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KYBERNETIKA CiSLO 6, ROCNIK 2/1966

K otazke fyzikalneho vyznamu
Hodgkin-Huxleyho empirickych rovnic
pre i6nové vodivosti pocas vzruchu

Jozer MICHALOV

Na zaklade $tatistickej fyziky odvodili sme rovnicu (32), ktora je analogick4 s rovnicou pre
sodikovtl vodivosi gna (9). Analdgia ukazuje moznost formulécie teoretickej bazy empirickych
rovnic pre vodivosti v nervovej membrane pocas vzruchu.

Pocas nervového vzruchu dochddza k stiipnutiu membrdnovej vodivosti nervového
vldkna najprv pre sodikové a neskdr pre draslikové iény. V dosledku toho sa zaéni
sodikové i6ny pohybovat pozdi# koncentraéného gradientu zvonku dovnitra vlidkna
a kdliové zynutra navonok [4]. Tieto iénové prudy sl potom pri¢inou zmeny mem-
brdanového potencidlu, zndmeho ako akény potencidl nervu. Pre podrobnejsi vyklad
vzniku vzruchu pozri [3].

RozliSenie tychto pridov na sodikovi a draslikovii komponentu, ako aj ich
kvantitativne vyhodnotenie umozZnila metéda ,,vniiteného napitia‘ (voltage clamp).
Experimentdlne zistenu zdvislost iénovych membrdnovych pridov na vnitenom
udrZovanom napiti Hodgkin a Huxley [6] potom vyjadrili systémom diferencidlnych
rovnic (1), (7), ktoré dobre vyjadruju zakladné elektrofyziologické tidaje o nervovom
vzruchu:

Celkovy idnovy prud, ktory telie cez nervovi membrdnu podas vzruchu I, je
dany rovnicou:

1 Ii= CuV + gnalV = Vaa) + gx(V = W) + 3V - 1)
kde

(2) Ine = Gral?>h ;

) gc = gxn*;

n, m, a h s dané rovnicami:

(4) m= o[(1 — m)a, (V) — mB(V)];



s) h = o[(1 = Ko (V) — hB(V)] ; 175
©) i = of(1 ~ n) (V) ~ nB V)]
() () = 0,1 + 25) [exp ((V + 25)/10) — 1] ;
BulV) = 4 exp (V]15)
(V) = 0,07 exp (V[20) ;
Bu(V) = [exp (V + 30)/10) + 1]7*;
(V) = 0,01(V + 10) fexp (V + 10)/10) — 1]7*;
B(V) = 0,125 exp (V[80).

RieSenim rovnic (2), (3), (4), (5) a (6) dostdvame v podmienkach ,,voltage clamp*
[5] pre draslikovd a sodikovii vodivost tieto rovnice:
Pre draslikovit vodivost

_ae JulV) = Crexp (<[o(V) + B ON*.
® 9= 36{ V) + B.V) } ’

pre sodikovi vodivost

o flV) = Coexp (= [o(V) + BV O
© I = 120{ (V) + BolV) } '

felt)=Ce Clat) + )0},
a(V) + Bu(V)

kde konstanty C,, C,, C; su dané vztahmi:

dn dm dh
10 Cy={— s Cy=(— ; Cy=(— .
10 ' (dt) ’ (dr),,-o ’ <dr),:o

Funkcie o,(V); B,(V); @l(V); BulV): 2V); Bi(V) tzv. rychlostné konitanty st dané
rovnicami (7), V je membrdnovy potencidl, m predstavuje podet aktiva¢nych sodi-
kovych &astic, n podet kdliovych &astic a /1 predstavuje poet sodikovych inaktivad-
nych &astic.

Funkcie definované rovnicami (7) su empirické funkcie, ktoré podla Hodgkina
a Huxleyho predstavujt rychlost &astic prechddzajucich z jednej strany membrdny
na druhd. Ak sa lepSie pozrieme na dané funkcie v ich analytickom vyjadreni, na
ich zdvislost na potencidli [6] ako aj na ich ¢asovit zmenu potas vzniku ak&ného
potencidlu[97, [10] zbaddme, Ze st to funkcie, kioré majh charakter funkeii zo Statis-
tickej fyziky. Tato skutonost si prvy viimol Agin [1], 2] a ukdzal StatistickG vy-
znamnost funkcie «,(V) a a,(V) na zdklade Boseho 3tatistiky.



