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摘要
!

混合簇放电是实验中发现的一种特殊的放电活动$其特点是在每个周期内有两种或多种不同类型的

短簇放电模式$涉及极为复杂的动力学特征
6

运用相平面分析(快慢分析(

/1/

"峰峰间期#分岔序列(单参数

和双参数分岔分析等方法$探究了
7

8M<NOLPFI

Q

M8

复合体中钙激活的非特异性阳离子电导"

!0)(

#和
1C'0)

泵"

"

1C'0)

#对放电模式$特别是混合簇放电模式的影响
6

从动力学的角度给出了钙浓度呈周期波动时参数

"

1C'0)

的取值范围$并解释了
!0)(

对
7

8M<NOLPFI

Q

M8

复合体放电活动产生的影响及其转迁的机制
6

结果表明

非特异性阳离子电导和
"

1C'0)

会影响神经元的簇放电类型$且会引起混合簇放电的产生
6

关键词
!7

8M<NOLPFI
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复合体$

!

混合簇放电$

!

分岔$

!

快慢分析
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引言

呼吸运动是哺乳动物维持生命的关键行为之

一$主要由简单的节律性运动组成
6

呼吸节律的产

生一直受到研究者的广泛关注
69@@9

年$

1DFLS

等$对新生大鼠进行实验研究$确定了新生儿神经

系统腹外侧髓质中一个非常有限的区域$

7

8M<

NOLPFI

Q

M8

复合体"简称为
7

8M<NOL0

#能够产生呼吸

节律)

9

*

6

随后$一些研究表明
7

8M<NOL0

也存在于成

年大鼠和猫的延髓)

!

$

>

*

6

因为
7

8M<NOL0

存在兴奋

性神经元$包括吸气神经元$所以呼吸可以自主(有

节律地发生
6

吸气神经元和其他呼吸组织一同协

调和控制呼吸节律)

#

*

6

9@@@

年$

NHLM8E

等人提出两种最小神经元模

型$发现簇放电的产生都与持续钠电流"

#

(ET

#有

关)

=

$

:

*

6

之后的研究还发现
7

8M<NOL0

神经元大多具

有持续钠电流"

#

(ET

#

)

;

*和钙激活的非特异性阳离子

电流"

#

0)(

#

)

?

*

$且
#

0)(

对吸气驱动电位和呼吸节律

的发生起着重要作用)

?

$

@

*

6,M

Q

84

等人发现
#

(ET

和

#

0)(

可以增强神经元的兴奋性$并促进节律发

生)

9"

*

6'HUFI

等人提出一个新的数学模型用于研

究基于
#

0)(

的节律发生机制$分析发现
#

0)(

引起的

鲁棒去极化会导致电压依赖性的尖峰失活$而尖峰

的衰减会产生突触抑制使
#

0)(

失活)

99

*

624

7

48FV4<

WE

和
NHLM8E

提出了一种具有两个独立簇放电机制

的孤立神经元的双室数学模型"

2N

模型#

)

9!

*

$他们

认为树突中的簇放电依赖于细胞内钙离子浓度$且

1C'0)

泵的最大活性"

"

1C'0)

#影响簇放电的频

率
6

随后$

TE8V

和
'HUFI

简化了
2N

模型$建立了

7

8M<NOL0

神经元单室模型)

9>

*

$并给出了胞体簇(树

突簇和胞体+树突簇的产生机理和影响因素
6

混合簇放电模式是指在一个周期内包含多种

类型的簇放电$其产生机制与不同的时间尺度有

关$涉及极为复杂的动力学特征
6

钙激活的非特异

性阳离子电流
#

0)(

在混合簇的产生中起着重要作

用)

9#

$

9=

*

6

分岔理论)

9:

$

9;

*和几何奇异摄动理论)

9?<!"

