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ی ا د ر د و

برای مهربانم مادر فداکاری�های و زحمات از بخصوص عزیزم، خانواده از �دانم م لازم خود بر ابتدا در

نگذاشت که حضورش پدرانگ برای امیر برادرم بیشمار حمایت�های و بودنش مادر �های مهربان تمام

جناب �ام گرام استاد بی�دریغ زحمات از �کنم. م ر تش و قدردان کنم، احساس را پدرم خال جای

هیچ�گاه �نماییم. م ر تش قلب صمیم از �باشند، م بنده اخلاق و علم وی ال که �زاده ول علیرضا دکتر

مرهون را خود موفقیت�های از عمده�ای بخش و کنم فراموش �توانم نم را ایشان دلسوزانه محبت�های

علوم گروه اعضای ر دی و کلاه�چ محمدرضا دکتر جناب از همچنین �دانم. م ایشان راهنمایی�های

کردند، فراوان �های کم بنده به که ندایی احسان دکتر جناب از نیز و ، تکمیل تحصیلات مرکز عصبی

�نمایم. م ر تش و ذاری سپاس آموختم آنها از که کسان همه و دوستانم همه از نهایت در ذارم. سپاس

چهار



یده چ

علوم گسترده�ی مفاهیم از کامل درک �تواند نم زیست دیدگاه از تنها عصبی علوم به نگرش بی�ش

در هم و عصبی علوم مبان شناخت در هم راه�گشا، ابزارهای از ی میان این در سازد. فراهم را عصبی

نظریه�ی واقع، در �باشد. م دینامی سیستم�های روش�های (نورون�ها)، عصبی سلول�های رفتار بررس

است. محاسبات عصبی علوم پایه�های از ی دینامی سیستم�های

ین-هاکسل هاج مدل عصبی، دستگاه زیست بنیادی مفاهیم از مختصری شرح ابتدا نامه، پایان این در

بعدی ی یافته�ی کاهش نورون مدل چند سپس کرد. خواهیم بیان را دوبعدی دینامی سیستم�های و

ارایه را ویچ ایژی مدل و فیتزهیو-ناگومو مدل مانند دوبعدی و تشدید-آتش و افراز-آتش مدل مانند

خواهیم مقایسه محاسبات امور انجام و زیست واقعیت�های با تطابق میزان نظر از را آن�ها و نمود خواهیم

کرد.

تاخیردار بازخورد با عصبی سلول ی شامل مدل و �پردازیم م بازخوردی حلقه�های بررس به نهایت در

زمان فعالیت به را حلقه�ها پاسخ وابستگ و �گیریم م نظر در تری ال و شیمیایی سیناپس با همراه

داد. خواهیم تعمیم نورون چندین شامل حلقه�های برای را آن نتایج و کرده بررس سیناپس

فیتزهیو-ناگومو، مدل ، ین-هاکسل هاج مدل ، دینامی سیستم�های نظریه نورون، کلیدی: واژه�های

تاخیردار بازخورد شیمیایی، سیناپس
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تصاویر لیست

. سیناپس پایانه�های (C اکسون. (B آن. دهنده یل تش اجزای و نورون ی (A ١.١

(G . سلول جسم (F دندریت�ها. (E شده. میلین اکسون�های عرض D)بخش

۴ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .[١] رانویه گره و شده میلین اکسون

۵ . . . . . . . . . . . .[٢] پستاندار نورون ی غشای اطراف در یون�ها غلظت ٢.١

٨ سدیم-پتاسیم. پمپ توسط یون غشای از پتاسیم و سدیم یون�های جابجایی مراحل ٣.١

نورون غشای از پتاسیم یون پخش فرآیند پتاسیم. یون برای نرنست تعادل پتانسیل ۴.١

حرکت خلافجهت در تری ال پتانسیل نیروی ی (a) غلظت گرادیان جهت در

١٠ .[٢] (c) شوند برابر هم با پخش و تری ال نیروی که جایی تا (b) �کند م ایجاد

١١ . . . .[٢] پستاندار ی نورون در مختلف یون چند برای نرنست تعادل پتانسیل ۵.١

شده�اند؛ وارد نورون ی سلول جسم در ترود روال می دو (A کنش. پتانسیل ۶.١

جریان بزرگ (B غشا. پتانسیل اندازه�گیری برای ری دی و جریان تزریق یرای ی

١٢ . . . . . . . .[١] ترودها روال می از شده اندازه�گیری غشای پتانسیل و ورودی

کنش. پتانسیل تولید ط پتاسیم و سدیم پتانسیل به حساس کانال�های وضعیت ٧.١

کننده غعال غیر و کننده فعال دریچه�های دارای سدیم پتانسیل به حساس کانال�های

١٣ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . �باشند. م

نه



شارش بررس برای آزمایش آرایش (A کسون. آ ی در غیرفعال جریان شارش ٨.١

پتانسیل در فروآستانه تغییر ی جریان، تزریق ترود ال ی کسون. آ در جریان محل

(B �یابد. م انتشار کسون آ در غیرفعال جریان به�صورت که �کند م ایجاد غشا

فاصله افزایش با ترود. روال می با شده داده نشان محل در شده ثبت پاسخ پتانسیل

پتانسیل دامنه میان )رابطه C �یابد. م کاهش پتانسیل دامنه جریان تزریق محل از

١۵ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .[١] فاصله با پاسخ

(A �کند. م ایجاد کسون آ طول در مشابه پتانسیل تغییرات کنش، پتانسیل انتشار ٩.١

که �کند م ایجاد غشا پتانسیل در فراآستانه تغییر ی جریان، تزریق ترود ال ی

در شده ثبت پاسخ پتانسیل (B �یابد. م انتشار کسون آ در فعال جریان به�صورت

جریان تزریق محل از فاصله افزایش با ترود. روال می با شده داده نشان محل

مختلف فاصله�های در کنش پتانسیل ثابت دامنه ( C �ماند. م ثابت پتانسیل دامنه

١۶ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .[١] است شده اندازه�گیری

شارشغیرفعال یعن شارشجریان ل ش دو به کسون آ طول کنشدر پتانسیل انتشار ١٠.١

١٨ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .[١] دارد نیاز فعال و

١٩ . . . . . . . . . . .[١] شده میلین کسون آ ی در پرش کنش پتانسیل هدایت ١١.١

کسون آ ی با (بالا) میلین غلاف بدون کسون آ ی در کنش پتانسیل انتشار مقایسه ١٢.١

٢٠ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .[١] (پایین) شده میلین

بین پیوند�گاه اف ش تری ال سیناپس در . تری ال سیناپس�های عموم ساختار ١٣.١

را پیام�رسان�ها و یون�ها جریان شارش اجازه پس�سیناپس و پیش�سیناپس غشای

باعثشروع و شده پس�سیناپس غشای پتانسیل در تغییر باعث جریان این و �دهد م

٢١ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .[١] �شود م آن در کنش پتانسیل

ده



نال سی سریع انتقال (B . تری ال سیناپس ی در پیوندگاه اف ش ساختار (A ١۴.١

سیناپس پیش نورون در کنش پتانسیل ی کرایفیش. ماه تری ال سیناپس در

٢٢ . . . .[١] �گردد م �ثانیه میل از کسری در پس�سیناپس نورون شدن ناقطبی باعث

جریان مستقیم شارش شیمیایی سیناپس در شیمیایی. سیناپس�های عموم ساختار ١۵.١

کیسه�های از پیام�رسان�ها و ندارد وجود پس�سیناپس به پیش�سیناپس غشای از یون�ها

٢٣ . . . . . . . . . . . .[١] �شود م آزاد پس�سیناپس نورون پایانه� در سیناپس

٢۵ . . .[١] شیمیایی سیناپس ی در عصبی پیام انتقال در دخیل رویدادهای توال ١۶.١

٢٧ . . . . . . . . . . . . . . . سلول. غشای از تکه ی کننده بیان معادل مدار ١٧.١

٣٠ . . . . . . . . . . پتاسیم کانال�های دریچه�های بسته و باز حالت�های از گذار ١٨.١

٣١ . . . . . . . غشا. پتانسیل به پتاسیم کانال�های دینامی پارامتر�های بستگ ١٩.١

٣٢ . . . . . . . سدیم کانال�های فعال دریچه�های در بسته و باز حالت�های از گذار ٢٠.١

٣٢ . . . . . سدیم کانال�های غیرفعال دریچه�های در بسته و باز حالت�های از گذار ٢١.١

٣٣ . . . . . . . . غشا. پتانسیل به سدیم کانال�های دینامی پارامترهای بستگ ٢٢.١

٣۴ غشا. پتانسیل به پتاسیم و سدیم کانال�های دینامی پارامتر�های بستگ مقایسه ٢٣.١

،C = 1: از عبارتند (a) در پارامترها .(٢.٢ و ١.٢ (معادله INa,p + IK مدل ١.٢

m∞(V ) = .gK = 10 ،gNa = 20 ،gL = 8 ،EL = −80mV ،I = 0

مقدار n∞(V ) و ،k = 15 و V1/2 = −20 مقدار 1/(1 + exp(V1/2 − V )/k)

.EK = −90mV و ENa = 60mV ،τ(V ) = 1 و دارد k = 5 و V1/2 = −25

V1/2 = : n∞(V ) برای و EL = −78mV جز: به است (a) مشابه (b) در پارامترها

٣۶ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .[٢] −45

٣٨ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . برداری. میدان از مثال�هایی ٢.٢

یازده



آستانه پتاسیم-با جریان با (٢.٢ و ١.٢ (معادله INa,p + IK مدل نول�کلاین�های ٣.٢

۴١ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .(١.٢b ل (ش پایین

۴٢ . . . . . . . . . . . . . . . برداری�اند. میدان بر مماس مسیرهای جواب�ها، ۴.٢

۴٣ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . کران�چرخه�ها. ۵.٢

ازای به پایین آستانه پتاسیم-با جریان با INa,p + IK مدل در پایدار کران�چرخه�ی ۶.٢

۴۴ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .I = 40 خارج جریان

آن از نه �شوند م را هم تعادل به نه مسیرها از برخ آن�ها در که خنث پایدار تعادل ٧.٢

۴٧ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . �شوند. م دور

۴٧ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . ناپایدار. تعادل�های ٨.٢

نواح .L ژاکوبین ماتریس (∆) دترمینان و (τ) رد مبنای بر تعادل نقاط طبقه�بندی ٩.٢

۵٢ . . . . . . . . . . . . . . . . �باشند. م پایدار تعادل نقاط با متناظر دار سایه

باشند. هم�علامت و حقیق ویژه�مقدار، دو هر که �دهد م رخ هنگام گره تعادل ١٠.٢

(ناپایدار). λ2 = +3 و λ1 = +1 یا و (پایدار) λ2 = −3 و λ1 = −1 مثال برای

ویژه�مقداری مطلق مقدار ترین کوچ با متناظر v1 ویژه�بردار امتداد در مسیرها بیشتر

۵٣ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . �شوند. م واگرا آن از یا را هم گره به

هم�علامت غیر و حقیق ویژه�مقدار، دو هر که �دهد م رخ هنگام زین تعادل ١١.٢

متناظر ویژه�بردار امتداد در مسیرها بیشتر .λ2 = −1 و λ1 = +1 مثال برای باشند.

۵۴ . . . . . . . .(v1 مثال این (در �شوند م واگرا زین نقطه از مثبت ویژه�مقدار با

λ1 = مثال برای باشند. مختلط ویژه�مقدارها که �دهد م رخ هنگام کانون تعادل ١٢.٢

برابر مثال این (در موهوم قسمت (ناپایدار). λ2 = +3± i یا و (پایدار) −3± i

۵۴ . . . . . . . . . . . . . �دهد. م نشان را کانون حول چرخش فرکانس ( ی

۵۵ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . هوموکلینی و هتروکلینی مسیر ١٣.٢

دوازده



مدل در �کند) م وصل هم به را ناپایدار و پایدار تعادل ی (که هتروکلینی مدار دو ١۴.٢

۵۶ . . . . . . . . . . . . . . . . بالا. آستانه پتاسیم-با جریان با INa,p + IK

با INa,p + IK مدل در دوره�ای کنش پتانسیل تولید به استراحت حالت از گذار ١۵.٢

۵٨ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .I افزایش تزریق جریان

آستانه پتاسیم-با جریان با INa,p+IK مدل در ناوردا چرخه روی بر زین-گره تعادل ١۶.٢

ناوردا چرخه روی بر زین-گره دوشاخ I = 4.51 خارج جریان ازای به بالا.

۵٨ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . است. داده رخ

دوشاخ از پس بالا، آستانه پتاسیم-با جریان با INa,p + IK مدل در کران�چرخه ١٧.٢

۵٩ . . . . . . . . .I = 10 خارج جریان ازای به ناوردا چرخه روی بر زین-گره

هم به �شوند، م نزدی ر دی ی به گره و زین تعادل نقاط زین-گره. دوشاخ ١٨.٢

۶٠ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . �برند. م بین از را ر دی ی و �رسند م

۶٠ . . . .[٢] بالا آستانه پتاسیم-با جریان با INa,p + IK مدل در دوشاخ منحن ١٩.٢

۶٢ . . . . . . .[٢] ناوردا چرخه روی بر زین-گره و زین-گره دوشاخ مقایسه ٢٠.٢

�تواند م بالا آستانه پتاسیم-با جریان با INa,p + IK مدل در زین-گره دوشاخ ٢١.٢

ل ش مانند پارامترها باشد. چرخه کران پایین) ل (ش روی یا بالا) ل (ش بیرون

۶٣ . . . . پایین). ل (ش τ(V ) = 1 و بالا) ل (ش τ(V ) = 0.125 و است ١.٢a

با INa,p + IK مدل در دوره�ای کنش پتانسیل تولید به استراحت حالت از گذار ٢٢.٢

۶۴ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .I افزایش تزریق جریان

پایین آستانه پتاسیم-با جریان با INa,p + IK مدل در هوپف فرابحران دوشاخ ٢٣.٢

۶۵ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .I = 12 خارج جریان ازای به

سیزده



آستانه پتاسیم-با جریان با INa,p+IK مدل در هوپف فرابحران دوشاخ دیاگرام ٢۴.٢

در کران�چرخه�ها و تعادل�ها (b ،(٨.٢ معادله (جواب مدل تعادل�های (a پایین.

۶۶ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .[٢] مدل

اعمال با موش ی کورتکس پنجم لایه در هرم نورون در برانگیختگ انسداد ٢۵.٢

۶٧ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .[٢] افزایش صورت به جریان

پتانسیل تولید ، تزریق جریان افزایش با .INa,p + IK مدل در برانگیختگ انسداد ٢۶.٢

۶٨ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . �شود. م متوقف کنش

٧١ . . . . . . . . . . . . . . . سلول. غشای از تکه ی کننده بیان معادل مدار ١.٣

کنش پتانسیل ی �رسد، م آستانه مقدار به پتانسیل که هنگام افراز-آتش. مدل ٢.٣

٧۴ . . . . . . . . . است. شده کشیده دست با ل ش در که �شود م تولید فرض

f − (منحن ورودی جریان حسب بر کنش پتانسیل تولید بسامد مشخصه�ی منحن ٣.٣

٧۵ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . افراز-آتش. مدل برای (I

عبور y = 1 آستانه از جواب که �کند م تولید کنش پتانسیل افراز-آتش مدل هنگام ۴.٣

قرار شده زده سایه ناحیه در باید دینامی متغیرهای کنش پتانسیل تولید برای کند.

٧٧ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .[۶] گیرند

به نمایی رایی هم ی سیستم (a �شود. م وارد نورون غشای پتانسیل به اول پالس ۵.٣

�تواند م شود وارد اول پالس از بعد بلافاصله دوم پالس اگر دارد. استراحت حالت

حالت به میرا نوسان رایی هم ی سیستم (b شود. کنش پتانسیل تولید باعث

فروآستانه نوسان تناوب دوره به نزدی فاصله�ای در دوم پالس اگر دارد. استراحت

٧٨ . . . . . . . . . . . .[۶] شود کنش پتانسیل تولید باعث �تواند م شود وارد

چهارده



(a کنششود. پتانسیل تولید باعث �تواند م آن�ها فاصله�ی به بسته دوگانه پالس ی ۶.٣

دوره نصف پالس دو بین فاصله�ی (b �باشد. م نزدی بسیار پالس دو بین فاصله�ی

تناوب دوره برابر تقریبا پالس دو بین فاصله�ی (c �باشد. م فروآستانه نوسان تناوب

٨٠ . . .[۶] �باشد م دور هم از پالس دو بین فاصله�ی (d �باشد. م فروآستانه نوسان

٨١ غشا. پتانسیل به پتاسیم و سدیم کانال�های دینامی پارامتر�های بستگ مقایسه ٧.٣

کاهش مدل با (بالا) ین-هاکسل هاج کامل مدل در کنش پتانسیل تولید مقایسه ٨.٣

٨٢ . . . . . . . . . . . . . . . . . . .m ≈ m∞ تقریب با (پایین) آن یافته�ی

٨٣ . . . . . . .h(t) ≈ 0.84− n(t) که دید �توان م زمان. حسب بر h+ n تابع ٩.٣

کاهش مدل با (بالا) ین-هاکسل هاج کامل مدل در کنش پتانسیل تولید مقایسه ١٠.٣

٨٣ . . . . . . . .h(t) ≈ 0.84− n(t) و m ≈ m∞ تقریب با (پایین) آن یافته�ی

به .I = 1 و I = 0 جریان�های ازای به ٢ کلاس فیتزهیو-ناگوموی مدل رفتار ١١.٣

V نول�کلاین چپ بازوی در نول�کلاین�ها تقاطع نقطه�ی I < 0.33 جریان ازای

چپ) سمت ل (ش داشت خواهد میرا نوسان رفتار کنش پتانسیل و �گیرد م قرار

میان بازوی در نول�کلاین�ها تقاطع نقطه�ی 0.32 < I < 1.43 جریان ازای به و

نوسان رفتار کنش پتانسیل کران�چرخه وجود دلیل به و �گیرد م قرار V نول�کلاین

٨۶ . . . . . . . . . . . . . . . راست). سمت ل (ش داد خواهد نشان دوره�ای

.I = 1.5 و I = 1 جریان�های ازای به ٢ کلاس فیتزهیو-ناگوموی مدل رفتار ١٢.٣

میان بازوی در نول�کلاین�ها تقاطع نقطه�ی 0.32 < I < 1.43 جریان ازای به

نوسان رفتار کنش پتانسیل کران�چرخه وجود دلیل به و �گیرد م قرار V نول�کلاین

نقطه�ی I > 1.42 جریان ازای به و چپ) سمت ل (ش داد خواهد نشان دوره�ای

کنش پتانسیل و �گیرد م قرار V نول�کلاین راست بازوی در نول�کلاین�ها تقاطع

٨٧ . . . . . . . . . . . . راست). سمت ل (ش داشت خواهد میرا نوسان رفتار

پانزده



٨٨ .(٢ (کلاس فیتزهیو-ناگومو مدل برای (I − f) جریان-بسامد مشخصه�ی منحن ١٣.٣

.I = 1 و I = 0.6 جریان�های ازای به ١ کلاس فیتزهیو-ناگوموی مدل رفتار ١۴.٣

میان بازوی در نول�کلاین�ها تقاطع نقطه�ی 2/3 < I < 13/3 جریان ازای به

نوسان رفتار کنش پتانسیل کران�چرخه وجود دلیل به و �گیرد م قرار V نول�کلاین

تقاطع I = 0.6 جریان ازای به و راست) سمت ل (ش داد خواهد نشان دوره�ای

که بود خواهد ناپایدار کانون و زین پایدار، گره با متناظر نقطه سه در نول�کلاین�ها

٨٩ چپ). سمت ل (ش داشت خواهد میرا نوسان رفتار کنش پتانسیل حالت این در

.I = 4.5 و I = 4 جریان�های ازای به ١ کلاس فیتزهیو-ناگوموی مدل رفتار ١۵.٣

میان بازوی در نول�کلاین�ها تقاطع نقطه�ی 2/3 < I < 13/3 جریان ازای به

نوسان رفتار کنش پتانسیل کران�چرخه وجود دلیل به و �گیرد م قرار V نول�کلاین

تقاطع I = 4.5 جریان ازای به و چپ) سمت ل (ش داد خواهد نشان دوره�ای

که بود خواهد ناپایدار کانون و زین پایدار، گره با متناظر نقطه سه در نول�کلاین�ها

٩٠ راست). سمت ل (ش داشت خواهد میرا نوسان رفتار کنش پتانسیل حالت این در

٩٢ .(٢ (کلاس فیتزهیو-ناگومو مدل برای (I − f) جریان-بسامد مشخصه�ی منحن ١۶.٣

٩۴ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . آن. پارامترهای و ویچ ایژی مدل ١٧.٣

با راست) (سمت ویچ ایژی مدل توسط شده تولید وی ال از نمونه سه مقایسه ١٨.٣

٩۵ . . . .[٩] چپ) (سمت موش کورتکس موتور نورون�های از شده ثبت وهای ال

ویچ ایژی مدل با نورون شده تولید وهای ال رایج�ترین و مهمترین از از نمونه بیست ١٩.٣

شده معرف پارامترهای تغییر با وها ال از کدام هر مستقیم. پالسجریان به پاسخ در

از استفاده با وها ال این تولیدکننده برنامه�ی اند. شده سازی شبیه ١١.٣ معادله در

www.izhikevich.comتارنمای در آن�ها به مربوط پارامترهای Matlabو نرم�افزار

٩۶ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . �باشد. م دسترس در

شانزده



FLOPSتقریبی مدل�هایمختلف. کارآمدیمحاسبات و معقولیتزیست مقایسه ٢٠.٣

١٠١ .[١٠] �باشد م مدل از 1ms سازی شیبه برای لازم شناور ممیز رهای عمل تعداد از

نشان خال مربع�های گوناگون. مدل�های در مختلف نورون وهای ال تولید توانایی ٢١.٣

پارامترهای اما کند تولید را و ال این �تواند م نظری لحاظ به مدل استکه این دهنده

١٠٢ . . . . . . . . . . . . .[١٠] نیست دسترس در و ال این تولید برای منطق

١٠٧ . . �دهد. م نشان را تاخیردار بازخوردی انیسم م که خودسیناپس ی از شمایی ١.۴

١٠٩ .[٢٨] نظری نتیجه با آزمایش از برانگیزنده پس�سیناپس جریان�های میانگین برازش ٢.۴

١١٠ . . .[٢٨] کند و تند سیناپس�های برای شدن غیرفعال و شدن فعال زمان فعالیت ٣.۴

با ین-هاکسل هاج مدل در تاخیر زمان حسب بر کنش پتانسیل تولید نرخ میانگین ۴.۴

خط�چین پررنگ). (منحن کند و کم�رنگ) (منحن تند برانگیزنده�ی خودسیناپس

دوره مضارب و بازخورد) (بدون ذات کنش پتانسیل تولید نرخ عمودی و افق

،gsyn = 0.05 برابر بازخورد قدرت مقدار �دهد. م نشان را نورون ذات تناوب

و تند سیناپس برای βs = 0.5 غیرفعال�سازی و αs = 1 فعالسازی زمان ثابت

Iext = 7µA/cm2 برابر خارج جریان و �باشد م کند سیناپس برای βs = 0.05

١١١ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . است.

