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Аннотация. Цель настоящего исследования заключается в анализе влияния формы суточного профиля освещен-
ности на синхронизацию ритмов в модели переключения состояний «сон–бодрствование». В норме чередование
сна и бодрствования человека синхронизовано с его циркадным ритмом и с 24-часовым ритмом освещенности.
Имеется, однако, множество экспериментальных свидетельств нарушения этого синхронизма, как в форме сбоев фазы
(например, при авиаперелетах), так и в форме длительного рассогласования ритмов (например, при сменной работе на
производстве). Математические модели процесса переключения между сном и бодрствованием также демонстрируют
рассинхронизацию ритмов и успешно применяются для оптимизации рабочих графиков. В то же время, влияние
целого ряда факторов на этот процесс недостаточно изучено, в том числе — характера изменения освещенности
в течение суток. Методы. Анализ исследуемой шестимерной модели показывает, что в терминах нелинейной динамики
задача сводится к поиску и интерпретации областей резонансов на трехмерном торе. Для конкретных целей нашей
работы удобной оказалась оценка соотношения трех периодов (24 часа, циркадный период и текущая длительность
цикла «сон–бодрствование») методом численного интегрирования уравнений модели на сетке значений параметров
с помощью технологии параллельных вычислений. Основной результат нашей работы заключается в том, что наличие
круглосуточной малоинтенсивной засветки (то есть добавление к суточному световому циклу сигнала нулевой частоты)
вызывает рассинхронизацию циркадного ритма по отношению к суточному в значительной области параметров. Нами
предложено объяснение данного эффекта на основе структуры математической модели. Заключение. Полученные
нами результаты поднимают как минимум два серьезных вопроса, первый из которых связан с физиологической
интерпретацией одной из основных переменных модели, гомеостаза сна, а второй — с уточнением предположений,
которые использованы при модельном описании реакции фоторецепторов. В любом случае открываются интересные
перспективы дальнейших исследований.
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Abstract. The purpose of this study is to analyze the influence of the shape of the daily illumination profile on the
synchronization of rhythms in the sleep–wake state switching model. Normally, the alternation of sleep and wakefulness
of a person is synchronized with his circadian rhythm and with the 24-hour rhythm of illumination. There is, however, a lot
of experimental evidence of a violation of this synchronism, both in the form of phase failures (for example, during air travel)
and in the form of long-term mismatch of rhythms (for example, during shift work in production). Mathematical models of the
process of switching between sleep and wakefulness also demonstrate the desynchronization of rhythms and are successfully
used to optimize work schedules. At the same time, the influence of a number of factors on this process has not been
sufficiently studied, including the nature of changes in illumination during the day. Methods. An analysis of the six-dimensional
model under study shows that, in terms of nonlinear dynamics, the problem is reduced to finding and interpreting resonance
regions on a three-dimensional torus. For the specific purposes of our work, it turned out to be convenient to estimate the ratio
of three periods (24 hours, the circadian period, and the current duration of the sleep–wake cycle) by numerically integrating
the model equations on a grid of parameter values using parallel computing technology. The main result of our work is that the
presence of round-the-clock low-intensity illumination (that is, the addition of a zero-frequency signal to the daily light cycle)
causes the circadian rhythm to desynchronize with respect to the daily one in a significant range of parameters. We have
proposed an explanation of this effect based on the structure of the mathematical model. Conclusion. Our results raise at least
two serious questions, the first of which is related to the physiological interpretation of one of the main variables of the model,
sleep homeostasis, and the second is to refine the assumptions that are used in the model description of the photoreceptor
response. In any case, there are interesting prospects for further research.
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Введение

В 1982 году А. А. Борбели опубликовал первую математическую модель регуляции процесса
сон–бодрствование [1], которая стала известна как «модель двух процессов» и была позднее
расширена и дополнена в работах [2–6].

Первый из двух процессов, гомеостаз сна, отражает потребность во сне, которая увели-
чивается во время бодрствования и снижается во время сна [1]. Второй, циркадный процесс,
как правило, синхронизован с суточным ритмом и влияет на последовательность эпизодов сна и
бодрствования. Он способствует бодрствованию, противодействуя гомеостатической потребности
в сне в дневное время, и отвечает за консолидацию эпизодов сна в ночное время [1, 7].