*

等是研究簇放电模式的常用方法
6/PSFVMWFKS

使用

分岔分析$从动力学的角度揭示了神经元放电活动

的特征$并将簇放电进行了归纳和分类)

!9

*

6

持续钠

电流
#

(ET

和钙激活的非特异性阳离子电流
#

0)(

共

同作用会使方波簇和去极化阻滞簇交替出现$且该

作用有助于混合簇放电模式的出现)

!!

*

6,HEI

等人

研究了耦合
7

8M<NOL0

神经元中同相簇放电(反相

簇放电以及混合簇放电模式)

!><!=

*

6*X

等人研究了

钠电导"

!(E

#和钾电导"

!Y

#变化对
7

8M<NOL0

混合

簇放电模式的影响$并阐明了钾电导"

!Y

#和漏电导
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!*

#对胞体簇放电个数的影响)

!:

*

6

刘深泉等人对

前包钦格复合体(内嗅皮层的星状细胞和基底神经

节中的神经元进行了动力学研究)

!;

$

!?

*

6

陆孟盼等

研究了具有电流反馈的两房室锥体神经元$并对其

同步簇放电进行动力学分析)

!@

*

6

古华光等运用电

生理实验及理论模型$借助分岔分析揭示了外部刺

激和负反馈对神经元动力学行为的复杂转迁机

制)

>"

$

>9

*

6

近年来$

ZEI

Q

等研究了胚胎呼吸神经元

随持续钠电导和钙激活的非特异性阳离子电导变

化而产生的不同簇放电模式)

>!

*

6*X

等发现混合簇

也可以由树突引起的细胞内钙振荡驱动$并研究了

几种特殊的树突混合簇放电)

>>

*

6

虽然关于混合簇

放电的研究有了一些结果$但在耦合神经元中$混

合簇放电的产生机理及树突子系统对放电模式的

影响仍值得进一步研究
6

本文的结构如下!首先$介绍了耦合
7

8M<NOL0

神经元的数学模型,其次$分析了模型中树突子系

统的动力学特性$并运用快慢分析(单参数和双参

数分岔分析$探究了钙激活的非特异性阳离子电导

"

!0)(

#以及钙动力学参数
"

1C'0)

对
7

8M<NOL0

中混

合簇放电模式的影响$并给出了簇放电转迁的动力

学机制,最后$给出本文的结论
6

,

!

模型

本文分析了
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7

48FV4WE

和
NHLM8E

于
!"99

年建

立的耦合
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神经元模型"简称
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模型#
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其中
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#

9

$
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$

$
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-

为膜电容$

"

$

表示

膜电位$

.

$

和
*

$

是门控变量$

(

$

是突触耦合变量$

)

0E

*

$

表示细胞内钙离子浓度$其浓度由从
C'

进

入胞浆的通量"

1

C'

/(

#和从胞浆流入
C'

的通量

"

1

C'

%&2

#决定$

2

$

表示未被灭活的
/T

>

通道的部分
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$

#

(ET

$

#

Y

$

#
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$

#

*

和
#

(
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'
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分别表示钠电流(钾

电流(持续钠电流(钙激活的非特异性阳离子电流(

漏电流以及耦合神经元网络所产生的突触电流
6

各离子电流的表达式如下!
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#称为全系统$方程"
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#称为

胞体子系统$方程"

=

#

[

"

:

#为钙动力学表达式$称

为树突子系统)

9>

*

$方程"

#

#为神经元之间的耦合关

系
6

在钙动力学中$
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模型中其他变量的表达式及参数值见附录
6

-

!

主要结果

在耦合
7

8M<NOL0

神经元模型中$相同参数集

下$初始条件相同时系统会产生同相簇放电$当初

始条件不同时$系统会产生反相簇放电)

!#

$

>#

*

6

本文

的研究只关注同相簇放电$此时$取定
"

9

&

"

!

$

)

0E

*

9

&

)

0E

*

!

$

.

9

&

.

!

和
2

9
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!