ین- هاج مدل در تاخیر زمان حسب بر (ISIs) کنش�ها پتانسیل تولید بین بازه�های ۵.۴

عمودی و افق خط�چین .(B) کند و (A) تند برانگیزنده�ی خودسیناپس با هاکسل

نورون ذات تناوب دوره مضارب و بازخورد) (بدون ذات کنش پتانسیل تولید نرخ

فعالسازی زمان ثابت ،gsyn = 0.05 برابر بازخورد قدرت مقدار �دهد. م نشان را

سیناپس برای βs = 0.05 و تند سیناپس برای βs = 0.5 غیرفعال�سازی و αs = 1

١١٢ . . . . . . . . . است. Iext = 7µA/cm2 برابر خارج جریان و �باشد م کند

هفده



(منحن سیناپس فعالیت و پررنگ) (منحن نورون غشا�ی پتانسیل زمان تحول ۶.۴

و (A) τ = 5 تاخیر با و تند خودسیناپس با بازخوردی سیستم برای کم�رنگ)

برای ، سیناپس فعالیت تابع و است ذات تناوب دوره T .(B) τ = 5 + T

در یافته کاهش فاز فضای ل، ش هر زیر در است. شده داده نشان بزرگتر تشخیص

١١۴ . . . . . . . . . . . . . است. شده داده نمایش سیستم تعادل نقطه�ی اطراف

و (A) کند سیناپس برای ین-هاکسل هاج مدل یافته�ی کاهش فاز فضای نمایش ٧.۴

(خط�چین)، بازخورد بدون سیستم برای n و V نول�کلاین�های ل ش در .(B) تند

بازخورد با سیستم کران�چرخه و کم�رنگ) (منحن بازخورد بدون سیستم کران�چرخه

و gsyn = 0.05 برابر بازخورد قدرت مقدار است. شده داده نشان پررنگ) (منحن

١١۵ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . �باشد. م τ = 20ms تاخیر

بر (B) کنش�ها پتانسیل تولید بین بازه�های و (A) کنش پتانسیل تولید نرخ میانگین ٨.۴

خط�چین . تری ال خودسیناپس با ین-هاکسل هاج مدل در تاخیر زمان حسب

دوره مضارب و بازخورد) (بدون ذات کنش پتانسیل تولید نرخ عمودی و افق

و gsyn = 0.05 برابر بازخورد قدرت مقدار �دهد. م نشان را نورون ذات تناوب

١١۶ . . . . . . . . . . . . . . . . است. Iext = 7µA/cm2 برابر خارج جریان

با ین-هاکسل هاج مدل در تاخیر زمان حسب بر کنش پتانسیل تولید نرخ میانگین ٩.۴

که هنگام کم�رنگ) (منحن کند و پررنگ) (منحن تند برانگیزنده�ی خودسیناپس

بازخورد قدرت مقدار . است شده تحری Iext = 5 فروآستانه�ی جریان با نورون

βs = 0.5 غیرفعال�سازی و αs = 1 فعالسازی زمان ثابت ،gsyn = 0.03 برابر

بالاتر پررنگ منحن �باشد. م کند سیناپس برای βs = 0.05 و تند سیناپس برای

١١٧ . . . . . . . . . . . . . . �باشد. م gsyn = 0.05 بیشتر، بازخورد قدرت برای

هجده



سیناپس�ها سیناپس. قدرت مختلف مقدار دو برای بسامد-جریان مشخصه منحن ١٠.۴

بدون سلول برای بسامد-جریان مشخصه منحن ل ش هر در و هستند تند نوع از

τ = 10ms برابر تاخیر مقدار است. شده داده نشان نیز خط�چین) (منحن بازخورد

١١٩ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . است. شده انتخاب

فیتزهیو-ناگوموی مدل در تاخیر زمان حسب بر کنش پتانسیل تولید نرخ میانگین ١١.۴

پررنگ). (منحن کند و کم�رنگ) (منحن تند برانگیزنده�ی خودسیناپس با کلاس٢

مقدار �دهد). م نشان را بازخورد (بدون کنشذات پتانسیل تولید نرخ افق خط�چین

غیرفعال�سازی و αs = فعالسازی1 زمان ثابت ،gsyn = 0.05 برابر بازخورد قدرت

جریان �باشد. م کند سیناپس برای βs = 0.05 و تند سیناپس برای βs = 0.5

١٢٠ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . است. Iext = 0.4 برابر خارج

فیتزهیو- مدل در تاخیر زمان حسب بر (ISIs) کنش�ها پتانسیل تولید بین بازه�های ١٢.۴

(منحن کند و کم�رنگ) (منحن تند برانگیزنده�ی خودسیناپس با کلاس٢ ناگوموی

نشان را بازخورد (بدون ذات کنش پتانسیل تولید نرخ افق خط�چین پررنگ).

αs = 1 فعالسازی زمان ثابت ،gsyn = 0.05 برابر بازخورد قدرت مقدار �دهد). م

کند سیناپس برای βs = 0.05 و تند سیناپس برای βs = 0.5 غیرفعال�سازی و

١٢١ . . . . . . . . . . . . . . . است. Iext = 0.4 برابر خارج جریان �باشد. م

ین- هاج مدل برای دوگانه پایداری و (چپ) فیتزهیو مدل برای انه ی پایداری ١٣.۴

١٢٢ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . (راست). هاکسل

نوزده



فیتزهیو- مدل در تاخیر زمان حسب بر (ISIs) کنش�ها پتانسیل تولید بین بازه�های ١۴.۴

(منحن کند و کم�رنگ) (منحن تند برانگیزنده�ی خودسیناپس با کلاس١ ناگوموی

نشان را بازخورد (بدون ذات کنش پتانسیل تولید نرخ افق خط�چین پررنگ).

α = 1 فعالسازی زمان ثابت ،gsyn = 0.05 برابر بازخورد قدرت مقدار �دهد). م

کند سیناپس برای β = 0.05 و تند سیناپس برای β = 0.5 غیرفعال�سازی و

١٢٣ . . . . . . . . . . . . . . . است. Iext = 0.8 برابر خارج جریان �باشد. م

ذات تناوب به تاخیر حسب بر ذات بسامد به کران���چرخه بسامد نسبت تغییرات ١۵.۴

١٢۴ . . . . . . . . . . . . . .(B) منف و (A) مثبت بازخورد برای کران��چرخه

ذات تناوب به تاخیر حسب بر ذات بسامد به کران��چرخه بسامد نسبت تغییرات ١۶.۴

منف و (A) مثبت بازخورد برای ٢ کلاس فیتزهیو-ناگومو مدل در کران��چرخه

١٢۵ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . (B)

آن زیر در آن نقطه�ی هر فاز و فیتزهیو-ناگومو مدل در زمان حسب بر غشا پتانسیل ١٧.۴

و تناوب دوره ی با برابر کنش پتانسیل قله�ی دو بین فاصله است. شده داده نشان

١٢۶ . . . . . . . . . . . . . . . است. کران�چرخه بر چرخش دور ی با متناظر

قله و چین) (خط جریان پالس کننده دریافت کنش پتانسیل بین زمان اختلاف ١٨.۴

١٢٧ . . . . . . . . . . . . . . . رنگ). تیره (منحن نشده مختل کنش پتانسیل

٢ کلاس و بالا) ل (ش ١ کلاس فیتزهیو-ناگوموی مدل برای فاز پاسخ منحن ١٩.۴

١٢٨ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . پایین). ل (ش

١٢٩ . . . . . . . . . . . . . . . نورون. دو (b و ی (a شامل نورون حلقه ی ٢٠.۴

بیست



دو حلقه�ی برای تاخیر زمان حسب بر (ISIs) کنش�ها پتانسیل تولید بین بازه�های ٢١.۴

سیناپس ی و تند سیناپسبرانگیزنده ی مختلف: شیمیایی سیناپس�های با نورون

(بدون ذات کنش پتانسیل تولید نرخ عمودی و افق خط�چین کند. برانگیزنده

پارامترها همه�ی �دهد. م نشان را نورون ذات تناوب دوره مضارب و بازخورد)

١٣٠ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . �باشد. م ۴.۴ ل ش پارامترهای مشابه

بازخورد بدون نورون برای جریان حسب بر نورون کنش پتانسیل تولید نرخ میانگین ٢٢.۴

سیناپس (b کند، برانگیزنده سیناپسشیمیایی (a با تاخیردار بازخورد با و (خط�چین)

و τ = 25ms برابر تاخیر مقدار . تری ال سیناپس (c و تند برانگیزنده شیمیایی

١٣١ . . . . . . . . . . . . . �باشد. م gel = gsyn = 0.05 برابر سیناپس�ها قدرت



پیش�گفتار

بنویسید. پایان�نامه پیش�گفتار عنوان به را پاراگراف چند داشتید دوست اگر اینجا در

١



اول فصل

مدل و عصبی یاخته�ی تروفیزیولوژی ال

ین-هاکسل هاج

�دهد. م نشان را (نورون١) عصبی یاخته�ی بیولوژی خواص که است مدل ین-هاکسل هاج مدل

ونگ چ به دادند، انجام مرکب٣ ماه ر پی غول کسون آ روی بر که آزمایشات با ٢ هاکسل و ین هاج

غیر�خط دیفرانسیل معادله چهار از ل متش مدل آن برای و پی�بردند کنش۴) (پتانسیل عصبی پیام تولید

ر پی غول کسون آ در را کنش پتانسیل تولید فرایند ، کم به�صورت بار اولین برای آن�ها نمودند. ارایه

کنند. خود آن از را ١٩۶٣ سال پزش نوبل جایزه توانستند و دادند نشان مرکب ماه

Neuron ١

Hodgkin and Huxley ٢

giant squid axon ٣

action potential ۴

٢



عصبی دستگاه ١.١

از و �شود م تولید آن در کنش) (پتانسیل عصبی پیام که �باشد م نورون عصبی دستگاه بنیادی واحد

حدود انسان عصبی دستگاه در �یابد. م انتقال مجاور نورون�های به تروشیمیایی ال فرآیند ی طریق

نورون ده�هزار از بیش با اغلب مهره�دار ی کورتکس١ در نورون تک ی دارد. وجود نورون میلیارد صد

ی شامل آن�ها متداول بنیادی ل ش اما دارند مختلف ل�های ش و اندازه نورون�ها دارد. ارتباط ر دی

.(١.١ ل (ش �باشد م دندریت۴ زیادی تعداد و کسون٣ آ ،٢ سلول جسم

اگر �شود: م انجام آن در غیر�خط مهم فرایند ی که است نورون مرکزی پردازش واحد سلول جسم

کسون آ �شود. م تولید کنش) (پتانسیل عصبی پیام ی آن�گاه روند، فراتر آستانه ی از ورودی�ها همه�ی

�شود م منتشر کسون آ طریق از نورون خروج پیام که معن بدین است نورون برای خروج ابزار ی

�کنند، م ایفا پردازش این در را ورودی ابزار نقش دندریت�ها �شود. م منتقل ر دی نورون�های به و

�رسد. م نظر مورد نورون سلول جسم به دندریت�ها طریق از ر دی نورون�های پیام�های همه�ی� یعن

به برسد. ر دی نورون به تا �دهند م عبور را عصبی پیام که �باشند م نورون دو بین اتصال سیناپس�ها۵

�گویند. م ٧ پس�سیناپس عصبی پیام گیرنده�ی نورون به و ۶ پیش�سیناپیس عصبی پیام فرستنده�ی نورون

�پردازیم. م سیناپس�ها درباره� بیشتری توضیحات به ۴.١ بخش در

cortex ١

cell body or soma ٢

axon ٣

dendrite ۴

synapses ۵

pre synaptic ۶

post synapitc ٧

٣



D)بخش . سیناپس پایانه�های (C اکسون. (B آن. دهنده یل تش اجزای و نورون ی (A :١.١ ل ش
گره و شده میلین اکسون (G . سلول جسم (F دندریت�ها. (E شده. میلین اکسون�های عرض

.[١] رانویه

۴



.[٢] پستاندار نورون ی غشای اطراف در یون�ها غلظت :٢.١ ل ش

نورون غشای ٢.١

عمده بخش �گیرد. م صورت غشا از عبوری یون جریان�های طریق از نورون�ها در تری ال فعالیت

اول تای سه که Cl− و Ca2+ ،K+ ،Na+ باشند: م یون چهار این از ناش یون های جریان این

متفاوت یاخته خارج و داخل در یون�ها این غلظت (آنیون). دارد منف بار آخری و (کاتیون) مثبت بار

غشا خارج محیط �شود. م تروشیمیایی ال پیشران نیروی ایجاد باعث غلظت گرادیان ه بطوری است

داخل محیط �باشد. م Ca2+ بالای نسبتا غلظت و ( نم (محیط Cl− و Na+ بالای غلظت دارای

ل (ش �دهیم م نشان A− با را آن�ها که است منف باردار ول�های مول و K+ بالای غلظت دارای غشا

.(٢.١

۵



غشا گذرده ١.٢.١

کانال�های مهمترین �گیرد. م صورت یون کانال�های طریق از مختلف یون�های برای غشا١ از عبورده

از: عبارتند یون

است. ثابت آن�ها عبورده که :٢ نشت کانال�های •

پتانسیل تغییر ی به پاسخ در و حساس�اند غشا پتانسیل به که پتانسیل٣: به حساس کانال�های •

هستند. خود اطراف یون�های و تری ال بار تاثیر تحت آن�ها لذا �شوند، م بسته و باز تری ال

حساس�اند. اند�ها لی خاص انواع به اند۴:که لی به حساس کانال�های •

یعن دارند، حیات نقش سلول خارج و داخل در یون غلظت اختلاف حفظ برای :۵ یون پمپ •

مانند �کنند؛ م حفظ و ایجاد را غلظت تفاوت غلظت، گرادیان جهت خلاف بر یون انتقال با

سدیم-پتاسیم. پمپ

در �توانند م یون�ها و �دهند م کانال یل تش که است بزرگ پروتیین ول�های مول دارای سلول غشای

و K+ توجه قابل شارش وجود با کنند. عبور آن�ها �کند،از م تعیین تروشیمیایی ال گرادیان که جهت

�رود: نم بین از دلیل دو به غشا اطراف در غلظت تقارن Cl−

�گویند، م غیر�فعال انتقال را یاخته غشای از ول مول و اتم مواد حرکتطبیع غیر�فعال۶: انتقال •

permeability of membrane ١

leakage channel ٢

voltage-gated channel ٣

ligand-gated channel ۴

ion pump ۵

Passive transport ۶

۶



ناحیه�ای به بالاتر غلظت با ناحیه�ی ی از ول�ها خالصمول انتقال نتیجه که پخش١ فرآیند مانند

است. پایین�تر غلظت با

�کند، م دفع خارج به را Cl− و کرده جذب داخل +Kبه بیشتر A− عبور غیر�قابل یون اینجا در

�آید. م وجود به غلظت گرادیان ی لذا

انتقال را غلظت گرادیان خلافجهت در بیولوژی غشای از ذرات حرکت فرآیند فعال٢: انتقال •

سدیم-پتاسیم. پمپ مانند �گویند، م فعال

پمپ مثال برای �شوند، م پمپ یاخته خارج و داخل به یون پمپ�های طریق از یون�ها اینجا در

بدینگونه و �کند م پمپ داخل به را پتاسیم یون دو و خارج به را سدیم یون سه سدیم-پتاسیم

�کند. م حفظ را غلظت گرادیان

سدیم-پتاسیم پمپ

گرادیان جهت خلاف بر را مواد �تواند م که است فعال انتقال فرآیند از مثال ی سدیم-پتاسیم٣ پمپ

�کند م دریافت را لازم انرژی ADP به ATP ول مول ی شدن سته ش بوسیله و دهد حرکت غلظت

و خارج به را سدیم یون سه غشا۴ سطح در واقع پروتیین در ساختاری تغییرات سری ی بوسیله و

ی و سدیم یون سه جابجایی این در .(٣.١a ل (ش �کند م جابجا غشا داخل به را پتاسیم یون دو

ساختار و ترکیب که �شوند م باعث و (٣.١b ل (ش �چسبند م حامل پروتیین به داخل از ATP ول مول

فسفات یون ی و ADP ول مول ی به ATP ول مول ی جدید ساختار این در کند. تغییر پروتیین

از سدیم یون سه �شود م باعث که �کند م ایجاد پروتیین در ثانویه ل ش تغییر ی و �شود م سته ش

Diffusion ١

active transport ٢

sodium-potasium pump ٣

trans-membrane protein ۴

٧



a) b)

c) d)

e) f)

سدیم-پتاسیم. پمپ توسط یون غشای از پتاسیم و سدیم یون�های جابجایی مراحل :٣.١ ل ش

٨



حفظ برای کم تمایل پروتیین جدید ساختار این در .(٣.١c ل (ش شوند منتقل غشا خارج به داخل

d ل (ش �کنند م نفوذ غشا خارج به و شده جدا پروتیین از چسبیده سدیم یون سه و دارد سدیم یون

به غشا خارج از پتاسیم یون دو دارد. پتاسیم یون جذب برای بالایی تمایل جدید ترکیب این .(٣.١

ترکیب به پروتیین و �شود م جدا پروتیین به چسبیده فسفات سپس و (٣.١e ل (ش �چسبند م پروتیین

تمایل ترکیب این �گیرند. م قرار غشا داخل معرضقسمت در پتاسیم یون دو و �گردد م باز خود اولیه

قسمت به و �شوند م جدا پروتیین از چسبیده پتاسیم یون دو لذا و دارد پتاسیم یون حفظ برای کم

و سدیم یون تبادل فرآیند تکرار آماده پروتیین این درآخر .(٣.١f ل (ش �شوند م منتقل سلول داخل

است. پتاسیم

نرنست تعادل پتانسیل ٢.٢.١

�شوند: م کانال�ها از یون�ها حرکت باعث که دارد وجود پیشران نیروی نوع دو

. تری ال پتانسیل گرادیان و یون�ها غلظت گرادیان

۴.١a ل ش در داده�شده نشان K+ یون مثلا �دهد، م حرکت غلظت گرادیان جهت در را یون�ها اول

در است. خارج از بیشتر غشا داخل در یون این غلظت زیرا �شود، م خارج به K+ یون انتقال باعث

سلول داخل در منف بار ی و �شود م حمل خارج به مثبت بار ی خارج، به K+ یون عبور هنگام

بارهای �شود. م تولید خارج به رو جریان ی ازاینرو و (A− عبور قابل غیر یون (بواسطه �ماند م به�جای

غشا میان در تری ال پتانسیل گرادیان ی و �شوند م جمع غشا مخالفسطح طرفین در منف و مثبت

بارهای +Kتوسط یون�های زیرا �کند، م آهسته�تر +Kرا انتقال پتانسیل این غشا). (ولتاژ �کند م ایجاد

ایجاد تعادل نهایت در و ( ۴.١b ل (ش �شود م دفع بیرون مثبت بارهای توسط و جذب داخل منف

الجهت�اند مختلف و مساوی تری ال پتانسیل گرادیان و غلظت گرادیان از ناش نیروهای شود: م

.( ۴.١c ل (ش است صفر غشا از عبوری خالص نیروی و

٩



در نورون غشای از پتاسیم یون پخش فرآیند پتاسیم. یون برای نرنست تعادل پتانسیل :۴.١ ل ش
تا (b) �کند م ایجاد حرکت جهت خلاف در تری ال پتانسیل نیروی ی (a) غلظت گرادیان جهت

.[٢] (c) شوند برابر هم با پخش و تری ال نیروی که جایی

نرنست معادله توسط یون نوع به بسته که �کند م تعیین را یون آن نرنست١ پتانسیل ، تعادل چنین مقدار

�شود: م تعیین

Eion =
RT

zF
ln

[Ion]out
[Ion]in

(١.١)

سلول�اند. خارج و داخل در ترتیب به یون�ها غلظت [Ion]out و [Ion]in که

،(K0=273.16 + C0 ) کلوین مقیاس در دما T ،(8.315mJ/(Ko.Mol)) گاز�ها جهان ثابت R

: Na+ و K+ برای (مثلا است یون ظرفیت مقدار z و (96.480Colombs/Mol) فارادی ثابت F

z = 1 و T = 310k (370c) با مثال برای .(z = −1 : Cl− برای و z = 2 : Ca2+ برای ، z = 1

�آید: م بدست اینگونه نرنست پتانسیل مقدار

Eion = 62 log
[Ion]out
[Ion]in

(mv). (٢.١)

است. شده آورده ۵.١ ل ش در پستانداران نورون�های مختلف یون�های برای نرنست تعادل پتانسیل

Nernst Potential ١

١٠



.[٢] پستاندار ی نورون در مختلف یون چند برای نرنست تعادل پتانسیل :۵.١ ل ش

کنش پتانسیل ٣.١

حساس کانال�های طریق از عصبی، سلول غشای از یون�ها حرکت دلیل به نورون�ها در کنش پتانسیل

پالس ی کنش پتانسیل �شود. م منتشر کسون�ها آ و دندریت�ها طول در و �شود م ایجاد پتانسیل به

طول در را داده�ها و پیام�ها و است �ولت میل صد حدود در دامنه و �ثانیه میل ٢ تا ١ مدت به کوتاه

تفاوت ی است، استراحت١ پتانسیل حالت در سلول غشای ه هنگامی �کند. م منتقل عصبی دستگاه

بار داخل و مثبت خالص بار سلول خارج دارد: وجود غشا خارج و داخل در تری ال بار و غلظت

پمپسدیم-پتاسیم فعال انتقال بوسیله اطرافغشا در تری ال بار و تفاوتغلظت این که دارد، منف

دریچه�های و هستند بسته سدیم پتانسیل به حساس ٢ فعال�کننده� دریچه�های حالت این در �شود. م حفظ

.(٧.١a ل (ش هستند بسته نیز پتاسیم پتانسیل به حساس کانال�های �باشند. م باز آن ٣ �کننده��� غیر�فعال

resting potential ١

activation gate ٢

inactivation gate ٣

١١



یرای ی شده�اند؛ وارد نورون ی سلول جسم در ترود روال می دو (A کنش. پتانسیل :۶.١ ل ش
غشای پتانسیل و ورودی جریان بزرگ (B غشا. پتانسیل اندازه�گیری برای ری دی و جریان تزریق

.[١] ترودها روال می از شده اندازه�گیری

که خارج تحری ی با بیرون) به نسبت سلول درون پتانسیل شدن (مثبت شدن١ ناقطبی فرآیند

سدیم پتانسیل به حساس کانال�های �شود م باعث و �شود م شروع �کند م مثبت�تر را غشا پتانسیل

سدیم کانال�های رسید آستانه به غشا پتانسیل که هنگام .(٧.١b ل (ش کنند شدن باز به شروع

بیشتر شدن ناقطبی باعث و �کنند م نفوذ غشا داخل به خارج از سدیم یون�های و �شوند م باز زیادتری

.(٧.١c ل (ش �کنند م شدن باز به شروع آهستگ به نیز پتاسیم کانال�های هنگام این در �شوند. م غشا

�گیرد. م صورت خارج به پتاسیم نفوذ و داخل به بیشتر سدیم نفوذ دلیل به شدن ناقطبی بنا�براین

به حساس کانال�های غیرفعال�کننده�ی دریچه�های رسید، شدن ناقطبی بیشینه به غشا پتانسیل ه هنگامی

همچنان پتاسیم کانال�های �یابد. م کاهش سدیم عبور و �کنند م شدن بسته به شروع سدیم پتانسیل

تا پتاسیم اضاف خروج و (٧.١d ل (ش �دهد م ادامه خارج به خود نفوذ به پتاسیم یون و �مانند م باز

depolarization ١

١٢



a) b)

c) d)

e) f)

a)

کنش. پتانسیل تولید ط پتاسیم و سدیم پتانسیل به حساس کانال�های وضعیت :٧.١ ل ش
�باشند. م کننده غعال غیر و کننده فعال دریچه�های دارای سدیم پتانسیل به حساس کانال�های

١٣



اولیه ل ش به کانال�ها سپس و شود١ �تر منف استراحت پتانسیل از غشا پتانسیل که �یابد م ادامه جایی

و سدیم یون فعال انتقال شدند، بسته پتاسیم کانال�های اینکه از بعد .( ٧.١e و f ل (ش �گردند م باز

گردد. باز اولیه مقدار به یون�ها غلظت که �شود م باعث پتاسیم

کنش پتانسیل انتشار ١.٣.١

و سیم�ها در جریان هدایت هستند. تریسیته ال ضعیفجریان رسانای ، مس سیم ی به نسبت نورون�ها

غیرفعال تری خواصال �شود. م نامیده غیرفعال٢ شارشجریان کنش، پتانسیل غیاب در نورون�ها یا

غشای از عبوری جریان پالس ی از ناش ولتاژ تغییر بوسیله �توان م را عصبی سلول کسون آ ی

.(٨.١A ل (ش کرد مشخص کسون آ

فاصله افزایش با پتانسیل اندازه نباشد، بزرگ کاف بقدر کنش پتانسیل تولید برای جریان پالس این اگر

از کمتر فاصله�ای در پتانسیل عموما .(٨.١B ل (ش �کند م افت نمایی به�صورت جریان تزریق محل از

نشت دلیل به این که �کند م افت اولیه�اش مقدار از کوچ کسر به جریان تزریق محل از �متر میل ی

است. کسون آ غشای

کنش پتانسیل تولید برای بزرگ کاف بقدر جریان پالس ی با ٩.١ ل ش در داده نشان آزمایش اگر

کسون آ طول در افت بدون کنش پتانسیل حالت این در شد. خواهد متفاوت کاملا نتیجه شود تکرار

شود. منتشر متر ی از بیشتر فاصله�ای در �تواند م

سیناپس پیام از ناش �تواند م که تحری داده�ایم. نشان ١٠.١ ل ش در را کنش پتانسیل انتشار فرآیند

نتیجه در و �کند م ناقطبی موضع بصورت را کسون آ باشد، آزمایش ی در جریان تزریق ی یا

ورود باعث سدیم کانال�های شدن باز �شوند. م باز ناحیه این در سدیم پتانسیل به حساس کانال�های

repolarization ١

passive current flow ٢

١۴



محل شارش بررس برای آزمایش آرایش (A کسون. آ ی در غیرفعال جریان شارش :٨.١ ل ش
که �کند م ایجاد غشا پتانسیل در فروآستانه تغییر ی جریان، تزریق ترود ال ی کسون. آ در جریان
داده نشان محل در شده ثبت پاسخ پتانسیل (B �یابد. م انتشار کسون آ در غیرفعال جریان به�صورت
)رابطه C �یابد. م کاهش پتانسیل دامنه جریان تزریق محل از فاصله افزایش با ترود. روال می با شده