В упомянутых выше математических моделях двум процессам соответствуют две автоко-
лебательные подсистемы (далее по тексту для краткости — «осцилляторы»), которые находятся
под воздействием времени суток, особенностей поведения, ритма питания, уровня физической
активности и других факторов окружающей среды (цейтгеберов) — основным из которых является
ритм чередования света и темноты [7–9].
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Сбои в световом ритме могут возникать при авиаперелетах, а также при сменной работе
на производстве, в сфере обслуживания, в медицине. Их влияние на состояние работников
крайне важно и потому стало предметом интенсивного изучения, как экспериментального [10–13],
так и модельного [14, 15].

Как упомянутые выше факторы, так и другие, часто не установленные причины, могут
вызывать нарушение синхронизма между циркадным ритмом и циклом сон–бодрствование [16–18].
При таких расстройствах человеку трудно (иногда невозможно) поддерживать социально нор-
мальный распорядок дня и рабочий график, что усугубляет ситуацию со сном и здоровьем [19].
Как правило, эти проблемы относят к нарушениям в системе циркадного ритма, однако их точные
механизмы неизвестны [20].

В то время как влияние сбоев фазы светового ритма в упомянутых выше работах изучено
хорошо, гораздо меньшее внимание на настоящий момент уделено не столь явным и труднее
контролируемым характеристикам, в частности — профилю освещенности в течение суток. Приме-
нительно к отдельно взятому циркадному ритму эта задача решалась [7,21], однако роль суточных
изменений освещенности в рассинхронизации всех трех ритмов практически не исследована.

В данной работе мы опираемся на конкретный вариант математической модели нейронных
популяций (neuron mass models), предложенный в работе [22]. Как и многие другие модели
системного уровня, она изначально строилась с целью наилучшего количественного описания
экспериментально зафиксированных закономерностей на языке уровня активности и характера
взаимовлияния физиологически значимых блоков — нейронных ядер. Так, в работе [23] показано,
что подобный тип модели, основанный на модели Янсена и Рита, может генерировать многоча-
стотные ритмы, которые близки к реальным ритмам ЭЭГ. А модель, представленная в работе [24],
способна с высокой точностью воспроизводить данные ЭЭГ для стадий сна N2 и N3. Выбор
конкретной модели для наших исследований обусловлен тем, что она опирается на недавние
разработки моделей такого типа [25,26] и наилучшим (на момент ее публикации) образом вос-
производит экспериментальные данные по возникновению эффекта рассинхронизации между
ритмами организма и суточным ритмом (spontaneous internal desynchrony, SID). В работе [22] по-
казано, что использованный вид нелинейности и выбранные значения параметров обеспечивают
лучшее, по сравнению с моделями-прототипами, соответствие лабораторным исследованиям.

В ходе вычислительного эксперимента мы строим двупараметрические диаграммы значений
периодов двух ритмов модели и анализируем полученные зависимости при различных уровнях
фоновой освещенности. Главный результат проведенного нами анализа заключается в том, что
наличие ночной засветки слабо изменяет режимы в области типичного выбора параметров,
однако вызывает значительные изменения в соседней области диаграммы и может, таким образом,
оказаться важным фактором в синхронизации исследуемых ритмов. Мы предлагаем объяснение
полученным результатам на основе анализа особенностей взаимосвязи уравнений модели, а также
обсуждаем возникающие при этом вопросы на тему физиологической интерпретации переменных
и параметров модели.

1. Методика

1.1. Модель. В этом разделе мы кратко описываем модель, детально обоснованную в
работе [22]. В этой и других подобных моделях процессы описаны с точки зрения популяций
нейронов и их взаимодействий. Структурная схема модели приведена на рис. 1 и включает
блок активации фоторецепторов (1), циркадный осциллятор (2), блоки переключения нейронных
ядер (3) и (4), блок гомеостаза сна (5) и зависимые от состояния (сон или бодрствование) связи
элементов (6). Физиологически состояния сна или бодрствования задаются работой нейронных

