit  neueren Perfusionsexperimenten yon 
anderen Autoren [1,18] rgeo m zu etwa 10 ~z bestimmt.  Dieser Wer t  
d/irfte aueh f/Jr unsere FreifluBexperimonte zutreffen, l~fir die eine Ver- 
suehsreihe mit  Versehieben einer Olfront im Tubulus ist zwar ein gr6Berer 
geometriseher Radius anzusetzen [3,10] ; die Werte fiir Reff aus diesem 
Exper iment  liegen aber aueh deutlieh niedriger. 

Zwischen dem geometrisehen Lumenradius und dem Radius, der ffir 
die elektrisehe L~ngsleitf~higkeit verantwortlich ist, besteht somit nach 
unseren Messungen eine Differenz. Das ist kein iiberrasehendes Er- 
gebnis. Die Wand des Tubulus ist nicht vernaehl~ssigbar diinn, und ihr 
elektriseher Widerstand ist weder vollst/~ndig in den Membranen der 
luminMen Seite noeh in denen der loeritubul~ren Seite lokalisiert (vgl. 
[9]). Dar/iber hinaus muB man es naeh elektronenmikroskopischen 
Bildern und den neueren Befunden yon W~D~AGE~ et al. am proxi- 
mMen Tubulus der Neeturusniere [19] ffir wahrseheinlieh halten, dab 
aueh in der S/~ugetierniere intereellul~re Leitungswege einen erhebliehen 
Beitrag zur Gesamtleitf£higkeit der Tubuluswand liefern, wodureh ein 
re1 zwisehen dem inneren und ~uBeren geometrisehen Tubulusradins 
plausibel wiirde. Sehlieglieh dfirfte eine merkbare Lgngsleitf~higkeit des 
Wandzellverbandes im gleiehen Sbme wirken. DaB eine solehe L/~ngs- 
leitung innerhMb des Wandzellsehlauehes existiert, kann man  seit den 
Ergebnissen der Arbeitsgruppe yon L6ww~sT~,rx [13] und den in der 
genannten Arbeit yon Wr~DJ~AGEa et al. mitgeteil ten Befunden [19] 
nieht mehr aussehlieBen. Unsere Resultate liefern demnaeh yon experi- 
menteller Seite einen tIinweis darauf, dab die N/~herung der einfaehen 
Kabeltheorie zur In terpre ta t ion elektriseher Messungen am Tubulus 

20* 
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nicht genfigt und das dritte Kompartment  des Wandzellvolumens auch 
bier berficksichtigt werden mu$. 

Naeh den Gleiehungen (6a) des Anhangs 1/~$t sich aus A und Ref~ 
auch der spezifisehe F1/~chenwiderstand des Tubuluespithels a berechnen. 
Aus 2 = 86 ~, -]~eff ----- 30--40 k~Q und ~ = 50 12cm folgt ~ ---- 4,9--5,7 
~ c m  ~. I m  Vergleich zu den F1/ichenwiderst/inden anderer Epithelien 
liegt dieser Weft  fiir den proximalen Tubulus der Rattenniere auf- 
fallend niedrig. Einige Zahlen aus der Literatur sind z. B. : Froschhaut 
2230 ~ c m  ~ [17], Pansenepithel 200--1000 /2cm ~ [14], Fischgallenblase 
113 -4- 16 ~2cm 2 [4], Tubulusepithel der Necturusniere 640 ~ c m  ~' [19]. 
Der Unterschied der drei ersten Werte gegenfiber dem an der Ratten- 
niere gemessenen mag zu einem Tell dutch die extreme Oberfl/~chen- 
vergr5Berung der Tubuluswandzellen mit dem Bfirstensaum auf der 
Lumenseite und den basalen Einf/fltelungen auf der peritubul/~ren Seite 
erkl/~rbar sein, w/~hrend der Unterschied zu den Befunden am proximalen 
Tubuins des ~ecturus weiterer Untersuchungen bedarf. 

