Ŕĺśĳňă ć ĘİŠŤ, šőň 95, ćżŕ. 11, ś. 676 { 680 cfl 2012 č. 10 ĺ¿ŋ£

Ňěţăŋĺğň ďĺťťěřěŋűĺăűĺĺ ŋěľřőŋŋőčő őšłńĺłă ŋă ćőğąşęďă¿źĺě ćţőďŋżě śĺčŋăńż

Ď. Č. Ğăţăřőć^{1)}, Ă. Ś. Łşğŋěűőć^+

Ĺŋśšĺšşš ŕřĺłńăďŋőľ ťĺğĺłĺ, 603950 Ŋ.Ŋőćčőřőď, Řőśśĺ£

+Indiana University-Purdue University Indianapolis, IN 46202 Indianapolis, USA

Ŕőśšşŕĺńă ć řěďăłűĺ¿ 19 ăŕřěń£ 2012 č.

Ć śšăšĳě ŕřěďśšăćńěŋ ďĺŋăňĺůěśłĺľ ňěţăŋĺğň čěŋěřăűĺĺ łăůěśšćěŋŋő őšńĺůă¿źĺţś£ ďřşč őš ďřşčă ŋěľřőŋŋżţ őšłńĺłőć ŋă šĺŕĺůŋżě ćőğąşęďă¿źĺě śšĺňşńż: ćŋěÿŋĺľ šőł ĺ śĺŋăŕšĺůěśłĺě AMPAĺ NMDA-šőłĺ. Ć őśŋőćě ňěţăŋĺğňă ńěęĺš ŋěńĺŋěľŋőśšĳ, ňőďěńĺřş¿źă£ łăńĳűĺľ-ğăćĺśĺňżľ łăńĺěćżľ šőł. Ŋă ŕřĺňěřě şřăćŋěŋĺľ ŤĺšűŢĳ¿{Ŋăčşňő ŕőłăğăŋő, ůšő ŕřĺ ŋăńĺůĺĺ šăłőľ ŋěńĺŋěľŋőśšĺ šőńĳłő śĺŋăŕšĺůěśłĺľ NMDA-šőł ňőęěš ňŋőčőłřăšŋő şćěńĺůĺšĳ ůăśšőšş ăćšőłőńěąăŋĺľ, ć šő ćřěň£ łăł ďřşčĺě śšĺňşńż ŕřĺćőď£š ł ŕőďăćńěŋĺ¿ ŋěľřőŋŋőľ ăłšĺćŋőśšĺ.

Ćśłőřě ŕőśńě šőčő, łăł Ă. Ţőďęłĺŋ ĺ İ. Ţăłśńĺ ŕřěďńőęĺńĺ ŕőďţőď ďń£ őŕĺśăŋĺ£ ŋěľřőŋŋőľ ăłšĺćŋőśšĺ [1], őśŋőćăŋŋżľ ŋă ąăńăŋśě ĺőŋŋżţ šőłőć ůěřěğ ňěňąřăŋş ŋěľřőŋă, Ř. ŤĺšűŢĳ¿ ŕřěďśšăćĺń ťěŋőňěŋőńőčĺůěśłş¿ ňőďěńĳ ŋěľřőŋă [2], £ćń£¿źş¿ś£ ňőďĺťĺłăűĺěľ čěŋěřăšőřă Ćăŋ-ďěř-Ŕőń£ ĺ łăůěśšćěŋŋő ćőśŕřőĺğćőď£źş¿ ŕřőěłűĺ¿ ůěšżřěţňěřŋőčő ťăğőćőčő ŕřőśšřăŋśšćă ňőďěńĺ Ţőďęłĺŋă{Ţăłśńĺ ŋă ŕńőśłőśšĳ. Ňőďěńĳ ŤĺšűŢĳ¿{Ŋăčşňő (ŤŢŊ) ĺ śěľůăś ÿĺřőłő ŕřĺňěŋ£ěšś£ ďń£ őŕĺśăŋĺ£ ŕőćěďěŋĺ£ ŋěľřőŋőć ĺńĺ ĺţ ůăśšěľ (ďěŋďřĺšőć, śőňż, ăłśőŋőć ć śńşůăě, łőčďă ŋěľřőŋ ŕřěďśšăćń£ěšś£ ć ćĺďě űěŕőůłĺ ăłšĺćŋżţ ¡ńěňěŋšőć), ŋăţőď£źĺţś£ ć ćőğąşďĺňőň řěęĺňě ĺńĺ čěŋěřĺřş¿źĺţ śŕăľłőćżě ŕőśńěďőćăšěńĳŋőśšĺ. Ć ŋăśšő£źěě ćřěň£ ĺśŕőńĳğş¿šś£ ŋě šőńĳłő łńăśśĺůěśłĺě şřăćŋěŋĺ£, ŋő ĺ ĺţ řăğńĺůŋżě ňőďĺťĺłăűĺĺ. Ć őśŋőćŋőň őŋĺ łăśă¿šś£ ćĺďă ťşŋłűĺĺ ć şřăćŋěŋĺĺ ćőśśšăŋăćńĺćă¿źěľ ŕěřěňěŋŋőľ. Šăłĺě ňőďĺťĺłăűĺĺ řăśÿĺř£¿š ŋăąőř ćőğňőęŋżţ řěÿěŋĺľ ňőďěńĺ ĺ ăďăŕšĺřş¿š ěě ďń£ řěÿěŋĺ£ łőŋłřěšŋżţ ğăďăů. Ŕőŕşń£řŋőśšĳ śĺśšěňż ŤŢŊ őąž£śŋ£ěšś£ ć ŕěřćş¿ őůěřěďĳ ŕřőśšőšőľ ěě ĺśśńěďőćăŋĺ£ łăůěśšćěŋŋżňĺ ňěšőďăňĺ šěőřĺĺ łőńěąăŋĺľ. Őŋă ďćşňěřŋă, ĺňěěš ňăńőě ůĺśńő ŕăřăňěšřőć ĺ ŕőğćőń£ěš ďăćăšĳ ăŋăńĺšĺůěśłş¿ šřăłšőćłş ŕőńşůăěňżţ řěğşńĳšăšőć. Ďřşčőľ ćăęŋőľ őśőąěŋŋőśšĳ¿ śěňěľśšćă ňőďěńěľ ŤŢŊ £ćń£ěšś£ ćőğňőęŋőśšĳ ĺţ řěăńĺğăűĺĺ ć ćĺďě ¡ńěłšřĺůěśłĺţ ŕřőšőšĺŕőć. Ŋăůăńő šăłĺň řăąőšăň ążńő ŕőńőęěŋő Ďę. Ŋăčşňő ś śőăćšőřăňĺ, łőšőřżě ć 1962 čőďş őŕşąńĺłőćăńĺ řăąőšş ś ¡łćĺćăńěŋšŋőľ ¡ńěłšřĺůěśłőľ śţěňőľ ňőďěńĺ ŤŢŊ ĺ ¡łśŕěřĺňěŋšăńĳŋżňĺ řěğşńĳšăšăňĺ ŕő řăśŕřőśšřăŋěŋĺ¿ ĺňŕşńĳśőć ć űěŕőůłě šăłĺţ ¡ńěňěŋšőć [3]. Šăłĺň

