
Студент ФФМ МГУ (фармация) Алексей Ердяков. 
С учетом редакционных предложений студентов ФФМ МГУ 

(фармация) Страховой Виктории, Холохон Виктории, Ржавиной 
Екатерины; студента биологического факультета ВятГУ Волкова 

Станислава – главы I и II, аспиранта кафедры молекулярной 
биологии биологического факультета МГУ Пупова Данила 

Владимировича – глава III* 

 
 

Электрофизиология 
учебное пособие 

II редакция 
 
 
 
 

 
  



Электрофизиология. Алексей Ердяков, с учетом редакционных предложений Страховой Виктории, Холохон Виктории, 
Ржавиной Екатерины, Волкова Станислава – главы I и II, Пупова Данила Владимировича – глава III. 
 
Пособие по основам электрофизиологии подготовлено с 
использованием материалов лекций и семинаров к.б.н., 
доцента Гавриловой С.А. и к.б.н., ассистента Голубевой 
А.В.  – сотрудников кафедры физиологии и общей 
патологии Факультета фундаментальной медицины МГУ 
им. М.В. Ломоносова, 2009 год. 
 
При написании учебного пособия использовались 
материалы, в т.ч. иллюстрации, из списка литературы, 
приведенного в конце пособия. 
 
Настоящее пособие состоит из трех частей и рекомендуется 
для начала изучения нормальной физиологии школьникам 
старших классов – для углубленного изучения биологии – и 
студентам первого и второго курса, начинающим 
ознакомление с предметом «нормальная физиология». 
 
Автор выражает огромную благодарность Тимину 
Григорию, Орловой Анне за рекомендации по адаптации 
курса электрофизиологии. 
 
Автор благодарит Пупова Данила Владимировича за 
консультацию по поводу синаптической передачи 
информации. (*На момент написания пособия). 
 
Автор благодарит за ознакомление с материалом данного 
пособия и предложения по редакции Страхову Викторию, 
Холохон Викторию, Ржавину Екатерину, Волкова 
Станислава. 
 
Вопросы, замечания и дополнения просьба отправлять на e-
mail автора: hemiun@mail.ru с пометкой в теме «Пособие по 
электрофизиологии». 
 

mailto:hemiun@mail.ru


Электрофизиология. Алексей Ердяков, с учетом редакционных предложений Страховой Виктории, Холохон Виктории, 
Ржавиной Екатерины, Волкова Станислава – главы I и II, Пупова Данила Владимировича – глава III. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Потенциал покоя 
  



Элект
Ржави

трофизиология

 
Вве
 
Необ
физи
обес
кото
слов
може
орга
стру
изуч
знан
клет
 
Осн
 
Преж
стро
(плаз
клет
полу
заяко
того
схем

 
Пост
в м
форм
гидр
мемб
 
 
 

иной Екатерин
я. Алексей Ерд

едение 
бходимо з
иологии, по
спечивающи
орые могут
вами, имен
ет оказыва
на. Электр
уктуры, в со
чить в пер
ниями, стар
очном, а на

новные
жде чем на
ение главн
змалеммы)
ку от вне
уинтегральн
ориваться 
, чтобы лу
матичное из

тараемся ра
ембране, 
мирующих
рофобные х
брану, обоб

ны, Волкова Ст
дяков, с учетом

заметить, ч
отому как 
ие таким 
т быть сп
нно с клет
ать влияние
рические си
окращении
рвую очер
раться пон
а тканево-о

е предст
ачать говор
ного участ
). Клеточна
ешней сре
ных и ин
различные
учше предс
зображение

ассмотреть
а затем п
х мембран
хвосты, ори
бщены в ви

танислава – гла
м редакционны

что электр
она изучае
образом 

понтанным
тки начина
е на больш
игналы игр
и мышц, в 
едь электр
нять боле
органном и

тавлени
рить непос
тника элек
ая мембра
еды. Она 
тегральны
е гликопро
ставить се
е.  

ь теперь ви
перечислим
ну, имеет 
иентирован
иде таблицы

авы I и II, Пуп
ых предложен

рофизиоло
ет электр
различны

ми, либо во
ается перви
шую группу
ают важну
различных
рофизиоло
е глобальн
или организ

ия о кле
редственно
ктрических
на являетс
состоит и
ых белков. 
отеиды: в 
ебе организ

иды тех жир
м их осн
гидрофил

нные внутр
ы. 

пова Данила Вл
ний Страховой

гия предс
ические яв
ые специф
озникать в
ичный ана
у клеток-со
ую роль в п
х местных 
гию, а уж
ные проце
зменном ур

еточной
о об электр
х событий 
ся важным
из билипид
На повер
таком слу
зацию мем

ров и белк
новные фу
льные гол
рь. Основн

ладимировича 
й Виктории, Хоолохон Викторрии, 

– глава III. 