Trotz ihres ungewShnlich niedrigen Wertes dfirfte die Wandleit- 
f/~higkeit des proximalen Tubulus der Rattenniere durch unsere Mes- 
sungen in der GrSSenordnung richtig bestimmt worden sein. Die elek- 
trische Leitfiihigkeit der das Lumen begrenzenden epithelialen Membran 
kann n/~mlich auch aus unidirektionalen Ionenflfissen bereehnet warden. 
Nach Uss~G u. Z ~  [17] gilt iron Falle verschwindenden Netto- 
flusses ffir die partielle Leitf/~higkeit k einer Ionensorte: ki ~ Mi" zF/ 
.RT, worin M~ den unidirektionalen Flus  der Ionensorte i beim ~et to-  
fluS 0 bezeiehnet. Unidirektionale Flfisse mehrerer An- und Kationen 
unter Gleichgewichtsbedingungen, also bei Nettoflul~ 0, wurden kfirz- 
lieh yon B x v I ~ l ~  u. Mitarb. gemessen [2,15]. Ffir den Vergleich der 
aus diesen Experimenten folgenden Wandleitf~higkeit mit unseren Er- 
gebnissen ist es zweckmaBig, die auf die TubuluslSnge bezogenen Fliisse 
einzusetzen, da bei der Umrechnung auf die yon den Ionenflfissen durch- 
setzte F1/~che Annahmen fiber den Lumenradius nStig sind. Aus MNa,, 
= 24,9 • 10 -5 ~eq/cm. see, Mx,~ = 0,78 • 10 -5 ~eq/cm. see und Mcl- 
= 42,8 • 10 -5 ~eq/em • sec erh/~lt man mit tier Ussingsehen Gleiehung 
als Summe der Partialleitfahigkeiten yon Na, K und C1 einen Leitwert 
der Wand des Tubulus yon k ~- 1,55 • 10 -3 zQ -~ em -1, entspreehend 
einem Querwiderstand yon 1/k ----- 647 ~Q era. 

Berechnet man dieselbe GrSSe aus dem aus unseren Experimenten 
folgenden spezifisehen Wandwiderstand und legt dabei die mittleren Werte 
yon a = 5,3 tgem ~ und re1 ----- 14 ~ zugrunde, so ergibt sich nach Glei- 
ehung (5 b) : k ---- 1,88.10 -3 I2 -~ em -~ oder 1/k = 602 ~ era. Die Ubereinstim- 
mung dieses Resultates mit dem aus FluSmessungen abgeleiteten ist 
erstaunlieh gut --  zumal wenn man die oben zu unseren Bestimmungen 
yon/tetr  und ~ ge~Lul3erten kritisehen Erwiigungen berfieksichtigt. 
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A n h a n g  

Bestimmung der L~ngenkonstanten des Tubulus ffir passive elektrisehe Leitung 
dureh Variation seiner elektriseh wirksamen L~nge (Methode des Versehiebens einer 
0lfront). 

Das Prinzip der Messung yon 1 nach der Methode des Versehiebens einer 01- 
front ist im Abschnitt  Methodik und in Abb. 1 erliiutert. Das fiir die Reehnung 
naeh der Theorie homogener Leitungen (Kabeltheorie) zugrundegelegte Aquivalent- 
schaltbild zeigt Abb. 3. 

.... t 

' T " T Ry i 

i • ] 
1 ! 

x = - d  x=o x=[ 
Abb. 3. Vierpol-Jiquivalentsehaltbild des Tubulus bei ~-Messungen dutch Verschie- 
ben einer 01front (vgL dazu den Einsatz yon Abb. 1). x laufende L~ngenkoordinate; 
U 0 Spannmlg im Lumen am Ort der Einspeisung des konstanten Stromes Io; 
T + linke tt~lfte des Tubulus, /~'1 Eingangswiderstand, R'~ AbsehluBwiderstand, 
Ua Ausgangsspannung an der Stelle x = d. --  T '+ Reehte Tubulush~ffte, ~ ' z  Ein- 

gangswiderstand, R "  2 AbseMul]widerstand 

Voraussetzungen 
1. Bei Versuchen mit  eingespeister Fremdspamlung entsprieht der Tubulus 

elektrisch einer passiven symmetrisehen linearen homogenen Leitung in einem 
homogenen leitenden Medium. 

2. Die Leitfiihigkeit des 0is ist Null im Vergleich zu den iibrigen Leitf/~hig- 
keiten, d. h. R~" ~ co. 

3. Die L~nge des 51freien Tubulus in (--x)-Richtung (fiber d hinaus) ist gro~ 
gegen ,~, d. h. R 2' = z (siehe unten). 

4. d_<0 .  
5. Die Stromeinspeisung erfolgt in der gesamten Fl~che eines Lumenquer- 

sehnittes an der Stelle x = 0. 
6. Die Tubuluswand besteht aus einem homogenen zylindrischen Mantel der 