Меркулова К. О., Постнов Д. Э.
Известия вузов. ПНД, 2023, т. 31, № 3 353



Рис. 1. Структура математической модели: 1 — уровень активации фоторецепторов (переменная 𝑃 ) зависит от
поступающего света и текущего состояния системы 𝑆; 2 — генератор циркадного ритма (переменные 𝑋 , 𝑌 );
3 — «центр сна», вентролатеральное преоптическое ядро гипоталамуса (VLPO), переменная 𝑉𝑣; 4 — «центр бодрствова-
ния», моноаминергические ядра (МА), переменная 𝑉𝑚; 5 — гомеостатический процесс, переменная 𝐻; 6 — процедура
пороговой фильтрации отображает состояния сна и бодрствования в значения 𝑆 = 0 и 𝑆 = 1, соответственно

Fig. 1. The structure of the mathematical model: 1 — the level of photoreceptor activation (variable 𝑃 ) depends on the
incoming light and the current state of the system 𝑆; 2 — circadian rhythm generator (variables 𝑋 , 𝑌 ); 3 — “sleep center”,
ventrolateral preoptic nucleus of the hypothalamus (VLPO), variable 𝑉𝑣; 4 — “center of wakefulness”, monoaminergic nuclei
(MA), variable 𝑉𝑚; 5 — homeostatic process, variable 𝐻; 6 — threshold filtering procedure maps sleep and wake states to
𝑆 = 0 and 𝑆 = 1, respectively

ядер мозга: МА (моноаминергические ядра, центр бодрствования) и VLPO (вентролатеральное
преоптическое ядро гипоталамуса, представляющее центр сна). Активность этих ядер описывается
средним напряжением популяций нейронов: для центра сна это переменная 𝑉𝑣, а для центра
бодрствования — 𝑉𝑚. Состояние бодрствования регистрируется по превышению 𝑉𝑚 заранее
заданного порогового значения 𝑉th, иначе считается, что система находится в состоянии сна.
Ядра VLPO и MA (блоки 3 и 4 на рис. 1) связаны между собой тормозящими связями и образуют
бистабильную систему, которая в отсутствие внешнего воздействия сколь угодно долго находится
в одном из двух устойчивых состояний. Смена состояний (переключение активности ядер)
вызывается воздействующими на них циркадным и гомеостатическим процессами (модули 2

и 5 на рис. 1, соответственно). Кроме того, на активность ядер влияют их латеральные связи
(сигналы от других популяций нейронов), которые в данной версии модели предельно упрощены
представленными управляющими параметрами 𝐴𝑣 и 𝐴𝑚.

Уровень активности ядра определяется как средняя частота возбуждения нейронов 𝑄(𝑉𝑖)
и описывается сигмоидной функцией среднего напряжения соответствующей популяции 𝑉𝑖

𝑄(𝑉𝑖) =
𝑄max

1 + 𝑒(Θ−𝑉𝑖)/σ′
, 𝑖 = 𝑚, 𝑣, (1)

где 𝑄max — максимально возможная частота генерации импульсов, Θ — средний потенциал
действия нейрона относительно покоя, а σ′π/

√
3 — его стандартное отклонение [25].

Уравнения, описывающие активность ядер MA и VLPO, имеют вид:

τ𝑣
𝑑𝑉𝑣

𝑑𝑡
= ν𝑣𝑚𝑄(𝑉𝑚)− 𝑉𝑣 +𝐴𝑣 + ν𝑣𝐻𝐻 + ν𝑣𝐶𝐶(𝑋,𝑌 ), (2)

τ𝑚
𝑑𝑉𝑚

𝑑𝑡
= ν𝑚𝑣𝑄(𝑉𝑣)− 𝑉𝑚 +𝐴𝑚, (3)
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где τ𝑣 и τ𝑚 — постоянные времени, 𝑣𝑚𝑣 и 𝑣𝑣𝑚 — параметры влияния ядер друг на друга, 𝐴𝑣

и 𝐴𝑚 — упомянутые выше параметры, представляющие собой входы от других популяций
нейронов. Слагаемые ν𝑣𝐻𝐻 и ν𝑣𝐶𝐶(𝑋,𝑌 ) описывают воздействие со стороны гомеостатического
и циркадного процесса, соответственно.

Гомеостатический процесс 𝐻 (блок 5) полностью определяется активностью центра бодр-
ствования Q(𝑉𝑚), он описан уравнением:

τ𝐻
𝑑𝐻

𝑑𝑡
= ν𝐻𝑚𝑄(𝑉𝑚)−𝐻, (4)

где τ𝐻 — постоянная времени гомеостатического процесса, а ν𝐻𝑚 задает силу воздействия
со стороны MA.