ставляет со
вления, про
фические о
в ответ на
ализ инфор
оседей или
передаче им
реакциях. 
же потом, 
ессы, прои
ровнях орга

обой бази
отекающие
ответы эт
а раздраж
рмации, им
и даже на р
мпульса в в
Именно по
руководст
исходящие
анизации ж

исный разд
е в клетках
тих клет

жение. Ины
менно клет
работу цело
вышестоящ
оэтому важ
твуясь эти
е уже не 
живого. 

дел 
х и 
ток, 
ыми 
тка 
ого 
щие 
жно 
ими 
на 

й мембрране 
рофизиоло
клетки –

м образован
дного слоя
рхности м
учае говоря
мбраны, об

гии, следу
– клеточно
нием, огра
 и плаваю
мембраны 
ят о глико
братите вни

ет вспомни
ой мембра
аничивающ
ющих в н
могут так
окаликсе. Д
имание на 

ить 
аны 
щим 
нем 
кже 
Для 
ее 

ов, которы
ункции. О
ловки, обр
ные виды л

ые могут пр
Основная ч
ращенные 
липидов, ф

рисутствова
часть жир
кнаружи, 
ормирующ

ать 
ров, 

и 
щих 



Электрофизиология. Алексей Ердяков, с учетом редакционных предложений Страховой Виктории, Холохон Виктории, 
Ржавиной Екатерины, Волкова Станислава – главы I и II, Пупова Данила Владимировича – глава III. 
 
 

Гр
уп
па

 
ли
пи

до
в Примеры 

разновидностей 
Особенности строения Функциональные и 

физиологические 
особенности 

Ф
ос
фо

ли
пи
ды

 

Фосфатидилэтаноламин Состоит из спирта глицерола, 
остатка фосфорной кислоты и 
этаноламина. 

Один из 
фосфолипидов мозга. 
Играет жизненно 
важную роль в 
функционировании 
мембран нервных 
клеток. 

Фосфатидилинозитол Состоит из спирта глицерола, 
остатка фосфорной кислоты и 
инозитола. 

Биорегулятор, 
субстрат для 
сигнальных молекул-
киназ. 
 

Фосфатидилсерин Состоит из спирта глицерола, 
остатка фосфорной кислоты и 
серина. 

В норме имеется 
только в нижнем 
липидном слое 
мембраны. Для 
предоствращения его 
транспорта на 
поверхность 
мембраны работают 
специальные 
переносчики – флип-
флоперы. Появление 
фосфатидилсерина на 
поверхности 
мембраны 
свидетельствует о 
патологическом 
процессе в клетке. 
Составляет 7-10 % 
липидов нейронных 
клеток. В организме 
содержится 60 г, ½ в 
головном мозге. 

Фосфатидилхолин 
(лецитин) 

Содержат структурные остатки 
глицерина и жирных кислот, в их 
состав входят фосфорная кислота 
и холин. 

Один из самых 
распространенных 
фосфолипидов 
клеточных мембран. 
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Основной – 
сфингомиелин. 

Сфингомиелин состоит из 
сфингозина, соединённого 
сложноэфирной связью с 
полярной группой. Полярной 
группой может быть фосфохолин 
или фосфоэтаноламин. Ко 
второму углероду сфингозина за 
счёт амидной связи 
присоединена жирная кислота. 

Особенно этим 
фосфолипидом богата 
миелиновая оболочка 
аксонов нервных 
клеток. Может 
участвовать в 
передаче клеточного 
сигнала. 

Холестерол Неполярная маленькая молекула, 
в основе – 
циклопентанпергидрофенантрен, 
который также является основой 
стероидных гормонов. 

Свободно мигрирует  
в мембране, 
стабилизирует ее 
текучесть, является 
предшественником 
половых гормонов. 

 
Теперь, после ознакомления с различными группами липидов мембраны, следует 
обратиться к краткому перечислению функций этих липидов. Немаловажной и 
первостепенной является организация липидов по отношению друг к другу – такая, что 
формируется бислой. Это играет важную роль в существовании клеточных потенциалов, о 
которых пойдет речь в данном пособии. Количество атомов углерода в молекуле жира 
влияет на температуру гель-зольного перехода: чем больше атомов углерода, тем выше 
температура. Также строение липидов обусловливает различные физические свойства 
мембраны, такие как вязкость, толщина и т.п. Из липидов синтезируются биорегуляторы 
работы клетки, принимающие важнейшее участие в различных физиологических 
процессах. Таким образом, липиды составляют каркас клетки и выполняют ряд 
важнейших функций как на местном, так и на дистантном уровнях. 
 
