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Neuron jest podstawowa̧
jednostka̧ przetwarzania
informacji w mȯzgu. Sygna l
biegnie w nim w kierunku od
dendrytów, poprzez akson, do
synaps. Neuron może dzia lać
jako integrator lub jako
rezonator. W przypadku uk ladu
integruja̧cego, uk lad ma dobrze
zdefiniowany próg dzia lania. Jeśli
próg zostanie przekroczony,
generowany jest tzw. potencja l
czynnościowy, propaguja̧cy siȩ
wzd luż aksonu. Neuron dzia la
wiȩc na zasadzie ”wszystko albo
nic”.
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Mózg jest skomplikowanym uk ladem neuronów

Mózg cz lowieka liczy oko lo 1011

neuronów, po la̧czonych w postaci
skomplikowanej sieci. Aby
zrozumieć dzia lanie mózgu,
niezbȩdne jest zrozumienie
dzia lania jego podstawowych
elementów sk ladowych, jakimi sa̧
neurony. Oczywíscie mózg jest
uk ladem z lożonym i jego
dzia lania nie da siȩ zrozumieć
tylko w oparciu o pojedynczy
neuron. Trzeba znać jeszcze
sposób ich oddzia lywania.

Jakub Mielczarek Podstawy dynamiki neuronu i uk ladów neuronów



Elektrofizjologia neuronu

Neuron i jego otocznie wype lnione jest p lynem zawierajacym jony:
potasu (K+), sodu (Na+), wapnia (Ca+2) i chloru (Cl−). Pompy
jonowe, wypompowuja̧ z komórki (kosztem energii z cza̧steczek
ATP) jony sodu, a wpompowuja̧ jony potasu. W ośrodku
zewnȩtrznym mamy wysoka̧ koncentracjȩ Na+, Cl− i Ca+2.
Ośrodek wewna̧trzkomórkowy ma wysokie stȩżenie K+ oraz
ujemnie na ladowanych moleku l.

Membrana komórkowa, oprócz pomp jonowych, zawiera również
kana ly jonowe. W stanie spoczynku, przep lyw jonów Na+ i Ca+2

jest niewielki, podczas gdy przep lyw K+ oraz Cl− jest znacza̧cy.
Ujemnie na ladowane moleku ly nie przedostaja̧ siȩ przez kana ly.

Wyp lyw jonów K+ z komórki obniża potencja l w jej wnȩtrzu. To
zaś wp lywa na ograniczenie swobody wyp lywu tych jonów
(przycia̧ganie przez ujemnie na ladowane moleku ly). To prowadzi do
ustalenia siȩ stanu równowagi i powstania tzw. potencja lu
spoczynkowego.
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Potencja l spoczynkowy

+ + + + + + + + + + + + + + + + + -  -  -  -  -  -  -  -  -  -  -  -  -  -  -  -  -  -  -  -

+ + + + + + + + + + + + + + + + + +  -  -  -  -  -  -  -  
-  -  -  -  -  -  -  -

  -  -  -  -  -

W stanie równowagi, zewnȩtrzna czȩść b lony komórkowej
na ladowana jest dodatnio, a wewnȩtrzna ujemnie. Różnicȩ
potencja lów pomiȩdzy wewnȩtrzna̧, a zewnȩtrzna̧ strona̧ nazywamy
potencja lem spoczynkowym. Typowo waha siȩ on pomiȩdzy −90
mV a −65 mV.
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Potencja l czynnościowy

+ + + + + + +  -  -  - + + + + + + + 
-  -  -  -  -  -  -  -  -  + + +  -  -  -  -  -  -  -  -

+ + + + + + + +  -  -  - + + + + + + +  -  -  -  -  -  -  -  
-  + + + -  -  -  -  -  -  -  

-  -

Jeśli sygna l pobudzaja̧cy neuron przekroczy wartość progowa̧, w
neuronie nasta̧pi generacja tzw. potencja lu czynnościowego
(potencja lu iglicowego). Potencja l ten osia̧ga maksymalnie wartość
oko lo +40 mV. Sytuacja ta odpowiada rozchodzeniu siȩ w aksonie
fali depolaryzacji i nastȩpuja̧cej po niej repolaryzacji o sta lej
czasowej nie przekraczaja̧cej 1 ms.
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Niech V oznacza różnicȩ potencja lów pomiȩdzy wewnȩtrzna̧, a
zewnȩtrzna̧ strona̧ membrany.

