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Фізика  клітинних мембран 

Біологічні мембрани – тонкі напівпроникні оболонки, що відокрем​люють клітину від зовнішнього середовища і функціональні одиниці клітини одну від одної.
Усі клітини в тілі повинні бути забезпечені необхідними речовинами, водою, і т.і. Клітини також повинні позбутися небажаних речовин таких, як непотрібні матеріали, двоокис вуглецю, і т.і. Клітини досягають цього за допомогою транспорту речовин  через клітинну мембрану. 
Два основні типи механізмів залучені в перенос речовин через клітинну мембрану: пасивний механізм переносу й механізм активного транспорту. 
Пасивний транспорт відбуватися спонтанно (без витрат енергії) доти, поки існує відповідний градієнт: дифузія, осмос, перенос енергії і заряда.

Мимовільний перенос речовин проти градієнта концентрації або електричного градієнта або обох (електрохімічний градієнт)  є  дифузія: 
речовини рухаються з області більш високої концентрації в область більш низької концентрації. 
Молекулярна дифузія описується законом Фіка: 
J = – D grad C, 
де  J – густина потоку речовини (моль м–2 ·с–1),   D – коефіцієнт дифузії (м2 ·с–1),             grad C –  градієнт концентрації (моль· м–4). 

Знак “—“ означає, що потік направлений вбік зниження концентрації, тобто приводить до зменшення концентраційного градієнта.


Густина потоку чисельно дорівнює кількості перенесеної речовини за одиницю часу крізь одиницю площі поверхні, перпендикулярної напрямку перенесення. 
У рівнянні D — коефіцієнт дифузії, тобто густина потоку речовини за градієнта концентрації, що дорівнює одиниці. 
Величина коефіцієнту дифузії залежить від властивостей речовини, що дифундує, розчинника, в якому відбувається дифузія, а також від температури: 
D = uRT,

де  u— рухливість частинок речовини в розчині, R— універсальна газова стала, Т— абсолютна температура.
Нехай концентраційний градієнт   усередині мембрани буде сталим і рівним  ΔC/Δx,   де   ΔC = C1 –  C2,  є різниця концентрацій речовини по обидва боки мембрани.
   Тоді  закон  Фіка  спрощується
J = P (C1 –  C2).

У цій формулі коефіцієнт  P представляє проникність (м· с–1) мембрани: 
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,
l –  товщина мембрани  (м),   K –  коефіцієнт розподілу концентрацій  речовини між мембраною і навколишнім середовищем. 

Проникність мембрани описана щодо конкретної молекули. Проникність мембрани для  молекули  X позначають символом PX і називають "проникністю X."   Наприклад,   PNa +   є  "проникність натрію". 
Серед факторів, що впливають на проникність клітинних мембран і коефіцієнт дифузії речовини крізь клітинну мембрану: 
1. Розчинність речовини в ліпідах. 
Неполярні речовини – добре розчиняються в ліпідах, тоді як гідрофільні (полярні) речовини розчиняються в ліпідах погано. Чим краще розчиняється речовина в ліпідах, тим більше проникність мембрани для цієї речовини. 
2. Розмір і форма молекул. 
Коефіцієнт дифузії обернено пропорційний розміру молекул. Таким чином, малі молекули дифундують швидше більших. 
3. Розмір іонів і заряд іонів. 
Коефіцієнт дифузії обернено пропорційний розміру та заряду іонів. 
4. Температура. 
Коефіцієнт дифузії прямо пропорційний до температури тіла. 

