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Dendryty

* Najwiekszy sktadnik mozgu co do wielkosci
powierzchni | objetosci

» Specyficzna morfologia dendrytow uzywana do
klasyfikacji neuronow: piramidalne, Purkiniego,
amakrynowe, gwiezdziste, itd.

* Wiekszosc¢ informacji synaptycznej
przekazywana jest na drzewo dendrytyczne.

* Dendryty to podstawowe jednostki obliczeniowe
mozgu



Drzewa dendrytyczne
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Drzewa dendrytyczne swiata (Mel 1994)




Dendryty

* Typowe drzewo dendrytyczne otrzymuje okoto
10 000 wejsc synaptycznych na catej
powierzchni

» Aktywacja kazdego wejscia prowadzi do
lokalnej zmiany przewodnosci btony
postsynaptycznej dla konkretnych jonow, po
czym nastepuje przeptyw jonow

 Powstajgca lokalna zmiana potencjatu
btonowego rozprzestrzenia sie w catym
neuronie



Dendryty

* Transport fali potencjatu zalezy od morfologii
drzewa i elektrycznych wiasnosci btony |
cytoplazmy

* Analiza transportu potencjatu w drzewie
dendrytycznym pozwala zrozumiec

- Jak rozne wejscia synaptyczne oddziatujg na siebie
W czasie | przestrzeni

— wtasnosci wejscia-wyjscia neuronu

- wpltyw roztozonych wejs¢ synaptycznych na
mozliwosci obliczeniowe sieci, ktorg tworzg



Teoria kabla

« Wilfrid Rall, 1959

 Matematyczny model opisujacy przeptyw pradu
| zmiany potencjatu w czasie | przestrzeni w
realistycznych drzewach dendrytycznych

* Teoria kabla i modelowanie przedziatowe
pomagaty w szacowaniu parametrow
dendrytycznych, projektowaniu i interpretacii
doswiadczen, zrozumieniu funkcji
obliczeniowych dendrytow



Drzewa dendrytyczne: wtasnosci

 Rozgatezienia:

— komorki Purkiniego mozdzka majg typowo jedno
drzewo z okoto 400 terminalami

- motoneurony o rdzenia kregowego kota majg 8-12
drzew, kazde ma okoto 30 terminali

e Srednice:
— przy somie srednica wynosi kilka um
— koncowki majg ponizej 1 um

— kolce dendrytyczne majg srednice rzedu 0.1 um |
dtugosc ponizej 1 um



Drzewa dendrytyczne: wtasnosci

* Diugosc:

- 0od 100-200 um (kolczaste komorki gwiezdziste w
korze)

- do 1-2 mm (motoneurony o rdzenia kregowego)

— catkowita powierzchnia drzewa — ponad 10* um
(1cm)

* Powierzchnia i objetosc¢ pojedynczego drzewa:
- powierzchnia: 2 000-750 000 um?
- objetos¢: do 30 000 um?



Fizjologia dendrytow

* ptyny wewnatrz- i zewnatrzkomorkowe
przewodzg prad elektryczny

* btona dendrytow przewodzi prad ale ma
Znacznie wiekszg opornosc niz rdzen

* btona moze magazynowac tadunki elektryczne
(pojemnosc)

e stata czasowa btony 7,=RC charakteryzuje
szybkosc¢ tadowania/roztadowywania btony



Fizjologia dendrytow

« Opornosc wejsciowa R jest rzedu TMQ dla

grubych i przeciekajacych dendrytow, do 1000 MQ
(w kolcach dendrytycznych)

- Duze wartosci R oznaczajq, ze mata pobudzajaca

zmiana przewodnosci (ok. 1 nS) prowadzi lokalnie
do znaczacej zmiany potencjatu (kilkadziesigt mV)

» Klasyczna teoria kabla zaktada bierne wtasnosci
btony (R,C). Obecnie wiemy, ze takze dendryty
wyposazone sg w wiele kanatow zaleznych od
napiecia, a zatem parametry dendrytow, np. stata
czasowa, zalezg od napiecia



