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T h e  E f f e c t  of L igh t ,  T e m p e r a t u r e ,  a n d  E x t e r n a l  M e d i u m  

u p o n  t h e  E l e c t r i c a l  B e h a v i o u r  of Acetabularia crenulata 

Summary. 1. In  sea water at 25~ cells of Acetabularia crenulata exhibit a 
resting potential (I~P) of --170 mV between cytoplasm and external medium. At 
temperatures below 10~ or upon addition of 10 -a m dinitrophenol in darkness, the 
cell shows a second steady potential (RP') of about --70 inV. Among the cations 
of sea water, i.e. K +, ~ a  +, ~Ig ++, Ca ++, only K + was found to affect R P  and RP' .  If  
the ionic strength of the medium is reduced by addition of isotonic mannitol 
solution, RP  decreases, while RP '  is not influenced. R P '  is explained as a potassium 
diffusion potential, while for the existence of RP  an electrogenic chloride pump is 
inferred which is driven by ATP of the photo- or oxidative phosphorylation 
(system X). - -  2. Starting from RP' ,  the current-voltage relationship consists of 
two linear portions for inward (Re) and outward current (R a ), respectively, merging 
at R P '  (Fig. 3). Presumably they represent potassium conductances. For a given 
cell, the expression RT/F In Re/R a yields a value which fits the R P '  of the cell 
(Fig. 20). - -  3. Starting from RP, a N-shaped current-voltage relationship was 
obtained for depolarisation (Fig. 3). The deviation from the potassium conductance 
is supposed to be due to the shunt of the potassium channel and the system X 
(voltage-dependent resistance). An electric circuit diagram was derived from 
voltage and current clamp experiments (Fig. 21); the elements of the circuit were 
tentatively analogized with cell functions. - -  4. Action potentials of about 120 mV, 
lasting from 30 to 300 see may arise spontaneously. They can be triggered by lower- 
ing the temperature or depolarisation (voltage clamp, current clamp, light-off - -  
cf. Figs. 2,11). The mechanism of the action potential can be derived from the 
properties of the chloride pump. Action currents were recorded upon different 
depolarizing steps by voltage clamp to yield current-coltage curves at  different 
times after stimulation (Fig. 13). - -  5. Pulses of white light shift the potential off 
RP': light-on elicits a small depolarisation, light-off a large transient hyperpolari- 
sation. The primary event of this response is a change of current (Fig. 19), the 
voltage change being its consequence. This result is interpreted on the basis of the 
circuit diagram. 

* Dissertation der Math.-Nat. Fakult~t der Universit~t Tilbingen. 

A bki~rzungen: AP = Aktionspotential; R P  ~ stabiles Potential bei ca. - -  170 mV; 
RP" = stabiles Potential bei ca. - -70 InV. 
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Einleitung 
Elektrophysiologische Grundph~nomene der Zellmembran wie Genese 

des Ruhepotentials (RP) und Erregungsmechanismen differieren stark 
nach Art des Objekts. So str6mt beim Aktionspotential (AP) w/~hrend 
der Depolarisierung bei Nerven Na + in die Zelle, bei Characeen, den 
elektrophysiologisch besSuntersuchten botanischen Objekten, dagegen 
C1- aus der Zelle (Mullins, 1962). Da das Aul3enmedium ffir RP  und AP 
einen entscheidenden Faktor darstellt, ist leieht zu verstehen, dab eine 
Sfil3wasseralge wie Chara oder Nitella nach anderen Mechanismen reagiert 
als eine Nervenzelle mit ionenreichem Aul3enmedium. 

Ausgangspunkt ffir diese Arbeit war die Frage, ob marine Algen 
wegen des reichen Ionenangebots des Seewassers hinsichtlich der Er- 
regung mehr den Nervenzellen entspreehen, oder ob sic sieh ~hnlich den 
systematisch niiherstehenden Characeenzellen verhalten. Als Objekt 
hierffir schien die Meeresalge Acetabularia crenulata gfinstig. I)urch ihre 
Einzelligkeit entfallen unkontrollierbare Einflfisse yon auSen auf die 
Zellmembran. Der dicke S$iel erm6glicht ein bequemes Einffihren intra- 
eellulKrer Elektroden. A. crenulata zeigt auch Erregungseigenschaften. 
Ruhepotential und Erregungen kSnnen durch Licht beein~luSt werden 
(Sehilde, 1966, 1968), Nach heutigen Vorstellungen (vgl. Jeschke, 1970) 
hat bei grfinen Pflanzen das Licht fiber Ionentransportmechanismen 
EinfluB auf die Membranspannung. Daher wird sich diese Arbeit weit- 
gehend mit der Frage nach Zusammenh/~ngen zwischen Licht, Ionen- 
transport und Membranspannung bei A. crenulata befassen. 

Material und Methoden 

1. Material 
Die Anzueht der verwendeten A. crenulata effo]gte nach tt~mmerling (1944) 

und Beth (1953). Obwohl diese Art empfindlicher ist als beispielsweise A. mediter- 
ranea, wurde sic gew~hlt, weil fiber sic yon Schilde (1966, 1968) sehon Unter- 
suehungen vorlagen. Die verwendeten Zellen waren 5--8 cm lang, 0,3--0,8 mm 
dick und hatten noeh keinen Hut ausgebildet. Urn etwaige endorhythmische Ein- 
flfisse zu e]iminieren, kamen die Algen mindestens 3 Tage vor Versuchsbeginn in 
Dauerlicht yon 1500 Lux (Osram-L) bei 27~ 

2. Meflanordnung 
Das Mel]objekt lag in einer Plexiglaskfivette (Innenabmessungen 1 • 1 • 7 cm) 

mit einem oben gelegenen AbfluB zur Wasserstrahlpumpe und einem unten gelegenen 
Zuflul3 fiir neues Medium, das aus einem hochgelegenen Vorratsgef~B zugeleitet 
werden konnte. Als AuBenmedium diente - -  falls nicht anders angegeben - -  kfinst- 
fiches Seewasser nach Bentrup (1968). Es wurde aus StammlSsungen der Osmolari- 
t~t 1,1 des natfirliehen Seewassers hergestellt. I)urch Abi~nderung der Anteile der 
versehiedenen StammlSstmgen konnte so die Zusammensetzung des Aul3enmediums 
ohne Beeir~lussung des osmotisehen Wefts einfach variiert werden. Ffir den Tempe- 
raturangleieh neu zugeffihrten Mediums verlief die Zuleitung dureh ein Temperatur- 
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bad (TB). Wie konduktometrisehe Messungen zeigten, brauehte das Medium bei 
offenem Hahn yore Vorrats- zum Versuchsgef~$ etwa 1 min und wurde dort in 
4 rain zu 90% ausgetauscht. Ein Austauseh des Mediums erfolgte je naeh erforder- 
licher Vollstiindigkeit in 5--10 mi~. Die Temperatur im TB lieG sich mit einer 
Tauehkfihler-Ultrathermostat-Kombination (Colora) fiber einen AuGenkreislauf auf 
• I~ genau einstellen und wurde mit  einem elektrischen TemperaturmeGger~t 
(HSE) im Medium kontrolliert. Nut  beim Mediumsaustausch konnten in den ersten 
2 min ~imderungen bis zu 5~ auftreten. Die Arbeits-Temperatur lag bei 25 ~ C, falls 
niehts anderes angegeben. 

Die Liehtquelle war ein Dia-Projektor mit  einer 150 W-Quarzjodidlampe 
(Osram). ]:)as optische System bes~and aus einem 1:30/135 mm-Objektiv, dessert 
Frontlinse 10 cm unter dem Objekt lag, so daG hier bei voller Betriebsspannung 
(stabilisierte 220 V) 106 erg/cm ~ sec WeiGlicht zu messen waren. F fir normale Arbeits- 
beleuchtung wurde der Projektor mit 110 V betrieben, und die EnergiefluGdichte 
mit einem 20%-NeutrMglasfilter auf 1,5 • 105 erg/cm: sec reduziert. Ffir Versuehe 
mit  variabler Lichtintensit~t blieb dureh konstant maximale t~etriebsspannung 
(220 V) die Farbtemperatur unver~ndert, und die Intensit~t wurde dureh Neutral- 
gl~ser eingestellt. Mit einer Vorsatzlinse konnte das Lieht enger gebfindelt werden, 
so daG Intensiti~ten bis zu 4 X l0 s erg/cm 2 see zur Verffigung standen. Die Licht- 
messung erfolgte mit  einer geeiehten Thermos~ule (Kipp & Zonen). 

Die Potentialmessungen wurden intracellul~r mit  Glasmil~'ocapillaren ausge- 
ffihrt (mit 3 M KC1-L5sung geffillt, Spitzendurchmesser etwa 1,5 ~, R < 106 Y2). Ein 
chlorierter Silberdraht tauehte in die verdunkelte KC1-LSsung und war mit einem 
Impedanzwandler (RE:101~ z9) verhunden, so daG an dessen Ausgang mit  einem 
Schreiber (Linseis Kompensationssehreiber) die PotentiMe direkt Ms Spannung 
gegen die symmetriseh gebaute (Spitzendurchmesser etwa 100~, Ffillung mit  
1% igem 3 M-KC1-Agar) indifferente Elektrode (an Erde) registriert werden kormten. 