5. Мембранна товщина. 
 Із усіх факторів розчинність у ліпідах має найдужчий вплив на проникність. Різна розчинність у ліпідах у значній мірі відповідальна за те, що одні речовини можуть перетнути клітинні мембрани за допомогою простою дифузією, тоді як інші не можуть. 
Список речовин, які переносяться простою дифузією, сильно обмежений: жирні кислоти, кисень, двоокис вуглецю, і розчинні у жирах вітаміни. 
Полегшена дифузія 
Полегшена дифузія – тип дифузії, якою водорозчинні речовини переносяться крізь клітинну мембрану. 
Усі полярні молекули переносяться крізь мембрани протеїнами, які формують трансмембранні канали. Цим процесом речовини переносяться крізь клітинну мембрану швидше ніж простою дифузією. 
Глюкоза або молекули амінокислоти не переносяться крізь канали, тому що діаметр цих молекул більший за діаметр каналів. Більші молекули переносять трансмембранні протеїни переносники, такі як перміази. 
Молекула цих речовини зв'язується з переносником. Потім, відбуваються деякі конформаційні зміни в переноснику. У результаті, молекула досягає іншої сторони клітинної мембрани. 
Коли концентрація на одній стороні мембрани збільшується, у той час як з іншої сторони зберігається сталою, потік швидко збільшується спочатку, але потім стає сталим. 
Це насичення буде, якщо всі переносники зайнято 100 % часу. 

Оскільки коефіцієнт полегшеної дифузії залежить від ступеня насичення переносників, клітини можуть регулювати коефіцієнт, змінюючи число переносників у мембрані. 
Полегшена дифузія відрізняється від вільної дифузії рядом особливостей: 

1.велика швидкість перенесення речовини; 
2.висока специфічність – білки-переносники «впізнають» певні речовини і транспортують їх через мембрани. Переносники здатні відрізняти один від одного близькі за структурою молекули, включаючи навіть стереоізомери; 

3. наявність феномена насичення. При підвищенні концентрації речовини її потік збільшується лише до деякої величини, яка визначається активністю систем перенесення. Подальше збільшення концентрації не призводить до прискорення дифузії; 
[image: image24.emf]4. чутливість до певних речовин (інгібіторів), які гальмують процес перенесення.

Якщо концентрації речовини по обидва боки мембрани відмінні від нуля, то сумарний потік буде являти собою алгебраїчну суму двох різноспрямованих потоків Ji і Jo: [image: image2.emf]
де Jmax — максимальний потік (потік у випадку насичення переносника);

Km — константа спорідненості молекул, що транспортуються, до переносників, чисельно рівна концентрації речовини, при якій  J = Jmax/2.

Спеціальні типи пасивного переносу 
На додаток до дифузії є деякі інші типи пасивного переносу 
1. Об'ємний потік – дифузія великої кількості речовини з області високого тиску в область низького тиску. 
Кращий приклад для об'ємного потоку – обмін газами крізь дихальну мембрану в легенях. Парціальний тиск кисню більше в  повітрі в альвеолах, ніж в капілярній крові. Так, кисень рухається з повітря в альвеолах у кров крізь дихальну мембрану. 
Парціальний тиск двоокису вуглецю більше в крові, ніж в альвеолах. Тому двоокис вуглецю рухається від крові в альвеоли крізь дихальну мембрану. 
2. Осмос – рух розчинника з області нижчої концентрації в область з вищою концентрацією розчиненої речовини,  крізь напівпроникну перегородку. 

Напівпроникна перегородка дозволяє проходження розчинників, але не пропускає розчинені речовини. 

Осмос залежить від осмотичного тиску, створеного розчиненими речовинами в рідині. Під час осмосу, коли вода або будь–які інші розчинники переходять із області більш низької концентрації в область з вищою концентра-цією, концентрація розчиненої речовини у розчині знижується. Це створює тиск, відомий як осмотичний тиск. 
Осмотичний тиск розведеного розчину визначається рівнянням Ван'т Хоффа: 
π = gCRT, 
де  g – безрозмірний осмотичний коефіцієнт,  C – осмотична активна концентрація, R – універсальна газова стала, і  T – абсолютна температура. 

Помітьте, що осмотичний тиск не залежить від заряду частинки. 


При осмосу, потік речовини пропорційний градієнту осмотичного тиску: 
J = K ( πo – πi ).

У цій формулі  J – густина потоку речовини,   πo – πi  –  різниця осмотичних тисків на мембрані, і  коефіцієнт  K  –   осмотична проникність. 
Осмотичний тиск – важливий фактор, що зачіпає клітини. Осморегуляція – механізм гомеостазу організму для досягнення балансу на осмотичному тиску. 
Осмотичний тиск усіх речовин у крові приблизно 7.6 – 7.8 атмосфер. Осмотичний тиск колоїдних речовин (онкотичний тиск) у крові, становить приблизно 30 мм рт.ст., і приблизно 10 мм рт.ст. у тканинній рідині. 