Dieke 0 mit  dem spezifischen Flaehenwiderstand a. Die Widerstands/~nderung, die 
eine bei x = 0 in das Lumen eingestoehene Elektrode gegeniiber dem Bad mi6t, 
entspricht tier Parallelsehaltung der Widerstande der beiden Tubulush~lften T '  
und iv": 

Ref~ --  R, '  ÷ R , "  " (1) 

Nach den Gleichungen der linearen Vierpoltheorie, die hier wegen Wegfall der Zeit- 
abh/ingigkeit skalar geschrieben werden, gilt ffir die linke Tubulush~lfte T '  wegen 
Voraussetzung 3 (vgl. z. B. [6]): 

R~" = z, (2) 

worin z der charakteristisehe Widerstand der Leitung ist [siehe unten (5)]. 
Fiir die rechte Tubulushglfte T "  gilt wegen Leerlauf an der Stelle x == l naeh 

Voraussetzung (2) : 
l 

Rx" = z ctgh ~-  . (3) 
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(2) und (3) eingesetzt in (1) ergibt 

R e ~  (/) - l (4) 
1 ~- tgh~-  

~'iir den charakteristischen Widerstand der Leitung z liefert die Theorie: 

/ d R  d l  
z = ~ 7  " d a '  (5) 

d R  d l  
worin - ~ -  den L~ngswiderstand des Lumens pro L~ngeneinheit und ~ -  den Quer- 

widerstand der Tubulusw~nd pro L~ngeneinheit bedeuten. Nach dieser Definition 
betrggt der L~ngswiderstand eines 1 em l~ngen Lumensttickes 

Darin bezeichnet o [~2cm] den spezifischen Widerstand der das Lumen ausfiillenden 
Fliissigkeit und r [cm] den Radius des Lumens, -- Der Querwiderstand der Wand- 
fl~che dieses 1 cm langen Tubulusstfickes betr~gt 

d l  a 
d G  - -  2 ~ r  [~cm]. (5b) 

Darin bezeiehnet a [~9em2J den spezifisehen Wand-(Fl~chen-)Widerstand. 
Mit (Sa) und (Sb) folgt aus (5): 

z ~ [ ~ ] .  (5e)  

Fiir die L~ngenkonstante liefert die Theorie 

] /  d l  d l  
3~ ~ d R  d G  " (6) 

Unter Benutzung der Gleichungen (5), (5~), (5b) und (Ta) lassen sieh d~r~us die 
folgenden fiir die Anwendung bequemen Beziehungen her]eiten: 

1 / ~ r - r  2 ~ r s  • -Reef = - Z -  

2q~ 1 / ~  q Z~ Ra f 
T 

Ref~ : ~ -  " 27~r3  - -  2 ~ r 2  

A ~  
r : V2~-~a  ~ . (6a) 

Ffir die Sp~nnung, die der bekannte Strom I o an der Stelle x : 0 im Tubulus- 
lumen erzeugt, gilt nach (4): 

1 
Uo(1 ) = IoRerf(1 ) = I o z "  l (7) 

1 ~ t g h ~ -  
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Daraus lassen sich als Sonderf/ille ableiten: 
1 

Kein 01 im Tubulus: Uo(1 = co) = 2 -  I°z 

01front an der Einspeisungsstelle: Uo(1 = O) = IoZ. 

Bet  effektive YViderstand, der definitionsgem~g dem Verh~ltnis yon Strom zu 
Spannung im 51freien Tubulus entspricht, ist damit 

i 
Re~ = -~-z. (7a) 

Liegt die spannm~gsmessende Elektrode mit  ihrer Spitze nicht bei x = 0, sondern, 
wie in Abb.1 und Abb.3 angenommen, bei x = --d, so gilt fiir die Spannungs- 
iibertragung in T ' :  

d 
U~= U oe- , .  (8) 

Dutch 5[ultiplikation yon (7) mit  dem ExponentiMfaktor und unter Beriicksichti- 
gung yon (7a) folgt damit die allgemeine Abh~ngigkeit der am Ort x = - -d  ge- 
messenen Sparmung vom Abstand der Olfront vom Ort der Einspeisung : 

d 

Ua(l) = 2IoRerf • l (9) 
1 + t g h ~ -  

I terrn Prof. Dr. K. J.  U ~ u I c ~  und Herrn Priv.-Doz. Dr. K. t t I ~ o ~ z E ~  danken 
wir fiir f6rdernde Diskussionen dieser Arbeit. Fraulein A. W E S ~ A L  danken wir 
fiir ihre wertvolle ttilfe bei der Vorbereitung der Experimente und der Versuehs- 
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