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Аннотация. В эксперименте и при имитационном моделировании показано, что: характер динамики 
активности коррелирует с параметрами импульсов данного нейрона; межимпульсные интервалы (МИ) в 
периоды квазиритмической активности (ПКРА) соответствуют моменту первого максимума (МПМА) в 
постимпульсных гистограммах; ПКРА отделены от других состояний активности МИ, превышающими 
МПМА; «быстрые» нейроны c короткими импульсами и ранними МПМА не проявляют выраженных 
ПКРА в низкочастотной области, «медленные» - в высокочастотной. Предполагается, что следовые 
постимпульсные процессы определяют частотную настройку нейронов и вносят существенный вклад в 
формирование ПКРА. В свете данных о характере динамики межнейронных взаимодействий при 
различных МИ представляется вероятным, что известная [6-8] синхронизация активности в колонках в 
диапазоне частот ниже 100 Гц, отражает в большей мере синхронизацию подкорковых входов и/или 
рекруитирование корково-подкорковых взаимодействий, чем активацию внутрикорковых межнейронных 
связей. 
Введение. Механизмы интеграции активности в локальных нейронных группах остаются по сей день 
terra incognito [11]. В последние годы большое внимание уделяется изучению синхронизации активности 
нейронов и их осцилляторной динамике как одному из возможных механизмов такого рода [5-10]. 
Известно, что в различных условиях функционирования периоды квазиритмической активности (ПКРА) 
нейронов могут проявляться в широком диапазоне частот. Отмечается также [7, 8], что не все клетки 
вовлекаются в ПКРА в каждом частотном ранге, однако генераторные свойства и функциональный тип 
нейронов, способных воспроизводить тот или иной ритм, в большинстве случаев не сопоставляются. 

Данная работа посвящена сравнению ПКРА у «быстрых» и «медленных» нейронов, реальных и 
модельных, а также  анализу динамики межнейронных взаимодействий в зависимости от 
межимпульсного интервала (МИ). 
Методы. Для внеклеточного отведения активности нейронов зрительной коры мозга (ЗКМ)  и коры 
мозжечка морской свинки использовались блоки микроэлектродов. У каждого нейрона измерялись 
усредненные параметры импульсов и оценивался характер динамики импульсации [2,3]. При 
моделировании в качестве элементов использовались варианты модифицированного импульсного 
нейрона (МИН) [4, http://nisms.krinc.ru/Programmes/NeuroCADv201setup.exe], отличавшиеся  друг от 
друга постоянной времени интегрирования и емкостью основного сегмента [3, 4]; имитировался 
диапазон длительностей фаз импульсов реальных нейронов и был получен модельный «портрет» 
импульсов каждого нейрона (Рис. 1). Для анализа зависимости характеристик ПКРА от свойств самих 
нейронов модельные элементы (n=7) не имели связей друг с другом и получали идентичные входные 
сигналы в виде  искусственных паттернов или последовательностей импульсов реальных нейронов, 
зарегистрированных в эксперименте.  

Периоды квазиритмической активности «быстрых» и «медленных» нейронов. 
Эксперимент. У нейронов ЗКМ также, как ранее у клеток Пуркинье мозжечка [2], обнаружена 
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взаимосвязь между параметрами импульсов и особенностями распределения МИ (Рис. 1). Нейроны были 
разделены на три группы в соответствии с моментом первого максимума (МПМА) в постимпульсных 
гистограммах (ПИГ): «быстрые» (до 5 мс), «промежуточные» (6-10 мс) и «медленные» (более 10 мс). Из 
Таблицы 1 видно, что эти три группы различаются по ряду параметров активности, достоверные 
различия отмечены звездочкой. 

   
 
Рис. 1. Усредненные импульсы (А) и ПИГ (Б) 
«быстрого», «промежуточного» и «медлен-ного» (1-3) 
нейронов ЗКМ и их модельных «портретов» (В, Г). 
 

Рис. 2. Примеры ПКРА в различных частотных 
диапазонах у «быстрого» (А), 
«промежуточного» (Б) и «медленного» (В) 
нейронов ЗКМ: при наличии в «пачке» МИ в 
диапазоне МПМА «быстрых» (1), 
«промежуточных» (2) и  «медленных» (3) 
клеток. 
 

