
�¨±¼¬  ¢ ����, ²®¬ 95, ¢»¯. 11, ±. 676 { 680 c 2012 £. 10 ¨¾¿�¥µ ¨§¬ ¤¨´´¥°¥¶¨ ¶¨¨ ¥©°®®£® ®²ª«¨ª    ¢®§¡³¦¤ ¾¹¨¥¢µ®¤»¥ ±¨£ «»�. �. � µ °®¢1), �. �. �³§¥¶®¢+�±²¨²³² ¯°¨ª« ¤®© ´¨§¨ª¨, 603950 �.�®¢£®°®¤, �®±±¨¿+Indiana University-Purdue University Indianapolis, IN 46202 Indianapolis, USA�®±²³¯¨«  ¢ °¥¤ ª¶¨¾ 19  ¯°¥«¿ 2012 £.� ±² ²¼¥ ¯°¥¤±² ¢«¥ ¤¨ ¬¨·¥±ª¨© ¬¥µ ¨§¬ £¥¥° ¶¨¨ ª ·¥±²¢¥® ®²«¨· ¾¹¨µ±¿ ¤°³£ ®² ¤°³-£  ¥©°®»µ ®²ª«¨ª®¢   ²¨¯¨·»¥ ¢®§¡³¦¤ ¾¹¨¥ ±²¨¬³«»: ¢¥¸¨© ²®ª ¨ ±¨ ¯²¨·¥±ª¨¥ AMPA-¨ NMDA-²®ª¨. � ®±®¢¥ ¬¥µ ¨§¬  «¥¦¨² ¥«¨¥©®±²¼, ¬®¤¥«¨°³¾¹ ¿ ª «¼¶¨©-§ ¢¨±¨¬»© ª «¨¥¢»©²®ª. �  ¯°¨¬¥°¥ ³° ¢¥¨© �¨²¶�¼¾{� £³¬® ¯®ª § ®, ·²® ¯°¨  «¨·¨¨ ² ª®© ¥«¨¥©®±²¨ ²®«¼ª®±¨ ¯²¨·¥±ª¨© NMDA-²®ª ¬®¦¥² ¬®£®ª° ²® ³¢¥«¨·¨²¼ · ±²®²³  ¢²®ª®«¥¡ ¨©, ¢ ²® ¢°¥¬¿ ª ª ¤°³£¨¥±²¨¬³«» ¯°¨¢®¤¿² ª ¯®¤ ¢«¥¨¾ ¥©°®®©  ª²¨¢®±²¨.�±ª®°¥ ¯®±«¥ ²®£®, ª ª �. �®¤¦ª¨ ¨ �. � ª±«¨¯°¥¤«®¦¨«¨ ¯®¤µ®¤ ¤«¿ ®¯¨± ¨¿ ¥©°®®©  ª²¨¢-®±²¨ [1], ®±®¢ »©   ¡ « ±¥ ¨®»µ ²®ª®¢ ·¥°¥§¬¥¬¡° ³ ¥©°® , �. �¨²¶�¼¾ ¯°¥¤±² ¢¨« ´¥®¬¥-®«®£¨·¥±ª³¾ ¬®¤¥«¼ ¥©°®  [2], ¿¢«¿¾¹³¾±¿ ¬®-¤¨´¨ª ¶¨¥© £¥¥° ²®°  � -¤¥°-�®«¿ ¨ ª ·¥±²¢¥®¢®±¯°®¨§¢®¤¿¹³¾ ¯°®¥ª¶¨¾ ·¥²»°¥µ¬¥°®£® ´ §®¢®-£® ¯°®±²° ±²¢  ¬®¤¥«¨ �®¤¦ª¨ {� ª±«¨   ¯«®±-ª®±²¼. �®¤¥«¼ �¨²¶�¼¾{� £³¬® (���) ¨ ±¥©· ±¸¨°®ª® ¯°¨¬¥¿¥²±¿ ¤«¿ ®¯¨± ¨¿ ¯®¢¥¤¥¨¿ ¥©°®-®¢ ¨«¨ ¨µ · ±²¥© (¤¥¤°¨²®¢, ±®¬»,  ª±®®¢ ¢ ±«³-· ¥, ª®£¤  ¥©°® ¯°¥¤±² ¢«¿¥²±¿ ¢ ¢¨¤¥ ¶¥¯®·ª¨  ª-²¨¢»µ ½«¥¬¥²®¢),  µ®¤¿¹¨µ±¿ ¢ ¢®§¡³¤¨¬®¬ °¥-¦¨¬¥ ¨«¨ £¥¥°¨°³¾¹¨µ ±¯ ©ª®¢»¥ ¯®±«¥¤®¢ ²¥«¼-®±²¨. �  ±²®¿¹¥¥ ¢°¥¬¿ ¨±¯®«¼§³¾²±¿ ¥ ²®«¼ª®ª« ±±¨·¥±ª¨¥ ³° ¢¥¨¿, ® ¨ ¨µ ° §«¨·»¥ ¬®¤¨-´¨ª ¶¨¨. � ®±®¢®¬ ®¨ ª ± ¾²±¿ ¢¨¤  ´³ª¶¨¨¢ ³° ¢¥¨¨ ¢®±±²  ¢«¨¢ ¾¹¥© ¯¥°¥¬¥®©. � ª¨¥¬®¤¨´¨ª ¶¨¨ ° ±¸¨°¿¾²  ¡®° ¢®§¬®¦»µ °¥¸¥¨©¬®¤¥«¨ ¨  ¤ ¯²¨°³¾² ¥¥ ¤«¿ °¥¸¥¨¿ ª®ª°¥²»µ§ ¤ ·. �®¯³«¿°®±²¼ ±¨±²¥¬» ��� ®¡º¿±¿¥²±¿ ¢¯¥°¢³¾ ®·¥°¥¤¼ ¯°®±²®²®© ¥¥ ¨±±«¥¤®¢ ¨¿ ª ·¥±²-¢¥»¬¨ ¬¥²®¤ ¬¨ ²¥®°¨¨ ª®«¥¡ ¨©. �  ¤¢³¬¥°- , ¨¬¥¥² ¬ «®¥ ·¨±«® ¯ ° ¬¥²°®¢ ¨ ¯®§¢®«¿¥² ¤ -¢ ²¼   «¨²¨·¥±ª³¾ ²° ª²®¢ª³ ¯®«³· ¥¬»µ °¥§³«¼-² ²®¢. �°³£®© ¢ ¦®© ®±®¡¥®±²¼¾ ±¥¬¥©±²¢  ¬®-¤¥«¥© ��� ¿¢«¿¥²±¿ ¢®§¬®¦®±²¼ ¨µ °¥ «¨§ ¶¨¨ ¢¢¨¤¥ ½«¥ª²°¨·¥±ª¨µ ¯°®²®²¨¯®¢. � · «® ² ª¨¬ ° ¡®-² ¬ ¡»«® ¯®«®¦¥® �¦. � £³¬® ± ±® ¢²®° ¬¨, ª®-²®°»¥ ¢ 1962 £®¤³ ®¯³¡«¨ª®¢ «¨ ° ¡®²³ ± ½ª¢¨¢ -«¥²®© ½«¥ª²°¨·¥±ª®© ±µ¥¬®© ¬®¤¥«¨ ��� ¨ ½ª±¯¥-°¨¬¥² «¼»¬¨ °¥§³«¼² ² ¬¨ ¯® ° ±¯°®±²° ¥¨¾¨¬¯³«¼±®¢ ¢ ¶¥¯®·ª¥ ² ª¨µ ½«¥¬¥²®¢ [3]. � ª¨¬1)e-mail: zakharov@neuron.appl.scj-nnov.ru