Циркадный процесс 𝐶 (блок 2) имеет форму квазигармонических колебаний и генерируется
автоколебательной подсистемой из двух уравнений для переменных 𝑋 и 𝑌

τ𝑥
𝑑𝑋

𝑑𝑡
= 𝑌 + γ

(︂
1

3
𝑋 +

4

3
𝑋3 − 256

105
𝑋7

)︂
+ 𝐶𝑋𝑛 + 𝐶𝑋𝑝, (5)

τ𝑦
𝑑𝑌

𝑑𝑡
= −

(︂
δ
τc

)︂2

𝑋 + 𝐶𝑌 𝑝, (6)

где τ𝑥, τ𝑦 — константы времени, которые задают период осциллятора, γ — параметр, управляющий
формой колебаний, τc и δ — параметры, введенные для согласования с экспериментальными
данными [27]. Конкретная форма нелинейной функции 𝐶(𝑋,𝑌 ) предложена в [22] для лучшего
соответствия экспериментальным данным.

Эмпирически подобранные нелинейные функции 𝐶𝑋𝑝, 𝐶𝑌 𝑝 и 𝐶𝑋𝑛 задают влияние света
и других цейтгеберов (факторов окружающей среды, которые увлекают биологические ритмы
к 24-часовому суточному ритму), соответственно.

Влияние циркадного осциллятора на активность ядра VLPO задано в уравнении (2)
с помощью функции

𝐶(𝑋,𝑌 ) = 0.1
(𝑋 + 1)

2
+

(︂
𝑐1𝑋 − 𝑐2𝑌 + 𝑐3

𝑋 + 2

)︂2
, (7)

где сила циркадного воздействия выражается параметром 𝑣𝑣𝐶 , а форма регулируется параметрами
𝑐1, 𝑐2 и 𝑐3.

Не зависимые от света воздействия на циркадный осциллятор со стороны гомеостатического
заданы следующими соотношениями:

𝐶𝑋𝑛 = ν𝑋𝑛

(︂
1

3
− (1− 𝑆)

)︂
(1− tanh(𝑟𝑋)), (8)

𝑆 = 𝑈(𝑉𝑚 − 𝑉th), (9)

где ν𝑋𝑛 — параметр, характеризующий силу связи факторов, не связанных со светом, а постоянная
𝑟 делает воздействие зависимым от фазы циркадного осциллятора. Функция состояния системы
𝑆 выражается через ступенчатую функцию 𝑈 , которая принимает единичное значение, когда
𝑉𝑚 − 𝑉th>0 (система «бодрствует»), или нулевое, когда 𝑉𝑚 − 𝑉th ⩽ 0 (система «спит»).

Зависимое от света воздействие на циркадный осциллятор задается с помощью функций
𝐶𝑋𝑝 and 𝐶𝑌 𝑝 для каждой из переменных осциллятора

𝐶𝑋𝑝 = ν𝑋𝑝α𝐼(1− 𝑃 )(1− ε𝑋)(1− ε𝑌 ), (10)

𝐶𝑌 𝑝 = α𝐼(1− 𝑃 )(1− ε𝑋)(1− ε𝑌 )(ν𝑌 𝑌 𝑌 − ν𝑌 𝑋𝑋). (11)
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Параметры ν𝑌 𝑌 и ν𝑌 𝑋 делают воздействие зависимым от текущей фазы циркадного осциллятора,
а ε задает степень чувствительности световой составляющей к циркадным переменным.

Физиологически влияние света на циркадную систему осуществляется через ганглиаль-
ные клетки (фоторецепторы) на сетчатке глаз [28, 29]. В модели активность фоторецепторов
представлена переменной 𝑃 и выражается следующими уравнениями:

τ𝑃
𝑃

𝑑𝑡
= α𝐼(1− 𝑃 )− β𝑃, (12)

α𝐼 = α0𝑆
𝐼(𝑡)

𝐼(𝑡) + 𝐼1

√︃
𝐼(𝑡)

𝐼0
. (13)

Доля фоторецепторов, готовых к активации, составляет (1 − 𝑃 ). Они переходят в активное
состояние со скоростью α𝐼 и спонтанно деактивируются со скоростью β. Параметры α0, 𝐼0, 𝐼1
задают зависимость активности фоторецепторов от текущей интенсивности света 𝐼(𝑡), τ𝑝 —
постоянная времени активации. Отметим, что присутствие состояния системы 𝑆 в уравнении (13)
делает световой сигнал значимым только в состоянии бодрствования (глаза открыты).