Messungen des Stroms zwischen Zeltinnerem und AM wurden mit der Voltage- 
clamp-Methode naeh der in Abb. 1 dargestellten SchMtung ausgeffihrt. Die Span- 
nungsdifferenz gl U zwisehen dem Inneren der Zelle und AM wurde mit zwei FET-  
Operationsverst~rkern I und I I  ( QFT-5, R E = 1016 tO) mit  dem Faktor 10 verst~rkt 
und bei V registriert. Die aus dem Vergleieh mit einer yon 0--2  V einstellbaren 
Testsparmung ( U T ) resultierende Summe bei 27 wurde mit einem weiteren Operations- 
verst~rker I I I  (SQ-10a) ohne Gegenkopplung verst~rkt (geplant: OSPB/100, 
UAmax=-~-100 V, mit  100facher Verst~rkung), so dab fiber eine weitere intra- 
eellul~re Mikroelektrode E I (/~: < 10 ~ ~2) ein Strom floG, bis 10 A U = -  U T wurde. 
Da der Eingangswiders~and yon 0perationsverst~rker I grog war, flog I vollst~ndig 
fiber die Zellgrenzschichten ins AuGenmedium und konnte yon dor~ fiber eine nieder- 
ohmige MetM1Mektrode (E4) gegen Erde bei A registriert werden. Wen~ dureh den 
DoppelsehMter $1, S 2 der Regelkreis unterbrochen war, verliel~ A U den dureh U T 
bestimmten Wert --  UT/IO und stellte sich auf das natfirliche Potential ein, das Ms 
10A U aufgezeiehnet wurde. Bei Current-clamp-Experimenten flog aus einer Span- 
nungsquelle (-~ 120 V) ein konstanter, mit  einem Potentiometer steuerbarer Strom 
durch einen Widerstand yon 1 Mtg, ein Amperemeter und Elektrode E 1 fiber Zell- 
membran und Medium zur Erde. Darauf eintretende ~mderungen der Membran- 
spannung wurden zwischen Elektroden E 2 und E a gemessen. 

3. Lokalisierung der Elektrode 

In  der intakten Zelle liegen die Chloroplasten in dichtem Belag im peripheren 
Cytoplasma, so dab man die Spitze einer eingestochenen E1ektrode nicht sehen 
kann. Wenn die Elektrode etwa 1/2 Std in der Zelle ist, karm man nm die Einstich- 
stelle einen diehteren Chloroplastenbelag feststellen, der daxauf sehlieSen I~B~, dab 
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Abb. 1. Voltage-elamp-Versuchsanordnung. A Stromregistrierung; A M  Aul]en- 
medium; E 1 stromzufiihrende Elektrode (R=20--100 k fJ); E 2 differenCe Elek- 
trode; E2 Vergleichselektrode; E 4 stromabffihrende Metallelektrode; J Voltage- 
elamp-Strom; 0 MeBobjekt; $1, S~ Doppelsehalcer; V Spannungsregistriertmg; 
A U Potentialdifferenz zwisehen Zellinnerem und AuBenmedium; 10 A U A U 10faeh 
verst~rkt; U~, (--10 AU) Testspanmmg, naeh ihr scellt sich AU ein, wenn Sz, S 2 
gesehlossen; X Summationspunkt; I , / / F E T -  Operationsverst~rker; I I I  Operations- 

verst~rker 

wie bei 2~itella (I~agai u. Tazawa, 1962) Cytoplasma die Elektrode umflieflt. Dutch 
Verletzung oder Plasmolyse kommt es vor, dab der Chloroplascenbelag infolge 
turbulenter PlasmastrSmung inhomogen wird und scellenweise aufreil3t, so dal3 
Fenscer entscehen, dureh die man im Innern der Zelle die inserierce Elektroden- 
spitze sehen kann, die tats~ehlich mit Cytoplasma umgeben ist. 

4. Reproduzierbarkeit 
Von den etwa 1000 unter normalen Arbeitsbedingungen angestoehenen Zellen 

zeigten ungef~hr 300 nach einigen Minuten einen Betrag yon RP ~ 140 mV (innen 
negativ), das um weniger als 1 mV/30 see schwankte; diese waren fiir den GroBceil 
der Uncersuehungen verwendbar. Bei einzelnen Zellen konnte w~hrend der Uncer- 
suchungen der elektrophysiologische Zustand innerhalb einiger Stunden sehr stark 
variieren, besonders im Hiabliek au/ die Erregbarkeit, so dab zun~ehst zwisehen 
dem elektrisehen Verhalcen und einigen wiehtigen physiologischen Bedingungen 
wie Entwieklungsstadium und Reinheitsgrad der Kultur keine Beziehung fest- 
gestellt wurde. Ausgewertet wurden nur Ergebnisse solcher Zellen, die w~hrend der 
Dauer der jeweiligen Versuche keine spontane Jimderung des betreffenden elektro- 
physiologischen Zustandes zeigcen, wobei als Kricerium dience, ob innerhalb der 
jewefls verlangcen Genauigkeit am Anfang und am Ende einer Versuehsreihe die 
gleiche Empfindlichkeit gegeniiber den variiercen Paramecern herrsehce. Fiir mehr- 
stiindige Versuchsprogramme war diese Bedingung nur bei etwa 40 Zellen bin- 



-20O 

-100 

Elektrisches Verhalten yon Acetabularia crenulata 327 

/ 

0 
o ~o ~ 9'o i~o o 

20 

-~0 ~0 2~0 2~0 2~0 tlmi.~ 0 
Abb. 2. Beispiel flit Spannungsverlauf (durchgezogene Linie) auf variable Tempe- 

ratur (gestrichelte Linie), aufgenommen an einer Zelle 

reichend erffillt, so dab zu bestimmten Untersuchungen nut einzelne einwandfreie 
Ergebnisse vorliegen. Diese wurden als repri~sentativ ffir A. crenulata angesehen, 
wenn mindestens 3 andere Zellen qualitativ dasselbe Verhalten aufwiesen. 

Ergebnisse 

A.  Gleichgewichtszustgnde 

1. Das Ruhepotential  

Wenn die gemessene GrSl~e wie Spannung oder Strom sich nicht mehr 
~ndert, nachdem das Mei~objekt auf den variier~en Parameter  reagiert 
hat, wollen wit yon cinem Gleichgewichtszustand sprechen. Unter  nor- 
malen Arbeitsbedingungen ergaben Messungen an 79 verschiedenen 
Zellen ein mittleres R P  yon --169-~ 13 inV. 

Temperatur. In  Abb. 2 ist ein typischer Spannungsverlaui auf Tempe- 
ratur~nderungen aufgezeichnet. Aus Bereichen mit  konstanter  Tempe- 
ratur,  wo sich ein gleichbleibendes Potential  eingestellt hat,  wurde das 
j eweilige R P  fiir verschiedene Temperaturen ermittelt.  Nach der Gold- 
manschen oder Nernstschen Gleichung, die gewShnlich auf das RP  ange- 
wendet werden, ergs sich eine Proportionalit~t zwischen RP  und T. 
Die Verteilung der Mel]werte yon 10 verschiedenen Zellen weist aber 
zwischen 10 und 40~ eher die umgekehrte Tendenz auf. Fiir sp~tere 
Untersuchungen wird es wichtig, das R P  bei Temperaturen < 10~ auf 
ein zweites stabiles I~Iiveau I~P' f~llt. Messungen an 30 vcrschiedenen 
Zellen ergaben fiir T <  10~ ein mittleres R P '  yon --67~:13 inV. Die 
Extremwerte  ]agen bei --40 bzw. --100 InV. 
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Licht. Im l~ahmen meiner Staatsexamensarbeit (vgl. Sehilde, 1966) 
hatte ich ein Aktionsspektrum der PotentialerhShung im Licht an 
A. crenulata aufgenommen. Es stimmt mit dem Absorptionsspektrum 
yon Chlorophyll iiberein. 

Au[3enmedium. Die l~lberfiihrung aus dem Anzuehtmedium in das 
kfinstliche Seewasser zeigt keine Wirkung auf das RP. Daher verwen- 
deten wit ffir die Versuche start des mit unbekannten Bestandteilen ver- 
sehenen Anzuehtmediums (Erdsehreiber-LSsung) stets das wohldefinierte 
kfinstliehe Seewasser. Ohne Na + im Medium bleibt RP unver/indert. 
Es ist also gestattet, bei Ver~nderung anderer Kationen-Konzentrationen 
mit Na+ zu kompensieren, ohne dab mit einer Wirkung des Na+-Kon- 
zentrationsunterschiedes auf RP  gerechnet zu werden braucht. Unter 
diesen Voraussetzungen wurde der EinfluB der K+-Konzentration ([K+]) 
auf I~P bestimmt. Verzehnfachung des K+-Gehaltes ruft  eine Positivie- 
rung des Potentials um 55-t- 12 mV hervor, was gut mit der Nernstschen 
Gleichung zu erkl/iren ist, w/ihrend geringere K+-Konzentrationen im 
Sinne der Nernstsehen Gleiehung zu kleine Abweiehungen von l~P 
liefern. Abwesenheit und 3faehe Konzentration yon Mg++ zeigen keine 
Wirkung auf RP. Dasselbe seheint ffir Ca++ zu gelten. 

Naeh diesen Ergebnissen dfirfte sich RP nicht wesentlieh /indern, 
wenn nur eine der angeffihrten Kationenarten im Medium ist. Dies trifft 
tats/tchlich ffir Na +, Mg ++ und Cholin+ zu; jedoeh fiihrt K + oder Ca++ 
in zu hohen Konzentrationen zum irreversiblen Zusammenbruch des 
Potentials. GewShnlieh waren dem Medium 2 mM ttCO~- zugesetzt. Auf 
HCO~--Mangel konnte keine Ver/inderung im elektrisehen Verhalten 
festgestellt werden. 

