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Ãëàâà 1

Óâîä

Íåðâíå £åëèjå èëè íåóðîíè èìàjó óëîãó äà ïðîâîäå íàäðàæàjå îä ðåöåïòîðà äî
öåíòðàëíîã íåðâíîã ñèñòåìà, êàî è îä öåíòðàëíîã íåðâíîã ñèñòåìà äî îäãîâàðàjó£èõ
£åëèjà è îðãàíà êîjè £å îäðåàãîâàòè íà íàäðàæàj. Òàêî¢å, èìàjó óëîãó ïðåíîñà è
ñêëàäèøòå»à èíôîðìàöèjà ó íåðâíîì ñèñòåìó. Âå£èíà íåðâíèõ £åëèjà ñå íå îáíàâ§à.
Íåðâíà £åëèjà ñïðîâîäè åëåêòðîõåìèjñêè èìïóëñ çáîã ïðîìåíà êîjå ñå äåøàâàjó ó
ìåìáðàíè è òî ñàìî ó jåäíîì ñìåðó, îä ðåöåïòîðà äî öåíòðàëíîã íåðâíîã ñèñòåìà
èëè îä öåíòðàëíîã íåðâíîã ñèñòåìà äî îäãîâàðàjó£èõ £åëèjà è îðãàíà.

Ñëèêà 1.1: Ñòðóêòóðà íåóðîíà. (Ïðåóçåòî èç [1])

Íåðâ ñå ñàñòîjè îä íåóðîíñêîã òåëà, êðàòêèõ íàñòàâàêà äåíäðèòà, êîjèõ èìà âèøå
è ìîãó äà ñå ãðàíàjó íà òà»å îãðàíêå è jåäíîã äóãîã íàñòàâêà êîjè ñå íàçèâà àêñîí,
íåðâíî âëàêíî èëè íåóðèò è êîjè ñå ãðàíà ñàìî íà êðàjó, êàî øòî jå ïðèêàçàíî íà
ñëèöè (1.1).
Íåóðîíñêî òåëî jå öåíòàð £åëèjå, è ìîæå èìàòè ðàçëè÷èò îáëèê (çâåçäàñò, îâàëàí,
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6 ÃËÀÂÀ 1. ÓÂÎÄ

ïèðàìèäàëàí, ...). Ïðå÷íèê òåëà íåóðîíà jå îêî 4-100 µm êîä êè÷ìå»àêà.[2]

Äåíäðèòè ñó ðàçãðàíàòè íàñòàâöè íåðâíèõ £åëèjà äóæèíå îêî 100 µm. Ñâîjîì
ðàçãðàíàòîì ñòðóêòóðîì ïîâå£àâàjó ðåöåïòèâíó ïîâðøèíó çà ïðèjåì ñèãíàëà ñà ñóñå-
äíèõ íåóðîíà è ìîãó äà ïðèìàjó ðàçëè÷èòå âðñòå îñå£àjà: çà áîë, òîïëîòó, çâóê è äð.
Äåíäðèòè çàjåäíî ñà íåóðîíñêèì òåëîì ÷èíå ñèâó ìàñó öåíòðàëíîã íåðâíîã ñèñòåìà.
[2]

Çà ðàçëèêó îä äåíäðèòà êîjèõ jå âèøå, íåóðîí èìà ñàìî jåäàí àêñîí, äóæè îä
äåíäðèòà, ñà êàðàêòåðèñòè÷íîì äóæèíîì îä 1 mm äî 1 m. Àêñîíè ñó îêðóæåíè
ìèjåëèíñêèì îìîòà÷åì êîjè èìà ñåäåôàñòî-áåëó áîjó ïà çáîã òîãà îíè îáðàçójó áåëó
ìàñó. Àêñîíè îêðóæåíè îâèì îìîòà÷åì, áðæå ïðîâîäå íåðâíå èìïóëñå. Ìèjåëèíñêè
îìîòà÷ îáðàçójó £åëèjå êîjå ñå íàçèâàjó Øâàíîâå £åëèjå [3]. È àêñîí ìîæå äà ñå ãðàíà,
àëè ñàìî íà ñâîì êðàjó, íà òåðìèíàëíå ãðàíå êîjå ñëóæå äà ñå îìîãó£è èñòîâðåìåíè
ïðåíîñ ñèãíàëà íà âèøå íåðâíèõ £åëèjà ïîñðåäñòâîì ñèíàïñè.

Àêî ñå ïîñìàòðà ñìåð ïðåíîøå»à èìïóëñà, äåíäðèòè ñó óëàçíè êðàj à àêñîí èçëà-
çíè êðàj, êîjè íàäðàæàj ïðåíîñè îä òåëà íåóðîíà êà íàðåäíîì íåóðîíó. Êàäà èìïóëñ
èëè àêöèîíè ïîòåíöèjàë íà óëàçó äîñòèãíå îäðå¢åíó âðåäíîñò, àêöèîíè ïîòåíöèjàë
ôèêñèðàíå âðåäíîñòè áè£å ñïðîâåäåí äóæ àêñîíà. [4]

Àêñîí ìîæå äà áóäå äóã âèøå ìåòàðà, íïð. êîä ïëàâîã êèòà äóæèíà äîñòèæå
10 m, àëè óïðêîñ òîìå, îáëèê èìïóëñà ñå ÷èòàâîì äóæèíîì íå ìå»à. Öèëèíäðè÷íîã
jå îáëèêà è çáîã íåêèõ îñîáèíà ïîñòîjå ñëè÷íîñòè ñà åëåêòðè÷íèì êàáëîì çáîã ÷åãà
£åìî è óâåñòè òàêîçâàíè ìîäåë êàáëà. Áðçèíà ïðåíîøå»à èìïóëñà êðå£å ñå îä
0.6 m/s äî 100 m/s. Ïðå÷íèê àêñîíà jåäíà jå îä âåëè÷èíà êîjå óòè÷ó íà áðçèíó ïðåíî-
øå»à èìïóëñà. Êîä ÷îâåêà ïðå÷íèê ìîæå äà áóäå äèìåíçèjà îä 1 µm äî 20 µm, äîê
ñó êîä æèâîòè»à äèìåíçèjå äðóãà÷èjå, íà ïðèìåð êîä ëèã»è ïðå÷íèê àêñîíà ìîæå
äà áóäå äî 1 mm. Jåçãðî àêñîíà ìîæå äà áóäå èëè îêðóæåíî ìåìáðàíîì èëè äåá§èì
ìèjåëèíñêèì îìîòà÷åì êîjè ñå îêî jåçãðà îáìîòàâà êàî ëåï§èâà òðàêà. Ìèjåëèíñêè
îìîòà÷ ñå íà íåêèì ìåñòèìà ñòà»ójå, ïà íà òèì ìåñòèìà âëàêíî èìà ñëè÷íå îñî-
áèíå êàî è íåìèjåëèçîâàíî âëàêíî, à îâè ïðåêèäè ñå íàçèâàjó Ðàíâèjåðîâè ÷âîðîâè.
Òèïè÷àí §óäñêè íåðâ ìîæå äà ñàäðæè ÷àê äóïëî âèøå íåìèjåëèçîâàíèõ âëàêàíà.[4]

Ìèjåëèíñêè îìîòà÷ îìîãó£àâà âå£ó áðçèíó èìïóëñà äóæ àêñîíà, jåð ìèjåëèíñêè
îìîòà÷ èìà ìàëó êàïàöèòèâíîñò. Ñàìèì òèì, ìèjåëèçîâàíà âëàêíà ïðîâîäå ìîòîðíå
èíôîðìàöèjå, îäíîñíî èíôîðìàöèjå ãäå jå ïîæå§íî äà áðçèíà ïðîâî¢åíà áóäå âå£à,
äîê íåìèjåëèçîâàíà âëàêíà ïðîâîäå èíôîðìàöèjå êàî øòî jå íïð. òåìïåðàòóðà. Íå-
ìèjåëèçîâàíî âëàêíî ìîæå äà èìà ïîëóïðå÷íèê 0.7 µm ñà äåá§èíîì ìåìáðàíå
5 nm-7 nm, äîê ìèjåëèçîâàíî ìîæå äà èìà ïîëóïðå÷íèê äî 10 µm ñà ÷âîðîâèìà íà
ñâàêèõ (1-2) mm. Ðàñòîjà»å èçìå¢ó ÷âîðîâà jå îêî 140 ïóòà âå£å îä ïîëóïðå÷íèêà
âëàêíà.[2]

Ðàñòîjà»å èçìå¢ó ïðåñèíàïòè÷êå è ïîñòñèíàïòè÷êå ìåìáðàíå jå îä 1 nm äî 100 nm.
Ïðè ìàëîì ðàñòîjà»ó, ïðåíîñ ñèãíàëà ñå îäèãðàâà åëåêòðè÷íèì ïóòåì, à ïðè âå£èì
ðàñòîjà»èìà õåìèjñêîì ïóòåì. Ïîòåíöèjàë ïîñòñèíàïòè÷êå ìåìáðàíå, êîjè äîâîäè
äî ãåíåðàöèjå åëåêòðè÷íîã èìïóëñà íà ïîñòñèíàïòè÷êîj ìåìáðàíè, ìîðà äà äîñòèãíå
íåêó êðèòè÷íó âðåäíîñò, îäíîñíî ìîðà äà äîñòèãíå ïîòåíöèjàë ïðàãà. Ìå¢óòèì, ïðè
òîì ïîòåíöèjàëó ñèãíàë áðçî ñëàáè, ïà jå çà åôèêàñíèjè ïðåíîñ ñèãíàëà ïîòðåáàí
àêöèîíè ïîòåíöèjàë. Ñàìà àêñîïëàçìà èìà âåëèêó îòïîðíîñò, ïà ê§ó÷íó óëîãó ó
ïðåíîøå»ó èìïóëñà èãðà ìåìáðàíà. [2]

Èñòîðèjñêè ãëåäàíî, ïðâî ìåðå»å àêöèîíîã ïîòåíöèjàëà îáàâèî jå Õåëìõîëö 1850.
ãîäèíå. Êàêî jå òåõíîëîãèjà íàïðåäîâàëà Õî¶êèí è Õàêñëè èìàëè ñó ìîãó£íîñò
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äà óïîòðåáå ìèêðîåëåêòðîäå çà ïðåöèçíèjà ìåðå»à àêöèîíîã ïîòåíöèjàëà, øòî ñó è
óðàäèëè 1939. ãîäèíå. [4]

Ìåòîä êîjè jå èìàî âåëèêè çíà÷àj äà ñå îájàñíè ïðîáëåì ïðîñòèðà»à íåðâíîã èì-
ïóëñà, jåñòå ìåòîä Õî¶êèíà è Õàêñëèjà. Îíè ñó çà ñâîjà èñòðàæèâà»à, çáîã ïîãîäíèõ
äèìåíçèjà, êîðèñòèëè àêñîí ëèã»å äóã íåêîëèêî öåíòèìåòðà, ÷èjè ïðå÷íèê èçíîñè è
äî 1mm. �èõîâà òåîðèjà áàçèðàíà jå íà íåêîëèêî ïàðàìåòàðà, êîjè ñó îäðå¢èâàíè íà
îñíîâó åêñïåðèìåíòàëíî ñíèì»åíèõ âîëò-àìïåðíèõ êàðàêòåðèñòèêà íåðâíîã âëàêíà.
Çáîã ôàñöèíàíòíèõ ðåçóëòàòà Õî¶êèí è Õàêñëè ñó çà îâàj ìåòîä äîáèëè Íîáåëîâó
íàãðàäó 1952. ãîäèíå. Õî¶êèí è Õàêñëè ñó ó äóãà íåðâíà âëàêíà óáàöèâàëè åëåê-
òðîäå è íà îñíîâó ðåçóëòàòà ìåðå»à çàê§ó÷èëè äà jå åëåêòðè÷íè ïîòåíöèjàë âëàêíà
òîêîì ïðîâî¢å»à âå£è ó îäíîñó íà ïîòåíöèjàë ìèðîâà»à. Òåîðèjà êîjà jå òàäà áèëà
îïøòåïðèõâà£åíà ïðåäâè¢àëà jå ñóïðîòíî, ñìà»å»å ïîòåíöèjàëà ìåìáðàíå ïðèëèêîì
ïðîâî¢å»à èìïóëñà.
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Ãëàâà 2

�åëèjñêà ìåìáðàíà

Ïðâè ìîäåë áèîëîøêå ìåìáðàíå, óíèòàðíè ìîäåë, 1925. ãîäèíå îïèñàëè ñó íàó÷íè-
öè Äàíèåëè è Äîñîí [2]. Óíèòàðíè ìîäåë jå 1972. ìîäèôèêîâàí è òàêî jå íàñòàî
íîâèjè, ìîçàè÷íè ìîäåë, êîjè ñó äàëè Ñèìîð �îíàòàí Ñèíãåð è Ãàðò Íèêîëñîí. Ìî-
äåë ìåìáðàíå êîjè ñå êîðèñòè äàíàñ jå äîïóíà ìîçàè÷íîã ìîäåëà. Ñàâðåìåíè ìîäåë
îïèñàí jå 2001. ãîäèíå [2]. Ïî ñàâðåìåíîì ìîäåëó, ó áèëèïèäíè ñëîj ìåìáðàíå óðî-
»åíè ñó ìîëåêóëè ïðîòåèíà è ëàíöè îëèãîñàõàðèäà êîjè ñó êîâàëåíòíî âåçàíè çà
ôîñôîëèïèäå èëè ïðîòåèíå, êîjè ïîñðåäñòâîì ïîëàðíèõ ãðóïà îáðàçójó òçâ. jîíñêå
êàíàëå çà òðàíñïîðò ìàëèõ jîíà è ìîëåêóëà. Äåòà§íèjè ñàñòàâ, îäíîñíî êîíñòèòó-
åíòè ìåìáðàíå ïðèêàçàíè ñó íà ñëèöè 2.1. Ìåìáðàíå èìàjó âåëèêó óëîãó ó ìå¢óñîáíîj
êîìóíèêàöèjè £åëèjà.

Ñëèêà 2.1: Ñòðóêòóðà £åëèjñêå ìåìáðàíå. (Ïðåóçåòî èç [5])

Jîíñêè êàíàëè ìîãó áèòè ïîäå§åíè ó äâå îïøòå êàòåãîðèjå: ïàñèâíå è àêòèâíå.
Ïàñèâíè êàíàëè ñó íåñåëåêòèâíè, óâåê ñó îòâîðåíè ó £åëèjè ó ñòà»ó ìèðîâà»à è
óïðàâî îíè çíà÷àjíî äîïðèíîñå ïîòåíöèjàëó ìèðîâà»à ìåìáðàíå. Àêòèâíè êàíàëè
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äîïðèíîñå çíà÷àjíî àêöèîíîì ïîòåíöèjàëó, îíè ñó ñåëåêòèâíè, îòâîðåíè èëè çàòâî-
ðåíè, øòî ñå êîíòðîëèøå ìåìáðàíñêèì ïîòåíöèjàëîì, ðàçíèì ôèçè÷êèì ïîäñòèöà-
jèìà è äð. [2]

Ðàçëè÷èòè ìîëåêóëè êðåòà£å ñå êðîç jåäíå èëè äðóãå êàíàëå, øòî çàâèñè îä äè-
ìåíçèjà ìîëåêóëà, òîãà äà ëè ñå ðàäè î íåïîëàðíèì èëè ïîëàðíèì ìîëåêóëèìà è äð.
Çà ðàçëèêó îä »èõ, jîíè íàòðèjóìà (Na+), êàëèjóìà (K+), õëîðà (Cl� ) è êàëöèjóìà
(Ca2+) ìîãó äà ñå êðå£ó êðîç îáå âðñòå jîíñêèõ êàíàëà [2]. Îâè jîíè ñå íàçèâàjó
õèäðèðàíèì jîíèìà jåð ñó õèäðîôèëíè è åëåêòðîñòàòè÷êè ïðèâëà÷å ïîëàðíå ìîëå-
êóëå âîäå. Êàòjîíè ñó ïðèâó÷åíè àòîìèìà êèñåîíèêà, à àíjîíè àòîìèìà âîäîíèêà ó
ìîëåêóëó âîäå. Êàî òàêâè îêðóæójó ñå ìîëåêóëèìà âîäå è ïðåâèøå ñó ãëîìàçíè äà
áè ñå åôèêàñíî ðàñòâîðèëè ó ìåìáðàíè. Óìåñòî òîãà, äà áè ïðîøëè êðîç ìåìáðàíó,
jîíè êîðèñòå óãðà¢åíå ïðîòåèíñêå ïîðå � jîíñêå êàíàëå.

