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Задача о вычислении формы и скорости распространения нервного им
пульса по гладкому волокну сводится к решению уравнения для мембран
ного потенциала <р (отсчитанного от потенциала покоя)
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где С — емкость волокна, R — сумма сопротивлений аксоплазмы и наруж
ного электролита, 3 — ионный ток, протекающий через мембрану. Все 
величины отнесены к единице длины волокна. Ток 3, генерируемый мем
браной волокна, сложным образом зависит от потенциала и времени. Широ
ко известны эмпирические уравнения Ходжкина — Хаксли (*), позволяю

Рис. 1. Форма спайка в эксперименте и теоретических моделях (Л) и ап
проксимация мембранного тока (/>)■ а — аксон кальмара при 18,5°; б — 
теоретическая модель, представленная в данной работе с учетом утечки; 
в — та же модель без учета утечки; г — теоретическая модель Ходжки

на — Хаксли

щие с большой точностью описать мембранный ток. Однако сложность! 
этих уравнений, которые могут быть решены только па машине, застав
ляет многих исследователей искать приближенные способы описания мем
бранного тока, которые позволили бы получить аналитическое решение, 
удобное для последующего анализа (2_11). В работе (10) ток, генерируемый 
мембраной, был аппроксимирован двумя «столиками» (рис. 15). Это по
зволило рассчитать форму импульса (кривая в на рис. 1А). Наиболее за
метный недостаток у этой кривой— отсутствие области гпперполяризашш. 
Этот недостаток легко преодолеть, если кроме токов, генерируемых при 
возбуждении (и аппроксимированных ранее двумя «столиками»), учесть 
еще утечку тока через пассивную проводимость мембраны. Тогда ионный 
ток 3, протекающий через мембрану, можно представить в виде двух чле
нов:

3 = Зк + Ф / гм, (2)

где 3,, — ток, протекающий при возбуждении, который мы по-прежнему 
будем аппроксимировать двумя прямоугольными «столиками», а гм — со



противление мембраны в состоянии покоя. Стационарная форма импульса 
является функцией автомодельной координаты g = х — vt и имеет сле
дующее аналитическое выражение:

В области 5^0

Ф ® = 2В (А'+В) + 7'2 еХ₽ V (+ + +) + 5)1 _

— (Л + /з)ехР I— ут1(л + £)]}ехР [—И + 5)И- (3)

В области —fTj g < 0
Ф ® = 2В (/+ В) ехр v (T1 + bi) (А + 5)1 ~

— (71 + h) ехР [— vXi (А + 5)1) ехР I— (А + —
— 2В\В- А) ехр II + гт]\. (4)

В области — р(Т1 + Т2) + £ НТ1

Ф ® = 2В (Ё — A) ^71 + ехр [УТ1 (В ~ _ 71f ехр К5 — Л) И +

+ '2В (В^ А) ехр I- V <+ ~ Т2> (4 + 5) — (Л + " гм72- (5)

В области g sj —у(Т1 + т2)

9® = 2йДГ=-+4) ^71 + 7’2> ехр [УТ1 (В ~ Л)] ~ 72 ехр [г? (Т1 + +) (В ~~ ~
-71} ехр [(5 -4)В]. (6)

Здесь обозначено
А = VzvRC-, В = У74у2Я2С2 + В / гм (7)

Если положить гм = оо, то выписанные выше формулы переходят в соот
ветствующие выражения работы (10).

Скорость импульса находится, как и в работе (10), приравниванием по
тенциала в точке, где включается генерация тока, к порогу возбуждения 
<р*. Это дает уравнение для и:

2В(/+Д) <71 + 72 ехр V <Т1 + Т2>

— (71 +7а) ехр [— у^ (4 + 5)]} = ср*. (8)

Уравнение приводит к двум решениям (рис. 2), большее из которых мож
но найти аналитически, если в уравнении (8) можно пренебречь экспо
ненциальными членами:

Если пренебречь проводимостью мембраны, положив гм = оо, то формула 
для скорости (9) перейдет в выражение, полученное в работе (10):

у о = У/, / (ф+?<+). (10)

Представляет интерес зависимость скорости импульса от диаметра во
локна. В гладких волокнах, как известно, скорость пропорциональна квад
ратному корню из диаметра. Такой же результат дает и формула (9). Дей
ствительно, поскольку Л ~ й, 7? ~ 1 / +, (7 ~ й и гм ~ 1 / d, то у ~ Ус7.

Вычислим скорость для аксона кальмара Loligo, приняв следующие 
параметры: Д = 63 pa/см, Д = 40 ца/см, Ti = 0,35 мсек., т2 = 0,55 мсек., 
(7 = 0,157 цф/см, р = 50 ом-см (удельное сопротивление аксоплазмы), 
Гм = 6,37 ■ 103 ом-см, d = 0,05 см (диаметр аксона), <р* = 18,5 мв. Расчет 
по формуле (10) дает у0 = 23,4 м/сек., а учитывая конечное сопротивле
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ние мембраны с помощью (9), получаем 
v = 21,5 м/сек. Экспериментальное значе- 
ние скорости проведения равно 21,2 м/сек.

