
УПРАВЛЕНИЕ В МЕДИКО=БИОЛОГИЧЕСКИХ СИСТЕМАХ

76 CONTROL SCIENCES ¹ 2 • 2021

УДК 519.179.2,517.977.5,004.942 DOI: http://doi.org/10.25728/pu.2021.2.7

ÍÅÉÐÎÌÎÄÓËßÖÈß ÊÀÊ ÈÍÑÒÐÓÌÅÍÒ ÓÏÐÀÂËÅÍÈß 
ÍÅÉÐÎÍÍÛÌÈ ÀÍÑÀÌÁËßÌÈ1

Б.А. Болдышев, Л.Ю. Жилякова

ÂÂÅÄÅÍÈÅ

В нейробиоëоãии существует понятие öент-
раëüноãо ãенератора паттерна (ЦГП, анãë. central
pattern generator, CPG) — так называþт нейронный
ансаìбëü, ÷ëены котороãо совìестно порожäаþт
некоторуþ ìоторнуþ проãраììу орãанизìа. Поä
ìоторной проãраììой пониìается упоряäо÷енная
во вреìени выхоäная активностü, которая пере-
äается на ìыøöы, заставëяя их сокращатüся и рас-
сëабëятüся в некоторой коорäинированной пос-
ëеäоватеëüности, образуþщей ìоторный паттерн
[1, 2]. Наãëяäный приìер таких паттернов — ëо-
коìоторные аëëþры. Дëя ÷етырех ноã выäеëяþт
ãаëоп, рысü, инохоäü, øаã. Оäин и тот же нейрон-
ный ансаìбëü способен ãенерироватü разëи÷ные

паттерны активности. В настоящей работе буäет
показано на ìоäеëüных приìерах, как ìожно äо-
сти÷ü перекëþ÷ения ìежäу разныìи паттернаìи с
поìощüþ эффекта нейроìоäуëяöии — без струк-
турной перестройки ансаìбëей.
Эффект нейроìоäуëяöии закëþ÷ается в тоì,

÷то нейротрансìиттеры (хиìи÷еские сиãнаëüные
ìоëекуëы, возäействуþщие на ÷увствитеëüные к
ниì нейроны) способны перекëþ÷атü сетü взаи-
ìоäействий [3—6]. Анатоìи÷еские связи ìежäу
нейронаìи указываþт тоëüко на потенöиаëüнуþ
возìожностü их взаиìоäействий. Реаëüные же вза-
иìоäействия опреäеëяþтся ìоëекуëаìи нейроìо-
äуëяторов, которые изìеняþт состав и активностü
нейронных ансаìбëей [4]. Друãиìи сëоваìи, ана-
тоìи÷еские связи — тоëüко на÷аëüный пункт äëя
пониìания äинаìики ансаìбëей [5]. Кроìе тоãо,
важнуþ роëü иãрает принöипиаëüное разнообра-
зие и неоäнороäностü нейротрансìиттеров, типов
нейронов и типов их взаиìоäействий [2, 7—9].

Аннотация. Описаны и реаëизованы ìеханизìы управëения ритìаìи нейронных ансаì-
бëей с поìощüþ эффекта нейроìоäуëяöии. Кратко изëожены биоëоãи÷еские ìеханизìы
нейроìоäуëяöии и выäеëены аспекты, позвоëяþщие осуществëятü управëение паттернаìи
активности взаиìосвязанных нейронов, образуþщих ансаìбëи. Поä нейроìоäуëяöией в
преäëоженной ìоäеëи пониìается изìенение внутренних свойств нейрона, отве÷аþщих
за ÷увствитеëüностü к возбужäаþщиì и торìозныì возäействияì и, соответственно, за
еãо активностü. Это изìенение происхоäит поä äействиеì опреäеëенных нейротранс-
ìиттеров (ìоäуëяторов), которые такиì образоì оказываþт косвенное вëияние на эëект-
ри÷ескуþ активностü ÷увствитеëüных к ниì нейронов. Дëя реаëизаöии этоãо ìеханизìа
управëения, свойственноãо живыì орãанизìаì, быëа изìенена и äопоëнена асинхрон-
ная äискретная ìоäеëü хиìи÷еских взаиìоäействий биоëоãи÷еских нейронов в ìаëых
нейронный сетях. Кëþ÷евой эффект нейроìоäуëяöии закëþ÷ается в осуществëении
быстрой функöионаëüной перестройки нейронных сетей без изìенения их структурных
свойств. Паттерны активности изìеняþтся не с поìощüþ затратных изìенений связей
ìежäу нейронаìи, а посреäствоì изìенения хиìи÷ескоãо окружения нейронов в ансаì-
бëе. Форìаëизован ìеханизì нейроìоäуëяöии. Выпоëнена проãраììная реаëизаöия но-
вой ìоäеëи и провеäен ряä вы÷исëитеëüных экспериìентов по изìенениþ похоäки ãек-
сапоäов.
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Поäавëяþщее боëüøинство биоëоãи÷ески то÷-
ных ìатеìати÷еских ìоäеëей нейронов описыва-
þт äинаìику ìеìбранноãо потенöиаëа [10—12].
Преиìущество äискретных ìоäеëей закëþ÷ается в
тоì, ÷то при относитеëüно низкой вы÷исëитеëü-
ной сëожности они явëяþтся интерпретируеìыìи
и позвоëяþт описыватü нейронные взаиìоäейст-
вия на феноìеноëоãи÷ескоì уровне. Оäнако äис-
кретных ìоäеëей биоëоãи÷еских нейронов, описы-
ваþщих ãетерохиìи÷еские взаиìоäействия, на се-
ãоäняøний äенü не существует.
Автоìатный поäхоä ìоäеëирования биоëоãи-

