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Ó ðîáîò³ ðîçãëÿäàþòüñÿ äèíàì³÷í³ âëàñòèâîñò³ íåéðîí³â ³ç òðüîõ ð³çíèõ ïîçèö³é. 
Ç ïîãëÿäó åêñïåðèìåíòàëüíî¿ ô³ç³îëîã³¿ íåéðîíà ³ íåéðîííèõ ñèñòåì îñîáëèâî 
âàæëèâ³ ñòàòèñòè÷í³ õàðàêòåðèñòèêè êë³òèííèõ ðåàêö³é, ïðè÷îìó íå ò³ëüêè ñåðåäí³ 
çíà÷åííÿ ð³âí³â çáóäæåííÿ, íàïðèêëàä, ñåðåäí³ ÷àñòîòè ðîçðÿä³â, àëå é â³äïîâ³äí³ 
ìîìåíòè ñòàòèñòè÷íîãî ðîçïîä³ëó á³ëüø âèñîêèõ ïîðÿäê³â, íàéâàæëèâ³øèé ç 
ÿêèõ – äèñïåðñ³ÿ. Ðîçãëÿäàºòüñÿ âçàºìîçâ’ÿçîê öèõ ñòàòèñòè÷íèõ õàðàêòåðèñòèê ³ 
êë³òèíí³ ìåõàí³çìè, ùî ïîðîäæóþòü ðîçãëÿíóò³ äèíàì³÷í³ âëàñòèâîñò³. ²íøà òî÷-
êà çîðó, îñíîâîþ ÿêî¿ º òåîð³ÿ êë³òèííî¿ çáóäëèâîñò³, äîçâîëÿº ðîçãëÿíóòè ðåàêö³¿ 
íåéðîí³â ó ìàëèõ ³íòåðâàëàõ ÷àñó. Ðîçãëÿäàºòüñÿ ìîæëèâ³ñòü óÿâëåííÿ ïðîöåñ³â 
çáóäæåííÿ ÿê êîëèâàíü ó ñèëüíîíåëiíiéíié êâàçèêîíñåðâàòèâíié ñèñòåì³. Òðå-
òÿ òî÷êà çîðó, ùî ïîºäíóº äâ³ ïîïåðåäí³, ´ðóíòóºòüñÿ íà ðîçãëÿä³ ñóìàðíèõ (ïî-
ðîäæóâàíèõ ð³çíèìè ìåõàí³çìàìè) ïðîöåñ³â ó âåëèêèõ ³íòåðâàëàõ ÷àñó. Ïîêàçàíà 
ìîæëèâ³ñòü âèêîðèñòàííÿ äëÿ îïèñó íåéðîííèõ ïðîöåñ³â ïðèíöèïó ìàêñèìàëüíî¿ 
ðîçìà¿òîñò³ äèíàì³÷íîãî ïîâîäæåííÿ. Íà ï³äñòàâ³ öüîãî ï³äõîäó ðîçãëÿäàþòüñÿ 
ïðîöåñè êë³òèííî¿ àäàïòàö³¿. 
Êëþ÷îâi ñëîâà: íåéðîí, íåë³íiéíiñòü, çáóäæåííÿ, äèñïåðñiÿ, êîëèâàííÿ, ðîç-
ìà¿òiñòü.

1. Íåë³í³éí³ åëåêòðîôiçiîëîãi÷í³ ðåàêö³¿ íåéðîí³â

Îäíèì ³ç ôóíäàìåíòàëüíèõ òåîðåòè÷íèõ ïîãëÿä³â, ùî ëåæàòü â îñíîâi íåé-
ðîô³ç³îëîã³¿, º â÷åííÿ ïðî çáóäæåííÿ ³ ãàëüìóâàííÿ. Âîíî ïîÿñíþº äîñë³äí³ 
ôàêòè, îòðèìàí³ ÿê äëÿ áàãàòîêë³òèííèõ óòâîðåíü (íåðâîâî¿ òêàíèíè [1], ñêëàä-
íèõ íåéðîííèõ àíñàìáë³â [1, 2], ùî ãðàþòü ñâîþ ñïåöèô³÷íó ðîëü ó çàãàëüí³é 
ñèñòåì³), òàê ³ äëÿ ³íäèâ³äóàëüíèõ íåéðîí³â [3]. Òå, ùî çáóäæåííÿ ³ ãàëüìó-
âàííÿ – íåë³í³éíèé äèíàì³÷íèé ïðîöåñ, äàâíî â³äîìî. Ï³äõ³ä äî ñóêóïíîñò³ 
âçàºìîä³þ÷èõ íåéðîíiâ ÿê äî íåë³í³éíî¿ ñèñòåìè ðîçðîáëÿâñÿ äîñèòü øèðî-
êî ³ íàâåäåíèé ó íåéðîô³ç³îëîã³¿ êëàñè÷íèìè ðîáîòàìè ç òåîð³¿ äîì³íàíòè [4] ³ 
á³ëüø ìîëîäî¿ òåîð³¿ äåòåðì³íàíòè [5]. Ó öèõ ðîáîòàõ, îñîáëèâî ó [4], íåîäíîðà-
çîâî îïèñóâàëèñÿ äèíàì³÷í³ ïðîöåñè, ùî â ñâ³òë³ ñó÷àñíèõ äàíèõ ñâ³ä÷àòü ïðî 
çíà÷íó ÷àñòêó íåë³í³éíèõ ðåàêö³é ó â³äãóêó íåðâîâî¿ òêàíèíè, à òàêîæ ïðî íà-
ÿâí³ñòü íåë³í³éíèõ êîëèâàíü. Öåé æå ï³äõ³ä íà ð³âí³ îêðåìèõ íåéðîí³â ðîçâèâàâ-
ñÿ ìåíø àêòèâíî. Äîñë³äæóâàëàñÿ âçàºìîä³ÿ çáóäæåííÿ ³ ãàëüìóâàííÿ â íåéðîí³ 
³ ðåàêö³¿ íåéðîí³â íà çáóäëèâ³ ³ ãàëüìóþ÷³ ñèíàïòè÷íi ñèãíàëè çà ð³çíèõ ð³âí³â 
ìåìáðàííîãî ïîòåíö³àëó [3]. ²íø³ äîñë³äæåííÿ ïðÿìî ïîâ’ÿçàí³ ç ìîäåëþâàííÿì 
ìåìáðàííèõ ïðîöåñ³â çà äîïîìîãîþ ñèñòåìè Õîäæêiíà–Õàêñëi [6]. Âîíè ïî-
êàçàëè, ùî ìåõàí³çì íåéðîííèõ ïðîöåñ³â ñåðåäíüî¿ ³ âåëèêî¿ òðèâàëîñò³ äîñèòü 
ñêëàäíèé ³ çàëåæèòü:

1. Â³ä òèïó ñèíàïòè÷íî¿ âçàºìîä³¿ ³ ï³äñèñòåìè, ïîâ’ÿçàíî¿ ç ïîñòñèíàïòè÷íè-
ìè ðåöåïòîðàìè [7].
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2. Â³ä ³îííèõ ïðîöåñ³â, ïîâ’ÿçàíèõ ç ìåìáðàíîþ, öèòîïëàçìîþ é îðãàíåëàìè 
êë³òèíè, ùî ãðàþòü ðîëü àêòèâíîãî ³îííîãî äåïî [8].

3. Â³ä áiîõiìi÷íèõ ïðîöåñ³â, íå ïîâ’ÿçàíèõ áåçïîñåðåäíüî ç åëåêòðîãåíåçîì, 
íàïðèêëàä, ç åíåðãåòèêîþ [9].

4. Â³ä ãåîìåòðè÷íèõ ïàðàìåòð³â çáóäëèâî¿ ñòðóêòóðè (öèì ÷àñòêîâî îáóìîâëå-
íà åëåêòðîôiçiîëîãi÷íà ñïåöèô³êà äåíäðèò³â íåéðîí³â [10]). 

Îñíîâí³ âèäè ðåàêö³é â êëàñè÷íèõ âàð³àíòàõ ãàëüìóâàííÿ ³ çáóäæåííÿ ó âè-
ïàäêàõ ðåöåïòîð³â, ïîâ’ÿçàíèõ ç ³îííèìè êàíàëàìè, (íàïðèêëàä, ðåöåïòîðè 
ÃÀÌÊà, NMDA-ðåöåïòîðè, Í-õîëiíåðãè÷íi ³ ¿ì ïîä³áí³) âèçíà÷åí³ äîñèòü òî÷-
íî, îäíàê äåòàëüíèé ðîçãëÿä âëàñòèâîñòåé ìåìáðàííèõ é ñèíàïòè÷íèõ ïðîöåñ³â, 
ïîâ’ÿçàíèé, íàïðèêëàä, ç³ çì³íîþ äèñïåðñ³¿ ð³âíÿ çáóäæåííÿ, ïðîâåäåíî íåäî-
ñòàòíüî íàâ³òü ó âèïàäêàõ ðåöåïòîð³â çàçíà÷åíèõ òèï³â çàâäÿêè ¿õ âàðiàöi¿. Ïðîòå 
ö³ âëàñòèâîñò³ íåéðîííèõ ðåàêö³é ìîæóòü â³ä³ãðàâàòè ³ñòîòíó ðîëü ó ì³æêë³òèí-
í³é âçàºìîä³¿.

ßê ³ â óñ³õ âèïàäêàõ, êîëè ïðîáëåìà äàëåêà â³ä îñòàòî÷íîãî âèð³øåííÿ, êî-
ðèñíèì º îãëÿä îñíîâíèõ ìîæëèâèõ âàð³àíò³â ðåàãóâàííÿ íåéðîíà. Â³äðàçó ñë³ä 
çàçíà÷èòè, ùî âñ³ îñíîâí³ òèïè äèíàì³÷íèõ åôåêò³â ìîæóòü ðîçâèâàòèñÿ âíàñë³-
äîê íàñòóïíèõ âïëèâ³â:

1. Íà íåéðîí ÷åðåç ñèíàïñè, ðåöåïòîðè ÿêèõ çì³íþþòü ïîò³ê ³îí³â ÷åðåç ìåì-
áðàíó;

2. Ïåðåâàæíî ÷åðåç á³îõ³ì³÷í³ ñèñòåìè êë³òèíè (çñåðåäèíè êë³òèíè çàâäÿêè 
ñèñòåìàì âòîðèííèõ ïîñåðåäíèê³â, ÀÒÔ ³ iíøèõ);

3. Äèíàì³÷íèõ ïðîöåñ³â, ùî ïðîò³êàþòü â îäèíè÷íîìó íåéðîí³ (ÿêùî íåéðîí 
ìàº, íàïðèêëàä, ïåéñìåéêåðíi âëàñòèâîñò³);

4. Çîâí³øíüîãî âïëèâó øòó÷íîãî õàðàêòåðó (ïîäðàçíåííÿ).
Óñ³ ö³ âèäè âïëèâ³â, îñîáëèâî ïåðø³ òðè, ÿê ïðàâèëî, ä³þòü ó ñóêóïíîñò³. Â³äãóê 

íà íèõ äâîÿêèé – çì³íà ð³âíÿ ìåìáðàííîãî ïîòåíö³àëó ³ çì³íà ÷àñòîòè ðîçðÿä³â. 
Çâ’ÿçîê ì³æ öèìè åôåêòàìè ìîæå áóòè íåîäíîçíà÷íèé ³ ïðèáëèçíî îïèñóºòüñÿ 
çàëåæí³ñòþ ç äâîìà ÷è òðüîìà ëiíiéíèìè ä³ëÿíêàìè [10]. Äàë³ áóäå éòè ìîâà ïðî 
çì³íó ð³âíÿ çáóäæåííÿ, ïîâ’ÿçàíîãî ç³ çì³íîþ ÷àñòîòè ðîçðÿä³â . 

