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Разработана математическая модель “сети сетей”, состоящая из небольшой входной сети и четырех
больших подсетей, взаимодействующих друг с другом через ингибирующие связи. Данная модель
является попыткой смоделировать процессы, которые имеют место происходить в реальных ней-
ронных сетях при аналогичном процессе обработки ими входной информации. Показано, что ин-
дексы синхронизации в подсетях меняются во времени по периодическому закону. В зависимости
от силы связи индексы синхронизации нейронов в разных подсетях могут меняться как в фазе, так
и в противофазе.
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ВВЕДЕНИЕ
Применение методов радиофизики, нелиней-

ной динамики и сетевого анализа в задачах ней-
рофизиологии является актуальной тенденцией в
современной науке [1–4].

Различные методы теории сетей используются
при анализе взаимодействия между отделами го-
ловного мозга при когнитивной деятельности
[5, 6], основываясь как на анализе эксперимен-
тальных данных (например, многоканальных за-
писей электрической и магнитной активности)
[7–14], так и на численном моделировании взаи-
модействия отдельных нейронов и их групп путем
построения математических моделей сетей нели-
нейных элементов [15–20]. В качестве моделей
нейронов используются модели Ходжкина–
Хаксли [21], ФитцХью–Нагумо [22, 23], Хинд-
марш–Розе [24]. Модель Ходжкина–Хаксли яв-
ляется наиболее полной моделью, которая опи-
сывает инициирование и распространение по-
тенциала действия с учетом ионных токов в
мембране нейрона. Спайковая активность, гене-
рируемая этой моделью, имитирует электриче-
скую активность реального нейрона.

В настоящее время применение теории слож-
ных сетей к нейронауке является очень многообе-
щающим для анализа структурных и функцио-
нальных связей нейронов мозга. Коллективная

нейронная активность играет важную роль в
функционировании мозга [25]. Согласно иссле-
дованиям функциональной магнитно-резонанс-
ной томографии (ФМРТ), сетевая активность
всего мозга генерируется посредством взаимо-
действия нескольких функциональных подсетей
во время состояния покоя или выполнения задачи
[26]. Коллективные процессы, возникающие в ре-
зультате функционального взаимодействия между
удаленными популяциями корковых нейронов,
поддерживают когнитивные способности при вы-
полнении сложных задач. Современное понима-
ние нейронной коммуникации подчеркивает жиз-
ненно важную роль фазовой когерентности в
функциональном взаимодействии между удален-
ными нейронными ансамблями.

Была разработана модель “сети сетей”, состо-
ящей из 1 маленькой входной нейронной сети и
4 больших нейронных сетей. Внешний сигнал,
полученный входной сетью, преобразовывался
ею в последовательность спайков, которая затем
передавалась на 4 подсети, взаимодействующих
друг с другом через ингибирующую связь, кото-
рые взаимодействовали друг с другом для обра-
ботки сигнала. Данная модель является некото-
рым аналогом системы обработки информации в
головном мозге человека, когда небольшая вход-
ная сеть получает информацию и передает ее
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дальше для последующей обработки, причем в за-
висимости от сложности входной информации
она может подключать к работе разное число ней-
ронных сетей. Одним из примеров такой работы в
головном мозге служит зрительная система, когда
сигналы от таламуса передаются в зрительную кору.
Обнаружено, что индексы синхронизации в подсе-
тях периодически колеблются во времени, при чем
эти колебания демонстрируют либо синфазную,
либо противофазную синхронизацию в зависимо-
сти от силы ингибирующей связи между подсетями.

ОПИСАНИЕ МОДЕЛИ

В качестве модели нейрона была выбрана мо-
дель нейрона Ходжкина–Хаксли, описываемая
следующими уравнениями [21]:
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где  – мембранная емкость на еди-

ницу площади,  – внешний ток, V – мембранный
потенциал нейрона в мВ, 

 и  обозначают
максимальную натриевую, калиевую и утечную
проводимость, когда все ионные каналы открыты.

  и  – об-
ратные потенциалы для каналов натрия, калия и
утечки соответственно. m и h – активационные и
деактивационные переменные открытия каналов
натрия, n – активационная переменная для кана-
лов калия. n4 и m3h представляют собой средние
части открытых калиевых каналов и ионов на-
трия в пределах мембраны патча. Динамика пере-
менных x = m, n, h зависящая от функций αx(V) и
βx(V) задается как:

(2)

где  – общий синаптический ток, получаемый
i-м нейроном. Мы рассматриваем связь через хи-
мические синапсы. Синаптический ток прини-
мает форму [27]

(3)

где альфа-функция α(t) описывает временную
эволюцию синаптической проводимости, gc –
максимальная проводимость синаптического
канала,  – время, когда пресинаптический j-й
нейрон генерирует спайк, 

