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摘要　ＰｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒ复合体中兴奋性神经元节律性簇放电与呼吸节律的产生关系密切．泄漏电流对神经元

簇放电具有重要的调节作用．本文利用双参数分岔分析和快慢变量分离等方法，研究了泄漏电流对耦合神

经元簇同步模式及其转迁机制的影响．结果表明，在不同初始条件下，当泄漏电导改变时耦合神经元分别表

现为同相“ｆｏｌｄ／ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”型、“ｓｕｂＨｏｐｆ／ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”型和反相“ｆｏｌｄ／ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”型和“ｓｕｂＨｏｐｆ／ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”型簇

放电．本文的研究为进一步探索呼吸节律的产生机制提供了一些见解．

关键词　簇放电，　双参数分岔，　快慢变量分离，　ｐｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒ复合体，　呼吸节律

ＤＯＩ：　１０．６０５２／１６７２６５５３２０１４０１５

引言

位于哺乳动物脑干中的 ｐｒｅＢｔｉｎｇｅｒ复合体
（ｐｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒｃｏｍｐｌｅｘ）是呼吸节律产生的中枢，
其中存在着一类吸气神经元［１］，这类神经元具有振

荡簇发放的内在特性和类似心脏起搏器的兴奋性

特性［１２］．突触连接的耦合神经元会呈现簇同步，耦
合神经元集群能够通过它们的同步行为，自主地按

一定的频率发出冲动．这些耦合神经元之间互相联
系，协调一致地调节呼吸运动［３］．

簇放电是神经元最重要的放电模式之一，它比

单个峰放电携带更多的信息而成为科研者关注的

一种重要的节律放电模式．ＰｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒ复合体中，
当引入突触耦合时，神经元会产生同相同步和反相

同步两种同步模式［４］．当耦合强度较小时，神经元
的同步放电模式又可分为对称和非对称的放电模

式［４］．耦合神经元簇同步模式对单个神经元的放电
模式具有不同的依赖性［５，６］．在 ｐｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒ复合
体中，神经元的动力学本质和网络拓扑结构的交互

作用对神经元簇同步也具有重要的影响［７］．
泄漏电流能引起细胞膜产生超极化，抑制动作

电位放电，从而它能够调节 ｐｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒ复合体中
兴奋性神经元及其神经元网络的放电活动，因此泄

漏电流对呼吸节律的产生具有重要的作用［８］．利用

快慢变量分离［９］和双参数分岔分析［１０１２］等方法，

本文研究了泄漏电导变化对耦合神经元的同相簇

同步以及反相簇同步模式的影响．主要内容如下：
第一部分介绍 ｐｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒ复合体中兴奋性神经
元模型；第二部分是主要结果，给出泄漏电导变化

条件下同相簇同步和反相簇同步的转迁机理；第三

部分给出结论．

１　模型描述

本文采用 Ｂｕｔｅｒａ等人于 １９９９年提出的 ｐｒｅ
Ｂｔｚｉｎｇｅｒ复合体中兴奋性神经元模型［３４］，具体描

述如下：

ｖｉ＝（－ＩＮａＰ－ＩＮａ－ＩＫ－ＩＬ－Ｉｔｏｉｎｃ－ｅ－Ｉｓｙｎ－ｅ）／Ｃ
　　（ｉ＝１，２） （１）
ｈ·ｉ＝ε（ｈ∞（ｖｉ）－ｈｉ）／τｈ（ｖｉ）　（ｉ＝１，２） （２）
ｎｉ＝（ｎ∞（ｖｉ）－ｎｉ）／τｎ（ｖｉ）　（ｉ＝１，２） （３）
ｓｉ＝αｓ（１－ｓｉ）ｓ∞（ｖｉ）－ｓｉ／τｓ　（ｉ＝１，２） （４）

其中，ｉ∈｛１，２｝．Ｃ是膜电容，ｖ是膜电位，ＩＮａＰ表示
持续钠电流，ＩＮａ表示快速钠电流，ＩＫ表示钾电流，ＩＬ
表示泄露电流，Ｉｔｏｎｉｃ－ｅ是受其它兴奋性刺激所引起
的电流，Ｉｓｙｎ－ｅ表示耦合神经元网络连接所产生的突
触电流．各离子电流动力学模型描述为：ＩＮａＰ＝ｇＮａＰ
ｍｐ，∞（ｖｉ）ｈｉ（ｖｉ－ＥＮａ），ＩＮａ＝ｇＮａｍ

