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ПУЛОВА МОДЕЛЬ
ЕКЗОЦИТОЗУ МЕДIАТОРУ В СИНАПСУДК 577.3

Пропонується модель, яка описує вивiльнення медiатору в синаптичну щiлину i вра-
ховує пулову структуру пресинаптичної областi. Припускається, що пресинаптична
область мiстить два пули з везикулами, якi акумулюють медiатор. Пiд час надхо-
дження нервового iмпульсу з першого пулу в синаптичну щiлину видiляється медiа-
тор. При цьому з другого пулу медiатор дифундує в перший пул. Поповнення друго-
го пулу вiдбувається за рахунок поглинання медiатору iз синаптичної щiлини. Всi цi
процеси враховуються в запропонованiй моделi. Також ми розглядаємо рiзнi режими
функцiонування системи. Зокрема, дослiджено особливостi передачi системою окремо-
го iмпульсу, а також проаналiзовано ситуацiю, коли в системi має мiсце зворотний
зв’язок (вихiдний сигнал подається на вхiд системи). Показано, що в такому режи-
мi iснує граничне значення для параметра, котрий визначає iнтенсивнiсть зворотного
зв’язку. Якщо значення даного параметра не перевищує граничне, наявнiсть зворотного
зв’язку якiсно не впливає на функцiонування системи.
Ключ о в i с л о в а: нейрон, синапс, медiатор, пресинаптична мембрана.

1. Вступ

Хiмiчний синапс являє собою контакт мiж дво-
ма нейронами [1–3]. Синапс обмежений пресина-
птичною та постсинаптичною мембранами, про-
стiр мiж якими називається синаптичною щiли-
ною. Область перед пресинаптичною мембраною
мiстить везикули [4–13]. У цих везикулах накопи-
чується спецiальна речовина – медiатор. У випад-
ку надходження нервового iмпульсу медiатор ви-
вiльняється у синаптичну щiлину – вiдбувається
явище екзоцитозу [14–18]. Потiм за рахунок ди-
фузiї медiатор перемiщується до постсинаптичної
мембрани. На постсинаптичнiй мембранi розташо-
ванi спецiальнi рецептори, з якими медiатор всту-
пає у взаємодiю. Це спричинює активацiю рецепто-
рiв, внаслiдок чого в постсинаптичнiй мембранi ге-
нерується новий iмпульс. Деактивацiя рецепторiв
супроводжується вивiльненням медiатору. Вивiль-
нений медiатор виводиться iз синаптичної щiлини
i в кiнцевому випадку повертається в пресинапти-
чну мембрану [1–4]. Таким чином, маємо справу iз
циклiчним процесом. Вивченню цих питань при-
свячена низка дослiджень, серед яких можна ви-
дiлити пiдхiд, розвинений в роботах [19–24].

c○ О.М. ВАСИЛЬЄВ, О.М. ХВИЛЬ, 2019

Нас в першу чергу буде цiкавити вивiльнення
медiатору iз областi пресинаптичної мембрани у
синаптичну щiлину, а також повернення медiато-
ру iз синаптичної щiлини в область пресинапти-
чної мембрани. Цi процеси не є тривiальними самi
по собi. Зокрема, везикули в пресинаптичнiй обла-
стi комбiнуються групами, якi називаються пула-
ми. Цих пулiв може бути два або три [25–27]. Ми
розглянемо систему, яка складається з двох пу-
лiв. Перший пул розташований безпосередньо бi-
ля пресинаптичної мембрани. Другий пул, який
є резервним, розташований перед першим пулом.
Як правило, ємнiсть другого пулу значно бiльша
за ємнiсть першого пулу. Загальна схема пулової
органiзацiї системи наведена на рис. 1. Пiд час
передачi нервового iмпульсу везикули в першому
пулi розкриваються i медiатор з них вивiльняє-
ться у синаптичну щiлину [25]. Поповнення першо-
го пулу медiатором вiдбувається за рахунок того,
що везикули з медiатором перемiщуються з друго-
го резервного пулу на вакантнi мiсця у першому
пулi. Резервний пул, як зазначалося ранiше, по-
повнюється за рахунок медiатору, котрий виводи-
ться iз синаптичної щiлини, де вiдбувається вза-
ємодiя медiатору з рецепторами постсинаптичної
мембрани.
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Далi пропонується кiнетична модель, яка опи-
сує вiдповiднi процеси. За допомогою даної мо-
делi ми розглянемо рiзнi режими передачi нерво-
вого iмпульсу через синапс. Слiд зазначити, що
окрiм цiлком конкретного практичного iнтересу,
модель може бути цiкавою сама по собi, оскiль-
ки її можна використати для визначення функцiї
активацiї штучних нейронiв при створеннi нейрон-
них мереж. Вартим уваги є й те, що запропонова-
на модель базується на пiдходi, який ранiше ви-
користовувався при створеннi кiнетичних моделей
для опису синаптичної передачi iнформацiї [28,29],
зокрема й на етапi екзоцитозу медiатору у си-
напс [30].

