
ранле. Эю интересно. гзк как расстояние ку. ио прямой ..11111111)՛ 
между местами находки в Армении и Западной Турпин больше рассто­
яния от мест находки в Израиле, которые находя гея приблизительно в 
1200 км от мсс'1 в Армении.

Из брачных криков, исследованных ю сих пор восточных ;х>рм 
озерных лягушек для криков озерных лягушек н Армении шиш. число 
гр. 1ш импульсов на крик больше отклоняется. Оно не коррелирует с 
температурой воды и для 5.86 групп в среднем является меньшим, чем 
у других восточных озерных лягушек.

Основываясь на результатах исследования новых меси находки вос- 
ючнон формы лягушка в Армении, можно предположить, что пи ля- 
:ушки обитают во всей Малой Азии и. кроме того, на других территори­
ях Азии.
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КОЛИЧЕСТВЕННОЕ ОПИСАНИЕ КАЛИЕВОЙ ПРОВОДИМОСТИ 
НЕЙРОНАЛЬНОЙ МЕМБРАНЫ НЕИХ ПРИ 

ТРАНСМЕМБРАННОМ ПОТОКЕ ВОДЫ

Л. С. СТЕПАНЯН. А. /• МАРКАРЯН, М. А. СУЛЕПМАНЯН,
В. В. АРАКЕЛЯН. Г. Е. РЫЧКОВ. С. Н. АЙРАПЕТЯН 

Институт экспериментальной биологин АН АрмССР, 
отдел биофизики, Ереван

Показа::», что модель Ходжкина-Хаксли одинаково хорошо ошкывас! 
процесс измик «я калиевой проводимости мембраны Helix pomatia ка:- •՝ 
норме, так ,։ ՛ и наличии траисмомбрз։ького потока иолы. Эксперимен­
тальные кр֊ ие нтмеиения калиевой проводимости о-исмсиются лучше 
при введен)!!։ п модель Ходжкина-Хаксли начальной 'Вромеыпон задержки, 
которая уменьшается при наличии трансмембранного потока воды как вы­
ходящего. так и входящего направлений.
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Snijr/ Հ արվեք, пр Հոջկին - Հարոքիի մոդհքր նույն '.աջուչաթյամր րնութադրում ( 
կա չի mJ՛ական հաղորդականության փուիոխութ յունր Ht'llX րՕ>ՈԱէ1Ա~ի նեյրոնի 
թաղանթում՝ ինշպեււ նորմայում, այնսքհէւ Լ{ թաղանթի միջով անցնող ջրի 
սւրանսմ եմրրանային հոււրի առկայության ղեպրում: թարահա յէրէվեյ Լ, որ կա- 
;իւււմաեան հսյղորղականոէթյան փոփոխության փորձնական կորերը ավելի) լւրվ 
են նկարագրվում, երր ււկղրնւսկան ժամանակային nt շաը/ոմր մարվում ! Հոջկին- 
Հարսլիի մողիյի մեջ, որր փորրանոէմ Լ թաղանթի միջով ջրի հոոըի աոկայոլ- 
քէյամր' ինչպկ/ւ մուարային, այնպէւԿ Լ) եյրային ուղղության ղեպրումւ

1ւ has been shown rhai Hodgkin Ihixley model > well describing the 
process մ change of poas^iunt permeability in a membrane of Helix ро­
та tin both under normal conditions and in ihr presenev oi transmembra­
ne water flux. И has been established that experimental curves of potas­
sium permeability change are des-rril։ed belter, when ihc nitial delay Is 
involved in Гпе Ilodgk i։—Huxley model, which decreases in the presence 
of transmembrane water line both n outside and inside directions.

h:i.:m.v•■:.՝.՚ր npciwr/rr/awri> трансмембранный поток аог/ы —Moc/c '.b ХыЬхкина-Хакс.ы,

Обычно для описания трансмембранных ионных токов и проводи мости 
мембраны используются уравнения Ходжкина-Хаксли, разработанные 
для мембраны гигантского аксона кальмара 17]. а затем модифициро­
ванные для нейронов Aplysia [6] Однако в этих уравнениях не учиты­
вается вклад трансмембранного потока воды в процесс возбудимости. 
Между тем в последнее время исследователями было обнаружено, что 
при нормальной жизнедеятельности клетки изменение активности N'a-K 
насоса сопровождается. изменением объема клетки и потоком воды че­
рез мембрану [I. 5].