1)e-mail: zakharov@neuron.appl.scj-nnov.ru

őąřăğőň, ş ĺśśńěďőćăšěńěľ ŕő£ćń£ěšś£ ćőğňőęŋőśšĳ ŕěřěŋőśă ŕőńşůěŋŋżţ šěőřěšĺůěśłĺţ řěğşńĳšăšőć ŋă łőŋłřěšŋżě ťĺğĺůěśłĺě śĺśšěňż ĺ ĺţ ĺśŕőńĳğőćăŋĺ£ ć ŕřĺłńăďŋżţ ğăďăůăţ. Ć łăůěśšćě ŕřĺňěřă ňőęŋő ŕřĺćěśšĺ śőğďăŋĺě ¡ńěłšřőŋŋőčő ŕřőšőšĺŕă ăŋăńőčőćőľ ŋăćĺčăűĺőŋŋőľ śĺśšěňż şŕřăćńěŋĺ£ ÿěśšĺŋőčĺň řőąőšőň [4], ĺśŕőńĳğş¿źěľ ŕřĺŋűĺŕż ťşŋłűĺőŋĺřőćăŋĺ£ őńĺćő-ňőğęěůłőćőľ śĺśšěňż ŕőğćőŋőůŋżţ ęĺćőšŋżţ. Őśŋőćŋőľ ¡ńěňěŋš ŋăćĺčăűĺőŋŋőľ śĺśšěňż { ŋěľřőŋ ŋĺęŋĺţ őńĺć, łőšőřżľ ążń řěăńĺğőćăŋ ć ćĺďě ňĺłřőśąőřłĺ [5], ŕřěďśšăćń£ěš śőąőľ ďćě ść£ğăŋŋżě ňőďĺťĺűĺřőćăŋŋżě śĺśšěňż ŤŢŊ ś řăğŋżňĺ ćřěňěŋŋżňĺ ňăśÿšăąăňĺ.

Řăśśňőšřĺň ćńĺ£ŋĺě ćőğąşęďă¿źĺţ ćŋěÿŋĺţ ćőğďěľśšćĺľ ŋă śĺśšěňş ŤŢŊ:

_u = f(u) − v + j_{stim}, _v = ϵg(u, v), (1) čďě ŕěřěňěŋŋżě u ĺ v őŕĺśżćă¿š ňěňąřăŋŋżľ ŕőšěŋűĺăń ĺ śşňňăřŋőě ćőğďěľśšćĺě ćśěţ ĺőŋŋżţ šőłőć śőőšćěšśšćěŋŋő, ϵ { ňăńżľ ŕăřăňěšř, f(u) = = a_1(u^3 + a_2u^2 + a_3u + a_4) { łşąĺůŋżľ ŕőńĺŋőň, g(u, v) { ŋěłőšőřă£ ťşŋłűĺ£, ğăćĺś£źă£ őš ňőďĺťĺłăűĺĺ ňőďěńĺ. Šĺŕĺůŋżě ćőğąşęďă¿źĺě śšĺňşńż: ćŋěÿŋĺľ šőł ĺ śĺŋăŕšĺůěśłĺě šőłĺ, ćżğćăŋŋżě ăłšĺćăűĺěľ AMPA (α-ăňĺŋő-3-čĺďřőłśĺ-5-ňěšĺń-4- ĺğőłśăğőńŕřőŕĺőŋőćă£ łĺśńőšă) ĺ NMDA (N-ňěšĺń- D-ăśŕăřšăš) řěűěŕšőřőć, ğăďă¿šś£ ůńěŋőň j_{stim}, łőšőřżľ ĺňěěš śńěďş¿źĺľ ćĺď:

j_{stim} = j_{app} + g_A(E_A − u) + g_N (u)(E_N − u), g_N (u) = g_N / ( 1 + 0.1[Mg] exp�^{6u} ) , (2) čďě j_{app} { ćŋěÿŋĺľ šőł, g_A ĺ g_N { ňăłśĺňăńĳŋżě ŕřőćőďĺňőśšĺ AMPA- ĺ NMDA-řěűěŕšőřőć, ă E_A ĺ E_N { ĺţ řěćěřśĺćŋżě ŕőšěŋűĺăńż.

676 Ŕĺśĳňă ć ĘİŠŤ šőň 95 ćżŕ. 11 { 12 2012

Ğăťĺłśĺřşěň ŕăřăňěšřż ňőďěńĺ šăłĺň őąřăğőň, ůšőąż ŋă ťăğőćőľ ŕńőśłőśšĺ śşźěśšćőćăń şśšőľůĺćżľ ŕřěďěńĳŋżľ űĺłń: a_1 = −50.5, a_2 = 1.35, a_3 = = 0.54, a_4 = 0.0472, c = −0.585, [Mg] = 2, E_N = 0, E_A = 0. Řăśśňőšřĺň ěě ďĺŋăňĺłş ć ğăćĺśĺňőśšĺ őš ŕăřăňěšřőć ćŋěÿŋĺţ ćőğďěľśšćĺľ j_{app}, g_A ĺ g_N . Ŕőśłőńĳłş ťăğőćżň ŕřőśšřăŋśšćőň śĺśšěňż (1) £ćń£ěšś£ ŕńőśłőśšĳ (uv) ĺ ěśšĳ ňăńżľ ŕăřăňěšř ϵ, şďőąŋő ŕřőćěśšĺ ăŋăńĺšĺůěśłőě ĺśśńěďőćăŋĺě ¡šőľ ďĺŋăňĺůěśłőľ śĺśšěňż ŕřĺ ϵ → 0 ňěšőďőň řăğřżćŋżţ łőńěąăŋĺľ. Ŕřőćěďěň řăğąĺěŋĺě šřăěłšőřĺľ śĺśšěňż (1) ŋă \ążśšřżě" ĺ \ňěďńěŋŋżě" ďćĺęěŋĺ£. Ŕőďśĺśšěňă, őŕĺśżćă¿źă£ ňěďńěŋŋżě ďćĺęěŋĺ£, ĺňěěš ćĺď

f(u) − v + j_{stim} = 0, _v = g(u, v). (3)