Rozkfad synaps

e Synapsy nie sg roztozone losowo na catym
drzewie. Synapsy hamujgce zwykle lezg blizej
somy niz synapsy pobudzajgce, ale znajdujg
sie tez na odlegtych zakonczeniach dendrytow |
na kolcach dendrytycznych

W wielu uktadach (komorki piramidalne
hipokampa, komorki Purkiniego mozdzka) dane
zrodto jest mapowane na konkretny obszar
drzewa dendrytycznego, a nie losowo



Typy synaps

« Zmiany przewodnosci synaptycznej zwigzane z
roznymi rodzajami wejsC zmieniajg sie o 1-2
rzedy wielkosci

» Szybkie wejscia pobudzajgce (AMPA) |
hamujace (GABA,) dziatajg w skali czasowe]

1ms i majg szczytowg przewodnosc ok. 1nS

* \Wolne wejscia pobudzajgce (NMDA) |
hamujgce (GABA,) dziatajg w skali czasowe;
10-100ms



Fizjologia dendrytow: podsumowanie

 Dendryty I ich kolce sg celem wielkiej liczby
wejSC synaptycznych, ktore czesto roztozone
sg nieprzypadkowo na powierzchni drzewa.

* Btona dendrytyczna jest wyposazona w
rozmaite kanaty w tym zalezne od napiecia

 Drzewo dendrytyczne jest ztozonym uktadem
dynamicznym o bogatym zestawie mozliwosci
przetwarzania informacji (wejscie-wyjscie)

* Teoria kabla stanowi matematyczny opis
pozwalajgcy powigzac strukture morfologiczng |
elektryczng neuronu z jego funkcja.



Rownanie kabla: zatozenia

* Prad w dendrycie ptynie tylko wzdtuz kabla:
potencjat w dendrycie jest funkcjg tylko x i t

* Btona jest bierna i jednorodna

 Rdzen ma staty przekroj i mozna go
reprezentowac zwyktym opornikiem

* Opor zewnatrzkomorkowy jest pomijalny (staty
potencjat na zewnatrz dendrytu)

* \Wejscia sg prgdami i dodajg sie liniowo



Rownanie kabla

Rozwazmy prad | ptynacy w kierunku x.

I (x-AX/2) V(x) L (x+M/2)  V(x-AX)

r— opornosc cytoplazmy na diugosc jedno

Spadek napiecia na odcinkuAz wynosi
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Rownanie kabla

Cze$¢ pradu I;(z — 2%) ptynie do nastepnego viax

I (x-AX/2)

V(x)

I (X+AX/2)

V(x-AXx)

kawatka kabla, a czesS¢ wycieka na zewnatrz
przez btone:

A A
I (r — Tr) = I (;r—|— Tr) + i, Az

Rozumujac jak przy poprzednim rownaniu,
w granicy matych Az otrzymujemy

o,
or "
Prad btonowy i, Az ma dwie czesci.
Jedna jest wynikiem tadowania btony
komorkowej poprzez pojemnosc ¢_Ax:

Druga jest wynikiem roznicy potencjatow V
na oporzer /[Ax:
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Rownanie kabla

Rozniczkujgc rownanie na spadek napiecia
w rdzeniu po X

V(x-Ax)

V(x-AXx) li (x-AX/2) V(x) li (x+2%/2)
VWA WA
10V I i | i
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Parametry kabla

Przyjelismy, ze opornosc cytoplazmy r, opornosc btony r_ i
pojemnosc btony ¢ podane sg na jednostke dtugosci. Zalezg one

od Srednicy kabla d. Czesto wygodnie jest uzywac opornosci i
pojemnosci btony na 1cm? (R, i C, ) i opornosci rdzenia na
jednostke objetosci R,. Wtedy catkowita opornos¢ cytoplazmy R ,
opornos¢ btony R i pojemnos¢ btony C_ wigzg sig z pozostatymi
wielkosciami poprzez nastepujgce rownania:

Cm — le = TCdlCM

Ry
R, =rp/l=—
ml Tdl
4[R
R, =ril = A

- md?