÷еских нейронов преäëожен в ìоноãрафии [13].
В этой работе преäставëена автоìатная ìоäеëü
нейрона, реøаþщеãо заäа÷у выживания в усëови-
ях оãрани÷енноãо питания. Показано, ÷то при ре-
øении заäа÷и о ìиниìизаöии потребëения у сис-
теìы возникаþт паìятü, ìеханизìы повеäения и
саìо÷увствия. Базовыì свойствоì ìоäеëируеìоãо
нейрона в этой работе явëяется еãо энäоãенная
эëектри÷еская активностü: «Разряä в нейроне ну-
жен саìоìу нейрону».
В настоящей работе выпоëнена ìоäификаöия

äискретной асинхронной ìоäеëи хиìи÷ескоãо вза-
иìоäействия нейронов [14] äëя воспроизвеäения
эффектов нейроìоäуëяöии. В преäыäущей версии
ìоäеëи нейротрансìиттеры ìоãëи оказыватü на
нейроны тоëüко активируþщее иëи торìозящее
возäействие, т. е. увеëи÷иватü иëи уìенüøатü ìеì-
бранный потенöиаë. В новой версии äëя нейронов
ввеäены äва типа реöепторов: возäействие на ре-
öепторы первоãо типа, как и ранее, вëе÷ет за собой
изìенение заряäа на ìеìбране нейрона; возäейст-
вие на реöепторы второãо типа изìеняет ÷увстви-
теëüностü первых реöепторов, теì саìыì ìоäуëи-
руя ответ нейрона на внеøние возäействия.

1. ÁÈÎËÎÃÈ×ÅÑÊÈÅ ÌÅÕÀÍÈÇÌÛ ÍÅÉÐÎÌÎÄÓËßÖÈÈ

Основная характеристика активности нейро-
на — эëектри÷еский потенöиаë на еãо ìеìбране.
Коãäа ìеìбранный потенöиаë становится боëüøе
некотороãо пороãовоãо зна÷ения, нейрон перехо-
äит в активное, возбужäенное состояние. Возбуж-
äение переäается от нейрона к äруãиì нейронаì и
кëеткаì тканей по аксонаì, которые закан÷иваþт-
ся терìинаëяìи с синапти÷ескиìи окон÷анияìи.
В них нахоäятся ìоëекуëы нейротрансìиттеров,
функöия которых закëþ÷ается в хиìи÷еской пе-
реäа÷е сиãнаëов ìежäу нейронаìи. Коãäа возбуж-
äение äостиãает синапти÷ескоãо окон÷ания, в неì
происхоäят быстрые трансфорìаöии, веäущие к
выбросу трансìиттеров во внекëето÷ное простран-
ство. В непосреäственной бëизости от синапти-
÷ескоãо окон÷ания нейрона, переäаþщеãо сиãнаë,
распоëожены äенäриты иëи теëо нейрона, прини-

ìаþщеãо сиãнаë. На их поверхности нахоäятся
реöепторы, выступаþщие приеìникаìи сиãнаëа.
Соеäинение трансìиттера с ÷увствитеëüныì к
неìу реöептороì вызывает хиìи÷ескуþ реакöиþ
и внутрикëето÷ные трансфорìаöии в нейроне-
приеìнике, которые ÷асто веäут к изìенениþ еãо
ìеìбранноãо потенöиаëа. Поэтоìу на кëето÷ноì
уровне нервнуþ тканü уäобно преäставëятü как
сетü из эëектропровоäящих эëеìентов. Такой поä-
хоä к описаниþ нервной систеìы называется
эëектрофизиоëоãи÷ескиì. Он повëек за собой ìно-
жество важнейøих открытий и äоìинироваë в
нейронауках всþ вторуþ поëовину ХХ в. Поäав-
ëяþщее боëüøинство то÷ных ìатеìати÷еских ìо-
äеëей нейронов наöеëены иìенно на описание äи-
наìики ìеìбранноãо потенöиаëа [10—12].
Теì не ìенее, хиìи÷еское взаиìоäействие ìеж-