1.2. Световой профиль. Суточный профиль освещенности 𝐼(𝑡) в реальных условиях
может иметь самые различные формы в зависимости от географической широты, погодных
явлений и т. д. В городской среде он во многом задается социальными факторами (график работы)
и с учетом искусственного освещения может быть представлен в виде последовательной смены
дневного и ночного освещения, что соответствует сигналу типа «меандр» (рис. 2). Управляющие
параметры модели 𝐼amb и 𝐼ext задают уровень фоновой засветки и размаха основного сигнала,
соответственно. Из рисунка видно, что наличие фоновой засветки лишь приподнимает весь
сигнал, не меняя его форму, и увеличивает амплитуду постоянной составляющей в спектре.
Тем не менее, как будет показано ниже, такие изменения могут резко менять динамический режим
системы в целом.

Рис. 2. Световой суточный профиль в виде меандра с пиковой интенсивностью 𝐼ext = 500 лк (a) и его фурье-спектр ам-
плитуд (b). Красным пунктиром проиллюстрированы изменения в случае наличия фоновой засветки с интенсивностью
𝐼amb = 100 лк. Полоса в верхней части панели демонстрирует смену состояний сна (серый цвет) и бодрствования
(желтый) при типичном выборе управляющих параметров (цвет онлайн)

Fig. 2. Light diurnal profile in the form of a meander with a peak intensity 𝐼ext = 500 lx (a) and its amplitude Fourier
spectrum (b). The red dotted line illustrates the changes in the presence of background illumination with an intensity
𝐼amb = 100 lx. The bar at the top of the panel shows the transition between sleep (gray) and wakefulness (yellow) for a typical
choice of control parameters (color online)

1.3. Вычислительный метод. Для оценки периода каждого из двух внутренних ритмов
системы выполнялось ее численное интегрирование с одними и теми же начальными условиями,
но разными комбинациями управляющих параметров. Считалось, что период установления
занимает не более 1000 часов модельного времени, после чего в последующие 1000 часов
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вычислялись средние значения периода циркадного осциллятора 𝑇c по временной реализации
переменной 𝑋 и периода ритма сон–бодрствование 𝑇s по временной реализации переменной 𝑉𝑚.
Данная процедура выполнялась независимо для каждой комбинации управляющих параметров
τ𝐻 и 𝐼ext. Для ускорения расчетов все комбинации параметров обрабатывались одновременно
с помощью метода параллельных вычислений на графических процессорах. Таким образом, анализ
текущего режима основывался на соотношении периодов трех ритмов: суточного с периодом
строго 24 часа, циркадного с периодом 𝑇c и гомеостатического с периодом 𝑇s.

Для интегрирования уравнений использовались две различные программы. Первая, в среде
Octave с использованием функции lsode и переменными двойной точности считалась эталон-
ной. Вторая программа в среде разработки NVIDIA CUDA, применялась для расчета двупара-
метрических диаграмм. В ней использовалась разновидность метода Рунге–Кутты 4 порядка
с фиксированным шагом (ℎ = 0.001 ч), адаптированная для решения как обыкновенных, так
и стохастических дифференциальных уравнений [30–32]. В результатах расчета двумя указанными
программами значимых расхождений не выявлено.

