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НЕЛIНIЙНА МОДЕЛЬ
КАЛЬЦIЄВИХ ЗБУДЖЕНЬ В БIОМЕМБРАНАХУДК 577.3

Пропонується модель, яка описує процес перерозподiлу кальцiю в бiологiчних тканинах.
В моделi враховано, що кальцiй може знаходитись в зовнiшньоклiтинному або внутрi-
шньоклiтинному просторi. Перерозподiл кальцiю вiдбувається за рахунок його переходу
iз внутрiшньоклiтинного простору у зовнiшньоклiтинний, i навпаки. Також у моделi
враховано дифузiю кальцiю у зовнiшньоклiтинному просторi. Показано, що iснує два
режими функцiонування такої системи. В першому режимi початкове збурення кон-
центрацiї кальцiю у зовнiшньоклiтинному просторi монотонно з часом зменшується
до нульового значення. В другому режимi початкове збурення концентрацiї кальцiю
пiдсилюється (однак зрештою все одно повертається до нульового значення). Крити-
чною характеристикою, яка визначає режим функцiонування системи, є концентрацiя
кальцiю у внутрiшньоклiтинному просторi.
К люч о в i с л о в а: кальцiй, спарк, бiомембрана, дифузiя.

1. Вступ
Навiть найпростiшi бiологiчнi системи є складни-
ми для дослiдження i, вiдповiдно, моделювання та-
ких систем та процесiв, що в них вiдбуваються, ви-
магає значних зусиль. Як правило, успiху вдається
досягти на основi видiлення найбiльш загальних
властивостей i зв’язкiв. Це евристична задача, ко-
тра вимагає глибокого розумiння законiв i принци-
пiв функцiонування бiологiчних об’єктiв. Так, при
вивченнi рiзноманiтних систем, що складаються з
бiомембран, досить часто доводиться мати спра-
ву iз кальцiєвими потоками [1–3]. Кальцiй вiдiграє
значну роль в багатьох фiзiологiчних процесах i
є регулятором, який вiдповiдає за важливi фун-
кцiї складних органiзмiв. Гарним прикладом може
бути процес перерозподiлу iонiв кальцiю у зовнi-
шньоклiтинному просторi при скороченнi м’язових
клiтин серця (див., наприклад, [4] та посилання,
що мiстяться там). Розглянемо на загальному рiв-
нi основнi етапи цього процесу.

Вiдомо, що кардiомiоцит (м’язова клiтина сер-
ця) мiстить ретикулум, що є контейнером чи резер-
вуаром для зберiгання iонiв кальцiю. Це кальцiй,
який знаходиться у внутрiшньоклiтинному про-
сторi. Вiн може переходити у зовнiшньоклiтинний
простiр i повертатись назад. Такий перехiд вико-
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нується завдяки роботi спецiальних кальцiєвих ка-
налiв, якi активуються за наявностi потенцiалу дiї.
Особливiсть ситуацiї в тому, що вивiльнення iонiв
кальцiю iз внутрiшньоклiтинного у зовнiшньоклi-
тинний простiр створює додатковий потенцiал, а
це стимулює роботу кальцiєвих каналiв, що має на-
слiдком додаткове вивiльнення кальцiю. Отже, в
даному випадку iснує позитивний зворотний зв’я-
зок. Тут також слiд врахувати, що процес є нело-
кальним за рахунок дифузiї кальцiю у зовнiшньо-
клiтинному просторi [4–9].

