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CAJIPKAJ



I'maBa 1

YBOJ

Hepsue henuje nim HeypoHH mMMajy yJaOry Ja HMpPOBOJAE HaJparkaje Ol perenTopa 10
HEHTPAJIHOI HEPBHOI' CUCTEMa, Ka0 U OJ IIEHTPAJIHOT HEPBHOI' CUCTEMA JIO0 O/Arosapajyhux
hesnuja u oprana xkoju he ompearoBaTm Ha Hajpazxkaj. Takohe, umajy ysory npeHoca u
CKJIQIUIITeha nH(OpMalija y HepBHOM cucteMy. Behuna nepuux hesuja ce He oOHaBsba.
Hepsua henuja cupoBogy eeKTPOXEMHjCKH HMIIYJIC 300I IpoMeHa Koje ce JIelaBajy y
MeMOpaH!U M TO CaAMO Y jeTHOM CMepy, Of PelenTopa 0 MeHTPATHOT HEePBHOT CHUCTEMa
WK OJ1 NEHTPAJJHOr HEPBHOI cUCTEMa, J0 ojroBapajyhux hesuja u oprauna.

AeHnapntn —p-

:

HepBHu 3aBpLueumn

PaHBnjepoB 4BOp
Jeapo

LLisaHoBe henwnje

re

Akcon ‘ )
LSRN/

MwjenrHckn omoTay

Teno HeypoHa

Cauka 1.1: Cmpyxmypa neypona. (IIpeysemo us [1])

Heps ce cacToju o1 HEYpOHCKOT TeJla, KpaTKUX HacTaBaKa JIEHJIPHUTA, KOJUX UMa BUIITE
U MOTY Ja ce TpPaHajy Ha Tame orpaHKe W jeJIHOT JYTOr HAaCTaBKa KOJH Ce Ha3WBa aKCOH,
HEPBHO BJIAKHO WJIM HEYPUT M KOJU Ce TpaHa caMO Ha Kpajy, Kao IITO je IPUKA3aHO Ha
cammu (1.1).
HeypoHcko Tesio je mentap hieuje, u MOyKe MMATH PA3IHIUT OOJIUK (3Be31aCT, OBAJIaH,
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nupamMuasaH, ...). Ilpednuk rena veypoHa je oko 4-100 pm xox Knumemaka. |2

JlenapuTn cy pasrpaHaTH HacTaBIu HepBHUX henanja myxubae oko 100 pm. Cojom
pas3rpaHaToM CTPYKTYpPOM HoBehaBajy perenTuBHY HOBPIIUHY 3 IIPUjeM CUT'HAJIA Ca CyCce-
JIHUX HEYPOHA M MOTY Ja IIPUMajy pazanuute BpcTe ocehaja: 3a 601, TOILIOTY, 3BYK H JIp.
JleEpUTH 3ajeTHO ca HEYPOHCKHAM TeJOM YHHE CHBY MACy IeHTPAJHOT HEPBHOT CHCTEMA.
2]

3a pa3iuKy O IeHJIpUTa KOjUX je BUIlle, HEYPOH MMa CaMO jeJaH aKCOH, AYKH O
JIEHIPUTA, €& KAPAKTePUCTUIHOM JyKUHOM o7 1 mm 710 1 m. AKCOHEM Cy OKpYZKeHH
MHIJeJTUHCKAM OMOTadeM KOju nMma cegedacto-6eny 60jy ma 360r Tora oHE 00pa3yjy Oery
Macy. AKCOHU OKDYKEeHH OBHM OMOTadeM, Opzke mpoBoje HepBHe umiry/ce. Mujennncku
omotad 06pasyjy hemnnje koje ce nazupajy [11Banose heauje [3|. 1 akcon moxe ja ce rpana,
aJIM caMO Ha CBOM Kpajy, Ha TePDMUHAJHE I'DaHe KOje CJIyzKe /1a ce OMOTyhH mcToBpeMeHn
IpEeHOC CHTHAJIa Ha BHIE HEPBHUX hesnja MocpeIcTBOM CHHAICH.

AKko ce mocMaTpa cMep IPEeHOIIeba UMITYJICA, TeHIPUTH CY YJIA3HU Kpaj a aKCOH H3J1a-
3HW Kpaj, KOju HaJparkaj IMPeHoCH O] TeJla HeypoHa Ka HapeIHoM HeypoHy. Kama mMmimyic
UIN aKIWOHU TOTEHIH]aT Ha yJIa3y JOCTUTHe ojapeheHy BpeIHOCT, aKITMOHU TTOTEHIIN]asT
dbukcupane BpegrocT 6uhe crpoBeieH Iy akcona. |4]

Axcon Moxke Ja Oyae IyT BHIE MeTapa, HOp. KO/ ILIABOT KUTA JIyKUHA JTOCTHKE
10 m, anu yupkoc TomMe, OOJIMK UMITYJICA Ce YUTABOM JyKUHOM He Mema. [lnauaapuaHor
je obamKa m 300T HEKNX 0COOMHA TOCTOje CAMYHOCTH Ca eJIeKTPUIHUM KadJoMm 300r dera,
heMo u yBecTn Tako3Banu Mojes Kabsa. Bp3una nperormema umiysica Kpehe ce o
0.6 m/s 1o 100 m/s. TIpedynuk akcoHa je/iHa je Ol BeJUYNHA KOje YTUIY HA OP3UHY HPEHO-
merma uMmyaca. Kom qoBeka mpednuk Moxke ma oymae auMensuja ox 1 um mo 20 pum, 10K
Cy KOJ, KUBOTHHA JAUMeH3Hje Jpyradnje, Ha IpUMep KO/ JIUTHU TPEYHUK aKCOHA MOYKE
Jaa 6yae 10 1 mm. Je3rpo akcoHa Moxke jia Oy/ae Wil OKpy»KeHo MmeMOpaHoM mJiu j1eb/buM
MHUJeJTMHCKAM OMOTadeM KOjH ce OKO je3rpa oOMOTaBa Kao JIeIJbUBa Tpaka. MujeqnHCKH
OMOTad ce Ha HEKHM MeCTHMa CTamyje, ITa Ha TUM MeCTHMAa BJIAKHO WMa CJIUIHE OCO-
OWHe Kao M HeMHjeJIN30BaHO BIAKHO, a OBU HMPEKUIH ce Ha3uBajy PaHBHjepoBH YBOPOBH.
Tunugan JbyICKH HEPB MOXKe JIa CAJPKU YaK JYIUIO BHIIE HEMUjeTU30BAHUX BIakaHa.|4|

Mujesmacku omorad omoryhasa Behy Op3umHy UMITyJICA AYZK aKCOHA, jep MHUjeJTHHCKU
OMOTa4 UMa MaJIy KallallUTHBHOCT. CaMI/IM THUM, MI/IjeJ'II/I3OBaHa BJIaKHa IIpOBOAE MOTOpPHE
nadopMmarmje, oaHOCHO HHMOPMaIKje rae je moxKe/pbHo jJa Op3uHa nposohena Oye Beha,
JIOK HEMHUjeJIn30BaHa BJAaKHA IPOBOJie nHMOpMaIlyje Kao IITo je HIIp. Temueparypa. He-
MUjeJIN30BaHO BJIAKHO MOXKe Jja UMa nosynpednuk 0.7 pm ca meb/puHOM MeMOpaHe
5 nm-7 nm, JOK MHUjeJM30BAHO MOZKe Jia UMa Moaynpednuk 10 10 pm ca dBopoBuMa Ha
cBakux (1-2) mm. Pacrojame usmehy uBoposa je oko 140 myra Behe ox mosynpednuka,
BJIAKHA.|2]

Pacrojame u3mehy npecunnanTrdke u nocrcuHanTu4dke membpase je o 1 nm g0 100 nm.
[Ipu masioMm pacrTojamy, TPEHOC CUTHAJA C€ OJUTPAaBa eJEKTPUIHUM MyTeM, a pu Behum
pacTojambuMa XeMHjCKOM IyTeM. [loTeHnujasa mocrcuHANTUYKe MeMOpaHe, KOju JOBOJIH
JIO TeHepallrje eJJeKTPUIHOT UMITYJICa Ha MOCTCHHAIITUYIKO] MeMOPaHu, MOpa Ja JOCTUTHE
HEKY KPUTUYHY BPETHOCT, OJTHOCHO MOpa Ja JOCTUTHe MOoTeHnnjaa npara. Mehyrum, mpn
TOM HOTEHIUjaJy CUI'HAJ Op30 cjabu, na je 3a epUKaCHUjU IPEHOC CUrHAJIa noTpedbaH
aknmuoHu morennujas. (Cama akcomjiazma UMa BEJIUKY OTIMOPHOCT, Ta KJ/bYYHY YJIOTY Y
IIPEHOITIerbY UMITYJICa Hrpa MeMbpaHa. |2]

Ucropujcku rieano, mpBo Mepeme aKIMOHOT ToTeHIujaa 0basuo je Xeamxon 1850.
rogune. Kako je TexHoJioruja HallpejioBaja XONKHH W XaKCId UMajud cy MoryhHocr



Jla ynorpedbe MUKPOEJEKTPO/Ie 3a Mpelu3Huja Mepeha aKIMOHOI MOTEHIUjajla, MTO Cy U
ypaauau 1939. romune. [4]

Metoj1, Koju je ©Mao BeJMKH 3HA4a) Jla ce 00jacHu MpodJeM TTPOCTUPaTha HEPBHOT UM-
myJca, jecte MeTon XonknHa n Xakcauja. OHU €y 3a cBOja HCTPaKUBamba, 300T TOTOTHUX
JIUMeH31ja, KOPUCTUIN aKCOH JINTHE YT HEKOJIUKO IeHTUMEeTPa, YHjH MPEeYHUK U3HOCU U
J10 I1mm. Hbuxosa Teopuja 6a3upana je Ha HEKOJMKO llapamerapa, Koju cy ojpehuBanu na
OCHOBY €KCII€epUMEHTAJTHO CHUMILCHUX BOJIT-aMIIEPHUX KapPaKTEePpUCTUKa HEPBHOI' BJIaKHA.
36or acruHAHTHAX pe3y/aTaTa XONKHH W XaKCau Cy 3a oBaj meron mobounu Hobemony
Harpaay 1952. rommnae. XonkwH m XaKcaW €y y Jyra HEPBHA BJIaKHA yOAlWBAaJIU eJleK-
TPOJe U HA OCHOBY Pe3yJITaTa Mepema 3aK/byUn/Iu /13 je eJeKTPUIHN TOTEeHIH)a BJIaKHa
TOKOM TpoBohema Behn y oJHOCY Ha MOTEHIIMjaJ MHpoBama. Teopuja Koja je Tama Ouia
oummrenpuxpahena npeapubhasa je cynpoTHo, CMambemhe OTeHIHja1a MeMOpaHe TPUJINKOM
NpoBOhemha NMITYJICA.
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I'1aBa 2

hennjcka membpana

[IpBu Moze buoJtonike MeMOpane, yHuTapHu Mojies, 1925, rogune onucaim cy Hay YHu-
mu Tanwenn w locon [2|. Veurapuum momen je 1972. moaudmKoBaH M TAKO je HACTAO
HOBHU]jH, MO3an4IHU Mojies1, Koju cy gaqu Cumop Ilonaran Cunrep u ['apt Hukosncon. Mo-
nes1 MeMOpaHe KOju ce KOPUCTH JIaHAC je JOMyHa MO3audHOT Mofena. CaBpeMeHH MOjes
orncan je 2001. roguue |2]. Ilo caBpemenom mojeny, y Guaunuanu cjioj membpane ypo-
IbeHH CY MOJIEKYJIU NPOTEMHA W JIAHIM OJIMTOCAXapHuia KOju Cy KOBAJCHTHO Be3aHU 33
docdonunuae nan mporenHe, KOju MOCPEJICTBOM MOJAPHUX I'Pyla o0pa3yjy T3B. JOHCKE
KaHaJe 32 TPAHCIOPT MaJIuX jJoHa W MoJiekysaa. /lera/pbHUju cacTtaB, OJHOCHO KOHCTHUTY-
eHTH MeMOpaHe IpUKa3anu cy Ha cauiu 2.1. MemOpaHne nuMmajy BeJiuKy yjaory y Mehycobmoj
KOMYHUKaIuju henuja.

Yrmenwn xugpar Fnukonunng

} Xonecrepon
# .. &' ii’ "‘ 4 ,. r .
. j ‘f ; ) i i ;
-., ] -‘ _ ¥ ' A

WUHrerpanun
npoTevH

FnvkonporenH

Tnobynapuu
nporvem

Anda-xenukc MporenHcku Nepudepun
npoTeuH (joHckm) kanan npoTenH

Cummka 2.1: Cmpyxmypa heaujerke membpane. (Ilpeysemo us [5])
JOHCKHM KaHajm MOr'y OMTH II0JIe/beHU Yy JIBE OIIITe KAaTeropuje: MacuBHE W aKTHBHE.

[TacuBHU KaHa W Cy HECEJEKTHBHU, YBEK Cy OTBOPEHU y NeJuju y cTamy MUPOBarbha W
yIIPABO OHU 3HAYAJHO JONPUHOCE MOTEHIUjaTy MHUPOBaiba MeMOpaHe. AKTHUBHU KaHAJH
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JIOIPUHOCE 3HAYAJHO aKIIMOHOM IOTEHIMjaJLy, OHU Cy CEJEeKTUBHH, OTBOPEHH WJIU 3aTBO-
peHu, MITO ¢e KOHTPOJUIIE MeMOPAHCKUM IMOTEHIMjAJIOM, Pa3HUM (PU3MYKUM ITOJCTHIIA-
juma u ap. [2]

Paznuuutu mosnekynu Kperahe ce Kpo3 jeaHe WM Apyre KaHaje, IMTO 3aBUCH O JTU-
MEH3HU]a MOJIEKYJ/Ia, TOra Ja JIL Ce Paju O HEIOJaPHUM WK MOJAPHUM MOJEKYJIUMA U JIp.
3a pasnuky of mux, jonn marpujyma (Na'), kamjyma (K'), xmopa (Cl7) n kannmjyma
(Ca®") mory ga ce kpehy kpos obe Bpcre jonckux Kamaza [2|. Osu jonm ce nasupajy
XUJPUPAHUM JOHWMA jep CY XUAPOMUIHHA W eJeKTPOCTATHUKN TIPUBJIade MOJapHe MOJe-
KyJe Bojme. KarjoHu cy nmpuBydeHH aTOMUMAa KHCEOHWKA, a AHjOHU ATOMUMA BOJIOHUKA Y
MOJIeKyJly Bojie. Kao TakBu OKpy»Kyjy ce MOJIEKYy/JIMMa BOJE U IPEBUIEe Cy TJIOMa3HU J1a
ou ce epuKacHO pacTBOPUIN Y MeMOpaHu. YMECTO TOra, Ja OU MPOINLIH KpPo3 MeMOpamy,
joHu Kopucrte yrpahene nmpoTenHCKe IIOpe — JOHCKe KaHaJe.