Ïðèïóñòèìî, ùî äëÿ äîñë³äæóâàíî¿ êë³òèíè ð³âåíü çáóäæåííÿ çì³íþºòüñÿ ç 
÷àñîì ÷è â ðåçóëüòàò³ çîâí³øíüîãî âïëèâó. Ùå ðàç ï³äêðåñëèìî, ùî ìîâà éòèìå 
ïðî ïåðâèíí³ ðåàêö³¿, òîìó ùî ïîâ³ëüí³ òðèâàë³ â³äïîâ³ä³ – íàáàãàòî ñêëàäí³øå 
äèíàì³÷íå ÿâèùå [11]. Çàñòîñóºìî òåïåð çàñiá, äîáðå â³äîìèé ó ñòàòèñòè÷í³é ô³-
çèö³ ³ òåîð³¿ éìîâ³ðíîñòåé – çàïðîâàäèìî ìåòîäè “óñåðåäíåííÿ”, à ñàìå ðîçãëÿ-
íåìî ðåçóëüòàò ñåð³¿ ïîâòîðíèõ åëåêòðîôiçiîëîãi÷íèõ åêñïåðèìåíò³â ç îäí³ºþ 
êë³òèíîþ ó òîìó ñàìîìó çàãàëüíîìó ñòàí³, àëå ç âèõiäíî ð³çíèì ð³âíåì ìåìáðàí-
íîãî ïîòåíö³àëó. ²íøèé ìåòîä (“óñåðåäíåííÿ çà àíñàìáëåì”) – äîñë³äæåííÿ îä-
íàêîâèõ êë³òèí ç ð³çíèì ð³âíåì ïîòåíö³àëó. ßêùî íå ðîçãëÿäàòè òîíê³ ïèòàííÿ 
³äåíòè÷íîñò³ äâîõ â³äïîâ³äíèõ ñåð³é äàíèõ, òî îñíîâí³ åôåêòè, ìîæëèâ³ ïðè åêñ-
ïåðèìåíòàëüíîìó ñïîñòåðåæåíí³, íàñòóïíi (ðèñ. 1):

1. Çáóäæåííÿ â êëàñè÷íîìó âàð³àíò³. Äèñïåðñ³ÿ íå çì³íþºòüñÿ;
2. Ãàëüìóâàííÿ â êëàñè÷íîìó âàð³àíò³. Íåìà çì³íè äèñïåðñ³¿;
3. Çìåíøåííÿ äèñïåðñ³¿;
4. Çá³ëüøåííÿ äèñïåðñ³¿.
Ö³ âàð³àíòè ÷àñòî êîìá³íóþòüñÿ ì³æ ñîáîþ ó âèïàäêó îäèíè÷íî¿ êë³òèíè ³ ñè-

íàïòè÷íèõ âïëèâ³â:
5. Ãàëüìóâàííÿ ç³ çìåíøåííÿì äèñïåðñ³¿;
6. Çáóäæåííÿ ç³ çìåíøåííÿì äèñïåðñ³¿;

À. Â. Êîëåñíèêîâ, Ë. Ì. Êàðïîâ



159

7. Ãàëüìóâàííÿ ç³ çá³ëüøåííÿì äèñïåðñ³¿;
8. Çáóäæåííÿ ç³ çá³ëüøåííÿì äèñïåðñ³¿.

Ðèñ. 1. Âàð³àíòè íåë³í³éíèõ ðåàêö³é íåéðîí³â: 1 — Çáóäæåííÿ; 2 — Ãàëüìóâàííÿ; 3 — Çìåí-
øåííÿ äèñïåðñ³¿; 4 — Çá³ëüøåííÿ äèñïåðñ³¿; 5 — Ãàëüìóâàííÿ ç³ çìåíøåííÿì äèñïåðñ³¿; 
6 — Çáóäæåííÿ ç³ çìåíøåííÿì äèñïåðñ³¿; 7 — Ãàëüìóâàííÿ ç³ çá³ëüøåííÿì äèñïåðñ³¿; 8 — 

Çáóäæåííÿ ç³ çá³ëüøåííÿì äèñïåðñ³¿

Ñòð³ëêîþ âíèçó çàçíà÷åíèé íàïðÿìîê çðîñòàííÿ çáóäæåííÿ. 
ßêùî ðîçãëÿäàòè áàãàòî ãðàäàö³é ð³âí³â çáóäæåííÿ (ðîçáèòè ðîçãëÿíóòèé 

ä³àïàçîí çì³íè ð³âíÿ çáóäæåííÿ íà âåëèêó ê³ëüê³ñòü ìàëèõ ³íòåðâàë³â ³ êîæíèé 
ðîçãëÿíóòè îêðåìî, ðèñ. 1), òî ïðèðîäíèì º ïåðåõ³ä äî áåçïåðåðâíèõ ðîçïîä³ë³â. 
Âðàõóâàòè çì³íè òîä³ ìîæíà çà äîïîìîãîþ ð³âíÿííÿ áåçïåðåðâíîñò³ äëÿ âèïàä-
êîâîãî ïðîöåñó, ïîâ’ÿçàíîãî ç³ çì³íîþ ð³âíÿ çáóäæåííÿ, íàïðèêëàä, ð³âíÿííÿ 
äëÿ äèôóç³éíîãî ïðîöåñó (ð³âíÿííÿ Ôîêêåðà – Ïëàíêà) (1):

( ) ( ) ( )

( ) ( )
2

2

, , , , , ,

1
, , , , .

2

f n u t M n u t f x u t
t n

D n u t f n u t
n

∂ ∂
⎡ ⎤= − +⎣ ⎦∂ ∂

∂
⎡ ⎤+ ⎣ ⎦∂  (1)

Ðîçãëÿäàºòüñÿ âèïàäêîâèé ïðîöåñ çì³íè ÷àñòîòè ðîçðÿä³â n, îïèñóâàíèé ôóí-
êö³ºþ ðîçïîä³ëó f. Åëåêòðîôiçiîëîãi÷íi âëàñòèâîñò³ êë³òèíè îïèñóþòüñÿ çà äîïî-
ìîãîþ êîåôiöiºíòiâ M ³ D, ïîâ’ÿçàíèõ ç äåòåðì³í³ñòè÷íîþ ³ ÷èñòî äèôóç³éíîþ 

Äèíàì³÷íà ñòðóêòóðà ³ íåë³í³éí³ âëàñòèâîñò³ íåéðîí³â
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ñêëàäîâîþ, êîòð³ ìîæóòü áóòè çàëåæíi â³ä ÷àñòîòè n, çàâäÿêè ÷îìó âèÿâëÿþòüñÿ 
ÿâèùà íåë³í³éíîãî â³äãóêó. Ö³ êîåôiöiºíòè çàëåæàòü òàêîæ â³ä çîâí³øíüîãî êåðó-
þ÷îãî âïëèâó u ³ ÷àñó t, ùî ìîæå áóòè ïîâ’ÿçàíèì ç âïëèâîì íåçáóäëèâèõ ï³äñèñ-
òåì êë³òèíè. Ô³ç³îëîã³÷íó ðîëü ìîæóòü ìàòè íå ò³ëüêè ñåðåäí³ ð³âí³ çáóäæåííÿ é 
³íø³ ìîìåíòè, îñîáëèâî äèñïåðñ³ÿ, à ¿õíÿ çì³íà ç ÷àñîì.

Áåðó÷è äî óâàãè öþ ìîæëèâ³ñòü, çóïèíèìîñÿ ñïî÷àòêó íà ðîçãëÿíóòèõ ÿê³ñíî 
âîñüìè âàð³àíòàõ ðåàêö³¿ íåéðîí³â. Äëÿ íèõ ìîæëèâî âêàçàòè íàéá³ëüø éìîâ³ðí³ 
åëåêòðîôiçiîëîãi÷íi â³äïîâ³äíîñò³ .

Ðîçãëÿíåìî âàð³àíòè åëåêòðîôiçiîëîãi÷íèõ ðåàêö³é, â³äïîâ³äíèõ ðîçãëÿíóòèì 
âèùå ïðîöåñàì. Òàê, âàð³àíòó (3, ðèñ.1) â³äïîâ³äàº ³ñíóâàííÿ àñèìïòîòè÷íî ñò³é-
êîãî ñòàíó – ïðè ïî÷àòêîâî ð³çíèõ ð³âíÿõ çáóäæåííÿ ÷àñòîòà ðîçðÿä³â çãîäîì 
íîðìàë³çóºòüñÿ. Êëàñè÷í³ ìîäåë³ íåéðîí³â (ç äîäàòêîâèì äæåðåëîì çáóäæåííÿ, 
íàïðèêëàä, ãóìîðàëüíî¿ ïðèðîäè) ö³ëêîì â³äáèâàþòü öåé ïðîöåñ. ßêùî ðîç-
ãëÿäàòè óñåðåäíåíó âåëè÷èíó ìåìáðàííîãî ïîòåíö³àëó, òî ïîä³áíèé ïðîöåñ òà-
êîæ ìîæå ñïîñòåð³ãàòèñÿ, ïðè÷îìó íàâ³òü á³ëüø ïðèðîäíî – ìîæíà ðîçãëÿäàòè 
âèõiäíî çàãàëüìîâàíèé íåéðîí ç ïîòåíö³àëîì ìåíøå ïîòåíö³àëó ñïîêîþ. ²íøèé 
âàð³àíò ïðîöåñó (3, ðèñ. 1) – ïîëiñèíàïòè÷íà âçàºìîä³ÿ, ïðè ÿêié ñòàá³ë³çóþ÷ó 
ðîëü ìîæóòü ãðàòè ãàëüìiâíi iíòåðíåéðîíè. Âàð³àíò (4, ðèñ. 1) â³äïîâ³äàº ³ñíó-
âàííþ íåñòiéêîãî ñòàíó, ôàçîâ³ òðàºêòîð³¿ â³ääàëÿþòüñÿ îäíà â³ä îäíî¿ â ïðîñòîð³ 
á³ëüøî¿ ðîçì³ðíîñò³. Öåé åôåêò, òàê ñàìî ÿê ³ ïîïåðåäí³é, ìîæå ìàòè äâîÿêó ïðè-
ðîäó. Â³í ìîæå âèíèêíóòè â ðåçóëüòàò³ îñîáëèâèõ âëàñòèâîñòåé êë³òèííî¿ ìåìá-
ðàíè àáî ÷åðåç âíóòð³øíþ âçàºìîä³þ â íåéðîííîìó ïóë³ ïðè íàÿâíîñò³ ñèëüíîãî 
âçàºìíîãî çáóäæåííÿ íåéðîí³â [12]. Äëÿ îäèíè÷íî¿ êë³òèíè ðîçãëÿíåìî ïðèðîäó 
³îííèõ ñòðóì³â, çäàòíèõ çàáåçïå÷èòè äèíàì³÷íèé åôåêò (4, ðèñ. 1). 