äу нейронаìи ìожет вызыватü øирокий спектр
внутрикëето÷ных эффектов, которые не выража-
þтся в непосреäственноì изìенении веëи÷ины
ìеìбранноãо потенöиаëа. Хиìи÷еские взаиìоäей-
ствия ìежäу нейронаìи, не связанные иëи связан-
ные косвенно с изìенениеì ìеìбранноãо потен-
öиаëа, иìеþт оãроìное вëияние на повеäение как
отäеëüных нейронов, так и их попуëяöий. Все раз-
нообразие поäобных возäействий принято объеäи-
нятü сëовоì «нейроìоäуëяöия» [3—6]. Часто ней-
роìоäуëяöия не вëияет на äинаìику ìеìбранно-
ãо потенöиаëа непосреäственно, но ìоäифиöирует
энäоãенные и экзоãенные паттерны эëектри÷ес-
кой активности. В этой связи она особенно инте-
ресна при изу÷ении ìеханизìов возникновения и
поääержания ритìи÷еской активности в нервной
систеìе. Нейроìоäуëяöия ìожет зна÷итеëüно ва-
рüироватü такие параìетры ритìа, как äëитеëü-
ности фаз активности и ìоë÷ания, и äаже перево-
äитü нейрон в ритìи÷еский режиì из неритìи-
÷ескоãо [15].
Спеöифика существуþщих поäхоäов к ìоäеëи-

рованиþ естественных нейронных систеì оãра-
ни÷ивает возìожности отражения нейроìоäуëи-
руþщих возäействий. Дëя биофизи÷ески то÷ноãо
ìоäеëирования требуется о÷енü тонкое изìерение
ìикроконöентраöий разëи÷ных субстанöий в ÷рез-
вы÷айно ìаëенüких объеìах пространства, а также
у÷ет ãеоìетри÷еских особенностей внекëето÷ноãо
пространства в ìасøтабе наноìетров. На текущий
ìоìент ìоäеëи такоãо уровня то÷ности существу-
þт тоëüко äëя ëокаëüных у÷астков нейрона [16]
и практи÷ески невозìожны äаже äëя небоëüøих
ãрупп нейронов.
В настоящей работе развивается асинхронная

ìоäеëü ìуëüтитрансìиттерных взаиìоäействий
[14, 17]. Ее особенности таковы: äëя ìоäеëирова-
ния повеäения нейронов приìеняется äискретный
поäхоä, а нейроны в ìоäеëи обìениваþтся хиìи-
÷ескиìи сиãнаëаìи внесинапти÷ески — ÷ерез об-
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щее внекëето÷ное пространство (все сиãнаëы øи-
роковещатеëüны). Оäнако ëþбое возäействие на
нейрон отражаëосü в этой ìоäеëи непосреäствен-
но изìенениеì ìеìбранноãо потенöиаëа, ÷то оã-
рани÷иваëо выразитеëüнуþ сиëу ìуëüтитрансìит-
терноãо поäхоäа. Цеëü настоящей работы — ввести
в асинхроннуþ ìоäеëü äопоëнитеëüный ìоäус
нейронных взаиìоäействий, äобавив еще оäин тип
реöепторов, который вëияë бы не непосреäствен-
но на ìеìбранный потенöиаë, а на веса äруãих
реöепторов, теì саìыì изìеняя ÷увствитеëüностü
нейрона к теì иëи иныì вхоäныì сиãнаëаì. Буäет
показано, ÷то ввеäенные ìоäификаöии позвоëиëи
реаëизоватü быстрый и низкозатратный ìеханизì
управëения ìоторныìи ритìаìи.

2. ÎÑÍÎÂÍÛÅ ÏÎÍßÒÈß ÄÈÑÊÐÅÒÍÎÉ 
ÀÑÈÍÕÐÎÍÍÎÉ ÌÎÄÅËÈ

Форìаëüное описание базовой ìоäеëи и при-
нöипов ее функöионирования привеäено в работе
[17]; ряä ìоäеëüных приìеров, описываþщих рит-
ìы, ãенерируеìые нервныìи систеìаìи разëи÷ных
ìоëëþсков, преäставëен в работе [14]. В äанноì
разäеëе äаäиì краткое описание ìоäеëи и основ-
ные опреäеëения и обозна÷ения, которые буäут
испоëüзоватüся в статüе.
Гетероãенная нейронная сетü преäставëяет собой

систеìу S = 〈N, X(t), C, T〉, ãäе N = {N1, ..., Nn} —
ìножество нейронов; X — внекëето÷ное простран-
ство, ÷ерез которое происхоäят хиìи÷еские ней-
ронные взаиìоäействия; C = {c1, ..., cm} — ìноже-
ство трансìиттеров; T — непрерывное вреìя, в ко-
тороì функöионирует систеìа.
Вреìя разäеëяется на неравные проìежутки

(такты) событиями. Событиеì с÷итается изìене-
ние состояния хотя бы оäноãо из нейронов систе-
ìы (активаöия пассивноãо иëи выкëþ÷ение актив-
ноãо нейрона).
На кажäоì такте этоãо вреìени нейроны взаи-

ìоäействуþт с внекëето÷ныì пространствоì X.
Трансìиттеры из пространства X вëияþт на пове-
äение нейронов, ÷то ìожет выражатüся в изìене-
нии их состояния активности. В своþ о÷ереäü,
сìена состояния нейрона изìеняет трансìиттер-
ный состав пространства X. Такой поäхоä позво-
ëяет описыватü как синапти÷еские, так и несина-
пти÷еские взаиìоäействия [14].

