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nej dla zrealizowania okreslonych celéw lokalnych i ogéinych, z zaXoze-
niem réznego stopnia ich niezaleznosci. Dotyczy to m. in. takich zagad-
nieri, jak: bezposdrednie i poérednie wyjasnienie zaXozel pracy ukadu ner-
wowego w powligzaniu z teorig przewodnictwa jJonowego — ?oprzez analize

elektrofizjologiczng problemu recepcji i przetwarzania bodzcéw,



2, OGOLNE CECHY SYSTEMOW NATURALNYCH I S2TUCZNYCH

Nagromadzenie réznorodnych wynikéw i obserwacji doéwiadczalnych w bio-
logii, nasuwa konieczno&é ich szczegéowej analizy. Dotyczy to gtbwnie
czgsto sprzecznych i przyczynkowych badan elektrofizjologicznych. W opar-
ciu o caXoksztalt wyprdbowanych metod analizy technicznej, mozna zastoso-
waé znane tu schematy interpretacyjne, wynikajgce ze gznajomosel oblegu in-
formacji, do opisania i uporzgdkowania wynikéw badan biologicznych.

Organizmy zywe sg systemami o elastyczne] sprawnosci, odpowiednim
przystosowaniu oraz duzej niezawodnosdci. Kazda komérka wykazuje okreslong
funkeje i w jej obrgbie podobnie zachowujg sig strulktury wewngtrzkomérko-
we. Gdy naruszy sie¢ ten ukad prawidXowoéci /zakXécenie np. przemiany ma-
terii/, to jedne organy mogg sig rozwijaé kosztem innych, zanika wtedy ich
dotychczasowa sprawnosé i organizacja funkcjonalna.

Pojecie informacji w biologii powinno obejmowaé jej uzyteczno$é w od-
niesieniu do potrzeb zycia i rozwoju organizmu. Uktad zywy mozna przedsta-
wié jako-ukiad termodynamicznie otwarty, ze skodczong wartoscig energii
wewpetrznej. W rozwoju filogenetycznym wzrasta ilosé, jakosé i wartosé in-
formacji. liozna nawet zgodzié sie z tezg, ze zIozonosé zycia polega na
iloéci przetworzonej informacji. Heakcje ukZadu zZywego na otrzymane infor-
macje nastepujg w wyniku swoistych ciggéw czynnodei, polgezonych zaiozonym
efektem koficowym. # ukIfadach biologicznych informacja musi odnosié sig do
okreélonej struktury, z uvzglednieniem zachodzgcych proceséw w czasie i
przestrzeni, z zaXozeniem minimalnego kosztu energetycznego jednostki in-
formacji.

Duzg role w interpretacji informacji posiada stosowanie pojecia en=-
tropii. Organizmy zywe dgzg do zmniejszenia entropii poprzez naturalng
dgznosé do uporzgdkowania elementéw, co prowadzi do wzrostu iloéci infor-
macji. Im informacja o ukiadzie jest wigksza, tym jego entropia jest
mniejsza [38] .

%a punkt wyjdcia oceny informacji przyjeto niektére rodzaje i jakosci
odpowiedzi elektrofizjologicznych, powstajgce po zadziaXaniu specyficznych
vodZzcéw dochodzgeych z zewngirz, wzglednie wewngirz organizméw zywych. Te-
o typu podejdcie wymaga cigglego zdawania soble sprawy z wieloznacznosci -

mozliwych do uzyskania tu réznic i podobiefistw.






System nerwowy - rozpatrujgc przykiadowo - ski¥ada sig z ogromnej i-
lodci elementéw /komérek nerwowych/ o podobnej zasadzie dzialania. Cha-
rakterystyczng cechsg jest tu duza ilodé wzajemnych powigzad, zaréwno lo-
lalnych jak i dalekich, w postaci sprzezen migdzy elementami,

W poréwnaniu z najbardziej zozonymi ukladami technicznymi, ukZad
biologiczny posiada ogromns liczbg czujnikéw /receptoréw/, ktére umozli-
wiajg ciggle okreflanie stanu organizmu, 6toczenia i stopnia reélizacji
decyzji wydanych przez centrum sterujgce ukiadu. Odbierane dene z otocze-
nia, przesylane przez ukiad nerwowy, sg W czgSci oérodkowej tego  ukiadu
odpowiednio selekcjonowane. Tylko konieczna do podjgcia decyzji informa-
cja jest przetwarzana, co powoduje szybszg oceng sytuzcji w poréwnaniu z
ukadem technicznym, gdzie przetwarzane sg wszystkie dane. ‘

Inny jest réwniez charakter struktur hierarchicznych w obu ukadach.
W ukZadzie technicznym wystgpujg powigzania zawsze migdzy poziomami  sg-
siednimi /rys.1/.

SwiIADOMO$¢
]l[ ORGANIZOWANIE m ct‘mnuLu — chl
\
I PROGRAMOWANIE I ]vmgc’ |
UKEAD  PROGRAMOWY
4
VKA w AWCT
I REGULACTA I €AD  WYKOW Y

RECEPTOR | EFEKTOR

OTOCZENIE

PROCES
STERCWANY

OBIEKT
|PROCES STER. [
Rys.l. Schematy struktur hierarchicznych w adach:
A. technicznym B, bioclogicznym 4%

# ukiadzie nerwowym oprécz oddzialywaA mi¢dzy sgsiednimi struktura-

mi, vystepujg polgczenia do dalszych szczebli, co zapewnia wigkszg szyb-
koéé przekazywania informacji. Poréwnanie hierarchicznych systeméw stero-

. wania w uktadzie technicznym i biologicznym pokazuje, Ze ze wzgledu na
odmiennoéé w realizacji zgdanego celu, na poszczegbélnych szczeblach musi
istnieé zréznicowanie w doborze ukiadéw sterowniczych, Na szczeblu regu-
lacji sg to struktury do bezposfredniego kontaktowania si¢ z otoczeniem w
postaci receptoréw i efektoréw. # ukXadach technicznych sg nimi cgujniki
urzgdzen pomiarowych i elementy nastawcze urzgdzen wykonéwczych. Na

szczeblu programowania wyréznié nalezy odpowiedni rodzaj pamigei  opera-
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cyjne] z olkreflonymi programomi oraz niezbednymi informocjami w postaci
tzw. zbioru roboczego, ktére odpowiednio przetworzone mogg stuzyé do ope-
ratywnego dziaZania, zgodnie z wybranym programem. Na szczeblu centralnym
'/organizowanie/ musi istnieé pami¢é skojarzeniowa, ktérej wytworem jest
dwiadomo$é celu i sposobu dziaYania, ¥ pamigci te] sg magazynowane progra-
my oraz algorytmy wyboru optymalnych programéw w warunkach sygnalizowanych
przez naptywajace informacje z nizszych szezebli sterowania.

Istniejq réwnies systemy o dwéch szczeblach sterowania, wykazujacych
wtadciwpScei adaptacyjne o -charakterze samoregulacji /np. roéliny/ oraz

systemy o jednym szczeblu regulacji /regulacja automatycz}m/ [48] .
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pienia, zjawiska chemiczne itp./.
Zwigzek migdzy entropig S a nieuporzgdkowaniem, wyrazajgeym sig licz-
bg mikrostanéw pozwalajgeych realizowaé dany makrostan, okrefliX Boltzmann ,

wzorem:

(%]

=keln W (1)

k - staZa Boltzmanna

! W -~ prawdopodobieristwo termodynamiczne /stany/

NajczgsSciej okresla sig nie bezwzglgana‘ wartosé entropii, ale Jjed
zmiang
o
§=5,=-8 =k-ln i, (2}
'” | . . P2
Stosunek ”1 jest réwny stosunkowi prawdopodobienstw ) .

Jezeli w procesie nieodwracalmym zachodzgcym w ukXadzie izolowanym
rosnie entropia i Sz> S1, wtedy W2> W1 oraz p2> p1, to zjawiska przebiega-
jg w kierunku stanéw o wigkszym prawdopodobieristwie, czyli o mniejszym u-
porzgdkowaniu [53] .

#spomniano juz, 'zé informacja zmniejsza sig¢ w stopniu takim, w Jakim
wzrasta jej entropia. Informacja jako cecha obiektu /lub pojecia albo wia~
domodci/ jest okredlona przez wkZad konieczny do wyrdznienia tego obiektu
spodréd wielu innych. Cybernetyczne pojgcie informacji nie méwi nic o war-
todci okreslonej informacji.

Wielkosé informacji zalezy nie tylko od liczby elementéw, ale dha
okreflenia informacji trzeba posuzyé sie prawdopodobieristwem realizacji
poszczegblnych prazypadkéw, stosujge tzw. prawdopodobientistwo matematyczne,
Okresla ono stosunek liczby przypadkéw sprzyjajgcych do wszystkich przy-
padkéw ;Jlozliwych i jest zawarte migdzy Ogp<1, natomlast prawdopodobleri-

stwo termodynamiczne jest zawsze <1,

3.1+ Miara ilosci informacji

Pomigdzy elementami materialnymi tworzgeyml zbidér wZasnofci mogg wys-—
tgpié zmiany stanu obiektu lub zbioru obiektéw, kitére sg zdarzeniami.

liajgc cigg zdarzen Z1,Z2,...,Zm,
wania wynoszg odpowiednio PysPoresssPpy gdzie ngish nie mozna okref-
1ié /brak informacji/, ktére z tych zdarzenh wystgpi. Tutaj miarg niepew-

ktérych prawdopodobienistwa wystepo-

no$ci /nieckreslono$é sytuacyjna/ moze byé poznane pojgcie entropii
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Mozna zastanowié sig, o ile poznane formy przeksztaicania wiadomosci
w sygna%, przez swojg wiaSciwosé, sg uzyteczne w analizie powstawania i
pfzebiegu potencjaxéw bioelékirycznych. Przyjmuje sig, Ze najwigkszg roleg
odgrywajg wszystkie formy modulacji czestotliwodei impulséw. Sg one dob-
rym sposobem na zwigkszenie odporno$ci na wszelkiego rodzaju zakXécenia,
Przy niskim poziomie szuméw dobierane wartodcl parametru modulowanego za-

\
lezg bardzie] jednoznacznie od poXozenia poszezegélnych impulséw tworzg-
cych sygnaz.
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czynowosé zjawisk tworzgcych informacje li pozwalajgeych przenosié jg w
. warunkach, ktére tworzy ukiad zywy. Przewodnictwp informacji realizowane
w Srodowisku zywym, zachodzi poprzez cligg wielu reakeji Jednostkowych
/mikroczynnikéw/ i dopieio ich wypadkowé daje efekt ,makro", ktéry jest
mozliwy do pomierzenia, wzglgdnie obserwacji. W odniesieniu do przewod=-
nictwa nerwowego mozna przyjgé, e obserwowane tutaj procesy fizykoche-
miczne sg wtérne, zad pierwotnymi sg te, ktére zachodzg w neuronach na
poziomie molekularnym, czy submolekularnym.
Przewodnictwo nerwowe mozna badaé w tych warunkach dwojakos
1} wychodzge z zaXozenia wielkiej i1lodci neuronéw, dochodzié do wyniku
okredlonego statystycznie,
2) badaé elementarne procesy w pojedynczych neuronach, uwzgledniajge
nieciggty cMrﬁer obserwowanych zjawisk.
Najczeécie] wiadciwodci neurondw zwigzane z ich pobudzeniem i reakcjg
sg opisywane bardziej w kategoriach fizykochemicznych niz biologicznych.
Juz w roku 1786 Luigi Galvani zaobserwowai doswiadczalnie skurcz pre-
paré.tu nerwowo-migéniowego z uda Zaby, wykazujgc ze Zrédlem elektirycznos-
ci jest tu tkanka pobudliwa, T¢ prostg obserwacj¢ potwierdzili Q.thteuc-
ci i du Bois Reymond, ktérzy pomierzyli wystepujgce tu prgdy elektryczne.
Potwierdzono tym samym, ze komérki nerwowe i mig¢éniowe posiadajg 2Zadunek
elektryczny i zarazem sg zdolne do éenerowania prgdu elektrycznego.
Obecnie wiadomo, 2e zjawiska elekiryczne w Zywym organizmie obserwuje
si¢ na wezystkich szczeblach organizacyjnych ukzadu biologicznego. Funk-
c)e poszezegblnych elementéw remlizowane sg w oparciu o istnienie stosun-
kowo niezawodnego elektrycznego systemu Zgcznodci, W przypadku ukl\adu
nerwowego polega on na przekazywaniu sygnatéw w postaci impulséw  nerwo-
wych /wy]:aéowaﬂ elektrycznych/ pa wszystkich poziomach‘ funke¢ jonalnych,
ktére tworzg neurony. Réznig si¢ one na pewno ksztaitem, wielkoscig,
funkcjami i innymi wiasciwodciami, ale majg przy tym pewien zespét  cech
wspélnych, ktére ol\greé}ajq budowe i dzimXanie caZego ukZadu nerwowego
/ryse.2/. \‘
W zywym organizmie u podstaw wszystkich proceséw, w efekcie  kitérych