３
∞（ｖｉ）（１－ｎｉ）（ｖｉ

－ＥＮａ），ＩＫ＝ｇＫｎ
４
ｉ（ｖｉ－Ｅｋ），ＩＬ＝ｇＬ（ｖｉ－ＥＬ），Ｉｓｙｎ－ｅ＝
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∑
ｉ≠ｊ
ｇｓｙｎ－ｅｓｊ（ｖｉ－Ｅｓｙｎ－ｅ），Ｉｔｏｎｉｃ－ｅ＝ｇｔｏｎｉｃ－ｅ（ｖｉ－Ｅｓｙｎ－ｅ），

其中ｉ，ｊ∈｛１，２｝且ｉ≠ｊ．门控变量的动力学描述及
式中参数值与单位见附录．

２　耦合神经元簇同步模式及转迁

２．１　耦合神经元的快慢动力系统
在 ｐｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒ复合体的兴奋性神经元模

（１）（４）中，由于 ε通常为很小的量，即当 ｖ变化
时，ε／τｈ（ｖ）１／τｎ（ｖ），ｈｉ相对其他变量变化慢得多，
模型可视为具有快慢系统的动力学模型，其中，快

子系统由（１），（３）和（４）组成，慢子系统为（２）．ｈｉ
作为慢变量，可看作快子系统的一个控制参数．本
文中我们令 ｇｓｙｎｅ＝８ｎＳ，ｇｔｏｎｉｃｅ＝０．４ｎＳ，此时慢变量
ｈ１和ｈ２关于时间ｔ的函数相差很小，如图１，
所示．ｈ１和ｈ２关于时间ｔ的轨线完

图１　两组初始值下，慢变量ｈ１和ｈ２关于时间ｔ的函数，其中

红线代表ｈ１，绿线代表ｈ２ 初始值：ｖ１＝－５０ｍＶ，ｖ２＝－５０ｍＶ；

 初始值：ｖ１＝－５０ｍＶ，ｖ２＝－６０ｍＶ

Ｆｉｇ．１　Ｐｌｏｔｓｏｆｈ１（ｒｅｄ）ａｎｄｈ２（ｇｒｅｅｎ）ａｓｆｕｎｃｔｉｏｎｓｏｆｔｉｍｅｗｉｔｈ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉｎｉｔｉａｌｖａｌｕｅｓ Ｉｎｉｔｉａｌｖａｌｕｅｓ：ｖ１＝－５０ｍＶ，ｖ２＝－５０ｍＶ；

 Ｉｎｉｔｉａｌｖａｌｕｅｓ：ｖ１＝－５０ｍＶ，ｖ２＝－６０ｍＶ

图２　不同初始值下膜电位ｖ１和ｖ２关于时间ｔ的变化，其中

黑线代表ｖ１，蓝线代表ｖ２ｖ１＝－５０ｍＶ，ｖ２＝－５０ｍＶ，耦合

神经元同相同步； ａ图的部分放大；（ｃ）ｖ１＝－５０ｍＶ，

ｖ２＝－６０ｍＶ，耦合神经元反相同步；（ｄ）ｃ图的部分放大

Ｆｉｇ．２　Ｐｌｏｔｓｏｆｖ１（ｂｌａｃｋ）ａｎｄｖ２（ｂｌｕｅ）ａｓｆｕｎｃｔｉｏｎｓｏｆｔｉｍｅｗｉｔｈ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉｎｉｔｉａｌｖａｌｕｅｓ Ｉｎｐｈａｓｅｓｙｎｃｈｒｏｎｉｚａｔｉｏｎｏｆｔｗｏｃｏｕｐｌｅｄｃｅｌｌｓ

ｗｉｔｈｖ１＝－５０ｍＶ，ｖ２＝－５０ｍＶ； Ｔｈｅｅｎｌａｒｇｅｍｅｎｔｏｆａｐａｒｔｏｆ

Ｆｉｇ．；（ｃ）Ａｎｔｉｐｈａｓｅｓｙｎｃｈｒｏｎｉｚａｔｉｏｎｏｆｔｗｏｃｏｕｐｌｅｄｃｅｌｌｓｗｉｔｈ

ｖ１＝－５０ｍＶ，ｖ２＝－６０ｍＶ； ＴｈｅｅｎｌａｒｇｅｍｅｎｔｏｆａｐａｒｔｏｆＦｉｇ．

全重合，因此，下文研究中，可令 ｈ１＝ｈ２＝ｈ作为一
个慢变量．

兴奋性突触连接的耦合神经元的同步模式可

表现为同相同步和反相同步，并且对初值具有敏感

性［５］．本文选取两组不同的初值，在这两组初值下，
耦合神经元表现为同相同步与反相同步两种放电

模式．如图２所示，图２为同相同步簇放电，图２

 为２的部分放大图，其中完全同步；图２（ｃ）为
反相同步簇放电，图２（ｄ）为２（ｃ）的部分放大图，
其中ｖ１，ｖ２反相同步．
２．２　耦合神经元双参数分岔分析

在ｐｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒ复合体中，泄漏电流对神经元
放电过程影响显著，因此，研究泄漏电导变化时呼