ßêùî äëÿ ñïðîùåííÿ ïåðåéòè äî òî÷êîâî¿ ìîäåë³, òîáòî çíåâàæèòè ð³çíè-
öåþ â áóäîâi ð³çíèõ ìåìáðàííèõ ëîêóñ³â ³ ïðîöåñàìè ïðîñòîðîâîãî ïîøèðåííÿ 
çáóäæåííÿ, òî äëÿ çá³ëüøåííÿ äèñïåðñ³¿ çã³äíî (4, ðèñ. 1) íåîáõ³äíî ³ñíóâàííÿ 
íåñòiéêîãî íóëÿ ñòðóìó ÷è ñòàíó íåéòðàëüíî¿ ð³âíîâàãè [10]. Äëÿ öüîãî íåîáõ³äíà 
ñóêóïí³ñòü ïðîâiäíîñòåé, ïîâ’ÿçàíèõ ÿê ³ç âõ³äíèìè, òàê ³ âèõ³äíèìè ³îííèìè 
ñòðóìàìè, ÿê³ ïîâèíí³ áóòè ðåãóëüîâàí³ çñåðåäèíè êë³òèíè (íàïðèêëàä, çà äîïî-
ìîãîþ âòîðèííèõ ïîñåðåäíèê³â ³ ôåðìåíòiâ – êiíàç). Íàéá³ëüø éìîâ³ðíèìè òóò 
âèÿâëÿþòüñÿ âõ³äí³ êàëüö³ºâ³ ³ ïîâ³ëüí³ íàòð³ºâ³ ³ âèõ³äí³ êàë³ºâ³ êàëüöiéçàëåæíi 
ñòðóìè, ùî çàáåçïå÷óþòüñÿ â³äïîâ³äíèìè ñèñòåìàìè êàíàë³â [10] (ðèñ. 2). 

Ðèñ. 2. Ñèñòåìà ³îííèõ êàíàë³â, ÿê³ çàáåçïå÷óþòü åôåêò çðîñòàííÿ äèñïåðñ³¿ ð³âíÿ çáóäæåí-
íÿ: 1 – ïîâ³ëüíèé íàòð³ºâèé êàíàë, 2 – êàëüö³ºâèé êàíàë, 3 – êàë³ºâèé êàëüöiéçàëåæíèé 

êàíàë, “+”– ïîçèòèâíèé êåðóþ÷èé âïëèâ
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2. Îñîáëèâîñò³ ðåàêö³é íåéðîíà íà êîðîòêèõ ³íòåðâàëàõ ÷àñó

Îäí³ºþ ç ãîëîâíèõ ñêëàäîâèõ ñó÷àñíî¿ òåîð³¿ çáóäëèâèõ êë³òèí º ð³âíÿííÿ 
Õî÷êiíà – Õàêñëi [6], äîñë³äæåííþ ÿêèõ ïðèñâÿ÷åíî áàãàòî ïóáë³êàö³é [íàïðè-
êëàä, 13, 14, 15]. Íà ï³äñòàâ³ ö³º¿ ñèñòåìè ìåòîäîì ñïðîùåííÿ, ùî âèêîðèñòîâóº 
ãîëîâíèì ÷èíîì ðîçõîäæåííÿ ÷àñîâèõ ìàñøòàá³â àêòèâàö³éíèõ òà iíàêòèâàöié-
íèõ ïàðàìåòð³â ³îííèõ ïðîâiäíîñòåé, îäåðæóþòü ìîäåëi, ùî äîáðå â³äîáðàæàþòü 
åêñïåðèìåíòàëüí³ ýëåêòðîôiçiîëîãi÷íi ïðîöåñè â çáóäëèâèõ êë³òèíàõ. Îòðèìàí³ 
ñïðîùåí³ ñèñòåìè, íàïðèêëàä, ñèñòåìè Ìîðèñà-Ëåêàðà [16], Êðèíñüêîãî-Êîêî-
çà (Í-Í

2 
) [13], Ðîóçà-Õèíäìàðøà [17], Ôèòö-Õüþ [18] ³ Èæèêåâè÷à [19], âèâ÷à-

þòüñÿ àíàë³òè÷íî [20], ÷èñåëüíî [21] ³ ç çàëó÷åííÿì ÿê³ñíèõ ìåòîä³â [13].
Îäí³ºþ ç ïðè÷èí ïåðåâàãè ÿê³ñíèõ ³ ÷èñåëüíèõ ìåòîä³â º òðóäíîù³, âèíèêàþ-

÷i ïðè âèáîð³ ñèñòåìè ç â³äîìèìè àíàë³òè÷íèìè âëàñòèâîñòÿìè, äî ÿêèõ áëèçü-
êà äîñë³äæóâàíà ìîäåëü, ùî óòðóäíþº çàñòîñóâàííÿ àñèìïòîòè÷íèõ ìåòîä³â. Óñ³ 
ïåðåðàõîâàí³ ìîäåë³ º ñèëüíî íåë³í³éíèìè, êâàçèëiíiéíó òåîð³þ áåçïîñåðåäíüî 
çàñòîñóâàòè âàæêî. Ó òàêèõ âèïàäêàõ ÿê îïîðíó ñèñòåìó çã³äíî [22] òðåáà âèáðàòè 
íåë³í³éí³ êîíñåðâàòèâí³ ñèñòåìè ÷è ¿õíº óçàãàëüíåííÿ – ñèñòåìè, ùî ìàþòü îä-
íîçíà÷íèé ³íòåãðàë, àíàëîã³÷íèé ³íòåãðàëó åíåðã³¿ â êîíñåðâàòèâíèõ ñèñòåìàõ. 
Ó ÿêîñò³ âèõ³äíî¿ áóäåìî ðîçãëÿäàòè ìîäåëü çáóäëèâî¿ ìåìáðàíè â çàãàëüíîìó 
âèãëÿä³, äëÿ ÿêî¿ ìîæëèâèé êîëèâàëüíèé ïðîöåñ (2).

Ë = U(E, n, Iex)

n∙ = V(E, n) (2)

Òóò âiäîáðàæåíèé äèíàì³÷íèé âçàºìîçâ’ÿçîê ìåìáðàííîãî ïîòåíö³àëó Å è ñó-
êóïíîñò³ ïîâ³ëüíèõ ñòðóì³â àêòèâàö³¿ n (çâè÷àéíî äðóãå ð³âíÿííÿ îïèñóº àêòè-
âàö³þ ïîâ³ëüíîãî âèõ³äíîãî êàë³ºâîãî ñòðóìó [13]), ïàðàìåòð Iex îïèñóº ñòðóì, 
âèíèêàþ÷èé çàâäÿêè çîâí³øíüîìó ñèíàïòè÷íîìó âïëèâó. Àâòîêîëèâàëüíèé 
ïðîöåñ ó òàê³é ìîäåë³ ìîæå âèíèêíóòè, ÿêùî Iex ïîâ’ÿçàíèé ç äåïîëÿðèçàö³ºþ, 
ùî ìîæëèâî, ÿêùî öåé ñòðóì ñòâîðþºòüñÿ ñóêóïí³ñòþ àêòèâîâàíèõ çáóäëèâèõ 
ñèíàïñiâ. Ôàçîâèé ïîðòðåò ó òàêèõ âèïàäêàõ ìàº áàãàòî çàãàëüíîãî äëÿ ð³çíèõ 
ìîäåëåé íåéðîí³â (ðèñ. 3). Éîãî îñíîâí³ ðèñè — N-ïîäiáíà ³çîêë³íà Ë = 0 (1, 
ðèñ. 3) ³ ïåðåòèíàþ÷à ¿¿ ï³ä ãîñòðèì êóòîì (àâòîêîëèâàëüíèé âèïàäîê) ³çîêë³íà 
n∙ = 0 (2, ðèñ. 3). Òî÷êà ¿õíüîãî ïåðåòèíàííÿ ( ÷àñòî ºäèíèé ñòàí ð³âíîâàãè – 
íåñòiéêèé ôîêóñ (3, ðèñ. 3)) îòî÷óºòüñÿ àñèìïòîòè÷íî ñò³éêèì ãðàíè÷íèì 
öèêëîì, ùî â³äïîâ³äàº ñèëüíî íåë³í³éíîìó êîëèâàëüíîìó ðåæèìó (4, ðèñ. 3). 
Ó ïðèðîäíèõ óìîâàõ áàãàòî íåéðîí³â çíàõîäÿòüñÿ â ñòàí³, âiääàëåíîìó â³ä êà-
òîäè÷íî¿ äåïðåñ³¿, ÿêîìó â³äïîâ³äàº ñò³éêà äåïîëÿðèçàö³ÿ. Ó öèõ âèïàäêàõ ñòàí 
ð³âíîâàãè 3 (ïåðåòèíàííÿ ³çîêë³í) áëèçüêèé äî ì³í³ìóìó N — îáðàçíî¿ ³çîêë³íè 
(5, ðèñ. 3), ùî â³äïîâ³äàº íåâåëèêîìó ïåðåâèùåííþ ïîðîãà. Äëÿ äîñë³äæåííÿ êî-
ëèâàëüíèõ ïðîöåñ³â äîðå÷íî áðàòè ìîäåëü ç óðàõóâàííÿì öèõ âëàñòèâîñòåé. 

Äîñë³äæåííÿ ìîäåëåé ïðîâîäÿòüñÿ â òðè åòàïè:
1) Äåêîìïîçèö³ÿ âèõ³äíî¿ äèíàì³÷íî¿ ñèñòåìè íà ãðàäiºíòíó é óçàãàëüíåíî 

êîíñåðâàòèâíó ñêëàäîâó [23].
2) Ðîçãëÿä êîðåêòíîñò³ é êîðèñíîñòi êâàçèêîíñåðâàòèâíîãî òðàêòóâàííÿ 

âèõ³äíî¿ ñèñòåìè.
3) Çàñòîñóâàííÿ àñèìïòîòè÷íîãî ìåòîäó àíàë³çó ñèñòåìè ÿê êâàçèêîíñåðâà-

òèâíî¿.
Ó [23] áóëî ïîêàçàíî, ùî äëÿ áàãàòîì³ðíó ñèñòåìó âèäó (3)
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( )1, ..., , ..., ,i
i i n

dq
Q q q q

dt
=  (3)

ÿêà º ìîäåëëþ áiîñèñòåìè, ìîæëèâî äîñë³äæóâàòè çà äîïîìîãîþ ðîçêëàäàííÿ íà 
ïîòåíö³éíó K(q) ³ íåë³í³éíó óçàãàëüíåíî-êîíñåðâàòèâíó R(q) ñêëàäîâó (4).