s

powstajg wyXadowania elektryczne, lezg 2jawiska zwigzane z  przenikaniem
jondéw przez blony komérkowe. Rodzaj i réznice wielkodci jonéw, ich szyb-
kodé przenikania, wartodciowosé chemiczna sg czynnikami, ktére  prowadzg
do rozdziaZu radunkéw elektrycznych /jonéw/ po obu stronach bzony kombr-
kowej. W rezultacie zmieniajgcych sig¢ proceséw, powstaje w Zywym organiz-
mie niezliczona 1loéé ogniw elektrobiologicznych., Po obu stronach  bZony
gromadzg sig¢ réznoimienne jony, okreflajgce réznicg potencjaiu elektirycz-
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Rys.2, Schemat niektérych elementéw morfologicznych komérki nerwowej

nego fzgdu mV czy uV. BXona komérkowa, rozdzielajges dwa rézne éradowis-

ke, wytwarza w efekcie rézny stopierd koncentracji stgzer tych Jjonéw,
WielkoSci stgzed dla poszezegélnych jonéw zostaty dodé Scidle okreslone
doswiadczalnie 1 dla réznych typéw neuronéw ss przedstewione w wielu pra-

cach elektrofizjologicznych 53, 32].

Pierwsze fakty doswiadezalne zebrali i przedstawili A, L.Hodgkin 1
H.E.Huxley oraz péiniej B. Katz w tzw. teorii membranowej, opartej na
zalozeniach Bernsteina /1902 r./, z wasng koncepcjg istnienia aktywnego
transportu z zastosowaniem ,pomp jonowych" 1?7, 86].

Dyfuzja jonéw przez blong komérkows wywouje réiznice potencjaiéw, w
wyniku réznego rodzaju tempa dyfuzji jonéw dodatnich i ujemnych, Ta réz-
nica z kolei stanowl przeszkode dla zwykkej dyfuzji, bgdgcej mnastepstwem
réznic stezed. Istnieje tendencje przepiywu jonbw w kierunku zgodnym 2z
gradientem stgzenia i wpiywem réinicy potencjatéw. Mozliwy jest réwniez
stan réwnowegl pomiedzy nimi /réwnowaga Donnana/. Rézne stezenia powodu-
jg réznice potencjatu termodynamicznego roztworéw. Potencjat E, zwigzany
z wystgpowaniem réznych stgzed jonéw po obu stronach biony /Cz, Cw/, gdy
roztwory sg w réwnowadze Donnana, mozna zapisaé w postaci réwnania Nern-

stas

ifa s 1o = [av] (7)
: w

gdzie:

- staXa gazowa

temperatura bezwzgledna [K]
- staia Faraday’a

B B B D

wartoSciowodé jondw

Wartos¢ E w réwnaniu Nernsta okreéla z duzym przyblizeniem potencjaz
rejestrowany na bXonle komérkowej, zwany potencjakem spoczynkowym. W pod-
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stawowych badaniach elektrofizjologicznych u zwierzgt bezkregowych wyla -
zano, %e strona wewngtrzna biony ma w stosunku do strony zewngtrzne] po-
tencjal spoczynkowy w grénicach 60 - 90 mV [27 s 32,56, 82]'. w przypadku
zdy na taki ustalony uk¥ad zadziala specyficzny bodziec /synilacja/, to
obserwuje sig¢ chwilowg depolaryzacje /lub hiperpolaryzacje¢/ bony, w nas-
tgpstwie ktére) wzrasta przenikglnoéé dla jonéw rozdzielonych tg bZong
/rys.3/ .

A .STAN  SPOCZYNKOWY

B i e s o e i sl s + + +
SLOKA
KOMORKOVA ’
o e o | e = e — e
‘ ®
B. STAN POBUDZENIA +

—_— Na
I e B g N i
= - — - -

BroNA
WOMORKOWA

b B N T N
LmV 3 K“
Loy

FOTkN(‘,’ht CIYNNOSC!OWY

t. [ms]
POTENCIAL
i -ho} SPOCIYNKOWY
-804+

Rys.3. Powstawanie impulsu nerwowego na bXonie komérkowej

-

Energia bodZca /np. chemiczna, elektryczna/ powoduje powstanie zXoZo-
nych krétkotrwatych proceséw elsktrochemicznych zmieniajgeych si¢ wzdluz
bXony kombrkowej. Wystgpujace przebiegi /zmiany elektryczne/ nazywane sg
potencjatami czynno$ciowymi. W zaleznodci od natgienia lub liczby bodicéw,
potencjal czyrnodciowy powstaje i rozprzestrzenia sig wg prewa  ,wszystko
albo nic". Jest to wazna wkasciwoéé przewodzgcego ukadu nerwowego, ktéra
mosna poréwnaé z ukiadem technicznym, pracujgcym w uk¥adzie binarnym
/1 1ub 0/, stosujgcym cyfrowe przetwarzanie sygnaZéw,

Powyzsze rozwazania ogblne dotyczyly hipotetycazne] komérki nerwowej,
bedgcej tylko jednym elementem skiadowym wielkich systeméw nerwowych, kté-
re W sumie majg zdolno$é przewodzenia tych jednostkowych zmian, za ktérymi
kryje si¢ konkretna informacje o bodicu, ktéry te reakcjg wywoxat., lMozna
ja okre$lié¢ jednoznacznie przyczynowo, chociaz stopied tej jednoznacznosci
jest hierarchiczny. W konsekwencji wZékna nerwowe sg zdolne do ,przewodze—

nia impulséw elektrycznych, Prgdko$é tego przewodzenia zréznicowana  jest
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budowg, neuronéw.

W aksonach z otoczks /os¥onks/ mielinowg impulsy rozchodzg sig ,sko-
kowo". Dzigki wiadciwosciom izolacyjnym otoczki mielinowej, potencjazy
czynnosciowe ,przeskakujg" pomigdzy wystepujgeymi tu przewgzeniami  Ran-
vier‘’a., Obserwuje si¢ tu pgetle prgdowe, a odcinki migdzy przew¢zeniami
peinig rol¢ biernego przewodnika. Stanowi on rozwigzanie energetycznie
sprawne i o &ysokiej niezawodnos$ci, zapewnia pr;y tym szybkie przewodze-
nie informacji do 150 m/s - impuls w kazéym przengenih powstaje na nowo.
Stwierdzono, Zze wilkna bezrdzeniowe sg, zdolﬁe do przewodzenia impulséw
elektrycznych z predkoscig 1 m/s lub nieco wigkszg dle wiékien o wigkszej
drednicy. Podstawowg cechs takiego przewodnictwa jest staXa wielkoéé am-
plitudy impulsédw powyszej progu pobudzenia.

U podstaw przewodnictwa nerwowego lezg wigc pojedyncze procesy ele-
mentarne, ktére skZadajg si¢ ne makrofizyczng reakcjg /sygnat-informacja/.
Cechy tej reakcjiﬂmozna rejestrowaé i analizowaé znajge niejednorodnos$ci
fizyczne opisywane konkretnymi parametrami elektrycznymi /rezystencja, po-;
Jemnos$é, napigcie, natgzenie itp./. Zmiennosé tych parametrédw jest pod-
stawowg, cechs przewodnictwa jonowego /i nie tylko/, i jest ona charakte-

rystyczna dla systeméw biologicznych,



5. BIOLOGICZNE WARUNKI POWSTAWANIA INFORMACJI

Wszystkie sygnaiy bedgce informacjg majg charakter jednoznacznych dla
zwierzg¢cia bodicéw o okreélonych parametrach fizycznych opisowych, Jjak:
.rodzaj i wielkosé energii bodZca, czas trwania, czestotliwoéé zmian  itp,
‘Powstanie sygnalu - 2z punktu widzenla fizyki - jest procesem, ktéry w za-
Xozenlu polega na odwzorowaniu informacji na noédniku tej informacji w pos—
tacl zmodulowanego parametru, ustalonego przez przyjety kod. Ukiad nerwo-
wy postuguje si¢ giéwnie kodem czgstotliwosciowym. Miarg przenoszonego syg-
natu jest gestosé impulsébw elektryczaych. Nie chodzi tu o kodowanie po-
przez ustalenie przerw migdzy impulsami /kod interwaowy/, ale o &rednie
czgstotliwodci impulséw o okredlonym przedziale czasu At . W takich warun-
kach, zmiana wielkodel amplitudy lub zgubienle pojedynczych impulséw w tym
sposobie kodowania nie moze znieksztatcié przenoszonego sygnaiu /kod chro-
niony/ [22] .

Wszystkie bodice zewngtrzne i wewngtrzne /w stosunku do zywego orga-
nizmy/ - niosqece okreflons energig -~ wywolujg w narzgdach odbiorczych /re-
ceptory/ specyficzne reakcje fizykochemiczne, ktérych obrazem sg rejestro-
wane potencjaly bioelektryczne. Narzgdem odbiorczym przyjmujgcym bodsce
Jjest receptor, begdgey podstawowym elementem czuciowym,

Zdolno&¢ analizy bodicéw jest mozliwa, jezeli na okreflony receptor
czuciowy /element uk¥adu nerwowego/ dziaXa bodziec swoisty dla niego. Przy
czym muszg byé speznione wymagania'dotyczqce zbioru cech i sity tego bodz-
ca w stosunku do progu wyzwolenia reakcji w receptorze. Rodzaje receptoréw
czuciowych, warunkl dziaania i ich zrésnicowanie morfologiczne okreélajg
daleko idgecg specjalizacj¢ ogflng i podstawowg. Receptor czuciowy posiada
specyficzne wiasciwodci rozrézniania oraz przetwarzania odbieranej infor-
macji i przesylania jej do ndpowiednich orodkéw analizujgcych w ukladzie
) neﬁowm. Jest on pierwszym ogniwem tuku odruchowego na drodze aferentnej
i w ostatecznej fazie rzgdzi reakcjami efektoréw.

Pierwsze ogblne prawa dotyczgee dzialania takich receptoréw sformuto-
wa% E.D.Adrian /1932 r./. Badajac reakcjg receptoréw dotykowych na skérze
zaby wykazat bezpodrednio, ze niezaleznie od tego, czy stosowany bodziec
Jest silny, czy tez siaby, odpowledZ ma zawsze charakter prostego kodu
czgstotliwodciowego. Wystepujgace w takim przypadku- wytadowania elektryczne
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budowie receptor jest otoczony strukturemi dodatkowymi, ktérych obecnosé
modyfikuje w réznym stopniu funkejg¢ odbioru energii bodice.

Specjalizacja receptoréw czuciowych, nawet.dla najprostszych elemen-
téw, poszia drogg ewolucyjnego rozwijania czegfci wrazliwych samych recep-
toréw i struktur z nimi zwigzanych EIO N 78].

W badaniach elektrofizjologicznych receptorédw istnieje mozliwosé la-
boratoryjnego wytwarzania bodzcédw o zgdanych peremetrach fizycznych, Nie-
odzownym warunkiem tej metody jest potrzeba posiadenia niezawodnej apara-
tury stymulujgcej i opracowanie sposobéw podawenie bodZcédw do recepto-
réw [65] . .