Parametry kabla

Wygodnie jest wprowadziC statg przestrzenng [cm]:

A= Tm/ri=/(d/4)Ry /R4

oraz statg czasowg [s]:

Tn = TmCm = RMCM — RmCm
Wtedy rownanie kabla przyjmuje postac
0%V av

2 —_—
A ox2 ot V=0

Jezeli wprowadzimy nowe zmienne X = x/AiT = t/t,,wéwczas
rownanie kabla mozemy zapisaC¢ w postaci niezaleznej od
parametrow elektrycznych komaorki

0°V  aV
0X2 oT

|
-




Rozwigzania rownania kabla w

stanie stacjonarnym

Rozwazmy stacjonarne rozktady napiecia 9V /dr = 0. Wtedy
rownanie kabla redukuje sie do postaci

d*V
dX?

Ogolne rozwigzanie takiego rownania dane jest w postaci
V(X)=Ae* +Be ™

gdzie state A i B zalezg od warunkow brzegowych.

V=0

W przypadku nieskonczonego kabla, jezeli przyjmiemy V(0) =V
oraz V(e=)=0, otrzymujemy zanik wyktadniczy napiecia w kablu

V(X) = Voé’_X = V()E?_X/}L

0’



Rozwigzania rownania kabla w
stanie stacjonarnym

W przypadku skonczonego kabla o dtugosci | wprowadzamy
dtugos¢ elektrotoniczng: L=1/A

Jezeli odcinek ma ,zaklejony” koniec, nie moze tamtedy ptyngc
Vv
prad. Zatemw X = L mamy A 0. Daje to rozwigzanie
Vocosh(L — X)
cosh(L)
W przypadku ,otwartego” konca (V=0 w X=L) otrzymujemy

V(X)

* Vpsinh(L—X)
~ sinh(L)

V(X)




Voltage attenuation for different boundary conditions
08 Sealed end
Vocosh(L—X)
V(X)=
0.6 - cosh(L)
V/Vp

04

V(X)= Ve ™ = Ve ¥+
0.2 ..

Infinite cable
Vi sinh(Z— X) Clamped end
Vi) = sinh(L)
n | ] | |
0 0.5 1 1.5 2 2.5

X=X\



Zanik napiecia w czasie

Rozwazmy teraz kabel z zaciskiem przestrzennym 9V /dx = 0
Wtedy rownanie kabla redukuje sie do postaci

d_V +V =0
dT
Ogolne rozwigzanie tego rownania dane jest przez
V(T)=Ae "
Jezeli do takiego dendrytu zaczniemy wstrzykiwac prad IID
potencjat bedzie rést wyktadniczo w czasie

to

ulse’

V(T) = LutseRm(1 = €)= LutseR(1 = ™)

Kiedy przestaniemy pobudzac dendryt (w t,), napiecie zacznie
wyktadniczo spadac¢ do O

V(T) = Voe ! = Vye™ !/



Zanik napiecia w czasie

scalel
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Ze wzgledu na efekty pojemnosciowe btony napiecie na btonie
,Spoznia” sie za biezgcym pradem



Ogodlne rozwigzanie

W ogolnym przypadku skonczonego cylindra rownanie kabla ma
rozwigzania postaci

V(X,T)= Z B,, cos(nwX/L)e /™
n=0

State czasowe 7n nie zalezg od potozenia na kablu i mamy
Tn < Tn+1

Dla cylindrow dtugosci L o zaklejonych koncach zachodzi

T0 n\ 2

n e ()

Tn L
Ta wiedza pozwala nam oszacowac L na podstawie najmniejszych
statych czasowych 7, i T, dostepnych doswiadczalnie




Przebieg potencjatu w roznych

punktach drzewa dendrytycznego
B. Time Development

100 ,
I

Im dalej od zrodta pobudzenia
lezy punkt rejestracji potencjatu,
tym wolniejsze | mniejsze sg
obserwowane zmiany
potencijatu.

