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دهيچك

ک ي ـک صـرفاً بـه صـورت    يزيفييگر در کمتر جايل شده است و ديروزمره تبديک علم کاربرديک علم محض به يک از يزير فياخيهادر سال
يهاگران رشتهپژوهشيک برايزياست که فييکارهال راهين امر به دليا. شوديس ميا مقاطع بالاتر بدون کاربرد مشخص تدريو يرشته کارشناس

 ـ. شگان استيپکيزيفيليتحليهامختلف به ارمغان آورده است، که علت آن هم به واسطه مهارت  ـياز اول يل ارائـه شـده بـرا   يفرانس ـيدةن معادل
ه، ي ـاست که علوم پاييکارهانمن همه راهيتوسط فايشنهاد نانوفناوريگرفته تا پين و هاکسليمغز و اعصاب توسط هاجکيهال عمل نورونيپتانس

گـاه  يجاشـود يم ـيسـع ين مقاله مـرور يدر ا. مختلف ارائه داده استيهاگران رشته، صنعت و پژوهشيک به جامعه پزشکيزيو به خصوص ف
و يت همـراه شـدن بـا جامعـه جهـان     ي ـشود تا اهميک معرفيزيگران فان و پژوهشيک به دانشجويزيوفياز بيارشاخهيبه عنوان زفيزيک اعصاب

ک شروع کـرده و سـپس   يزيدگاه فياز ديدستگاه اعصاب مرکزيما ابتدا با معرف. تر گرددروز روشنيک مطابق کاربردهايزيان فيآموزش دانشجو
.م داشتيخواهياو حافظه اشارهيريادگيک يزيدر آخر به ف. ميپردازيمفيزيک اعصابيادين و معادلات بنيقوانيبه معرف

ناپس، حافظهي، علوم اعصاب، نورون، سفيزيک اعصاب:يديكليهاواژه

مقدمه..۱
هسـتند  يک ـيزيفياي ـک دنياز ييهاقسمتو مغزاز آنجا که بدن

وجود داشته باشد که بتواند بدن و مغز را در کاملةيک نظريد يبا
يک ـيزيفةين نظريساختار ا. ح دهديتوضيکيزيفنظريةک يغالب 

يکه به زبان ذهن به صورت عملکرد عمدييهابه شدت به جنبه
خواهد داشتيشود بستگيح داده ميتوضيتجربيهاو بازخورد

ار يات بس ـي ـو اصول آن نظرنظريةن يات ايدر مورد خصوص. ]۱[

 ـ ١فيزيکدانان اعصـاب از يبرخ. وجود دارديمختلف ن يظهـور چن
در قـرن  يک کوانتميظهور مکانهماننديرا در قرن جاراينظريه

.ار بحث دارديبسيدانند، که خود جايگذشته م
ــان ــش الکترياز زمـ ــه نقـ ــيکـ ــط يسـ ــاب توسـ ته در اعصـ

بدن قورباغـه  ةهنگام مطالع۱۸در نيمه دوم قرن ٢گالوانيلوييجي
____________________________________________

1. Neurophysicists

2. Luigi Galvani



۴، شمارة ۱۵جلد  و مهسا تابشیرضا خانبابائ ۳۴۸

طرح نمادين مغز همراه با يک مرکز نوروني، يـک نـورون و   .١شکل
.يک کانال يوني

تشريح شده مشخص شد، عملاً فيزيک وارد تحقيقـات علـوم   
بعد از اختراع ميکروسکوپ، علوم اعصـاب  ]. ۲[اعصاب شد 
ر و به خصوص بعـد از  يسال اخ۶۰در . شديديوارد فاز جد

عملگـر مغـز   يادينورون، به عنوان واحد بننظريةيريگشکل
يريپـذ کي ـگزارش تحرهمچنينآن، و يشگاهيآزماتأييدو 

مجـاور  يهـا آن بر حالـت نـورون  تأثيرها و نورونيکيالکتر
]. ۴و۳[منـد شـدند  هستم علاق ـين سيبه اياديزنداناکيزيف

بـه  ١ين و هاکسـل يچـون هـاجک  يدانانکيزيوفيبعد از ورود ب
شتر بـه صـورت   يآن زمان بقات، علوم اعصاب که تا ين تحقيا

 ـبنيشد شکليبحث مياز روانشناسياشاخه همـراه بـا   يادي
ن يبه عنوان مثال قـوان . و محاسبات به خود گرفتيريگاندازه

کـه  ي يـوني هـا کانالةها و باز و بسته شدن دروازونييگذرده
بود توسط اعصاب فيزيولوژیق يسال موضوع تحق۵۰حدود 

همــراه بــا معــادلات يشــگاهيآزمان دو نفــر بــه صــورت يــا
].۹-۵[مربوطه ارائه شديل محاسباتيفرانسيد

علـوم  يهاکسـل -نيهـاجک ياض ـير-يک ـيزيبعد از مـدل ف 
از يک ـيرشد کرده و به صـورت  ياديار زياعصاب با شتاب بس

 ـي ـدر ا. درآمـده اسـت  يان رشـته يبيهان رشتهيترعيوس ن ين ب
فيزيـک  اعـم از  يمختلف ـيهـا شيخود بـه گـرا  فيزيک اعصاب

م شـده اسـت  يتقسيو فلسفي، آماري، محاسباتيتجرباعصاب
ان گذرنـده  يثبت جريبرايکيزيفروشک يبا ابداع . ]۱۱و۱۰[

____________________________________________

1 Hodgkin and Huxley

ک ي ـو ٢بنـام نِهِـر  يکدانيزيوفيتوسط بي يونيک کانال تنهاياز 
يهـا ات کانـال يکشف جزئيراه برا٣ست بنام سَکمنيولوژيزيف

يهـا روشهم اکنون به کمک . ]۱۳و۱۲[هموار شديونيتبادل 
ها را ن کاناليايرخطيغيکيزيتوان معادلات فيميحتيمولکول

گـر بـه نـام    يکدان ديزيوفيک بيقات يبا تحق. ]۱۴[آوردبه دست
 ـ  در مورد سيناپس٤برنارد کتز حافظـه  نظريـة ةهـا راه بـراي ارائ
.]۱۷-۱۵[هموار شد

در اين مقاله بعد از توصيف سـاده سـاختار فيزيکـي مغـز و     
بـه  . پـردازيم اعصاب، به معرفي قوانين فيزيکي حاکم بر آن مـي 

گيري حافظـه را  ها، مبناي شکلدنبال آن با معرفي انواع سيناپس
.دهيممورد بررسي قرار مي

کيزيدگاه فيدستگاه مغز و اعصاب از د.۱
 ـارتباط و تحليدستگاه اعصاب برقرايکار اصل ل اطلاعـات  ي

 ـ  ].۳[است م يکن ـيرا مطالعـه م ـ يکتـاب يبه عنـوان مثـال وقت
کننده نور افتيدريهاياختهق چشم و ياز طرييناياطلاعات ب

شده و بـه  يرمزگذاريکيالکتريهاپيامه به صورت يدر شبک
 ـا. شـود يدر مغز منتقل ميخاصيهاقسمت ن اطلاعـات در  ي
ت منجـر بـه   ي ـل شده و در نهايمربوطه تحلينورونيمرکزها

»دني ـد«کـه مـا آن را   ،شـود ياز آن جسـم م ـ ير خاص ـيتفس
ر، دسـتورات لازم را  يمغز با توجه به آن تفس ـ. ]۱۸[مييگويم

ط اطـراف  يب با مح ـين ترتيداده و به ايحرکتيهابه قسمت
ه ي ـافت، ارسال و تجزيدقت در در. کنديخود ارتباط برقرار م

ار يحتاج روزانـه بس ـ ين مايها جهت بقا و تامامين پيل ايو تحل
،ييب اطلاعـات شـنوا  ي ـن ترتيبـه هم ـ . اسـت ياتي ـمهم و ح

مربوطـه در مغـز   يهـا ز در قسمتيو لامسه نيي، چشاييايبو
 ـا. شونديل ميه و تحليتجز نـوروني شـامل تعـداد    ن مراکـز ي

باشند که با نظم خاصي بـا يکـديگر ارتبـاط    زيادي نورون مي
ساختاري بنيادي اين مراکز نـوروني،  يهاواحد۱دارند شکل 

نـورون  ۱۰۱۲دستگاه اعصاب بدن ما حـدود  . ها هستندنورون
مغــزي حــدودة از مــادميلــي متــر مکعــب داشــته و در هــر

____________________________________________
2. Neher

3. Sekmen

4. Bernard Katz



۳۴۹ اعصابیکزیفاي بر مقدمه: 1-کاربرديیکزیف ۴شمارة ،۱۵جلد 

.يک نورون همراه با اتصال سيناپسي.٢شکل

هـاي بـدن،   ياختـه برخلاف سـاير  . ]۱۹[نورون وجود دارد۱۰۵
هـا متوقـف   نـورون ایياختـه مدت کوتاهي بعد از تولد، تقسيم 

يمغز در دوران کـودک يهاقسمتيبرخل ين دليبه هم.شودمي
ينسـبت بـه دوران بزرگسـال   يشـتر يبيهـا تعداد نورونيدارا

امـا در عـوض   . شوندين نميگزيمرده جايهارا نورونياست، ز
يديجاد ارتباطات جديها در حال ا، نورونيدر تمام طول زندگ

].۲۱و۲۰[کنـد ين نقـص را جبـران م ـ  يگر هستند که ايکديبا 
ن يبه ا. استآنهار بودن يپذکيها در تحرنورونياصلت يخاص

وارد شـود از  يمغـز يهـا ياختهن يبه ايکيکه هرگاه تحريمعن
يهـا ياختـه از يبعض ـ. کننديد ميتول) ١ل عمليپتانس(پيامخود 

و غـدد ) از جملـه قلـب  (يعضـلان يهاياختهگر بدن همانند يد
پـذير هسـتند   تحريکهاي گياهي نيز ياختههمچنينريز، و درون
. ]۲۲[ها هسـتند پذير اصلي همان نورونهاي تحريکياختهولي 

هـاي ورودي و خروجـي   هاي عمل از طريق شاخکاين پتانسيل
هاي ديگر منتقل به نورون٣و آکسون٢مخصوصي به نام دندريت

جزئيات فيزيکي توليد پتانسيل عمل کـه عامـل اصـلي    . شوندمي
.ها است در ادامه خواهد آمدن نورونهاي عصبي بيانتقال پيام

ساختار نورون.۱.۲
دستگاه اعصـاب  ةسازنديادي، واحد بنيعصبياختها ينورون 

. اسـت يشامل مغز، نخـاع و اعصـاب جـانب   ) CNS(٤يمرکز
اسـت کـه   يک ـير الکتريپـذ کي ـتحرةياخت ـک ي ـک نورون ي

____________________________________________
1. Action potential

2. Dendrite

3. Axon

4. Central Nervous system (CNS)

 ـاطلاعـات را تجز  يهــاپيـام ةليل کــرده و بـه وس ـ ي ـه و تحلي
سـاختار  . کنديها منتقل مر نورونيبه ساييايميو شيکيالکتر

 ـيدنـدر : اسـت يها متشکل از سه قسمت اصلنورون ةت، بدن
 ـاز طرپيام. )۲شکل (نورون و آکسون   ـ يق دنـدر ي ةت بـه بدن

ط مختلف منجر بـه  يرسد و در آنجا با توجه به شراينورون م
دي ـدر صـورت تول . شـود يل عمل ميد پتانسيا عدم توليد يتول

گـر  يديهـا ق آکسون به نورونياز طرپيامن يل عمل، ايپتانس
.]۲۴و۲۳[شوديمنتقل م

آکسون.۱.۱.۲
را يبلند است که نقـش خروج ـ ک و معمولاًيبارياآکسون زائده

ت يهـدا يبعديهارا به نورونيعصبيهاپيامدر نورون داشته و 
ثابـت  بـاً يبـا قطـر تقر  ياک ساختار لولـه ييداراآکسون. کنديم

ر يي ـمـوارد تغ يمتر در بعض۲متر تا يلياست که طول آن از چند م
م ين تقس ـيل ـيدار و بـدون م نيل ـيها بـه دو گـروه م  آکسون. کنديم
سـفيدرنگي  فسـفردار  يو چرب ـينيپروتئةک مادين يليم. شونديم

اپيوسـته  ها را به صـورت يـک غـلاف ن   است که بعضي از آکسون
همين ماده است که باعث رنگ سفيد برخـي اعصـاب   . پوشاندمي

نارسـانايي  ميلين با ايجاد. شودو بعضي از نواحي مغز و نخاع مي
رسـانايي  بيشتر بـر روي سـطح تارهـاي عصـبي باعـث افـزايش      

علاوه بـر آن  شود وهاي عصبي ميهاي عصبي در طول رشتهپيام
از نظـر  . عصـبي را بـه عهـده دارد   هـاي  نگهداري از ياختهةوظيف

دهـد در حـالي کـه    ها را انتقـال مـي  پيامعملکرد، آکسون معمولاً
هـم  اءبـا ايـن حـال اسـتثن    . کننـد ريافت ميها را دها پيامدندريت

