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摘要　本文以ｐｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒ复合体中两个耦合兴奋性神经元为研究对象，分别研究了耦合神经元反相簇放

电类型及其同步转迁．当钠电导参数在一定范围内变化时，耦合神经元分别表现为“ｓｕｐＨｏｐｆ／ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”型

和“ｆｏｌｄ／ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”型反相簇放电．通过计算耦合神经元的簇放电内的峰相位差，进而判定反相簇放电中的

峰同步行为，并且研究了反相放电的类型与同步的关系．
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引言

簇放电是神经系统中对信息处理具有重要作

用的神经放电模式，近年来簇放电的类型及其同步

行为引起研究者们的广泛关注．Ｉｖａｎｃｈｅｎｋｏ等给出
簇放电映射神经元的混沌相位同步并发现相位同

步并非只与耦合强度相关［１－２］．Ｒｕｌｋｏｖ给出了两
个耦合神经元簇同步的产生机制，并研究了电耦合

神经元的同相簇同步和反相簇同步［３］．研究者对
于同步的产生机制做了大量而有意的工作［４－８］．

目前，研究者大多认为位于哺乳动物延髓外侧

区的ｐｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒ复合体与呼吸节律的产生密切
相关．呼吸运动之所以能自主地有节奏地进行，是
因为ｐｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒ复合体中的一些细胞群，其中包
括一些吸气神经元，它们可自主地按一定的频率发

出冲动，即神经元放电活动．这些神经元集群能够
与其它呼吸组织互相联系，共同调节和控制呼吸运

动．在 ｐｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒ复合体中，兴奋性突触耦合可
以促成神经元的同步活动［９－１０］．

Ｂｅｓｔ等人于２００５年研究了 ｐｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒ复合
体兴奋性中间神经元模型，发现了两种不同性质的

同步放电模式，并将其定义为对称与非对称的簇放

电和对称与非对称的峰放电［１０］．Ｃａｉｔｅｒｉ和 Ｒｕｂｉｎ
研究了在 ｐｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒ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放电

的影响，他们研究了单个神经元的放电模式及其在

网络中的位置对神经元同步的影响，并进一步比较

了不同的网络拓扑结构对神经元的同步的影响［９］．
Ｒｕｂｉｎ和 Ｔｅｒｍａｎ等利用简化的 ｐｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒ复合
体神经元模型，研究了两个神经元同步的条件，得

到了稳定的同步周期解，并给出了稳定性的充分条

件；他们还进一步给出了破坏同步的条件［１１］．Ｄｕｎ
ｍｙｒｅ和Ｒｕｂｉｎ利用简化的三细胞网络模型，研究了
神经元内在动力学性质对神经元的簇同步的影响，

得到了同步解存在的充分必要条件；此外，他们还

给出了三神经元网络的数值结果，其中，三个神经

元分别是静息态神经元、峰放电神经元和一个添加

的神经元；结果表明，当加入静息态神经元时，网络

可以达到最佳同步放电模式；而加入簇放电的神经

元时反而会破坏神经元的簇同步［１２］．对 ｐｒｅ
Ｂｔｚｉｎｇｅｒ复合体中耦合神经元的簇同步也有广泛
的研究［１３－１４］．

同一参数条件下，ｐｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒ复合体神经元
会产生两种不同的簇放电模式：同相簇放电和反相

簇放电［１０］，这里反相簇同步是指簇中的峰是反相

同步的．对于这类反相簇同步研究及其与簇放电
模式之间的关系，目前的研究较少．

本文的结构如下：第一节给出了Ｂｕｔｅｒａ模型的
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数学表示；第二节给出了反相簇放电的类型及快慢

动力学分析，并计算了不同类型簇放电中峰放电的

相位差；最后是本文的结论．

１　模型描述

Ｂｕｔｅｒａ等人在 １９９９年［９］提出的 ｐｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒ
复合体中兴奋性神经元模型描述如下：