Ïðàâàö è âåëè÷èíà jîíñêîã ôëóêñà êðîç ìåìáðàíó çàâèñè è îä ðàçëèêå êîíöåíòðà-
öèjà è îä ðàçëèêå íàåëåêòðèñà»à, îäíîñíî ìåìáðàíñêîã ïîòåíöèjàëà. Îâà äâà óòèöàjà
ñå çàjåäíî íàçèâàjó åëåêòðîõåìèjñêè ãðàäèjåíò êðîç ìåìáðàíó. Âå£è áðîj îòâîðå-
íèõ êàíàëà îìîãó£àâà âå£è jîíñêè ôëóêñ êðîç »ó çà áèëî êîjó äàòó ðàçëèêó êîíöå-
íòðàöèjå jîíà. Jåäàí jîíñêè êàíàë ìîæå äà ñå îòâîðè è çàòâîðè ìíîãî ïóòà ó jåäíîj
ñåêóíäè. Ðåçóëòàòè áðîjíèõ èñïèòèâà»à ñó ïîêàçàëè äà jîíñêè êàíàëè ó íåðâíèì è
ìèøè£íèì £åëèjñêèì ìåìáðàíàìà ìîãó áèòè ðàçëè÷èòå ãðà¢å, òàêî äà ñó íåêè êàíàëè
ïðîïóñò§èâèjè îä äðóãèõ çà äàòè jîí.

2.1 Ïàñèâàí è àêòèâàí ìåìáðàíñêè òðàíñïîðò

Êîíöåíòðàöèjå jåäíîã èñòîã jîíà óíóòàð è èçâàí £åëèjå, îäíîñíî ñà îáå ñòðàíå
ìåìáðàíå íèñó jåäíàêå. Âðåäíîñòè òèïè÷íèõ êîíöåíòðàöèjà êîä ñèñàðà, ïðåìà [3],
äàòå ñó íà ñëèöè 2.2. Ðàçëèêà ïîòåíöèjàëà èçìå¢ó èíòðàöåëóëàðíå è åêñòðàöåëóëàðíå
òå÷íîñòè ïîñëåäèöà jå ãðàäèjåíàòà óñëåä ðàçëè÷èõ êîíöåíòðàöèjà.

Âèøå jîíà Na+ è Cl� ñå íàëàçè èçâàí £åëèjå íåãî óíóòàð »å, äîê çà K+ âàæè
îáðíóòî. Ñìàòðà ñå äà jå áàø òàêâà ïðåðàñïîäåëà jîíà ïîñëåäèöà åâîëóöèjå jåð jå
æèâîò íàñòàî ó ìîðñêîj âîäè ó êîjîj èìà äîñòà NaCl [2]. Äà áè áèëî îáðíóòî, îäíîñíî
äà óíóòàð £åëèjå áóäå âèøå Na+ jîíà, à äà £åëèjà è äà§å ôóíêöèîíèøå íà ïðèíöèïó
ðàçëèêå ìåìáðàíñêîã ïîòåíöèjàëà, òðåáàëî áè äà ñå îáåçáåäè îêî äåñåò ïóòà âèøå
NaCl óíóòàð £åëèjå íåãî KCl, jåð jå êîíöåíòðàöèjà Na+ jîíà âåëèêà ó ñïî§àø»åì
ôëóèäó.

Âðåäíîñò åëåêòðè÷íîã ïî§à £åëèjå ó ñòà»ó ìèðîâà»à jå íóëà. Ïîçèòèâíè jîíè ñó
íåóòðàëèçîâàíè íåãàòèâíèì jîíèìà óíóòàð àêñîíà è èçâàí »åãà. Ïîñòîjè ñëîj íàå-
ëåêòðèñà»à íà îáå ñòðàíå ìåìáðàíå, çáîã ÷åãà ñå jàâ§à ðàçëèêà ïîòåíöèjàëà, îäíîñíî
íàïîí ìàìáðàíå è ãåíåðèøå ñå åëåêòðè÷íî ïî§å. Ìåðå»à èçâðøåíà ïîìî£ó ìèêðîå-
ëåêòîäà ïîêàçàëà ñó äà jå ïîòåíöèjàë óíóòàð £åëèjå ìà»è çà îêî 70 mV ó îäíîñó íà
ñïî§àø»è. Àêî ñå âðåäíîñò ïîòåíöèjàëà ñïî§àø»å ñòðàíå ìåìáðàíå óçìå çà íóëòó,
òàäà jå ïîòåíöèjàë óíóòðàø»å ñòðàíå £åëèjñêå ìåìáðàíå ó ñòà»ó ìèðîâà»à -70 mV.

Ìåìáðàíñêà ðàçëèêà ïîòåíöèjàëà jå ïîñëåäèöà äèíàìè÷êå ðàâíîòåæå íåñåëåê-
òèâíå jîíñêå äèôóçèjå è íåñåëåêòèâíîã jîíñêîã äðèôòà. Íåñåëåêòèâíà jîíñêà äèôó-
çèjà jå èçàçâàíà jîíñêèì ãðàäèjåíòèìà ñà îáå ñòðàíå ìåìáðàíå, äîê ñå íåñåëåêòèâíè
jîíñêè äðèôò îäâèjà ïîä äåjñòâîì åëåêòðè÷íîã ïî§à óíóòàð ìåìáðàíå.

Äèôóçèjà jîíà, ïðåìà [3], îïèñàíà jå ïðâèì Ôèêîâèì çàêîíîì äèôóçèjå, ïî êîìå,
óêîëèêî ïîñòîjè ðàçëèêà êîíöåíòðàöèjà jîíà äóæ x îñå, ôëóêñ jîíà Jdif ó ïðàâöó



2.1. ÏÀÑÈÂÀÍ È ÀÊÒÈÂÀÍ ÌÅÌÁÐÀÍÑÊÈ ÒÐÀÍÑÏÎÐÒ 11

Ñëèêà 2.2: Jîíñêå êîíöåíòðàöèjå (ó mmol/L) òèïè÷íîã àêñîíà ñèñàðà ó óíóòðàø»åì è
ñïî§àø»åì ôëóèäó. (Ïðåóçåòî èç [3])

x îñå çàâèñè îä ïðîìåíå êîíöåíòðàöèjå n äóæ òå îñå è äèôóçèîíå êîíñòàíòå Ddif :

Jdif = −Ddif
dn

dx
. (2.1)

Áóäó£è äà jå ïîòåíöèjàë íåãàòèâàí óíóòàð £åëèjå, ëîãè÷íî jå î÷åêèâàòè äà ïîçèòè-
âíè jîíè ëàêî óëàçå ó £åëèjó [3]. Èñïîñòàâèëî ñå äà çà jîíå K+ âàæè ïðåòõîäíà
òâðä»à, àëè çà jîíå Na+ íå âàæè. Ñëè÷íî òîìå, î÷åêójåìî äà íåãàòèâíè jîíè è ïðî-
òåèíè íàïóøòàjó £åëèjó è äà èõ áóäå âèøå âàí £åëèjå íåãî óíóòàð »å. Èñïîñòàâèëî
ñå äà îâî âàæè çà jîíå Cl� , àëè íå è çà íåãàòèâíî íàëåêòðèñàíå ïðîòåèíå ó ÷èjåì ñó
ñàñòàâó äðóãè íåãàòèâíè jîíè. Íàåëåêòðèñàíå ÷åñòèöå ó åëåêòðè÷íîì ïî§ó ñå óáðçà-
âàjó è ñóäàðàjó ñà îñòàëèì ÷åñòèöàìà. Óñëåä ïîñòîjà»à åëåêòðè÷íîã ïî§à E áðçèíà
äðèôòà íàåëåêòðèñàíèõ ÷åñòèöà áè£å:

Vdrift = µE, (2.2)

ãäå jå µ ïîêðåò§èâîñò. Ôëóêñ jîíà óñëåä ïîñòîjà»à E ïî§à áè£å:

Jdrift = nVdrift = nµE. (2.3)

Àêòèâàí ìåìáðàíñêè òðàíñïîðò jå òðàíñïîðò êîjè äåëójå íàñóïðîò ãðàäèjåíòó åëåê-
òðîõåìèjñêîã ïîòåíöèjàëà.

Êàäà ñå ó îáçèð óçìó è äèôóçèjà è äðèôò jîíà è èçðà÷óíà »èõîâà î÷åêèâàíà
êîíöåíòðàöèjà ñà óíóòðàø»å è ñïî§àø»å ñòðàíå ìåìáðàíå, îíà ñå ðàçëèêójå îä ðå-
àëíå. Ðàçëèêà jå ïîñëåäèöà õåìèjñêîã ìåõàíèçìà êîjè óòè÷å íà êðåòà»å jîíà êðîç
ìåìáðàíó. Õåìèjñêèì ìåõàíèçìîì êîjè ñå íàçèâà Na+- ïóìïà èëè Na+-K+ ïóìïà,
àêòèâíî ñå òðàíñïîðòójó 3Na+ jîíà ó £åëèjó, à èçáàöójó 2K+ jîíà èç »å [3]. Åíåðãèjà
êîjà ñå êîðèñòè çà òðàíñïîðò ìàòåðèjå êðîç ìåìáðàíó îñëîáà¢à ñå èç åãçîòåðìíèõ
ïðîöåñà ó àêñîïëàçìè [2]. Íàâåäåíè ìåõàíèçìè ïðîòîêà jîíà êðîç ïîëàðèçîâàíó £å-
ëèjñêó ìåìáðàíó ïðèêàçàíè ñó íà ñëèöè 2.3.
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Ñëèêà 2.3: Ìåõàíèçìè ïðîòîêà jîíà êðîç ïîëàðèçîâàíó £åëèjñêó ìåìáðàíó êîjè îäðå¢ójó
ïîòåíöèjàë ìèðîâà»à ìåìáðàíå. (Ïðåóçåòî èç [3])

2.2 Àêöèîíè ïîòåíöèjàë

Ïîòåíöèjàë ïîñòñèíàïòè÷êå ìåìáðàíå êîjè äîâîäè äî ãåíåðàöèjå åëåêòðè÷íîã èìïó-
ëñà íà »îj ìîðà äà äîñòèãíå íåêó êðèòè÷íó âðåäíîñò, îäíîñíî ïîòåíöèjàë ïðàãà. Ìå-
¢óòèì, ïðè òîì ïîòåíöèjàëó ñèãíàë áðçî ñëàáè, ïà jå çà åôèêàñíèjè ïðåíîñ ñèãíàëà
íåîïõîäàí àêöèîíè ïîòåíöèjàë (ñëèêà 2.4).

Ñëèêà 2.4: Ïîáó¢èâà»å ìåìáðàíå àêñîíà: (à) è (á) èìïóëñè èñïîä ïîòåíöèjàëà ïðàãà,
êîjè íå äîâîäå äî ãåíåðàöèjå åëåêòðè÷íîã èìïóëñà íà ïîñòñèíàïòè÷êîj ìåìáðàíè; (ö) èì-
ïóëñ íà ïîòåíöèjàëó ïðàãà, ñà áðçèì ñëàá§å»åì äóæ äåíäðèòà ñóñåäíèõ íåóðîíà; (ä) ïî-
jàâà àêöèîíîã ïîòåíöèjàëà (çíàòíî èçíàä ïîòåíöèjàëà ïðàãà), ïðè êîìå íåìà ñëàá§å»à
èìïóëñà äóæ äåíäðèòà è àêñîíà ñóñåäíèõ íåóðîíà; èñïðåêèäàíèì ëèíèjàìà ïðèêàçàíî jå
ïðåìåøòà»å èìïóëñà. (Ïðåóçåòî èç [2])

Ïðîñòèðà»å íåðâíîã èìïóëñà îäðå¢åíî jå èçìåíîì ñòà»à ìåìáðàíå àêñîíà ïðè »å-
íîj ñòèìóëàöèjè. Ó ñòà»ó ìèðîâà»à £åëèjñêå ìåìáðàíå ïîñòîjè âèøàê K+ jîíà ó àêñî-
ïëàçìè è âèøàê jîíà Na+ èçâàí £åëèjå, óñëåä ÷åãà jå £åëèjñêà ìåìáðàíà ïîëàðèçîâàíà
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[3]. Ïîòåíöèjàë ìåìáðàíå èçíîñè -70 mV (ñëèêà 2.5-1).

Ñëèêà 2.5: Ìåõàíèçìè ïðîòîêà jîíà êðîç ìåìáðàíó ó ðàçëè÷èòèì ôàçàìà »åíå ïîëàðè-
çàöèjå. (Ïðåóçåòî èç [6])

Êàäà ñå ìåìáðàíà ñòèìóëèøå àêöèîíèì ïîòåíöèjàëîì, ïðâî £å ñå ïîâå£àòè »åíà
ïðîïóñò§èâîñò çà Na+ jîíå è òî îêî 500 ïóòà. Jîíè Na+, óñëåä ïîâå£à»à ïðîïóñò§èâî-
ñòè ìåìáðàíå çà »èõ, óëàçå ó àêñîí, çáîã ÷åãà óíóòðàø»à ïîâðøèíà ìåìáðàíå ìå»à
çíàê ñâîã íàåëåêòðèñà»à îä íåãàòèâíîã ó ïîçèòèâíè. Íàïîí ìåìáðàíå ìå»à ñå äî
îêî +40 mV. Íà îâàj íà÷èí jå îñòâàðåíà äåïîëàðèçàöèjà ìåìáðàíå (ñëèêà 2.5-2).

Ïðîñòèðà»å èìïóëñà äóæ àêñîíà ïîñëåäèöà jå ïðåðàñïîäåëå íàåëåêòðèñà»à ñà
óíóòðàø»å è ñïî§àø»å ñòðàíå ìåìáðàíå óñëåä äåïîëàðèçàöèjå. Òîêîì ãåíåðàöèjå
èìïóëñà îòâîðè£å ñå è K+ êàíàë, óñëåä ÷åãà K+ jîíè èçëàçå âàí ìåìáðàíå ÷èìå
ñå óñïîñòàâ§à íåãàòèâíî íàåëåêòðèñà»å íà óíóòðàø»îj ñòðàíè ìåìáðàíå, äîëàçè äî
ðåïîëàðèçàöèjå ìåìáðàíå (ñëèêà 2.5-3), îäíîñíî ïîíîâî £å ñå óñïîñòàâèòè ïîòåíöèjàë
ìèðîâà»à (ñëèêà 2.5-4).

Íàêîí ðåïîëàðèçàöèjå ìåìáðàíà íèjå ó ñòà»ó äà îäìàõ ãåíåðèøå íåðâíè èìïóëñ.
Ðåôðàêòèâíè ïåðèîä òðàjå íåêîëèêî ìèëèñåêóíäè è íàêîí »åãà ìåìáðàíà àêñîíà
ïîíîâî ñòè÷å ñïîñîáíîñò ïðåäàjå íîâîã èìïóëñà. Îòâàðà»åì êàíàëà çà jîíå Na+ è
Ca2+ ìîæå äî£è äî ñìà»å»à ïîòåíöèjàëà ìèðîâà»à èëè õèïîïîëàðèçàöèjå. Îòâàðà-
»åì êàíàëà çà jîíå K+ èëè Cl� ìîæå äî£è äî ïîâå£à»à ïîòåíöèjàëà ìèðîâà»à èëè
õèïåðïîëàðèçàöèjå. Jîíè K+ íàïóøòàjó óíóòðàø»îñò £åëèjå à jîíè Cl� óëàçå ó £å-
ëèjó. Ïîòåíöèjàë ìåìáðàíå ïðè õèïåðïîëàðèçàöèjè äîñòèæå îêî -90 mV (ñëèêà 2.6).

Ïðîñòèðà»å èìïóëñà ó ìèjåëèçîâàíîì âëàêíó jå ñêîêîâèòî. Èìïóëñ ñå ïðîñòèðå
îä jåäíîã äî äðóãîã Ðàíâèjåîâîã ÷âîðà, óñëåä òîãà øòî ñå Na+ è K+ êàíàëè îòâàðàjó
è çàòâàðàjó ñàìî íà ìåñòèìà ÷âîðîâà. Íà÷èí íà êîjè ñå àêöèîíè ïîòåíöèjàë ïðîâîäè
îä ÷âîðà äî ÷âîðà íàçèâà ñå ñàëòàòîðíà êîíäóêöèjà [4]. Íàåëåêòðèñà»å ñå êðå£å êðîç
åêñòðàöåëóëàðíó òå÷íîñò è êðîç àêñîïëàçìó óíóòàð àêñîíà, åêñöèòèðàjó£è ÷âîðîâå
jåäàí çà äðóãèì. Ñàëòàòîðíà êîíäóêöèjà óçðîêójå äà ïðîöåñ äåïîëàðèçàöèjå, ïðè
êîìå óíóòðàø»à ïîâðøèíà ìåìáðàíå ìå»à çíàê ñâîã íàåëåêòðèñà»à îä íåãàòèâíîã ó
ïîçèòèâíè, ïðåñêà÷å äóãå èíòåðâàëå äóæ àêñîíà è òàêî ïîâå£àâà áðçèíó ïðîñòèðà»à
èìïóëñà 5-50 ïóòà.
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Ñëèêà 2.6: Àêöèîíè ïîòåíöèjàë. (Ïðåóçåòî èç [7])

Îäñóñòâî ìèjåëèíñêîã îìîòà÷à, îäíîñíî äåìèjåëèíèçàöèjà îìîòà÷à äîâîäè äî ïðî-
áëåìà ïðè ïðîñòèðà»ó àêöèîíîã ïîòåíöèjàëà. Áîëåñò êîjîj ñå äàíàñ è ïîðåä áðîjíèõ
èñòðàæèâà»à íå çíà óçðîê íàñòàíêà jåñòå ìóëòèïëà ñêëåðîçà. Ìóëòèïëà ñêëåðîçà çà-
õâàòà àêñîíå íà êîjèìà ïîjåäèíè äåëîâè ìèjåëèíñêîã îìîòà÷à áèâàjó îøòå£åíè. Ñòîãà
ñå ìóëòèïëà ñêëåðîçà ñìàòðà çàïà§åíñêîì, äåìèjåëèíèçèðàjó£îì áîëåø£ó èçàçâàíîì
èìóíîëîøêèì ïðîìåíàìà íåïîçíàòîã ïîðåêëà [8]. Êàä jå îäðå¢åíè äåî ìèjåëèíñêîã
îìîòà÷à çàïà§åí è îøòå£åí, ïðåíîøå»å èìïóëñà êðîç àêñîí jå ïîðåìå£åíî, óñïîðåíî
èëè èñïðåêèäàíî. Ïîðóêå èç ìîçãà äîëàçå äî îäãîâàðàjó£èõ îðãàíà ñà çàêàø»å»åì,
ãðåøêàìà (ñëèêà 2.7) èëè ó ïîòïóíîñòè èçîñòàjó [9].