2. Кiнетична модель
для визначення розподiлу медiатору

Нас в першу чергу буде цiкавити кiнетика згада-
них вище процесiв. Для цього ми уведемо ряд по-
значень. Так, кiлькiсть медiатору у першому пу-
лi позначимо як 𝑥. Кiлькiсть медiатору у другому
пулi позначимо як 𝑦. Через 𝑧 позначатимемо кiль-
кiсть медiатору, який знаходиться в синаптичнiй
щiлинi. Важливим є показник, пов’язаний з кiль-
кiстю активованих рецепторiв на постсинаптичнiй
мембранi. Цю величину позначимо як 𝑟. Всi зга-
данi параметри є функцiями часу 𝑡. Крiм того, ми
вважатимемо, що ємнiсть першого пулу становить
величину 𝑁 i вона є фiксованою. Ємнiсть друго-
го пулу вважаємо нескiнченно великою (тут ми
обґрунтовано врахували, що ємнiсть другого пу-
лу набагато бiльша за ємнiсть першого пулу [25]).
Загальну кiлькiсть рецепторiв на постсинаптичнiй
мембранi позначимо як 𝑅.

Основу моделi складатимуть рiвняння, якi опи-
сують змiну з часом кiлькостi медiатору в першо-
му i другому пулах, синаптичнiй щiлинi, а також
визначають змiну з часом кiлькостi активованих
рецепторiв. Зокрема, динамiка кiлькостi медiато-
ру в першому пулi визначається в рамках моделi
таким спiввiдношенням:

𝑑𝑥

𝑑𝑡
= −𝑘1𝑥+ 𝑘2(𝑁 − 𝑥(𝑡))𝑦(𝑡). (1)

В цьому рiвняннi перший доданок в правiй части-
нi описує перехiд медiатору з першого пулу в си-
наптичну щiлину. Ми виходимо з того, що iнтен-
сивнiсть такого переходу пропорцiйна до кiлькостi

Рис. 1. Загальна схема пулової органiзацiї пресинаптичної
областi. Позначення: 1 – перший пул, 2 – другий пул, 3 –
синаптична щiлина, 4 – постсинаптична мембрана. Стрiлки
позначають рух медiатору

медiатору в першому пулi. Другий доданок описує
замiщення вакантних позицiй у першому пулi ме-
дiатором з другого пулу. Базовим є припущення,
що ймовiрнiсть вiдповiдного переходу пропорцiй-
на до кiлькостi вакантних позицiй у першому пулi
i до кiлькостi медiатору в другому пулi. Тут i далi
кiнетичнi коефiцiєнти 𝑘𝑚 (𝑚 = 1, 2, 3, 4) є феноме-
нологiчними параметрами моделi.