ــورون. وجــود دارد هــا داراي آکســون نيســتند وبعضــي از ن



۴، شمارة ۱۵جلد  و مهسا تابشیرضا خانبابائ ۳۵۰

).سوما(نورون ةاي بدندولايهغشاء قسمتي از.٤شکل.هااسپاين در انتهاي دندريت.٣شکل

 ـرا از طرپيـام نجاست که قادرند يجالب ا ت انتقـال  يق دنـدر ي
شـوند  يمتصل ميبعديهاياختهها به که آکسونيمحل. دهند

بـه آن اشـاره   يبعـد يهـا کـه در قسـمت   ،ناپس نام دارديس
].۴و۳[ميکنيم

تيدندر.۲.۱.۲
هـا  ر نـورون يده از سايرسييايميالکتروشيهاکيتحرتيدندر

يهـا دارا تيدندرمعمولاً. رساندينورون مورد نظر مةرا به بدن
هـا  ن شاخهيدر سرتاسر ا). ۲شکل (هستند يمتعدديهاشاخه
حضـور دارنـد کـه در    ١نيبه نام اسـپا يار کوچکيبسيهازائده
شـکل  (کنـد  يشرکت ميناپس با آکسون نورون قبليل سيتشک

هنـوز  نياسپايداخليهاسازوکارو يکيزيق فيعملکرد دق. )۳
ن ي ـدر ايقات به روزيست و تحقيشناخته شده نبه طور کامل

هـا بـه کمـک    نيخوشـبختانه اسـپا  . نه در حال انجام اسـت يزم
قابـل مشـاهده   يدوفوتونيزريلةکننداسکنيهاکروسکوپيم

].۲۷-۲۵[هستند 

)٢سوما(نورون ةبدن. ۳.۱.۲
 ـ  ۴که در شکل طورهمان نـورون  ةنشان داده شـده اسـت، بدن

اي فسفات چربي دولايهیها داري يک غشاياختههمانند ساير 
را از محـيط بيـرون   ایياختـه است که مايع درون ) فسفوليپيد(

داراي يـک سـر   یهـاي ايـن غشـا   مولکول. کندنورون جدا مي
قابـل  ) توپلاسـم يس(يآبيهاا محلوليهستند که در آب قطبي

ها قابـل  يدر چرب) د چربياس(آنهاگر يسر ديول. حل هستند
____________________________________________
1. Spine

2. Soma

 ـ، ايط آبيدر مح. حل هستند يع ـيهـا بـه طـور طب   ن مولکـول ي
که سر قابـل حـل در   يطورهب،دهنديه ميل ساختار دولايتشک
چ شـده  يدر وسط سـاندو ٣)کيدروفوبيه(ها ن مولکوليايچرب

روديرون م ـيبه سمت ب٤)کيليدروفيه(و سر قابل حل در آب 
]۳.[

). ۵شـکل (وجـود دارد  يوني ـيهـا کانـال غشـاء  نيدر سرتاسر ا
 ـاند که درون و بل شدهيتشکييهانياز پروتئيونييهاکانال رون ي

يهـا وني ـهـا فقـط بـه    ن کانـال يا. کندينورون را به هم مرتبط م
نسـبت بـه   غشاء يريپذدهند که به آن نفوذيعبور مةاجازيخاص
یدر غشـا . شـود و قابـل محاسـبه اسـت    يون خاص گفته ميآن 

از يناش ـيوجود دارند که با صـرف انـرژ  ي يونيهانورون پمپ
 ـ) ATP(٥فسـفات ين تريآدنوز هـا را بـه سـمت مـورد نظـر      وني

در حال حاضـر  ياگستردهيو محاسباتيقات تجربيتحق. راننديم
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۳۵۱ اعصابیکزیفاي بر مقدمه: 1-کاربرديیکزیف ۴شمارة ،۱۵جلد 

.نورونیيوني واقع در غشاهاي کانال) رنگی در نسخة الکترونيکي(.٥شکل 

غشـاء  شـود کـه بـه آن پتانسـيل    ها ميدرون و بيرون اين نورون
هـا  در تمام طول عمر نورونيکين قطبش الکتريا. شوديمگفته 

يکيل الکترين اختلاف پتانسيکه اينورون. وجود خواهد داشت
ل يپتانس ـ. شـود يمرده محسـوب م ـ ةياختک يرا از دست بدهد 

اســت mV65وانــات حــدود يدر مغــز حهــانــورونیغشــا
يبـه سـادگ  ). شـود يدر نظر گرفته م ـيمنفياختهشه درون يهم(
دان ي ـک مي ـد ي ـل تولين اخـتلاف پتانس ـ ي ـد کـه ا ي ـتوان فهميم

از آنجا کـه ضـخامت  . کندينورون میدر عرض غشايکيالکتر
/حـدود  (ار کم اسـت  ينورون بسغشاء  nm3  ـ، ا)5 ن اخـتلاف  ي
دان ي ـم(ل يپتانس ـگراديـان توانـد  يم ـmV65ل کوچـک يپتانس
Vحدود (يبزرگاريبس) يکيالکتر / cm190000 (جاد کنـد يرا ا .
ک خط انتقال برق يل يپتانسگراديانةرا با اندازگراديانن ياگر ا

Vحدود (يفشارقو / cm200000 (آن يبه بزرگ ـ،ميسه کنيمقا
را در يکيک خازن الکتريتوان ساختار يمهمچنين. ميبريميپ
یت غشـا يش مشخص شده است ظرفيدر آزما. ديک نورون دي
µFحدود ينوعياختهک ي / cm21ن ي ـت بـه ا ي ـن ظرفيا. است

ن دو طـرف يل بياختلاف پتانسV1داشتن ياست که برايمعن
کولن بار خنثي نشـده در هـر طـرف از    ۱۰-۶از به وجودينغشاء 

.]۳۳و۳،۳۲[دباشميcm21غشايي به مساحت 
هـا  نشان داده شده اسـت، نـورون  ۶که در شکل طورهمان
در تحليـل انـواع خاصـي از اطلاعـات     آنهابه تخصص با توجه 

تحليـل اطلاعـات  ةهاي حسي وظيف ـنورون. شوندگذاري مينام
. را دارنـد ) بينايي، شـنوايي، بويـايي، چشـايي و لامسـه    (حسي 
نيز حس ديگري که به حس ششم معـروف شـده اسـت    اخيراً

اين حـس کـه معمـولاً در    . در ليست حواس جاي گرفته است
هاي الکتريکي بـه عنـوان حـس جـايگزين بينـايي عمـل       ماهي

فيزيک حس الکتريکي بسـيار  . کند، حس الکتريکي نام داردمي

ها بـر اسـاس   گذاري نوروننام) رنگی در نسخة الکترونيکي(.٦شکل
.استآنهاايف وظ

ةف ـيوظيحرکتيهانورون. ]۳۴[ق استيجالب و درخور تحق
ينـورون نيب ـيهـا انتقال اطلاعات از مغز به عضلات و نورون

مختلـف را بـه   يهان نورونيانتقال اطلاعات بةفيوظ) واسطه(
ن يق اتصالات مخصوص بيها از طرپيامن يانتقال ا. عهده دارند

 ـاز ايتعـداد . ردي ـگيانجـام م ـ ناپس يهـا بـه نـام س ـ   نورون ن ي
ةک شـبک يل يگر مرتبط شده و تشکيتوانند با همديها منورون

].۲۴[دهند يعصب

نورونةبدنيکيزيمدل ف.۴.۱.۲
با در نظـر  همچنينک خازن و يبا در نظر گرفتن نورون به صورت 

غشـاي  يبـرا ياسـاده يکيزيتوان مدل فيميونييهاگرفتن کانال
Rرا پتاسيل اسـتراحت نـورون،   restVاگر . نورون در نظر گرفت

را mVو غشـاء  ظرفيـت الکتريکـي  Cمقاومت الکتريکـي غشـا،   
الکتريکي سمت توانيم مدار معادل در نظر بگيريم ميغشاء پتانسيل

توان نـورون  ميهمچنين. را براي آن در نظر بگيريم۷راست شکل 
در حـد نـانوآمپر   injIالکتريکـي را با تزريق جريان بسـيار کوچـک  

. آن را تحليـل کـرد  ةتحريک مصنوعي کرد و با توجه به مدل سـاد 
گـويي پتانسـيل   سازي غشاي نـورون جهـت محاسـبه و پـيش    مدل

شناسـي،  شاي آن موضـوع تحقيـق روز افـراد بسـياري از زيسـت     غ
].۳۵و۳[فيزيک، رياضي، شيمي و مهندسي است 
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۴، شمارة ۱۵جلد  و مهسا تابشیرضا خانبابائ ۳۵۲

.يک نورونیمدار الکتريکي معادل غشا.٧شکل 
.پتانسيل عمل) رنگی در نسخة الکترونيکي(.٨شکل 

ل آستانهيل استراحت و پتانسيپتانس.۵.۱.۲
به آن يکيچ تحريک نورون در حالت استراحت بوده و هييوقت

ک مقدار ثابـت اسـت کـه بـه آن     يآن يل غشايوارد نشود پتانس
) يکيک اختلال الکتري(ياميپيوقت. نديگويل استراحت ميپتانس

تر مثبت(١يدگيتواند سبب واقطبيم،رسديبه دستگاه اعصاب م
ل يتـر شـدن پتانس ـ  يمنف ـ(٢يدگيا فراقطبيو ) ل غشايشدن پتانس

از حــد آســتانه غشــاء يدگيــکــه قطبيدر صــورت. دشــو) غشــا
نـورون بـه قطـبش    يشتر شود، ناگهان غشـا يب) ل آستانهيپتانس(

سـپس بـه طـور    . رسديمmV100خود ادامه داده و تا حدود
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شـود  ) ميلي ولـت + ۴۰ت به ميلي ول-۶۰از پتانسيل غشا، مثلاً

اگر منجـر بـه عـدم صـدور پتانسـيل عمـل       دارنده و تحريک وا
ولـت بـه   ميلي-۶۰از فراقطبيدگي يا کاهش پتانسيل غشا، مثلاً(

. شـود گفته مـي ) مهاري(تحريک بازدارنده شود ) ولتميلي-۸۵
ي در شکل پتانسيل عمل ندارد، بلکه سـبب  تأثيرشدت تحريک 

هـا  برخي از نـورون . شودهاي عمل ميصدور قطاري از پتانسيل

____________________________________________
1. Depolarization

2. Hyperpolarization

3. Action potential

صي از خود پتانسـيل  بدون تحريک به طور مداوم و با آهنگ خا
گر کـاملاً يدو برخي ) خوديبهفعاليت خود(کنند عمل صادر مي
هـا بـا هـم    ت نـورون ي ـو نـوع فعال يظاهرشکل. ساکت هستند

داران به مهرهةها در دستتنوع نورون. دارندياديار زياختلاف بس
يشکل هم مهميهااز نورونيبعضيحت. رسدينوع م۱۰۰۰۰

 ـبـا تزر . مختلف داشته باشنديهاکردتوانند عمل يهـا ق رنـگ ي
هـا را  توان ساختار نـورون يها من نورونيبه درون ا٤يمخصوص

هـا و  اد انواع نـورون يبا توجه به تعداد ز. به وضوح مشاهده کرد
تـوان  يکسان ميياحتمال عملکرد مختلف با داشتن شکل ظاهر

].۳[برديها پنورونتيساز و کار فعاليدگيچيبه پيتا حدود

هاحاکم بر نورونيکيزين فيقوان.۲.۲
آنهـا ها و شکل و عملکـرد  با وجود تنوع فراوان در انواع نورون

ج در غالب چنـد قـانون   ين نتاياةح هميد که توجيرسيبه نظر م
فـراوان  يهـا خوشـبختانه پـس از تـلاش   يول. ر ممکن باشديغ

توان بخـش  ينسبتاً ساده ميکيزيمشاهده شد که با چند قانون ف
ةهم ـ. ح داديهـا را توض ـ هـا و عملکـرد نـورون   يژگياز ويمهم
وانـات توسـط   يدر دستگاه اعصاب انسان و حيکيالکتريهاپيام

Cl،Kمجزايهاوني ،Ca 2وNaدر . شـود يحمل م
ر يي ـجـاد تغ يهـا سـبب ا  ونين ير، حرکت ايپذکيتحريهاياخته
 ـا. شوديمغشاء يدر عرض پلاسمايکيل الکتريپتانس ر يي ـن تغي
را از يکيولوژيبيهااميهستند که پييهاعلامتها همان ليپتانس

گـر و  يدةياختبه ياختهک يا از يگر، يدةبه نقطياختهةک نقطي
غلظت . کننديگر بدن حمل ميقسمت بدن به قسمت دک يا از ي
بـه عنـوان   . ستيکسان نيها رون نورونيها در درون و بونين يا
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به آن يکيچ تحريک نورون در حالت استراحت بوده و هييوقت
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۳۵۳ اعصابیکزیفاي بر مقدمه: 1-کاربرديیکزیف ۴شمارة ،۱۵جلد 

Kيهاونيمثال غلظت   ار يوانات بس ـياکثر حيهاياختهدرون
 ـا. سـت آنهارون ي ـبيشتر از غلظـت آن در فضـا  يب ن اخـتلاف  ي

ل يکـه بـه آن پتانس ـ  ،شـود يغلظـت م ـ گراديانغلظت منجر به 
هـا از  وني ـک، ي ـناميبنا بـر اصـول ترمود  . شوديگفته مييايميش

