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Fázis- és állapotsik módszer alkalmazása az ideg? akciós potenciál di-

namikójának és membránáram komponenseinek meghatározására 

Török Attila és Eller József 

Bernstein (1902) kisérletei óta tudjuk, hogy az idegsejt membrán-
jának két oldala között, az intra-, i l l . extracelluláris térben jelenlévő' 
egyenló'tlen ion-koncentráció miatt elektromos feszültség van, melyet nyu-
galmi potenciálnak nevezünk. Ez az időben állandónak tekinthető' feszült-
ség az ideg ingerülete alatt egy jellegzetes hullámzást mutat. Ez az ak-
ciós potenciál az ingerület folyamán lezajló változások legmarkánsabb jeí-
lemzó'je. Hodgkin és Huxley (1939) kimutatták, hogy ez a membrán elekt-
romos vezetőképességében bekövetkező' reverzibilis változások következmé-
nye. 

Hodgkin, Huxley és Katz (1952) matematikai formába öntötték az 
akciós potenciállal egyidejűleg mérhető' ingerületi áram kinetikáját. Ennek 
értelmében az ingerületi áram két komponensbó'l á l l , nevezetesen a kapa-
citiv és az ionos tagból: 

l(t) = C + I. (t) / ! / 

ahol C a membrán kapacitása, U(t) az akciós potenciál ¡001361! alakulása, 
l.(t) az l(t) teljes membránáram ionos komponense. Colé (1968) és más 
szerzó'k szerint, a C értéke az ingerület alatt is állandónak tekinthető'. 

Méréseinket az éti csiga garat alatti idegducának óriás neuronjain 
végeztük. Kiegyenlített egyenáramú Wheatstone-hid alkalmazásával szink-
ron regisztráltuk az U(t) akciós potenciál és az l(t) membránáram időbeii 
változásait. Ezeket az időfüggvényeket 25 sec-os mintavételezési idővel 
digitalizáltuk, és nyolc-csatornás lyukszalagon bináris formában tároltuk a 
további számítástechnikai feldolgozás cáljára (Török, Máté, Szekeres, Bo-
hus, Fodor: 1972.). 
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A C membránkapacitást a 

r = R . c /2/ 
m m 

összefüggésből számitottuk ki hallgatag, ¡11. autoaktiv neuronokon a lka l -
mazott hypo- és hyperpolarizáció során mért HT és R értékekből. Az 

m m 
U nyugalmi potenciált O-szintnek véve, az idegsejt membránjának fe-

szültségét ugrásfüggvényszerüen U^ potenciálra hypopolarizáltuk. E légsé-

gesen hosszú ideig alkalmazva a hypopolarizációt, az ingeráram / I / is 
m 

gyakorlatilag konstansnak / ' / vehető. A membrán ekkor ismét steadystate 
állapotban van és az R nyugalmi ellenállást Ohm törvényéből számithat-
• i ni 
juk: 

U 
r

m = - r ' / 3 / 
o 

Ennek megfelelően: 

t 1 
v m o 

C = 1 2 L - 2 . / 4 / 
U 

o 

adódik. 

Az 1. ábrán bemutatott regisztrátumról a 4. egyenlet jobboldalán 
szereplő értékek leolvashatók. A ^ adódik az 

m 
jt_ 

U J t ) = U (1 - e r ) / 5 / 
m o 

összefüggésből t = T esetén (1. ábra felső kép, felszálló szaggatott vo-
nal). 

U 
U ( r ) = U — 2 - - 0 ,63 . U / 6 / 

m m o e o ' 

Azaz '"T az az idő, mely U^ nagyságú ugrásfeszültség alkalmazása ese-
tén a hypopolarizálós kezdetétől számítva eltelik addig, amig az U 
membránpotenciál érték az U 63 %-át eléri . m 
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> um (~V) 

1. óbra 
Idegsejtre ugrásfüggvényszerüen alkalmazott hypopolarizáció 
(folytonos vonal) hatásóra kialakult U^ membránpotenciál 

(szaggatott vonal), ¡11. I membránáram időbeli függése. 

U^ küszöbpotenciál alatti hypopolarizáció esetén a membrán-el-
lenállás nem mutat feszültségfüggést. Ugyanakkor hangsúlyozni kell,hogy 
a voltage-clamp technika, amellyel Hodgkin és munkatársai dolgoztak, 
ingerület esetén visszacsatolással^lehetővé teszi konstans értéken tartott 
membránpotenciál alatti membránáramok mérését. Az e módszerrel nyert 
eredmények alapján - ha kissé fáradságos uton is - de sikerült elégséges 
módon leírni a membránáram ionos tag további komponenseinek (főleg a 
Na és K ionoknak) a kinetikáját. 