3. Фільтрація або зворотний осмос – процес, у якому розчинник тече у зворотному напрямку, внаслідок дії зовнішнього тиску на область із більш високою концентрацією. 
Процес фільтрації відбувається в артеріальному кінці капілярів, де рідина з розчиненими речовинами виходить із крові в тканинну рідину під дією гідростатичного тиску,  генерованого серцево–судинною системою.                    4. Електродифузія У хімічних системах відмінних від  ідеальних розчинів або сумішей, рушійна сила для дифузії кожного компонента є градієнтом електрохімічного потенціалу цього компонента. За законом Теорелла  

J = – cu grad μ, 
де   J –  густина потоку іонів (мол/м2·с),  c  –  концентрація (мол/м3), u  –  рухливість іонів (м/(Н·с)), і  μ  –  електрохімічний потенціал (Дж/мол): 
μ  =  μ0  +  RT lnc  +  zFφ.
F – число Фарадея,  z – заряд іона,  φ  –  потенціал електричного поля.

Спростимо рівняння;  нехай система буде в  grad p = 0  і  grad T = 0 стані та хімічні перетворення відсутні. Тоді закон Теорелла спрощується і одержимо рівняння Нернста – Планка: 
[image: image3.emf].
Якщо  φ(x)  стала,  то  рівняння  Нернста–Планка перетвориться  у  закон  Фіка. 
Якщо c(x) стала, рівняння Нернста–Планка перетвориться  у закон  Ома 
[image: image4.emf]
В  1943 Гольдман розв'язав  рівняння  Нернста–Планка для мембрани, припускаючи, що напруженість електричного поля  E = – grad φ  стала. 
Він одержав наступний результат: 

[image: image5.emf].
Тут C0 та Cі – зовнішня та внутріклітинна концентрації іонів.

Використовуючи радіоактивні ізотопи виявили, що густина потоку іонів  J дорівнює різниці між двома протилежно спрямованими потоками J12 і J211: 

J = J12 – J21.
Тому ми можемо
написати розв'язок  Гольдмана у вигляді: 
  J = J12 – J21 = Ji – Jo,

де 
[image: image6.emf],      [image: image7.emf].
Формула, яка зв'язує односпрямовані потоки з концентраціями й електричними різницями потенціалів, відома як рівняння Уссінга: 
[image: image8.emf]
Усі параметри цього рівняння можуть бути виміряні, і обґрунтованість рівняння тому може бути перевірена експериментально. Як умови для цього розглядають тільки концентраційні градієнти й градієнти електричного потенціалу. 
Якщо співвідношення між двома односпрямованими потоками не узгоджується з результатами, обчисленими з цими градієнтами, то в перенос залучені додаткові рушійні сили, такі як у процесах активного транспорту. 
Активний транспорт – рух речовини по напрямкові електричного або електрохімічного градієнта.  Його також називають переносом, що йде у гору. 
Завдяки активному транспорту підтримуються концентра​ційні градієнти, які необхідні для нормального функціону​вання клітини. Транспортні системи, які створюють необхідні концентраційні градієнти, називають насосами, або АТФ-азами. Активний транспорт вимагає енергії, яка отримана при розпаді високоенергетичних сполук таких,  як трифосфат аденозіна (АТФ). 


Відомі чотири основні системи актив​но​го транспорту:

1. Na+-К+-насос;

2. Са2+-насос;

3. Н+-насос;

4. Перенос протонів при роботі дихального ланцюга мітохон​д​рій. 

 
Активний транспорт, як і пасивний, забезпечується спеціальними структурами: ка​на​ла​ми, переносниками, фер​мен​тами. 
Коли молекула речовини, яка буде перенесена крізь клітинну мембрану, підходить до клітини, вона поєднується із протеїном переносником клітинної мембрани й формує комплекс. 
Цей комплекс переміщається на внутрішню поверхню мембрани. Всередині клітини молекула речовини  від'єднується  від переносника. 
Той же самий протеїн переносник вертається  на зовнішню поверхню клітинної мембрани та готовий перенести наступну молекулу речовини. 
Речовини, перенесені активно:
• іони натрію, калію, кальцію, водню, хлору і йоду. 