.[١] فاصله با پاسخ پتانسیل دامنه میان

کنش پتانسیل ی محل، این در غشا پتانسیل شدن ناقطبی نتیجه�ی در و �شوند م داخل به سدیم

غیرفعال صورت به �توانند م کنش پتانسیل بوسیله شده تولید موضع جریانات بیشتر �شود. م تولید

ناقطبی نیز را خود مجاور مناطق غشای پتانسیل غیرفعال، شارشجریان این .(٨.١ ل (ش شارشکنند

، موضع شدن ناقطبی و شوند باز نیز مجاور غشای در سدیم کانال�های که �شود م باعث و �کند م

انتهای به کنش پتانسیل تا �یابد م ادامه فرآیند این و �کند م تولید منطقه این در نیز کنش پتانسیل ی

غشا از ناحیه�ای اینکه دلیل به که است این کنش پتانسیل انتشار در اهمیت حایز نکته برسد. کسون آ

کند، تولید کنش پتانسیل دوباره �تواند نم و است مطلق بازیابی دوره�ی در شده ناقطبیده تازگ به که

یابد. م انتشار جهت ی در فقط کسون آ طول در کنش پتانسیل

شارش و جریان غیرفعال شارش دارد: جریان شارش از ل ش دو هماهنگ به نیاز کنش پتانسیل انتشار

.(١٠.١ ل (ش پتانسیل به حساس یون های کانال میان از فعال جریان

١۵



ی (A �کند. م ایجاد کسون آ طول در مشابه پتانسیل تغییرات کنش، پتانسیل انتشار :٩.١ ل ش
در فعال جریان به�صورت که �کند م ایجاد غشا پتانسیل در فراآستانه تغییر ی جریان، تزریق ترود ال
افزایش با ترود. روال می با شده داده نشان محل در ثبتشده پاسخ پتانسیل (B �یابد. م انتشار کسون آ
فاصله�های در کنش پتانسیل ثابت دامنه ( C �ماند. م ثابت پتانسیل دامنه جریان تزریق محل از فاصله

.[١] است شده اندازه�گیری مختلف

شارش به نسبت داخل مقاومت که است کسون آ قطر افزایش غیرفعال، جریان شارش افزایش راه ی

غول کسون آ مرکب ماه مانند بی�مهرگان که است دلیل این به �دهد. م کاهش را غیرفعال جریان

کسون آ غشای کردن ایزوله تری ال جریان غیرفعال شارش افزایش برای ر دی راه ی دارند. ر پی

شارش �توانند م که را فواصل اینرو از و �دهد م کاهش را خارج به کسون آ از جریان نشت که است

در و میلین١ بوسیله مرکزی عصبی دستگاه در کار این �دهد. م افزایش باشند، داشته جریان غیرفعال

عایق ی مانند کردن عمل با میلین �گیرد. م صورت شوان٢ سلول�های بوسیله محیط عصبی دستگاه

میلین اکسون�های در هدایت سرعت مثلا �کند. م زیاد بسیار را کنش پتانسیل هدایت سرعت تری ال

١۵٠ از بیشتر به �تواند م شده میلین کسون�های آ در ه حالی در است ثانیه بر متر ١٠ تا ٠.۵ حدود نشده

myelin ١

Schwann ٢

١۶



تولید برای زمان اتلاف فرآیند که است این سرعت افزایش این فهم اصل دلیل برسد. نیز ثانیه بر متر

کسون آ که جاهایی -یعن رانویه١ گره�های نام به کسون آ طول در خاص جاهایی در تنها کنش پتانسیل

�گیرد. م صورت ندارد- میلین غلاف

کند نشت کسون آ خارج به جریان اینکه برای جایی ر دی داشت، میلین غلاف کسون آ سطح همه اگر

رانویه گره ی در شده تولید کنش پتانسیل پس شود. تولید �توانست نم کنش پتانسیل و �بود نم

شارش اینکه دلیل به و �کند م شارش بعدی رانویه گره تا شده میلین قسمت�های بوسیله گذرا بصورت

٢ پرش را انتشار نوع این �گیرد، م صورت (١١.١ ل (ش رانویه گره در تنها نورون غشای از جریان

�پرد. م ر دی گره به گره ی از کنش پتانسیل اینکه یعن �نامند، م

سیناپس�ها ۴.١

ارتباط نورون زیادی تعداد با �توانند م کدام هر که است نورون میلیارد ده�ها از بیش حاوی انسان مغز

در ر دی نورون ده�هزار از بیش با اغلب دار مهره ی کورتکس در نورون تک ی مثلا باشند، داشته

تعداد این میان در را عظیم ارتباط چنین تا است نیاز کارآمد بسیار انیسم م ی لذا است. ارتباط

سیناپس�ها �شود. م میسر سیناپس�ها بوسیله عصبی سیستم در ارتباط چنین سازد. فراهم عنصر نجوم

عصبی سیستم و مغز در گوناگون انواع با سیناپس زیادی تعداد اگرچه هستند. نورون�ها تماسبین عامل

کرد: تقسیم کل دسته دو به را آن�ها توان م اما دارد وجود

شیمیایی۴. سیناپس�های و ٣ تری ال سیناپس�های

Node of Ranvier ١

saltatory ٢

Electrical synapse ٣

Chemical synapse ۴

١٧



و غیرفعال شارش یعن جریان شارش ل ش دو به کسون آ طول در کنش پتانسیل انتشار :١٠.١ ل ش
.[١] دارد نیاز فعال

١٨



.[١] شده میلین کسون آ ی در پرش کنش پتانسیل هدایت :١١.١ ل ش

١٩



میلین کسون آ ی با (بالا) میلین غلاف بدون کسون آ ی در کنش پتانسیل انتشار مقایسه :١٢.١ ل ش
.[١] (پایین) شده

٢٠



تری ال سیناپس�های ١.۴.١

جای همه در آن�ها اما است کم انسان بدن عصبی دستگاه در تری ال سیناپس�های تعداد اگرچه

ی با که تری ال سیناپس�های عموم ساختار شوند. م یافت انسان مغز جمله از عصبی دستگاه

است. شده داده نشان ١٣.١ ل ش در است شده مشاهده ترون ال وپ روس می

غشای بین پیوند�گاه اف ش تری ال سیناپس در . تری ال سیناپس�های عموم ساختار :١٣.١ ل ش
باعث جریان این و �دهد م را پیام�رسان�ها و یون�ها جریان شارش اجازه پس�سیناپس و پیش�سیناپس

.[١] �شود م آن در کنش پتانسیل شروع باعث و شده پس�سیناپس غشای پتانسیل در تغییر

خاص تماس نوع ی بوسیله آن�ها هستند، نزدی هم به بسیار هم با مرتبط نورون دو غشای معمولا

درب�ها جفت سری ی حاوی پیوندگاه اف ش ارتباط�اند. در هم با پیوندگاه١ اف ش نام به سلول بین

Gap junction ١

٢١



ایجاد روزنه١ ی درب جفت هر ه بطوری همترازند، دقیقا که نورون�هاست از کدام هر غشای از

ولتاژ به حساس یون کانال�های منافذ از بزرگتر بسیار پیوندگاه اف ش منافذ .(١۴.١A ل (ش �کند م

نورون از براحت �توانند م ثانویه پیام�رسان�های یا و ATP مانند مواد، از زیادی گستره�ی ازاینرو است،

کنند. نفوذ پس�سیناپس به پیش�سیناپس

در نال سی سریع انتقال (B . تری ال سیناپس ی در پیوندگاه اف ش ساختار (A :١۴.١ ل ش
شدن ناقطبی باعث سیناپس پیش نورون در کنش پتانسیل ی کرایفیش١. ماه تری ال سیناپس

.[١] �گردد م �ثانیه میل از کسری در پس�سیناپس نورون

نورون ی از پیوندگاه اف ش منافذ طریق از گذرا یون جریان عبور طریق از تری ال سیناپس�های

ایجاد کنش پتانسیل بوسیله که است پتانسیل اختلاف جریان، این دلیل �کنند. م کار ر دی نورون به

از گذرا جریان ه ازآنجایی و است سریع بسیار جریان این عبور تری ال سیناپس�های در �شود. م

از نمونه اولین باشد. سریع بسیار �تواند م نورون دو بین ارتباط است، زودگذر و آن پیوندگاه اف ش

به تری ال سیناپس .(١۴.١B ل (ش شد مشاهده کرایفیش ماه عصبی سیستم در تری ال انتقال

ریزد. ب خود ارچ ش از تاخیر کمترین با که دهد م را اجازه این کرایفیش

Pore ١

٢٢



شیمیایی های سیناپس ٢.۴.١

یون�ها جریان شارشمستقیم سیناپسشیمیایی در شیمیایی. سیناپس�های عموم ساختار :١۵.١ ل ش
نورون پایانه� در سیناپس کیسه�های از پیام�رسان�ها و ندارد وجود پس�سیناپس به پیش�سیناپس غشای از

.[١] �شود م آزاد پس�سیناپس

پیش نورون�های بین انفصال است. شده داده نشان ١۵.١ ل ش در شیمیایی سیناپس�های کل ساختار

در انفصال این است. تری ال سیناپس�های از بزگترتر اساسا شیمیایی سیناپس�های در پس�سیناپس و

�شود. م نامیده ١ سیناپس اف ش شیمیایی سیناپس�های در و پیوندگاه اف ش تری ال سیناپس�های

synaptic cleft ١

٢٣



پیش�سیناپس نورون پایانه در ١ سیناپس کیسه�های حضور شیمیایی سیناپس�های همه در کلیدی ویژگ

چنین وجود است. شده پر عصبی٢ پیام�رسان نوع چند یا ی از کوچ کروی کیسه�های این است.

سیناپس�ها از نوع این ذاری نام دلیل هم با مرتبط نورون دو بین پیام�رسان عنوان به شیمیایی عامل�های

است. شیمیایی سیناپس�های به

که است پیچیده رویدادهای سری ی مبنای بر شیمیایی سیناپس�های در کنش پتانسیل عبور و انتقال

است. شده داده نشان ١۶.١ ل ش در

ولتاژ به حساس کانال�های که �شود م باعث و �رسد م پیش�سیناپس نورون پایانه�ی به کنش پتانسیل

خارج در کلسیم یون (غلظت یاخته غشای بیرون در کلسیم یون غلظت دلیل به شوند. باز کلسیم یون

به سریعا کلسیم یون باشد) م 10−1M آن داخل در غلظت ه حالی در است 10−3M تقریبا سلول

خود طبیع مقدار از پیش�سیناپس پایانه در کلسیم یون غلظت و �کند م نفوذ پیش�سیناپس پایانه داخل

کیسه�های که �شود م باعث پیش�سیناپس پایانه در کلسیم یون غلظت افزایش �شود. م زیادتر بسیار

یعن آن�ها حاوی مواد و شوند ترکیب و آمیخته پیش�سیناپس غشای با ( عدد ٣٠٠ حدود (در سیناپس

کنند. آزاد سیناپس اف ش در را عصبی پیام�رسان�های

در خاص گیرنده�های به و �شوند م پخش سیناپس اف ش میان در عصبی پیام�رسان�های این، از بعد

که �شود م باعث گیرنده�ها به عصبی پیام�رسان�های چسبیدن �چسبند. م پس�سیناپس نورون غشای

آن�ها از عبوری جریان شارش و شوند باز پس�سیناپس نورون غشای در اند لی به حساس کانال�های

پتانسیل آن، بودن بازدارنده یا برانگیزنده به بسته و �دهد م تغییر را پس�سیناپس نورون غشای پتانسیل

�یابد. م کاهش یا افزایش پس�سیناپس نورون غشای

synaptic vesicles ١

neurotransmitter ٢

٢۴



.[١] شیمیایی سیناپس ی در عصبی پیام انتقال در دخیل رویدادهای توال :١۶.١ ل ش

٢۵



ین-هاکسل هاج توصیف ۵.١

و سدیم کانال�های دینامی رسانایی، مبنای بر مدل و یون جریان�های از استفاده با بخش این در

از ین-هاکسل هاج توصیف برابر را آن بر حاکم معادلات و غشا پتانسیل به آن�ها بستگ و پتاسیم

�دهیم. م شرح را مرکب ماه کسون آ بر شده انجام آزمایشات

رسانایی و یون جریان�های ١.۵.١

عمل خازن ی مانند نورون �کند، م جدا هم از را سلول خارج و داخل بارهای غشا، که جایی آن از

را مختلف یون�های برای نرنست تعادل پتانسیل �باشد. م C آن ظرفیت و V غشا پتانسیل که �کند م

شود، یون�ها از ی تعادل پتانسیل برابر غشا پتانسیل که هنگام �دهیم. م نشان ECl و EK ،ENa با

تعادل پتانسیل (تعریف است صفر برابر �شود م داده نشان IK با که K+ خالص جریان ،EK مثلا

پتانسیل اختلاف با متناسب بدینصورت K+ خالص جریان اینصورت غیر در .(K+ برای نرنست

است:

IK = gK(V − EK). (٣.١)

است. K+ برای موثر خالص پتانسیل (V − EK) و K+ یون برای رسانایی gK مثبت پارامتر که

: از عبارتند مهم ١ یون جریان�های ر دی

INa = gNa(V − ENa),

ICa = gCa(V − ECa),

ICl = gCl(V − ECl).

(۴.١)

�دهند. م نشان غشا جریان در را کلر و کلسیم سدیم، یون�های سهم به�ترتیب که

Ionic Currents ١

٢۶



در یون جریان�های کل بطور است. اهم جریان �شود م گفته است ثابت رسانایی١ که هنگام

پیام�رسان�ها غلظت و غشا پتانسیل زمان، به است ن مم رسانایی که زیرا است اهم غیر نورون�ها

باشد. داشته بستگ

سلول. غشای از تکه ی کننده بیان معادل مدار :١٧.١ ل ش

معادل مدار و رسانایی مبنای بر مدل ٢.۵.١

قانون قانون طبق �کنند. م بیان ١٧.١ ل ش مانند آن، معادل مدار حسب بر را غشا تری ال خواص

یون جریان�های همه و CV̇ خازن جریان مجموع ،I یاخته غشای از عبوری جریان کل کیرشهف،

است:

I = CV̇ + INa + IK + ICa + ICl, (۵.١)

است. خارج جریان I و غشا سطح واحد ظرفیت C زمان، به نسبت پتانسیل مشتق V̇ = dV /dt که

طریق از شده تزریق جریان یا کسون آ جریان ، سیناپس جریان نظیر اضاف جریان چشمه هیچ اگر

.I = 0 باشد نداشته وجود ترود ال

Conductance ١

٢٧



شود: م بیان اینگونه دینامی سیستم�های رایج صورت به معادله این

CV̇ = I − gNa(V − ENa)− gK(V − EK)− gCa(V − ECa)− gCl(V − ECl).

(۶.١)

�شود: م محدود بدینگونه ، تعادل پتانسیل�های بین غشا پتانسیل عموما

EK < ECl < Vrest < ENa < ECa.

رو جریان �دهند. م نشان را غشا خارج به رو جریان ICl, IK < 0 و داخل به رو جریان INa, ICa > 0

جریان ه حالی در شدن١) (ناقطبی �کند م مثبت�تر را آن یعن �دهد، م افزایش را غشا پتانسیل داخل به

ذکر قابل شدن٢). (فراقطبی �کند م �تر منف را آن یعن �دهد، م کاهش را غشا پتانسیل خارج، به رو

یون جریان اگرچه است، شده ذاری نام خارج به رو جریان ICl کلر، یون بار بودن منف بدلیل که است

بار که است این مثل و �آورد م غشا داخل به منف بار داخل، به کلر یون حرکت است؛ داخل به رو کلر

باشد. کرده ترک را یاخته داخل مثبت

پتانسیل به حساس دریچه�دار کانال�های ٣.۵.١

به حساس دریچه�دار کانال را کانال آن باشند حساس پتانسیل به کانال ی دریچه�های که هنگام

.( ل٧.١ (ش غیرفعال�کننده و فعال�کننده �شوند: م دسته�بندی نوع دو به دریچه�ها �نامند. م پتانسیل

فعال�کننده دریچه�ی ی اینکه احتمال ، ین-هاکسل توسطهاج بیستم قرن اواسط از رایجشده رسم طبق

در غیر�فعال�کننده دریچه�ی ی اینکه احتمال و Na+ برای m و K+ برای n با را باشد باز حالت در

با است برابر جمعیت ی در باز کانال�های نسبت �دهیم. م نشان h با را باشد باز حالت

p = mahb.

depolarization ١

hyperpolarization ٢

٢٨



برخ �باشند. م کانال هر غیرفعال�کننده�ی دریچه�های تعداد b و فعال�کننده دریچه�های تعداد a که

غیرفعال کانال�هایی چنین .p = ma حالت این در که (b = 0) ندارند غیرفعال�کننده دریچه�ی کانال�ها

زودگذر٢ جریان �شوند م غیرفعال که کانال�هایی برعکس، دارند. ١ دایم جریان ازاینرو و �شوند نم

دارند.

پتاسیم پتانسیل به حساس دریچه�دار کانال�های

چهار هر اگر باشد. بسته یا باز �تواند م دریچه هر که است مشابه دریچه�ی چهار شامل پتاسیم کانال هر

n دریچه هر بودن باز احتمال اگر است. باز کانال آن �شود م گفته باشد باز پتاسیم کانال دریچه�ی

غشا-هنگام از تکه ی رسانایی بیشینه�ی اگر �باشد. م n4 پتاسیم کانال بودن باز احتمال باشد،

یون به نسبت غشا از تکه ی رسانایی دهیم، نشان gK با را باشند- باز پتاسیم کانال�های همه�ی که

پس: ،gKn4 با �شود م برابر پتاسیم

CV̇ = I − gNa(V − ENa)− gKn
4(V − EK)− gCa(V − ECa)− gCl(V − ECl).

(٧.١)

نشان βn با را بسته به باز حالت از گذار احتمال و αn با را باز به بسته حالت از گذار احتمال اگر حال

داشت: خواهیم ،(١٨.١ ل (ش دهیم

n(t+∆t) = n(t)− βn∆t(n(t)) + αn∆t(1− n(t)),

داریم: −n(t+∆t))و n(t))/∆t = αn(1− n(t))− βnn(t),

dn/dtپس: = −(αn + βn)n+ αn,

persistent current ١

transient current ٢

٢٩



پتاسیم کانال�های دریچه�های بسته و باز حالت�های از گذار :١٨.١ ل ش

آنگاه:

(1/(αn + βn))(dn/dt) = −n+ (αn/(αn + βn)),

�رسیم: م زیر معادلات به بنابراین

τn(dn/dt) = −n+ n∞, τn = 1/(αn + βn), n∞ = αn/(αn + βn), (٨.١)

که: است n∞ نهایی حالت و است متناسب (1/τn ) زمان ثابت عکس با تغییرات نرخ که

dn

dt
→ 0⇒ n→ n∞.

�باشد: م بدینگونه ین-هاکسل هاج مدل طبق پتاسیم کانال�های حالت تغییرات نرخ و زمان ثابت

τn(dn/dt) = −n+ n∞, τn = 1/(αn + βn), n∞ = αn/(αn + βn),

αn = (0.1− 0.1V )/(e(1−0.1V ) − 1),

βn = 0.125e(−V/80),

(٩.١)

٣٠



غشا. پتانسیل به پتاسیم کانال�های دینامی پارامتر�های بستگ :١٩.١ ل ش

سدیم پتانسیل به حساس دار دریچه کانال�های

هر که دارد (کند) غیرفعال�کننده دریچه�ی ی و (تند) فعال�کننده مشابه دریچه�ی سه سدیم کانال

است. باز کانال آن باشد باز سدیم کانال دریچه�ی چهار همه�ی اگر باشد. بسته یا باز �تواند م دریچه

باز احتمال باشد، h کند دریچه�ی هر بودن باز احتمال و باشد m تند دریچه�ی هر بودن باز احتمال اگر

کانال�های همه�ی که غشا-هنگام از تکه ی رسانایی بیشینه�ی اگر �شود. m3hم سدیم کانال بودن

�شود م برابر پتاسیم یون به نسبت غشا از تکه ی رسانایی دهیم، نشان gNa با را باشند- باز سدیم

پس: gNam
3h با

CV̇ = I − gNam
3h(V − ENa)− gKn

4(V − EK)− gCa(V − ECa)− gCl(V − ECl).

(١٠.١)

از گذار احتمال و αm با را باز به بسته حالت از گذار احتمال ، سدیم فعال دریچه�ی برای اگر حال

داشت: خواهیم ،(٢٠.١ ل (ش دهیم نشان βm با را بسته به باز حالت

٣١



. سدیم کانال�های فعال دریچه�های در بسته و باز حالت�های از گذار :٢٠.١ ل ش

τm(dm/dt) = −m+m∞, τm = 1/(αm + βm),m∞ = αm/(αm + βm), (١١.١)

که: است m∞ نهایی حالت و (1/τm ) زمان ثابت عکس با است متناسب تغییرات نرخ که

dm

dt
→ 0⇒ m→ m∞.

از گذار احتمال و αh با را باز به بسته حالت از گذار احتمال ، سدیم غیرفعال دریچه�های برای اگر و

داشت: خواهیم ،(٢١.١ ل (ش دهیم نشان βh با را بسته به باز حالت

τh(dh/dt) = −h+ h∞, τh = 1/(αh + βh), h∞ = αh/(αh + βh), (١٢.١)

که: است h∞ نهایی حالت و است متناسب (1/τh ) زمان ثابت عکس با تغییرات نرخ که

dh

dt
→ 0⇒ h→ h∞.