(mV)
10

Mozna to wykorzystac do
oszacowania odlegtosci
elektrotonicznej synapsy od
somy na podstawie parametrow
ksztattu potencjatu
postsynaptycznego (,czasu
wzrostu” i ,szerokosci
potowkowej”).

01

0 0.5 1.0 1.5
time {t/tm)



Znaczenie funkcjonalne A i t_

Stata przestrzenna A i stata czasowa t_ odgrywajg kluczowe

znaczenie w czasoprzestrzennej integracji wejs¢ synaptycznych
w drzewach dendrytycznych.

T_ mierzy okno czasowe integracji wejscia. Komorki o wigkszym
T_ (50ms) integrujg informacje w dtuzszym czasie niz te o
krotszym t_ (5ms).

Wartosc t_ zalezy od wtasnosci elektrycznych btony R, i C ,, ale
nie zalezy od morfologii komaorki.

Wieksza gestosc otwartych kanatow to mniejsze R, szybsza
odpowiedz na wejscie i szybsze zapominanie 0 wejSciu.



Znaczenie funkcjonalne A i t_

Stata przestrzenna A zalezy nie tylko od wtasnosci btony ale tez
od opornosci wtasciwej cytoplazmy i od srednicy dendrytu.

W neuronach o duzym A, np. o duzym R, albo duzej srednicy,
albo matym R napiecie jest ttumione wolniej niz w dendrytach o

matym A. W pierwszym przypadku wejscia anatomicznie odlegte
bedg sie lepiej dodawac przestrzennie niz w drugim.

Znajomosc¢ A i T_ dla danego neuronu dostarcza waznych

informac;ji na temat mozliwosci integracji czasowej |
przestrzennej danego drzewa dendrytycznego.



Opornosc wejsciowa R

Jezeli w dowolnym punkcie x przytozymy staty prad | to
wygenerujemy tam state napiecie V. Stosunek

Vo
in — E
nazywamy opornoscig wejsciowg w tym punkcie.

R

R jest bardzo wazny, bo mierzy ,responsywnosc¢” danego obszaru
na jego wejscia, a ponadto jest mierzalny doswiadczalnie.

Obszary o duzym R generujg duze zmiany potencjatu przy matym
pobudzeniu.



Opornosc wejsciowa R

W nieskonczonym walcu prad wstrzykiwany w x=0 musi sie
rozdzieliC na dwie strony. Zatem prad ptynacy w prawo wynosi

1 9V Iy

] — ==

rf ax =0 2

Z réwnania V(T) = Vge~" mamy
(aV/ax) ‘x:O: —Vo/pb
k 3czac te rownania otrzymujemy

Rm — V()/IO == r;?u/Z — \xrmr,;/Z

Rin = (1/7)d3/>\/RyRx

albo

czyli cienkie cylindry majg wiekszy R niz grube.



Opornosc wejsciowa R

W skonczonym walcu o ,zaklejonym” koncu w X=L opornosc¢
wejsciowa jest wieksza o coth(L) od wartosci dla walca pot-

nieskonczonego o tych samych wtasnosciach elektrycznych i
sSrednicy.

W skonczonym walcu o ,otawrtym” koncu w X=L opornosc
wejsciowa jest mniejsza o tanh(L) od wartosci dla walca po6t-
nieskonczonego.

Mozna stad wyciggna¢ informacje, ze opornosc¢ wejsciowa walca o
znanej powierzchni A 1 dtugosci elektrotonicznej L spetnia zwigzek

Ry = R;,A tanh(L)/L




Drzewa rownowazne walcowi

Jezeli walec o srednicy dp rozdziela sie na dwa mniejsze o
srednicach d. i d, (o tych samych wtasnosciach elektrycznych |

brzegowych oraz dtugosciach), to prad ptynacy z ciata komoérkowego
do dendrytow rozgatezia sie gtadko, jezel

B = Py

Wtedy w punkcie rozgatezienia suma przewodnosci wejsciowych
gatezi ,corek” rowna jest przewodnosci wejsciowej ,rodzica”. Zatem
rozwidlenie spetniajgce powyzszy warunek zachowuje sie jednorodny
walec.