Важливе зауваження стосується одиниць вимi-
рювання кiлькостi медiатору. Як вiдзначалося ра-
нiше, медiатор у пулах мiститься у везикулах. Ви-
вiльнення медiатору у синаптичну щiлину та пе-
ремiщення медiатору з другого у перший пул вiд-
бувається на рiвнi везикул. Тобто обидва процеси
є процесами квантовими (в тому сенсi, що перемi-
щується i вивiльняється певна порцiя медiатору).
Врахування цих ефектiв привело би до дискретної
моделi, яка значно складнiша за запропоновану, i
при цьому на якiсному рiвнi не дає суттєво нових
ефектiв щодо процесу руху медiатору мiж пула-
ми та його екзоцитозу у синаптичну щiлину [31].
Тому в даному випадку ми той факт, що медiа-
тор в пулах розподiлений по везикулах, до уваги
не приймаємо, i пiд кiлькiстю медiатору фактично
розумiємо кiлькiсть молекул цiєї речовини. Це до-
зволить отримати вiдносно просту модель i якiсно
не вплине на результати.

Що стосується другого доданку у рiвняннi (1),
то насправдi цей доданок мав би бути пропорцiй-
ним добутку кiлькостi везикул у другому пулi i
кiлькостi вiльних вакансiй для везикул у першому
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пулi. Однак, якщо помножити вiдповiдний дода-
нок на кiлькiсть медiатору у везикулi i перемас-
штабувати коефiцiєнт пропорцiйностi, то отрима-
ємо саме той вираз, який був використаний у рiв-
няннi (1) (та в наступному рiвняннi). Таким чином,
той факт, що ми не враховуємо зберiгання медiа-
тору у везикулах, якiсно не впливає на модель.

Наступне рiвняння визначає змiну кiлькостi ме-
дiатору в другому пулi:

𝑑𝑦

𝑑𝑡
= −𝑘2(𝑁 − 𝑥(𝑡))𝑦(𝑡) + 𝑘3𝑟(𝑡). (2)

Перший доданок в правiй частинi рiвняння описує
рух медiатору з резервного пулу у перший. Другий
доданок вiдповiдає процесу поповнення резервного
пулу медiатором, котрий вивiльнився у результа-
тi деактивацiї рецепторiв на постсинаптичнiй мем-
бранi. За нашим припущенням iнтенсивнiсть дано-
го процесу пропорцiйна до кiлькостi активних ре-
цепторiв на постсинаптичнiй мембранi.

Слiд зазначити, що в даному випадку ми вико-
ристали ряд суттєвих спрощень. Так, процес виве-
дення медiатору iз щiлини i заповнення резервно-
го пулу вiдбувається вкрай нетривiально (див., на-
приклад, [32]). Разом з тим, задля простоти моделi
i можливостi якiсного аналiзу ми припускаємо, що
вiдповiднi процеси можуть бути на загальному рiв-
нi описанi як певний перехiд, який вiдбувається з
певною ймовiрнiстю. В такому разi iнтенсивнiсть,
з якою медiатор перемiщується у резервний пул,
буде пропорцiйною до кiлькостi активованих ре-
цепторiв.

Наведене нижче рiвняння визначає динамiку
кiлькостi медiатору в синаптичнiй щiлинi:

𝑑𝑧

𝑑𝑡
= 𝑘1𝑥− 𝑘4(𝑅− 𝑟(𝑡))𝑧(𝑡). (3)

Перший доданок в правiй частинi рiвняння описує
процес вивiльнення медiатору в синаптичну щiли-
ну з першого пулу. Другий доданок описує взаємо-
дiю медiатору в синаптичнiй щiлинi з рецепторами
на постсинаптичнiй мембранi. Ми вважаємо, що
ймовiрнiсть такої взаємодiї пропорцiйна до кiлько-
стi медiатору в щiлинi та кiлькостi рецепторiв, якi
перебувають у неактивному станi. При цьому ми
вважаємо, що медiатор, який вивiльняється у ре-
зультатi деактивацiї рецепторiв, виводиться iз си-
наптичної щiлини.

Нарештi, змiна кiлькостi активованих рецепто-
рiв визначається рiвнянням

𝑑𝑟

𝑑𝑡
= 𝑘4(𝑅− 𝑟(𝑡))𝑧(𝑡)− 𝑘3𝑟(𝑡). (4)

Тут враховано два конкуруючих процеси: перший
доданок в правiй частинi описує взаємодiю медi-
атору з рецепторами (в результатi чого рецепто-
ри переходять у активний стан), а другий доданок
описує процес деактивацiї рецепторiв (iнтенсив-
нiсть деактивацiї рецепторiв пропорцiйна до кiль-
костi активних рецепторiв).