• речовини в неіонній формі – глюкоза, амінокислоти. 

Іони натрію й калію переносяться крізь клітинну мембрану за допомогою  одного переносника, його назва  Na +–K+ATФ-аза або натрій–калієвий насос. 
Механізм дії Na +–K + насоса 
1. Переносник зв'язує АТФ, і 3 Na + іона усередині клітини. Гідроліз АТФ, приводить до фосфорилювання насоса й утворення  АДФ: 
3 Na+  +  Mg++– ATP  +  E   →   Mg++– ADP  +  (3 Na+)E~Ф.

2. Конформаціна зміна в насосі переводить іони Na+ на зовнішню сторону: 

(3 Na+)E~Ф   →   E~Ф(3 Na+).

3.  Відбувається дисоціація й від'єднання іонів і іони натрію виявляються поза клітиною. Переносник тепер зв'язує 2 позаклітинних  K+ іона: 
E~Ф(3 Na+)  +  2K+   →   E~Ф(2K+)  +  3 Na+.

4. Це викликає дефосфорилювання переносника: 

E~Ф(2K+)   →   E(2K+)  +  H3PO4.

5. Дефосфорилювання переносника а повертає його до попереднього конформаційного стану, переносячи  K+ іони в клітину: 

E(2K+)   →   (2K+)E.

6. Відбувається дисоціація й від'єднання іонів і іони калію виявляються в клітині; зв'язується АТФ, і процес починається спочатку: 
3 Na+  +  Mg++– ATP  +  E(2K+)    →   2K+  +  Mg++– ADP  +  (3 Na+)E~Ф.

Na +– K+ насос переміщає 3Na+ іони із клітини й 2 K+ іони в клітину. Таким чином, за один раз, на один позитивний іон у клітці стає менше. Безперервна дія Na+– K+ переносника приводить до збільшення  негативного заряду в клітині. Це називають електрогенною дією  Na+– K+ насоса. 

Біологічні потенціали 
Іонні канали – інтегральні білки, що прошивають мембрану, і, коли відкриті, дозволяють прохід певних іонів. Таким чином, іонні канали є селективними й дозволяють тільки певним іонам переміщатися крізь них. Ця селективність заснована й на розмірі каналу й на зарядах, усередині нього. 
Іонними каналами управляють ворота, і, залежно від стану воріт, канали можуть бути відкриті або закриті: 

• Коли канал відкритий, іони, для яких він є селективним, можуть текти крізь нього пасивною дифузією, проти існуючого електрохімічного градієнта.
• Коли канал закритий, іони не можуть текти крізь нього, незалежно від величини електрохімічного градієнта. 
Керовані напругою канали мають ворота, які реагують на зміни в мембранному потенціалі. Наприклад, 

• активаційні ворота  на  натрієвому каналі відкриваються деполяри-зацією  клітинної мембрани нерва; відкриття цього каналу відповідальне за потенціал дії. 

• іактиваційні ворота  на  натрієвому каналі закриваються деполяризацією. 

Оскільки активаційні ворота   швидше реагують на деполяризацію ніж інактиваційні ворота, натрієвий канал, спочатку відкривається, а потім закривається. Ця різниця в часах спрацьовування двох воріт визначає форму й залежність потенціалу дії від часу. 
Рівноважні потенціали 
Якщо є різниця концентрацій іона на мембрані, і мембрана є проникною для цього іона, то через перенос заряду внаслідок дифузії виникає різниця потенціалів (дифузійний потенціал). В остаточному підсумку,  дифузія іона вповільнюється  й потім зупиняється крізь зрослу різницю потенціалів. 
Рівноважний потенціал – дифузійний потенціал, який точно врівноважує дифузію через різницю концентрацій іона на мембрані. 
В електрохімічній рівновазі хімічні й електричні рушійні сили, що діють на іон, рівні й протилежно спрямовані, і ніяка подальша  дифузія не відбувається. 
Рівняння Нернста використовується для обчислення рівноважного потенціала через різницю концентрацій іона на мембрані,  припускаючи, що мембрана  є  проникною для цього іона. Так, рівноважний потенціал для  K+ 