Тасаки [10] было установлено, что объем гигантского аксона каль­
мара изменяется во время i операции одиночных потенциалов действия: 
на восходящей стадии потенциала действия аксон набухает, з на нисхо­
дящей стадии- сжимается. Подобная вариация клеточного объема не­
избежно сопровождается трансмембранным потоком воды. Механизм 
действия последнего на трансмембранные ионные токи, потенциал-за- 
висимые каналы, проводимость и на (ругне свойства мембраны еш.е до 
конца не выяснены.

Цель настоящей работы оценить применимость модели Ходжкина- 
Хаксли для описания калиевого трансмембранного ионного тока и изме­
нения калиевой проводи мости на анализированных нейронах виноград­
ной улитки Helix pamaiia при наличии трансмембранного потока волы.

A.'.urr'prm.j п методика. Опыты празодяля иг. нейронах рхологлотЬ'ского ганглия 
виноградной улитки Helix po/naiia. Одиночные нейроны (70 100 мкм в диаметре) ви- 
делили после I-часовой обработки ганглия а 0,1%-яом растторе ггроназы. Виутрик.е 
точны; iii.-i.ni4 в режиме фиксации потенциала на мембране проводили по описанной 
методике [2, 9[.

И<гполь.зонг1лн растворы следующего состава. Вмутртгнй (в м.՝Д,| К.!'-ПО. Tp’tc- 
HCi (.pH- 7,4)—20. Наружный (в мМ): СаС12 7՜ MgCI2—13. KCl—4. Т,рие-՝НС1 
(pH֊ 7,4)—106. Выходящий поток иоды создавали добаплением и дружный раствор 
70 мМ са.х;:.:>1:зк, входящий поток -уменывсиясм копдентрацин Грис-1 KJ ո наружном 
растворе на 65 мМ.

Симметричный емкостный ток и линейные токи угечкн вычитали из регистрируе­
мого тока путем сложения ответов на деполяризующие и гитерполярнзующне смеще­
ния лотенцнала одинаковой амплитуды и длительности на анализаторе ф-37 Кривые 
изменения калиевого тока выводили на графопостроитель анализатора
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Д.-п колп и'.-тлсззгпп» |.:։и. лиг,։ опытных данных была нсполь.эоваиз программа на 
В&гарн:х.1 ;сг.՛ языке Фортран-1. Расчеты арояазо;ш։лн на ЭВМ ЕС-1045.

/’гз/ щпгты и обсуждение. Сложность изучения нисходящей фазы 
выходящею калиевого гока вынудила нас ограничиться лишь изучени­
ем процесса активации калиевого тока, для описания которого справед­
лива модель Ходжкина-Хаксли.

кв£ьП'(Ем —Ек), И)

где Ь ֊значение выходящего калиевого тока; ^—максимальное значе­
ние на. иевой проводимости; п переменная активации калиевого тока; 
Ем— игмбранны/ потенциал; Е)( потенциал реверсии калиевого тока.

Ходжкин и Хаксли [7] предложили изучать кинетику калиевого то­
ка чепе՜ изменение калиевой проводи мост и в условиях фиксации мем­
бранного потенциала на .мембране гигантского аксона:

1 » -2֊
ело [((:’„-.<>« +8.-1Л (2)

где ^1.(1)—значение калиевой проводимости в момент I после подачи 
тести: ՛ того мембранного потенциала; £к0—первоначальное значение 
калпен<<;. проводимое.и при 1 — 0, характеризуемое мембранным потен­
циалом фиксации; —стационарное значение калиевой проводимо- 
сги при I = -г՝ характеризуемое тестирующим мембранным потенциа­
лом; : время; т—постоянная активации.