W szczegbiach obraz pracy receptordw nie jest jeszcze poznany i osta-
tecznie zdefiniowany. Wiadomo jednak, Ze ich wspblng cechg jest  zdolnosé
wytwarzania odpowiedzi bioelektrycznych - po zadziaeniu bodicem - majg-
cych charakter okreélany jako ,wszystko albo nic" E1, 1%]. Przetwarzanie
energii bodice w receptorze odlLywa si¢ dwustopniowo, przy uwzglednieniu
réinych zastrzezerd autoréw zajmujgcych sig analizg proceséw przetwarzania.
Obraz ten dotyczy w pierwszym rzg¢dzie przetwarzania bodZzcéw typu . mecha-
nicznego /i nie tylko/ u zwierzgt bezkregowych. Jest to przedstawienie mo-
delowe, ktére w wielu przypadkach zostalo potwierdzone doswiadczalnie [?5,
7?]. Rozwazania te dotyczg pigter najnizZszych w hierarchicznej drabinie
przetwarzania informacji czuciowe} [9ﬂ o

Modelowo przetwarzanie przebiega nastgpujgco:

I. W fazie pierwsze) - dzialajgcy bodzlec wywouje zmiany  fizykoche-
miczne we  wrazliwej" czg¢éci receptora, powodujgc powstanie lokal-
nego potencjelu depolaryzujscego, tzw. potencjaiu generatorowego
/potencjat receptorowy/,

II. W fazie drugiej - jezeli potencja depolaryzacyjny w neuronie czu~
ciowym zwigzanym z receptorem osiggnie warto$é progowg /potencjax
krytyczny receptora/, wystgpi rozprzestfzeniajqcy sig potencjax
czynnoiciowy. Nastgpuje wtedy kodowanié potencjazu  generatorowego
w iglicowe wyladowania potencjazéw czynnosciowych.

Jako ilustracje modelowego ujgcia pracy receptoréw, mozna przedsta-
wié wg Teorella ET?] proces przetwarzania w mechanoreceptorze. Ukazane sg
tu poszczegblne etapy, z uwzglednieniem dynamiki ,Srodowiska" receptors,
jednak brak tu wyrainego zaznaczenia zmian przewodnofci zwigzanej z bZong

komérkowg, & mianowicies
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Bodziec mechaniczny

!

Przesunigcie /odksztaXcenie, zmiana dXugosci/

}

Zmiany napig¢cia tkanek i bon komérkowych

|

Zmiany cisnienia wewngtrzkomérkowego

}

Zmiany gradientu cisnienia hydrostatycznego przez bXony

Niestabliny potencjaX bZonowy, Niestabilny tXumiony potencjaz
tj. potencjak czynnosciowy bXonowy, tj. potencjaX genera-
/rozprzestrzeniajscy sig/ torowy

!

Prgd lokalny

: !

Przygotowanle do pracy neuro-

néw aferentnych /trigerowanie/

|

Potencja% czynnodciowy /roz-

przestrzeniajscy sig/

ZakZada sig¢ tu .lstnienie dwéch réznych jakosSciowo procesdw  przetwa-
rzania, dopuszczajgc przetworzenie bez potencjatu generatorowego, gdy nas-
tgpl bezposrednie pobudzenie elementu receptora przez bodziec mechaniczny.
Wydaje sig¢, ze ta forma ma bardziej ,prymitywny" mechanizm przetwarzania,
za$ druge w przedstawionym schemacie, reprezentuje wyzej stojgce rozwigza-
nia bilologiczne, poXgczone z morfologiczng specjalizacjg catego  elementu
ézucioﬁego - speniajacy role filtréw /np. w cialku Paciniego/. Nowoscig
w takim obrazie przetwarzania Jjest brak podziaXu na dwa poznane etapy prze-
twarzania, Zaproponowano tu raczej bliskg wspéZzalezno$é w mechanizmie wy-
twarzajgcym potencjazy generatorowe i1 czynnosciowe.

S . Deutsch [11] poréwnujge zdawaloby sie odlege od siebie charakte-
Tem receptory /ciako Paciniego, wrzeciono migdniowe zaby, fotoreceptor
oka u kraba, receptor staku u szczura/ wykazaX, ze rejestrowany potencjak
generatorowy jest w tych przypadkach podobng nieliniowg funkcjg wartosci
/amplitudy/ stosowanego bodica. Jest to zalozenie wysoce uproszczone, gdys
potencjat generatorowy jest réwniez funkcjg przemian zachodzgcych w cza—
sie. Istnienie jednak wspélnych podobnych cech i warunkéw zwigzanych z
powstawaniem potencjazéw elek;rycznych pozwala na tworzenie prostych mode-

1i receptoréw o réinym stopniu zozonosci.
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Wydaje sig¢, Ze w procesie przetwarzania energii bodZca przez recep-
tor trzeba uwzglednié jego duzg role integracyjng, modyfikujaca ostatecz-
ny ksztat potencjaxéw receptorowych i tym samym jego rolg w  kodowaniu

informacji.

5.1. Sygnaty i przesyzanie informacji

Procesowi powstawania, przesyZania i odbioru informacji, towarzysszg
zawsze przemiany energetyczne w danym ukiadzie materialnym. DIPrzesyzZanie
informacji zwigzane jest z przeﬁieszczaniem si¢ w czasie i  przestrzeni
okredlonych znakéw, bgdgcych wiadomoscig. Sg one obrazem zmian érodowiska
fizyecznego, objawiajgc si¢ w postaci drgania oérodkéw, zaburzeh elek-
trycznych itp. Za tymi zjawiskami obserwuje sig¢ zmiang niektérych cech i
wiadciwofei materii. Tutaj ,tredci" zjawisk fizycznych zakodowane sg w
relacjach jakosciowych ich lokalizacji oraz uk}adach poXgczed. Wszystkie
pojecia zwigzane z przemieszczaniem sig sygnaXéw - znakéw fizyeznych --do-
tyczg przenoszenia istotnych wiadomoéci w ramach rozpatrywanego systemu,
Sygnaty przemieszczajg sig kosztem energii ukadu przesytowego, w oOkres-
lonym kierunku oraz wzdiuz tzw. kanalu przesylowego.

Wszystkie koncepcje poréwnawcze zmierzajgce do wyjasdnienia i opisa-
nia uk¥adéw biologicznych metodami opiéu technicznego sg zawsze duzym
uproszczeniem, ze wzgledu na stan techniki oraz inne cele i wladciwosei
konstruowanych uk}adéw. Sygnat w ukiadzie biologicznym jest efektem prze-
mian biochemicznych, okredla te przemiany i jest ich miernikiem. Przeka-
zywanie informacji biologicznej mozna ujgé w system, ktérego elementy po-
przez podobiernstwa wystepowania zasadniczych blokéw, jak w ukladach tech-
nicznych, pokazuje rysunek 4.

F~=~ - - -- " - - -7 =--== g
| ZRODEO \ . at I
A. | WADOMOSC \ | KAN. :
S e
I ! ! 1
[ co b
I ] __ L} |
Y I A e |
BODZIFC
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! [axsony /
RECEPTOR :

_______ B e

Rys.4. Elementy wejéciowe dwéch systeméw przekazywania informacji:

A, techniczny B. biologiczny
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Wyréznié mozna tu bloki bgdgce elementami skZadowymli ogélnej struk-
tury systeméw przekazywania informacji. W analizie poszczegélnych blokéw,
przy zaXozeniu nieokreélonej liczby wiadomosci, pomijamy treéé informa-
cji, zajmujgc sig¢ jedynie strukturg zbioru wiadomosci wysyanych przez
Zrédzo,

Potrzeba istnienia nadajnika w technicznych systemach przekazywania
informacji wynika z faktu, Ze tylko w nielicznych przypadkach, wiadomosci
sg podawane w postaci dogodnej do bezposredniego przekazywania, Kazde}
wiadomoéci, ktéra ma byé przekazywana przez kana, musi byé przyporzgdko-
wany sygnal majgcy wasnos$é rozprzestrzeniania sig.

W ogblnym przypadku sygnaX jest falg, gdzie rzgdne tej fali sg funk-
cjami czasu i odleg¥o$ci od Zrédta jej powstania. Odleglodci i czas sg
zmiennyni niezaleznymi, dlatego w badaniu sygnaéw jedng z nich przyjmuje
sig¢ Jako stalg i sygna pozostaje zalezny tylko od drugiej zmiennej. Poz~
wala to na obserwacjg sygnaku w danej chwili /t = const./, ewentualnie
na okreslenie rozkadu sygnatu.

Kierunek przebiegu informacji jest na ogéx nieodwracalny, Jednak
przy niektérych formach porozumiewania sig, np. przy komunikowaniu jezy-
kowym, zachodzi trwaZa mozliwo$¢ odwracalnodci kierunku przebiegu infor-
macji. W ukadzie biologicznym obieg informacji zachodzi dzigki przesya-
niu i przetwarzaniu wielkosbti elektrycznych, jest to - inaczej ujmowany
w semiologii - niejgzykowy system komunikowania sig [}GJ. Przenoszenie
informacji w kanale przesyrowym jest utrudnione obecnodcig czynnikéw za-
ktécajgeych /szumbw/. Szeroko pojgta teoria informacji musi te  czynniki
uwzgledniaé lub eliminowad,

KanaX przesyXowy symbolizuje pewne ograniczenia przestrzenne, obej-
mujgc np. kanat czgstotliwosci, w ktérym przesyXany jest sygnat. Rozpa-
trujqc sygnaX, mozna okreflié jego silg lub moc /poziom sygnaXu/. Ponadto
sygnaX mozna scharakteryzowaé czasem jego trwania oraz wiasciwym mu wid-

mem zmian cz¢stotliwos$ci, Utworzono pojgcie objetodci sygnau Vk w kanale

informacyjnym [41]
Ve=H -t - F (8)

gdzie:
Hk - poziom sygnaiu

tk - czas trwania sygnalu

F - szeroko$é pasma czgstotliwoéci'w Hz

Aby dany kenaX mégi przepudcié sygnal o objgtodei V, to warunkiem
Jest, aby V, >V. W kanale przesyXowym mozna zmiedcié rézne sygnaty wias-
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cenie addytywne, to mozna je usungé stosujgc ukXady kompensacyjne, Powyz-—
sze rozwazania wskazujg, 2e odebrany sygnat jest daleko idgcg idealizacjg
sygnatu nadanego. Rzeczywiste warunki narzucajg wiele cazynnikéw ubocz-
nych [bé].

Informacja w obiekcie zZywym lub maszynie w zaXozeniu stuzy do celo-
wego dziaXania poprzez wytworzenie lub przeksztaXcenie odpowiedniej ener-
gii. NajeczgSciej nosnik informacji jest wielokrotnie przetwarzany i zmie-
niany w zaleZno$ci od $rodowiska przesyania, jednak zawsze zachowuje

niezmieniong treéé wiadomosci,.

5+2. Informacyjna koncepcja oceny zjawisk elektrofizjologicznych

W pracy za punkt wyjScia przyjeto pewien poznany juz material nauko-
wych obserwacji elektrofizjologicznych, przy zaXozeniu celowosci i przy-
datnofci opisywanych zjawisk bioelektrycznych. W tych badaniach pewne
zjawiska wystepujg ciggle i w sposéb powtarzalny. Niektdre z nich mozna
obserwowa¢ dopiero po wyzwoleniu ich bodZzcami swoistymi lub zastepezymi
/cechy stymulacji/. ‘

Sygnaly bgdgce nofnikami informacji mozna, upreszczajge klasyfika-
cjg, podzielié na:

1. Sygnaty dochodzace do Zywego organizmu z jego otoczenia za  pomocg
receptoréw; zostajg one z kolei przetworzone i analizowane przez
uk¥ad nerwowy,

2. Sygnaly zwigzane z dzialaniem i reakcjami Srodowiska wewngtrznego
tego organizmu,

Formg kontektu organizmu Zzywego z jego Srodowiskiem okreslajg zja=—
wiska w nim powstajgce. Sg one zrfznicowane, jednak ich klase okreslajg
bodéce niosgce specyficzng dla nich energig. Przesylane informacje w pos-
taci zmiennych w czasie przebiegédw elekirycznych mozna metodami technicz-
nymi rejestrowaé i naste¢pnie analizowaé, Rejestrowane wyladowania  elek-
tryczne obserwuje sig¢ we wszystkich czgéciach hkladu nerwowego, ale zréz-
nicowanie tych wyXadowa:l jest ogromne., Na rysunku 5 przedstawiono przykiad
wytadowan elektrycz;ych, rejestrowanych w badaniach dwbch réznego rodzaju
receptoréw czuciowych u réinych zwierzgqt. Wideé, ze mimo zréznicowania
badanych elementéw, wystepuje podobienstwo wyladowan w ramach podobnego
typu odpowiedzi elementu czuciowego. Powyzsze przykiady nie wyczerpujg
wszystkich rodzajéw wytadowan, Ich typy mozna okreslaé opisowo, i tak wy-
réznia si¢ np.: wyladowanie pobudzeniowe i hamulcowe, toniczne i fazowe,

fazotoniczne, typu ,On -0ff", Poza nimi rejestruje sie¢ wyZadowania okres-
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Sygnaty skladowe 1 sygnal zYozony muszg byé odbierane w ten sposéb,
aby obickt przeznaczenia informacji mégt na podstawie odebranegoe syguaiu
odtworzyé wiadomosé ze zrédia informacji. Technike przesyXania wielu in-
formacji przez wspblny kanat nazywana jest zwielokrotnieniem kanaXu /mul-
tiplexing/. Migdzy czionem realizujgcym zwielokrotnienie a Zrédiami  in-
formacji wystepuje czion przydzielajgey zrédiu podkanal, Jeizeli wytworze-
nie sygnatu zXoZonego wyrdinia etapy wytwarzania w nadajniku sygunatéw
sk¥adowych 1 nastepnie dodawania ich do siebie, to taki system pracuje
wedtug zwielokrotnienia dwuetapowego. Wyréiznia sig¢ réwniez zwielokrotnie-
nie ze wzgledu na czas i czgstotliwosé /sygnaty w podkanaXach nie zacho-
dzg na siebie w czasie oraz zakresie czgstotliwosei/ [?1, 62].