Форма импульса, рассчитанная по фор- I 
мулам (3) — (6), представлена на рис. 1А. М 
Для сравнения там же приведена расчет- s jg 
ная кривая Ходжкина — Хаксли и экспе- 
риментальная зависимость потенциала от 
времени (‘). Как видно на этом рисунке, 
учет сопротивления мембраны позволяет 
довольно точно описать форму импульса, 
сделав это с помощью аналитических вы

Рис. 2. Зависимость скорости рас
пространения от утечки g: а — 
g = О, v = 23,4 м/сек; б — g = 
= 1 (ом-м)_1-см-2, и = 21,5 м/ 
/сек; в — g = 5,74 (ом-м)_1-см~2, 

v = 0 (пет решения)

ражений.
Учет конечного сопротивления мембра

ны заметно сказывается на форме импуль
са, но относительно мало влияет на его 
скорость. Пассивное волокно, как известно, 
имеет важную характеристику, называе-
мую постоянной ДЛИНЫ X = Угл! / R. Дви
жущийся импульс имеет, как следует из формулы (3), собственную кон
станту с размерностью длины

I = (l/zvRC + + 7? / гм)-‘. (И)
Это — то расстояние, на котором перед импульсом происходит электро- 
тонический подъем потенциала. Следовательно, на таком расстоянии 
«ощущается» приближение нервного импульса, или, иначе, с этого рас
стояния импульс начинает «чувствовать» находящиеся перед ним «пре
пятствия», например неоднородности нервного волокна (17~19). Будем 
называть эту величину длиной «носика» нервного импульса. Без учета 
сопротивления мембраны длина «носика» равна l0 = vrq • В этих 
обозначениях формулу (И) можно переписать иначе:

I = l0 (К2 - V1/, + ^оА2)"1. (12)

Отсюда видно, что если 1о<^к, то длина «носика» I мало отличается от 10. 
В рассмотренном выше примере характерные длины равны X = 0,5 см, 
10 = 0,116 см и Z = 0,110 см. Полезно переписать в этих выражениям фор
мулу для скорости импульса:

у = (уо = у0(1 — (13)

Здесь хорошо видно, что при выполнении условия l02 V утечка не ока
зывает существенного влияния на скорость импульса.

Между введенными выше параметрами существует простая связь:
V = 10ихя. (14)

С уменьшением сопротивления мембраны скорость импульса умень
шается вплоть до полной его остановки. Для иллюстрации на рис. 2 при
ведено графическое решение уравнения (8). Кривые изображают левую 
часть уравнения при разных значениях сопротивления мембраны. Осталь
ные параметры взяты такими же, как у аксона кальмара Loligo. Гори
зонтальная линия проведена на высоте ср* = 18,5 мв. Пересечения с каж
дой кривой дают по два значения скорости — меньшее для неустойчивого 
импульса и большее для устойчивого. Видно, что при удельной прово
димости мембраны, превышающей 5,74 ом-1-см-2, пересечения исчезают и 
распространение импульса становится невозможным.

"n Рассмотрим роль диаметра нервного волокна. Как нетрудно убедить
ся, величины v, 10, I, Л все пропорциональны квадратному корню из диа-
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Рис. 3. Зависимость скорости рас
пространения импульса от емкости 
единицы площади мембраны при 

= оо. 1 — расчет по формуле (8).
2— расчет на ЭВМ из (’5)

метра. Отсюда следует важный вывод: 
высказанные выше соображения об от
носительной роли утечки справедливы 
для волокна любого диаметра, если толь
ко свойства мембраны остаются неиз
менными. Значит, если в толстом волок
не утечка мало влияет иа скорость 
импульса, то она не окажет существен
ного влияния и в тонком волокне.

Наконец, обсудим кратко зависи
мость скорости распространения им
пульса от параметров С и R. На рис. 3 
изображены результаты расчета скоро
сти по формуле (8) при гм = оо в зави
симости от емкости единицы площади 
мембраны. Нижняя ветвь кривой соот
ветствует неустойчивому импульсу, 
верхняя — устойчивому. Оказывается, 
что при емкости, большей 3,38 рф/см2, 
проведение импульса в данной модели 
становится невозможным. Вопрос о за
висимости скорости от емкости волокна 
исследовался также в работе (15)- В ре
зультате решения уравнений Ходжки
на — Хаксли на вычислительной маши
не для предельной емкости было полу

чено близкое значение 4 цф/см2. Кривая из работы (15) проведена на 
рис. 3 пунктиром. Видно, что она описывает только устойчивый импульс, 
хотя, как известно, теория Ходжкина — Хаксли предсказывает и неустой
чивый импульс (16).

Что касается зависимости к(/?), то из соображений размерности сле
дует, что для любой модели, в которой отношение -7 / С не содержит пара
метра с размерностью длины, скорость имеет вид

<15'

где / не зависит от R. Поскольку и в данной модели, и в модели Ходжкн 
на — Хаксли отношение (7 / С пе содержит параметров, в размерность ко 
торых входила бы длина, соотношение (15) справедливо для обеих моде 
лей. Это значит, что, в отличие от емкости, не существует критического 
значения сопротивления R, при котором распространение импульса ста
новилось бы невозможным.
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