[image: image9.png]7],
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де   [K+]i  – внутрішньоклітинна концентрація  K+ (ммол/л);  [K+]o – позаклітинна концентрація  K+ (ммол/л);   ln – натуральний логарифм. 
 Відповідно до угоди, мембранний потенціал виражають як внутрішньоклітинний потенціал щодо позаклітинного потенціалу. Отже, трансмембранна різниця потенціалів  –70 мВ означає  70 мВ, негативний заряд усередині клітини. Типові значення для рівноважного потенціалу такі: 
ENa+ = +65 мВ,  ECa2+ = +120 мВ,  EK+ = – 85 мВ,   ECl– =  – 90 мВ.
Доннанівська рівновага є рівновага між двома фазами,  що містять не тільки маленькі аніони й катіони, які можуть пройти крізь мембрану, але також і заряджені молекули або частинки (Р), для яких мембрана непроникна. 
Розглянемо ситуацію з тільки одним видом катіона (K+), одним видом аніона  (Cl–)  і єдиним зарядженим компонентом  (Р, із  зарядом  z)  у клітині. 
Оскільки всередині і зовні клітини знаходяться іони протилежних знаків, то умова рівноваги між водними фазами по обидва боки мембрани зводиться до умови електронейтральності  відповідно у внутрішньоклітинному і позаклітин​ному середовищах:
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де  n – кількість зарядів на кожній білковій молекулі.
З урахуванням рівняння Нернста маємо відношення Доннана: 
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Нарешті, рівноважний потенціал Доннана дорівнює 
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Чисельна оцінка потенціалу Доннана  
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 мВ, на порядок менша за концентра​​цій​ні потенціали спокою, саме тому він і стає помітним лише на мембранах мертвих клітин або клітин з послабленим метаболізмом. 
Мембранний потенціал спокою
Потенціал спокою – різниця потенціалів між цитоплаз​мою і навколиш-нім середовищем у нормально функціо​ну​ючій незбудженій клітині.
Мембранний потенціал спокою обумовлений відміною у концентраціях іонів по обидва боки мембрани, а саме дифузійними потенціалами, які випливають із цих різниць концентрацій для різних іонів. 
Кожний іон намагається змістити мембранний потенціал до свого власного рівноважного потенціалу. Іони з найвищими проникностями  в спокої зроблять самі більші внески в мембранний потенціал спокою. 
Мембранний потенціал спокою легкозбуджуваних  клітин  попадає  в діапазон від   – 70  до  – 80 мВ. Таким чином, 
• мембранний потенціал спокою близький до рівноважних потенціалів для  K+  і  Cl–    тому що проникність для цих іонів у спокої висока; 
• мембранний потенціал спокою далекий від рівноважних потенціалів для  Na+ і  Ca2+, тому що проникність для цих іонів у спокої низька. 
При нормальних умовах можна припустити, що тільки калій (K+), натрій (Na+) і хлор (Cl– ) іони відіграють  значні ролі для потенціалу спокою. 

Рівняння для дифузійного потенціалу можна одержати, постулируя електронейтральність суми всіх іонних потоків: 
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Застосування рівняння Гольдмана до кожного потоку іонів  ji  у цьому рівнянні приводить до потенціалу Гольдмана–Ходжкина–Каца: 
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Якщо проникності  PNa  і  PCl  дорівнюють нулю, то потенціал Гольдмана–Ходжкина–Каца приводить до потенціалу  Нернста для  K +. 