®¡° §®¬, ³ ¨±±«¥¤®¢ ²¥«¥© ¯®¿¢«¿¥²±¿ ¢®§¬®¦®±²¼¯¥°¥®±  ¯®«³·¥»µ ²¥®°¥²¨·¥±ª¨µ °¥§³«¼² ²®¢  ª®ª°¥²»¥ ´¨§¨·¥±ª¨¥ ±¨±²¥¬» ¨ ¨µ ¨±¯®«¼§®¢ ¨¿¢ ¯°¨ª« ¤»µ § ¤ · µ. � ª ·¥±²¢¥ ¯°¨¬¥°  ¬®¦®¯°¨¢¥±²¨ ±®§¤ ¨¥ ½«¥ª²°®®£® ¯°®²®²¨¯    «®£®-¢®©  ¢¨£ ¶¨®®© ±¨±²¥¬» ³¯° ¢«¥¨¿ ¸¥±²¨®£¨¬°®¡®²®¬ [4], ¨±¯®«¼§³¾¹¥© ¯°¨¶¨¯» ´³ª¶¨®¨°®-¢ ¨¿ ®«¨¢®-¬®§¦¥·ª®¢®© ±¨±²¥¬» ¯®§¢®®·»µ ¦¨-¢®²»µ. �±®¢®© ½«¥¬¥²  ¢¨£ ¶¨®®© ±¨±²¥¬» {¥©°® ¨¦¨µ ®«¨¢, ª®²®°»© ¡»« °¥ «¨§®¢  ¢ ¢¨¤¥¬¨ª°®±¡®°ª¨ [5], ¯°¥¤±² ¢«¿¥² ±®¡®© ¤¢¥ ±¢¿§ »¥¬®¤¨´¨¶¨°®¢ »¥ ±¨±²¥¬» ��� ± ° §»¬¨ ¢°¥¬¥-»¬¨ ¬ ±¸² ¡ ¬¨.� ±±¬®²°¨¬ ¢«¨¿¨¥ ¢®§¡³¦¤ ¾¹¨µ ¢¥¸¨µ ¢®§-¤¥©±²¢¨©   ±¨±²¥¬³ ���:_u = f(u)� v + jstim;_v = �g(u; v); (1)£¤¥ ¯¥°¥¬¥»¥ u ¨ v ®¯¨±»¢ ¾² ¬¥¬¡° »© ¯®-²¥¶¨ « ¨ ±³¬¬ °®¥ ¢®§¤¥©±²¢¨¥ ¢±¥µ ¨®»µ ²®-ª®¢ ±®®²¢¥²±²¢¥®, � { ¬ «»© ¯ ° ¬¥²°, f(u) == a1(u3 + a2u2 + a3u + a4) { ª³¡¨·»© ¯®«¨®¬,g(u; v) { ¥ª®²®° ¿ ´³ª¶¨¿, § ¢¨±¿¹ ¿ ®² ¬®¤¨-´¨ª ¶¨¨ ¬®¤¥«¨. �¨¯¨·»¥ ¢®§¡³¦¤ ¾¹¨¥ ±²¨¬³-«»: ¢¥¸¨© ²®ª ¨ ±¨ ¯²¨·¥±ª¨¥ ²®ª¨, ¢»§¢ »¥ ª²¨¢ ¶¨¥© AMPA (�- ¬¨®-3-£¨¤°®ª±¨-5-¬¥²¨«-4-¨§®ª± §®«¯°®¯¨®®¢ ¿ ª¨±«®² ) ¨ NMDA (N-¬¥²¨«-D- ±¯ °² ²) °¥¶¥¯²®°®¢, § ¤ ¾²±¿ ·«¥®¬ jstim, ª®-²®°»© ¨¬¥¥² ±«¥¤³¾¹¨© ¢¨¤:jstim = japp + gA(EA � u) + gN (u)(EN � u);gN(u) = gN= �1 + 0:1[Mg] exp�6u� ; (2)£¤¥ japp { ¢¥¸¨© ²®ª, gA ¨ gN { ¬ ª±¨¬ «¼»¥ ¯°®-¢®¤¨¬®±²¨ AMPA- ¨ NMDA-°¥¶¥¯²®°®¢,   EA ¨ EN {¨µ °¥¢¥°±¨¢»¥ ¯®²¥¶¨ «».676 �¨±¼¬  ¢ ���� ²®¬ 95 ¢»¯. 11 { 12 2012



�¥µ ¨§¬ ¤¨´´¥°¥¶¨ ¶¨¨ ¥©°®®£® ®²ª«¨ª  : : : 677� ´¨ª±¨°³¥¬ ¯ ° ¬¥²°» ¬®¤¥«¨ ² ª¨¬ ®¡° §®¬,·²®¡»   ´ §®¢®© ¯«®±ª®±²¨ ±³¹¥±²¢®¢ « ³±²®©·¨-¢»© ¯°¥¤¥«¼»© ¶¨ª«: a1 = �50:5, a2 = 1:35, a3 == 0:54, a4 = 0:0472, c = �0:585, [Mg] = 2, EN = 0,EA = 0. � ±±¬®²°¨¬ ¥¥ ¤¨ ¬¨ª³ ¢ § ¢¨±¨¬®±²¨ ®²¯ ° ¬¥²°®¢ ¢¥¸¨µ ¢®§¤¥©±²¢¨© japp, gA ¨ gN . �®-±ª®«¼ª³ ´ §®¢»¬ ¯°®±²° ±²¢®¬ ±¨±²¥¬» (1) ¿¢«¿¥²-±¿ ¯«®±ª®±²¼ (uv) ¨ ¥±²¼ ¬ «»© ¯ ° ¬¥²° �, ³¤®¡®¯°®¢¥±²¨   «¨²¨·¥±ª®¥ ¨±±«¥¤®¢ ¨¥ ½²®© ¤¨ ¬¨-·¥±ª®© ±¨±²¥¬» ¯°¨ �! 