[IpaBai u BesinunHa JOHCKOI (bjiyKca Kpo3 MEMOPAHy 3aBUCH U OJI PA3JIMKE KOHIEHTPa-
[Ija 1 O pa3InKe HAeJIeKTPUCAha, OJHOCHO MeMOPaHCKOT moTennujata. OBa JBa yTuuaja
ce 3aje/IH0 HA3WBA]y eJeKTPOXEeMHjCKH T'pajujeHT Kpo3 memOpany. Behu 06poj oTBope-
HUX KaHaja oMoryhasa Behu joHcku (pJIyKe Kpo3 by 3a OWJIO KOjy JaTy pPa3/IuKy KOHIIe-
HTpallije joHa. JejlaH JOHCKU KaHaJ MOXKe Jla ce OTBOPH M 3aTBOPHW MHOTO MyTa V jeTHO]
cekynau. Pesynrarm 6pojHUX MCIUTUBAIHA Cy TOKA3AIM /14 JOHCKH KAHAIN Yy HEPBHUM U
mumurhanm henujckum memOpanaMa MOry 6uTH pasjmaure rpale, Tako ja cy HeKu KaHaJIu
MPOIYCT/bUBHJU O APYTUX 3a AATH jOH.

2.1 IlacmBaH 1 akKTHBaH MeMOPAHCKI TPaHCIIOPT

Konnenrpanuje jexHor mcTor joHa VHyTap M m3BaH henwje, ogHOCHO ca obe cTpaHe
MeMOpaHe HUCY jejHake. BpejHocTd THIMYHUX KOHIEHTpAlUja KoJ cucapa, npema |3,
nare cy Ha caunu 2.2. Pazjmka norenrujajia u3meh)y nnTparesyiapie u eKCTpane/yiapHe
TEUHOCTH TOCJIEANIA je TpajanujeHarTa ycied pa3jnduX KOHIeHTpaluja.

Bume jona Na™ u Cl™ ce manasu mspan hemmje mero yHyTap me, 10K 3a KT Baxmu
obpuyro. Cmarpa ce ga je Oall TakBa Ipepacloiea joHa MOCAeAuIla eBOJYIHje jep je
JKHBOT HACTA0 Y MOPCKO]j BOoJM y Kojoj mMa mocta NaCl [2]. [la 6u 6u10 0OpHYTO, OXHOCHO
na yayTtap hemnnje 6yme sume Na't jona, a na hesmuja n nasbe GpyHKITHOHAIIE HA TPUHIIAILY
pasjimke MeMOpaHCKOr HMOTeHIHjata, Tpedbaao 6u mga ce 0b6e36eu OKO JeceT IIyTa BHIIIE
NaCl yuytap hemmje nero KCl, jep je kommenrpanuja Na' joHa BeamKa y CIO/bAIIIbeM
burynny.

Bpenmoct estekTpudHor nosba hesmje y cramby MupoBamba je Hysaa. [losutuBnu jonu cy
HeyTpPaJIN30BaHN HeraTHBHWM jJOHHMa yYHyTap aKCOHa W W3BaH mera. lloctoju cioj Hae-
JIEKTpHcarmha Ha 00e cTpaHne MeMOpaHe, 300T Uera ce jaB/ba pa3InuKa MOTEHIIHjaIa, OTHOCHO
HAIIOH MaMOpaHe U TeHepUIlle ce eJIeKTPUIHO To/be. Meperma usppiiena nomohy Muxpoe-
JIEKTO/Ia TTOKa3aJjia Cy J1a je MmoTeHnnjas yayTap heamje Mmamu 3a oko 70 mV y ogHOCYy Ha
CIIOJbAIIbU. AKO Ce BPEIHOCT MOTEHIIHjaIa CIIOJbAllibe CTpane MeMOpaHe y3Me 3a HyJITY,
Taja je MOTeHIHja] YHyTpallkhe cTpaHe hejnjcke MeMOpaHe y cTamy MUpoBama -70 mV.

MewmbOpancka pa3/nka MOTEHIHjaIa je TOC/JIeIuIa JUHAMUYKE PABHOTEXKE HECEJIeK-
TUBHE joHCKe audy3uje U HeceJeKTHUBHOT joHCcKor apudra. HecesekTupHa joncka judy-
3Wja je W3a3BaHa JOHCKHM I'PaJIHjeHTHMa ca 0be cTpaHe MeMOpaHe, JIOK ce HeceJIeKTUBHU
joHcku apudT OJBHja IO JAEjCTBOM €JIEKTPUUHOL II0/ba YHYTAp MeMOpaHe.

Hundysuja jona, npema [3|, onucana je npsum PukoBum 3akoHOM nudysuje, o KOMe,
YKOJIMKO IIOCTOjU pa3/ilKa KOHIEHTPalluja joHa JyzK & oce, (payKe joHa Jgp y IPaBILy



2.1. IIACUBAH 11 AKTUBAH MEMBPAHCKH TPAHCIIOPT 11

Akconnasma MembpaHa ExcrpauenynapHu

' bayna  n/n,
[Na‘]=15 "t [Na‘'] = 145 0.7
[K*] =150 = + [K*]1=5 0.03

- ot [Misc*] =5

[CH =9 T c=12s 13.9
Misc] =156 | |T  [Misc]=30 0.2
- +
V=-70mV V=0mV

Cauka 2.2: Jowcke wonuyenmpayuje (y mmol/L) munuunoe axcona cucapa y ynympawreem u
cnowaurvem Payudy. (Ilpeysero us [3])

x oce 3aBHUCH OJ] IPOMeHe KOHIeHTpaluje n JyzK Te oce H Judysuone KoHcTanTe Dg;y:

dn
Jaip = _Ddz’f%- (2.1)

Bynyhu na je norennujaj HeraTuBan yHyTap hejimje, JOrHYHO je OUeKHBATH J& MO3UTH-
BHU joHH Jlako yiase y hemumjy [3]. Vcmocrasuio ce ma 3a jome K' Baxku mperxonna
TBpAIba, atn 3a jome Na' me Bayku. CIMYHO ToMe, OYeKYyjeMO a HeTaTHBHH jOHH U IIPO-
TeWHu HaymTajy henujy u ga ux Oyje Buie BaH hesuje nero yuyrap me. Vcmocrasuio
ce ma oBO Baxku 3a joue Cl™ | anu He u 3a HETATUBHO HAJIEKTPUCAHE MPOTEWHE Y YHjeM Cy
cacTaBy JpyTH HeraTUBHH joHu. HaenekTpucane decTure y eJJeKTPUIHOM TOJbY ce yOp3a-
Bajy W cyJapajy ca ocTaJuM YecTHIlaMa. YcJes MOCTOjama eJeKTPUIHOT Mosba [ Op3nHa
npudra HaeleKTpucanux decruia ouhe:

‘/drift = :U/Ev (22)
rje je p nmokpersbuBoct. Puyke joHa yeie nocrojamwa F mosba duhe:
Jarift = nVaripe = npuk. (2.3)

AxTuBan MeMOpPaHCKH TPAHCIOPT je TPAHCIOPT KOjU Jeayje HACYIPOT IPAJUjEHTY eJIeK-
TPOXEMHJCKOT TOTEHTIHjAA.

Kama ce y 003up y3my u audysuja u gapudT joHA W U3padyHa IHUXOBAa OYEKHUBAHA,
KOHIIEHTPAIMja CA YHYTPAIIkhe U CIO/bAlllhe CTpaHe MeMOpaHe, OHA Ce PAa3IuKYyje O pe-
aqHe. Paznuka je mocseaniia XeMHjCKOT MeXaHH3Ma KOjU yTHUYe Ha KpeTame JoHa KpOo3
MeMOpaHy. XeMHjCKIM MeXaHH3MOM Koju ce Hasmba Na' - mymma mim Na -K' mywmma,
aKTHBHO ce TpaucnopTyjy 3 Na© jona y hemnnjy, a m3bamyjy 2 K" joma us me [3|. Enepruja
KOja ce KOPHUCTHU 3a TPAHCIOPT MaTepuje Kpo3 MembpanHy ocjiobaba ce u3 ersorepMHHX
nporeca y akcorazmu [2]|. HaBegenn MexaHw3mu mMpoTOKa joHA KPO3 TOJapu30BaHy he-
JUjcKy MeMOpaHy IpUKa3aHu Cy Ha cauand 2.3.
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Akconnasma MEM?paHa ExcTpauenynapHuv dnyug

Oundysnja K* joHa
u3 henuje

HaenexTpucaHu
npoTenHn He audyHayjy /
Kpo3 MembpaHy
Ondyanja Na* jona
y henwjy
Na*-K* nymna 2K* 3Na*
V=-70mV V=0mV

Cinka 2.3: Mezanusmu npomoxa jona kpo3 nosapuszosany heaujeky membpany woju odpehyjy
nomenuyujan muposarsa membpane. (IIpeysemo uz [3[)

2.2 AKNONOHU MOTEHITN)aJI

[ToTenmujaa mocTCHHANITAYKE MeMOpaHe KOjH JOBOIK 0 FeHepallije eJIeKTPHIHOT UMITY-
Jica Ha 0] MOPa JIa TOCTUTHE HEKY KPUTHIHY BPETHOCT, OMHOCHO OTEHIHja I mpara. Me-
bhyrum, npu Tom norennujany curnaji 6p3o caadu, na je 3a e(pUKACHHUjU MPEHOC CUTHAJIA
HEOIXO/[aH AKIMOHN MOTeHIjan (cauka 2.4).

Ap -_-:;‘_‘ Ap 140 Ap st Ap #4()_‘ |
(mV) (mV) (mV) (mV) {
|
'l
[} ( 04 |I
I|
I\
rl
I
Mpar l :
5 5 0 — -50 :
N l
\
AN 5 > M . »
s 1 1 50 T N R . A
t(ms) t(ms) t(ms) t(ms)
a) 6) [} A)

Cauka 2.4: Ilobyhusare membpane axcona: (a) u (6) umnyacu ucnod nomenyujana npaza,
Koju He dogode 00 2eHEPAYUIE EACKMPUHOZ UMNYACE HA NOCTNCUNANMUYKO] MeMOpany; (1) um-
NYAC HG NOMEHUUJAAY NPaza, o Op3um caabmersem Oyoc dendpuma cycednux neypona; (Jd) no-
Ja6a aKYUON02 NOMENUUIAAG (3HAMHO U3HAO NOMEHUUJAAG NPA2A), NPU KOME HEME CAGOHEIE
uMnyAca dyotc JeHdpuma u aKCOHG CYCEOHUT HEYPOHG; UCTPEKUIGHUM AUHUJOME NPUKAZGHO je
npemewmaree umnyaca. (Ilpeysemo us [2])

[Ipoctupame nepsHOr mMItysica ojpeheno je namenom crama MemOpane akCOHA IIPU Hhe-
HOj CTHMY/IAIUjH. Y CTamy MEPOBamba hesujcke Mmembpane mocTojn Bumak K jona y akco-
IJa3MH U BUIAK jona Na' m3pan hesnje, yesaes dera je heaujcka MeMGpaHa HOJapH30BaHa,
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[3]. Morennujas membpame uznocu -70 mV (camka 2.5-1).

3 y © @ 0o ¥
+30 — CromalwmbocT == . 0 ' o

| @ MupoBate membpaHe
7] n Na*/K* nymna
il YHYTpaLbocT = > o e © - -

@ Jenonapusauuja

OtBoped Na* kaHan

® Penonapusauuja

Oteopen K* kanan

MNoteHumjan membpane (mV)

@

| @ Muposare membpane
; 2' é ‘; 5' Na*/K* nymna
g = _

t(ms) ) o

Cauka 2.5: Mezanusmu npomoka jona £po3 memOpany y pasavsumum Gasama rwene nosapu-
sayuge. (IIpeysemo usz [6])

Kazga ce memOpana crumy/niie aKImOHUM HOTEHIjaIoM, IpBO he ce noseharu mena
npornyctbusoct 3a Na ™ jore u To oko 500 myra. Joun Na™, yeien nosehama npomnycribuBo-
ctu MeMOpaHe 3a HUX, yJa3e y aKCOH, 300T Yera yHyTpallliha MOBPITHHA MeMOpaHe Mema
3HAK CBOT HaeJeKTPHUCarmha OJ] HeTaTUBHOT y MO3UTHUBHH. HamoH memOpaHe Mema ce J10
oko +40 mV. Ha oBaj HauuH je ocTBapeHa Jenosapusanuja MeMbpane (canka 2.5-2).

[IpocTupame mMmmysaca IyK aKCOHA IOCTEIUIA je Mpepacrojiese HaeJeKTPHCAma Ca
VHYTpalIibe U CIOJballlibe cTpaHe MeMOpaHe ycjel jernoJiapu3ainuje. ToKoM reHeparuje
ummyaca orsopulie ce m K kamam, yeaen dera K jomm m3mase Bam MemGpame dmMe
ce yCIOCTaB/ba HErATUBHO HAEJEKTPUCAHE HA YHYTPAIIHO] CTpaHn MeMOpaHe, JI0J1a31 J10
penosrapu3aije MemOpane (canka 2.5-3), 0IHOCHO TIOHOBO fie ce yCIOCTABATH MOTEHITHjal
MupOBarba, (canka 2.5-4).

Hakon penonapusanuje membpana HHje Y CTamby Ja OJMaX I'eHEPHIe HEPBHU HMITYJIC.
PedpakTuBuu nepuos Tpaje HEKOJUKO MHJIUCEKYHIU W HAKOH Ihera MeMOpaHa aKCcoHa
IIOHOBO CTHYe CIIOCOGHOCT Ipejaje HOBOT mMIyica. OTBapambeM KaHamta 3a jome Na' n
Ca?" mozxe 10hin 10 cMaberba MOTEHIH]aIa MEPOBaba WK XUIonoapu3anije. OTBapa-
meM Kanaga 3a jome KT mam C1™ moke mohnm no mosehama MOTeHIMjaIa MEPOBATA MM
xunepnosapuszanuje. Jonun K manymrajy ynyrpammocr hesnje a joun Cl™ yuaze y he-
mujy. Torenmujan MemOpaHe mpu Xuneprnogapusanuju goctuzke oko -90 mV (canka 2.6).