吸神经元放电模式的影响及其转迁机制有着重要

的意义．以慢变量 ｈ（ｈ１＝ｈ２＝ｈ）和漏电导 ｇＬ作为
两个分岔参数，快子系统随这两个参数变化的动力

学机制如图３所示．图中的曲线分别表示：超临界
Ｈｏｐｆ分岔（所指实线 ｓｕｐｈ），亚临界 Ｈｏｐｆ分岔（实
线ｓｕｂｈ），平衡点的鞍结分岔（实线 ｆ１，ｆ２），极限环
的鞍结分岔（图中虚线 ｌ１和图 中虚线 ｌ１，ｌ２）
和极限环的同宿轨分岔（点线 ｈｏｍｏ）．快子系统
（１），（３）和（４）（ｉ＝１，２）的余维２分岔点 ＣＰ，ＢＴ
和ＧＨ分别表示 Ｃｕｓｐ分岔，ＢｏｇｄａｎｏｖＴａｋｅｎｓ分岔
和Ｂａｕｔｉｎ分岔．点 Ａ，Ｂ分别表示同相同步与反相
同步平衡点的鞍结分岔曲线（ｆ１）和极限环的鞍结
分岔曲线（ｌ１）的交点，点 Ａ处 ｇＬ≈４．５４ｎＳ，点 Ｂ处
ｇＬ≈４．３８ｎＳ．无论两个耦合神经元表现为同相同步
（图３）还是反相同步（图３ ），快子系统都经历
了三个重要的余维２的分岔点：Ｃｕｓｐ分岔（ＣＰ），
ＢｏｇｄａｎｏｖＴａｋｅｎｓ分岔（ＢＴ）和Ｂａｕｔｉｎ分岔（ＧＨ）．

图３表示当耦合神经元同相同步时，单参数
分岔曲线（ｓｕｂｈ，ｓｕｐｈ，ｆ１，ｆ２，ｌ１和ｈｏｍｏ）随参数变化
的趋势．图３ 表示当耦合神经元反相同步时，单
参数分岔曲线（ｓｕｂｈ，ｓｕｐｈ，ｆ１，ｆ２，ｌ１，ｌ２和 ｈｏｍｏ）随
参数变化的趋势．其中 Ｃｕｓｐ分岔是由参数变化时
发生在分支ｆ１上的突变“跳跃”到不同平衡点产生
的．随参数（ｇＬ和ｈ）的增大，超临界Ｈｏｐｆ分岔与鞍
结分岔同时出现而形成余维２ＢｏｇｄａｎｏｖＴａｋｅｎｓ分
岔．超临界Ｈｏｐｆ岔经由 Ｂａｕｔｉｎ分岔点变为亚临界
Ｈｏｐｆ分岔，同时在 Ｂａｕｔｉｎ分岔点处，极限环的鞍结
分岔（ｌ１）产生．

同相同步与反相同步平衡点的分岔结构基本

７６２



动　力　学　与　控　制　学　报 ２０１５年第１３卷

相同，但极限环的分岔不同．与同相同步（图３（ａ））
相比，当耦合神经元反相同步（图３ ）时，随参数
的变化，极限环会产生两种鞍结分岔，即极限环的

鞍结分岔ｌ１和ｌ２．下面我们将从这些变化和不同上
研究耦合神经元簇同步模式的转迁机理．

图３　快子系统（１），（３）和（４）关于慢变参数ｈ和

系统参数ｇＬ的双参数分岔  耦合神经元同相同步双参数

分岔分析； 耦合神经元反相同步双参数分岔分析

Ｆｉｇ．３　Ｔｗｏｐａｒａｍｅｔｅｒｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｏｆｔｈｅｆａｓｔｓｕｂｓｙｓｔｅｍ（１），（３）ａｎｄ