Елементарними подiями сигналiзацiї є спарки –
спонтаннi вивiльнення кальцiю у зовнiшньоклiтин-
ний простiр. Добре вiдомим є той факт, що спар-
ки можуть утворювати кластери або породжува-
ти кальцiєвi хвилi [4, 10]. Однак експерименталь-
нi данi i теоретичнi розрахунки дають пiдстави
стверджувати, що поява кальцiєвих хвиль не мо-
же бути пояснена випадковим вивiльненням каль-
цiю у зовнiшньоклiтинний простiр (див., напри-
клад, [4] та посилання, що мiстяться там). I хо-
ча iснує значний пул дослiджень рiзного типу, якi
пояснюють чи описують механiзми перерозподi-
лу iонiв кальцiю у внутрiшньоклiтинному i зов-
нiшньоклiтинному просторi, залишається актуаль-
ною задача щодо створення моделi, простої i якi-
сної, яка би пояснювала процес пiдсилення поча-
ткових кальцiєвих збурень у зовнiшньоклiтинно-
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му просторi. Розв’язанню цiєї проблеми присвяче-
на дана стаття.

2. Дослiджувана система

Для побудови математичної моделi ми максималь-
но спростимо ситуацiю, не втрачаючи при цьому
ключових моментiв. Базовi положення такi:

∙ Вважаємо, що кальцiй (мається на увазi iони
кальцiю) може знаходитись у одному з двох станiв.
По-перше, кальцiй акумулюється в спецiальних ве-
зикулах (куплонах) всерединi клiтин (внутрiшньо-
клiтинний простiр). По-друге, кальцiй може зна-
ходитись у вiльному станi у зовнiшньоклiтинному
просторi.

∙ Кальцiй iз внутрiшньоклiтинного простору мо-
же переходити у зовнiшньоклiтинний простiр, i
навпаки.

∙ Наявнiсть кальцiю у зовнiшньоклiтинному
просторi є стимулом для бiльш iнтенсивного ви-
вiльнення кальцiю iз внутрiшньоклiтинного про-
стору.

∙ Утворюється позитивний зворотний зв’язок:
процес вивiльнення кальцiю iз внутрiшньоклiтин-
ного простору в зовнiшньоклiтинний самопiдсилю-
ється, однак при цьому запаси кальцiю у внутрi-
шньоклiтинному просторi зменшуються, тому цей
процес є скiнченим у часi.

Далi пропонується нескладна математична мо-
дель, котра дозволяє проаналiзувати процес пере-
розподiлу кальцiю у зовнiшньоклiтинному i вну-
трiшньоклiтинному просторi. Зокрема, ми розгля-
немо площину, яка роздiляє внутрiшньоклiтинний
i зовнiшньоклiтинний простiр. Нас буде цiкавити
розподiл кальцiю з обох бокiв площини – тобто
у зовнiшньоклiтинному та внутрiшньоклiтинному
просторi. При цьому всю систему будемо розгляда-
ти як одновимiрну в тому сенсi, що просторова за-
лежнiсть концентрацiї кальцiю може змiнюватись
вздовж певної осi 𝑥 вздовж площини. В iнших про-
сторових напрямках концентрацiю кальцiю вважа-
тимемо незмiнною. Таке припущення, з одного бо-
ку, дозволить суттєво спростити аналiз, а з iншого
боку, воно не видається занадто нереалiстичним.

Позначимо через 𝑢(𝑡, 𝑥) концентрацiю кальцiю у
зовнiшньоклiтинному просторi, а через 𝑣(𝑡, 𝑥) по-
значимо концентрацiю кальцiю у внутрiшньоклi-
тинному просторi. Обидвi концентрацiї розгляда-
ємо як функцiї часу 𝑡 та просторової координати

𝑥. Динамiку концентрацiї кальцiю у зовнiшньоклi-
тинному та внутрiшньоклiтинному просторi в за-
гальному випадку можна описати такою системою
диференцiальних рiвнянь у частинних похiдних:

𝜕𝑢

𝜕𝑡
= 𝐷𝑢Δ𝑢+ 𝑘1𝑢𝑣 − 𝑘2𝑢, (1)

𝜕𝑣

𝜕𝑡
= 𝐷𝑣Δ𝑣 − 𝑘1𝑢𝑣 + 𝑘2𝑢. (2)