Роль  Na+–K+ ATФазы  у створенні  потенціалу спокою
1.Непрямий внесок полягає в підтримці концентраційного градієнта для  K + крізь клітинну мембрану, що створює  K+ дифузійний потенціал, який приводить мембранний потенціал спокою  до  K+  рівноважному потенціалу . 
2.Прямій  електрогенний  внесок  Na+–K+ ATФазы, який заснований на стехіометрії  трьох  Na+  іонів,  викачаних  із  клітки для  кожних  двох  K+ іонів, закачаних у клітину (r = 3/2): 
[image: image18.emf] .
Таким  чином,  рівняння електронейтральності  іонних потоків
[image: image19.emf].
 Це рівняння приводить  до  потенціалу Томаса: 
[image: image20.emf] [image: image21.emf]
Таким чином, Na+–K+ ATФаза необхідна, щоб створити й підтримати градієнт концентрації катіонів  K+,  який установлює мембранний потенціал спокою.
Нервові і м'язові клітини є збудливими. Вони здатні під дією певних факторів переходити зі стану спокою в стан збудження. Воно проявляється в тому, що в плазматичних мембранах клітин виникають потенціали дії. 


Потенціал дії – це електричний імпульс, що виникає при збудженні клі​тини, і обумовлений зміною проникності мемб​ра​ни для іонів.

В клітинах різних збудливих клітин потенціали дії відрізняються за величиною і тривалістю. Амплітуда потенціалу дії в нервових клітинах досягає 110 - 130 мілівольт, а тривалість становить 0,5 - 1,0 мілісекунд. В клітинах скелетних м'язів тривалість потенціалів дії дорівнює декілька мілісекунд, а в клітинах серцевого м'яза - сотні мілісекунд.
Потенціал дії складається зі швидкої деполяризації, супроводжуваної реполяризацією мембранного потенціалу. 

♦ Деполяризація робить мембранний потенціал менш негативним і може навіть зробити його позитивним. 

♦ Гіперполяризація робить мембранний потенціал  більш негативним. 

♦ Струм усередину – це потік позитивного заряду в клітину. Таким чином, внутрішні струми деполяризуют мембранний потенціал. 

♦ Струм назовні – це потік позитивного заряду із клітини. 

♦ Пороговий потенціал – це найменщий мембранний потенціал, при якому неминуче виникае потенціал дії. 

♦ Овершут – це частина потенціалу дії, де потенціал позитивний. 

♦ Андершут – це частина потенціалу дії більш негативного, ніж у спокої. 

♦ Рефракторний період – період, протягом якого нормальний потенціал дії не може бути збуджений у клітині. 

Особливості потенціалів дії
♦ Стереотипний розмір і форма. Кожний нормальний потенціал дії для даного типу клітини виглядає ідентичним, деполяризуется до того ж самому потенціалу, і повторно поляризується назад до того ж самому потенціалу. 
♦ Поширення. Потенціал дії в одному місці викликає деполяризацію в суміжному місці, приводячи його до порога. Поширення потенціалів дії від одного місця до іншого є незатухаючим. 
♦ Обов'язкова відповідь. Якщо легкозбудлива клітина деполяризована до порога нормально, то виникнення потенціалу дії неминуче. 
Потенціал дії відбувається так:

1. Мембранний потенціал у спокої становить приблизно  –70 мВ. 