（４）ｗｉｔｈｓｌｏｗｖａｒｉａｂｌｅａｎｄｈａｎｄｐａｒａｍｅｔｅｒｇＬ

 Ｔｗｏｐａｒａｍｅｔｅｒｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓｆｏｒｉｎｐｈａｓｅｓｙｎｃｈｒｏｎｉｚａｔｉｏｎ

ｏｆｔｗｏｃｏｕｐｌｅｄｃｅｌｌｓ； Ｔｗｏｐａｒａｍｅｔｅｒｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎａｎａｌｙｓｉｓｆｏｒ

ａｎｔｉｐｈａｓｅｓｙｎｃｈｒｏｎｉｚａｔｉｏｎｏｆｔｗｏｃｏｕｐｌｅｄｃｅｌｌｓ

２．３　耦合神经元同相簇同步模式及转迁
对两个耦合神经元，给定完全相同的初始条

件：ｖ１＝－５０ｍＶ，ｖ２＝－５０ｍＶ，此时耦合神经元表

现为同相同步．如图 ３所示，当 ０ｎＳ＜ｇＬ＜２．
３７９２ｎＳ时，耦合神经元表现为峰放电；当２．３７９２ｎＳ
＜ｇＬ＜４．８３２３ｎＳ时，耦合神经元表现为同相簇放

电；当ｇＬ＞４．８３２３ｎＳ时，耦合神经元呈现静息态．图

４为ｇＬ＝３ｎＳ时神经元１的簇放电，对应的快子系

统（１），（３）和（４）关于慢变量ｈ（ｈ１＝ｈ２＝ｈ）的分岔

如图４ 所示．在（ｈ，ｖ１）平面上，快子系统的平衡点
由三条“Ｓ”型曲线组成，其中实线部分代表稳定平衡
点，虚线部分代表不稳定平衡点．“Ｓ”型曲线上的分
岔点（Ｆ１，Ｆ２，Ｆ３和 Ｆ）代表平衡点的鞍结分岔．在
“Ｓ”型曲线的上部，当慢变量增加时，不稳定焦点经
由亚临界Ｈｏｐｆ（ｓｕｂＨ）分岔变为稳定焦点，同时极限
环产生．系统轨线的静息态经由平衡点的鞍结分岔
（Ｆ１）转变为放电态，放电态又经极限环的同宿轨分
岔（ＨＣ）转变为静息态，从而形成了一个 “ｆｏｌｄ／ｈｏ
ｍｏｃｌｉｎｉｃ”型簇放电．

图３中的点 Ａ表示同相同步时平衡点的鞍
结分岔曲线（ｆ１）和极限环的鞍结分岔曲线（ｌ１）的

交点．这意味着随着ｇＬ的增大，同相同步平衡点的

鞍结分岔（Ｆ１）和极限环的鞍结分岔（ＬＰＣ１）的相对

位置将会发生改变．当ｇＬ的值大于４．５４ｎＳ（Ａ点ｇＬ
≈４．５４ｎＳ处）时，耦合神经元的簇放电模式发生改
变．当，神经元 １的簇放电如图 ５所示，与时
“ｆｏｌｄ／ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”型簇放电完全不同．簇放电的快
慢分岔分析如图５ 所示，时的“ｆｏｌｄ／ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”
型簇放电完全不同系统轨线的下状态即静息态经

由鞍结分岔（Ｆ１）跃迁到上状态的稳定焦点，轨线
围绕稳定焦点旋转且振幅逐渐减少，最后经由亚临

界Ｈｏｐｆ（ｓｕｂＨ）分岔转迁为放电态．因此，这种簇放
电模式叫做经由“ｆｏｌｄ／ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”滞后环的“ｓｕｂ
Ｈｏｐｆ／ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”型簇放电．所以随着的增大，耦
合神经元的簇放电模式由“ｆｏｌｄ／ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”型转变
为“ｓｕｂＨｏｐｆ／ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”型．当 ｇＬ＞４．８３２３ｎＳ时，ｈ
的零等值线与“Ｓ”型曲线的交点转移到了鞍结分
岔点Ｆ１的下方，所以耦合神经元簇放电转变为静
息态．同相簇同步模式的转迁中，平衡点的鞍结
（ｆ１）分岔，亚临界Ｈｏｐｆ（ｓｕｂｈ）分岔以及极限环的同
宿轨（ｈｏｍｏ）分岔起着关键作用（图３）．

图４　ｇＬ＝３ｎＳ，初始值：ｖ１＝－５０ｍＶ，ｖ２＝－５０ｍＶ 耦合神经元中

神经元１的簇放电； “ｆｏｌｄ／ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”型簇放电的快慢变量分析

