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Ц е л ь  р а б о - т  ы: изучение биофизических моделей г е н е р а 
ции возбуждения в нервных тканях  при электронейростим уляции , и сс л е 
дование законом ерностей  возбуждения миелинизированного нервного 
проводника на основе модели Ходж кина-Хаксли-Ф ранкенхаузера.

I .  КРАТКнX ТкОРКТлЧКСКИЁ СВЕДЕНИЯ

I . I .  Модели возбуждения нервного волокна

и зучение проц ессов ,  возникающих при электронейростим уляции , 
к о гд а  происходит передача  стимула от выходных к аскадов  аппаратуры 
к возбуждаемым нервным ст руктурам ,  тр е б у е т  построения адекватных 
м оделей, описывающих основные закономерности генерации и проведения 
возбуждения, в биологических т к а н я х .  Характерным объектом приложения 
стимулов при электронейростимуляции я в л я е т с я  нервное волокно ,  основ
ная функция которого заклю чается  в проведении нервного импульса -  
потенциала действия -  от т е л а  клетки  к ее  пресинаптическим оконча
ниям. Нервное волокно можно р ассм атри вать  как  цилиндрический провод
ник, диаметром от единиц до д е ся тк о в  микрон и длиной до д е ся тк о в  
сан ти м етров .  Поверхность о севого  цилиндра волокна о б р а зо в а н а  кле
точной мембраной, а его  содержимое п р е д с т а в л я е т  собой аксоплазму -  
водный р аствор  солей и б ел ко в .  Соматические нервные волокна в боль
шинстве своем являются мякотными, т . е .  они покрыты миелиновой обо
лочкой ,  являющейся для мембраны электрическим  изолятором . Миелинова; 
оболочка ч е р е з  определенные промежутки п р ер ы вае тс я ,  о ст ав л я я  откры
тыми небольшие кольцевые участки  мембраны, так  называемые перехваты 
Р а н в ь е .



Клеточная мембрана о тд ел яе т  акеоплазму от внеклеточной жидкос
ти и опред еляет  диффузию ионов. Кроме т о г о ,  мембрана обнаруживает 
с в о й ств а  р азд е ли т ь  и с о х р а н ять  элек три ч ески е  заряды , т . е .  обладает  
кроме активного  еще и емкостным сопротивлением.

Основным п о к аза тел е м ,  характеризующим электроф изич еское  с о с т о 
яние нервной к ле тк и ,  я в л я е т с я  трансмембранный потенциал ,  пред став
ляющий собой р азн ость  потенциалов между внутренней и наружной по
верхностями мембраны. Поскольку внутриклеточная  и в н еклеточн ая  ср е 
ды обычно обладают более высокой удельной проводимостью, чем прово
димость мембраны, то трансмембранный потенциал определяют как  р а з 
ность  потенциалов между аксоплазм ой  и внеклеточной  жидкостью.

В состоянии  физиологического  покоя трансмембранный потенциал 
у к леток  теплокровных с о с т а в л я е т  -  5 0 . . . -  90 мВ, ч т о  обусловлено 
избирательной  проницаемостью мембраны для ионов различного  з н а к а .

при возд ействии  к ак о го -л и б о  стимула (наприм ер ,  м еханич еского ,  
терм ического  или э л ек тр и ч ес ко г о )  н е р в ,  поскольку  он раздражим, р е а 
гирует  на н е г о .  Можно выделить два типа с и гн а л о в ,  генерируемых 
нервными клеткам и: градуальны е,  пассивные или местные потенциалы, 
которые за в и с я т  от кабельных свойств  к л е т к и ,и  распространяющиеся с ' 
затуханием на короткие расстояния  ( в  п ред елах  1 - 2  м м);  импульсы, 
или потенциалы д е й ст в и я ,  которые возникают б л агодаря  р е г е н е р а т и в 
ным процессам и распространяю тся на значительны е р асстоян и я  без 
уменьшения амплитуды.