Остановимся теперь на транспорте через мембрану, однако не будем пока что затрагивать 
ионный транспорт, а поговорим о простой диффузии. В данном случае под простой 
диффузией подразумевается обычный физический процесс диффузии, т.е. проникновение 
молекул прямо через билипидный слой без участия белковых систем. Следует помнить, 
что, в связи с определенными особенностями строения мембраны, заряженные частицы 
(ионы) не будут диффундировать через ее оболочку. Проникать через мембрану могут 
только неполярные молекулы преимущественно небольшого размера, например, 
молекулы газов. 
 
В заключение разговора о мембранах следует указать основные виды белков, которые 
могут встречаться в ней. О каждом из этих видов мы поговорим позже, поэтому 
ограничимся лишь краткой их характеристикой. Белки мембраны могут формировать 
каналы утечки (свободные для прохождения определенных ионов), потенциалзависимые 
каналы (активирующиеся при определенном потенциале на мембране), рецепторы 
(сопряженные с G-белками, выполняющие рецепторную функцию), переносчики 
(связывающие белки для сигнальной функции), интегрины (поддерживают цитоскелет) и 
т.д. Исходя из этого перечня, нетрудно перечислить и основные функции мембранных 
белков: транспортная, структурная, ферментативная, сигнальная, рецепторная, 
депонирующая, контактная и т.д.  
 
Рассмотрев и вспомнив основные пункты строения клеточной мембраны, мы можем 
обратиться к изучению непосредственно мембранных потенциалов. 
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онов К как внутри клетки: 
электронейтральности, т. е. равенства суммарной концентрации анионов (в основном С1- 
и макромолекул Р- - белков) и кати + 

 (1), 
так и снаружи: 

 (2). 
где n - число отрицательных зарядов на каждой белковой молекуле. В межклеточной 
жидкости содержание катионов значительно выше, чем макромолекул Р-; это позволяет 
вместо (2) написать: 

 (3), 
где с0. молярная концентрация электролитов во внеклеточной среде. С другой стороны, 
между концентрацией проникающего иона и потенциалом имеется соотношение: 
 

(4), 
Где Ψ - безразмерный потенциал, величина r - так называемое отношение Доннана. 
Условие доннановского равновесия следует из уравнения (4): 

 (5). 
В мышечных клетках неравномерное распределение калия между клеткой и средой, 
определяемое работой Na/K-ATФ-aзы (о ее работе мы будем говорить позднее), создает 
мембранный потенциал Ψm, который в свою очередь обеспечивает «доннановское» 
распределение хлора в соответствии с уравнением (4). В эритроцитах доннановское 
равновесие само создает мембранный потенциал. Величину этого потенциала можно 
получить из уравнений (3) и (4): 

(6). 
Подставив полученные величины в уравнение (1), получаем: 

 (7). 
Обычно концентрация белков в клетке имеет порядок величины 1 мМ, число зарядов п 
равно 10-20 на молекулу, а концентрация электролитов в окружающей среде около 150 
мМ.  
Из математики известно, что выражение (ех - е-х), если его величина <<1, приблизительно 
равно 2х (при х = 0,1 с точностью до 0,03%). Отсюда: 

 (8). 
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При 310 К ϕ(мВ) = -13,36n[P-]i/c0. Таким образом, доннановский потенциал прямо 
пропорционален концентрации белков в клетке и обратно пропорционален концентрации 
окружающего электролита. Например, при C0 = 150 мМ, n = 15 и [Р-]i = 1 мМ, ϕ = -1,4 мВ. 
Мы видим, что доннановские потенциалы невелики; они ни в какой мере не могут 
объяснить высокие значения потенциалов покоя большинства живых клеток - минус 60 - 
минус 90 мВ в нервных и мышечных клетках. Это означает, что существуют другие 
механизмы, удерживающие мембранный потенциал на необходимом уровне. 
 
Свойства, необходимые для формирования ПП 
 
Определим важнейшие свойства, которые будут лежать в основе существования 
потенциала покоя. Вполне понятно, что клеточная мембрана должна быть избирательно 
проницаемой, то есть далеко не любая молекула или ион должны иметь возможность 
проникать через мембрану каким-либо способом. Если мы говорим о движении ионов по 
определенному градиенту – либо концентрационному, либо электрическому, либо 
сочетающему в себе эти два параметра, - то должна наблюдаться разность концентраций 
внутри и снаружи клетки. В то же время мы знаем, что эта разность рано или поздно 
нарушится, так как пассивная система придет в равновесии. Поэтому можно сделать 
вывод, что клетка – далеко не пассивная система, и она обеспечивает постоянство 
внешней и внутренней ионной среды с помощью ряда мембранных белков-переносчиков, 
осуществляющих транспорт различных ионов. Для того, чтобы лучше понять, о чем идет 
речь, обратимся к видам различного транспорта через мембрану клетки. 
 