Ŕěřćőě şřăćŋěŋĺě ğăďăěš ňŋőčőőąřăğĺě ňěďńěŋŋżţ ďćĺęěŋĺľ M, ă ćšőřőě őŕřěďěń£ěš şśšőľůĺćőśšĳ ěčő ćěšćěľ: M� { ŋěşśšőľůĺćă£, ă M^+_{1,2} { şśšőľůĺćżě ćěšćĺ. Ążśšřă£ ŕőďśĺśšěňă, őŕĺśżćă¿źă£ \ŕěřěśłőł" šřăěłšőřĺľ (łřĺćżě G) ś ń¿ążţ ŋăůăńĳŋżţ şśńőćĺľ ŋă ťăğőćőľ ŕńőśłőśšĺ ł ňŋőčőőąřăğĺ¿ ňěďńěŋŋżţ ďćĺęěŋĺľ, ğăŕĺśżćăěšś£ ć ćĺďě

ϵ _u = f(u) + j_{KCa}(u, v_0) + j_{stim}, v_0 = const. (4) Łőńĺůěśšćő śőśšő£ŋĺľ řăćŋőćěśĺ£, łőšőřżě śĺśšěňă (1) ňőęěš ĺňěšĳ ŋă ťăğőćőľ ŕńőśłőśšĺ, őŕřěďěń£- ěšś£ ćĺďőň ťşŋłűĺĺ g(u, v). Ĺţ łőőřďĺŋăšż őŕřěďěń£¿šś£ ŕěřěśěůěŋĺěň ňŋőčőőąřăğĺ£ M ĺ ŋşńĳłńĺŋż V (g(u, v) = 0), ă ĺţ şśšőľůĺćőśšĳ { şśšőľůĺćőśšĳ¿ ćěšćěľ ňŋőčőőąřăğĺ£ M. Ć ŕřőśšěľÿěň śńşůăě, łőčďă g(u, v) = u − c, ŋă ťăğőćőľ ŕńőśłőśšĺ śĺśšěňż (1) śşźěśšćşěš šőńĳłő őďŋő śőśšő£ŋĺě řăćŋőćěśĺ£. Ć ğăćĺśĺňőśšĺ őš ğŋăůěŋĺľ ŕăřăňěšřőć őŋő ňőęěš ążšĳ ŋěşśšőľůĺćżň (łăł, ŋăŕřĺňěř, ŋěşśšőľůĺćżľ ťőłşś F ŋă řĺś. 1a) ĺńĺ şśšőľůĺćżň (łăł şśšőľůĺćżľ şğěń N ŋă řĺś. 1b). Şśšőľůĺćőě śőśšő£ŋĺě řăćŋőćěśĺ£ ŕřĺ ¡šőň ąşďěš őšćěůăšĳ śőśšő£ŋĺ¿ ŕőłő£ ŋěľřőŋă. Řěęĺňş ăćšőłőńěąăŋĺľ ąşďěš śőőšćěšśšćőćăšĳ şśšőľůĺćżľ ŕřěďěńĳŋżľ űĺłń L (śőśşźěśšćş¿źĺľ ŋă ťăğőćőľ ŕńőśłőśšĺ ś ŋěşśšőľůĺćżň ťőłşśőň F ). Őŋ ťőřňĺřşěšś£ ğă śůěš ŕőśńěďőćăšěńĳŋőčő \śłńěĺćăŋĺ£" šřăěłšőřĺľ ążśšřőľ (4) ĺ ňěďńěŋŋőľ (3) ŕőďśĺśšěň (řĺś. 1). Ŕřĺ ŕěřěţőďě ł ňăńőňş, ŋő łőŋěůŋőňş ğŋăůěŋĺ¿ ϵ ŋă ťăğőćőľ ŕńőśłőśšĺ śĺśšěňż (1) ć ňăńőľ őłřěśšŋőśšĺ şśšőľůĺćőčő ŕřěďěńĳŋőčő űĺłńă L, ŕőńşůěŋŋőčő ňěšőďőň řăğřżćŋżţ łőńěąăŋĺľ, šăłęě ąşďěš śşźěśšćőćăšĳ ěďĺŋśšćěŋŋżľ şśšőľůĺćżľ ŕřěďěńĳŋżľ űĺłń [6]. Ŕő ňěřě şćěńĺůěŋĺ£ ğŋăůěŋĺ£ ňăńőčő ŕăřăňěšřă ěčő ťőřňă ĺ ůăśšőšă ąşďşš ňěŋ£šĳś£. Ŕő¡šőňş ğăćĺśĺňőśšĺ ăňŕńĺšşďż ĺ ůăśšőšż ăćšőłőńěąăŋĺľ őš ŕăřăňěšřőć ćŋěÿŋĺţ ćőğďěľśšćĺľ, ŕőńşůěŋŋżě ůĺśńěŋŋżňĺ ňěšőďăňĺ, ňż ąşďěň ŕřĺćőďĺšĳ ďń£ ďćşţ ğŋăůěŋĺľ ŕăřăňěšřă ϵ: 0.01 ĺ =0.1. Śńěďşěš őšňěšĺšĳ, ůšő ğăćĺśĺňőśšĺ ŕřĺ šăłĺţ śĺńĳŋő őšńĺůă- ¿źĺţś£ ğŋăůěŋĺ£ţ ňăńőčő ŕăřăňěšřă ĺŋšěřěśŋż ěźě ĺ ŕőšőňş, ůšő ć śńşůăě ŕřěďśšăćńěŋĺ£ ŋěľřőŋă ć ćĺďě űěŕőůłĺ ăćšőčěŋěřăšőřőć śőňě łăł ąőńěě őąžěňŋőľ śőśšăćŋőľ ůăśšĺ ŋěľřőŋă ąşďěš śőőšćěšśšćőćăšĳ ňěŋĳÿěě ğŋăůěŋĺě ňăńőčő ŕăřăňěšřă (ĺ, śőőšćěšśšćěŋŋő, ą«őńĳÿă£ ăňŕńĺšşďă ĺ ňěŋĳÿă£ ůăśšőšă ăćšőłőńěąăŋĺľ), ă, ŋăŕřĺňěř, ďěŋďřĺšş { ąőńĳÿěě ğŋăůěŋĺě (ĺ, śőőšćěšśšćěŋŋő, ňěŋĳÿă£ ăňŕńĺšşďă ĺ ą«őńĳÿă£ ůăśšőšă ăćšőłőńěąăŋĺľ) [7, 8].