Ñëèêà 2.7: Ïðîñòèðà»å àêöèîíîã ïîòåíöèjàëà äóæ íîðìàëíîã íåóðîíà - ëåâî; ïðîñòèðà»å
àêöèîíîã ïîòåíöèjàëà äóæ íåóðîíà çàõâà£åíîã ìóëòèïëà ñêëåðîçîì - äåñíî.(Ïðåóçåòî èç
[9])



Ãëàâà 3

Ìîäåë àêñîíà

Îñíîâíè ïðîáëåì ïðè ìîäåëîâà»ó íåóðîíà jåñòå êàêî ïðåäñòàâèòè àêñîí è ìåìáð-
àíó. Çáîã îáëèêà è ñàìèõ êàðàêòåðèñòèêà ìîæåìî äà ïðåäñòàâèìî àêñîí êàî êàáë,
êîjè ñå ñàñòîjè îä óíóòðàø»å ñðåäèíå, îìîòà÷à è ñïî§àø»å ñðåäèíå. Îâè äåëîâè
ïðåäñòàâ§à£å ðåäîì èíòðàöåëóëàðíó òå÷íîñò, îìîòà÷ àêñîíà è åêñòðàöåëóëàðíó òå-
÷íîñò. Îâå òðè ñðåäèíå ðàçëèêîâà£å ñå ïî êàðàêòåðèñòèêàìà êàî øòî »èõîâè êîíñòè-
òóåíòè, âå£èíñêè jîíè êîjè èõ ÷èíå è ñòðójå êàðàêòåðèñòè÷íå çà ñâàêó îáëàñò. Óíóòðà-
ø»îñò àêñîíà èñïó»åíà jå èíòðàöåëóëàðíèì jîíñêèì ôëóèäîì è îäâîjåíà ìåìáðàíîì
îä åêñòðàöåëóëàðíîã, jîíñêîã ôëóèäà. Îáà îâà ôëóèäà ñó ïðîâîäíèöè. Êàäà jå £å-
ëèjñêà ìåìáðàíà íà ïîòåíöèjàëó ìèðîâà»à íåìà ïðîòèöà»à ñòðójå è åëåêòðè÷íîã
ïî§à ó îâèì îáëàñòèìà. Ìå¢óòèì, êàäà èìïóëñ ïóòójå äóæ àêñîíà, òàäà ñå jàâ§à
åëåêòðè÷íî ïî§å è ïðîòè÷å ñòðójà.

Èíòðàöåëóëàðíà è åêñòðàöåëóëàðíà òå÷íîñò ìîãó áèòè ìîäåëîâàíå, ïðåìà [4], êàî
äâà ïðîâîäíèêà èçìå¢ó êîjèõ ñå íàëàçè èçîëàòîð êîjè ïîñåäójå îäðå¢åíó êàïàöèòèâío-
ñò. Êàïàöèòèâíîñò ìîæåìî ïðîöåíèòè íà äâà íà÷èíà. Ìîæåìî äà ïîñìàòðàìî
ìåìáðàíó êàî èçîëàòîð èçìå¢ó äâå ïðîâîäíå ïëî÷å èëè êàî èçîëàòîð èçìå¢ó êîíöåíòð-
è÷íèõ öèëèíäðè÷íèõ ïðîâîäíèêà (ñëèêà 3.1). Êîðèñòè£åìî ïðâó àïðîêñèìàöèjó.

Ñëèêà 3.1: Äåî ìåìáðàíå ïîñìàòðàí íà äâà íà÷èíà, ãäå jå L äóæèíà ïîñìàòðàíîã äåëà,
a ïîëóïðå÷íèê àêñîíà è b äåá§èíà ìåìáðàíå. (Ïðåóçåòî èç [4])

Äâå ñòðàíå ìåìáðàíå ïîñìàòðàìî êàî äâà ïðîâîäíèêà íàåëåêòðèñ»à Q è −Q ôèê-
ñèðàíà ó ïðîñòîðó. Íàåëåêòðèñà»å Q jå jåäíàêî:

Q = CU, (3.1)

àêî jå ïîòåíöèjàëíà ðàçëèêà èçìå¢ó ïëî÷à U , à êàïàöèòèâíîñò C. Çà äâå ïëî÷å èñòèõ

15
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ïîâðøèíà S, ïîâðøèíñêîã íàåëåêòðèñà»à σ, íà ðàñòîjà»ó b, êàïàöèòåò jå:

C =
Q

U
=
σSε0
σb

=
ε0S

b
. (3.2)

Àêî èçóçìåìî íà òðåíóòàê äèåëåêòðèê èçìå¢ó ïëî÷à, åëåêòðè÷íî ïî§å ìîæåìî
äà ïðåäñòàâèìî êàî:

Eext =
σ

ε0
=

Q

ε0S
. (3.3)

Çà äèåëåêòðèê ÷èjà jå äèåëåêòðè÷íà êîíñòàíòà κ åëåêòðè÷íî ïî§å jå:

E =
Eext
κ

=
σ

κε0S
, (3.4)

à êàïàöèòåò jå îíäà:

C =
Qκε0S

Qb
=
κε0S

b
. (3.5)

Ïîâðøèíñêî íàåëåêòðèñà»å σ jå:

σ =
Q

S
=
CU

S
=
κε0U

b
. (3.6)

Èç ðåçóëòàòà ìåðå»à çàê§ó÷èëî ñå äà jå äèåëåêòðè÷íà êîíñòàíòà κ àêñîíà îêî 7.
Êàä èñêîðèñòèìî ïîäàòêå çà ðàçëèêó ïîòåíöèjàëà 70 mV è äåá§èíó ìåìáðàíå îêî 6
nm, âèäèìî äà êàïàöèòåò ïî jåäèíèöè ïîâðøèíå è σ èìàjó âðåäíîñòè:

C

S
=

(7)(8.85× 10−12)

6× 10−9
= 0.001Fm−2−−1µF cm−2, (3.7)

σ = (0.01)(70× 10−3) = 7× 10−4Cm−2. (3.8)

Îâàj ðåçóëòàò îäíîñè ñå íà íåìèjåëèçîâàíî âëàêíî. Àêî ñå óçìå ó îáçèð äà jå b
ìèjåëèçîâàíîã âëàêíà ìíîãî âå£å, äîáèjà ñå äà jå êàïàöèòåò ìèjåëèçîâàíîã âëàêíà
ìà»è îêî 300 ïóòà, jåð jå òèïè÷íà âðåäíîñò çà »åãà îêî 2 µm.
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3.1 Êàáë ìîäåë àêñîíà

Ïîñìàòðà£åìî ïðîòîê íàåëåêòðèñà»à óíóòàð àêñîíà, êðîç ìåìáðàíó, êàî è êðîç
ïðîâîäíó òå÷íîñò èçâàí »åãà. Ìîäåë êàáëà ïîäðàçóìåâà äà ñå àêñîí ïîñìàòðà êàî
åëåêòðè÷íè ïðîâîäíèê êîjè ñå ïîêîðàâà Îìîâîì çàêîíó óíóòàð, êàî è èçâàí £åëèjå [4].
Ìåìáðàíà òàêî¢å èìà êàïàöèòåò è ïðîâîäè ñòðójó. Êèðõîôîâå çàêîíå ïðèìåíè£åìî
íà ìàëå ñåãìåíòå àêñîíà. Ðåçóëòàò jå äèôåðåíöèjàëíà jåäíà÷èíà ÷èjè îáëèê çàâèñè
îä ìîäåëà ìåìáðàíå.

Îâàj ìîäåë ìîæåìî äà ïðèìåíèìî íà äâà ñëó÷àjà. Ó ïðâîì, íå£åìî óçåòè ó îá-
çèð ïðîìåíå ñâîjñòâà ìåìáðàíå óñëåä ïðîìåíå íàïîíà; ó äðóãîì, ïðîìåíà íàïîíà
ìå»à ñâîjñòâà ìåìáðàíå, ìå»à ñå »åíà jîíñêà ïðîïóñò§èâîñò øòî êàî ïîñëåäèöó èìà
ãåíåðèñà»å íåðâíîã èìïóëñà. Çà ïî÷åòàê, ïîñìàòðàìî ìàëå ñåãìåíòå ìåìáðàíå è
èãíîðèøåìî ïîòåíöèjàë ìèðîâà»à ìåìáðàíå.

Ñëèêà 3.2: Ïðîòîê ñòðójå êðîç ìåìáðàíó. à) Ïðîòîê ïîçèòèâíèõ è íåãàòèâíèõ jîíà. á)
Êàïàöèòåò ìåìáðàíå C, ïðåäñòàâ§åí ïëî÷àñòèì êîíäåíçàòîðîì è îòïîðíîñò ìåìáðàíå
Rm, ïðåäñòàâ§åíà îòïîðíèêîì. ö) Íà÷èí íà êîjè ñå óîáè÷àjíî ïðåäñòàâ§àjó C è Rm.
(Ïðåóçåòî èç [4])

Àêî ñå ïîòåíöèjàë ìèðîâà»à óçìå ó îáçèð òî çàõòåâà ìàëå ïðîìåíå ó ìîäåëó.
Ãîð»à êîíäåíçàòîðñêà ïëî÷à áè£å óíóòðàø»îñò ìåìáðàíå íàåëåêòðèñà»à Q. Äî»à
êîíäåíçàòîðñêà ïëî÷à áè£å ñïî§àø»à ñòðàíà ìåìáðàíå ñà íàåëåêòðèñà»åì −Q. Íà-
åëåêòðèñà»å ìåìáðàíå ïîâåçàíî jå ñà ðàçëèêîì ïîòåíöèjàëà èçìå¢ó ïðîâîäíèõ ñëî-
jåâà è êàïàöèòåòîì ìåìáðàíå.

Êàäà áè îòïîðíîñò èçìå¢ó ïëî÷à áèëà áåñêîíà÷íà íå áè äîøëî äî ïðîòèöà»à
ñòðójå, à íàåëåêòðèñà»à íà ïëî÷àìà áèëà áè êîíñòàíòíà. Àëè ñ îáçèðîì íà òî äà
ìåìáðàíà íèjå èäåàëàí èçîëàòîð, ïîñòîjè ïðîâî¢å»å ñòðójå êðîç íåðâ. Ñòðójó êîjà
òå÷å êðîç ìåìáðàíó îáåëåæè£åìî ñà im è äåôèíèñà£åìî jå êàî ïîçèòèâíó âàí £åëèjå
(ñëèêà 3.2).

Çàìèñëèìî äà íåìà ïðîòîêà ñòðójå äóæ àêñîíà. Ó òîì ñëó÷àjó im ñìà»ójå êàïàöè-
òåò ìåìáðàíå, à íàåëåêòðèñà»å è ðàçëèêà ïîòåíöèjàëà ïàäàjó íà íóëó ñâå äîê ñòðójà
òå÷å êðîç îòïîðíèê. Êàäà jå im ïîçèòèâíà, íàåëåêòðèñà»å Q è íàïîí U îïàäàjó ñà
âðåìåíîì êàî:

−im =
dQ

dt
= Cm

dU

dt
. (3.9)
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Àêî çàíåìàðèìî çà ñàäà ïîíàøà»å îâîã èçîëîâàíîã ñåãìåíòà àêñîíà è ïîñìàòðàìî
äà ñòðójà ïðîòè÷å êðîç jåäàí îòïîðíèê ÷èjà jå îòïîðíîñò Rm, îíäà £å ñòðójà áèòè: im
= U
Rm

è Cm(dU/dt) = −im = −U/Rm îäíîñíî ìîæåìî äà ïðåäñòàâèìî ïðîìåíó íàïîíà
ñà âðåìåíîì êàî:

dU

dt
= − 1

RmCm
U. (3.10)

Aêî jå ó ïî÷åòíîì òðåíóòêó t = 0 íàïîí jåäíàê U0, îíäà £å ðåøå»å ïðåòõîäíå jåäíà-
÷èíå áèòè:

U(t) = U0 exp(− t
τ

), (3.11)

ãäå jå τ âðåìåíñêà êîíñòàíòà:

τ = RmCm, (3.12)

τ =
ρmb

S

κε0S

b
= κε0ρm. (3.13)

Êàî øòî âèäèìî èç ïðåòõîäíèõ jåäíà÷èíà âðåìåíñêà êîíñòàíòà íå çàâèñè îä b è
S. Ñïåöèôè÷íà îòïîðíîñò íåðâíå ìåìáðàíå èçíîñè îêî:

ρm = 1.6× 107Ωm. (3.14)

Àêî ρm èìà îâó êîíñòàíòíó âðåäíîñò òàäà jå âðåäíîñò âðåìåíñêå êîíñòàíòå
τ = 1 × 10−3s. Êàäà ñå ïîòåíöèjàë ìåìáðàíå ìå»à, óñëåä êðåòà»à èìïóëñà äóæ
àêñîíà, ìå»à ñå è îâà âðåäíîñò.

Çà àêñîí ïîëóïðå÷íèêà a è äóæèíå L ïîâðøèíà jå S = 2πaL, à êàïàöèòåò è îòïîð:

Cm =
κε02πaL

b
, (3.15)

Rm =
ρmb

2πaL
. (3.16)

Ïðîâîäíîñò Gm jå òàäà:

Gm =
2πaL

ρmb
. (3.17)

Ñ îáçèðîì íà òî äà ñó Cm è Gm ïðîïîðöèîíàëíè ïîâðøèíè S ìîæåìî äà óâåäåìî
êàïàöèòåò è ïðîâîäíîñò ïî jåäèíèöè ïîâðåøèíå ìåìáðàíå :

cm =
Cm
S

=
κε0
b
, (3.18)

gm =
Gm

S
=

1

ρmb
=
σm
b
, (3.19)
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ãäå jå ε0 äèåëåêòðè÷íà êîíñòàíòà âàêóìà, à σm ñïåöèôè÷íà ïðîâîäíîñò. Ìîæåìî äà
óâåäåìî è ãóñòèíó ñòðójå jm çà êîjó ìîæåìî äà ïèøåìî:

−jm = cm
dU

dt
. (3.20)

Íàðåäíà òàáåëà, ïðèêàçójå òèïè÷íå âðåäíîñòè áèòíèõ âåëè÷èíà çà îïèñèâà»å îâîã
ìîäåëà ó ñëó÷àjó íåìèjåëèçîâàíîã íåðâíîã âëàêíà [4].

a Ïîëóïðå÷íèê àêñîíà 5× 10−6 m
b Äåá§èíà ìåìáðàíå 6× 10−9 m
ρi Ñïåöèôè÷íà îòïîðíîñò àêñî-

ïëàçìå
0.5 Ωm

ri = ρi/πa
2 Îòïîðíîñò ïî jåäèíèöè äóæèíå

óíóòàð àêñîíà
6.4× 109 Ωm�1

κ Äèåëåêòðè÷íà êîíñòàíòà ìåì-
áðàíå

7a

ρm Ñïåöèôè÷íà îòïîðíîñò ìåì-
áðàíå

1.6× 107 Ωm

κρm 112× 106 Ωm
cm = κε0/b Êàïàöèòåò ìåìáðàíå ïî jåäè-

íèöè ïîâðøèíå
10−2 Fm�2

2πκε0a/b Êàïàöèòåò ìåìáðàíå ïî jåäè-
íèöè äóæèíå àêñîíà

3× 10−7 Fm�1

gm = 1/ρmb Ïðîâîäíîñò ïî jåäèíèöè ïîâð-
øèíå ìåìáðàíå

10 Sm�2

1/gm Ðåöèïðî÷íà âðåäíîñò ïðîâîäíî-
ñòè ïî jåäèíèöè ïîâðøèíå ìåì-
áðàíå

0.1 Ωm2

2πa/ρmb Ïðîâîäíîñò ìåìáðàíå ïî jåäè-
íèöè äóæèíå àêñîíà

3.2× 10−4 Sm�1

Ur Ïîòåíöèjàë ìåìáðàíå ó îäìîðó
óíóòàð àêñîíà

−70 mV

E = Ur/b Åëåêòðè÷íî ïî§å ìåìáðàíå 1.2× 107 Vm�1

κε0Ur/b 7× 10−4 Cm�2

Ðàçìîòðè£åìî ñòðójó êîjà ïðîòè÷å óíóòàð è èçâàí àêñîíà. Ïðåòïîñòàâè£åìî äà
ñòðójà óíóòàð àêñîíà ïðîòè÷å ïàðàëåëíî ñà îñîì àêñîíà. Ïîñìàòðà£åìî äåî óíóòðà-
ø»åã ôëóèäà îòïîðíîñòè Ri, äóæèíå L è ïîëóïðå÷íèêà a (ñëèêà 3.3). Îòïîðíîñò jå
òàäà Ri = ρiL/S = ρiL/πa

2 . Çãîäíî jå óâåñòè îòïîðíîñò ïî jåäèíèöè äóæèíå àêñîíà
ri:

ri =
Ri

L
=

ρi
πa2

=
1

πa2σi
. (3.21)
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Ñëèêà 3.3: Àêñîïëàçìà êàî îòïîðíèê äóæèíå L è ïîëóïðå÷íèêà a. (Ïðåóçåòî èç [4])

Êîìïëèêîâàíèjè jå ïðîáëåì îòïîðíîñòè åêñòðàöåëóëàðíîã ôëóèäà è ïðîòèöà»à
ñòðójå ó »åìó, ïà jå íåîïõîäíî ðàçìîòðèòè àïðîêñèìàöèjå ïðèëèêîì ðàçìàòðà»à
»åãîâîã ìîäåëà [4]. Íà ïðèìåð, êàäà áè åêñòðàöåëóëàðíè ôëóèä áèî ïðåäñòàâ§åí
êàî áåñêîíà÷íà ñðåäèíà, òàäà áè »åãîâà ëîíãèòóäèíàëíà îòïîðíîñò áèëà âåîìà ìàëà.
Ñ äðóãå ñòðàíå, ïîçíàòî jå äà ñó ó íåðâèìà àêñîíè, êàî è ìèøè£íå £åëèjå ó ìèøè£èìà,
çáèjåíè jåäíè óç äðóãå. Çáîã îâîãà îíè ñàäðæå ìà»å åêñòðàöåëóëàðíå òå÷íîñòè, ïà
»åí îòïîð ïî jåäèíèöè äóæèíå ìîæå áèòè çíà÷àjàí.

