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本文进一步说明了枪乌贼巨型轴突的电特性。它涉及“失活”过程，该过

程在经历与去极化相关的初始升高后逐渐降低钠的渗透性。先前描述的实验

(Hodgkin＆Huxley，1952a，b)表明，钠电导率总是从其初始最大值下降，但它

们有许多重要的问题尚未解决。因此，他们没有提供有关复极化恢复膜响应其

钠电导率特征性反应能力的速率的信息。他们也没有提供有关膜电位对失活过

程的影响的大量定量证据。 这些是本文关注的主要问题。实验方法不需要特别

说明，因为它与以前使用的方法基本相同(Hodgkin，Huiley 和 Katz，1952 年； 

Hodgkin 和 Huxley，1952b)。 

结果 

膜电位的微小变化对膜经历其钠渗透性增加的能力的影响如图 1 所示。在

该实验中，膜电位分为两步变化。第一步的幅度为.8 mV 其持续时间在 0 到 50

毫秒之间变化。该步骤称为调节电压(V1)。 接下来是第二步，称为测试电压

(V2)，该电压保持在.44 mV 的恒定幅度。 

记录 A 给出了仅用测试电压观察到的电流。B.F 显示了通过持续时间变化

的调节脉冲在此之前产生的效果。 虽然去极化为 8 mV。与任何明显的内向电

流无关，它极大地改变了神经的后续反应。因此，如果调节电压持续的时间长

于 20 毫秒，它将使测试脉冲期间的内向电流降低约 40％。在中间持续时间，

流入电流沿着平滑的指数曲线下降，时间常数约为 7 毫秒。另一方面，向外的

电流显然表现出不同的行为。因为可以看到达到了最终水平，而最终水平与调

节步骤的持续时间无关。这与以下事实一致：去极化与钾电导的持续增加相关

(Hodgkin＆Huxley，1952a)。 
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图 1：在 8 mV 恒定去极化过程中“失活”的发展。左栏：膜电位的时程(数字显示膜电位

与其以 mV 为单位的静置值的位移)。右栏：膜电流密度的时程。内向电流显示为向上偏

转。(垂直线表示在没有调节步骤的情况下预期的“钠电流”；它们在 A 中为 1.03 mA./cm2

和 G 中为 0.87 mA./om2 之间变化)；轴突 38； 补偿反馈；温度 50 摄氏度。 

 

图 2 示出了在施加测试脉冲之前升高膜电位的相反过程。在这种情况下，

如果第一步持续时间超过 15 毫秒，则调节电压改善了神经状态，使内向电流增

加了约 70％。这一发现并不令人惊讶，因为孤立的枪乌贼轴突的静息潜力小于

其他可激发细胞的静息潜力(Hodgkin，1951)，并且可能低于活体动物。 

表示这些结果的一种简便方法是绘制测试脉冲期间的钠电流幅度与调节脉

冲的持续时间的关系图。为此，我们使用了图 3(插图)所示的简单测量方法。此

过程避免了第一步中钾电导变化引起的误差，对于 V> 15 mV 应给出合理的结

果。对于较大的去极化，测量方法和结果解释都变得有些疑问，因为在调节期

间可能会有明显的钠电流。图 3 中的两条曲线是从图 1 和 2 中所示的记录族获

得的。另外两个是从相同轴突上获得的相似家族中确定的。所有这四个曲线均

显示失活以大约指数的方式发展或被消除，其时间常数随膜电位而变化，并且



3 

 

在 V = 0 时具有最大值。它们还表明，在任何特定膜电位下，失活都趋于确定

的稳定水平。表 1 给出了灭活过程的指数时间常数( h )值。 

 

图 2：去除+31 mV 膜电位下的“失活”。实验细节如图 1 所示，垂直线表示没有调节步骤

的“钠电流”。它们在 A 中的 0.82 mA./cm.2 和 G 中的 0.75 mA./cm.2 之间变化。 

 

膜电位对失活稳定水平的影响由图 4 中的记录说明。在该实验中，调节步

骤持续了足够长的时间，以使失活在所有电压下均达到其最终水平。其幅度在

+46 至-29 mV 之间变化，而测试步骤的幅度再次保持恒定在.44 mV。在计算每

条记录的垂直线时，允许进行较小的渐进式更改。这些给出了在没有调节步骤

的情况下预期的内向电流，并且是通过在单独使用测试步骤制作的记录之间进

行插值而获得的。调节电压显然对第二步中的内向电流有显着影响，因为钠电

流的幅度在 1.3 mA./cm.2 之间变化，V1 = + 46 mV。 V1 = -29 mV 时约为 0.03 

mA./cm.2。 
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图 3：在四种不同的膜电位下失活的时间过程。横坐标：调节步骤的持续时间。纵坐标：

圆圈，相对于正常钠电流的钠电流(以插图形式测量)； 平滑曲线，

   1 exp / hy y y t       ，其中 y是 t =的纵坐标，而 h 1h 是时间常数(如箭头所

示)。 实验细节如图 1 和 2 所示。 

 

