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摘要　 本文以前包钦格复合体中两个耦合神经元为研究对象ꎬ并考虑钙离子动力学的神经元动力学模型.利

用相平面分析、分岔分析和快慢动力学分析等方法ꎬ研究钙离子动力学和控制钙激活的非特异性阳离子电

流的电导对前包钦格复合体的放电模式的影响ꎬ并从动力学的角度解释了其放电活动产生及其转迁的机制.

结果表明钙离子的周期性波动和非特异性阳离子电流都会影响簇放电的类型ꎬ钙离子的周期性波动是产生

复杂簇放电的关键因素.
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引言

呼吸运动是哺乳动物维持生命的关键性行为ꎬ
是一种节律性运动.关于呼吸节律的研究受到了广

泛的关注.研究发现包钦格复合体与吻端腹侧呼吸

组织(ＶＲＧ)之间的区域(前包钦格复合体)是新生

哺乳动物呼吸节律起源的关键部位[１ꎬ２] .
现代神经元电生理模型的数学框架源自于霍

奇金和赫胥黎建立的 Ｈ－Ｈ 模型[３] .通过一系列设

计精妙的实验ꎬ霍奇金和赫胥黎发现乌贼巨大轴突

中离子电流的产生可以用轴突膜中钠离子和钾离

子通道电导率的变化来解释ꎬ并基于数理科学知识

和方法ꎬ建立了基于钠离子和钾离子电导率随膜电

位和时间变化的数学模型ꎬ进而给出了导致动作电

位产生的一系列微分方程ꎬ即霍奇金－赫胥黎模型

(Ｈ－Ｈ 模型).基于 Ｈ－Ｈ 模型ꎬＢｕｔｅｒａ 等人建立了

描述前包钦格复合体动作电位的两个最小神经元

模型ꎬ并揭示了簇放电产生的生理机制[４] .
神经系统中簇放电的产生和转迁机制已有大

量研究[５－１１] .混合簇放电是一种比较复杂的簇放

电ꎬＴｏｐｏｒｉｋｏｖａ 和 Ｂｕｔｅｒａ 基于电导的前包钦格复合

体模型研究了混合模式的簇放电[７] .实验表明ꎬ钙
激活的非特异性阳离子电流( ＩＣＡＮ) [１２－１４] 和持续钠

电流(ＩＮａＰ) [１５－１８]在前包钦格复合体中普遍存在ꎬ并
对于簇放电特别是混合簇放电的产生起着非常重

要的作用.Ｒｕｂｉｎ 等人研究了单个神经元在钙离子

影响下的混合簇放电模式产生的条件[８] .最近ꎬ吕
等人研究了钠电导(ｇＮａ)和钾电导(ｇＫ)等离子电导

对混合簇放电的影响[９] .尽管依赖于 ＩＮａＰ电流的簇

放电模式已有了大量的研究ꎬ但 ＩＣＡＮ电流对簇放电

的影响ꎬ研究相对较少.耦合系统一直是动力学研

究的热点问题[１９] .Ｒｕｂｉｎ 指出ꎬ三磷酸肌醇(ＩＰ３)浓
度的变化ꎬ使得系统表现出树突簇、胞体簇或胞体－
树突簇[２０] .在本文的研究中ꎬ我们考虑前包钦格复

合体中吸气神经元的耦合[２０]双室神经元模型ꎬ
其中包括 ＩＣＡＮ 和激活 ＩＣＡＮ 的细胞内的钙离子模

型.主要研究 ｇＣＡＮ和三磷酸肌醇浓度([ ＩＰ ３]ꎬ控制

细胞内钙离子动力学的参数)对放电模式的影响.
本文的结构如下:第一节ꎬ介绍了前包钦格复

合体耦合双室模型ꎻ第二节ꎬ分析了模型中钙离子

系统的动力学特性ꎻ第三节ꎬ通过多时间尺度分析

和分岔分析的方法ꎬ研究钙离子动力学参数[ ＩＰ ３]
和控制钙激活的非特异性阳离子电流 ＩＣＡＮ的电导

ｇＣＡＮ对前包钦格复合体的放电模式的影响ꎬ并给出了

簇放电转迁的动力学机制ꎻ最后ꎬ给出本文的结论.