0 ¬¥²®¤®¬ ° §°»¢»µ ª®«¥-¡ ¨©. �°®¢¥¤¥¬ ° §¡¨¥¨¥ ²° ¥ª²®°¨© ±¨±²¥¬» (1)  \¡»±²°»¥" ¨ \¬¥¤«¥»¥" ¤¢¨¦¥¨¿. �®¤±¨±²¥¬ ,®¯¨±»¢ ¾¹ ¿ ¬¥¤«¥»¥ ¤¢¨¦¥¨¿, ¨¬¥¥² ¢¨¤f(u)� v + jstim = 0; _v = g(u; v): (3)�¥°¢®¥ ³° ¢¥¨¥ § ¤ ¥² ¬®£®®¡° §¨¥ ¬¥¤«¥»µ¤¢¨¦¥¨© M ,   ¢²®°®¥ ®¯°¥¤¥«¿¥² ³±²®©·¨¢®±²¼ ¥£®¢¥²¢¥©: M� { ¥³±²®©·¨¢ ¿,   M+1;2 { ³±²®©·¨¢»¥¢¥²¢¨. �»±²° ¿ ¯®¤±¨±²¥¬ , ®¯¨±»¢ ¾¹ ¿ \¯¥°¥-±ª®ª" ²° ¥ª²®°¨© (ª°¨¢»¥ G) ± «¾¡»µ  · «¼»µ³±«®¢¨©   ´ §®¢®© ¯«®±ª®±²¨ ª ¬®£®®¡° §¨¾ ¬¥¤-«¥»µ ¤¢¨¦¥¨©, § ¯¨±»¢ ¥²±¿ ¢ ¢¨¤¥� _u = f(u) + jKCa(u; v0) + jstim;v0 = const: (4)�®«¨·¥±²¢® ±®±²®¿¨© ° ¢®¢¥±¨¿, ª®²®°»¥ ±¨±²¥-¬  (1) ¬®¦¥² ¨¬¥²¼   ´ §®¢®© ¯«®±ª®±²¨, ®¯°¥¤¥«¿-¥²±¿ ¢¨¤®¬ ´³ª¶¨¨ g(u; v). �µ ª®®°¤¨ ²» ®¯°¥¤¥-«¿¾²±¿ ¯¥°¥±¥·¥¨¥¬ ¬®£®®¡° §¨¿ M ¨ ³«¼ª«¨»V (g(u; v) = 0),   ¨µ ³±²®©·¨¢®±²¼ { ³±²®©·¨¢®±²¼¾¢¥²¢¥© ¬®£®®¡° §¨¿ M . � ¯°®±²¥©¸¥¬ ±«³· ¥, ª®£-¤  g(u; v) = u � c,   ´ §®¢®© ¯«®±ª®±²¨ ±¨±²¥¬»(1) ±³¹¥±²¢³¥² ²®«¼ª® ®¤® ±®±²®¿¨¥ ° ¢®¢¥±¨¿.� § ¢¨±¨¬®±²¨ ®² § ·¥¨© ¯ ° ¬¥²°®¢ ®® ¬®¦¥²¡»²¼ ¥³±²®©·¨¢»¬ (ª ª,  ¯°¨¬¥°, ¥³±²®©·¨¢»©´®ª³± F   °¨±. 1a) ¨«¨ ³±²®©·¨¢»¬ (ª ª ³±²®©·¨-¢»© ³§¥« N   °¨±. 1b). �±²®©·¨¢®¥ ±®±²®¿¨¥ ° ¢®-¢¥±¨¿ ¯°¨ ½²®¬ ¡³¤¥² ®²¢¥· ²¼ ±®±²®¿¨¾ ¯®ª®¿ ¥©-°® . �¥¦¨¬³  ¢²®ª®«¥¡ ¨© ¡³¤¥² ±®®²¢¥²±²¢®¢ ²¼³±²®©·¨¢»© ¯°¥¤¥«¼»© ¶¨ª« L (±®±³¹¥±²¢³¾¹¨©  ´ §®¢®© ¯«®±ª®±²¨ ± ¥³±²®©·¨¢»¬ ´®ª³±®¬ F ).� ´®°¬¨°³¥²±¿ §  ±·¥² ¯®±«¥¤®¢ ²¥«¼®£® \±ª«¥¨¢ -¨¿" ²° ¥ª²®°¨© ¡»±²°®© (4) ¨ ¬¥¤«¥®© (3) ¯®¤±¨±-²¥¬ (°¨±. 1). �°¨ ¯¥°¥µ®¤¥ ª ¬ «®¬³, ® ª®¥·®¬³§ ·¥¨¾ �   ´ §®¢®© ¯«®±ª®±²¨ ±¨±²¥¬» (1) ¢ ¬ -«®© ®ª°¥±²®±²¨ ³±²®©·¨¢®£® ¯°¥¤¥«¼®£® ¶¨ª«  L,¯®«³·¥®£® ¬¥²®¤®¬ ° §°»¢»µ ª®«¥¡ ¨©, ² ª¦¥¡³¤¥² ±³¹¥±²¢®¢ ²¼ ¥¤¨±²¢¥»© ³±²®©·¨¢»© ¯°¥-¤¥«¼»© ¶¨ª« [6]. �® ¬¥°¥ ³¢¥«¨·¥¨¿ § ·¥¨¿ ¬ -«®£® ¯ ° ¬¥²°  ¥£® ´®°¬  ¨ · ±²®²  ¡³¤³² ¬¥¿²¼±¿.�®½²®¬³ § ¢¨±¨¬®±²¨  ¬¯«¨²³¤» ¨ · ±²®²»  ¢²®ª®-