В цих рiвняннях через Δ позначено оператор Ла-
пласа, через 𝐷𝑢 та 𝐷𝑣 позначенi коефiцiєнти ди-
фузiї вiдповiдно у зовнiшньоклiтинному та внутрi-
шньоклiтинному просторi, а 𝑘1 та 𝑘2 є феномено-
логiчними параметрами моделi. В рiвняннях (1)
та (2) перший доданок описує дифузiйнi процеси
(рух кальцiю вздовж осi 𝑥). Доданок 𝑘1𝑢𝑣 описує
потiк кальцiю iз внутрiшньоклiтинного простору
у зовнiшньоклiтинний простiр. Тут ми врахува-
ли, що iнтенсивнiсть такого потоку, з одного бо-
ку, має залежати вiд концентрацiї кальцiю у вну-
трiшньоклiтинному просторi (джерело кальцiю), а
з iншого боку, iнтенсивнiсть вивiльнення кальцiю
у зовнiшньоклiтинний простiр зростає зi зростан-
ням концентрацiї уже вивiльненого кальцiю. До-
данок 𝑘2𝑢 описує потiк кальцiю iз зовнiшньоклi-
тинного простору у внутрiшньоклiтинний. Ми ви-
ходимо iз припущення, що такий потiк пропорцiй-
ний до концентрацiї кальцiю у зовнiшньоклiтинно-
му просторi.

Для подальшого аналiзу виконаємо обезрозмiре-
ння. Робимо такi замiни: 𝑢 → 𝑢0𝑢, 𝑣 → 𝑣0𝑣, 𝑡 → 𝑡0𝑡
та 𝑥 → 𝐿𝑥. Тут через 𝐿 позначено характериний
розмiр системи (такий, що просторова координа-
та 0 ≤ 𝑥 ≤ 𝐿, i пiсля обезрозмiрення 0 ≤ 𝑥 ≤ 1),
а параметри 𝑢0 = 𝑣0 = 𝑘2/𝑘1 та 𝑡0 = 1/𝑘2. Та-
кож ми скористаємося наявними експерименталь-
ними даними, якi свiдчать про те, що рухливiсть
кальцiю у внутрiшньоклiтинному просторi суттєво
обмежена, та покладемо 𝐷𝑣 = 0. В такому випадку
отримаємо таку систему рiвнянь, яка визначає ди-
намiку кальцiю (в частинi перерозподiлу мiж зов-
нiшньоклiтинним та внутрiшньоклiтинним просто-
ром):

𝜕𝑢

𝜕𝑡
= 𝑎2

𝜕2𝑢

𝜕𝑥2
+ 𝑢𝑣 − 𝑢, (3)

𝜕𝑣

𝜕𝑡
= 𝑢− 𝑢𝑣, (4)

328 ISSN 2071-0194. Укр. фiз. журн. 2018. Т. 63, № 4



Нелiнiйна модель кальцiєвих збуджень в бiомембранах

де уведено параметр

𝑎2 =
𝐷𝑢

𝑘2𝐿2
.

Ця система рiвнянь може бути зведена до одного
iнтегро-диференцiального рiвняння

𝜕𝑢

𝜕𝑡
= 𝑎2

𝜕2𝑢

𝜕𝑥2
+ 𝜀𝑢 exp

(︃
−

𝑡∫︁
0

𝑢(𝜏)𝑑𝜏

)︃
, (5)

в якому функцiя 𝜀(𝑥) пов’язана iз початковим роз-
подiлом кальцiю у внутрiшньоклiтинному просто-
рi спiввiдношенням 𝜀(𝑥) = 𝑣(𝑡 = 0, 𝑥) − 1. Для
розв’язання рiвняння (5) також необхiдно знати
початковий розподiл кальцiю у зовнiшньоклiтин-
ному просторi 𝑢(𝑡 = 0, 𝑥) = 𝜙(𝑥) i межовi умови
для функцiї 𝑢(𝑡, 𝑥) при 𝑥 = 0 та 𝑥 = 1. Що сто-
сується останнiх, то ми припускаємо, що на межi
системи кальцiй у зовнiшньоклiтинний простiр пе-
реходити не може, тому умови беремо нульовi:

𝑢(𝑡, 𝑥 = 0) = 𝑢(𝑡, 𝑥 = 1) = 0. (6)

Також ми будемо вважати, що функцiя 𝜀 не за-
лежить вiд просторової координати 𝑥, а отже, є
константою. Однак зрозумiло, що навiть в такiй
спрощенiй постановцi задача не є тривиальною i
має розв’язуватись у числовому виглядi. Та спо-
чатку розглянемо деякi частковi випадки.

3. Аналiз граничних випадкiв

Один з найбiльш простих випадкiв реалiзується за
умови, коли дифузiя кальцiю у зовнiшньоклiтин-
ному просторi вiдсутня. Це означає, що маємо по-
класти 𝑎 = 0. В такому разi отримуємо звичайне
диференцiальне рiвняння, яке визначає динамiку
концентрацiї кальцiю у зовнiшньоклiтинному про-
сторi:

𝑑𝑢

𝑑𝑡
= 𝑢(𝑡)(𝐶 − 1− 𝑢(𝑡)), (7)

де через 𝐶 позначено сумарну, не змiнювану з ча-
сом, концентрацiю кальцiю у внутрiшньоклiтинно-
му i зовнiшньоклiтинному просторi:

𝑢(𝑡) + 𝑣(𝑡) = 𝐶. (8)

Тут за умови 𝐶 > 1 ми маємо стiйкий стацiонар-
ний розв’язок

𝑢(𝑡) ≡ 𝐶 − 1, (9)

𝑣(𝑡) ≡ 1. (10)

а якщо 𝐶 < 1, то стiйким є розв’язок

𝑢(𝑡) ≡ 0, (11)
𝑣(𝑡) ≡ 𝐶. (12)

В даному випадку досить легко отримати точнi
аналiтичнi розв’язки для залежностей 𝑢(𝑡) та 𝑣(𝑡),
однак вони є тривiальними i особливого iнтересу
не викликають. Основний наслiдок, який можна
отримати на їх основi та на основi аналiзу стiйкостi
стацiонарних розв’язкiв, полягає в такому: якщо в
початковий момент концентрацiя кальцiю у зовнi-
шньоклiтинному просторi вiдрiзняється вiд стацiо-
нарного значення, то з часом кальцiй перерозподi-
ляється так, що реалiзується стiйкий стацiонарний
розв’язок. Для функцiї 𝑢(𝑡), котра описує концен-
трацiю кальцiю в зовнiшньоклiтинному просторi,
стацiонарний розв’язок є нульовим за умови 𝐶 < 1,
i розв’язок вiдмiнний вiд нуля за умови 𝐶 > 1. От-
же, iснує критичне значення для сумарної концен-
трацiї кальцiю, i якщо фактична кiлькiсть кальцiю
менша за це значення, то в зовнiшньоклiтинному
просторi кальцiй вiдсутнiй. У певному сенсi цей ре-
зультат є важливим, однак як буде показано далi,
наявнiсть дифузiї кальцiю у зовнiшньоклiтинному
просторi робить ситуацiю ще бiльш цiкавою.