. سدیم کانال�های غیرفعال دریچه�های در بسته و باز حالت�های از گذار :٢١.١ ل ش

٣٢



غشا. پتانسیل به سدیم کانال�های دینامی پارامترهای بستگ :٢٢.١ ل ش

باشد: م بدینگونه ین-هاکسل هاج مدل طبق سدیم کانال�های حالت تغییرات نرخ و زمان ثابت

αm(V ) = (2.5− 0.1V )/(e(2.5−0.1V ) − 1)

βm(V ) = 4e−(V/18)

αh(V ) = 0.07e−(V/20)

βh(V ) = 1/(e(3−0.1V ) + 1)

(١٣.١)

-هاکسل ین هاج معادلات

بدینگونه پتاسیم و کانال�هایسدیم دینامی پارامتر�های بستگ و ین-هاکسل هاج معادلاتکامل

:[٣ ،٢] �باشند م

٣٣



τn(dn/dt) = −n+ n∞, τn = 1/(αn + βn), n∞ = αn/(αn + βn)

τm(dm/dt) = −m+m∞, τm = 1/(αm + βm),m∞ = αm/(αm + βm)

τh(dh/dt) = −h+ h∞, τh = 1/(αh + βh), h∞ = αh/(αh + βh)

(١۴.١)

و

αn(V ) = (0.1− 0.01V )/(e(1−0.1V ) − 1), βn(V ) = 0.125e−(V /80)

αm(V ) = (2.5− 0.1V )/(e(2.5−0.1V ) − 1), βm(V ) = 4e−(V /18)

αh(V ) = 0.07e−(V /20), βh(V ) = 1/(e(3−0.1V ) + 1)

(١۵.١)

غشا. پتانسیل به پتاسیم و سدیم کانال�های دینامی پارامتر�های بستگ مقایسه :٢٣.١ ل ش

٣۴



دوم فصل

دوبعدی دینامی سیستم�های

استفاده با را مفاهیم بیشتر �کنیم. م معرف را دوبعدی سیستم�های فاز١ فضای روشتحلیل فصل این در

:[٢] �نماییم م ارایه است شده داده نشان ١.٢ ل ش در که INa,p + IK مدل از

CV̇ = I − gL(V − EL)− gNam∞(V )(V − ENa)− gKn(V − EK), (١.٢)

ṅ =
(n∞(V )− n)

τ(V )
, (٢.٢)

دایم جریان و آن فعالسازی دینامی با INa,p سدیم ٣ دایم ،جریان IL ٢ نشت جریان شامل که

�باشد. م (١.٢b ل (ش پایین آستانه یا ( ١.٢a ل (ش بالا آستانه با ،IK پتاسیم کندتر نسبتا

جدیدی انواع �باشد. م ℜ2 فاز فضای در (V, n) ∈ ℜ2 دوبعدی بردار ی INa,p + IK مدل حالت هر

phase portrait ١

leak current ٢

persistent current ٣

٣۵



،I = 0 ،C = 1: از عبارتند (a) در پارامترها .(٢.٢ و ١.٢ (معادله INa,p + IK مدل :١.٢ ل ش
مقدار m∞(V ) = 1/(1 + exp(V1/2 − V )/k) .gK = 10 ،gNa = 20 ،gL = 8 ،EL = −80mV

ENa = 60mV ،τ(V ) = 1 و دارد k = 5 و V1/2 = −25 مقدار n∞(V ) و ،k = 15 و V1/2 = −20
: n∞(V ) برای و EL = −78mV جز: به است (a) مشابه (b) در پارامترها .EK = −90mV و

.[٢] V1/2 = −45

ℜ فاز خط در که باشد داشته وجود �تواند ℜ2م فاز صفحه در �ها٣ دوشاخ و مدارها٢ تعادل١، نقاط از

با �توان م را نورون ی دینامی جالب �های ویژگ بیشتر ندارد. وجود بعدی) ی های سیستم (برای

جنبه�ها بسیاری از ،(٢.٢ و ١.٢ (معادله مدل این داد. توضیح دوبعدی دینامی سیستم�های از استفاده

غشا پتانسیل و شد ارایه ١٩٨١ سال ار۴در ل و موریس توسط که است ICa + IK معروف مدل شبیه

.[۴] �کند م توصیف بارناکل۵ صدف ر پی غول ماهیچه بافت در را

equilibria ١

orbits ٢

bifurcations ٣

Morris and Lecar ۴

Barnacle giant muscle fiber ۵

٣۶



مسطح برداری میدان ١.٢

داد: نمایش بدینگونه �توان م را �شود م نامیده نیز مسطح١ سیستم که دوبعدی دینامی سیتم

ẋ = f(x, y),

ẏ = g(x, y),

(٣.٢)

(x0, y0) نقطه�ی هر برای �کند. م توصیف را (x(t), y(t)) دوبعدی حالت٢ متغیر g و f توابع که

مثال برای �دهد. م نشان را حالت متغیر تغییر جهت (f(x0, y0), g(x0, y0)) بردار فاز٣، صفحه در

از دارد. معین نقاط این در y(t) افزایش و x(t) کاهش به اشاره مثبت g(x0, y0) و منف f(x0, y0)

سیستم که �شود م گفته دارد، را خودش به مربوط (f, g) بردار (x, y) فاز صفحه در نقطه هر که آنجایی

حرکت جهت برداری میدان بنابراین .(٢.٢ ل (ش �کند م تعریف صفحه در را برداری میدان ی ٣.٢

�گوید م شما به برداری میدان هستید، کجا اینکه به بسته �کند؛ م تعیین را فاز صفحه در نقطه هر از

�روید! م کجا

دوبعدی سیستم �کنیم. م ارایه ساده مثال چند اینجا در

ẋ = 1,

ẏ = 0,

(1, 0) افق بردار ی نقطه هر به زیرا ،(٢.٢a ل (ش �دهد م نشان را افق ثابت برداری میدان ی

سیستم مشابه بطور است). شده ترسیم بردارها از کم تعداد فقط ل ش (در �شود م داده نسبت

ẋ = 0,

ẏ = 1,

�دهد. م نشان را (٢.٢b ل (ش عمودی ثابت برداری میدان ی

Planar Vector Fields ١

state variable ٢

phase plane ٣

٣٧



برداری. میدان از مثال�هایی :٢.٢ ل ش

سیستم

ẋ = −x,

ẏ = −y,

هستند، مبدا سمت به بردارها همه آن در که �دهد م نشان را ٢.٢c ل ش مانند برداری میدان ی

سیستم و

ẋ = −y,

ẏ = −x,

.(٢.٢d ل (ش �دهد م نشان را ١ زین برداری میدان ی

saddle vector field ١

٣٨



برای �دهد. م ارایه سیستم حالت متغیرهای تحول درباره هندس اطلاعات برداری میدان خلاصه بطور

قسمت در و راست جهت در صفحه پایین قسمت در ٢.٢d ل ش در شده داده نشان برداری میدان مثال

کاهش y > 0 وقت و افزایش x(t) متغیر y < 0 که وقت بنابراین است. چپ جهت در صفحه بالایی

یابد. م

نول�کلاین�ها ١.١.٢

و �شود م نامیده x نول�کلاین١ است افق آن�ها در برداری میدان تغییرات که نقاط از مجموعه�ای

کاهش نه x مقدار ، x نول�کلاین بر واقع نقطه�ی هر در �شوند. م تعریف f(x, y) = 0 معادله بوسیله

. ẋ = 0 زیرا افزایش، نه و �یابد م

�کند. م حرکت جهتمخالفهم دو در y آن در که �کند م تقسیم ناحیه دو به را فاز صفحه y نول�کلاین

که دارد اشاره نقاط مجموعه به و �شود م تعریف g(x, y) = 0 معادله بوسیله y نول�کلاین مشابه بطور

�کند م تقسیم ناحیه دو به را فاز صفحه هم نول�کلاین این است. عمودی برداری میدان تغییرات آن در

مختلف ناحیه�ی چهار به را فاز صفحه y و x نول�کلاین پس کاهش. نه و یابد م افزایش نه y آن در که

y و افزایش x (c �یابند، م کاهش دو هر y و x (b �یابند، م افزایش دو هر y و x (a �کنند: م تقسیم

�یابد. م افزایش y و کاهش x (d و �یابد م کاهش

داریم: نقطه آن در زیرا �شود. م نامیده تعادل٢ نقطه نول�کلاین�هاست، برخورد محل که نقطه�ای هر

.ẋ = ẏ = 0 رو ازاین و f(x, y) = g(x, y) = 0

دست به ẋ = 0 قراردادن با زیرا است y = 0 افق خط x نول�کلاین ٢.٢d ل ش در مثال عنوان به

.x = 0 �آید: م دست به ẏ = 0 قراردادن با زیرا x = 0 عمودی خط y نول�کلاین و ،y = 0 �آید: م

Nullcline ١

equilibrium point ٢

٣٩



سیستم این در y و x نول�کلاین تقاطع محل شده�اند. داده نشان چین خط با ل ش در نول�کلاین�ها این

است. تعادل نقطه ،(0, 0) نقطه�ی یعن

مساوی با v نول�کلاین �کنیم. م مشخص را INa,p + IK مدل نول�کلاین�های ر دی مثال ی عنوان به

�آید: م دست به ١.٢ معادله قراردادن صفر

I − gL(V − EL)− gNam∞(V − ENa)− gKn(V − EK) = 0,

�آید: م بدست آن از که

n =
I − gL(V − EL)− gNam∞(V − ENa)

gK(V − EK)
,

�آید: م بدست ٢.٢ معادله قراردادن صفر مساوی با n نول�کلاین و

n∞(V )− n = 0⇒ n = n∞(V ).

ناحیه چهار به را فاز صفحه n نول�کلاین و V نول�کلاین ونه چ که دید توان م ٣.٢ ل ش در وضوح به

�یابند؛ م افزایش دو هر n و V (a دارد: متفاوت جهت ی برداری میدان ناحیه هر در که �کنند م تقسیم

�یابد م کاهش V (b �شوند. م کنش پتانسیل فرارفت١ به منجر و فعال�اند پتاسیم و سدیم جریان دو هر

فعال همچنان پتاسیم کندتر جریان اما �شود م غیرفعال سدیم جریان �یابد؛ م افزایش همچنان n اما

جریان دو هر �یابند؛ م کاهش دو هر n و V ( c �شود. م کنش پتانسیل فرونشست٢ به منجر که است

اما �یابد م افزایش V (d �شود. م مطلق٣ بازیابی دوره به منجر این و �شوند م غیرفعال پتاسیم و سدیم

پتاسیم جریان بیشتر شدن غیرفعال با همراه سدیم جریان جزیی شدن فعال �یابد؛ م کاهش همچنان n

upstroke ١

downstroke ٢

absolute refractory period ٣
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پایین آستانه پتاسیم-با جریان با (٢.٢ و ١.٢ (معادله INa,p + IK مدل نول�کلاین�های :٣.٢ ل ش
.(١.٢b ل (ش

تولید آماده نورون یعن است٢، پذیری تحری دوره�ی این که �شود م نسبی١ بازیابی دوره�ی به منجر

با متناظر سیستم تعادل نقطه�ی ،n نول�کلاین و V نول�کلاین تقاطع نقطه است. بعدی کنش پتانسیل

است. استراحت حالت

relative refractory period ١

excitability ٢

۴١



فاز فضای در مسیرها ٢.١.٢

دوبعدی سیستم برای جواب ی (x(t), y(t)) برداری تابع ی

ẋ = f(x, y),

ẏ = g(x, y),

:t>0 لحظه�ی هر در و �باشد م (x(0), y(0)) = (x0, y0) آن اولیه شرایط که است
dx(t)
dt

= f(x(t), y(t)),

dy(t)
dt

= g(x(t), y(t)).

میدان بر که است ℜ2 فاز صفحه در منحن ی جواب، ی دارد: ساده هندس تفسیر ی جواب این

.(۴.٢ ل (ش �نامند م مدار٢ ی مسیر١یا ی فاز صفحه در را منحن چنین �باشد. م مماس برداری

سیستم جواب ی و است سیال ی از جریان ی مانند برداری میدان که کرد تصور اینگونه �توان م

�شود. م حمل سیال بوسیله که است اولیه معین نقطه�ی ی در افتاده کوچ ذره ی مسیر مانند دقیقا

برداری�اند. میدان بر مماس مسیرهای جواب�ها، :۴.٢ ل ش

trajectory ١

orbit ٢

۴٢



کران�چرخه�ها ٣.١.٢

مسیر �نامند. م دوره�ای٢ مدار یا دوره�ای١ مسیر کند، ایجاد بسته حلقه ی فاز فضای در که را مسیری

دوره�ای مسیرهای از پیوسته٣ خانواده ی از عضوی یا (۵.٢ ل (ش مجزا مسیر ی �تواند م دوره�ای

�شود. م نامیده کران�چرخه۴ ی مجزا دوره�ای مسیر باشد. چپ) ٧.٢ ل (ش

کران�چرخه�ها. :۵.٢ ل ش

اگر ندارد. وجود ℜ در که است ℜ2 دوبعدی سیستم �های ویژگ مهمترین از ی کران�چرخه وجود

سیستم و �ماند م چرخه روی بر همیشه (x(t), y(t))جواب باشد، واقع کران�چرخه روی بر اولیه نقطه�ی

tها: همه�ی برای که معن بدین داشت، خواهد دوره�ای حرکت

x(t) = x(t+ T ), y(t) = y(t+ T ).

چرخه به ،t→∞ ازای به فاز فضای در سیستم مسیر اگر چرخه، نزدی کاف قدر به اولیه�ی شرایط با

مجانبی بصورت کران�چرخه��ی . �شود م نامیده پایدار۵ مجانبی بصورت کران�چرخه شود، نزدی

periodic trajectory ١

periodic orbit ٢

continuum ٣

Limit Cycles ۴

asymptotically stable ۵

۴٣
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جریان ازای به پایین آستانه پتاسیم-با جریان با INa,p + IK مدل در پایدار کران�چرخه�ی :۶.٢ ل ش
.I = 40 خارج

ل (ش �کند م جذب را ش نزدی مسیرهای همه� که زیرا �شود م نامیده نیز جاذب١ کران�چرخه�ی پایدار،

کنش پتانسیل تولید با متناظر که است جاذب نیز ۶.٢ ل ش در شده داده نشان کران�چرخه� چپ). ۵.٢

دافع٢ کران�چرخه�ی راست) ۵.٢ ل (ش ناپایدار کران�چرخه�ی است. INa,p + IK مدل برای دوره�ای

است ضروری نکته این به توجه �کند. م دفع را ش نزدی مسیرهای همه�ی که زیرا �شود، م نامیده نیز

دارد. وجود کران�چرخه هر درون تعادل نقطه ی حداقل همیشه که

attractor limit cycle ١

repeller limit cycle ٢

۴۴



تعادل ٢.٢

آن در که را (x, y) نقطه است. سیستم تعادل١ نقاط یافتن دینامی سیستم هر تحلیل در مهم گام ی

f(x, y) = 0,

g(x, y) = 0,

اولیه�ی نقطه�ی اگر نول�کلاین�هاست. برخورد محل تعادل نقطه�ی است. سیستم تعادل نقطه�ی ی است

�ماند م تعادل نقطه�ی در همیشه برای سیستم و ẋ = 0 و ẏ = 0 آن�گاه باشد تعادل نقطه�ی (x0, y0)

:t>0 برای ه بطوری

x(t) = x0, y(t) = y0.

تعادل نقطه�ی پایداری به بسته فاز فضای در مسیر آن�گاه باشد، تعادل نقطه�ی نزدی اولیه نقطه�ی اگر

�شود. م دور آن از یا شده نزدی آن به

منحن مثلا است. I −V منحن ریشه�ی با متناظر نورون مدل ی تعادل نقطه�ی هر ، زیست دیدگاه از

نقطه سه ازاینرو ،(١.٢a ل (ش دارد ریشه سه بالا آستانه�ی پتاسیم-با جریان با INa,p + IK مدل برای

پتاسیم-با جریان با مدل همان I−V منحن برعکس 28mv−دارد. 56mv−و 65mv−و حدود تعادل

−61mv حدود که دارد تعادل نقطه�ی ی تنها اینرو از ،(١.٢b ل (ش دارد ریشه ی تنها پایین آستانه

است.

Equilibria ١

۴۵



تعادل نقاط پایداری ١.٢.٢

باق آن نزدی t>0 ازای به �شوند م آغاز تعادل نقطه ی نزدی کاف قدر به که مسیرهایی همه اگر

تعادل نقطه�ی به مسیرها همه�ی t→∞ ازای به این بر علاوه اگر است. پایدار١ تعادل، نقطه آن بمانند،

.(٢.٢c ل (ش است پایدار مجانبی صورت به تعادل نقطه�ی شوند، نزدی

آن �شود م گفته باشد آن از سریع�تر یا نمایی صورت به تعادل نقطه�ی به شدن را هم نرخ که هنگام

پایدار مجانبی بصورت متضمن پایداری که است ذکر قابل است. پایدار نمایی صورت به تعادل نقطه

گاه نیستند. پایدار مجانبی صورت به اما پایدارند ٧.٢ ل ش در تعادل نقاط همه�ی مثلا نیست، بودن

�شود. م اشاره ٢ خنث پایداری به عنوان به آن�ها به

اطراف مسیرهای همه�ی اگر ر دی عبارت به �شود. م نامیده ناپایدار نباشد، پایدار اگر تعادل نقطه ی

حداقل که است کاف ناپایداری برای است. ناپایدار تعادل، نقطه�ی آن�گاه شوند دور آن از تعادل نقطه�ی

تعادل نقطه�ی به چقدر مسیر این که نیست مهم شود. دور تعادل نقطه�ی آن از که باشیم داشته مسیر ی

شروع پایداری٣) (حوزه سایه�دار ناحیه�ی از که مسیری هر ٨.٢b ل ش در مثال بطور باشد. نزدی

از �شود م شروع رنگ سفید ناحیه�ی از که مسیری هر ه حالی در �شود م نزدی تعادل نقطه به �شود م

باشد. نزدی تعادل نقطه�ی به چقدر شروع نقطه�ی باشد مهم اینکه بدون �شود، م دور آن

موضع خط تحلیل ٢.٢.٢

استنباط I − V منحن شیب از �توان نم را تعادل نقطه�ی پایداری بعدی، ی سیستم�های خلاف بر

منحن شیب حت اگرچه است ناپایدار ١.٢a ل ش در −28mv حدود تعادل نقطه�ی مثال بطور کرد.

stable equilibria ١

neutrally stable ٢

basin of attraction ٣
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دور آن از نه �شوند م را هم تعادل به نه مسیرها از برخ آن�ها در که خنث پایدار تعادل :٧.٢ ل ش
�شوند. م

ناپایدار. تعادل�های :٨.٢ ل ش

نیاز دوبعدی سیستم�های در تعادل نقطه�ی ی پایداری مشخصکردن برای است. مثبت آن در I − V

رفتار دیداری مشاهده اغلب اما �باشد. م آن نزدی �های همسای در برداری میدان رفتار مشاهده به

این در .(۶.٢ یا ٣.٢ ل (ش دهد تعادل نقطه�ی پایداری درباره قطع نتیجه �تواند نم برداری میدان

است. برداری میدان در تعادل نقطه�ی پایداری١ حوزه موضع خط بررس به نیاز موارد

یرید: ب نظیر در دوبعدی دینامی سیستم ی

ẋ = f(x, y), (۴.٢)

ẏ = g(x, y), (۵.٢)

local linear analysis ١

۴٧



تعادل نقطه�ی نزدی در �توان م را g و f خط توابع دارد. (x0, y0) مانند تعادل نقطه�ی ی که

: ساخت خط بدینگونه

f(x, y) = a(x− x0) + b(y − y0) + H.O.T,

g(x, y) = c(x− x0) + d(y − y0) + H.O.T,

آن نظایر و (x− x0)
3 ،(x− x0)(y − y0) ،(x− x0)

2 شامل (H.O.T) بالاتر مرتبه جملات که

و: �باشد م

a = ∂f
∂x
(x0, y0),

b = ∂f
∂y
(x0, y0),

c = ∂g
∂x
(x0, y0),

d = ∂g
∂y
(x0, y0),

�باشند. م (x0, y0) تعادل نقطه�ی در y و xحالت متغیر�های به نسبت g و f توابع جزیی مشتقات که

متناظر خط سیستم نظرگرفتن در با �توان م را دوبعدی سیستم�های در تعادل نقطه�ی پایداری ونگ چ

کرد: مشخص آن

u̇ = au+ bw, (۶.٢)

ẇ = cu+ dw, (٧.٢)

است. شده صرف�نظر بالاتر مرتبه جملات از و تعادل�اند از انحراف w = y − y0 و u = x − x0 که

نوشت: نیز برداری ل ش به بدینگونه را سیستم این �توان م

 u̇

ẇ

 =

 a b

c d


 u

w

 ,

۴٨



نامیده (x0, y0) تعادل نقطه�ی در سیستم ژاکوبین١ ماتریس L =

 a b

c d

 سازی ماتریسخط که

ی و �شود م تعریف تعادل نقطه�ی در ژاکوبین ماتریس که است ضروری نکته این به توجه �شود. م

باشد. داشته ژاکوبین ماتریس چند اینرو از و تعادل نقطه�ی چند �تواند م غیرخط سیستم

ویژه�بردارها و ویژه�مقادیر ٣.٢.٢

اگر: است λ ویژه�مقدار٣ با متناظر Lماتریس ویژه�بردار٢ V صفر غیر بردار ی

Lv = λv.

ماتریس ی ویژه�مقادیر یافتن برای دارند. تعادل نقاط پایداری تحلیل در مهم نقش ویژه�مقادیرها

شود: حل آن مشخصه�ی معادله باید L مانند 2× 2

det

 a− λ b

c d− λ

 = 0,

یا: و نوشت (a− λ)(d− λ)− bc = 0 ای چندجمله ل ش به را آن �توان م که

λ2 − τλ+∆ = 0

که

τ = tr(L) = λ1 + λ2 = a+ d,

Jacobian matrix ١

eigenvector ٢

eigenvalue ٣

۴٩



و

∆ = det(L) = λ1λ2 = ad− bc,

دارد: ریشه دو دوم درجه چندجمله�ای چنین هستند. Lماتریس دترمینان٢ و رد١ ترتیب به

λ1, λ2 =
τ ±
√
τ 2 − 4∆

2
,

ماتریس2×2، ی کل بطور باشد. (τ 2−4∆ < 0) موهوم یا (τ 2−4∆ > 0) حقیق �تواند م که

بدین خط سیستم از کل جواب ی حالت این در و دارد هم از مستقل ویژه�بردارهای با ویژه�مقدار دو

�باشد: م ل ش u(t)

w(t)

 = c1e
λ1tv1 + c2e

λ2tv2

هنگام اولیه�اند. شرایط به وابسته ثابت�های c2 و c1 استو برقرار موهوم و حقیق ویژه�مقادیر برای که

و x(t) → x0 یا w(t) → 0 و u(t) → 0 باشند منف آن�ها) حقیق قسمت (یا ویژه�مقدار دو هر که

اگر است. پایدار مجانبی) صورت به ازاینرو (و نمایی بصورت تعادل نقطه�ی یعن این و y(t) → y0

است. ناپایدار تعادل نقطه�ی باشد، مثبت آن) حقیق قسمت (یا آن مقادیر ویژه از ی حداقل

کوچ دایره�های با را ناپایدار نقاط و رنگ سیاه کوچ دایره�های با را پایدار نقاط قراردادی بطور

�دهند. م نشان رنگ سفید

trace ١

determinant ٢
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موضع ارزی هم ۴.٢.٢

غیرصفر قسمتحقیق با مقداری ویژه یا غیرصفر مقدار ویژه آن ماتریسژاکوبین که تعادل نقطه�ی ی

باشد. ناپایدار یا پایدار �تواند م تعادل نقطه�ی چنین �شود. م نامیده هذلولوی١ باشد، داشته

غیرخط سیستم ی دینامی رو این از و برداری میدان که �کند م بیان هارتمن-گروبمن٢ نظریه�ی

آن شده� خط سیستم هم�ارز توپولوژی نظر از هذلولوی تعادل نقطه�ی ی نزدی در ۵.٢ و ۴.٢ نظیر

مهم نقش شدند گرفته نادیده ٧.٢ و ۶.٢ در که بالاتر مراتب جملات یعن .[۵] �باشد م ٧.٢ و ۶.٢

ی خط سیستم�های برداری میدان هندس طبقه�بندی و فهم بنابراین ندارند. سیستم کیف رفتار در

�سازد. م مهیا هذلولوی تعادل نقطه�ی نزدی در غیرخط سیستم�های رفتارهای همه از توصیفجامع

که است این از ناش (τ 2 − 4∆ = 0) صفر حقیق قسمت با مقدار ویژه ی یا صفر مقدار ویژه ی

در �شود. م نامیده غیرهذلولوی تعادل چنین .(٨.٢b ل (ش است دوشاخ آستانه در تعادل نقطه�ی

مشخص نقطه این در را غیرخط ی سیستم ناپایداری و پایداری �تواند نم خط تحلیل حالت این

�کنند. م ایفا سیستم کیف رفتار در مهم نقش بالاتر مراتب جملات اینجا در که زیرا کند،

تعادل نقاط کلاس�بندی ۵.٢.٢

میدان هندسه تعادل، نقاط پایداری بر علاوه ویژه�مقدارها �شود، م مشاهده ٩.٢ ل ش در که همانگونه

�دهد. م نشان نیز را نقطه آن نزدی در برداری

دارد: وجود تعادل نقاط مهم دسته سه

hyperbolic ١

Hartman-Grobman theorem ٢

۵١



سایه نواح .L ژاکوبین ماتریس (∆) دترمینان و (τ) رد مبنای بر تعادل نقاط طبقه�بندی :٩.٢ ل ش
�باشند. م پایدار تعادل نقاط با متناظر دار

ویژه اگر است پایدار گره ی �اند. حقیق مشابه علامت با ویژه�مقادیر، :(١٠.٢ ل (ش گره١ •

ویژه�بردار امتداد در مسیرها باشند. مثبت آن مقادیر ویژه اگر است ناپایدار و باشند منف آن مقادیر

�شوند. م دور آن از یا نزدی گره به دارد را مطلق مقدار ترین کوچ که ویژه�مقداری با متناظر

همیشه زین نقاط �اند. حقیق مخالف علامت با مقادیر، ویژه :(١١.٢ ل (ش ٢ زین نقطه •

با متناظر که ویژه�برداری امتداد در مسیرها بیشتر است. مثبت مقادیر ویژه از ی زیرا ناپایدارند

متناظر که برداری ویژه امتداد در و �شوند م نزدی زین نقطه به است (پایدار) منف ویژه�مقدار

�شوند. م دور زین نقطه از است (ناپایدار) مثبت مقدار ویژه با

پایدار کانون ی �اند). موهوم قسمت (دارای مختلط��اند ویژه�مقادیر :(١٢.٢ ل کانون٣(ش •

حقیق قسمت اگر است ناپایدار و باشد منف آن ویژه�مقدارهای حقیق قسمت اگر است

Node ١

Saddle ٢

Focus ٣
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برای باشند. هم�علامت و حقیق ویژه�مقدار، دو هر که �دهد م رخ هنگام گره تعادل :١٠.٢ ل ش
امتداد در مسیرها بیشتر (ناپایدار). λ2 = +3 و λ1 = +1 یا و (پایدار) λ2 = −3 و λ1 = −1 مثال

�شوند. م واگرا آن از یا را هم گره به ویژه�مقداری مطلق مقدار ترین کوچ با متناظر v1 ویژه�بردار

اطراف در مسیرها چرخش فرکانس ویژه�مقادیر، موهوم قسمت باشد. مثبت آن ویژه�مقدارهای

�دهد. م نشان را کانون
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باشند. هم�علامت غیر و حقیق ویژه�مقدار، دو هر که �دهد م رخ هنگام زین تعادل :١١.٢ ل ش
نقطه از مثبت ویژه�مقدار با متناظر ویژه�بردار امتداد در مسیرها بیشتر .λ2 = −1 و λ1 = +1 مثال برای

.(v1 مثال این (در �شوند م واگرا زین

λ1 = −3± i مثال برای باشند. مختلط ویژه�مقدارها که �دهد م رخ هنگام کانون تعادل :١٢.٢ ل ش
فرکانسچرخشحول ( ی برابر مثال این (در موهوم قسمت (ناپایدار). λ2 = +3± i یا و (پایدار)

�دهد. م نشان را کانون

۵۴



هوموکلینی و هتروکلینی مسیرهای ٣.٢

شود ختم ر دی تعادل به و شود شروع تعادل نقطه ی از اگر �گویند م ١ هتروکلینی را مسیر ی

این شود. ختم تعادل همان به و شود شروع تعادل ی از اگر �گویند م ٢ هوموکلینی را مسیر ی و

مسیرهایهتروکلینی .(١٣.٢ ل (ش دارند دینامی سیستم�های هندس تحلیل در نقشمهم مسیرها

�کنند. م وصل هم به را ناپایدار و پایدار تعادل�های

. هوموکلینی و هتروکلینی مسیر :١٣.٢ ل ش

داده نشان مسیر درون مسیرهای همه�ی زیرا دارد، وجود بیشماری هتروکلینی مسیرهای ١۴.٢ ل ش در

هوموکلینی مسیرهای برعکس، �شوند. م ختم پایدار گره ی به و شروع ناپایدار کانون ی از شده

ناپایدار باید تعادل این یعن �شود، م شروع تعادل ی از ابتدا هوموکلینی مسیر ی کمیاب�تراند.