Ćśě šřĺ šĺŕă ćŋěÿŋĺţ ćőğďěľśšćĺľ (2) őšńĺůă¿šś£ ďřşč őš ďřşčă ğăćĺśĺňőśšĳ¿ őš ŕőśšśĺŋăŕšĺůěśłőčő ŕőšěŋűĺăńă (ŕěřěňěŋŋőľ u). Ćŋěÿŋĺľ šőł őš ŋěčő ŋě ğăćĺśĺš, śĺŋăŕšĺůěśłĺľ AMPA-šőł ğăćĺśĺš őš ŋěčő ńĺŋěľŋő, ă śĺŋăŕšĺůěśłĺľ NMDA-šőł { ŋěńĺŋěľŋő. Šěň ŋě ňěŋěě ďń£ łńăśśĺůěśłĺţ şřăćŋěŋĺľ ŤŢŊ (g(u, v) = u − c) ćśě šřĺ śšĺňşńă ć ÿĺřőłĺţ ĺŋšěřćăńăţ şŕřăćń£¿źĺţ ŕăřăňěšřőć őłăğżćă¿š śţőęěě ďěľśšćĺě ŋă ďĺŋăňĺłş śĺśšěňż (1). Ŋă řĺś. 1a ć łăůěśšćě ŕřĺňěřă ŕřĺćěďěŋő śţěňăšĺůěśłőě ĺğőąřăęěŋĺě ¡ćőń¿űĺĺ ťăğőćőčő ŕřőśšřăŋśšćă ŕőď ďěľśšćĺěň ćŋěÿŋěčő šőłă. Őŋ \ŕőďŋĺňăěš" łřĺćş¿ ňěďńěŋŋżţ ďćĺęěŋĺľ M, łăůěśšćěŋŋő ŋě ňěŋ££ ěě ťőřňż. İšő ćőğďěľśšćĺě ŋě ŕřĺćőďĺš ł ĺğňěŋěŋĺ¿ ăňŕńĺšşďż ĺńĺ ůăśšőšż ăćšőłőńěąăŋĺľ (řĺś. 2a). Śĺŋăŕšĺůěśłĺě šőłĺ šăłęě śńăąő ňěŋ£¿š ďĺŋăňĺłş ŋěľřőŋă. Šőńĳłő ďń£ AMPA-šőłă ŕřĺ ąőńĳÿĺţ ğŋăůěŋĺ£ţ ŕăřăňěšřă g_A ŋăąń¿ďăěšś£ ŕőďăćńěŋĺě łőńěąăŋĺľ. Ć śńşůăě ńĺŋěľŋőľ ťşŋłűĺĺ g(u, v) (g(u, v) = = αu − v − c) ăňŕńĺšşďă ăćšőłőńěąăŋĺľ ňőęěš ŋěğŋăůĺšěńĳŋő ňěŋ£šĳś£, ă ůăśšőšă ŕřĺ řőśšě ŕăřăňěšřőć ćŋěÿŋĺţ ćőğďěľśšćĺľ śŋăůăńă şćěńĺůĺćăěšś£, ğăšěň ŋăůĺŋăěš ŕăďăšĳ ŕő ňěřě ŕřĺąńĺęěŋĺ£ ŋşńĳłńĺŋż V ł ňŋőčőőąřăğĺ¿ ňěďńěŋŋżţ ďćĺęěŋĺľ M^+_2 . Řőęďěŋĺě ĺ ĺśůěğŋőćěŋĺě ŕřěďěńĳŋőčő űĺłńă, £ćń£¿źěčőś£ őąřăğőň ăćšőłőńěąăŋĺľ, ğďěśĳ ŕřőĺśţőď£š ůěřěğ śşŕěřłřĺšĺůěśłş¿ ąĺťşřłăűĺ¿ Ăŋďřőŋőćă{Ţőŕťă. Ć ¡šőň śńşůăě šăłęě ŋě şďăěšś£ ďőąĺšĳś£ śşźěśšćěŋŋőčő řőśšă ůăśšőšż. Ŕřĺ łşśőůŋő- ńĺŋěľŋőľ ťşŋłűĺĺ g(u, v):

g(u, v) = { αu − v − c, u ≥ b, βu − v − c, u < b, (5) śĺśšěňă (1) ňőęěš ĺňěšĳ šřĺ śőśšő£ŋĺ£ řăćŋőćěśĺ£. Ďń£ ŋěłőšőřżţ ğŋăůěŋĺľ ŕăřăňěšřőć, ć őłřěśšŋőśšĺ ąĺťşřłăűĺĺ řőęďěŋĺ£ ŕřěďěńĳŋőčő űĺłńă ĺğ ŕěšńĺ śěŕăřăšřĺś śěďńő-şğńă ĺńĺ ć őłřěśšŋőśšĺ śşąłřĺšĺůěśłőľ ąĺťşřłăűĺĺ Ăŋďřőŋőćă{Ţőŕťă, şďăěšś£ ŕőńş-

Ŕĺśĳňă ć ĘİŠŤ šőň 95 ćżŕ. 11 { 12 2012

Řĺś. 1. İćőń¿űĺ£ ťăğőćżţ ŕńőśłőśšěľ śĺśšěň (1) (a) ĺ (6) (b{d) ŕőď ďěľśšćĺěň řăğńĺůŋżţ ćŋěÿŋĺţ ćőğďěľśšćĺľ: (a) ĺ (b) { ďń£ ćŋěÿŋěčő šőłă; (c) ĺ (d) { ďń£ AMPA ĺ NMDA śĺŋăŕšĺůěśłĺţ šőłőć. Šőŋłĺě ńĺŋĺĺ śőőšćěšśšćş¿š ňŋőčőőąřăğĺ¿ śĺśšěň ňěďńěŋŋżţ ďćĺęěŋĺľ M ĺ ŋşńĳłńĺŋě V , šőńśšżě { šřăěłšőřĺ£ň; F { ŋěşśšőľůĺćżľ ťőłşś, N { şśšőľůĺćżľ ťőłşś ĺńĺ şğěń, L { şśšőľůĺćżľ ŕřěďěńĳŋżľ űĺłń