«¥¡ ¨© ®² ¯ ° ¬¥²°®¢ ¢¥¸¨µ ¢®§¤¥©±²¢¨©, ¯®«³-·¥»¥ ·¨±«¥»¬¨ ¬¥²®¤ ¬¨, ¬» ¡³¤¥¬ ¯°¨¢®¤¨²¼¤«¿ ¤¢³µ § ·¥¨© ¯ ° ¬¥²°  �: 0.01 ¨ =0.1. �«¥¤³¥²®²¬¥²¨²¼, ·²® § ¢¨±¨¬®±²¨ ¯°¨ ² ª¨µ ±¨«¼® ®²«¨· -¾¹¨µ±¿ § ·¥¨¿µ ¬ «®£® ¯ ° ¬¥²°  ¨²¥°¥±» ¥¹¥¨ ¯®²®¬³, ·²® ¢ ±«³· ¥ ¯°¥¤±² ¢«¥¨¿ ¥©°®  ¢ ¢¨¤¥¶¥¯®·ª¨  ¢²®£¥¥° ²®°®¢ ±®¬¥ ª ª ¡®«¥¥ ®¡º¥¬®© ±®-±² ¢®© · ±²¨ ¥©°®  ¡³¤¥² ±®®²¢¥²±²¢®¢ ²¼ ¬¥¼-¸¥¥ § ·¥¨¥ ¬ «®£® ¯ ° ¬¥²°  (¨, ±®®²¢¥²±²¢¥®,¡�®«¼¸ ¿  ¬¯«¨²³¤  ¨ ¬¥¼¸ ¿ · ±²®²   ¢²®ª®«¥¡ -¨©),  ,  ¯°¨¬¥°, ¤¥¤°¨²³ { ¡®«¼¸¥¥ § ·¥¨¥ (¨,±®®²¢¥²±²¢¥®, ¬¥¼¸ ¿  ¬¯«¨²³¤  ¨ ¡�®«¼¸ ¿ · ±-²®²   ¢²®ª®«¥¡ ¨©) [7, 8].�±¥ ²°¨ ²¨¯  ¢¥¸¨µ ¢®§¤¥©±²¢¨© (2) ®²«¨· ¾²-±¿ ¤°³£ ®² ¤°³£  § ¢¨±¨¬®±²¼¾ ®² ¯®±²±¨ ¯²¨·¥±-ª®£® ¯®²¥¶¨ «  (¯¥°¥¬¥®© u). �¥¸¨© ²®ª ®²¥£® ¥ § ¢¨±¨², ±¨ ¯²¨·¥±ª¨© AMPA-²®ª § ¢¨±¨²®² ¥£® «¨¥©®,   ±¨ ¯²¨·¥±ª¨© NMDA-²®ª { ¥-«¨¥©®. �¥¬ ¥ ¬¥¥¥ ¤«¿ ª« ±±¨·¥±ª¨µ ³° ¢¥¨©��� (g(u; v) = u� c) ¢±¥ ²°¨ ±²¨¬³«  ¢ ¸¨°®ª¨µ ¨-²¥°¢ « µ ³¯° ¢«¿¾¹¨µ ¯ ° ¬¥²°®¢ ®ª §»¢ ¾² ±µ®-¦¥¥ ¤¥©±²¢¨¥   ¤¨ ¬¨ª³ ±¨±²¥¬» (1). �  °¨±. 1a ¢ª ·¥±²¢¥ ¯°¨¬¥°  ¯°¨¢¥¤¥® ±µ¥¬ ²¨·¥±ª®¥ ¨§®¡° -¦¥¨¥ ½¢®«¾¶¨¨ ´ §®¢®£® ¯°®±²° ±²¢  ¯®¤ ¤¥©±²¢¨-¥¬ ¢¥¸¥£® ²®ª . � \¯®¤¨¬ ¥²" ª°¨¢³¾ ¬¥¤«¥-»µ ¤¢¨¦¥¨© M , ª ·¥±²¢¥® ¥ ¬¥¿¿ ¥¥ ´®°¬».�²® ¢®§¤¥©±²¢¨¥ ¥ ¯°¨¢®¤¨² ª ¨§¬¥¥¨¾  ¬¯«¨-²³¤» ¨«¨ · ±²®²»  ¢²®ª®«¥¡ ¨© (°¨±. 2a). �¨ ¯-²¨·¥±ª¨¥ ²®ª¨ ² ª¦¥ ±« ¡® ¬¥¿¾² ¤¨ ¬¨ª³ ¥©-°® . �®«¼ª® ¤«¿ AMPA-²®ª  ¯°¨ ¡®«¼¸¨µ § ·¥-¨¿µ ¯ ° ¬¥²°  gA  ¡«¾¤ ¥²±¿ ¯®¤ ¢«¥¨¥ ª®«¥¡ -¨©. � ±«³· ¥ «¨¥©®© ´³ª¶¨¨ g(u; v) (g(u; v) == �u�v� c)  ¬¯«¨²³¤   ¢²®ª®«¥¡ ¨© ¬®¦¥² ¥§ -·¨²¥«¼® ¬¥¿²¼±¿,   · ±²®²  ¯°¨ °®±²¥ ¯ ° ¬¥²°®¢¢¥¸¨µ ¢®§¤¥©±²¢¨© ± · «  ³¢¥«¨·¨¢ ¥²±¿, § ²¥¬ ·¨ ¥² ¯ ¤ ²¼ ¯® ¬¥°¥ ¯°¨¡«¨¦¥¨¿ ³«¼ª«¨» Vª ¬®£®®¡° §¨¾ ¬¥¤«¥»µ ¤¢¨¦¥¨© M+2 . �®¦¤¥-¨¥ ¨ ¨±·¥§®¢¥¨¥ ¯°¥¤¥«¼®£® ¶¨ª« , ¿¢«¿¾¹¥£®±¿®¡° §®¬  ¢²®ª®«¥¡ ¨©, §¤¥±¼ ¯°®¨±µ®¤¿² ·¥°¥§ ±³-¯¥°ª°¨²¨·¥±ª³¾ ¡¨´³°ª ¶¨¾ �¤°®®¢ {�®¯´ . �½²®¬ ±«³· ¥ ² ª¦¥ ¥ ³¤ ¥²±¿ ¤®¡¨²¼±¿ ±³¹¥±²¢¥®-£® °®±²  · ±²®²». �°¨ ª³±®·®- «¨¥©®© ´³ª¶¨¨g(u; v): g(u; v) = ( �u� v � c; u � b;�u� v � c; u < b; (5)±¨±²¥¬  (1) ¬®¦¥² ¨¬¥²¼ ²°¨ ±®±²®¿¨¿ ° ¢®¢¥±¨¿.�«¿ ¥ª®²®°»µ § ·¥¨© ¯ ° ¬¥²°®¢, ¢ ®ª°¥±²®±²¨¡¨´³°ª ¶¨¨ °®¦¤¥¨¿ ¯°¥¤¥«¼®£® ¶¨ª«  ¨§ ¯¥²«¨±¥¯ ° ²°¨± ±¥¤«®-³§«  ¨«¨ ¢ ®ª°¥±²®±²¨ ±³¡ª°¨²¨-·¥±ª®© ¡¨´³°ª ¶¨¨ �¤°®®¢ {�®¯´ , ³¤ ¥²±¿ ¯®«³-�¨±¼¬  ¢ ���� ²®¬ 95 ¢»¯. 11 { 12 2012



678 �. �. � µ °®¢, �. �. �³§¥¶®¢