Ó ðàçìàòðàíîì ìîäåëó, îä èíòåðåñà ñó ñàìî ëîíãèòóäèíàëíà ñòðójà óíóòàð àê-
ñîíà è ñòðójà êðîç »åãîâó ìåìáðàíó. Ïîñìàòðà£åìî ìàëè ñåãìåíò àêñîíà èçìå¢ó
x è x + dx è ìåìáðàíó êîjà ãà îêðóæójå. Ëîíãèòóäèíàëíó ñòðójó êîjà òå÷å óíóòàð
àêñîíà, ïàðàëåëíî ñà îñîì, îäíîñíî äóæ àêñîíà, îçíà÷è£åìî ñà ii. Ñòðójà êîjà òå÷å
êðîç ìåìáðàíó áè£å îçíà÷åíà êàî im. Íåêà jå ðàçëèêà ïîòåíöèjàëà ìåìáðàíå, ñà óíó-
òðàø»å è ñïî§àø»å ñòðàíå: U = Ui−U0. Óíóòðàø»à è ñïî§àø»à ñòðàíà ìåìáðàíå
ñó íàåëåêòðèñàíå: íàåëåêòðèñà»å óíóòðàø»å ñòðàíå jå Q, à ñïî§àø»å jå −Q.

Ïðåìà Êîðõîôîâîì ïðàâèëó, ñòðójà êðîç àêñîïëàçìó äåëà àêñîíà èçìå¢ó (x, x +
dx) äîâîäè äî ïðîìåíå íàåëåêòðèñà»à íà óíóòðàø»îj ñòðàíè ìåìáðàíå:

ii(x)− ii(x+ dx)− im =
dQ

dt
= Cm

d(Ui − U0)

dt
. (3.22)

Êàäà jå ii(x) = ii(x + dx) òî íàñ âðà£à íà jåäíà÷èíó (3.9). Ñòðójà im ïðåäñòàâ§à
ïðîñå÷íó âðåäíîñò çà ñåãìåíò ìåìáðàíå èçìå¢ó x è x+ dx è îíà jå òàêî¢å ôóíêöèjà
îä x.

Àêî äåôèíèøåìî ïðîìåíó ñòðójå dii = ii(x + dx) − ii(x) íà äåëó àêñîíà äóæèíå
dx, òàäà jåäíà÷èíó (3.22) ìîæåìî íàïèñàòè ó êîìïàêòíèjåì îáëèêó:

dii = Cm
dU

dt
+ im. (3.23)

Îâà jåäíà÷èíà jå áèòíà jåð óêàçójå íà òî äà êàäà ñòðójà êîjà òå÷å óíóòàð àêñîíà
îïàäíå äóæ ðàñòîjà»à dx, äåî òå ñòðójå ñå óòðîøè íà ïîâå£à»å êàïàöèòåòà òîã äåëà
ìåìáðàíå à îñòàòàê ñòðójå ïðîëàçè êðîç ìåìáðàíó.

Äåî àêñîïëàçìå êîjè ïîñìàòðàìî jå äóæèíå dx (ñëèêà 3.4). Íà ëåâîì êðàjó íàïîí
jå Ui(x) , à íà äåñíîì Ui(x + dx). Ïðåìà Îìîâîì çàêîíó, ñòðójà êðîç ïîñìàòðàíè
ñåãìåíò àêñîíà jå:

ii(x) =
Ui(x)− Ui(x+ dx)

ridx
= − 1

ri

dUi
dx

. (3.24)
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Äà áè ïîñòîjàî ïðîòîê ñòðójå äóæ àêñîíà, ìîðà äà ïîñòîjè ðàçëèêà ïîòåíöèjàëà äóæ
x îñå. Ìèíóñ ó jåäíà÷èíè óêàçójå íà òî äà ñòðójà òå÷å ñà ëåâà íà äåñíî, îäíîñíî ó
ïîçèòèâíîì ñìåðó x îñå êàäà ïîòåíöèjàë îïàäà ñ ëåâà íà äåñíî, è îáðàòíî.

Ñëèêà 3.4: Ñåãìåíò àêñîíà äóæ êîãà òå÷å ëîíãèòóäàëíà ñòðójà ii îêðóæåí ìåìáðàíîì
êðîç êîjó òå÷å ñòðójà im. (Ïðåóçåòî èç [4])

Íàïîí çàâèñè îä êîîðäèíàòå x è âðåìåíà t, ïà jå íåîïõîäíî êîðèñòèòè ïàðöèjàëíå
èçâîäå. Ïîøòî ïîñìàòðàìî ìàëå ñåãìåíòå óçèìàìî äà dx→ 0. Çáîã òîãà ìîæåìî äà
ïèøåìî:

ii(x)− ii(x+ dx)

dx
→ ∂ii

∂x
. (3.25)

Àêî ïðèìåíèìî Îìîâ çàêîí íà àêñîïëàçìó âàæè£å:

∂ii
∂x

= − 1

ri

∂2Ui
∂x2

. (3.26)

Àêî èñêîðèñòèìî ïðåòõîäíó jåäíà÷èíó ìîæåìî äà ïèøåìî:

cm
∂(Ui − U0)

∂t
= −jm +

1

2πari

∂2Ui
∂x2

. (3.27)

Ó ìíîãèì ñëó÷àjåâèìà ïîòåíöèjàë åêñòðàöåëóëàðíå òå÷íîñòè jå ìàëè, òàêî äà
íàïîí óíóòàð ìåìáðàíå ìîæåìî àïðîêñèìèðàòè îíäà ñà Ui, îäíîñíî ìîæåìî jåäíîñòà-
âíèjå ïèñàòè:

cm
∂U

∂t
= −jm +

1

2πari

∂2U

∂x2
. (3.28)

Jåäèíå ïðåòïîñòàâêå êîjå ñìî óçåëè ó îáçèð ïðèëîêîì èçâî¢å»à îâå jåäíà÷èíå ñó
äà ñòðójå çàâèñå ñàìî îä âðåìåíà è ïîëîæàjà äóæ àêñîíà è äà jå ïðîìåíà íàïîíà
óíóòàð ìåìáðàíå çàíåìàð§èâà. Çà ìîäåë êîjè îïèñójå ïðîâîä§èâîñò èìïóëñà äóæ
àêñîíà òðåáà ñïåöèôèöèðàòè âåçó èçìå¢ó jm è U(x, t).
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3.2 Õî¶êèí-Õàêñëè ìåòîä

Óñòàíîâ§åíî jå äà ñå èíôîðìàöèjà äóæ íåðâíîã âëàêíà ïðåíîñè êàî êîä, êîjè ñå
ñàñòîjè îä íèçà ïóëñåâà èñòîã îáëèêà [4]. Èíòðàöåëóëàðíà òå÷íîñò èëè àêñîïëàçìà
ó îäíîñó íà åêñòðàöåëóëàðíó òå÷íîñò, êîjà îêðóæójå ñâàêè àêñîí, èìà âèøå K+, à
ìà»å Na+ è Cl� jîíà. Ïðîìåíà ïîòåíöèjàëà ìåìáðàíå jå ïîñëåäèöà ïðîïóñò§èâîñòè
ìåìáðàíå êàäà ñó ó ïèòà»ó jîíè, ïðå ñâåãà jîíè K+ è Na+.

Äà áè ìåðèëè íàïîí ìåìáðàíå, Õî¶êèí è Õàêñëè ñó êîðèñòèëè æè÷àíå åëåêòðîäå.
Åëåêòðîäå ñó íàïðàâ§åíå îä äâå ñðåáðíå æèöå, ïðå÷íèêà îêî 20 µm [10]. Ó âðåìå êàäà
ñó èçâåëè åêñïåðèìåíò îïåðàöèîíè ïîjà÷àâà÷, êîjè ñëóæè äà ñå íàïîí êðîç ìåìáðàíó
äðæè êîíñòàíòíèì, íèjå èì áèî ïîçíàò. Îïåðàòèâíè ïîjà÷èâà÷ ðàäè íà ïðèíöèïó
íåãàòèâíå ïîâðàòíå ñïðåãå, îäíîñíî ïîjà÷àâà íàïîí óêîëèêî äî¢å äî »åãîâîã ïàäà è
íà òàj íà÷èí ãà äðæè êîíñòàíòíèì. Ìåðå»å ïîòåíöèjàëà ìåìáðàíå, ïðåìà [11], ìîæå
äà ñå èçâðøè ïîìî£ó äâå åëåêòðîäå, ãäå ñå jåäíà óðà»à ó àêñîí à äðóãà jå èçâàí
àêñîíà (ñëèêà 3.5).

Ñëèêà 3.5: Ìåðå»å íàïîíà ìåìáðàíå. (Ïðåóçåòî èç [12])

Çà ìåðå»å è íàïîíà è ñòðójå, ïðåìà [11], êîðèñòè ñå äîäàòíà åëåêòðîäà, êîjà
ñå ñòàâ§à âàí àêñîíà êàî íà ñëèöè 3.6. Àêñîí ñå íàëàçè ó ñëàíîj âîäè. Íàïîí
ìåìáðàíå ìåðè ñå èçìå¢ó jåäíå æèöå óðî»åíå ó àêñîí è åëåêòðîäå êîjà ñå íàëàçè
èçâàí àêñîíà, óç ñïî»§àø»ó ñòðàíó. Äðóãà æè÷àíà åëåêòðîäà ñëóæè çà ìåðå»å
ñòðójå êðîç ìåìáðàíó è ïîâåçàíà jå ñà íåêîì ñïî§àø»îì åëåêòðîäîì. Íàïîíñêà æèöà
ïîâåçàíà jå çà óëàç ïîjà÷àâà÷à. Èçëàç ïîjà÷àâà÷à ïîâåçàí jå çà ñòðójíó æèöó. Îâàêâà
ïîñòàâêà ñëóæè äà ñå îòêëîíè ãðåøêà ó ñèãíàëó. Ñòðójà ñå ó ïîjà÷àâà÷ ìîæå óáàöèòè
è ïîìî£ó íåêå äðóãå åëåêòðîäå. Ïîjà÷àâà÷ êðîç ñòðójíó æèöó øà§å êîíòðîëíó ñòðójó,
êàêâà ãîä jå ïîòðåáíà, äà ñå íàïîí ìåìáðàíå îäðæè êîíñòàíòíèì. Èçëàçíà ñòðójà ñå
ïðèêàçójå íà îñöèëîñêîïó. Èñõîä jå èñòè êàî êàäà áè ñå èäåàëíà åëåêòðîäà óáàöèëà
ó óíóòðàø»îñò àêñîíà è ïîâåçàëà çà èçâîð íàïîíà ìàëå îòïîðíîñòè.
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Ñëèêà 3.6: Ìåðå»å íàïîíà ìåìáðàíå è ìåìáðàíñêå ñòðójå. (Ïðåóçåòî èç [12])

Ñëèêà 3.7: Àïàðàòóðà ñà çàøòèòíèì ñèñòåìîì. Õîðèçîíòàëíå ëèíèjå ñó äåî çàøòèò-
íîã ñèñòåìà êîjè î÷óâàâà ïðîòîê ñòðójå. Íàïîí ñå ìåðè èçìå¢ó åêåêòðîäà b è c, à ñòðójà
êðîç ìåìáðàíó èçìå¢ó a è e. Ñòðójà êîjà òå÷å äóæ ñðåäèø»åã äåëà àêñîíà îäðå¢ójå ñå
ïîìî£ó åëåêòðîäà c è d. (Ïðåóçåòî èç [11])
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Àïàðàòóðà êîjó ñó êîðèñòèëè Õî¶êèí è Õàêñëè ïðèêàçàíà jå íà ñëèöè 3.7. Îíè ñó
óðà»àëè åëåêòðîäå íà ìåñòèìà óäà§åíèì îä îêî 20 mm � 30mm, îä ïî÷åòíîã êðàjà
àêñîíà [10]. Ñïî§àø»îñò æèöà jå áèëà èçîëîâàíà ñâóäà îñèì íà êðàjåâèìà. Àêñîí
jå áèî îêðóæåí è çàøòèòíèì ïðñòåíàñòèì ñèñòåìîì, êîjè ÷èíå ñïî§àø»å åëåêòðîäå.
Ñòðójíà åëåêòðîäà jå ðàçâó÷åíà äóæ öåëîã çàøòèòíîã ñèñòåìà è óçåì§åíà. Çáîã òîãà
øòî íà êðàjåâèìà êðåòà»å ñòðójå íèjå ñòðîãî ïðàâîëèíèjñêî, ìåðå»à íàïîíà íèñó
âðøèëè íà »èìà, ïà jå çàòî íàïîíñêà æèöà êðà£à îä ñòðójíå.

Ñëèêà 3.8: Ïðîñòèðà»å íåðâíîã èìïóëñà ïðà£åíî èçìåíîì jîíñêå ïðîïóñò§èâîñòè. (Ïðå-
óçåòî èç [2])

Ó åêñïåðèìåíòèìà jå ïîêàçàíî äà £å àêñîí ïðîâîäèòè èìïóëñå è àêî ñå îäâîjè îä
îñòàòêà íåðâíå £åëèjå. Áðçèíà è îáëèê àêöèîíîã ïîòåíöèjàëà çàâèñå îä ìåìáðàíå è
êîíöåíòðàöèjå jîíà óíóòàð è èçâàí £åëèjå. Êàäà ñå àêñîïëàçìà óêëîíè èç àêñîíà è
çàìåíè îäãîâàðàjó£èì åëåêòîëèòîì, ïðîâîäíîñò àêñîíà íå£å ñå èçìåíèòè ñâå äîê ñå
êîíöåíòðàöèjà jîíà çíà÷àjíî íå èçìåíè. Àêñîïëàçìà ñàäðæè ñóøòèíñêå õåìèjñêå ñà-
ñòîjêå çà äóãîðî÷íå ìåòàáîëè÷êå ïîòðåáå £åëèjå è çà îäðæàâà»å êîíöåíòðàöèjå jîíà.
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Õî¶êèí-Õàêñëèjåâà jåäíà÷èíà, äî êîjå ñó äîøëè çàõâà§ójó£è èñòðàæèâà»èìà, îìî-
ãó£èëà jå îäðå¢èâà»å áðçèíå ïðîñòèðà»à íåðâíîã èìïóëñà, êàî è »åãîâå âðåìåíñêå
ïðîìåíå ó äîáðîj ñàãëàñíîñòè ñà åêñïåðèìåíòîì.

Êàäà ïîòåíöèjàë íà óëàçó äîñòèãíå êðèòè÷íó âðåäíîñò, àêî ñå óëàçíè êðàj ïîíàøà
êàî ïðîâîäíèê ïðîìåí§èâå ïðîâîäíîñòè, óíóòðàø»è ïîòåíöèjàë ðàñòå äîê ñå £åëèjà
ñòèìóëèøå. Àêî jå óëàçíè êðàj äåî íåêîã äðóãîã íåðâà, òàäà ìîæå äî£è äî ðàñòà
ïîòåíöèjàëà äî íåêå âðåäíîñòè êîjà ìîæå äà èçàçîâå îøòå£å»å, óêîëèêî äâà èëè
âèøå ñèãíàëà áóäå ñèìóëòàíî ïðèì§åíî; ñòèìóëàöèjà íàðåäíîã íåðâà áè£å ñïðå÷åíà
óêîëèêî ñå ïîòåíöèjàë ñìà»è [4].