1.4. Значения управляющих параметров. Мы опирались на набор управляющих пара-
метров из [22]. Основная их часть подбиралась с точки зрения количественного соответствия
экспериментальным данным, мы считали их константами. Свободно изменяемыми параметрами
можно считать параметры интенсивности светового воздействия 𝐼amb, 𝐼ext, а также параметр τ𝐻 ,
физиологический смысл и роль в модели которого понятны, но обоснованная количественная
оценка затруднительна. Ниже приведены значения тех параметров, которые считались констан-
тами: 𝑄max = 100 Гц; Θ = 10 мВ; σ′ = 3 мВ; τ𝑣 = τ𝑚 = 50/3600 ч; ν𝑣𝑚 = −2.1/3600 мВ·ч;
ν𝑚𝑣 = −1.8/3600 мВ·ч; 𝐴𝑣 = −10.3 мВ; 𝐴𝑚 = 1.3 мВ; 𝑉th = −2 мВ; ν𝑣𝐻 = 1 мВ; ν𝑣𝐶 = −0.5 мВ;
τ𝐻 = 59 ч; ν𝐻𝑚 = 4.57/3600 ч; τ𝑥 = τ𝑦 = 24/(2π) ч; γ = 0.13; τc = 24.2 ч; δ = 24.2/0.99729 ч;
𝑐1 = 0.838; 𝑐2 = 0.676; 𝑐3 = 1.136; ν𝑋𝑛 = 0.032; 𝑟 = 10 ч; ν𝑋𝑝 = 37; ν𝑌 𝑌 = 12.33/60 ч;
ν𝑌 𝑋 = 20.35/60 ч; ε = 0.4; β = 0.007/60 Гц; α0 = 0.1/60 Гц; 𝐼0 = 9500 лк; 𝐼1 = 100 лк;
τ𝑝 = 1/3600 ч.

2. Результаты

При исследовании динамики цикла сон–бодрствование принято представлять результаты
расчетов или измерений в виде диаграмм, показанных на рис. 3, a и b, где по обеим осям отложено
время, в часах по горизонтали и днях по вертикали. Цветной заливкой выделено чередование
периодов сна и бодрствования, а красные и зеленые метки указывают положение основных
биологических маркеров: минимум внутренней температуры тела (зеленые треугольники) и пик
мелатонина в плазме (красные квадраты). По таким диаграммам легко диагностировать отсутствие
(панель a) либо наличие (панель b) синхронности процессов по отношению к суточному ритму,
на панели a хорошо виден сдвиг и «перескок» зон и маркеров по горизонтали.

В данной работе мы используем более традиционный при анализе синхронизации подход:
сопоставляем рассчитанные за достаточно длительный промежуток времени периоды двух ав-
токолебательных подсистем модели. На рис. 3, c приведены такие зависимости для τ𝐻 = 58.0.
Как можно видеть, в правой части графика (помечено буквой А) обе кривые совпадают и лежат на
уровне 24 часов. То есть оба внутренних ритма системы синхронизованы со световым суточным
ритмом, 𝑇s = 𝑇c = 24.0 часа. Это физиологически нормальный режим, который реализуется при
типичном выборе параметров. При меньших уровнях освещенности, в области C, оба периода
отличны от суточного периода 24 часа, но синхронизованы между собой, 𝑇c = 𝑇s. Наконец,
в области D, при малых уровнях интенсивности дневного освещения 𝐼ext, все три периода
различны, 𝑇c = 23.2 . . . 23.5 часа, а 𝑇s уменьшается с уменьшением 𝐼ext.

Меркулова К. О., Постнов Д. Э.
Известия вузов. ПНД, 2023, т. 31, № 3 357



Рис. 3. a, b — Представление режимов модели в форме суточных диаграмм при отсутствии засветки и различном
уровне дневной освещенности 𝐼ext: 10 лк (a); 200 лк (b). Значения других параметров даны в разделе 1.4. Фиолетовая
заливка соответствует интервалам сна, желтая — интервалам бодрствования. Красные и крупные зеленые маркеры
показывают фазу циркадного ритма. Панель c является однопараметрической диаграммой зависимости периодов
циркадного ритма (𝑇c) и цикла сон–бодрствование (𝑇s) от степени дневной освещенности 𝐼ext для τ𝐻 = 58.0 (цвет
онлайн)

Fig. 3. a, b — Representation of the model dynamics in the form of daily diagrams in the absence of constant illumination and
various levels of daylight illumination 𝐼ext: 10 lx (a), 200 lx (b). The values of other parameters are given in the section 1.4.
Purple shading corresponds to sleep intervals, yellow — to waking intervals. Red markers show the phase of the circadian
rhythm. Panel c is single parameter diagram of dependence of the periods of the circadian rhythm (𝑇c) and the sleep–wake
cycle (𝑇s) on the degree of daylight 𝐼ext at τ𝐻 = 58.0 (color online)