Obwohl I~P auf Verzehnfaehung yon [K+]~ so reagiert, als ob es ein 
reines K+-Diffusionspotential w/ire, kann der hohe Betrag yon etwa 
--170 mV nicht mit der Nernstschen Gleichung erkl/trt werden. Denn 
bei [K+]a = 10 mM des Seewassers mfigte [K+]i grSger als 7 M sein, was 
allein aus LSsliehkeitsgrfinden ausgesehlossen werden mug. Mit der 
flammenphotometriseh bestimmten [K +] des Protoplasten (500 raM) 
erhalten wir lediglieh ein K+-Diffusionspotential yon --97 inV. Wir 
mfissen daher die Existenz eines aktiven Meehanismus fordern, der das 
Potential fiber das K+-Diffnsionspotential auf R P ~ - - 1 7 0  mV hebt. 
Dieser m fiBre dureh ATP-Entzug auger Kraf t  gesetzt werden, wenn ATP 
seine Energieversorgung bestreitet, und das Potential kSnnte hSchstens 
gleieh dem K+-Dfffusionspotential werden. DNP (2-4-I)initrophenol) ent- 
koppelt die oxydative Phosphorylierung. Bei Zugabe yon 10 -a M DNP 
in AM f/illt das hohe I~P tats/~ehlieh um 7 5 ~  13 mV auf einen mittleren 
Betrag yon etwa --95 mV, der als K+-Diffusionspotential mSglich ist. 
Im Lieht (Photophosphorylierung ?) kann die Spannung wieder auf I~P 
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steigen, fgllt aber im Dunkeln sofort wieder auf den niedrigen Wert  ab. 
Wird DNP ausgewaschen, steigt die Spannung auch im Dunkeln wieder 
yon RP'  auf RP. Die Spannung Dl~P-vergiiteter Zellen zeigt keine 
Abh~ngigkeit mehr v o n d e r  Elektroly%verdfinnung. 

Ein]lu[3 mehrerer Fa]storen au/ RP. Das Potential yon Zellen, das 
durch niedrige Temperatur auf RP '  gelegt warde, kann durch starkes 
Weil~lieht wieder auf RP  gehoben werden. Von RP'  aus haben Veris 
rungen yon [K+]a etwa dieselbe Wirknng wie yon RP aus. Verdrei- 
fachung yon [K+]a ergibt eine Positivierung um 14-{-6 mV, Verzehn- 
fachung 32d: 9 mV und Verdfinnung keine signifikante Vers - -  
S~mtliche 6 Zellen, die Temperaturen unter 10~ und 10 -4 M DNP gleich- 
zeitig ausgesetzt wurden, zeigten nach einigen Minuten irreversibel 
das Potential 0. - -  10 -s M 3-(3,4-Diehlorphenyl)-l,l-Dimethylharnstoff 
(DCMU) hatte keinen EinfluB auf RP, auch nicht auf die Lichtabhi~ngig- 
keit von RP. 

2. Strom- Spannungs-Charakteristik 

Widerstand. Wenn RP durch Voltage-clamp um kleine Betr~ge A U 
ge~ndert wird, stellt sich nach einem anf~nglichen Spitzenstrom A I 0 in 
etlichen Sekunden eine konstante Strom~nderung A I~o ein (vgl. Abb. 6). 
Hieraus k6nnen ~ Ro---A U/AI o und R~ =AU/AI|  ermitteln. Mes- 
sungen an 30 versehiedenen Zellen ergaben ein mittleres R| yon 4 !  1 k~ .  
Da eine A. crenulata-Zelle ungef~hr 1 cm 2 0berfl~che hat, k6nnen unsere 
Ergebnisse in der iiblichen Weise auf cm 2 bezogen verstanden werden. 
Ubereinstimmung hiermit crgaben Current-clamp-Experimente (vgl. 
Abb. 7): Auf einen Stromimpuls A I springt die Spannung zuns um 

U o und stellt sich in etlichen Sekunden um A U~ ver~ndert auf einen 
neuen Wert  ein. Der aus 20 Experimenten ermitSelte Widerstand 
Ro~ ~LJ U~/A I war im Mitre1 etwa 0,5 k ~  kleincr als R~ aus Voltage- 
clamp-Experimenten. 

Kennlinie bei T < 10~ Da wir bei T < 10~ ein passives K+-I)if- 
fusionssystem vorliegen haben, wollen wir zuni~chst diesen einfacheren 
Fall betraehten. Wie schon berichtet (Gradmann und Bentrup, 1970), 
erhalten wir aus Voltage-clamp-Experimenten bei T < 1 0 ~  fiir den 
Gleichgewichtszustand eine einfache Strom-Spannungs-Kennlinie, die 
aus 2 linearen J~sten (Widerstand flit Ausstrom R a und Widerstand ffir 
Einstrom Re) besteht, die im n~heren Bereich um ]~P' ineinander iiber- 
gehen. Current-clamp-Experimente ffihren zu denselben Ergebnissen. Es 
wurde versucht eine Abh~ngigkeit der Strom-Spannungs-Kennlinie yon 
[K+]a bei T < 1 0 ~  zu linden. Die Reproduzierbarkeit des elektro- 
physiologischen Verhaltens einzelner Zellen schien durch das Versuchs- 
programm stark beeintr~chtigt, m6glicherweise durch die mangelnde 
Temperaturkonstanz w~hrend des l-Viediumaustausches. Einige typisch 
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Tabelle. Einflufl yon [K+Ja a~] ~P '  und Widerstand ]iir Ein- bzw. Ausstrom. 
Ergebnisse yon 4 Zellen 

R P ' =  stabiles PoSential bei T <  10 ~ C; R ~ Widerstand, ermittelt durch Vol- 
tage-clamp; a = fiir Ausstrom; e= ffir Eins$rom; K x = 10 m~ K + im AM; K a 
30 mM K + ira AM; E ~ RT/F In Re/R a. 

Ver- 
~uch 
Nr. 

Gemessene 
Sp~nnung 

Widerstand Errechnete 
Spanunng fiir Ausstrom fiir Einstom 

-RP~I -RP~ Ra K, 2~aK, ~eK, ReK~ "EK1 "EK~ 
(mY) (my) (kg) (k~) (k9) (k~2) (mV) (mV) 

1,0 1,0 

1,1 1,2 

1,3 1,3 

0,6 0,6 

43 17 

25 13 

20 9 

4,3 1,5 

90 68 

74 57 

63 46 

47 22 

90 78 

82 65 

71 56 

53 40 

erscheinend e Ergebnisse seien dennoeh in der Tabelle wiedergegeben. Die 
aus R~ und Ra errechnete Spannug g~ = R T / F  X In R d R .  ist mit  in die 
Tabelle aufgenommen und wird sp/~ter diskutiert. 

Ke•nlinie bei 25~ In  dem Strom-Spannungs-Diagramm Abb. 3, 
sind yon 4 verschiedenen Zellen die Ruhesr bei verschiedenen 
fixierten Potentialen aufgetragen. Dabei zeigt sich, dab im Bereich um 
--170 mV R kleiner ist als in der K/~lte und dab zwischen --140 und 
--80 mV eine negative Charakteristik auftreten kann. Diese scheint um 
so ausgepr/~gter, je hSher R P  (I  = 0 )  liegt, gleichgfiltig, ob die HShe von 
RP  der natiirlichen Streuung unterliegt oder kiinstlich durch Licht oder 
Temperatur  variiert wurde. Welter lesen wir aus dem Diagramm ab, dab 
belichtete Zellen eine steilere Charakteris~ik aufweisen als im Dunkeln 
gehaltene. Das bedeutet, dab der Widerstand durch Beleuchtung ernied- 
rig~ w~d.  

B. ~bergangszustSnde 

Soweit es sich nicht um Erregungen zu handeln scheint, soll bier ffir 
einige F/~]le dargeste]lt werden, wie w/~hrend und nach Anderung der 
Versuchsparameter sich die gemessenen Gr5Ben verhalten, bevor sie den 
Gleichgewichtszustand erreichen. 

Temperatur~nderung. W/thrend eines Temperaturanstieges yon 15 auf 
35~ innerhalb 20 min treten regelm/~Big vorfibergehende Depolarl- 
sierungen um einige mV auf. Wenn die h6here Temperatur  erreicht ist, 
braucht das R P  noch einige Minuten, um sich auf den neuen Wert  ein- 
zustellen. F~llt die Temperatur  wie bel Abb. 2 um etwa 0,5~ wird 
der Verlauf yon RP  verdeck$ durch das regelm/~Bige Aufbreten charakte- 
ristischer Depolarisierungen, die wir sp/~ter als APe n/~her kennenlernen 
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Abb. 4. Einige GrSgen zur Bestimmung der Wirkung reehteekiger WeiBlieht- 
impulse aul den Spannungsverlauf, eingetragen in ein Beispiel 
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Abb. 5. Abh~ngigkeit der in Abb. 4 gekennzeichneten Gr613e yon der Intensit~t 
der Lich~impulse; Mittelwerte und Standardabweichung yon 10 Zellen, in Prozent 

bezogen auf die jeweilige Reaktion bei 10 r erg/cm 2 sec = 100 % 

werden. Der Abfall yon RP auf RP '  bei geniigend tiefer Temperatur k~nn 
der Depolarisierungsphase eines APs entsprechen. Der Restitutions- 
prozel~ yon RP '  naeh RP findet bei wieder steigender Temperatur erst 
bei etwa 18~ start und dauert etwa 20 rain (vgl. Abb. 2). 