Îâàj ìîäåë ïîñìàòðà ïðîñòèðà»å àêöèîíîã ïîòåíöèjàëà êîjè ìå»à ïðîïóñò§èâîñò
ìåìáðàíå øòî çà ïîñëåäèöó èìà ïðîìåíó íàïîíà. Íà ñëèöè 3.8 ïðèêàçàíà jå ïðîìåíà
jîíñêå ïðîïóñò§èâîñòè óñëåä ïðîñòèðà»à èìïóëñà. Ó îâîì ìîäåëó ñå ïîñìàòðà êàêî
ïðîìåíà ïðîïóñò§èâîñòè ìåìáðàíå óòè÷å íà îáëèê è áðçèíó ïðîâî¢å»à èìïóëñà,
àëè ñå íå îájàø»àâà è çàøòî äî òå ïðîìåíå äîëàçè. Ðàçëîã çáîã êîãà íå äîëàçè äî
îájàø»å»à îâå ïîjàâå áèî jå òàj øòî äåá§èíà è ñàñòàâ ìåìáðàíå ïðè åêñöèòàöèjè
íèñó áèëè ïîçíàòè [2]. Öè§ Õî¶êèíà è Õàêñëèjà jå áèî äà ïðîíà¢ó jåäíà÷èíå êîjå
îïèñójó ïðîâîä§èâîñò äî îäðå¢åíå òà÷íîñòè, à äà ñó óç òî îíå äîâî§íî jåäíîñòàâíå
äà ñå ïîìî£ó »èõ òåîðèjñêè èçðà÷óíà àêöèîíè ïîòåíöèjàë.

Îâàj ìîäåë ñå ìîæå ïðåäñòàâèòè ñòðójíèì êîëîì êàî íà ñëèöè 3.9, ãäå ïîëóïðîïó-
ñò§èâà ìåìáðàíà, êîjà îäâàjà èíòðàöåëóëàðíó òå÷íîñò îä åêñòðàöåëóëàðíå, èìà îäðå-
¢åíó êàïàöèòèâíîñò çáîã ÷åãà jå ïðåäñòàâ§åíà êîíäåíçàòîðîì [13]. Àêî ïîñòîjè óëà-
çíà ñòðójà, îíà ìîæå äà ïóíè êîíäåíçàòîð èëè äà òå÷å êðîç êàíàëå ó ìåìáðàíè.
Àêñîïëàçìà èìà îòïîðíîñò, êîjà ñå ïðåäñòàâ§à îòïîðíèöèìà ó êîëó. Òàêî¢å, çáîã ðà-
çëè÷èòå êîíöåíòðàöèjå èñòîðîäíèõ jîíà íà äâå ñòðàíå ìåìáðàíå, ïîñòîjà£å ðàçëèêà
ïîòåíöèjàëà, îäíîñíî Íåðíñòîâ ïîòåíöèjàë çà K+, Na+ è îñòàëå jîíå, ïà ñå çáîã òîãà
óç îòïîðíèêå ó êîëó öðòàjó è áàòåðèjå.

Àêî jå óëàçíà ñòðójà iext, à U íàïîí ìåìáðàíå, ìîæåìî äà ïèøåìî:

iext = i+ C
dU

dt
. (3.29)

Jîíñêà ñòðójà ñå äåëè íà êîìïîíåíòå: iNa, iK è il, óñëåä êðåòà»à jîíà Na+, K+ è
îñòàëèõ jîíà il.

Çà îïèñèâà»å ìîäåëà òðåáà óçåòè ó îáçèð íàðåäíå äâå òåõíèêå [4]. Ïðåìà jåäíîj,
äóãå æè÷àíå åëåêòðîäå, êîjå ñó êîðèø£åíå ó åêñïåðèìåíòó, èìàëå ñó âåîìà ìàëó îò-
ïîðíîñò òàêî äà ñå »èõîâ óòèöàj íà ïðîìåíó ïîòåíöèjàëà ó òà÷êàìà ãäå ñó óðî»åíå
ìîæå çàíåìàðèòè. Çàõâà§ójó£è òîìå, ìîæå ñå ïðè ïîñòàâöè ìîäåëà óçåòè äà jå ïî-
òåíöèjàë ó ñâàêîj òà÷êè äóæ àêñîíà ó äàòîì òðåíóòêó èñòè, oäíîñíî äà ïîñòîjè ñàìî
âðåìåíñêà çàâèñíîñò ïîòåíöèjàëà. Ïðåìà äðóãîj, óêîëèêî ñå ïîòåíöèjàë ìåìáðàíå
ñïî§àø»èì óòèöàjåì íàãëî ïîâå£à, à çàòèì ñå äðæè íà òîj âðåäíîñòè, ïîêàçàëî ñå
äà ñå òàäà jàâ§à ñòðójà êîjà ìîæå äà ñå ïîäåëè ó òðè êîìïîíåíòå. Âèäå£åìî äà íàì
óïðàâî òî óêàçójå íà ïîòðåáó äà ñå óâåäó jîíñêå êîìïîíåíòå ñòðójå è ïðåäñòàâè ìî-
äåë ïðåäõîäíî ïîìåíóòèì ñòðójíèì êîëîì. Ïðâà êîìïîíåíòà ñòðójå òðàjå íåêîëèêî
ìèêðîñåêóíäè è óòè÷å íà ïðîìåíó ïîâðøèíñêîã íàåëåêòðèñà»à ìåìáðàíå. Äðóãà
êîìïîíåíòà ñòðójå, êîjà òðàjå äóæå, îä 1 ms äî 2 ms, òå÷å ó óíóòðàø»îñòè. Ïîêàçàëî
ñå äà èìà âåçå ñà Na+ jîíèìà, øòî ñå ëàêî óòâð¢ójå êàäà ñå èç ñïî§àø»åã ôëóèäà
îòêëîíå Na+ jîíè è çàìåíå ñå íåêèì äðóãèì jåäíîâàëåíòíèì jîíèìà. Òðå£à êîìïîíå-
íòà ñòðójå, êîjà òå÷å ó ñïî§àø»åì ôëóèäó jå ïîâåçàíà ñà K+ jîíèìà. Äàêëå, óêóïíà
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Ñëèêà 3.9: Åëåêòðè÷íî êîëî Õî¶êèí-Õàêñëè ìîäåëà. (Ïðåóçåòî èç [13])

jîíñêà ñòðójà ìîæå ñå ïðåäñòàâèòè êàî çáèð êîìïîíåíòíèõ jîíñêèõ ñòðójà. Èñòî £å
âàæèòè è çà ãóñòèíó ñòðójå:

i = iK + iNa + il, (3.30)

j = jK + jNa + jl. (3.31)

Ãóñòèíå ñòðójà ìîãó ñå ïðåäñòàâèòè ïîìî£ó ðàçëèêå ïîòåíöèjàëà ìèðîâà»à U è
ïîòåíöèjàëà ðàâíîòåæå çà Na+ jîíå - UNa, jîíå K

+ - UK èëè îñòàëå jîíå - Ul. Îâàj
ðàâíîòåæíè ïîòåíöèjàë íàçèâà ñå Íåðíñòîâ ïîòåíöèjàë è ïðåäñòàâ§à ïîòåíöèjàë ïî-
òðåáàí äà ñå çàóñòàâè äèôóçèjà îäðå¢åíèõ jîíà êðîç ìåìáðàíó. Ãóñòèíå ñòðójà ñó:

jNa = gNa(U − UNa), (3.32)

jK = gK(U − UK), (3.33)

jl = gl(U − Ul). (3.34)

Ïîñìàòðà£åìî ïðâî Na+ jîíå, ïðîâîä§èâîñò ìåìáðàíå çà »èõ è ñòðójó êîjà íàñòàjå
óñëåä »èõîâîã êðåòà»à. Êîíöåíòðàöèjó óíóòàð àêñîíà îçíà÷è£åìî ñà [Nai ] à ñïî§à
ñà [Nao ]. Òàäà jå òðåíóòíè íàïîí U = Ui − Uo, à îäíîñ êîíöåíòðàöèjà:

[Nai ]

[Nao ]
= e−eU/kBT . (3.35)
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Íåðíñòîâ ïîòåíöèjàë çà íàòðèjóì áè£å:

UNa =
kBT

e
ln

[Nao ]

[Nai ]
. (3.36)

Íåðíñòîâ ïîòåíöèjàë Na+ jîíà èçíîñè îêî 50 mV. Àêî jå U = UNa, íåìà êðåòà»à
Na+ jîíà, îäíîñíî íå ïîñòîjè îâà êîìïîíåíòà ñòðójå, áåç îáçèðà íà òî êàêâà jå ïåðìå-
àáèëíîñò ìåìáðàíå. Ó ñëó÷àjó U > UNa, ñòðójà Na

+ jîíà òå÷å êà ñïî§àø»îñòè. Êàäà
jå U < UNa, ñòðójà jå èíâåðçíà, ó ñêëàäó ñà jåäíà÷èíîì (3.32). Êîåôèöèjåíò gNa ,
ïðîâîäíîñò ìåìáðàíå çà Na+ jîíå ïî jåäèíèöè ïîâðøèíå, íåìà êîíñòàíòíó âðåäíîñò,
âå£ âðåäíîñò çàâèñè îä U êàî è îä èñòîðèjå U , îäíîñíî, ñòà»à ìåìáðàíå ïðå ïîñìà-
òðàíîã òðåíóòêà. Çà K+ jîíå Íåðíñòîâ ïîòåíöèjàë èçíîñè îêî -77 mV, îäíîñíî îí jå
íåãàòèâàí.

Àêî ñå âðåäíîñò íàïîíà ó îäíîñó íà âðåäíîñò ïîòåíöèjàëà ìèðîâà»à íàãëî ïðî-
ìåíè çà ∆U = 25 mV ïðè òåìïåðàòóðè T = 6◦ C, ðåçóëòàòè ñó ïîêàçàëè ñëåäå£å
ñëè÷íîñòè è ðàçëèêå: ïðîâîä§èâîñò Na+ jîíà ðàñòå îä íóëå à çàòèì îïàäà, äîê ïðî-
âîä§èâîñò K+ jîíà òàêî¢å ðàñòå, àëè ñïîðèjå. Ñòðójà K+ jîíà ïðå íàãëå ïðîìåíå
íàïîíà jå áèëà ìàëà, jåð ñå ïîòåíöèjàë ìèðîâà»à è Íåðíñòîâ ïîòåíöèjàë çà K+ jîíå
íå ðàçëèêójó çíà÷àjíî. Ìåðå»à, ÷èjå jå âðåìåíñêî òðàjà»å äóæå, ïîêàçójó äà ñå
ïðîâîäíîñò K+ jîíà ïîâå£àâà äî êîíñòàíòíå âðåäíîñòè, à äà íàêîí âèøå äåñåòèíà
ìèëèñåêóíäè îâà âðåäíîñò îïàäà. Çà îñòàëå âðåäíîñòè ∆U ïðîìåíå ïðîâîä§èâîñòè
èìàjó äðóãà÷èjå âðåäíîñòè. [4]

3.2.1 Ïðîâîäíîñò ìåìáðàíå çà K+ jîíå

Íàêîí øòî ñó èçâðøåíà ìåðå»à è äîáèjåíå åêñïåðèìåíòàëíå âðåäíîñòè çà ïðîâî-
äíîñò Na+ è K+ jîíà ïðè ðàçëè÷èòèì íàïîíèìà. Õî¶êèí è Õàêñëè ñó ïîêóøàëè äà
ìàòåìàòè÷êè îïèøó êðèâó çàâèñíîñòè ïðîâîäíîñòè îä âðåìåíà.

Ñëèêà 3.10: Ïðîâîäíîñò K+ jîíà ïðè ∆U = 25 mV. (Ïðåóçåòî èç [13])

Çàâèñíîñò ïðîâîäíîñòè K+ jîíà ñà ñëèêå 3.10 jå èç îðèãèíàëíîã ðàäà Õî¶êèíà
è Õàêñëèjà [13]. Êðèâà A îïèñójå ðàñò ïðîâîäíîñòè K+ ïðè íàãëîj ïðîìåíè íàïîíà
∆U = 25 mV. Êðèâà B îïèñójå îïàäà»å ïðîâîäíîñòè óñëåä ðåïîëàðèçàöèjå ìåìáðàíå,
îäíîñíî ïðè ∆U = 0 mV.

Âèäèìî ñà ñëèêå äà ñå ðàñò è ïàä ïðîâîäíîñòè íå ìîãó îïèñàòè èñòèì çàâèñíî-
ñòèìà. Êðèâà A, èñïîñòàâèëî ñå, ìîæå ñå îïèñàòè çàâèñíîø£ó (1−exp(−t))4, a êðèâà
B çàâèñíîø£ó exp(−4t).
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Ñëèêà 3.11: Ïðîâîäíîñò K+ jîíà ïðè ðàçëè÷èòîj âðåäíîñòè äåïîëàðèçàöèjå ∆U . (Ïðåó-
çåòî èç [13])

Ïîêàçàëî ñå äà ïðîâîäíîñò çàâèñè è îä íàïîíà, ñëèêà (3.11). Ïðîâîäíîñò ñå, ïðåìà
[4], ìîæå îïèñàòè êàî:

gK(U, t) = gK∞n
4(U, t)), (3.37)

n(U, t) = n∞(U)(1− e−t/τ(U)), (3.38)

ïðè ÷åìó ñó gK∞ íàjâå£à âðåäíîñò ïðîâîäíîñòè ïî jåäèíèöè ïîâðøèíå, n∞ jå âàðè-
jàáëà, êîjà çàâèñè îä ∆U êàî è ïàðàìåòàð τ . Âàðèjàáëà n, ìîæå äà èìà âðåäíîñòè
èçìå¢ó 0 è 1, îïèñójå íàì äà ëè jå ìåìáðàíà ïðîïóñò§èâà èëè íå çà îäðå¢åíå jîíå.
Àêî áè n îïèñèâàëî âåðîâàòíî£ó äà ìåìáðàíà ïðîïóñòè îäðå¢åíè jîí, ó îâîì ñëó÷àjó
jîí K+, òàäà áè 1− n áèëà âåðîâàòíî£à äà íå ïðîïóñòè. Ñâå îâî áè âàæèëî êàäà áè
èíèöèjàëíà ïðîâîäíîñò K+ jîíà áèëà íóëà, øòî ó ïðàêñè íå âàæè. Çàòî òðåáà óçåòè
èíèöèjàëíó âðåäíîñò n0 êîjà íå çàâèñè îä íàïîíà âå£ èìà êîíñòàíòíó âðåäíîñò. Çàòî
ñå ïðåòõîäíè èçðàç ìîäèôèêójå:

n(U, t) = n∞(U)[1− (
n∞(U)− n0

n∞(U)
)e−t/τ(U)], (3.39)
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ïðè ÷åìó ñå n äîáèjà êàî ðåøå»å äèôåðåíöèjàëíå jåäíà÷èíå:

dn

dt
= −n

τ
+
n∞
τ
. (3.40)

Ìîæåìî äà ïðåòïîñòàâèìî äà jå jîíñêè êàíàë èëè îòâîðåí èëè íèjå çà K+ jîíå,
îäíîñíî äà ïîñòîjå ñàìî òà äâà ñòà»à. Ó ñêëàäó ñà òèì ó îðèãèíàëíîì ðàäó óâåäåíè
ñó ïàðàìåòðè αn è βn, ãäå αn îïèñójå êîëèêî ïðåëàçà jå îä çàáðà»åíèõ ïðåøëî ó
äîçâî§åíå, à βn îáðíóòî, òj. çà êîëèêî jîíà ñå jîíñêè êàíàë îòâîðèî èëè çàòâîðèî ó
íåêîì âðåìåíñêîì ïåðèîäó. Ïðåòõîäíè èçðàç äîáèjà îáëèê:

dn

dt
= αn(1− n)− βnn. (3.41)

Jåäíà îä íàjêàðàêòåðèñòè÷íèjèõ îäëèêà ìåìáðàíå jåñòå ñòåïåí ïîâåçàíîñòè ïðîâî-
äíîñòè ìåìáðàíå è ïîòåíöèjàëà. Îíî øòî ñó èçìåðèëè Õàêñëè è Õî¶êèí jåñòå, äà çà
âðåäíîñòè èñïîä 20 mV ïðîâîäíîñò K+ jîíà ðàñòå çà e íà ñâàêèõ 4,8 mV, äîê ñå çà
âå£å âðåäíîñòè äåïîëàðèçàöèjå óñïîñòàâ§à ñàòóðàöèjà. Àïðîêñèìàòèâíî, êîðèñòå£è
îâå îäíîñå, ïðåìà [4], ïàðàìåòðè αn è βn ìîãó äà ñå ïðåäñòàâå ïîìî£ó íàðåäíèõ
jåäíà÷èíà:

αn(U) =
0.01[10− (U − Ur)]

exp
(

10−(U−Ur)
10

)
− 1

, (3.42)

βn(U) = 0.125exp

(
−(U − Ur)

80

)
. (3.43)

Ñóøòèíñêè ñå íèøòà íå£å ïðîìåíèòè àêî çà îïèñèâà»å ìîäåëà óìåñòî ïàðàìåòàðà
τn è n∞ êîðèñòèìî ïàðàìåòðå αn è βn. Çàâèñíîñò τn è n∞ îä ïàðàìåòàðà αn è βn jå:

τn =
1

αn + βn
, (3.44)

n∞ =
αn

αn + βn
. (3.45)

Óêîëèêî jå ïîòåíöèjàë ìèðîâà»à èçðàæåí ó mV, αn è βn £å áèòè èçðàæåíè ó ms
�1.