На рис. 4 приведены значения циркадного периода 𝑇c уже на плоскости двух управляющих
параметров τ𝐻 и 𝐼ext для различной величины фоновой засветки 𝐼amb. Анализ таких диаграмм
позволяет идентифицировать три описанных выше режима (области A, C, D) и еще один, обо-
значенный как область B, где период циркадного ритма 𝑇c в пределах точности расчетов равен
24.0 часам, тогда как 𝑇s имеет существенно меньшие значения, примерно 18 часов. Описанное
выше разбиение плоскости параметров имеет ясную интерпретацию с точки зрения теории
синхронизации [33,34]. Так, область A соответствует области основной (24 : 𝑇c : 𝑇s = 1 : 1 : 1)
синхронизации трех ритмов, где величины всех трех периодов одинаковы. Области B и С — это
зоны частичной синхронизации, где совпадают 2 из 3 частот, а результирующий колебательный
режим — это двухчастотные квазипериодические колебания. Область D соответствует полностью
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Рис. 4. Значения циркадного периода 𝑇c на плоскости управляющих параметров τ𝐻 и 𝐼ext для различных значений
интенсивности фоновой засветки 𝐼amb = 0, 25, 50 лк для панелей a, b и c, соответственно. Пунктирные линии и буквы
A, B, C, D разграничивают области режимов различной степени синхронности, см. текст (цвет онлайн)

Fig. 4. The values of the circadian period 𝑇c on the plane of the control parameters τ𝐻 and 𝐼ext for different values of the
background illumination intensity 𝐼amb = 0, 25, 50 lx for panels a, b and c respectively. Dashed lines and letters A, B, C, D

delimit the regions of modes of varying degrees of synchronicity, see text (color online)
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несинхронному поведению, когда все три ритма имеют различные периоды. В работе [35] на
примере простейшей модельной системы показана подобная иерархия степени синхронности.
Отметим, что в рамках данной работы мы не рассматриваем резонансы вида (1 : 1 : 𝑛), 𝑛 = 1, 2, 3..,
которые расположены в области τ𝐻 < 50. В настоящем исследовании нас интересует область B,
а точнее, обнаруженный нами эффект ее исчезновения при увеличении интенсивности фоновой
засветки 𝐼amb.

Панель a рис. 4 соответствует рис. 3, однако для лучшей визуализации для величины 𝑇c

выбран другой вертикальный масштаб, от 23 до 24.5 часов. При этом значения 𝑇s в областях B и D

не отображаются, но поведение 𝑇c видно более детально. Интенсивность фоновой засветки 𝐼amb

на рис. 4 увеличивается сверху вниз и составляет 0, 25 и 50 лк для панелей a, b и c, соответственно.
Сравнение панелей позволяет увидеть влияние фоновой засветки в динамике: при ее увеличении
многочисленные зоны слабых резонансов и переходов между ними сглаживаются, область полной
синхронизации A уменьшается в размерах, но главное — при 𝐼amb = 50 лк (c) полностью исчезает
область B! Таким образом, добавление постоянной составляющей, то есть сигнала нулевой
частоты, существенно влияет на картину взаимодействия трех ритмов в исследуемой системе.

Интересно, что высокая чувствительность процесса переключения между сном и бодрство-
ванием к излишнему освещению в ночное время известна физиологам и изучалась эксперимен-
тально [36].

Для получения дополнительной информации были построены однопараметрические за-
висимости величин 𝑇c и 𝑇s от интенсивности дневного освещения 𝐼ext (рис. 5). Как можно
видеть, зависимость 𝑇s от 𝐼ext мало меняется при наличии фоновой засветки, во всяком слу-
чае, однозначной тенденции не наблюдается. В то же время график для 𝑇c, во всех случаях
находящийся между 𝑇s и значением 24 часа, монотонно смещается в сторону 𝑇s, черная, синяя
и красная кривые соответствуют фоновой засветке 𝐼amb в 0, 25 и 50 лк, соответственно. Это
можно интерпретировать двояко: либо как ослабление синхронизующего действия со стороны
24-часового ритма, либо как усиление действия со стороны ритма сон–бодрствование.

В задачи данной работы входило предложить нелинейно-динамическое, а не физиоло-
гическое объяснение найденных эффектов. Поэтому в его поисках были проанализированы
особенности модельных уравнений (1)–(13), которые могут привести к обнаруженным нами
эффектам.