Do analizy sygnatbéw sk2adowych, wzglgdnle zXozonych, w proponowanym
schemacie klasyfikacyjnym memy do dyspozycji dotychczasowg oceng wzglgd-
nych i bezwzglednych zapiséw reakcji elektrofiéjologicznych. Wykorzystuje
sig¢ tu cay dotychczasowy warsztat technieznych rozwigzan i metod re-
jestracji. Przykadowo wymienié mozna:

1. Techniki zapiséw zewngtrz- i wewngtrzkomérkowych.

2. Metody rejestracji z duzych obszaréw tkanki Zywej /BEG, ELG, EKG
itp./. '

3. Modyfikacje réznych metod rejestracji i analizy, np. techniki Vol-
tage-Clamp, sucrose-Gap oraz zapisy wykonane z wykorzystaniem elek-
trod szklanych lub metalowych.

4, Metody znane przy pomiarach stalego potencjaiu wolnozmiennego.

Wymienione techniki zapisu pozwalajg na obserwacjg¢ charakferystycz-—
nie zakodowanych zjawisk bloelektrycznych, gdzie kodowanie jest procesem
zaﬁiany obserwowanych reakcji biologicznych na sygnat elektryczny.

Rejestrowane zjawiska moZna przedstawié¢ najprosciej w systemle  bi-
narnym., Kodowanie takie jest minimalnie wrazliwe na zakiécenia w kanale
przesyowym i-odbioru wiadomosci elementarnych;

W ukYadzie nerwowym - mimo ﬁewnych podobienstw - forma kodowania
dwéjkowego nie jest ogélnie uznana, gdyz przypuszcza sig, Ze sposéb kodo-
wanla w komérce nerwowej wykorzystuje zalety tego systemu, jednak rozsze—
rzone o inne formy Eé]. Zaliczyé tu mozna wtasSciwoéé okreslang jako mo-
dulacje, oznaczajacg przy przekazywaniu wiadomo$ci zmiamng tylko Jjednego
parametru sygnatu. Z dwéch przeciwstawnych form modulacj}i, a mianowicie
amplitudowej lub cze¢stotliwosciowej ze staXg amplitudg, wybieramy t¢ dru-
g5. Ten sposéb modulacji obserwuje sig /powyzej progu wyzwolenia/ . przy
rejestrowaniu potencjaiéw receptorowych w ukzadzie Zywym. Wozystkie kla-

syfikacje zbioréw wiadomodci /zakodowanych w kanale przesylowym/ sg réw-
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Wigkszoéé receptoréw w odpowiedzi na bodziec reaguje wzrostem czgsto-
tliwoéci wystgpowania potencjaléw czynnosciowych Af . Wzrost ten jest pro-
porcjonalny do logarytmu sity bodzce z odpowiednim wspéezynnikiem propor-
cjonalnosci c¢ ., Takie zaleinosci okredla tzw. prawo Webera-Fechnera ﬁl,
22,23]:

Of = k » logh + ¢ : (10)

Ne rysunku 8 przedstawiono niektére korelacje migdzy ggstoscig impulséw

a nétgéeniem bodzcea..

' A. bomupzEmE

LA

B. REAKCJA PRZETWORKIKA LINIOWEGO (ToNicana)

C. REAKCIA pr2ETWORNINA ROZWICZKUTACERG { FAZoWA)

Rys.8. Reakcje przetwornikéw na przyZosony bodziec ©

Czgstotliwoéé impulséw speinia prawo Webera-Fechnera, jednak reakcja
typu przetwornika rézniczkujacego potwierdza, ze komérka reaguje nie na
natgzenie bodéca, ale na zmiang tego natg¢zenia. Ten sposéb  przetwarzania
pozwala na ulatwione odréznienie sygnalu z duZego zakresu pozioméw, np.

przy wyréznianiu natgzenia gwiatia przez fotoreceptory.

5.3+ Fizyczne podstawy przewodzenia impulséw nerwowych

Prawa elektrotechniki teoretycznej tylko w minimalnym stopniu nadajg
Big do opisu przewodzenia impulséw elektrycznych w ukXadzle nerwowym. Wy-
nika to z podstawowej réznicy jakosciowe}, czyli z faktu, Ze u podstaw zja-
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wisk blioelektrycznych leiy przewodnictwo jonowe w odréznieniu od przewod-
nictwa elektronowego w materieXach stalych /metale/.

Ogblnie przyjmuje sie, %e ukad nerwowy pracuje na zasadzle sZuku od-
ruchowego". J . Konorski [39] okreéla wiasciwosdci tego ukiadu jako tzw. re-
aktywnosé, Pojeciem tym objgto pewne wiasdciwofci tianki nerwowej, takie
Jak: pobudliwoéé, przewodnictwo i przekasZnictwo nerwowe z wszystkimi towa—
rzyszgcyml im mechanizmami biochemic;znymi. U podstaw tych wiasciwosdcl lezg
elementarne zjawiska bioelektryczne powstajgee w efekeie wspbidziatania
Jjonéw po obu stronach biony komérkowej. W nastepstwie plonierskich prac
A .L,Hodgkina 1 A.F, Huxleya [27] wykazano, 2e zagadnienia te majg wiele
cech wspélnych, wynika;)qéych ze sktadu jonéw i ich stezen po obu stronach
rozpatrywanej biony komérkowej. Wibrnie, badania te¢ pozwalajg na okredle—
nie molekul(;u‘nej i submolekularnej budowy bXony komdrkowej, a takse zja-—
wisk i zachowah w Zywej tkence prazy przew’odzeniu elektrycznym impulséw
nerwvowych [25 ’ 75] .

Informacja docierajgoa do zakoriczen aksonéw musi byé, zgodnie z zaXo-
Zeniaml czynno$ciowymi uk¥adu nerwowego, przekazana nast¢gpnym neuronom po-
przez obszar styku, zwany synapsg. Obserwuje si¢ tutaj, ze w wyniku proce-
su zwanego ogblnie sprzezeniem elektrowydzielniczym /szczegbly w rozdzia-
le 5.4/ powstajg stopniowane i nierozprzestrzeniajace si¢ potencjaky post-
synaptyczne /depolaryzacyjne lub hiperpolaryzacyjne/. W przypadku przekro-
czenla progu depolaryzacji krytycznej, mogg wyzwolié potencjat czynnodcio-
wy, dlatego nazywane sg postsynaptycznymi potencjatami pobudzajgcymi
/EPSE/. ~

W obrgbie qiektérych synaps pobudzeniowych, jeZell pobudzeniowe  po-
tencjaly postsynaptyczne sg zjawiskami podprogowymi, potencjat czynnoscio-
wy pojawi sieg w komérce postsynaptycznej jedynie po sumacji w czasie 1lub
torowaniu postsynaptycznych potencjaiéw pobudzajgeych /wzglednie po obydwu
tych procesach/ [34 ’ 82].

Opis przewodniotwa elektrycznego w neuronach wymaga =z koniecznos$ci
zaXozen upraszczajgcych, koniecznych do analizy modelowej. Wspomniano juz,
Zze zdolnoéé odbioru informaeji oraz przetwarzanie jej na impulsy elek-
tryczne Jjest uzaleznione od wiaéciwosci elektrycznych i czynnosci bioelek-
trycznej elementéw nerwowych /gradient elektrochemiczny/. Ze wzgledu na
rodza} czynnosci elektrycznej, w ukiadzie nerwowym mozna wyréznié:

1. Impulsy nerwowe wasciwe dla elementéw przewodzacych potencjaly
elektryczne - pobudliwe elektrycznie w}bkna nerwowe.

2. Czynnodé elekiryczna szybko zanikajgeca, wytwarzana w za.koﬁczeniach
odbiorezych /receptory, biony postsynaptyczne i dendryty w osrodko-
wym ukadzie nerwowym/ - dla elementéw elektrycznie niepobudliwych.

N
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Przy dziataniu na wiékno nerwowe bodZcem naturalnym lub po stymulacji
elektrycznej, przepuszczalnosé blony komérkowej zostaje zakZédcona, co po-
woduje zanikanie istniejgcego gradientu elektrochemicznego /depolaryzacja
lub hiperpolaryzacja bxony/. Przykladowo, przy pobudzeniu nastepuje zwrot
kierunku gradientu,.tj. w miejscu pobudzonym wngtrze neuronu staje sie
elektrododatnie w stosunku do powierzchni zewngtrznej bzony. Pocigga to za
sobg przepiyw 1mpulékw nerwowych wzdiuz nerwu Z odcinka elektfododatniégo
do sgsiedniego - elektroujemnego. Przepiyw ten dziala znowu na sgsiedni
odclnek jako bodziec.

Zmiana elektryczna wzdluz nerwu stanowi podstawe przewodnictwa impul-
séw nerwowych. U podstaw takiego ujecia leZzg doswiadczenia i przedstawione
teorie zjawisk transportu przez bXony biologiczne [}2, 55, 56].

Pierwsze préby wyjasnienia zagadnien przewodnictwa nerwowego podane
juz przez Bernsteina w jego teorii membranowej /1902 r./ wskazywaly na ro-
le jonéw potasowych w wytwarzaniu potencjazu elektrycznego, dajgcego  po-
tencjaz réwnowagl przy dyfuzji przez biong¢ komérkowg - zgodnie 2z wzorem
Nernsta., W roku 1940 Boyle i Conway zaobserwowali przepuszczalnosé dla jo-
- néw chlorowych we wiéknach migéniowych réwnie dobrg jak i dla potasu, jed-
nak o kierunku odwrotnym. PozwalaXo to na interpretacje¢ formy potencjazu
czynnosciowego Eﬁg.

Dopiero w roku 1951 Hodgkin i Huxley wysun¢li ogélnie przyjets ,teo-"
ri¢ sodowg" dzigkl zastosowaniu nowych technik rejestracji mikroelektrodo-
wej I??] Ich podstawowg tezg ilustruje rysunek 9, gdzie zmlenny w czasie
i rozprzestrzeniajgcy sig potencjax czynnodciowy obserwowany na bonie ko-

mérkowej zalezy od skiadowych pradu jonowego sodu i potasu /pominigto inne

wptywy/.

o 2 N8 o s
Ryse.9. Potencjax czynnosciowy V na tle zmiennych w czasie
wartodei praddéw skiadowych Eﬂa:

IN.a - Prqdy sodowe ’ IK - prgdy potasowe

Jak juz wspomniano, klasycznym przedstawieniem aksonu jest ukXad

kondensatora z doXgczong réwnolegle rezystancjg /rys.3/. Viyobraza on jed-
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ng z catego ciggu powtarzajgcych sig¢ jednostek, z uwzglednionym potencja-
Zem spoczynkowym bXony. ¥ teorii jonowej SEM blony jest ustawiona réwno -
legle do C i zalezy od gradientéw stezerd dle réiznych jonbw. Jonowe ,bate-
rie" neuronu sg ciggle roziadowywane /pompy jonowe utrzymujg wtérnie gra-
dient stezed dla tych jonéw/, w czasie gdy jony sodowe i potasowe porusza-
ja sie zgodnie z gradientem stezen Eﬂﬂ .

BXona neuronu posiada strukture ,upiywng", co przy matej rezystancji
ogranicza podiuzne rozchodzenie sig¢ prgdu i wytworzone potencjazy elekiro-
toniczne sg podprogowe, a wigc elekiryczne przewodzenie informacji prazy
pomocy tych sygnaibéw jes't niemozliwe.