Òðåáà óçåòè ó îáçèð è òî äà îâè ïàðàìåòðè çàâèñå îä òåìïåðàòóðå. Õî¶êèí è Õàêñëè
ñó óòâðäèëè äà ñå çà ïîðàñò îä 10◦C îâè ïàðàìåòðè ñìà»å îêî 3 ïóòà [13]. Òà÷íèjå,
jåäíà÷èíå òðåáà ïîìíîæèòè ñà:

3(T−6.3)/10. (3.46)

Âàðèjàáëà n ìîæå äà óçìå âðåäíîñòè îä 0, ïðè ÷åìó ñå êàæå äà jå çàòâîðåíà êàïèjà
çà K+ jîíå, îäíîñíî äî 1 êàäà jå îòâîðåíà [4]. Êàäà ñå ìåìáðàíà íàëàçè ó ñòà»ó
ìèðîâà»à îíà jå äåëèìè÷íî ïðîïóñò§èâà çà K+ jîíå. Ïî îâîì ìîäåëó ïðîâîäíîñò
K+ jîíà jå gK ��36mS/cm

2, à åëåòðîìîòîðíà ñèëà êàëèjóìñêå áàòåðèjå jå -12 mV.
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3.2.2 Ïðîâîäíîñò ìåìáðàíå çà Na+ jîíå

Ïðîâîäíîñò Na+ jîíà êîìïëåêñíèjè jå ïðîáëåì. Çà îïèñèâà»å jå ïîòðåáíî óâåñòè
äâà ïàðàìåòðà: ïàðàìåòàð àêòèâàöèjå m è ïàìàìåòàð èíàêòèâàöèjå h. Ïðîâîäíîñò
Na+ jîíà ñå ïðåêî îâèõ ïàðàìåòàðà ìîæå çàïèñàòè êàî:

gNa = gNa∞m
3h. (3.47)

Îáà îâà ïàðàìåòðà ðåøå»à ñó äèôåðåíöjàëíèõ jåäíà÷èíà êàî çà n:

dm

dt
= αm(1−m)− βmm, (3.48)

dh

dt
= αh(1− h)− βhh, (3.49)

çà êîjå jå çàâèñíîñò îä íàïîíà îäðå¢åíà êàî:

αm =
0.1[25− (U − Ur)]

exp
(

25−(U−Ur)
10

)
− 1

, (3.50)

βm = 4exp

(
−(U − Ur)

18

)
, (3.51)

αh = 0.07exp

(
−(U − Ur)

20

)
, (3.52)

βh =
1

exp
(

30−(U−Ur)
10

)
+ 1

. (3.53)

Ñòðójà Na+ jîíà çàâèñè£å îä ÷åòèðè õèïîòåòè÷êå ÷åñòèöå, òàêî äà îäãîâàðàjó£å
ñòà»å áóäå îïèñàíî ñà òðè m è jåäíîì h ÷åñòèöîì, îäíîñíî âåðîâàòíî£à îâå ñèòóàöèjå
áèëà áè îïèñàíà ñàm3h, îòóäà è îâàj ÷ëàí ó jåäíà÷èíè (3.47). Õèïîòåòè÷êà ÷åñòèöàm
íàçèâà ñå êàïèjîì àêòèâàöèjå Na+. Êàäà ñå ìåìáðàíà íàëàçè ó ñòà»ó ìèðîâà»à îíà
jå ñêîðî ïà óîïøòå íåïðîïóñò§èâà çà jîíå Na+, ïà ñå êàæå äà jå îâà êàïèjà çàòâîðåíà
êàäà ñå ìåìáðàíà íàëàçè ó ñòà»ó ìèðîâà»à. Jîíè Na+ ñó ïîçèòèâíè, ïà »èõîâà
èíâåðçíà ñòðójà äåïîëàðèçójå ìåìáðàíó äîäàòíî, øòî îìîãó£àâà äà m ïîðàñòå.

Âàðèjàáëà h ñå íàçèâà êàïèjà èíàêòèâàöèjå Na+. Çà ðàçëèêó îä ïðåòõîäíå äâå
êàïèjå, îâà êàïèjà jå îòâîðåíà êàäà jå ìåìáðàíà ó ñòà»ó ìèðîâà»à, çàòâîðåíà ïðè
äåïîëàðèçàöèjè. Íàêîí øòî ñå ïîòåíöèjàë âðàòè íà âðåäíîñò ïîòåíöèjàëà ìèðîâà»à,
íåêîëèêî ìèëèñåêóíäè ìåìáðàíà íå ìîæå äà ãåíåðèøå àêöèîíè ïîòåíöèjàë, îäíî-
ñíî íå ìîæå äà îäðåàãójå íà áèëî êîjè ñòèìóëàíñ, òàäà jå îâà êàïèjà ñïóøòåíà è
îíåìîãó£àâà ñòðójè Na+ jîíà äà òå÷å.

Êðèâå çàâèñíîñòè ïðîìåíå ïðîâîäíîñòè Na+ è K+ jîíà ñà âðåìåíîì äàòå ñó íà
ñëèöè 3.12. Ïðèêàçàíà jå ïðîìåíà ïðîâîäíîñòè îáå âðñòå jîíà çà íåêîëèêî ðàçëè÷èòèõ
âðåäíîñòè íàïîíà [4].
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Ñëèêà 3.12: Ïðîâîäíîñòè Na+ è K+ jîíà. (Ïðåóçåòî èç [4])

3.2.3 Êîìïëåòàí ìîäåë ìåìáðàíñêå ñòðójå

Èñïîñòàâèëî ñå äà ñâå áèîëîøêå ìåìáðàíå, ïà è ìåìáðàíà àêñîíà, èìàjó îñîáèíó
äà ïðîâîäíîñò îñòàëèõ jîíà íå çàâèñè îä íàïîíà âå£ èìà êîíñòàíòíó âðåäíîñò [14].
Ãóñòèíà ñòðójå jl èç jåäíà÷èíå (3.34) îïèñójå ñòðójó îñòàëèõ jîíà, à Õî¶êèí è Õàêñëè
ñó îäðåäèëè äà jå âðåäíîñò gl = 3 S/m2 [13]. Øòî ñå òè÷å Ul, îâà âðåäíîñò íèjå
åêñïëèöèòíî ìåðåíà, àëè ñó çàê§ó÷èëè äà êàäà jå ìåìáðàíà ó ñòà»ó ìèðîâà»à è
ìåìáðàíñêà ñòðójà jå íóëà. Ìåìáðàíñêà ñòðójà ìîæå ñå èçðàçèòè êàî:

gKUK + gNaUNa + glUl = 0. (3.54)

Âðåäíîñò Ul ñå ìîæå îäðåäèòè èç jåäíà÷èíå (3.54). Àêî jå Ur íàïîí ìåìáðàíå ó
ñòà»ó ìèðîâà»à, èçðà÷óíàòî jå äà jå òàäà: Ul = Ur + 10.6 mV. Êàäà óçìåìî ñâå îâî ó
îáçèð, êîðèñòå£è jåäíà÷èíó (3.29), ìåìáðàíñêó ñòðójó ìîæåìî äà ïðåäñòàâèìî êàî:

C
dU

dt
= −

∑
i

ii + iext, (3.55)

ãäå jå ii jîíñêà ñòðójà ÷èjà ãóñòèíà ìîæå áèòè ïðåäñòàâ§åíà êàî ñóìà:
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jm =
∑
i

ji = gK∞n
4(U − UK) + gNa∞m

3h(U − UNa) + gl(U − Ul). (3.56)

Àêòèâàí òðàíñïîðò íàåëåêòðèñà»à êðîç ìåìáðàíó, êîðèñòå£è jåäíà÷èíó (3.28),
ìîæåìî ñàäà äà ïðåäñòàâíèìî:

cm
∂U(x, t)

∂t
= −

∑
i

gi(U(x, t)− Ui) +
1

2πari

∂2U(x, t)

∂x2
. (3.57)

Êàäà áè ïîñòîjàëà ñàìî jåäíà âðñòà jîíà, ïðåìà [3], òàäà áè ïðîïàãàöèjà èìïóëñà äóæ
àêñîíà áèëà îïèñàíà íàðåäíîì jåäíà÷èíîì:

cm
∂U(x, t)

∂t
= gi(U(x, t)− Ui) +

1

2πari

∂2U(x, t)

∂x2
. (3.58)

Àêî jå áðçèíà ïðîïàãàöèjå v, êîðèñòå£è ÷è»åíèöó äà ñå èìïóëñ êðîç àêñîí ïðîñòèðå
áåç ïðîìåíå îáëèê, îäíîñíî äà jå x− vt = const, îíäà £å, ïðåìà [3], âàæèòè:

∂2U

∂x2
=

1

v2

∂2U

∂t2
(3.59)

Àêî èñêîðèñòèìî è îáëèê jm èç Õî¶êèí-Õàêñëèjåâîã ìîäåëà äîëàçèìî äî jåäíà÷èíå:

1

2πariv2

∂2U

∂t2
− cm

∂U

∂t
= gK(U − UK) + gNa(U − UNa) + gl(U − Ul). (3.60)

Ðàçìîòðè£åìî ñàäà äåòà§íèjå ïàðàìåòðå n, m, h è τ . Ó Õî¶êèí-Õàêñëè ìîäåëó
óçåòî jå äà jå ïîòåíöèjàë ìèðîâà»à jåäíàê íóëè. Êîðèø£åíå ñó âðåäíîñòè ïàðàìåòàðà
êîjå ñàäà ìîæåìî äà ïðåäñòàâèìî çàjåäíî ó íàðåäíå äâå òàáåëå [14]:

x Ux gx∞
Na 115 mV 120mS/cm2

K -12 mV 36mS/cm2

l 10.6 mV 0.3mS/cm2

x αx(u/mV ) βx(u/mV )
n (0.1− 0.01u)/[exp(1− 0.1u)− 1] 0.125exp(−u/80)
m (2.5− 0.1u)/[exp(2.5− 0.1u)− 1] 4exp(−u/80)
h 0.07exp(−u/20) 1/[exp(3− 0.1u) + 1]

Äà áè ñå äîáèëå òà÷íå âðåäíîñòè, îäíîñíî îíå êîjå ñå äàíàñ êîðèñòå, ïîòðåáíî jå
îäóçåòè ïîòåíöèjàë ìèðîâà»à. Çà ïîòåíöèjàë ìèðîâà»à ìîæå ñå óçåòè âðåäíîñò
65mV. Êîðèãîâàíå âðåäíîñòè Íåðíñòîâèõ ïîòåíöèjàëà çà jîíå Na+ è jîíå K+ èçíîñå
UNa =50 mV è UK = −77 mV [14].

Jåäíà÷èíå (3.41), (3.48) è (3.49). èìàjó èñòè îáëèê è ïðåìà [14] ïðåäñòàâè£åìî èõ
jåäíîì jåäíà÷èíîì êàî:

ẋ = − 1

τx(u)
[x− x∞(u)]. (3.61)

Àñèìïòîòñêå âðåäíîñòè x∞(u) è âðåìåíñêå êîíñòàíòå τx(u) ïðèêàçàíå ñó íà ñëèöè
3.13.
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Ñëèêà 3.13: Çàâèñíîñò àñèìïòîòñêèõ âðåäíîñòè x∞ è âðåìåíñêèõ êîíñòàíòè τx îä
íàïîíà ìåìáðàíå. (Ïðåóçåòî èç [14])

3.3 Ïðîïàãàöèjà àêöèîíîã ïîòåíöèjàëà

Jåäíà÷èíå êîjå ñó ïðåòõîäíî èçëîæåíå ñå ðåøàâàjó íóìåðè÷êè. Àíàëèòè÷êèì
ìåòîäàìà, êîjå £åìî îâäå ïðèìåíèòè, ìîãó ñå ðàçìàòðàòè íåêå îñîáèíå êàî øòî jå
áðçèíà ïðîïàãàöèjå àêöèîíîã ïîòåíöèjàëà äóæ àêñîíà [3].

Ðàçìîòðè£åìî jåäíà÷èíó (3.28). Ó íåïåðòóðáîâàíîì ñòà»ó, íàïîí äóæ àêñîíà
ó óíóòðàø»îñòè èìà êîíñòàíòíó âðåäíîñò ó ñòà»ó ìèðîâà»à Ur. Èçâîäè ïðâîã è
äðóãîã ðåäà íàïîíà ïî âðåìåíó, ∂U/∂t è ∂2U/∂t2 ñó íóëà. Jåäíà÷èíà (3.28) áè£å
çàäîâî§åíà ñàìî àêî jå jm = 0. Ïðåòïîñòàâè£åìî äà jå jm ïðîïîðöèîíàëíî ñà U −Ur:

jm = gm(U − Ur). (3.62)

Ïî îâîì ìîäåëó âèäèìî äà jå jm = 0 êàäà jå U = Ur è äà jå ïîçèòèâíî êàäà
jå U > Ur è íåãàòèâíî ó ñóïðîòíîì. Çà ïðîâîäíîñò ïî jåäèíèöè ïîâðøèíå gm ñå
óçèìà äà íå çàâèñè îä íàïîíà íèòè îä òîãà ó êàêâîì jå ñòà»ó áèëà ìåìáðàíà ïðå
ñòèìóëèñà»à. Ïîä îâèì ïðåòïîñòàâêàìà äîáèjàìî jåäíà÷èíó:

cm
∂U

∂t
= −gm(U − Ur) +

1

2πari

∂2U

∂x2
. (3.63)

×åø£è îáëèê ó êîìå ñå îâà jåäíà÷èíà êîðèñòè jå:

1

2πarigm

∂2U

∂x2
− U − cm

gm

∂U

∂t
= −Ur. (3.64)

Òàêî¢å, ðàäè jåäíîñòàâíèjåã çàïèñà ïîãîäíî jå óâåñòè îçíàêå:

λ2 =
1

2πarigm
, (3.65)

τ =
cm
gm
, (3.66)
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ïà jåäíà÷èíà êàáëà èëè òåëåãðàôñêà jåäíà÷èíà ïîñòàjå:

λ2∂
2U

∂x2
− U − τ ∂U

∂t
= −Ur. (3.67)

Ïîñòîjå ïàðàìåòðè êîjè ñå ñìàòðàjó ïðèìàðíèì, à ïîìî£ó »èõ λ è τ ìîãó áèòè
çàïèñàíè ó îáëèêó:

λ2 =
abρm
2ρi

, (3.68)

τ = κε0ρm. (3.69)

Íà îñíîâó jåäèíèöà ó êîjèìà ñó îâå âåëè÷èíå èçðàæåíå ìîæå ñå ïðåòïîñòàâèòè
äà λ ïðåäñòàâ§à íåêó ïðå¢åíó äóæèíó à äà jå τ âðåìåíñêà êîíñòàíòà. Îäíîñ îâå äâå
âåëè÷èíå òàäà áè ïðåäñòàâ§àî áðçèíó ïðîñòèðà»à èìïóëñà äóæ àêñîíà:

v ∼ λ

τ
=

√
ab

2ρiρm

1

κε0
. (3.70)

Ó ñëó÷àjó íåìèjåëèçîâàíîã àêñîíà, êàäà èñêîðèñòèìî b ≈ 6 nm:

v ∼ 0.27
√
a, (3.71)

ãäå jå v èçðàæåíî ó m/s à λ ó µm. Äîáèjåíà âðåäíîñò jå îêî 7 ïóòà ìà»à îä èçìåðåíå.
Ó ñëó÷àjó ìèjåëèçîâàíîã âëàêíà îâà áðçèíà èçíîñè:

vm ∼ 2.2a, (3.72)

è òàêî¢å jå 7 ïóòà ìà»å îä èçìåðåíå âðåäíîñòè. Êîä ìèjåëèçîâàíèõ âëàêàíà ïðîâî-
¢å»å èìïóëñà íåçàâèñíî jå îä íàïîíà, ïà ñå íå î÷åêójå äà Õî¶êèí-Õàêñëèjåâ ìîäåë
äà ïðåöèçíå ðåçóëòàòå ó îâîì ñëó÷àjó. ×àê è àêî ïðåòïîñòàâèìî äà jå vm ∼ D/τ , ãäå
jå D ðàñòîjà»å èçìå¢ó Ðàíâèjåðîâèõ ÷âîðîâà, äîáèjà ñå:

vm ∼ 0.45a, (3.73)

øòî jå îêî 40 ïóòà ìà»à âðåäíîñò îä èçìåðåíå.
Ðàçìîòðè£åìî íåêå ïîñåáíå ñëó÷àjåâå.