[IpocTupame umity/ica y MUjeIN30BAHOM BJIAKHY je CKOKOBUTO. Vmiysic ce nmpocrupe
oJ1 jesHor 1o apyror Pansujeosor usopa, yeien Tora mro ce Na™ n KT kananun orsapajy
W 3aTBapajy caMo Ha MeCTHMa IBOpOoBa. HaunmH Ha KOjU ce aKIHUOHU MOTEHIHjaJT TTPOBOIN
OJ1 IBOPa JI0 YBOpa HA3WBa ce caaTaTopHa Kouaykiuja [4]. Haemekrpucarme ce kpehe kpo3
eKCTpalenyJapHy TeYHOCT M KPO3 aKCOIIa3My VHYTap aKCOHA, eKCIIMTHPajynu IBOpOBE
jeman 3a apyruMm. CanraTopHa KOHIAYKIHja Y3POKYyje Ja MpOTec JAemojapu3alluje, TP
KOME YHYTPAaIllihba MOBPINHA MeMOpaHe Memha 3HaK CBOI' HAEJEKTPUCAHba O/ HEraTUBHOL Y
NO3UTHWBHU, MpecKade Jyre HHTepBaJje IyK aKCOHA W Tako moBehaBa Op3WHY NPOCTHPAHA
umMaysca 5-50 myra.
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AKUMOHM NoTeHuujan

|

[lenonapuzauuja | \ Penonapu3auwmja
= -
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| V/"
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cTUMynaumja Xunepnonapu3auuja

-100

Cauka 2.6: Axyuonu nomenyujan. (IIpeysemo us [7])

OicycTBO MHjEIHHCKOT OMOTa4Ya, OHOCHO JIeMUjeJTMHI3AIN]ja OMOTaua, JOBOIN 10 TPO-
OJieMa TIpU TPOCTUPAIbY AKIMOHOI TOTEHIHja1a. bBojiecT Kojoj ce jgaHac u nopej 0pojHux
HUCTpaKMBamba He 3Ha Y3POK HACTAHKA jecTe MYJITHILIA CKjaepo3a. Mynruiiia ckiaeposa 3a-
XBaTa aKCOHEe Ha KOJUMa TOje/INHA JIeJI0OBU MUjeTMHCKOT oMoTada OuBajy omrehenun. Crora
ce MYJITHILIA CKJIEpO3a CMaTpa 3alla/bLeHCKOM, JIeMUje/TnHu3upajyhoM 6ostemhy n3azsanom
MMYHOJIOIIKUM TIpOMeHaMa HemosHaror nopekia [8]. Kax je ompehenu neo mujenusckor
OoMOTava 3alla/beH U OllTeheH, MPEeHoIehe UMITYJICa KPO3 aKCOH je nopeMeheHo, yCrnopeHo
win ucnpekngano. [lopyke w3 mMosra jo1a3e 0 0/roBapajyhux oprana ca 3aKalllthberheM,
rpemkamMa (cjauka 2.7) WIH ¥ HOTIyHOCTH H30cTajy [9)].

HopmanHa HepeHa henvja HepeHa henuja npu myatunaa
cKNepo3u

Cauka 2.7: IIpocmuparve aKyuoH02 NOMERUUIOAG QYHC HOPMAAHOZ HEYPOHA - AEEO; NPOCTIUDEIHE
AKYUOHOZ NOMENYUIANG OYIC HeYPOHA 3aT6alernoe MYAMuUNAG craeposom - decno. (Ipeysemo u3

19])
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Mones akcoHa

OcHoBHE TTPOOIEM TTPU MOJIETIOBAIGY HEYPOHA jecTe KAKO TTPEJICTABUTH aKCOH U MeMOp-
aHy. 300r OOJIMKA M CAMHX KaPAaKTEPUCTHKA MOXKEMO Jia MPEICTABUMO aKCOH Kao Kab,
KOjH Ce CACTOjU O] YHYTPAIlthe CPeInHe, OMOTada W CrIojballibe cpeanne. OBuU ne10BI
npejcTaBbahe peoM WHTpaIENyJIapHy TEIHOCT, OMOTa4d aKCOHA W eKCTpalelyIapHy Te-
yHOCT. OBe TpHU cpeHe pa3IuKoBalie ce o KapaKTepUCTHKaMa Kao MITO lBUXOBU KOHCTH-
TyeHTH, BeNUHCKU JOHU KOjU X YWHE U CTPYje KAPDAKTEePUCTUIHE 33 CBAKY 001aCT. YHYTpa-
IIIHOCT AKCOHA MCILYHEHA je MHTPAETyJIapHUM JOHCKUM (DJIyHI0OM U 0JIBOjeHa MeMOpaHoM
0/l eKCTpareyaapHor, jouckor daynma. Oba osa duynma cy nposogaunu. Kama je he-
Jinjcka MeMmOpaHa Ha TOTEHIUjaJly MUPOBAaIba HEMa MPOTHIAka CTPYje U eJIEKTPUIHOT
noJba y oBUM objactuMa. MehyTuMm, Kaja UMIIYJIC IIyTyje Ay»K aKCOHA, Taja Ce jaB/ba
eJIEKTPUYIHO MOJbe U TPOTHYE CTPY]a.

Unrpaneyiapia u eKCTpare/yJapHa TeqHOCT MOIY OUTH MOjiesioBane, npema |4], kao
JIBa TPOBOAHIKA n3Melhy Kojux ce HaJsta3m n301aTOP KOjU TIOceayje opeheHy KarnarnuTuBHO-
ct. KamanuTtuBHOCT MOYKEMO TPOIEHWTH Ha JBa Ha4dnHa. MOXKeMOo J1a MmocMaTpamMo
MeMOpaHy Kao n30J1aTop u3Mehy JBe MPOBOIHE 10U HIIH Ka0 H30JaTOp U3Mel)y KOHIIeHTP-
WYHUX [TIMHIPUIHIX TpoBoaHKKa (cauka 3.1). Kopucruhiemo npBy anpokcuMariujy.

Cunka 3.1: Jleo membpane nocmampar wa dea nauuna, 2de je L dyscuna nocmampanoz deaa,
a noaynpewnuk axcona u b debmuna membpane. (Ipeysemo uz [4])

JIBe cTpane MemOpane mocMaTpaMoO Kao JBa TPOBOTHIKA HACTEKTPUCHA () u —() buK-
cupana y mpocropy. Haenekrpucame () je jemHaxo:

Q= CU, (3.1)

aKo je morennujaiana pasiauka udmehy mwioda U, a kanarmurusnoct C. 3a J1Be M104Ye HCTHX

15
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HOBPIINHA S, HOBPIIHHCKOD HACJEKTPHCAha 0, Ha pacTojamy b, Kanamurer je:

_Q  oSe €S
=T "

(3.2)

AKo m3y3MeMo Ha TpeHyTaK THeJeKTPHK u3Melhy I1oda, eTeKTPHYHO MTO0Jhe MOXKEMO
Ja MPeJICTaBUMO Kao:

o_ Q
Eopy=—=—. 3.3
¢ €0 GUS ( )
3a IuesleKTPUK 4uja je TUeJeKTPUYHA KOHCTAHTA K eJTeKTPUYHO MOJbe je:
Ee:ct o
E = = ) 3.4
K KegS (3-4)
a KarmaluTeT je oHJIa:
keSS  KeS
o= QS _ raoS (3.5)
Qb b
[ToBpmUHCKO HaeTeKTpHUCAbEe T je:
CU  keU
o = Q = — = 0 . (36)

S S b

N3 pesysarara Mepema 3aK/bYUUIO Ce JIa je IheleKTPpUIHa KOHCTaHTa K aKCOHA OKO 7.
Kan nckopuctumMo mogaTke 3a pasauKy mnorenrujaia 70 mV u medbpuHy MeMOpaHe okKo 6
nm, BUANMO Ja KamaIuTeT M0 jeTMHUTN TOBPINIHE U 0 UMAjy BPEIHOCTH:

C (7)(8.85 x 1012
== ( )<6 : 1XO?9 ) 0.001Fm-2=1 pF em ™2, (3.7)

o =(0.01)(70 x 107*) = 7 x 10~*Cm 2. (3.8)

OBaj pesyJrar OJHOCH C€ Ha HEMHjEJU30BAHO BJIAKHO. AKO ce y3Mme y o03up ja je b
MHjeJIM30BAHOT BJAKHA MHOT'O Behe, ;00HMja ce ja je KanaruTeT MHjeJU30BaHOI BJIaKHA,
Mambn oko 300 myTa, jep je THIWYHA BPEIHOCT 3a Hera OKO 2 jm.
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3.1 Kabjg moaesn akCoHA

[TocmaTrpaheMo TPOTOK HaesleKTpHUCama YHYTAp aKCOHA, KPO3 MeMOpaHy, Kao U Kpo3
NPOBOJIHY TE€YHOCT M3BaH mera. Momen kabna mogpasyMmeBa Ja ce aKCOH MOCMATpa Kao
eJIEKTPUYHU MPOBOJIHUK KOju ce mokopasa OMOBOM 3aKOHY YHYTap, Kao u u3saH hemuje [4].
MewmbGpana Takohe nma KanamuTer u npoBogu crpyjy. Kupxodose 3akone npumenunhemo
Ha MaJie cerMeHTe akcoHa. Pesysarar je audepeHiujasHa jeHaunHa Yuju 0OJMK 3aBHCH
0] MOjiejIa MeMOpaHe.

OBaj Mofen MoxKeMO Jia MPUMEeHHMO Ha JBa ciaydaja. ¥ mpBoM, Hehemo y3eTu y 00-
3Up MPOMEHe CBOjCTBA MeMOpaHe ycjesa MpOMeHe HAIoHA; y JAPYroM, TPOMeHa HaIloHa
MeHa CBOjCTBA MeMOpaHe, Memba Ce HheHa JOHCKA IPOIYCT/AUBOCT MITO KAO MOC/IEINILY HMa
reHepHUCarhe HEePBHOT MMITYJICA. 3a MOYeTaK, MOCMAaTPaMO Maje CerMeHTe MeMOpaHe u
UTHOPUIIEMO MOTEHIIjal MIPOBamba MeMOpaHe.

YHyTpaluksyu NpoBOAHK GAyna

+ + 4+ + o+ o+ o+ Q C

+

+
|

<

mu]

Cnosaluku npoeoaHKU bayua

Cuauka 3.2: Ilpomox cmpyje kpo3 membpany. a) lpomok nozumuenux u neeamusrur jona. 6)
Kanayumem membpare C, npedcmasven naosacmum KOHIEH3AMOPOM U OTNOPHOCT, MEMOPae
Ry, npedcmasmena omnopruukom. ) Hawun na xoju ce yobuuajno npedcmasnajy C u Ry,.

(ITpeysemo usz [4])

AKO ce moTeHIMjaJ MUPOBaMba y3Me y 003Up TO 3aXTeBa MaJje IIPOMEHEe y MOJIETy.
lopmwa komIeH3aTOpCcKa mao4da Oduhe yHyTpammocT MmemOpane HaejsekTpucama (). Jloma
KOH/IEH3aTOPCKA MI09a Oulie criosparima cTpaHa MemMOpaHe ca HaejekTpucamem —(). Ha-
eJeKTpUcame MeMOpaHe MOBE3aHO je ca Pa3JIuKOM HOTeHIWjasa u3Mely MPOBOIHUX CJIO-
jéeBa W KalamuTeToM MeMOpaHe.

Kajyia 6u ornopruoct m3mely 1uioda Omsia OeckoHadHa He OM JIONLIO JIO HPOTHUIAA
cTpyje, a HaeJeKTpUuCama Ha Ijodama Omia Ou kKoHCcTaHTHA. Ajim ¢ 003MpoM HA TO 1a
MeMOpaHa HHUje HeaJaH W30JaTOP, MocToju mpoBoheme cTpyje kKpo3 Heps. CTpyjy Koja
Tedye Kpo3 MeMOpaHy obesexkuheMo ca i, u JedunucahiemMo je Kao Mo3uTHBHY BaH heuje
(cuka 3.2).

3aMucIuMO 13 HEMa POTOKA CTPY]je JIyzK aKCOHA. Y TOM CJIYUajy i, CMambyje Kamau-
TeT MeMOpaHe, a HaeJIeKTPUCAhe U Pa3JIinKa MOTEeHInjaJ a Ma/ajy Ha HyJIy CBe JOK CTpYyja
Tede Kpo3 ormnopHuk. Kana je i, mo3wTuBHA, HaegekTpucame () uw Hamou U omnamajy ca
BPEMEHOM Kao:

40 aU
=,
= dt

(3.9)
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AKo 3aHEMapUMO 33 €41 TOHAIAHE OBOI' H30JI0BAHOT CEIMEHTA aKCOHA U MOCMATPAMO
Jla CTPYja IpoTUYe KPo3 je/laH OTIIOPHUK Yuja je oTopHocT R,,, onma he crpyja buru: i,
:% u C,,(dU/dt) = —i,, = —U/R,;, OJIHOCHO MOKEMO JIa IPEJCTABUMO TPOMEHY HAIIOHA
ca BpEMEHOM Kao:

v 1
dt  R,Chn

U. (3.10)

Axo je y mouernoMm TpeuyTKy ¢t = 0 Hamon jennak Uy, onga he pernreme MpeTxoine jeaHa-
quHe OUTH:

t
U(t) = Upexp(——), (3.11)
T
I7e je T BPeMEHCKA KOHCTAHTA:
7 = RuCon, (3.12)
mb KegS
T = p?mg = KEQPm- (3.13)

Kao mro BrAMMO U3 IPEeTXOIHHUX jeTHAYHHA BPEMEHCKa KOHCTAHTa He 3aBUCH O b 1
S. Crenududna OTHOPHOCT HepBHE MeMOpaHe U3HOCH OKO:

pm = 1.6 x 107Qm. (3.14)

AKo p,, IMa OBY KOHCTAHTHY BPEIHOCT TAJa je BPEIHOCT BPEMEHCKE KOHCTAHTE
7 = 1 x 1073s. Kaza ce nmorenmujas MemOpane Mema, ycjej KpeTama HMILYJICa JLy7K
AKCOHA, MEha Ce M OBa BPEHOCT.

