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KYBERNETIKA ČÍSLO 6, ROČNÍK 2/1966 

K otázke fyzikálneho významu 
Hodgkin-Huxleyho empirických rovnic 
pre iónové vodivosti počas vzruchu 

JOZEF MlCHALOV 

Na základe štatistickej fyziky odvodili sme rovnicu (32), ktorá je analogická s rovnicou pre 
sodikovú vodivost' ^Na (9). Analógia ukazuje možnost' formulácie teoretickej bázy empirických 
rovnic pre vodivosti v nervovej membráně počas vzruchu. 

Počas nervového vzruchu dochádza k stúpnutiu membránovej vodivosti nervového 
vlákna najprv pre sodíkové a neskór pre draslíkové ióny. V dósledku toho sa začnu 
sodíkové ióny pohybovat' pozdíž koncentračného gradientu zvonku dovnútra vlákna 
a káliové zvnútra navonok [4]. Tieto iónové prúdy sú potom příčinou změny mem
bránového potenciálu, známého ako akčný potenciál nervu. Pre podrobnější výklad 
vzniku vzruchu pozři [3]. 

Rozlíšenie týchto prúdov na sodikovú a draslíkovú komponentu, ako aj ich 
kvantitativné vyhodnotenie umožnila metoda „vnúteného napatia" (voltage clamp). 
Experimentálně zistenú závislost' iónových membránových prúdov na vnútenom 
udržovanom napatí Hodgkin a Huxley [6] potom vyjádřili systémom diferenciálnych 
rovnic (1), (7), ktoré dobré vyjadrujú základné elektrofyziologické údaje o nervovom 
vzruchu: 

Celkový iónový prúd, ktorý tečie cez nervovú membránu počas vzruchu I m , je 
daný rovnicou: 

(1) 7m = CMV + aN a(V - VNa) + gK(V - VK) + gL(V - VL) ; 

kde 

(2) gNa = gNam
3h ; 

(3) gK = gn.ii4-; 

n, m, a h sú dané rovnicami: 

(4) m = <P[(1 - m) a,„(V) - mpm(Vj] ; 



(5) h =<P[(l-h)ah(V)-hph(V)]; 

(6) ň = <ř[(l - n) a„(V) - npn(V)~] ; 

(7) «m(7) = 0,1(V + 25) [exp ((V + 25)/10) - l ] " 1 ; 

PjV) = 4 exp (V/18) ; 

a,(V) = 0,07 exp (7/20) ; 

/?,(V) = [exp((V+30)/10) + l ] " 1 ; 

a„(V) = 0,01(V+ 10) [exp ((V + 10)/10) - l ] " 1 ; 

pn(V) = 0,125 exp (V/80). 

Riešením rovnic (2), (3), (4), (5) a (6) dostáváme v podmienkach „voltage clamp" 
[5] pre draslíková a sodíkovú vodivosť tieto rovnice: 
Pre draslíková vodivosť 

<„(V)-C1exp(-[a„(V) + ßn(V)] t)Y . 
*ÁУ) + ßn(V) 

(8) aK = 36 

pre sodíkovú vodivosť 

(9) a = no K(^)-C2exp(-[am(V) + ^V)p) 
U " l «m(V) + ^m(V) 

ih(V)- C3exp(-[«),(V) + ft(V)] t) 

«H{V) + k(v) 

kde konstanty Cj, C2, C3 sú dané vzťahmi: 

« c-(lb *-(Sb c-(S,+ 
Funkcie a„(V); /?„(V); a„,(F); /?„,(V); aft(V); j5,,(V) tzv. rychlostně konstanty sú dané 
rovnicami (7), V je membránový potenciál, m představuje počet aktivačných sodí
kových častíc, n počet káliových častíc a h představuje počet sodíkových inaktivač-
ných častíc. 

Funkcie definované rovnicami (7) sú empirické funkcie, ktoré podía Hodgkina 
a Huxleyho predstavujú rychlost' častíc prechádzajúcich z jednej strany membrány 
na druhu. Ak sa lepšie požneme na dané funkcie v ich analytickom vyjádření, na 
ich závislost' na potenciáli [6] ako aj na ich časovú změnu počas vzniku akčného 
potenciálu [9], [10] zbadáme, že sú to funkcie, ktoré majú charakter funkcií zo štatis-
tickej fyziky. Tuto skutočnosť si prvý všimol Agin [1], [2] a ukázal štatistickú vý
znamnost' funkcie a„(V) a a,„(V) na základe Bosého statistiky. 