Q(q) = K(q) + R(q). (4)

Ðèñ. 3. Ôàçîâèé ïîðòðåò çáóäëèâî¿ ñèñòåìè (àâòîêîëèâàëüíèé âèïàäîê): 1— ³çîêë³íà 
Ë = 0; 2— ³çîêë³íà n∙ = 0; 3 — íåñòiéêèé ôîêóñ; 4 — àñèìïòîòè÷íî ñò³éêèé ãðàíè÷íèé öèêë; 

5 — ì³í³ìóì ³çîêë³íè Ë = 0, ùî â³äïîâ³äàº ãðàíè÷í³é äåïîëÿðèçàö³¿

Â³äïîâ³äíî äî âèçíà÷åííÿ, ïåðøà ïðåäñòàâëÿº àíòèãðàä³ºíò äåÿêîãî ïîòåí-
ö³àëó Ï(5):

K = –grad Ï(q). (5)

Öèðêóëÿö³ÿ â³äáóâàºòüñÿ óçäîâæ ë³í³é ð³âíÿ ïîâåðõí³ Ï(q). Ç îðòîãîíàëüíîñòi 
óçàãàëüíåíî-êîíñåðâàòèâíèõ ñèë ïîòåíö³éíèì (6)

( )
0i

i i

q
R

q

∂Π
=∑

∂  (6)

âèïëèâàº (7):

( )
.i i

i

q
R Q

q

∂Π
= +

∂  (7)

Ï³äñòàâëÿþ÷è (7) ó (6) çíàõîäèìî ð³âíÿííÿ äëÿ ïîòåíö³àëó Ï(q) (8):

( ) ( )
0.i

i i i

q q
Q

q q

⎛ ⎞∂Π ∂Π
+ =∑ ⎜ ⎟∂ ∂⎝ ⎠  (8)
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Ð³âíÿííÿ (8) ìîæíà çàïèñàòè ÿê (9):
2

( ) ( )
0.i

i i i

q q
Q

q q

⎛ ⎞∂Π ∂Π
+ =∑ ⎜ ⎟∂ ∂⎝ ⎠  (9)

Âèõ³äí³ äîäàíêè â (4) â³äíîâëþþòüñÿ ç (5), ÿêùî ð³øåííÿ (9) â³äîìî:

K(q) = –gradÐ(q)

R(q) = Q(q) – K(q). (10)

Äëÿ âèõ³äíî¿ ñèñòåìè (2) ðîçáèâêà (3) äàº (11):

( )
( )

( )
( )

, , , ,
.

, ,

POT EX CONS EX

POT CONS

U E n I U E n IE

n V E n V E n

⎡ ⎤ ⎡ ⎤⎡ ⎤
= +⎢ ⎥ ⎢ ⎥⎢ ⎥

⎢ ⎥ ⎢ ⎥⎣ ⎦ ⎣ ⎦ ⎣ ⎦  (11)

Ïåðøèé äîäàíîê ó ïðàâ³é ÷àñòèí³ (11) çàäàº ïîòåíö³éíå âåêòîðíå ïîëå çã³äíî 
(5, 9). Éîãî âëàñòèâîñò³ âèçíà÷àþòüñÿ ïîòåíö³àëîì Ï(E, n). Îñíîâí³ âëàñòèâîñò³ 
â³äïîâ³äíî¿ ïîòåíö³éíî¿ ïîâåðõí³ ò³ñíî ïîâ’ÿçàí³ ç äèíàìiêîþ äîñë³äæóâàíî¿ 
çáóäëèâî¿ ñòðóêòóðè. Äëÿ áàãàòüîõ íåéðîí³â îñíîâí³ éîãî ÿê³ñí³ õàðàêòåðèñòèêè 
ìîæíà ïðèáëèçíî îïèñàòè, íå çâåðòàþ÷èñü äî ðiøåííÿ (8) äëÿ êîíêðåòíî¿ ñèñòå-
ìè (ðèñ. 4). Ñòàí ðiâíîâàãè, ùî â³äïîâ³äàº ïîòåíö³àëó ñïîêîþ, îòî÷åíî çàìêíó-
òèìè ëiíiÿìè ð³âíÿ ïîòåíö³àëó, áëèçüêî íàáëèæàþ÷èñü äî íüîãî â îáëàñòÿõ, ùî 
â³äïîâ³äàþòü ã³ïåðïîëÿðèçàö³éíèì ñëiäîâèì ïîòåíö³àëàì ìàëî¿ àìïë³òóäè. Ó öèõ 
îáëàñòÿõ ù³ëüí³ñòü ë³í³é ð³âíÿ âåëèêà (ó ë³â³é ÷àñòèí³ ðèñ. 4). Â òîé æå ÷àñ â îá-
ëàñò³, ùî â³äïîâ³äàº ñïàéêó (âåëèê³ âåëè÷èíè E, ïðàâà ÷àñòèíà ðèñ.4), ù³ëüí³ñòü 
ë³í³é ð³âíÿ ìàëà ³ç-çà ìàëèõ çíà÷åíü ãðàäiºíòó ïîòåíö³àëó Ï(E, n) ó ö³é îáëàñò³. Ïî-
áëèçó îâåðøóòó ³ ï³êó ïîòåíö³àëó ä³¿ ù³ëüí³ñòü ë³í³é ð³âíÿ çá³ëüøóºòüñÿ, çðîñòàº ³ 
ãðàä³ºíò ïîòåíö³àëó. Âèíèêíåííÿ ïîòåíö³àëó ä³¿ ³ ãðàíè÷í³ âëàñòèâîñò³ çáóäëèâî¿ 
ìåìáðàíè âðàõîâóþòüñÿ òóò çàâäÿêè âèáîðó íåë³í³éíîñò³. ßê³ñíà â³äïîâ³äí³ñòü 
çîáðàæåíî¿ ïîâåðõí³ ïðîöåñó âèíèêíåííÿ ïîòåíö³àëó ä³¿ çðîçóì³ëà, ÿêùî âðàõó-
âàòè, ùî ôàçîâà òðàºêòîð³ÿ ðåëàêñàöiéíî¿ ñèñòåìè (3) ïðèáëèçíî â³äïîâ³äàº ë³í³¿ 
ð³âíÿ ðîçãëÿíóòî¿ ïîâåðõí³.

Ðèñ. 4. ßê³ñíà ñòðóêòóðà ïîâåðõí³ Ï(E, n): E – ïîòåíö³àë ìåìáðàíè, n – çì³ííà àêòèâàö³¿ 
ïîâ³ëüíî¿ (êàë³ºâî¿) ïðîâ³äíîñò³, Ï(E, n)–çíà÷åííÿ ïîòåíö³àëó. Æèðíîþ âåðòèêàëüíîþ ðè-

ñîþ â³äçíà÷åíèé ïîòåíö³àë ñïîêîþ êë³òèíè
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Ïîä³áíèé âèä ïîòåíö³éíî¿ ïîâåðõí³ õàðàêòåðèçóº òàêîæ äèíàì³êó ìåìáðàí-
íèõ ïðîöåñ³â. Äëÿ âèõ³äíî¿ ñèñòåìè Õîäæêiíà-Õàêñëi, ùî ì³ñòèòü ð³âíÿííÿ äëÿ 
áàãàòüîõ ³îííèõ ïðîâiäíîñòåé, íå çàâæäè âäàºòüñÿ ïðîâåñòè ïîä³ë øâèäêèõ ³ 
ïîâ³ëüíèõ ðóõ³â ³ îäåðæàòè ñèñòåìó (2). Öå îñîáëèâî ñòîñóºòüñÿ êàëüö³ºâèõ ïðî-
âiäíîñòåé, ùî ìîæóòü áóòè â³äíåñåí³ äî ð³çíèõ òèï³â ïðè ð³çíèõ ä³àïàçîíàõ çì³íè 
ìåìáðàííîãî ïîòåíö³àëó. Îäíèì ç ìîæëèâèõ ìåòîä³â îïèñó º ïåðåõ³ä äî á³ëüø 
çàãàëüíèõ ïàðàìåòð³â, òèïîâèõ äëÿ íåë³í³éíîãî êîëèâàëüíîãî LCR-êîíòóðó [24] 
(12). 

( , )

( , ).

dE
f E I

dt
dI

g E I
dt

=

=
 (12)

ßêùî ðîçãëÿä ïðîâîäèòè â öèõ á³ëüø çàãàëüíèõ êîîðäèíàòàõ ³ âèä³ëèòè êîí-
ñåðâàòèâíó ñêëàäîâó, òî âèä ïîòåíö³éíî¿ ïîâåðõí³ Ï(E, I) áóäå ìàòè ò³ æ ÿê³ñí³ 
îñîáëèâîñò³. 

ßêùî â³äîìèé âèä ïîòåíö³éíèõ ïîâåðõîíü Ï(E, n) ÷è Ï(E, I), òî äëÿ ðîçãëÿ-
íóòèõ ñèñòåì ñòàº ìîæëèâèì çàñòîñóâàííÿ àñèìïòîòè÷íèõ ìåòîäiâ íåë³í³éíî¿ 
ìåõàí³êè (íàïðèêëàä, ìåòîäó Ìàëêiíà äëÿ êâàçèëÿïóíîâñüêèõ ñèñòåì [22]). Ïðè 
öüîìó ïåðøèé äîäàíîê ó (11) ïðàâîðó÷ ââàæàºòüñÿ ìàëèì. 

Äëÿ âèâ÷åííÿ íåéðîííèõ ïðîöåñ³â ³ñòîòí³ íå ò³ëüêè çì³íà ïàðàìåòð³â â ìàëèõ 
³íòåðâàëàõ ÷àñó, àëå é äèíàì³êà ó âåëèêèõ ³íòåðâàëàõ. Ðîçóì³ííÿ âëàñòèâîñòåé 
íåéðîíà â ö³é îáëàñò³ íàâ³òü á³ëüø ³ñòîòíî, òîìó ùî äîçâîëÿº òåîðåòè÷íî ï³ä³é-
òè äî àäàïòèâíèõ ðåàêö³é êë³òèíè. Ðîçãëÿíåìî îñîáëèâîñò³, ùî âèíèêàþòü ïðè 
ñïðîá³ äîñë³äæóâàòè äèíàì³êó ïðîöåñ³â ó öèõ ³íòåðâàëàõ. 