１　 模型介绍

前包钦格复合体中吸气神经元的耦合双室模

型含有钙激活的非特异性阳离子电流( ＩＣＡＮ)、持续

钠电流( ＩＮａＰ)、泄漏电流( ＩＬ)、钾电流( ＩＫ)、钠电流
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( ＩＮａ)、突触电流( Ｉｓｙｎ－ｅ)和激发去极化电流( Ｉｔｏｎｉｃ－ｅ).
模型描述如下:

ｄＶｉ / ｄｔ＝(－ＩＮａＰ－ＩＮａ－ＩＫ－ＩＬ－ＩＣＡＮ－Ｉｔｏｎｉｃ－ｅ－Ｉｓｙｎ－ｅ) / Ｃ

(１)
ｄｈｉ / ｄｔ＝ε(ｈ¥ Ｖｉ( ) －ｈｉ) / τｈ Ｖｉ( ) (２)
ｄｎｉ / ｄｔ＝(ｎ¥ Ｖｉ( ) －ｎｉ) / τｎ Ｖｉ( ) (３)
ｄｓｉ / ｄｔ＝αｓ １－ｓｉ( ) ｓ¥ Ｖ ｊ( ) －ｓｉ / τｓ (４)
ｄ[Ｃａ] ｉ / ｄｔ＝ ｆｍ ＪＥＲＩＮ

－ＪＥＲＯＵＴ
( ) (５)

ｄｌｉ / ｄｔ＝Ａ Ｋｄ １－ｌｉ( ) －Ａ [Ｃａ] ｉ ｌｉ (６)
其中ꎬ各个电流表示为:

ＩＮａＰ ＝ｇＮａＰｍｐ¥ Ｖｉ( ) ｈｉ Ｖｉ－ＥＮａ( )

ＩＮａ ＝ｇＮａｍ３
¥(Ｖｉ)(１－ｎｉ)(Ｖｉ－ＥＮａ)

ＩＫ ＝ｇＫｎ４
ｉ(Ｖｉ－ＥＫ)

ＩＬ ＝ｇＬ(Ｖｉ－ＥＬ)
Ｉｔｏｎｉｃ－ｅ ＝ｇｔｏｎｉｃ－ｅ(Ｖｉ－Ｅｓｙｎ－ｅ)
Ｉｓｙｎ－ｅ ＝ｇｓｙｎ－ｅｓｉ(Ｖｉ－Ｅｓｙｎ－ｅ)
ＩＣＡＮ ＝ｇＣＡＮ ｆ [Ｃａ] ｉ( ) (Ｖｉ－ＥＮａ)

这里ꎬｉꎬｊ∈ １ꎬ２{ }并且 ｉ≠ｊꎬＶｉ代表膜电位ꎬｈｉ和ｎｉ是

门控变量ꎬ ｓｉ 是突触耦合变量ꎬ ｌｉ 表示未被灭活的

ＩＰ ３通道的部分ꎬ该通道会影响由ＪＥＲＩＮ
和ＪＥＲＯＵＴ

表示

的胞浆和内质网(ＥＲ)之间钙的通量.其它变量的

表达式及参数值见附录.方程(１) －(６)称为全系

统ꎬ系统(１) －(３)称为体细胞子系统ꎬ系统(５) －
(６)是树突子系统[２０] .

２　 树突子系统中的钙动力系统

在该模型中ꎬ细胞内钙动力系统仅局限于树突

子系统ꎬ并不受体细胞子系统活动模式的影响.更
准确地说ꎬＣａ２＋的动力学受细胞内 Ｃａ２＋浓度[Ｃａ]和
ＩＰ ３通道门控变量 ｌ 影响(由方程(５)和(６))控制).
树突子系统中的变量[Ｃａ]和 ｌ 的变化比体细胞子

系统中的快速变量慢得多ꎬ但在树突子系统中 ｌ 比
[Ｃａ]变化慢.由于在树突子系统中ꎬ不同神经元的钙

动力学相同ꎬ故在下文中ꎬ设定[Ｃａ]１ ＝[Ｃａ]２ ＝[Ｃａ].
树突子系统(５)－(６)相对于参数[ＩＰ ３]的分岔

分析如图 １(ａ)所示ꎬ其中 Ｓ 形曲线由平衡点组成.
Ｓ 形曲线的下支(实线)和中支(虚线)分别由稳定

结点和鞍点组成ꎬ上支由焦点组成.黑色曲线表示

平衡点ꎬ红色曲线表示极限环的最大值和最小值.
Ｆ１、Ｆ２表示平衡点的鞍结分岔ꎬｓｕｂＨ 表示亚临界

Ｈｏｐｆ 分岔ꎬＬＰＣ 表示极限环的鞍结分岔.当[ＩＰ ３] ＝
０.９４９５μＭ时ꎬ稳定结点和鞍点相遇后消失ꎬ发生鞍

结分岔( Ｆ１ ).随着参数 [ ＩＰ ３ ] 的增加ꎬ当 [ ＩＰ ３ ] ＝

１.３６６μＭ时ꎬ亚临界 Ｈｏｐｆ 分岔产生ꎬ不稳定焦点在

亚临界 Ｈｏｐｆ 分岔点(ｓｕｂＨ)处变为稳定焦点ꎬ同时

不稳定极限环(红色虚线)产生.当[ＩＰ ３] ＝ １.４０８μＭ
时ꎬ极限环的鞍结分岔(ＬＰＣ)产生ꎬ稳定极限环(红
色实线)和不稳定极限环(红色虚线)相遇.当[ＩＰ ３]
＝ ０.９４９５μＭ 时ꎬ稳定极限环通过不变圆上的鞍结