Для этого они от значений тока, получаемого в эксперименте, пере­
ходили .. значениям калиевой проводимости согласно закону Ома: 
| еНП=-АД_. (3)

Ем Ск

где ц(1) — значение калиевого тока в момент I. При этом предполага 
ется. . Ек не изменяется с течением времени в период активации ка 
Лиевого тока и равен Нернстовскому потенциалу для данного распреде 
ления внутри- и внеклеточных концентраций.

!.<- аис. I показаны экспериментальные и теоретические кривые ка- 
лнево։: проводи мости при наличии выходящего (Б) и входящего (Г) 
потоков оды через мембрану соответственно. На рис. 1А и В показа­
ны соответствующие изменения калиевой проводимости в норме. Тсо- 
ретичес.л’.е кривые строили с помощью ЭВМ таким образом, чтобы 
средиегл адратнчсское. отклонение ($Э) экспериментальных значении 
от теоретических было минимальным. Влияние потока во,ты на абсо­
лютные отклонения между теоретическими и экспериментальными кри­
выми оказалось незначительным, однако начальный период активаци­
онной компоненты калиевого тока плохо описывается моделью Ходж- 
кипа-Х<.:<сли как в нормальных условиях (рис. I А и В), так и при иа- 
лнчии выходящего (рис. I Б) и входящего (рис. 1 Г) потоков воды.

Несоответствие начального участка экспериментальных и теорети­
ческих кривых изменения калиевой проводимости нс помешало Ходж 
кину и Хаксли удовлетворительно описать потенциал действия на ги-
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гантском аксоне кальмара [7]. Поэтому они ограничились лишь пред­
положением о том, что начальный период активационной компоненты 
описывается экспонентой более высокого порядка и порекомендовали 
обращать особое внимание на это обстоятельство. Позднее Кейнесом 
и Роджесом [8] была сделана попытка оценить кинетике начального 
периода .нарастания активационной компоненты натриевого тока. Они 
!>1ки тлясь от использования экспонент с более высоким порядком, так 
как при использовании кинетики т8И вместо прй были хороню описана 
> талия начальной временной задержки, однако дальнейшее нараста- 

Рис. 1. Семейство кривых измелгсяшя калиевой проводимости в норме 
(А, В) л при налички трансмембранного выходящего (Б} к входящею 
(Г) потоков воды Полными кружками показаны экспериментальные ша- 
чейля калиевой проводимости, а ио.ирерывкыми лзиШ'ЯМн—теоретические 
кривые. Потенциал фиксации для А и Б поддерживался на уровне 90 мВ, 
а для В и Г—на уровне 60 мВ. Значение тестирующих потенциалов 
указано в правой части кривых. На верхней и нижней части рисунка при­

ведены сведения для двух различных клеток.

нис натриевой
Поэтому они в

проводимости удовлетворительно описать нс удалось.
модел ь Ходжкн 11 а -Xаксл и

менную задержку 61.
На рис. 1 видно, что нарастание калиевой

просто ввели начальную вре­

проводи мости начинает
ся через определенный период после подачи тестирующего мембранно-
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го потенциала. Для описания калиевой проводимости с учетом 61 мы 
нс пользой ал и следующее выражение

: । 1 >.1 1

gk (0 - ((gk..-gi) V gk*]‘: если t > ot (4)

gVi; если t ֊--.'it.

