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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+ 
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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 частки (R), для яких мембрана непроникна. 
Розглянемо ситуацію з тільки одним видом катіона (K+), одним видом аніона  (Cl–)  і єдиним зарядженим компонентом  (R, 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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З урахуванням рівняння Нернста маємо відношення Доннана: 
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Нарешті, рівноважний потенціал Доннана дорівнює 
[image: image6.emf]  
де  n – кількість зарядів на кожній білковій молекулі.
Чисельна оцінка потенціалу Доннана  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 (J = 0): 
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Застосування рівняння Гольдмана до кожного потоку іонів  Ji  у цьому рівнянні приводить до потенціалу Гольдмана–Ходжкина–Каца: 
[image: image8.emf][image: image9.emf][image: image10.emf]
Якщо проникності  PNa  і  PCl  дорівнюють нулю, то потенціал Гольдман–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 (m = 3/2): 
Рівняння для потенціалу можна одержати, за умови електронейтральності суми всіх іонних потоків (J = 0):
[image: image11.emf]
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 Це рівняння приводить  до  потенціалу Томаса: 
Таким чином, Na+–K+ ATФаза необхідна, щоб створити й підтримати градієнт концентрації катіонів  K+,  який установлює мембранний потенціал спокою.
Потенціал дії
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. 
Іонні канали
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 іактиваційні ворота, натрієвий канал, спочатку відкривається, а потім закривається. Ця різниця в часах спрацьовування двох воріт визначає форму й залежність потенціалу дії від часу. 
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 
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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 = εε0ρm = rmcm,

де  ρm –  питомий опір мембрани,  ε (≈  2)  є  діелектрична стала 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: image15.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.
Контрольні питання
1. Доннаніська рівновага та  потенціал Доннана.

2. Рівноважний потенціал Нернста.

3. Стаціонарні потенціали.

4. Стаціонарний потенціал Гольдмана-Ходжкіна-Катца.

5. Стаціонарний потенціал Томаса.

6. Потенціал дії. Іонні потоки крізь мембрану.

7. Розповсюдження потенціалу дії вздовж нервового волокна.

8. Телеграфне рівняння.

9. Константи часу та довжини аксона.
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