分岔消失.故当 ０.９４９５<[ＩＰ ３]<１.４０８μＭ 时ꎬ树突子

系统存在稳定极限环.当[ＩＰ ３] <０.９４９５μＭ 或[ＩＰ ３]
>１.４０８μＭ 时ꎬ树突子系统存在稳定的平衡点.图中

红色曲线为极限环对应的[Ｃａ]的最大值和最小值.
树突子系统中极限环的周期随着[ＩＰ ３]的增加而减

小ꎬ如图 １(ｂ)所示.

图 １　 树突子系统的动力学分析

Ｆｉｇ.１　 Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｄｅｎｄｒｉｔｉｃ ｓｕｂｓｙｓｔｅｍ.

３　 放电模式的动力学及转迁

本节我们研究前包钦格复合体的双室耦合神

经元模型中不同簇放电的产生及其转迁.全系统表

现出多种不同形式的放电模式ꎬ如静息、树突簇、胞
体簇、胞体－树突簇、峰放电等[２０] .实验结果表明持

续钠电流 ＩＮａＰ、ＩＣＡＮ和细胞内的钙动力系统可能是

各种复杂放电模式产生的原因.细胞内的钙动力系

统由[ＩＰ ３]控制.本文中我们设定 ｇＮａＰ ＝ ０ｎＳꎬ即不考

虑 ＩＮａＰ对簇放电的作用ꎬ仅研究 ＩＣＡＮ和细胞内的钙

动力系统(参数[ＩＰ３])对于复杂簇产生机制的影响.
在这种设置条件下ꎬ两个神经元的呼吸节律是同相

同步的ꎬ所以下文中我们仅以Ｖ１为例进行研究.
在不同的参数值区域内ꎬ全系统会表现出不同

的放电模式ꎬ如图 ２ 所示.图 ２(ａ)给出了参数[ＩＰ ３]
和 ｇＣＡＮ变化时不同放电模式对应的参数区域.在不

同的参数区域内ꎬ表现出不同的放电模式ꎬ其中区

域①ꎬ③ꎬ⑦ꎬ⑧表示静息ꎬ区域②ꎬ⑥表示激发峰放

电ꎬ区域④表示胞体－树突簇ꎬ区域⑤表示树突簇.
随着这两个参数变化ꎬ放电模式会由一个区域转迁

到另一个区域.特别地ꎬ参数[ＩＰ ３]与树突子系统的

放电模式密切相关. 当 [ ＩＰ ３ ] 值较小 ([ ＩＰ ３ ] < ０.

０７
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９４９５μＭ)ꎬ树突子系统存在全局稳定点时ꎬ随着参

数 ｇＣＡＮ的增加ꎬ全系统的放电模式经历了从静息变

为激发峰放电再变为静息的转迁.当树突子系统存

在稳定周期解(０.９４９５<[ ＩＰ ３] <１.４０８μＭ)时ꎬ随着

参数 ｇＣＡＮ的增加ꎬ全系统的放电模式经历了从树突

簇到胞体－树突簇再到静息的转迁.在这种情况下ꎬ
由于树突子系统此时存在稳定周期轨道即[Ｃａ]在
振荡ꎬ故静息不是完全静息ꎬ全系统会伴随[Ｃａ]的
振荡存在一个小振荡.当[ ＩＰ ３] >１.４０８μＭ 时ꎬ随着

ｇＣＡＮ的增加ꎬ全系统的放电模式从激发峰放电峰转

迁为静息.

图 ２　 双参数平面内系统的放电模式区域及对应区域的放电模式

Ｆｉｇ.２　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｉｒｉｎｇ ｒｅｇｉｏｎｓ ａｎｄ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ａｃｔｉｖｉｔｙ
ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ ｔｗｏ－ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｐｌａｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｓｙｓｔｅｍ

　 　 Ｖｏ 等[２１]研究了参数变化时调幅簇(ＡＭＢ)产
生的动力学机制ꎬ区域④中的胞体－树突簇与文献

[２１](图 １ａ)中的簇放电非常类似.本文我们将利

用快慢分解和分岔分析等方法ꎬ研究不同类型簇放

电产生的原因以及放电模式之间的转迁机制.
３.１　 [ ＩＰ ３]值较小条件下ꎬ参数 ｇＣＡＮ对放电模式的

影响(区域①→②→⑦)
首先ꎬ我们将[ＩＰ ３]固定在较低的值[ ＩＰ ３] ＝ ０.