$故下文中只提

及
"

9

$)

0E

*

9

$

.

9

$

2

9

6

-6,

!

树突子系统中的钙动力学

树突子系统"

=

#

[

"

:

#可视为
2N

模型的激励

系统$其动力学行为对全系统的节律输出有重要的

影响
6

首先$我们研究树突子系统"

=

#

[

"

:

#的动力

学行为
6

树突子系统"

=

#

[

"

:

#相对于参数
"

1C'0)

的分岔分析如图
9

"

E

#所示$其中黑色曲线由平衡

点组成$红色曲线表示极限环的最大值和最小值
6

>

9

(

>

!

表示平衡点的鞍结分岔$

\HU]

表示亚临界

]4

7

^

分岔$

*T0

表示极限环的鞍结分岔
6

当
"

1C'0)

&

!9:6";E.45

/

\

[

9时$亚临界
]4

7

分̂

岔"

\HU]

9

#产生$同时不稳定极限环"

*T0

之间的虚

线#产生
6

当
"

1C'0)

&

!996:#E.45

/

\

[

9时$由于极限

环的鞍结分岔"

*T0

#产生$不稳定极限环转变为稳

定极限环"

*T0

之后的实线#

6

平衡点的下支的亚临

界
]4

7

^

分岔点"

\HU]

!

#处也产生不稳定的极限环$

如图
9

"

U

#所示
6

当
"

1C'0)

&

#"!6;=E.45

/

\

[

9时$树

突子系统存在一个稳定极限环"

1*0

#和一个不稳定

>!
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极限环"

&*0

#$如图
9

"

K

#所示$钙离子浓度 )

0E

*

9

和

2

9

的零等值线"绿色和红色曲线#也叠加在图中
6

随

着
"

1C'0)

的增加$不稳定极限环的振幅逐渐增加且

距离稳定极限环越来越近$如图
9

"

G

#所示"此时

"

1C'0)

_#"!6?9E.45

/

\

[9

#

6

故当
"

1C'0)

_#"!6@E.45

/

\

[9时$稳定极限环和不稳定极限环相遇并经由

极限环的鞍结分岔"

*T0

#消失
6

随着
"

1C'0)

的增加$极限环周期增加而频率减

小$即当
"

1C'0)

_!9:6";E.45

/

\

[9时$亚临界
]4

7

^

分岔点"

\HU]

9

#处极限环产生$此时极限环周期最

小
6

随着
"

1C'0)

的增加$周期逐渐增大
6

当
"

1C'0)

_

#"!6@E.45

/

\

[9时$稳定极限环经由极限环的鞍结

分岔"

*T0

#消失$周期趋近于无穷大$如图
9

"

M

#所

示
6

随着
"

1C'0)

的增加$频率逐渐减小$如图
9

"

^

#所

示
6

由以上的动力学分析知$当
!996:#E.45

/

\

[9

%

"

1C'0)

%

#"!6@E.45

/

\

[9时$树突子系统处于活动状

态,当
"

1C'0)

%

!996:#E.45

/

\

[9或
#"!6@E.45

/

\

[9

%

"

1C'0)

时$树突子系统处于静息状态
6

-6-

!

!0)(

对
!

"#$%&'.

中簇放电模式的影响

当
!996:#

%

"

1C'0)

%

#"!6@E.45

/

\

'

9 时$树

突子系统存在稳定极限环
6

所以在本节中$设定

"

1C'0)

_#""E.45

/

\

[9

$此时树突子系统存在稳定

的周期轨道$随着
!0)(

的增加$全系统"

9

#

[

"

:

#表

现出复杂的动力学行为$如图
!

"

E

#所示
6

膜电位

"

9

和钙离子浓度 )

0E

*

9

随时间
%

的变化曲线分别

由实线和虚线表示
6

钙的周期性波动发生在每一

个膜电位的放电周期内
6

钙离子浓度 )

0E

*

9

与膜

电位
"

9

都呈现周期性的变化$且膜电位
"

9

随时间

的变化是由不同类型的簇交替产生$即混合簇放电

模式
6

随着钙激活的非特异性阳离子电导"

!0)(

#

的增加$混合簇放电的形态逐渐发生变化
6

#!
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图
9

!