Ñëó÷àj 1 : Êàäà jå τ = 0 (òàäà jå è cm = 0), èëè ∂U/∂t = 0 (îâî çíà÷è äà ñå íàïîí
íå ìå»à ó äîâî§íî äóãîì âðåìåíñêîì ïåðèîäó), jåäíà÷èíà (3.67) ïîñòàjå:

λ2∂
2U

∂x2
− U = −Ur. (3.74)

Ðåøå»å îâå jåäíà÷èíå, îäíîñíî íàïîí ó çàâèñíîñòè îä ïîëîæàjà ó êîìå ñå îí ïîñìàòðà
áè£å:

U − Ur =
{ U0 exp−x/λ, x > 0

U0 expx/λ, x < 0
(3.75)
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Ñëèêà 3.14: Åëåêòðîòîíóñ. (Ïðåóçåòî èç [4])

Àêî jå ó íåêîj òà÷êè âðåäíîñò íàïîíà ìàêñèìàëíà, îäíîñíî èçíîñè U = Ur + U0, îä
òå òà÷êå íàïîí £å îïàäàòè åêñïîíåíöèjàëíî, äî âðåäíîñòè Ur, ó îáà ñìåðà, êàî øòî
jå ïðèêàçàíî íà ñëèöè 3.14. Îâà àïðîêñèìàöèjà íàçèâà ñå àïðîêñèìàöèjîì åëåêòðî-
òîíóñà [4].

Çà êàáë êîíà÷íå èëè ïîëó-áåñêîíà÷íå äóæèíå íàïîí £å çàâèñèòè îä äóæèíå êàáëà
èëè òà÷êå ó êîjîj ñå íàëàçè ïî÷åòíè êðàj è îä ãðàíè÷íèõ óñëîâà [3], ñëèêà (3.15).

Ñëó÷àj 2 : Àêî óç cm = 0 óâåäåìî è ïðåòïîñòàâêó äà U(x, t) íå çàâèñè îä x, òàêî äà
íåìà ëîíãèòóäèíàëíå ñòðójå äóæ àêñîíà, îäíîñíî çàíåìàðèìî îòïîðíîñò àêñîïëàçìå,
òàäà jå è ∂2U/∂x2 = 0. Îâàj óñëîâ ñå ïîñòèæå ëàêî çà àêñîí âåëèêîã ïîëóïðå÷íèêà
òàêî øòî ñå, äîäàòíî, ïðîâó÷å æèöà àêñèjàëíî äóæ àêñîíà [4]. Òàäà jåäíà÷èíà èìà
îáëèê:

τ
∂U

∂t
+ U = Ur. (3.76)

Àêî jå ó ïî÷åòíîì òðåíóòêó U = U0 + Ur îíäà íàïîí åêñïîíåíöèjàëíî îïàäà äî Ur:

U − Ur = U0 exp(−t/τ) (3.77)

Ó x = 0 êîíñòàíòíî ñå ñòâàðàjó óñëîâè çà ïðîòîê ñòðójå ó àêñîíó êàî ïîñëåäèöà
åêñöèòàöèjå. Êàäà ñå ìåìáðàíà ïðàçíè, äîëàçè äî ïðîòîêà ñòðójå è îñëîáà¢à»à èì-
ïóëñà.

Ãåíåðàëíè ñëó÷àj : Ïîñìàòðàìî áåñêîíà÷íî äóã êàáë çà êîjè ïðåäïîñòàâèìî äà
íàïîí ó íåêîj òà÷êè, êîjè çàâèñè è îä ïîëîæàjà è îä âðåìåíà, ìîæåìî äà íàïèøåìî
ó íàðåäíîì îáëèêó:

U(x, t) = Ur + ω(x, t) exp(−t/τ). (3.78)

Àêî èñêîðèñòèìî ïðåòõîäíè èçðàç ó jåäíà÷èíè (3.64), äîáèjà ñå jåäíà÷èíà:



36 ÃËÀÂÀ 3. ÌÎÄÅË ÀÊÑÎÍÀ

Ñëèêà 3.15: Ðåøå»à jåäíà÷èíå(3.74). Çà ïîëó-áåñêîíà÷àí - êðèâà à. Çà êàáë êîíà÷íå
äóæèíå L - êðèâå b-å, çà ðàçëè÷èòå ãðàíè÷íå óñëîâå íà êðàjåâèìà, ãäå jå λ êàðàêòåðèñòè÷íà
äóæèíà è U = U0 ó x = 0. Çà êðèâå b1-b3, U(L) = 0, a L = 0.5λ, λ, 2λ, ðåäîì. Çà êðèâå d1
è d2 íàïîí ó òà÷êè x = L ïðè L = λ èçíîñè 0.9U0 è 1.1U0. (Ïðåóçåòî èç [3])

λ2

τ

∂2ω(x, t)

∂x2
=
∂ω(x, t)

∂t
. (3.79)

êîjà ïðåäñòàâ§à äèôóçèîíó jåäíà÷èíó [3]. Ïîðåìå£àj ω jå ïðîïîðöèîíàëàí:

ω(x, t) ∝ exp
( −x2

2Ddif t

)
, (3.80)

ãäå jå äèôóçèîíà êîíñòàíòà Ddif = λ2/τ . Îâî âàæè ïîä óñëîâîì äà ñå àêñîí ñòèìó-
ëèøå ó òà÷êè ó x = 0. Èç jåäíà÷èíå (3.78) ñëåäè:

U(x, t)− Ur ∝ exp
( −x2

2Ddif t

)
exp(−t/τ). (3.81)
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3.4 Äèíàìèêà Õî¶êèí-Õàêñëèjåâîã ìîäåëà

Äèñêóòîâà£åìî äèíàìèêó Õî¶êèí-Õàêñëèjåâîã ìîäåëà çà óëàçíå ñèãíàëå ðàçëè÷è-
òîã îáëèêà. Óëàçíè ñèãíàë áè£å ñòðójà îäðå¢åíîã îáëèêà, äîê £åìî êàî èçëàçíè
ñèãíàë ïîñìàòðàòè íàïîí. Ïðîó÷è£åìî èç [14] ôîðìèðà»å ïóëñà, ïóëñàöèjå, îäãîâîð
ìîäåëà íà óëàçíó ñòðójó ñòåïåíîã îáëèêà è âðåìåíñêè çàâèñíó óëàçíó ñòðójó è ìàëî
äåòà§íèjå ðàçìîòðèòè ðåôðàêòîðíè ïåðèîä.

3.4.1 Ôîðìèðà»å ïóëñà

Êàî øòî jå ïðèêàçàíî íà ñëèöè 3.13, m∞ è n∞ ðàñòó ñà ïîâå£à»åì U , äîê h∞
îïàäà. Àêî íåêè ñïî§àø»è óòèöàj äîâîäè äî ïîðàñòà íàïîíà ìåìáðàíå ïðîâîä§èâîñò
Na+ jîíà ðàñòå óñëåä ïîðàñòà m∞. Êàî ðåçóëòàò ïîçèòèâíè jîíè Na+ óëàçå ó £åëèjó
øòî äîâîäè äî äîäàòíîã ïîðàñòà ïîòåíöèjàëà ìåìáðàíå. Äîâî§íî âåëèêè ïîðàñò
íàïîíà ìåìáðàíå äîâîäè äî ïîjàâå àêöèîíîã ïîòåíöèjàëà.

Ñëèêà 3.16: Ôîðìèðà»å ïóëñà: À-Àêöèîíè ïîòåíöèjàë èçàçâàí êðàòêèì ñòðójíèì èì-
ïóëñåì òðàjà»à 1 ms, ïðèìå»åí ïðå òðåíóòêà t = 0, B - Ïîòåíöèjàë ïðàãà. Ñòðójíè
èìïóëñ òðàjà»à 1 ms, ïðèìå»åí ó òðåíóòêó t=10 ms. Çà ñòðójó àïëèòóäå 7.0 µA/cm2

äîëàçè äî ïîjàâå àêöèîíîã ïîòåíöèjàëà àìïëèòóäå íàïîíà îêî 100mV (ïóíà ëèíèjà). Àêî jå
ñòðójà ñàìî ìàëî íèæà (6.9µA/cm2) èçîñòàjå ïîjàâà àêöèîíîã ïîòåíöèjàëà (èñïðåêèäàíà
ëèíèjà). (Ïðåóçåòî èç [14])

Ïðè âåëèêèì âðåäíîñòèìà U , ïîä óòèöàjåì h, ïðîòîê Na+ jîíà ñå ïðåêèäà. Êàî
øòî jå ïðèêàçàíî íà ñëèöè 3.13 âðåìåíñêà êîíñòàíòà τh jå óâåê âå£à îä êîíñòàíòå τm,
è àêî ïðîìåí§èâà h, êîjà çàòâàðà êàíàë, ðåàãójå ìíîãî ñïîðèjå íà ïîâå£à»å íàïîíà
íåãî êàïèjà m, êîjà îòâàðà êàíàë. Ñòðójà K+ jîíà èñòîâðåìåíî çáîã ñóïðîòíîã ñìåðà
ñìà»ójå ïîòåíöèjàë. Êðàj»è åôåêàò Na+ è K+ ñòðójà jå êðàòêè àêöèîíè ïîòåíöèjàë
ïðà£åí ïàäîì ïîòåíöèjàëà èñïîä ïîòåíöèjàëà ìèðîâà»à ìåìáðàíå. Àìïëèòóäà ïèêà
jå îêî 100 mV.

Íà ñëèöè 3.16À àêöèîíè ïîòåíöèjàë jå èçàçâàí êðàòêèì ñòðójíèì èìïóëñîì òðàjà-
»à 1 ms, ïðèìå»åí ïðå òðåíóòêà t = 0. Àêî jå àìïëèòóäà ñòðójå, êîjà ñòèìóëèøå
ìåìáðàíó, èñïîä íåêå êðèòè÷íå âðåäíîñòè, ïîòåíöèjàë ìåìáðàíå ñå âðà£à íà ïîòåíöè-
jàë ìèðîâà»à ìåìáðàíå áåç ãåíåðèñà»à àêöèîíîã ïîòåíöèjàëà, øòî jå ïðèêàçàíî íà
ñëèöè 3.16B.
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3.4.2 Ïóëñàöèjå

Õî¶êèí-Õàêñëèjåâà jåäíà÷èíà ìîæå äà ñå ðàçìàòðà çà êîíñòàíòíè óëàçíè ñèãíàë
I(t) = I0 ¯à t > 0. Óêîëèêî jå I0 âå£å îä IΘ = 6 µA/cm2 ïîñìàòðàìî íèç ïóëñà-
öèjà (ñëèêà 3.17A). Ìîæå ñå äåôèíèñàòè ôðåíêâåíöèjà ïóëñàöèjà êàî ν = 1/T , ãäå
jå T âðåìåíñêè èíòåðâàë èçìå¢ó äâà ïèêà. Ôðåíêâåíöèjà ïóëñàöèjà êàî ôóíêöèjà
êîíñòàíòíîã óëàçà I0 äåôèíèøå ôóíêöèjó ïðèêàçàíó íà ãðaôèêó 3.17B.

Ñëèêà 3.17: A-Ïóëñàöèjå èçàçâàíå ñòðójîì êîíñòàíòíå âðåäíîñòè I0, B-Ôóíêöèjà çàâè-
ñíîñòè ôðåêâåíöèjå ïóëñàöèjà ν îä I0. (Ïðåóçåòî èç [14])

3.4.3 Õåâèñàjäîâà ôóíêöèjà

Ðàçìàòðà£åìî îäãîâîð Õî¶êèí-Õàêñëèjåâîã ìîäåëà íà óëàçíè ñèãíàë îáëèêà:

I(t) = I1 + ∆IH(t), (3.82)

ãäå jå H(t) Õåâèñàjäîâà ôóíêöèjà êîjà jå äåôèíèñàíà íà ñëåäå£è íà÷èí:

H(t) =
{ 1, t > 0
0, t < 0.

(3.83)

Ó òðåíóòêó t = 0 óëàçíè ñèãíàë ñêà÷å ñà ôèêñèðàíå âðåäíîñòè I1 íà I2 = I1 + ∆I
(ñëèêà 3.18À), ãäå jå ∆I âèñèíà ñòåïåíèêà. Ìîæå ñå ðàçìîòðèòè äà ëè ïèêîâè çàâèñå
ñàìî îä êðàj»å âðåäíîñòè I2 èëè è îä ∆I. Îäãîâîð íà îâî ïèòà»å äàò jå ñëèêîì
3.18B, êîjà ïðåäñòàâ§à ôàçíè äèjàãðàì çàâèñíîñòè ∆I îä I2, ó îäðå¢åíîì òðåíóòêó.
Ó çàâèñíîñòè îä âðåäíîñòè ∆I è I2 ó íåêîì òðåíóòêó, ñèñòåì £å ñå íà£è ó ñòà»ó I, S
èëè R.

Îäãîâîð Õî¶êèí-Õàêñëèjåâîã ìîäåëà çà óëàçíó ñòðójó îáëèêà Õåâèñàjäîâå ôóíêöè-
jå ìîæå äà áóäå jåäàí îä íàðåäíà òðè, ó çàâèñíîñòè îä òîãà ó êîì ðåæèìó jå ñèñòåì.
Ó ðåæèìó I íå äîëàçè äî èçàçèâà»à àêöèîíîã ïîòåíöèjàëà è òàj ðåæèì íàçèâàìî íå-
àêòèâíè ðåæèì. Óêîëèêî jå ñèñòåì ó ðåæèìó S äîëàçè äî ïîjàâå jåäíîã ïèêà. Êàäà
jå ñèñòåì ó ðåæèìó R, äîëàçè äî ïîjàâå âèøå ïèêîâà ñà îäðå¢åíîì ôðåêâåíöèjîì.
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Ñëèêà 3.18: A-Ïðîìåíà óëàçíå ñòðójå ó òðåíóòêó t = 0, B-Ôàçíè äèjàãðàì çàâèñíîñòè
∆I îä I2, ó îäðå¢åíîì òðåíóòêó. Ó çàâèñíîñòè îä âðåäíîñòè ∆I è I2 ó íåêîì òðåíóòêó,
ñèñòåì £å ñå íà£è ó ñòà»ó I, S èëè R. (Ïðåóçåòî èç [14])

Ñëèêà 3.19: A-Èçëàçíè ñèãíàë, îäíîñíî íàïîí. B-Èñòà óëàçíà ñòðójà ïðèìå»åíà ó t=20
ms äîâîäè äî íàñòàíêà àêöèîíîã ïîòåíöèjàëà, èñòà ñòðójà ïðèìå»åíà ó t=25, 27.5, 30 è
32, 5 ms íå äîâîäè äî íàñòàíêà ïîòåíöèjàëà. (Ïðåóçåòî èç [14])

3.4.4 Âðåìåíñêè çàâèñàí èìïóëñ

Ðåàëíèjå jå ðàçìàòðàòè óëàçíè èìïóëñ êîjè jå âðåìåíñêè çàâèñàí. Èìïóëñ ñå ãå-
íåðèøå íà ñëåäå£è íà÷èí: íà ñâàêå 2 ms óçèìà ñå ñëó÷àjíè áðîj èç Ãàóñîâå ðàñïîäåëå
ñà ìàòåìàòè÷êèì î÷åêèâà»åì íóëà è ñòàíäàðäíîì äåâèjàöèjîì σ = 3µA/cm2. Äà áè
ñå äîáèëà êîíñòàíòíà óëàçíà ñòðójà èçìå¢ó äâå öè§àíå âðåäíîñòè êîðèñòè ñå ëèíå-
àðíà èíòåðïîëàöèjà. Ðåçóëòójó£à âðåìåíñêè çàâèñíà ñòðójà íàì ïðåäñòàâ§à óëàçíó
ñòðójó Õî¶êèí-Õàêñëèjåâîã ìîäåëà. Èçëàçíè ñèãíàë jå íàïîí ïðèêàçàí íà ñëèöè
3.19À. Àêöèîíè ïîòåíöèjàëè íàñòàjó ó íåjåäíàêèì âðåìåíñêèì èíòåðâàëèìà. Àêî ñå
èñòà óëàçíà ñòðójà ïðèìåíè ó t=20 ms èçàçèâà èçëàçíè íàïîí, äîê èñòà óëàçíà ñòðójà
ïðèìå»åíà ó t=25, 27.5, 30 è 32, 5 ms íå äîâîäè äî íàñòàíêà àêöèîíîã ïîòåíöèjàëà
(ñëèêà 3.19B).
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Ó òîêó ðåôðàêòîðíîã ïåðèîäà íèjå ìîãó£å èçàçâàòè àêöèîíè ïîòåíöèjàë èñòîì
jà÷èíîì óëàçíå ñòðójå. Èñïîñòàâèëî ñå äà óêîëèêî ñå áèòíî ïîâå£à jà÷èíà óëàçíå
ñòðójå äîê jå ìåìáðàíà ó ôàçè õèðåðïîëàðèçàöèjå, ìîãó£å jå ñòâîðèòè àêöèîíè ïîòå-
íöèjàë. Àêî ñå äåòà§íèjå ïîãëåäà ñëèêà 3.19B, ìîæå ñå óî÷èòè äà ïèêîâè íàïîíà,
êîjè ñå jàâ§àjó ó ïåðèîäó õèïåðïîëàðèçàöèjå, íå äîñòèæó âðåäíîñò ïðàãà íàïîíà. Ñâå
äîê ñå âðåäíîñò íàïîíà íå âðàòè íà âðåäíîñò ïðàãà, íèjå ìîãó£ íàñòàíàê íàðåäíîã
àêöèîíîã ïîòåíöèjàëà.