图 4：膜电位对稳态中“失活”的影响。 实验细节如图 1 所示。垂直线表示没有调节步骤

的钠电流。它们在 A 中的 0 74 mA./cm.2 和 I 中的 0 70 mA./cm.2 之间变化。 
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图 5 给出了测试脉冲期间钠电流与调节期间膜电位之间的定量关系。这表

明这两个变量之间存在一条平滑的对称曲线，该曲线在较大的膜电位下具有确

定的极限值。在讨论该曲线时，采用以下命名法很方便。我们将通过变量 h 来

表示神经经历钠渗透性变化的能力，该变量涵盖从 0 到 1 的范围，并且与图 5

中的纵坐标成比例。在这些术语中，(1-h)是 a 量度灭活，而 h 是载钠系统中未

灭活的部分，因此在膜去极化时可迅速用于携带钠离子。如果采用这些定义，

我们可以说当 V <.20 mV 时灭活几乎完成。 V> 30 mV 时几乎不存在。在静止

电位下，h 约为 0.6，这意味着灭活完成了 40％。 

 

图 5：膜电位对稳态中”失活”的影响。 横坐标：在调节步骤中膜电位从其静止值的位

移。 纵坐标：圆圈，相对于无条件测试步骤中的钠电流(左侧标度)或相对于最大钠电流(右

侧标度)，测试步骤中的钠电流。根据等式 1 绘制平滑曲线，其值为.2.5mV，为 Vh。该图

基于图 4 中所示的记录。以图 3 中所示的方式确定钠电流。 

 

根据公式计算出图 5 中的平滑曲线 

 

其中 V 以毫伏表示，Vh 是稳态下 h =
1

2
时的 V 值。相同的方程式在所有实验中

均具有令人满意的拟合度，但是 Vh 的值存在一些变化。用三种新鲜纤维进行的

五次实验得出的 h 的静置值介于 0.55 和 0.62 之间。 在这些情况下，Vh 在-1.5

至-3.5 mV 之间变化。另一方面，两次使用已使用一段时间的纤维的实验得出的

静息 h 仅为约 0.25；Vh为+7.5mV。由于发现静息电位下降了 10-15 mV，在长
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时间的实验过程中，可以合理地假设 Vh 的变化完全是由该原因引起的，并且 h

与绝对膜电位之间的关系与纤维的状况无关。 

在以前的论文中，我们研究了外部介质中钠离子的浓度与通过膜的钠电流

之间的关系(Hodglkn＆Huxley，1952a)。该结果与“独立原理”所预测的结果相

当接近，只是在缺钠溶液中电流过大 20-60％。该作用归因于与胆碱离子替代钠

离子相关的静息电位的少量增加。现在，这种解释似乎非常合理。静息电位可

能增加了约 4 mV。在胆碱海水中，新鲜纤维中的 h 从 0.6 升高到 0 73，而已经

使用一段时间的纤维中的 h 从 0.25 升高到 0 37。 

在该系列实验中获得的定量结果总结在表 1 中。大多数实验在 3-7℃下进

行，但是一次使用 19℃的温度。结果表明温度对 h 和 V 之间的平衡关系影响很

小，但是大大改变了达到该平衡的速率。速率常数的 Q10 不能确定，但显然约

为 3。 

两脉冲实验 

本节涉及单个实验，该实验提供了灭活时间常数的独立测量。 

两个幅度为-44 mV 的脉冲。 和持续时间 1 8 毫秒应用于膜。图 6A 是仅利

用第二脉冲获得的记录。离子电流向内并达到最大约 0.25 mA./cm.2。 与所有其

他记录一样，由于失活，内向电流并未保持，但下降了。 由于钠电导的迅速下

降，正常膜电位的恢复与内向电流的尾部有关(见 Hodgkin＆Huxley，1952b)。 

当快速连续施加两个脉冲时，第一个脉冲的作用类似于 A 中的作用，但是第二

个脉冲期间的内向电流减小到大约一半(记录 B)。记录 C-G 中显示逐渐恢复到

正常水平。 

图 7 中的曲线是通过以图 3 所示的方式估计钠电流并将其相对于两个脉冲

之间的间隔作图而获得的。可以看出，以大约 12 毫秒的时间常数以近似指数的

方式从失活中恢复。通过绘制获得相似的曲线和相似的时间常数 

 

代替                         
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表 1.调节电压的实验 

                      

轴突     温度     变量                   膜电位的位移(mV.) 