８５μＭꎬ此时钙动力系统存在全局稳定的平衡点ꎬ钙
浓度约为一个常数.全系统相对于参数 ｇＣＡＮ的分岔

如图 ３(ａ)所示ꎬ其中 Ｓ 形曲线表示平衡点.Ｆ 表示

平衡点的鞍结分岔ꎬｓｕｂＨ 表示亚临界 Ｈｏｐｆ 分岔ꎬ
ＬＰＣ 表示极限环的鞍结分岔.当 ｇＣＡＮ ＝ ６.４７６ｎＳ 时ꎬ
系统产生鞍－同宿轨分岔(ＨＣ)ꎻ当 ｇＣＡＮ ＝ ５１.２２ｎＳ
时ꎬ系统发生极限环的鞍结分岔(ＬＰＣ).故当 ｇＣＡＮ<
６.４７６ｎＳ 或 ｇＣＡＮ>５１.２２ｎＳ 时ꎬ系统存在稳定平衡点.
６.４７６<ｇＣＡＮ<５１.２２ｎＳ 时ꎬ系统存在稳定的周期轨道.

分别取 ｇＣＡＮ ＝ ３ｎＳꎬ９ｎＳ 和 ６０ｎＳ 时ꎬ系统分别表

现为对应于稳定结点的极化静息状态ꎬ对应于稳定

极限周期的周期－１ 激发峰放电ꎬ以及对应于稳定

焦点的去极化静息状态ꎬ如图 ３(ｂ)所示.随着 ｇＣＡＮ

的增加ꎬ鞍－同宿轨分岔(ＨＣ)产生ꎬ放电模式在鞍

－同宿轨分岔点处由极化静息态转变为周期－１ 的

激发峰放电状态ꎬ当系统发生极限环的鞍结分岔

(ＬＰＣ)后ꎬ放电模式再由激发峰放电状态转变为去

极化的静息态.随着 ｇＣＡＮ的增加使得电流 ＩＣＡＮ的去

极化效应促进了峰放电状态的出现ꎬ使得静息态和

激发峰放电之间直接转化.而 ｇＣＡＮ的增加使得系统

出现从静息到峰放电再到静息的直接过渡ꎬ且静息

状态从极化变为去极化.此时ꎬ低电位静息转变为

高电位静息.

图 ３　 参数 ｇＣＡＮ变化时全系统的动力学分析

Ｆｉｇ.３　 Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｙｓｔｅｍ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｐａｒａｍｅｔｅｒｇＣＡＮ

３.２　 较低 ｇＣＡＮ值下ꎬ[ ＩＰ ３]对放电模式的影响(区
域①→⑤→⑥)
在系统中Ｖｉꎬｎｉ和ｓｉ是快变量ꎬｈｉ和[Ｃａ] ｉ是慢变

量ꎬｌｉ是为超慢变量.由于体细胞子系统受[Ｃａ] ｉ影

响但不会被ｌｉ直接影响ꎬ因此在下面的分析中ꎬ只需

考虑ｈｉ和[Ｃａ] ｉ两个慢变量就足够了.ｈｉ是电压依赖

性的持续钠电流的门控变量.本文中设定 ｇＮａＰ ＝
０ｎＳꎬ所以在下文的研究中可以不考虑慢变量ｈｉ .因
此ꎬ我们可以选[Ｃａ] ｉ作为慢变分岔参数ꎬ仍然可以

令[Ｃａ] １ ＝[Ｃａ] ２ ＝[Ｃａ](由第 ２ 节知).
本节中我们将考虑 ｇＣＡＮ值较小时参数[ＩＰ ３]对

系统放电模式的影响ꎬ设定 ｇＣＡＮ ＝ ３ｎＳ.参数[ＩＰ ３]的
变化使得全系统呈现出不同的放电模式(静息ꎬ簇
放电和激发峰放电)ꎬ因为参数[ＩＰ ３]决定了树突子

系统的动力学特性ꎬ进而影响了全系统放电模式的

类型.[ＩＰ ３]影响树突子系统而不直接影响体细胞

子系统(或快子系统)ꎬ故而随着[ ＩＰ ３]的增加ꎬ快
子系统的分岔结构不会发生改变.

当[ＩＰ ３] ＝ １μＭ 时ꎬ慢变参数[Ｃａ]对快子系统

(１)、(３)和(４)的分岔分析如图 ４(ａ)所示ꎬ系统轨

线在([Ｃａ]ꎬＶ１)平面上的投影也叠加在分岔图中.
([Ｃａ]ꎬｌ)空间中的零等值线以及相应周期轨道如
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图 ４(ｂ)所示.快子系统的平衡点形成了 Ｓ 形曲线.
红色和绿色曲线分别代表变量[Ｃａ]、ｌ 的零等值线.
黑色封闭曲线表示树突子系统的周期轨线(顺时针