3a aKkCOH MOJIYyIIpeYHUKA @ U AyzKuHe L moBpmuHa je S = 27wal, a KanamureT u OTIop:

2mal
C, = M’ (3.15)
b
Pmb
= _ 3.16
2mal ( )
IIposoguocT Gy, je Tana:
2mal
G = 0% (3.17)
Pmb

C obzupom =a TO Ja cy C,, u G,, TPOIMOPIMOHATHU MOBPIIHHU S MOXKEMO Ja YBEJIEMO
KallalUTeT U IPOBOJIHOCT 110 JeJMHUIM HOBpelinHe MeMOpaHe :

Cp = — = — (3.18)

G

_Gm _m 1
g S (3.19)
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rJie je € JIMeJIEKTPUYHA KOHCTAHTa BaKyMa, a 0, cuemnuduina nposogHoct. Moxkemo jia
YBEJEMO U TYCTUHY CTPYJje Jn, 38 KOJy MOXKEMO /1a THTIEeMO:

dU

S 3.20
Cn (3.20)

_jm =

Hapena Tabesia, npukasyje THIIMYHE BPEIHOCTH OUTHUX BEJIMUNHA 3a OIICUBAaIbe OBOT
MOJIeJIa Y CJIydajy HEMUjeIn30BaHOr HEPBHOT BJakHA [4].

a [TosrynipedHuK akcoHa 5x107% m

b JTebpuna MeMOpaHe 6 x 107 m

Pi Cuenudununa ormopuoct akco- | 0.5 Qm
Ia3Me

r; = p;/ma® | Ormoproct mo jemmaumu myzxune | 6.4 x 107 Qm™'
VHYTap aKCOHa

K JluenekTpudaa KOHCTaHTAa MeM- | 7¢
Opane

Pm Croeruduana ormoprocT MeM- | 1.6 X 10 Qm
Opane

KPm 112 x 10° Om

Cm = kég/b | Kanamurer membpame mno jemw- | 1072 Fm ?
HUIY [TOBPIIHHE
2mkega/b Kanarurer memGpame no jeau- | 3 x 1077 Fm ™'
HUIU TyZKUHE aKCOHA
gm = 1/pmb | IlpoBoguoct 1o jenununu mosp- | 10 Sm 2
muHe MmeMOpate

1/ gm Penunpouna Bpeanoct npoBogano- | 0.1 Om?
CTH IIO JeJUHUIIM MOBPIIHHE MeM-
Opane
27a/ pmb [Iposoxuocr memGpame o jean- | 3.2 x 10~% Sm !
HUIA JYKUHE AKCOHA
U, [Torennumjan membpane y oamopy | —70 mV
yHyTap aKCOHa,
E=U,/b Enexkrpuano nmosbe meMbpamne 1.2x 107 Vm!
keoU, /b 7x107* Cm 2

Pasmorpuhemo crpyjy Koja nporude ynyrap m usBan akcona. [Ipermocrasmhemo sa
CTpyja yHyTap akCOHa MPOTHYeE MapaJieHO ca ocoM akcoHa. [locmarpahemo fgeo yHyTpa-
mer Guyuaa ornoproctn Ry, ayKuue L w moaynpedrnka a (canka 3.3). OTmopHoCT je
taga R; = p;L/S = p;L/ma? . 3rogno je yBecTH OTIOPHOCT 110 jeIMHUIE Iy KUHE aAKCOHA
T

(3.21)
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Cimmka 3.3: Axconaasma xao omnopnux dysicune L u noaynpewnuxa a. (IIpeysemo usz [4])

KommnkoBauuju je nmpobjieM OTIIOPHOCTH eKCTpareayapHor OIynIa U TPOTHIAkaA
CTpyje y IbeMy, Ia je HEeONXOJIHO Pa3MOTPUTHU AlpPOKCHMAIIMje IPUJIUKOM pa3MaTparba
mberopor Mojiena [4]. Ha mpumep, kaga 6u excrparenyaapuau Guayua 610 mpeacTaB/beH
Kao OeCKOHA4YHA Cpe/luHa, Taja Ou HheroBa JIOHIUTY/IUHAJIHA OTIIOPHOCT OuJia BeoMa MaJia.
C apyre cTpaHe, IMO3HATO je [1a Cy Y HEPBUMa aKCOHHU, Kao 1 Mumrhue henuje y mummhnva,
30ujenu jeaHu y3 apyre. 300r OBOTa OHU CAJIPKe Mamhe eKCTpareaylapHe TeTHOCTH, 1A
IbEH OTIOP I10 jJEeJIMHUIA JYKUHE MOKe OUTH 3HAYAjaH.

Y pazmaTpaHOM MOJIeNy, OJ HHTepeca Cy caMoO JOHTHTYIMHAJHA CTpYja YHYTap ak-
COHa U CTPYja Kpo3 meroBy memoOpany. Ilocmarpahemo manm cermeHT akcoHa m3mely
xr u x + dr u MmeMOpaHy Koja ra OKpyxyje. JIoHruryauHaany crpyjy Koja Tede yHyTap
AKCOHA, TIApPaJIeTHO Ca OCOM, OJTHOCHO Iy K aKCOHA, o3Hadmhemo ca i;. Crpyja Koja Teue
Kpo3 MeMOpany oulie o3HadeHa Kao i,,. Heka je paziuka norennujaia MmeMoOpane, ca yHY-
Tpallibe U cuoballmbe crpane: U = U; —Uy. YHyTpallliba U CIOJballlba CTPaHa MeMOpaHe
Cy HaeJeKTpHCaHe: HaeJeKTPHUCalhe YHYTpallibe cTpate je (), a crosbalimbe je —Q).

[Tpema KopxodoBom mpasmiy, crpyja Kpo3 akColia3Mmy Jeja akcona usmely (z, x +
dx) MoBOAM IO MPOMEHE HaeJeKTPHUCcarma Ha YHYTDAIlho] CTpaHu MeMOpaHe:

. . . dQ d(U; — Uy)
ii(x) —i(z + dx) — iy, = o = C, o . (3.22)
Kana je i;(x) = i;(xz + dx) ro mac Bpaha na jeqmaauny (3.9). Crpyja i, npejcrasba
IPOCEYHY BPEIHOCT 3a cerMeHT MemoOpane u3dMel)y x u x + dr u ona je takohe pyHKIHIja
O .
Axo pedunumiemo npomeny crpyje di; = i;(z + dx) — i;(x) Ha mesy aKCOHA JTyKUHE
dx, Taga jeqnaduny (3.22) MOXKEMO HAIMCATH Y KOMIAKTHUjEM OOJIUKY:

daUu
di; = Cop— ~+ ipn.- 3.23
i sl (3.23)

Osa jennauuna je OuTHA jep yKasyje Ha TO Ja KaJa CTpPyja Koja Tede yHyTap aKCOHa
omajiHe JIy’K pacTojama dr, Jeo Te CTPyje ce YTPOIN Ha moBeharme KamaruTreTa TOT Jiesa
MeMOpaHe a ocTaTak CTpyje IpoJa3u Kpo3 MeMOpany.

Jeo akcomiazme Koju nocmarpamo je jayzxune dr (camka 3.4). Ha sesom xpajy nanon
je Ui(z) , a na mecuom U;(x + dx). Tlpema OmoBOM 3aKOHY, CTpyja KpO3 IOCMATPAHU
CErMeHT aKCOHA je:

ridx r; do

ii(z) = (3.24)
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Jla 6u 1ocTojao NpOTOK CTPyje JyzK akKCOHa, MOpPAa Jia MOCTOjU Pa3/uKa IMOTeHIAja a /Iy K
x oce. MunHyc y jeHaYuHN yKa3yje Ha TO Jia CTPyja Tede ca JeBa Ha JIeCHO, OJHOCHO y
MO3UTHUBHOM CMEPY T OCe KaJa MOTEHIHjaJ ONaJia C JieBa Ha JIECHO, U 00PaTHO.

\ a.\‘. “:‘
./

N

Cauka 3.4: Ceemenm axcona dysc K026 meye A0H2UMYIAAHG CMPYJQ Ty OKPYHCEN MEMOPAHOM
Kpo3 Kojy mewe cmpyja ipy,. (Ipeysemo us [4])

Harmon 3aBucn oy KoopanHaTe T W BpeMeHa ¢, Ta je HeOIXO HO KOPUCTUTH MapIiijaHe
uzBoze. Ilomro mocmarpamo maje cermMenTe y3umamo jga dr — 0. 360r Tora MOXKeMo J1a
TTUTIEMO:

ii(x) — i;(z + dx) 01,

— —. 3.25
dx ox ( )
Ako npumennmo OMOB 3aKOH Ha aKCOIIa3My Bazkuhe:
oi; 1 9%U;
i _ Y% (3.26)
ox r; 012
AKO HCKOPUCTHUMO IIPETXOHY jeTHAYHMHY MOXKEMO JIa ITHIITEMO:
o(U; — Uy) . 1 0°U;
m————— = —Jm . 3.27
¢ ot J 2mar; 0x? ( )

Y MHOrUM cjaydajeBuMa IOTEeHIHjaJl eKCTpalleyjapHe TedHOCTH je MaJjid, TaKo Ja
HAITOH YHyTap MeMOpaHe MOXKeMO alTPOKCUMUPATH OHJa ca U;, OITHOCHO MOXKEMO je THOCTa-
BHUjE MTHCATH:

1 0*U

m —_— 3.28
2mar; 0x? ( )

Cm—my = —J
ot
Jequne mpernocTaBke Koje ¢MO y3eu y 003Up TPUIOKOM H3BOhema OBe jeTHAuYnHEe CY
Ja CTpyje 3aBHCe caMO O] BpeMeHa M T0JIo¥Kaja JIy?K aKcoHa, W Jia je MpoMeHa HalloHa
yHyTap MemOpaHe 3aHeMap/bhUBa. 3a MOJE] KOjH OMHCYje MPOBOJ/BUBOCT UMITYJICA Iy K
akcona Tpeba cnerudunuparu Besy usmely j,, u U(z,t).
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3.2 XounkKmH-XaKCJal METO],

YcTaHOBJBEHO je J1a ce HH(OpMAalnja JI1y>K HePpBHOT BJIAKHA IPEHOCH KAaO KOJ, KOjU ce
cacToju oJ HU3a IyJiceBa ucror obumka [4|. VHTpanenyiapHa TEIHOCT WM aKCOILIA3MA
Y OAHOCY Ha eKCTpalledyJapHy Te4HOCT, KOja OKPYZXKyje CBaKH akKcoH, mMa Bumre K| a
mame Na© u Cl™ joma. ITpomena moTenmnmjajia MeMOpaHe je TOCIeANIA MPONYCT/EHBOCTH
MeMOpaHe KaJa cy y NHTamy joHu, mpe ceera jonn K™ u Na™.

Jla 6u Mepun HAITOH MeMOpaHe, XOIKUH W XaKCJIU CY KOPUCTUJIN KUIaHE eJeKTPOJIE.
EnexTpojie ¢y HApaB/beHe ojf iBe cpebpHe Kutie, npednnka oko 20 pm [10]. ¥V Bpeme kaaa
CY W3BEJIN eKCIIePUMEHT OMePAIMOHN M0jadaBad, KOJH CJIYKH JIa ce HAIIOH KPO3 MeMOpaHy
JIp:KU KOHCTAHTHUM, HUje UM 6uo mo3HaT. ONmepaTuBHU MOjaYnBaY pPaJW Ha MPWHIIHITY
HEraTHBHE MOBPAaTHE CIpere, OJIHOCHO 110jayaBa HAIIOH YKOJUKO JIohe /10 HheroBOr majia u
Ha Taj HAYWH ra Ip:Ku KOHCTAaHTHAM. Mepeme norennujata mem6pane, npema [11], moxe
Jla ce W3BpIIX MOMONY JBe eeKTpOe, TJe ce jelHa ypama y aKCOH a JpyTra je W3BaH
akcona (cauka 3.5).

MojayaBay cHare

—

AKCoH |

PedepeHTHa
eNeKTpoja
| WHamkaTopcka
enekTposa

—
1L Crumynaumja
— |

+

Cumuka 3.5: Mepewe nanona membpane. (Ilpeysemo us [12])

3a Mepeme W HAOHAa U cTpyje, mpema [l1]|, KopueTu ce mogaTHa eIeKTpoja, Koja
ce cTaB/ba BaH aKCOHA Kao Ha cauiu 3.6. Axcon ce Hamasw y cjanoj Bogu. Harmon
MeMOpaHe mMepu ce u3Melhy jejHe KUle ypOomeHe Yy aKCOH U eJIEKTPOJEe KOja Cce HaJla3u
MU3BaH aKCOHA, y3 CHOIb/balliby cTpany. /Jlpyra »kumuana eJeKTpo/a CAYy:KH 338 Mepeme
cTpyje Kpo3 MmeMOpaHy U OBe3aHa je ca HEKOM CIIOJhalllihoM eleKTpoaoM. HaroHcka yKura,
noBe3aHa je 3a yJa3 mojadaada. l371a3 mojauasada mosesaH je 3a cTpyjHY kuity. OBakBa
NOCTaBKa CIYKH JIa ce OTKJIOHU Tpelika y curHaay. CTpyja ce y mojadaBad MozKe yOanuTu
u moMohy Heke Apyre enekTpoe. IlojadaBad Kpo3 CTpYyjHY KUIY Ia/be KOHTPOJIHY CTPY]Y,
KaKBa o/l je noTpedHa, Ja ce HAlOH MeMOpaHe o/pxKu KoHcTaHnTHuM. V31a3na crpyja ce
npukasyje Ha ocrmiaockomy. Vcexom je mctu Kao Kajaa 6w ce mjaeasHa eqekTposa yoarmia
y YHYTPAaIIBhOCT aKCOHA U TOBe3aJja 3a M3BOP HAIIOHA MaJie OTTIOPHOCTH.
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Kontponnn nojauasay

(e
IKomaHAHM curHan ?lk—. t Vin

KoHtponHa cTpyjal " Hanowcku nojauasauy

j ——  AkcoH

HanoHcka enektposa

I—e

Memb6paHcka cTpyja

——t— I -

I =

CTpyjHe enexTpose

Cuuka 3.6: Mepewe nanona membpane u membpancke cmpyje. (Ilpeysemo us [12])

Mojayarau
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CrpyjHa enekTpoga q o HanoHcka enekTpoaa
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Cruka 3.7: Anapamypa ca 3awmumuum cucmemom. Xopuzonmaane sunuje cy deo aawmum-
HO2 cucmema Koju ouwyeasa npomok cmpyje. Hanon ce mepu usmeby exexmpoda b u ¢, a cmpyja

Kpo3 membpany usmehy o u e. Cmpyja xoja meue dyoc cpeduwrbee deaa axcona odpehyje ce
nomohy eaexmpoda ¢ u d. (IIpeyzemo us [11])
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Anaparypa Kojy Cy KOpUCTU/IM XOUKWH 1 XaKC/IH IpUKa3ana je Ha caunu 3.7. Ouu cy
ypamaJi eJIeKTPOoJIe Ha MecTuMa yaakseHuM o1 oKo 20 mm — 30mm, o modeTHOT Kpaja
akcona [10]. Cromammoct kuna je Ouaa W30J0BaHa CBYJa OCHM Ha KpajeBHMa. AKCOH
je OMo OKPYZKeH W 3alITUTHUM MPCTEHACTUM CHCTEMOM, KOjU YHHE CIIOJhAIllbhe eJeKTPOJIE.
CrpyjHa eqeKTPoja je pa3BydeHa YK IeJI0T 3alITUTHOT CUCTeMa U y3eMJbeHa. 300T Tora
IMTO Ha KPajeBUMa KpeTame CTPyje HHje CTPOro IPABOJMHUJCKO, Mepema HAIlOHA HUCY
BPIHUJIN HA IHbUMA, a je 3aTO HAlOHCKA Kula Kpaha oj crpyjHe.

—

t40

o\ AKUMOHW NOTEHLAIAN |
/ \_A0IOTEHLIVIAN MUPOBAHA

—B0 B

+ + +——@—+++———+++++++——

*v¢——€T*v+++++v*++++vv

—»
+40
0 A
I — A
++———+—+++——®+++++++——

+40
0 £\ MUHAMATIHN PEOPAKTOPHI

—60 \_/ l T .\L

Cauka 3.8: I[Ipocmuparee nepenoz umnyaca npaheno usmenom joncke nponycmaousocmu. (Ilpe-
ysemo uz [2f)

Y ekcrepuMeHTHMa, je TIOKa3aHo Jia hie aKCOH MPOBOIUTH UMILYJICE U aKO C€ OJBOJU O/I
octaTKa HepBHe hesuje. Bp3uHa u 00/IMK aKIIMOHOT MOTEHIUjaIa 3aBHUCe 0 MeMOpaHe H
KOHIIEHTpaIlije joHa yHyTap u m3BaH henmje. Kama ce akcomiazma YKJIOHH U3 aKCOHA H
3aMEHU OJ/II'OBapajyhuM eJIeKTOJUTOM, ITPOBOHOCT aKcoHa Hehe ce M3MEHUTH CBe JIOK Ce
KOHIIEHTPAIM]A JOHA 3HAYAJHO HE W3MEeHHU. AKCOMIa3Ma CaAp:KN CYMITUHCKE XeMUjCKe Ca-
CTOjKe 3a Jiyropodne Merabosimuke morpebe henuje u 3a ojip:KaBarme KOHIIEHTPAIIA]e JOHA.
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XonkuH-Xakc/ujeBa jejHaunna, JI0 Koje Cy JIONLIN 3aXBajbyjyhu ucTparkupBamuma, OMO-
ryhuia je onpelhuBame 6p3uHe mpocTuparma HEPBHOI UMITYJICA, KA0 M IHErOBE BPEMEHCKE
npomMene y 100p0j CarlaCHOCTH Ca eKCIePUMEHTOM.