ůĺšĳ ňŋőčőłřăšŋżľ řőśš ůăśšőšż [7]. Őďŋăłő őŋ ŋăąń¿ďăěšś£ ďń£ ćśěţ ćŋěÿŋĺţ ćőğďěľśšćĺľ (2). Ňăłśĺňăńĳŋżě ůăśšőšż ăćšőłőńěąăŋĺľ ŋěľřőŋă, łőšőřżě şďăěšś£ ŕőńşůĺšĳ ŕőď ĺţ ďěľśšćĺěň, őłăğżćă¿šś£ śřăćŋĺňżňĺ. Šăłőľ őšłńĺł ŋă ćőğąşęďă¿źĺě ćŋěÿŋĺě ćőğďěľśšćĺ£ £ćń£ěšś£ ŋőřňőľ ďń£ ąőńĳÿőčő łőńĺůěśšćă šĺŕőć ŋěľřőŋőć. Šěň ŋě ňěŋěě śşźěśšćşěš łńăśś ŋěľřőŋőć, ďń£ łőšőřżţ šăłĺě ňőďěńĺ ŤŢŊ ŋě ŕőďţőď£š. İšő, ŋăŕřĺňěř, ňěďńěŋŋżě ŕěľśňěľłěřŋżě ŋěľřőŋż, čěŋěřĺřş¿źĺě ŕěřĺőďĺůěśłĺě ŕőśńěďőćăšěńĳŋőśšĺ śŕăľłőć ś ůăśšőšőľ őš 1 ďő 4 Čű. Ł ŋĺň ňőęŋő őšŋěśšĺ śěřőšőŋĺŋěřčĺůěśłĺě ŋěľřőŋż ć £ďřě ÿćă ŕřőďőńčőćăšőčő ňőğčă [9], ŋőřăďřěŋěřčĺůěśłĺě ŋěľřőŋż ĺğ čőńşąőčő ŕ£šŋă ć śšćőńě ňőğčă [10] ĺ ďőťăňĺŋěřčĺůěśłĺě ŋěľřőŋż ůěřŋőčő ćěźěśšćă śřěďŋěčő ňőğčă [11]. Ŕőď ďěľśšćĺěň śĺŋăŕšĺůěśłőčő NMDA-šőłă šăłĺě ŋěľřőŋż ďěňőŋśšřĺřş¿š ćżśőłőůăśšőšŋş¿ čěŋěřăűĺ¿ ś ůăśšőšőľ ďő 20 Čű [12, 13], ć šő ćřěň£ łăł ŕőď ďěľśšćĺěň ćŋěÿŋěčő šőłă ĺ śšĺňşń£űĺĺ AMPA-řěűěŕšőřőć řőśšă ůăśšőšż čěŋěřăűĺĺ ŋě ŕřőĺśţőďĺš. Ąőńěě šőčő, ůăśšő ŕřőĺśţőďĺš ŕőďăćńěŋĺě ŋěľřőŋŋőľ ăłšĺćŋőśšĺ [14, 15]. Ďń£ őŕĺśăŋĺ£ ďĺŋăňĺłĺ šăłĺţ ŋěľřőŋőć ňż ŕřěďńăčăěň ňőďĺťĺűĺřőćăšĳ śĺśšěňş şřăćŋěŋĺľ ŤŢŊ śńěďş¿źĺň őąřăğőň:

_u = f(u) + j_{KCa}(u, v) + j_{stim}, _v = ϵg(u, v). (6) Ŋěńĺŋěľŋżľ ůńěŋ j_{KCa}(u, v), ğăňěŋĺćÿĺľ ć şřăćŋěŋĺ£ţ ŤŢŊ (1) ńĺŋěľŋőě śńăčăěňőě −v, ĺňěěš śńěďş¿źĺľ ćĺď:

j_{KCa}(u, v) = g_{KCa}(E_k − u)v^4/ ( v^4 + k^4 ) . (7)

Őŋ łăůěśšćěŋŋő ňőďěńĺřşěš łăńĳűĺľ-ğăćĺśĺňżě łăńĺěćżě łăŋăńż ŋĺğłőľ ŕřőćőďĺňőśšĺ. Ěčő ťőřňă ğăĺňśšćőćăŋă ĺğ ňőďěńĺ, őśŋőćăŋŋőľ ŋă ąăńăŋśě ĺőŋŋżţ šőłőć [16]. Ğďěśĳ g_{KCa} { ňăłśĺňăńĳŋă£ ŕřőćőďĺňőśšĳ łăŋăńă, E_k { řěćěřśĺćŋżľ ŕőšěŋűĺăń.

Ŕőśłőńĳłş ťşŋłűĺ£ j_{KCa}(u, v) £ćń£ěšś£ śĺčňőĺďŋőľ, łřĺćă£ ňěďńěŋŋżţ ďćĺęěŋĺľ M śĺśšěňż (6), ć őšńĺůĺě őš şřăćŋěŋĺľ ŤŢŊ, £ćń£ěšś£ śĺňňěšřĺůŋőľ őšŋőśĺšěńĳŋő őśĺ v. Ůšőąż ĺğąěęăšĳ ěě ŕěřěśěůěŋĺ£

Ŕĺśĳňă ć ĘİŠŤ šőň 95 ćżŕ. 11 { 12 2012

Řĺś. 2. Ğăćĺśĺňőśšĺ ăňŕńĺšşď (śŕńőÿŋżě ńĺŋĺĺ) ĺ ůăśšőš (ÿšřĺţőćżě ńĺŋĺ) ďń£ śĺśšěň (1) (ă) ĺ (6) (b{d) ďń£ řăğńĺůŋżţ ćŋěÿŋĺţ ćőğďěľśšćĺľ: (ă) ĺ (b) { ďń£ ćŋěÿŋěčő šőłă; (c) ĺ (d) { ďń£ AMPA ĺ NMDA śĺŋăŕšĺůěśłĺţ šőłőć