ПКРА у каждого нейрона идентифицировались с помощью двух методов. Первый метод 
включал: (1) определение МПМА в ПИГ; (2) выбор межимпульсного интервала (МИ), при котором 
выявляется не менее 20 ПКРА, образованных не менее, чем тремя импульсами с близкими МИ; (3) 
использование выбранных последовательностей, ассоциированных с референтным импульсом, как 
исходных событий; (4) использование всех импульсов данного нейрона, попадающих в окно анализа, в 
качестве наблюдаемых событий; (5) построение кросскорреляционных гистограмм  (ККГ) между 
событиями (3) и (4). Второй метод идентификации ПКРА [6] был направлен на выявление триад 
«точных» МИ, лежащих в диапазоне 10-70 мс, и позволял получить количественную оценку их 
неслучайности.  

Из Рис. 2 видно, что наиболее выраженные ПКРА наблюдаются в диапазоне МИ, близких к 
МПМА данного нейрона. При других МИ ПКРА укорачиваются, имеют низкую вероятность и фазы 
активации в них не разделяются фазами «вытормаживания». МИ во время  ПКРА значимо различаются у 
«быстрых» и «медленных» клеток, но у всех типов нейронов МИ до и после ПКРА больше, чем внутри 
них (Таблица 1). Аналогичные свойства ПКРА обнаружены также в активности простых импульсов у 
клеток Пуркинье мозжечка (Рис. 3). В обеих структурах количество фаз в ПКРА зависело от состояния 
активности: в ЗКМ оно возрастало при адекватной стимуляции, в коре мозжечка - после сложных 
импульсов. Вместе с тем, у клеток Пуркинье увеличение МИ до и после ПКРА было менее выраженным, 
чем у нейронов ЗКМ. 
Таблица 1. Параметры активности нейронов ЗКМ морской свинки.  

Тип нейронов  
Параметры «Быстрые», 

n=24   
«Промежуточные», 
n=28 
 

«Медленные», 
n=18 

Абсолютная 
рефрактерность, мс 

2.83±0.76 * 4.88 ± 1.75 10.17 ± 7.72 * 

МПМА в ПИГ, мс 4.40 ± 0.71* 7.05 ± 1.33 20.39 ± 8.44 * 
Длительность поздней фазы импульса 
(следовой гиперполяризации), мс 

2.52 ± 1.27 * 3.95 ± 2.27 12.28 ± 7.82 * 

Межимпульсный 
интервал в 
окрестностях ПКРА, 
мс             

до  
во время 
после 

10.85 ± 7.83 * 
 5.12 ± 1.80 * 
 8.08 ± 5.45 * 

11.21 ± 4.32 
 7.04 ± 1.67 
 9.41 ± 2.82 

25.06 ± 14.68 * 
15.18 ± 6.94 * 
21.88 ± 10.79 * 
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Рис. 3. ПКРА у «быстрой» (1) и «медленной» (2) 
клеток Пуркинье мозжечка. 

 

У 11 из 34 проанализированных нейронов ЗКМ выявлены также триады «точных» МИ в диапазоне 
10-70 мс. Нередко триадам тех или иных МИ предшествовал (или следовал за ними) вдвое больший МИ; 
в группе нейронов с триадами МИ разброс МПМА достаточно  велик (8-20 мс), в то время как в группе 
нейронов без триад они сконцентрированы в области МИ (до 6 мс), характерных для «быстрых» клеток. 

Модель. Анализ выходной активности семи модельных клеток, различавшихся только по 
длительности первых фаз импульсов и следовой гиперполяризации (Рис. 1), показал, что они 
трансформируют одну и ту же последовательность входных сигналов различным образом. При 
идентификации ПКРА у МИН были использованы те же (описанные выше) методы. Из Рис. 4 видно, что 
наиболее «быстрые» по параметрам отдельных импульсов клетки имеют самый короткий МИ во время 
ПКРА, близкий к МПМА в ПИГ (Рис. 1); наиболее «медленные» клетки, имея выраженную следовую 
гиперполяризацию, проявляют наибольший МИ в ПКРА. Различие с экспериментальными данными 
состояло лишь в том, что у МИН увеличение МИ проявлялось в большей мере после ПКРА, чем до них. 