Ｆｉｇ．４　ｇＬ＝３ｎＳ，ｉｎｉｔｉａｌｖａｌｕｅｓ：ｖ１＝－５０ｍＶ，ｖ２＝－５０ｍＶ

 Ｂｕｒｓｔｉｎｇｐａｔｔｅｒｎｏｆｃｅｌｌ１ｉｎｔｗｏｃｏｕｐｌｅｄｃｅｌｌｓ Ｆａｓｔ／ｓｌｏｗ

ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｆｏｒ“ｆｏｌｄ／ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”ｔｙｐｅｂｕｒｓｔｉｎｇ

图５　ｇＬ＝４．８ｎＳ，初始值：ｖ１＝－５０ｍＶ，ｖ２＝－５０ｍＶ 耦合神经元中

神经元１的簇放电；“ｓｕｂＨｏｐｆ／ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”型簇放电的快慢变量分析

Ｆｉｇ．５　ｇＬ＝４．８ｎＳ，ｉｎｉｔｉａｌｖａｌｕｅｓ：ｖ１＝－５０ｍＶ，ｖ２＝－５０ｍＶ

 Ｂｕｒｓｔｉｎｇｐａｔｔｅｒｎｏｆｃｅｌｌ１ｉｎｔｗｏｃｏｕｐｌｅｄｃｅｌｌｓ；

 Ｆａｓｔ／ｓｌｏｗｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｆｏｒ“ｓｕｂＨｏｐｆ／ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”ｔｙｐｅｂｕｒｓｔｉｎｇ

２．４　耦合神经元反相簇同步模式及转迁
当两个耦合神经元的初始条件不同时（ｖ１＝－

８６２
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５０ｍＶ，ｖ２＝－６０ｍＶ），耦合神经元表现为反相同步．
如图３ 所示，当０ｎＳ＜ｇＬ＜２．６１８３ｎＳ时，耦合神
经元表现峰放电模式；当２．６１８３ｎＳ＜ｇＬ＜４．８３２３ｎＳ
时，神经元表现为反相簇放电模式；当 ｇＬ＞４．
８３２３ｎＳ时，耦合神经元呈现静息态．当 ｇＬ＝３ｎＳ，神
经元１的簇放电如图６所示，其放电模式与同组
值下同相簇同步模式不同．如图６ 所示，神经元
静息态经由平衡点的鞍结（Ｆ１）分岔转变为峰放
电，又由峰放电经极限环的鞍结（ＬＰＣ２）分岔转变
为静息态．因此，这种簇放电叫做“ｆｏｌｄ／ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”
型簇放电．

图６　ｇＬ＝３ｎＳ，初始值：ｖ１＝－５０ｍＶ，ｖ２＝－６０ｍＶ 耦合神经元中

神经元１的簇放电； “ｆｏｌｄ／ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”型簇放电的快慢变量分析

Ｆｉｇ．６　ｇＬ＝３ｎＳ，ｉｎｉｔｉａｌｖａｌｕｅｓ：ｖ１＝－５０ｍＶ，ｖ２＝－６０ｍＶ

 Ｂｕｒｓｔｉｎｇｐａｔｔｅｒｎｏｆｃｅｌｌ１ｉｎｔｗｏｃｏｕｐｌｅｄｃｅｌｌｓ；

 Ｆａｓｔ／ｓｌｏｗｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｆｏｒ“ｆｏｌｄ／ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”ｔｙｐｅｂｕｒｓｔｉｎｇ

图７　ｇＬ＝４．８ｎＳ，初始值：ｖ１＝－５０ｍＶ，ｖ２＝－６０ｍＶ 耦合神经元中

神经元１的簇放电 “ｓｕｂＨｏｐｆ／ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”型簇放电的快慢变量分析

Ｆｉｇ．７　ｇＬ＝４．８ｎＳ，ｉｎｉｔｉａｌｖａｌｕｅｓ：ｖ１＝－５０ｍＶ，ｖ２＝－６０ｍＶ

 Ｂｕｒｓｔｉｎｇｐａｔｔｅｒｎｏｆｃｅｌｌ１ｉｎｔｗｏｃｏｕｐｌｅｄｃｅｌｌｓ；

 Ｆａｓｔ／ｓｌｏｗｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｆｏｒ“ｓｕｂＨｏｐｆ／ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”ｔｙｐｅｂｕｒｓｔｉｎｇ