روند که بـه  ين مييبا غلظت پاياهيبا غلظت بالا به ناحياهيناح
 ـ  ]. ۳[شـود يپخش گفته مةديآن پد ن قـانون  يقـانون پخـش اول

.استفيزيک اعصاب

پخشيبرا١کيقانون ف: قانون اول . ۱.۲.۲
moleculesيکـا يشار پخش با diffJاگر
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ن ييهـا از غلظـت بـالا بـه غلظـت پـا      ونيان يبه جريمنفعلامت 
غلظـت در همـه جـا    گرادياندارد که يان مين قانون بيا. دلالت دارد

از. اسـت Dب تناسب يبا ضرگراديانآن ةماً متناسب با اندازيمستق
آنهـا هستند، حرکـت  يکيالکتريمجزا حامل بارهايهاونيآنجا که 

يهـا ميـدان تـأثير غلظـت بلکـه تحـت    يهـا گراديانل ينه تنها به دل
يک ـيبـدن بـار الکتر  يهـا شـتر قسـمت  يدر ب. باشـد يز مينيکيالکتر

بـودن  يکه به آن اصـل خنث ـ ،صفر استيستيزيهاخالص مولکول
شـود در  ين اصل نقض م ـيکه ايياز جاهايکي. نديگويفضا م-بار

ح داده شـد يکه در بالا توضهمان طور. هاستياختهيغشايپلاسما
ر يها نفـوذ پـذ  ونياز ينسبت به بعضي يونيهابه کمک کانالغشاء 

بـار  يک جداسـاز ي ـر است و لذا يگر نفوذ ناپذيديو نسبت به بعض
شـده و بـا   يکيدان الکتريک ميجاد ين امر منجر به ايا. افتدياتفاق م

ک طـرف ي ـهـا از  کانـال ان يباردار از ميهاونيقدرت سبب حرکت 
].۳۸[شوديگر آن ميبه طرف دغشاء 

سوقيقانون اهم برا: قانون دوم.۲.۲.۲
يرا در راسـتا ي يونيهااز کاناليکيان يها از مونياگر حرکت 

____________________________________________
1. Fick

x)ـ م، برهميريدر نظر بگ) يک بعدي  يک ـين بـار الکتر يکـنش ب
سـبب وارد  غشـاء  موجـود در عـرض  يکيدان الکتريها و موني

اگـر شـار   . شـوند ين ذرات باردار ميبر ايکيالکتريرويآمدن ن

molecules(يکـا يبا driftJسوق را با 

sec cm 2(،el ژهي ـوييرسـانا

moleculesغشاء 
( )
V sec cm 

،Eيک ـيدان الکتري ـم(V / cm)  باشـد
:ميدار

)۲(drift el   [ ] ,
V

J E z C
x




   


ــه در آن ــVکـ ــيل الکتريپتانسـ تحـــرک ذره ،(V)يکـ
cm

( )
V sec

2
،zو )بدون بعـد (ون يت يظرف ،[ ]C  ون ي ـغلظـت

 ـبـه ا يمجدداً علامت منف ـ. مورد نظر است  ـي اسـت کـه   ين معن
يک ـيل الکتريپتانس ـگراديـان ن ييذرات با بار مثبت به سمت پـا 

آن ةماً متناسب با انـداز ين سوق در هر جا مستقيا. ابندييسوق م
]ب تناسب يبا ضرگراديان ]z Cدو قـانون اول مربـوط   . است

ل يپتانســ(نـد پخـش ذرات در اثـر اخـتلاف غلظـت      يبـه دو فرآ 
يکيل الکتريو سوق ذرات باردار در اثر اختلاف پتانس) ييايميش

 ـ. است ب تناسـب دو  ين ضـرا ياما قانون سوم مربوط به ارتباط ب
اسـت ) ب تحرک سوقيو ضرDب پخشيضر(ند اول يفرآ

]۳.[

ن پخش و تحرکين بينشتياةرابط: قانون سوم. ۳.۲.۲
يند تصـادف يک فرآيپخش را به صورت ۱۹۰۵ن در سال ينشتيا

ةليکـه بـه وس ـ  ياو نشان داد که مقاومـت اصـطکاک  . ح داديتوض
اسـت  يشود همانند مقاومتيسوق وارد مةديال در پديط سيمح

ب پخش و يضر. افتديپخش اتفاق ميبرايکه در تعادل حرارت
شوندير به هم مربوط ميزةب تحرک با رابطيضر

)۳(,
kT

D
q



/ضريب بولتزمنkکه در آن  joule / k 231 38 10 ،T  دمـاي
C)بارالکتريکي مولکوليqو (k)مطلق  اين رابطـه  . باشدمي(

دارد که فرآيندهاي پخش و سوق در يک محيط با هـم  بيان مي
هـاي ناشـي از هـر دو    قابل جمع شدن هسـتند، زيـرا مقاومـت   

اين رابطـه کـار را بـراي توصـيف     . فرايند از يک جنس هستند
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.نورونغشاء سطح گاؤسي براي.٩شکل

تـر  هاي زيسـتي بسـيار سـاده   ها در دستگاهرياضي حرکت يون
].۴۰و۳۹[کند مي

فضا-بودن بارياصل خنث: قانون چهارم.۴.۲.۲
يسـت يزيهـا بارهـا در دسـتگاه  ييجـدا ين قانون اصل اساسيا

ها با ونيآنين، کل بارهايک حجم معيکه در ين معنيبه ا. است
:گريبه عبارت د. با هم برابر استباًيها تقرونيکل بار کات

)۴([ ] [ ]c A
i i j jz e C z e C 

cکه در آن
izنوع يهاونيت کاتيظرفi ،c

jzيهـا ونيت آنيظرف
]، ويت ـيون تک ظرفيک يبار j ،eنوع  ]jC و[ ]jC غلظـت

اکثـر  يبـودن بـار فضـا بـرا    يخنث ـ. مختلـف هسـتند  يهـا وني
غشـاء  اطـراف يجـز در فضـا  ه ب،بدن برقرار استيهاقسمت
در عمـل  . باشـد يبارها از هم مييل جدايکه آن هم به دلياخته

مخـالف  يبارهـا ةليها به وسونيبار ۹۹%ش از يدر اکثر موارد ب
يانتخابيريپذل نفوذيبه دلمعمولاًبارها ييجدا. شونديميخنث

هـا  ونييبعضيبرا) هاونيرفعال يع غيا توزي١تعادل دُنان(غشاء 
Kمانند  يم در راستايون پتاسيکه ين معنيبه ا. افتدياتفاق م

+غلظــت گراديــان +
in out([K ] [K ]) پخــش ياختــهبــه بيــرون

و بـار مثبـت در   ياختهشود و منجر به بار خالص منفي درون مي
ايـن جداشـدگي بارهـا در حالـت اسـتراحت      . شودبيرون آن مي

-مـي غشـاء  سبب ايجاد ميدان الکتريکي به سـمت درون ياخته

س در حجـم  ؤجهت وضوح بيشتر اين اصل، از قانون گـا . شود
بـا تصـور يـک    ۹مطـابق شـکل   . کنيمنورون استفاده ميیغشا

____________________________________________
1. Donan

.داريمغشاء گاؤسي فرضي در فضايسطح 

)۵(1
.   ,  
  enc

s v

q
E ds dv

 
1 1

Eکه در آن 
 نـورون،  یميدان الکتريکي غشـاs1  ةسـطح بسـت

،گاؤسـي بار الکتريکي خالص موجود در سطح encq، گاؤسي

يبـار در فضـا  يحجم ـيچگالط غشا،يمحيکيالکتريگذرده
.استگاؤسيسطح ةليمحصور به وسغشاء حجمv1و غشاء 

دان يــن ميــشــود، ايمشــاهده مــ۹کــه در شــکل همــان طــور
قابـل محاسـبه   يبا دانستن مقدار خـالص بـار بـه سـادگ    يکيالکتر
شـود  يده م ـي ـدs2گاؤسيسطح يس براؤبا اعمال قانون گا. است
بـه  . وجـود نـدارد  غشـاء  رونيبيدر فضايکيدان الکتريچ ميکه ه
يبـرا يشـروع خـوب  ةفـوق نقط ـ يکيزيرسد چهار قانون فينظر م

 ـبـه کمـک ا  . باشنديمحاسباتفيزيک اعصاب تـوان  ين م ـين قـوان ي
-هماننـد معـادلات نِرنسـت   ،فيزيـک اعصـاب  درمفيديمعادلات 

، )GHK(٤کتـز -نيهـاجک -، گُلدمن)NE(٣، نِرنست)NPE(٢پلانک
از آنجا که هنـوز  ].۴۱و۴۰[به دست آورد٥و معادلات تعادل دُنان

وجـود نـدارد و   فيزيـک اعصـاب  ياديبر معادلات بنيتوافق خاص
ن بـه عنـوان   ين قـوان ي ـل شـدن اسـت، مـا از ا   ي ـهنوز در حال تکم

.ميبرينام مفيزيک اعصابمعادلات 

فيزيک اعصابدر هچهار معادل. ۳.۲
(NPE)نرنست پلانک ةمعادل. ۱.۳.۲
هـردو عامـل   تـأثير هـا تحـت   وني، حرکت يکيولوژيزيط فيدر شرا

) ييايميالکتـرو ش ـ يهـا ليپتانس(غلظت گراديانو يکيدان الکتريم
ب هـر  ي ـرا با ترکيونيتوان شار ين مينشتيبا توجه به قانون ا. است

:ن نوشتيدو عامل چن

)۶(
drift diff

[ ] [ ]
[ ] ( [ ] ),

  

   
    

   

J J J

V C V kT C
 z C D   z C

x x x q x


 

NPEةمعادل ـيتوان شکل مـول يبر عدد آووگادرو مJميبا تقس

____________________________________________
2. Nernst-Planck Equation

3. Nernst

4. Goldman- Hodgkin- Katz

5. Donan equilibrium



۳۵۵ اعصابیکزیفاي بر مقدمه: 1-کاربرديیکزیف ۴شمارة ،۱۵جلد 

دست آوردرا به

)۷(
A

[ ]
J  ( [ ] ),

 
   

 
J V RT C

uz C u
N x F x

molبرحسب Jکه در آن

sec -cm2ـب  عـدد  AN.شـود يان م ـي

/ثابــت گازهــا Rآووگــادرو، 
cal

( )
K - mol

1 98،F ثابــت فــاراده
C

( )
mol


و 96480

A
u

N

 بــر حســب  مــولي يــون تحــرک

cm

V sec mol 

2
يکيدر بار الکترمولي يونبا ضرب شار . است

 ـNPEان معادله يجريتوان شکل چگاليکل آن ميمول ن يرا چن
:نوشت

)۸([ ]
.  ( [ ] ),

V C
I J zF uz F C uzRT

x x

 
   

 
2

Aبر حسب Iکه 

cm2ن اسـتفاده را  يشترين معادله بيا. است
ن يچنـد . دارداعصـاب يولـوژ يزيدر فيوني ـدر محاسبات شار 

گذرنده از عـرض  يکيان الکتريجرةکنندفيتوصياساسةمعادل
].۳[ديآين معادله به دست ميبه کمک اءغشا

(NE)نرنست ةمعادل.۲.۳.۲
ين معنيدر حالت استراحت هستند، به اهازمانها در اکثر ياخته

حالت يشرط لازم برا. شوديوارد نمآنهابه يخاصک يکه تحر
ان خالص گذرانـده از عـرض  ين است که جرياياختهاستراحت 

ان ي ـجرياگر چگـال ). ونيل تعادل يپتانس(برابر صفر باشد غشاء 
)م يبرابر صفر قرار دهNPEةرا در معادل )I  شـرط مـورد   ، 0

ديآينظر به دست م

)۹(

[ ]

[ ]

[ ]
ln .

[ ]

V

V

V RT C

x zF C x

CRT RT
dV        V V

zF zF C

  
 

 

      22 1
1

1

2

1

inرا به صورت غشاء لياگر پتانس outmV V V م، يف کن ـيتعر
.ميل تعادل داريبا توجه به پتانس

)۱۰(out
in out

in

[ ]
( ) ln ,

[ ]i m i
CRT

E V I V V
zF C

    0

تـوان در  يميبه سادگ. ون مورد نظر اشاره دارديبه iکه در آن 
oيدما

T= C37ل تعـادل را  يپتانسيتيون تک ظرفيک ييو برا

.ن محاسبه کرديچنmVبر حسب
)۱۱(out

in

[ ]
log .

[ ]i
C

E
C

 1062

وانـات  يدر اکثـر ح . اندشدهتأييديشگاهيج به طور آزماين نتايا
:راستيها به صورت زرون نورونيها در درون و بونيغلظت 

)۱۲(
in out

in out

in out in out

[ ] [ ] ,

[ ] [ ] ,

[ ] [ ] , [ ] [ ] .