Виды транспорта через клеточную мембрану 
 
Простая диффузия – вид транспорта, при котором нейтрально заряженная молекула 
проникает через клеточную мембрану. Напомним, что мембрана в то же время 
непроницаема для ионов. К примеру, как мы знаем, кислород и углекислый газ могут 
проникать через нее (газообмен в эритроците). Однако так просто гидрокарбонат-ион не 
сможет проникнуть через мембрану.  
 
Облегченная диффузия представляет собой, как и простая диффузия, вид транспорта без 
затраты энергии (АТФ). В данном случае для транспорта ионов через мембрану требуются 
специальные, иногда специфичные для конкретного иона, ионные каналы - своеобразные 
отверстия в мембране, сформированные из белков. Транспорт ионов через такие белки 
осуществляется по градиенту концентрации. Примерами подобных ионных каналов 
являются различные виды калиевых, натриевых каналов. Посмотрев на таблицу внутри- и 
вне- клеточных ионных концентраций, Вы увидите, что по градиенту концентрации 
калий, к примеру, будет перемещаться из клетки. 
 
Активный транспорт протекает против градиента концентрации и является предельно 
специфичным. Подразделяется на первично-активный – транспорт ионов с 
использованием энергии АТФ, и вторично-активный – когда используется энергия 
градиента концентрации ионов, при этом данный градиент был создан с использованием 
энергии АТФ. Активный транспорт осуществляют так же, как и облегченную диффузию, 
определенные белки, плавающие в мембране. В данном случае мы имеем дело с работой 
молекулярных машин, которые должны распознать ионы и использовать энергию 
химических связей (АТФ) для того, чтобы транспортировать эти ионы.  
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Резисторные свойства характеризуют способность мембраны сопротивляться 
проведению ионного тока. Чаще в физиологии и в физической химии используют термин 
проводимость, а не сопротивление, хотя одно вытекает из другого. Сопротивление 
обозначается буквой R и выражается в омах [Ом]. Проводимость обозначается буквой G и 
является величиной, обратно пропорциональной сопротивлению; выражается в сименсах 
[См – не путать с см!]. Таким образом, имеем соотношение вида: G = 1/R = [См]. 
Сопротивление клетки Ri (input – имеется в виду входящий ток) может подразделяться на 
сопротивление мембраны Rm, обусловленное количеством каналов и их проницаемостью, 
и сопротивление внутриклеточной среды Rc (цитоплазмы), обусловленное 
насыщенностью цитоплазмы ионами. В целом, сопротивление клетки записывается в виде 
выражения Ri = Rm + Rc. 
 
Обратите внимание на формулы, представленные на схеме ниже, так как они позволяют 
судить о том, аксон какой толщины будет являться лучшим проводником ионного тока.  

 
 

 
Ответ однозначен: чем больше площадь 
поперечного сечения, тем больше проводимость 
аксона. Этим и объясняется большой диаметр 
аксона кальмара, на котором проводили свои 
эксперименты лауреаты Нобелевской премии в 
области физиологии и медицины 1963 года 
Ходжкин и Хаксли (слева), изучая передачу 
сигналов в нервной системе. Впрочем, об этом 
мы будем говорить подробнее в разделе о 
потенциалах действия. 
 

 
 
 

 
Исходя из оговоренных выше характеристик мембраны, имеем ее физическую 
электрическую схему: 
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Вспомним, что натрий-калиевая АТФаза меняет три натрия на два калия. Тогда: 
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Так как χ > 1, то влияние этого множителя эквивалентно увеличению PK. Получаем 
конечное уравнение, учитывающее вклад электрогенной помпы в формирование 
стандартного потенциала покоя: 
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Задачи по разделу «Потенциал покоя» 
 

1. Определите равновесные потенциалы для всех ионов из таблицы, рассчитайте ЭДС 
для ионов, если ПП = -70 мВ. 