�¨±. 1. �¢®«¾¶¨¿ ´ §®¢»µ ¯«®±ª®±²¥© ±¨±²¥¬ (1) (a) ¨ (6) (b{d) ¯®¤ ¤¥©±²¢¨¥¬ ° §«¨·»µ ¢¥¸¨µ ¢®§¤¥©±²¢¨©: (a)¨ (b) { ¤«¿ ¢¥¸¥£® ²®ª ; (c) ¨ (d) { ¤«¿ AMPA ¨ NMDA ±¨ ¯²¨·¥±ª¨µ ²®ª®¢. �®ª¨¥ «¨¨¨ ±®®²¢¥²±²¢³¾² ¬®-£®®¡° §¨¾ ±¨±²¥¬ ¬¥¤«¥»µ ¤¢¨¦¥¨© M ¨ ³«¼ª«¨¥ V , ²®«±²»¥ { ²° ¥ª²®°¨¿¬; F { ¥³±²®©·¨¢»© ´®ª³±, N {³±²®©·¨¢»© ´®ª³± ¨«¨ ³§¥«, L { ³±²®©·¨¢»© ¯°¥¤¥«¼»© ¶¨ª«·¨²¼ ¬®£®ª° ²»© °®±² · ±²®²» [7]. �¤ ª® ®  -¡«¾¤ ¥²±¿ ¤«¿ ¢±¥µ ¢¥¸¨µ ¢®§¤¥©±²¢¨© (2). � ª-±¨¬ «¼»¥ · ±²®²»  ¢²®ª®«¥¡ ¨© ¥©°® , ª®²®°»¥³¤ ¥²±¿ ¯®«³·¨²¼ ¯®¤ ¨µ ¤¥©±²¢¨¥¬, ®ª §»¢ ¾²±¿±° ¢¨¬»¬¨. � ª®© ®²ª«¨ª   ¢®§¡³¦¤ ¾¹¨¥ ¢¥¸-¨¥ ¢®§¤¥©±²¢¨¿ ¿¢«¿¥²±¿ ®°¬®© ¤«¿ ¡®«¼¸®£® ª®-«¨·¥±²¢  ²¨¯®¢ ¥©°®®¢. �¥¬ ¥ ¬¥¥¥ ±³¹¥±²¢³-¥² ª« ±± ¥©°®®¢, ¤«¿ ª®²®°»µ ² ª¨¥ ¬®¤¥«¨ ���¥ ¯®¤µ®¤¿². �²®,  ¯°¨¬¥°, ¬¥¤«¥»¥ ¯¥©±¬¥©-ª¥°»¥ ¥©°®», £¥¥°¨°³¾¹¨¥ ¯¥°¨®¤¨·¥±ª¨¥ ¯®-±«¥¤®¢ ²¥«¼®±²¨ ±¯ ©ª®¢ ± · ±²®²®© ®² 1 ¤® 4�¶.� ¨¬ ¬®¦® ®²¥±²¨ ±¥°®²®¨¥°£¨·¥±ª¨¥ ¥©°®-» ¢ ¿¤°¥ ¸¢  ¯°®¤®«£®¢ ²®£® ¬®§£  [9], ®° ¤°¥¥°-£¨·¥±ª¨¥ ¥©°®» ¨§ £®«³¡®£® ¯¿²  ¢ ±²¢®«¥ ¬®§£ [10] ¨ ¤®´ ¬¨¥°£¨·¥±ª¨¥ ¥©°®» ·¥°®£® ¢¥¹¥±²¢ ±°¥¤¥£® ¬®§£  [11]. �®¤ ¤¥©±²¢¨¥¬ ±¨ ¯²¨·¥±ª®£®NMDA-²®ª  ² ª¨¥ ¥©°®» ¤¥¬®±²°¨°³¾² ¢»±®ª®-· ±²®²³¾ £¥¥° ¶¨¾ ± · ±²®²®© ¤® 20�¶ [12, 13], ¢²® ¢°¥¬¿ ª ª ¯®¤ ¤¥©±²¢¨¥¬ ¢¥¸¥£® ²®ª  ¨ ±²¨-¬³«¿¶¨¨ AMPA-°¥¶¥¯²®°®¢ °®±²  · ±²®²» £¥¥° ¶¨¨¥ ¯°®¨±µ®¤¨². �®«¥¥ ²®£®, · ±²® ¯°®¨±µ®¤¨² ¯®¤ ¢-«¥¨¥ ¥©°®®©  ª²¨¢®±²¨ [14, 15]. �«¿ ®¯¨± ¨¿

¤¨ ¬¨ª¨ ² ª¨µ ¥©°®®¢ ¬» ¯°¥¤« £ ¥¬ ¬®¤¨´¨-¶¨°®¢ ²¼ ±¨±²¥¬³ ³° ¢¥¨© ��� ±«¥¤³¾¹¨¬ ®¡° -§®¬: _u = f(u) + jKCa(u; v) + jstim;_v = �g(u; v): (6)�¥«¨¥©»© ·«¥ jKCa(u; v), § ¬¥¨¢¸¨© ¢ ³° ¢-¥¨¿µ ��� (1) «¨¥©®¥ ±« £ ¥¬®¥ �v, ¨¬¥¥² ±«¥-¤³¾¹¨© ¢¨¤:jKCa(u; v) = gKCa(Ek � u)v4= �v4 + k4� : (7)� ª ·¥±²¢¥® ¬®¤¥«¨°³¥² ª «¼¶¨©-§ ¢¨±¨¬»¥ ª -«¨¥¢»¥ ª  «» ¨§ª®© ¯°®¢®¤¨¬®±²¨. �£® ´®°¬  § -¨¬±²¢®¢   ¨§ ¬®¤¥«¨, ®±®¢ ®©   ¡ « ±¥ ¨®»µ²®ª®¢ [16]. �¤¥±¼ gKCa { ¬ ª±¨¬ «¼ ¿ ¯°®¢®¤¨¬®±²¼ª  « , Ek { °¥¢¥°±¨¢»© ¯®²¥¶¨ «.�®±ª®«¼ª³ ´³ª¶¨¿ jKCa(u; v) ¿¢«¿¥²±¿ ±¨£¬®¨¤-®©, ª°¨¢ ¿ ¬¥¤«¥»µ ¤¢¨¦¥¨© M ±¨±²¥¬» (6), ¢®²«¨·¨¥ ®² ³° ¢¥¨© ���, ¿¢«¿¥²±¿ ±¨¬¬¥²°¨·®©®²®±¨²¥«¼® ®±¨ v. �²®¡» ¨§¡¥¦ ²¼ ¥¥ ¯¥°¥±¥·¥¨¿�¨±¼¬  ¢ ���� ²®¬ 95 ¢»¯. 11 { 12 2012