при возбуждении у ч а с т к а  нервного волокна происходит м естная  
деполяризация  мембраны, т . е .  ее внеклеточный потенциал к р атк о в р е 
менно в о з р а с т а е т  по абсолютной величине и при стимулах , превышающих 
определенный п орог ,  стан ови тся  положительным, д о с ти г а я  величины 
н 2 0 . . . - Ь О  мБ. Таким образом , ген е р и р у е тс я  потенциал  де й ст ви я ,  
имеющий вид импульса определенной формы, д л и тельн ость  которого  
в а р ьи р у е тся  для различных типов нервных волокон от 0 , 5  до 2 , 0  м с е к .  ! 
Затем трансмембранный потенциал приходит к состоянию покоя ( р и с .  I ) .

причиной изменения трансмембранного потен ц и ала ,  приводящей к 
образованию потенциала д е й ст в и я ,  в естествен н ы х  условиях  я в л я е т с я  
действие эл ек тр и ч ес к о го  т о к а ,  возникающего между соседними у ч а с т к а 
ми нерва  или соседними возбужденными к летк ам и .  Ири рассмотрении 
процессов  возбуждения в нервном волокне наблюдается непрерывное во 
времени, волнообразное распространение  потенциала действия по ходу



P ii с .  I .  Возбуждение нервного волокна 
при действии прямоугольного стимула

не р в а ,  которое обусловлено последовательным возникновением местных 
токо? между возбужденными и невозбужденными участкам и  мембраны. Скс 
го сть  распространения  потенциала дей стви я  по волокну о п ред е
ляется  как свойствами его  возбудимости, так  и геометрическими парг 
метрами кле тк и ,  о с т а в а я с ь  постоянной для волокон одного т и п а .  Дост1 
га я  нервных окончаний,  потенциалы действия  включают нейрохимические 
механизмы, обеспечивающие передачу си гн алов  на последующие нервные 
или мышечные к ле тк и .  В мышечных к ле тк ах  потенциалы действия  в коне* 
ном ито ге  вызывают сократительный а к т .

В неповрежденном нерве величина распространяющегося о т в е т а  не 
за вис ит  от интенсивности  стимула, если он превысил порог возбужде
ния .  В одиночном волокне с усилением стимула м ен яе тся  только ч а с т о 
т а  импу^ьсации, а з  нервном стволе  при этом р а с т е т  число возбужден
ных волокон . Один импульс вызовет быстрое одиночное сокращение мы
шечной единицы, а поток импульсов во многих волокнах  нервного с т в о 
ла может поддерживать мышечное сок ра щ е н и е .Т ак ,  например, у человек.



ч а с т о т а  импульсов, вызывающая стойкое сокращение би ц еп са ,  с о с т а в л я 
е т  50 Гц, а для т о н у с а ,  удерживающего ч е л о в е к а  в стоячем  положении, -
около 10 Гц.

При электронекростимуляции в районе прохождения нервного провод
ника располагают электрод ы , соединенные с источником стимулирующего 
т о к а .  В р е з у л ь т а т е  в межэлектродном п р о ст р ан с тв е  о б р а з у е т с я  ионный 
т о к ,  создающий в тканях  пространственное распред еление потенциала.  
Возбуждение нерва происходит в случае смещения мембранного потенциа
ла у ч а ст к а  нервного волокна ( е г о  деполяризации)  до порогового зн а 
чения за  счет  д ей стви я  электрич еского  поля сти м ула .  После достиже
ния потенциалом порога  возбуждения, определяемого  свойствами мембра
ны нервного в о лок н а ,  включаются регенеративны е электрохимические 
процессы генерации потенциала д е й ст в и я ,  который рас п р о ст р ан яе тся  
далее  по н ер в у .  Для создания  определенной ритмичности генерации по
тенциалов д е й ст ви я ,  имитирующей естественную  биоэлектрическую а к ти в
ность  н ер в а ,  стимулирующее возд ей стви е  может быть сформировано в ви
де импульсной последовательности  требуемой периодичности .

Закономерности возбуждения нервных проводников при электроней
ростимуляции анализируют с помощью биофизических моделей мембранных 
п р о ц ес со в ,  происходящих при генерации потенциала д е й с т в и я .