ś ŋşńĳłńĺŋőľ V ĺ, śőőšćěšśšćěŋŋő, ŋăńĺůĺ£ śőśšő£- ŋĺľ řăćŋőćěśĺ£ ŕřĺ v < 0, ťşŋłűĺ¿ g(u, v) ŕřĺÿńőśĳ ćğ£šĳ łşśőůŋő-ńĺŋěľŋőľ: g(u, v) = { u − c, u ≥ c, 0.01(u − c) − v, u < c. (8) Ďăńěě ŕřĺ ăŋăńĺğě ťăğőćőľ ŕńőśłőśšĺ ¡šőľ śĺśšěňż ňż ąşďěň řăśśňăšřĺćăšĳ šőńĳłő ćěřţŋ¿¿ ŕőńşŕńőśłőśšĳ, v ≥ 0. Ŕőďąěřěň ŕăřăňěšřż ťşŋłűĺľ f(u) ĺ j_{KCa}(u, v) šăłĺň őąřăğőň, ůšőąż ňŋőčőőąřăğĺě ňěďńěŋŋżţ ďćĺęěŋĺľ śĺśšěňż (6) ŋăţőďĺńőśĳ ŕřĺňěřŋő ć šěţ ęě ĺŋšěřćăńăţ ğŋăůěŋĺľ ŕěřěňěŋŋżţ u ĺ v, ůšő ĺ ş śĺśšěňż (1): a_1 = −1, a_2 = 1.35, a_3 = = 0.54, a_4 = 0.0539, c = −0.585, [Mg] = 2, g_{KCa} = 0.5, E_{KCa} = −1, k = 10. Řăśśňőšřĺň ďĺŋăňĺłş ¡šőľ śĺśšěňż ć ğăćĺśĺňőśšĺ őš ŕăřăňěšřőć ćŋěÿŋĺţ ćőğďěľśšćĺľ j_{app}, g_A ĺ g_N .

Ąěğ ćŋěÿŋĺţ ćőğďěľśšćĺľ ŋă ťăğőćőľ ŕńőśłőśšĺ śĺśšěňż (6), łăł ĺ ďń£ şřăćŋěŋĺľ ŤŢŊ, śşźěśšćşěš şśšőľůĺćżľ ŕřěďěńĳŋżľ űĺłń L. Ŋěśňőšř£ ŋă řăğŋş¿ ğăćĺśĺňőśšĳ őš ŕőśšśĺŋăŕšĺůěśłőčő ŕőšěŋűĺăńă, ćŋěÿŋĺľ šőł ĺ śšĺňşń£űĺ£ AMPA- řěűěŕšőřőć ć śĺŋăŕšĺůěśłĺţ őłőŋůăŋĺ£ţ ŕřĺćőď£š ł łăůěśšćěŋŋő őďĺŋăłőćőňş řěğşńĳšăšş: ăňŕńĺšşďă ăćšőłőńěąăŋĺľ ňőŋőšőŋŋő şňěŋĳÿăěšś£ (ğă ĺśłń¿ůěŋĺěň ŋěąőńĳÿőčő ŋăůăńĳŋőčő şůăśšłă ďń£ śńşůă£ ϵ = 0.1), ă ůăśšőšă ňőŋőšőŋŋő řăśšěš. Ŕřĺ őšŋőśĺšěńĳŋő ňăńżţ ğŋăůěŋĺ-

£ţ şŕřăćń£¿źĺţ ŕăřăňěšřőć ŋăśšşŕăěš ŕőďăćńěŋĺě ăćšőłőńěąăŋĺľ (řĺś. 2b). Őšňěšĺň, ůšő ňăłśĺňăńĳŋőě ğŋăůěŋĺě ůăśšőšż ďőśšĺčăěšś£ ŕřĺ ŋěğŋăůĺšěńĳŋőľ ăňŕńĺšşďě ăćšőłőńěąăŋĺľ. Őśőąěŋŋő ¡šő łăśăěšś£ śńşůă£ ϵ = 0.01. Šăłőě ŕőćěďěŋĺě ŋěľřőŋă ść£ğăŋő ś ¡ćőń¿űĺěľ ťăğőćőčő ŕřőśšřăŋśšćă śĺśšěňż (6) ŕőď ďěľśšćĺěň ¡šĺţ śšĺňşńőć (řĺś. 1b, c). Ąńăčőďăř£ ŋěńĺŋěľŋőśšĺ j_{KCa}(u, v) ś şćěńĺůěŋĺěň ŕăřăňěšřőć ćŋěÿŋĺţ ćőğďěľśšćĺľ j_{app} ĺ g_A ňŋőčőőąřăğĺě ňěďńěŋŋżţ ďćĺęěŋĺľ M ňěŋ£ěš śćő¿ ťőřňş. Ěčő ňĺŋĺňşň śňěźăěšś£ ććěřţ ĺ ćŕřăćő, ă śăňă łřĺćă£ \řăğčĺąăěšś£\. İšő ŕřĺćőďĺš ł śşŕěřłřĺšĺůěśłőľ ąĺťşřłăűĺĺ Ăŋďřőŋőćă{Ţőŕťă, ć řěğşńĳšăšě łőšőřőľ ĺśůěğăěš ŕřěďěńĳŋżľ űĺłń L, ă ŋěşśšőľůĺćżľ ťőłşś F śšăŋőćĺšś£ şśšőľůĺćżň.