На наступному етапi ми врахуємо дифузiю каль-
цiю у зовнiшньоклiтинному просторi. Також буде-
мо вважати, що параметр 𝜀 > 0 та не залежить вiд
просторової координати. Ще одне припущення бу-
де полягати у тому, що розв’язок 𝑢(𝑡, 𝑥) є малим.
Останнє не видається надуманим, оскiльки за ну-
льової початкової умови для функцiї 𝑢(𝑡, 𝑥), з ура-
хуванням рiвняння (5) та граничних умов (6), має-
мо для функцiї 𝑢(𝑡, 𝑥) нульовий розв’язок. Логiчно
припустити, що коли початковий розподiл каль-
цiю у зовнiшньоклiтинному просторi є незначним,
то iснує можливiсть для того, аби ця концентра-
цiя залишалась малою. Якщо так, то замiнивши у
виразi (5) експоненту на одиницю

exp
(︁
−

𝑡∫︁
0

𝑢(𝜏)𝑑𝜏
)︁
≈ 1,

отримуємо таке:

𝜕𝑢

𝜕𝑡
= 𝑎2

𝜕2𝑢

𝜕𝑥2
+ 𝜀𝑢. (13)
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Це рiвняння має аналiтичний розв’язок у виглядi
нескiнченного ряду

𝑢(𝑡, 𝑥) =

∞∑︁
𝑛=1

𝑈𝑛 exp(−𝜆𝑛𝑡) sin(𝜋𝑛𝑥), (14)

де коефiцiєнти розкладу 𝑈𝑛 визначаються на осно-
вi початкової умови 𝑢(𝑡 = 0, 𝑥) = 𝜙(𝑥) згiдно iз
спiввiдношенням

𝑈𝑛 = 2

1∫︁
0

𝜙(𝑥) sin(𝜋𝑛𝑥)𝑑𝑥, (15)

а параметри

𝜆𝑛 = (𝜋𝑛𝑎)2 − 𝜀. (16)

Неважко збагнути, що за умови

𝜀 > (𝜋𝑎)2 (17)

розв’язок (14) мiстить доданки, якi зростають екс-
поненцiйно з часом. Фактично це означає, що ви-
хiдне припущення про те, що концентрацiя каль-
цiю у зовнiшньоклiтинному просторi залишається
незначною, є хибним. Отже, можемо стверджува-
ти, що iснує критичне значення для параметра
𝜀 = (𝜋𝑎)2, при перевищеннi якого початковi не-
значнi вiдхилення концентрацiї кальцiю в зовнi-
шньоклiтинному просторi вiд рiвноважного значе-
ння будуть пiдсилюватися. При цьому нескiнчено-
го зростання концентрацiї кальцiю у зовнiшньоклi-
тинному просторi не буде, оскiльки згiдно iз спiв-
вiдношенням (5) зростання значення 𝑢(𝑡, 𝑥) приве-
де до зростання значення iнтеграла в експонентi
i, таким чином, доданок, що викликав пiдсилення
початкового збурення, буде зменшуватись. Тобто
тут має мiсце негативний зворотний зв’язок. Щоб
дати бiльш детальний опис особливостей перероз-
подiлу кальцiю маємо розв’язати (в числовому ви-
глядi) вихiдну систему диференцiальних рiвнянь в
частинних похiдних (1) та (2).

4. Режим пiдсилення
кальцiєвого збудження

Наведенi вище попереднi результати (отриманi на
якiсному рiвнi) дають пiдстави очiкувати, що за
наявностi початкового кальцiєвого збудження (ви-
ведення у зовнiшньоклiтинний простiр додаткової

порцiї кальцiю) можливi два сценарiї подальшого
перерозподiлу кальцiю в системi:

∙ Кальцiєвий спарк монотонно загасає.
∙ Кальцiєвий спарк пiдсилюється (iз подальшим

загасанням).
В рамках вивчення процесу перерозподiлу каль-

цiю змоделюємо реакцiю системи на початкове
збурення для концентрацiї кальцiю в зовнiшньо-
клiтинному просторi такого типу:

𝜙(𝑥) = 𝐴 exp(−𝛼(𝑥− 0,5)2), (18)