طرف از باید تعادل پس باشد. پایدار باید یعن برگردد، تعادل همان به دوباره باید طرف از و باشد

ل ش در سیستم�اند. در دوشاخ ی دهنده نشان مسیرها این یعن ناپایدار. طرف از و باشد پایدار

داده نشان ناوردا کران�چرخه روی بر زین-گره دوشاخ ی طریق از هوموکلینی مسیر ی ١۶.٢

کرد. خواهیم صحبت بیشتر دوشاخ درباره ادامه در است. شده

Heteroclinic Trajectories ١

Homoclinic Trajectories ٢

۵۵
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مدل در �کند) م وصل هم به را ناپایدار و پایدار تعادل ی (که هتروکلینی مدار دو :١۴.٢ ل ش
بالا. آستانه پتاسیم-با جریان با INa,p + IK

۵۶



دوشاخ ۴.٢

ر دی مقادیر برخ برای یا و باشند �پذیر١ تحری پارامترها مقادیر برخ برای �توانند م نورون مدل�های

ی و پایدار تعادل ی با متناظر ترتیب به دینامی نوع دو این کند. تولید دوره�ای٢ کنش پتانسیل

مدل�ها مستقیم، جریان تزریق با مثلا �کنند، م تغییر پارامترها که هنگام جاذب�اند. کران�چرخه�ی

نوع به دینامی کیف رفتار نوع ی از گذار ی یعن گیرند، قرار ٣ دوشاخ ی تحت �توانند م

�پذیر تحری است دوشاخ ی نزدی آن استراحت حالت که دلیل بدین نورون ی کل بطور ر. دی

�توان م را گذارها این دوره�ای. کنش پتانسیل تولید به استراحت حالت از گذار ی نزدی یعن است،

ی تنها تغییر با که گذارهایی چنین به کرد. مشاهده است I ما بحث در که متغیر ی تنها تغییر با

تشریح به بخش این در �شود. م اشاره هم�بعد-۴١ �های دوشاخ عنوان به �گیرد م صورت پارامتر

پرداخت. خواهیم دهد رخ �تواند م دوبعدی سیستم�های در که تعادل نقطه�ی هم�بعد-١ �های دوشاخ

ناوردا چرخه روی بر زین-گره و زین-گره �های دوشاخ ١.۴.٢

بالا آستانه پتاسیم-با جریان با INa,p + IK مدل در I افزایش جریان تزریق آزمایش ١۵.٢ ل ش در

ی دارد، وجود پتانسیل پایین گستره�ی در تعادل نقطه�ی دو I = 0 که هنگام است. شده داده نشان

ل (ش است ناپایدار که آستانه حالت با متناظر زین نقطه ی و استراحت حالت با متناظر پایدار گره

.(١۴.٢

excitable ١

periodic spiking ٢

bifurcation ٣

codimension-1 ۴
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.I افزایش تزریق

بالا. آستانه پتاسیم-با جریان با INa,p+ IK مدل در ناوردا چرخه روی بر زین-گره تعادل :١۶.٢ ل ش
است. داده رخ ناوردا چرخه روی بر زین-گره دوشاخ I = 4.51 خارج جریان ازای به
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زین-گره دوشاخ پساز بالا، آستانه پتاسیم-با جریان با INa,p+IK مدل در کران�چرخه :١٧.٢ ل ش
.I = 10 خارج جریان ازای به ناوردا چرخه روی بر

بالا سمت به V نول�کلاین I متغیر افزایش با است. n و V نول�کلاین برخورد محل تعادل نقطه�ی

گره) و (زین تعادل نقطه دو بین فاصله نتیجه در �کند. نم تغییری n نول�کلاین اما �کند م حرکت

و گره و زین تعادل I بیشتر افزیش با .(١۶.٢ ل (ش برسند هم به نقطه دو این اینکه تا �یابد م کاهش

تولید با متناظر پایدار کران�چرخه�ی ی تنها جدید فاز فضای و �شود م ناپدید استراحت حالت ازاینرو

I = 4.51 مقدار از I گذر با که �شود م مشاهده .(١٧.٢ ل (ش داشت خواهد دوره�ای کنش پتانسیل

�دهد. م روی کنش پتانسیل تولید حالت به استراحت حالت از گذار ی

دوشاخ پارامتر که هنگام ناوردا، رویچرخه بر زین-گره و زین-گره �های دوشاخ در خلاصه بطور

ر دی ی نهایت در و �رسند م هم به سپس �شوند، م نزدی هم به گره و زین تعادل نقاط �کند، م تغییر

منف ویژه�مقدار ی حالت این در �ماند. نم جای بر تعادل نقطه ر دی که بطوری �برند م بین از را

نه تعادل نقطه �برند م بین از را ر دی ی گره و زین نقاط که هنگام برسد. صفر به تا �یابد م افزایش

.(١٨.٢ ل (ش است زین-گره ه بل گره، نه و است زین
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�رسند م هم به �شوند، م نزدی ر دی ی به گره و زین تعادل نقاط زین-گره. دوشاخ :١٨.٢ ل ش
�برند. م بین از را ر دی ی و

.[٢] بالا آستانه پتاسیم-با جریان با INa,p + IK مدل در دوشاخ منحن :١٩.٢ ل ش

۶٠



ونگ چ باید ، نورون مدل ی در زین-گره دوشاخ برای ١ دوشاخ منحن آوردن بدست برای

مدل در تعادل نقطه�ی هر برای مثلا آورد. بدست I تزریق جریان به را مدل تعادل نقاط همه وابستگ

است: برقرار زیر �بعدی ی معادله INa,p + IK

I − gL(V − EL)− gNam∞(V )(V − ENa)− gKn∞(V )(V − EK) = 0,

�آید. م دست به n = n∞(V ) گذاری جای با و ١.٢ معادله دادن قرار صفر مساوی از که

نموده: حل I برای را آن V برای معادله این حل جای به

I = gL(V − EL)− gNam∞(V )(V − ENa)− gKn∞(V )(V − EK), (٨.٢)

با ونه چ که است واضح ل ش در .(١٩.٢ ل (ش �نماییم م رسم (I, V ) صفحه در را جواب سپس و

را ر دی ی و �شوند م نزدی هم به تعادل شاخه دو 4.51 مقدار به I دوشاخ پارامتر شدن نزدی

�برند. م بین از

است: اضاف شرط ی با زین-گره دوشاخ ی ناوردا٢، چرخه�ی روی بر زین-گره دوشاخ

مقایسه ٢٠.٢b ل ش با را ٢٠.٢a ل ش �دهد. م روی ناوردا چرخه�ی ی روی بر زین-گره دوشاخ

و �شود م نامیده هتروکلینی مسیر که است شده یل تش مسیر دو از ناوردا چرخه�ی این�جا در کنید.

روی از که جوابی هر که �شود م نامیده ناوردا دلیل این به و �کند م وصل هم به را زین و گره نقاط

هم به تا �شوند م نزدی هم به گره و زین نقاط که همانگونه �ماند. م آن روی شود شروع چرخه

ناوردا�ی چرخه ی به هتروکلینی بزرگتر مسیر تا �شود م تر کوچ هتروکلینی تر مسیرکوچ برسند،

شود. تبدیل �گردد) م بر نقطه همان به و �شود م شروع نقطه ی از که مسیری (یعن هوموکلینی

روی بر زین-گره و زین-گره دوشاخ نوع دو هر است، شده داده نشان ٢١.٢ ل ش در که همانگونه

ثابت در پایین و بالا ل ش دو میان تفاوت دهند. روی INa,p + IK مدل در �توانند م ناوردا چرخه�ی

bifurcation diagram ١

saddle-node on invariant circle ٢
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.[٢] ناوردا چرخه روی بر زین-گره و زین-گره دوشاخ مقایسه :٢٠.٢ ل ش

استراحت حالت در زمان ثابت دارد، بالا آستانه ی پتاسیم جریان که آنجایی از است. τ(V ) زمان

اگر دارد. مهم تاثیر �شود م ایجاد کنش پتانسیل ی که هنگام اما ندارد، سیستم دینامی در تاثیری

کنش پتانسیل دامنه این�رو از و �شود م فعال کنش پتانسیل فرارفت زمان در بالا) ل (ش باشد تند جریان

کنش پتانسیل تولید باعث و �شود م غیرفعال کنش پتانسیل فرونشست هنگام ودر �دهد م کاهش را

هنگام در شدن غیرفعال برای کاف زمان پایین) ل (ش کندتر پتاسیم جریان برعکس، �شود. م ر دی

برسد. استراحت حالت از کمتر به پتانسیل مقدار که �شود م باعث این�رو از و ندارد را فرونشست

۶٢



بیرون �تواند م بالا آستانه پتاسیم-با جریان با INa,p + IK مدل در زین-گره دوشاخ :٢١.٢ ل ش
τ(V ) = 0.125 استو ١.٢aل ش مانند پارامترها باشد. چرخه کران پایین) ل روی(ش یا بالا) ل (ش

پایین). ل (ش τ(V ) = 1 و بالا) ل (ش
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جریان با INa,p + IK مدل در دوره�ای کنش پتانسیل تولید به استراحت حالت از گذار :٢٢.٢ ل ش
.I افزایش تزریق

هوپف دوشاخ ٢.۴.٢

روی �تواند نم باشد I − V نواخت ی رابطه ی دارای که نورون مدل ی در زین-گره دوشاخ

پایین) آستانه پتاسیم-با جریان با INa,p + IK مدل (مانند مدل�هایی چنین در استراحت حالت �دهد.

دست از دهد. دست از هوپف١ دوشاخ طریق از را خود پایداری �تواند م اما شود ناپدید �توانند نم

یا هوپف٢) فرابحران دوشاخ (در پایدار کران�چرخه�ی ی پیدایش با همراه �تواند م پایداری دادن

باشد. هوپف٣) فروبحران دوشاخ (در ناپایدار کران�چرخه�ی ی ناپدیدشدن با همراه

پایین آستانه پتاسیم-با جریان با INa,p + IK مدل در I افزایش جریان تزریق آزمایش ٢٢.٢ ل ش در

.(٢٣.٢ ل (ش دارد تعادل نقطه ی تنها زیرا است، ساده مدل چنین فاز فضای است. شده داده نشان

Hopf bifurcation ١

Supercritical Andronov-Hopf bifurcation ٢

Subcritical Andronov-Hopf bifurcations ٣
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به پایین آستانه پتاسیم-با جریان با INa,p + IK مدل در هوپف فرابحران دوشاخ :٢٣.٢ ل ش
.I = 12 خارج جریان ازای

زیاد I وقت است. استراحت حالت با متناظر پایدار کانون ی تعادل نقطه است، کوچ I که هنگام

جاذب کران�چرخه�ی ی و �دهد م دست از را خود پایداری کانون رود، فراتر I = 12 مقدار از و شده

که �کنیم م مشاهده �شود. م بزرگتر I افزایش با کران�چرخه دامنه�ی �آید. م وجود به کوچ دامنه�ی با

روی دوره�ای کنش پتانسیل تولید حالت به استراحت حالت از گذار ی I = 12 مقدار از I گذر با

�دهد. م

�شود، م زیاد I که هنگام دارد. منف حقیق قسمت با مختلط ویژه�مقدار جفت ی پایدار کانون

مثبت I > 12 برای سپس و �گردد م صفر I = 12 در که جایی تا �شود م مثبت�تر حقیق قسمت

ناپایدار، کانون به پایدار کانون حالت از گذار این �دهد. م دست از را پایداریش کانون یعن �شود. م
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پایین. آستانه پتاسیم-با جریان با INa,p+IK مدل هوپفدر فرابحران دوشاخ دیاگرام :٢۴.٢ ل ش
.[٢] مدل در کران�چرخه�ها و تعادل�ها (b ،(٨.٢ معادله (جواب مدل تعادل�های (a

ویژه�مقادیر I = 12 در که �دهد م روی دلیل بدین شاخ دو این �شود. م نامیده هوپف دوشاخ

ی اول در که باشد فروبحران یا فرابحران �تواند م هوپف دوشاخ �شوند. م محض موهوم

کران�چرخه�ی ی دوم در و (٢٣.٢ ل (ش �شود م پدیدار کوچ دامنه�ی با جاذب کران�چرخه�ی

�رود. م بین از ناپایدار

INa,p + IK مدل برای هوپف دوشاخ منحن دادن نشان برای ٨.٢ معادله جواب ٢۴.٢a ل ش در

پایداری ونگ چ درباره اطلاع اما دارد وجود همچنان I افزایش با تعادل اگرچه است. شده داده نشان

I پارامتر مختلف مقادیر با مدل باید حالت این در ندارد. وجود جاذب کران�چرخه�ی ی وجود یا آن

رسم (I, V ) صفحه در V (t) کمینه�ی و بیشینه گذرا، تناوب گرفتن نادیده با I هر برای و شود بررس

کمینه و �شوند م را هم پایدار تعادل به جواب�ها است کوچ I که هنگام .(٢۴.٢b ل (ش گردد

�شود، م بیشتر I = 12 مقدار از I که هنگام �شوند. م برابر استراحت پتانسیل در V (t) بیشینه�ی و

که دارد وجود جاذب کران�چرخه�ی ی یعن �گیرند م فاصله ر دی ی از V (t) بیشینه�ی و کمینه مقادیر

�شود. م بزرگتر I افزایش با آن دامنه
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به جریان اعمال با موش ی کورتکس پنجم لایه در هرم نورون در برانگیختگ انسداد :٢۵.٢ ل ش
.[٢] افزایش صورت

١ برانگیختگ انسداد نام به بیولوژی نورون�های بیشتر در مشاهده قابل جالب پدیده ی ٢۵.٢ ل ش در

ی کورتکس پنجم لایه در هرم نورون کنش پتانسیل تولید فعالیت آن در که است شده داده نشان

.[٢] است شده متوقف شدید، برانگیختگ با موش

تزریق جریان بزرگ چنانکه است. شده داده نشان پایین ٢۶.٢ ل ش در پدیده�ای چنین دینامی هندسه

�رود م V نول�کلاین راست شاخه�ی به نول�کلاین�هاست برخورد محل که ناپایدار تعادل �یابد، م افزایش

طریق از کنش پتانسیل تولید حالت آن بین�رفتن از با و �شود م کوچ نیز کران�چرخه �شود. م پایدار و

�شود. م متوقف هوپف فرابحران دوشاخ

محاسبات �های ویژگ در جزیی تفاوت نتیجه�ی هوپف فرابحران و فروبحران دوشاخ نورون�ها در

که این بخصوص �هاست. ویژگ این اساس تفاوت نتیجه هوپف و زین-گره دوشاخ اما آن�هاست

بالاتر فرکانس آن�ها یعن �کنند، م آورها٢رفتار جمع عنوان به زین-گره دوشاخ نزدی در نورون�ها

حال در �کنند م تولید کنش پتانسیل زودتر بالاتر فرکانس با ورودی به پاسخ در و �دهند م ترجیح را

excitation block ١

integrator ٢
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کنش پتانسیل تولید ، تزریق جریان افزایش با .INa,p + IK مدل در برانگیختگ انسداد :٢۶.٢ ل ش
�شود. م متوقف
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عمل مشدد١ عنوان به و دارند میرا نوسان پتانسیل هوپف دوشاخ نزدی در نورون سیستم�های که

و �دهند م ترجیح را خود نوسان فرکانس با مشابه فرکانس با ورودی نوسان�های آن�ها یعن �کنند، م

شود. منجر آن�ها پاسخ توقف یا تاخیر به ورودی فرکانس افزایش حت است ن مم

resonator ١
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سوم فصل

نورون مدل�های

لحاظ از را آن�ها و �پردازیم م دوبعدی و �بعدی ی نورون مدل�های از برخ تشریح به فصل این در

�کنیم. م مقایسه محاسبات کارهای انجام و زیست واقعیت�های با تطابق میزان

رسانش-مبنا مدل ١.٣

رسانش- مدل سلولعصبی، مانند �پذیر١ تحری سلول ی دادن نشان برای �زیست فیزی مدل ساده�ترین

مدل این �دهند. م نمایش خازن٣ با را غشا و مقاومت٢ با را یون کانال�های مدل این در �باشد. م مبنا

بردند به�کار هاکسل و ین هاج را آن بار اولین استکه عصبی غشایسلول معادل مدار بیان برای پایه�ای

(جریان�های کانال�ها از یون�ها حرکت و ،Ic جابجایی جریان از ناش غشا از جریان شارش آن در و

عبور گزینش بطور را پتاسیم یا سدیم مانند یون�ها از خاص انواع� یون کانال�های �باشد. م ( یون

Conductance based model ١

Resistance ٢

Capacitor ٣
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قانون طبق بنابراین �شود. م IK � پتاسیم و INa سدیم جریان�های پیدایش به منجر این و �دهند م

است: خازن جریان و یون جریان�های مجموع برابر Im(t) غشا جریان کل کیرشهف

Im(t) = Ic + Iionic,

که:

Ic = Cm(dV (t)/dt).

از: عبارتند ین-هاکسل هاج مدل در یون جریان�های

Iionic = INa + IK + IL,

�باشد: م (باتری) پیشران نیروی ی و مقاومت) (عکس رسانایی ی شامل یون جریان هر

Iionic = gNa(V − VNa) + gK(V − VK) + gL(V − VL).

سلول. غشای از تکه ی کننده بیان معادل مدار :١.٣ ل ش

فعال�کننده�ی غیر و فعال�کننده متغیرهای از ناش یون کانال�های رسانایی بودن ولتاژ به وابسته ماهیت

است. شده داده نشان مقاومت از شده داده عبور ان پی با ١.٣ ل ش در یون کانال�های
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توان�های دارای به�ترتیب که b غیرفعال�کننده�ی متغیر و a فعال�کننده�ی متغیر با s نوع یون از ناش جریان

با: است برابر �باشند م y و x صحیح

gs = gsa
xby,

به وابسته غیرغعال�کننده و فعال�کننده متغیرهای �باشد. م s خاص یون برای رسانایی بیشینه�ی gs که

رسانش-مبنا مدل برای رایج فرمول�بندی بالا، نظریه اساس بر �باشند. م ر دی ی از مستقل و ولتاژ

�شود: م بیان اینگونه

C(dV/dt) = −Σjgj(V − Vj) + Iext. (١.٣)

که:

gj = gja
x
j b

y
j ,

و:

(da/dt) = (a∞ − a)/τa,

(db/dt) = (b∞ − b)/τb.

است. خارج جریان Iext و یون پیشران نیروی (V − Vj) نرنست١، پتانسیل Vj ،j جریان هر برای که

وابسته�اند. ولتاژ به هم که �باشند م زمان ثابت τ و b و a متغیرهای پایدار حالت تابع b∞ و a∞

کننده�ی بیان که است معمول دیفرانسیل معادلات از مجموعه�ای رسانش-مبنا مدل گفت �توان م پس

داده نمایش �کند م پیروی کیرشهف قانون از که معادل مدار با و �باشند م یون جریان�های شارش

�شود. م

Nernst Potential ١
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تشدید-آتش و افراز-آتش �بعدی؛ ی مدل�های ٢.٣

است این شد، برده به�کار دوم فصل در که INa+IK مدل مانند رسانش-مبنا مدل�های از استفاده مزیت

تجربی �صورت به را آن�ها �توان م اینکه ویژه به� دارد. مشخص �زیست فیزی معن متغیری هر که

معمولا نباشد. دقیق است ن مم اندازه�گیری فرآیند که است این در آن ال اش اما کرد. اندازه�گیری

ر آزمایش ی که را رفتاری همان مدل است ن مم و �شود م انجام میانگین�گیری بطور اندازه�گیری�ها

و باشیم داشته زیست لحاظ از کامل مدل ی که نداریم این بر نیازی گاه اما باشد. نداشته �بیند م

کاف کند فراهم را نیاز مورد عصبی علوم محاسبات �های ویژگ همه�ی که ساده مدل ی آن جای به

پوسته�ای١، نورون�های مهم و ضروری رفتار�های که کرد خواهیم ارایه ساده مدل ی ادامه در است.

سازد. فراهم را هیپوکمپال٣ و تالاموس٢

از مدل دو این �کنیم. م معرف را تشدید-آتش۵ و افراز-آتش۴ یعن ن مم مدل�های ساده�ترین ابتدا

و مفید تحلیل لحاظ از و �شوند م بیان خط دیفرانسیل معادلات با دو هر هم�اند: شبیه جنبه�ها برخ

استراحت حالت در تا ی پایدار تعادل نقطه�ی ی و استراحت حالت ی آستانه، ی دو هر سودمندند.

مدل در ول گره، جنس از افراز-آتش مدل تعادل نقطه�ی که است این در آن�ها تفاوت تنها و دارند

ی فاقد آن�ها که است این در مدل دو این در توجه قابل نکته اما است. کانون جنس از تشدید-آتش

شدن ناقطبی مرحله�ی �توانند نم آن�ها ه بطوری �باشند، م زیست بصورت کنش پتانسیل تولید انیسم م

دست با ٢.٣ ل ش در کنش پتانسیل مثال بطور باشند. داشته را کنش پتانسیل تولید فرارفت با منطبق

دو این واقع در است. شده تولید کنش پتانسیل ی �شود م فرض تنها اینجا در است! شده کشیده

Cortical ١

Thalamic ٢

Hippocampal ٣

Integrate and Fire ۴

Resonate and Fire ۵
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فرض کنش پتانسیل ی �رسد، م آستانه مقدار به پتانسیل که هنگام افراز-آتش. مدل :٢.٣ ل ش
است. شده کشیده دست با ل ش در که �شود م تولید

.[٢] �باشند م زیست نورون�های از سودمند البته اتوری کاری تنها مدل

افراز-آتش مدل

ل ش خوبی تقریب با �آید، م بوجود ونه چ اینکه از مستقل ین-هاکسل هاج مدل در کنش پتانسیل

آستانه ولتاژ به رسیدن تا را سلول رفتار که �شود م ارایه اساس این بر افراز-آتش مدل دارد. ثابت

استراحت پتانسیل مقدار به کنش پتانسیل حذف با آستانه، به رسیدن با پتانسیل، و �کند م توصیف

باره�ی ی افت بار �هر آن در و �کند م توصیف را سلول فروآستانه�ی رفتار مدل این بنابراین، �گردد. بازم

را مدل چنین فروآستانه�ی رفتار است. کنش پتانسیل ی دهنده�ی نشان استراحت، مقدار به پتانسیل

کرد: بیان زیر خط دیفرانسیل معادله با �توان م

٧۴



CV̇ = I − gleak(V − Eleak),

if V > Eth −→ V = Eres.

(٢.٣)

استراحت و آستانه پتانسیل�های ترتیب Eresبه Ethو و نشت اهم جریان gleak(V −Eleak)عبارت که

گرفت: نظر در صفر و ی مقادیر آن�ها برای ��توان م که �باشند م

V̇ = −V + I,

if V = 1 −→ V = 0.