方向).极限环的鞍－同宿轨分岔对应的参数[Ｃａ]
的值记为[Ｃａ] ＨＣ([Ｃａ] ＨＣ ＝ ０.００６４６).轨线的下状

态即静息态经由鞍结分岔点(Ｆ)跃迁到上状态ꎬ受
极限环吸引发生振荡ꎬ最终放电态经鞍－同宿轨分

岔(ＨＣ)转迁至静息态.
当 ｇＣＡＮ ＝ ３ｎＳ 时ꎬ在参数[ ＩＰ ３]的影响下ꎬ全系

统会出现不同的转迁状态(静息ꎬ树突簇和激发峰

放电).首先ꎬ当[ＩＰ ３]<０.９４９５μＭ 时ꎬ树突子系统存

在全局稳定的平衡点(见第 ３ 节).树突子系统中的

轨迹接近这一点ꎬ并在一段短暂的时间内停留在它

的一个小邻域中.由于在这个稳定平衡点附近的

[Ｃａ]值远小于[Ｃａ] ＨＣ(图 ４(ｂ))ꎬ快子系统中的轨

迹会聚到 Ｓ 形曲线的下分支上的稳定点上ꎬ此时全

系统处于静息状态.当[ ＩＰ ３]∈(０.９４９５ꎬ１.４０８)μＭ
时ꎬ树突子系统具有周期轨道ꎬ故全系统的放电模

式为树突簇ꎬ如图 ４(ａ)所示.

图 ４　 快子系统的动力学分析

Ｆｉｇ.４　 Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆａｓｔ ｓｕｂｓｙｓｔｅｍ

　 　 当[ＩＰ ３]>１.４０８μＭ 时ꎬ树突子系统存在全局稳

定的平衡点.在稳定的不动点处 [ Ｃａ] 的值大于

[Ｃａ] ＨＣꎬ因此全系统呈现的是激发峰放电的状态.
由于受钙振荡动力学的驱动ꎬ在 ｇＣＡＮ值较小ꎬ

参数[ＩＰ ３]变化时ꎬ系统有三种类型的放电模式(静
息ꎬ树突簇和激发峰放电).这些放电模式之间的转

变是通过 ＩＰ ３浓度([ＩＰ ３])对[Ｃａ]和 ｌ 的动力学的

影响决定.随着[ＩＰ ３]的增加ꎬ放电模式会发生从静

息到树突簇再到激发峰放电的转迁.我们想强调的

是ꎬ在这个参数区域中簇的开始和终止完全由树突

子系统中的[Ｃａ]动力学驱动ꎬ如果把钙浓度振荡

的范围看作一个集合的话ꎬ[Ｃａ] ＨＣ属于这个集合是

簇放电产生的重要因素条件.
３.３　 较高 ｇＣＡＮ值下ꎬ[ ＩＰ ３]对于全系统放电模式的

影响(②→④→③)
首先ꎬ设定较高的 ｇＣＡＮ ＝ ９ｎＳ.当 [ ＩＰ ３ ] ∈(０.

９４９５ꎬ１.４０８) μＭ 时ꎬ设定[ ＩＰ ３] ＝ １μＭꎬ快子系统

(１)ꎬ(３)和(４)对慢变参数[Ｃａ]的分岔分析如图 ５
(ａ)所示ꎬ系统轨线在([Ｃａ]ꎬＶ１)平面上的投影也

叠加在图中.([Ｃａ]ꎬｌ)空间中的零等值线以及相应

周期轨道如图 ５(ｂ).系统轨线经由亚临界 Ｈｏｐｆ 分
岔在稳定极限环的吸引下由静息状态转迁至振荡

态ꎬ由于发生极限环的鞍结分岔 ( [Ｃａ] ＬＰＣ ＝ ０.
１６１８６)ꎬ稳定极限环和不稳定极限环相遇后消失ꎬ
振荡态转迁为静息状态.由于稳定极限环ꎬ不稳定

极限环和稳定焦点共存ꎬ因此状态转迁存在一些延

迟.虽然这种分岔结构与图 ４(ａ)类似ꎬ但是全系统

在平衡时的位置和周期轨道消失的方式都是不同

的.在图 ４(ａ)中ꎬ全系统平衡时的位置在 Ｓ 形曲线

的下分支ꎬ并且周期轨道是随着[Ｃａ]的减少ꎬ发生

鞍－同宿轨道分岔(ＨＣ)进而转迁至静息态ꎬ周期轨

道消失.而另一方面ꎬ在图 ５( ａ)中ꎬ全系统平衡时

的位置在 Ｓ 形曲线的上分支ꎬ系统经由极限环的鞍

结分岔转迁为静息.