Agin [1] ukázal, že funkcia a„(V) po určitých úpravách nadobúda tvar 

1 
J > , exp (-<?,) 

(ii) *sy) = ^ — 
Z exp (-<?,) 

j=o 

a představuje tzv. strednú hodnotu funkcie zo štatistickej fyziky, napr. priemernú 
hodnotu energie harmonického oscilátora v kvantovej štatistike [8]. Funkcia q>j daná 
vzťahom 

fn\ ./V+10' 
(12) *-'{-W 
představuje dané možné hodnoty energie v jednotlivých energetických stavoch. Ten 
istý význam má funkcia a,„(V), ktorá je daná vzťahom 

£ 0,exp(-0,) 
03) oay)"^ • 

£ e x p ( - 0 , ) 
j=o 

kde 

( V + fe\ 
, k = konstanta 

Funkcia fih(V) je analogická s Fermi-Diracovou distribučnou funkciou, ktorá i keď 
súvisí so statistikou elementárnych častíc, opisuje tiež adsorbciu molekul na určitý 
počet fixných adsorbovaných miest a má tvar 

(15) k(V) = 
exp [(V + j-)/10] + 1 ' 

kde p je konstanta. Zlomok (V + p)/10 představuje energiu častíc daného systému, 
ak Ph(V) = ujw (adsorpcia u molekul na w miest adsorbovaných). 

Ostatné funkcie f}„(V), fim(V) a och(V) majú charakter Boltzmanovej štatistickej 
rozdelovacej funkcie, ktorá určuje priemerný počet častíc v danom energetickom 
stave. Je vyjádřená vzťahom 

(16) z k r = eokr exp [(/xk + er)/fcT] , 

kde /ik je tzv. chemický potenciál, sr je číslo udávajúce hodnotu energie systému 
v r-tom degenerovanom stave, fe je Boltzmanova konstanta, Tje absolutna teplota 
a ř«kr představuje váhu daného kvantovaného stavu. Tiež možno hovoriť, že funkcie 
PÁy)> Pm(V), c.h(V) sú analogické s funkciou pre p-n přechod [7], tj. přechod častíc 



cez potenciálová bariéru s jednoduchými statistickými súbormi, ktorá má tvar 

(17) I =I0cxp{-ecp0lkT). 

kde I představuje výsledný tok častíc cez bariéru zlava napravo, I0 je konstanta, 
ktorej hodnota je daná počiatočnými podmienkami, ecp0 představuje velkost bariéry, 
/c-Boltzmanova konstanta, T — absolutna teplota. 

Fyzikálny význam rovnice (8) Agin vysvětlil tak, že uvažoval sústavu S, ktorá 
obsahuje N systémov dvojakého typu A a B, ktorých hodnoty energie v degenerova
ných stavoch sú e0, st, e2, ..., sr a váhy to0, col, co2, ..., cor. Ďalej nech priemerný 
počet A systémov v r-tom degenerovanom stave je nAr a priemerný počet B systé
mov je v tom istom stave nBr, potom ak uvažujeme len r-tý energetický stav, časť A sy
stémov v tomto stave je 

(18) „ í r = ^ A _ _ . 
nAr + >.„,. 

Ak A systémy nie sú lokalizované a sú popísané symetrickými charakteristickými 
funkciami, potom priemerný počet A systémov v stave r je daný vzťahom 

(19) Û>Ar 

e x p ^ A + e r)//cT]^ 

B systémy, ktoré sú lokalizované, sú dané vzťahom 

(20) nBr = wBr exp [(pB + e.)/fcT] . 