(٣.٣)

دوراه�ی کنش پتانسیل تولید I > 1 اگر و است �پذیر تحری عصبی سلول I < 1 اگر که است واضح

حسب بر کنش پتانسیل تولید بسامد مشخصه�ی منحن �نماید. م T = −ln(1 − (1/I)) دوره�ی با

است. شده داده نشان نشان ل٣.٣ ش در مدل این برای (f − I (منحن ورودی جریان
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(f − I (منحن ورودی جریان حسب بر کنش پتانسیل تولید بسامد مشخصه�ی منحن :٣.٣ ل ش
افراز-آتش. مدل برای

دلیل این به اما �کند نم بیان را عصبی سلول زیست �های ویژگ از برخ مدل این اگرچه خلاصه بطور

شبیه�سازی به نیاز که محاسبات مسایل و تحلیل مسایل برای کارآمد و خوب مدل ی است، خط که

�باشد. م دارند مقیاس بزرگ ه��های شب
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تشدید-آتش مدل

ایجاد برای ندارد. وجود کم�دامنه نوسانات آن در و است گره نوع از تعادل نقطه�ی افراز-آتش مدل در

را مدل ساده�ترین شود. کانون نوع از تعادل نقطه�ی تا است لازم دینامی متغیر دو حداقل نوسان

:[۶] کرد بیان اینگونه �توان م

ẋ = bx− ωy + I,

ẏ = ωx+ by + I.

داریم: z = x+ iy کنیم فرض اگر که

ż = (b+ iω)z + I,

if Re(z) > Vth then z = zres.

(۴.٣)

جریان متغیر x واقع در �باشند. م یون دریچه�های و غشا پتانسیل دینامی بیانگر ترتیب به y و x که

است. مانند ولتاژ متغیر y و مانند

ترتیب به ω و b > 0 که �کنند م توصیف را واداشته فرومیرای نوسانگر ی اصل در معادلات این

آستانه�ی مقادیر لمس صورت در آن دینامی متغیرهای و �دهند م نشان را نوسان بسامد و و میرایی

یعن ولتاژ متغیر باید کنش پتانسیل تولید برای �شوند. م بازنشین معین مقدار به کنش پتانسیل تولید

باید خارج اختلال ۴.٣ ل ش در مثال بطور کند. عبور y = 1 خود آستانه�ی مقدار از y = Im(z)

تکه ی منحن این دهد. انتقال است کرده احاطه را سفیدرنگ ناحیه�ی که منحن خارج به را z متغیر

شود، شروع سفیدرنگ ناحیه�ی از که جوابی هر �کند. م عبور i ∈ نقطه�ی از که است معادله جواب از

شروع سفیدرنگ ناحیه�ی خارج از که جوابی هر و �گردد م باز استراحت حالت به آستانه از عبور بدون

�شود. م کنش پتانسیل تولید به منجر و کرد خواهد عبور آستانه از شود،
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کند. عبور y = 1 آستانه از جواب که �کند م تولید کنش پتانسیل افراز-آتش مدل هنگام :۴.٣ ل ش
.[۶] گیرند قرار شده زده سایه ناحیه در باید دینامی متغیرهای کنش پتانسیل تولید برای

مشددها و گردآورها

از استفاده با را آن�ها و کرد بیان نورون�ها در کنش پتانسیل تولید فرآیند برای گوناگون مدل�های �توان م

را کنش) پتانسیل تولید (عدم استراحت حالت مثال برای نمود. بررس دینامی سیستم�های نظریه�ی

نظر در جاذب کران�چرخه�ی ی با متناظر را کنشدوراه�ی پتانسیل تولید یا و جاذب تعادل ی با متناظر

دوشاخ ی به نزدی آن�ها استراحت حالت یعن �پذیراند، تحری نورون�ها �شود م گفته گرفت.

دیدگاه از ، زیست متنوع سازوکارهای وجود با �باشد. م جاذب کران�چرخه�ی ی به تعادل نقطه�ی از

و زین-گره دوشاخ دارد: وجود �پذیری تحری فرآیند برای مهم دوشاخ نوع دو تنها دینامی

ی هوپف دوشاخ در و نمایی رایی هم ی زین-گره دوشاخ حالت در هوپف. دوشاخ یا

متغیر ل ش این در یرید. ب نظر در را ۵.٣a ل ش دارد. وجود استراحت حالت به نوسان رایی هم

استراحت حالت به نمایی رایی هم ی نورون، غشای به شده تزریق پالس اولین رسیدن از بعد پتانسیل

�رسد م آستانه مقدار به غشا پتانسیل شود، تزریق پالس اولین از بعد بلافاصله پالس دومین اگر و دارد
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حالت به نمایی رایی هم ی سیستم (a �شود. م وارد نورون غشای پتانسیل به اول پالس :۵.٣ ل ش
کنش پتانسیل تولید باعث �تواند م شود وارد اول پالس از بعد بلافاصله دوم پالس اگر دارد. استراحت
نزدی فاصله�ای در دوم پالس اگر دارد. استراحت حالت به میرا نوسان رایی هم ی سیستم (b شود.

.[۶] شود کنش پتانسیل تولید باعث �تواند م شود وارد فروآستانه نوسان تناوب دوره به

ورودی پالس�های قطار از زمان گردآوری ی نورون�هایی چنین این �شود. م تولید کنش پتانسیل و

را ورودی از بالاتری بسامدهای گردآور�ها �شوند. م نامیده گردآور١ دلیل همین به و �دهند م انجام

است ن مم �شود. م کنش پتانسیل تولید به منجر زودتر ورودی بیشتر فرکانس یعن �دهند، م ترجیح

مغز پوسته�ای نورون�های از بسیاری کنششود. پتانسیل توقف به منجر ورودی فرکانس کاهش یا تاخیر

�باشند. م گردآور

بطوری �دهد. م نشان خود از میرا نوسان ی هوپف، دوشاخ نزدی در نورون�ها غشای پتانسیل اما

حالت این در .(۵.٣b ل (ش �باشد م تغییر حال در آستانه و غشا پتانسیل بین فاصله نوسان طول در که

کنش پتانسیل تولید به منجر بتواند است ن مم نوسان، فاز به آن ورود زمان به بسته خارج تحری ی

ر دی ی اثر پالس�ها باشد، نوسان تناوب نصف به نزدی ورودی پالس دو بین زمان فاصله�ی اگر شود.

این �شوند. م جمع هم با پالس�ها اثر باشد، تناوب دوره�ی ی به نزدی زمان این اگر و �کنند م خنث را

Integrator ١
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�دهند. م ترجیح را فروآستانه نوسان بسامد خاصبرابر تشدیدی بسامد ی با ورودی نورون�هایی چنین

باشد. تشدیدی بسامد حدود در پاسخ ی ایجاد منظور به نورون چنین تحری باید ه بطوری

را ورودی چنین اثر �کند. م دریافت دوگانه) (پالس پالس جفت ی نورون ی کنید فرض مثال برای

پالس که حال در �آورد، م �وجود به میرا نوسان ی پالس اولین است. شده داده نشان ۶.٣ ل ش در

آن از یا ببرد آستانه از بالاتر به را غشا پتانسیل �تواند م نوسان، فاز به نسبت ورودش زمان به بسته دوم

یا (۶.٣a ل (ش کوچ بسیار پالس�ها بین فاصله� و T فروآستانه نوسان تناوب دوره اگر نماید. دور

این در �شود. م کنش پتانسیل تولید به منجر دوم پالس باشد، (۶.٣b ل (ش T تناوب دوره نزدی

بیشتر یا کمتر بسیار پالس�ها بین فاصله اگر اما �شود. م افزوده اول پالس اثر بر دوم پالس اثر حالت

اثر حالت این در .(۶.٣c و d ل (ش نشود تولید کنش پتانسیل است ن مم باشد، T تناوب دوره از

بخش در و �شوند م نامیده مشدد١ نورون�هایی چنین این �رود. م ازبین دوم پالس بوسیله�ی اول پالس

مشدد نورون�های در تحری افزایشبسامد برعکسگردآورها، �شوند. م دیده مغز پوسته�ای تالاموسو

گردد. کنش پتانسیل تولید توقف حت یا تاخیر به منجر است ن مم

دوبعدی مدل�های ٣.٣

یرید: ب نظر در را ین-هاکسل هاج مدل

CV̇ = gNam
3h(VNa − V ) + gKn

4(Vk − V ) + gL(VL − V ) + Iext,

τm(dm/dt) = −m+m∞,

τn(dn/dt) = −n+ n∞,

τh(dh/dt) = −h+ h∞.

(۵.٣)

Resonator ١
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(a شود. کنش پتانسیل تولید باعث �تواند م آن�ها فاصله�ی به بسته دوگانه پالس ی :۶.٣ ل ش
نوسان تناوب دوره نصف پالس دو بین فاصله�ی (b �باشد. م نزدی بسیار پالس دو بین فاصله�ی
(d �باشد. م فروآستانه نوسان تناوب دوره برابر تقریبا پالس دو بین فاصله�ی (c �باشد. م فروآستانه

.[۶] �باشد م دور هم از پالس دو بین فاصله�ی

٨٠



غشا. پتانسیل به پتاسیم و سدیم کانال�های دینامی پارامتر�های بستگ مقایسه :٧.٣ ل ش

که گفت �توان م ،(٧.٣ ل (ش است تر کوچ بسیار h و n به mنسبت متغیر زمان ثابت اینکه دلیل به

نوشت: �توان م ه بطوری است ر دی متغیرهای از سریع�تر بسیار m

m ≈ m∞.

�یابد: م تقلیل زیر معادلات به ین-هاکسل هاج مدل تقریب این با

CV̇ = gNam
3
∞h(VNa − V ) + gKn

4(Vk − V ) + gL(VL − V ) + Iext,

τn(dn/dt) = −n+ n∞,

τh(dh/dt) = −h+ h∞.

(۶.٣)

که: دید �توان م (٩.٣ ل (ش زمان حسب بر h+ n تابع رسم با ر دی سوی از

h(t) ≈ 0.84− n(t).

�یابد: م کاهش زیر دوبعدی مدل به ین-هاکسل هاج بعدی چهار مدل سازی�ها ساده این با که
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یافته�ی کاهش مدل با (بالا) ین-هاکسل هاج کامل مدل در کنش پتانسیل تولید مقایسه :٨.٣ ل ش
.m ≈ m∞ تقریب با (پایین) آن

CV̇ = gNam
3
∞(0.84− n)(VNa − V ) + gKn

4(Vk − V ) + gL(VL − V ) + Iext,

τn(dn/dt) = −n+ n∞.

(٧.٣)

ترسیم ین-هاکسل هاج مدل برای را فاز فضای بتوان که �سازد م فراهم را ان ام این سازی ساده این

توضیح ادامه در که را ار موریس-ل و فیتزهیو-ناگومو دوبعدی مدل�های �توان م دیدگاه این با نمود.

کرد. درک بیشتر شد خواهند داده
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یافته�ی کاهش مدل با (بالا) ین-هاکسل هاج کامل مدل کنشدر پتانسیل تولید مقایسه :١٠.٣ ل ش
.h(t) ≈ 0.84− n(t) و m ≈ m∞ تقریب با (پایین) آن
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فیتزهیو-ناگومو مدل

:٢ کلاس

بعد سال ی در آن معادل مدار و ارایه نظری کاملا به�صورت ١٩۶١ سال در فیتزهیو١ توسط مدل این

�باشد م ین-هاکسل هاج مدل از دوبعدی شده�ی ساده مدل ی مدل این شد. ساخته ناگومو٢ توسط

:[٨ ،٧] �شود م بیان بدینصورت که

V̇ = V − V 3/3−W + I,

Ẇ = ϕ(a+ V − bW ).

(٨.٣)

محرک جریان I و بازیافت متغیر W غشا، پتانسیل V ،b = 0.8 ،a = 0.7 ،ϕ = 0.08 آن در که

است. خارج

فیتزهیو- مدل سادگ اما �باشد م دقیق�تر و �تر واقع زیست لحاظ از ین-هاکسل هاج مدل اگرچه

نمود. ترسیم فاز فضای در بتوان را آن جواب�های همه�ی که �سازد م فراهم را ان ام این ناگومو

ترتیب به که �باشد م مستقیم خط Wی نول�کلاین و ل ش N منحن ی V نول�کلاین مدل، این در

در که �باشد م تعادل نقطه�ی نول�کلاین�ها تقاطع محل �آیند. م بدست Ẇ = 0 و V̇ = معادلات0 از

.V̇ = Ẇ = 0 آن

میان بازوی در نقطه این اگر �باشد. م نقطه ی فقط و Wفقط و V نول�کلاین�های تقاطع b > 1 اگر

رفتار غشا پتانسیل پایدار، کران�چرخه�ی وجود دلیل به حالت این در و است ناپایدار باشد، V نول�کلاین

باشد، V نول�کلاین راست یا چپ بازوی در تعادل نقطه�ی اگر و �دهد م نشان خود از دوره�ای نوسان

داد. خواهد نشان خود از میرا نوسان رفتار غشا پتانسیل و است پایدار تعادل نقطه�ی

Fitzhugh ١

Nagumo ٢
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ماتریس یرید. ب نظر در را ٨.٣ معادله�ی� فیتزهیو-ناگومو معادلات تعادل نقطه�ی کردن مشخص برای

با: است برابر معادلات دسته این برای ژاکوبین

L =

 (1− V 2) −1

ϕ bϕ

 ,

�آیند: م بدست زیر معادله�ی از L ژاکوبین ماتریس ویژه�مقادیر و

λ2 + (V 2 − 1 + bϕ)λ+ (V 2 − 1)bϕ+ ϕ = 0.

 V = −1.20

W = −0.625

 از: است عبارت تعادل نقطه�ی I = 0 برای

از: عبارتند آن ویژه�مقادیر و L ژاکوبین ماتریس نقطه، این در که

L =

 −0.04 −1

0.08 −0.064

 ,

λ1,2 = −0.25± 0.21i.

بازویچپنول�کلاین در تعادل حالتنقطه�ی این در �باشد. م پایدار کانون نوع از تعادل نقطه�ی بنابراین

�گیرد. م قرار V

با متناظر کوچ دامنه با مسیر ی فاز فضای در غشا پتانسیل پاسخ باشد، I < 0.33 که هنگام

انتقال بالا سمت به V نول�کلاین I مقدار افزایش با چپ). ١١.٣ ل (ش �باشد م فروآستانه پاسخ ی

دلیل به حالت این در و یرد ب قرار V نول�کلاین میان بازوی در تعادل نقطه�ی �شود م باعث و �یابد م

راست ١١.٣ ل (ش �دهد م نشان خود از دوره�ای نوسان رفتار غشا پتانسیل پایدار، کران�چرخه�ی وجود

چپ). ١٢.٣ و
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ازای به .I = 1 و I = 0 جریان�های ازای به ٢ کلاس فیتزهیو-ناگوموی مدل رفتار :١١.٣ ل ش
کنش پتانسیل و �گیرد م قرار V نول�کلاین چپ بازوی در نول�کلاین�ها تقاطع نقطه�ی I < 0.33 جریان
تقاطع نقطه�ی 0.32 < I < 1.43 جریان ازای به و سمتچپ) ل (ش داشت خواهد میرا نوسان رفتار
رفتار کنش پتانسیل کران�چرخه وجود دلیل به و �گیرد م قرار V نول�کلاین میان بازوی در نول�کلاین�ها

راست). سمت ل (ش داد خواهد نشان دوره�ای نوسان

 V = −0.8

W = −0.13

 از: است عبارت تعادل نقطه�ی I = 1 برای

از: عبارتند آن ویژه�مقادیر و L ژاکوبین ماتریس نقطه، این در که

L =

 0.36 −1

0.08 −0.064

 ,

λ1,2 = 0.14± 0.19i.

پایدار کران�چرخه�ی ی �توان م فاز فضای ترسیم با و است ناپایدار کانون ی تعادل، نقطه�ی این یعن

فعالیت حالت این در غشا پتانسیل که �شود م باعث کران�چرخه این وجود کرد. مشاهده آن اطراف در

. دهد نشان خود از دوره�ای نوسان
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ازای به .I = 1.5 و I = 1 جریان�های ازای به ٢ کلاس فیتزهیو-ناگوموی مدل رفتار :١٢.٣ ل ش
و �گیرد م قرار V نول�کلاین میان بازوی در نول�کلاین�ها تقاطع نقطه�ی 0.32 < I < 1.43 جریان
و چپ) سمت ل (ش داد خواهد نشان دوره�ای نوسان رفتار کنش پتانسیل کران�چرخه وجود دلیل به
و �گیرد م قرار V نول�کلاین راست بازوی در نول�کلاین�ها تقاطع نقطه�ی I > 1.42 جریان ازای به

راست). سمت ل (ش داشت خواهد میرا نوسان رفتار کنش پتانسیل

اینکه علت به و �گیرد م قرار V نول�کلاین راست بازوی در تعادل نقطه�ی باشد، I > 1.42 که هنگام

١٢.٣ ل (ش �شود م متوقف غشا پتانسیل نوسان �باشد م پایدار کانون تعادل، نقطه�ی بازو این در

راست).

ویژه�مقدار یعن و �باشد م پایدار کانون نوع از تعادل نقطه�ی I = 0 ازای به شد، داده نشان که همانطور

(I > 0.32) جریان مقدار افزایش با �باشد. م منف آن حقیق قسمت و موهوم قسمت دارای آن

نقطه�ی ر، دی عبارت به �شود. م مثبت آن حقیق قسمت اما �رود نم ازبین مقدار ویژه موهوم قسمت

است معن بدین این است. آمده �وجود به پایدار کران�چرخه�ی ی و داده دست از را خود پایداری تعادل

بزرگ با متناسب نوسان بسامد حالت این در است. داده رخ هوپف فرابحران دوشاخ اینجا در که

با نوسان ی ،(I خارج (جریان دوشاخ پارامتر افزایش با و �باشد م مقدار ویژه موهوم قسمت

نوع از (I − f) جریان-بسامد مشخصه�ی منحن �دهد م نشان این که �آید م وجود به صفر غیر بسامد
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.(٢ (کلاس فیتزهیو-ناگومو مدل برای (I − f) جریان-بسامد مشخصه�ی منحن :١٣.٣ ل ش

.(١٣.٣ ل (ش �باشد م ٢ کلاس

بین از نیز کران�چرخه و �شود م تبدیل پایدار به ناپایدار تعادل نقطه�ی باشد، I > 1.42 که هنگام

�رود. م

:١ کلاس

رفتار ١ کلاس صورت به مدل که نوشت ونه�ای ب را W نول�کلاین �توان م فیتزهیو-ناگومو مدل در

کند:

V̇ = V − V 3/3−W + I,

Ẇ = ϕ[a+ b tanh(ηV )−W ].

(٩.٣)

محرک جریان I و بازیافت Wمتغیر غشا، پتانسیل V ،η >> 1 ،a = b = 2.5 ،ϕ = 0.08 آن در که

است. خارج
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ازای به .I = 1 و I = 0.6 جریان�های ازای به ١ کلاس فیتزهیو-ناگوموی مدل رفتار :١۴.٣ ل ش
به و �گیرد م قرار V نول�کلاین میان بازوی در نول�کلاین�ها تقاطع نقطه�ی 2/3 < I < 13/3 جریان
و راست) سمت ل (ش داد خواهد نشان دوره�ای نوسان رفتار کنش پتانسیل کران�چرخه وجود دلیل
ناپایدار کانون و زین پایدار، گره با متناظر نقطه سه در نول�کلاین�ها تقاطع I = 0.6 جریان ازای به

چپ). سمت ل (ش داشت خواهد میرا نوسان رفتار کنش پتانسیل حالت این در که بود خواهد

نول�کلاین راست یا بازویچپ در و نقطه ی فقط و Wفقط و V نول�کلاین�های تقاطع اگر مدل این در

داد. خواهد نشان خود از میرا نوسان رفتار غشا پتانسیل و بود خواهد پایدار گره تعادل نقطه باشد، V

و �گیرد م قرار V نول�کلاین میان بازوی در تعادل نقطه 2/3 < I < 13/3 خارج جریان ازای به

پتانسیل پایدار، کران�چرخه�ی وجود دلیل به حالت این در و شد خواهد ناپایدار کانون نوع از تعادل نقطه

�دهد. م نشان خود از دوره�ای نوسان رفتار غشا

ی با متناظر کوچ دامنه با مسیر ی فاز فضای در غشا پتانسیل پاسخ باشد، I < 2/3 که هنگام

انتقال بالا سمت به V نول�کلاین I مقدار افزایش با چپ). ١۴.٣ ل (ش �باشد م فروآستانه پاسخ

دلیل به حالت این در و یرد ب قرار V نول�کلاین میان بازوی در تعادل نقطه�ی �شود م باعث و �یابد م

راست ١۴.٣ ل (ش �دهد م نشان خود از دوره�ای نوسان رفتار غشا پتانسیل پایدار، کران�چرخه�ی وجود

چپ). ١۵.٣ و
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ازای به .I = 4.5 و I = 4 جریان�های ازای به ١ کلاس فیتزهیو-ناگوموی مدل رفتار :١۵.٣ ل ش
به و �گیرد م قرار V نول�کلاین میان بازوی در نول�کلاین�ها تقاطع نقطه�ی 2/3 < I < 13/3 جریان
به و چپ) سمت ل (ش داد خواهد نشان دوره�ای نوسان رفتار کنش پتانسیل کران�چرخه وجود دلیل
خواهد ناپایدار کانون و زین پایدار، گره با متناظر نقطه سه در نول�کلاین�ها تقاطع I = 4.5 جریان ازای

راست). سمت ل (ش داشت خواهد میرا نوسان رفتار کنش پتانسیل حالت این در که بود

 V = −1.73

W = 0

 از: است عبارت تعادل نقطه�ی I = 0 برای مدل این در

از: عبارتند آن ویژه�مقادیر و L ژاکوبین ماتریس نقطه، این در که

L =

 −2 −1

0 −0.08

 ,

λ1 = −2, λ2 = −0.08,

نول�کلاین چپ بازوی در تعادل نقطه�ی حالت این در �باشد. م پایدار گره نوع از تعادل نقطه�ی بنابراین

،I = برای0.6 مثلا �یابد. م انتقال بالا سمت به V نول�کلاین خارج افزایشجریان با �گیرد. م قرار V

از: عبارتند که �کنند م قطع را ر دی ی نقطه سه Wدر و V نول�کلاین

٩٠



 V1 = −1.38

W1 = 0

 ,

 V2 = −0.55

W2 = 0

 ,

 V3 = −0.12

W3 = 0.37

 ,

از: عبارتند آن ویژه�مقادیر و L ژاکوبین ماتریس نقاط، این در که

L1 =

 −0.91 −1

0 −0.08

 , L2 =

 0.68 −1

0 −0.08

 , L3 =

 0.98 −1

0.55 −0.08

 ,

λ1 = −0.91, λ2 = −0.08 λ1 = 0.68, λ2 = −0.08 λ1,2 = 0.45± 0.52i.

ناپایداراند. کانون و زین پایدار، کانون نوع از راست به چپ از ترتیب به تعادل نقاط بنابراین V = −0.01

W = 0.6

 از: است عبارت تعادل نقطه�ی I = 0.7 برای

از: عبارتند آن ویژه�مقادیر و L ژاکوبین ماتریس نقطه، این در که

L =

 0.99 −1

0.84 −0.08

 ,

λ1,2 = 0.45± 0.74i.

میان بازوی در تعادل نقطه�ی حالت این در �باشد. م ناپایدار نوع از کانون تعادل نقطه�ی بنابراین

گره و زین تعادل نقاط خارج جریان بیشتر افزایش با که دید �توان م پس �گیرد. م قرار V نول�کلاین

رخ ناوردا چرخه روی بر زین-گره دوشاخ I = 2/3 جریان ازای به و �شوند م نزدی ر دی ی به

�باشد م اول کلاس نوع از (I − f) جریان-بسامد مشخصه�ی منحن که �دهد م نشان این �دهد. م

.(١۶.٣ ل (ش

٩١
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.(٢ (کلاس فیتزهیو-ناگومو مدل برای (I − f) جریان-بسامد مشخصه�ی منحن :١۶.٣ ل ش

ار موریس-ل مدل

روی بر اه آزمایش مطالعات اساس بر ار٢ ل هارولد و موریس١ کت توسط ١٩٨١ سال در مدل این

و دوبعدی مدل ی اینکه دلیل به مدل این .[۴] شد ارایه بارناکل صدف ر پی غول ماهیچه بافت

شمار به محاسبات عصبی علوم در مدل�ها مطلوبترین از ی است، اه آزمایش مشاهدات مبنای بر

نشت جریان و بازیابی برای K+ اولیه، برانگیختگ برای Ca2+ یون جریان سه از مدل این �آید. م

�باشند: م صورت این به مدل این معادلات است. شده یل تش استراحت پتانسیل حفظ برای

CV̇ = −gCaMss(V )(V − VCa)− gKW (V )(V − VK)− gL(V − VL) + Iapp,

Ẇ = (Wss(V )−W )/τW (V ).

(١٠.٣)

رسانایی توابع و است خارج تحری جریان Iapp و بازیابی متغیر W غشا، پتانسیل V آن در که

�باشند: م صورت این به Wss(Vنیز ) Mss(Vو )

Cathy Morris ١

Harold Lecar ٢
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Mss(V ) = (1 + tanh(V − V1)/V2)/2,

Wss(V ) = (1 + tanh(V − V3)/V4)/2.