ｖｉ＝（－ＩＮａＰ－ＩＮａ－ＩＫ－ＩＬ－Ｉｔｏｉｎｃ－ｅ－Ｉｓｙｎ－ｅ）／Ｃ

（１）
ｈｉ＝ε（ｈ∞（ｖｉ）－ｈｉ）／τｈ（ｖｉ） （２）
ｎｉ＝（ｎ∞（ｖｉ）－ｎｉ）／τｎ（ｖｉ） （３）
ｓｉ＝αｓ（１－ｓｉ）ｓ∞（ｖｉ）－ｓｉ／τｓ （４）

其中，ｉ∈｛１，２｝．Ｃ是膜电容，ｖ是膜电位，ＩＮａＰ，ＩＮａ，
ＩＫ和ＩＬ分别代表持续钠电流、钠电流、钾电流和漏
电流．Ｉｔｏｎｉｃ－ｅ表示细胞受到兴奋性刺激所产生的电
流，Ｉｓｙｎ－ｅ表示耦合神经元网络连接而产生的突触电
流．各离子电流动力学模型描述为：ＩＮａＰ＝ｇＮａＰｍｐ，∞
（ｖｉ）ｈｉ（ｖｉ－ＥＮａ），ＩＮａ＝ｇＮａｍ

３
∞（ｖｉ）（１－ｎｉ）（ｖｉ－

ＥＮａ），ＩＫ＝ｇＫｎ
４
ｉ（ｖｉ－ＥＫ），ＩＬ＝ｇＬ（ｖｉ－ＥＬ），Ｉｓｙｎ－ｅ＝

ｇｓｙｎ－ｅｓｊ（ｖｉ－Ｅｓｙｎ－ｅ），Ｉｔｏｎｉｃ－ｅ＝ｇｔｏｎｉｃ－ｅ（ｖｉ－Ｅｓｙｎ－ｅ），其
中ｉ，ｊ∈｛１，２｝且 ｉ≠ｊ．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　Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆｔｈｅｍｏｄｅｌ

Ｐａｒａ Ｖａｌｕｅ Ｐａｒａ Ｖａｌｕｅ
ｇＮａＰ ５ｎＳ Ｃ ２１ｐＦ
ｇＫ １１．２ｎＳ ｇＬ ２．８ｎＳ
ｇｔｏｎｉｃ－ｅ ０．４ｎＳ ｇｓｙｎ－ｅ ８ｎＳ
ＥＮａ ５０．０ｍＶ ＥＫ －８５．０ｍＶ
ＥＬ －６５．０ｍＶ Ｅｓｙｎ－ｅ ０ｍＶ
θｈ －４８ｍＶ θｍ，ｐ －４０ｍＶ
τｈ／ε １００００ｍｓｅｃ αｓ ０．２ｍｓｅｃ－１

θｍ －３４ｍＶ θｓ －１０．０ｍＶ
τｎ １０ｍｓｅｃ τｓ ５ｍｓｅｃ
θｎ －２９ｍＶ σｓ －５ｍＶ
σｈ ６ｍＶ σｍ，ｐ －６ｍＶ
σｎ －４ｍＶ σｍ －５ｍＶ

２　耦合神经元的簇放电模式及簇放电同步

耦合ｐｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒ复合体神经元在同一参数
集下，但初始条件不同时会表现出两类不同的簇放

电模式，即同相簇和反相簇［１５－１６］．这里，同相簇是

指簇中的峰是同相的，反相簇是指簇中的峰是反相

的．当耦合神经元表现为同相簇放电模式时，两个
膜电位ｖ１和ｖ２随时间ｔ的变化完全一致，因此，本
文只考虑反相簇的情形．
２．１　耦合神经元的簇放电模式

当钠离子电导 ｇＮａ变化时，耦合 ｐｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒ

复合体神经元会产生不同类型的反相簇放电模式，

如图１所示．根据 Ｉｚｈｉｋｅｖｉｃｈ［１７］对簇放电的基于快
慢动力学的分类方法可知，当ｇＮａ的值逐渐增大时，
反相簇放电的模式逐渐发生变化．下面我们具体分
析反相簇放电的类型及相应的同步情况．