Megítélésünk szerint nem hagyható figyelmen kivül az I kapaci-
tiv áram szerepe, továbbá szükséges az ingerlő (hypopolarizációs) és in-
gerületi (akciós) áram megkülönböztetése is. Az inger hatásóra kialakuló, 
tartósnak tünő, feszültségfüggő membránellenállóst indokolt passzívnak ne-
vezni, mivel ez csak következménye a membránra kényszeritett U -tői 
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eltérő feszültségértéknek. A z ingerületi vezetőképesség-változást -
amely szerepet játszik az akciós potenciál kialakulásában - aktív fo-
lyamatnak tartjuk, mert ez az idegsejt reakciója az ingerre. Tehát a 
membránellenállás csökkenésének az ingerlő áram a kiváltója, mig az 
ingerületi áram a membrán aktiv vezetőképesség-növekedésének a kö-
vetkezménye (Török: 1975.) . 

A kapacitiv áramtag, valamint az akciós áram tüzetesebb v izs-
gálatának érdekében spontán aktiv neuronokon végeztünk méréseket. 
U = - 60 mV nyugalmi potenciálról indul az akciós potenciál , és kb. 

- 35 mV membránpotenciál értékig az I = I , ami azt jelenti , 
m c 

hogy a mérés kezdetétől számitott 30 msec-ig nem volt ionos áram. (Ez 
nem az akciós potenciál kezdetétől eltelt időt jelenti, ugyanis azt autó 
aktiv neuronok esetén nehéz meghatározni, hanem egy olyan tetszés sze 

"rinti időpontot választottunk 0-nak, amikor az idegsejt membránfeszültsé 
ge még biztosan -60 mV értékű volt . ) (Lásd a 2. ábra) 

> t < • » » < ) 

\ 
' o . t u j t 4 • J Tv -v. 

t { m t t c ) 

2. ábra 
Autoaktiv idegsejt ingerület alatti membránfeszültsége (U ) 
és membránáram komponenseinek állapotsik trájektórái. m 

A görbéken lévő nyilak, ¡11. jelzések az időparaméter nö-
vekedésének irányát, ¡11. értékeit mutatják. 
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Tehát a kapacitiv áramtag időben hamarabb lép fel, csúcsér-
tékét is előbb éri e l , mint az ionos komponens, és általában erősebb 
is annál. 

Jenerick (1963), Inoue (1971) és Carvalho (1975) izomrostra 
már alkalmazták a fázissik karakterisztika módszerét az ionos áramtag 
becslésére, mely az alábbi / 7 - 9 / összefüggések alapjón igen kézenfek-
vőnek mutatkozott. A következőkben leírjuk az állapot- és a fázissik 
trajektóriákból levonható következtetéseket a membránáram komponense-
inek dinamikájára vonatkozóan. Egyúttal megadjuk ezek elméleti alap-
jait, és kísérletet teszünk másodrendű fáziskarakterisztika bevezetésére. 

Az I akciós áramra ismeretesek az 
m 

I (t) = - . U" (t) / 7 / 
m i. m 

U (t) 
1 ( 0 = C . U ' ( t ) + - ü 2 — . / 8 / 
m m R (t) 

m 

I (t) = C . U ' ( t ) + l.(t) / 9 / 
m m i 

összefüggések, ahol U' (t) a membrán potenciál időszerinti deriváltját 

jelenti, k pedig az idegsejt fizikai és geometriai adataiból számitható: 

2 R. v 2 C 
k = — 1 . 

A / 7 / és / 9 / összefüggésből adódó differenciálegyenlet: 

U" = C . U' + I. /10/ 

(A továbbiakban az U (t) = U jelölést alkalmazzuk, és az időtől való 
m 

függést sem tüntetjük fel . ) 

Átrendezés után /10/-ből 

I. = C . i . U" - U' / l l / 
i k 
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Mivel az (U, U ' ) fázissik trajektória kezdeti szakasza egyenes, 
(lásd 2. ábra, ahol I = C . U ' ) a / I 0 / differenciálegyenlet erre az 

c 
intervallumra vonatkozó megoldása 

U . e k f / 1 2 / 

azaz IJ' = kU, vagyis k-t meghatározhatjuk, mint a trajektória kezdet? 
szakaszának iránytangensét. További deriválással / l l / -bó' l 

i . = o / í v 

adódik az ingerület kezdeti szakaszára nézve. Vagyis nincs ionos áram, 
amig a fázistrajektória egyenes. Ez következik a 2. ábra alapján a / 9 / 
összefüggésből is. 

Viszont a /10/ átalakításával nyerjük a következőt: 

i. , 
- ¿ - ¿ U " - U ' / 1 4 / 

Mivel a /14/ egyenletben C és U ismert, mód kínálkozik a lyukszalagok 
alapján végzett számitógépes deriválások után a másodrendű fázistrajektó-
riából meghatározni I dinamikóját. 

Mi a / 7 / és / 9 / összefüggéseket használtuk fel az ionos áramtag 
mégha tározásóra. 

I. = I - C . U' " / 1 5 / 
i m ' ' 

Megállapítható, hogy a kapacitiv áram U = 0 közelében veszi fel maxi-
m 

mumát, mely esetünkben közelítőleg kétszerese az ionos tag legnagyobb 
értékének. Ez U m ~ 20 mV-nál következik be. Felhívjuk a figyelmet, 
hogy az I és az I. ellentétes irányban "forog". 
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