图３ 中的点Ｂ表示反相同步时平衡点的鞍

结分岔曲线（ｆ１）和极限环的鞍结分岔曲线（ｌ１）的

交点．这意味着随着的增大，反相同步时平衡点的

鞍结分岔（Ｆ１）与极限环的鞍结分岔（ＬＰＣ１）的相对

位置发生改变．随着 ｇＬ增大，当 ｇＬ＞４．３８ｎＳ（Ｂ点

处ｇＬ≈４．３８６ｎＳ）时，耦合神经元反相同步模式发

生改变．ｇＬ＝４．８ｎＳ时神经元１的簇放电如图７
所示，其相应的分岔分析见图７ ．神经元静息态

经过鞍结分岔（Ｆ１）转迁到上状态，在围绕稳定焦

点振荡后回到稳定焦点处，稳定态经由亚临界

Ｈｏｐｆ（ｓｕｂＨ）分岔转变为放电态，放电态经极限环
的鞍结（ＬＰＣ２）分岔转迁为静息态．因此，这种簇放
电称为 “ｓｕｂＨｏｐｆ／ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”型簇放电．与神经元同
相同步类似，当ｇＬ＞４．８３２３ｎＳ时，ｈ的零等值线与
“Ｓ”型曲线的交点转移到了鞍结分岔点 Ｆ１的下
方，所以耦合神经元由簇放电转变为静息态．反相
簇同步模式的转迁中，平衡点的鞍结（ｆ１）分岔，亚
临界Ｈｏｐｆ（ｓｕｂｈ）分岔以及极限环的鞍结分岔（ｌ２）
起到了关键的作用（图３ ），而极限环的同宿轨
（ｈｏｍｏ）分岔却作用不大．

３　总结

泄漏电流对呼吸节律的产生具有重要的作用，

其电流强度的改变会引起呼吸节律的转迁．通过双
参数分岔分析和快慢变量分离，我们研究了泄漏电

流对耦合神经元簇同步放电模式的影响．结果表
明，泄漏电导变化时，同相簇同步模式将从“ｆｏｌｄ／
ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”型转变 “ｓｕｂｈｏｐｆ／ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”型；反相
簇同步模式将从“ｆｏｌｄ／ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”型转变为“ｓｕｂ
ｈｏｐｆ／ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”型．耦合神经元不同的簇同步模式
及其转迁机制表明同步对呼吸节律的产生和转迁

有着重要的影响．本文的研究对进一步探索呼吸节
律的产生机制具有一定的意义．
附录：

在本文模型中，对于 ｘ∈｛ｍｐ，ｍ，ｈ，ｎ，ｓ｝，函数
ｘ∞（ｖ）可表示为 ｘ∞（ｖ）＝｛１＋ｅｘｐ［（ｖ－θｘ）／

σｘ］｝
－１．对于 ｘ∈｛ｈ，ｎ｝，函数 τｘ（ｖ）可表示为 τｘ

（ｖ）＝τｘ／ｃｏｓｈ［（ｖ－θｘ）／２σｘ］．其中所用到的参数
的值和单位见表１．

表１　模型中的参数值
Ｔａｂｌｅ１　Ｐａｒａｍｅｔｅｒｖａｌｕｅｓｉｎｔｈｅｍｏｄｅｌ

Ｐａｒａ Ｖａｌｕｅ Ｐａｒａ Ｖａｌｕｅ Ｐａｒａ Ｖａｌｕｅ Ｐａｒａ Ｖａｌｕｅ
ｇＮａＰ ５ｎＳ ｇＮａ ２８ｎＳ τｈ／ε１００００ｍｓｅｃ αｓ ０．２ｍｓｅｃ１

ｇＫ １１．２ｎＳ ｇＬ ２．８ｎＳ θｍ ３４ｍＶ θｓ １０．０ｍＶ
ｇｔｏｎｉｃｅ ０．４ｎＳ ｇｓｙｎｅ ８ｎＳ τｎ １０ｍｓｅｃ τｓ ５ｍｓｅｃ
ＥＮａ ５０．０ｍＶ ＥＫ ８５．０ｍＶ θｎ ２９ｍＶ σｓ ５ｍＶ
ＥＬ ６５．０ｍＶ Ｅｓｙｎｅ ０ｍＶ σｈ ６ｍＶ σｍ，ｐ ６ｍＶ
θｈ ４８ｍＶ θｍ，ｐ ４０ｍＶ σｎ ４ｍＶ σｍ ５ｍＶ
Ｃ ２１ｐＦ
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