K K

Na Na

Cl Cl Ca Ca

 

 

   





 2 2

تـوان  ينِرنست م ـةفوق و به کمک معادليونيع يبا توجه به توز
].۳[هستنديمنفClEو KEمثبت و NaEو CaEد يد

دُنانةمعادل.۳.۳.۲
Kچـون  يکـوچک يهـا ونييبرايستيزياکثر غشاها وCl

ليپتانس ـينگهـدار يبـرا يلذا اگر ساز و کار. ر هستنديپذنفوذ
ياختـه رون يها در درون و بونيغلظت ينباشد بعد از مدتغشاء 

يهـا ياختـه در . رودين م ـياز بغشاء ليبا هم برابر شده و پتانس
وجـود دارد، انتقـال   غشـاء  ليحفظ پتانسيزنده دو سازوکار برا

هـا بـه   وني ـفعـال  ري ـع غي ـو توز) ي يـوني هاپمپ(ها ونيفعال 
بـه  يوني ـرفعـال  يع غي ـتوزيقبلاً اشاره شد، ولي يونيهادمنده
هماننـد  يتـر بـزرگ يهـا وني ـيبراغشاء يعبور انتخابةواسط
NaوCa 2 هماننديرينفوذ ناپذيهاونيآنيا برايوSO 24

رفعـال  يع غيتوز. استياختهباردار کوچک درون يهانيو پروتئ
انتقـال  ةياخت ـک يکه در يدر صورت. ندارديبه انرژيازيون ني

مسـئول  يوني ـرفعـال  يع غي ـوجود نداشته باشـد، توز يونيفعال 
ون بـا  يکـات Cmن صورت اگـر يدر ا. استغشاء ليجاد پتانسيا

Aو mت يظرف nت يون با ظرفيآنnل يتوان پتانس ـيباشد، م
ــر  ــادل ه ــتع ــوذي ــذون نف  ــيپ ــک معادل ــه کم ــت، ةر را ب نرنس

out

in

[ ]
ln

[ ]m
CRT

V
zF C

ن يتعــادل دُنــان را چنــة، نوشــت و قاعــد
دست آوردبه

)۱۲(out in

in out

] .
 

 

   
   

      

m nm n

m n

C A

C A

1 1

ييهـا نيپـروتئ (يبا بار منفييهااز مولکوليادياز آنجا که تعداد ز
A  (را غشـاء  ت عبور ازيوجود دارند و قابلياختهتوپلاسم يدر س
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 ــ ــد مـــ ــت  يندارنـــ ــوان نوشـــ outتـــ out[K ] [Cl ]  و
+ - -

in in in[K ] = [Cl ] +[A ن دو رابطه و قاعده دُنـان  يبا کمک ا. [
Kيبرا  وClبـدون انتقـال فعـال    يتوان نشان داد که حت ـيم

.داشتغشاء ليجه پتانسيتوان اختلاف غلظت و در نتيميوني

)۱۳(
-

in out in in

+ + - -
in out out in

[K ] [K ] [A ] [K ]

[K ] > [K ] , [Cl ] > [Cl ]

    2 2

(GHK)کتز -نيهاجک-گلدمنةمعادل.۴.۳.۲
يق آبک ـي ـرقةسادي يونيهاکاناليپلانک برا-نرنست ةمعادل

يبـرا . کنديرا محاسبه ميونيل تعادل يپتانسيبه خوب) دارآب(
ده و يچيپيانرژيهابا سدي يونيهاکه در آن کانالييهاحالت
 ـا،هـا وجـود داشـته باشـند    ونيبندآورنده حرکت يهامحل ن ي

جهـت حـل   . کنديمحاسبه نميرا به درستغشاء ليمعادله پتانس
شنهاد شد کـه  ين و کتز پيتوسط گُلدمن، هاجکين مشکل مدليا

دان ي ـو مبرقرار اسـت غشاء نيچنان در اهمNPEبر اساس آن 
از خواص ين مدل توانست بعضيا. ز ثابت استيآن نيکيالکتر
را ي يـوني هاجرياناز ير و برخيپذکيتحريغشاهايکيالکتر

 ـ غشـاء  ر خـواص يسـا ةمحاسـب يبـرا يدرست محاسبه کند ول
ن يموجود در ايکيدان الکتريا ميل که ين دليبه ا. ستيمناسب ن

 ـا اي ـست و يها ثابت نغشا  ـکـه  ني برقـرار  آنهـا در NPEةمعادل
دان ثابـت وجـود   ي ـمGHKمـدل  يبرايسه فرض اصل.ستين

پلانـک  -نرنستةاز معادلغشاء ون در عرضيحرکت ) ۱: (دارد
غشـاء  ها به طور مستقل از هم از عرضوني) ۲(کند، يت ميتبع

در يک ـيدان الکتري ـم) ۳(و ) کـنش ندارنـد  بـرهم (کنند يعبور م
dVثابت است،غشاء عرض V

E
dx l

    .ن سـه  ي ـبه کمک ا
از يان عبوريتوان جريل مربوطه ميفرانسيدةفرض و حل معادل

:]۴۳و۲،۴۲[ن محاسبه کرديرا چنغشاء عرض

)۱۴(*
out in[ ] [ ]

[ ],

zFV

RT

zFV

RT

C e Cu z FV
I

l
e











2

1
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۳۵۷ اعصابیکزیفاي بر مقدمه: 1-کاربرديیکزیف ۴شمارة ،۱۵جلد 

.نورونغشاء مدار الکتريکي معادل.١٠شکل

هـا،  گذرنـده از کانـال  يونيان يجرiI، يان خازنيجرCIکه در آن 
mVل غشا، يپتانسm RV Eمحرکه و يروينmR   مقاومـت کانـال
ان ي ـتـوان جر يها ممهم در نورونيهاونيبا در نظر گرفتن . باشديم

ــ ــوع   يونيــ ــورت مجمــ ــه صــ ــل را بــ ــاکــ ــتآنهــ نوشــ
K Na Cl( ...)I I I I    .را هــم هــاجريــانن يــهــر کــدام از ا

ون و ي ـآن يب رسـانش بـرا  يضـرب ضـر  توان به صورت حاصليم
ل تعـادل  يو پتانس) ک لحظه از زمانيدر (غشاء لين پتانسياختلاف ب

ــرا ــآن يب ــتي ــرا   . (ون نوش ــال ب ــوان مث ــه عن ــيب ــدي ميون س
Na Na m Na( ( )I g V E .(ًمحرکه در عـرض يروينيبرامعمولا

کننـد، کـه   يکـل اسـتفاده م ـ  revVمعکـوس لينورون از پتانس ـغشاء 
ان عـوض  يآن قطبش جریکه به ازاييل غشايعبارت است از پتانس

ثابـت  غشـاء  لير پتانس ـيي ـتوانند بـا تغ يمي يونيهارسانش. شوديم
تواننـد بـا ولتـاژ   يم ـي يونيهارسانشهمچنين. ر کنندييا تغيبمانند 
و يبه طـور ناگهـان  ایياختهرونيو بایياختهدرونيهاونديو پغشاء 

].۳[فعال شوند) وابسته به زمان(ا آرام ي

يخطريو غيخطیغشا. ۴.۲
توانـد  يمmVغشاء ليو پتانسiIیغشايونيان ين جريبةرابط
Iةرابطيخطغشاء يبرا. باشديرخطيا غييخط Vک تابع ي

ک تــابع ي ـن رابطـه  ي ـايرخطــيغیغشـا ياسـت و بـرا  يخط ـ
ک نـورون باشـد،   ي ـغشاء رسانش کلmGاگر . استيرخطيغ

)توان نوشتيميخطيغشايبرا )i m m iI G V E  که ،mG

توانـد فقـط   يم ـiIيرخطيغیغشايبرا. ک مقدار ثابت استي
)ل يتابع پتانس )iI f V ل و ير پتانس ـي ـاز هـر دو متغ يا تابعيو

)زمان باشد  , )iI f V t.

يمدل رسانش مواز.۱.۴.۲
ر کنـد،  ييو زمان تغغشاء ليبا پتانسيونيکه رسانش يدر صورت

ةمحاسـب يرا بـرا يمدل رسانش مـواز ۱۰مطابق شکل توان يم
آن در نظر گرفتیان غشايجر
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ل اسـتراحت را  يپتانس) ۲۱(ةل استراحت و به کمک معادليپتانس

ن دو معادله کـاربرد  يا. محاسبه کردي يونيهابر حسب رسانش
].۷و ۳[دارنداعصاب يولوژيزيدر محاسبات فياديز

ت و آکسونيدندريبرايکابل خطنظرية. ۳
از ييهـا نـورون هماننـد آکسـون و قسـمت    يهـا از قسمتيبعض
 ـتـوان بـا اسـتوانه تقر   يها را متيدندر  ـا. ب زدي ين اسـتوانه دارا ي
يک ـيات الکتريبـا خصوص ـ غشاء کيرسانا است که دور آن ةهست

ن ي ـايک ـيات الکتريل خصوص ـي ـجهـت تحل . مختلف وجـود دارد 
يهـا ات مربـوط بـه کابـل   ياض ـيتـوان از ر يدار م ـهسـته يرساناها

دسـتگاه  . افته اسـت اسـتفاده کـرد   يها قبل توسعه که ساليکيالکتر
اسـت يفراوان ـيتيدنـدر يهاشاخهيدارا) CNS(ياعصاب مرکز

ــي را    ــده و تلفيق ــده، بازدارن ــزاران ورودي سيناپســي وادارن ــه ه ک
هـا همـه   به فرآيندي ديناميکي که طي آن دندريت. کننددريافت مي
پتانسـيل  تغييرر نهايت سبب ها را با هم جمع کرده و داين ورودي

بـراي  . شـود گفته مي١شوند ادغام سيناپسيمشخصي در نورون مي
ابتـدا  ،يک نظرية مناسب براي توصيف يک نورون کاملريزيطرح

کنـيم کـه يـک    از جمله فـرض مـي  . هايي انجام دادسازيبايد ساده
 ـ نـورون داراي  اسـت، همـه   پتانسـيل  ياختـه کـروي هـم   ةيـک بدن

و آکسـون را نيـز   ةتوان بـه صـورت يـک اسـتوان    را ميها دندريت
در زيـر مـدل   . ديگر در نظر گرفـت ةتوان به صورت يک استوانمي

.کنيماي براي اين دو قسمت ارائه ميفيزيکي ساده
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۴، شمارة ۱۵جلد  و مهسا تابشیرضا خانبابائ ۳۶۰

با اعمال شرايط مـرزي  . اي حل کنيمطول محدود و جريان پله
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تـوان  يم ـ،)يمـدل آب نبـات چـوب   (ده اسـت  يآن چسبيانتها
ن ي ـساختار ا۱۳شکل . نورون حل کردين مدل را برايترساده

 ـاگـر  . دهدينورون ساده را همراه با مدار معادل آن نشان م ک ي
آکسـون بـه همـراه    اي ـت و يدنـدر يشتريتعداد بينورون دارا

طـول معـادل   ١تـوان بـه کمـک مـدل رال    يها باشد م ـتيدندر
ها و آکسون را بـه دسـت آورد   تيهر کدام از دندريکيالکترون

و Lتنها بـه طـول   ةک استوانيها را با ن استوانهياةو سپس هم
.ب زديتقرdقطر 

ريپذکيتحريهاغشايخطريات غيخصوص...۳.۳
 ـيم، ينجا رسانش غشاها را ثابت در نظر گـرفت يتا ا ةرابط ـيعن

 ـ. ميفرض کرديان را خطيجر-ولتاژ ةدر واقـع محـدود  يول
Iةکه در آن رابطيولتاژ Vار محدود بـوده  ياست بسيخط

Iيرخطيغةرابطيستيزيهاو اکثر غشا V معمـولاً . دارنـد
به ولتـاژ و زمـان بـه    ياز وابستگغشاء يرخطيات غيخصوص
غشـاء  يرخط ـيات غيخصوصيسازجهت مدل. ديآيوجود م

ر به سـه مـورد آن   يارائه شده است که در زيمختلفيهامدل
ار يخـود بس ـ يهـا نـه تنهـا بـه خـود     ن مدليا. شودياشاره م

 ـتوانند به عنـوان پا يبلکه م،آموزنده هستند ةارائ ـيبـرا ياهي
.ط مختلف باشنديشرايتر برادهيچيبهتر و پيهامدل

(GHK)دان ثابت يمدل م.۱.۳.۳
اشاره شـد، بـه کمـک    ۴-۳-۲که در بخش همان طورن مدل يا

و غشـاء  دان ثابت در عرضيپلانک و با فرض م-نرنستةمعادل
Iيخط ـريغةرابطها، ونيمستقل از هم بودن حرکت  V  را بـه

:کنديه مير توجيصورت ز

)۳۵(in out[ ] [ ]
( )

zVF

RT

zVF

RT

C C ez F
I P V

RT
e










2 2

1
Iيبا رسم نمودارها Vيهـا جريـان ين مدل بـرا يبه کمک ا

____________________________________________
1. Rall

outکه يشود در صورتيده ميد،يونيکات

in

[ ]

[ ]

C

C
 يزمـان (باشد 1

و ٢رونـده بـوده  ه درونيسوتکيونيان يجر) مثبت باشدrEکه
outکه يدر صورت

in

[ ]

[ ]

C

C
 ) باشـد يمنف ـrEکـه  يزمان(باشد 1

ن ي ـهرچنـد ا . افتـد ياتفاق م٣روندهرونيه بيسوتکيونيان يجر
د در عضـلات  يمانند رسانش کلراييف موردهايتوصيمدل برا
Iةرابطيبراهمچنينو ياستخوان Vـ  و Naيهـا کانـال يآن