Kana nmorenmnujan Ha yaa3y JOCTHTHE KPUTHYHY BPEHOCT, aKO Ce YIa3HU Kpaj TOHATITA
Ka0 TTPOBOJTHUK MTPOMEH/bUBE MMPOBOIHOCTH, YHYTPAIIEHT MOTEHIN]AJT PacTe JIOK ce hemanja
cruMyJsmine. AKO je yJia3Hu Kpaj Je0 HEKOT JPyror HepBa, Taja MOxKe johu J0 pacra
NOTEHIIHjaJia 0 HeKe BPEIHOCTH KOja MOXKe 1a m3a30me omreheme, YKOAWKO JBa WU
BUIIE CUTHAJIA Oy/1e CUMYJITAHO MPUMJ/bEHO; CTUMYJ/IAINja HapeIHOT HepBa Owhe cipedena
YKOJIHKO Ce HOTeHIHjal cMamwu [4].

OBaj Mogies1 mocMaTpa MPOCTUPabhe aKIIMOHOT TIOTEHIITjaIa KOJU MeFha MPOITYCT/bUBOCT
MeMOpaHe TITO 33 TOCIeTUIly UMa ITpoMeny HamoHa. Ha ciaumu 3.8 mpukazamna je mpoMena
JOHCKE MPOIYCT/BUBOCTH YCJIE/ MPOCTAPAHA UMITYJICA. Y OBOM MOJEIY Ce MOCMaTPa KAKO
IPOMEHa MPOIYCT/bUBOCTH MeMOpaHe yTude Ha OOJWK W Op3WHY NpOBOhema mMiryJica,
aJIi ce He o0jalllbaBa W 3aIlTO 0 Te MPOMeHe noja3u. Pasior 360or kKora He J0J1a3W J10
o0jarnrmeba OBe IojaBe OMO je Taj mTo JeO/bUHA U cacTaB MeMOpaHe IPHU eKCIUTAIU]H
nucy 6uwin nosuatu [2|. Ium Xonkuna n Xakcauja je 6uo ga nponaly jeiHaunse Koje
OIHCYjy TPOBO/BUBOCT JI0 OfpeheHe TadHOCTH, & Jia Cy y3 TO OHE JOBOJ/bHO jeTHOCTABHE
Jia ce MOMONY IUX TEOPHUjCKH U3PAUyHA AKIIMOHU TMOTEHIIHjaI.

OBaj MozeJsT ce MOZKe TIPEJICTABUTU CTPYjHHM KOJIOM Kao Ha CJIUNHU 3.9, TJe MoIynpoIry-
CT/bUBA MeMOpaHa, KOja 0/IBaja HHTPAIETYIAPHY TETHOCT O eKCTpalleTyIapHe, nMa ofipe-
hery kamarmuTHBHOCT 360T 4era je TpejcTaBbeHa KougeHaTopoM [13]. Ao mocroju yia-
3H& CTPYja, OHA MOXKe Ja IIyHH KOHIEH3aTOP WU Ja Tede KPO3 KaHajle y MeMOpaHH.
AkcomrasMa nMa OTIIOPHOCT, KOja ce IpeacTaB/ba OTIIOPHAIIIMA ¥ Kou1y. Takobhe, 360r pa-
3JIMYNTE KOHIEHTpAIlje NCTOPOJHUX jOHA Ha JIBe cTpaHe mMeMOpane, mocrojahe pasyimka
noTeHImjaza, ogHocro Hepreros norennmjan 3a K, Na® n ocrase jome, ma ce 360r Tora
V3 OTIOPHHKE y KOJIy IPTajy u baTepuje.

AKko je ynazua cTpyja fey, a U Hamon memOpaHe, MOXKEMO J1a MHIITEMO:

lext =+ Cg. (3.29)
dt

JoHCKa CTpyja ce JeiuW Ha KOMIOHEHTE: ina, ik M 4], ycjen kpertama jona Na', KT n

OCTAJTUX JOHA 7).
3a omucuBarbe Mojiea Tpeba y3eTn y o63up HapejHe jnse rexuuke [4]. TIpema jeanoj,
JIyre Ku4daHe eJIEKTpOoJie, Koje cy KopullltheHe y eKCIiepUMEeHTY, UMaJie Cy BeOMa MaJjly OT-
HOPHOCT TAKO JIa Ce IbUXOB yTHIA] HA MPOMEHY MOTEHIHjada y TauKaMa T/ Cy yPOmeHe
MOXKe 3aHEMAPUTH. 3axBasbyjyhnm ToMe, MOXKe ce TpU MOCTABIM MOJEIa y3eTH Ja je To-
TEeHIHjaJ Y CBAKO] TAUKW JY2K aKCOHA y JATOM TPEHYTKY HCTH, OJTHOCHO JIa MOCTOJU CAMO
BPEMEHCKa 3aBHCHOCT HoTeHIHuja a. [Ipema apyroj, YKOJIMKO ce MOTeHIHjaa MeMOpaHe
CHOJ/bAIIIELUM YyTHUIAjeM Haro 1noseha, a 3aTuM ce JIp2KU HA TOj BPEJIHOCTHU, 1I0KA3AJIO0 Ce
Jla ce TaJia jaBjba CTPYja KOja MOXKe Jia ce 1ojesu y Tpu KoMmmnoueHTe. Bujgehemo na nam
yIpaBo TO yKa3yje Ha moTpedy Jia ce yBeJly jOHCKe KOMIIOHEHTE CTpYje W MPEeJCTaBU MO-
Jie IpeIXOIHO MMOMeHYTHM CTPYjHUM KosioM. [IpBa KoMmoHeHTa cTpyje Tpaje HEKOJUKO
MUKDPOCEKYHIN U yTH4Ye Ha ITPOMEeHY TOBPINHHCKOT HaeJeKTpucama MemOpane. lpyra
KOMITOHEHTa CTpYje, Koja Tpaje ay:ke, o 1 ms 10 2 ms, Tede y yHyTpanrmocTn. 1lokazaro
ce sna uMa Be3ze ca Na' joHnmma, mTo ce jiako yrphyje Kaja ce u3 crospamimer hiIynia
orkoHe Na' joHE 1 3aMeHe ce HEKHMM JPYTUM jeHOBAJCeHTHIM joHnMa. Tpeha kKoMmmome-
HTa CTpPYje, Koja Tede y cIosballmeM dIVHIY je moesana ca K jomnva. /lakie, yKymna,
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Cuauka 3.9: Eaexmpuuno xoro Xoukun-Xaxcau modena. (Ilpeysemo us [13])

JOHCKa, CTPyja MOXKe ce MPeJICTAaBUTH Kao 30Mp KOMIIOHEHTHHX jOHCKUX cTpyja. Mcro he
BaYKUTHU U 3a I'YyCTHHY CTpYje:

1= 1ig + Ina + 11, (3.30)

J =Jk + JNa+ 1 (3.31)

['ycrune cTpyja MOry ce MpeJICTaBUTH MOMONY pa3iuKe IMOTeHIHjaaa MUpoBama U u
norenimjaia paBHorexe 3a Na' jone - Uy, jone K™ - Uk nim ocrage joue - U;. Obaj
PaBHOTEXKHH MOTEHIHjaJ Ha3uBa ce HepHCTOB moTeHIMja1 U IPe/ICTaB/ba MOTEHIUja 110~
Tpeban ja ce 3aycraBu audysuja ogpeheHux jona Kpo3 MeMmOpany. I'ycrune crpyja cy:

INa = gNa(U — Una), (3.32)
Jx = gx(U — Uk), (3.33)
Ji=q(U = Uh). (3.34)

ITocmarpahiemo nipeo Na™ jore, IpoBOI/BUBOCT MeMOpaHe 3a BUX 1 CTPY]y KOja HacTaje
yCJiesl BbUXOBOT KpeTaba. KOoHIEHTpalujy yHyTap akcoHa o3xauduliemo ca [Na;| a cmosba
ca [Na,|. Taga je rpenyran wanon U = U; — U, a OIHOC KOHIIEHTpAIITja:

N,
[ 1} _ e—EU/k?BT‘ (335)

[Na,]
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Hepucros norennujas 3a narpujym ouhe:

T N
Usa = oL, Nao]

IR (3.36)

Hepucros norennujaa Nat joma m3nocu oko 50 mV. Axo je U = Uya, HeMa KpeTama
Na' joHa, OJJHOCHO He TTOCTOjM OBa KOMIIOHEHTa CTPYje, 6e3 0631upa Ha TO KaKBa je mepMe-
abuanoct Membpane. Y caydajy U > Uya, crpyja Na™ joHa Teue ka cnomammoctn. Kaa
je U < Una, cTpyja je uHBep3Ha, y ckiaay ca jeqnadunom (3.32). Koedwunujenrt gy, ,
1poBoHOCT MeMOpaHe 3a Na' joHe 110 jeIMHUIH IOBPIIHHE, HEMa KOHCTAHTHY BPEIHOCT,
Beh Bpegnoct 3apucu o1 U Kao u ox ucropuje U, oHOCHO, cTamba MeMOpaHe Ipe IIocMa-
tpanor TpenyTka. 3a K jome HepHcTOB mOTeHIMjas H3HOCH OKO -77 mV, OJHOCHO OH je
HeraTUBaH.

AKo ce BpefHOCT HAIIOHA Y OJHOCY HA BPEJIHOCT IMOTEHITHjaIa MUPOBAIba HALJIO MPO-
menn 3a AU = 25 mV upu remneparypu T = 6° C, pesysararu cy nokaszajau ciejehe
CAMYHOCTH W pa3jnKe: OpoBoabuBocT Na' joHa pacTe o Hy/e a 3aTUM OHaja, JOK IIPO-
BojubnBocT KT joma maxkohe pacre, amu cropuje. Crpyja K jona mpe marsie mpomene
HAIIOHA je OHIa Maja, jep ce MOTeHIHjal MUpOBama n Hepreros moTenmujan 3a KT jone
He Pa3juKy]y 3HadajHo. Mepema, dmje je BpeMEHCKO Tpajame Iy:Ke, MOKa3yjy Ja ce
nposoanoct K' joma mopehasa 10 KoHCTaHTHe BPeJHOCTH, a Ja HAKOH BHIIE JECETHHA
MIJIHCEKYHIM OBa BPEIHOCT onaja. 3a ocrase Bpeanoctu AU mpomeHe mpoBOI/BUBOCTH
uMajy JApyradnje BpeaHocTH. [4]

3.2.1 IIposoguoct membpane 3a K jone

Haxkon mto cy m3Bpiiena Mepema n J00UjeHe eKCIIepUMeHTaTHe BPETHOCTH 33 TTPOBO-
naoct Na® n K jona npm pazamunTuM HamoHEMa. XONKHH I XAaKCJH Cy MOKYITAJH 2
MaTeMaTUYKU OIUIITY KPUBY 3aBHCHOCTH ITPOBOHOCTU OJI BpEMEHA.

(m.mho/cm?)
O = NWLEULOANN®
T

Potassium conductance

Cuauka 3.10: Iposodnocm KT jona npu AU = 25 mV. (Ipeysero us [13])

Basucuoct nposognoctn KT joma ca ciamke 3.10 je W3 OpHTHHATIHOT paja XONKHHA
u Xakcanja [13]. Kpusa A omucyje pact mpoBogHOCTH K" mpm Harioj mpoMeHH HANoOHA
AU = 25 mV. Kpusa B onmucyje ommaame MIPOBOIHOCTH YCIe PeroIapu3aimje MeMoOpaHe,
oxunocuHo nmpu AU = 0 mV.

Buaumo ca ciimke ja ce pacT u 1aji MPOBOJAHOCTH HE MOTY OHUCATH HUCTUM 3aBUCHO-
cruma. Kpusa A, ucnocrasuso ce, mozxke ce onucaru sapucuomhy (1 —exp(—t))*, a kpusa
B zasucuomuthy exp(—4t).
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Cnmka 3.11: ITposodnocm K jona npu paszaunumoj epednocmu denoaapusavuje AU. (ITpey-
semo u3 [13])

[Tokazasto ce a MPOBOJHOCT 3aBUCH | OJ1 HalloHa, cauka (3.11). TIposogHoct ce, mpema
[4], moxke omucaru Kao:

gK(U7 t) = gKoon4(U7 t))v (337)

n(U, 1) = nee(U)(1 — e /7)), (3.38)

IpU Y€MY CY (K o HajBeha BpegHOCT MPOBOJIHOCTH TO jeIMHUIM TIOBPITUHE, Mo, j€ Bapu-
jabaa, Koja 3aBucu ox AU kKao um mapaMerap 7. Bapwmjabia n, MoxKe 1a mMa BpeIHOCTH
uzmehy 0 u 1, onmcyje HaM Ja JIU je MeMOpaHa MPOIMYCT/bUBA WJH He 3a ofpeheHe joHe.
AKko 61 n OIKMCHBAJIO BEPOBATHONY Ja MeMOpaHa HpoIycTu oApeheHn jJoH, Y OBOM CJIydajy
jou KT, raga 6u 1 — n 6maa BepoBarHoha na He nponycri. CBe 0BO 61 BaXKUJIO Kaja ou
wHAIHjas A TpoBogHocT K joma Gmia Hy/a, MITO y TpakcH He BasKH. 3aTo Tpeba y3eTn
UHHUIM)ATHY BPEJJIHOCT Ny KOja He 3aBUCH OJ] HAIlOHA Beh MMa KOHCTAHTHY BPEIHOCT. 3aTO
ce MIPEeTXOIHN U3pa3 MOIU(UKY]e:

n(U, 1) = no(U)[1 — (%EU_)”O)@—W(U)], (3.39)
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pH 4eMy ce n j1o0uja Kao periemne judepeHiujaste jeiHaunHe:

dn _ 1 Do (3.40)
dt T T
MozkeMo 718 TIPeTIIOCTABHMO JIa je jOHCKH KaHaJ MM OTBOpeH miau Huje 3a K jome,
OJTHOCHO JIa TOCTOje caMO Ta JBa CTama. ¥ CKJIAIY ca TUM Y OPUTHHAIHOM DAy yBeJIeHU
Cy mapaMeTpu o, W [3,, TJe «, OIHCYyje KOJUKO Tpenaasa je of 3abpameHux IMpernLio y
JI03BOJbeHE, a (3, OOPHYTO, Tj. 3a KOJUKO jJOHA C€ JOHCKH KAaHAJ OTBOPHUO WJIH 3aTBOPUO Y
HEKOM BpeMeHCKOM mepuojy. [Iperxoanu uspas mpoduja obyimk:

dn _ an (1 —n) — Byn. (3.41)
dt

JesiHa 01 HajKapaKTEePUCTUIHUJUX OJIJIMKA MeMOpaHe jecTe CTelleH MOBe3aHOCTH ITPOBO-
JHOCTH MeMOpaHe u noreHnujata. OHO IITO ¢y U3MEPUIn XaKC/IH 1 XOIKHH jecTe, J1a 34
speauocTn ucrof 20 mV mposoguoct KT jona pacre 3a e na csaxux 4,8 mV, 10K ce 3a
Behe BpeHOCTH JlenmoIapu3alinje yCIocTaB/ha caryparmja. ATpoOKCHMAaTHBHO, KOpucTehn
oBe ofHOCe, mpema [4], mapamerpu «, u (3, MOry Ja ce TpeiacTaBe MOMONY HapeJIHHX
jeTHAUMHA:

_ 001010 — (U - U,)]

o (U) <107(U7UT)> ’
exp(—— ) — 1

(3.42)

Bn(U) = 0.125exp <_<U8—6UT)> . (3.43)

CymTuncku ce HUIITa Helie IPOMEHUTH aKO 38 OIUCUBAILE MOJEIA YMECTO IapaMeTapa
Tn M Ny KOPUCTUMO HAPAMETPE v, U [,. 3aBUCHOCT T, U Nu OJ MapamMerapa o, u 3, je:

1
Ty = ———— 3.44
Qp
O + B (3.45)

VKOIHKO je OTeHIM]aT MIPOBakha n3pazken y mV, oy, u 3, he 6urn n3pazkenn y ms .