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�¨±. 2. � ¢¨±¨¬®±²¨  ¬¯«¨²³¤ (±¯«®¸»¥ «¨¨¨) ¨ · ±²®² (¸²°¨µ®¢»¥ «¨¨) ¤«¿ ±¨±²¥¬ (1) ( ) ¨ (6) (b{d) ¤«¿ ° §-«¨·»µ ¢¥¸¨µ ¢®§¤¥©±²¢¨©: ( ) ¨ (b) { ¤«¿ ¢¥¸¥£® ²®ª ; (c) ¨ (d) { ¤«¿ AMPA ¨ NMDA ±¨ ¯²¨·¥±ª¨µ ²®ª®¢± ³«¼ª«¨®© V ¨, ±®®²¢¥²±²¢¥®,  «¨·¨¿ ±®±²®¿-¨© ° ¢®¢¥±¨¿ ¯°¨ v < 0, ´³ª¶¨¾ g(u; v) ¯°¨¸«®±¼¢§¿²¼ ª³±®·®-«¨¥©®©:g(u; v) = ( u� c; u � c;0:01(u� c)� v; u < c: (8)� «¥¥ ¯°¨   «¨§¥ ´ §®¢®© ¯«®±ª®±²¨ ½²®© ±¨±-²¥¬» ¬» ¡³¤¥¬ ° ±±¬ ²°¨¢ ²¼ ²®«¼ª® ¢¥°µ¾¾ ¯®-«³¯«®±ª®±²¼, v � 0. �®¤¡¥°¥¬ ¯ ° ¬¥²°» ´³ª¶¨©f(u) ¨ jKCa(u; v) ² ª¨¬ ®¡° §®¬, ·²®¡» ¬®£®®¡° §¨¥¬¥¤«¥»µ ¤¢¨¦¥¨© ±¨±²¥¬» (6)  µ®¤¨«®±¼ ¯°¨-¬¥°® ¢ ²¥µ ¦¥ ¨²¥°¢ « µ § ·¥¨© ¯¥°¥¬¥»µ u¨ v, ·²® ¨ ³ ±¨±²¥¬» (1): a1 = �1, a2 = 1:35, a3 == 0:54, a4 = 0:0539, c = �0:585, [Mg] = 2, gKCa = 0:5,EKCa = �1, k = 10. � ±±¬®²°¨¬ ¤¨ ¬¨ª³ ½²®© ±¨±-²¥¬» ¢ § ¢¨±¨¬®±²¨ ®² ¯ ° ¬¥²°®¢ ¢¥¸¨µ ¢®§¤¥©-±²¢¨© japp, gA ¨ gN .�¥§ ¢¥¸¨µ ¢®§¤¥©±²¢¨©   ´ §®¢®© ¯«®±ª®±²¨±¨±²¥¬» (6), ª ª ¨ ¤«¿ ³° ¢¥¨© ���, ±³¹¥±²¢³¥²³±²®©·¨¢»© ¯°¥¤¥«¼»© ¶¨ª« L. �¥±¬®²°¿   ° §-³¾ § ¢¨±¨¬®±²¼ ®² ¯®±²±¨ ¯²¨·¥±ª®£® ¯®²¥¶¨ -« , ¢¥¸¨© ²®ª ¨ ±²¨¬³«¿¶¨¿ AMPA- °¥¶¥¯²®°®¢ ¢±¨ ¯²¨·¥±ª¨µ ®ª®· ¨¿µ ¯°¨¢®¤¿² ª ª ·¥±²¢¥®®¤¨ ª®¢®¬³ °¥§³«¼² ²³:  ¬¯«¨²³¤   ¢²®ª®«¥¡ ¨©¬®®²®® ³¬¥¼¸ ¥²±¿ (§  ¨±ª«¾·¥¨¥¬ ¥¡®«¼¸®-£®  · «¼®£® ³· ±²ª  ¤«¿ ±«³· ¿ � = 0:1),   · ±²®² ¬®®²®® ° ±²¥². �°¨ ®²®±¨²¥«¼® ¬ «»µ § ·¥¨-

¿µ ³¯° ¢«¿¾¹¨µ ¯ ° ¬¥²°®¢  ±²³¯ ¥² ¯®¤ ¢«¥¨¥ ¢²®ª®«¥¡ ¨© (°¨±. 2b). �²¬¥²¨¬, ·²® ¬ ª±¨¬ «¼-®¥ § ·¥¨¥ · ±²®²» ¤®±²¨£ ¥²±¿ ¯°¨ ¥§ ·¨²¥«¼-®©  ¬¯«¨²³¤¥  ¢²®ª®«¥¡ ¨©. �±®¡¥® ½²® ª ± ¥²-±¿ ±«³· ¿ � = 0:01. � ª®¥ ¯®¢¥¤¥¨¥ ¥©°®  ±¢¿§ -® ± ½¢®«¾¶¨¥© ´ §®¢®£® ¯°®±²° ±²¢  ±¨±²¥¬» (6)¯®¤ ¤¥©±²¢¨¥¬ ½²¨µ ±²¨¬³«®¢ (°¨±. 1b, c). �« £®¤ °¿¥«¨¥©®±²¨ jKCa(u; v) ± ³¢¥«¨·¥¨¥¬ ¯ ° ¬¥²°®¢¢¥¸¨µ ¢®§¤¥©±²¢¨© japp ¨ gA ¬®£®®¡° §¨¥ ¬¥¤«¥-»µ ¤¢¨¦¥¨© M ¬¥¿¥² ±¢®¾ ´®°¬³. �£® ¬¨¨¬³¬±¬¥¹ ¥²±¿ ¢¢¥°µ ¨ ¢¯° ¢®,   ± ¬  ª°¨¢ ¿ \° §£¨¡ -¥²±¿\. �²® ¯°¨¢®¤¨² ª ±³¯¥°ª°¨²¨·¥±ª®© ¡¨´³°ª -¶¨¨ �¤°®®¢ {�®¯´ , ¢ °¥§³«¼² ²¥ ª®²®°®© ¨±·¥§ -¥² ¯°¥¤¥«¼»© ¶¨ª« L,   ¥³±²®©·¨¢»© ´®ª³± F ±² -®¢¨²±¿ ³±²®©·¨¢»¬.