З рiвнянь (1)–(4) випливає, що

𝑑𝑥

𝑑𝑡
+

𝑑𝑦

𝑑𝑡
+

𝑑𝑧

𝑑𝑡
+

𝑑𝑟

𝑑𝑡
= 0. (5)

Дане спiввiдношення означає незмiннiсть загаль-
ної кiлькостi медiатору 𝑀 в системi (в тому числi
з урахуванням медiатору, який бере участь у вза-
ємодiї з рецепторами):

𝑥+ 𝑦 + 𝑧 + 𝑟 = 𝑀. (6)

Рiвняння (1)–(4) та (6) використаємо, щоб визна-
чити, як з часом змiнюється кiлькiсть активованих
рецепторiв та кiлькiсть медiатору в пулах та в си-
наптичнiй щiлинi. Попередньо зробимо замiни 𝑥 →
→ 𝑁𝑥, 𝑦 → 𝑁𝑦, 𝑧 → 𝑁𝑧, 𝑟 → 𝑁𝑟 та 𝑡 → 𝑡/𝑘3.
Також введемо новi параметри 𝛼 = 𝑘1/𝑘3, 𝛽 =
= 𝑘2𝑁/𝑘3, 𝛾 = 𝑘4𝑁/𝑘3, 𝜆 = 𝑅/𝑁 та 𝑚 = 𝑀/𝑁 . В
нових позначеннях рiвняння для визначення кiль-
костi медiатору в пулах, синаптичнiй щiлинi та
кiлькостi активованих рецепторiв матимуть такий
вигляд:

𝑑𝑥

𝑑𝑡
= −𝛼𝑥(𝑡) + 𝛽(1− 𝑥(𝑡))𝑦(𝑡), (7)

𝑑𝑦

𝑑𝑡
= −𝛽(1− 𝑥(𝑡))𝑦(𝑡) + 𝑟(𝑡), (8)

𝑑𝑧

𝑑𝑡
= 𝛼𝑥(𝑡)− 𝛾(𝜆− 𝑟(𝑡))𝑧(𝑡), (9)

𝑑𝑟

𝑑𝑡
= 𝛾(𝜆− 𝑟(𝑡))𝑧(𝑡)− 𝑟(𝑡), (10)

𝑥+ 𝑦 + 𝑧 + 𝑟 = 𝑚. (11)

Це нелiнiйна система, розв’язок якої слiд шукати
в числовому виглядi. Разом з тим, за певних умов
можна провести i якiсний аналiз.
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3. Режим еквiвалентних iнтенсивностей

Для отримання якiсних результатiв ми можемо
врахувати декiлька обставин. По-перше, параме-
три 𝛼, 𝛽 та 𝛾 визначають iнтенсивнiсть проце-
сiв, пов’язаних вiдповiдно з переходом медiатору
з першого пулу в синаптичну щiлину, з другого
пулу в перший пул та взаємодiю медiатору з реце-
пторами на постсинаптичнiй мембранi. Нас в пер-
шу чергу цiкавить вплив параметра 𝛼 на характе-
ристики системи. Зокрема, в загальному випадку
цей параметр може бути функцiєю часу, оскiльки
внаслiдок приходу iмпульсу ймовiрнiсть вивiльне-
ння медiатору у синаптичну щiлину зростає. Тому
ми можемо розглядати параметр 𝛼 як керуючий.
Iншi параметри (𝛽 i 𝛾) в цьому вiдношеннi є та-
кими, що впливають на кiлькiснi характеристики
процесiв (хоча теоретично можна змодулювати си-
туацiю, коли данi параметри впливають на систе-
му якiсно). Ми будемо працювати у припущеннi
𝛽 ≈ 𝛾 ≈ 1, яке вiдповiдає ситуацiї, коли iнтен-
сивнiсть взаємодiї медiатору з рецепторами та iн-
тенсивнiсть переходу з резервного пулу в перший
пул того ж порядку, що i iнтенсивнiсть виведення
медiатору з синаптичної щiлини. По-друге, вважа-
тимемо, що на постсинаптичнiй мембранi загальна
кiлькiсть рецепторiв достатня для того, аби кiль-
кiсть активованих рецепторiв була значно меншою
за загальну кiлькiсть рецепторiв. За таких обста-
вин рiвняння (7)–(10) значно спрощуються:

𝑑𝑥

𝑑𝑡
= −𝛼𝑥(𝑡) + (1− 𝑥(𝑡))𝑦(𝑡), (12)

𝑑𝑦

𝑑𝑡
= −(1− 𝑥(𝑡))𝑦(𝑡) + 𝑟(𝑡), (13)

𝑑𝑧

𝑑𝑡
= 𝛼𝑥(𝑡)− 𝜆𝑧(𝑡), (14)

𝑑𝑟

𝑑𝑡
= 𝜆𝑧(𝑡)− 𝑟(𝑡). (15)

Також ми будемо виходити з припущення 𝑚 > 1,
що вiдповiдає ситуацiї, коли в системi є достатня
кiлькiсть медiатору для заповнення першого пулу.

За вiдсутностi iмпульсу можна вважати, що па-
раметр 𝛼 є близьким до нульового значення. В
такому випадку реалiзується стацiонарний розв’я-
зок, який вiдповiдає повнiстю заповненому першо-
му пулу, а весь iнший медiатор знаходиться в дру-
гому пулi. Надходження iмпульсу в рамках моделi

Рис. 2. Розподiл медiатору в системi у випадку передачi
окремого iмпульсу. Штрих-пунктирна крива вiдповiдає за-
лежностi 𝑥(𝑡). Штрихована крива (довгий штрих) вiдповiд-
ає залежностi 𝑦(𝑡). Суцiльна крива вiдповiдає залежностi
𝑧(𝑡). Штрихована крива (короткий штрих) вiдповiдає за-
лежностi 𝑟(𝑡). Також для порiвняння наведено залежнiсть
𝛼(𝑡) (пунктирна крива). Для розрахункiв були використанi
значення 𝑡0 = 1, 𝑇 = 0,25, 𝐴 = 3, 𝜆 = 10 та 𝑚 = 3

можна iнтерпретувати як змiну значення параме-
тра 𝛼. Далi ми розглянемо декiлька ситуацiй. I по-
чнемо з випадку, коли через систему передається
окремий iмпульс.

4. Передача окремого iмпульсу

При передачi окремого iмпульсу параметр 𝛼 спо-
чатку зростає, починаючи з нульового значення, а
потiм знову повертається до нульового значення.
Ми будемо моделювати часову залежнiсть для па-
раметра 𝛼 у виглядi

𝛼(𝑡) = 𝐴 exp

(︂
− (𝑡− 𝑡0)

2

2𝑇 2

)︂
, (16)

i тут 𝑡0 визначає час надходження iмпульсу. Пара-
метр 𝑇 можна iнтерпретувати як характерну три-
валiсть iмпульсу, а параметр 𝐴 визначає амплiтуду
iмпульсу. Як в такому випадку будуть виглядати
залежностi 𝑥(𝑡), 𝑦(𝑡), 𝑧(𝑡) та 𝑟(𝑡) показано на рис. 2.
На якiсному рiвнi все вiдбувається цiлком очiкува-
но. Наприклад, кiлькiсть медiатору у синаптичнiй
щiлинi спочатку (з приходом iмпульсу) зростає, а
потiм повертається до нульового значення. Анало-
гiчний характер часової залежностi для кiлькостi
активованих рецепторiв. Таким чином, пiсля пере-
дачi нервового iмпульсу вся система повертається
у вихiдний стан.
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Рис. 3. Параметрична залежнiсть кiлькостi медiатору в
першому пулi 𝑥 вiд значення кiнетичного коефiцiєнта 𝛼