2.1. Ïàðàìåòðû íåéðîíîâ

2.1.1. Рецепторы

Нейрон Ni обëаäает ìножествоì реöепторных
сëотов, кажäый из которых характеризуется ÷увст-
витеëüностüþ к некотороìу трансìиттеру cj и ве-

соì wij ∈ R. Сëот преäставëяет собой объеäинение
всех реöепторов, ÷увствитеëüных к трансìиттеру cj;
еãо вес — суììарное возäействие от этих реöепто-
ров. Есëи нейрон не÷увствитеëен к трансìиттеру cj,
он не иìеет соответствуþщеãо сëота, и wij = 0. Вес
wij > 0 озна÷ает, ÷то äанный трансìиттер оказыва-
ет на нейрон возбужäаþщее возäействие, wij < 0 —
торìозное возäействие. W = (wij)nЅm — ìатриöа ве-
сов реöепторов всех нейронов.

2.1.2. Выходная активность нейронов

Активностü нейрона Ni заäается веëи÷иной
yi(t) ∈ {0, 1}; при yi(t) = 1 нейрон активен на такте t;
при yi(t) = 0 нейрон пассивен на такте t.
Нейроны в ìоäеëи явëяþтся трансìиттер-спе-

öифи÷ныìи: при активаöии кажäый нейрон вы-
брасывает во внекëето÷ное пространство оäин и
тот же трансìиттер cj. В ìоäеëи без нейроìоäуëя-
öии выброс опреäеëяется константой dij.
Выхоä преäставëяется ìатриöей D = (dij)nЅm, в

которой dij ≥ 0 — веëи÷ина выброса трансìиттера cj,
выäеëяеìоãо нейроноì Ni; dij = 0, есëи нейрон Ni

не выäеëяет трансìиттер cj. В сиëу трансìиттер-
спеöифи÷ности нейронов в кажäой строке ìатри-
öы присутствует ровно оäин ненуëевой эëеìент.
Преäпоëаãается, ÷то на протяжении выброса веëи-
÷ина dij не изìеняется.

2.1.3. Внутреннее состояние нейронов

Нейрон Ni иìеет мембранный потенциал Ui(t),

который ìожет изìенятüся в äиапазоне  ≤ Ui(t) ≤

≤ . Нейрон в ìоäеëи активен, есëи веëи÷ина

еãо ìеìбранноãо потенöиаëа Ui(t) не ìенüøе по-
роãовоãо зна÷ения Pi, которое, как правиëо, ìенü-

øе . Зна÷ения ,  и Pi спеöифи÷ны äëя

кажäоãо нейрона.

2.1.4. Типы нейронов

Нейроны в ìоäеëи разнороäны; кажäый ней-
рон опреäеëяется такиìи характеристикаìи:

— трансìиттероì, который он выäеëяет (сì.
п. 2.1.2);

— ìножествоì реöепторов и их весаìи;
— характероì энäоãенной активности, т. е.

способности активироватüся без внеøних воз-
äействий.
В ìоäеëи реаëизованы три типа нейронов, иìе-

þщие разные типы активности (рис. 1).
Тонический нейрон — нейрон, иìеþщий посто-
яннуþ энäоãеннуþ активностü в отсутствие тор-
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0
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max Ui

0 Ui
max
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ìожения. Поä постоянной активностью в ìоäе-
ëи пониìается реãуëярная ãенераöия спайков
(нервных иìпуëüсов) ÷ерез равные проìежутки
вреìени.
Пачечный (осциллирующий) нейрон — нейрон,
который в отсутствие торìожения ãенерирует
па÷ки спайков с опреäеëенныìи вреìенныìи
интерваëаìи. Частота спайков в па÷ках пре-
восхоäит ÷астоту спайков, ãенерируеìых тони-
÷ескиì нейроноì (рис. 1, а, б).
Реактивный (пассивный) нейрон. У этоãо нейро-
на нет энäоãенноãо возбужäения; он активиру-
ется, тоëüко есëи еãо возбуäитü и возбужäение
äостиãнет пороãа.
Нейрон активируется, есëи еãо ìеìбранный

потенöиаë превысиë пороãовое зна÷ение, спеöи-
фи÷еское äëя кажäоãо нейрона. Активаöия проис-
хоäит в резуëüтате ëибо энäоãенной активности,
ëибо внеøних возäействий, коãäа суììа реакöий
реöепторов (с у÷етоì их весов) превосхоäит поро-
ãовое зна÷ение. При этоì нейрон выäеëяет транс-
ìиттер. Разëи÷ия в интенсивности активаöии то-
ни÷ескоãо и па÷е÷ноãо нейронов реаëизуþтся за-
äаниеì разных веëи÷ин выброса dij (п. 2.1.2).
Энäоãенная äинаìика ìеìбранноãо потенöиа-

ëа в ìоäеëи äëя всех трех типов заäается ëинейны-
ìи функöияìи. В ëевоì стоëбöе рис. 1 схеìати÷-
но преäставëена äинаìика ìеìбранноãо потенöи-
аëа нейронов, ãенерируþщих иìпуëüсы, в правоì
стоëбöе — ее ëинейные прибëижения, испоëüзуе-
ìые в ìоäеëи.