Kـ،مناسـب اسـت  ٤ه غلافيپيدر اعصاب دارا  مـوارد  يول
سـت ينآنهـا ف ين مدل قادر بـه توص ـ يوجود دارند که ايفراوان

]۳.[

)٥نگيرينرخ انظرية(يمدل سد انرژ.۲.۳.۳
ــا ــغةن روش رابطــي Iيخطــري V ــا اســتفاده از راهکــار را ب

 ـبـه ا . کنـد يمدل ميکيناميترمود ب نـرخ  يب کـه ضـرا  ي ـن ترتي
کـه مـواد   يانـرژ يبـه کمـک سـدها   ييايميش ـيهـا کنشبرهم
يبـرا . شـوند يان م ـي ـد از آن عبـور کننـد ب  ي ـکننده باکنشبرهم

ون عبورکننـده  يکند که هر ين مدل فرض مي، اي يونيهاجريان
). يانـرژ -مدل سد تـک (بگذرد يک سد انرژيد از يباغشاء از
مـدل سـد   (ين سد انـرژ يتوان چنديتر مدهيچيپيهامدليبرا

يبـرا يبنا بـه قـانون کـنش جرم ـ   . در نظر گرفت) يانرژ-چند
کننده متناسب بـا غلظـت   کنشک ي، شار ييايميشيهاکنشبرهم

. شـود يده م ـينامkب نرخ يب تناسب آن ضريو ضر،آن است
يانـرژ -ک سـد تـک  ي ـعبورکننـده از  يوني ـشار ين برايبنابرا

:ن نوشتيرا چنيو شار خروجيتوان شار وروديم

inward out[ ] ,J k C1
)۳۶(outward in[ ] ,J k C2

ب نـرخ، و يضـرا k2و k1ه، يسـو تـک يوني ـشـار  Jکه در آن 

، يکينـام يدر تعـادل ترمود . ون استييآب برا-غشاييب جدايضر
آزاد اسـتاندارد  يبـه انـرژ  ب نـرخ بـه کمـک ثابـت بـولتزمن     يضـرا 

____________________________________________
2. Inward rectify

3. Outward rectify

4. Myelinated nerves

5. Ring rate theory
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ــال ــازفعــ Gيســ ــده از0 ــاء عبورکننــ ــورتغشــ ــه صــ بــ
/G RTk k Ae  01 .شونديمربوط م2

يبـرا ياعمال شود، سـد انـرژ  غشاء بهيکيدان الکتريک مياگر 
zعاملر با يپذنفوذيهاوني FV کـه رد، ي ـگيقـرار م ـ تأثيرتحت

ـتـأثير ک عامل عـدم تقـارن اسـت کـه     ي  را Gبـر  Vيجزئ
غشاةيرون حاشيدر بياگر سد انرژ. دهديم  باشد و اگر سـد  1

ــرژ ــدوديان ــاء ةدر درون مح ــد غش باش  ــابرا 0 ــت، بن ن ياس
 0 نبـوده گر متقارن يديسازآزاد فعاليط انرژين شرايدر ا. 1
)ستنديب نرخ برابر نيو ضرا )k k1  ـبلکه به صـورت ز 2 ر يي ـر تغي

:کننديم

)۳۷(
( ) /

/

,

,

 



1
1 0

2 0

zFV RT

zFV RT

k k e

k k e





G/که در آن  RTk Ae ان خـالص  ي ـجراز ايـن رو . اسـت 00
شودير محاسبه ميبه صورت زغشاء گذرنده از عرض

)۳۸(outward inward

/ ( ) /
in out

( )

[[ ] [ ] ] 

  

zFV RT zFV RT

I zF J J

zF k C e C e  1
0

]. ۳[دان ثابت کـاربرد دارد يشتر از مدل ميبيانرژمدل سد تک
Iتواند روابط ين مدل ميا V ه يسـو تـک ي يونيهاجريانبا
ا ي ـمعکوس مثبـت  يهاليرونده را با پتانسا درونيرونده رونيب

دان ثابــت فقــط يــکــه مــدل ميدر حــال. ف کنــديتوصــيمنفــ
يمنفrEل معکوسيرونده را با پتانسرونيان بيتوانست جريم

ف يل معکـوس مثبـت توص ـ  يرونده را بـا پتانس ـ ان درونيو جر
يانـرژ -در نظر گرفتن سد تکيکيولوژيبيهادستگاهدر .کند
بـا ضـخامت حـدود   غشـاء  هـا از عـرض  ونيعبور همه يبرا

o

A100ياز سـدها يکياگر .رسديانه به نظر نميگراواقعيليخ
ن مدل قابـل کـاربرد اسـت    يا،ه باشديار بزرگتر از بقيبسيانرژ

 ـبا،هم ارتفاع باشـند باً يتقريانرژياگر سدهايول د از مـدل  ي
].۴۶[گانه استفاده کرد-چنديسد انرژ

)ين و هاکسليمدل هاجک(يامدل دروازه.۳.۳.۳
تواننـد  يم ـ،که در بالا بحث شديدان ثابت و سد انرژيدو مدل م
Iيرخطيروابط غ Vل يفقـط بـه پتانس ـ  غشاء رسانشيوقت،را

توانند اثـر عامـل دوم   ينميول. ف کننديتوص،داشته باشديبستگ

در بـه زمـان را  يونيرسانش يوابستگيعنيغشاء بودنيرخطيغ
جهت در نظر گـرفتن هـر دو   ين و هاکسليهاجک. مدل بگنجانند

د مـدل  يآکسـون اسـکوئ  ي يـوني هاعامل ولتاژ و زمان در رسانش
ي يـوني هـا در داخل کانالها ن دروازهيا. را ارائه کردنديادروازه

هـا  ن دروازهي ـعامـل ا . کننـد يها را کنتـرل م ـ ونيعبور ) نيپروتئ(
در . ا ذرات دربـان هسـتند  ي ـحساس بـه ولتـاژ،   يکيالکتريبارها

ذرات دربـان محـدود در   يبـرا يک سد انـرژ ين مدل يقت ايحق
يکه در مـدل سـد انـرژ   يرد، در حاليگين کانال در نظر ميپروتئ

ن ي ـت اي ـل اهميبه دل. بودغشاء کننده ازعبوريهاونيين سد برايا
ن مـدل را  ين علوم اعصاب ايمحققيمدل و وسعت کاربرد آن برا

].۳[ميدهيقرار ميتر مورد بررسقير به طور دقيدر ز

ل عمليپتانسيبرايهاکسل-ن يمدل هاجک.۴
ان از يــعبــور جرةجــيل عمــل نتيک، پتانســيــزيوفيدگاه بيــاز د

 ـناميد. اسـت يـوني ي هاکانال يل عمـل بـرا  يد پتانس ـي ـک تولي
ن دهه ذهن دانشمندان علوم اعصاب را به خـود مشـغول   يچند

اقــدام بــه ين و هاکســلين بــار هــاجکياولــيبــرا. کــرده بــود
ن بـار  ياول ـيکرده و سپس بـرا هاجريانن يايعمليريگاندازه

را بـراي توضـيح ديناميـک پتانسـيل     يجـالب يشناسدهيمدل پد
گيـري دقيـق در   به دليل فقدان وسـايل انـدازه  . عمل ارائه دادند

از يک حيوان دريايي به نـام اسـکوئيد کـه داراي    آنهاآن زمان، 
حتـي بـه کمـک    آنهـا . آکسون بزرگـي اسـت اسـتفاده کردنـد    

سازي و محاسـبات  هاي موجود در آن زمان شبيهحسابماشين
۱۹۵۲اين مـدل در سـال   . مدل خود انجام دادندعددي را براي

ارائه شد و به دليل اهميت اين کـار موفـق بـه دريافـت جـايزه      
ــا پزشــکي در ســال  ــوژي ي ــل فيزيول روش . شــدند۱۹۶۳نوب

هاکسـلي اسـاس کـار تحقيقـات روز     -سـازي هـاجکين   شبيه
].۴۷و ۹[علوم اعصاب است 

مدل هاجکين و هاکسليةخلاص.۱.۴
هاجکين و هاکسـلي جريـان الکتريکـي را بـه آکسـون درشـت      

آن انـدازه غشـاء  دراسکوئيد اعمال کرده و تغييرات پتانسـيل را 



۴، شمارة ۱۵جلد  و مهسا تابشیرضا خانبابائ ۳۶۲

.در نورونآنهاهاي يوني و مدار الکتريکي معادل کانال.۱۴شکل 

Kآکسـون را یموجود در غشـا يونيي هااگر کانال. گرفتند  و
Naم يتوانيم، مينشت بناميهاه را کاناليم و بقيريدر نظر بگ

ن شـکل  ي ـدر ا. ميريآن در نظر بگيرا برا۱۴مدار معادل شکل 
uل غشا، يپتانسIق شـده بـه آکسـون،    ي ـان تزري ـجرKE و

NaEم، يم و سـد يل معکـوس کانـال پتاس ـ  يپتانسKR وNaR

LRغشـا،  يت خـازن ي ـظرفCهـا،  ن کانـال ي ـر اي ـمقاومت متغ

ل معکـوس  يپتانس ـLEو ) نشـت (هـا  ر کاناليمقاومت ثابت سا
ان اعمـال  ي ـرشٌـهف، جر يان کيبنا به قانون جر. کانال نشت است

:نوشتهاجريانتوان به صورت مجموع يشده را م

K Na( ) ( ) .C LI t I t I I I   

)ةاز معادلCIيجاتوان بهيخازن ميبرا )C
du

I t C
dt

 استفاده
]۳،۴۷[کرد

)۳۹(K Na( ) .L
du

C I t I I I
dt
   

:ر نوشتيرا به صورت زهاجريانتوان يبه کمک قانون اُهم م

)۴۰(( ) .NaK L

K Na L

u Eu E u Edu
C I t

dt R R R

 
   

هـا ثابـت   Rن بـود کـه   ي ـاين و هاکسـل يهاجکيبرايمشکل اصل
ت نـورون  ي ـخچـه فعال يل و تاريط، پتانس ـينبودند بلکه با توجه به مح

بـاز و بسـته   يبـرا يست سـاز و کـار  يبايمبنابراين. کردندير مييتغ
 ـ. گرفتنـد يها در مدل در نظر م ـشدن کانال توانـد در  يک کانـال م ـ ي

ر يي ـتغ) ۰(بـه حالـت بسـته    ) ۱(از حالـت بـاز   يمدت زمان مشخص
. خـاص خـود را دارد  ييز رساناين۱و ۰ن يحالت دهد و در حالت ب

)يلذا به جا )
iR

iتـوان  يم1 ig  ن کـرد کـه در آن   يگزيرا جـاig

کنتـرل آن  ةجهـت اعمـال درواز  يبيکانـال مربوطـه و ضـر   ييرسانا
هرچنـد بـاز و بسـته شـدن کانـال را وارد      iب يضـر . کانال اسـت 
از . آوردين عمل را به حسـاب نم ـ ير در ايخأتيکند وليمحاسبات م

ر وارد معادله کردنديب را به صورت زين ضرايااين رو

)۴۱(K K

Na Na

( ) ( )

( ) ( ),L L

du
C I t g n u E

dt

g m u E g u E

  

   

4

3

Kکه در آن
K

g n
R
 Naو 41

Na
g m h

R
 کانال يبرا. است31

باشـد و يم ـm3شدن آن فعالير برايک متغياز به يم، هم نيسد
)فعـال شـدن آن   ري ـغير بـرا ي ـک متغي ـهم  )h .ير زمـان يي ـتغ
ر انجام يبه شکل زيليفرانسيدةمطابق معادليادروازهيهاريمتغ

رديگيم

)۴۲                               (.[ ( )],
( )x

x x x u
u



   0
1

که  dx
x

dt
 ـ. نشـيند يم ـhو m ،nيبه جاxاست و ة معادل

توان به اين صورت تفسير کرد که بـراي يـک ولتـاژ    را مي) ۳۰(
)به يک مقـدار هـدف  x، متغير uثابت  )x u0    بـا يـک ثابـت
)زماني )x uوابسـتگي ثابـت زمـاني و مقـدار     . شودنزديک مي
مهمتـرين  .رسـم شـده اسـت   ۱۵در شـکل  بـه ولتـاژ   xةبيشين

هاکسلي توانايي آن در توليد هـاجکين  خاصيت مدل هاجکين و
m ،nايـو هاکسلي اين نمودارهاي توابع تعادل براي متغيره ـ

هـاي معکـوس   رسانش و پتانسيلةمقادير بيشينهمچنينو hو 
هـاي  داده. دسـت آوردنـد  هاي آزمايشـگاهي بـه  گيريرا با اندازه

ترين خاصـيت مـدل هـاجکين و هاکسـلي     مهمتجربي اصلي و
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.هاکسلي-به ولتاژ در مدل هاجکينxةوابستگي ثابت زماني و مقدار بيشين.۱۵شکل 

داده هاي تجربي اصلي و نمودار برازش شـده توسـط هـاجکين و    . ١٦شکل 
.هاکسلي

اي کوتـاه  پتانسيل عمل محاسبه شده توسط يک جريان پله. ١٧شکل 
.هاکسلي-در مدل هاجکين