参数
"

1C'0)

变化时树突子系统的动力学分析

+F

Q

69

!

,

`

IEDFK\4̂LSMGMIG8FLFK\HU\

`

\LMDaFLS"

1C'0)

!!

参数
!0)(

变化时对应膜电位的
/1/

"峰峰间

期#分岔序列如图
!

"

U

#$图
!

"

K

#所示
6

我们只研究

"I\

%

!0)(

&

>=I\

的情况
6

当
!=6;I\

%

!0)(

&

>=I\

时$神经元的放电模式为峰放电$两个连续峰

之间的时间间隔随着
!0)(

的变化$几乎不再改变
6

图
!

!

不同
!0)(

下系统表现的放电模式和
/1/

分岔

+F

Q

6!

!

+F8FI

Q7

ELLM8I\EIG/1/UF̂H8KELF4I4̂LSM\

`

\LMDaFLSGF̂̂M8MIL

!0)(

=!
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在系统"

9

#

[

系统"

:

#中$

"

9

$

*

9

和
(

9

为快变

量$)

0E

*

9

和
.

9

为慢变量$

2

9

为超慢变量
6

由于胞

体子系统直接受 )

0E

*

9

的影响$而不受
2

9

的影响$

所以在接下来的分析中$只考虑两个慢变量

)

0E

*

9

(

.

9

6

膜电位
"

9

为周期性簇放电时$变量

)

0E

*

9

有相应的周期性波动$如图
>

"

E

#所示
6

当

!0)(

&

"6;I\

时$)

0E

*

9

和
.

9

的时间序列如图
>

"

U

#所示
6

钙离子浓度呈周期性波动变化$它包括

两个阶段!静息阶段和尖峰放电阶段
6

在静息阶

段$钙离子浓度的值几乎是一个常数
6

此时$钙离

子浓度可以被看作一个常数$取其静息阶段的平均

值")

0E

*

9

_"6"!>@!=

#$将
.

9

作为慢变量
6

在尖峰

放电阶段$钙离子浓度的值变化较大$而
.

9

的变化

相对较小$故在此阶段$

.

9

可看作一个常数$)

0E

*

9

为慢变量
6

引入辅助变量
!0)(24L

F

_

!0)(0

")

0E

*

$

#$

其中
0

")

0E

*

$

#是 )

0E

*

$

的一个单调递增的下凹函

数
6

!0)(24L

$

保持了与 )

0E

*

$

相同的动态特性"除振

幅外#$如图
>

"

U

#所示
6

因此$在快慢分析中$当

)

0E

*

9

为慢变量时$可以直接使用
!0)(24L

9

代替

)

0E

*

9

作为分岔参数
6

当
!0)(

_"6;I\

时$膜电位
"

9

随时间
%

的变化

如图
#

"

E

#所示"实线#$系统呈现混合簇放电模式
6

在胞体簇放电阶段$)

0E

*

9

和
2

9

为常数$取 )

0E

*

9

&

"6"!>@!=6

快子系统"

9

#

[

"

>

#对慢变量
.

9

的分

岔如图
#

"

U

#所示$其中黑色曲线由平衡点组成$曲

线的下支由稳定结点"实线#组成$上分支由不稳定

焦点"虚线#和稳定焦点"实线#组成$不稳定焦点经

超临界
]4

7

^

分岔"

\H

7

]

#变为稳定焦点$且在

]4

7

^

分岔处产生稳定的极限环"实线#

6

曲线的中

支由鞍点"虚线#组成
6

点
>

9

和
>

!

为平衡点的鞍

结分岔
6

胞体簇放电在"

.