Tpeba y3eTrn y 063up  TO /18 OBU MapaMeTpH 3aBUCE OJ1 TeMIlepaType. XOUKIH U XaKCJIu
cy yTBpAman Ja ce 3a mopact o 10°C' oBu mapamerpu cMame oko 3 myta [13]. Taunuje,
jenHaduHe Tpeba MOMHOXKHTH CA:

3(T=6:3)/10, (3.46)

Bapujabna n Mmoxke ga y3me Bpeganoctu o 0, pu ueMy ce Kazke J1a je 3aTBOpeHa Kanuja
3a K" jome, ogmocno o 1 xaja je orsopena [4]. Kama ce membGpana manasu y cramy
MIPOBamha OHA je JeJMMHYHO TpomycTbuba 3a K jome. Ilo 0BOM MOeTy IPOBOIHOCT
K" jona je gk =36 mS/cm?, a enerpomoropua ciiia Kaaujymcke 6arepuje je -12 mV.
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3.2.2 IIposomuoct Membpane 3a Na' jone

IIposomnoct Na™ jona KOMILTIeKCHHjH je mpobieM. 3a oHHCHBambe je IMOTPeGHO yBeCcTH
JIBAa IlapaMerpa: IapamMerap akTuBalgje m u namamerap uHakrtusanuje h. [IpoBoanoct
Na'® jona ce mpeKo OBHX TapaMeTapa MOXKe 3aluCaTH Kao:

ONa = JNasoTh. (3.47)

Oba oBa mapameTpa peliermha ¢y AudepeHIjaTiux jeJHadnHa Kao 3a n:

dm
e am (1l —m) — Bnm, (3.48)
dh

3a KOje je 3aBHCHOCT OJI Hanoua ojipehena kao:

0.1[25 — (U — U,)]

QU = -~ <%07U)> o (3.50)
= e (L5, o
ay, = 0.07exp (_(U2—;U)) : (3.52)
Br = ! (3.53)

exp (—307%7“)) + 1

Ctpyja Na' jona sapucuhe oy 9eTwpn XHIOTeTHYKe HeCTHIe, TaKo ja oarosapajyhe
cTambe OyIe OUCaHo ca TPU M U jeITHOM h 9eCTUIIOM, OJTHOCHO BepoBaTHONA OBe CUTyalln]je
ouJia 6u onucana ca m>h, oryja u osaj wian y jepuaunnu (3.47). Xuoreruuka yectuua m
HasmuBa ce KanujoMm aktusamuje Na . Kaja ce Membpana Haja3n y CTamby MHPOBaba OHA
je CKOpO 11a yoIITITe HelpoIycT/biBa 3a jore Na ™, 1ma ce KayKke Ja je oBa Kallija 3aTBOPEHA
Kaja ce MeMOpaHa HaJla3d y CTamby MEpoBama. Jomm Na' ¢y HO3HTHBHH, Ha HHXOBA
WHBEP3HA CTPYja Jlenosapusyje MeMOpaHy JI0JaTHO, TIITO oMoryhaBa j1a m mopacre.

Bapujabaa h ce nasusa Kanmja unaktusanuje Na'. 3a pas/imky oJ IpeTXoipHe ise
Kaluje, OBa Kallija je OTBOPEHa Kajla je MeMOpaHa y CTamby MHPOBama, 3aTBOPEHa IIPHU
Jenonapu3anuju. Hakon 1mTo ce moTeHInjaal BpaTu Ha BPEJHOCT TOTEHINja/1a MEPOBAIba,
HEKOJINKO MUJINCEKYHJIH MeMOpaHa He MOKe Jla TeHepHIlle aKIMOHW MOTEHINjaJ, OIHO-
CHO He MOKe Jia ojpearyje Ha OWJIO KOJH CTUMYJAHC, TaJa je OBa Kallija CIIYIITeHa H
omemoryhasa crpyju Na' joma ma Tede.

Kpuse zasucnoctu npomene nposognocta Na™ u KT joma ca Bpemenom mate cy Ha
caumy 3.12. Tlpukazana je mpomena mpoBogHOCTH 006€ BPCTE jOHA 38 HEKOJINUKO PA3JTHINTHX
BPEJHOCTH HamoHa [4].
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Cauka 3.12: ITposoonocmu Na® u KT jona. (Hpeysemo us [4])

3.2.3 Kowmnueran Moaes MeMOpaHCKe CTpYyje

Ncnocrasuiio ce ja cBe buosoinike MeMOpane, 1ma 1 MeMOpaHa aKCOHA, UMajy OCOOUHY
JIa TIPOBOJIHOCT OCTAJIMX jJOHA He 3aBHCH OJ HamoHa Bell MMa KOHCTaHTHY BpeaHOCT [14].
[yctuna crpyje ) u3 jennauunne (3.34) onucyje cTpyjy octanux joHa, a XOUKHH U XaKCJIH
cy oapeiauin ja je speamocr g = 3 S/m? [13]. IlIro ce ruue Uy, osa BpeaHocT Huje
eKCIJINIIUTHO MEPEeHA, aJd Cy 3aK/bydm/Id [a Kaja je MeMOpaHa y CTamy MUDPOBamba U
MeMOpaHCKa cTpyja je Hyga. MemOpaHcKa cTpyja MOXKe Ce U3Pa3uTH Kao:

9xUk + gnaUna + U1 = 0. (3.54)

Bpeuaoct U ce moxke onpeauru u3 jennadune (3.54). Axo je U, mamon membpane y
CTalkby MHUPOBamba, M3padyHaTo je ma je taga: Uy = U, 4+ 10.6 mV. Kaga y3memMo cBe 0BO y
063up, Kopucrehn jennaunny (3.29), MeMOGPaHCKY CTPY]y MOXKEMO JIa MPEJCTABAMO KAo:

dU o
Cr=— > i+ dear, (3.55)

i

rJie je i; jJOHCKa CTpyja 4hja I'YCTHHA MOXKe OMTHU IpeJICTaB/heHa Kao CyMa:
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= ji = gk (U = Uk) + gnasem*h(U = Una) + (U — U1). (3.56)

AKTHBAH TPAHCIIOPT HaeJEKTpHCamba Kpo3 MeMmOpaHy, kKopucrehn jennaunny (3.28),
MOYXKEeMO €aJia Ja MpeICTABHIMO:

2
CmaU z,t) Zgz e L PG (357

2rar;  Ox?

Kama 6u mocrojasa camo jeaa Bpcra joHa, nmpema [3|, Taga 6u npomaranuja uMIirysica gy
aKCOHa OWJIa ONMMCaHa HAPETHOM jeTHATHHOM:

1 2
en 00D g0 v+ o T,

AKko je Op3mHa mponaranuje v, Kopucrehn YHmBEHUIY 1a ce UMITYJIC KPO3 aKCOH IIPOCTHPE
6e3 mpoMene 0OJIMK, OJHOCHO Jia je © — vt = const, ouja he, npema [3], BaxkuTu:

82U_ 1 0*°U (3.59)

ox2 2 Ot? '
AKO UCKOPUCTUMO U OOJHK J,, U3 XOTKHH-XAaKCJIIjeBOI MOJIEIa JOJA3UMO 10 jeTHATNHE:
1 0% ou
—_— C —_—
2mar;v? Ot? "ot
Pazmorpuhemo caja nerasbauje mapamerpe n, m, h u 7. Y XOUKHH-XaKCJIH MOJEIY
y3€TO je J1a je MOoTeHInjaJ MUPOBabha jenak Hyu. Kopuiirhene cy BpeHOCTH ITapaMeTapa

KOje cajia MOYKeMO Jia MPeJICTaBUMO 3aje/HO y HapeHe jaBe Tabese [14]:

2rar;  Ox? (3.58)

= gx(U — Uk) + gxa(U — Una) + 91(U = Uh). (3.60)

Na | 115 mV | 120 mS/cm?
K [-12mV | 36mS/cm?
1 [10.6 mV | 0.3mS/cm?

A (u/mV) Pa(u/mV)

(0.1 —0.01u)/[exp(l — 0.1u) — 1] | 0.125exp(—u/80)
(2.5 —0.1u)/[exp(2.5 — 0.1u) — 1] | dexp(—u/80)
0.07exp(—u/20) 1/[exp(3 — 0.1u) + 1]

=3 3R

Jla 6u ce mobmiIe TauHe BPEIHOCTH, OJHOCHO OHE KOje ce JaHac KOPHCTe, MOTPebHO je
OJly3eTH MOTEHIHjaJl MHPOBarba. 3a MOTEHIMjaJ] MUDPOBAaMA MOYXKE Ce Y3eTH BPEIHOCT
65mV. Kopurosane spegnocru Heprcrosux morennujana 3a jome Na' u jome K™ usnoce
Una =50 mV u Ug = —77 mV [14].

Jeqnaunne (3.41), (3.48) u (3.49). mmajy uctu obsuk u mpema [14] mpencrasufiemo ux
JeTHOM jeTHAYWHOM Kao:

1
0 = ————|T — Too(u)]. 3.61
= sl — () (361)
AcCUMITOTCKE BPEIHOCTH Too(U) U BPEMEHCKE KOHCTAHTE T,(u) IPHKa3aHe Cy Ha CIININ
3.13.
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Comnka 3.13: 3asucrocm acumnmomckur 6pednocmu Too U GPEMENCKUT KOHCMANMU T, 00
nanona membpare. (IIpeysemo us [14])

3.3 IIponarammja akImmoHOT IIOTEHIINjaJa

Jeamaumne Koje Cy HPETXOIHO H3JI0XKEHE Ce pelllaBajy HyMepHUKH. AHAJIATHYKAM
MeTo[aMa, Koje hemo OBjie NMPUMEHHTH, MOIY ce pasMaTpaThH HeKe OCOOMHe Kao IINTO je
Op3uHa mporaraiuje akIHOHOT MOTeHIHjaga Ty7K akcoHa [3].

Pasmorpuliemo jenmadnny (3.28). YV HemepTypGOBAHOM CTamy, HANOH Jy7K AKCOHA
y VHYTPAIIHhOCTH MMa KOHCTAHTHY BPEJIHOCT y CTamy MupoBawma U,.. V3Boau mpeor u
JpYTor pefa HamoHa 1o Bpemeny, OU/Ot m 0*U/0t* cy uyna. Jenmaumna (3.28) Guhe
3a10BOJbeHA caMo ako je j,, = 0. [IpermocraBuhemo 1a je 7, nponopuuonaano ca U — U,

Jm = gm(U = Uy). (3.62)

ITo oBom mogmesnry BumamMmo ga je j,, = 0 Kaga je U = U, m jga je MO3UTUBHO Kaja
je U > U, m HeraTuBHO Y CYOPOTHOM. 3a MPOBOJHOCT TO jeJIMHUIN MOBPIIUHE g, Ce
y3UMa JIa HE 3aBUCH OJI HAIIOHA HUTHU OJ TOra y KAaKBOM je cTramby Oujia MeMOpaHa 1pe
crumy/ncara. [log oBuM mpernoctaBkama J100ujaMo jeHadnHY

ou 1 0*U

m—— = —gm(U — U, —. 3.63
¢ ot g )+ 2mar; 0x? ( )

Yemhu 06K y KOMe ce oBa jeIHAYNHA KOPUCTH je:

1 0°U cm OU
— U - ——=-U,. 3.64
2war; gy, 0r? gm Ot ( )

Taxobe, paan jeaHocTaBHUjEr 3aIUCa TTOTOIHO jé YBECTU O3HAKE:
1
M= (3.65)
2war;gm

r=m (3.66)
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na jejiHa4unHa KabJia uin rejerpadcka jeHavunHa mocTaje:

0*U ou
Ne——-U-7—=-U,. 3.67
Ox? ot (3.67)
[TocToje mapamerpu Koju ce cMaTpajy npuMapHuM, a nomohy mux A u 7 Mory ouTu
3alUCany y O0JIUKY:

abp.
=" 3.68
2, (3.68)
T = KEPm- (3.69)

Ha ocHoBy jeamnniia y KojuMa €y OBe BeJMUYNHE M3PaykeHe MOYKe Ce MPeTTOCTaBUTH
JIa A\ IIpeJICTaB/ba HeKY IpeheHy Ay:KHHY a Ja je T BpeMeHcKa KoHctanTa. OJIHOC oBe JBe
BeJIMUNHE Taaa OM IMpeacTaB/bao Op3UHY MPOCTHPAha UMITYJICA IY2K aKCOHA:

A b 1
NN P (3.70)
T 2pipm Keo
Y ciydajy HEMHjeIM30BaHOI aKCOHA, Kajla UCKOpucTuMo b ~ 6 nm:
v~ 0.27/a, (3.71)

e je v u3pazkeHo y m/s a Ay pym. {obujera BpeJJHOCT je OKO 7 MyTa Marba OJ] M3MepeHe.
Y caydajy MHUjeTu30BaHOT BJIAKHA OBa Op3WHA U3HOCH:

U, ~ 2.2a, (3.72)

u Takobe je 7 myTa Marmbe o u3MepeHe BpeHoCcTH. Koj MujeiM30BaHUX BJaKaHa IIPOBO-
berme mMmITyJIica HE3aBHUCHO je OJI HAIIOHA, Ia ce He oYeKyje Ja XOUKHH-XaKCIUjeB MO
Jla Mpenn3He pe3yaITare y OBOM Cay4ajy. Yak m ako mpeTmocTaBuMoO ja je v, ~ D /T, rue
je D pacrojame u3mehy PanBujepoBux uBopoBa, jo0uja ce:

U ~ 0.45a, (3.73)

mTo je oko 40 myTa Mama BPeJTHOCT O 3MepeHe.
Pasmorpuhemo Heke mocebHe caydajese.
Cayuaj 1: Kaga je 7 =0 (taga je u ¢, = 0), wim OU /0t = 0 (oBO 3Ha4M 14 ce HANOH
HE Mema y J0BO/HHO JyTOM BPEMEHCKOM MepHoy ), jeanadnta (3.67) mocraje:
02U

2 _
Nos —U =0, (3.74)

Pememe oBe jeHaUNHE, OTHOCHO HATIOH Y 3aBUCHOCTH O TIOJI0XKaja Y KOMe ce OH TTOCMaTpa
ouhe:

Upexp™™?*, x>0

U_UT:{ Upexp™?, x<0

(3.75)
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Av

Ciommka 3.14: Eaexmpomonyc. (IIpeyzemo us [4])

AKo je y HEKOj TaYKH BpPEIHOCT HAIIOHA MaKCHMaJsHa, ogHocHo u3nocu U = U, + Uy, ox
Te Tadke HAIOH fie OMaJaTH eKCIOHEeHIInjaTHo, 10 Bpeanoctu U,., y oba cMmepa, Kao IITO
je mpukazano Ha cauinu 3.14. OBa anpokcuMalyja HA3WBa ce alPOKCUMAIIHjOM eJIeKTPO-
Tomyca [4].