图 ５　 快子系统的动力学分析
Ｆｉｇ.５　 Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｆａｓｔ ｓｕｂｓｙｓｔｅｍ

　 　 即当[ＩＰ ３]∈(０.９４９５ꎬ１.４０８)μＭ 时ꎬ树突子系

统存在周期轨道ꎬ因为[Ｃａ] ＬＰＣ位于由周期轨道穿

过的[Ｃａ]的范围内ꎬ全系统会出现胞体－树突簇放

电模式ꎬ如图 ５(ａ)所示.
当[ＩＰ ３]<０.９４９５μＭ 时ꎬ树突子系统存在全局

稳定的平衡点ꎬ由于这个平衡点附近的[Ｃａ]值远

小于[Ｃａ] ＬＰＣ(图 ５(ｂ))ꎬ此时全系统存在稳定的周

期轨道ꎬ系统呈现是周期－１ 激发峰放电状态(如图

２(ｂ)所示ꎬ[ＩＰ ３] ＝ ０.８５μＭꎬｇＣＡＮ ＝ ９ｎＳ).
对于[ＩＰ ３]>１.４０８μＭꎬ树突子系统存在全局稳

定的平衡点.平衡点处的[Ｃａ]值大于[Ｃａ] ＬＰＣꎬ因此

全系统处于静息态.
当 ｇＣＡＮ ＝ ９ｎＳ 时ꎬ在参数[ ＩＰ ３]的影响下ꎬ全系

统会出现不同的转迁状态(激发峰放电ꎬ胞体－树
突簇和静息).首先ꎬ当[ＩＰ３]<０.９４９５μＭꎬ树突子系

统存在全局稳定的平衡点ꎬ全系统的放电模式是周
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期为 １ 的激发峰放电(区域②).当[ＩＰ３]∈(０.９４９５ꎬ
１.４０８)μＭ 时全系统会出现胞体－树突簇放电模式

(区域④).对于[ ＩＰ ３] >１.４０８μＭ 时ꎬ全系统处于静

息状态(区域③).
当 ｇＣＡＮ的值增加时ꎬ由于受钙振荡动力学的驱

动ꎬ在钙激活非特异性阳离子电流 ＩＣＡＮ变化的条件

下ꎬ系统也有三种类型的放电模式(激发峰放电ꎬ胞
体－树突簇和静息态).这些放电模式之间的转变是

通过 ＩＰ ３浓度([ＩＰ ３])对[Ｃａ]和 ｌ 的动力学的影响

决定.尽管在该参数区域中簇的开始和终止仍由

[Ｃａ]动力学驱动ꎬ但决定全系统是否放电的阈值

从[Ｃａ] ＨＣ变为[Ｃａ] ＬＰＣ .这也是全系统平衡时的位

置从下分支转迁至上分支的原因(⑤→④)ꎬ即系

统由低电位静息转变为高电位静息.
我们已经研究了三种情况下的参数 ｇＣＡＮ或者

[ＩＰ ３]对于全系统放电模式的影响.接下来我们研

究在较高[ ＩＰ ３]值的情况下([ ＩＰ ３] ＝ １μＭ)ꎬ参数

ｇＣＡＮ对于分岔结构的影响.当 ｇＣＡＮ ＝ ３ｎＳꎬ５ｎＳꎬ８ｎＳꎬ
１３ｎＳꎬ３０ｎＳ 时快子系统的分岔结构如图 ６(ａ)所示.
随着 ｇＣＡＮ增加ꎬ平衡点的鞍结分岔点和 Ｈｏｐｆ 分岔

点以及极限环的鞍结分岔向左移动ꎬ且 Ｓ 形曲线的

上分支向上移动.同时稳定极限环、不稳定极限环

和稳定焦点三者的共存区域减小ꎬ鞍结分岔点和

Ｈｏｐｆ 分岔点之间的距离都缩短.当共存区间小于某

个值时ꎬ全系统的放电模式会从树突簇(图 ４(ａ))
转迁至胞体－树突簇(图 ５(ａ)).而当两个分岔点之

间的距离持续缩短ꎬ全系统就会转迁至静息ꎬ因为

Ｓ 形曲线的上分支向上移动ꎬ此时的静息态会伴随

[Ｃａ]的振荡存在一个小的振荡(图 ６(ｂ)).

图 ６　 快子系统的分岔结构

Ｆｉｇ.６　 Ｔｈｅ ｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｆａｓｔ ｓｕｂｓｙｓｔｅｍ ｗｉｔｈ

４　 结论

前包钦格复合体中兴奋性吸气神经元的节律

活动与呼吸节律密切相关.节律受离子电流的影

响ꎬ特别是 ＩＮａＰ和 ＩＣＡＮꎬ并且还受到与[ ＩＰ ３]相关的

Ｃａ２＋的影响.当[ＩＰ ３]在一定范围内时ꎬ钙浓度[Ｃａ]