ي هاجريانبا اعمال . هاي عمل استپتانسيلتوليد در توانايي آن
)مختلف ورودي )I tـ    مي  غيرخطـي  ةتـوان بـا حـل چهـار معادل

)بسته هم )u t،( )n t،( )m t و( )h t را تحليـل  غشـاء  ديناميـک
)کرد و تابع  )u t   پتانسـيل عمـل   . را بر حسب زمـان رسـم کـرد

اين مدل که توسط يک جريان الکتريکـي  ةمحاسبه شده به وسيل
.نشان داده شده است۱۷شکلاي کوتاه در پله

١غشايل عمل و مدت مردگيپتانس.۱.۱.۴

نـورون  غشـاء  دريکـاف يدگي ـل عمـل واقطب يد پتانسيشرط تول
بـه نـورون اعمـال شـود و     ياني ـگر اگـر جر يبه عبارت د. است

،پتانسيل ناشـي از آن از سـد پتانسـيل خاصـي بگـذرد     اختلاف 
جزئيات شرط توليد پتانسيل . شودناگهان پتانسيل عمل توليد مي

را ) و آسـتانة مـؤثر  يـام ، طـول زمـاني پ  پيامهمانند شکل (عمل 
.افتي] ۴۷و۳[توان در مراجعيم

هماننـد  غشـاء  يمهم در وجود مدت زمان مردگةنکتيول
ذرات يآشکارسـاز يمـولر بـرا  -گريزمان مرگ آشکارساز گا
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در علـوم  . نورون قادر به توليـد پتانسـيل عمـل بعـدي نيسـت     
در ايـن مـدت،  . مقاومت نام داردةدوراعصاب اين مدت زمان 

در حال برگشت به حالت استراحت خود بـوده و امکـان   شاء غ
کـه  ني ـدوم ا. ل عمل را نـدارد يط صدور پتانسيبرگشت به شرا
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محاسـبات مربـوط بـه    . تکتوم نوري مغز جوجه مشـاهده کـرد  
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بابـايي،  ايـن آزمايشـات توسـط دکتـر رضـا خـان      (آمده اسـت 
ــند  ــ ةنويس ــت و در مجل ــده اس ــام ش ــه انج ــن مقال ــر ةاي نيچ
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۴، شمارة ۱۵جلد  و مهسا تابشیرضا خانبابائ ۳۶۴

.وKv1،Kv3هاي يونيمدار معادل نورون با کانال.١٨شکل  Na

هانورونيسازمدل.۲.۴
يد و بـرا يآکسون اسکوئيبرايهاکسل-نيهرچند مدل هاجک

 ـ  يونيسه نوع کانال  ر مشـخص  يک مس ـي ـيبه دسـت آمـد ول
م کـرده  يترس ـيل هـر نـوع غشـائ   يتحليرا برايتجرب-ينظر

یاز غشـاها هماننـد غشـا   يم که بعض ـيدانيهم اکنون م. است
ي هـا از کانـال يشتريار بيانواع بسيدارا١کورتکسيهانورون
. ن چارچوب اسـت يدر همآنهاةعملکرد هميول،هستنديوني

در آن يشـگاه يل عـدم وجـود امکانـات آزما   ي ـن مدل، به دليا
) نـه انـواع آن  (ي يـوني هااد کاناليت زينهايتعداد بيزمان برا

يهـا شـگاه يتوان به کمـک آزما يدر حال حاضر م. دست آمدبه
حضور دارند و سـپس  ييهانوع کانالن کرد که چه يمعيکيژنت

يهـا ص نـوع کانـال  يجهت تشخ. کردآنهايسازهياقدام به شب
ب ي ـص ترکيرا جهت تشخغشاء از آنياتوان قطرهيموجود م

ي هـا کانـال . ش قـرار داد ينـورون تحـت آزمـا   RNAرسان اميپ
انــد کــه بــه ل شــدهيتشــکيادهيــچيپيهــانياز پــروتئيــوني

تـوان  يرا م ـي يـوني هاکانال. د دارندمختلف وجويهاصورت
 ـ، نـوع  يک ـيمانند تسلسل ژنتيخاصيهابه کمک شناسه يوني

بـه  ي، وابستگ...)م ويم، کلسيم، پتاسيسد(گذرد يکه از کانال م
م يدوم ماننـد کلس ـ هـای رسانپيامت آن به يولتاژ کانال، حساس

يآن و پاسـخ آن بـه داروهـا   ي، عملکرد احتمـال ایياختهدرون
ن و يکــولليماننــد اســتيعصــبيهــار دهنــدهييــو تغييايميشــ

نوع کانـال شـناخته   ۲۰۰از ش يامروزه ب. ن مشخص کرديدوپام
].۵۰و۴۷،۴۹[شده است

____________________________________________
1. Cortex

Kv3اولـين زيرکانـال و  Kv1به عنـوان مثـال کانـال يـوني    
پتاسيم ةاز خانوادKvدومين زيرکانال از کانال حساس به ولتاژ

هـاي يـوني بـه ايـن     اگر در يک آزمايش اطلاعات کانـال . است
هـاجکين  توان به کمک راهکارصورت به دست آمده باشند، مي

را مدل کرددستگاهو هاکسلي به صورت زير اين 
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Kvnيهاناتوجه شود که تو Kvnو 1 ايـن  . ندبا هم يکسان نيسـت 3
.شودها در نظر گرفته ميگيري چگالي کانالنيز با اندازهآنهاتو

ناپس و حافظهيس.۵
. شـود يناپس گفتـه م ـ يگر س ـيکـد يها بـه  به محل اتصال نورون

مغـز  . هسـتند گر يکديها با ارتباط نورونيها محل اصلناپسيس
هـا بـه دو نـوع    ناپسيس ـ]. ۳[ناپس دارديس ـ۱۰۱۵انسان حـدود  

بـه  يکيناپس الکتريس. شونديميبنددستهييايميو شيکيالکتر
ةدهند و اجـاز يکه درون دو نورون را به هم ارتباط مييهاتونل

هـا  ناپسين سيا. شوديدهند گفته مين آن دو را ميان بيعبور جر
) محل اتصال عصب بـه عضـله  (گاف اتصالدر قسمت معمولاً

سـال بسـيار بـه    ي بـزرگ هـا ناانسCNSشوند ولي در يافت مي
نـوع ديگـر سـيناپس، سـيناپس شـيميايي      . شوندندرت يافت مي

انسـان  ياد در دستگاه اعصاب مرکـز يار زياست که به تعداد بس
هایرسانپيامبا آزاد کردن ييايميشيهاناپسيس. شونديافت مي

به يناپسيسشيها را از نورون پاميپ٢يرسان عصباميا پيييايميش
معمولاًيعصبهایرسانپيام.کنند يمنتقل ميناپسيسنورون پس
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۳۶۵ اعصابیکزیفاي بر مقدمه: 1-کاربرديیکزیف ۴شمارة ،۱۵جلد 

اي از سيناپس و انتقال پتانسـيل عمـل از نـورون    شکل ساده.١٩شکل
.سيناپسيسيناپسي به نورون پسپيش

مدار معادل در صورت عدم وجود سيناپس بين دو نـورون  .٢٠شکل 
.افت پتانسيل در صورت عدم وجود سيناپس بسيار زياد خواهد بود

. کننديها اتصال برقرار مر نورونيبا ساک متر يتا فواصل حدود 
اد ي ـار زيار بس ـيدر دستگاه اعصاب بس ـيناپسيتعداد اتصالات س

) سـتند يفقط به جلو ن(ستند يطرفه نکيمعمولاًها ناپسيس. است
بـه  . کننـد يز اتصال برقرار مين) دبکيف(يبلکه به طور بازخورد

زنند يپس نمنايکه فقط از نورون اول به نورون دوم سين معنيا
وجـود  از نـورون دوم بـه اول هـم    ييهاناپسيتوانند سيبلکه م

بـه  ييهـا ناپسيها ساز نورونيارين بسيعلاوه بر ا. داشته باشد
گـر  يديهـا ز با نورونينيبه طور جانب(زنند يز مياطراف خود ن

و يدرپياتصالات پيها با برقرارنورون).کننديارتباط برقرار م
در قسـمت  . کنندهاي نوروني ايجاد مييکديگر حلقهمحلي بين 

هـاي سيناپسـي نـوروني    شـود کـه ايـن حلقـه    بعدي اشـاره مـي  
. حافظـه اسـت  ترين محل براي نگهـداري اطلاعـات يـا    محتمل

اکنون در فراواني براي درک بيشتر عملکرد سيناپس همتحقيقات 
ول جا به طور خلاصه بـه اص ـ ما در اين. دنيا در حال انجام است

جزئيـات  ةکنـيم و بـراي مطالع ـ  فيزيکي سيناپس اشاره ميةاولي
].۱۵و۳[شود عملکرد سيناپس به مراجع ارجاع داده مي

هـا بـراي ارتبـاط بـا    سوال اول اين است کـه چـرا نـورون   
ام بـه  ي ـکننـد و پ ياسـتفاده م ـ ناپسيجـوار از س ـ هـم هاي نورون
منتقـل  گـر يک نـورون بـه نـورون د   يم از يبه طور مستقيسادگ

ل کـرده و  ي ـتحليکيزين مسئله را به طور فيتوان ايشود؟ مينم
ن يب ـيهـا انـه يپاید مقاومت غشـا يفرض کن. افتيپاسخ آن را 

نـورون  يباشـد، مقاومـت ورود  M۱۰۰۰نورون اول و دوم 
ت يدنـدر ن آکسـون و  يبيو مقاومت فضاM۱۰۰دوم برابر

يليدهد پتانس ـين مدار ساده نشان ميل ايتحل. باشدM1برابر 
ت يدنـدر يبـه ابتـدا  يناپس ـيسشيآکسون نورون پيکه از انتها

1ةبه اندازيرسد دچار افتيميناپسيسپس
يحت ـ. شوديم10000

،ک هـم باشـد  ي ـنزدار فشـرده و  ين دو نـورون بس ـ يبياگر فضا
 ـM10مقاومتيکه دارايطور ةبـه انـداز  يباشد باز هم افت
1

mV100یکه بـه ازا ين معنيرا تجربه خواهد کرد، به ا10000

. شـود يبه نورون دوم منتقل مV100ل نورون اول فقطيپتانس
ار يهـا بس ـ اميشود که بدون ساز و کار خاص انتقال پيمشاهده م

هـايي  هاي الکتريکـي تونـل  لذا براي سيناپس. مشکل خواهد بود
شود و اتصال الکتريکي مسـتقيم برقـرار   بين دو نورون ايجاد مي

تـر  زيـر محاسـبات مربوطـه را روشـن    ةسادهايشکل. گرددمي
انتقـال  يبـرا يک ـيالکتريهـا ناپسيسيبه طور کل].۱۰[کند مي

ــر ــات و يس ــينع اطلاع ــراهمچن ــميب ــانه ــهيزم ــاياخت ١ه

ةيشبکها درعلامتل يتحليها براناپسين سيا. شودياستفاده م
کـه  طـور همـان امـا  ]. ۵۲و3،۵۱[ار مهـم هسـتند  يز بسيچشم ن

هسـتند و سـازوکار   ييايميش ـCNSيهاناپسياشاره شد اکثر س
).۲۲شکل (باشد يميعصبيهانارساميپيازـبا آزادسآنها

:ان کـرد ي ـن بيتوان به طور خلاصه چنين ساز و کار را ميا
وارد آکسون آن شـده  يناپسيسشيل عمل از نورون پيابتدا پتانس

ل عمل در آکسون يپتانس. کنديرا اشغال ميناپسيسشيپةانيو پا
Kو Naيهـا به کانالبه طور عمده وابسته   بـا ورود  . اسـت
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يليدهد پتانس ـين مدار ساده نشان ميل ايتحل. باشدM1برابر 
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1ةبه اندازيرسد دچار افتيميناپسيسپس
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. شـود يبه نورون دوم منتقل مV100ل نورون اول فقطيپتانس
ار يهـا بس ـ اميشود که بدون ساز و کار خاص انتقال پيمشاهده م

هـايي  هاي الکتريکـي تونـل  لذا براي سيناپس. مشکل خواهد بود
شود و اتصال الکتريکي مسـتقيم برقـرار   بين دو نورون ايجاد مي

تـر  زيـر محاسـبات مربوطـه را روشـن    ةسادهايشکل. گرددمي
انتقـال  يبـرا يک ـيالکتريهـا ناپسيسيبه طور کل].۱۰[کند مي

ــر ــات و يس ــينع اطلاع ــراهمچن ــميب ــانه ــهيزم ــاياخت ١ه

ةيشبکها درعلامتل يتحليها براناپسين سيا. شودياستفاده م
کـه  طـور همـان امـا  ]. ۵۲و3،۵۱[ار مهـم هسـتند  يز بسيچشم ن

هسـتند و سـازوکار   ييايميش ـCNSيهاناپسياشاره شد اکثر س
).۲۲شکل (باشد يميعصبيهانارساميپيازـبا آزادسآنها

:ان کـرد ي ـن بيتوان به طور خلاصه چنين ساز و کار را ميا
وارد آکسون آن شـده  يناپسيسشيل عمل از نورون پيابتدا پتانس