图１　耦合神经元反相簇放电模式

（ａ）ｇＮａ＝２．２ｎＳ；（ｂ）ｇＮａ＝２．６ｎＳ；（ｃ）ｇＮａ＝３．５ｎＳ；

（ｄ）ｇＮａ＝５．５ｎＳ；（ｅ）ｇＮａ＝８．０ｎＳ

Ｆｉｇ．１　Ｍｏｄｅｓｏｆａｎｔｉｐｈａｓｅｂｕｒｓｔｉｎｇｆｏｒｔｗｏｃｏｕｐｌｅｄｎｅｕｒｏｎｓ

（ａ）ｇＮａ＝２．２ｎＳ；（ｂ）ｇＮａ＝２．６ｎＳ；（ｃ）ｇＮａ＝３．５ｎＳ；

（ｄ）ｇＮａ＝５．５ｎＳ；（ｅ）ｇＮａ＝８．０ｎＳ

２．２　耦合神经元的簇放电同步
在ｐｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒ复合体中，兴奋性耦合神经元

的簇放电同步模式可表现为同相同步和反相同步．
鉴于同相簇放电的膜电位完全一致，这里只研究反

相簇放电的形式，如图２所示．图２（ａ）为 ｇＮａ＝５．
５ｎＳ时的反相簇放电，图２（ｂ）为图２（ａ）的局部放
大，即详细描述反相簇放电中峰与峰的差别，其中

ｖ１，ｖ２反相同步．

６７
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图２（ａ）膜电位ｖ１和ｖ２关于时间ｔ的变化；

（ｂ）图（ａ）的局部放大，其中红线代表ｖ１，黑线代表ｖ２

Ｆｉｇ．２　（ａ）Ｔｉｍｅｈｉｓｔｏｒｙｏｆｖ１（ｒｅｄ）ａｎｄｖ２（ｂｌａｃｋ）；

（ｂ）ＬｏｃａｌｅｎｌａｒｇｅｍｅｎｔｏｆａｐａｒｔｉｎＦｉｇ．２（ａ）

为了研究耦合神经元的反相簇放电中的峰同

步，我们引入峰相位的定义［５］．神经元在 ｔ时刻的
峰相位定义如下：

φ（ｔ）＝２πｋ＋２π
ｔ－ｔｋ
ｔｋ＋１－ｔｋ

，

（ｔｋ＜ｔ＜ｔｋ＋１，ｋ＝１，２，…，Ｋ）
其中，Ｋ是总时间内放电产生峰的总量．

根据峰相位定义，我们可以计算两个神经元在

时间 ｔ的峰相位 φ（ｔ）１和 φ（ｔ）２，进而得到他们的
峰相位差Δφ（ｔ）．当同相峰放电同步时，峰相位差
总是Δφ（ｔ）＝０．这里，我们主要研究反相簇放电同
步，本文的数据结果都是在去掉８×１０６个时间单
位的暂态之后得到的．

图３　当ｇＮａ＝２．２ｎＳ时，耦合神经元簇放电的快慢分析及相位差

（ａ）“ｓｕｐＨｏｐｆ／ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”型簇放电的快慢分岔分析；

（ｂ）耦合神经元簇放电中峰与峰之间的相位差

Ｆｉｇ．３　Ｆａｓｔｓｌｏｗｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｏｆｔｈｅｔｗｏｃｏｕｐｌｅｄｎｅｕｒｏｎｓａｎｄ

ｐｈａｓｅｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｗｈｅｎｇＮａ＝２．２ｎＳ．

（ａ）Ｆａｓｔｓｌｏｗｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｏｆ“ｓｕｐＨｏｐｆ／ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”ｂｕｒｓｔｉｎｇ；

（ｂ）Ｐｈａｓｅｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｂｅｔｗｅｅｎｉｎｔｅｒｓｐｉｋｉｎｇ．