9

$

"

9

#平面上的投影也

叠加在快子系统相应的分岔图上
6

系统轨线的下

状态即静息态经由平衡点的鞍结分岔
>

9

跃迁到曲

线上支$由于稳定焦点的吸引$轨线围绕稳定焦点

作振幅逐渐减小的振荡
6

当轨线经过超临界
]4

7

^

分岔"

\H

7

]

#时$由于不稳定焦点的排斥和稳定极

限环的吸引作用$轨线的振幅逐渐增大并最终经由

同宿轨分岔"

]0

#跃迁至下支的稳定结点
6

静息态

经由
\H

7

]

转变为放电态$而放电态又经同宿轨分

岔"

]0

#转变为静息态$从而形成一个经由%

4̂5G

'

S4D4K5FIFK

&滞后环的%

]4

7

^

'

S4D4K5FIFK

&型簇放

电
6

在第二阶段的放电部分$将
.

9

看作常数"取平

均值#$取
.

9

&

"6>>@>=:

$快子系统"

9

#

[

"

>

#对慢

变量
!0)(24L

9

的分岔如图
#

"

K

#所示$该部分对应的

第二个簇放电的轨迹也叠加在分岔图中
6

随着

!0)(24L

9

的增加$轨线从下状态跃迁至上状态$由于

稳定极限环的吸引$振幅逐渐减小$并通过超临界

]4

7

^

分岔"

\H

7

]

#

6

又由于稳定焦点的吸引$轨线

振幅进一步减小
6

当
!0)(24L

9

增至最大值时又迅速

减小
6

最终轨线经过同宿轨分岔回到静息状态
6

快子系统"

9

#

[

"

>

#对慢变量
!0)(24L

9

和
.

9

的双

参数分岔如图
#

"

G

#所示$全系统的相图也叠加在分

岔图上
6

其中$双参数分岔曲线包括鞍结分岔
0

$超

临界
]4

7

^

分岔
\H

7

S

和同宿轨分岔
S4D46

当
.

9

的

值较小时即图
#

"

G

#三角形"

'

#处$

!0)(24L

9

的变化很

小")

0E

*

9

也是如此#

6

轨线在鞍结分岔曲线"

0

#和

同宿轨分岔曲线"

S4D4

#之间跃迁一次$对应于混合

簇放电中的胞体簇放电的个数
6

之后
!0)(24L

9

突然向

右增加$系统由胞体簇放电转迁为树突簇放电$最终

经由同宿轨分岔"

S4D4

#回到静息态$从而完成一个

混合簇放电周期
6

当
!0)(

_96;I\

时$膜电位
"

9

随时间
%

的变化

如图
=

"

E

#所示$系统呈现混合簇放电$按照钙离子

浓度 )

0E

*

9

的变化情况将整个周期分为两个阶段
6

快子系统"

9

#

[

"

>

#对慢变量
.

9

的单参数分岔如图

=

"

U

#$

=

"

K

#所示
6

在簇
"

中$取)

0E

*

9

&

"6"!>;9!

$

神经元的放电模式与
!0)(

_

"6;I\

中胞体簇部分

的放电模式相同$为%

4̂5G

'

S4D4K5FIFK

&滞后环的

%

]4

7

^

'

S4D4K5FIFK

&型簇放电,在簇
#

中$由于钙离

子浓度处于平稳阶段$仍以
.

9

做慢变量$取 )

0E

*

9

&

"6">!"!@

$快子系统"

9

#

[

"

>

#对慢变量
.

9

的分

岔如图
=

"

K

#所示$系统轨线的下状态即静息态经

由平衡点的鞍结分岔
>

9

跃迁到上状态$受稳定焦

点的吸引$轨线振幅逐渐减小
6

轨线经过超临界

]4

7

^

分岔"

\H

7

]

#后$受极限环的吸引振幅逐渐增

大
6

由于钙离子浓度的突然增加$轨线没有回到静

息态$而是直接进入树突簇放电阶段$在此阶段$慢

变量为
!0)(24L9

$取
.