Рис. 5. Зависимость величин 𝑇c и 𝑇s от интенсивности дневного освещения 𝐼ext для τ𝐻 = 52.0 (цвет онлайн)

Fig. 5. Dependence of 𝑇c and 𝑇s on daylight intensity 𝐼ext for τ𝐻 = 52.0 (color online)
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Первая проверенная гипотеза была связана с возможным вкладом нелинейной функции
активации фоторецепторов (13). Выяснилось, однако, что в исследуемом диапазоне значений пара-
метров наличие фоновой засветки весьма незначительно (менее чем на 5%) изменяет соотношение
амплитуд постоянной составляющей и амплитуд гармоник в спектре сигнала, преобразованного
согласно (13). Кроме того, дополнительные расчеты, в которых тестировались различные формы
сигналов, показали, что структура диаграмм довольно слабо зависит от изменения соотношения
амплитуд их гармоник.

Однако тестирование различных форм дневного профиля подсказало возможный механизм
действия фоновой засветки, который наиболее сильно проявляет себя для сигнала в форме меандра.
На рис. 2 вверху панели a цветовой градацией отображена смена состояний бодрствования
(желтым) и сна (серым) для области А на рис. 4. В выражение (13) эта зависимость входит
как умножение на текущее состояние системы 𝑆. Фазы сигналов соответствуют типичному
установившемуся режиму. В отсутствие засветки (синяя кривая) во время сна, когда 𝑆 = 0,
световой сигнал также равен нулю, и их перемножение в выражении (13) не меняет ни формы,
ни спектрального состава воздействия на циркадный осциллятор. При наличии ночной засветки,
ее перемножение с 𝑆 порождает колебательную составляющую α𝐼 , которая по частоте и фазе
дублирует процесс переключения между сном и бодрствованием. Это качественно эквивалентно
усилению степени воздействия на циркадный осциллятор, изначально заложенное в соотношении
(8). По мере усиления фоновой засветки 𝐼amb это дополнительное синхронизующее воздействие
на 𝑇c растет и противодействует синхронизации циркадного ритма с суточным.

Дополнительные расчеты с различными формами светового профиля подтвердили, что
область частичной синхронизации B уменьшается либо вовсе пропадает именно для тех сигналов,
которые имеют область ненулевых значений в периоды сна. В то же время, исключение вели-
чины 𝑆 из соотношения (13) значительно расширяет область синхронности циркадного ритма
с суточным 24-часовым циклом и существенно ослабляет его зависимость от параметра τ𝐻 .

Заключение

Подводим итоги изложенного выше. Мы исследовали, как форма сигнала светового профиля
влияет на синхронность суточного 24-часового цикла, циркадного ритма, и процесса смены
состояний сон–бодрствование в математической модели, которая ранее была опубликована в [22]
как наиболее точно воспроизводящая экспериментальные данные.

Основной результат нашей работы заключается в том, что наличие круглосуточной малоин-
тенсивной засветки (то есть добавление к сигналу суточного светового цикла сигнала нулевой
частоты) вызывает рассинхронизацию циркадного ритма по отношению к суточному в значи-
тельной области параметров. А именно, увеличение интенсивности фоновой засветки (в нашем
случае от 0 до 50 лк) приводит к уменьшению в размерах и полному исчезновению области
частично-синхронного режима, в пределах которой циркадный ритм синхронизован с суточным
24-часовым ритмом. Нами предложено объяснение данного эффекта на основе структуры мате-
матической модели. Интересно, что такое действие ночной засветки есть следствие допущения
о нечувствительности фоторецепторов к свету во время сна. Математически это реализовано как
стробирование светового сигнала ритмом сон–бодрствование, а потому в определенных ситуациях
приводит к эффекту типа конкуренции мод — усиление действия гомеостатического осцилля-
тора не способно синхронизовать циркадный осциллятор, но его достаточно, чтобы «оторвать»
циркадные колебания от 24-часового суточного цикла.

Полученные нами результаты поднимают как минимум два серьезных вопроса, первый из
которых связан с физиологической интерпретацией одной из основных переменных модели —
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гомеостазом сна, а точнее, с дополнительным обоснованием параметра τ𝐻 , который оказывается
критически важным для синхронизации ритмов, что уже отмечалось нами в [37]. Второй вопрос
связан с уточнением предположений, которые использованы при модельном описании реакции
фоторецепторов. Как становится ясно, предположение полной их нечувствительности к свету
в период сна — это сильное упрощение ситуации. В любом случае открываются интересные
перспективы дальнейшего совершенствования модели.
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