Lichti~nderung. Beim Einsehalten des Liehts finder nach einer kurz- 
dauernden Depolarisierung (sehneller photoelektriseher An-Effekt, vgl. 
Sehilde, 1968) ein Potentialanstieg statt. Bevor das Potential sich auf 
einen h6heren Weft  einstellt, durchl~uft es in der l~egel ein Ma• 
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Abb. 6. Spannungs- und Stromverlauf eines Voltage-clamp-Versuchsprogramms 
an einer nichterregbaren Zelle. Dickgestrichelte Linien: Zeitlich nicht aufgelSste 
Spannung- bzw. Strom~nderungen. Dfinngestrichelte Linien verbinden gleich- 

zeitige Ereignisse 

f 

gelegentHch auch noch ein Minimum. Nach dem Abschalten des Lichts 
verl/iuft das Potential qualitativ entsprechend mit anderem Vorzeichen 
oder geht naeh hinreiehend starker Lichtdosis in ein AP fiber. Der 
Spannungsverlauf h/s yon der Intensiti~t der Lichtimpulse in folgenden 
Punkten (vgl. Abb. 4) ab. 

Lieht an: Der Spannungsanstieg wird steiler, das Spannungsmaxi- 
mum liegt hSher, das Spannungsmaximum erseheint Irfiher. 

Lieht aus: Der Spannungsabfall wird stefler, das Spannungsminimum 
liegt tiefer, das Minimum erseheint etw~ naeh derselben Zeit. 

Die quantitativen Ergebnisse yon zehn auf diese Punkte hin unter- 
suehten Zellen sind in Abb. 5 zusammengefai~t. Unter Voltage-clamp- 
Bedingungen sind vergleichbare Qualit/~ten ffir den Stromverlauf zu 
finden. 

Lichtimpulse und ]allende Temperatur. Je niedriger die Temperatur, 
desto langsamer und sp/~ter finder der Potentialanstieg im Lieht start, 
so dub der sehnelle photoelektrisehe An-Effekt immer deutlieher wird, 

23 P l a n t a  (BorL), Bd.  93 
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Abb. 7. Current-elamp-Ergebnisse yon einer Ze]le. Spannungs~nderung LI U auf 
rechteckige hyperpolarisierende Stromimpulse verschiedener Intensit/~t (Zahlen an 

Spannungsverl~ufen in ~A) 

Abb. 8. Langsame Spannungs~nderung (nach dem Sprung) in der Zeit naeh Anfang 
cler hyperpolarisierenden Stromimpulse (Zahlen an den Kurven in ~A bedeuten 
Zuordnung zu verschiedenen Intensit~ten) in logarithmischem Mallstab aufgetragen. 
Die Mel~punkte sind den Versuchen zu Abb. 7 enbnommen; Ablesefehler: • 

solange die Spannung nieht auf R P '  gefallen ist; denn einige mV darunter 
erreieht diese Reaktion ihre S~ttigung. Von R P '  aus ist mit  Licht naeh 
entsprechend langer Pr/isentationszeit ein Potentialanstieg auf RP  mSg- 
lich. Wird das Lieht vor dem Ans~ieg auf RP  abgebroehen, kann yon R P '  
aus ein vorfibergehender, drastischer Potentialanstieg A U bis zu 70 mV 
eintreten, tier aueh yon RP  aus regelm/~Big als kleine Hyperpolari- 
sierung zu beobaehten ist. Dies hat  Sehilde (1968) als schnellen photo- 
elektrisehen Aus-Effekt bezeichnet. Bei der Darstellung der Erregungs- 
zustande werden wit ausfiihrlieher darauf zuriiekkommen. 

Current- und Voltage-clamp-Experimente. Von den zur Widerstands- 
bestimmung R| erhaltenen Strom- und Spannungsverlaufen auf Voltage- 
bzw. Current-clamp-Sprfinge geben Abb. 6 und Abb. 7 je eine Versuchs- 
reihe wieder. Der langsame Ubergang von Strom bzw. Spannung auf den 
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Abb. 9. Langsame Strom~nderung (nach dem Sprung) in der Zei~ nach depolari- 
sierendem Voltage-clamp-Sprung in logarithmischem Maflstab aufgetragen (Zahlen 
an den Kurven in mV bedeuten Zuordnung zu verschiedener Depolarisierung). Die 
MeBpunkte sind den Versuchen zu Abb. 6 entnommen, Ablesefehler: •  ~A 

endgfiltigen Wert  nach anf/inglichem Sprung ist in logarithmischem 
Mal~stab in Abb. 8 bzw. Abb. 9 und Abb. 10 fibertragen. Hieraus kSnnen 
wir Zeitkonstanten ~ ermitteln. A I/(t) l&13t sich nieht durch Logarith- 
mieren in eine Gerade fiberffihren. Bei den hyperpolarisierenden Current- 
clamp-Experimenten zeigt sich eine Konstanz yon R0, R~ und T. Die an 
anderer Zelle (nicht erregbar) ermittelten Daten auf Voltage-clamp- 
Depolarisierung ergeben ffir R e eine geringe und ffir R~ eine starke 
Zunahme mit  der Depolarisierung ; ,,~"z steigt mit  R~ und Tv weist keine 
deutliche Tendenz auf. Andere Zellen lieferten qualitativ iibereinstim- 
mende Ergebnisse. 

23* 
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Abb. 10. Langsame Spannungs/inderung (nach dem Sprung) in der Zeit nach 
Voltage-clamp-Ende in logarithmischem MaBstab aufge~ragen. Zahlen an den 
Kurven in mV bedeuten Zuordnung zu verschiedener Depolarisierung. Die MeB- 

punkte sind den Versuchen zu Abb. 6 entnommen, Ablesefehler: ~ 0,2 mV 

C. Erregungszust~inde 

1. Das Aktionspotential (AP) 

Der Gesamtablauf eines APs dauert yon 20 sec bis zu mehreren 
Minuten, wobei die Depolarisierung auI etliche mV unter R P '  stets den 
geringeren Zeitanteil benStigt gegenfiber der Repolarisierungsphasc. Eine 
Schulter bei R P '  im S-fSrmigen Verlauf der Repolarisierung auf R P  ist 
typisch. Die Erregbarkeit  zu APen schwankt ohne ersichtlichen Grund 
yon Zelle zu Zelle so stark, dal} einerseits unter normalen Arbeitsbedin- 
gungen spontane Ape auftreten mit  einer Frequenz, die yon der ttShe 
der Schwelle und der Refrakt/~rzeit best immt sein mag; andererseits 
konnten bei manchen Zellen fiberhaupt keine APe ausgel5st werden. An 
Zellen, die vor und nach der Untersuchung etwa dieselbe Erregbarkeit  
zeigten, wurden die charakteristischen Qualitiiten des APs durch 
Variation einiger Versuchsparameter untersucht. 

Current-clamp. Depolarisierende Stromimpulse gewisser Intensit~t 
und Dauer kSnnen APe nach dem Alles-oder-Nichts-Gesetz auslSsen. 
An ciner Zelle wurde die Rheobase zu 4,5 ~A und die Chronaxie zu 27 sec 
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Abb. 11. Alles-oder-Nichts-Charakter, l~efrakt~rzeit und Reizsummierung bei der 
AuslSsbarkeit yon APen durch depolarisierende Stromimpulse. Beispiel yon einer 

Zelle. N~heres im Text 

bestimmt.  Neben diesem ffir APe typisehen Alles-oder-Nichts-Verhalten 
linden wit aueh Refrakt/~rstadien und Reizsummierung. Aus Abb. 11 
ersehen wh', dab 6 rain naeh einem durch 30 see x 6 yAk-l~eiz (A) hervor- 
gerufenen APe derselbe l~eiz wieder auslSsend wirkt (B), nicht jedoch 
schon naeh 3 rain (C). Das System befindet sich demnach in einem 
Refrekt/~rstadium. 6 rain nach einem weiteren ausl6senden Reiz (D) 
vermuten wir das System im gleichen Zustand wie bei B. Ein schw~cherer 
Reiz E (20 see X 6 FA) 16st bier noch kein AP aus. Wenn derselbe unter- 
schwellige Reiz naeh 20 sec Pause wiederholt wird (E), summiert  er sich 
mit  dem vorangegangenen Reiz offensichtlieh zu einem fibersehwelligen 
l~eiz. 

Die Aufzeichnungen in Abb. 11 liefern aueh einen Beleg f~r die 
Variabflit~t der Reizsehwelle. Bei A und B wirken 6 ~A so, dab das Ab- 
schalten des Stromimpulses naeh 30 see schon wieder in die Repolari- 
sierungsphase f/~llt. Bei D ist mit  6 ~zA dutch langsameren Reaktions- 
verlauf nach 30 see der Seheitelwert des APs noeh nieht erreieht. Der 
Strom/~nderung entsprechend springt die Spannung um einen gewissen 
Betrag zurfiek, f/~llt aber gemK6 tier Schwellenfibersehreitung vollens auf 
den Seheitelwert des APs, yon wo aus die Spannung in gewohnter Weise 
auf I~P ansteigt. Der summierte Reiz bei E liegt offenbar sehr knapp 
fiber der Eeizschwelle; denn yore Ende des Reizes bis zum Durehzfinden 
der Reaktion linden wir eine Latenzzeit yon etwa 5 sec (bei D vie1 
kleiner), w/~hrend der das Potential  nach dem sofort induzierten Span- 
nungssprung noch langsam um weitere 10 mV ansteigt, bevor es in den 
typisehen Verlauf des APs einmfindet. 