Przekroczenie progu depolaryzacji daje odwracalng zmiang /jek na ry-
sunku 3/ polegajscg na zmiaenie polaryzacji blony eksonu. W konsekwencji
powrét do wartosdci spoczynkowej wytwarza stan okredlany potencjatem czyn-
nosciowym. PowyZej progu depolaryzacji potencjaty nie mogg byé kontrolowa-
ne przez zmiang intensywnosci bodica.

Okres inaktywacji sodu okresla milisekundowe czasy refrakcji bez~
wzglednej, po nim nastepuje okres tzw. refrakcji wzglednej. Fojgcia re-
frakcji sg tu na tyle wagne, %Ze wyzhaczajg odrgbnosé poszczegélnych poten~
cjaxéw czynnosciowych i tym samym wyznaczajg czgstotliwosé pojawiania sig
sygnaxéw. Przykadowo, czasy refrakcji trwajgce 5 ms dopuszczajg maksymal-
ng cze¢stotliwosé 200 Hz,

Predkosé przewodzenia potencjaiu czynnosciowego zalezy  réwnoczeénie
od wielu czynnikéw dodatkowych, jek: bierne wiadciwosci elekiryczne akso-
nu, jego bXony oraz aksoplazmy [?é]. Rezystancja podXuzna aksoplazmy de-
terminuje predko$é przewodzenia odwrotnie proporcjonalnie do  powierzchni
jej przekroju. Srednica wibkien nerwowych u ssakéw jest wielokrotnie
mniejsza od 20 um, dlat:>go wiadomosci o wiaéciwosciach i dzia%aniu neuro-
néw pochodzg z badad na zwierzg¢tach bezkrggowych, u ktérych eleﬁenty ukta-
du nerwowego sg proporcjonalnie wigksze. Ne podstawie doswiadczen mozna
przypuszczaé, Ze w catym Swiecie zwierzgt podstawowe czynnosci wibkien sg
bardzo 2zblizone [?{]. W powyzszych rozwazaniach pominigto analiz¢ przewo-
dzenia impulsédw we wXlknach rdzeniowych 2z otoczkg mielinows i przewegzenia-
mi Ranviera. Tutaj duza predkosé przewodzenia jest mozliwa dla mazych
frednic wékien [34] .

5e4. Biofizyczne aspekty pracy receptoréw

Zgodnie z zaYoZeniem tematu przeprowadzono prébe wskazania na charak-

ter i zasady tworzenie informacji, ograniczajgc si¢ jednak do neuronalnych
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sieci czuciowych. Dotyczy to okreslenia warunkéw powstawania odpowiedzi
receptorowej, przy wykorzystaniu niektérych wlasciwych dla receptoréw bodz-
cbw,

ZaXozyé mozna, %e receptor bgdgcy wyspecjalizowanym elementem ukladu
nerwowego, posiada podwyzszong wrazliwosé w stosunku do okreflonej energii.
Pamigtajac o tym, nie mozna utossamiaé specyficznej wrazliwosoi receptoréw
z wrazeniami /obrazem elektrycznym/ wyzwalanymi w pobudzonym ukiadzie ner—
wowym. W efekcie tej wrazliwoéci, obserwuje sig powstawanie potencjaéw
elektrycznych okreflanych jako receptorowe, W tej definicji potencjazu re-
ceptorowego umownie zaklada sig, %e jest to efekt ,pracy" receptora, ob-
serwowany metodami elektrofizjologicznymi. Nie udoidla sig postaci poten-
cjatu receptorowego, gdyz w niektérych przypadkach moze byé on potencjazem
generatorowym, wzglg¢dnie lokalng depolaryzacjg lub rozprzestrzeniajgoym sig
potencjalem czynnoéciowym. W tych przypadkech sq to przetworzone i gakodo-
wane informacje o bodicu w okreflonym stosunku i proporcjonalnie do niego
dajqce obserwowane zmiany elektryczne /rys.10/.
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Rys.10. PrzykZady zmian potencjaiéw generatorowych
w odpowiedzi na réine bodice [11]

w kpntekécie powyzszych rozwasan obserwacje elektrofizjologiczne poz-
walajg na wnioskowanie o problemach przetwarzania bodZcéw w receptorach.
Badania doéwiadczalne na wyizolowanych, pojedynczych narzgdach czuciowych,
pozwolily ustelié fundamentalng zasadg pracy receptorédw, Okredla ona, %e
zmiany intensywnoécl bod4ca pobudzajqcego narzgd czuclowy powodujg zmiany
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czgstotliwosci impulséw nerwowych. Inacze] wige, czgstotliwoééd wy!adowaﬂ
elektrycznych przy pobudzeniu receptora zalezy od sity bodica [26] .

Badania pracy receptordw przeprowadzene sg na wielu gatunkach zwie-
rzgt, a takze u czlowieka., Jednak podstawowe obserwacje przeprowadzane sg
na zwierze¢tach bezkregowych, a wiéréd rich na owadach. Majg one prostg bu-
dowg morfologiczng i posiadajs stosunkowo duke elementy ukladu nerwowego w
poréwnaniu do zwierzgt krggowych.

Opisano wielokrotnie réine typy receptoréw, przedstawiajgc ich zrés-
nicowane struktury i funkcje fizjologiczne [5, 10, 82] « Upraszczajge opis
ich budowy, najproéciej moina przedstawié receptor jako charakterystycznie
zbudowang strukturg zaopatrzong w jeden lub kilka bipolarnych neurondw
czucliowych,. Posiada ona, w zaleznoéei od swojej funkcji czuoiowej, odpo=
wiednio wyksztaltowany .aparat" zmystowy, np. w postaci wXosowej. Taka
forma receptora bedzie najczedcie] rozpatrywana na utytek zagadnied, ktére
obejmuje niniejsza praca, Poza tym receptory wiosowe majg wyrainle Eréini-
cowane funkcje céuoiowe.

Wystgpujgce wioskl cm;ciowe sg najstarszym filogenetycznie elementen .
receptorédw. Rozwingly si¢ one na powierzchni ciale zwlerzgeia lub zmodyfi-
kowaly swojq budowg i wystgpujg w postaci szczecinek, stozkéw, piytek itp.
U owaddw wyrézniono te charakterystyczne elementy morfologiczne, nazywajge
je sensilami i przypiseno im odpowiednie funkcje czuciowe. Przyjmuje sig,
Ze sensile sg homologiczne i wywodzg sig¢ z jednej poczgtkowej formy, a
mianowicie wZosa /sensillum trichoideum/, .

Systematyka receptoréw w oparciu o wyglad i budowg struktur recepto-
rowych stala si¢ niewystarczajgca. Wspblczesne badania wekazujg na istnie-
nie wielofunkcyjnosci dla podobnych etruktur morfologicznych. Dostgpne ob-
serwacje dofwiadczalne wskazujg na nieporéwnywalnie duse moiliwoéei recep—
cji bodicéw przez zwierzgta bezkrggowe, w poréwnaniu z mosliwodciami zna-
nych zmyséw u eztowlieka. Dotyczy to zdolnodci recepoyjnych na okreflone
formy energii lub nawet na weskie zakresy tej energii [42 s 51, 89].

Pierwszym istotnym procesem w fizjologii receptoréw jest, oprées
przyjecia bodica, jego przetworzenle. W miejscu kontaktu w2osa czuciowego
1 elementu neuronalnego, musi nastgpowaé transformacja dzialajgoego bodfca
na cigg charekterystycznych wyladowai elektrycenych, Jest to podstawowa
wspélna cecha dla wszystkich receptoréw. W warunkach laboratoryjnych mosna
symulowaé bod%ce  naturalne" przez sztucznie wytworzone. Pozwala to na
uchwycenie caXoksztaXtu zmian fizycznych i chemiocznych towarzyszgeych pro-.
cesowl przetwarzania. 0'dziaZaniu elementu przetwarzajgcego w  receptorze l
mozna wigc wnioskowaé pobrednio po zarejestrowaniu i analizie niektérych
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szczegbXowych parametrédw fizycznych i cech elekiryecznych.

B, Katz 55] badajge wrzeciono migedniowe - bedgce mechanoreceptorem
uczestniczgeym w regulowaniu napigcia mi¢sdni szkieletowych - stwierdzi, ze
niewielkie jego rozcigganie generuje slaBy i lokalny prgd elektryczny,
czyli potencjaz generatorowy. Natomiast wzrost sily rozciggania daje odpo-
wiedz silniejszg, az do momentu wyzwolenla potencjaiu czynnosSciowego. Te
uniejscowione, lokalne zmiany potencjaXu okreslane réwniez jako receptoro-
we, Sg reakcjami stopniowanymi wprost proporcjonalnie do energii pobudze-
nia, a generowany przez nie impuls nerwowy Jest rozprzestrzeniajgscg - sie
falg depolaryzacyjns [?6, 3%]. Na pierwszym etapie przetwarzania bodscéw,
podobiefistwo potencjaéw receptorowych /generatorowych/ ilustrujs wykresy

na rysunku 11,

A CIAtKO PACINIEGD C. RECEPTOR ROZLIA‘GOWY RAKA

d VQM

D. RECEPTOR wECHOWY

U ZABY,
AmV I

25

t+——
Rys.11. Przyktady form potencjatéw generatorowych l}ﬂ

Poréwnano tu ksztaity odpowiedzi rejestrowanych potencjazéw dla réz—
nych receptoréw, Wnioskowaé mozna, Ze musi istnieé w tych przypadkach
wspblna zasada pracy tych receptoréw [}ﬂ .

W wielu pracach prébowano ustalié metodami elektrofizjologicznymi
miejsce powstawania rejestrowanego potencjazu receptorowego. C. Edwards 1
D, Ottoson liﬂ zapisywali potencjaly zewngtrzkomérkowo z réznych okolic
neuronu, wykazujgc tymi badaniami, ze potencjaty komérki czuciowe}j zapo-
czgtkowane sg réwniez w okolicy odlegZej od ciala neuronu. Wykazano przy
tym réwnies wpiyw przewodnictwa antydromowego do zakoriczer dendrytycznych

z pewnym opésnieniem czasowym E4].
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R . Niklaus BQ, 5@] badajgec pojedyncze wioskil czuciowe stwierdzal, ze
dochodzgey bodziec jest przetworzony jednak wykgcznie w wypustce dystalnej
neuronu czuciowego. Podobnie M.L. Wolbarsth Eﬁﬂ, odbierajgc potencjaty =z
dystelnej czedci neuronéw kontaktujgeych sig z wiosem, potwierdza inicja-
cje przetwarzania dendrytycznego. Zapisywane tu potencjaty elektryczne by-
1y jednak podobne do tych, jakie zapisywano z proksymalnych czg¢sci neuro-
néw [63] . '

Z powyZszego przeglgdu mozna wnioskowaé, ze prawdopodobnie w kazdym
miejscu neuronu czuciowego istnieje mozliwosé rejestrowania potencjaxéw
czynnodciowych, powstajgeych po pobudzeniu receptora. Nie moZna wykluczyé
jednak mozliwodci, ze istniejg obszary neuronu o podwyzszone] gpecjaliza-
cyjnej wrazliwosci na wyrbznione bodice Pé].

Zastanowié sig trzeba, o ile neuron, a wkasciwie jego sieé jest zaan-
gazowana w czynnofci recepcyjne bodicéw, wynikajgace z ich bezposredniego
dzialania, w efekcie ktérych zachodzg procesy bioinformacyjne.

Klasycznie przedstawiony neuron /rys.2/ z wypustks aksonalng, przewo-
dzi impulsy do sgsiednich neuronéw. W neuronie czuciowym akson aférentny
przeprowadza informacje¢ od receptora do dalszych czesci ukiadu nerwowego.
Aksony aferentne poprzez swqje rozgatgzienia tworzg poZgczenia typu sy-
naptycznego z innymi cialemi neuronéw lub ich wypustkami. Mozna wyréznié
dwa typy szlakéw aksonalnych [90] :

1. Neurony komunikacyjne — posiadajgce mao synaps aferentnych, ktérych
cechg charakterystyczng jest dXugi akson /w stosunku do ciaa neuro-
nu/. Ich cechs specjalizacyjng Jest szybkie przenoszenie informacji
na znaczne odlegXosci. Do tej grupy neuronéw nalezg komérki czucio-
we.