Ŕřĺ ćőğďěľśšćĺĺ śĺŋăŕšĺůěśłőčő NMDA-šőłă śĺšşăűĺ£ ňěŋ£ěšś£: ć ÿĺřőłőň ĺŋšěřćăńě ğŋăůěŋĺľ ŕăřăňěšřă g_N ŕőďăćńěŋĺ£ ăćšőłőńěąăŋĺľ ŋě ŋăąń¿ďăěšś£. Ăňŕńĺšşďż ăćšőłőńěąăŋĺľ ŋěğŋăůĺšěńĳŋő şćěńĺůĺćă¿šś£ (ğă ĺśłń¿ůěŋĺěň ŋěąőńĳÿőčő ŋăůăńĳŋőčő şůăśšłă ďń£ śńşůă£ ϵ = 0.1) (řĺś. 2d). Ś şćěńĺůěŋĺěň şŕřăćń£¿źěčő ŕăřăňěšřă ůăśšőšă ążśšřő řăśšěš, ğăšěň ŋăąń¿ďăěšś£ ŋăśżźěŋĺě, ŕőśńě łőšőřőčő ůăśšőšă ŋăůĺŋăěš ŕńăćŋő śŕăďăšĳ. Śńěďşěš őšňěšĺšĳ, ůšő ŕőď ďěľśšćĺěň šăłőčő śšĺňşńă ůăśšőšă ňőęěš ćżřăśšĺ ć 7 ĺ ąőńěě řăğ, ŕřĺůěň ňŋőčőłřăšŋżľ řőśš ůăśšőšż ąěğ şňěŋĳÿěŋĺ£ ăňŕńĺšşďż ăćšőłőńěąăŋĺľ ďőśšĺčăěšś£

Ŕĺśĳňă ć ĘİŠŤ šőň 95 ćżŕ. 11 { 12 2012 ć ÿĺřőłőň ĺŋšěřćăńě ğŋăůěŋĺľ şŕřăćń£¿źěčő ŕăřăňěšřă. İšő őąž£śŋ£ěšś£ šěň, ůšő, ć őšńĺůĺě őš ŕřěďżďşźĺţ ćŋěÿŋĺţ ćőğďěľśšćĺľ, śšĺňşń£űĺ£ NMDAřěűěŕšőřőć ŋě ŕřĺćőďĺš ł łăůěśšćěŋŋőňş ĺğňěŋěŋĺ¿ ťăğőćőľ ŕńőśłőśšĺ: ňĺŋĺňşň ňŋőčőőąřăğĺ£ ňěďńěŋŋżţ ďćĺęěŋĺľ śňěźăěšś£ ććěřţ ĺ, ŋěğŋăůĺšěńĳŋő, ćńěćő (řĺś. 1d). Ć řěğşńĳšăšě şśšőľůĺćżľ ŕřěďěńĳŋżľ űĺłń L śşźěśšćşěš ć ÿĺřőłőň ĺŋšěřćăńě ğŋăůěŋĺľ ŕăřăňěšřă g_N . Ňŋőčőłřăšŋőňş řőśšş ůăśšőšż ŕřĺ şćěńĺůěŋĺĺ şŕřăćń£¿źěčő ŕăřăňěšřă śŕőśőąśšćş¿š ďćă ťăłšőřă. Ćő-ŕěřćżţ, şňěŋĳÿă¿šś£ şůăśšłĺ ňŋőčőőąřăğĺľ ňěďńěŋŋżţ ďćĺęěŋĺľ M^+_{1,2}, ŋă łőšőřżţ šřăěłšőřĺ£ ŕřőćőďĺš őśŋőćŋőě ćřěň£ ć šěůěŋĺě ŕěřĺőďă ăćšőłőńěąăŋĺľ. Ćő-ćšőřżţ, őšţőď ňŋőčőőąřăğĺ£ M^+_1 őš ŋěşśšőľůĺćőčő ťőłşśă F šăłęě śőłřăźăěš ćřěň£ ŕřěążćăŋĺ£ šřăěłšőřĺĺ ŋă ¡šőň ňŋőčőőąřăğĺĺ.

Ćĺďŋő, ůšő ¡šĺ śűěŋăřĺĺ ťőřňĺřőćăŋĺ£ ŋěľřőŋŋőčő őšłńĺłă ŋă ćőğąşęďă¿źĺě ćŋěÿŋĺě ćőğďěľśšćĺ£ łăůěśšćěŋŋő őšńĺůă¿šś£ őš řăśśňőšřěŋŋżţ ćżÿě śűěŋăřĺěć ďń£ şřăćŋěŋĺľ ŤŢŊ. Ďőąăćńěŋŋżľ ć łńăśśĺůěśłĺě şřăćŋěŋĺ£ ŤŢŊ ŋěńĺŋěľŋżľ ůńěŋ j_{KCa}(u, v), ćğ£šżľ ĺğ śńőęŋżţ ąĺőťĺğĺůěśłĺţ ňőďěńěľ šĺŕă Ţőďęłĺŋă{Ţăłśńĺ, łăůěśšćěŋŋő ĺğňěŋĺń ćĺď ňŋőčőőąřăğĺ£ ňěďńěŋŋżţ ďćĺęěŋĺľ śĺśšěňż (6) ĺ ěčő ¡ćőń¿űĺ¿ ŕőď ďěľśšćĺěň ćŋěÿŋĺţ śšĺňşńőć (2). Šěŕěřĳ ňőďěńĳ (6) čěŋěřĺřşěš řăğŋżě őšłńĺłĺ ŋă šĺŕĺůŋżě ćőğąşęďă¿źĺě ćőğďěľśšćĺ£ ĺ ďăěš ţőřőÿěě łăůěśšćěŋŋőě őŕĺśăŋĺě ŕőćěďěŋĺ£ ňěďńěŋŋżţ ŕěľśňěľłěřŋżţ ŋěľřőŋőć: čěŋěřĺřşěš ćżśőłőůăśšőšŋżě ăćšőłőńěąăŋĺ£ ŕőď ďěľśšćĺěň śĺŋăŕšĺůěśłőčő NMDA-šőłă ĺ ŕěřěţőďĺš ć śőśšő£ŋĺě ŕőłő£ ŕőď ďěľśšćĺěň ćŋěÿŋěčő šőłă ĺ śšĺňşń£űĺĺ AMPAřěűěŕšőřőć.