ل عمل در آکسون يپتانس. کنديرا اشغال ميناپسيسشيپةانيو پا
Kو Naيهـا به کانالبه طور عمده وابسته   بـا ورود  . اسـت
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ت يدنـدر يبـه ابتـدا  يناپس ـيسشيآکسون نورون پيکه از انتها
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۴، شمارة ۱۵جلد  و مهسا تابشیرضا خانبابائ ۳۶۶

مدار معادل براي حضور سيناپس بين دو نورون بـا وجـود   .٢١شکل 
.سيناپس انتقال پيام بسيار آسان تر خواهد بود

.نمادين يک سيناپس شيمياييشکل. ٢٢شکل 

يهااز کانالياديتعداد زيناپسيسشينال پيل عمل به ترميپتانس
از انـواع  يق ـياطلاعـات دق . شـوند يحساس بـه ولتـاژ فعـال م ـ   

،۳[ســتيهــا در دســت ننــالين ترميــموجــود در ايهــاکانــال
ل عمل، حداقل يپتانسةلينال به وسيل ترميکاهش پتانس. ]۴۷و۱۵

حسـاس بـه ولتـاژ را فعـال کـرده و      ةم با دروازيکلسيهاکانال
Caيهاونيورود ةاجاز 2هـا سـبب   وني ـن يورود ا. دهديرا م

ب ي ـت منجر به ترکيگردد که در نهايميگريديبروز رخدادها
يعصـب هـا رسـان پياميحاويهاسهيناپس کيسيغشايپلاسما

ييايميشـتر مـواد ش ـ  يا بيک ييآزادسازن خود سبب يا. شوديم
 ـبـه ا . شـود يم ـيناپسيدر شکاف س گفتـه  يران ـن عمـل بـرون  ي

.شوديم

غشاء پخش شده و بايناپسيدر شکاف سيعصبهارسانپيام
دريافـت بـه  هاآنرساين پيام. کندسيناپسي تماس برقرار ميپس

.چسـبند سيناپسـي مـي  پـس یهـاي مخصوصـي در غشـا   کننده
هـاي يـوني   ها سبب بازشدن سـريع کانـال  چسبيدن اين مولکول

یها سبب تغييـر در پتانسـيل غشـا   باز شدن اين کانال. شوندمي
اتفاق ms1اين مراحل در کمتر از. شودسيناپسي مينورون پس

.افتندمي

 ـبـرون ةبعد از اتمام مرحل یهـا از غشـا  سـه يکی، غشـا يران
يهـا سهي، کيرانند درونيفرآيناپس جدا شده و طيسیپلاسما
هـاي بعـدي آمـاده    عصـبي را بـراي فعاليـت   هارسانپيامحاوي 

.کنندمي

داران منجر بـه نظريـة   عضلاني مهره-مطالعات اتصال عصبي
جهـت  . عصـبي شـد  هـا رسـان پيامآزادسازي )گسسته(کوانتايي 

در قسمت بعدي آن را از ديدگاه نظريةتر شدن بيشتر اين روشن

.دهيمآماري مورد بررسي قرار مي

یهـا رسـان پيـام آزادسـازي  )گسسته(کوانتايي ةفرضي۵-۱
عصبي

١هـاي عضـلاني  ياختـه هـاي حرکتـي و   در سـيناپس بـين نـورون   

اي فعال وجود دارد که در آن آکسون نورون حرکتي غـلاف  منطقه
ةياخت ـیقبـل از غشـا  nm30چربي خـود را در طـولي حـدود    

اين منطقه همان شکاف سيناپسـي اسـت   . دهدعضله از دست مي
جهت افزايش سطح . شوندساز آزاد ميپيامهاي که در آن مولکول

هايي عضلاني با شکاف سيناپسي، فرو رفتگيةياختیتماس غشا
نتهـايي  شود که بـه صـفحات ا  عضلاني ايجاد ميةياختیدر غشا

در فيبرهاي نزديک ايـن صـفحات کـاهش    . حرکتي معروف است
هاي که به پتانسيل۲۳خودي وجود دارد شکل هاي خود بهقطبش

هـاي  ها با فاصلهMEPPمعروف شده است ٢انتهاييةکوتاه صفح
يک . استHZ1زماني تصادفي رخ داده و داراي بسامدي حدود

MEPP حـاوي  هـاي  هيسـتوگرام دامنـه  ةس ـيبا آزاد شدن يـک ک
].۳[شود ي عصبي ايجاد ميهانارسپيام

MEPPشـکل  (دهد ها يک توزيع با يک بيشينه را نشان مي
تواند از منابع مختلفـي هماننـد   واريانس اين هيستوگرام مي. )۲۴

هـاي  رسآنهاي عصـبي در هـر کيسـه، تعـداد مولکـول     تعداد پيام
ــه  ــبيده ب ــتچس ــدهدرياف ــت کنن ــداد درياف ــا، تع ــدهه ــاي کنن ه

سيناپسـي بعـد   پسیسيناپسي، و احتمال بازشدن کانال غشاپس
.رسان باشداز چسبيدن مولکول پيام
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۳۶۷ اعصابیکزیفاي بر مقدمه: 1-کاربرديیکزیف ۴شمارة ،۱۵جلد 

خـودي صـفحات انتهـايي    بـه هـاي خـود  کاهش قطـبش .۲۳شکل 
.حرکتي

انتهـايي در محـل   ةصـفح هاي کوتاه هيستوگرام پتانسيل. ٢٤شکل 
.سيناپس عصب به عضله

در يمختلف سـع يهاونيق ياگر با تزرکهنجاستيجالب ا
ر متوسـط د،ميکنيعضلان-يناپس عصبيسةر قدرت مخابرييتغ

mV/0حـدود (شـود  يجـاد نم ـ يايرييها تغدامنه از ايـن رو ). 4
ييل نهـا ير پتانس ـيي ـدند که تغيجه رسين نتيبه ا٢و کتز١لويکاست

بنـابراين هاسـت MEPPتـک  ب تـک ياز ترکيناپس ناشين سيا
يها ناش ـلير پتانسيين تغياةز در دامنيخوشنهاد کردند که افتيپ

 ـا. آزاد شـده اسـت  يا کوانتاهايها MEPPر در تعداد يياز تغ ن ي
 ـاز پايک ـيمعـروف شـده و   ييکوانتـا ةيه به فرضيفرض يهـا هي
].۵۳[دهد يل ميرا تشکيناپسيک انتقال سيزيفياساس

 ـ.۱.۱.۵ يآزادســـازييکوانتـــاةيفرضـــيآمـــاريبررسـ
يعصبيهارسانپيام

اشاره کرده و سپس بـه  ييکوانتاةيفرضياضيابتدا به معادلات ر
 ـانتقال  اکثـر  . ميپـرداز يناپس م ـيک س ـي ـل عمـل از  يک پتانس ـي

ات ي ـآشنا بوده و لذا ما فقط به کليآمارنظريةشگان با يپکيزيف
: کنيمفرض مي. کنيمشرايط حاکم بر اين پديده اشاره مي

هـای رسانپيامبراي آزادسازي ) جايگاهيا (واحد nتعداد)الف(
يـک  (در دسترس هستند و هر واحد فقط يک آزادسازي عصبي 

.دهدانجام مي) کيسه
ــياب پتانســيــدر غ)ب( ار يبســيل عمــل، احتمــال محــدود ول

ار کوچـک  ين احتمال بسيا. وجود دارديآزادسازيبرايکوچک
ل يک پتانس ـي ـاگـر  . شـود يميرتکراريغMEPPمنجر به ظهور 

مـدت  يبـرا ياحتمـال آزادسـاز  ،آکسون برسـد يعمل به انتها
يبـرا ن احتماليشود ايفرض م. شودياد ميبه شدت زيکوتاه

____________________________________________
1. Castillo

2. Ketz

Pمتوسط يکسان و داراييآزادسازيهاجايگاهةهم


یبـه ازا 
کنواخـت در نظـر   ين احتمال ياهمچنين. ل عمل باشديهر پتانس

)شود گرفته مي )P P

 .هايي کـه  تعداد متوسط واحداز اين رو

mبرابراند کردهيل عمل آزادسازيهر پتانسیبه ازا nP


است .
شـتر  يار بيموجود بسيهاکنندهافتيم تعداد دريکنيفرض م)ج(

ن يا. استيآزادشده از هر واحد آزادسازهایرسانپياماز تعداد 
موجود در هر يهاشود که تعداد مولکولين فرض ميمنجر به ا
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ــاز ــدوم بايآزادس ــي ــادةد هم ــرايمق ــير ممکــن ب ــان ب ن يزم
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 ـبا. ابـد ييل م ـي ـمدل پوآسـون تقل  د توجـه داشـت کـه فـرض     ي
آزادکننـده،  جايگـاه هـر  يبرايکنواخت بودن احتمال آزادسازي

در يبزرگ ـياوقـات خطـا  ياسـت و بعض ـ يديت شديمحدود
ياجملـه د از مـدل دو ي ـن حالت بايدر ا. کنديمحاسبات وارد م

جايگـاه nهـر کـدام از  يکه برايطوره ب،استفاده شوديبيترک
].۴۷و ۳[م يريرا در نظر بگPمقدار خاص ةآزادکنند

____________________________________________
1. Poisson
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و حافظهيريادگيةيو فرضيناپسيرات سييتغ.۲.۵
. ر کنـد يي ـل مختلـف تغ ي ـتواند به دلايميناپسيقدرت اتصال س

ناپس يا اسـتفاده از س ـ ييناپسيت سير فعاليين تغيل اياز دلايکي
٢مـدت و بلنـد ١مدتکوتاهياصلةدسترات به دو يين تغيا. است

قه تـا  ياز چند دق(مدت کوتاهيناپسيرات سييتغ. شونديم ميتقس
دهنـده  شيکننـده، افـزا  تي ـخود بـه سـه دسـته تقو   )م ساعتين
)٣PTP (شـود يم م ـيکننده تقسفيک و تضعيهنگام تکرار تحر .

 ـبـه  يخاصيزمانةرا با فاصليکيتحرعلامتکه دو يزمان ک ي
م و ارتفاع پاسخ دوم را نسبت به پاسخ اول بـا  يوارد کنناپس يس

پــالس دوم يدر ارتفـاع نسـب  يش ـيم، اگـر افزا يسـه کن ـ يهـم مقا 
داشته يو اگر کاهش نسبةت کنندير تقوييمشاهده شود به آن تغ

يدر صـورت . نديگويکننده مفيتضعيناپسير سييبه آن تغ،باشد
ف يا تضـع ي ـت ي ـودر تقيش ـيناپس، افزايک سيکه با تکرار تحر

.نديگويميتکرارةدهندشير افزاييجاد شود به آن تغيشدن آن ا
بـه دو  ) هـا ن ساعت تا ماهيچند(مدت -درازيناپسير سييتغ

کننـده  فيو تضـع ) ٤LTP(کننـده دراز مـدت   تيتقوياصلةدست
ر دراز مـدت  ييک تغيLTP. شوديم ميتقس) LTD٥(دراز مدت 

بـا  يناپس ـيک سيک تحريبعد از اعمال يناپسيپاسخ سةدر دامن
دسـتگاه  ةوادارنـد يهاناپسيدر اغلب سLTP. اد استيبسامد ز

يو نگهـدار مشاهده شده است و در دو فاز القاياعصاب مرکز
ک بسـامد بـالا شـروع    يبعد از تحريافتد، فاز القا اندکياتفاق م

بعد از القا اسـت  يمدت زمانيکه فاز نگهداريشود در حاليم
LTPسـاز و کـار شـروع    . شـود يان ميآن نمايناپسيستأثيرکه 

مدت زمـان حضـور آن هـم    همچنين. ستيهنوز شناخته شده ن
بـودن آن دلالـت   يشواهد بر عدم دائميست، وليشناخته شده ن

هـا  ط مـاه يشرايها و در بعضا هفتهيدر طول روزها LTP. دارد
در LTPبـودن سـاز و کـار    لـف احتمـال مخت . کنـد يم ـيواپاش

اند هم شناخته شدهيعوامل. ز وجود دارديمختلف نيهاناپسيس

____________________________________________
1. Short-term

2. Long-term

3. Post-tetanic potentiation

4. Long-term potentiation

5. Long-term depression

 ـاتأثيرةنحو. شوندير در آن مييکه سبب تغ LTPن عوامـل بـر   ي
هـای رسـان پيـام احتمال دخالـت  يول،ستيهنوز شناخته شده ن

ــراگزينــهن يبهتــر]. ۵۹-۵۵[ود دارده وجــيــثانو ينگهــداريب
اد اتصـالات  ي ـار زيبا توجه بـه تعـداد بس ـ  .استLTPاطلاعات 

يبـرا يابي ـقابـل دسـت  يار بـالا يتوان حجم بس ـي، ميناپسيس
.درک کرديکيزيمغز را به طور فةحافظ

يناپس ـير سيي ـتغيرا براياقاعده٦دانالد هب۱۹۴۹در سال 
ار مهـم  يمغـز بس ـ يريادگي ـدرک يشنهاد کرد که ثابت شد برايپ

يهـا زمـان در قسـمت  ت هـم ي ـکـه فعال شـنهاد کـرد  ياو پ. است
ناپس يس ـيش بـازده يسـبب افـزا  يناپسيسو پسيناپسيسشيپ
يبـر رو يادي ـزيهـا شـنهاد پـژوهش  ين پي ـبعـد از ا . شـود يم