На рис. 2 и 3 показаны экспериментальные кривые (того же экспе­
римента. что и на рис. 1. но при тестирующем потенциале 4 20 мВ) ка­
лиевой проводимости (А), абсолютные (Б) и относительные (В) откло-

0-2 43
50 Ч- *

t, meek

5 Ю /5

Рис. 2. Описание эксперимента ль, ;ых данных теоретическими кривыми с 
учетом начальной ?.рсме։ш։ой задержки (А), л также абсолютное (Б) л 
ютлосителыюс (В) отклонения теоретических кривых от эксиорименталь- 

tiux. Условны? обОЗ-иачеиняй 1. норма; 2. эыходятин поток коду. 
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нения между экспериментальными и теоретическими кривыми в норме 
и при наличии выходящего и входящего потоков воды через мембрану 
соответственно. Теоретические кривые получены с помощью уравнения 
(■1) Суля но абсолютным и относительным отклонениям теоретических

Ряс. 3. О.инсаннс экспериментальных данных теоретическими кривыми с 
учетом начальной временной задержки (А), а также абсилкгпное (Б) и 
относительное (В) отклонения теоретических кривых от эксиеримоиталь

•ных. Условные обозкачоння: 1. норма: 2 входящий нагих воды.

кривых от экспериментальных, можно заключить, что при учете началь­
ной временной задержки модель Ходжкина-Хаксли описывает процесс 
изменения калиевой проводимости (тока) как в норме, гак и при транс­
мембранном потоке воды. Следует 1акже отметить, что даже при вве­
дении 6t начальный период активации калиевого тока описывается ху­
же, чем оставшийся участок кривой нарастания калиевой проводимо­
сти, хотя и это отклонение гораздо меньше такового без учета 6t.

Если для подгонки теоретических кривых, согласно выражению 
(2), использовали один параметр т. то для соответствующей подгонки 
с помощью выражения (4) были привлечены два параметра—т' и 6t. 
Параметры модели Ходжкина-Хаксли находили с помощью вычисли­
тельной машины таким образом, чтобы средиеквадратическое отклоне- 
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•нис ББ рассчитанной кривой от экспериментальной было минимальным. 
Соответствующие параметры модели Ходжкина-Хаксли сведены в 
табл. 1 и 2. В них показаны рассчитанные согласно выражениям (2)

Таблица 1. Изменение экспериментальных и 
обусловленное выходящим потоком воды.

расчетных характеристик мембраны,

V (мС) - (мс) (МС) •Л (мс)

мВ н ВыхПВ н ВыхП'5 И ВыхПВ И ВыхПВ

-30 0.295 0.286 3.54 3 78 I 95 2.29 3.05 2.78
֊20 0.426 0.422 з.ог> 3,09 1 93 2.03 2.21 2.09

I -ю 0.511 0.52 2.67 2.63 1 67 1.69 1.83 1.72
0 0.546 0.574 2.35 2.28 1.48 1.48 1.66 1.54

10 0.594 0.637 2.13 I 97 1.39 1.26 1.4 1.38
20 0.599 0.075 1.93 1.81 1.27 1.17 • .25 1.22
30 0.609 0.703 1.7? 1.66 1.21 1.1 1.09 1.09

Таблица 2. Изменение экспериментальных и расчетных характеристик мембраны, 
обусловленное входящим потоком воды

V (мС) (мс) (мс) й| (ме)

мВ Н ВхПВ Н ВхПВ Н ВхПВ Н ВхПВ

20 0.108 0.07 3.29 3.01 3.01 3.01 0.6 0.01
10 0.192 0.139 2.9 2.87 2.3 2 59 1.23 0.58
0 0.277 0.202 -!.63 2.72 1.78 2.08 1 67 1.27

10 0.362 0.253 2.37 2.51 1.53 1.81 1.75 1.44
20 0.442 и.311 2.29 2.57 1.53 1.97 1.5 1.13
30 0.537 0.37 2.31 2.67 1.75 2.22 1.15 0.88
40 0.631 0.128 2.34 2.72 1.8 2.16 1.08 1.04
50 0.693 0.487 2.34 2.68 1.83 2.11 1.02 1.09
60 0.735 0.199 2.28 2,58 1.69 1.97 1.16 1.16

Примечание; 11 -норма, 1Ш1В ноток воды «ходящего нцпранл^пия. иыхНВ—ПО­
ТОК эодн выходящего напрандення

и (4) значения т. т' и 6(. Введении начальной временной .задержки в мо­
дель Хиджкина-Хаксли позволило улучшить описание эксперименталь­
ных данных как в норме, так и при трансмембранном потоке воды. Это 
обуслов..с֊!о уменьшением 80 в 5,56±1,74. 5,35±2,04, 3,75±2,03 и 
3,42:-. ,82 раза для серии кривых, представленных на рис. I. А, Б, В и 
Г соответственно.