Voltage-clamp. Aktionspotentiale lassen sich erwartungsgem/~6 aueh 
dm'ch einige Sekunden Depolarisierung mittels Voltage-clamp ausl6sen. 
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Abb. 12. Stromverl~ufe auf Voltage-clamp-Spr/inge bei einer erregbaren Zelle. 
Zahlen an den Kurven in mV geben den Betrag der Depolarisierung durch Voltage- 

clamp-Sprung an 

Belassen wir nach den depolarisierenden Voltage-elamp-Spriingen die 
Spannung auf dem jeweiligen Betr~g und veffolgen den Strom bis dieser 
sich nicht mehr ~ndert, bemerken wir bei hinreiehender Depolarisierung 
dem AP entspreehende AktionsstrSme (vgl. Abb. 12) AI wie beim Axon 
oder bei Nitella. 

Temperatur. Oben haben wir w~hrend des Temperatur~bfalles APe 
fes~gestell~ (vgl. Abb. 2). Dabei f/~llt auf, dal] mit sinkender Tempera~ur 
die APe 1/~nger dauern. Als MaB fiir die Dauer eines APs w/~hlen wir die 
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Abb. 13. I-U-Kurven zu verschiedenen Zeiten (Zahlen an den Kurven in sec) nach 
Voltage-clamp-Sprung; konstruiert aus den Ergebnissen zu Abb. 12 

Zeit zwischen den beiden Durehg/~ngen des Potentials dutch die halbe 
Amplitude des APs. Aus den in Abb. 2 dargestellten Versuchen sLLd in 
Abb. 14 die Kehrwerte dieser Halbwertsbreiten gegen die Tempera~ur 
aufgetragen, wobei sieh eine bemerkenswerte IAnearitgt zeigt, eLL Ergeb- 
nis, das qualitativ anch yon anderen Zellen erhalten wurde. 

Auflenmedium. In  s/~mtlichen benutzten AuBenmedien zeigte A. crenu- 
lata APe, sogar wenn ,,ausschlieBlieh" Cholinehlorid angeboten war. 
Obwohl versehiedene Aul3enmedien die Stabilitgt yon RP  oft entsehei- 
dend beeLLtrs so dab APe oder ~hnliche voriibergehende Depolari- 
sierungen eintraten, ]assen die stark divergierenden Ergebnisse noch keine 
Beziehung zwischen AuBenmedium und Form oder Reizschwelle der 
APe erkennen. 

Licht. Die Depolarisierung unter RP, die nach Absehalten des Lichts 
auftri t t  und kontLLuierlich mit  der vorher eingestrahlten LichtLLtensit~t 
und -dauer steigt, geht in eLL AP fiber, wenn der vorher zugeffigte Reiz 
eLLen kritisehen Wert  fibersteigt. Der AuslSsemechanismus fiir APe durch 
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Abb. 14. Dauer yon APen arts Abb. 2 als Kehrwert in sec -1 aufgetragen gegen die 
Tempera~ur, bei der sie stattfanden 

Liehtreize verhs sich bez(iglich Refrakt~rzei~ und Reizsummierung 
parallel zu den Ergebnissen aus Current-el~mp-Experimenten (Staats- 
examensarbeit Gradmann, unverSffentlieht), Kennzeichen ftir das AP 
als Alles-oder-Niehts-Reaktion ist die gleichbleibende Amplitude; dies 
gilt jedoeh nicht fiir die AktionsstrSme (AI), die durch Voltage-clamp- 
Experimente gewonnen werden. Die Abh/~ngigkeit der Amplituden der 
AIe yon der Dauer und Intensit/~t des vorausgegangenen Liehtimpulses 
ist an einem Beispiel in Abb. 15 gezeigt. 

2. Schneller photoelektrischer Effekt 

Die yon Schilde (1968) als schneller photoelektrischer Effekt be- 
schriebene, kurzdauernde und griinlicht-empfindliche Depolarisierung 
auf Lichtblitze trennen wir auf in An- und Aus-Reaktion. Nach unseren 
Ergebnissen besteht die Lieht-an-Reaktion in einer Depolarisierung, die 
bestehen bleibt (falls nicht der rot-blau-lichtabh/~ngige Potentialanstieg 
einsetzt). Die Hyperpolarisierung auf Licht-aus (vgl. Abb. 19) ist dagegen 
voriibergehend und hat  damit Erregungscharakter. 
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Abb. 15. Amplitude Zllma x der AIe (Differenz zwischen station/~rem Strom im 
Dunkel und den Strommaxima) in Abh~ngigkeit yon der vorangegangenen Licht- 
dosis, aufgenommen an einer Zelle: o--o Lichtintensit~t variiert, Dauer konstant 
= 30 s e c . . - - � 9  Dauer variiert, Intensit i t  konstant = 106 erg/em 2 sec. Voltage- 

damp-Sparmung konstant = -- 120 mV ~ = ca. 50 mV Depolarisierung 
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3. R e a k t i o n  auf L ieh t impulse  bei  T < 10~ 

Von R P '  aus f inder  be im Einse tzen  des Lich t impulses  eine geringe 
Depolar i s ie rung s t a r t  in einer Zei t  yon  < 4 0  ~ see (Schilde, 1968). Dies 
konn te  yon  unserem Registrierger/~t n ich t  mehr  aufgelSst  werden.  Die 
L i eh t - aus -Reak t ion  erscheint  in  den Aufze iehnungen zun/~ehst ebenfal ls  
als n ich t  auflSsbare schnelle t Iyperpo la r i s i e rung .  W e n n  der  Reiz jedoeh 
n ieh t  sehr s t a rk  war,  k a n n  der  Spannungsans t i eg  wie in  Abb.  16 oder  
Ab.  18 gegl ieder t  erscheinen. Zun/~chst s te ig t  zei t l ich n ieh t  auf lSsbar  das  
Po t en t i a l  auf  g P '  ; da rau f  in  S-f6rmigem Verlauf  auf  ein Max imum,  das  
auf  s t a rke  Reize schon naeh  i/2 see er re ieht  wird.  Von hier  aus  fs die 
Spannung  in 10--300 see in R ieh tung  auf I~P' in konvexem,  k o n k a v e m  
oder  nahezu  l inearem Verlauf.  W e n n  der  Abfa l l  bis e twa 5 mV fiber R P '  
abge laufen  ist ,  s inkt  das  Po ten t i a l  im typ i sehen  Fa l l  beschleunigt ,  bevor  
es sieh a sympto t i s ch  R P '  naher t .  E in  Vergleieh zwischen dem Span-  
nungsver lauf  auf  Ende  eines Lieh t impulses  in  der  K g l t e  (Abb.  16B) und  
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Abb. 17. Spannungsreaktion auf Licht-aus in der K~lte, gemessen als Dffferenz 
zJ Urea x zwischen R P '  und dem eintretenden Spannungsgipfel, in Abh~ngigkeit yon 
R P '  vor dem Lichtimpuls (~lle 3 rain 20 sec 106 crg/cm ~ sec). Linien verbinden 

Messungen yon aufeinanderfolgenden Versuchen an  einer Zetle. T ~ 5 ~  
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Abb. 18. Beispiel Iiir Spannungsverlauf bei T < 10~ auf intermittierende Beleuch- 
tung (Mternierend 5 sec 4 • 10 erg/cm 2 see Weiglicht and 5 sec Dunkel) 

dem Spannungsverlauf auf Einsetzen eines hyperpolarisierenden Stroms 
(Abb. 16A) ebenfalls yon t~P' aus zeigt qualitative l~bereinstimmung. 

Es fiel auf, da8 auf eine Folge gleicher Lich~impulse die Reaktion - -  
gemessen als Spannungsdifferenz A Urea x zwisehen RP'  und dem Span- 
nungsgipfel - -  untersehiedlich ausfgllt. RP '  ist kleinen Schwankungen 
unbekannter t terkunft  unterworfen. Ein VergMeh zwisehen dem RP'  
vor dem Lichtimpuls und der Gr6ge des darauf folgenden A Uma x 
(Abb. 17) zeigt eine deutliehe Korrelation: Je h6her I~P' liegt, desto 
gr68er werden Spannungsmaxima nach Lichtimpulsen. 

Entsprechend dem Aktionsspektrum des schnellen photoelektrisehen 
Effekts (Schilde, 1968) war in der K/~lte mit den zur Verfiigung stehenden 
monoehromatisehen Liehtenergien auf Blaulicht (450 nm) und Rotlicht 
(650 nm) iiberhaupt keine Reaktion festzustellen, weder auf Licht-an, 
noch auf Lieht-aus. Mi~ Grfinlicht (550 nm) dagegen waren beide I~eak- 
tionen zu finden. Die Gr68e der Depolarisierung auf Lieht steigt in 
unserem Arbeitsbereieh mit der Intensit~t. Die Dosis-Effekt-Kurven fiir 
die Aus-Reaktion haben typischen S-t6rmigen Verlauf. Die Ergebnisse 
yon einer Zelle, deren RP'  am besten konstant blieb, sind nach unseren 
Befunden (vgl. Abb. 17) am repr~sentativsten. 

Lichtimpulse, die allein keine auffallende Aus-I~eaktion bewirken, 
k6nnen, wenn sie in hinreiehend kurzem Abstand wiederholt werden, 
zu einer deutliehen Reaktion fiihren. (Abb. 18). In  ~bereins~immung 
mit anderen Ergebnissen ~ r d  die An-Reaktion seN- clrastiseh, wenn die 
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Abb. 19. Gegen~berstellung yon Strom- mid Spannungsreaktion auf Lichtimpulse 
bei T < 10~ A freilaufende Spannung; B Stromverlauf bei festgehaltener Span- 
nung ( U = RP'). Beide Versuche wurden an einer Zelle unmittelbar hintereinander 

durchgefiihrt 

Spannung vor Liehtbeginn hoch fiber RP '  liegt, was wit bei  T < 10~ 
in der Folge yon Licht-aus-Reaktionen erreiehen k6nnen. 