-۶۰[چنـان ادامـه دارد  نجام گرفته و هما٧هم زمانيهاتيفعال
يبسـتگ س هميز ماتريحافظه نيمحاسباتيسازجهت مدل]. ۶۲

به نظـر  ]. ۶۳[شده استيحافظه معرفيبه عنوان محل نگهدار
رات يي ـسـاز و کـار تغ  ييايميش ـ-يکيزيرسد کشف اساس فيم

از . و حافظه را خواهـد گشـود  يريادگيراز يناپسيدراز مدت س
ناپس اسـت و  ير دراز مـدت س ـ يي ـن نگاه، حافظه عبارت از تغيا

م ياگـر بتـوان  . شوديميريادگيمنجر به يناپسيرات سييکنترل تغ
م به طور يم چه بسا بتوانيابيکامل حافظه دست يکيزيبه درک ف

کـه  يکـه اطلاعـات  نيا ايم و يدر مغز بگنجانياطلاعاتيمصنوع
. ميشود را از حافظه مغز پاک کن ـيميروانيهايماريمنجر به ب

علوم اعصاب بـه  يهاشرفتين اهداف با توجه به پيدن به ايرس
.شوديا محسوب نميچ عنوان رويه

يريگجهيبحث و نت.۶
ده يپوش ـيل مسـائل مختلـف بـر کس ـ   ي ـک در تحليزيکاربرد ف

در حـال  يک ـيزيناشـناخته ف دسـتگاه ن يتـر دهيچيمغز پ. ستين
ةن رشــتيتـر عيل بـه وس ـ يحاضـر بـوده و علـوم اعصـاب تبــد    

يسـع ين مقاله مـرور يدر ا]. ۶۵و۶۴[شده است يارشتهنيب
ةکـه همـان نحـو   فيزيک اعصابشده است به طور خلاصه به 

ل عملکـرد مغـز و اعصـاب    يک در تحليزين فيقوانيريکارگبه
____________________________________________
6. Donald O Hebb

7. Synchrony



۴، شمارة ۱۵جلد  و مهسا تابشیرضا خانبابائ ۳۷۰

از بـه ورود  ي ـکشف اسـرار مغـز و اعصـاب ن   . است اشاره شود
فيزيـک  اکنـون  هـم . گوناگون دارديهابا تخصصياديافراد ز

، اعصـاب ي، مهندس ـاعصـاب ياضي، راعصابيمي، شاعصاب
بـر  اقتصـاد ، بـر اسـاس علـوم اعصـاب    ، آموزشاعصابآمار

ره ي ـو غبر اساس علوم اعصابيابيبازار، علوم اعصاباساس 
 ـافـراد ز يقـات يش تحقيگرا ۴۷،۶۶[دهـد  يل م ـيرا تشـک يادي

ک را، بـا  ي ـزيفيان کوشـا يد دانشـجو يرسد بايبه نظر م]. ۶۷و
ا ي ـو يکارشناس ـةدر دورفيزيـک اعصـاب  ارائه نمـودن درس  

ن ي ـم در ايها آشنا کرد تا بتـوان ن پژوهشيارشد، با ايکارشناس
دسـت ياتيگـران جهـان بـه کشـف    ر پژوهشينه همراه با سايزم
 ـاز آنجـا کـه   . ميابي ده ي ـک پدي ـت ي ـو حافظـه در نها يريادگي
ک مـدل جـامع   ي ـن قـرن  ي ـرود در اياست انتظـار م ـ يکيزيف
.آن ارائه شوديبرايکيزيف

قدردانی
ت بنـده بـه سـمت    يکـه در هـدا  يدياسـات ةاز همدينجا بايدر ا

از . ک نقـش داشـتند تشـکر کـنم    يزيد فين شاخه جديايريادگي
رنده و دکتـر  يپذيد مدرس، دکتر عليد دکتر مجين اساتيجمله ا

که موجـب  ياز دوستان و همکارانهمچنين. روز آرش هستنديف
در مراکـز  ياض ـيک و ري ـزيبنده با پژوهشگران جـوان ف ييآشنا

ن دوسـتان  ياةاز جمل. مينمايميشدند قدردانيمختلف پژوهش
، ين فضـل يپور، دکتر حس ـمي، دکتر رضا ابراهين استکيدکتر حس

ين مهـر يسرا، دکتر حسمان صاحبي، دکتر پيدکتر رضا اجتهاد
يروانينوش ـيک دانشگاه صنعتيزيگروه فير اعضايو سايدهنو

.بابل هستند

مراجع 
1. H Stapp, “Physics in Neuroscience”, John

Benjamins Poblishing Co. (2003).
2. W James, “The Principles of Psychology”, Wiley

(1890).
3. N Bohr, “On Atomic Physics and Human

Knowledge”, Chapman & Hall (1958).
4. J M Schwartz, H P Stapp, M Beauregard, Phil.

Trans. R. Soc. B 360 (2005) 1309.
5. S Hagen, S Hameroff, and J Tuszynski, Phys. Rev.

E 65 (2002) 061901.
6. H. P Stapp, “Symposium on the Foundations of

Modern Physics”, World Scientific (1990) 403.
7. H P Stapp, “Mind, Matter, and Quantum

Mechanics”, Springer-Verlag (2003).
8. J von Neumann, “Mathematical Foundations of

Quantum Theory”, Princeton University Press
(1955).

9. M Bresadola, Brain Research Bulletin 46, 5 (1998)
367.

10. D Johnston, S Miao-Sin Wu, “Foundations of
Cellular Neurophysiology”, MIT Press (1997).

11. D JAidley, “The Physiology of Excitable Cells”, 3rd

Edition, Cambridge University Press (1989).
12. D Noble, Physiol. Rev. 46 (1966) 1.
13. A L Hodgkin and A F Huxley, J. Physiol. 116

(1952) 449.
14. A L Hodgkin, and A F Huxley, J. Physiol. 116

(1952) 473.
15. A LHodgkin. and A FHuxley, J. Physiol. 116

(1952) 497.
16. A L Hodgkin and A F Huxley, J. Physiol. 117

(1952) 500.
17. P B Graben, “Foundations of Neurophysics”,

Springer (2008).
18. B Sakmann and E Neher, “Single Channel

Recording”, Plenum Press (1983).
19. E Neher and B Sakmann, Nature 260 (1976) 779.
20. R E Fisher, R Gray and D Johnston, J. Neuro

physiol. 64 (1990)91.
21. B Katz, “Muscle and Synapse”, McGraw-Hill

(1966).
22. E T Rolls, “Models of Brain Function”, Cambridge

University Press (1989).
23. E T Rolls, “The Computing Neuron”, Addison-

Wesley (1989).
24. H Luksch, R Khanbabaie,R Wessel, Nature

Neuroscience 7, 4 (2004) 380.
25. P S Churchland and T J Sejnowski, “The

Computational Brain”, МГГ Press (1992).
26. O Bergmann et al., Neuron 74 (2012) 634.
27. P Rakic, Nature Rev. Neurosci. 3 (2002) 65.
28. D J Aidley, “The Physiology of Excitable Cells”,

3rdEdition, Cambridge University Press (1989).
29. D L Jewett and M D Rayner, “Basic Concepts of

Neuronal Function”, Little, Brown and Company
(1984).

30. J G Nicholls, A R Martin and B G Wallace, “From
Neuron to Brain”, 3rdEdition, Sinauer (1992).

31. H C Tuckwell, “Introduction to Theoretical
Neurobiology”, Cambridge University Press (1988).

32. T H Brown,A M Zador, Z F Mainen, and B J
Claiborne, “Hebbian Computationsin Hippocampal
Dendrites and Spines”, Academic Press (1992).

33. C Koch,A Zador and T H Brown, Science 256
(1992) 973.

34. J A Connor and C F Stevens, J. Physiol. 213 (1971) 1.



۳۷۱ اعصابیکزیفاي بر مقدمه: 1-کاربرديیکزیف ۴شمارة ،۱۵جلد 

35. J A Connor and C F Stevens, J. Physiol. 213 (1971)
21.

36. A P Fox, M C Nowycky, and R W Tsien, J. Physiol.
394 (1987b) 173.

37. W A Catterall, Physiol. Rev. 72 (1992) 515.
38. D Purves, et al., “Neuroscience”, 5th Edition Sinauer

Associates Inc. (2012).
39. K S Cole, “Membranes, Ions and Impulses: A

Chapter of Classical Biophysics”, University of
California Press (1968).

40. R Khanbabaie, W H Nesse, A Longtin andL Maler,
J. Neurophysiol. 103 (2010) 3337.

41. A M Zador, “Biophysics of Computation in Single
Hippocampal Neurons”, Ph.D. dissertation, Yale
University (1992).

42. L Cohen, H P Hopp, J Y Wu and C Xiao, Annu.
Rev. Physiol. 51 (1989) 527.

43. J W Woodbury, “Physiology and Biophysics”,
Saunders (1965).

44. J Crank, “The Mathematics of Diffusion”, 2nd

Edition, Clarendon Press (1975).
45. A Einstein, “Investigations on the Theory of

Brownian Movement”, Dover Publications Inc.
(1956).

46. H G Ferreira and M W Marshall, “The Biophysical
Basis of Excitability”, Cambridge University Press
(1985).

47. J D Jackson, “Classical Electrodynamics”, Wiley
(1962).

48. D E Goldman, J. Gen. Physiol. 27 (1943) 37.
49. A L Hodgkin and B Katz, J. Physiol. 108 (1949) 37.
50. H C Tuckwell, “Introduction to Theoretical

Neurobiology”, Vol. I, Cambridge University Press
(1988).

51. W Rail, “Handbook of Physiology”. Sec. 1, Am.
Physiol. Soc. (1977).

52. B Hille, J. Gen. Physiol. 66 (1975) 535.
53. G Wulfram, W M Kistler, R Naud and L Paninski,

“Neuronal Dynamics: From Single Neurons to
Networks and Models of Cognition”, Cambridge
University Press (2014).

54. N Tsoulfanidis and SLandsberger, “Measurement
and Detection of Radiation”, CRC Press (2010).

55. R Ranjan et al., Front. In Neuroinform, 5 (2011) 36.
56. M Toledo-Rodriguez et al., Cerebral

Cortex 14 (2004) 1310.
57. H Korn and D S Faber, “Synaptic Function”, Wiley

(1987).
58. G D Pappas and P D Purpura, “Structure and

Function of Synapses”, Raven Press (1972).
59. L I Zhang, H W Tao, C E Holt, W A Harris and M

M Poo, Nature 395 (1998) 37.
60. J E Zengel and K L Magleby, J. Gen. Physiol. 77

(1981) 503.
61. N A Hessler, A M Shirke and R Malinow, Nature

366 (1993) 569.
62. L W Swanson, T J Teyler and R F Thompson,

Neurosci. Res. Program Bull. 20 (1982) 613.
63. G Mongillo, O Barak and M Tsodyks,

Science 319 (2008) 1543.
64. T V P Bliss and G L Collingridge, Nature 361

(1993) 31.
65. M J Chacron, A Longtin, M St-Hilaire and L

Maler, Phys. Rev. Lett. 85 (2000) 1576.
66. R C Froemke, M M Merzenich and C E Schreiner,

Nature 450 (2007) 425.
67. D O Hebb, “Organization of Behavior”, Wiley

(1949).
68. T J Sejnowski and G Tesauro, “Neural Models of

Plasticity”, Academic Press (1989).
69. A Zador, C Koch, and T H Brown, Proc. Natl.

Acad. Sci. 87 (1990) 6718.
70. T Kohonen, IEEE Trans. Comp. C 21 (1972) 353.
71. P Cisek, T Drew, and J Kalaska, “Theoretical

Insights into Brain Function”, Elsevier Science,
Vol. 165 (2007).

72. C J Shatz, Sci. Am. 267 (1992) 60.
73. R F Thompson, “The Brain”, 2nd Edition, W H

Freeman and Company (1993).
74. B W Agranoff, “Encyclopedia of Life Sciences”,

Wiley (2003).
75. J George, R W Albers, S T Brady and D L Price,

“Basic Neurochemistry”, 7th Edition, Academic
Press (2006).

76. A I Galushkin, V A Sudarikov and E V Shabanov,
“Neuroinformatics and Neurocomputers”,
RNNS/IEEE Symposium (1992).

77. “Neural Engineering”,
fromhttp://en.wikipedia.org/wiki/Neural_engineering
(2014).

78. R Betensky, “Training in Neurostatistics and
Neuroepidemiology”, from
http://www.hsph.harvard.edu/biostats/research/traini
ng_grants/neurostatistics (2014).

79. A P Georgopoulos and E Karageorgiou, Statist.
Med. 27 (2008) 407.

80. “Neuro-Education Initiative”, (2014)
http://education.jhu.edu/research/nei.

81. Center for Neuroeconomics Study at Duke
University, (2014) http://dibs.duke.edu/research/d-
cides/research/neuroeconomics.

82. G Loewenstein, S Rick, and J Cohen, Annual
Reviews 59 (2008) 647

83. Uma R Karmarkar, "Note on Neuromarketing",
Harvard Business School (2011).