Rall rozszerzyt te obserwacje do drzew dendrytycznych i pokazat, ze
Istnieje klasa drzew robwnowaznych walcowi o Srednicy rownej
srednicy drzewa przy somie.

Takie drzewa znajduje sie w naturze (np. motoneurony o) jest jednak
wiele innych neuronow, ktorych drzewa nie spetniajg tego warunku.



Gtowne wyniki dla rownania kabla

e Zanik napiecia w sytuacji stacjonarnej jest okreslony wytacznie
przez statg przestrzenng | tylko w nieskonczonych cylindrach. W
skonczonych cylindrach zalezy on rowniez od dtugosci
elektrotonicznej L i warunkow brzegowych na koncu kabla.

 Warunki ,zaklejonego” i ,otwartego” kabla sg dwoma ekstremami.
Odcinki dendrytow zwykle konczg sie mniejszymi drzewami lub
btong, ktore sprowadzajg sie do roznych stopni ,przeciekania”.

Kiedy duze drzewo jest przyczepione na koncu dendrytu warunki
brzegowe przypominajg kabel otwarty. Kiedy prad ptynie w kierunku
takiego drzewa napiecie stromo maleje w przedziale.

Kiedy przyczepimy bardzo mate drzewo, warunki brzegowe zblizajg
sie do zaklejonego konca i ttumienie napiecia jest bardzo ptytkie.

Rall pokazat jak policzy¢ analitycznie rézne warunki brzegowe w
dowolnym punkcie biernego drzewa o dowolnej morfologii |
wtasnosciach elektrycznych.



Gtowne wyniki dla rownania kabla

A. Voltage Spread

| B

1.0

VIV

0.5

0 0.5 1.0
distance (x/1)

« Wazng konsekwencjg

zaleznosci ttumienia
napiecia od warunkow
brzegowych jest asymetria
ttumienia w kierunkach
centralnym (dendryty ->
soma) i peryferycznym
(soma -> dendryty). W
ogolnosci, poniewaz
warunki brzegowe sg
,oardzie] przeciekajgce” w
Kierunku centralnym w tym
Kierunku napiecie spada
ostrzej niz w przeciwnym.




Gtowne wyniki dla rownania kabla

* Drzewa dendrytyczne mozna przyblizac
elektrycznie pojedynczym skonczonym walcem.
Dlatego analiza zachowania napiecia w takich
walcach dostarcza waznych wskazowek co do
zachowania napiecia w drzewach
dendrytycznych.

« Wydobycie statych zaniku t, i T, z krzywych
zaniku napiecia na ciele komorki mozna
oszacowac elektryczng dtugosc L drzewa

dendrytycznego. Przy uzyciu te] metody
pokazano, ze z punktu widzenia somy L wynosi

od 0.3 do 2 A.



Modelowanie przedziatowe

I* 0%V; _c avj+ Vi L.

Ra a,‘fj - a' Rm /
Vigr =2V 4V, s dv; E_}_!_
R, "dt R,



A. Characterized Neuron
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A. Voltage Spread B. Time Development
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Figure 5.3 The voltage spread in passive dendritic trees is asymmetrical (A); its time-course changes (is
broadened) and the peak is delayed as it propagates away from the input site (B). Solid curve in (A) shows the
steady-state voltage computed for current input to terminal branch I. Large attenuation is expected in the input
branch whereas much smaller attenuation exists in its identical sibling branch B. The dashed line corresponds
to the same current when applied to the soma. Note the small difference, at the soma, between the solid curve
and the dashed curve, indicating the negligible ‘tost” of placing this input at the distal branch rather than at

the soma. (Data replotted from Rall and Rinzel (1973).) In (B), a brief transient current is applied to terminal
branch I and the resultant voltage at the indicated points is shown on a logarithmic scale. Note the marked
attenuation of the peak voltage (by several hundredfold) from the input site to the soma and the broadening of
the transient as it spreads away from the input site. (Data replotted from Rinzel and Rall (1974).) Dendritic
terminals have sealed ends in both (A) and (B).