�°¨ ¢®§¤¥©±²¢¨¨ ±¨ ¯²¨·¥±ª®£® NMDA-²®ª  ±¨-²³ ¶¨¿ ¬¥¿¥²±¿: ¢ ¸¨°®ª®¬ ¨²¥°¢ «¥ § ·¥¨© ¯ -° ¬¥²°  gN ¯®¤ ¢«¥¨¿  ¢²®ª®«¥¡ ¨© ¥  ¡«¾¤ -¥²±¿. �¬¯«¨²³¤»  ¢²®ª®«¥¡ ¨© ¥§ ·¨²¥«¼® ³¢¥-«¨·¨¢ ¾²±¿ (§  ¨±ª«¾·¥¨¥¬ ¥¡®«¼¸®£®  · «¼®£®³· ±²ª  ¤«¿ ±«³· ¿ � = 0:1) (°¨±. 2d). � ³¢¥«¨·¥¨¥¬³¯° ¢«¿¾¹¥£® ¯ ° ¬¥²°  · ±²®²  ¡»±²°® ° ±²¥², § -²¥¬  ¡«¾¤ ¥²±¿  ±»¹¥¨¥, ¯®±«¥ ª®²®°®£® · ±²®²  ·¨ ¥² ¯« ¢® ±¯ ¤ ²¼. �«¥¤³¥² ®²¬¥²¨²¼, ·²® ¯®¤¤¥©±²¢¨¥¬ ² ª®£® ±²¨¬³«  · ±²®²  ¬®¦¥² ¢»° ±²¨ ¢7 ¨ ¡®«¥¥ ° §, ¯°¨·¥¬ ¬®£®ª° ²»© °®±² · ±²®²» ¡¥§³¬¥¼¸¥¨¿  ¬¯«¨²³¤»  ¢²®ª®«¥¡ ¨© ¤®±²¨£ ¥²±¿�¨±¼¬  ¢ ���� ²®¬ 95 ¢»¯. 11 { 12 2012



680 �. �. � µ °®¢, �. �. �³§¥¶®¢¢ ¸¨°®ª®¬ ¨²¥°¢ «¥ § ·¥¨© ³¯° ¢«¿¾¹¥£® ¯ ° -¬¥²° . �²® ®¡º¿±¿¥²±¿ ²¥¬, ·²®, ¢ ®²«¨·¨¥ ®² ¯°¥-¤»¤³¹¨µ ¢¥¸¨µ ¢®§¤¥©±²¢¨©, ±²¨¬³«¿¶¨¿ NMDA-°¥¶¥¯²®°®¢ ¥ ¯°¨¢®¤¨² ª ª ·¥±²¢¥®¬³ ¨§¬¥¥¨¾´ §®¢®© ¯«®±ª®±²¨: ¬¨¨¬³¬ ¬®£®®¡° §¨¿ ¬¥¤«¥-»µ ¤¢¨¦¥¨© ±¬¥¹ ¥²±¿ ¢¢¥°µ ¨, ¥§ ·¨²¥«¼®,¢«¥¢® (°¨±. 1d). � °¥§³«¼² ²¥ ³±²®©·¨¢»© ¯°¥¤¥«¼-»© ¶¨ª« L ±³¹¥±²¢³¥² ¢ ¸¨°®ª®¬ ¨²¥°¢ «¥ § -·¥¨© ¯ ° ¬¥²°  gN . �®£®ª° ²®¬³ °®±²³ · ±²®²»¯°¨ ³¢¥«¨·¥¨¨ ³¯° ¢«¿¾¹¥£® ¯ ° ¬¥²°  ±¯®±®¡±²-¢³¾² ¤¢  ´ ª²®° . �®-¯¥°¢»µ, ³¬¥¼¸ ¾²±¿ ³· ±²-ª¨ ¬®£®®¡° §¨© ¬¥¤«¥»µ ¤¢¨¦¥¨©M+1;2,   ª®²®-°»µ ²° ¥ª²®°¨¿ ¯°®¢®¤¨² ®±®¢®¥ ¢°¥¬¿ ¢ ²¥·¥¨¥¯¥°¨®¤   ¢²®ª®«¥¡ ¨©. �®-¢²®°»µ, ®²µ®¤ ¬®£®®¡° -§¨¿M+1 ®² ¥³±²®©·¨¢®£® ´®ª³±  F ² ª¦¥ ±®ª° ¹ ¥²¢°¥¬¿ ¯°¥¡»¢ ¨¿ ²° ¥ª²®°¨¨   ½²®¬ ¬®£®®¡° §¨¨.�¨¤®, ·²® ½²¨ ±¶¥ °¨¨ ´®°¬¨°®¢ ¨¿ ¥©°®-®£® ®²ª«¨ª    ¢®§¡³¦¤ ¾¹¨¥ ¢¥¸¨¥ ¢®§¤¥©-±²¢¨¿ ª ·¥±²¢¥® ®²«¨· ¾²±¿ ®² ° ±±¬®²°¥»µ¢»¸¥ ±¶¥ °¨¥¢ ¤«¿ ³° ¢¥¨© ���. �®¡ ¢«¥»©¢ ª« ±±¨·¥±ª¨¥ ³° ¢¥¨¿ ��� ¥«¨¥©»© ·«¥jKCa(u; v), ¢§¿²»© ¨§ ±«®¦»µ ¡¨®´¨§¨·¥±ª¨µ ¬®-¤¥«¥© ²¨¯  �®¤¦ª¨ {� ª±«¨, ª ·¥±²¢¥® ¨§¬¥¨«¢¨¤ ¬®£®®¡° §¨¿ ¬¥¤«¥»µ ¤¢¨¦¥¨© ±¨±²¥¬» (6)¨ ¥£® ½¢®«¾¶¨¾ ¯®¤ ¤¥©±²¢¨¥¬ ¢¥¸¨µ ±²¨¬³«®¢(2). �¥¯¥°¼ ¬®¤¥«¼ (6) £¥¥°¨°³¥² ° §»¥ ®²ª«¨-ª¨   ²¨¯¨·»¥ ¢®§¡³¦¤ ¾¹¨¥ ¢®§¤¥©±²¢¨¿ ¨ ¤ -¥² µ®°®¸¥¥ ª ·¥±²¢¥®¥ ®¯¨± ¨¥ ¯®¢¥¤¥¨¿ ¬¥¤-«¥»µ ¯¥©±¬¥©ª¥°»µ ¥©°®®¢: £¥¥°¨°³¥² ¢»±®-ª®· ±²®²»¥  ¢²®ª®«¥¡ ¨¿ ¯®¤ ¤¥©±²¢¨¥¬ ±¨ ¯²¨-·¥±ª®£® NMDA-²®ª  ¨ ¯¥°¥µ®¤¨² ¢ ±®±²®¿¨¥ ¯®ª®¿¯®¤ ¤¥©±²¢¨¥¬ ¢¥¸¥£® ²®ª  ¨ ±²¨¬³«¿¶¨¨ AMPA-°¥¶¥¯²®°®¢.