2. Neurony integracyjne -~ posiadajg duzo synaps aferentnych. Zbierajg

informacje z wielu neuronéw na réinych poziomach sieci neuronéw /np.

mézgu/.
W. obu przypadkach wladciwoscin neuronéw jest przewodzenie impulsu
nerwowego. Nieréwnomierny rozdziat réznoimiennych jonéw po obu stronach

bYony komérkowej okresla polaryzacjg-wyléciowg. Jezeli powstanie fala de-
polaryzacyjna, to obserwujemy wtedy impuls nerwbwy. Po jej przejdciu biona
komérkowa ulega repolaryzacjie.

Przyjmuje sig jednak, %Ze poczgtkowa éepolaryzacja bXony pojawie sig
w synapsach. Tutaj w pecherzykach zakoriczell presynaptycznych aksonu zma-
gazynowany jest mediator chemiczny /np. ecetylocholina/, kiéry w  wyniku
przejécia impulsu nerwowego zostaje wyrzuceny do szczeliny synaptycznej.

Nestepnie mediator pobudza”bZong postsynaptyczng nast¢pnego neuronu,  Wy-
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twarzajgc postsynaptyczny potencja?: pobudzajgqcy. Jezeli potencjax ten
osiggnie wartoéé krytycazng, komérka ulega w tym miejscu depolaryzacji i
powﬁtanie potencjaX czynnoépi_m'vy, ktéry inicjuje nastgpny impuls nerwowy.

W przypadku neurondw integracyjnych, potencjat postsynaptyczny osig-
& wartosé krytyczng tylko wiedy, kiedy w krétkim czasie zostang wielo-
krotnie wyrzucone do szczeliny syﬁaptycznej mediatory z kilku blisko sie~

_ ble poXoZonych synaps. Musi nestapié proces zwany aumach przestrzenng 1
csasowq potencjaiéw postsynaptycznych,

Niektére neurony na swoich zakodczeniach wytwarzajg mediator hamul-
cowy, powodujacy swigkszenlie spoczynkowe] réZnicy potencjaiéw /hiperpglé.-
rysacj¢ biony komdrkowej/. Powstaje wtedy hamujgcy potencjaz postsynap-
tyceny. Takim medistorem moze byé kwas gama-aminog:aslowy “/GABA/. WyXado-
wania neuronéw nastepujg wtedy, gdy procesy pobudzan;a na ich synapsach
przewazajg nad procesami hamowania. Dla peinej charakterystyki zachowan
potencjaXéw w synapsie moZna wyréznié jeszcze wplyw gwany torowaniem, Im-

-pulsy torujgce nie eg w stanie pobudzié neuronu, ale swojg obecnoéeig

uatwiajg zadanie impulsom pobudzajgcym [34] .
W procesie uwalniania mediatora synaptycznego obserwuje sig¢ kilka
prawidXowodels
1. Uwalniane sg nie pojedyncze czgsteczki, ale pakiety tego mediatora
/z okreélong iloécig czgsteczek/, .
2. Mediator uwalniany jest ciggle, jednak w »8znych iloSciach, w  za-
leznodcli od wplywéw stymulujacych /od strony aksonu/,
3. Konieczna jest obecnosé Jonéw wapniowych ca*t a1a uwalniania media-
tora,

Wystgpowanie niektérych z tych cech potwierdzajg migdzy innymi re-
Jestrowane tzw. miniaturowe potencjely postsynaptyczne /MPE/ oraz tow.
szum acetylocholinowy /Katz , Miledi/ w badaniach synaps nerwowo-nerwowych
1 preparatach nerwowo-migéniowych [34] . .

Istnieje wiele dowodéw doéwiadezalnych, Ze transmiterem synaptyczaym
swigganym z neuronami czuciowymi jest acetylocholina /ACh/, eco  potwier-
dzajg badania u skorupiakéw 1 przypuszezalnie weszystkich stawonogbw, Wy-
kazano, ke zdolnoéé do syntezy ACh jest wiadciwodcig neuronéw czuciowych.
Wynika to z faktu, &e ACh pojawia sig wtedy, gdy neurony czuciowe 8g po-
budzane bodicem [17] .

Czgsteczki przenoéniks ‘/ACh W synapsie cholinergicznej] iqczg 8i¢ =
receptorowynl strukturami blony postsynaptycznej. Polgczenie to, bedgce
nchemicznym dopeinieniem" daje zréznicowane reakcje elektrofizjologiczne,
Zalezg one od typu synapsy /pobudzajsca, wazglednie hamulcowa/ » Zawartoéci
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jonéw w otoczeniu komérki postsynaptycznej, wZadciwodei elektrycznych bZo-
ny postsynaptycznej i pozostatych jej obszaréw. Polgczenie przenodénika
zmienia wiadciwoéci bony postsynaptycznej poprzez zmiany przepuszczalnoé-
ci tej bZony dla jonéw sodowych i potasowych, w konsekwencji wytworzone
zostajg potencjazy postsynaptyczne [82] .

Biosynteza ACh odbywa sig¢ w mitochondriach z choliny i acetylo~CoA
w obecnoécil acetylazy choliny. Dziaanie ACh moze byé zahamowene w  obec~
noéci enzyméw esterazy cholinowej /AChE/ przez rozkiad .hydrolityczny /rea-
gowanie z wods/ w szczelinie synaptycznej /rogzkZad ACh na choling 1 kwas
octowy/. Wytwarzana cholina jest péiniej na powrét resorbowana ze szezeli-
ny synaptycznej do wnetrza wiékna nerwowego, gdzie stuzy do resyntezy
acn [9].

Pojecia zwigzane z dziaXaniem synaps [9 , 14, 73] , opisane szczegézowo
w aspekcie wystepujgcych tam zjawisk fizjologicznych oraz  farmakologicz-
nych, mozna wielokrotnie zaobserwowaé doswiadczalnie w badeniach niekté-
rych receptoréw,

DziaZanie ACh na neurony czuciowe powoduje depolaryzacjg¢ w Tregionie”
synapsy czuciowej 1 nastg¢pnie wyzwala rozprzestrzeniajgcy sig potencjaz
czynnodciowy [17 ’ 43] « W oparciu o powyZsze obserwacje mozZna z duZym praw-
dopodobiefistwem przypuscié, ze w okolicy receptorowej /rejon dziaania re-
ceptora/ wydzieli sig ACh, ktére dzialajgc na  wrazliwg" czeéé komérki
czuciowej /dendryt, wzglgdnie delszy element neuronu/ powoduje stan  jego
depolaryzacji.

Charakter pracy receptoréw i mechanizmu synaptycznego 2aczy istnienie
potencjaiu generatorowego. Duze podobiefistwo odx;owiedzi potencjatéw gene-
ratorowych z receptora i potencjaiéw synaptycznych polega na wyspecjalizo-
wanym przetwarzaniu bodzcéw chemicznych w sygnaly elektryczne, rejestrowa-
ne w dochodgqcych neuronach, z odpowiednimi regionami przetwarzania.

Kwantowe uwalnianie przenoénika chemicznego jest przypuszczalnie w
tym poréwnaniu cech, ogélnym mechanizmem towarzyszgcym na bionie presy-
naptycznej. Na bionie. postsynaptyczne) sg odpowiednie receptory chemiczne
odpowiadajgce przenosnikowi chemicznemu. Posiadajg one charakter enzyméw
lub ich substratéw, feagujgcych na czynnik chemiczny poprzez wzrost prze-
puszezalnodei blony dla niektérych jondw /Na’, ¥, c17, ca*'/.

Dalsze poréwnania dotyczg istnienia w obu przypadkach niewielkich de-
polaryzacji. Dla synapsy sg to wystgpujgce na bionie postsynaptycznej tow.
miniaturowe potencjaly paytki koricowej. W receptorach snalogle tworzg wys—
tepujgce tu aktywnodcl spontaniczne [31 s 54, 74] « Aktywnosé ta moze wystg-
powaé w ustalonych z géry warunkach lub te:i podczas stymulacji. T. H. Bul-

N
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lock, G .A .Horridge [5] okreslajg t¢ aktywnosé jako usrednione zmiany ste-
nu fizykochemicznego na zewngtrz neuronu. Majg one najczesdciej charakter
- oscylacyjny i sg pewnym ustalonym typowym wzorcem odpowiedzi elektrycz—
nych. Autor niniejszej pracy w czasie badani nad receptorami typu mecha-
nicznego obserwowat, ze wZasnie bodziec modyfikuje czesto te istniejgcy
aktywnos¢ spontaniczng [?4]. Moze tu wystgpié obnizenie czgstotliwodei
/bamowanie/ lub wzrost wytadowa# /pobudzanie/. Charakter hamulcowy lub po-
budzeniowy mozna réwniez tiumaczyé podobieristwem dziatania synaptycznego.
Analogie te wystgpujg w pierwszym etapie przetwarzania w receptorze oraz
‘w dalszych czebciach drogi aferentnej.

Badania zozonych proceséw przetwarzania energii bodica przez recep-
tor wskazujg réwniez na istotng role ,podioza" jonowego, biorgecego udziak
w powstawaniu potencjaiéw receptorowych. Dogodnym narzedziem badawczym dla
okreslenia ich roli sg $rodki farmakologiczne, pozwalajgce na wybiéroze
wytgsczenie niektérych jonéw, biorgeych udziaX w procesie przetwarzania
bodZca.

Zapisany w normalnych warunkach potencjat /zXozony/ receptorowy moze
zostaé rozdzielony w granicach poszczegélnych etapéw przetwarzania, Tak .
wige recdeptorowy potencjat czynnosciowy ,przesfania" potencjat generatoro-
wy [e3, 45, 64]. _

Znajgc role jonéw sodowych w poznanych procesach fizjologicznych moz-
na zatozyé réwniez, ze jony sodowe majg swdj udziat w przetwarzaniu bods-
cbw, Prace 2z tetrodotoksynsg /TTX/ potwierdzajg, ze obsefwowany potencjax
receptorowy w duzym stopniu jest uzalezniony wiasnie od jonéw sodoﬁych.
Specyficzne dziaanie TTX l?? ,4%] wynika z faktu wigzania przez nig ob-
szaréw sodowych na bonie komérkowej.

Wiadomo, ze jony sodowe nie sg jedynym rodzajem jondéw wystepujacych
w tworzeniu potencjatu receptorowego. Sg nimi réwniez jony potasowe i wap-
nlowe. Stosowanie wybifrezo dziaajgcych Srodkéw farmakologicznych, Jak
wspomnie a2 juz TTX lub innych, jak prokaina, akonityna, veratrydyna itp.,
pozwala na okreflanie wspdluczestnictwa innych jonéw w procesie przetwa-
rzania i przewodzenia informacji. Substancje te sg wigc Srodkiem do oceny
ilosciowego udziazu poszczegélnych jonéw w tworzeniu oﬁrazu rejestrowanego
Jako wyXadowania bioelektryczne [64] .

W poznanie natury proceséw zwigzanych 2z charakterem jonowym regionu
przetwarzania wprz¢gni¢to réwniez obserwacje dotyczgce bezpodrednio budowy
strukturalnej bion komérkowych. J . Schwartzkopff [5?] stwierdza, %Ze naj-
bardziej prawdopodobne jest oddziatywanie bodZca na struktury molekularne
tych bion, poprzez zmiang uk¥adu poszczegé}nych czgstek skiadowych, ktére
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2 kolei pocisgajg za sobg zak}écenia w przeplywie jonéw przez biong. Ta-
kie zmiany fizyczne niosg za sobg przyrost lub obnizenie progu pobudzenia
i w efekcie otrzymuje sig¢ elekiryczny potencjat receptorowy. Energia pobu-
dzenia nie pochodzi wigc bezpodrednio ze zrédia bodica, ale 2z przemiany

metabolizmu komérkowego.
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céw pa receptory/, wykorzystano giéwnie zapisy ptrzymane w ANOPS-ie /mate-
ria% doswiadczalny B/.

Materiaty z grupy dos$wiadczalnej A miaty jedynie charakter pomocni-
czy, jekkolwiek same w sobie majgs duzg wartosé naukowo-badawczs, zwigzang
z charakterem pojedynczych przeblegbéw i ukazujg w sposéb ,tradycyjny" ana-
logowy obrez biopotencjaiéw. '

Ocena komputerowa pozwala na analize¢ przebiegéw wielokrotnych, podno-
szge tym samym wiarogodnoéé wnioskdéw koncowych poprzez zapewnienie powta-

rzalnosci wynikéw dla poszezegdélnych dcodwiadczeri.