Ãëàâà 4

Çàê§ó÷àê

Ïèñà»å îâîã ðàäà, êàî è ïðîó÷àâà»å ïðîñòèðà»à àêöèîíîã ïîòåíöèjàëà äóæ àê-
ñîíà, ãåíåðàëíî, îñëà»à ñå íà ðàä Õî¶êèíà è Õàêñëèjà. Çíà÷àj Õî¶êèí-Õàêñëèjåâîã
ìîäåëà jå áèî âåëèêè çà îïèñèâà»å íà÷èíà íà êîjè £åëèjñêà ìåìáðàíà ôóíêöèîíèøå.
Ðåâîëóöèîíàðíî îòêðè£å, äî êîãà ñó îíè äîøëè òóìà÷å£è ðåçóëòàòå ìåðå»à, jåñòå
äà ñå ïðîïóñò§èâîñò ìåìáðàíå ìå»à òîêîì ïðîñòèðà»à àêöèîíîã ïîòåíöèjàëà äóæ
àêñîíà, øòî çà ïîñëåäèöó èìà ïðîìåíó »åíîã íàïîíà. Ðàçìàòðà»å ïðîìåíå ïðîïó-
ñò§èâîñòè è óòèöàjà íà îáëèê èìïóëñà è áðçèíó ïðîâî¢å»à ïîêàçàëî ñå åôèêàñíèjèì
çà íåðâíà âëàêíà êîjà ñó íåìèjåëèçîâàíà. Jîíñêè êàíàëè, êîjè ñó îïèñàíè ó ãëàâè
2, íèñó áèëè ïîçíàòè ó âðåìå êàäà ñó Õî¶êèí è Õàêñëè èçâåëè åêñïåðèìåíò. �èõîâ
ðàä îìîãó£èî jå äà ñå ïîñòàâè õèïîòåçà î jîíñêèì êàíàëèìà, êîjà jå ïîòâð¢åíà òåê
íåêîëèêî äåöåíèjà êàñíèjå. Ñâà »èõîâà îòêðè£à ñó ñõâà£åíà òåê äåñåòàê ãîäèíà íà-
êîí åêñïåðèìåíàòà. Âå£èíà ñàâðåìåíèõ ëåêîâà è äîñòèãíó£à ó ìîäåðíîj ôàðìàöèjè
äóãójå çàõâàëíîñò »èõîâîì ðàäó.

Èç ðàçìàòðà»à àïðîêñèìàöèjå åëåêòðîòîíóñà, ó îäå§êó 3.3, ìîæå ñå âèäåòè äà
jå çà ïîjàâó íåêîã "íàïîíñêîã ïèêà", ê§ó÷íî äà êàïàöèòèâíîñò ìåìáðàíå áóäå ìàëà,
øòî íèjå ñëó÷àj êàäà ñó ó ïèòà»ó ìèjåëèçîâàíà âëàêíà. Çàòî Õî¶êèí-Õàêñëèjåâ
ìîäåë äàjå áî§å ðåçóëòàòå çà ïðîó÷àâà»å ïðîñòèðà»à àêöèîíèõ ïîòåíöèjàëà äóæ
íåìèjåëèçîâàíèõ âëàêíà.

Òåëåãðàôñêà jåäíà÷èíà Õî¶êèí-Õàêñëèjåâîã ìîäåëà, äî êîjå ñó äîøëè êîðèñòå£è
ìîäåë òðîêîìïîíåíòíå ñòðójå, ñòðójå Na+, K+ è îñòàëèõ jîíà, ðåøàâà ñå íóìåðè÷êè.
Âèäåëè ñìî, ó ãëàâè 3, äà àíàëèòè÷êè ïîêóøàj ïðîöåíå áðçèíå ïðîâî¢å»à èìïóëñà
äóæ íåðâíîã âëàêíà äàjå ðåçóëòàòå êîjè íèñó ó ñêëàäó ñà åêñïåðèìåíòàëíî èçìåðå-
íèì âðåäíîñòèìà. Êàäà ñå èñêîðèñòè îâà jåäíà÷èíà, ìîãó ñå äîáèòè ãðàôèöè êîjè
îäãîâàðàjó ïðîñòèðà»ó èìïóñëà äóæ àêñîíà ïðè ðàçëè÷èòèì ïîáóäàìà, øòî îìîãó-
£àâà äåòà§íèjå ïðîó÷àâà»å ïîíàøà»à ìåìáðàíå, îäíîñíî »åíîã ïîòåíöèjàëà.

Ïîñëåä»èõ äåöåíèjà âðëî ñó àêòóåëíà ïðîó÷àâà»à íåóðîíñêèõ ìðåæà ó ðàçíèì
îáëàñòèìà íàóêå. Âå£èíà îâèõ ïðîó÷àâà»à êîðèñòè ìîäåë íåóðîíà Õî¶êèíà è Õàêñëè-
jà è îäãîâàðàjó£å ìîäåëå çà îïèñèâà»å ñèíàïñè. Îâî íàì óêàçójå íà àêòóåëíîñò
Õî¶êèí-Õàêñëèjåâîã ìîäåëà èàêî jå îí îïèñàí jîø 1939. ãîäèíå.
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Äîäàòàê A

Áèîãðàôèjå Íîáåëîâàöà Õî¶êèíà è

Õàêñëèjà

Ñëèêà A.1: Àëàí Ëîjä Õî¶-
êèí (1914-1998.). (Ïðåóçåòî èç
[15])

Àëàí Ëîjä Õî¶êèí[15], ðî¢åí jå 5. ôåáðóàðà
1914. ó Áàíáåðèjó, Àóñòðàëèjà. Ñòåêàî jå îáðàçî-
âà»å ó Äàóíñ øêîëè, ó Ìàëâåðíó (1923-1927), Ãðå-
øàì øêîëè, ó Õîëòó (1927-1932) è Òðèíèòè êîëå¶ó, ó
Êåìáðè¶ó (1932-1936). �åãîâ äåäà, Òîìàñ Õî¶êèí è
ñòðèö, Ðîáèí Õî¶êèí, ñó áèëè èñòîðè÷àðè, øòî jå ðà-
çëîã çàøòî jå Àëàí îêëåâàî èçìå¢ó íàóêå è èñòîðèjå.
Èïàê, êàêî jå áèî âåîìà çàèíòåðåñîâàí çà èñòîðèjó
ïðèðîäå, îäëó÷èî ñå çà áèîëîãèjó è õåìèjó.

Íàêîí äèïëîìèðà»à jå ðàäèî íà íåêèì àìàòåð-
ñêèì åêñïåðèìåíòèìà ñà íåðâèìà æàáà. Íàñòàâèî jå
äà ñå áàâè îâèì íåêîëèêî ãîäèíà, êàêî è ïðå, òàêî
è ïîñëå äèïëîìèðà»à êàî èñòðàæèâà÷ íà Òðèíèòè
êîëå¶ó. Íà Òðèíèòè êîëå¶ó óïîçíàî jå, èçìå¢ó îñòà-
ëèõ, Òîìñîíà, Ðóòåðôîðäà, Åäèíãòîíà è Õîïêèíñà,
êîjè ñó ïðèïàäàëè âåëèêîì âå£ó îâîã êîëå¶à. Òîêîì
òîã ïåðèîäà (1937-1938) Õî¶êèíñ jå ïðîâåî íåêîëèêî
íåäå§à ñà Êîëîì ó ìåñòó Âóäñ Õîë. Òàìî jå íàó÷èî
êàêî äà ñåöèðà àêñîíå ëèã»å. Âðàòèî ñå íà Êåìáðè¶

1938. ãîäèíå êàêî áè çàïî÷åî ñàðàä»ó ñà Õàêñëèjåì, êîã jå èìàî ñðå£å äà ïîäó÷àâà.

Òîêîì ïðâèõ ïàð ìåñåöè ðàòà, Õî¶êèí jå ðàäèî íà âàçäóõîïëîâíîj ìåäèöèíè è
îä ôåáðóàðà 1940. äî jóëà 1945. íà âàçäóøíèì ðàäàðèìà ó ðàçíèì äåëîâèìà Åí-
ãëåñêå. �åãîâ ïðîjåêàò ñå áàâèî ðàçâèjà»åì ñèñòåìà çà ñêåíèðà»å è ïðèêàçèâà»å
ñèñòåìà äåòåêöèjå. Íàêîí ðàòà ñå Õî¶êèíñ âðàòèî íà Êåìáðè¶, ãäå jå ïðåäàâàî ó
ôèçèîëîøêîj ëàáîðàòîðèjè. Õàêñëè ñå âðàòèî ïàð ìåñåöè íàêîí òîãà, è çàjåäíî ñó
íàñòàâèëè ñàðàä»ó êîjó ñó çàïî÷åëè ïðå ðàòà. Âå£èíà åêñïåðèìåíàòà íà âåëèêèì
íåðâíèì âëàêíèìà jå ìîðàëà äà ñå îáàâ§à ó ïîìîðñêîj ñòàíèöè, è îä 1947. ãîäèíå jå
Õî¶êèí îáè÷íî ïðîâîäèî äâà èëè òðè ìåñåöà ãîäèø»å ó ïîìîðñêîj ëàáîðàòîðèjè ó
Ïëàjìàóòó.

Ïðîôåñîð Õî¶êèí jå èçàáðàíè ïðèïàäíèê Êðà§åâñêîã äðóøòâà 1948. ãîäèíå, à
îä 1951. ãîäèíå jå ïîñòàî Ôóëåðòîí Èñòðàæèâà÷-ïðîôåñîð ó Êðà§åâñêîì äðóøòâó.
Áèî jå ó ñàâåòó äðóøòâà îä 1958. äî 1960. ãîäèíå è ó ìåäèöèíñêîì èñòðàæèâà÷êîì
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ñàâåòó îä 1959. äî 1963. ãîäèíå. Áèî jå ñåêðåòàð Ôèçèîëîøêîã äðóøòâà îä 1961. äî
1967. ãîäèíå. Áèî jå ïðåäñåäíèê Ïîìîðñêîã áèîëîøêîã äðóøòâà jîø îä 1966. ãîäèíå,
êàî è ïðåäñåäíèê Êðà§åâñêîã äðóøòâà îä äåöåìáðà 1970. ãîäèíå. 1971. ãîäèíå jå
ïîñòàî êàíöåëàð Ëàèñåñòåð óíèâåðçèòåòà. Óìðî jå 20. äåöåìáðà 1998. ó Ójåäè»åíîì
Êðà§åâñòâó.

Ñëèêà A.2: Åíäðjó Ôèëäèíã
Õàêñëè (1917-2012.). (Ïðåóçåòî
èç [16])

Ñåð Åíäðjó Ôèëäèíã Õàêñëè[16] ðî¢åí jå 22.
íîâåìáàðà 1917. ãîäèíå ó Õåìïñòåäó ó Åíãëåñêîj.
Ñòåêàî jå îáðàçîâà»å ó Jóíèâåðñèòè Êîëå¶ øêîëè
(1925-1930) è Âåñòìèíèñòåð øêîëè (1930-1935, áèî
ïðèïàäíèê Êðà§åâñêèõ øêîëàðà). Íà Òðèíèòè êî-
ëå¶ó, ãäå jå äîáèî ñòèïåíäèjó, øêîëîâàî ñå îä 1935.
Ïðåøàî jå íà Êåìáðè¶ î÷åêèâàjó£è äà £å »åãîâà êà-
ðèjåðà òå£è ó ñìåðó êà ôèçè÷êèì íàóêàìà. Õàêñëè jå
áèî ôàñöèíèðàí ôèçèîëîãèjîì, äåëîì çáîã ñàìîã ñà-
äðæàjà ïðåäìåòà, àëè è çáîã §óäè ñà êîjèìà jå ñàðà¢è-
âàî. Îä 1937. äî 1938. ãîäèíå jå ïðîâåî âðåìå áàâå£è
ñå àíàòîìèjîì ñà íàìåðîì äà ñå êâàëèôèêójå çà ìåäè-
öèíó, ïà jå îä 1938. äî 1939. ãîäèíå èçàáðàî íàïðåäíè
êóðñ ó ôèçèîëîãèjè. Ó àâãóñòó 1939. ãîäèíå Õàêñëèjó
ñå ïðèäðóæèî Õî¶êèí ó ïîìîðñêîj áèîëîøêîj ëàáîðà-
òîðèjè, øòî jå äîâåëî äî ñàðàä»å íà »åãîâîì óâîäó ó
èñòðàæèâà»å.

Òîêîì ïðâå ãîäèíå ðàòà jå Õàêñëè áèî êëèíè÷êè
ñòóäåíò. Êàäà jå ìåäèöèíñêî ïîäó÷àâà»å ó Ëîíäîíó
ïðåñòàëî çáîã âàçäóøíèõ íàïàäà, ïðîìåíèî jå ïîñàî è ïðîâåî îñòàòàê ðàòà êàî îïå-
ðàöèîíè èñòðàæèâà÷ ó îðóæàíè - ïðâî çà Àíòè-âàçäóøíó êîìàíäó, à çàòèì è çà
Àäìèðàëèòåò.

Ó 1941. ãîäèíå jå Õàêñëè îäàáðàí çà èñòðàæèâà÷à íà Òðèíèòè êîëå¶ó, ó Êåìáðè¶ó,
øòî jå êàñíèjå äîâåëî äà îí 1946. ãîäèíå ïî÷íå äà ïðåäàjå íà äåïàðòìàíó çà ôèçèîëî-
ãèjó. Îí jå çàäðæàî ñâîjå ïîñëîâå íà êîëå¶ó è óíèâåðçèòåòó ó Êåìáðè¶ó ñâå äî
1960. ãîäèíå, êàäà jå ïîñòàî øåô äåïàðòìàíà çà ôèçèîëîãèjó íà Jóíèâåðñèòè Êîëå¶ó
Ëîíäîí. 1969. ãîäèíå jå ïîñòàî Èñòðàæèâà÷-ïðîôåñîð ó Êðà§åâñêîì äðóøòâó.

Îä 1946. äî 1951. ãîäèíå jå Õàêñëè óãëàâíîì ðàäèî ó ñàðàä»è ñà Õî¶êèíîì íà
èñòðàæèâà»èìà ïðîâî¢å»à íåðâíèõ èìïóëñà, àëè è ñà Ñòàìôëèjåì íà ìèjåëèíñêèì
íåðâíèì âëàêíèìà. 1952. ãîäèíå jå ïî÷åî äà ðàäè íà èñïèòèâà»èìà êîíòðàêöèjå
ìèøè£à, ãäå jå ðàçâèî èíòåðôåðåíöèîíè ìèêðîñêîï.

Õàêñëè jå áèî óðåäíèê ôèçèîëîøêîã æóðíàëà îä 1950. ôî 1957. ãîäèíå. Òàêî¢å jå
áèî óðåäíèê æóðíàëà çà ìîëåêóëàðíó áèîëîãèjó. Ïîñòàî jå ÷ëàí Êðà§åâñêîã äðóøòâà
ó 1955. ãîäèíè, è áèî ÷ëàí ñàâåòà îä 1960. äî 1962. ãîäèíå. Äðæàî jå ïðåäàâà»à ó �îí
Õîïêèíñ ìåäèöèíñêîj øêîëè 1959. ãîäèíå è ïðåäàâà»à íà Êîëóìáèjà óíèâåðçèòåòó
1964. ãîäèíå.

Îä ñòðàíå åíãëåñêå êðà§èöå Åëèçàáåòå äðóãå, 12. íîâåìáðà 1974. ïðîãëàøåí jå
âèòåçîì. Óìðî jå 30. ìàjà 2012. ãîäèíå ó Ójåäè»åíîì Êðà§åâñòâó.



Áèáëèîãðàôèjà

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

[2] Äåjàí Ðàêîâè£, Îñíîâè Áèîôèçèêå, ÈÀÑÖ è ÈÅÏÃ, Áåîãðàä, 2008.

[3] Irving P. Herman, Physics of human body, Springer, New York, 2007.

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

[5] www.biologywise.com/cell-membrane-structure-function

[6] www.friendsoftrurocathedral.co.uk/nerve-impulse-sequence-diagram.html

[7] www.en.wikipedia.org/wiki/Action _ potential

[8] sr.wikipedia.org/sr-el/Multipla _ skleroza

[9] www.mymsaa.org/ms-information/overview/process-symptoms/

[10] www.swarthmore.edu/NatSci/echeeve1/Ref/HH/Apparatus.html

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

[12] www.sci.utah.edu/macleod/bioen/be6000/prevnotes/L03-hhderiv.pdf

[13] 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, II7,500-544 (I952)

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

[15] www.nobelprize.org/prizes/medicine/1963/hodgkin/facts/

[16] www.nobelprize.org/prizes/medicine/1963/huxley/biographical/

45