2. Определите направление ионного тока K+ по электрохимическому и 
концентрационному градиентам, если:  

• in = 400 мМ, out = 30 мМ, ПП = -40 мВ 
• in = 400 мМ, out = 40 мМ, ПП = -70 мВ 
3. Посчитайте вклад электрогенной помпы в потенциал покоя клетки, пользуясь 

концентрациями из таблицы. 
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Потенциалом действия называется активный ответ клеточной мембраны возбудимой 
клетки при раздражающем стимуле. Под активным ответом подразумевается 
деполяризация мембраны, то есть возрастание мембранного потенциала. Рассмотрим 

змы – у астники каждой из фаз схемы. 
Предположим, что мембранный потенциал 
клетки в состоянии покоя примерно равен -70 
- -80 мВ. При возбуждении клетки начинается 
деполяризация е мембраны за счет открытия 
натриевых каналов, т.е. наблюдается 
массовый вход натрия в клетку. Теперь Вы 
уже можете объяснить, руководствуясь 
уравнением Нернста, п чему натрий входит  в 
клетку, а не выходит из нее.  
Когда мембранный потенциал достигнет 
определенного значения – критического 
уровня деполяризации (обычно в районе -30 
мВ), тогда деполяризация мембраны уже не 

може  быть остановлена вследствие массового открытия потенциал-зависимых натриевых 
каналов (активируютс  при деполяризации); аким образом, автоматически происходит 
генерация потенциала действия, т.е мембранный потенциал преодолевает нулевой порог 
и достигае  положительного начения. Напряжение на мембране, превышаю ее 0 мВ, 
которое достигается при деполяризации, называется овершутом (overshoot). При 
достижении максимального значения мембранного потенциала (на иллюстрации это 
примерно +40 мВ) происходит как минимум два важных события: инактивация натриевых 
каналов (натрий больше не может входить в клетку) и открытие калиевых каналов, через 
которые осуществляется выход ионов калия из клетки. Так как натрий больше не 
способствует возрастанию мембранного потенциала, а выход калия провоцирует 
снижение мембранного потенциала, говоря  о ледующей стадии потенциала ействия – 
гиперполяризации. Мембранный потенциал приходит к своему нормальном  значению. 
 
 
 
Е
закрепить материал об ионных 
токах во время потенциала 
действ , п едставл ы справа. 
Видно, что проводимость 
мембраны для ов натрия во 
время стадии деполяризации 
больше чем проводимость 
мембраны ля ионов калия. При 
достижении пика потенциала 
действия аблюдается 
инактивац ых каналов, 
входящий ионный ток натрия 
прекращается, но озрас ает ис
гиперполяризации мембраны. Длительная активность калиевых каналов обеспечивает 
снижение мембранного потенциала до значений меньших, чем исходный потенциал 
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которая только что находилась в возбужденном 
стоянии, активный ответ этой клетки на возбуждение будет либо совсем отсутствовать, 

Обратимся к конкретному 
примеру, чтобы лучше понять, о 
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течение большего времени длительности ПД клетка 
рабочего миокарда будет абсолютно невозбудима, то 

я ж
а

покоя. Подобные ионные механизмы, 
обеспечивающие генерацию отенциала 
действия, меют ажное значение в 
недопущении прохождения возбуждения 
в обратном направлении о чем мы будем 
говорить в главе, касающейся периода 
абсолютной и относительной 
рефр ктерности. 
 
 
 
П
 
сли попытаться возбудить клетку, Е

со
либо будет минимален. Подобная невозбудимость (или малая возбудимость) называется 
периодом рефрактерности. Период абсолютной рефрактерности – это время, в течение 
которого невозможно возбудить клетку вообще. Период относительной рефрактерности 
– это время, в течение которого потенциалы действия будут иметь меньшую амплитуду, 
чем исходный ПД. 
 
 

чем идет ре . Н иллюстрации 
слева представлена схема ПД 
рабочего миокарда. ERP - 
эффективный (абсолютный) 
рефрактер ый период, RRP -  
относительный рефрактерный 
период. Как мы видим, в 

есть при попытке возбудить ее на стадии 0, 1, 2 
экспериментатора будет ждать неудача. Однако после 
200 мс со времени генерации ПД экспериментатор 
сможет возбудить клетку рабочего миокарда, при этом 
ПД будет иметь малые амплитуды. Чем больше 
времени пройдет, тем большая амплитуда будет 
наблюдатьс  при следующем возбу дении (см. 
иллюстрацию справ ). 
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Чем же объясняется период 
рефрактерности? Абсолютная 
невозбудимость клетки 
обусловливается инактивацией 
натриевых каналов, которые затем 
медленно во ащаются к открытому 
состоянию. сматривают 
следующую модель работы 
натриевы каналов (и страция 
слева). Полагают, что в состоянии 
покоя натриевый канал закрыт. При 
деполяризации клеточной мембраны 
до определенного уровня происходит 
открытие m-активационных ворот 
(активация) и усиление поступления 