за рiзних значень параметра 𝑇 . Суцiльна крива вiдповiд-
ає значенню 𝑇 = 0,25. Штрих-пунктирна крива вiдповiдає
значенню 𝑇 = 0,5. Штрихована крива вiдповiдає значенню
𝑇 = 1. Для розрахункiв були використанi значення 𝑡0 = 3,
𝐴0 = 1, 𝜆 = 10 та 𝑚 = 3

Рис. 4. Параметрична залежнiсть кiлькостi активованих
рецепторiв 𝑟 вiд значення кiнетичного коефiцiєнта 𝛼 за рi-
зних значень параметра 𝑇 . Суцiльна крива вiдповiдає зна-
ченню 𝑇 = 0,25. Штрих-пунктирна крива вiдповiдає зна-
ченню 𝑇 = 0,5. Штрихована крива вiдповiдає значенню
𝑇 = 1. Для розрахункiв були використанi значення 𝑡0 = 3,
𝐴0 = 1, 𝜆 = 10 та 𝑚 = 3

Зрозумiло, що в данiй моделi причиною пере-
розподiлу медiатору i активацiї/деактивацiї реце-
пторiв є змiна з часом значення кiнетичного ко-
ефiцiєнта 𝛼. Причому важливе не саме значення
коефiцiєнта, а те, який закон змiни цього коефiцi-
єнта. Наприклад, якщо виходити iз спiввiдношен-
ня (16) для залежностi 𝛼(𝑡), то змiна параметрiв
𝑇 та 𝐴 впливатиме на характер процесiв в сина-
псi, зокрема, i внаслiдок змiни кiлькостi медiатору,
який видiляється у синаптичну щiлину. Ми розгля-

немо процес синхронної змiни значень параметрiв
𝑇 та 𝐴 такої, що залишається незмiнним iнтеграл

∞∫︁
0

𝛼(𝑡)𝑑𝑡 = const. (17)

Умова (17) означає, що змiна функцiональної зале-
жностi 𝛼(𝑡) вiдбувається в спосiб, коли за незмiн-
ної кiлькостi медiатору в першому пулi кожного
разу (при рiзних залежностях 𝛼(𝑡)) в синаптичну
щiлину вивiльняється одна й та сама кiлькiсть ме-
дiатору. Для забезпечення умови (17) покладемо

𝐴 =
𝐴0√
2𝜋𝑇

. (18)

В такому випадку при змiнi параметра 𝑇 (в певних
межах) i фiксованому параметрi 𝐴0 буде викону-
ватись спiввiдношення

∞∫︁
0

𝛼(𝑡)𝑑𝑡 ≈ 𝐴0. (19)

Для iлюстрацiї того, як змiна значення кiнетично-
го коефiцiєнта 𝛼 корелює зi змiною кiлькостi ме-
дiатору 𝑥 у першому пулi будемо розглядати вiд-
повiдну залежнiсть як параметричну, де в ролi па-
раметра виступає час. Результати розрахункiв за
рiзних значень 𝑇 наведено на рис. 3. Аналогiчна
параметрична залежнiсть, але на цей раз мiж кi-
нетичним коефiцiєнтом 𝛼 та кiлькiстю активова-
них рецепторiв 𝑟, наведена на рис. 4. Очiкувано,
що вiдповiднi кривi є замкнутими, оскiльки систе-
ма пiсля передачi iмпульсу повертається у поча-
тковий стан. Разом з тим, данi залежностi дають
уявлення про те, як функцiонує система в цiлому.
В першу чергу це може бути цiкавим у контекс-
тi створення штучних елементiв типу синапсу. Та-
кож слiд зазначити, що отриманi залежностi добре
узгоджуються з результатами моделi, використа-
ної в роботi [30] для розв’язання аналогiчної задачi
iншими методами.