176

Agin [1] ukdzal, Ze funkcia «,(V) po uréitych Upravich nadobiida tvar

s

It
o

1
(1) w(V) =

exp (—o;)
j=0

v, exp(—9))

|

a predstavuje tzv. strednt hodnotu funkcie zo Statistickej fyziky, napr. priemernu
hodnotu energie harmonického oscildtora v kvantovej Statistike [8]. Funkeia ¢; dand
vztahom

(12) 9, =J (V 1’0“’)

predstavuje dané mozné hodnoty energie v jednotlivych energetickych stavoch. Ten
isty vyznam md funkcia a,(V), ktord je dand vztahom ’

i 0;exp(~0))
(13) (V) = 1

kde

,
(14 Q; = j(l IJ; 17() , k = konStanta

Funkcia B,(V) je analogickd s Fermi-Diracovou distribuénou funkciou, ktord i ked
suvisi so Statistikou elementdrnych Castic, opisuje tiez adsorbciu molekil na urgity
pocet fixnych adsorbovanych miest a md tvar

1
Texp[(V+ pf10] + 1

(15) BuV)

kde p je konstanta. Zlomok (V + p)/l() predstavuje energiu Castic daného systému,
ak B,(V) = u/w (adsorpcia u molekdl na w miest adsorbovanych).

Ostatné funkcie B(V), (V) a (V) maji charakier Boltzmanovej §tatistickej
rozdelovacej funkcie, ktord uréuje priemerny pocet Sastic v danom energetickom
stave. Je vyjadrend vzfahom

(16) Zip = O, exp [(m + &)[kT],

kde py je tzv. chemicky potencidl, ¢, je &islo uddvajuce hodnotu energie systému
v r-tom degenerovanom stave, k je Boltzmanova konStanta, T je absolitna teplota
a wy, predstavuje vahu daného kvantovaného stavu. TieZ moZno hovorif, Ze funkcie
BAV): Bo(V), 2,(V) st analogické s funkciou pre p-n prechod [7], tj. prechod Eastic




cez potencidlovii bariéru s jednoduchymi §tatistickymi subormi, ktord md tvar
(17) I = Iy exp (—epo/kT).

kde I predstavuje vysledny tok Castic cez bariéru zlava napravo, I, je konStanta,
ktorej hodnota je dand poéiatoénymi podmienkami, e@, predstavuje velkost bariéry,
k-Boltzmanova konStanta, T — absolltna teplota.

Fyzikdlny vyznam rovnice (8) Agin vysvetlil tak, Ze uvazoval sistavu S, ktord
obsahuje N systémov dvojakého typu A a B, ktorych hodnoty energie v degenerova-
nych stavoch st &g, £, &5, -+, & a vdhy g, w;, @, ..., 0, Dalej nech priemerny
pocet A systémov v r-tom degenerovanom stave je n,, a priemerny podet B systé-
mov je v tom istom stave ng,, potom ak uvaZujeme len r-ty energeticky stav, Cast A sy-
stémov v tomto stave je

) Nar
(18) i, =
far + py

Ak A systémy nie st lokalizované a st popisané symetrickymi charakteristickymi
funkciami, potom priemerny pocet A systémov v stave r je dany vzfahom

(19) = —— A
exp [(us + &)[kT]

B systémy, ktoré su lokalizované, st dané vzfahom

(20) fg, = wg, exp [(zp + &)/kT].

Teraz nech A systémy v r-tom energetickom stave st dvoch druhov o a B, takze
priemerny pocet fsystémov v r-tom energetickom stave je dany diferencidlnou
rovnicou zo tatistickej tedrie termodynamickych fluktudcii [8]

(21) ﬂ;’tﬂ’ = e + 190) (0

Z rieSenia rovnice (21) a rovnice (18) dostaneme, Ze priemerny podet a systémov
v r-tom energetickom stave je

Hap — €4 cf(nA,.-)—nar).l
"

(22) ny =
Aar + fp,

Ak sa v danom objekte vyskytuje viac ststav typu S, teda $,, S,. S5, ..., Si, potom
priemerny pocet « systémov vo vietkych tychto sustavdch, ktoré su v r-tom energetic-
kom stave, je