         (℃) 

     

两脉冲实验 

45°C 的轴突 31。 h = 18 毫秒在 V =-44 mV 时。 h = -12 毫秒在 V = 0 时 

6°C 的轴突 31。 h §= 1 5 毫秒在 V =-44 mV 时。 h §= 10 毫秒在 V = 0 时 

*通过图 4 和 5 中所规定的方法进行的测量。 轴突已经使用了一段时间，并且在进行这些

测量时状况不佳。 方法在图 1-3。$ 由 Q10为 3 计算得出。[]内插。h 是可快速利用的钠系

统的分数，(1-h)是灭活的分数。 h 确定 h 达到其稳态的速率。 

 

图 6：连续施加与两个方波相关的膜电流。每个方波的幅度为-44 mV 持续时间 1.8 毫秒。 

记录 A 仅显示第二个方波，B-G 分别显示不同间隔的两个方波。轴突 31；无偿反馈；温度

4.50 oC。 
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该时间常数显然与使用弱调节电压的方法所给出的时间常数相同(见表 1)。 

灭活时间常数约为-44 mV。通过将图 7 中的曲线外推到零时间可以获得。这表

明在振幅为-44 mV 的脉冲结束时，载钠系统的可用分数降低到 0.37 持续时间

1.8 毫秒。因此，失活时间常数为-44 mV 大约为 1.8 毫秒，这与通过第一种方法

(表 1)通过较大的去极化获得的值相同。它也与通过在 40-50 mV 的维持去极化

过程中对钠电导的变化拟合曲线而获得的时间常数令人满意(Hodgkin＆

Huxley，1952c)。 

 
图 7：从灭活中恢复。横坐标：第一个脉冲结束与第二个脉冲开始之间的间隔。纵坐标：

如图 3 所示测量的第二脉冲中的钠电流，并表示为未调节脉冲中钠电流的一部分。圆是从

图 6 中记录导出的实验点。根据表达式 1-0.63 exp(-t/ h )绘制平滑曲线，其中 h =12 毫秒。 

 

两脉冲实验很有趣，因为它强调了与复极化相关的钠电导的快速下降与维

持复极化过程中的缓慢下降之间的差异。两种事件均导致钠电流降低，但其潜

在机制明显不同。在第一种情况下，必须假定复极化将活性膜转换为静止膜；

在第二种情况下，长时间的去极化会使其变为难治性或失活状态，当纤维被重

新极化时，它会以相对缓慢的速度从中恢复。不能说复极化通过使活性膜为耐

磨材料来降低钠电导。如果是这样的话，人们可以预期第二个脉冲期间的内向

电流将在很短的间隔内减小到零，而不是如图 7 那样减小到 37％。减小到 37％

显然与钠的不完全下降有关。在第一个脉冲期间电导，并且不会由于在第一个

脉冲结束时重新极化而迅速而完全下降。 

讨论 

本文和之前的实验证据(Hodgkin＆Huxley，1952 a，b)表明，膜电位对系统

的两个明显影响，使钠离子流过膜。膜电势变化的早期影响是当纤维去极化时
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钠电导迅速增加，而纤维被重新极化时钠电导迅速下降。后期的影响是维持去

极化过程中难治性或非活动状态的缓慢发作以及复极化后的缓慢恢复。处于难

治性或非活性状态的膜类似于处于静止状态的膜，其钠电导率低。它的不同之

处在于，如果将纤维去极化，则不会增加钠的电导率。差异允许通过本文所述

的方法测量灭活。结果表明，灭活的最终水平和接近该水平的速率都受到膜电

位的很大影响。在高膜电位下似乎没有失活，在低膜电位下它以约 1.5 毫秒的

时间常数接近完成，在 6 oC 时。该结论与以前的证据明显吻合，后者表明钠电

导以 1.2 毫秒的时间常数下降到较低水平。在保持大的去极化的过程中(Hodgkin

＆Huxley，1952a)。可以通过说明钠电导率的变化在很宽的膜电位范围内是瞬

时的来总结两组实验。 

去极化后失活的持续性显然与难治状态的存在和适应有关。这不是唯一的

因素，因为提高的钾电导率的持久性还将有助于将膜电势保持在正值，因此倾

向于使纤维不可激发。这两个过程的相对重要性只能通过对该系列最后一篇论

文中所述类型的数值分析来判断(Hodgkin＆Huxley，1952c)。 

总结 

1. 枪乌贼巨轴突的膜电位的微小变化与表面膜经历其钠电导率特征性增加

的能力的巨大变化有关。 

2. 10 mV 的稳定去极化，降低与 45 mV 的突然去极化相关的钠电流，约

60％。稳定上升 10 mV，将与随后的去极化相关的钠电流增加约 50％。 

3.通过说明去极化逐渐使系统失活来使钠离子穿过膜，从而描述了这些作

用。 

4.在稳态下，如果膜电位降低 30 mV，则灭活几乎完成。如果增加 30 

mV，则几乎不存在。在这些限制之间，灭活的量由一条光滑的对称曲线确定，

在实验开始时，静止纤维中的灭活量约为 40％。 

5.在 6℃下，失活过程的时间常数约为 10 毫秒在 V = 0 时；大约 1.5 毫秒在

V =-30 mV；大约 5 毫秒在 V = + 30 mV 时。 
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