Teraz nech A systémy v r-tom energetickom stave sú dvoch druhov a a /?, takže 
priemerný počet fi systémov v r-tom energetickom stave je daný diferenciálnou 
rovnicou zo štatistickej teorie termodynamických fluktuácií [8] 

(2i) d n í ^ = - K + «B,.)Kr),. 
dř 

Z riešenia rovnice (21) a rovnice (18) dostaneme, že priemerný počet a systémov 
v r-tom energetickom stave je 

_ _ - . n A - + /1n.1.t 

(22) 
nAr + nBr 

Ak sa v danom objekte vyskytuje viac sústav typu S, teda S l 5 S2, S 3 , . . . , SK, potom 
priemerný počet a systémov vo všetkých týchto sústavách, ktoré sú v r-tom energetic
kom stave, je 

(23) 



Fyzikálny význam rovnice (9) vysvětlíme podobnou cestou, ako bolo prv ukázané. 
Nech sústavy typu S patria do nějakého komplexu, ktorý obsahuje ešte K sústav 
typu P a jednu sústavu typu Q. Pričom sústavy typu P ako i sústava typu Q majú 
zloženie zhodné so sústavami typu S po stránke kvantitatívnej. Potom priemerný 
počet a systémov vo všetkých sústavách typu P v r-tom energetickom stave je 

(24) 
mAr + mBr 

kde mAr a mBr sú dané rovnicami tvaru (19) a (20). 
Priemerný počet oc systémov v sústave typu Q v r-tom energetickom stave je 

(25) ft* = Í / W ~ Ci 6 

hAr + hE 

kde Cj, c2, c 3 sú integračně konstanty, hAr je daná rovnicou typu (20) a hBr je Fermi-
Diracova distribučná funkcia 

(26) hBr = 

V komplexe, ktorý sa skládá z dvoch druhov častíc, ktoré sú navzájom kvázi-
nezávislými, rozdelenie častíc v danom energetickom stave je dané pravdepodobnos-
ťami w1 a w2. Ak předpokládáme, že platí už vyslovená podmienka, potom móžeme 
na tieto systémy aplikovat' vetu o súčine pravděpodobností, takže potom pravdě
podobnost' rozdělen ia častíc v danom energetickom stave je 

(27) w 1 2 = WjW2 . 

Pravděpodobnost', že nějaký systém existuje, je úměrná určitej priemernej veličině, 
ktorá fyzikálně bližšie určuje daný systém, napr. počet častíc, energiu, intenzitu 
a podobné. Teda pravděpodobnost' rozdelenia v danom energetickom stave častíc nx 

je úměrná priemernému počtu častíc v tomto stave a je daná vzťahom 

(28) wj = fc.n. • 

Podobné pre podsystém, ktorý sa skládá z častíc n2, pravděpodobnost" 

(29) w2 = k2n2 , 

kde kt a k2 sú konstanty úměrnosti. 

Dosadením rovnic (28) a (29) do rovnice (27) dostáváme 

(30) w 1 2 = kn12 



alebo 

"12 = ( M i ) ( M a ) • 

Nech sústavy typu P a sústava typu Q v nasom komplexe tvoria dva systémy, 

ktoré sú kvázinezávislými. Potom móžeme aplikovat' rovnicu (30) na tieto systémy 

nachádzajúce sa v r-tom energetickom stave. Takže priemerný počet a systémov 

sústav typu P a sústavy Q je 

(31) K M * =/c 1 K m*feA* 

teda 

32 
- ( я д r + шв,).!-) K ri - ( й Д г + ł B r ) , l (m r . - " A r + я в г . l l X r, 

M* = k I W A ' ~ C 2 Є I j "Aг ~ Ç 

' 1 ҺAr + hBr 

kde k = kxk2, chemický potenciál p = fiA = /iB a absolutna teplota Tje rovnaká 

u obidvoch sústav, lebo len za týchto podmienok platí vztah (30). 

Rovnica (8) pre káliovú vodivost gK je analogická s rovnicou (23) a rovnica (9) 

pre sodíkovú vodivost' aN a je analogická s rovnicou (32). 

Zistenie tejto analogie pravda nie je este dókazom o určitom druhu fyzikálneho 

procesu v nerve, ktorý sa v ňom uskutočňuje počas vzruchu; převedená analýza 

ukazuje skór na možnost' formulácie teoretickej bázy empirických rovnic pre vodi

vosti v nervovej membráně počas vzruchu. 

(Došlo dňa 3. septembra 1965.) 
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SUMMARY 

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

JOZEF MlCHALOV 

On the basis of statistical physics we have derived the equation (32), which is 
analogous with the equation (9) for sodium conductance oNa. 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 patohgickej fyziologie SA V, Sienkiewiczova c. I, 
Bratislava 
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