3. Äèíàìiêà íåéðîííèõ ïðîöåñ³â íà âåëèêèõ ³íòåðâàëàõ ÷àñó

Äîñë³äæåííÿ äèíàì³êè ³ìïóëüñíî¿ àêòèâíîñò³ íåéðîí³â ó ð³çíèõ âiääiëàõ íåð-
âîâî¿ ñèñòåìè äîçâîëèëî âèÿâèòè íàñòóïí³ çàêîíîì³ðíîñò³: ÷èì âèùå ôiëîãå-
íåòè÷íà ñòóï³íü ðîçâèòêó íåðâîâî¿ ñèñòåìè, òèì á³ëüøå äåòåðìiíîâàíi õàðàê-
òåðèñòèêè íåéðîííèõ ðîçðÿä³â (íàïðèêëàä, ïåð³îäè ðîçðÿä³â ó ïåéñìåéêåðíèõ 
íåéðîíàõ [25]) ïåðåõîäÿòü ó éìîâiðíîñòíî-ñòàòèñòè÷í³ [2]. ßêùî ñïðèéìàòè 
õàîòè÷íó àêòèâí³ñòü äåÿêèõ íåéðîí³â ÿê îäèí ³ç âèäiâ çàêîíîì³ðíîñò³, òî öåé 
âèñíîâîê âèÿâëÿºòüñÿ ùå á³ëüø ´ðóíòîâíèì. Çàêîíè çì³íè â ð³âíÿõ àêòèâíîñò³ 
íåéðîí³â çàëèøàþòüñÿ âàæêèìè äëÿ ðîçóì³ííÿ, õî÷ çàïðîïîíîâàíî äîñòàòíüî 
ìîäåëüíèõ óÿâëåíü [26]. Îñíîâí³ ÿê³ñí³ óÿâëåííÿ ïðî ðîçïîä³ë ³ìïóëüñíîãî ïî-
òîêó íà àïåð³îäè÷íèé, ãðóïîâèé ³ ïà÷êîâèé ç ¿õí³ìè êîìá³íàö³ÿìè ³ âàð³àö³ÿìè 
º äîì³íóþ÷èìè â íåéðîôiçiîëîãi÷íié ë³òåðàòóð³ [27]. Ôîíîâà åëåêòðè÷íà àê-
òèâí³ñòü íåéðîíà ñëàáêî ïîâ’ÿçàíà ³ç ñóìàðíîþ çà âèíÿòêîì ñòàäié ïîâiëüíî-
õâèëüîâîãî ñíó òà ïàòîëîãi÷íèõ ñòàíiâ, ùî âíîñèòü äîäàòêîâó ñêëàäí³ñòü. Äëÿ 
òîãî, ùîá çðîáèòè êàðòèíó ôóíêö³îíóâàííÿ íåéðîííèõ ñòðóêòóð á³ëüø ÿñíîþ, 
áóëî âèêîðèñòàíî áàãàòî ìåòîä³â ñòàòèñòè÷íî¿ ô³çèêè (íàïðèêëàä, óÿâëåííÿ ïðî 
ôàçîâ³ ïåðåõîäè ³ êðèòè÷í³ ÿâèùà [28]). Áåçïîñåðåäíº çàñòîñóâàííÿ ìåòîä³â ñòà-
òèñòè÷íî¿ ô³çèêè ïðîñòèõ ñèñòåì, òàêèõ ÿê ñï³íîâèõ, ïðèâåëî äî ôîðìóâàííÿ 
ìîäåëåé íåéðîííèõ ñèñòåì, ÷àñòî äîñèòü âiäîêðåìëåíèõ â³ä ô³ç³îëîã³÷íî¿ ðåàëü-
íîñò³, ùî âèÿâëÿºòüñÿ â åêñïåðèìåíòàõ. 

ßêùî ùå ðàç ïîâåðíóòèñÿ äî îáãîâîðåííÿ ïàòòåðíiâ íåéðîííèõ ðîçðÿä³â, òî 
ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî çàêîíîì³ðíîñò³ ³ìïóëüñíèõ ïîòîê³â íà âèõîä³ êë³òèíè º äîñèòü 
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õèòêèìè: îäíà äèíàì³÷íà çàêîíîì³ðí³ñòü ïåðåõîäèòü â ³íøó ç ÷àñîì [2], â³äíîñè-
íè ÷àñòîò ðîçðÿä³â ñóñ³äí³õ íåéðîí³â ìîæóòü ð³çêî çì³íþâàòèñÿ, íåçâàæàþ÷è íà 
íàÿâí³ñòü çàãàëüíèõ çàêîíîì³ðíîñòåé àíñàìáëåâî¿ îðãàí³çàö³¿. Íåéðîíè, ùî ìà-
þòü îäíàêîâ³ ìîðôîëîã³÷í³ òèïè ³ çíàõîäÿòüñÿ ï³ä ïîä³áíèìè íåéðîõiìi÷íèìè 
³ íåñïåöèô³÷íèìè ðåãóëþþ÷èìè âïëèâàìè, ìîæóòü âèÿâëÿòè àêòèâí³ñòü ð³çíî¿ 
ôîðìè.

Ñüîãîäí³ ³íòåíñèâíî âåäåòüñÿ ðîçðîáêà ìîäåëåé íåéðîí³â ³ íåéðîííèõ ñèñ-
òåì, ó ÿêèõ íåéðîí ìàº âèçíà÷åíèé äèíàì³÷íèé òèï – éîãî àêòèâí³ñòü çì³íþºòü-
ñÿ ô³êñîâàíèì ÷èíîì, íàïðèêëàä ïåð³îäè÷íî, êâàçiïåðiîäè÷íî ÷è õàîòè÷íî. 
ßêùî ðîçãëÿíóòè ìîäåë³ õàîòè÷íîãî ïîâîäæåííÿ, òî ñòàº î÷åâèäíèì, ùî â õà-
îòè÷íî àêòèâíîìó ìîäåëüíîìó íåéðîí³ áóäóòü åêñïåðèìåíòàëüíî ñïîñòåð³ãàòè-
ñÿ ô³êñîâàí³ ïàòòåðíè, ùî çì³íþþòü îäèí íà iíøèé ö³ëêîì âèïàäêîâèì ÷èíîì. 
Öå ìîæå áóòè ç’ÿñîâàíèì, ÿêùî ðîçãëÿíóòè íàéïðîñò³ø³ õàîòè÷í³ ñèòåìè, íà-
ïðèêëàä ñèñòåìó Ëîðåíöà ÷è ð³âíÿííÿ äëÿ ëàíöþã³â ×óà [29]. Ó öèõ âèïàäêàõ 
ïîâòîðþþòüñÿ öèêë³÷í³ ä³ëÿíêè òðàºêòîð³é íàâêîëî íåñòiéêèõ ñòàí³â ð³âíîâàãè, 
ïåðåõîäè ì³æ ÿêèìè iìiòóþòü éìîâiðíîñòíi çàêîíîì³ðíîñò³. 

Ö³êàâî ðîçãëÿíóòè íåéðîí ³ ñèñòåìó íåéðîí³â, òðîõè çì³ñòèâøè àêöåíò. Àê-
òèâí³ñòü íåéðîí³â ìîæå ìàòè âëàñòèâîñò³, íåñóì³ñí³ ç ³ñíóâàííÿì ô³êñîâàíèõ 
àñèìïòîòè÷íî ñò³éêèõ ñòàí³â ÷è ðåæèì³â. Öå – ãîëîâíà ðîáî÷à ã³ïîòåçà äàíî¿ 
ïðàö³. 

Äëÿ âèâ÷åííÿ äèíàì³êè ìîäåëüíîãî íåéðîíà çðó÷íèì º ïåðåõ³ä äî äèñêðåòíèõ 
ìîäåëåé. Ìè áóäåìî ðîçãëÿäàòè äèíàì³÷íèé ïðîöåñ ó êë³òèíi ÿê êåðîâàíèé ìàð-
êîâñüêèé, ùî â³äáóâàºòüñÿ â äèñêðåòíîìó ÷àñ³ â äèñêðåòíîìó ïðîñòîð³ ñòàí³â, 
òîáòî êåðîâàíèé ìàðêîâñüêèé ëàíöþã (ðèñ. 5). 

Ðèñ. 5. Ñõåìàòè÷íå ïðåäñòàâëåííÿ ìàðêîâñüêîãî ïðîöåñó, ùî îïèñóº äèíàì³êó ìîäåëüíîãî 
íåéðîíà: i, j – ñòàíó ïðîöåñó, ì³æ ÿêèìè â äèñêðåòí³ ìîìåíòè ÷àñó; k-1, k, k+1,... çä³éñíþ-

þòüñÿ ïåðåõîäè ç éìîâ³ðíîñòÿìè p
i j
 

Ñòàíè ïðîöåñó â öüîìó âèïàäêó â³äïîâ³äàþòü ð³âíþ ìåìáðàííîãî ïîòåíö³àëó, 
÷èñëî ñòàí³â ìîæíà çàâæäè âèáðàòè ÿêèì çàâãîäíî âåëèêèì äëÿ îïèñó âñ³õ ãðà-
äàö³é éîãî çì³íè. Îïèñàíèé ìàðêîâñüêèé ëàíöþã – íåïðèâîäèìèé åðãîäè÷íèé. 
Òðåáà â³äðàçó ñêàçàòè, ùî öå ìîäåëüíå óÿâëåííÿ íå º îáìåæóþ÷èì ³ ïðè äóæå 
çàãàëüíèõ ïðèïóùåííÿõ, ñïðàâåäëèâèõ ó äàíîìó âèïàäêó, ìîæëèâèé ïåðåõ³ä äî 
áåçïåðåðâíèõ çì³ííèõ [30].

Âèïàäêîâèé ïðîöåñ ïîâèíåí áóòè îõàðàêòåðèçîâàíèé íå ò³ëüêè ðîçïîä³ëîì 
éìîâ³ðíîñòåé ñòàí³â ó êîæåí ìîìåíò ÷àñó, àëå é éìîâ³ðíîñòÿìè ïåðåõîäó, ùî çà-
äàþòüñÿ ñòîõàñòè÷íîþ ìàòðèöåþ P = ⎢p

i j 
⎢. Äàë³ áóäóòü ðîçãëÿäàòèñÿ åíòðîïiéíi 

âëàñòèâîñò³ òðàºêòîð³é ïðîöåñ³â ïðè íàÿâíîñò³ îáìåæåíü âèäó (13):
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Äèíàì³÷íà ñòðóêòóðà ³ íåë³í³éí³ âëàñòèâîñò³ íåéðîí³â
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Âèõîäÿ÷è ç ðîáîòè [31], áóäåìî ðîçãëÿäàòè åíòðîï³þ ñèñòåìè ïî òðàºêòîð³ÿõ – 
åíòðîï³þ øëÿõó çà s êðîê³â (14):

( ) ( )
{ }

( ) ln .
S

S S
C

H s P C P C= − ∑  (14)

Òóò ï³äñóìîâóâàííÿ çä³éñíþºòüñÿ ïî âñ³õ ìîæëèâèõ òðàºêòîð³ÿõ CS  äîâæèíè 
s. Áóäåìî ìàêñèì³çóâàòè âåëè÷èíó (14) ïðè íàÿâíîñò³ îáìåæåíü (13) – øóêàòè 
óìîâíèé åêñòðåìóì.