6.2. Wyniki doswiaedczalne

Interpretacja i analiza uzyskiwanych wynikéw zostaXa oparta na pordéw-
naniach otrzymanych dla réinych warunkéw doswiadczalnych. Zakres zmiennof-
ci ocenianych cech okresla dyspersja /odchylenie standardowe/, ktéra nie
przekraczaia 10% mierzonych wielkosci.

¥ pierwszej grupie materialu, przy wykorzystaniu 25 zwierzgt w 12 se-
riach dodwiadczalnych - A - /analiza 154 przebiegéw/, dla wyXadowah spon-
tanicznych wyrézniono dwa moksimum wystepowenia dla 30 Hz oraz 45 Hz. Zna-
jomosé rozkiadu tych wyiadowari, begdgeych staiym ,podkiadem", pozwala na
oceng niektérych cech potencjazéw receptorowych.

Ne rysunku 16 przedstawiono analize reakeji receptordw na bodziec o

czagie trwenia 330 ms,
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Rys.16, Schematyczne przedstawienie zaleznosci czasu trwaniz bodzea

i odpowiedzi receptorowej /opis w teks$cie/
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¥ykazano tu, Ze opdinienie reakeji na bodziec oznaczone jako x, wynosi
érednio 30,5 ms. Oceniono réwniez zachowanie sig receptoréw po zakoriczeniu
dzia*ania bodZeca. Czas opbinienia reakeji receptora - y - wynosit s$rednio
12,1 ms. Oceniano réwnicZz czas trwania wyladowan w okresie stymulacji i po
jej zakonezeniu., Czasy te wynosity érednio: przedziax B - 275,71 ms oraz
przedziax C - 475,0 ms.

Na nowe wnioskowania pozwala materia? doéwiadczalny obejmujgey anali-
z¢ uzyskiwanych odpowiedzi typu ,on" i L off" na wigczony 1 wyisczony  bo-
dziec, Na rysunku 17 przedstawiono otrzymywane liczby wyladowan dla anali-
zowanych czestotliwosci,
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Rys.17. Yykresy rozk*adu cze¢stotliwosdci wyadowan na bodzlec:
A. efekt ,on" , B, efekt ,0off" /Jopis w tekScie/

Na rys.17A, podobnie jak dla aktywnoS$ci spontanicznej, sg dwa  prze-
dziaty czgstotliwosci, najezeb$ciej wystepujgce w krétkich seriach tych wy-
tadowarr /35 Hz oraz 50 Hz/. Dla efektu ,off" /B/ obraz jest odmienny. Tu-
taj obserwuje si¢ charakterystyczng czegstotliwo$é 30 Hz i szybkie zanika-
nie jej do zera /w przypadku braku aktywnoéci spontanicznej - zanik aktyw-
noéci/.

Drugg grup¢ materiau doswiadczalnego - B - oparto na podstawie ana-
lizy 160 przebiegéw elektrycznych analizowanych i ué;ednionych w ANOPS-ie;
odpowiednio: 48 strumieni wyzadowan spontanicznych, 56 - z  zastosowaniem
bodsecéw mechanicznych, 56 — po bodscach mechanicznych i chemicznych %gez-
nie., Wszystkie te obserwacje wykonano przy Scisiym okreéleniu temperatury
badan. W zakreéie tej grupy badad mieszczg si¢ wyniki z dwéch /I,II/ pos=-
tepowan doswiadezalnych, réiznigeych sig¢ stosowanymi bodZcami, ktére jednak
nawzajem uzupeiniajg sig¢. WyZadowania elektryczne sg efektem stosowania
techniki rejestracji, pozwalajgcej na uzyskiwanie tzw. elektrograméw /BG/ .
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/receptory ciepa/.

II. Analiza zmian EG bedgca kombinacjs stosowania bodicdw mechanicz-

nych i chemicznych

W tej grupie doswiadczen przeprowadzono analizg rejestrowanych wyia-
dowan uzyskanych w efekcie stymulacji mechanicznej strumieniem powietrza
"z dodaniem bodfea chemicznego foctan etylu C 4H805/ , réwniez w obecnosci
wytadowan spontanicznych.

Na rysunku 19 przedstawiono wykresy srednich czegstotliwodei impulséw
dla poszezegélnych typéw wykadowan.

4 ‘
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Rys.19. Pordwnanie reakcji bioelektrycznych dla réznych bodicdw
/w temperaturze 24°%¢c/ wg [69]

Analizie poddanc zawsze taki sam wycinek rejestrowanych wyladowar&'
elektrycznych w staXej temperaturze 24°C [69 ’ 81] « WyZadowania spontanicz-
ne w badanym przedziale wykmzujg pewns periodyczno$é, ktdérej dwa  szezyty

wskazujg na zageszczen.e ilosSecl ‘wyzadowaii. Dla aktywnosci spontaniczne]
jest to obraz dominacji wyréznionych czgstotliwosci. W okreslonym prze-
dziale czasu ustala sie ilosé wystepujgcych wyadowan w poszczegdlnych

przedziaach od chwili rczpoczgeia stymulacji /dotyczy bodicédw mechanicz-
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Mozna poddaé ocenie zdolnosci - np. receptorédw, wzglednie ukXadu ner-
wowego jako caXodci - do przyjmowania i ,odczytania" informacji okredlanej
tu jako biologiczna [19} « I tak: okreslajgc zjawisko, sytuacje 1lub wiel-

ko&é na 1000 mozliwodcl otrzymujemy nieokredlonosé sytuacyjng Hs =
= log, 100 = 9,96 10 bitéw Ezo] . Wynika z tego, Zze nalezy dokonaé

10 podzialéw, aby ustelié¢ w kiérym 2 nich /z tysigca mozliwych/ zawiera
sie wartodé poszukiwana.

Teoretycznie rzecz biorgc - przyktadowo - siatkéwka oka ludzkiego
moZe przekazywaé co najmniej setki milionéw bitéw na sekundg. liozna tutaj
zdefiniowaé przepustowos¢ kanaXu informacyjnego — mierzong w bitach/s -
2z Jjaks kanat pozwala na przesyZanie bezbZgdnych ini;ormacji binarnych [62]4.
W poréwnaniu do informacji przesyXanych w kanalach technicznych, przepus-
towodé¢ informacyjna I wynosi 5,6 -« 10t bitéw/s., Do przesytania obrezéw te-
lewizyjnych wynosi ona 106 do 107 bitéw/e [20] .

Z maksymalnych ilosci informacji w ciggu 1 s tylko 100 bitéw informa-
cji podlega wykorzystaniu. Z poréwnania powyzsgzych liczb moZna przyjgé, ze
ukad nerwowy blokuje olbrzymig czesé strumienia informacji, wybierajac
informacje potrzebne, eliminujgc zad zbedne. Pamig¢taé trzeba, ze odbiera-
nie sygnatéw przez receptory nie jest réwnoznaczne z ich wykorzystaniem -
istnieje wi¢c dynamiczny uk?ad selekcji informacjie.

W sumie czXowiek moZze przekazaéd maksimum okoZo 107 bitéw informacjii,
ktére sg zakodowane w pamigcli i przechowywane na zasadzie krgzenia impul-
sbw w siec:fach i strukturach neuronalnych. W. Traczyk E?Q] podaje, ze u
czXowieka w ciggu 16 h /bez snu/ przejmowanych Jest 20 bitéw/s. W okresie
jednego %Zyclia, w ten sposéb zostaje wprowadzonych do pamigci 3 - 1010 bitéw
informacji,

Pojemnoéé informacji pojedynczego aksonu, ktéry moZe wysyzaéd 103 im-
pulséw/s, mogaby wynosié 1000 bitéw/s, gdyby mozna zsynchronizowaé pobu-
dzenie neuronu 2z gegstosclig impulséw, Wysany impuls przy zaXozeniu kodowa-
nia cze¢stotliwodciowego /kod dwéjkowy, kod przedziaéw/ miaXby sygnal o
zawartoscl informacji 1 bit na sygnax lub brak sygnalu.\ Pojemnodé ta mog-
Zaby byé wigksza, gdyby przy kodowaniu zostaly wykorzystane odstepy mieday -
pojedynezymi impulsami /kod przedziaidw - rys.7/. Uk2ad Zywy jednak nie
korzysta z tej mozliwosci, poniewas zgubienle chociaizZby jednego impulsu
ldoprmdziloby przy tym sposoble kodowania do znieksztaXcenia przenoszone}
informacji.

Rogwazania dotyczgce informacyjnej roli neuronu mozna uprodeié, przy-
pisujgc mu niektére wiadciwodcl elementu cyfrowego lub analogowego. Jezeli
bodZce dochodzgce do receptoréw charakteryzujg sig wysoks czestotliwoécis,
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wtedy w elemencie zywym dominuje analogowy /pYynny/ charskter zmian odpo-
wiedzi. Okreflajg to zmiany wag synaptycznych i wahania progu pobudzenia
neuronéw, a wiec zjawiska typowo analogove.,

Do zjawisk majgeych charakter cyfrowy mozna zaliczyé jedynie reakcje
neuronu na bodZce powodujgce zmiang odpowiedzi biocelektrycznej, wedlug za-
sady . wszystko albo nic",

Ne podstawie analizy rzeczywistych warto$ci okreslono przepustowos$é
informacyjng neuronu na 20 do 120 bitéw/s, chocia% teoretycznie dopuszcza
si¢ tu mozliwosé ma 10° do 2+ 10° bitéw/s. '

Rzeczywiste war?oéei, wydaje sig¢, sg niezaniZone, poniewaz trzeba
uwzglednié mozliwodcl zakXbceli zwigzanych np. z wyXadowaniami spontanicz-
nymi, Wykazeno %e kana, ktéry jest narazony na wigkszg 1losé zak¥bcen
/przy ustalonym sposobie kodowanie/, powinien posiadaé mniejszg przepusto-
wosé informacyjnag, co umozliwie eliminscje wpiywu zakécehi.

Na podstawie zaZgczonego materiazu dodwiadczalnego i teoretycznego,
przeprowadzono prébg oceny jakoéciowej w przenoszeniﬁ informacji  poprzez °
ukady receptorowe,

Informacje o bodfcu przebiegajs w Zywym organizmie jako sygnaty elek-
tryczne o réinych postaciach co do formy, typu, ksztaXtu, wartodci i in~
nych wzglednych i bezwzgl¢dnych opisowo przedstawionych cech. Rejestrowane
i analizowane przebiegi elektryczne uzyskano przez zastosowanie bodzcdw
fizycznych o zupelnie réiznych cechach /bodsce mechaniczne, termiczne i
chemiczne/. Zaestosowano technike rejestracji pozwalajgecg na uzyskiwanie
tzw. elektrograméw /EG - rys.12/. Metoda EG pozwala na réwnoczesne zapisy-
wanie wszystkich potencjaléw bioelektrycznych jakie powstajg pomigdzy dwie -
ma elektrodami /rejestrujsca i odniesienie/ umieszczonymi na badanym frag-
mencie zwierz¢cia. Zmlana istniejgcego obrazu EG po przyXozeniu /specy~
ficznego/ bodica jest miernikiem reakcji danego receptora na ten bodziec.

Odmiang tej metody sg zapisy z anten u owadéw, zwane elektroanteno-
gramami /EAG/, Technike t¢ stosowano w badaniach receptoréw takich owaddw
jak: jedﬁabnik morwowy /Bombyx mori/ l?é], przybyszka amerykaiska /Peri-
planeta americana/ Efﬂ i innych. RejJestrowane potencjaxy zbiorcze sg e-
fektem dzialania wielu receptoréw. Ich zmiany pozwalajg na  identyfikacjg
okreslonych typdw receptoréw oramz ustalenie charakteru odpowiedzi przy da-
nyn typie bodzca.