بازیابی برای زمان ثابت نوشت. نیز (1 + exp(−2x))−1 ل ش به �توان م را (1+ tanhx)/2 تابع که

�باشد: م بدینگونه و است پتانسیل به وابسته پتانسیل، تغییر به پاسخ در پتاسیم کانال�های

τW (V ) = T0sech((V − V3)/2V4),

�آیند. م بدست آزمایش از که هستند ثابت مقادیر V4 و V4 ،V3 ،V2 ،V1 ،T0 پارامترهای که

ویچ ایژی مدل

یا انسان عصبی دستگاه بر شده انجام اه آزمایش نتایج باید �کند م کار ونه چ مغز بدانیم اینکه برای

توسعه برای نماییم. تحلیل و ترکیب را مغز چون مقیاس بزرگ ه�های شب سازی�های شبیه با را حیوان

محاسبات سازی ساده کنیم: پیدا را مهم ابزار دو بین همسازی باید ، مقیاس بزرگ ه�ی شب چنین این

. واقع عصبی سلول�های شده�ی شناخته رفتارهای دادن نشان برای متنوع وهای ال تولید توانایی و

مدل از استفاده مقابل، در و است محاسبات ممانعت�های دارای ین-هاکسل هاج مدل از استفاده

قادر و است ساده غیرواقع بطور افراز-آتش مدل اما است. محاسبات کارآمدی دارای افراز-آتش

هم که کرد استفاده مدل از باید بنابراین نیست. مغز پوسته�ای نورون�های وهای ال اغلب تولید به

داشته همراه به را افراز-آتش مدل محاسبات کارآمدی هم و ین-هاکسل هاج مدل زیست معقولیت

باشد.

٩٣



آن. پارامترهای و ویچ ایژی مدل :١٧.٣ ل ش

کنش٣ پتانسیل از قطاری تولید و کنش٢ پتانسیل تولید شده�ی شناخته رفتارهای انواع ویچ١ ایژی مدل

ین-هاکسل هاج مدل زیست معقولیت از ترکیبی و �دهد م نشان را مغز پوسته�ای عصبی سلول�های

رایانه�ی ی با �توان م مدل این از استفاده با �دهد. م ارایه را افراز-آتش مدل محاسبات کارآمدی و

.[٩] نمود سازی شبیه اندک بسیار زمان در را کنش پتانسیل کننده�ی تولید نورون هزار ده�ها شخص

�باشد: م شده جفت دیفرانسیل معادله دو از ل متش مدل این

v̇ = 0.04v2 + 5v + 140− u+ I,

u̇ = a(bv − u),

if v ≥ 30mv then v ←− c and u←− u+ d.

(١١.٣)

�باشند. م بازیافت متغیر u و غشا پتانسیل v که هستند بعدی بدون متغیرهای u و v متغیرهای آن در که

بازنشان متغیر و غشا پتانسیل مقادیر رسید (30mv (مثلا قله مقدار به غشا پتانسیل که هنگام اینجا در

که هستند بی�بعد مستقل پارامتر چهار نیز d و c ،b ،a �شوند. م بازنشان ٨.٣ معادله با متناظر مقادیر به

زمان ثابت a پارامتر کرد. مشاهده را واقع نورون�های از شناخته متنوع وهای ال �توان م آن�ها تغییر با

Izhikevich Model ١

spiking ٢

bursting ٣

٩۴



وهای ال با راست) (سمت ویچ ایژی مدل توسط شده تولید وی ال از نمونه سه مقایسه :١٨.٣ ل ش
.[٩] چپ) (سمت موش کورتکس موتور نورون�های از شده ثبت

بازنشان مقدار c غشا، پتانسیل فروآستانه�ی نوسانات به بازیافت متغیر حساسیت b بازیافت، متغیر

�باشد م کنش پتانسیل از بعد بازیافت متغیر بازنشان مقدار d و کنش پتانسیل از بعد غشا پتانسیل

.d = 2 و c = −65 ،b = 0.2 ،a = 0.02 از: عبارتند پارامترها این از نوع مقدار ی .(١٧.٣ ل (ش

مدل توسط شده تولید وی ال از نمونه سه مدل، این زیست معقولیت دادن نشان برای ١٨.٣ ل ش در

همچنین است. شده مقایسه موش١ کورتکس موتور نورون�های از شده ثبت وهای ال با ویچ ایژی

است. شده داده نشان نورون شده تولید وهای ال رایج�ترین و مهمترین از نمونه بیست ١٩.٣ ل ش در

نورون�های رفتار بودن پیچیده و مدل، این مختلفدر وهای ال تولید بودن غن معرف ارایه، این از هدف

�باشد. م مستقیم جریان ساده پالس ی به پاسخ در منفرد

Rat’s motor cortex ١
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در ویچ ایژی مدل با نورون شده تولید وهای ال رایج�ترین و مهمترین از از نمونه بیست :١٩.٣ ل ش
شبیه ١١.٣ معادله در شده معرف پارامترهای تغییر با وها ال از کدام هر مستقیم. جریان پالس به پاسخ
به مربوط پارامترهای و Matlab نرم�افزار از استفاده با وها ال این تولیدکننده برنامه�ی اند. شده سازی

�باشد. م دسترس در www.izhikevich.com تارنمای در آن�ها
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:[١٠] �دهیم م شرح را وها ال این از برخ خلاصه بطور اینجا در

�شود، م وارد نورون به تزریق جریان که هنگام و ال این در آهنگین١: کنش پتانسیل (A •

ادامه کنش پتانسیل تولید باشد، برقرار تزریق جریان که زمان تا و �شود م تولید کنش پتانسیل

داشت. خواهد

تک ی تنها ورودی جریان به پاسخ در است ن مم نورون ی فازی٢: کنش پتانسیل (B •

بماند. خاموش آن از بعد و کند تولید کنش پتانسیل

که هنگام موش، کورتکس در CH نورون�های برخ آهنگین٣: کنش پتانسیل از قطاری (C •

در قطارها این میان بسامد �کنند. م تولید آهنگین کنش پتانسیل�های از قطاری �شوند م تحری

مغز در گاما۴ بسامدی نوسان در نورون�هایی چنین که �دهد م نشان این و �باشد م 50Hz حدود

�باشند. م سهیم

پاسخ در است ن مم نورون ی فازی، کنش پتانسیل مشابه فازی۵: کنش پتانسیل از قطاری (D •

کند. تولید کنش پتانسیل از قطار ی تنها ورودی جریان به

کنش پتانسیل از آمیخته فعالیت �توانند م پستانداران کورتکس نورون�های آمیخته۶: مدل (E •

باشند. داشته کنش پتانسیل از قطاری و آهنگین

سلول�های مانند پستانداران کورتکس نورون�های بیشتر کنش٧: پتانسیل بسامد سازگاری (F •

Tonic Spiking ١

Phasic Spiking ٢

Tonic Bursting ٣

gama-frequency oscillation ۴

Phasic Bursting ۵

Mixed Model ۶

Spike Frequency Adaptation ٧
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پتانسیل تولید بسامد آن از بعد و �کنند م تولید بالا بسامد با آهنگین کنش پتانسیل ی ،RS

�یابد. م کاهش کنش

به وابسته ١ کلاس پذیر تحری نورون�های کنش تولید بسامد پذیری١: تحری ١ کلاس (G •

این نورون�های ویژگ �باشد. م بیشتر حت یا 200Hz تا 20Hz گستره�ی در و ورودی شدت

در کنش پتانسیل تولید توانایی فراآستانه- ضعیف-اما ورودی�های برای که است این در کلاس

دارند. را پایین بسامدهای

پتانسیل تولید پایین بسامدهای در �توانند نم نورون�ها از برخ پذیری٢: تحری ٢ کلاس (H •

بالا، بسامد ی با یا �مانند م خاموش یا ورودی جریان به پاسخ در نورون�ها این نمایند. کنش

�کنند. م کنش پتانسیل تولید 40Hz مثلا

شدت به وابسته تاخیری ال، کورتی نورون�های از برخ کنش٣: پتانسیل تولید در تاخیر (I •

تا �تواند م تاخیر این پستانداران از برخ در دارند. کنش پتانسیل تولید از قبل ورودی، جریان

باشد. نیز �ثانیه میل ده�ها

پتانسیل تولید به قادر که دارد نورون�هایی مغز، هر ساختار عمل بطور فروآستانه۴: نوسان (J •

نورون رفتار در مهم بسیار نقش نوسانات چنین این بسامد �باشند. م فروآستانه نوسان با کنش

�کند. م ایفا میان�گذر فیلتر ی عنوان به

با مشابه بسامد که ورودی به �توانند م دارند نوسان پتانسیل که نورون�هایی مشددها۵: (K •

که دوگانه پالس ی با نورون چنین اگر دهند. پاسخ انتخابی بصورت دارند خود نوسان بسامد

Class1 Excitability ١

Class2 Excitability ٢

Spike Latency ٣

Subthreshold Oscillation ۴

Resonator ۵
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فرکانس بسامد با بسامدش که پالس با تنها نورون شود، تحری است متفاوت آنها بین بسامد

�دهد. م فراآستانه پاسخ کند تشدید کنش پتانسیل فروآستانه�ی نوسان

آن�ها یعن �کنند. م رفتار گردآورها مانند ندارند نوسان پتانسیل که نورون�هایی گردآورها١: (L •

پتانسیل تولید احتمال باشد، بیشتر ورودی بسامد هرچه �دهند. م ترجیح را بالا بسامد با ورودی

است. بیشتر کنش

�کنند م دریافت بازدارنده ورودی ی که هنگام نورون�ها از برخ :٢ کنشبرگشت پتانسیل (M •

�کنند. م تولید ( بازگشت کنش (پتانسیل کنش پتانسیل ی �شود، م قطع ورودی سپس و

که هنگام ، بازگشت پتانسیل مشابه نورون�ها از برخ :٣ بازگشت کنش پتانسیل از قطاری (N •

تولید کنش پتانسیل از قطاری �شوند، م آزاد آن از سپس و �کنند م دریافت بازدارنده ورودی ی

�کنند. م

تصور که است این مصنوع عصبی ه�های شب در معمول اشتباه ی آستانه۴: تغییرپذیری (O •

زیست نورون�های اما دارند. ثابت آستانه�ی ی کنش پتانسیل کننده تولید نورون�های �شود م

ی با نورون ی اگر مثال بطور دارد. بستگ نورون قبل فعالیت به که دارند متغیر آستانه ی

پتانسیل نورون کند، تولید 10mv ناقطبیده مرحله ی بتواند تنها که ضعیف برانگیزنده تحری

ورودی ی اگر حالا است. فروآستانه تحری ی ورودی این اینرو از و �کند نم تولید کنش

شود، وارد فروآستانه برانگیزنده ورودی همان دقیقا آن از بعد و شود اعمال ضعیف بازدارنده

�کند م کنش پتانسیل تولید دلیل این به دوم بار در نورون �کند. م کنش پتانسیل تولید نورون

مشابه، تحری ی رو این از است. شده آورده پایین بازدارنده ورودی وسیله به آن آستانه�ی که

Integrator ١

Rebound Spike ٢

Rebound Burst ٣

Threshold Variability ۴

٩٩



باشد. فراآستانه یا فروآستانه �تواند م نورون قبل فعالیت به بسته

کران�چرخه، ی با پایدار تعادل نقطه ی علتهمزیست به نورون�ها از برخ دوگانه١: پایداری (P •

چنین این در کنش. پتانسیل تولید یا و استراحت حالت دهد؛ نشان خود از رفتار دو �تواند م

فاز فضای در خارج تحری ورود زمان و اولیه شرایط حالت، دو این میان گذار برای حالت

�باشد. م مهم

مرحله�ی ی کنش پتانسیل تولید از بعد معمول بطور کنش٢: پتانسیل از بعد ناقطبیدگ (Q •

مرحله�ی ی کنش پتانسیل تولید از بعد �توانند م نورون�ها از برخ اما دارد، وجود فراقطبیدگ

�پذیراند. تحری بسیار و دارند کوتاه بازیابی دوره نورون�هایی چنین این باشند. داشته نیز ناقطبیدگ

تولید شونده زیاد آرام به اما قوی ورودی ی به پاسخ در است ن مم نورون�ها سازگاری٣: (R •

پتانسیل تولید باعث �تواند م ناگهان اما تر کوچ جریان ی که حال در نکند کنش پتانسیل

شود. کنش

تالامو- نورون�های از برخ عجیب رفتار ی بازدارنده۴: از واداشته کنش پتانسیل تولید (S •

ی با که هنگام اما خاموش�اند ندارد وجود ورودی جریان که هنگام که است این ال کورتی

�کنند. م کنش پتانسیل تولید �شوند، م تحری بازدارنده ورودی

از واداشته کنش پتانسیل تولید با مشابه بازدارنده۵: از واداشته کنش پتانسیل قطار تولید (T •

تولید کنش پتانسیل از قطاری �تواند م بازدارنده ورودی ی به پاسخ در نورون ی بازدارنده،

کند.

Bistability ١

Depolarizing After-Potentials ٢

Accommodation ٣

Inhibition-Induced Spiking ۴

Inhibition-Induced Bursting ۵

١٠٠



از تقریبی FLOPS مختلف. مدل�های محاسبات کارآمدی و زیست معقولیت مقایسه :٢٠.٣ ل ش
.[١٠] �باشد م مدل از 1ms سازی شیبه برای لازم شناور ممیز رهای عمل تعداد

مدل�های ، محاسبات کارآمدی و زیست معقولیت از مقایسه�ای ٢٠.٣ ل ش در خلاصه بطور درآخر،

ل ش در شده داده نشان وهای ال تولید توانایی�های نیز ٢١.٣ ل ش در است. شده داده نشان مختلف

است. شده داده نشان مختلف مدل�های برای ١٩.٣

١٠١



دهنده نشان خال مربع�های گوناگون. مدل�های مختلفدر نورون وهای ال تولید توانایی :٢١.٣ ل ش
این تولید برای منطق پارامترهای اما کند تولید را و ال این �تواند م نظری لحاظ به مدل که است این

.[١٠] نیست دسترس در و ال

١٠٢



چهارم فصل

حلقه ی بر سیناپس فعالیت زمان ثابت اثر

تاخیردار بازخورد با نورون

بررس سیناپس زمان فعالیت به را تاخیردار بازخورد با نورون حلقه ی پاسخ وابستگ فصل این در

سیناپس�های برای است. وابسته سیناپس زمان فعالیت به سیستم رفتار که �دهیم م نشان و کرده

است مقایسه قابل کنشسیستم پتانسیل تولید تناوب دوره با آنها فعالیت زمان ثابت که کند١ شیمیایی

سیناپس�های برای که حال در �یابد، م افزایش همواره کنش پتانسیل تولید نرخ تاخیر، مقدار تغییر با

است تر کوچ سیستم کنش پتانسیل تولید تناوب دوره از آنها فعالیت زمان ثابت که تند٢ شیمیایی

کنش پتانسیل تولید نرخ از تر کوچ یا بزرگتر �تواند م کنش پتانسیل تولید نرخ تاخیر، مقدار به بسته

باشد. سیستم ذات

slow synapse ١

fast synapse ٢

١٠٣



مقدمه ١.۴

جمع فعاليت�های حاصل مغز، در داده�ها ذخيره�ی و پردازش كاركردهای از بسياری �رود م گمان

�های پيچيدگ از صرف�نظركردن عصبی، سيستم�های مطالعه روش�های از ي اينرو، از و سلول�هاست

حال عين در �باشد. م اجزا زياد بسيار شمار از �هایحاصل پيچيدگ و ه شب ساختار اثر بررس و ياخته�ها

هستند. مهم مغزی پيچيده فرآيندهای ده ل ش در نيز سلول�ها تك رفتار جزييات كه �رسد م نظر به

جفت سلولهای كم شمار از ل متش سيستم�های در سلول�ها اين متقابل اثرات بررس ميان اين در

ياخته�های در كارگشاست. بزرگتر ه�های شب بررس در هم و سلول�ها تك رفتار شناخت در هم شده،

و شده منتشر اكسون�ها طول در كنش، پتانسيل غشا، تري ال �های برانگيختگ معمول بطور عصبی

مرتبه�ی (از است محدود اكسون در انتقال اين سرعت ه آنجايي از �شوند. م منتقل ر دي ياخته�های به

نسبت تاخير اين كه �شود م انجام تاخير با ناگزير سلول�ها نش برهم ثانيه)، بر متر تا ثانيه بر سانتيمتر

وجود با .[١٢ ،١١] است ملاحظه قابل ثانيه) ميل مرتبه�ی (از كنش پتانسيل وقوع زمان مرتبه�ی به

در تاخير گرفتن ناديده �كند، م وارد رياض مدل�های بررس در تاخير گرفتن نظر در كه �هايی پيچيدگ

با تنها نيز عصبی ه�های شب رفتارهای برخ و �كند م دگرگون كاملا را مطالعه نتايج موارد از بسياری

هستند. توضيح قابل نش�ها برهم در تاخير گرفتن نظر در

مولفه�های رفتار بررس بزرگ، ه�های شب در پیچیده١ جمع پدیده�های مطالعه در ضروری مرحله ی

و حلقه�ها �توان م بازخوردی ه�های شب در مثال عنوان به .[١٣] �باشد م آن�ها دهنده یل تش تر کوچ

خود بازخوردی، ه�های شب .[١۵ ،١۴] برد نام ه شب سازنده مولفه�های عنوان به را نورون زنجیرهای

.[١۶] شده�اند شناخته مدت بلند و کوتاه حافظه ل�گیری ش و ایجاد برای پایه�ای عناصر

تاخیردار بازخورد با نورون ی با آن�ها سازی شبیه ، نورون حلقه��های مطالعه برای ابتدایی مدل ی

complex collective phenomena ١

١٠۴



[١٧] (خودسیناپس٢) ١ خودارتباط مسیر ی با نورون ی رفتار �تواند م ساده مدل این �باشد. م

وفور به که ( نورون (زنجیرهای نورون چندین شامل پیچیده�تر حلقه�های درک برای و �دهد توضیح را

تنظیم نقش علت به تاخیردار خودارتباط�های شود. واقع مفید [١٨] �شوند م یافت عصبی سیستم در

آن�ها مثال عنوان به .[١٩] �باشند م تکنولوژی و طبیعت در توجه مورد پدیده�های از ی �شان٣ کنندگ

لیزر�های و [٢٢] انسان۶ تعادل ،[٢١] حرکتچشم۵ ،[٢٠] �پذیر۴ تحری ژن سیستم�های در �توان م را

کرد. مشاهده [٢٣] اپتی نیمه�رسانای

پایداری �شود. م جالبی اثرات به منجر غیرخط نوسانگرهای دینامی در تاخیری بازخورد وجود

مقابل در .[٢۴] �باشند م تاخیری بازخورد از ناش شده مشاهده اثرهای جمله از آشوب٨ و چندگانه٧

دینامی در آشوب فرونشاندن باعث �تواند م ثابت تاخیر با خود�ارتباط ی که است شده مشاهده

پتانسیل تولید عامل عنوان به تاخیری بازخورد ه�هایعصبی، شب در .[٢۵] شود خط غیر نوسانگرهای

داده نشان همچنین است. شده گزارش تتا١٠ و گاما ریتم�های با هیپوکمپ در سبدی٩ سلول�های کنش

(ISIs) کنش١١ پتانسیل تولید بین بازه�های ساختار تنظیم به قادر تاخیری بازخورد�های که است شده

self connection ١

autapse ٢

regulatory role ٣

excitable gene regulatory systems ۴

eye movement ۵

human balance ۶

multistability ٧

chaos ٨

Basket cells ٩

Teta and Gamma rhythms١٠

Inter-Spike Intervals١١

١٠۵



است شده مشاهده کرایفیش، ماه ر١ پیس�می سلول�های بر مطالعه در .[١٧] �باشد م نوفه حضور در

این در کنش پتانسیل از قطاری تولید به منجر ٢ نورون ساز�گاری همراه به تاخیری ارتباط�های خود که

تولید نرخ دهنده کاهش یا دهنده افزایش عنوان به تاخیری خودارتباط اثر .[٢۶] است شده سلول�ها

کاهش هم و افزایش هم کم، قدرت با �های شدگ خودجفت برای �باشد. م بحث قابل کنش٣ پتانسیل

کاهش دلیل عنوان به سیستم فاز فضای در ناپایدار تعادل نقطه وجود و است پذیر ان ام نورون فعالیت

.[٢٧] است شده گزارش خودجفت�شدگ با نوسانگر ی فعالیت

خودجفت ی با که هنگام را نورون تک ی دینامی که داریم آن بر سع فصل این در کل بطور

دهیم. تعمیم نورون چند با حلقه�های برای را آن نتایج سپس و کنیم بررس است همراه تاخیری شدگ

برای زمينه اين در مطالعات از بسياری و �شوند م دیده تري ال بصورت اغلب مغز در خودسيناپس�ها

با .[٢۴] است شده انجام سيناپس�ها از نوع اين روی بر تاخيری، بازخوردی حلقه با عصبی سلول يك

سيناپس با تاخيری بازخوردی حلقه يك ، نورون چند حلقه�های برای مدل عنوان به �توان م وجود این

بصورت تري ال سيناپس اثر كه است اين مدل دو اين در عمده تفاوت گرفت. نظر در نيز شيميايی

از توجه قابل گستر�ه��ی شيميايی سيناپس�های شدن غيرفعال و شدن فعال� كه حال در است آن

از بازخورد يك با عصبی سلول ي شامل حلقه يك ما مطالعه اين در �گیرد. م بر در را �ها ثابت�زمان

�های ثابت�زمان از ناش سيستم رفتار به معطوف را خود توجه و �گيريم م نظر در سيناپسشيميايی طريق

زمان تغییر با داد خواهيم نشان �کنیم. م تري ال سيناپس�های با آن�ها مقايسه و شيميايی سيناپس��های

�شود م فرض ه آنجايي از و داشت خواهند سيستم بر متفاوت كيف اثر كند و تند سیناپس�های تاخير،

داشته آ�ن�ها به بیشتری شباهت تند سيناپس�های رفتار داریم انتظار است، آن تري ال سيناپس�های اثر

باشد.

Pacemaker ١

neuronal adaptation ٢

Firing Rate ٣

١٠۶



�دهد. م نشان را تاخیردار بازخوردی انیسم م که خودسیناپس ی از شمایی :١.۴ ل ش

تاخیردار نورون بازخوردی حلقه�های ٢.۴

ین-هاکسل هاج مدل ١.٢.۴

غشا پتانسیل که �شود م انجام بازخورد ی با [٣] ین-هاکسل هاج نورون مدل مبنای بر مطالعه این

�کند: م توصیف اینگونه را

CV̇ + INa + IK + IL + Isyn = Iext.

�شود. م گرفته نظر در 1µF/cm2 برابر استکه سطح واحد در Cظرفیتغشا و خارج جریان Iext که

به IK = gKm
4(V − EK) و INa = gNam

3h(V − ENa) ، نشت جریان IL = gL(V − EL)

نشت جریان برای رسانایی بیشینه gl = 0.3mS/cm2 �باشند. م پتاسیم و سدیم جریان ترتیب

پتاسیم و سدیم جریان�های برای رسانایی بیشینه gK = 36mS/cm2 و gNa = 120mS/cm2 و

برای ترتیب به بازگشت پتانسیل EK = −12mv و ENa = 120mv ،EL = 10.6mv �باشند. م

�باشند. م پتاسیم و سدیم ، نشت جریان�های

از که پتاسیم�اند برای کننده فعال� متغیر n و سدیم برای کننده غیرفعال� متغیر h کننده، فعال متغیر m

١٠٧



�کند: م پیروی زیر رابطه�ی

dni/dt = αi(1− ni)− βini.

است. شده آورده (١۵.١ (معادله اول فصل در آن�ها به مربوط روابط که غشااند پتانسیل تابع βi و αi

است. پس�سیناپس و پیش پتانسیل میان تفاوت با متناسب سیناپس جریان ، تری ال سیناپس�های در

gel که �شود م داده Isyn = gelV (t − τ) رابطه�ی با سیناپس جریان تری ال سیناپس�های برای

بازخوردی جریان شیمیایی، سیناپس�های برای �باشند. م حلقه در تاخیر زمان τ و سیناپس رسانایی

Esyn ، سیناپس رسانایی بیشینه gsyn که �شود م داده Isyn = gsynS(t − τ)(V − Esyn) رابطه�ی با

با که است سیناپس فعالیت تابع S(t) �باشند. م حلقه در تاخیر زمان τ و سیناپس بازگشت پتانسیل

و فعال�سازی زمان ثابت βs و αs �شود. م بیان dS/dt = αsf(V − Vth)(1 − S) − βsS رابطه�ی

آستانه تابع ی f و سیناپس فعال�سازی برای آستانه پتانسیل Vth = 20mv ، سیناپس غیرفعال�سازی

انتخاب گونه�ای به پارامترها است. شده گرفته نظر در f(x) = 1/2(1 + tanhµx)بصورت که است

و برانگیزنده نورون برای Esyn = 80mv ازاینرو باشد. صفر برابر نورون استراحت پتانسیل که شده�اند

شده�اند. انتخاب بازدارنده نورون برای Esyn = 0mv

سیناپس رسانایی بیشینه gs که نوشت gsyn = gsP صورت به �توان م را ،gsyn سیناپس رسانایی

در پس�سیناپس کانال بودن باز احتمال حاصلضرب برابر که �باشد م کانال بودن باز احتمال P است.