9

&

"6!!#9::

$快子系统对慢

变量
!0)(24L

9

的分岔如图
=

"

G

#所示$轨迹经过超临

界
]4

7

^

分岔"

\H

7

]

#$向右移动
6

由于稳定焦点的

吸引振幅逐渐减小$最终经由
]0

分岔$系统回到

静息态
6

:!
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!

!0)(

_"6;I\
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+F

Q

6>

!

2FDM\M8FM\4̂ GF̂̂M8MIL

7

E8EDMLM8EL

!0)(

_"6;I\

图
#

!

!0)(

_"6;I\

的动力学分析

+F

Q

6#

!

2SMG

`

IEDFKEIE5

`

\F\4̂

!0)(

_"6;I\

!!

快子系统"

9

#

[

"

>

#对慢变量
!0)(24L9

和
S

9

的双

参数分岔如图
=

"

M

#所示$全系统的相图也叠加在图

上
6

当
!0)(

_96;I\

时$混合簇放电的动力学机制与

!0)(

_"6;I\

时的情形相似$此处不再详述
6

;!
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图
=

!

!0)(

_96;I\

的动力学分析
6

+F

Q

6=

!

2SMG

`

IEDFKEIE5

`

\F\4̂

!0)(

_96;I\

!!

当
!0)(

_>I\

时$膜电位
"

9

随时间
%

的变化如

图
:

"

E

#所示$系统呈现混合簇放电
6

在胞体簇放电

阶段$把
.

9

看慢变量$)

0E

*

9

取平均值$快子系统

"

9

#

[

"

>

#对慢变量
.

9

的分岔如图
:

"

U

#$

:

"

K

#所示$

其中
;

"

U

#对应的时间序列为阶段
"

$取 )

0E

*

9

&

"6"!>=:=

$系统轨线下支的静息态经由平衡点的

鞍结分岔
>

9

跃迁到上状态$受极限环的吸引发生

振荡$放电态经由极限环的同宿轨分岔"

]0

#转迁

为静息态
6

因此$放电模式为%

4̂5G

'

S4D4K5FIFK

&型

簇放电
6

图
:

"

K

#对应阶段
#

的放电模式$取 )

0E

*

9

?!



第
!

期 齐会如等!耦合
7

8M<NOLPFI

Q

M8

复合体中放电模式的动力学分析

&

"6"#9>;@

$系统轨线从静息态经由平衡点的鞍

结分岔
>

9

跃迁到上状态$受极限环吸引发生振荡$

由于钙离子浓度增大$轨线没有回到静息态$而是

直接进入树突簇放电部分$如图
:

"

G

#所示$在此部

分取
.

9

_"69@:>#9

$

!0)(24L9

为慢变量$此部分的

动力学机制与
!0)(

_96;I\

时的情形相似$此处不

再详述
6

快子系统"

9

#

[

"

>

#对慢变量
!0)(24L9

和
.

9

的

双参数分岔如图
:

"

M

#所示
6

在
!0)(24L9

突增之前$

轨线在鞍结分岔曲线"

0

#和同宿轨分岔曲线"

S4<

D4

#之间跃迁两次$意味着混合簇放电中有两个胞

体簇
6

之后
!0)(24L9

突然向右增加$系统由胞体簇

放电转迁为树突簇放电$然后经过超临界
]4

7

^

分

岔"

(?

80

#$鞍结分岔"

0

#和同宿轨分岔"

.@-@

#曲

线并回到静息态$从而完成一次混合簇放电
6

当
!0)(

&

@I\

时$膜电位
"

9

随时间
%

的变化

如图
;

"

E

#所示$树突部分出现尖峰放电$考虑树突

部分的单参数分岔$如图
;

"

U

#所示$取
.