Gradient stȩżeń danego jonu prowadzi do powstania różnicy
potencja lów

E =
kT

q
ln

(

Cout

Cin

)

,

czyli tzw. potencja lu Nernsta.

Przep lyw danego typu jonów jest spowodowany istnieniem
potencja lu elektrycznego V oraz gradientu stȩżeń (potencja l
Nernsta). Wypadkowym potencja lem jest wiȩc V − E (tzw.
potencja l elektrochemiczny). Sta̧d, dla danego typu jonów,
natȩżenie pra̧du jest równe

Ii = gi (V − Ei ),

gdzie przewodność gi = 1/Ri .
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Potencja l Nernsta

W stanie równowagi

jchem + jel = 0,

czyli

−D
dC

dx
+ µCE = 0.

Wstawiaja̧c E = −dφ/dx i
ca lkuja̧c, dostajemy

Cout

Cin
= e−

µ

D
(φout−φin) (1)

W stanie równowagi

termodynamicznej

Cout

Cin
= e−

∆U
kT , (2)

gdzie ∆U = q(φout − φin).
Porównuja̧c (1) i (2) dostajemy
relacjȩ Einsteina

D =
µkT

q
. (3)

Wstawiaja̧c (3) do (1) i
odwracaja̧c równanie dostajemy

E = φin − φout =
kT

q
ln

(

Cout

Cin

)
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Ca lkowity pra̧d p lyna̧cy przez membranȩ jest równy

I = C
dV

dt
+

∑

i

Ii = C
dV

dt
+

∑

i

gi (V − Ei ).

Typowo C ≈ 1µF/cm2. W przypadku spoczynkowym, I = 0 oraz
dV /dt = 0. Sta̧d wyliczamy wartość potencja lu spoczynkowego

Vrest =

∑

i giEi
∑

i gi
.

Naszym pierwszym dynamicznym równaniem jest

C
dV

dt
= I −

∑

i

gi (V − Ei).

Przewodności gi nie maja̧ jednak sta lych wartości, lecz sa̧ one
zależne od przepuszczalności kana lów jonowych (co jest czȩsto
zależne od potencja lu b lony V ).
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Rozważmy populacjȩ kana lów jonowych. Wypadkowa
konduktancja populacji może być zapisana jako g = ḡp, gdzie ḡ to
maksymalna konduktancja populacji, a p to czȩść kana lów
otwartych p ∈ [0, 1]. Pojedynczy kana l zawiera a bramek
aktywuja̧cych i b cza̧stek deaktywuja̧cych.

cząstka 

deaktywująca

+
+

bramka 

aktywująca
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Odsetek bramek otwartych można zapisać jako

p = mahb,

gdzie m ∈ [0, 1] to prawdopodobieństwo, że bramka jest
zaktywowana, natomiast h ∈ [0, 1] to prawdopodobieńswo, że
cza̧stka niedeaktywuje kana lu. Dla kana lów które nie posiadaja̧
cza̧stek deaktywuja̧cych, b = 0.

Możemy rozważać, że dana bramka ma dwa stany: otwarty i
zamkniȩty. Wtedy m oznacza prawdopodobieństwo znalezienia
uk ladu w stanie otwartym a 1 −m w zamkniȩtym. Przej́sciu
pomiȩdzy stanami odpowiada schemat reakcji

m

αm

⇆

βm

1 −m.
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Powyższy schemat reakcji można zapisać w postaci równania
kinetycznego

dm

dt
= αm(V )(1 −m) − βm(V )m.

Równoważnie, dynamikȩ zmiennej m można też wyrazić jako

dm

dt
=

m∞(V ) −m

τ(V )
,

gdzie

τ(V ) =
1

αm(V ) + βm(V )

oraz

m∞(V ) =
αm(V )

αm(V ) + βm(V )
.

Funkcje τ(V ) oraz m∞(V ) można wyznaczyć eksperymentalnie.
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Model Hodgkina Huxleya

Model zbudowany w oparciu o badania przeprowadzone na
gigantycznym (do 1 mm średnicy) aksonie kalmara Loligo pealei.
Akson ten nie posiada l os lonek mielinowych.