Na+ внутрь клетки. Через несколько миллисекунд (мс) после открытия m-ворот 
происходит закрытие h-ворот, расположенных у выхода натриевых каналов 
(инактивация). Подобная инактивация длится достаточно долго, поэтому при попытке 
возбудить клетку натриевые каналы просто не смогут среагировать на стимул и впустить 
натрий внутрь. Кроме того, как мы знаем, после максимального значения мембранного 
потенциала наблюдается выход калия, который также будет длиться достаточно долгое 
время и мешать повторной генерации ПД. Этим объясняется период абсолютной 
рефрактерности. Период относительной ефрактерности, что очевидно, объясняется теми 
же причинами, однако часть каналов уже как бы «пришла в норму» и готова к принятию 
участия в повторной генерации ПД. 
В чем же заключается биологический смысл периода рефрактерности? Разберем ситуацию 
опять же на конкретном примере. При распространении возбуждения по клеткам 
проводящей системы сердца важно, чтобы ПД не имел обратное направление. Из-за 
рефрактерных свойств сердечной ткани ПД будет иметь только одну дорогу – в сторону 
еще не возбужденной ткани, в то время как ткань, которая только что провела 
возбуждение, будет иметь защиту от немедленной повторной генерации ПД. Аналогично, 
благодаря свойствам рефрактерности возбуждение распространяется по нервному волокну 
строго в одну сторону. 
 
 
Виды сигналов в нервной системе 
 
Мы уже упоминали понятие критического 
уровня деполяризации. Если критический 
уровень деполяризации не был достигнут, 
то тогда говорят о деполяризации, но 
генерации ПД не происходит. Это 
называется градуальным сигналом 
(случай А). Если же при деполяризации 
критический уровень деполяризации 
достигнут, то неизбежно генерируется ПД 
(случай В), и подобный вид сигналов носит 
название потенциалов действия. Для 
нервной системы в анализе градуальных сигналов имеет значение величина 
стимулирующего импульса, так как сам клеточный ответ будет зависеть от этой величины. 
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Примером градуальных сигналов может явиться первичный анализ зрительной 
информации у человека, когда количество квантов света, попавших на палочку или 
колбочку, будут вызывать градуальный ответ. Что касается потенциалов действия, то для 
анализа полученной ЦНС информации важна частота сгенерированных ПД.  
 
 
Нейрон. Пассивное проведение в нейроне 

 
Форма нервной клетки – нейрона – адаптирована для 
получения и передачи информации. Под информацией 
следует понимать электрическую активность (частоту 
ПД, так как ПД либо есть, либо его нет – принцип «все 
или ничего»; в некоторых случаях - интенсивность 
деполяризации). Дендриты нейрона – специфические 
отростки, собирающие (получающие) информацию. 
Далее информация передается через тело клетки по 
аксону к следующему нейрону путем синаптического 
контакта и т.д. Аксон нейрона начинается в месте, 
называемом аксонным холмиком. Аксонный холмик 
участвует в генерации ПД.  
 
Когда речь идет о нервном волокне, тогда часто имеют 
в в ду не епь нейронов, а группу аксонов, отвечающих 
за проведение данных импульсов. Именно о различных 
свойствах аксона, которые можно сравнить со 
свойствам кабеля, проводящего электрический ток, 
пойдет речь в дальнейшем. 
 
 

Пассивное проведение в нейроне зависит от уже рассмотренных ранее электрических 
характеристик мембраны – емкости и сопротивления. Представим следующий 

эксперимент. Аксон стимулируется электродом, при этом генерируется локальное 
возбуждение мембраны аксона со сдвигом потенциала на 5 мВ. Заметим, что критический 
уровень деполяризации не достигается, поэтому в данном случае речь не идет о 
распространении ПД по аксону. Речь идет о пассивном распространении возбуждения. 
Если мы будем измерять мембранный потенциал на разных расстояниях от места 
возбуждения, то тогда заметим, что чем больше выбранное нами расстояние, тем слабее 
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роведение ПД по немиелинизированному аксону 

ассмотрев пассивное затухающее проведение в аксоне, можно перейти к активному 

 
На верхней иллюстрации ПД распространяется слева направо. Рассмотрим проведение 

 
 ранее вошедшие ионы натрия сдвинули значение потенциала на мембране в 

П
 
Р
незатухающему проведению импульса, т.е. к распространению по аксону ПД. Для начала 
рассмотрим распространение ПД по немиелинизированному «голому» аксону, т.е. аксону, 
не покрытому миелиновой оболочкой.  

ПД, начиная с какого-нибудь конкретного участка. Итак, по принципу «все или ничего» 
ионы натрия начали лавинообразный вход внутрь аксона. Когда было достигнуто 
предельно высокое значение ПД на данном участке аксона, натриевые каналы 
инактивировались, и начался выход ионов калия, т.е. стимулированный нами участок 
мембраны пришел к значению потенциала покоя. 