                                      
Рис. 4. ПКРА у семи модельных клеток в двух 
частотных диапазонах:  при наличии в «пачке» 
МИ в диапазоне МПМА «быстрых» (А) и  
«медленных» (Б) клеток. МИН активированы 
последовательностью импульсов  
«промежуточного» нейрона ЗКМ.  
 

Рис. 5. ККГ в паре нейронов ЗКМ (I) и полевые 
потенциалы (II) в трех состояниях активности 
референтного нейрона. 
А) единичные разряды; Б) спаренные импульсы с 
МИ, соответствующими МПМА в ПИГ; В) 
спаренные импульсы с МИ до 3 мс.  
 

Динамика межнейронных взаимодействий в зрительной коре. 
Межнейронные взаимодействия оценивалась с помощью методов ККГ анализа и усреднения 
потенциалов, отводимых каждым из электродов блока, синхронно с импульсами референтной клетки. В 
качестве ориентиров при поиске полевых ПСП, отражающих внутрикорковые межнейронные 
взаимодействия при внеклеточном отведении, использованы данные,  полученные с помощью 
аналогичного метода при внутриклеточном отведении [1] и с помошью методов микростимуляции [12].  

Выбраны три состояния активности нейронов: (а) единичные разряды (нет второго импульса во 
временном окне 15-20 мс); (б) генерация групп импульсов с МИ, соответствующим МПМА в ПИГ (4-12 
мс); (в) генерация групп импульсов с МИ короче МПМА (2-3 мс). Оказалось, что в этих состояниях 
активности референтного нейрона характер межнейронных взаимодействий существенно различен (Рис. 
5). Видно, что в режиме (а) ККГ имеет гладкую форму (Рис. 5, АI) и отсутствуют заметные колебания  
потенциалов при суммации синхронно с импульсами референтной клетки (Рис. 5, АII). В режиме (б) в 
ККГ появляются пики активности, симметричные относительно «0», что указывает на активацию входа, 
общего для двух нейронов; при этом суммация потенциалов не выявляет явных изменений по сравнению 
с режимом (а) (Рис. 5, БII). В режиме (в) и ККГ, и усреднение потенциалов свидетельствуют о 
выраженной активации как общего входа, так и внутрикорковых межнейронных взаимодействий (Рис. 
5,В); видны почти синхронные полевые ПСП на нескольких микроэлектродах. Возрастание амплитуды 
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полевых ПСП (в 3-20 раз) при генерации групп импульсов с коротким МИ, одновременно с проявлением 
асимметричных пиков в ККГ, обнаружено у 14 из 34  пар нейронов.  

Следует отметить, что нейроны ЗКМ (n=7) и клетки Пуркинье, не имевшие коротких МИ (менее 
5 мс), не проявляли активации внутрикорковых взаимодействий; им была свойственна синхронизация 
общего входа в режиме генерации спаренных импульсов с МИ, соответствующим МПМА в ПИГ и 
таковому во время ПКРА. 

Заключение. Проведенное исследование показало, что: характер динамики активности 
коррелирует с параметрами импульсов данного нейрона; МИ в ПКРА соответствуют МПМА в ПИГ; 
ПКРА отделены от других состояний активности МИ, превышающим МПМА; «быстрые» нейроны не 
проявляют выраженных ПКРА в низкочастотной области, «медленные» - в высокочастотной. Сходство 
результатов эксперимента и моделирования позволяет предположить, что следовые постимпульсные 
процессы определяют частотную настройку нейронов и вносят существенный вклад в формирование 
ПКРА. С другой стороны, в модели обнаружен ряд различий с экспериментальными данными, которые 
указывают на возможный вклад сетевых свойств в динамику активности отдельных нейронов, в 
частности, в формирование фазы «торможения», предшествующей ПКРА. 