Осевая симметрия нервного во л о к н а ,  б л и зо с ть  е го  формы к ци
линдру, однородность  свойств  аксоплазмы, мембраны и внеклеточной 
жидкости позволяют для теоретич еского  рассм отрения процессов исполь
з о в а т ь  одномерную, линейную "кабельную" м одель ,  описываемую с о с р е 
доточенными параметрами. При условии п о ст о я н ст в а  внутриклеточного  
потенциала в направлении ,  перпендикулярном к поверхности  волокна, 
градиент  потенциала о с т а е т с я  только в осевом направлении .

Анализ уравнений электром агнитного  поля М аксвелла для случая  
рассмотрения  элек тр и ч ес ки х  процессов в биологических средах  дает  
систему уравнений эл ек три ч еского  поля стационарных токов

(I)

б



-  вектор  плотности то к а ;  Е  -  в е кто р  напряженности эл ек 
три ч еского  поля; £  -  удельная проводимость; Ее -  ве кто р  нап
ряженности стороннего электрич еского  поля ,  например, биохимической 
природы.

Для кабельной модели немиелизированного нервного  проводника 
( р и с .  2 , а )  уравнения ( I )  перепишутся в виде

= ~ d l ,* d i ^ j D o d z  ;  J = c „
j- S  d  I f /  ( 2)

где  L - трансмембранный то к ;  I  -  аксиальный т о к ;  Do , S  -  
длина окружности и площадь сечения волокн а ; См ~ удельная  емкост: 
мембраны; i f  Г*1 > Xf(_ -  трансмембранный и внутриклеточный потенциа
лы; у  и. - ионная компонента плотности  т о к а ;  - удельное соп
ротивление акеоплазны;  & -  осе ва я  координата .
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Р и с .  2 .  Кабельные модели нервного проводника 
и его  различные виды: а -  демиелинизированный; 
б -  мкелинизированный



Уравнение трансмембранного п о те н ц и ал а ,  полученное из формулы
( 2 ) , имеет вид

г  + 1 У? Г I -  — & ( -  5 ^ '  )
См S t  / u r V ~ D o  U -  д ъ ) ’ (3 )

При учете нелинейных св ой ств  мембраны ионная компонента плот
ности  ток а  п р ед ставл е н а  как

где  отдельные ионные составляющие записываются в соответстви и  с фе
номенологическими моделями мембранных процессов  для конкретных ти
пов нервных волокон .

Наибольшей полнотой описания обладают так и е  модели как уравне
ния Ходжкина-Хаксли для г и га н тс к о го  ак сона  к а л ь м а р а ,  Нобла для воло
кон Пуркинье, Франкенхаузера для м иелизированного нервного волокн а .

При упрощенной параметрической модели мембранных процессов про
водимость  мембраны п о л а г а е т с я  постоянной для значений напряжения на

-  удельная  проводимость мембраны.
Для значений Ip̂ '̂ -lJnop проводимость мембраны резко  увеличива

е т с я  и последовательно  с ней вклю чается ге н е р а т о р  напряжения с амп
л и туд ой ,  соответствующей величине потенциала  д е й с т в и я .  Включение г е 
н ератора  происходит в момент достижения iffi значения  'iKtop , а  от
ключение -  при уменьшении ъГ̂  ниже порогового  зн а ч е н и я ,  при этом 
мембрана скачком возвращ ается  в исходное состояние покоя .

Параметрическая модель п р ед п о л агае т  триггерный х а р а к тер  возбуж
дения и не учитывает ряд  эффектов, в ч а с т н о с т и ,  явление локального 
о т в е т а ,  в соответстви и  с которым увеличение проводимости мембраны 
н ач и н ается  постепенно с момента достижения уровня ( 0 , 7 5 . .  . 0 , 8 )  lT/rqo . 
Однако п ростота  и н агляд ность  основных соотношений для параметри
ческ ой  модели при удовлетворительном  приближении получаемых р е з у л ь 
т а то в  ч а с т о  делают ее применимой в исслед ованиях  процессов возбуж
дения нервной т к а н и .  С учетом формулы ( 4 )  уравнение ( 3 ) приобретает