 
Однако
положительную сторону достаточно, чтобы активировались соседние потенциал-
зависимые натриевые каналы. Только что активированные соседние натриевые каналы так 
же точно начали впускать в аксон ионы натрия, потенциал дошел до пика. Натриевые 
каналы инактивировались, ионы калия вышли, но при этом возбуждение все же было 
передано следующим натриевым каналам и следующему участку аксона.  
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б   у

 
Так, подобно распространению колебательной волны по натянутому канату, и 
распространяется ПД по немиелинизированному аксону. Стоит отметить, что ПД 
распространяется строго в одном направлении (если мы не имеем дело с искусственной 
стимуляцией середины аксона электродом). Попробуйте объяснить эту 
однонаправленность с точки зрения периода рефрактерности. 
 
 
Смысл миелинизации. Сальтаторная проводимость 
 

Миелинизированный аксон напоминает по своему 
строению провод: внутри проволока – проводящий 
ток элемент, а снаружи изоляция. Миелиновую 
оболочку образуют глиальные клетки: в 
периферической нервной системе — Шванновские 
клетки, в центральной нервной системе — 
олигодендроциты. 
Особенностью проведения ПД по 
миелинизированному аксону является то, что 
миелиновая о олочка не дает аксон  «терять» ионный 

ток по пути распространения ПД, поэтому миелинизированный аксон – это очень удачное 
эволюционное приспособление. Еще один плюс миелинизации состоит в том, что 
увеличивается скорость проведения ПД (даже вопреки малому диаметру 
миелинизированный аксон быстрее проводит ПД). Почему это происходит? Дело в том, 
что потенциал-зависимые натриевые каналы и калиевые каналы располагаются на 
перехватах Ранвье – в промежутках между миелиновой обкладкой.  
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Подобное сосредоточение натриевых каналов позволяет начинать деполяризацию 
мембраны только в определенных местах, поэтому и говорят, что ПД как бы «скачет» по 
перехватам Ранвье. Такое распространение ПД называется сальтаторной проводимостью. 

 
 
Таким образом, миелинизирование аксона дает возможность эволюции не использовать 
аксоны крупных диаметров, а ограничиться малым диаметром. При этом скорость 
распространения возбуждения  в любом случае будет большой. Так, скорость 
распространение ПД по миелинизированному волокну у млекопитающих варьирует от 3 
до 120 м/с, в то время как для немиелинизированного аксона величины колеблются от 0,5 
до 2 м/с. 
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Синапс как важное образование 
 
Синапс является важнейшей структурой, 
обеспечивающей передачу нервного импульса от одной 
клетки к другой. На иллюстрации видно, как аксон 
одного нейрона имеет контакт с дендритом другого 
нейрона путем химической передачи сигнала через 
синапс. Таким образом, ПД имеет возможность 
«путешествовать» по сети нейронов, передаваясь от 
одной клетки к другой, что имеет, безусловно, важное 
физиологическое значение. 
 
 
Виды синапсов 
 
Известны два вида синапсов: электрический и химический. Электрический синапс 
представляет собой щелевидный контакт между клетками (нексус). Таким образом, 
содержимое одной клетки может перетекать и становиться содержимым другой клетки (в 
первую очередь, нас интересуют ионы). В электрическом синапсе сигнал 
распространяется пассивно, без задержки, с высокой скоростью. Нексусы формируются в 
сердечной ткани и обеспечивают качественное и быстрое проведение сигнала. 
Химический синапс представляет собой более сложную структуру. Мы будем говорить о 
нервно-мышечном синапсе и более подробно рассмотрим его строение в следующей 
главе.  
 
 
 
Общий план строения нервно-мышечного синапса 

 
Межклеточный контакт обеспечивают два 
элемента: пресинаптическая мембрана и 
постсинаптическая мембрана. После того, 
как потенциал действия распространяется 
по аксону до пресинаптической мембраны, 
происходит активация потенциал-
зависимых кальциевых каналов, и они 
открываются, впуская кальций внутрь 
клетки. К льций взаимодействует с белком 
кальмодулином, образуя комплекс 
кальций-кальмодулин, который 
активирует впоследствии комплексы, 

участвующие в высвобождении медиатора. 
Адресность и точность слияния любых вакуолей с другими 
мембранами определяется специальными белками SNARE (рецептор 
белков, участвующих в прикреплении и слиянии мембран). SNARE 
комплекс формируется за счёт образования четырёхспиральной 
сцепки между синаптобревином, синтаксином и SNAP-25. 
Синаптотагмин служит кальциевым сенсором и внутренним 
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цетилхол

постсинаптической мембраны и позволяет осуще пере
том ацетилхолинэстеразой, при этом 

отенциалом реверсии (ПР) называется равновесный потенциал для нескольких ионов. 