2.1.5. Динамика мембранного потенциала

Меìбранный потенöиаë нейрона Ni внутри так-
та ìеняется (растет иëи убывает) ëинейно, т. е. с
постоянной суììарной скоростüþ:

Ui(t) = (t) + si(t),

ãäе (t) — эндогенная скорость изìенения ìеì-

бранноãо потенöиаëа, заäаваеìая кусо÷но-ëиней-
ной функöией; α — параìетр, зависящий от типа
эëектри÷еской активности нейрона (кажäый тип
нейрона иìеет свой набор энäоãенных скоростей),
и интерваëа, в котороì нахоäится ìеìбранный по-
тенöиаë в текущий ìоìент; si(t) — экзогенная ско-
рость, равная сиëе внеøних возäействий:

si(t) = wijxj(t), (1)

ãäе xj(t) — конöентраöия трансìиттера j во внекëе-
то÷ноì пространстве (сì. п. 2.2).
Боëее поäробно изìенение ìеìбранноãо по-

тенöиаëа äëя разных типов нейронов описано в
работе [12].

2.2. Âíåêëåòî÷íîå ïðîñòðàíñòâî

Состояние внеклеточного пространства в ìо-
ìент t преäставëяется вектороì X(t) = (x1(t), ...,
xm(t)), ãäе xj(t) > 0 — общее коëи÷ество трансìит-
тера cj, присутствуþщеãо на протяжении такта t;
xj(t) = 0 в противноì сëу÷ае. Состояние внекëето÷-
ноãо пространства изìеняется при наступëении
кажäоãо события: при активаöии нейрона кон-
öентраöия спеöифи÷ноãо еìу нейротрансìиттера
увеëи÷ивается на веëи÷ину dij, а при äеактиваöии —
уìенüøается на эту же веëи÷ину.
В настоящей статüе ìы преäëаãаеì ìоäифика-

öиþ этой ìоäеëи äëя отражения эффектов нейро-
ìоäуëяöии.

3. ÔÎÐÌÀËÜÍÎÅ ÎÏÈÑÀÍÈÅ ÍÅÉÐÎÌÎÄÓËßÖÈÈ

Как быëо показано в п. 2.1.1, в базовой ìоäеëи
веса реöепторов wij — неизìенные веëи÷ины. Они
вносят вкëаä в скоростü изìенения ìеìбранноãо
потенöиаëа в соответствии с форìуëой (1). Дëя то-
ãо ÷тобы отразитü в ìоäеëи эффект нейроìоäуëя-
öии, ввоäятся äопоëнитеëüные реöепторы, кото-
рые отве÷аþт на нейроìоäуëируþщие возäействия.
Дëя нейрона Ni буäеì обозна÷атü вес ìоäуëируþ-

щеãо реöептора , инäекс β — указание на тип

Рис. 1. Три типа эндогенной активности: 
ëевый стоëбеö — схеìы с ãенераöией иìпуëüсов (спайков); пра-
вый стоëбеö — ìоäеëüные прибëижения; а1 — тони÷еский ней-
рон с реãуëярныìи спайкаìи; а2 — постоянный ìеìбранный
потенöиаë Ui(t) выøе пороãовоãо зна÷ения Pi; б1 — па÷ки спай-
ков осöиëëятора; б2 — кусо÷но-ëинейное прибëижение, состо-
ящее из ÷етырех энäоãенных скоростей изìенения ìеìбран-
ноãо потенöиаëа: äве выøе пороãа и äве ниже пороãа; в1, в2 —
реактивный нейрон, иìеþщий ìеìбранный потенöиаë ниже
пороãа

vien
α

vien
α

j 1=

m

∑
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реöептора. Вес ìоäуëируþщеãо реöептора  —

это зна÷ение, на которое изìеняется вес wij в при-
сутствии трансìиттера ck. Преäставиì ìножество
весов реöепторов нейрона Ni, отве÷аþщих на ней-
роìоäуëируþщее возäействие, в виäе ìатриöы

 = ( )mЅm.

Тоãäа j-я строка äанной ìатриöы — это вектор
весов реöепторов, ÷увствитеëüных к трансìитте-
ру cj, изìеняþщихся поä возäействиеì трансìит-
тера ck, k = 1, ..., m.
Форìуëу äëя вы÷исëения внеøнеãо возäейст-

вия на нейрон (1) ìоäифиöируеì в виäе

si(t) = xj(t), (2)

иëи, есëи Wi = (wij)1Ѕm, X(t) = (xj(t))1Ѕm, в ìатри÷-
ной форìе:

si(t) = WiX
T(t) + X(t) XT(t).