3a KabJr KOHAUHe WIN MOTy-0OeCKOHATHe Ty KWHEe HAIIOH he 3aBUCHATH O Ay KWHe Kabia
WK TauKe y KOjOj ce HAJTA3W MOYETHH Kpaj U OJ] TPAHUYIHUX yeaoBa (3], cinka (3.15).

Cayuaj 2: Axko y3 ¢, = 0 yBesmemo u npernocraBky ja U(x,t) He 3aBUCH O] T, TAKO Ja
HeMa JIOHTUTYIUHAIHE CTPYje Iy2K aKCOHA, OJHOCHO 3aHEMAaPUMO OTIOPHOCT aKCOILIa3Me,
taja je n 0*U/0x? = 0. OBaj ycjIoB ce 10CTHZKE JIAKO 33 aKCOH BEJUKOD 110J1yIIPeIHUKA
TAKO IITO Ce, NOJAATHO, IIPOBYYe JKHUIA aKCHjAJHO My:K akcoHa [4]. Tama jenqmaumna mma
00JInK:

oUu

Axo je y mogernom tpenyTky U = Uy + U, oHjia HAIIOH €KCIOHEHIUjAJTHO onaja jio U,.:
U—U,=Uyexp(—t/T) (3.77)

Y x = ( KOHCTaHTHO Ce CTBapajy YCJIOBU 3a IPOTOK CTPYje Y AKCOHY Kao IIOCJIe/INIA
ekciuTamngje. Kaga ce MmemOpana mpasHu, J0Ja3u 0 IIPOTOKA CTpyje u ocjaobahama um-
myJICcA.

lIeneparnu cayyaj: IlocmaTpamo GecKoOHAYHO IyT KabJ 3a KOjU MpEIINOCTaBAMO A
HaIlOH y HEKOj TadKW, KOJU 3aBUCH W OJI MOJIOXKA]a W OJT BpeMeHa, MOXKeMO /18 HAITHIIEMO
y HapeIHOM OOJIUKY:

U(x,t) =U, +w(x,t)exp(—t/7). (3.78)

AKO HCKOPHCTHMO HPeTXOHu u3pa3 y jenHaunuu (3.64), mobuja ce jeaHadnHa:
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X/A

Ciomka 3.15:  Pewerva jednauune(3.74). 3a noay-6eckonaywan - kpusa a. 3a xKaba xKomawne
dyotcune L - kpuse b-e, 3a pasauvume epanuyte ycaoe na Kpajesuma, 2de je \ Kapaxmepucmusta
dyorcuna v U = Uy y x = 0. 3a wpuse b1-b3, U(L) =0, a L = 0.5\, A\, 2\, pedom. 3a xpuse dl1
u d2 nanow y mauku x = L npu L = X usnocu 0.9Uy u 1.1Uy. (IIpeysemo usz [3])

N Pw(a,t)  Ow(z,t)

T O0r? ot (3:79)
Koja mpejcrabba nudysnony jennaunny [3]. [Topemehaj w je mpomoprmonaman:
2
w(x,t) o< exp <2Ddift>’ (3.80)

rie je mudysnona koncranta Dg;p = A?/7. OBO BazKl mOJ yCJIOBOM J1a Ce AKCOH CTHMY-
murte y Tadku y © = 0. U3 jeqnaqaune (3.78) caenn:

2Dd¢ft

U(z,t) — U, x exp ( ) exp(—t/7). (3.81)
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3.4 JImnamuka XONKWH-XaKCJINjeBOT MOJeJa

JuckyroBaheMo juHnaMuKy XOIKHH-XaKC/JIUJEBOI MOJIE/Ia 3a yJla3He CUI'HaJIe Pa3/InYu-
Tor obJsimka. YJja3Hu curHasg Owhe crpyja onpehenor obsmka, JJOK hemMo Kao m3/aa3Hu
curHAI ocmarpary HanoH. [Ipoyuanhemo u3 [14] dbopmupare mysica, mysacanuje, 0AroBop
MoJIesIa Ha YJIa3Hy CTPY]V CTEIeHOr OO0JIMKa M BPEMEHCKHU 3aBUCHY VJIA3HY CTPY]V B MaJo
JieTa/bHUje Pa3sMOTPUTH peppaKTOPHU IMEPUO,

3.4.1 dPopmMmupame myJjca

Kao mro je npukazano Ha caunm 3.13, My U Ny pacty ca noBehamem U, 10K Ao
omaja. AKO HEKH CIIOJbAIIbU YTIHUIIA] JOBOIH JI0 IIOPACTA HAIIOHA MeMOpaHe IIPOBOI/bUBOCT
Na™ joma pacTe ycjen mopacTa meo. Kao pesyarar mosutusnn joun Na' yrasze y hemmjy
IITO JOBOJAU JI0 JOJATHOr TIOpacTa IHoTeHIujasa MeMmOpane. JI0BO/bHO BEJIMKHU MOPACT
HaloHa MeMOpaHe JIOBOJHU JI0 1I0jaBe aKIMOHOI MMOTEHITHjaa.

Loy
A | B 15 ||| ‘
w '
|I 5 10 -
£ 1! E sp
= 19 I|II E= N S 4 ]
= S }\W_—; - B o
3 o I|| | = 5 | _____.-"_
= *d || — -10 "
L ——
o ] Lo Ls o 10 15 k] 5 30
t [ms] t [rms]

Ciuka 3.16: Qopmuparse nyaca: A-AKuuonu nomenyujans u3a3san KpamyuMm CMpPYjHUM UM-
nyacem mpajara 1 ms, npumeren npe mpenymra t = 0, B - Homenyujan npaza. Cmpyjru
umnyac mpajaroa 1 ms, npumerern y mpenymry t=10 ms. 3a cmpyjy ansumyde 7.0 ,uA/Cm2
dosasu 0o nojase axyUOHO2 NOMERUUIAAG amnsumyde nanona oko 100mV (nyna aunuja). Axo je
empyja camo mano nusica (6.9pA/cm?) usocmaje nojasa axyuonoz nomenyujana (ucnperudana
aunuga). (Ipeysemo us [14])

IIpn BesmkuM BpegnoctuMa U, mon yTunajem h, mpotox Na' joma ce mpeknmaa. Kao
IITO je HpUKa3aHo Ha cjauiy 3.13 BpeMeHcKa KOHCTaHTa Ty je yBeK Beha 0J1 KOHCTAHTE Ty,
M aKo MpoMeHJ/bUBa h, KOja 3aTBapa KaHaJ, pearyje MHOTO CIiopuje Ha moBehame HallOHa,
Hero kamuja m, koja oreapa kanaia. Crpyja K jona ucrospemeno 3601 cympoTHOT cMepa
cMmambyje norernmjan. Kpajmu edexkar Na™ nu KT crpyja je KpaTku akIuoHn MOTeHIIHja
npalieH mamoM MoTeHIHja I8 UCIO IIOTeHIH]aIa MAPOBamha MeMOpaHe. AMILIUTYIa ITHKa
je oko 100 mV.

Ha cauru 3.16A aknnonu NoTeHNKja je n3a3BaH KPATKUM CTPYjHAM UMITYJICOM Tpaja-
a 1 ms, mpuMermen npe TpeayTka ¢t = 0. AKo je aMInTyaa cTpyje, Koja CTUMYJIUIIE
MeMOpaHy, UCITO/ HeKe KPUTHYHE BPEHOCTH, IIOTEHIjal MeMOpaHe ce Bpaha Ha IMOTeHIH-
jaa MupoBaimba MeMmbOpaHne 6e3 renepucama aKIHOHOT TOTEHIUja/Ia, MITO je MPUKA3aHO Ha
cjanu 3.16B.
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3.4.2 Ilyncanmje

XopkuH-XaKcjaujeBa jeJIHaYnHa MOZKEe J[a Ce pa3Marpa 3a KOHCTAHTHU YJIA3HU CUTHAJ
I(t) = Iy sat > 0. Ykoauko je Iy Behe og Ig = 6 uA/cm2 HOCMaTpaMO HHU3 IIyJICa-
muja (cimka 3.17A). Moxke ce nedunucarn dbpenkpennuja nyacannja kao v = 1/T, tae
je T Bpemencku mHTepBaJ udMehy nBa nuka. @OpeHKBeHIHja IIyJICAlMja Kao (PYHKIHja

KOHCTaHTHOT yaa3a [y Jedunume byHKINjy npukasany Ha rpaduky 3.17B.

1m0.0 iooD

100.0 H _7__d-—~"___
) w "
E ILO~| h N ‘ =. =D |

| B
= y .-| A ) ' h
oo "L L~ L= L=~ .-
0.0 L . L 0o
oo o 400 [alu] B0 1000 oo 50 oo 150 faslls
£ [rm=] Ig [pAcm= ]

Cauka 3.17: A-Ilyacauuje usazsare cmpyjom xowcmarnmue epednocmu 1y, B-Qynruyuja saeu-
cnocmu Ppexsenyuge nyacayuja v od Iy. (Ilpeysemo us [14])

3.4.3 XeBucajaosa PyHKIH]ja

Pasmarpahemo ogrosop Xonkunn-Xakc/aujeBor Mojie/ia Ha YJIa3HU CUTHA OOJIMKA:

I(t)y=1 + ArH(t), (3.82)
rie je H(t) Xesucajnosa dyHkImja Koja je medununcana Ha caenehn nadn:
1, t>0
H(t) _{ 0, t<0. (3.83)

Y TpenyTtky t = 0 yJa3HM CHUTHAT cKade ca purcupane sBpeaHoctu I[; #Ha Io = I} + Al
(ciuka 3.18A), e je Al Bucuna crenennka. Moxke ce pasMOTPUTH Jia JIM IHKOBH 3aBHCE
caMo oI Kpajie Bpeanoctu Io wianm u ox Al. Oarosop Ha OBO NMHUTAHE HAT je CAUKOM
3.18B, koja npeacraB/pba dazuu aujarpam 3apucaoctu Al ox I, y oapeheHOM TpeHyTKYy.
VY zapucHoctu of, Bpeanoctu Al u Iy y HeKOM TpeHyTKy, cuctem he ce wahu y cramy I, S
nwm R.

Onarosop XonkuH-XaKCIUjeBOT MOJIENIa 38 YIa3Hy CTPY]y 001rKa XeBucaj1oBe (OyHKITH-
je MoxKe 1a Oyae jeJaH o HapeaHa TPH, Y 3aBUCHOCTH OJl TOTA Y KOM PEXKUMY je CHCTEM.
VY pexumy [ He nos1a3u 10 N3a3UBakHA AKIUOHOT MOTEHIN]AIA U Taj PeKUM HA3UBAMO He-
AKTUBHU PEKUM. YKOJHKO je CUCTEM Yy pekuMy S [0/1a3u J0 MojaBe jeTHOT muka. Kama
je cucreM y pexkuMy R, J1o71a3u JI0 10jaBe BHUIIE IMUKOBa ca ojpehenom (ppekBeHInjoM.
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Ciuka 3.18: A-Ilpomena yrasne cmpyje y mpenymry t = 0, B-Dasnu dujaepam 3asucrocmu
AT 0d I, y odpehenom mpenymry. Y zasucnocmu 00 epednocmu Al u Iy y wexom mpenymsxy,
cucmem hie ce nahu y cmary I, S uau R. (Ilpeysemo us [14])
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Cauka 3.19: A-Usnasnu cuenan, odnocho wanou. B-Ucma yaasna cmpyja npumerena y t=20
ms doe0du do0 HACMANKG AKYUOHOZ NOMENRYUAAG, Ucma cmpyja npumersena y t==25, 27.5, 30 u
32, 5 ms ne dosodu do nacmanra nomenyujana. (Ipeysemo us [14])

3.4.4 BpemeHcku 3aBUCaH UMITYJIC

Peannwmje je pasmaTpaTtn yJ1a3HW HUMITYJIC KOJU je BpeMeHCKH 3aBucaH. Mmyrc ce re-
Hepwulile Ha cJjiejehn HadYMH: HA cBaKe 2 ms y3uma ce ciay4dajuu 6poj u3 'aycose pacuojeie
ca MaTeMaTHYKHM OUYeKMBAIbeM HYyJ/1a M CTaHJapIHoOM JesujarmjoM o = 3uA /cm?. Jla 6u
ce 1o0MIa KOHCTAHTHA yJIa3HA CTPyja u3Mely /Be IHJbaHe BPETHOCTH KOPHUCTH Ce JIMHe-
apHa mHTeprojanuja. Pesynryjyha BpeMeHncky 3aBHCHA CTpYja HaM IIPeACTaB/ba yJIa3Hy
cTpyjy XouKWH-XaKCIujeBOT Mojena. VI3Ja3Hu curHaa je HAllOH NpHKa3aH Ha CJIAIHN
3.19A. AKIHOHY MOTEHIHjAN HACTA]Y V HejeJTHAKUM BPpEMEHCKUM HHTepBaJnMa. AKo ce
nCTa yaa3Ha cTpyja nmpuMenn y t=20 ms n3a3mBa n3/Ja3HU HAOH, JIOK UCTa yJIa3Ha CTPYja
npuMemeHa y t=25, 27.5, 30 u 32, 5 ms He JOBOAM 0 HACTaHKA aKITMOHOT MOTEHIHjaJTa
(couka 3.19B).
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Y Toky pedpakTOpPHOr Iepuo/ia Huje Moryhe m3as3BaTu aKIMOHU IMOTEHIUjaJ] HCTOM
jaumnoMm ysasHe crpyje. HMcmocraBmiio ce ja yKOJIUKO ce OWTHO moBeha jaumHa ysiasHe
cTpyje I0K je MemOpaHa y da3u xupepriojaapu3ainje, Moryhe je CTBOPUTH aKIIMOHH MOTe-
Higja1. AkKo ce Jera/bHEje moryena ciamka 3.19B, Moxe ce youmTH ja NMKOBU HAIOHA,
KOJH Ce jJaBJba]y Y MePUOIy XUlleprnoJapu3aluje, He JJOCTUXKY BPETHOCT mpara HamoHa. Cse
JIOK Ce BPEJIHOCT HAIlOHA He BPATU HA BPEJHOCT Ipara, HUje MOryh HacTaHaK HapejHor
aKIIMOHOT TOTEHIIHjaJTa.