Структура сети представлена на рис. 1. В раз-
работанной модели внешний сигнал постоянной
амплитуды A = 9 мкА/см2, соответствующий ре-
жиму непрерывной генерации спайков, подается
на входную сеть, состоящую из 5 нейронов, свя-
занных между собой со случайно выбранной си-
лой связи в диапазоне 0–0.15 мСм/см2. Каждый
нейрон входной сети однонаправленно связан с
каждым из N1 = N2 = N3 = N4 = 50 нейронов четы-
рех больших подсетей возбуждающими синапса-
ми с силой связи gс = 0.05 мСм/см2 и вероятно-
стью 30%. Все большие подсети двунаправленно
связаны друг с другом ингибирующими связями с
силой  и вероятностью 30%. Внутри каждой
подсети все нейроны связаны друг с другом дву-
направленными возбуждающими синапсами с
силой  Для данных сетей была выбрана топо-
логия “малый мир”, сгенерированная с помощью
модели Ватца и Строгаца [28] при значении пара-
метров β = 0.3, K = 5. Выбор данной топологии се-
ти обусловлен тем, что в данной работе делается
попытка смоделировать обработку сигналов в го-
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Рис. 1. Модель “сети сетей”. Внешний сигнал посто-
янной амплитуды A подается на входную сеть, состо-
ящую из 5 нейронов. Каждый нейрон входной сети
однонаправленно связан с каждым из N1 = N2 = N3 =
= N4 = 50 нейронов четырех подсетей возбуждающи-
ми синапсами с силой связи gc = 0.05 и вероятностью
30%. Все подсети двунаправленно связаны друг с дру-

гом подавляющими синапсами с силой связи  и
вероятностью 30%. Нейроны внутри каждой подсети
связаны друг с другом в соответствии с топологией

“малый мир” с силой связи 
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ловном мозге как на низком, так и на высоком
уровне, т.е. на уровне отдельного нейрона и на
уровне нейронных ансамблей. Свойства топологии
“малый мир” в реальных нейронных ансамблях
определяют связи между нейронами на анатомиче-
ском уровне [29, 30], что позволяет использовать
данную топологию для моделирования отдельных
групп нейронов. В настоящей работе сети предпо-
лагаются находящимися на достаточно близком
друг от друга расстоянии, что позволяет связать их
“все со всеми” при введение конечной вероятности
установления связей. Непрерывный стимул, полу-
ченный небольшой входной сетью, преобразует-
ся в последовательность нейронных спайков
(преобразование амплитуды в частоту), передава-
емых затем в большие сети для обработки сигна-
ла. Аналогичный процесс происходит в головном
мозге при восприятии визуальной информации.
При увеличении потока информации увеличивает-
ся частота генерации нейронного ансамбля, участ-
вующего в обработке. Нейроны внутри каждой
подсети связаны друг с другом с силой связи 

РЕЗУЛЬТАТЫ
Для разработанной “сети сетей” был проведен

анализ ее динамики. Пример характерной вре-
менной реализации всего нейронного ансамбля
приведен на рис. 2а. Внутри каждой подсети все
нейроны генерируют спайки практически в оди-
наковые моменты времени за счет возбуждающей
связи между ними. Таким образом на усреднен-
ных по всем нейронам каждой подсети сигналах
будут последовательности отдельных сконцен-
трированных спайков (рис. 2б). Видно, что 4 под-
сети под действием ингибирующей связи между
ними разделяются на 2 кластера: первая сеть син-
хронизирована с четвертой, а вторая – с третьей.
Синхронизированные между собой сети генери-
руют спайки синхронно в одинаковые промежут-
ки времени, в то время как активность сетей из
разных кластеров демонстрирует противофазную
динамику. Таким образом, две группы подсетей
находятся в постоянной противофазе друг с дру-
гом. Учитывая, что данные подсети занимаются
обработкой сигнала, получаемого от малой вход-
ной сети, можно заключить, что для достижения
оптимального процесса работы 2 группы сетей
разделяют входную информацию между собой
поровну, в каждой группе при этом сети должны
быть синхронны для эффективной обработки
входного сигнала.

Для анализа динамики были рассчитаны ин-
дексы синхронизации между всеми нейронами
каждой большой подсети [31, 32]:

(4)

.in
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− 
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где t0 – время переходного процесса, и T – общее
время,  – среднеквадратичное отклонение,
определяемое как

(5)

где N – число элементов сети.

Полученные временные ряды были затем от-
фильтрованы в полосе частот 0.004–0.015 Гц для
визуализации медленных изменений. В зависимо-
сти от силы связи между подсетями и силы связи
между элементами внутри подсетей эти индексы
могут находиться в разной степени скоррелирован-
ности между собой. Для анализа корреляции был
рассчитан линейный коэффициент корреляции
Пирсона r для каждой пары подсетей:
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Рис. 2. Пространственно-временная диаграмма мем-
бранного потенциала V нейронов в первой N1 (i = 1, …,
50), второй N2 (i = 51, …, 100), третьей N3 (i = 101, …,
150) и четвертой N4 (i = 151, …, 200) подсетях (а) и вре-
менные ряды усредненного по каждой подсети мем-

бранного потенциала при   (б).
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Рис. 3. Двухпараметрические зависимости корреляции r между индексами синхронизации четырех подсетей в про-

странстве сил связи между подсетями  и между элементами внутри подсетей  (а) и временные зависимости ин-

дексов синхронизации SI для четырех подсетей, соответствующие точкам (1)   и (2) 

 на рис. 3а (б).