Ďń£ ŋăčń£ďŋőśšĺ řăąőšă ¡šőčő ďĺŋăňĺůěśłőčő ňěţăŋĺğňă ążńă ŕřőďěňőŋśšřĺřőćăŋă ŋă ŕřĺňěřě ŕřőśšěľÿĺţ şřăćŋěŋĺľ ŤŢŊ. Šěň ŋě ňěŋěě ćśě őŕĺśăŋŋżě ¡ťťěłšż ąşďşš łăůěśšćěŋŋő śőţřăŋ£šĳś£ ďń£ ÿĺřőłőčő łńăśśă ňőďěńěľ ś ťşŋłűĺ£ňĺ g(u, v), őąěśŕěůĺćă¿źĺňĺ őšśşšśšćĺě ŕěřěśěůěŋĺľ ś ŋĺęŋěľ ćěšćĳ¿ ňŋőčőőąřăğĺ£ ňěďńěŋŋőľ ŕőďśĺśšěňż (3) ŕřĺ v < 0 ĺ ňőŋőšőŋŋő ążśšřő ćőğřăśšă¿źĺňĺ ŕřĺ v > 0. Ĺśţőď£ ĺğ ćżÿěĺğńőęěŋŋőčő ňőęŋő śďěńăšĳ ćżćőď ő šőň, ůšő őŕĺśăŋŋżľ ćżÿě ďĺŋăňĺůěśłĺľ ňěţăŋĺğň őąěśŕěůĺćăěš ďĺťťěřěŋűĺăűĺ¿ őšłńĺłă ňěďńěŋŋżţ ŕěľśňěľłěřŋżţ ŋěľřőŋőć ŋă ćŋěÿŋĺě ćőğąşęďă¿źĺě śšĺňşńż, ă őśŋőćŋżň ťăłšőřőň, ťőřňĺřş¿źĺň šăłőľ őšłńĺł, £ćń£ěšś£ łăńĳűĺľ-ğăćĺśĺňżľ łăńĺěćżľ šőł.

Ćňěśšě ś šěň ŕřěďńőęěŋŋżľ ŕőďţőď ŋě ńĺÿěŋ ŋěďőśšăšłőć. Ŋěśňőšř£ ŋă šő ůšő ňőďěńĳ (6) śşźěśšćěŋŋő ŕřőźě ňőďěńěľ, őśŋőćăŋŋżţ ŋă ąăńăŋśě ĺőŋŋżţ šőłőć (śň., ŋăŕřĺňěř, [16]), ŕő śřăćŋěŋĺ¿ ś şřăćŋěŋĺ- £ňĺ ŤŢŊ őŋă őłăğăńăśĳ ąőńěě śńőęŋőľ ć ŕńăŋě ĺśśńěďőćăŋĺ£ ďĺŋăňĺłĺ łăůěśšćěŋŋżňĺ ňěšőďăňĺ šěőřĺĺ łőńěąăŋĺľ. Šăł, ŋăŕřĺňěř, ňŋőčőőąřăğĺě ŕőďśĺśšěňż ňěďńěŋŋżţ ďćĺęěŋĺľ (3) ďń£ ŕřőĺğćőńĳŋőčő śšĺňşńă şďăńőśĳ ğăŕĺśăšĳ šőńĳłő ć ŋě£ćŋőň ćĺďě, ůšő śşźěśšćěŋŋő ğăšřşďŋ£ěš ăŋăńĺšĺůěśłş¿ őűěŋłş ăňŕńĺšşďż ĺ ŕěřĺőďă ăćšőłőńěąăŋĺľ ć ğăćĺśĺňőśšĺ őš ŕăřăňěšřőć ćŋěÿŋěčő ćőğďěľśšćĺ£. Šěň ŋě ňěŋěě ňż ŋăďěěňś£, ůšő ¡šőš ŕőďţőď ąşďěš ŕőńěğěŋ ĺśśńěďőćăšěń£ň ŕřĺ ňőďěńĺřőćăŋĺĺ ŕřőűěśśőć ć űěŋšřăńĳŋőľ ŋěřćŋőľ śĺśšěňě ĺ řăğřăąőšłě řăğńĺůŋżţ şśšřőľśšć ŋă ŕřĺŋűĺŕăţ ťşŋłűĺőŋĺřőćăŋĺ£ ŋěľřőŋŋżţ ăŋśăňąńěľ.

Řăąőšă ćżŕőńŋěŋă ŕřĺ ŕőďďěřęłě Řőśśĺľśłőčő ťőŋďă ťşŋďăňěŋšăńĳŋżţ ĺśśńěďőćăŋĺľ (čřăŋšż # 10- 02-00643, 12-02-00526), Ňĺŋĺśšěřśšćă ŋăşłĺ ŘŤ (łőŋšřăłš # 14.740.11.0348) ĺ NSF čřăŋšă (čřăŋš # DMS- 0817717).

1. A. L. Hodgkin and A. F. Huxley, J Physiol. 117, 500 (1952).

2. R. FitzHugh, Biophysical J. 1, 445 (1961). 3. J. Nagumo, S. Arimoto, and S. Yoshizawa, Proceeding IRE 50, 2061 (1962).

4. Ć. Ĺ. Ŋěłőřłĺŋ, ŞŤŊ 178, 313 (2008).

5. Ď. Ś. Źăŕĺŋ, Řăďĺőšěţŋĺłă ĺ ¡ńěłšřőŋĺłă 54, 185 (2009).

6. Ă. Ă. Ăŋďřőŋőć, Ě. Ă. Ńěőŋšőćĺů, Ĺ. Ĺ. Čőřďőŋ ĺ ďř., Łăůěśšćěŋŋă£ šěőřĺ£ ďĺŋăňĺůěśłĺţ śĺśšěň ćšőřőčő ŕőř£ďłă, Ň.: Ŋăşłă, 1966.

7. Ď. Č. Ğăţăřőć, Ă. Ś. Łşğŋěűőć, Ć. Ĺ. Ŋěłőřłĺŋ, Ąĺőťĺğĺłă 55, 284 (2010).

8. D. G. Zakharov and A. Kuznetsov, Chaos, Solitons & Fractals 45, 640 (2012).

9. M. Hajos, S. E. Gartside, A. E. Villa, and T. Sharp, Neuroscience 69, 189 (1995).

10. A. L. Muntoni, G. Pillolla, M. Melis et al., Eur. J Neurosci. 23, 2385 (2006).

11. C. J. Wilson and J. C. Callaway, J. Neurophysiol. 83, 3084 (2000).

12. B. I. Hyland, J. N. J. Reynoldsa, J. Hay et al., Neuroscience 114, 475 (2002).

13. Y.-X. Li, R. Bertram, and J. Rinzel, Neuroscience 71, 397 (1996).

14. C. L. Christo¸ersen and L. T. Meltzer, Neuroscience 67, 373 (1995).

15. M. Hajos, T. Sharp, and N. R. Newberry, Brain Res.

737, 308 (1996).

16. A. S. Kuznetsov, N. J. Kopell, and C. J. Wilson, J.

Neurophysiol. 95, 932 (2006).

Ŕĺśĳňă ć ĘİŠŤ šőň 95 ćżŕ. 11 { 12 2012