тобто йдеться про розподiл гаусiвського типу по
центру системи (i це вiдповiдає сучасним уявлен-
ням про стохастичне вивiльнення кальцiю в зовнi-
шньоклiтинний простiр). Якщо початковий розпо-
дiл кальцiю в зовнiшньоклiтинному просторi вiдо-
мий (задана функцiя 𝜙(𝑥)), то ми можемо оцiнити
значення похiдної за часом вiд функцiї 𝑢(𝑡, 𝑥) в по-
чатковий момент:

𝜕𝑢(𝑡, 𝑥)

𝜕𝑡

⃒⃒⃒
𝑡=0

= 𝑎2𝜙(𝑥)′′ + 𝜀𝜙(𝑥). (19)

Якщо початковий розподiл 𝜙(𝑥) визначається спiв-
вiдношенням (18), то отримаємо

𝜕𝑢(𝑡, 𝑥)

𝜕𝑡

⃒⃒⃒
𝑡=0

= 𝜙(𝑥)
(︁
𝜀+ 𝛼𝑎2(𝛼(2𝑥− 1)2 − 1)

)︁
. (20)

Очевидно, що аби початкове збурення пiдси-
лювалось, достатньо (але не необхiдно), аби у
певнiй просторовiй областi виконувалась умова
𝜕𝑢(𝑡,𝑥)

𝜕𝑡

⃒⃒
𝑡=0

> 0. Очевидно, що зазначена умова еквi-
валентна такому:

𝜀+ 𝛼𝑎2(𝛼(2𝑥− 1)2 − 1) > 0. (21)

Вираз в лiвiй частинi нерiвностi приймає мiнiмаль-
не значення при 𝑥 = 0,5 (центр системи). Для зна-
чення 𝑥 = 0,5 умова трансформується до виразу

𝜀 > 𝛼𝑎2. (22)

Однак навiть якщо дана умова не виконується,
це не означає, що пiдсилення початкового збуре-
ння не буде: концентрацiя кальцiю спочатку може
спадати, а пiсля цього почнеться фаза зростання
концентрацiї кальцiю у зовнiшньоклiтинному про-
сторi. Дане твердження пiдкрiплюється результа-
тами числового моделювання. Для отримання чи-
слових розв’язкiв використовувався стандартний
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Рис. 1. Залежнiсть 𝑢(𝑡, 𝑥) при значеннях параметрiв 𝑎 =

0,4, 𝛼 = 100, 𝐴 = 10 та 𝜀 = 33,6

метод лiнiй, який базується на дискретизацiї вихi-
дних рiвнянь по просторовiй змiннiй. В результатi
вихiдна задача зводиться до розв’язання системи
звичайних диференцiальних рiвнянь.

Для отримання розв’язкiв системи рiвнянь (1)
та (2) в числовому виглядi використовуємо такi
значення для параметрiв системи: 𝑎 = 0,4, 𝛼 = 100
та 𝐴 = 10. Якщо так, то критичне значення па-
раметра 𝜀, розраховане згiдно iз спiввiдношенням
(17), становить величину 1,56. Значення 𝛼𝑎2 в пра-
вiй частинi нерiвностi (22) дорiвнює 16. На рис. 1
наведено залежнiсть 𝑢(𝑡, 𝑥) при значеннi параме-
тра 𝜀 = 33,6.

Цiлком очiкувано, що в цьому випадку має мi-
сце пiдсилення початкового збурення, пов’язаного
iз наявнiстю кальцiю в зовнiшньоклiтинному про-
сторi. Однак з часом це збурення загасає, як i пе-
редбачалось.

Подiбна ситуацiя має мiсце i у випадку, наве-
деному на рис. 2. Там показано залежнiсть 𝑢(𝑡, 𝑥),
розраховану при значеннi параметра 𝜀 = 11,2. Осо-
бливiсть цiєї ситуацiї у тому, що початкове збурен-
ня спочатку зменшується, i тiльки пiсля цього по-
чинається етап пiдсилення. Врештi концентрацiя
кальцiю у зовнiшньоклiтинному просторi поверта-
ється до нульового значення.