Это озна÷ает, ÷то переä вы÷исëениеì вкëаäа
j-ãо трансìиттера во внеøнþþ сиëу возäействия s
на нейрон Ni вес wij суììируется с произвеäениеì

j-й строки ìатриöы  и вектора конöентраöий

трансìиттеров X(t). Реöепторы всех типов реаãи-
руþт на оäно и то же ìножество трансìиттеров.
Такие изìенения позвоëяþт ввоäитü взаиìоäей-
ствия, которые ìоäифиöируþт реакöиþ нейрона
на трансìиттеры, заäавая косвенные вëияния на
ìеìбранный потенöиаë.
Все параìетры ìоäеëи, описанные в § 2 и 3,

отображены на рис. 2, а, б.

Замечание. В форìуëе (2) появëяется кваäра-
ти÷ный ÷ëен, который, в общеì виäе, увеëи÷ива-

ет ÷исëо параìетров от O(nт) äо O(nm2), ÷то су-
щественно усëожняет реøение заäа÷и поäбора
параìетров äëя реаëизаöии жеëаеìоãо повеäения
систеìы. В настоящей работе ìы оãрани÷иìся
иссëеäованиеì ÷астноãо сëу÷ая, в котороì ìо-
äуëируþщие возäействия поëностüþ откëþ÷аþт
некоторые реöепторы (§ 4). Добавëен оäин ìоäу-
ëируþщий трансìиттер, который обнуëяет веса
заäанных реöепторов. В такой поставноке разìер-
ностü заäа÷и остается без изìенений.
Рис. 3 иëëþстрирует ìоäуëяöиþ возäействия

нейрона N2 на нейрон N1 нейроноì N3. В отсутст-
вие возäействия нейрона N2 äинаìика ìеìбранно-
ãо потенöиаëа нейрона N1 не ìеняется.

4. ÎÁÚÅÊÒ ÌÎÄÅËÈÐÎÂÀÍÈß

Опиøеì ìеханизì перекëþ÷ения похоäки абс-
трактноãо øестиноãоãо øаãаþщеãо робота (hexapod
robot) с поìощüþ нейроìоäуëяöии. Моторные
проãраììы, управëяþщие хоäüбой, разëи÷аþтся
коëи÷ествоì ноã, нахоäящихся на зеìëе в äанный
ìоìент. Наприìер, при ÷етырехноãой похоäке ÷е-
тыре ноãи нахоäятся на зеìëе, äве соверøаþт øаã.
Как правиëо, øаãает ëибо оäна, ëибо äве, ëибо три
ноãи оäновреìенно. Чеì боëüøе ноã соверøаþт
øаã еäиновреìенно, теì выøе скоростü äвиже-
ния. Трехноãая (tripod) похоäка с÷итается опти-
ìаëüной, так как робот иìеет три то÷ки опоры в
кажäый ìоìент вреìени, ÷то обеспе÷ивает устой-
÷ивостü.

wijk
β

Wi
β wijk

β

Рис. 2. Параметры модели: 
а — нейрон и еãо параìетры: возбужäаþщий реöептор с весоì
wi1 > 0, торìозный реöептор с весоì wi3 < 0, ìоäуëируþщий ре-

öептор с весоì , кажäый реöептор ÷увствитеëен к транс-

ìиттеру оäноãо типа; тип энäоãенной активности: äинаìика
ìеìбранноãо потенöиаëа Ui(t); выброс нейрона: тип нейротран-
сìиттера cj и интенсивностü выброса dij; б — взаиìоäействие
нейронов ÷ерез общее внекëето÷ное пространство, которое ха-
рактеризуется вектороì конöентраöий нейротрансìиттеров

wi2
β

j 1=

m

∑ wij wijk
β xk t( )

k 1=

m

∑+
⎝ ⎠
⎜ ⎟
⎛ ⎞

Wi
β

Wi
β

Рис. 3. Изменение мембранного потенциала при модулирующем
воздействии. Нейрон N3 модулирует воздействие нейрона N2 на
нейрон N1: 
а — ìоäуëируþщее возäействие изìеняет вес реöептора ней-
рона N1 к трансìиттеру нейрона N2; коãäа нейрон N2 ìоë÷ит,
ìоäуëяöия не вëияет на ìеìбранный потенöиаë нейрона N1;
б — нейрон N2 активируется ранüøе нейрона N3 и заìеäëяет ос-
öиëëяöии ìеìбранноãо потенöиаëа нейрона N1; коãäа поäкëþ-
÷ается нейрон N3, осöиëëяöии заìеäëяþтся еще сиëüнее: про-
явëяется ìоäуëируþщее возäействие; по оси орäинат — ìеìб-
ранный потенöиаë, по оси абсöисс — вреìя
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Двиãатеëüные проãраììы ãексапоäов явëяþтся
биоëоãи÷ески инспирированныìи: насекоìые —
øестиноãие животные и обëаäаþт äостато÷но
простой нервной систеìой, ÷то позвоëяет иссëе-
äоватü ìеханизìы, управëяþщие их хожäениеì
[18, 19]. На рис. 4 изображена трехноãая похоäка
пëоäовой ìуøки drosophila melanogaster.
Четырехноãая похоäка анаëоãи÷на: ÷етыре но-

ãи всеãäа нахоäятся на зеìëе, äве соверøаþт øаã.
Иäеаëизированные äиаãраììы ÷ереäования øаãов
в äвух похоäках показаны на рис. 5.