сли ПР больше КУД, то  тогда можно говорить о том, 

уж  п
б еп

регулятором комплексообразования. Таким образом, SNARE комплекс осуществляет 
кальций-регулируемый выброс нейромедиатора в синапс. 
 
Выделившийся нейромедиатор должен провзаимодействовать с рецепторами, 
находящимися на постсинаптической мембране. Для нервно-мышечного синапса это 
будет никотиновый ацетилхолиновый рецептор (nAcH-рецептор), названный 
никотиновым, потому что помимо ацетилхолина его активирует и никотин. Существует 
еще и мускариновый ацетилхолиновый рецептор (mAcH-рецептор), однако мускарин уже 
выступает в качестве антагониста ацетилхолина. 

Никотиновый а иновый рецептор 
состоит из 5 субъединиц: две альфа и по 
одной бета, гамма и дельта. Связывание 
ацетилхолина с двумя альфа- 
субъединицами холинергического 
рецептора вызывает конформационные 
изменения в олигомерном комплексе, в 
результате чего происходит открытие 
неселективного ионного канала (Na+ 
входит, K- выходит, Ca2+ входит). 
Массовый вход ионов при активации 
рецептора вызывает деполяризацию 
ствить дальнейшую дачу ПД. 

Далее ацетилхолин чаще всего разрушается фермен
продукты распада забираются в пресинаптическую мембрану для повторного биосинтеза 
нейромедиатора. 
 
 
Потенциал реверсии 
 
П
ПР можно рассчитать исходя из того условия, что сумма ионных токов равна нулю. 
Попробуйте самостоятельно рассчитать ПР для натрия и калия – это и будет ПР для 
рассматриваемого нами ионного канала ацетилхолинового рецептора, так как вклад ионов 
кальция в возникновение ПД очень мал из-за малой концентрации данных ионов. 
 
 
Тормозящие и возбуждающие 
синапсы 
 
Е
что синапс возбуждающий, и возникнет 
возб дающий постсинаптический отенциал 
(ВПСП) - А: удет наблюдаться д оляризация 
постсинаптической мембраны. Если же ПР меньше 
КУД, тогда синапс будет тормозящим, т.е. возникнет 
тормозящий постсинаптический потенциал (ТПСП) 
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- В, который приведет к гиперполяризации постсинаптической мембраны. 
Обычно медиаторами тормозящих синапсов являются глицит и гамма-аминомасляная 
кислота (ГАМК). В свою очередь, медиаторы возбуждающих синапсов – ацетилхолин, 
норадреналин и т.д. 
 
Основные понятия выброса медиатора 
 
Квантом медиатора называется выброс такого количества медиатора, которое 
содержится в одной везикуле (обычно число молекул составляет порядка 2-3 тысяч). При 
этом потенциал на мембране, возникающий в результате выброса одного кванта 
нейромедиатора, называется миниатюрным потенциалом. 
 
 
 
Явление синаптической суммации 
 

Синаптическая суммация бывает двух видов: 
временная и пространственная. 
 
Временная синаптическая суммация В – 
последовательная генерация ВПСП при 
порционном выбросе медиатора с малым 
временным интервалом. 
 
Пространственная синаптическая суммация С 
– генерация ВПСП в результате одновременного 
выброса медиатора с двух и более синапсов или с 
одного синапса, но с высокой частотой ПД (ПД 
накладываются друг на друга). 
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	Приведем пример первично-активного транспорта. Самым классическим и главным белком-переносчиком, осуществляющим функцию поддержание потенциала покоя на должном уровне, является Na+/K-АТФаза (натрий-калиевый насос, натрий-калиевая помпа). За ее открытие Jens C. Skou в 1997 году был удостоен Нобелевской премии по химии ("for the first discovery of an ion-transporting enzyme, Na+, K+ -ATPase").
	Натрий-калиевая АТФаза представляет собой белковую молекулу, обеспечивающую связывание трех ионов натрия и их вывод наружу с последующим связыванием двух ионов калия и их транспортировкой внутрь клетки. При этом сам процесс обмена происходит с затратой энергии АТФ, т.е. от ее молекулы отщепляется остаток фосфорной кислоты. Заметим, что из клетки выводятся три положительных заряда, а вводятся только два. Учитывая большое количество натрий-калиевых помп на поверхности клетки, можно понять, почему мембранный потенциал поддерживается на столь низком уровне. 