J'U t/Ja + ttc + ll + >

  э_ m (5)



При рассмотрении за д а ч и  о к летк е  в поле эл е к т р и ч е с к о го  тока  п олага
е т с я ,  что внеклеточное поле фиксированно и процессы в нерве не влия 
ют на его  х а р а к т е р .  Данное упрощение, как  показы вает  а н а л и з ,  не ис
каж ает эффектов дей стви я  по л я ,  кроме крайних с л у ч а е в  микростимуля
ции.  Наличие внешнего поля смещает трансмембранный потенциал

г б ,  =  -  У е ,  с  б )

гд е  lfe -  внеклеточный потенциал т о к а .
Для изучения п р оц есса  стимуляции миелинизированного нервного

проводника используем решение каб ельного  у р ав н ен и я ,  п р ед п о л агая ,  
что миелиновая оболочка я в л я е тс я  идеальным изолятором и ее проводи
мостью можно пренебречь  по сравнению с проводимостью мембраны, а к -  
соплазмы и внеклеточной  жидкости. Тогда уравнение ( 5 )  преоб разуется  
к виду в конечных р а з н о с т я х .  При у ч ете  двух соседних  перехватов  
Ранвье ( р и с .  2 , 6 )  имеем

c t t ~  +  ^  =  (тГьуК*! С7)

где  Cra ~ S i d 2/ L  ; &st -  ; a l  - диаметр
волокна в п е р е х в а т е ;  £  -  длина п е р е х в а т а ;  L -  расстояние  между 
соседними " *  " ,  " * *4- " перехватам и .

При нахождении нервного волокна в электрическом  поле стимулиру
ющего тока  трансмембранные потенциалы перехватов  смещаются в соот
в е тстви и  с изменением величин внеклеточных п о тен ц и ал о в .  Для случая 
точечного  э л е к т р о д а ,  расположенного на расстоянии  по нормали 
к "нулевому" пер е х ва ту  ( к =0 , р и с .  3 ) ,  потенциалы перехватов

„ r  _  1ет̂ Ре

где -  удельное сопротивление внешней
среды , Тет ~ стимулирующий т о к .
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Тогда в пределах  принятых допущений устан овлен и я  напряжений на 
мембранах п ер е х в а то в ,  симметрично расположенных относительно э л е к т 
р о д а ,  описывается системой дифференциальных уравнений

*  d t  '  Ly”**** + ( 9 )

+ dg}K-i ~ 2  ( IF/ч,к + de , к ) ] ,
где  /г — d ( 0 , 2 f 2 , ~ . . , d ) .
Количество уравнений, входящих в систем у ,  з а д а е т  точ н ость  определе
ния напряжения на мембране, вместе с тем для достаточн о  больших d  
напряжение на мембране стан ови тся  близким к нулю. Сравнение решения 
системы для d  = 4 , 5 , 6  п о к азы в ае т ,  что  дальнейшее увеличение числа  
уравнений системы уве л и ч и ва ет  точность  определения установивш егося 
уровня напряжения не б о л е е ,  чем на 0 , 5 $ .  Для дальнейших вычислений 
целесооб разно  принять ^ = 5 .

При учете  только "нулевого"  п ер е х в а та  получаем простое выражена 
наглядно иллюстрирующее закономерности формирования напряжения на 
мембране

^  ЛтГлг,о + 7Г -  _ £ £ *. 7Г
— / j. n n и (>. o ,CL d t  a  * ( IQ )

где  a  — ( /  + 2  &o-/G/*t)  •
Решение уравнения для мембранного потенциала о п р ед ел яе тс я  формой сту 
мулирующего тока  и начальными условиями з а д а ч и .