При зменшеннi значення параметра 𝜀 макси-
мальна амплiтуда для профiлю концентрацiї каль-
цiю у зовнiшньоклiтинному просторi зменшується.
На рис. 3 наведено залежнiсть 𝑢(𝑡, 𝑥) при значеннi
параметра 𝜀 = 4,8. Тепер пiдсилення початкового
збурення як такого немає. За подальшого зменше-
ння параметра 𝜀 для часової залежностi концен-

Рис. 2. Залежнiсть 𝑢(𝑡, 𝑥) при значеннях параметрiв 𝑎 =

0,4, 𝛼 = 100, 𝐴 = 10 та 𝜀 = 11,2

Рис. 3. Залежнiсть 𝑢(𝑡, 𝑥) при значеннях параметрiв 𝑎 =

0,4, 𝛼 = 100, 𝐴 = 10 та 𝜀 = 4,8

Рис. 4. Залежнiсть 𝑢(𝑡, 𝑥 = 0,5) при рiзних значеннях па-
раметра 𝜀. Цифрами позначено графiки: 1 – для 𝜀 = 33,6,
2 – для 𝜀 = 11,2, 3 – для 𝜀 = 4,8

ISSN 2071-0194. Укр. фiз. журн. 2018. Т. 63, № 4 331



С.I. Брайченко, О.М. Васильєв

трацiї кальцiю отримуємо монотонну спадаючу за-
лежнiсть. Бiльш чiтке уявлення про змiни в проце-
сi перерозподiлу кальцiю дає рис. 4, на якому на-
ведено часовi профiлi концентрацiї кальцiю в цен-
трi системи (при 𝑥 = 0,5) для трьох розглянутих
вище випадкiв. Як i зазначалося ранiше, концен-
трацiя кальцiю в зовнiшньоклiтинному просторi в
кiнцевому випадку зменшується до нуля. Однак
при цьому може мати мiсце тимчасове збiльше-
ння концентрацiї кальцiю у зовнiшньоклiтинному
просторi.

5. Висновки

Таким чином, запропонована модель описує про-
цес перерозподiлу кальцiю у зовнiшньоклiтинно-
му просторi. В моделi враховано дифузiю каль-
цiю в зовнiшньоклiтинному просторi та нелiнiй-
ний механiзм, який зумовлює перехiд кальцiцю
iз внутрiшньоклiтинного простору у зовнiшньоклi-
тинний. Найбiльш важливим результатом теорети-
чного аналiзу та числових розрахункiв є те, що в
дослiджуванiй системi незначне випадкове вивiль-
нення кальцiю у зовнiшньоклiтинний простiр може
пiдсилюватися. Вiдповiдний режим реалiзується,
якщо концентрацiя кальцiю у внутрiшньоклiтин-
ному просторi перевищує певне граничне значен-
ня. Даний висновок добре узгоджується з резуль-
татами iнших дослiджень (див., наприклад, [4]) i
може бути важливим для поясненнi процесiв, по-
в’язаних з утворенням кальцiєвих кластерiв та ге-
нерування кальцiєвих хвиль.
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NONLINEAR MODEL
OF CALCIUM EXCITATIONS IN BIOMEMBRANES

S u m m a r y

A model is proposed to describe the calcium redistribution in

biological substances. The model takes into consideration that

calcium can be located inside or outside a cell. Calcium is re-

distributed due to its transport from the cell volume into the

outer space and backward. The model makes allowance for the

calcium diffusion into the outer space. It is shown that there

are two modes of functioning of the system. In one of them,

the initial perturbation of the calcium concentration in the ex-

tracellular space monotonically vanishes in time. In the other

mode, this perturbation first grows, but afterward decreases

to the zero value. The calcium concentration in the intracellu-

lar space is shown to be a critical parameter that governs the

system operation mode.
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