9

_

"6"=#=>=

$

!0)(24L

9

为慢变量$放电模式在胞体簇部

分没有回到静息态而是直接进入树突部分$轨迹向

右运动$经过超临界
]4

7

^

分岔"

\H

7

]

#$由于稳定

焦点的吸引$最终回到静息态
6

快子系统"

9

#

[

"

>

#对慢变量
!0)(24L

9

和
.

9

的

双参数分岔如图
;

"

K

#所示
6

随着
!0)(24L

9

的增加$

系统轨迹在鞍结分岔曲线"

0

#和同宿轨分岔曲线

"

.@-@

#之间跃迁三次$第三次跃迁被
!0)(24L

9

的突

然增加中断$这对应于混合簇放电中的前两个胞体

簇和最后一个树突簇"如图
;

"

E

##

6

@!
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+F

Q
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!

2SMG

`

IEDFKEIE5

`

\F\4̂

!0)(

&

>I\

图
;

!

!0)(

&

@I\

的动力学分析

+F

Q

6;

!

2SMG

`

IEDFKEIE5

`

\F\4̂

!0)(

&

@I\

!!

当
!0)(

&

9=I\

时$膜电位
"

9

随时间
%

的变化

如图
?

"

E

#所示$膜电位的振幅减小$以
!0)(24L

9

为慢

变量$取
.

9

_"6"#9>9#

$快子系统"

9

#

[

"

>

#对慢变

量
!0)(24L

9

的分岔如图
?

"

U

#所示$系统轨线在

">
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"

!0)(24L

9

$

"

9

#平面上的投影也叠加在图中
6

系统

轨线经由超临界
]4

7

^

分岔"

\H

7

]

#$在稳定极限环

的吸引下由静息态转迁至振荡态$由于稳定焦点的

吸引$振幅减小$最终经由
]0

分岔$轨线回到下支

的静息态
6

快子系统"

9

#

[

"

>

#对慢变量
!0)(24L

9

和
.

9

的

双参数分岔如图
?

"

K

#所示
6

轨线在分岔曲线
0

和

.@-@

之间没有来回跃迁$而是直接进入树突部分$

系统没有完整的胞体簇放电
6

当
!0)(

&

>"I\

时$全系统的膜电位
"

9

随时间

%

的变化如图
@

"

E

#所示$轨线在平衡点曲线的上分

支作周期运动$即神经元的放电模式变为峰放电
6

以
!0)(24L

9

为慢变量$

.

9

_"6"9"@=:

$快子系统"

9

#

[

"

>

#与慢变量
!0)(24L

9

的分岔分析如图
@

"

U

#所

示$伴随 )

0E

*

9

的振荡$膜电位存在一个小的振荡$

即峰放电"图
@

"

E

##

6

快子系统"

9

#

[

"

>

#对慢变量
!0)(24L

9

和
.

9

的

双参数分岔如图
@

"

K

#所示
6

轨线不再通过鞍结分

岔曲线
0

(超临界
]4

7

^

分岔曲线
(?

8

.

和同宿轨

分岔曲线
.@-@

$故此时系统没有胞体簇放电$仅有

树突峰放电
6

图
?

!

!0)(

&

9=I\

的动力学分析

+F

Q

6?

!

2SMG

`

IEDFKEIE5

`

\F\4̂

!0)(

&

9=I\

-/0

!

"

1C'0)

对
!

"#$%&'.