При стимулах вида

dcm. - d0 " 1 ( t )  ( I I )

и нулевых начальных условиях  ( # » = 0  при t- означающих, что в 
о т с у т с т в и е  стимула мембранный потенциал находится в равновесном сос
тоян и и ,  решение (Ю ) им еет виц

f r  [ 4 - exp ( - a t  f a ) ]
Um’°  2,fcrnoGMLZJtroQ-G* ( 12 )

Анализ зависим остей  для мембранного потенциала п о к азы в ае т ,  что 
потенциал  мембраны при возд ействии  стимулирующего ток а  прямоугольно{ 
с т у п ен ч ато й  формы н а р а с т а е т  по экспоненциальному з а к о н у .  Установив
шееся значение напряжения на мембране оп р ед ел яе тс я  величиной стиму-



лирующего тока и зави си т  от проводимостей волокна и среды, окружа
ющей возбудимый проводник. Бремя установления процесса  определяется  
постоянной времени мембраны /$гт , а  также соотноше
ниями проводимостей . Экспоненциальный х а р а к те р  изменения напряжения 
на мембране при стимуляции прямоугольным током, хорошо изученный э к 
сперим ентально , опред еляет  ражные закономерности возбуждения нервного 
проводника .

Учет в системе дифференциальных уравнений (1 0 )  нелинейных свойств  
мембраны в виде уравнения Ходжкина-Хаксли в модификации Ф ранкенхаузе-  
р а ,  наиболее полно моделирующего процесс возбуждения миелинизирован- 
ного н е р в а ,  п о зво л яе т  с наилучшим приближением описать  процессы, про
исходящие при электронейростим уляции. Поскольку только один п ер е х ва т  
можно с ч и та ть  "активным", то только в одном уравнении системы ( 10 ) 
для к  =0 трансмембранный ток записы вается  в виде

С* 75^  =  &cl[V » ,i + ~
'2(гЪ,<7 + ife,o)]-<3'd£(tycL +сн + F/> +

Компоненты ионных токов определены Франкенхаузером и Хаксли как 
Б / ^2 ris (*Ь-)е -  С Уа ) Р еоср

с а = Р*°- коП1о FK-,  j Z e x p  ----------  *
Г _  п „  Г г  (*Г)е-(к)селр/Гл1L/f -  ГУгПгфГ П/SS]   -р-------- * .J -  ел/э ллг 7 

 ̂ П п2Г/{ (АаХе - &г/> /г„v  рр р0М н  ;  „

e  - ife)F  -  iC,>0 *  тГа ил? =  ;

г д е  Р//а, P/t, Рр -  проницаемость мембраны для различных ионов;
(rfa)e, (Aje -  концентрация ионов во внешней с р е д е ;
(*а)£, (ЮР -  концентрация ионов в аксоплазм е ;

9е -  проводимость утечк и ;  2/е = 0 ,0 2 6  мВ -  калибровочный по
тенциал  у т е ч к и ;  р  -  число Ф арадея; -  г а з о в а я  п остоянная ;

Т  -  абсолютная те м п ература .
Величины , /По , ^ о  , Р о  , характеризующие активность

ионных к а н а л о в ,  н аходятся  из уравнений , описывающих соответствующие
экспериментальные зависим ости ,  наблюдаемые в процессе возбуждения
во л о к н а :  г Р  „  •> „  ^rrto -  оСт- (1  -  то)  -  ю-о ;

-оСп. ( f  -  П о)  -  J3n- ;
р о  -oCfi. ( f  -  А а)  -  JS/l А с  •

А °  -  оС/з (1  ~ Р ° )  А  о



З д е с ь  0 6 * =  0,36(ir„fO- 22)[ l  -exp (
| Л л  = 0,4 (13 -  ~ifn,o)[-f -e x p  (  ;
oCp = 0 ,i (-£ 0  -  тГм,о)[1 -  exp С ¥k° +*QJ -Jj .

J S A -  4,5[1+ exp (  Ц £ * 2 ь°)->] ■

d h = 0, 02 (тГп,о -5 5 ) [ i  - e* p ( ~ £ m ,°) ]  ;

JSa = O, 0 5 (1 0 - tr„,o)  [ 1 - e x p  (  3 S * ] ;  

d p  =0,006(l f n>0 -  4 ^ ; ^  ~exp  ( Aô f " ’ ° )  '* ] ;

J p = 0 ,o g ( - 25 -  гГ„,0) &

Для решения уравнения необходимо з а д а в а т ь  начальные условия : 
& £ Л ( 0 )  =0 ; пъ0 ( 0 )  = 0 ,0 0 0 5 ;  Ао ( 0 )  = 0 ,8 2 4 9 ;  /10 ( 0 )  = 0 ,02€

р а ( 0 )  =0,0049-.