Model ten zadany jest przez uk lad czterech równań:

C
dV

dt
= I − ḡKn

4(V − EK) − ḡNam
3h(V − ENa) − gL(V − EL),

dn

dt
= αn(V )(1 − n) − βn(V )n,

dm

dt
= αm(V )(1 −m) − βm(V )m,

dh

dt
= αh(V )(1 − h) − βh(V )h.
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W przeprowadzonych dota̧d rozważaniach, koncentracja
wewna̧trzkomórkowa i zewna̧trzkomórkowa jonów by la
przyjmowana jako sta la wartość. Takie za lożenie jest rozsa̧dne dla
stanów fizjologicznych. Jednak, np. podczas ataków padaczki,
gdzie neurony podlegaja̧ cia̧g lym wy ladowaniom, za lożenie to nie
pozostaje dalej w mocy. Podczas gwa ltownej aktywności neuronu,
wewna̧trzkomórkowe stȩżenia jonów potasu i zewna̧trzkomórkowe
stȩżenia jonów sodu ulegaja̧ znacznym wahaniom.

Niedawno1, rozszerzono model Hodgkina Huxleya traktuja̧c
koncentracje jonów potasu i sodu jako dwie dodatkowe zmienne.
Przeprowadzono analizȩ bifurkacji w tych zmiennych. W modelu
tym, zmiana koncentracji jonów potasu przeprowadza uk lad do
stanu cyklu granicznego, generuja̧c samoczynnie aktywność
neuronu. Badania te wskazuja̧ na to, że zmiany koncentracji jonów
sa̧ kluczowym czynnikiem w dynamice ataku epilepsji.

1J. R. Cressman et al., J. Comp. Neurosci. 26:159-170 [arXiv:0806.3738,
arXiv:0806.3741]
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Model FitzHugha-Nagumo

Rozważmy prosty uk lad, z pojednyncza̧ bramka̧

C
dV

dt
= −g(n)(V − E) + I ,

τ(V )
dn

dt
= n∞(V ) − n.

Przep lyw przez kana l jonowy może być bardziej skomplikowany.
Można np. uwzglȩdnić jednokierunkowość przep lywu, modeluja̧c to
dodatkowa̧ dioda̧ w obwodzie. W ogólności możemy ten system
modelować poprzez uk lad równań:

C
dV

dt
= f (V ) − R + I ,

dR

dt
= bV − cR ,

gdzie funkcja f (V ) zależy od konkretnego modelu kana lu
jonowego. Dla f (V ) = V − V 3/3 dostajemy tzw. model
FitzHugha-Nagumo (równoważny oscylatorowi van der Pola).
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Natȩżenie I można traktować jako parametr bifurkacji. W
przypadku modelu FitzHugha-Nagumo, dla I = 0, uk lad jest w
stanie spoczynku. Wzrost zewnȩtrznego natȩżenia I przeprowadza
uk lad do stanu cyklu granicznego (bifurkacja Andronova-Hopfa).
W tym stanie uk lad generuje cia̧g impulsów (bursting). Bursting
jest ważny np. przy tworzeniu rytmicznych ruchów.

V

t
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Do tej pory rozważalísmy napiȩcie na b lonie tylko jako funkcjȩ
czasu, V (t). Uogólnimy teraz tȩ wielkość do funkcji czasu i
przestrzeni, V (x , t).

Akson można uważać za cia̧g bloków (uk ladów odpowiadaja̧cych
np. modelowi Hodgkina Huxleya) po la̧czonych równolegle poprzez
opory wewna̧trzkomórkowe i opory zewna̧trzkomórkowe (które
można zaniedbać). Niech a oznacza promień aksonu, a r opór na
jednostkȩ d lugości.
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Spadek potencja lu

V (x , t) − V (x + ∆x , t) = J(x + ∆x/2, t)r∆x ,

co w granicy ∆x → 0 daje

−
∂V (x , t)

∂x
= rJ(x , t).

Spadek natȩżenia, na podstawie prawa Kirchoffa, daje

J(x , t)−J(x+∆x , t) = 2πa∆x

[

C
∂V (x + ∆x/2, t)

∂t
+ Ijon(x + ∆x/2, t)

]

co w granicy ∆x → 0 daje

−
1

2πa

∂J(x , t)

∂x
= C

dV (x , t)

dt
+ Ijon(x , t).