2. Порушення потенціалу дії.  Струм усередину викликає початкову деполяризацію мембрани нервової клітини до порога, приблизно –60 мВ. 
Ця деполяризація до порога приводить до струму усередину іонів Na +  і  мембранний потенціал деполяризується далі до максимального значення,  але не  досягає значення  Na+ потенціалу  +65 мВ. 
3. Реполяризация потенціалу дії.  Після максимуму мембранний потен-ціал знову поляризується до рівня спокою в результаті струму назовні  K+ іонів . 
4. Гіперполяризація (андешут). Протягом короткого періоду після  реполяризації,  K+ провідність вище ніж у спокої, і мембранний потенціал стає ще ближче до  рівноважного потенціалу калію. 
Основне припущення моделі натрієвих каналів – те, що для іонів Na +, щоб переміститися крізь канал, і активаційні ворота  на  натрієвому каналі й інактиваційні ворота повинні бути відкритими. 
1. У спокої, активаційні ворота  на  натрієвому каналі закриті. Хоча інактиваційні ворота  на  натрієвому каналі відкриті, Na+  не може пройти. 
2. Під час активації потенціалу дії деполяризація до порога змушує активаційні ворота  на  натрієвому каналі відкриватися швидко. Інактиваційні ворота  на  натрієвому каналі усе ще відкриті, тому що вони реагують на деполяризацію повільніше. Таким чином, і одні, і інші ворота відкриті, викликаючи миттєвий ріст потенціалу дії  . 
3. На піку потенціалу дії  повільні інактиваційні ворота  нарешті закривається. Реполяризація починається. Коли мембранний потенціал повторно поляризувався назад до свого рівня спокою,  активаційні ворота  на  натрієвому каналі й інактиваційні ворота будуть у початкових положеннях. 
 Під час рефракторних періодів збудливі клітини нездатні створити нормальний потенціал дії. Рефракторний період включає абсолютний і відносний рефракторні періоди. 
1. Абсолютний рефракторний період майже дорівнює тривалості потенціалу дії. Під час цього періоду, незалежно від величини стимулу, потенціал дії не може бути збуджений. 
2. Відносний рефракторний період починається наприкінці абсолютного рефракторного періоду. Під час цього періоду потенціал дії може бути збуджений, якщо застосовано значно більший порогового струм деполяризації. 
Коли нерв повільно деполяризуется, Na+  канали залишаються закритими, і граничний потенціал можна пройти без запуску  потенціалу дії. Цей процес називають акомодацією. 
Поширення потенциалов дії
Поширення потенціалів дії по  нервовому волокну відбувається  через локальні струми з активних областей у суміжні бездіяльні області. 
Початковий сегмент аксона нерва, деполяризованный до порога, запускає потенціал дії (активна область). Як результат на піку потенціалу дії, реверсова-на полярність мембранного потенціалу, і інтер'єр клітини стає позитивним. Суміжна область аксона з негативним інтер'єром залишається бездіяльною. 
Електричний струм у суміжну область змушує її деполяризоваться до порога. Тепер суміжна область запускає потенціал дії. Полярність її мембранного потенціалу реверсирована, і інтер'єр клітини стає позитивним. 
У цей час початкова активна область повторно поляризована назад до потенціалу  спокою. Процес триває, передаючи потенціал дії по аксону.
Швидкість провідності
Швидкість, з якої потенціали дії проводяться уздовж волокна нерва, є швидкістю провідності, з якої інформація може бути передана в нервовій системі. 
Потік струмів у межах аксона може бути описаний кількісно кабельною теорією. У кабельній теорії нейрон описують як електрично пасивний, циліндричний кабель передачі диференціальним рівнянням 

[image: image22.png]



де V (x, t) напруга на мембрані у час t  і  в положенні  x  уздовж нейрона. 
Константа часу  τ  (10–3 – 10–4 c)  указує,  як  швидко  клітинна мембрана деполяризується у відповідь на струм усередину: 
τ = εε0ρmb = rmcm,

де  ρm –  питомий опір мембрани,  ε (≈  2)  є  діелектрична стала мембрани,  b – товщина мембрани. 


Дві величини визначають константу часу: опір мембрани  rm  і ємність мембрани  cm,  здатність клітинної мембрани зберігати заряд. 
Константа довжини    λ (7–8 мм)  указує, як далеко струм  деполяризації  пошириться уздовж нерва. Це може бути виражене як: 
[image: image23.emf]
 де  ρi  –  питомий  опір  аксоплазми,  а –  внутрішній  радіус аксона,  b – товщина мембрани. 
 Є два механізми, які збільшують швидкість провідності уздовж нерва: збільшення  радіуса волокна нерва й  мієлінізація  волокна нерва. 
Анатомічні зв'язки обмежують розмір волокна нерва. Тому, другий механізм, мієлінізація, покликаний, щоб збільшити швидкість провідності. 
 Якби весь нерв був покритий оболонкою мієліна, то ніякі потенціали дії не могли б відбутися, тому що струм деполяризації не міг би текти. Але із проміжками в 1 – 2 мм, є розриви в мієліновій оболонці, у вузлах Ранвье. 

У вузлах опір малий, струм деполяризації може текти крізь мембрану, і потенціали дії можливі. Провідність потенціалів дії більше в мієлінізованих нервах, тому що потенціали дії "перескакують" великі відстані між вузлами, процес, названий сальтаторною провідністю.
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