I-Ialten wir, wie schon berichtet (Gradmann und Bentrup, 1970), dureh 
Voltage-clamp die Spannung auf I~P' und verfolgen den Stromverlauf 
auf starke Lichtimpulse in der K/~lte (Abb. 19), so f/tllt auf, dal3 die 
Strom/~nderung auf Licht-aus relativ klein ist verglichen mit dem drasti- 
schen Anstieg der freflaufenden Spannung. Ferner sehen wir aus Abb. 19, 
dab der Stromanstieg dem Spannungsanstieg vorausgeht. Eine vorl/~ufige 
Auswertung ergab, daft f Idt w/~hrend des Liehts 4- f Idt naeh Lieht-aus 
ungeY/~hr 0 ergibt. 

Die Strom/~nderung auf Lichtimpulse h~ngt wiederum v o n d e r  ein- 
gestellten Spannung ab. Wenn ~ als MaB ffir die Strom/~nderung A I 
auf Lieht-an bzw. -aus die Differenz zwischen der Stromst/~rke vor der 
Licht/s und dem Strommaximum bzw. -minimum w/~hlen, 
erhalten wir ffir A I  bei - -140mV etwa 5real gr613ere Werte als bei 
--70 mV. 

Diskuss ion  

A. Gleichgewichts- und ~Jbergangszusti~nde 
1. Ruhepotential 

Wenn wir A. crenulata mit gut untersuehten Objekten der Elektro- 
physiologie vergleichen wollen, empfiehlt es sich, ihr elektrophysiologi- 
sches Verhalten auf der Basis der Goldmanschen Gleichung 

R T P~a + [No'+]/+ PK + [K+]i + PCl- [Cl-]a 
E ~ -- ~ In p~a+ [Na+]a + p x  + [K+] a + PC1- [C1-]i 
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zu betrachten. Nehmen wit zun/~chst flare Giiltigkeit an, dann bedeutet 
die Unabh/ingigkeit des RPs yon Konzentrations/inderungen der im 
kfinstlichen Seewasser enthaltenen Kationen auBer K +, dab gegenfiber 
der Permeabflit~t yon K+ die Permeabilit/it der anderen Kationen ver- 
naehl/~ssigt werden daft. Beriieksiehtigen wir ferner die bevorzugte 
Kationenpermeabilit/~t yon Biomembranen gegeniiber der Permeabilit/~t 
f/it Anionen, vereinfaeht sieh die Goldmansche zur Nernstschen Glei- 
chung. 

E ~- --  ~ In 
[K+]i 
[K+]~ " 

Es iiberrascht zuniiehst, dab Ca++-Mangel keine Wirkung auf die Span- 
nung zeigt. Acetabularia hat aber in der Zellwand Kalk inkrustiert, so 
dab ein voriibergehender Ca++-Mangel wegen der Ca++-Reserven nicht 
in Erseheinung trit t .  

Wie wir gesehen haben (vgl. S. 328), ist aber RP  mit --170 mV als 
reines K+-Diffusionspotential unm6glich, wohl aber RP '  mit etwa 
--70 inV. Liegt der fiir das Zustandekommen des hohen I~P geforderte 
aktive elektrogene Transport wie im Modell Abb. 21 parallel zur Kahum- 
Batterie E~+, mac]at sieh deren Ver/~nderung (beispielsweise durch 
~ d e r u n g  yon [K+]a) an unserem MeBpunkt nicht roll  bemerkbar. DaB 
die Spannungs/~nderungen auf J~derung der K+-Konzentration im 
AuBenmedium nieht quantitativ der Nernstschen Gleiehung folgen, mag 
auch daran liegen, dab ein Mediumaustauseh in der Zellwand hie voll- 
st/indig gelingt. 

Die Existenz eines ATP-betriebenen aktiven elektrogenen Transports 
(System X) erlaubt uns die Versuche mit DNP wie folgt zu interpre- 
tieren : Bei Zugabe yon DNP sinkt RP auf RP',  weft ffir den Betrieb des 
Systems X kein ATP aus der oxydativen Phosphorylierung mehr zur 
Verffigung steht, ~us der es normalerweise seine Energie bezieht. Nach 
einiger Zeit vermag die Zelle im Lieht jedoch System X wieder in Betrieb 
zu setzen mit ATP aus der Photophosphorylierung. Die Spannung steigt 
dann yon RP '  auf RP. Wird nun verdunkelt, f/~llt auch die Photophos- 
phorylierung als Energiequelle fort, so da$ die Spannung erneut auf 
RP '  f/illt. Wiiseht man nun DNP aus, setzt wieder oxydative Phosphory- 
lierung ein, ATP betreibt System X und die Spannung steigt yon I~P' 
auf RP auch im Dunkeln. 

Aktiver elektrogener Cl--Transport. Ein H+-Aus-Transport, wie flan 
Kitasato (1968) auf Grund einer Abhiingigkeit des RP yore pH im 
AuBenmedinm bei Nitella diskutiert, kommt ffir A. crenulata nieht in 
Betraeht, da hier RP unabh/~ngig vom pH zwisehen 4 und 9 ist. Nur die 
Konzentrationen yon K+ und C1- im AuBenmedinm seheinen Einflu$ 
auf RP  zu haben, so da$ wir auch yon einer HCO~--Pumpe (vgl. Hope, 
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1965) absehen kSnnen, falls nicht die Kalkinkrusten in der Zellwand den 
wahren Sachverhalt verschleiern. Dutch Vergiften des Systems X fgllt 
auch die C1--Wirksamkeit fort, so dab wir in System X ein C1--Trans- 
portsystem annehmen kSnnen. Da RP yon A.  crenulata and damit unser 
C1-Transportsystem X lichtempfindlich ist, denken wir zun~chst an den 
bekannten lichtabhiingigen C1--Ein-Transport bei Xitel la (MacRobbie, 
1965). Dieser ist an Photosystem II  gekoppelt. Bei A.  crenulata hat aber 
DCMU bis zu 10 -5 M keine Wirkung auf RP und System X scheint 
somit ATP-betrieben, so dab ~Sr ffir A.  crenulata auch jenen Mechanismus 
ausschlieBen mfissen. Bei Elodea fand Jeschke (1967) einen yon der 
Photophosphorylierung abh~ngigen C1--Ein-Transport; er zeigte aber 
sps (Jeschke, 1970) dab dort die lichtabhi~ngigen Potential~nderungen 
auf anderem Wege zustandekommen. 

Nach den eben genannten Uberlegungen schlieBen wir bei A.  crenu. 
lata auf einen ATP-betriebenen, aktiven, elektrogenen C1--Transport. 
Ein hypothetisches Modell (System X), aus dem ein Netto-Transport 
negativer Ladungen in Form yon C1- und damit eine ErhShung der 
Membranspannung resultiert kSnnte so funktionieren: C1- im AuBen- 
medium wird yon X gebunden und passiert als Komplex XC1- die Zell- 
wand. X k5nnen wir uns positiv geladen vorstellen. Im Innern der Zelle 
wird XC1- durch ATP zu instabilem X'C1- aktiviert, so dab sich C1- yon 
X* trennt. X* wird yon der Membran zu X inaktiviert, das auBen wieder 
zur C1--Aufnahme zur Verffigung steht. Bestimmungen des ATP-Gehalts 
und der C1--Flfisse wi~ren wichtig. 

K+-Gleichrichter. Die bei 25~ durch Voltage-clamp aufgenommenen 
N-fSrmigen U-I-Kennlinien erscheinen zun~chst kompliziert. Bei niedriger 
Temperatur vereinfachen sich die Verh~ltnisse durch Ausschaltung des 
Systems X und wir erhalten relativ einfache Gleichrichterkennlinien. 
Wie schon mitgeteilt (Gradmann und Bentrup, 1970), ist diese Gleich- 
richtung so zu deuten, dab bei selektiver K+-Permeabflit~t der Membran 
ihre Leitfi~higkeit proportional zu ihrem K+-Gehalt ist, and dieser 
wiederum ist bei genfigend hoher Spannung proportional zu [K+] auf der 
jewei]s anodischen Seite der )/[embran. Danach mfiBte das Verh~ltnis 
[K+]i/[K+]a gleieh sefi~ dem Verh~ltnis ga/ge zwischen den Leitf~hig- 
keiten ffir Ausstrom (ga ~ l / R a ) u n d  ffir Einstrom (ge : I / R e ) .  Danach 
miiI3te ein aus R e and R a errechnetes E r =: R T / F  In R e / R  a -~ R T / F  In 
[K+]I/[K+]a=RP' sein. Ein Vergleich zwischen dem gemessenen RP' 
und dem errechneten Er yon Ergebnissen verschiedener Zellen zeigt gute 
l~bereinstimmung (Abb. 20). Nach dieser Vorstellung mfiBte ErhShung 
der ]~+-Konzentration auBen nicht nur eine Depolarisierung hervor- 
rufen, sondern auch einen entsprechend verringerten Widerstand ffir 
Einstrom. Die Ergebnisse in der Tabelle best~tigen dies. 
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Abb. 20. Korrelation zwischen Er = RT/F • In _Re/R a und RP' bei verschiedenen 
Zellen. N~heres im Text 