周期性地波动.[Ｃａ]波动引起系统中变量速度的相

应变化ꎬ从而产生各种类型的放电模式.在本文中ꎬ
我们运用相平面分析、全系统分岔分析以及快慢分

析等方法研究了 ｇＣＡＮ和[ＩＰ ３]两个参数对呼吸节律

的影响ꎬ给出了各个参数区域内呼吸节律的表现形

式ꎬ并从不同方向解释了不同区域间放电模式的转

迁机制.由于当持续钠电流被激活时ꎬ全系统的放

电模式类型都有涉及ꎬ所以本文不考虑持续钠电流

对于呼吸节律的影响.
本文的研究表明ꎬ当 ｇＣＡＮ和[ ＩＰ ３]都比较小时

不足以引发系统产生簇放电ꎬ因为细胞内的钙浓度

稳定在较低水平ꎬ此时 ｇＣＡＮ增加会激发系统产生周

期－１ 的峰放电ꎬ而[ ＩＰ ３] 增加会使得细胞内的钙

浓度处在周期波动的状态ꎬ从而激发系统产生树突

簇.当 ｇＣＡＮ和[ ＩＰ ３]都比较大时ꎬ系统产生胞体－树
突簇.在哺乳动物的呼吸节律中存在许多更复杂的

簇放电模式.因此ꎬ本文的研究结果对于了解前包

钦格复合体大规模网络的动态变化具有重要意义ꎬ
为进一步从动力学的角度探索呼吸节律的产生机

制提供了一些有益的思考和见解.
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１２５０１１４

７ Ｔｏｐｏｒｉｋｏｖａ Ｎꎬ Ｂｕｔｅｒａ Ｒ Ｊ. Ｔｗｏ ｔｙｐｅｓ ｏｆ ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ
ｂｕｒｓｔｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｉｎ ｉｎｓｐｉｒａｔｏｒｙ ｎｅｕｒｏｎｓ:ａｎ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ
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ｍｏｄｅｌ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ ｃｏｍｐｕｔａｔｉｏｎａｌ ｎｅｕｒｏｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１１ꎬ ３０
(３):５１５~５２８

８ Ｗａｎｇ Ｙꎬ Ｒｕｂｉｎ Ｊ Ｅ. Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｔｉｍｅｓｃａｌｅ ｍｉｘｅｄ ｂｕｒｓｔｉｎｇ
ｄｙｎａｍｉｃｓ ｉｎ ａ ｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙ ｎｅｕｒｏｎ ｍｏｄｅｌ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ ｃｏｍｐｕ￣
ｔａｔｉｏｎａｌ ｎｅｕｒｏｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１６ꎬ４１(３):２４５~２６８
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Ｃｈｉｎｅｓｅ))
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１７　 Ｐａｔｏｎ Ｊ Ｆ Ｒꎬ Ａｂｄａｌａ Ａ Ｐ Ｌꎬ Ｋｏｉｚｕｍｉ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｓｐｉｒａｔｏ￣
ｒｙ ｒｈｙｔｈｍ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｇａｓｐｉｎｇ ｄｅｐｅｎｄｓ ｏｎ ｐｅｒｓｉｓｔｅｎｔ
ｓｏｄｉｕｍ ｃｕｒｒｅｎｔ. Ｎａｔｕｒｅ Ｎｅｕｒｏｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００６ꎬ９(３):３１１ ~
３１３

１８　 Ｒｙｂａｋ Ｉ Ａꎬ Ａｂｄａｌａ Ａ Ｐꎬ Ｍａｒｋｉｎ Ｓ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｐａｔｉａｌ ｏｒ￣
ｇａｎｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｔａｔｅ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｆｏｒ ｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙ
ｒｈｙｔｈｍ ａｎｄ ｐａｔｔｅｒｎ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ. Ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｉｎ Ｂｒａｉｎ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ
２００７ꎬ１６５(１６５):２０１~２２０

１９　 茅晓晨.时滞耦合系统动力学的研究进展.动力学与控

制学报ꎬ２０１７ꎬ１５(４):２９５~３０６(Ｍａｏ Ｘ Ｃ. Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏ￣
ｇｒｅｓｓ ｏｎ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｃｏｕｐｌｅｄ ｓｙｓｔｅｍｓ ｗｉｔｈ ｔｉｍｅ￣ｄｅｌａｙ.
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｄｙｎａｍｉｃｓ ａｎｄ Ｃｏｎｔｒｏｌꎬ ２０１７ꎬ１５(４):２９５~３０６
(ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ))

２０　 Ｐａｒｋ Ｃꎬ Ｒｕｂｉｎ Ｊ Ｅ. Ｃｏｏｐｅｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｉｎｔｒｉｎｓｉｃ ｂｕｒｓｔｉｎｇ ａｎｄ
ｃａｌｃｉｕｍ ｏｓｃｉｌｌａｔｉｏｎｓ ｕｎｄｅｒｌｙｉｎｇ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｍｏｄｅｌ
ｐｒｅ￣Ｂöｔｚｉｎｇｅｒ ｃｏｍｐｌｅｘ ｎｅｕｒｏｎｓ. Ｊｏｕｒｎａｌｏｆ Ｃｏｍｐｕｔａｔｉｏｎａｌ
Ｎｅｕｒｏｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１３ꎬ３４(２):３４５~３６６.