Как при выходящем (табл. 1). так и при входящем (табл. 2) пото­
ках воды начальная временная задержка уменьшается. Изменение 

■как т. так и т' при выходящем и нхо. яще.м потоках воды носит псоди 
наконый характер при выходящем потоке воды они уменьшаются, а 
при -.’ходящем увеличиваются (по крайней мере при значениях тести 

.рующего потенциала не менее - 10мВ).
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РАСПРЕДЕЛЕНИЕ ЭФФЕРЕНТОВ ТЕМЕННОЙ КОРЫ 
В ПОЯСНОЙ ИЗВИЛИНЕ

// М. ИПЕКЧЯН, О. Г. ЕАКЛАВАДЖЯН

Институт физиологии нм .1 А. Орбели АН ХрмССР. Ереван

Показано, чю поле 7 «сменкой коры, в отличие от поли 5, проецируется 
в поясную извилину. Эфференты поля 7 оканчиваются н части поясной 
извилины, расположенной над телом мозолистого тела между .-р։ .ней 
частью перегородки и перекрестом зрительных нсриов Место : ••։<’ шин 
них эфферентов соответствует полям 23. 31 ч породней части поля ЗЛ.

է/ույր Լ ս'1"Ս՚1։ "1լ կատվի դադաթի կեղեի 7-րդ դա-շսւր, I' տարրեր/ոիյո՚ն 3-րդ 
դաշտի, պրոյեկցվռւմ /. դոտկավոր դալարում՛ 7 -րդ դաշտից ոկսվող Լֆերենւր։֊ 
ներր վերջանամ են է)ոս>կավէւր դսւբսրի այն Չատվածում, Որր դտնվամ Լ կոշէՈՈէ- 
կս՚նման մարմնի մարմնային մասի վրա՝ միջնորմի /< տեսողական ներվերի 
խաչման միջև- Այն 'ամւււէւյատասխանոէմ Լ 23,31 ե ՅՕ-րդ դաշտերի ։:•/"Կշնային 
մասին՛

11 has been shown that area 7 of top cortex. in difference iron։ area 5. is 
projected in gyrus cniguli. The area 7 efferents terminate m the par: of 
the gyrus clnguli, localized on the corpus of the corporis eallosi bet՝* -en 
the middle part of the septum and chiasma of ncrvl optic֊. The place of 
termination of these efferents corresponds to 23, 31 areas anti .m.erior 
pari of the area 3(1.

Коре. теменная—поясная извилине- эфференты поля 7.

Основанием для проведения настоящего исследования послун-лии про 
тиворечнвость литературных данных, касающихся окончания зфферен 
гог. теменной коры в поясной извилине, и отсутствие морфологических 
исследований по топографическому н количественному распределению 
ассоциативных волокон полей 5 и 7 в разных полях лимбической коры.

.Мптсрыйл и методика- Опыты проводили на кошках. Под нембуталовыи нарк#* 
зим (45 мг/кг веса) электролитически разрушали поля 5 и 7 теменной коры. Сроке 
послеоперационной жизни 3—8 суток. Животных убивали перфузией 10%-ного ней 
трального формалина на физиологическом растворе. Срезы мозга окрзш. иалк по ме­
тоду Наута-Гкгакс |8] для выявления дегеиернрованиых волокон н галлоциаивном- 
для определения поля коры, в котором оканчиваются волокна. Поля темепаой хоры
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