Negativer Widerstand. Bei 25~ haben wir als Abweichung yon der 
Kennlinie bei T ~ 10~ wegen des Ladungstransport-Systems X nicht 
nur Gine h6here Ruhespannung zu Grwarten, sondern auch eine erhShte 
Leitfs in dem Ma•e wig System X in T~tigkeit ist. Wir kSnnen 
annehmen, kfinstliche DepolarisiGrung wirke dem Ladungstransport- 
System X entgegen. Das besagt, dab bei zunehmender Depolarisierung 
durch sinkende Leitfs yon X die Kennlinie bei 25~ sich der 
Kennlinie bei T ~  10~ ni~hert, wie wit es in unseren Ergebnissen 
(Abb. 3) best~tigt finden. Die gedachte Strom-Spannungs-Kennlinie yon 
System X wfirde also mit zunehmender Positivierung gegen dis Abszisse 

dU 
fallen, so dab ~ ) -  ~ 0 wird. Dies bedeutet einen negativen differenziellen 

Widerstand. DiG N-f6rmige Kennlinie des Gesamtsystems weist einen 
solehen Bereieh negativen Widerstands auf (vgl. Abb. 3). Dureh Parallel- 
schaltung des diskutierten K+-Systems mit einem negativen Widerstand 
erhalten wir t in System mit N-fSrmiger Kennlhfie. Die Aktivit~t des 
Systems X drfiekt sich dann nieht nur in der H6he yon RP aus, sondern 

dU 
auch darin, ob in der Kennlinie ~ groBG und fiber ~ hinaus negative 

Werte annimmt. Diese Beziehung zwischen negativem Widerstand und 
It6he yon RP haben wir in den Ergebnissen tatsi~chlieh gefunden. 

Ersatzschaltbild. Wir kSnnen die bis jetzt  diskutierten Ergebnisse in 
ein Ersatzschaltbild (Abb. 21) fassen. E~+ -~ R T / F  In [K+]i/[K+]a habe 

+ R  + den inneren Widerstand RE+ , wobei R~e/ ~a=[K+]~/[K+]a ist. Bei 
niedrigen Temperaturen sei die Phosphorylierung gehemmt, das entspricht 
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Abb. 21. Ersatzschaltbild zum elektrisehen Verhalten yon A. crenulata. EK+ Kalium- 
Diffusionspotential; RK+. Widerstand ffir K+-Einstrom = k [K+] a, ffir K+-Ausstrom 
= k [K+]i ; R(x ) ~ Widerstand des Systems X (steigt mit Depolarisiertmg) ; C(ATp ): 

ATP-Pool; R(p)~ Phosphorylierung (abh~ngig yon Licht and Temperatur); 
A,Ph_~ A~mung und Photosynthese; M MeBpunkt 

einem grol3en Widerstand R(p), so dab der Gleichgewichtszustand 
in der K~Ite nur dureh EK§ und R~+ best immt ist. Bei 25~ finder Phos- 
phorylierung start, das bedeutet R(p) wird klein und Atmung bzw. 
Photosynthese, die mit  der Batterie A,Ph zu analogisieren sind, heben 
fiber Phosphorylierung (R(p)) und das System X (R(x)) die Spannung 
bei dem Mel]punkt M a u f  RP.  ATP liegt in einem Pool vor, der mit  einer 
Kap~zit~t C(AT~) analog ist. 

Da diese Ersatzsehaltung auf kleine Voltage- bzw. Current-clamp- 
Sprfinge qualitativ genau wie 2t. crenulata reagiert, kSnnen wir nach 
unseren Ergebnissen bei bekanntem RK+ aus R o ]eieht R(x ) ermitteln und 
bei bekanntem RK§ und R(x ) erhalten wir R(p) aus Roo- Die Zeitkon- 
stante liefert uns C(ATp), wenn schlie]lich R~§ R(x ) und R(p) bekannt  
sind. Aus bekanntem EK+ , dem gemessenen RP  bei M und den Wider- 
sts l~Bt sieh ffir Batterie A,Ph eine Spannung bestimmen. Die zur 
Datierung tier Sehaltelemente ermittelten Ergebnisse variierten stark 
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yon Zelle zu Zelle. An einem einzelnen Exemplar konnte nie das 
gesamte Programm durehgeffihrt werden. Wit kSnnen jedoch aus 
den Ergebnissen yon vielen Zellen mutmaBlieh eine Datierung des 
ganzen Systems vornehmen. Die einzelnen Elemente kSnnen danach im 
Ruhezustand beispielsweise folgende Abmessungen bekommen: EK+ = 
--70mV; Rx+-~10kQ; Rx+~0,7kQ;  R(x): l ,5k~Q; R(p):4k~Q; 

C~Te -~ 1 m~; EA. Ph -~ --225 InV. Da unser Gesamtsystem jedoch eine 
nichtlineare Kennlinie haben soll, toni3 mindestens ein nichtlineares 
Element enthalten sein. Die Kennlinie yon RK+ besteht aus zwei linearen 
J~sten (vgl. Abb. 3); Photosynthese, Atmnng und Phosphorylierung sind 
nicht im Plasmalemma lokalisiert und daher zun/ichst unabh/~ngig yon 
der dort herrschenden Spannung, das bedeutet, dab A, Ph und R(p) 
ebenfalls konstant sind. Dann muI~ R(x ) das nichtlineare Element sein. 
Wie oben dargelegt, nimmt sein Widerstand mit steigender Depolari- 
sierung zu, beispielsweise yon 1,5 kQ bei I~P -~ --170 mV fiber ca. 100 k~  
bei einer Voltage-clamp-Spannung um --80 mV his einige --kf2 bei 
Spannungen unter I~P', wo aber R~+ klein wird, so dal~ der Gesamt- 
widerstand im steady-state wieder positive Werte annimmt. Da sich 
R(x ) nach dem Voltage-clamp-Sprung auch in der Zeit /s muB, 
bekommen wir ffir den Stromverlauf im logarithmischen Mal~stab 
(Abb. 9) keine Gerade, wenn nicht mehr CAT P allein den Zeitverlauf bei 
konstanten Widerst/~nden bestimmt. Die Zeitkonstante ~----R x C wird 
bei konstantem C(ATr ) dureh R(p) (R(x) ~- R~+)/R(e ) + R(x ) -~ RK+ be- 
stimmt, so daB, wie festgestellt, nicht nut R~:R~+(B(x)-4-R(e))  / 
R(x ) ~-R(p)~-RK+ mit der Depolarisierung wegen R(x ) steigt, sondern 
auch ~. 

Wirkung yon Rot- und Blaulicht. Die im Modell summarisch betrach- 
fete oxydative und 1)hotophosphorylierung miissen wir etwas spezifi- 
zieren. Viele Autoren diskutierten Wirkungsweisen der Photosynthese auf 
die Membranspannung grfiner Zellen. Slay]nan (1965) fand bei Neuro. 
spora eine Abh/~ngigkeit der Membranspannung yon der Atmung. ~ber 
die Verh/~ltnisse bei A. crenulata kSnnen wir uns nach den dargelegten 
Ergebnissen folgendes Bild machen. 

Die Rot- und Blaulieht-empfindliche l~eaktion der Spannung auf 
rechteckige Lichtimpulse 1/~$t sich als Uberlagerung zweier Vorg/inge 
verstehen, wobei auf Lieht der eine Vorgang eine SpannungserhShung 
mit schnellerem und der andere eine Spannungserniedrigung mit lang- 
samerem und intensit/~tsabh/~ngigem Zeitverlauf darstellt. Ffir Lieht-aus 
grit Entsprechendes umgekehrt. Die Ergebnisse mit DS~P besagen, da$ 
das System X sowohl mit Energie aus der oxydativen Phosphoryherung 
als aueh aus der Photophosphorylierung betrieben wird, und da$ der 
EnergiefluB aus der einen Quelle den aus der anderen hemmt, mSglieher- 
weise derart, dab der erhShte ADP-Verbraueh durch Lieht gesteigerter 

24a Planta  (Deft.), Bd. 9.B 



350 D. Grad_mann: 

Photophosphorylierung einen Mangel an ADP fiir die oxydative Phos- 
phorylierung und somit deren Hemmung bewirkt. Dann sind die Dia- 
gramme in Abb. 5 wie folgt zu interpretieren. A U/Atraax nach Beginn 
des Lichtimpulses ist nur ein MaB fiir die induzierte Photophosphorylie- 
rung (~-~ tn I § Io, wobei I die eingestrahlte Intensitat bedeutet, und Io 
die Gerade in eine Ursprungsgerade fiberffihrt.), da die Hemmung der 
oxydativen Phosphorylierung erst als Folge einsetzt. A Umax und Zeit- 
punkt tz u ~  des folgenden Gipfels resultieren aus der Summe steigender 
Photophosphorylierung und fallender oxydativer Phosphorylierung, wo- 
bei deren im Licht fallende Zeitkonstante (RCp~ x CATp) mit zunehmen- 
der IntensitKt den Gipfel A Umax zeitlich vorrficken l~$t. Setzt beim 
Abschalten des Lichts die Photophosphorylierung aus, gibt --A U/Atmax 
und A Un~i= ein Ma$ ffir die stattgefundene Hemmung yon oxydativer 
Phosphorylierung im Licht. Die Konstanz yon tz Umm (immer im Dunkeln 
bestimmt) im Gegensatz zu t z u ~  (bei verschiedener Lichtintensit/~t be- 
stimmt) stellt eine Kontrolle zur Lichtabh/~ngigkeit der Zeitkonstanten 
dar. In unserem Ersatzschaltbild bedeutet gesteigerte Phosphorylierung, 
da$ RCp~ sinkt. Daraus resultiert eine Verringerung des Gesamtwider- 
standes und eine ErhShung der Spannung bei M, was durch Belichtung 
auch bei A. crenulata eintritt (vgl. Abb. 3). 