5. Система зi зворотним зв’язком

З прикладної точки зору iнтерес можуть викли-
кати не тiльки функцiональнi властивостi окремо-
го синапсу, а й властивостi синапсу як одного з
елементiв складної системи на кшталт нейронної
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мережi (штучної чи природної). В таких складних
системах нейрони передають сигнали великiй кiль-
костi iнших нейронiв i отримують в свою чергу си-
гнали вiд них. Важливим є випадок, коли у ней-
рона iснує обернений зв’язок: сигнал, який факти-
чно генерує нейрон, за певною схемою передається
на цей самий нейрон [33–36]. В такому разi вини-
кає низка важливих питань щодо функцiонування
нейрону i мережi в цiлому. Головне з них полягає
у тому, наскiльки стабiльною є така система.

Ми скористаємося запропонованою моделлю аби
дослiдити питання про вплив зворотного зв’язку
на роботу синапсу. Для цього розглянемо зале-
жнiсть параметра 𝛼(𝑡) у такому виглядi:

𝛼(𝑡) = 𝐴

(︂
exp

(︂
− (𝑡− 𝑡0)

2

2𝑇 2

)︂
+ 𝜂𝑟(𝑡)

)︂
. (20)

Перший доданок в цiй залежностi як i ранiше опи-
сує змiну кiнетичного коефiцiєнта внаслiдок над-
ходження iмпульсу, а другий доданок вiдповiдає
зворотному зв’язку. Зокрема, ми працюємо в на-
ближеннi, коли кiнетичний коефiцiєнт визначає-
ться кiлькiстю активованих рецепторiв на постси-
наптичнiй мембранi 𝑟(𝑡). При цьому параметр 𝜂
можна iнтерпретувати як числову характеристи-
ку цього зворотного зв’язку.

Наявнiсть зворотного зв’язку може якiсно змi-
нювати поведiнку системи. Зокрема, у системи мо-
же з’явитись новий стацiонарний розв’язок. Так,
за вiдсутностi зворотного зв’язку (значення 𝜂 = 0)
i вiдсутностi сигналу стацiонарним є такий розв’я-
зок (має виконуватись умова 𝑚 > 1):

𝑥𝑠 = 1, (21)
𝑦𝑠 = 𝑚− 1, (22)
𝑧𝑠 = 𝑟𝑠 = 0. (23)

За наявностi зворотного зв’язку iснує критичне
значення для параметра 𝜂, при перевищеннi якого
система має iнший стацiонарний розв’язок. Кри-
тичне значення визначається таким спiввiдношен-
ням:

𝜂𝑐 = max

(︂
1

𝐴
,
2 + 1

𝜆

𝐴𝑚

)︂
. (24)

Якщо виконується умова 𝜂 < 𝜂𝑐, то стацiонарним є
розв’язок (21)–(23). Пiд час передачi iмпульсу си-
стема виходить з цього стацiонарного стану i по-
вертається в цей самий стацiонарний стан. Факти-
чно, це є вихiдний стан системи перед приходом

Рис. 5. Часова залежнiсть кiлькостi медiатору в першому
пулi 𝑥(𝑡) за наявностi зворотного зв’язку при 𝜂 < 𝜂𝑐 (суцiль-
на крива) та 𝜂 > 𝜂𝑐 (штрихована крива). Для розрахункiв
були використанi значення 𝑡0 = 1, 𝐴0 = 5, 𝜆 = 10 та 𝑚 = 3.
Критичне значення 𝜂𝑐 = 0,2. Параметр 𝜂 = 0,15 (суцiльна
крива) та 𝜂 = 0,25 (штрихована крива)

Рис. 6. Часова залежнiсть кiлькостi активованих рецепто-
рiв 𝑟(𝑡) за наявностi зворотного зв’язку при 𝜂 < 𝜂𝑐 (суцiль-
на крива) та 𝜂 > 𝜂𝑐 (штрихована крива). Для розрахункiв
були використанi значення 𝑡0 = 1, 𝐴0 = 5, 𝜆 = 10 та 𝑚 = 3.
Критичне значення 𝜂𝑐 = 0,2. Параметр 𝜂 = 0,15 (суцiльна
крива) та 𝜂 = 0,25 (штрихована крива)

iмпульсу i за умови 𝜂 > 𝜂𝑐. Однак, в цьому випад-
ку система не повертається в стацiонарний стан
(21)–(23). Новим є стацiонарний стан з такими зна-
ченнями параметрiв:

𝑥𝑠 =
1

𝐴𝜂
, (25)

𝑦𝑠 =
(𝐴𝜂𝑚− 1)𝜆

2𝐴𝜂𝜆+𝐴𝜂 − 𝜆− 1
, (26)

𝑧𝑠 =
(𝐴𝜂 − 1)(𝐴𝜂𝑚− 1)

𝐴𝜂(2𝐴𝜂𝜆+𝐴𝜂 − 𝜆− 1)
, (27)

𝑟𝑠 =
𝜆(𝐴𝜂 − 1)(𝐴𝜂𝑚− 1)

𝐴𝜂(2𝐴𝜂𝜆+𝐴𝜂 − 𝜆− 1)
. (28)
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Пiсля передачi iмпульсу система зi стану (21)–
(23) переходить в стан (25)–(28). На рис. 5 на-
ведено залежнiсть 𝑥(𝑡) для кiлькостi медiатору в
першому пулi для рiзних значень (докритичного
i закритичного) параметра 𝜂. Принципова рiзни-
ця мiж вiдповiдними залежностями полягає в то-
му, до якого стацiонарного значення повертається
кiлькiсть медiатору у першому пулi пiсля переда-
чi iмпульсу. Така сама тенденцiя простежується i
для кiлькостi активованих рецепторiв. Вiдповiдна
залежнiсть наведена на рис. 6. Бачимо, що за умо-
ви 𝜂 > 𝜂𝑐 кiлькiсть активованих рецепторiв не по-
вертається до вихiдного нульового значення.

6. Результати та висновки

Таким чином, в роботi запропонована модель, яка
описує процес перерозподiлу медiатору при пе-
редачi нервового iмпульсу через синапс. Модель,
крiм iншого, враховує пулову структуру пресина-
птичної областi та взаємодiю медiатору з рецепто-
рами на постсинаптичнiй мембранi. На основi мо-
делi показано, что у процес передачi iмпульсу си-
стема виходить iз рiвноважного стану i пiсля того,
як iмпульс передано, повертається в рiвноважний
стан. На основi моделi розраховано, як з часом змi-
нюється кiлькiсть медiатору в пулах та у синапти-
чнiй щiлинi, та як при цьому змiнюється кiлькiсть
активованих рецепторiв. На якiсному рiвнi отри-
манi результати узгоджуються з експерименталь-
ними даними та результатами iнших дослiджень.

Важливий результат пов’язаний з властивостя-
ми системи щодо наявностi зворотного зв’язку. Як
показано вище, дослiджувана система є стiйкою
в тому сенсi, що наявнiсть незначного зворотного
зв’язку не змiнює режим її функцiонування. Цей
факт може бути важливим при аналiзi результатiв
фiзiологiчних експериментiв щодо передачi нерво-
вих iмпульсiв та при моделюваннi елементiв сина-
птичного типу у випадку створення штучних ней-
ронних мереж.
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A POOL MODEL
OF THE MEDIATOR EXOCYTOSIS
INTO THE SYNAPSE

S u m m a r y

A model describing the mediator release into a synaptic cleft

and making allowance for the pool structure of the presynap-

tic region has been proposed. Namely, the presynaptic region is

assumed to contain two pools with vesicles that accumulate the

mediator. A nerve impulse stimulates the injection of mediator

from the first pool into the synaptic cleft. Simultaneously, the

mediator from the second pool diffuses into the first one. The

replenishment of the second pool occurs by absorbing the me-

diator from the synaptic cleft. Various operational modes of

this model are considered. In particular, specific features of

the single-impulse transmission through the system are stud-

ied. The functioning of the system with a feedback (the output

signal is supplied to the input of the system) is analyzed, and it

is shown that, in this case, a parameter determining the feed-

back intensity has a critical character: at the parameter values

not exceeding the critical value, the presence of feedback does

not govern the functioning of the system at the qualitative

level.
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