２１　 Ｖｏ Ｔꎬ Ｋｒａｍｅｒ Ｍ Ａꎬ Ｋａｐｅｒ Ｔ Ｊ. Ａｍｐｌｉｔｕｄｅ￣ｍｏｄｕｌａｔｅｄ
ｂｕｒｓｔｉｎｇ:ａｎｏｖｅｌｃｌａｓｓ ｏｆ ｂｕｒｓｔｉｎｇ ｒｈｙｔｈｍｓ. Ｐｈｙｓｉｃａｌ Ｒｅｖｉｅｗ
Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２０１６ꎬ１１７(２６):２６８１０１
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第 １ 期 梁桐桐等:前包钦格复合体中钙动力学对放电模式的影响

附录

模型中涉及的函数表示和参数值如下:

ｘ¥ Ｖ( ) ＝ １

１＋ｅｘｐ
Ｖ－θｘ( )

σｘ

æ

è
ç

ö

ø
÷

ꎬｘ∈ ｍꎬｍｐꎬｎꎬｈꎬｓ{ } ꎬτｘ ＝τｘ / ｃｏｓｈ ( Ｖ－θｘ( ) / ２σｘ))ꎬｘ∈{ｎꎬｈꎬｓ}.

ＪＥＲＩＮ
＝ ＬＩＰ３

＋ＰＩＰ３

ＩＰ ３[ ] [Ｃａ] ｉ ｌｉ
( ＩＰ ３[ ] ＋Ｋ ｌ)([Ｃａ] ｉ＋Ｋａ)

é

ë
ê
ê

ù

û
ú
ú

３
æ

è
ç

ö

ø
÷ [Ｃａ] ＥＲ－[Ｃａ] ｉ( ) ꎬＪＥＲＯＵＴ

＝ＶＳＥＲＣＥ

[Ｃａ] ２
ｉ

Ｋ２
ＳＥＲＣＥ＋[Ｃａ] ２

ｉ

[Ｃａ] ＥＲ ＝
[Ｃａ] Ｔｏｔ－[Ｃａ] ｉ

ｓ
ꎬｆ [Ｃａ] ｉ( ) ＝ １ / (１＋(ＫＣＡＮ / [Ｃａ] ｉ) ｎＣＡＮ)

表 １　 参数表

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｖａｌｕｅ

Ｐａｒａｍｅｔｅｒ Ｖａｌｕｅ Ｐａｒａｍｅｔｅｒ Ｖａｌｕｅ Ｐａｒａｍｅｔｅｒ Ｖａｌｕｅ Ｐａｒａｍｅｔｅｒ Ｖａｌｕｅ

Ｃｍ ２１μＦ ｇＮａ ２８ｎＳ σｈ ６ｍＶ ＬＩＰ３ ０.３７ｐＬｓ－１

ＥＮａＰ ５０ｍＶ ｇＫ １１.２ｎＳ τｎ １０ｍｓ ＰＩＰ３ ３１０００ｐＬｓ－１

ＥＫ －８５ｍＶ ｇＬ ２.３ｎＳ τｈ １００００ｍｓ Ｋｌ １.０μＭ

ＥＬ －６５ｍＶ ｇＮａＰ ０ ｎＳ ＫＣＡＮ ０.７４μＭ Ｋａ ０.４μＭ

θｍ －３４ｍＶ ｇＣＡＮ ｖａｒｉｅｄ ｎＳ ｎＣＡＮ ０.９７ ＶＳＥＲＣＡ ４００ａＭｏｌｓ－１

θｎ －２９ｍＶ σｍ －５ｍＶ ＩＰ３[ ] Ｖａｒｉｅｄ.μＭ ＫＳＥＲＣＡ ０.２μＭ

θｍｐ －４０ｍＶ σｎ －４ｍＶ [Ｃａ] Ｔｏｔ １.２５μＭ Ａ ０.００５μＭ－１ｓ－１

θｈ －４８ｍＶ σｍｐ －６ｍＶ ｆｍ ０.００００２５ｐＬ－１ Ｋｄ ０.４μＭ

σ ０.１８５ αｓ ０.２ τｓ ５ｍｓ θｓ －１０ ｍＶ

σｓ －５ ｍＶ Ｅｓｙｎ－ｅ ０ ｍＶ ｇｓｙｎ－ｅ ９ ｎＳ ｇｔｏｎｉｃ－ｅ ０.４ ｎＳ

５７