2. Das Aktionspotential 

Das Aktionspotential von A. crenulata stimmt in folgenden typischen 
Qualit~ten mit dem yon Nerven- und IVitellazellen fiberein. Voriiber- 
gehende Positivierung mit Alles-oder-Nichts-Charakter, AuslSsbarkeit 
durch Depolarisierung mit Voltage- oder Current-clamp, Refrakt~r- 
stadium, Reizsummierung und der Parallelen in den AktionsstrSmen 
unter Voltage-clamp. Uber die Fortleitung des APs liegen noeh keine 
sicheren Ergebnisse vor. Auffallend ist die lange Dauer des Aktions- 
potentials yon A. crenulata, wodurch eine zeitliche Analyse des Er- 
regungsvorgangs vielleicht auch in biochemischer Hinsicht erleichtert 
wiirde. Dal3 bei A. crenulata Aktionspotentiale in Na+-freiem Aul3en- 
medium, ja sogar in ,,reiner" Cholinchloridl5sung unverandert ablaufen, 
bedeutet, dab ws der Depolarisierung kein Einstrom yon Kationen 
wie Na + bei Nervenzellen stattfindet, sondern ein Ausstrom yon Anionen, 
wahrscheinlich C1- wie bei Nitella (Mullins, 1962). Als Ladungstrager ffir 
den anschliel3enden Ausstrom kommt weniger ein K+-Ausstrom wie bei 
Nerven oder Nitella in Frage; angesichts des aktiven C1--Transports 
mfissen wir eher einen Einstrom yon C1- vermuten, zumal die Repolari- 
siertmg yon RP' aus (bis RP' ist K+-Ausflul] wahrscheinlich, da Rx+ 
klein ist fiir U < RP') beim Aktionspotential im slgmoiden Verlauf prin- 
zipiell nicht zu unterscheiden ist yon anderen Uberg~ngen RP' nach RP, 
die wir als C1--Transport erkl~ren. 
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Da die Repolarisierung wesentlieh 1/inger dauert als die Depolari- 
sierung, kSnnen wir das in Abb. 14 benutzte Ma$ fiir die Geschwindigkeit 
der APe (l/t, wobei t die Zeit zwisehen den beiden Durchg/~ngen der 
Spannung durch die halbe Amplitude des APs bedeutet) als Geschwin- 
digkeit der Repolarisierung betraehten. Ihre lineare Temperaturabhgn- 
gigkeit bedeutet, dab der Repolarisierungsproze$ eine pseudomono- 
molekulare geaktion ist, was aueh daraus hervorgeht, dab der langsame 
Teil der Repolarisierung nach depolarisierendem Voltage-clamp sich 
durch Logarithmieren gut in eine Gerade iiberftihren 1/~Bt (Abb. 10). 

Obwohl es noch nicht gelungen ist, die Spannungs- und Zeitabhangig- 
keit yon System X so zu bestimmen, da$ unser Ersatzschaltbild bei 
entspreehender Datierung yon R(x ) aueh die Erregungsph/inomene von 
A. crenulata simuliert, kbnnen wir uns qualitativ anhand unserer seit- 
herigen Einsiehten eine hypothetische Vorstellung vom Funktions- 
mechanismus des Aktionspotenti~ls bei A. crenulata machem Gelangt 
die Spannung dureh Licht-aus, Current-clamp, Voltage-clamp oder 
spontan in den Bereieh negativen Widerstandes, wo Spannungserniedri- 
gung und Widerstandsvergr6Berung sieh gegenseitig steigern, f/tilt die 
Spannung besehleunigt und der Widerstand yon System X kann fiber 

hinaus negative Werte unnehmen, so dab die Spannung unter RP' 
gelangk Dann setzt gem/~B der K+-Kennlinie aber ein starker Ausstrom 
ein, bis die Spannung wieder auf RP' zu liegen kommt, yon wo aus das 
ATP-betriebene System X die Spannung allm/~hlieh wieder auf RP hebt. 
Da die negative Charakteristik der Kennlinie nach Abb. 3 erst bei etwa 
2/a der Repolarisierung wieder einsetzt, ist zun~ehst keine Neuerregung 
mSglieh. 

Die Amplitude der AktionsstrSme h/~ngt in derselben Weise vom Grad 
der Depolarisierung ab, ob sie dureh Voltage-clamp-Spriinge oder dureh 
Absehalten des Lichts ausgelSst werden. Die Amplituden der Aktions- 
strSme gehorchen nicht dem Alles-oder-Nichts-Gesetz. Wenn die 
AktionsstrSme dureh Absehalten des Liehts ausgelSst werden, steigt ihre 
Amplitude kontinuierlich mit der vorher eingestrahlten Lichtintensit/~t 
(Abb. 15). Die Abh~ngigkeit ihrer Amplitude yon der Dauer der voran- 
gegangenen Lichtimpulse (bei konstanter Intensit/~t) (Abb. 15) deckt 
sieh in unserem Beispiel hinsiehtlich des Maximums bei 30 sec gut mit 
dem Spannungsverlauf auf Lieht-an, so dab wiederum der Grad der 
Depolarisierung zum Tragen kommt. 

3. Wirkung des Lichts bei T < 10 ~ C 
Da nach Abb. 19 die Strom~nderung bei festgehaltenem I~P' auf 

Licht-aus schneller eintritt als die Potential/inderung bei freflaufender 
Spannung, und da die Potentialiinderung auf kleine hyperpolarisierende 
Stromimpulse dieselbe Verz6gertmg aufweist (Abb. 16), schlieBen wit, 

24b Planta (Berl.), Bd. 93 
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dab die elektrisehe Prim~rreaktion aui Licht-aus in einer Strom~nderung 
besteht und die Spannungsreaktion eine Sekund~rreaktion darstellt. 

Ffir die Interpretat ion der schnellen GrfinHcht-empfindlichen Span- 
nungs~nderungen, die yon R P '  aus besonders deutlich werden, bietet sieh 
folgende M6glichkeit an. Grfinlicht bew~irkt fiber ein noch nicht bestimm- 
tes Pigment (Cytoehrom ?) im System X einen als Depolarisierung zu 
verfolgenden Einstrom (Ausstrom yon C1-), der reversibel mit  dem ATP- 
Speieher gekoppelt ist. ATP-Synthese dureh Inversion yon Pumpen ist 
m6glich (Lew et el., 1970). Beim Abschalten des Lichts wird der Speieher 
fiber System X entladen und es finder ein Ausstrom star t  (C1--Einstrom), 
der als t typerpolarisierung in Erscheinnng tri t t .  Die K+-Gleichrieh- 
terkennlinie erkl~rt die Diskrepanz zwisehen der kleinen Depolarisierung 
auf Einstrom und der vergleiehsweise groBen Hyperpolarisierung ~uf 
Ausstrom. Entsprechend der K+-Kennlinie, die im Bereieh kleiner Hyper-  
polarisierung in den steileren Ast ffir Ausstrom fibergeht wird aueh der 
Spannungsabfall nach dem Gipfel auf Licht-aus ab einigen mV fiber R P '  
steiler. 

Intermitt ierende Beleuehtung zeigt nicht Iiur in der Snmmierbarkeit  
der Reize die Speichereigenschaften unseres Gesamtsystems (Abb. 18), 
sondern auch bei genfigenden Intensit~ten die tats~chliehe Umkehr  des 
Richtungssinns von System X, so daB selbst yon Spannungen aus, die 
wesentHch fiber R P '  liegen, sofortiger Abfall auf eine Spannung einige 
mV unter R P '  stattfindet. Die Spannungs~bh~ngigkeit des Widerstandes 
von System X zeigt sich diesmal darin, dab unter Voltage-clamp die 
Stromampli tuden auf Lichtimpulse bei h6herer Voltage-clamp-Spannung 
gr6Ber werden entsprechend sinkendem Widerstand. Die auffallige Ab- 
h~ngigkeit der Spannungsreaktion auf Licht-aus yon der H6he des I~P' 
(Abb. 17) scheint ebenfalls erkliirbar durch die Spannungsabhangigkeit  
yon System X. 

Diese An-beit wurde dureh die gro]zfigige F6rderung yon Herrn Prof. Dr. E. Bfin- 
ning fiber die Deutsche Forsehungsgemeinsehaft erm6glieht. Herrn Doz. Dr. F. W. 
Bentrup, Herrn Prof. Dr. D. Varjfi und Herrn Dr. U.-P. ttansen danke ieh beson- 
ders fiir viele Stunden fruchtbaren Gespr~iehs. Ffir die hervorragende Beratung in 
elektronischen Fragen sei Herrn U. Tietze gedankt. Herrn Dr. K. Zetsehe danke 
ieh ffir die freundliehe ~berlassung des Materials. Frl. M. Rau sei ffir teehnisehe 
Assistenz gedankt. 

Nachtrag 

In einer eben erschienenen Arbeit yon Saddler (1970) fiber die Ionenverh~ltnisse 
bei A. mediterranea finden wir ~bereinstimmung mit unseren Ergebnissen, soweit 
sic sieh mit dieser Arbeit fibersehneiden. Der K+-Gehalt des Protoplasten warde 
dort zu 4504-50 mlg bestimmt (bei uns 500 raM). Es zeigte sich ein auffallend 
starker C1--Einstrom, wie ffir unseren aktiven elektrogenen Transport postuliert. 
Dort wird ebenfalls ein mittleres Ruhepotential yon --170 mV angegeben und dem 
Cytoplasma zugesehrieben, des die Elektrodenspitze umgibt. 
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