当ｇＮａ＝２．２ｎＳ时，对应的快子系统（１），（３）和

（４）关于慢变量ｈ（ｈ１＝ｈ２）的分岔如图３（ａ）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的平衡点，虚线

部分代表不稳定的平衡点．“Ｓ”型曲线上的分岔点

（Ｆ１，Ｆ２和Ｆ）代表平衡点的鞍结分岔．在“Ｓ”型曲

线的上部，当慢变量 ｈ增加时，不稳定焦点经由超

临界Ｈｏｐｆ（ｓｕｐＨ）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）转迁到放电态，放电态又经由极限环的鞍结
（ＬＰ）分岔转变为静息态，从而形成“ｓｕｐＨｏｐｆ／ｆｏｌｄ
ｃｙｃｌｅ”型反相簇放电．图３（ｂ）为对应的“ｓｕｐＨｏｐｆ／
ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”型反相簇放电中峰与峰之间的相位差．
图中的红色图框的放大图为其中一个簇放电中的

两个神经元的峰相位差，由相位差的变化趋势可

知，当ｇＮａ＝２．２ｎＳ时，簇放电未达到反相同步．
当ｇＮａ＝２．６ｎＳ时，超临界 Ｈｏｐｆ（ｓｕｐＨ）分岔向

右移动，使得稳定焦点的吸引域变小．轨线的振荡
在完全被吸引到稳定焦点前便经过了超临界 Ｈｏｐｆ
（ｓｕｐＨ）分岔点，故而轨线被快速吸引到由超临界
Ｈｏｐｆ分岔产生的稳定极限环上，如图４（ａ）所示．因
而，“ｓｕｐＨｏｐｆ／ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”型反相簇放电转变为另
一类型的放电模式．但这一簇放电还保留了“ｓｕｐ
Ｈｏｐｆ／ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”型反相簇放电的某些特征，因此，我
们称之为过渡型簇放电．这时两个神经元的簇放电
中的峰之间相位差如图４（ｂ）所示．如图中的红色放
大框图所示，在一个簇放电开始和结束的时候，峰放

电的相位差震荡的幅度比较大，并且在开始时震荡

的时间比较长（如图４（ｂ）中红色放大图）．处于过渡
时期的反相簇放电没有达到完全峰同步．

图４　当ｇＮａ＝２．６ｎＳ时，耦合神经元簇放电的快慢分析及峰相位差

（ａ）过渡时期的簇放电的快慢分岔分析；

（ｂ）过渡时期耦合神经元簇放电中峰与峰之间的相位差

Ｆｉｇ．４　Ｆａｓｔｓｌｏｗｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｏｆｔｈｅｔｗｏｃｏｕｐｌｅｄｎｅｕｒｏｎｓａｎｄ

ｐｈａｓｅｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｗｈｅｎｇＮａ＝２．６ｎＳ．

（ａ）Ｆａｓｔｓｌｏｗｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｏｆｔｒａｎｓｉｔｉｏｎｂｕｒｓｔｉｎｇ；

（ｂ）Ｐｈａｓｅｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｂｅｔｗｅｅｎｉｎｔｅｒｓｐｉｋｉｎｇ

当ｇＮａ逐渐增大时，分别取值为３．５ｎＳ，５．５ｎＳ，
８０ｎＳ，其快慢分岔具有相同的结构，且各分岔点的
相对位置相同（如图５（ａ）、（ｃ）和（ｅ）所示）．神经
元的静息态经由平衡点的鞍结（Ｆ１）分岔转变为放
电态，放电态又经由极限环的鞍结（ＬＰ）分岔转变
为静息态．因此，这几种簇放电具有相同的模式，称
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为“ｆｏｌｄ／ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”型反相簇放电．
下面进一步研究这些簇放电同步情况．这里，