Формирование напряжения на мембране для допороговых и сверхпороговь 
стим улов, полученное с помощью рассматриваемой модели миелинизировг 
ного нервного проводника , показано на рис .  4 .  Проводимость мембран* 
по мере приближения к порогу возбуждения изм еняется  сначала медлен* 
затем  все  быстрее по мере т о г о ,  как  в о з р а с т а е т  проницаемость мембрг 
ны для ионных компонентов т о к а .  При уменьшении амплитуды стимула 
возбуждение н ас ту п а ет  при больших длительностях  в о зд е й с т в и я .  Регене 
ративный х ар а к тер  п ро ц ес со в ,  возникающих при возбуждении волок н а ,  о 
рошо виден при стимуляции импульсами постоянной длительности  ( р и с .  
При сверхпороговых амплитудах потенциал действия  возникает  после oi 
ключения стимула (к р и в а я  I ) ,  являющегося толчком к возникновению ге 
нераторных процессов  флрмирования напряжения на м ембране, наибольш: 
практическим интерес пред ст авл яе т  использование данной модели для 
определения пороговой интенсивности стимула при изменении различию  
п арам етров  как  стимула , так  и самого нервного в о лок н а .  Решение ура* 
нений модели при различных начальных условиях  п о зво л яе т  определить  
влияние геометрии системы "электрод  -  возбуждаемый нервный проводи: 
на изменение проводимости межклеточной среды, а также определить  зг

кономерности возбуждения для волокон различного  размера .



Р и с .  4 .  Формирование мембранного потенциала 
при ступенчатой импульсе различной амплитуды

1 . 2 .  Возбуждение нервных структур  
при электронейростимуляции

Основные закономерности возбуждения нервных с т р у к т у р  при э л е к т -  
ронейростимуляции описываются зависимостями "сила -  д л и т ел ьн о с ть " ,  
представляющими собой соотношения между амплитудой и длительностью 
п орогового  стимула при различных условиях  стимуляции и параметрах 
к ан ал а  ■воздействия. Согласно уравнениям ( 1 0 ) —(12) формирование з а в и 
симости "сила -  длительность"  наиболее просто иллюстрируется с по
мощью параметрической модели возбуждения, учитывающей в модели нерв
ного проводника только ближайший к электроду п ер е х ва т  Р ан вь е .

В со о т вет ст ви и  с параметрической моделью возбуждения генерация 
потенциала действия  осущ ествляется при достижении напряжением 
п орогового  значения  If пор . Тогда для стимулов конечной длительнос

ти



ти tu  для достижения возбуждения волокна т р е б у е т с я  определсв,-:-,,: 
пороговый ток

Iorrop  =  I p  [ l - e a p C - a . t u . / Z ' " )  *1,
r  W

гд е  7/>  -  так называемое р ео б азо в о е  значение т о к а .

Р и с .  5 .  Формирование мембранного потенциала 
при стимулах постоянной длительности  и различной
амплитуды

Соотношение ( 1 4 )  пред ст авл яе т  собой зави си м ость  "сила -  длнтель 
н о с т ь "  при использованных допущениях модели. В со о тветстви и  с данной 
зависимостью для сохранения возбуждения нерва при укорочении длитель 
ности стимула следует  увеличивать  его  амплитуду. Уменьшение амплитуд 
порогового  тока при увеличении длительности  стимула ограничено з н а 
чением реобазы Гр , являющимся кривой "сила -  дл и тел ьн о сть "  при

t u - * o o  •
Гиперболический х а р а к т е р  кривой "сила -д л и т е л ь н о с т ь "  св яз а н  с 

влиянием емкостных свойств  возбудимой структуры . Д ействительно , для 
достижения порогового  потенциала необходимо сообщить мембране неко



торый пороговый з а р я д ,  пропорциональный, как  и з в е с т н о ,  произведению 
величины ток а  на его  д л и т ел ьн о с ть .  Относительно небольшое изменение 
п орогового  за р я д а  при изменении параметров стимуляции о б у с л ав ли в ает ,  
таким образом ,  обратную пропорциональную зависим ость  между током и 
длительностью порогового  стимула.