Из результатов также следует, что совместное применение методов ККГ анализа и усреднения 
потенциалов синхронно с импульсами референтной клетки при внеклеточном отведении дает 
возможность корректно трактовать форму ККГ, разделить компоненты активности нейронов, 
обусловленные общим входом и межнейронными внутрикорковыми связями, и оценить их динамику в 
различных состояниях активности. При генерации у референтной клетки импульсов с коротким МИ 
амплитуда полевых ПСП существенно возрастает одновременно с появлением асимметричных пиков в  
ККГ.  Генерация импульсов с более длительным МИ, соответствующим МПМА в ПИГ данной клетки и 
частоте эпизодической осцилляторной активности, не приводит к возрастанию амплитуды полевых ПСП 
и сопровождается проявлением синхронизации активности по типу общего входа в ККГ. Обнаруженная 
активация внутрикорковых взаимодействий при коротких МИ согласуется с данными, полученными 
ранее с помощью методов микростимуляции [12]. В свете этих результатов представляется вероятным, 
что известная [6-8] синхронизация активности в колонках в диапазоне частот ниже 100 Гц, отражает в 
большей мере синхронизацию подкорковых афферентных входов и/или рекруитирование корково-
подкорковых взаимодействий, чем активацию внутрикорковых связей. Предполагается также, что 
«сильные» межнейронные взаимодействия (свойственные, в основном, «быстрым» клеткам) могут быть 
активированы отдельными или спаренными импульсами по единичному каналу межнейронных связей; 
при этом суммация импульсов многих нейронов не является необходимым условием. В свою очередь, 
«слабые» взаимодействия (в большей мере характерные для «медленных» клеток) активируются лишь 
при синхронизации импульсов многих нейронов.  
Работа выполнена при финансовой поддержке РФФИ, грант № 03-04-48369 и Программы Университеты 
России, проект № УР. 07.01.277.  
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Вычисляется оператор преобразования проводимости синапсов как функции координаты и времени в 
распределение внеклеточного потенциала (прямая задача) и рассматривается обратная задача оценки 
проводимости синапсов по измерениям внеклеточных сигналов. Дендриты заменяются случайно 
расположенными бесконечными цилиндрами, направленными поперёк слоя. Расположение синапсов и 
изменение их проводимостей предполагается идентичным для всех цилиндров. Рассмотрены примеры. 

1. Введение 
Предполагаем, что оси одинаковых дендритов параллельны оси Oz  прямоугольной системы 

координат ),,( zyx , а точки пересечения осей с плоскостью 0=z  распределены на этой плоскости 
равномерно с плотностью  p . Предположим также, что расположение синапсов по оси z  и изменение 
их проводимостей во времени идентично для всех цилиндров. При этих предположениях среднее 
значение (математическое ожидание) вытекающих из дендритов токов ),( tzI  и внеклеточный 
потенциал  ),( tzϕ  связаны уравнением   

πσϕ 4/),(/),( 22 tzpIztz =∂∂ , 
где  σ  - средняя проводимость внеклеточной среды,  и зависят только от координаты  z  и времени  t  
[1]. С другой стороны, плотность вытекающих из дендритов токов ),( tzI  в первом приближении 
пропорциональна второй производной по z  от внутриклеточного потенциала ),( tzu  [2]. Поэтому в 
модели с бесконечными цилиндрами внеклеточный потенциал ),( tzϕ  пропорционален 
внутриклеточному потенциалу ),( tzu . Коэффициент пропорциональности обозначим A , так что  

),(),( tzuAtz =ϕ .                                                                                                       (1) 
 Известно, что 1<<A . 

Внутриклеточный потенциал ),( tzu  отсчитывается от потенциала равновесия той же 

мембраны дендрита без синапсов. Обозначим r  - радиус дендрита, iR  -  удельное сопротивление 

протоплазмы )( мом ⋅ , mR - удельное сопротивление мембраны дендрита ( 2мом ⋅ ), mC - удельная 

ёмкость мембраны ( 2/ мф ), mm RCT =  -  характеристическое время разряда мембраны, 

im RRr 2/=λ  - характеристическая длина, im RRrg /2 32
0 π=  - характеристическая 

проводимость )(Сименс ; )(zδ  - дельта-функция Дирака; )4/exp()2/1(),( 2 tztttzK −−⋅= π  - 

функция Грина оператора 1// 22 +∂∂−∂∂= ztL ; ∑
=

−=
N

j

s
jjs tIzztzI

1

)()(),( δ  - ток через синапсы, 
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