Ðîçãëÿíåìî çì³ñòîâíó ³íòåðïðåòàö³þ öiº¿ çàäà÷³ ³ ïîò³ì ïåðåéäåìî äî îá÷èñ-
ëåíü. Äëÿ áóäü-ÿêîãî á³îëîã³÷íîãî îá’ºêòó ³ éîãî åëåìåíòàðíî¿ ñêëàäîâî¿ – æèâî¿ 
êë³òèíè, íàïðèêëàä íåéðîíà, õàðàêòåðíå ïîºäíàííÿ âëàñòèâîñòåé, ïîâ’ÿçàíèõ 
ç³ ñò³éê³ñòþ ³ ãîìåîñòàçîì (¿ì â³äïîâ³äàþòü îáìåæåííÿ (13)) ³ ðîçìà¿ò³ñòþ äè-
íàì³÷íîãî ïîâîäæåííÿ, ÿêié â³äïîâ³äàº ³äåÿ ìàêñèì³çàö³¿ (14) ïðè âðàõóâàíí³ 
îáìåæåíü. Êîðèñíî ùå ðàç çãàäàòè ô³ëîãåíåòè÷íèé àðãóìåíò: ç ï³äâèùåííÿì 
ô³ëîãåíåòè÷íîãî ð³âíÿ â³äáóâàºòüñÿ çìåíøåííÿ óïîðÿäêîâàíîñò³ àêòèâíîñò³ áà-
ãàòüîõ êë³òèí (çà âèíÿòêîì òèõ, ùî ò³ñíî ïîâ’ÿçàíi ç ãîìåîñòàòè÷íèìè ôóíêö³ÿ-
ìè) ³ åëåêòðè÷íî¿ àêòèâíîñò³ íåéðîí³â. Öåé ïðîöåñ ìîæíà óìîâíî ðîçãëÿäàòè ÿê 
ïîñòóïîâå çíèæåííÿ æîðñòêîñòi îáìåæåíü (13). ßêùî ðîçãëÿäàòè ³íäèâ³äóàëü-
íèé ðîçâèòîê, òî â ãðàíè÷íîìó âèïàäêó âèÿâèòüñÿ, ùî ñèñòåìà íàáëèæàºòüñÿ äî 
ñòàö³îíàðíîãî ñòàíó, ó ÿêîìó åíòðîï³ÿ òðàºêòîð³¿ ìàêñèìàëüíà, àêòèâí³ñòü çì³-
íþºòüñÿ â³äïîâ³äíî äî ïðèíöèïó íàéá³ëüøî¿ ðîçìà¿òîñò³. Îäíàê ñòàö³îíàðíèé 
ñòàí ó æèâèõ ñèñòåìàõ í³êîëè íå äîñÿãàºòüñÿ.

Ðîçãëÿíåìî òðàºêòîð³þ ìàðêîâñêîãî ëàíöþãà äîâæèíè s. Çà s êðîê³â â³äáóëî-
ñÿ s çì³í ñòàíó ëàíöþãà, ïîñëiäîâíiñòü ÿêèõ óòâîðÿòü òðàºêòîð³þ âèäó C

s
 = i

0
 i

1
 i

2
 ... 

i
s–1

 i
s
, ³ìîâ³ðí³ñòü ÿêî¿ áóäå äîð³âíþâàòè (15)

P(C
S
) = p

i0
 p

i0i1
 p

i1i2
 ... p

is–1is
. (15)

Öåé äîáóòîê ìîæíà çàïèñàòè ó âèä³ (16):

( ) ( )
0

.
i jm

s i i j
i j

P C p p= ∏∏  (16)

Òóò m
ij
 – ÷èñëî ïåðåõîä³â i→j, ùî çóñòð³÷àþòüñÿ â ëàíöþç³. ßê ïîêàçàíî â [31] ³ 

äîâîäèòüñÿ â [32], ³ñíóº ãðàíè÷íà òåîðåìà, ÿêà ñòâåðäæóº, ùî ó âèïàäêó åðãîäè÷-
íîãî íåðîçêëàäíîãî ëàíöþãà (p

ij
 > 0) äëÿ äîñèòü âåëèêîãî ÷èñëà êðîê³â â³äíîñíå 

÷èñëî ïåðåõîä³â i→j m
ij
/s ìîæíà çàì³íèòè ³ìîâ³ðí³ñòþ òàêîãî ïåðåõîäó p

i
 p

ij 
. ßêùî 

ïðîëîãîðèôìóâàòè (16), îäåðæèìî (17):

( )
0

ln ln ln .s i i j i j
i j

P C p m p= + ∑∑  (17)

Â³äïîâ³äíî äî ðîçãëÿíóòî¿ ãðàíè÷íî¿ òåîðåìè, ñóìó (17) ìîæíà çàì³íèòè íà (18):

ln .i i j i j
i j

s p p p∑∑  (18)

Âíåñêîì äîäàíêà
 ;

ln p
i0
 â (17) ìîæíà çíåâàæèòè ïðè äîñèòü âåëèêîìó s. Åíò-

ðîï³ÿ ëàíöþãà Ìàðêîâà íà êðîê ñêëàäå (19):

(1) ln .i i j i j
i j

H H p p p= = −∑∑  (19)

Ç (16–18) âèïëèâàº âèðàæåííÿ äëÿ éìîâiðíîñòi òðàºêòîð³¿ (20):

( ) .sH
SP C e−=  (20)
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Ðîçãëÿíåìî äîêëàäí³øå äîâåäåíó â [32] òåîðåìó: ÿêèì áè ìàëèì íå áóëè ε > 0 
³ η > 0, ïðè äîñòàòíüîìó s óñ³ òðàºêòîð³¿ S ìîæóòü áóòè ðîçáèò³ íà äâi ãðóïè òàê, 
ùî 1) ³ìîâ³ðí³ñòü òðàºêòîð³é ãðóïè I çàäîâîëüíÿº íåð³âíîñò³ (21):

( ) ( )( ) .s H s He P C e− +η − −η< <  (21)

2) Ñóìà éìîâ³ðíîñòåé óñ³õ òðàºêòîð³é ãðóïè (2) ìåíøå ε. Äëÿ îïèñó ñòàòèñ-
òè÷íèõ âëàñòèâîñòåé ñèñòåìè äîñèòü ðîçãëÿíóòè òiëüêè ãðóïó I, ùî ñêëàäàºòüñÿ ç 
esH òðàºêòîð³é ç ³ìîâ³ðí³ñòþ e–sH. Ïðè òàêîìó íàáëèæåíí³ âèêîíóºòüñÿ (22):

( )( ) .sH

C I
H s e sH sH−

⊂
= − =∑  (22)

²ñíóº äâ³ êàòåãîð³¿ àðãóìåíò³â, ùî ïðèâîäÿòü äî ³äå¿ ìàêñèì³çàö³¿ åíòðîï³¿ ñèñ-
òåìè ïî òðàºêòîð³ÿõ (14, 22) ³, ùî âèïëèâàº ç íàâåäåíîãî âèùå, åíòðîï³¿ åâîëþö³¿ 
íà êðîê (19) ïðè îáìåæåííÿõ (13). Ïåðøèé ñïîñ³á àðãóìåíòàö³¿ åìï³ðè÷íèé, îñíî-
âàíèé íà â³äïîâ³äíîñò³, ùî ñïîñòåð³ãàºòüñÿ â åêñïåðèìåíò³, ç òåîð³ºþ íàéá³ëüøî¿ 
ðîçìà¿òîñò³ i óìîâíîãî ìàêñèìóìó åíòðîï³¿ êàë³áðó [33]. Äëÿ á³îëîã³÷íèõ ñèñòåì 
³, çîêðåìà, äëÿ íåéðîí³â ìàº ñèëó òàêîæ ðîçãëÿíóòå âèùå ôiëîãåíåòè÷íå îá´ðóí-
òóâàííÿ. ²íøà êàòåãîð³ÿ àðãóìåíò³â ´ðóíòóºòüñÿ íà íàñòóïíîìó: óñ³ òðàºêòîð³¿, 
ùî çàäîâîëüíÿþòü óìîâàì (13), ïîâèíí³ áóòè âðàõîâàí³, òîáòî ãðóïà I ïîâèííà 
âèÿâèòèñÿ ìàêñèìàëüíî âêëþ÷àþ÷îþ, ùî âiäïîâiäàº ìàêñèìóìó esH ³, îòæå, ìàê-
ñèìóìó H.

Â ðåçóëüòàò³ âèíèêàº ïðîáëåìà, ïîä³áíà äî ò³º¿, ùî â³äîìà â ñòàòèñòè÷í³é 
òåðìîäèíàì³ö³. Ïàðàëåë³çì ì³æ òåðìîäèíàì³÷íèìè ³ ³íôîðìàö³éíèìè çàäà÷à-
ìè øèðîêî âèêîðèñòîâóºòüñÿ â ðîáîòi [34]. ßê ³ â öié ðîáîòi, ó äàíîìó âèïàäêó 
øóêàºòüñÿ óìîâíèé ìàêñèìóì (19) çà äîïîìîãîþ ìåòîäó ìíîæíèê³â Ëàãðàíæà. 
Òàêèì ÷èíîì, âèõîäèòü (23):

( ) 0,
k

i i
i

H X Fδ + =∑
 (23)

äå  X
i 
– ìíîæíèêè Ëàãðàíæà. Çà äîïîìîãîþ îáìåæåíü F

i
 ïîâèíí³ áóòè âðàõî-

âàí³: 
1) Íîðìóâàëüí³ óìîâè íà ³ìîâ³ðí³ñòü ñòàíó (24) ³ ïåðåõîäó (25)

1i
i

p =∑  (24)

1i j
i

p =∑ . (25)

2) Ðåçóëüòàòè äîñë³ä³â – ñåðåäí³ âåëè÷èíè, äèñïåðñ³¿ òà ³íø³ ìîìåíòè âèïàä-
êîâèõ âåëè÷èí ³ øâèäêîñòåé ¿õí³õ çì³í íà êðîê.

3) Â îáìåæåííÿ ñëiä âêëþ÷èòè òàêîæ óìîâè ñòàö³îíàðíîñò³ (26):

.i i j j
i

p p p=∑  (26)

Äîáðå â³äîìî, ùî äëÿ åðãîäè÷íèõ ìàðêîâñüêèõ ëàíöþã³â ³ñíóþòü ô³íàëüí³ 
éìîâ³ðíîñò³, ùî óòâîðÿòü ñòàö³îíàðíèé ðîçïîä³ë, íåçàëåæíèé â³ä ïî÷àòêîâîãî. 
Òàêèì ÷èíîì, åêñòðåìàëüíèé ïðèíöèï (23) ö³ëêîì ïðèéíÿòíèé äëÿ ñòàö³îíàð-
íèõ ïðîöåñ³â. 