Autor niniejszej pracy wraz z wspdXpracownikami [?7, 69, Sﬂ przepro-—
wadzaX analiz¢ elektrofizjologiczng dziaZania kilku réznych typéw recepto-
réw w odpowiedzi na bodziec wymuszajgcy reakcje zmian EG. Ocenie  poddano

wynikl uzyskiwane po analizie w komputerze ANOPS-101. Zmiany obrazu EG sg
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na tyle wyrazne, Ze pozwalajg na identyfikacje wystépujgcych typéw recep-
toréw w badanym obszarze oraz na ustalenie charakteru odpowiedzi przy ba-

danym typie bodzca. Trudniej oczywiscie o ustalenie procentowego udziau

poszczegélnych receptordw w ogélnymn obrazie EG, mozna jednak wyeiggnaé
wnioski dotyczgce ksztattu sygnatu przenoszgcego informacje. Do tych
wnioskowan wprzggnigto istniejgce wytadowania spontaniczne, okres$lajgce

stan wyjsciowy - autonomicznoéé - ukadu nerwowego, towarzyszgce przewo-
dzeniu potencjaiéw. Wyadowania spontaniczne sg stalym wykYadnikiem pozio-
mu aktywnoéci neurondw i silnie okreélajg nature procesdw zwigzanych z
dziaXaniem receptordw,

W zaXozeniu tego typu procedury postepovania jesé przyjecie wieloto-
rowosci p;zebiegu informacji. Z zagadnieniem tym wigZe si¢ istnienie pod-
kanatéw, w ktérych zsumowana informecja ma dziaXenie regulacyjne. Tym sa—
mym nalezy przyjaé zagadnienie separacji wejs$é inicjujgeych receptorowe
impulsy nerwowe [7].

Doswiadczenia potwierdzajg, Ze mozna stosowaé zasade superpozycji -
znang z teorii obwodéw. Chodzi o to, ze odpowiedZz ukiadu fizycznego /tu
biologicznego/ reagujgea na kilke ,wymuszen", réwna sig¢ sumie odpowiedzi
na kazde wymuszenie z osobna. Zastrzezeniem tego typu podejs$cia sg wymaga-
nia liniowoéci zmian ukZadu /linearncsé/ [6].

Realizowane pojgcie sygnaiu - bedgcego informacjg, mozna okreslié o-
pisem reakeli typu bodica z jego otrzymanym ksztaXtem elektrycznym -oraz
jego ogbélnymi cechami identyfikecyjnymi. Korzystajgc z poznanych zasad do-
tyczgeych przesyZania informacji, réwniez mozna ocenié zdolnosci przesyXo-
we niektérych receptoréw i ich drdg czuciowych. W najprostszym przypadku
przez ilosé informacji w analizie elektrograméw mozna przyjgé najmnlejszg
iloéé pytari, kidre wymagajg odpowiedzi ,tak" lub ,nie" i ktére muszg byé
zadane w danej sytuacji, aby uzyskaé opis tej sytuacji.

Ponizej przedstawiono pewien ~ modelowy i dyskusyjny — schemat oceny
analizowanych N cech bod#4ca dochodzgcych do receptora w uzyskanych EG
Zastrzezenie dyskusyjnosci tego schematu wymaga kilku uwag wprowadzajg-
cych, ktére oparto na wnioskach uzyskanych w badaniach pojedynczych recep~
toréw wiosowych [?3, 65]. Na wlos czuciowy podawano bodziec mechaniczny z
okresflceng cz¢stotliwosceig, z wychyleniem pod odpowiednim kztem i w zaXozo-
nej piaszezyznie. Praktycznie obserwowano reakcje mechanoreceptora juz na
jedno Wychyienie wiosa w ,piaszczyznie" pracy dla danej temperatury, przy
pominigciu innych wpiywdw. W sumie sg to cechy rzedu kilku jednostek ‘N .
Jezeli taki bodziec dziala na wiele receptordw /pole receptorowe/ - co ma

najczesciej miejsce - to energia bodZca rozk?ada sig na wiele ,jednostek"
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receptoréw. Dlatego mozna zaXobyé dwojaki model wptywéws .

1, Informacje o bodicu przéjmuje jeden receptor /2 wielu/, najblizszy
lub najbardziej przystosowany wiasdnie do tego typu bodZca 1  Jego
cech. Receptor informacj¢ o bodicu przesyla na zesadzie indywidual-
nej informacji - wyprowadzajsc Jg z wyprzedzenlem w stosunku do in-
nych receptoréw, ktére informacji nie realizujq optymalnie.

2. Informacje przejmuje kilka receptoréw. Identyfikacjg bodica  prze-
prowadza si¢ tuta) na zasadzie podobnej do sumowania przeétrzenpe-
go, aby nastepnle przeslaé sygnat bgdecy ,sumg” ocen jednostkowych
o bodZcu. : ’

Ponizej przedstawiono rachunek cecl} pozwalajgcych na oceng zdolnosci
informacyjne] fotoreceptoréw, wskazujgec na sposéb oceny iloéci informacji
poprzez oceng bodica,

Kazdy fotoreceptor moZe reagowac¢ na okoXo 100 wartoscl nétezenia
éwiat2a, dlatego érednia 1losé informacji odbierana przez reccptor wynosi
He 7 bitéw. W _ciggu 1 s mozna wyréznié 10 oddzielnych obrazéw, sted
szybkoéé przenoazenia informacji wynosi I % 70 bitéw/s /na jeden recep-
tor/. Dla calego oka, przy liczbie receptoréw 107, maksymalna ilodé ine-
- formacji wynosi 7« 108 bitéw/s.

2 wykazanych tu mozliwoscl przesyZowych in:rormacji przez <fotorecep-
tor widaé, %e przesytane jej ilosci sg wielokrotnie mniejsze., W optymal-
nych warunkach praktycznle przesyiane sg wiadomosci o wartosci do
20 bitéw/s. _

W przyrodzie receptory wystepulg ,nadmiarowo". Wydaje sig, Ze onto-
genetyczne starzenle sig elementéw czuciowych nie wymaga takie] ilodel
receptoréw, Jest to raczej skupienie wielu podobnie dziaZajgcych recepto-
réw, réznigcych sig jednek do tego stopnia, 2e zabezpieczalg recepcj¢
bodicéw w szerokim przedziale wymagadl cech. ¥ razie koniecznodei, moge
one dzialaé wymlennie. Te uwagi dotyczg ,prostych" form recepcji, Jakkol-
wiek w bardziej zZosonych formach cgucia mogg byé one podobnie analizowa-
ne., Warto zwréocié uwage, Ze na obraz rejestrowanych informacji majg wpdy-
wy iloéciowe zréznicowania wystgpulscych receptordw. W badaniach regionéw
czuciowych na czulkach u owadéw wykazano nastgpujgqoe proporcje wystgpowa-
nia receptoréw danego typu: chemoreceptory 80% , mechanoreceptory 15%,
pozostaze 5 % [IO] » Wykazano wezeéniej, #e informacje o danym typie bodica
przebiegajq niezaleznie, co w aspekcie proporeji wystgpowania receptoréw
mose pozwolié na oceng procentowego rozk}adu ilofei informacji w neuro -

nach czuciowych,



PowyZsze uwagi majg-jedynie przyblizyé skele, ktéra okreéla ilcci
gromadzonych i przekazywanych informacji na pierwszym stopniu Xuku odu—
chowego. Na wyZszych pigtrach organizacji i skomplikowania ukZsdu nepo—

wego ilosSci te sg coraz wigksze.
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.niejq tylko posrednie sposoby ich wykrywenia na podstawie elektrycaznych
skutldw dziélania. Dlatego dla poznania natury proceséw zachodzgcych w
reglonie przetwarzania receptoréw wykorzystano istnienie . rejestrowanej
akiywnoéci spontanicznej. Jej obecnoééi przypisuje si¢ wig¢ksze znaczenie
w recepcji bodZcédw niz tylko znaczenie ,szumu informacyjnego".

Kazda wydzielona z jednostki subcelularnej /pgcherzyk  symaptyczny/
porcja mediatora po polgczeniu si¢ z substancjy recepcyjng na zasadzie
nchemicznego dopeinienia" depolaryzuje biong postsynaptyezng i  inicjuje
bobudzenie. Obserwacje te pozwalajg na lepsze poznanie warunkéw powstawa-
nia informeeji zwigzanej z bodZcem na poziomie pierwszego neuronu czucio-

wego w receptorze.

" REGION PRZETWARZANIA

[
]
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WRAZLIWE

)
'
!
'
L

RECEPTOR
Rys.20. Uproszczony schemat synapsy czuciowe] EIO]

* Formg kontaktu obiektu zywego z jego Srodowiskiem zewnetrznym okref-
lajg zjawiske bioelekiryczne, ktére mozna rejestrowaé i nastepnie anali-
zowaé ich pomierzone parametry fizyczne. Zjawiska te w swojej istocie sg
wielce zréznicowane, jednak ich klas¢ okreslajs warto$ci i rodzaje ener-
gii bodica oraz struktura ukadu biologicznego.

Pokazany na rysunku 21 schemat drogi czuciowej ilustruje réinorod-
noséé¢ skzadowych struktur morfologicznych oraz zréznicowanie odpowiedzi
elektrofizjologicznych [?é]. W obrazie tym jest jeszcze wiele elementdéw
do koica nie wyjasnlonych, jcdnak jest to dobry model dla  przedledzenia
ogbélnej formy sygnafu w uku odruchowym,

Cechg przesyXanych informacji o bodZcu jest zmienno$é w czasie ob-
serwowanych przebiegédw elektrycznych w receptorowej czescl neuronu, Jak

"réwniez w pozostaiych czg¢éciach ukadu nerwowego.
Informacje o bodicach przebiegajg podobnie jak w ukladach telekomu~

nikacyjnych, jeleli Zalozy sig pewne podobieristwo formalne poj¢é dendrytu
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wepSlne dle przenoszenia informacji. W schemacie drogi czuciowej, gdzie
wyszczegblniono skiadowe elektrofizjologiczne i morfologiczne /jak
pna rys.21/, dopisaé moZna jeszcze skiadowe funkcjonalne i informacyjne
/ry8.6/.

Identyfikacja przeblegéw bloelektryeznych w drogach aferentnych uk-
Zadu nerwowego Jest krokiem w odczytaniu znaczenia zakodowanej informa-
cji. Jest to rozszerzenie 1 pogigbienie mozliwosdci interpretacyjnych z
doéwiadczed, podobnych do tych, jekle dla chemoreceptoréw u owadéw prze-
prowadzat R.E, Kay [36] « UzyskiwaX on zmienne ksztaity potencjatéw wegcho-
wych, w zaleznodci od typu zapachu oraz stosowanych stgzen. Istotg pracy
byZa mozliwosé 1dehtyfilmc31 zapachu na podstawie ,ksztaXtu" odpowledzi
bioelektrycznej. PowyZsze sposodby postgpowania doéwiadczalnego sg jedng z
form przypisywania rejestrowanym wytadowaniom ich .,sensu informacyjnego".
Praktycznie, tego typu spojrzenie mois dotyczyé réwniez innych potencja-
¥éw elektrycznych rejestrowanych w Zywym organizmie,
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ESTIMATE OF INPORMATION IN BIOLOGICAL RECEPTORS SYSTEM

Summary

The present paper describes the problems of transmission and trans-
duction of the information in blologioal processes.

The qualitative estimate of information was showed in functional
comparative analysis of biologioal and technioal systems. Investigations
concern one of fundamental problems of electrophysiology, that is the ocod-
ing of information arriving to the sensory 6rgans /receptors/ in the form
. of stimuli, The receptor adapted to receiving definite stimuli transforms
the infermation /stimulus energy/ to a oode specific to the given animal,
which in its final form gives a pattern of electrio discharges /biopoten-
tiala/. ' i

OIRTA L VHOOPWAIMY  PENCIITOPHIX  BHONOTMUBCKUX  CUCTTM

Peswome

3 sactoAme’ vaforTe OMHCAHM HPCOTEMH MePeTayd B Mpeospaschawms  MupO-
DMARMI A -ONOTHYECKHY NpONeCccos. )
- HKauzcreevuyw oneHxy MHPODMAUMH DACCMATDHBEETCA B COABHHTOTHHOM 8Ha-
TH3e GMONOTHHECKNY ¥ TEvHAMEeCKHY CHCTEM,
Hecxeayerca onHa H3 OCHOBHHX NpoGAeM 3A3XKTPODHSHOXOTHH,UMEHHO = KO-
Zuporanue HRPOPMAUMH, XOTOPAA B cOpase pasfpaxuTenc# TOYOMUT K WYBOTReH-
HHM opranaMm /venenropam/. '

IIpuenocofinenwnit x noaydenwo onvenea¥uuoro pasnpaxuTenn penentop
npeTBepAeT uudopmanum /sreprum pasipaxurens/ ma cnenududeckut 118 Y-
BOTHHY KC", KOTODH! ovnHYaTeThHo HMeeT GODMY 2AEXTDHUSCKHY paspRToB

/6ucncrennuaxon/.