时间间隔描述的是由８×１０４到２×１０５的多个簇
放电的相位差．当ｇＮａ＝３．５ｎＳ时，簇放电中峰与峰
之间的相位差如图５（ｂ）所示．在一个周期簇放电
中，两个神经元的峰放电之间相位差如图５（ｂ）中
的红色放大框图所示．在一个簇放电开始和结束的
时候，峰放电的相位差震荡的幅度比较大，这表示

在这两个阶段簇放电未达到反相同步，而在簇放电

中间阶段的峰相位差的震荡幅度非常小，所以簇放

电达到了反相同步．其原因是在簇放电开始和结束
时，快子系统分别经历了两个分岔，即平衡点的鞍

结分岔和极限环的鞍结分岔．

图５　耦合神经元簇放电的快慢分析及峰相位差，“ｆｏｌｄ／ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”

型反相簇放电．（ａ）当ｇＮａ＝３．５ｎＳ时的快慢分岔分析；

（ｂ）ｇＮａ＝３．５ｎＳ时簇放电的相位差；（ｃ）当ｇＮａ＝５．５ｎＳ时的快慢

分岔分析；（ｄ）ｇＮａ＝５．５ｎＳ时簇放电的相位差；（ｅ）当ｇＮａ＝８ｎＳ时

的快慢分岔分析；（ｆ）ｇＮａ＝８ｎＳ时簇放电的相位差．

Ｆｉｇ．５　Ｆａｓｔｓｌｏｗｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｏｆｔｈｅｔｗｏｃｏｕｐｌｅｄｎｅｕｒｏｎｓａｎｄ

ｐｈａｓｅｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｆｏｒ“ｆｏｌｄ／ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”ｂｕｒｓｔｉｎｇ．

（ａ）ＦａｓｔｓｌｏｗｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｗｈｅｎｇＮａ＝３．５ｎＳ；（ｂ）Ｐｈａｓｅｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ

ｗｈｅｎｇＮａ＝３．５ｎＳ；（ｃ）ＦａｓｔｓｌｏｗｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｗｈｅｎｇＮａ＝５．５ｎＳ；

（ｄ）ＰｈａｓｅｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｗｈｅｎｇＮａ＝５．５ｎＳ；（ｅ）Ｆａｓｔｓｌｏｗｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

ｗｈｅｎｇＮａ＝８ｎＳ；（ｆ）ＰｈａｓｅｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｗｈｅｎｇＮａ＝８ｎＳ．

当ｇＮａ逐渐增大为５．５ｎＳ和８．０ｎＳ时，电相位差
分别如图５（ｄ）、５（ｆ）所示．虽然簇放电类型是相同

的，但如图５（ｄ）和图５（ｆ）中的红色放大图的峰放电
相位差所示，簇放电中峰与峰之间的同步区域增加，

簇放电开始和结束时的峰相位差的震荡幅度减小．

３　结论

本文利用快慢变量分岔分析和相位差等方法，

研究了ｐｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒ复合体中兴奋性神经元节律
性反相簇放电及簇中峰同步的情形．结果表明，当
钠电导ｇＮａ逐渐增大时，系统的反相簇放电从“ｓｕｐ
Ｈｏｐｆ／ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”型反相簇放电逐步过渡到“ｆｏｌｄ／
ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”型反相簇放电，这种转迁会经由一种中
间型的过渡型簇放电．在耦合神经元表现为反相
“ｓｕｐＨｏｐｆ／ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”型簇放电时，在一个簇放电中
的峰与峰之间的相位差的差值相差很大．因此，簇放
电未达到反相同步．随着钠电导ｇＮａ逐渐增大，耦合
神经元表现为反相“ｆｏｌｄ／ｆｏｌｄｃｙｃｌｅ”型簇放电，此时，
簇放电中的峰与峰之间的相位差的震荡幅度逐步减

小．因此，簇放电表现为反相同步．因为在哺乳动物
的呼吸节律中发现过多种簇放电振荡模式，因而耦

合簇放电同步模式的研究对认识ｐｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒ复合
体中大规模网络的动力学有着重要的意义，为进一

步探索呼吸节律的产生机制提供有益的思考．
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