簇放电模式的影响

本节我们研究当
!0)(

&

>I\

时$参数
"

1C'0)

对

神经元放电模式的影响
6

当
"

1C'0)

增加时$系统的

放电模式如图
9"

"

E

#所示
6

随着
"

1C'0)

的增加$全

系统"

9

#

[

"

:

#的放电模式从静息状态过渡到混合

簇放电状态
6

全系统"

9

#

[

"

:

#关于参数
"

1C'0)

的
/1/

分岔

序列如图
99

"

U

#所示$其中虚线分别对应
"

1C'0)

&

!996:#E.45

/

\

'

9和
"

1C'0)

&

#"!6@E.45

/

\

'

9

$分

别表示神经元由静息到放电以及由放电到静息的

两个临界值
6

当
"

1C'0)

#

"

!996:#

$

#"!6@

#时$随着

"

1C'0)

的增加$其峰峰间期逐渐增加$且神经元的

9>
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放电模式也在变化
6

当
"

1C'0)

增加到
>;"E.45

/

\

'

9

$神经元有一个胞体簇$当
"

1C'0)

进一步增加到

>@?E.45

/

\

'

9

$胞体簇的个数变为两个
6

当
"

1C'0)

%

!996:#E.45

/

\

'

9和
"

1C'0)

(

#"!6@E.45

/

\

'

9

$

神经元处于静息态$钙离子浓度以及膜电位不再变

化
6

图
@

!

!0)(

&

>"I\

的动力学分析

+F

Q

6@

!

2SMG

`

IEDFKEIE5

`

\F\4̂

!0)(

&

>"I\

0

!

结论

对
7

8M<NOL0

神经元的混合簇放电模式已有大

量研究$大多数研究认为这种混合簇放电依赖于持

续钠电流"

#

(ET

#和钙激活的非特异性阳离子电流"

#

0)(

#的共同作用
6

本文仅考虑
#

0)(

对
7

8M<NOL0

神经元放电模式的影响
6

电流
#

0)(

受到
!0)(

和细

胞内钙离子的影响$实验发现
1C'0)

泵可以转运

0E

!b和调节细胞内钙稳态)

>=

*

$进而影响)

0E

*

9

和
#

0)(

6

所以本文主要考虑
!0)(

和
"

1C'0)

对
7

8M<

NOL0

神经元放电模式的影响
6

为了探究电流
#

0)(

对模型中混合簇放电模式

的影响$本文首先对树突子系统的钙动力学进行单

参数分岔分析$给出了参数
"

1C'0)

对钙离子浓度

)

0E

*

9

的影响
6

当
"

1C'0)

#

"

!996:#

$

#"!6@

#时$

)

0E

*

9

发生周期性波动$全系统表现出复杂的动力

学行为
6

本文选取
"

1C'0)

&

#""E.45

/

\

'

9

$研究

!0)(

对耦合
7

8M<NOL0

神经元放电模式的影响$并

从动力学角度揭示了不同类型混合簇放电的产生

机理
6

结果表明$当
!0)(

增加时$混合簇中胞体簇

放电的数量会发生变化$同时胞体簇放电类型由

%

4̂5G

'

S4D4K5FIFK

&滞后环的%

]4

7

^

'

S4D4K5FIFK

&型

簇放电转迁为%

4̂5G

'

S4D4K5FIFK

&型簇放电$最终胞

体簇消失$系统呈树突峰放电模式
6

此外$本文还

探究了
"

1C'0)

增加时$神经元的放电活动由静息态

到混合簇放电模式的转迁
6
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8M<NOLPFI

Q

M8

复合体中放电模式的动力学分析

本文的研究表明$

7

8M<NOL0

兴奋性神经元的放

电模式受到
"

1C'0)

的间接影响
6

混合簇放电的产

生不仅在很大程度上取决于
#

(ET

和
#

0)(

的共同作

用$也受
1C'0)

泵"

"

1C'0)

#和钙激活的非特异性

阳离子电导"

!0)(

#的影响
6

本文的结果对理解耦

合
7

8M<NOL0

神经元的动力学研究具有重要意义$

有助于了解耦合神经元呼吸节律的产生机制$为进

一步研究
7

8M<NOL0

神经元网络的呼吸节律的产生

机制提供一些帮助
6

此外$本文的研究方法也可以

进一步推广到
7

8M<NOL0

神经元和其他神经元的各

种不规则簇放电的动力学研究中
6
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