I'1aBa 4

3aKJby4aK

[Tucame oBoT paja, Kao W MpoydaBarbe TPOCTUPAhA AKITMOHOT MOTEHIHjaTa YK aK-
COHA, Te€HEPAJIHO, OCJIalba Ce Ha Paj XONKHHA W XaKCAHja. 3HA4Ya] XONKHH-XAKC/IHjeBOT
MOJIes1a je OMO BeJIMKHU 3a ONUCUBAIbe HAUMHA Ha KOju hesmjcka MeMOpaHna (OyHKITMOHUIIIE.
Pesorynmonapro otkpuhe, 10 Kora cy OHH JonLTH TyMadehn pesyiaTare Mepema, jecTe
Jla ce MPOIYCT/AUBOCT MeMOpaHe Merma TOKOM MPOCTHPaa AKIIMOHOT MOTEHIHjaaa TyzK
AKCOHA, TITO 33 MOCJEIUIy UMa MPOMEHY HeHOT HalloHa. Pa3MaTpame mpoMeHe MpOIry-
CT/BUBOCTU M YTHUIIAja HA OOJIMK UMILY/Ica U OpP3UHY 1POBOhemba 1oKa3asio ce e(puKacHujum
3a HEpBHA BJIAKHA KOja Cy HeMHUje/M30BaHA. JOHCKM KaHAJIW, KOjU Cy OIMHUCAHU Yy TJIaBU
2, nucy OWJIM MO3HATH y BpeMe KaJia Cy XOIKWH U XaKCJIU U3Beau ekcrepuMent. Hbuxos
pajg omoryhuo je ja ce mocraBu XHIIOT€3a O JOHCKHM KaHAJIMMa, Koja je morsphena Tek
HEKOJIMKO Jeliennja Kacuuje. CBa muXoBa OTKpHuha cy cxBalieHa Tek JeceTak ToIuHa Ha-
KOH ekcliepumenara. Behuna caBpemenux JiekoBa u jiocturuayha y mojgepuoj dgpapmarnuju
JIyTyje 3aXBaJTHOCT IHUXOBOM PaJLy.

N3 pasmarpama ammpokcuMallije eJeKTPOTOHYyCa, V 0/IeJbKY 3.3, MOXKe Ce BHUJETH JIa
je 3a mojaBy Hekor "HamoHCKOr nuKa'", K/bYUHO [1a KalaluTUBHOCT MeMOpane Oyme maJia,
MTO HUje CJIydaj KaJa cy y MHUTalky MHUjeJn30BaHa BJAKHA. 3aTO XOIKWH-XAaKCJIHjeB
MOJIesl Jiaje 60Jbe pesyJiTare 3a HpoydaBathe HPOCTUPAha AKIIMOHUX IIOTEHIUjasIa JLy2K
HeMI/Ijeﬂl/ISOBaHI/IX BJIaKHaA.

Tenerpadcka jemnaunna XopkuH-XaKC/IujeBOT MOJEA, JI0 Koje Cy JOILIN Kopuctehn
MOJIeJT TPOKOMIIOHEHTHe cTpyje, crpyje Na®, K™ n ocraimx joHa, pelmasa ce HyMEepPUYKH.
Bunenn cmo, y miaBu 3, 1a aHAJIUTHYKH MOKYIA) MPOTEeHe OP3WHE MPOBOhema HMITYJIca
JIyK HEPBHOT BJAKHA Jlaje Pe3yaTare KOju HUCY YV CKIAAY Ca eKCIEePUMEHTATIHO U3Mepe-
HUM BpejHocTuMa. Kajia ce MCKOPHUCTHU OBa jeJlHa4YMHA, MOIY ce JI00uTH TI'paduid Koju
0/IFOBAPajy MPOCTUPAILY HMITyCJIa JIYZK aKCOHA MPU Pa3/JMYUTUM T00y/1aMa, MITO OMOTY-
haBa JeTa/pHEje MpOyYaBame MOHAIAKka MeMOpaHe, OJHOCHO HeHOT MOTEeHIjaa.

[Tocnenmux meneHuja BPJIO Cy aKTyeJHA MPOYyYaBamba HEYPOHCKUX MperKa y PasHUM
obnacTuMa Hayke. Belimna oBux mpoydaBarmba KOPUCTH MOJIE]T HeYPOHa XOUKHHA U X aKCJIH-
ja m omromapajyhe momesie 3a onucupame cuaancu. (OBO HAM yKa3yje HA aKTYeJTHOCT
XonKuH-XaKC/AIujeBor MoJieia Hako je oH omucan jorr 1939. romune.
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JlonpaTtak A

buorpaduje HobensoBaia XolkuHa u
XakcJjanja

Anan Jloja Xonkwun|15|, polien je 5. debpyapa
1914. y Baubepujy, Aycrpanuja. Crekao je obpazo-
Bame y Jlaync mkosn, y Mansepuy (1923-1927), I'pe-
mraM 1kosi, y Xoary (1927-1932) u Tpunuru koseny, y
Kem6puiy (1932-1936). Hheros nena, Tomac Xoykus u
crputl, Pobun XonkuH, cy OUIu UCTOpHIAPH, IITO je pa-
3j10r 3a1mTo je AjaH okaeBao u3Mely Hayke m ucropwuje.
Nnak, kako je 6HO BeoMa 3aMHTEPECOBAH 3a HCTOPH]Y
HPUPOJIE, OJIYUHO €€ 33 OUOJIOTH]Yy U XEMU]Y.

Hakon aummomupama je paguo Ha HEKHM aMaTep-
CKUM €eKCIIepUMEHTHMa ca HepBuMa xkaba. Hacrasuo je
na ce 0aBW OBUM HEKOJIMKO TOJIMHA, KAKO W IIPE, TaKO
U T0C/Ie JUIIOMUpamba Kao HCTpaKuBad Ha TpuHUTH
kosienty. Ha Tpunutu xosenny ynosuao je, uamely ocra-
Comxa A.1: Anan Jojo Xou- JII/I?(, Towmcona, Pyrepdopna, Eaunrrona n Xonkunca,
wun (1914-1998.). (Ipeysemo us KOjU Cy IpunajaJiu BeJukom Behy OBOT KOJIeHa. Tokom
115]) tor nepuozaa (1937-1938) Xopkumc je mposeo HEKOJIITKO

Hesiesba ca Kosom y mecty Bymace Xoa. Tamo je mayuno
KaKoO JIa cellupa akcoHe Jinrie. Bparno ce Ha Kembpu
1938. rogmue Kako OU 3amoveo capajmby ca XakcamjeM, KOr je mMao cpehe ma mogydasa.

Tokom TpBUX map Mecelmy paTa, XOUKWH je pajJuo Ha Ba3AyXOIJIOBHO] MeIUIIMHU U
ox dedpyapa 1940. mo jyna 1945. Ha Ba3AyIIHUM pajapuMa y pPasHuM jegoBuMa EnH-
recke. Iheros npojekar ce 6aBUO pa3BHUjareM CUCTEMa 33 CKEHHUPAIbe U IMPUKA3UBAE
cucrema jereknuje. Hakon para ce Xopkuuc Bpatno Ha KemOpuir, 17e je mpejgaBao y
¢dpu3r0JIONIKO] JabopaTopuju. XaKCJIU ce BPpaTHO [ap Mecely HaKOH Tora, W 3ajeHO0 Cy
HACTABUJIU CapaJiby KOjy Cy 3amodesu Ipe para. Behmna ekcrnepuMmeHaTa Ha BEJIUKHAM
HEPBHUM BJIAKHUMA je MopaJja Ja ce 00aB/ba Y TOMOPCKO] cTaHUNU, U of 1947, ronune je
XOHUKUH OOUYHO HPOBOJMO JBa WJIM TPH MeCela I'OJHUIIIE y HOMOPCKO] Jadoparopuju y
[TnajmayTy.

ITpodecop Xonkun je uzabpanu npunajuuk Kpasbesckor japymrsa 1948. rojune, a
ox 1951. romuue je nocrao Pynepron Merpaxusad-nipodecop y KpabeBckom apyniTBy.
buo je y caBery apymtTa ox 1958. 10 1960. roquHe u y MeIUIMHCKOM HCTPAKHIBAYKOM
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caery oj1 1959. s0 1963. rogune. buo je cekperap Pusuosiomkor jpyirsa o 1961. 10
1967. romune. buo je npejcenauk [Tomopckor duostomnkor apymrsa jorur o 1966. roaumne,
Kao u npejaceannk KpasbeBckor apymirsa on aeneMmbpa 1970. roamue. 1971. romwne je
noctao Kaumesaap Jlamcecrep yaupepsurera. ¥YMpo je 20. menembpa 1998. vy VjeaumeHom
KpameBcTBy.

Cep Engpjy ®unauar Xakcau|l6| poben je 22.
noseMbapa 1917. romune y Xewmmcreay y EHreckoj.
Crekao je obpasoBame y JynuBepcutu Kosen Trkosn
(1925-1930) u Bectmumnucrep mkoan (1930-1935, 6uo
npunagauk Kpamesckux mkosapa). Ha Tpunutu Ko-
JIely, TJe je J00MO CTUIEHIN]y, ITKOoJa0Bao ce ox 1935.
[Ipemrao je na Kembpun ouekusajyhu na he merosa xa-
pujepa Tehu y cMepy Ka (pu3nIKuM HayKaMa. XaKCJId je
ouo dacnuHupan (HU3UOJIOIU]jOM, JIeJIOM 300T caMoT ca-
JIpzKaja ImpeJjMeTa, aand 1 30017 JbyIH ca KojuMa je capalu-
Bao. Ox 1937. no 1938. roaune je mposeo Bpeme bGaBehn
ce AaHATOMUJOM Ca HaMEPOM Jia ce KBaJu(UKYyje 3a Meu-
nuHy, 1na je ox 1938. 10 1939. rogwne n3abpao HATIpETHI
Kypc y dusnosoruju. Y asrycry 1939. rogune Xakcaujy ‘ k
ce MPUAPYKI0 XOKUH Y TOMOPCKO] OHOJIONIKO] JTabopa- -

TOPHjH, TITO je TOBEIO 10 CApaTme Ha HeropoM ypoty vy CUlKa A2 Endpjy Puadune
HCTPAsKHEAE. Xaxcau (1917-2012.). (IIpeysemo

Toxkom mpBe rojaune para je Xakcjaum ONO KIUHHIKA us [16])
cryment. Kana je MeauImHCKO noaydaBame y JIoHI0HY
npecTaso 300T Ba3IyNIHUX Halaja, IPOMEHWO je M0ocao W MPOBEO OCTaTaK paTa Kao olre-
PAIMOHN MCTPAXKUBAY YV OPYKAHU - MPBO 33 AHTH-BA3AyIIHYy KOMAHIy, & 3aTUM U 3a

A mupasurer.

YV 1941. roaune je Xakcau oadpan 3a uctpazkubada Ha T puruTh Kojeny, y Kemopuiy,
IMTO je KaCHUje /10Beso j1a oH 1946. roamHe modvHe ja mpejaje Ha genapTMany 3a (pu3nosao-
rujy. OH je 3a7apKao CBOje TMOCTOBe Ha KoJelly u yHuBep3uTery y KemOpuily cse 10
1960. romune, Kaja je moctao med genapTMaHa 3a dusnosorujy Ha Jyausepcutu Komeny
Jlongon. 1969. roguue je nocrao Vcerpaxkusau-ipodecop y KpasbeBckom apynirTsy.

Opm 1946. mo 1951. rommue je Xakcau yrJaBHOM PO y CApaImbu ¢a XONKHHOM HA
HCTPAKUBAKBUMA MPOBOlema HepBHUX nMysica, aan u ca CramdinjeM HA MUjeTUHCKIM
HEPpBHUM BJaKHUMa. 1952. rogwHe je mModeo /a pajyd Ha HUCHATHBAamBUMa KOHTPAKIIHje
mumuha, 171e je pa3Buo HHTepdEPeHIInOHA MUKPOCKOII.

Xakcau je 6uo ypeanuk busnoaomkior KypHasaa ox 1950, ¢o 1957. roqune. Takobe je
0o ypeIHUK »KypHaJIa 3a MoJiekyaapuy ounosiorujy. [Tocrao je wian KpaspeBckor apynirsa
y 1955. roxwau, n 6mo wian caBera o 1960. 10 1962. roaune. /Ip:kao je npenapama y [lon
XONmKMHC MeTuIuHCKO] mKoIn 1959. roaumue m npenaBama #Ha KoxymOuja yHEUBEp3UTETY
1964. rogune.

Opn cTpane enrjecke Kpasbuile Enuzabere apyre, 12. HoBeMOpa 1974. mporjalieH je
BuTe3oM. YMpo je 30. maja 2012. rogune y Yjenumbenom Kpa/beBCTBY.



bubanorpaduja

1]

2]
3]
4]

[5]
6]
7]
18]
19]
[10]
[11]

[12]

[13]

[14]

[15]
[16]

www.annahamilton.me/anatomy-of-brain-cells.html/anatomy-of-brain-cells-seer-
training-nerve-tissue

Jejan Paxkosuh, Ocuosu buodusuke, MACI] u UETIT, Beorpasn, 2008.
Irving P. Herman, Physics of human body, Springer, New York, 2007.

Russell K. Hobbie, Bradley J. Roth, Intermediate physics for medicine and biology,
Springer, New York, 2007. (4th edition)

www.biologywise.com/cell-membrane-structure-function
www.friendsoftrurocathedral. co.uk/nerve-impulse-sequence-diagram.html
www. en.wikipedia.org/wiki/Action _ potential
sr.wikipedia.org/sr-el/Multipla _ skleroza
www.mymsaa.orq/ms-information/overview/process-symptoms,/
www.swarthmore.edu/NatSci/echeevel /Ref/HH /Apparatus.html

A. F. Huxley, The quantitative analysis of excitation and conduction in nerve, Nobel
Lecture, December 11, 1963

www.sci.utah. edu/macleod /bioen,/be6000,/prevnotes/L03-hhderiv.pdf

A. L. Hodgkin, A. F. Huxley, A quantitative description of membrane current and
its application to conduction and excitacion in nerve, Physiological Laboratory,
University of Cambridge, 117,500-544 (1952)

Wulfram Gerstner, Werner M. Kistler, Spiking Neuron Models. Single Neurons,
Populations, Plasticity, Cambridge University Press, 2002.

www.nobelprize.org/prizes/medicine/1963 /hodgkin/facts/

www.nobelprize.org/prizes/medicine/1963/huzley /biographical /

45