. a—(martner). )R
Np, ~ Cp €
* Ar 1
(23) Rjigy = 4~
Na, -+ ng,

177
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Fyzikdlny vyznam rovnice (9) vysvetlime podobnou cestou, ako bolo prv ukdzané.
Nech sustavy typu S patria do nejakého komplexu, ktory obsahuje efte K stistav
typu P a jednu sistavu typu Q. Priom ststavy typu P ako i sustava typu Q maja
zloZenie zhodné so slstavami typu S po strdnke kvantitativoej. Potom priemerny
podet o systémov vo vietkych slistavdch typu P v r-tom energetickom stave je

Y " Ma, — €, e—-(mA,+mB,).! K
(24) R Lt i
my, + mg,

kde my, a mg, si dané rovnicami tvaru (19) a (20).
Priemerny podet o systémov v sustave typu Q v r-tom energetickom stave je

(25) e = e =g e
Y har + hg, |

kde ¢, c,, c5 st integratné kongtanty, h,, je dand rovnicou typu (20) a hg, je Fermi-
Diracova distribu¢nd funkcia

1
& — Is
exp{——— )+ 1
( kT )
V komplexe, ktory sa skladd z dvoch druhov &astic, ktoré si navzdjom kvdzi-
nezdvislymi, rozdelenie Castic v danom energetickom stave je dané pravdepodobnos-
fami w; a w,. Ak predpokladdme, Ze plati uZ vyslovend podmienka, potom mdZzeme

na tieto systémy aplikovat vetu o sudine pravdepodobnosti, takZe potom pravde-
podobnost rozdelenia &astic v danom energetickom stave je

(26) hg, =

(27) Wiz = WiWy .

Pravdepodobnost, Ze nejaky systém existuje, je Gmernd urlitej priemernej velidine,
ktord fyzikdlne bliz§ie urfuje dany systém, napr. podet Castic, energiu, intenzitu
a podobne. Teda pravdepodobnost rozdelenia v danom energetickom stave &astic n;
je Gimernd priemernému poétu Gastic v tomto stave a je dand vztahom

(28) wy = kn, .
Podobne pre podsystém, ktory sa skladd z Castic n,, pravdepodobnost
(29) wy = kyn,,

kde ky a k, st konStanty timernosti.
Dosadenim rovnic (28) a (29) do rovnice (27) dostdvame

(30) Wiz = kny,



alebo
nyy = (kqny) (kany) .

Nech sustavy typu P a ststava typu Q v naSom komplexe tvoria dva systémy,
ktoré st kvdzinczdvislymi. Potom méZeme aplikovat rovnicu (30) na tieto systémy
nachddzajice sa v r-tom energetickom stave. TakZe priemerny podet « systémov
ststav typu P a stistavy Q je

(31) kM, = Jeygmy, keahy,
teda
(32) K‘M* - {mAr - e~(m,u+mn,}.rll( IhAr — ¢ c—(hA,#hm),t
ar . ,
Ma, + Mp, J 1 har + hy,

kde k = k k,, chemicky potencidl u = pu, = pg a absolitna teplota T je rovnakd
u obidvoch sustav, lebo len za tychto podmienok plati vztah (30).

Rovnica (8) pre kaliovi vodivost gx je analogickd s rovnicou (23) a rovnica (9)
pre sodikovi vodivost gy, je analogickd s rovnicou (32).

Zistenie tejto analdgie pravda nie je eSte dokazom o urlitom druhu fyzikdlneho
procesu v nerve, ktory sa v fiom uskutoéliuje pofas vzruchu; prevedend analyza
ukazuje skor na moznost formuldcie teoretickej bdzy empirickych rovnic pre vodi-
vosti v nervovej membrdne podas vzruchu.

(Doslo diia 3. septembra 1965.)
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SUMMARY

To the Physical Sensen of the Hodgkin-Huxley Empirical Equations
for lonic Conductance during the Impulse

JozEF MICHALOV

On the basis of statistical physics we have derived the equation (32), which is
analogous with the equation (9) for sodium conductance gy,. Analogy shows possib-
ility of a formulation of theoretical basis of empirical equations for the conductance
in nervous membrane during the impulse,

Jozef Michalov, prom. fyzik, Ustav normdlnej a patologickej fyzioldgie SAV, Sienkiewiczorva é. 1,
Bratislava ’
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