5. ÏÅÐÅÊËÞ×ÅÍÈÅ ÏÎÕÎÄÊÈ 
Ñ ÏÎÌÎÙÜÞ ÍÅÉÐÎÌÎÄÓËßÖÈÈ

Кажäая ноãа животноãо выпоëняет äве ãруппы
взаиìоискëþ÷аþщих äействий: проäвиãает живот-
ное впереä, коãäа нахоäится на зеìëе, иëи пере-
ступает впереä. Эти ãруппы состоят из некотороãо
ìножества боëее простых äействий, соответствуþ-
щих сãибанияì, разãибанияì и переìещенияì ко-
не÷ностей в разных пëоскостях. У животных это
реаëизуется сокращенияìи разëи÷ных ãрупп ìыøö,
у роботов — вкëþ÷ениеì разëи÷ных сервоприво-
äов. Поскоëüку посëеäоватеëüности äействий äëя
кажäой ноãи стереотипны, ìожно проäеìонстри-
роватü принöипиаëüнуþ возìожностü воспроизве-
äения асинхронной ìоäеëüþ ÷етырех- и трехноãих
похоäок, назна÷ив по äва нейрона äëя кажäой но-
ãи: оäин активен, коãäа ноãа на зеìëе, äруãой —
коãäа ноãа переступает.
Нейрон, отве÷аþщий за äвижение опорной

ноãи, сäеëаеì тоническим (активныì в отсутствие
внеøних возäействий), а переступаþщий — мол-
чащим (реактивныì). Чтобы их активностü проис-
хоäиëа в противофазе, созäаäиì возбужäаþщуþ
связü от тони÷ескоãо опорноãо нейрона (О) к ìоë-
÷ащеìу нейрону øаãа (Ш) и торìозящуþ от ней-
рона øаãа к опорноìу нейрону (рис. 6).
Меìбранный потенöиаë такой пары нейронов

буäет изìенятüся, как показано на рис. 7. Тони-
÷еский нейрон О активирует ìоë÷ащий нейрон Ш.
Нейрон Ш äостиãает пороãа, активируется, сразу
торìозит нейрон О и некоторое вреìя сохраняет
активностü, пока еãо ìеìбранный потенöиаë поä
äействиеì энäоãенных сиë снижается, прибëижа-
ясü к пороãу сверху. Коãäа нейрон Ш заìоëкает,
торìозящее возäействие на нейрон О сниìается,
он активируется и öикë повторяется.
Теперü нужно сäеëатü øестü пар таких нейро-

нов и ввести необхоäиìые связи, ÷тобы паттерн
возбужäения соответствоваë äиаãраììe ÷етырех-
ноãой похоäки (рис. 5, а). Дëя этоãо ввеäеì тор-
ìозящие связи от кажäоãо нейрона øаãа с правой
и ëевой стороны на äва äруãих нейрона øаãа той

Рис. 4. Трехногая походка дрозофилы, вид снизу: 
переäняя и заäняя правые (П1, П3), и среäняя ëевая (Л2) ноãи
нахоäятся на зеìëе; переäняя и заäняя ëевые (Л1, Л3), и среäняя
правая (П2) ноãи соверøаþт øаã

Рис. 5. Диаграммы чередования шагов дрозофилы:
а — ÷етырехноãая похоäка; б — трехноãая похоäка (  — на
зеìëе,  — øаã)

Рис. 6. Схема связи двух антагонистичных нейронов, управляю-
щих движениями одной ноги
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же стороны. Соответствуþщая схеìа преäставëена
на рис. 8.
Зäесü ãруппы нейронов правой и ëевой стороны

не связаны äруã с äруãоì и их синхронизаöия оп-
реäеëяется параìетраìи систеìы. Их ëеãко синх-

ронизироватü, есëи сäеëатü все нейроны опоры
ìоë÷ащиìи и ввести оäин тони÷еский нейрон, ко-
торый возбужäает их все. Оäнако это сиëüно за-
ãроìозäиëо бы схеìу связей, поэтоìу на рис. 8 и 10
преäëожен упрощенный вариант.