�«¿  £«¿¤®±²¨ ° ¡®²  ½²®£® ¤¨ ¬¨·¥±ª®£® ¬¥-µ ¨§¬  ¡»«  ¯°®¤¥¬®±²°¨°®¢     ¯°¨¬¥°¥ ¯°®±-²¥©¸¨µ ³° ¢¥¨© ���. �¥¬ ¥ ¬¥¥¥ ¢±¥ ®¯¨± »¥½´´¥ª²» ¡³¤³² ª ·¥±²¢¥® ±®µ° ¿²¼±¿ ¤«¿ ¸¨°®-ª®£® ª« ±±  ¬®¤¥«¥© ± ´³ª¶¨¿¬¨ g(u; v), ®¡¥±¯¥·¨-¢ ¾¹¨¬¨ ®²±³²±²¢¨¥ ¯¥°¥±¥·¥¨© ± ¨¦¥© ¢¥²¢¼¾¬®£®®¡° §¨¿ ¬¥¤«¥®© ¯®¤±¨±²¥¬» (3) ¯°¨ v < 0 ¨¬®®²®® ¡»±²°® ¢®§° ±² ¾¹¨¬¨ ¯°¨ v > 0. �±µ®-¤¿ ¨§ ¢»¸¥¨§«®¦¥®£® ¬®¦® ±¤¥« ²¼ ¢»¢®¤ ® ²®¬,·²® ®¯¨± »© ¢»¸¥ ¤¨ ¬¨·¥±ª¨© ¬¥µ ¨§¬ ®¡¥±-¯¥·¨¢ ¥² ¤¨´´¥°¥¶¨ ¶¨¾ ®²ª«¨ª  ¬¥¤«¥»µ ¯¥©±-¬¥©ª¥°»µ ¥©°®®¢   ¢¥¸¨¥ ¢®§¡³¦¤ ¾¹¨¥ ±²¨-¬³«»,   ®±®¢»¬ ´ ª²®°®¬, ´®°¬¨°³¾¹¨¬ ² ª®©®²ª«¨ª, ¿¢«¿¥²±¿ ª «¼¶¨©-§ ¢¨±¨¬»© ª «¨¥¢»© ²®ª.�¬¥±²¥ ± ²¥¬ ¯°¥¤«®¦¥»© ¯®¤µ®¤ ¥ «¨¸¥ ¥-¤®±² ²ª®¢. �¥±¬®²°¿   ²® ·²® ¬®¤¥«¼ (6) ±³¹¥±²-¢¥® ¯°®¹¥ ¬®¤¥«¥©, ®±®¢ »µ   ¡ « ±¥ ¨®»µ

²®ª®¢ (±¬.,  ¯°¨¬¥°, [16]), ¯® ±° ¢¥¨¾ ± ³° ¢¥¨-¿¬¨ ��� ®  ®ª § « ±¼ ¡®«¥¥ ±«®¦®© ¢ ¯« ¥ ¨±±«¥-¤®¢ ¨¿ ¤¨ ¬¨ª¨ ª ·¥±²¢¥»¬¨ ¬¥²®¤ ¬¨ ²¥®°¨¨ª®«¥¡ ¨©. � ª,  ¯°¨¬¥°, ¬®£®®¡° §¨¥ ¯®¤±¨±²¥-¬» ¬¥¤«¥»µ ¤¢¨¦¥¨© (3) ¤«¿ ¯°®¨§¢®«¼®£® ±²¨-¬³«  ³¤ «®±¼ § ¯¨± ²¼ ²®«¼ª® ¢ ¥¿¢®¬ ¢¨¤¥, ·²®±³¹¥±²¢¥® § ²°³¤¿¥²   «¨²¨·¥±ª³¾ ®¶¥ª³  ¬-¯«¨²³¤» ¨ ¯¥°¨®¤   ¢²®ª®«¥¡ ¨© ¢ § ¢¨±¨¬®±²¨ ®²¯ ° ¬¥²°®¢ ¢¥¸¥£® ¢®§¤¥©±²¢¨¿. �¥¬ ¥ ¬¥¥¥ ¬» ¤¥¥¬±¿, ·²® ½²®² ¯®¤µ®¤ ¡³¤¥² ¯®«¥§¥ ¨±±«¥¤®¢ -²¥«¿¬ ¯°¨ ¬®¤¥«¨°®¢ ¨¨ ¯°®¶¥±±®¢ ¢ ¶¥²° «¼®©¥°¢®© ±¨±²¥¬¥ ¨ ° §° ¡®²ª¥ ° §«¨·»µ ³±²°®©±²¢  ¯°¨¶¨¯ µ ´³ª¶¨®¨°®¢ ¨¿ ¥©°®»µ  ± ¬¡-«¥©.� ¡®²  ¢»¯®«¥  ¯°¨ ¯®¤¤¥°¦ª¥ �®±±¨©±ª®£®´®¤  ´³¤ ¬¥² «¼»µ ¨±±«¥¤®¢ ¨© (£° ²» #10-02-00643, 12-02-00526), �¨¨±²¥°±²¢   ³ª¨ �� (ª®-²° ª² #14.740.11.0348) ¨ NSF £° ²  (£° ² #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, ProceedingIRE 50, 2061 (1962).4. �. �. �¥ª®°ª¨, ��� 178, 313 (2008).5. �. �. � ¯¨, � ¤¨®²¥µ¨ª  ¨ ½«¥ª²°®¨ª  54, 185(2009).6. �. �. �¤°®®¢, �. �. �¥®²®¢¨·, �.�. �®°¤® ¨ ¤°.,� ·¥±²¢¥ ¿ ²¥®°¨¿ ¤¨ ¬¨·¥±ª¨µ ±¨±²¥¬ ¢²®°®£®¯®°¿¤ª , �.: � ³ª , 1966.7. �. �. � µ °®¢, �. �. �³§¥¶®¢, �. �. �¥ª®°ª¨, �¨®´¨-§¨ª  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. JNeurosci. 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).�¨±¼¬  ¢ ���� ²®¬ 95 ¢»¯. 11 { 12 2012