Модель возбуждения миелинизированного нервного проводника, пред
с т а в л е н н а я  уравнением ( 1 3 ) ,  соединяет в себе феноменологические пред
ставл е н и я  о генерации потенциала д е й с т в и я ,  наиболее близко описыва
ющие физиологическую картину возбуждения и электроф изические закон о
мерности образования  деполяризующего потенциала при внеклеточном 
расположении стимулирующего э л е к т р о д а ,  Поэтому данная модель п о зво 
л я е т  и сс л ед о в ат ь  характеристики  возбудимости при изменении как пара
м етров сти м улов ,среды , окружающей н ер в ,  нервного в о лок н а ,  так  и г е о 
метрии системы "э л е к т р о д  -  нервный проводник" .  Это п о зво л яе т  исполь
з о в а т ь  данную модель для изучения законом ерностей  электронейростим у
ляции .

Для и сследования  процесса возбуждения при использовании стимулов 
различной формы необходимо з а д а т ь  требуемый вид ток а  в выражении ( 8 ) 
для  потенциалов п е р е х в а т о в .

Для прямоугольных стимулов, имеющих конечное время нерастания 
фронта, порог  возбудимости волокна р а с т е т  тем бы стрее ,  чем меньше 
д л и тельн ость  стимулирующего импульса. При уменьшении длительности  
стимулов увеличение длительности  фронта ведет  к замедлению р о ст а  з а -  ' 
ряд а  во время приложения стимула, что требует  значительного  у в е л и ч е -  
ния амплитуды т о к а ,  необходимого для достижения п орогового  потенциа
л а .  Поэтому при равной интенсивности стимулы с малой относительной 
длительностью фронта обладают более сильным возбуждающим возд ей стви ем . 
Это об условливает  предпочтительный выбор для возбуждения нервных 
ст р у к т у р  стимулов с короткими фронтами.

Для и сследования  влияния геометрии системы "эл е к т р о д  -  возбуди
мый проводник" выражение для потенциалов п ер ех вато в  миелинизирован
ного нерва должно учитывать картину распределения т о к а ,  обусловлен
ную конечными размерами и формой стимулирующего э л е к т р о д а .

При внеклеточном приложении стимулов к возбудимым структурам 
б и ологи ч еск ая  т к а н ь ,  заключенная между электродами и нервом, выпол
няе т  роль пассивного  проводника элек три ч еского  тока  стимула.

■ Для ан а л и за  влияния электроф изических свойств  тканей  на процес
сы возбуждения удобно пред ставить  пассивную биологическую ткань  в ви
де модели -  эл ек три ч еской  эквивалентной  схемы замещения, обладающей



импедансными свойствами ж и в о й  ткан и .  Активные составляющие импе
данса  характеризую т компоненты тока в жидких т к а н я х  -  эл ек тр о л и тах  
( к р о в ь ,  лимфа, межтканевая жидкость и д р . ) ,  обусловленные переносом 
з а р я д а  в электрической  цепи, ьмкостные составляющие связаны с я в л е 
ниями разделения  з а р я д о в ,  наблюдаемыми в многокомпонентных тканях  
с различной ст р у к т у р о й ,  и з - з а  токов поляризации клеточных с т р у к т у р .