Ìè ïðîïîíóºìî íàñòóïíó ã³ïîòåçó: ðîçãëÿíóòèé åêñòðåìàëüíèé ïðèíöèï (23) 
ìîæå áóòè çàñòîñîâàíèé òàêîæ äëÿ âåëèêîãî êëàñó íåñòàö³îíàðíèõ ïðîöåñ³â ³, 
çîêðåìà, äëÿ êåðîâàíèõ, òîáòî óìîâà ñòàö³îíàðíîñò³ ìîæå íå âêëþ÷àòèñÿ â îá-
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ìåæåííÿ ïðè äîñòàòí³é ê³ëüêîñò³ äîñëiäíèõ äàíèõ. ßê îá´ðóíòóâàííÿ ìîæíà âè-
ñóíóòè íàñòóïí³ ô³çè÷í³ àðãóìåíòè. Ïðîöåñ íàáëèæåííÿ âåëè÷èíè (19) äî ìàê-
ñèìóìó º ÿâèùåì ðåëàêñàö³¿. ßêùî çì³íè âëàñòèâîñòåé ñèñòåìè äîñèòü ïîâ³ëüí³ 
(àäiàáàòè÷íi) ó ïîð³âíÿíí³ ç ïðîöåñàìè ðåëàêñàö³¿, òî ôîðìóëà (23) ïîâèííà äàòè 
ïðàâèëüíèé ðåçóëüòàò. Êð³ì òîãî, íà êîðèñòü ðîçãëÿíóòî¿ ã³ïîòåçè ñâ³ä÷èòü óñï³õ 
ïðèíöèïó ìàêñèìóìó ³íôîðìàö³¿, äîáðå â³äîìèé ó ñèíåðãåòèöi [33]. Ç ôîðìàëüíî¿ 
òî÷êè çîðó äëÿ çàïèñó äàíîãî òâåðäæåííÿ íåîáõ³äíî âðàõóâàòè íåñòàö³îíàðí³ñòü 
â³äïîâ³äíèõ ³ìîâ³ðíîñòåé ó (23) ³ çàëåæí³ñòü îáìåæåíü â³ä êåðóþ÷îãî âïëèâó.
Îòæå, ìàºìî (27):

( ) ( )ln ( ) ( ) 0.
k

i i j i j i i
i j i

p l p l p l X F l⎛ ⎞δ − + =∑∑ ∑⎜ ⎟
⎝ ⎠  (27)

Òóò îáìåæåííÿ, à ðàçîì ç íèìè ³ â³äïîâ³äí³ iìîâiðíiñòíi õàðàêòåðèñòèêè ïðî-
öåñ³â, çàëåæàòü â³ä íîìåðà êðîêó l.

Ðîçãëÿíåìî ó ñâ³òë³ ïðèíöèïó ìàêñèìàëüíî¿ ðîçìà¿òîñò³ (14) äèíàì³êó ðîç-
âèòêó êë³òèííèõ ñèñòåì ³ íåéðîíà. Äëÿ öüîãî çàëó÷èìî ÿê³ñíèé ìåòîä, çîáðàæó-
þ÷è â³äïîâ³äíèé ãðàô äèñêðåòíî¿ ìàðêîâñüêî¿ ñèñòåìè, êîæíà âåðøèíà ÿêîãî 
âiäïîâiäàº ñòàíó êë³òèíè, à ñòð³ëêè ì³æ íèìè ïîçíà÷àþòü ìîæëèâ³ñòü ïåðåõî-
äó. Çì³ñò ñòàí³â òðåáà âèáðàòè â³äïîâ³äíî äî ìîðôîôiçiîëîãi÷íèõ åêñïåðèìåí-
òàëüíèõ äàíèõ, íàïðèêëàä, ðîçãëÿíóòè ìåìáðàííèé ïîòåíö³àë, øâèäê³ñòü éîãî 
çì³íè, ÷àñòîòó ³ìïóëüñíî¿ àêòèâíîñò³ ÷è åíåðãåòè÷í³ õàðàêòåðèñòèêè ( ê³ëüê³ñòü 
åíåðãåòè÷íî àêòèâíèõ àäåí³ëàòiâ, ó íàéïðîñò³øîìó âèïàäêó ò³ëüêè ÀÒÔ). ×èìà-
ëî äîñë³äíèõ äàíèõ âêàçóþòü íà òå, ùî âñ³ ö³ õàðàêòåðèñòèêè çì³íþþòüñÿ âçàºìî-
çàëåæíî, ôîðìóþ÷è íåñïåöèôi÷íèé àäàïòàö³éíèé ñèíäðîì êë³òèííî¿ ñèñòåìè. 
Öå äîçâîëÿº ðîçãëÿäàòè ñòàíè, ïîâ’ÿçàí³ ç ð³çíèìè ôàêòîðàìè, ïîä³áíèì ñïîñî-
áîì.

Òàêèì ÷èíîì, äèíàì³÷í³ ðåàêö³¿ êë³òèíè ìîæíà óìîâíî ðîçáèòè íà òðè åòàïè. 
Ïåðøèé åòàï â³äïîâ³äàº êë³òèíi ó ñòàíi ñïîêîþ, ÿêà íå âèÿâëÿº ôóíêö³îíàëü-
íî¿ àêòèâíîñò³ ðîçãëÿíóòîãî âèäó. Ó öüîìó âèïàäêó ìîæëèâå ³ñíóâàííÿ àñèìï-
òîòè÷íî ñò³éêèõ ñòàí³â. Îñêiëüêè ñèñòåìà ïåðåáóâàº ï³ä âïëèâîì âíóòð³øí³õ ³ 
çîâí³øí³õ ôëóêòóàö³é, ïîáëèçó öèõ ñòàíiâ ìîæëèâ³ ñòîõàñòè÷íi ïåðåõîäè. Öåé 
åòàï ñõåìàòè÷íî çîáðàæåíèé íà ðèñ. 6, à. 

Íà äðóãîìó åòàï³ íà êë³òèíó ïî÷èíàþòü âïëèâàòè ÷èííèêè íàâêîëèøíüîãî 
ñåðåäîâèùà, äî ÿêèõ êë³òèíà ìîæå àäàïòóâàòèñÿ ò³ëüêè ïîá³÷íî. Äî íèõ, íàïðè-
êëàä, â³äíîñèòüñÿ âïëèâ ö³ëîãî ðÿäó ðå÷îâèí íà á³îõ³ì³÷í³ ñèñòåìè âòîðèííèõ 
ïîñåðåäíèê³â (ðÿä íåéðîìåä³àòîðiâ, íàñàìïåðåä – íîðàäðåíàëiíó, ìîäóëÿòîð³â ³ 
ãîðìîí³â). Ç áîêó öèõ ðå÷îâèí ìîæëèâà íåñïåöèô³÷íà, áåçàäðåñíà ä³ÿ âñåðåäèí³ 
òêàíèíè. Òàê, íîðàäðåíàëií çäàòíèé âèä³ëÿòèñÿ “çà õîäîì” àêñîíó, ç âàðiêîçíèõ 
ðîçøèðåíü. Òàê³ âïëèâè àêòèâóþòü ôóíêö³îíàëüíó àêòèâí³ñòü, çá³ëüøóþòü ÷èñ-
ëî äîñÿæíèõ ñòàí³â (ðèñ. 6, á). Îäíàê íå âñ³ ñòàíè ìàþòü îäíàêîâó ïðèðîäó. Ñå-
ðåä íèõ ìîæíà âèä³ëèòè “ÿäðî”, ùî â³äïîâ³äàº òèì ñòàíàì, ì³æ ÿêèìè ìîæëèâ³ 
øâèäê³ ïåðåõîäè (ñòàíó 1–4 íà ðèñ. 6, á) ³ “ïåðèôåð³þ” (5–8 íà ðèñ. 6, á). Îáëàñò³ 
çâ’ÿçàíèõ ñòàí³â ïåðèôåð³¿ ìîæóòü áóòè â³ää³ëåí³ îäèí â³ä îäíîãî, ùî ïîêàçàíî 
íà ðèñóíêó. Ïåðèôåð³ÿ â³ää³ëåíà â³ä ÿäðà; ïîòðàïèâøè ó â³äïîâ³äíèé ñòàí, íà-
ïðèêëàä, ó ñòàí 5, ñèñòåìà âòðà÷àº âàæëèâó âëàñòèâ³ñòü – ìîæëèâ³ñòü ïåðåõîäó 
áåçïîñåðåäíüî äî ³íøèõ ñòàí³â, àáî ïåðåõîäè ìîæóòü çä³éñíþâàòèñÿ ç ìåíøîþ 
³ìîâ³ðí³ñòþ. Âàæëèâî, ùî ïðè öüîìó îáìåæóþ÷³ óìîâè (13) ñòàþòü á³ëüø æîðñ-
òêèìè. Íà òðåòüîìó åòàï³ â³äáóâàºòüñÿ ïðîöåñ àäàïòàö³¿, çìiíþþòüñÿ ïàðàìåòðè 
(13), ïîâ’ÿçàí³ ç ò. çâ. ïëàñòè÷í³ñòþ – ù³ëüí³ñòü ìåìáðàííèõ êîìïîíåíò³â, ³íòåí-
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ñèâí³ñòü âçàºìíèõ âïëèâ³â êë³òèí, çà ÿêèõ âñòàíîâëþºòüñÿ ìàêñèìàëüíå çíà÷åí-
íÿ (19) , ñòàíè ñòàþòü ïîä³áíèìè, ì³æ íèìè çä³éñíþþòüñÿ ïåðåõîäè.

Ðèñ. 6. Äèíàì³êà ïðîöåñó êë³òèííî¿ àäàïòàö³¿: à –ñòàä³ÿ çíàõîäæåííÿ êë³òèíè ó ñòàí³ ñïî-
êîþ, á – êë³òèíà ï³ä çîâí³øí³ì âïëèâîì; 1–8 – äèíàì³÷í³ ñòàíè

Ó öèõ âèïàäêàõ ìîæëèâå çàñòîñóâàííÿ ïðèíöèïó îïòèìàëüíîñò³ (27). Ñë³ä çà-
çíà÷èòè, ùî âèõ³äíèé ³ ï³äñóìêîâèé ñòàí ñèñòåìè ïîä³áí³ îäèí îäíîìó çàâäÿêè 
ìîæëèâîñò³ øâèäêîãî ïåðåõîäó â³ä îäíîãî ñòàíó äî áóäü-ÿêîãî ³íøîãî.

Òàêèì ÷èíîì, ðåàêöi¿ îäèíî÷íîãî íåéðîíó ìîæíà ðîçãëÿäàòè, âèõîäÿ÷è ç 
ïðèíöèïó îïòèìàëüíîñòi ñòàòèñòè÷íîãî õàðàêòåðó. Âií íàäàº ìîæëèâiñòü, íå 
çâåðòàþ÷èñü áåçïîñåðåäíüî äî ðîçãëÿäó ñêëàäíèõ áiîõiìi÷íèõ ìåõàíiçìiâ, ñòâî-
ðåíèõ åâîëþöiéíèì ïðîöåñîì, çä³éñíèòè ÿêiñíèé îïèñ êëiòèííèõ ïðîöåñ³â. 

Ë³òåðàòóðà
1. Áàòóåâ Å. Ñ. Íåéðîôèçèîëîãèÿ êîðû ãîëîâíîãî ìîçãà. – Ë.: Èçä-âî ËÃÓ, 1984. – 213 ñ.
2. Êîãàí À. Á. Ôóíêöèîíàëüíàÿ îðãàíèçàöèÿ íåéðîííûõ ìåõàíèçìîâ ìîçãà. — Ë.: Ìåäèöèíà, 1979. 

