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Как известно, феноменология электрических явлений, протекающих в 
возбудимых клеточных мембранах, детально описывается эмпирическими 
уравнениями Ходжкина — Хаксли (*). До последнего времени выход за 
рамки формального описания при попытках создания физически содержа­
тельных моделей носил спекулятивный характер, поскольку он не имел 
под собой соответствующих экспериментальных оснований. Работы послед­
них лет по селективности и проницаемости иопных каналов (2, 3), экспери-

Рис. 1. Модель возбудимого ионного канала
Рис. 2. Зависимость кооперативной энергии субъединицы от 0. 1 - отве­
чает е=0,2, параметр кооперативности у оказывается равным 3,5; 2 - е= 

=0,05, 7=3,88; «фазовый переход» возникает при 7=4

ментальные и теоретические исследования спектра электрического шума 
мембран (4~8), наконец, блестящие эксперименты, в которых были измере­
ны так называемые токи ворот (8, 9), радикально изменили ситуацию. 
С одной стороны, возникла потребность в некоторых изменениях формаль­
ной схемы Ходжкина — Хаксли, а с другой — появились некоторые осно­
вания для разработки физической модели возбудимости. Можно надеяться, 
что такая модель, учитывающая данные по токам ворот, ионным токам 
при фиксации потенциала и шумам, будет полезной при дальнейшем раз­
витии и интерпретации эксперимента.

Будем считать, что при изменении поля происходит переориентация 
диполей, окружающих канал, которая эквивалентна переносу некоторого 
заряда через всю мембрану. Тогда ток ворот отражает дипольную пере­
стройку системы. Система диполей должна быть кооперативной, так как в 
противном случае невозможно объяснить крутую зависимость электриче­
ских характеристик от потенциала.

Модели канала, построенные с учетом указанных выше возможностей, 
изображены на рис. 1. Ионный канал, по-видимому, состоит из собственно 
транспортной системы (Г) и системы регуляции проницаемости (/?). 
Блок R может включать в себя устройство, измеряющее поле на мембра­
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не (ЛГ), которое связано какими-то степенями свободы с воротами (G), 
роль которых могут играть либо силы короткодействия, либо электростати­
ческие силы.

Будем считать, что система R (или М) ионного канала состоит из боль­
шого числа субъединиц, каждая из которых обладает дипольным момен­
том. Пусть каждая из субъединиц может находиться в одном из трех со­
стояний: 0, 1, 2, которые отличаются по величине проекции дипольного 
момента на ось канала. В квазихимическом приближении энергия субъедп-

Рис. 3. Доля перенесенного заряда 
как функция потенциала. Кривая 1 
построена по формуле (5) с линей­
ной аппроксимацией и(0), кривая 
2 - по формуле (6); точки - экспери­

мент пз (9)

нипы в г-м состоянии У.ф©!, 02, ср) может быть записана в виде

Fi=iri(01, 02)+е;(0!, 02)ф, (1)
где ty=e(f/kT — мембранный потенциал, е — эффективное смещение заря­
дов в единицах толщины мембраны, 0, — степень заполнения г-го состоя­
ния, Wi — кооперативная часть энергии. Константы скоростей переходов, 
как обычно, выражены через разность энергий состояний

^o1=Л1e^<“‘+м’,, И1+е1ф=Р'о—F,. (2)

Нетрудно написать кинетические уравнения в рамках линейной схемы
0;=— (кц+кц) Q—kuQj+kn, (3)

г, 7=0, 2; г+/=2.
Ограничимся рассмотрением случая двух состояний, что соответствует 

активации канала. Из (3) получаем, полагая 02=О,

0о=—(^O1+Ajo)0o+^1O, (4)
стационарное решение которого имеет вид

(5)

00 = 1-0!.

Согласно экспериментальным данным (э), смещение заряда при активации 
натриевого канала удовлетворительно описывается формулой

0(ф)
1

(6)

Z=l, 3.

На рис. 2 изображены м(0) при разных значениях е, найденные из 
условия совпадения (5) и (6). Из рис. 2 следует, что в области средних 
заполнений и(0) хорошо аппроксимируется линейной функцией с кон­
стантой кооперативности 3,88 (е=0,05) и 3,5 (е=0,2). При малых и боль­
ших заполнениях кооперативность оказывается еще большей. На рис. 3 
представлена стационарная кривая 0(ф), полученная при линейной ап­
проксимации м(0)=3,5 (0=0,5).
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Для вычисления тока ворот необходимо найти кинетику измене­
ния 0 (t). Характер этой зависимости проиллюстрирован на рис. 4 при а=1. 
В этом случае при сбросе потенциала 0(1) изменяется по экспоненциаль­
ному закону. Ток ворот находится дифференцированием 0(1).

Способ нахождения проводимости зависит от механизма ее регуляции. 
Если регуляция осуществляется силами короткодействия, проводимость 
можно найти путем подбора функции g(0), основываясь на эксперимен­
тальных данных. Если же проводимость регулируется электростатически

Рис. 4 Зависимость 0(f)- 1 — «прямой клэмп», концен­
трация 0 изменяется от 0,05 до 0,95; 2 — «обратный 
клэмп», концентрация 0 изменяется от 0,95 до 0,05;

3 - зависимость lg 0(1), соответствующая кривой 2

(10), можно найти вид g(0), вычисляя концентрацию носителей в канале 
и проводимость по формулам

c~ce~F, g~c, (7)

где F — изменение энергии 
которую нетрудно оценить:

иона в канале при переориентации диполей,

F- (1 @). (8)
4nkTSN ’ V ’

Здесь Q8 — полное смещение заряда (<2~2-103 е/мк2), 5 —площадь боковой 
поверхности канала, N — плотность каналов, £ — структурный фактор. При 

энергия F~1O0. Расчеты показывают, что зависимости 04 и е6(0“° 
в области средних 0 очень близки.

Расчету шумовых спектров в изложенной модели будет посвящено от­
дельное сообщение. Здесь отметим лишь, что разумно принять непрерыв­
ную зависимость проводимости от 0. Тогда, как и в работе (5), следует 
ожидать однокомпонентный спектр, в соответствии с измеренным в ра­
боте (7) спектром типа (а2+/2)-1.
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