В узком диапазоне ч а с т о т ,  а также для простейших тканей  -  элек  
ролитов импеданс монотонно падает с увеличением ч а с т о т ы .  В этом слу
ч а е  моделью биологической ткани может служить цепочка из пар а л л ел ь 
ного соединения элем ентов R 'л С

2 . ОПИСАНИЕ ПРОГРАММЫ AX0N

Для исследования  характеристик  возбуждения нервного  проводника 
при внеклеточном приложении стимула и с п о л ь зу ет ся  программа "AXO/V 
реализующая модель Ходжкина -  Хаксли ф р а н к е н х а у зе р а .с о гл а с н о  урав
нению ( 1 3 ) .  Программа содержит модуль ввода данных, необходимый для 
задания  расчетных параметров модели, а также модули р а с ч е т а  мембра* 
ного п отенциала ,  определения порогового  значения стим ула ,  п р е д с т а в 
ления выходных данных. Для численного интегрирования системы диффе
ренциальных уравнений использован м етод Р у н ге -К у тта  4 - го  п орядка ,  
поиск порогового значения  стимулирующего тока  осущ ествляется  методов 
последовательного  приближения.Модули ввода и вывода данных позволяю* 
р аб о тать  с программой в диалоговом режиме.

3 .  ПОРЯДОК ВЫПОЛНЕНИЯ РАБОТЫ

3 . 1 .  Расчетное  задание

До выполнения р ас ч е то в  х арактеристик  возбуждения нервного про
водника на ПЭВМ необходимо, используя упрощенную м одель ,  описываемук 
уравнением ( 10 ) ,  р а с с ч и т а т ь  харак тери сти к у  "сила -  д ли тельн ость"  
нервного во л о к н а .  По результатам  р а с ч е т а  определить  диапазон порого
вых токов стимула в случае возбуждения стимуляции прямоугольной доор- 
мы с длительностью 1 0 . . . 1 0 0 0  мкс для волокон диаметром 5 . . . 2 м к м  при 
расстоянии  I  мм от элек трод а  до п е р е х в а т а .



3 . 2 .  И сследование х арак тери сти к  возбуждения
нервного  проводника при внеклеточном приложении 
стимулирующего возд ей стви я

С помощью программы " AXO/V " определить  следующие х а р а к т е р и с 
тики:
а )  при возд ей стви и  стимула прямоугольной формы:

зависим ость  "сила -  д л и т е л ь н о с ть " ;
зависим ость  порога  возбуждения нерва  от диам етра волокна;
расстояние  от стимулирующего эл ек тр о д а  до возбуждаемого перех
в а т а ;
проводимости среды, окружающей н ерв ;

б )  при возд ей стви и  стимулов с конечной длительностью фронта:
зависим ость  порога  возбуждения от длительности  фронта стимула. 
При определении хара к тер и с ти к  необходимо и сп о л ь зо в а ть  диапазо 

ны значений пар а м е тр о в ,  полученные в п .  3 . 1 .

4 .  СОДЁРЖАНйЁ ОТЧЁТА

1 .  Наименование и цель  работы .
2 .  Э лектрическая  эквивалентная  схема модели н е р в а .
3 .  Графики определенных зави си м о ст ей .
4 .  Выводы о полученных р е з у л ь т а т а х .
5 .  Р асч ет н о е  за д а н и е .

5 .  КОНТРОЛЬНЫЕ ВОПРОСЫ

1 .  Назовите основные св ой ств а  нервного во л о к н а ,  обуславливающие 
генерацию и проведение возбуждения.

2 .  В чем заключаются основные принципы электронейростимуляции 
при внеклеточном приложении стимула?

3 .  В чем заключаются основные допущения "каб ельной"  модели нерв
ного проводника?

4 .  Приведите основные уравнения упрощенной параметрической мо
дели мембранных процессов  и их решение при у ч е те  только  одного ак 
тивного  п е р е х в а т а .

5 .  Поясните структуру  модели Ходжкина-Хаксли и ее  биофизический 
смысл.



6 . В чем заключаются особенности модели при у ч е т е  внеклеточной  
приложения стимулов?

7 .  Поясните, как  изм еняется  возбудимость нервного  проводника в 
с л у ч а е :

уменьшения диаметра проводника, 
увеличения длительности  стимула, 
увеличения проводимости среды, окружающей н е р в ,  
увеличения длительности  фронта стимула.
8 . Дайте к ач ествен н ое  объяснение зависим остей  "сила  -  длитель 

н о с т ь " ,  "сила -  диам етр" .
9 .  Поясните структуру  программы " ЛУ.ОМ » и алгоритмы рас ч е то в
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