N1

N2

N3

N1

N2

N2 N3 N4

N3

N4

1.0

0.6

0.2

–0.2

–0.6

r
0

–0.01

–0.02

–0.03

–0.04

–0.01

–0.02

–0.03

–0.04

–0.01

–0.02

–0.03

–0.04
0.5 0.7 0.9

0.5 0.7 0.9

0.5 0.7 0.9

gex
c

gex
c

gex
c

gin
c

gin
c

gin
c

–40

–10

0

20

40

50 200 350 50 200 350

S

t, мс t, мс

(1) (2)

(1)

(2)

(1)

(2)

(1)

(2)

(1)

(2)

(1)

(2)

(1)

(2)

а

б

 ex
cg in

cg

= 0.9,ex
cg = −0.01in

cg = 0.9,ex
cg

= −0.03in
cg

где S1 и S2 – индексы синхронизации первой и
второй сети, t0 – время переходного процесса, и T –
общее время. r = 1 и r = –1 означают, соответ-
ственно, полностью положительную и полностью
негативную корреляцию.

Обнаружено, что первая подсеть для всего диа-
пазона рассматриваемых значений сил связи де-
монстрирует практически нулевую корреляцию
со всеми остальными подсетями при низких зна-
чениях межсетевой силы связи, которая умень-
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шается до r = –0.2 с увеличением ингибирующих
связей (рис. 3). При этом три другие подсети ве-
дут себя совершенно иначе: при слабых межсете-
вых связях корреляция между их индексами син-
хронизации близка к 0, но при увеличении этой
связи корреляция возрастает вплоть до 1.0. Также
следует отметить, что увеличение силы внутрисе-
тевых связей приводит к возрастанию корреля-
ции между всеми сетями.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Была разработана математическая модель “се-

ти сетей”, состоящая из небольшой входной сети
и двух больших подсетей. Внешний сигнал, полу-
ченный входной сетью, преобразовывался ею в
последовательность спайков, которая затем пере-
давалась на 2 подсети с топологией “малый мир”,
взаимодействующих друг с другом через ингиби-
рующую связь, которые взаимодействовали друг
с другом для обработки сигнала.

Была проанализирована динамика разрабо-
танной модели сети и показано, что индексы син-
хронизации в подсетях периодически колеблются
во времени, возникает низкочастотная модуля-
ция нейронной активности. Согласно литерату-
ре, низкочастотная модуляция спайковой актив-
ности нейронов осуществляется за счет ритмов
кортикальной активности (например, тета-, аль-
фа- и бета-), которые регистрируются неинвазив-
но при помощи ЭЭГ. При регулировке силы тор-
мозящей связи между сетями можно заметить,
что индексы синхронизации этих сетей соверша-
ют синфазные или противофазные колебания. В
первом случае между этими сетями возможно
установление функциональной связи. Во втором
случае сигналы, приходящие от одной сети на
другую, будут блокироваться. Можно предполо-
жить, что тормозящие связи являются одним из
возможных регуляторов перераспределения ко-
гнитивных ресурсов между нейронными ансам-
блями в головном мозге. Полученные теоретиче-
ские результаты отражают один из возможных
механизмов перераспределения когнитивного
ресурса между нейронными ансамблями в го-
ловном мозге. Согласно нашей гипотезе в случае
длительной активности мозг динамически пере-
распределяет нагрузку между различными ней-
ронными ансамблями, подстраивая фазовые со-
отношения между сигналами их активности. При
этом активность отдельных ансамблей меняется
во времени по периодическому закону: интерва-
лы активации чередуются с интервалами восста-
новления.

Продемонстрировано, что для поддержания
нейронной сети в режимах синфазных или про-
тивофазных колебаний индексов синхронизации
необходимо соблюдать баланс между внутрисете-
выми и межсетевыми связями. Наблюдаемый ме-

ханизм совместной обработки информации раз-
ными группами элементов может наблюдаться
как в работе разных участков головного мозга, так
и при коллективной работе группы людей над ре-
шением одной задачи.

Работа выполнена при поддержке Совета по
грантам Президента Российской Федерации
(проект НШ-589.2022.1.2). В.В. Грубов благода-
рит за поддержку Российский фонд фундамен-
тальных исследований (проект № 19-32-60033).
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Synchronization in competing networks of Hodgkin–Huxley neurons
A. V. Andreeva, *, V. A. Maksimenkoa, A. A. Badarina, V. V. Grubova, b, A. E. Hramova

a Immanuel Kant Baltic Federal University, Center for Neurotechnology and Machine Learning, Kaliningrad, 236041 Russia
b Razumovsky Saratov State Medical University, Saratov, 410012 Russia
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We developed a mathematical model of a “network of networks” consisting of a small input network and four
large subnetworks interacting with each other through inhibitory couplings. This model is an attempt to sim-
ulate the processes that take place in real neural networks with a similar process of processing input informa-
tion. We show that synchronization indexes of subnetworks periodically change in time. Depending on the
strength of the connection, the synchronization indexes of neurons in different subnetworks can change both
in phase and in antiphase.
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