– 186 ñ.
3. Âàðòàíÿí Ã. À. Âçàèìîäåéñòâèå âîçáóæäåíèÿ è òîðìîæåíèÿ â íåéðîíå. – Ë.: Ìåäèöèíà, 1970. – 

215 ñ.
4. Óõòîìñêèé À. À. Ïðèíöèï äîìèíàíòû // Ñîáð. ñî÷.–1950 – Ò. 1, Ë.: Èçä-âî ËÃÓ. – C. 197–201.
5. Êðûæàíîâñêèé Ã. Í. Äåòåðìèíàíòíûå ñòðóêòóðû â ïàòîëîãèè íåðâíîé ñèñòåìû. – Ì.: Ìåäèöèíà, 

1980. – 353 ñ. 
6. Õîäæêèí À. Íåðâíûé èìïóëüñ. – Ì.: Ìèð, 1965. – 123 ñ.
7. Øàïîâàëîâ À. È. Êëåòî÷íûå ìåõàíèçìû ñèíàïòè÷ñêîé ïåðåäà÷è. – Ì.: Ìåäèöèíà, 1966. – 300 ñ.
8. Complex calcium oscillations and the role of mitohondria and cytosolic protein / M. Marhl, T. Haberichter, 

M. Brumen, R. Heinrich // BioSystems.– 2000.– Vol. 57. – P. 75–86.
9. Ãðèí÷åíêî Ñ. Í. , Çàãóñêèíà Ñ. Ë., Çàãóñêèí Ë. Ä. Ìîäåëü îïòèìèçàöèè ýíåðãåòèêè íåéðîíà // Ïðî-

áëåìû áèîíèêè – 1975.– Âûï. 15. – Ñ. 71–79.
10. Ãóòìàí À. Ä. Äåíäðèòû íåðâíûõ êëåòîê. – Âèëüíþñ, Ìîêñëàñ, 1984. – 144 ñ.
11. Bifurcation, Bursting and Spike Frequency Adaptation / J. Guckenheimer, R. Harris, J. Pech, A. Willms // 

J. of Computational Neuroscience – 1997. – ¹ 4. – P. 257–277. 
12. Amari S. Characteristics of random nets of analog neuron-like elements // IEEE Trans. SMC-2 –1987.– 

Ð. 643–657.

Äèíàì³÷íà ñòðóêòóðà ³ íåë³í³éí³ âëàñòèâîñò³ íåéðîí³â



170

13. Èâàíèöêèé Ã. Ð., Êðèíñêèé Â. È., Ñåëüêîâ Å. Å. Ìàòåìàòè÷åñêàÿ áèîôèçèêà êëåòêè. – Ì.: Íàóêà, 
1978. – 309 ñ.

14. Õîäîðîâ Á. È. Îáùàÿ ôèçèîëîãèÿ âîçáóäèìûõ ìåìáðàí. – Ì.: Íàóêà, 1975. – 406 ñ.
15. Noble D. Applications of Hodgkin-Huxley equations to exitable tissues // Physiol. Revs – 1966.– Vol. 46. 

– P. 1–50.
16. Morris C., Lecar H. Voltage oscillation in barnacle giant muscle fiber // Biophys. J. – 1981.–Vol. 35. – 

P. 199–213.
17. Rose R. M., Hindmarsh J. L. The assembly of ionic current in a thalamic neuron // Proc. R. Soc. Lond. B. 

– 1989.– Vol. 237 – P. 267–288. 
18. Fitzhugh N. Impulses and Physiological States in Theoretical Model of Nerve Membrane // Bioph. J. –

1961. –Vol. 1– P. 445–466.
19. Izhikevich E. M. Simple model of Spiking Neurons // IEEE Transaction of Neural Networks – 2003.–

Vol. 34 – P. 154–175.
20. Ambruster D. The almost complete dynamics of the FitzHugh Nagumo Equations // Nonlinear Dynamics, 

Ed A. Guran, World Scientific–1997. – P. 89–102.
21. Paduraru O. Modelling Ca2+ Transients i a Burst Firing Neocortical Layer V Pyramidal Neuron // Proc 

of the 2nd European Conference on Intelligent Systems and Technologies, Iasi, Romania, July 17–20 – 
2002.–P. 367–396.

22. Ìîèñååâ Í. Í. Àñèìïòîòè÷åñêèå ìåòîäû íåëèíåéíîé ìåõàíèêè. – Ì.: Íàóêà, 1969. – 379 ñ.
23. Êîëåñíèêîâ À. Â., Êàðïîâ Ë. Ì. Ìåòîäû äåêîìïîçèöèè äëÿ àíàëèçà äèíàìè÷åñêèõ ÿâëåíèé â ìîäåëÿõ 

áèîñèñòåì // Âåñòíèê ÎÍÓ, ñåð. Áèîëîãèÿ – 2005.– Ò. 10. – Âèï. 5 – Ñ. 179–188.
24. Äàíèëîâ Ë. Â., Ìàòõàíîâ Ï. Í., Ôèëèïïîâ Å. Ñ. Òåîðèÿ íåëèíåéíûõ ýëåêòðè÷åñêèõ öåïåé. – Ë.: Ýíåð-

ãîàòîìèçäàò, 1990. – 252 ñ.
25. Êîíîíåíêî Í. È. Èññëåäîâàíèå èîííûõ ìåõàíèçìîâ ïà÷å÷íîé àêòèâíîñòè â íåéðîíàõ âèíîãðàäíîé 

óëèòêè // Íåéðîôèçèîëîãèÿ – 1978.– Ò. 10 – ¹ 2. – Ñ. 193–202.
26. Izhikevich E. Neural excitability, spiking and bursting // Int. J. of Bifurcation and Chaos – 2000.– Vol. 10.– 

¹ 6. – P. 1171–1266.
27. Êîãàí À. Á. Ýëåêòðîôèçèîëîãèÿ. – Ì.: Âûñøàÿ øêîëà, 1969. – 366 ñ.
28. Ñòåíëè Ò. Ôàçîâûå ïåðåõîäû è êðèòè÷åñêèå ÿâëåíèÿ. – Ì.: Ìèð, 1973. – 419 ñ.
29. Ìàöóìîòî Ò. Õàîñ â ýëåêòðîííûõ ñõåìàõ // ÒÈÈÝÐ – 1987.– Ò. 75.– ¹ 8. – C. 26–35.
30. Òèõîíîâ Â. È., Ìèðîíîâ Ì. À. Ìàðêîâñêèå ïðîöåññû. – Ì.: Ñîâ. Ðàäèî, 1977. – 486 ñ.
31. Ôèëþêîâ À. À., Êàðïîâ Â. ß. Î ìåòîäå íàèáîëåå âåðîÿòíîãî ïóòè ýâîëþöèè â òåîðèè ñòàöèîíàðíûõ 

íåîáðàòèìûõ ïðîöåññîâ // Èíæ.-ôèç. æóðíàë. –1967.– Ò. 13.– ¹ 6. – Ñ. 798–804.
32. Õèí÷èí À. ß. Ïîíÿòèå ýíòðîïèè â òåîðèè âåðîÿòíîñòè // ÓÌÍ –1953.– Ò. 3– Âûï. 3. – Ñ. 3–20.
33. Õàêåí Ã. Èíôîðìàöèÿ è ñàìîîðãàíèçàöèÿ. – Ì.: Ìèð, 1995. – 237 ñ.
34. Ñòðàòîíîâè÷ Ð. Ë. Òåîðèÿ èíôîðìàöèè. – Ì.: Ñîâ. Ðàäèî, 1975. – 423 ñ.

À. Â. Êîëåñíèêîâ, Ë. Ì. Êàðïîâ
Îäåññêèé íàöèîíàëüíûé óíèâåðñèòåò èì. È. È. Ìå÷íèêîâà,
êàôåäðà ôèçèîëîãèè ÷åëîâåêà è æèâîòíûõ.
óë. Äâîðÿíñêàÿ, 2, Îäåññà, 65082, Óêðàèíà

ÄÈÍÀÌÈ×ÅÑÊÀß ÑÒÐÓÊÒÓÐÀ È ÍÅËÈÍÅÉÍÛÅ ÑÂÎÉÑÒÂÀ ÍÅÉÐÎÍÎÂ

Ðåçþìå
Ðàññìàòðèâàþòñÿ ñâîéñòâà íåéðîíîâ èñõîäÿ èç ñòàòèñòè÷åñêîé è äèíàìè÷åñêîé ïîçè-
öèé ñ ó÷åòîì äâóõ âðåìåííûõ ìàñøòàáîâ. Ñ ïåðâîé òî÷êè çðåíèÿ ýëåêòðîôèçèîëîãè÷åñ-
êèå ïðîöåññû â íåéðîíå õàðàêòåðèçóþòñÿ íå òîëüêî ñðåäíèìè çíà÷åíèÿìè óðîâíÿ âîç-
áóæäåíèÿ, íî è áîëåå ñëîæíûìè ìîìåíòàìè, íàïðèìåð äèñïåðñèåé. Ðàññìàòðèâàåòñÿ 
ñóùåñòâåííîñòü ýòèõ õàðàêòåðèñòèê, èõ âîçìîæíàÿ âçàèìîñâÿçü è êëåòî÷íûå ìåõàíèç-
ìû, ïðèâîäÿùèå ê èõ èçìåíåíèþ âî âðåìåíè. Îáñóæäàåòñÿ âîçìîæíîñòü ïðåäñòàâëåíèÿ 
ïðîöåññîâ âîçáóæäåíèÿ íåéðîíà ñ òî÷êè çðåíèÿ äèíàìèêè ñèñòåì, áëèçêèõ ê íåëèíåé-
íûì êîíñåðâàòèâíûì. Äëÿ ïðîöåññîâ áîëüøîé äëèòåëüíîñòè ïðåäëàãàåòñÿ ýâðèñòè÷åñ-
êèé ïðèíöèï îïòèìàëüíîñòè, èìåþùèé õàðàêòåð çàêîíà íàèáîëüøåãî ðàçíîîáðàçèÿ 
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äèíàìè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ ñèñòåìû. Îáñóæäàåòñÿ, êàêèì îáðàçîì ýòà çàêîíîìåðíîñòü 
îòðàçèòñÿ íà äèíàìèêå êëåòêè. 

Êëþ÷åâûå ñëîâà : íåéðîí, íåëèíåéíîñòü,âîçáóæäåíèå, äèñïåðñèÿ, êîëåáàíèÿ, ðàçíîîá-
ðàçèå.
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DYNAMICAL STRUCTURE AND NONLINEAR CHARACTERISTICS OF NEURONS

Summary
Statistical and dynamical characteristics of neurons with two temporary scales are considered. 
From the first standpoint electrophysiological exitation processes in the neuron are characterized 
not only by average values, but also with more complex moments, for instance dispersion. 
Essentiality of these features, their possible connection and celular mechanisms causes their 
changes in time are considered. Possibility of presentation of neuron excitation processes with 
the theory of systems close to nonlinear conservative are discussed. The heuristic optimality 
principle for the processes of more duration, having the nature of the law of the most variety 
of dynamic system behaviour is offerred. Reflection of this law on the celular dynamics are 
discussed.

Key words: neuron, nonlinearity, excitation, dispersion, oscillaton, variation.
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