Рис. 7. Графики мембранного потенциала модельных нейронов,
возбуждающихся в противофазе; 
по оси орäинат — ìеìбранный потенöиаë, по оси абсöисс —
вреìя

Рис. 8. Схема связей и активации нейронов в фазе четырехногой
походки

Рис. 9. Мембранные потенциалы нейронов при четырехногой по-
ходке:
в кажäой фазе активен тоëüко оäин нейрон øаãа с кажäой сто-
роны — äве ноãи øаãаþт, ÷етыре опираþтся на зеìëþ; ìоäу-
ëируþщий нейрон ìоë÷ит, он требуется äëя перестройки на
трехноãуþ похоäку; по оси орäинат — ìеìбранные потенöиаëы
нейронов, по оси абсöисс — вреìя

Рис. 10. Модулирующее воздействие подавляет тормозные связи
между первыми и третьими нейронами
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Взаиìные торìозящие связи нейронов øаãа
ãарантируþт, ÷то в кажäой фазе похоäки тоëüко
оäин из них буäет активен с ëевой и правой сто-
роны. Поряäок активаöии опреäеëяется параìет-
раìи сиìуëяöии. Проãраììно сãенерированные
ãрафики ìеìбранных потенöиаëов нейронов преä-
ставëены на рис. 8. Первыì с ëевой стороны ак-
тивируется нейрон Л3Ш. Пока активен, он торìо-
зит все äруãие нейроны Ш с ëевой стороны. Коãäа
периоä активности нейрона Л3Ш закан÷ивается,
первыì среäи оставøихся нейронов øаãа активи-
руется Л2Ш, ÷то опреäеëяется параìетраìи сиìу-
ëяöии. Он также отрабатывает свой периоä актив-
ности и торìозит сосеäей, затеì вкëþ÷ается ней-
рон Л1Ш и по окон÷ании еãо периоäа активаöии
öикë повторяется. Поряäок äëя правой стороны
сиììетри÷ен, с теì отëи÷иеì, ÷то таì первыì ак-
тивируется нейрон П2Ш.

Чтобы привести этот ритì в соответствие с äиа-
ãраììой трехноãой похоäки (рис. 5, б), äостато÷-
но откëþ÷итü торìозные связи ìежäу первыì и
третüиì нейроноì с кажäой стороны. Это ìожно
реаëизоватü ввеäениеì ìоäуëируþщеãо нейрона,
трансìиттеры котороãо откëþ÷аþт торìозящие
реöепторы ìежäу первыìи и третüиìи нейронаìи
с кажäой стороны (рис. 10). В резуëüтате первый и
третий нейроны на÷инаþт активироватüся синх-
ронно, äиаãраììа на÷инает соответствоватü трех-
ноãой похоäке (рис. 11).

ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ

В статüе преäëожено форìаëüное описание ìе-
ханизìа нейроìоäуëяöии, реаëизованноãо в äиск-
ретной асинхронной ìоäеëи ãетерохиìи÷еских
нейронных взаиìоäействий и проäеìонстрирова-
ны резуëüтаты перекëþ÷ения похоäки ãексапоäов.
Гëавныì, и ÷резвы÷айно зна÷иìыì, эффектоì

нейроìоäуëяöии явëяется возìожностü быстрой
функöионаëüной перестройки нейронных конту-
ров (как естественных, так и искусственных) без
изìенения их структурных свойств. Такиì образоì,
паттерны активности ìожно изìенятü не из-за
äоëãих и äороãостоящих изìенений связей ìежäу
нейронаìи и не путеì перекëþ÷ения ìежäу раз-
ныìи нейронныìи öепяìи äëя соверøения раз-
ных äействий, а с поìощüþ изìенения хиìи÷ес-
коãо состава ìежкëето÷ноãо пространства внутри
оäноãо ансаìбëя. В ìоäеëи это осуществëяется
изìенениеì еäинственноãо параìетра. Этот ìеха-
низì зна÷итеëüно упрощает управëение похоäка-
ìи, а также äруãиìи виäаìи ìоторной активности.
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Abstract. Control mechanisms for the rhythms of neural ensembles based on the neuromod-
ulation effect are described and implemented. The biological mechanisms of neuromodulation
are briefly outlined, and some aspects are highlighted to control the patterns of activity of in-
terconnected neurons forming ensembles. Within the suggested model, neuromodulation is a
change in the neuron’s properties responsible for its sensitivity to excitatory and inhibitory im-
pacts (and, therefore, for its activity). This change is initiated by certain neurotransmitters
(modulators), which indirectly influence the electrical activity of all neurons sensitive to them.
The asynchronous discrete chemical interaction model of biological neurons in small neural
networks is modified and extended to implement this control mechanism inherent in living or-
ganisms. The key effect of neuromodulation is the rapid functional reorganization of neural
networks without changing their structural properties. Activity patterns are changed not via
costly changes in the connections between neurons but by changing the chemical environment
of the ensemble’s neurons. The mechanism of neuromodulation is formalized. The new model
is implemented in software, and several computational experiments are performed to change
the gait of hexapods.

Keywords: neuron, neuromodulation, neurotransmitters, control, discrete modeling, generator of rhythmic
activity.