Sta̧d dostajemy tak zwane ”równanie kabla”:

C
∂V (x , t)

∂t
=

1

2πar

∂2V (x , t)

∂x2
− Ijon(x , t)
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C
∂V (x , t)

∂t
=

1

2πar

∂2V (x , t)

∂x2
−

∑

i

gi (V (x , t) − Ei )

Jest to przyk lad uk ladu reakcyjno-dyfuzyjnego

∂tV = D∇2V + R(V ).

Badania eksperymentale wskazuja̧ na to, że ”kszta lt” potencja lu
czynnościowego jest zachowany podczas jego propagacji w aksonie,
dlatego musi być spe lnione równanie falowe

1

v2
∂2V (x , t)

∂t2
−

∂2V (x , t)

∂x2
= 0.

Sta̧d, możemy zapisać

C
dV (t)

dt
=

1

2πarv2
d2V (t)

dt2
−

∑

i

gi (V (t) − Ei ).
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Dla b lony komórkowej o pojemości C i oporze R możemy zapisać

C
dV

dt
+

V

R
= I ,

gdzie V jest potencja lem b lony, a I natȩżeniem pra̧du. Sta̧d

τ
dV

dt
= −V + RI ,

gdzie τ = RC . Dla uk ladu N komórek możemy zapisać

τ
dVi(t)

dt
= −Vi(t) +

N
∑

j=1

wij f (Vj (t − tj)) + Ji(t),

gdzie i = 1...N. Jest to uk lad równań różniczkowych z opóźnionym
argumentem. Opóźnienie czasowe ti wynika ze skończonej
prȩdkości przesy lania sygna lu.
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Pojedynczy neuron, N=1

τ
dV1(t)

dt
= −V1(t) + w11f (V1(t − t1)) + J1(t)
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Biora̧c funkcjȩ sigmoidalna̧
(krzywa̧ logistyczna̧)

f (x) = σ(x) ≡
1

1 + e−x

oraz J1(t) = 0,

dostajemy

τ
dV1(t)

dt
= −V1(t) +

w11

1 + e−V1(t−t1)

Weźmy np. τ = 1, w11 = 10 i t1 = 10.
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Dwa neurony, N=2

τ
dV1(t)

dt
= −V1(t) + w11f (V1(t − t1)) + w12f (V2(t − t2)) + J1(t)

τ
dV2(t)

dt
= −V2(t) + w21f (V1(t − t1)) + w22f (V2(t − t2)) + J2(t)
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Granica cia̧g la - neuronalna teoria pola

Rozważmy granicȩ N → ∞, i → x równania

τ
dVi(t)

dt
= −Vi(t) +

N
∑

j=1

wij f (Vj (t − tj)) + Ji(t).

Dostajemy

τ
∂V (x , t)

∂t
= −V (x , t) +

∫ +∞

−∞

dy w(|x − y |)f

[

V

(

y , t −
|x − y |

v

)]

+ J (x , t),

gdzie możemy przyja̧ć

w(|x − y |) = w0 exp

(

−
|x − y |

σ

)

.
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Zastosowania

Podczas ataków padaczkowych w korze mózgowej propaguja̧
siȩ fale (podobne do solitonów, ale nie zachowuja̧ce energii)
średniego potencja lu, które można modelować za pomoca̧
neuronalnej teorii pola.

Patofizjologia epilepsji.
Jedna̧ z przyczyn epilepsji sa̧ mutacje genów koduja̧cych
bia lka sk ladaja̧ce siȩ na kana ly sodowe. To prowadzi do
nieprawid lowego dzia lania kana lów sodowych, które pozostaja̧
otwarte zbyt d lugo. Neurony zawieraja̧ce takie wadliwie
dzia laja̧ce kana ly sa̧ nadaktywne. Również, jak by lo
wspominane, wahania stȩżeń jonów prowadza̧ do
nadaktywności neuronu. Datego, na wiele podstawowych
pytań można odpowiedzieć rozważaja̧c fizykȩ pojedynczego
neuronu. Natomiast, aby np. wyjaśnić jak nadaktywność
neuronu prowadzi do powstania ataku, należy zbadać proces
aktywacji nadaktywności w uk ladzie neuronów.
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