.P = PsPrel �باشد: م عصبی پیام�رسان آزادشدن احتمال

داشت: خواهیم دهیم نشان αs با را کانال�ها شدن باز نرخ و βs با را کانال�ها شدن بسته نرخ اگر

dPs/dt = αs(1− Ps)− βsPs.

١٠٨



کرد: ساده زیر ل ش به �توان م را معادله این (αs > βs) شدن باز فرآیند ط در βs از نظر صرف با

dPs/αsdt = 1− Ps.

گرفتن درنظر با که Ps(t) = c1exp(−αt) + c2 از: است عبارت معادله این برای عموم جواب ی

اولیه�ی شرایط

Ps(0) = 0,

Pmax = Ps(T ) = 1− exp(−αT ),

�آید: م بدست

Ps(t) = 1 + (Ps(0)− 1)exp(−αst) 0 ≤ t ≤ T,

Ps(t) = Ps(T )exp(−βs)(t− T ) t ≥ T.

از شده ثبت برانگیزنده پس�سیناپس جریان�های میانگین با مدل این از برازش ی ٢.۴ ل ش در

منحن و مدل این از هموار منحن است. شده داده نشان هیپوکمپ، در CA3 بخش هرم سلول�های

است. آمده بدست آزمایش زیادی تعداد میانگین از موج�دار

.[٢٨] نظری نتیجه با آزمایش از برانگیزنده پس�سیناپس جریان�های میانگین برازش :٢.۴ ل ش
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برانگیختگ به منجر دو هر که ،NMDA و AMPA �سازد: م فعال را گیرنده نوع دو گلوتامین١

GABA �باشد. م کند برانگیزنده NMDA و تند برانگیزنده ی AMPA �شود. م غشا پتانسیل

که GABAB و GABAA دارد: وجود گیرنده نوع دو آن برای که است بازدارنده پیام�رسان مهمترین

�باشد. م تند بازدارنده ی GABAA

نشان گلوتامین آزادسازی برای سریع فعالیت ی AMPA گیرنده�های برانگیزنده، سیناپس برای

از آن�ها غیرفعال�شدن و روثانیه می ده�ها مرتبه از سیناپس�ها نوع این فعال�سازی که بطوری �دهند م

ده�ها از گستره�ای در NMDA گیرنده�های برای غیرفعال�سازی زمان اما است. �ثانیه میل چند مرتبه

و AMPA گیرنده�های برای (٣.۴ ل (ش �ها زمان ثابت این به توجه با �باشد. م �ثانیه میل صدها تا

زمان ثابت عنوان به را βs = 0.5 و فعال�سازی زمان ثابت عنوان به را αs = 1 مقدار NMDA

�گیریم. م نظر در کند سیناپس برای را βs = 0.05 و تند سیناپس�های غیرفعال�سازی

.[٢٨] کند و تند سیناپس�های برای شدن غیرفعال و شدن فعال زمان فعالیت :٣.۴ ل ش

نرخ �باشد. م نورون کنش پتانسیل تولید نرخ بر بازخورد تاثیر بر متمرکز فصل این نتایج اصل بدنه

است. شده شناخته نورون ارتباط�های در اطلاعات انتقال برای ابزاری عنوان به کنش پتانسیل تولید

�گیرند. م قرار بازخورد تاثیر تحت کنش�ها پتانسیل بین بازه�های ونه چ که کرد خواهیم بررس همچنین

Glutamine ١
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با ین-هاکسل هاج مدل در تاخیر زمان حسب بر کنش پتانسیل تولید نرخ میانگین :۴.۴ ل ش
عمودی و افق خط�چین پررنگ). (منحن کند و کم�رنگ) (منحن تند برانگیزنده�ی خودسیناپس
�دهد. م نشان را نورون ذات تناوب دوره مضارب و بازخورد) (بدون ذات کنش پتانسیل تولید نرخ
βs = 0.5 غیرفعال�سازی و αs = 1 فعالسازی زمان ثابت ،gsyn = 0.05 برابر بازخورد قدرت مقدار
Iext = 7µA/cm2 برابر خارج جریان و �باشد م کند سیناپس برای βs = 0.05 و تند سیناپس برای

است.

برای τ تاخیر زمان حسب بر ین-هاکسل هاج مدل در کنش پتانسیل تولید نرخ میانگین ۴.۴ ل ش در

سیناپس برای که کرد مشاهده �توان م ل ش این در است. شده داده نشان کند و تند سیناپسبرانگیزنده�ی

تند سیناپس برای ه حالی در �دهد م افزایش همواره را کنش پتانسیل تولید نرخ بازخوردی حلقه کند،

حدود در حلقه سیناپس جریان که هنگام است. وابسته تاخیر زمان به شدیدا بازخوردی حلقه اثر

بازخوردی حلقه برسد، نورون به τ ∼ (2j+1)T/2 یعن سیستم، ذات تناوب نصف از فردی مضارب

سیستم ذات تناوب T) �دهد. م کاهش شدیدا را کنش پتانسیل تولید نرخ تند سیناپس با برانگیزنده

است). بازخورد بدون حلقه برای کنش پتانسیل تولید تناوب دوره�ی یعن

ذات تناوب دوره از تر کوچ که است تاخیرهایی از ضعیفتر بزرگتر، تاخیرهای اثر تند سیناپس برای

برای ه حالی در است. کمتر بزرگتر تاخیرهای برای کنش پتانسیل تولید نرخ تغییر یعن سیستم�اند.

تر کوچ آن تناوب اما است دوره�ای تقریبا تاخیر زمان به کنش پتانسیل تولید نرخ بستگ کند، سیناپس

�باشد. م نورون ذات تناوب دوره از
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ین- هاج مدل در تاخیر زمان حسب بر (ISIs) کنش�ها پتانسیل تولید بین بازه�های :۵.۴ ل ش
پتانسیل تولید نرخ عمودی و افق خط�چین .(B) کند و (A) تند برانگیزنده�ی خودسیناپس با هاکسل
بازخورد قدرت مقدار �دهد. م نشان را نورون ذات تناوب دوره مضارب و بازخورد) (بدون ذات کنش
و تند سیناپس برای βs = 0.5 غیرفعال�سازی و αs = 1 فعالسازی زمان ثابت ،gsyn = 0.05 برابر

است. Iext = 7µA/cm2 برابر خارج جریان و �باشد م کند سیناپس برای βs = 0.05

کند و (۵.۴A) تند سیناپس برای تاخیر برحسب (ISIs) کنش�ها پتانسیل بین بازه�های ۵.۴ ل ش در

نشان تاخیر زمان مقادیر همه برای ISI ی تنها مدل سیناپسکند، برای است. شده داده نشان (۵.۴B)

مضارب از بزرگتر و نزدی تاخیرهای برای است: مشاهده قابل رفتار سه تند سیناپس برای اما �دهد م

ه آنجایی از تاخیرها، این در یعن ندارند. تفاوت نورون ذات تناوب دوره با ISIها ، ذات تناوب دوره

برای دارد. نورون رفتار بر کم اثر حلقه بازخورد �رسد، م نورون به بازیابی دوره در بازخوردی جریان
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تناوب کاهش بازخوردی جریان اثر نورون، ذات تناوب دوره مضارب از تر کوچ و نزدی تاخیرهای

از فردی مضارب حدود تاخیر زمان که است هنگام توجه جالب رفتار �باشد. م کنش پتانسیل تولید

�رسد. م نیز صفر به حت و کاهش کنش پتانسیل تولید نرخ حالت این در �باشد. م ذات تناوب نصف

ISIs برای مقدار چند یا دو تاخیر، مقادیر برخ در تند سیناپس برای که �شود م مشاهده همچنین

�دهد. م نشان را کنش پتانسیل تولید نرخ در ناگهان تغییر ی رفتار این که دارد وجود

خودسیناپس با بازخوردی برایسیستم فعالیتسیناپس و نورون غشای پتانسیل زمان تحول ۶.۴ ل ش در

کاهش فاز فضای کدام، هر زیر در همچنین است. شده داده نشان تاخیر مختلف مقدار دو با و تند

است. شده داده نمایش n بازیابی، متغیر برحسب V غشا، پتانسل ، ین-هاکسل هاج مدل یافته

پتانسیل نرخ سیستم، ذات تناوب دوره از تر کوچ تاخیر مقادیر برخ در که شد مشاهده ۴.۴ ل ش در

Iext = خارج جریان برای ین-هاکسل هاج مدل که است این رفتار این دلیل �شود. م صفر کنش

.(١٣.۴ ل دارد(ش دوگانه پایداری پایدار، کانون تعادل و کران�چرخه همزیست علت به 7µA/cm2

فاز مسیر تاخیری بازخوردی پالس �شود، م مشاهده ۶.۴A ل ش در که همانگونه تاخیر، مقادیر این در

تاخیرهای برای �کند. م متوقف را کنش پتانسیل تولید و �برد م پایدار کانون جذب حوزه به را سیستم

نورون برسد، نورون به تاخیری بازخورد پالس ازآنکه قبل ،(۶.۴B) سیستم ذات تناوب دوره از بزرگتر

که �شود م دوگانه پالس ی از ل متش تاخیری بازخورد ه بطوری �کند م تولید ر دی کنش پتانسیل ی

را کنش پتانسیل تولید �خواهد م اول پالس که هنگام �باشد. م ذات تناوب دوره برابر آن�ها بین بازه

کران�چرخه جذب حوزه به و �کند م دور پایدار کانون جذب حوزه از را سیستم بعدی پالس کند متوقف

پتانسیل تولید کانون، اطراف در دامنه کم نوسانات اما �شود. م کنش پتانسیل تولید به منجر و �برد م

�شود. م کنش پتانسیل تولید نرخ کاهش باعث این و �اندازد م تاخیر به را بعدی کنش

کاهش مدل برای سيستم فاز فضای ترسيم با �توان م را كند و تند سيناپس�های از ورودی پالس�های اثر

سيناپس�های برای داد. توضیح n و V نول�كلاين�های ترسيم و (٧.٣ (معادله ین-هاکسل هاج یافته

كه جايی تا غشا پتانسل و �كند م حركت بالا سمت به تندی به V نول�کلاین پالس، رسيدن با كند
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کم�رنگ) (منحن سیناپس فعالیت و پررنگ) (منحن نورون غشا�ی پتانسیل زمان تحول :۶.۴ ل ش
تناوب دوره T .(B) τ = 5+ T و (A) τ = 5 تاخیر با و تند خودسیناپس با بازخوردی سیستم برای
ل، ش هر زیر در است. شده داده نشان بزرگتر تشخیص برای ، سیناپس فعالیت تابع و است ذات

است. شده داده نمایش سیستم تعادل نقطه�ی اطراف در یافته کاهش فاز فضای

ورودی جريان كاهش ثابت�زمان اگر �رود. م بالا برسد V كلاين نول چپ شاخه به سيستم كار نقطه

سيستم تحول ادامه کند)، سیناپس (مانند باشد كم فاز فضای در كار نقطه حركت ثابت�زمان به نسبت

گرفت خواهد قرار V نول�كلاين شاخه چپ سمت در همواره سيستم كار نقطه كه بود خواهد ونه�ای ب

زانوی به كار نقطه ورودی)، پالس غياب (در نخست موضع به نول�كلاين بازگشت از پيش همچنين و

پتانسيل توليد به دادن سرعت همواره فرآيندی چنين اثر ��شود. م انجام ولتاژ جهش و �رسد م پايين

.( ٧.۴A ل (ش �باشد م بسامد افزايش وروردی، پالس تكرار صورت در و كنش
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تند و (A) کند سیناپس برای ین-هاکسل هاج مدل یافته�ی کاهش فاز فضای نمایش :٧.۴ ل ش
بدون سیستم کران�چرخه (خط�چین)، بازخورد بدون سیستم برای n و V نول�کلاین�های ل ش در .(B)
است. شده داده نشان پررنگ) (منحن بازخورد با سیستم کران�چرخه و کم�رنگ) (منحن بازخورد

�باشد. م τ = 20ms تاخیر و gsyn = 0.05 برابر بازخورد قدرت مقدار

(ناقطبی ولتاژ افزايش نتيجه در و بالا سمت به V نول�كلاين سريع حركت از پس تند، سيناپس برای

�گردد م بر خود نخست موضع به سرعت به V نول�كلاين راست، سمت به سيستم حركت و غشا) شدن

نزدی n نول�كلاين و V ناپایدار) (شاخه ميان شاخه به را سیستم کران�چرخه راست سمت به حرکت و

متغير دو هر تحول ناحیه این در و هستيم، نزديك نول�كلاين دو هر به ناحیه این در ه آنجايي از �کند. م

زمان ( ٧.۴B ل ش پایین پنجره در شده داده (نشان کران�چرخه از انحراف وجود دلیل به است، كند

عقب باعث این و بازگردد كران�چرخه مسير به و رفته بيرون ناحيه اين از سيستم تا است لازم بيشتری

کنش پتانسیل تولید در تاخیر سبب کران�چرخه از مسیر انحراف �شود. م فرايند اين در كار نقطه افتادن

�گردد. م كنش پتانسيل توليد نرخ كاهش به منجر فرآيندی چنين ورودی، پالس� تكرار با �شود. م

سيستم فاز فضای تند، سيناپس�های برای كه است اينگونه كند و تند سيناپس�های مقايسه ر دي نوع

را سيستم كران�چرخه�ی و است متفاوت تحريك بدون سيستم فاز فضای با کوتاه زمان�های در تنها

است گونه�ای به� كران�چرخه تغيير كند سيناپس�های برای اما .( ٧.۴B ل (ش فرضكرد ناوردا �توان م

.( ٧.۴A ل (ش �گردد م بسامد افزايش به منجر اين كه �شود م كم كران�چرخه ارتفاع كه
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که داریم انتظار است، آن سیناپس غیرفعال�سازی و فعال�سازی ه آنجایی از ، تری ال سیناپس برای

تولید نرخ بستگ �شود، م دیده ٨.۴ ل ش در چنانچه باشد. تند شیمیایی سیناپس مشابه بیشتر نتایج

�باشد. م تند شیمیایی سیناپس شبیه بازخوردی حلقه تاخیر به کنش پتانسیل

حسب بر (B) کنش�ها پتانسیل تولید بین بازه�های و (A) کنش پتانسیل تولید نرخ میانگین :٨.۴ ل ش
تولید نرخ عمودی و افق خط�چین . تری ال خودسیناپس با ین-هاکسل هاج مدل در تاخیر زمان
قدرت مقدار �دهد. م نشان را نورون ذات تناوب دوره مضارب و بازخورد) (بدون ذات کنش پتانسیل

است. Iext = 7µA/cm2 برابر خارج جریان و gsyn = 0.05 برابر بازخورد
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با ین-هاکسل هاج مدل در تاخیر زمان حسب بر کنش پتانسیل تولید نرخ میانگین :٩.۴ ل ش
جریان با نورون که هنگام کم�رنگ) (منحن کند و پررنگ) (منحن تند برانگیزنده�ی خودسیناپس
زمان ثابت ،gsyn = 0.03 برابر بازخورد قدرت مقدار . است شده تحری Iext = 5 فروآستانه�ی

کند سیناپس برای βs = 0.05 و تند سیناپس برای βs = 0.5 غیرفعال�سازی و αs = 1 فعالسازی
�باشد. م gsyn = 0.05 بیشتر، بازخورد قدرت برای بالاتر پررنگ منحن �باشد. م

خواهیم بررس را است �پذیر تحری بازخوردی حلقه که هنگام سیستم رفتار بخش، این پایان در

است شده تحری فروآستانه جریان با نورون که است این حلقه �پذیری تحری از منظور اینجا در نمود.

�باشد. م دوره�ای کنش پتانسیل تولید آستانه زیر کم و دارد نوسان رفتار غشا پتانسیل و

کند و تند سیناپس برای حالت این در سیستم رفتار است، شده داده نشان ٩.۴ ل ش در که همانگونه

و بماند غیرفعال کوچ تاخیرهای برای نورون که است انتظار قابل �باشد. م وابسته تاخیر به شدیدا

جریان حالت این در که دلیل این به دهد، نشان کمتری حساسیت شده اعمال ورودی�های به نسبت

پتانسيل توليد به برسد، سلول به زمان اين در بازخورد اگر و �رسد م نورون به بازیابی دوره در بازخوردی

اما �باشد م غیرفعال نورون آن�ها در که دارد وجود نواح بزرگتر، تاخیرهای برای �شود. نم منجر كنش
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فروآستانه نوسان از ناش غیرفعال نواح این �یابد. م کاهش کنش پتانسیل تولید نرخ تاخیر افزایش با

جریان باشد، نوسان این کمینه�ی در نورون غشای پتانسیل اگر �باشد. م نورون غشای پتانسیل برای

�ماند. م غیرفعال نورون و نیست کاف کنش پتانسیل تولید ولتاژ آستانه به رسیدن برای بازخوردی حلقه

ولتاژ رسیدن باعث بازخوردی حلقه جریان باشد، خود نوسان بیشینه�ی در نورون غشای پتانسیل اگر اما

زمان آستانه سیناپس قدرت افزایش با شد. خواهد فعال نورون و �گردد م کنش پتانسیل تولید آستانه به

است، فعال غیر نورون آن�ها در که تاخیری بازه�های همچنین و متوال کنش پتانسیل تولید برای تاخیر

شود، تحريك بحران جريان از كمتر جريان با كه صورت در ين-هاكسل هاج سلول �یابد. م کاهش

فاز فضای در تعادل نقطه ه آنجایی از و �گردد برم استراحت پتانسيل به كنش پتانسيل وقوع از پس

دامنه�ی كم نوسانات آن حول آن، به رسيدن از قبل فاز فضای در سيستم كار نقطه�ی است كانون است

در سلول نوسان، دوره�ی اين خلال در �شود. م ديده ولتاژ نوسانات بصورت كه �دهد م انجام ميرا

دامنه با پالس�های كه است واضح �دهد. م نشان ورودی پالس به كمتری حساسيت نوسان كمينه�های

اضافه با علت همين به كنند. توليد كنش پتانسيل و كرده غلبه ولتاژ كاهش اين به �توانند م بزرگتر

ازای به سلول فعاليت توقف �شود، م بازخوردی پالس شدن بزرگتر به منجر كه نش برهم قدرت كردن

نشان خود از تاخير مقدار تغيير به نسبت كمتری حساسيت سلول و �شود نم ديده تاخير مقادير برخ

.(٩.۴ ل (ش �دهد م

مختلفقدرتسيناپسنمايشداده�ايم. مقدار دو برای را بسامد-جريان مشخصه منحن ١٠.۴ ل ش در

همانگونه است. شده داده نمايش مقايسه برای نيز بازخورد بدون سیستم مشخصه منحن ل ش هر در

اثر و �یابد م کاهش فعالیت شروع بحران جریان بیشتر، سیناپس قدرت برای �شود، م مشاهده که

برای غشا پتانسیل افزایش با �تواند م که است ونه�ای ب سیناپس قدرت بزرگتر مقادیر برای بازخورد

کنش پتانسیل تولید به منجر و کرده غلبه بازیابی دوره در سلول فراقطبیدگ اثر بر آستانه مقدار لمس

شود.

١١٨



نوع از سیناپس�ها سیناپس. قدرت مختلف مقدار دو برای بسامد-جریان مشخصه منحن :١٠.۴ ل ش
خط�چین) (منحن بازخورد بدون سلول برای بسامد-جریان مشخصه منحن ل ش هر در و هستند تند

است. شده انتخاب τ = 10ms برابر تاخیر مقدار است. شده داده نشان نیز

فیتزهیو-ناگومو مدل ٢.٢.۴

ناگومو فیتزهو- مدل� از تاخیردار نورون بازخوردی حلقه�های دینامی توصیف برای بخش، این در

ل ش دو به �توان م را فیتزهیو-ناگومو مدل شد، اشاره سوم فصل در که همانگونه �کنیم. م استفاده

کرد. بیان (٨.٣ (معادله ٢ کلاس و (١٠.٣ (معادله ١ کلاس

: سیناپس بازخورد با همراه ،٢ کلاس فیتزهیو-ناگوموی مدل •

V̇ = V − V 3/3−W − Isyn + I,

Ẇ = ϕ(a+ V − bW ).

: سیناپس بازخورد با همراه ،١ کلاس فیتزهیو-ناگوموی مدل •

V̇ = V − V 3/3−W − Isyn + I,

Ẇ = ϕ[a+ b tanh(ηV )−W ].

برای مدل این در �باشند. م (کند) بازیابی متغیر و (تند) غشا پتانسیل متغیرهای ترتیب Wبه و V که

است. شده گرفته نظر Esynدر = −1.2mv بازدارنده برای و Esyn = 1.2mv برانگیزنده سیناپس

١١٩
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کلاس فیتزهیو-ناگوموی مدل در تاخیر زمان حسب بر کنش پتانسیل تولید نرخ میانگین :١١.۴ ل ش
تولید نرخ افق خط�چین پررنگ). (منحن کند و کم�رنگ) (منحن تند برانگیزنده�ی خودسیناپس با ٢
ثابت ،gsyn = 0.05 برابر بازخورد قدرت مقدار �دهد). م نشان را بازخورد (بدون ذات کنش پتانسیل
سیناپس برای βs = 0.05 و تند سیناپس برای βs = 0.5 غیرفعال�سازی و αs = 1 فعالسازی زمان

است. Iext = 0.4 برابر خارج جریان �باشد. م کند

و کران�چرخه نزدی در سیستم رفتار به کنش پتانسیل تولید نرخ بر سیناپس بازخورد اثر که دلیل این به

مدل فاز فضای مهم خواص که ساده�تر مدل�های برای داریم انتظار دارد، بستگ �پذیری تحری کلاس

ساده�تر مدل ی باشد. ین-هاکسل هاج مدل مشابه سیستم رفتار �کنند، م حفظ را ین-هاکسل هاج

�کند م حفظ را ین-هاکسل هاج مدل �های ویژگ و فاز فضای در نول�کلاین�ها توپولوژی که ٢ کلاس

فیتزهیوی مدل برای و کرده�ایم تکرار مدل این با را خود مطالعات ما �باشد. م ناگومو فیترهیو- مدل

کردیم. مشاهده مشابه نتایج ٢ کلاس

(ISIs) کنش�ها پتانسیل تولید بین بازه�های ١٢.۴ ل ش در و کنش پتانسیل تولید نرخ ١١.۴ ل ش در

است. شده داده نشان کلاس٢ فیتزهیو-ناگوموی مدل برای و کند، و تند سیناپس برای تاخیر حسب بر

فیتزهیو مدل با ین-هاکسل هاج مدل در تاخیر حسب بر کنش پتانسیل نرخ تولید در تفاوت ی

مقادیر برخ برای ین-هاکسل هاج مدل در یرید). ب نظر در را ١١.۴ و ۴.۴ ل� (ش �شود م مشاهده

برای که حال در است شده صفر کنش پتانسیل تولید نرخ سیستم، ذات تناوب دوره از تر کوچ تاخیر

١٢٠



فیتزهیو- مدل در تاخیر زمان حسب بر (ISIs) کنش�ها پتانسیل تولید بین بازه�های :١٢.۴ ل ش
خط�چین پررنگ). (منحن کند و کم�رنگ) (منحن تند برانگیزنده�ی خودسیناپس با ٢ کلاس ناگوموی
برابر بازخورد قدرت مقدار �دهد). م نشان را بازخورد (بدون ذات کنش پتانسیل تولید نرخ افق
و تند سیناپس برای βs = 0.5 غیرفعال�سازی و αs = 1 فعالسازی زمان ثابت ،gsyn = 0.05

است. Iext = 0.4 برابر خارج جریان �باشد. م کند سیناپس برای βs = 0.05

پایداری ین-هاکسل هاج مدل که است این رفتار این دلیل �شود. نم مشاهده رفتار این فیتزهیو مدل

نقطه تاخیر، مقادیر برخ ازای به حالت این در و دارد کران�چرخه) و پایدار تعادل (همزیست دوگانه١

این و �شود م برده پایدار کانون جذب حوزه به و �شود م دور کران�چرخه جذب حوزه از سیستم کار

مقادیر این ازای به و دارد انه٢ ی پایداری فیتزهیو مدل اما �شود. م کنش پتانسیل تولید توقف باعث

�دهد. م رخ کنش پتانسیل تولید نرخ کاهش تنها تاخیر

ین-هاکسل هاج مدل برای دوگانه پایداری و فیتزهیو-ناگومو مدل برای انه ی پایداری ١٣.۴ ل ش در

مقادیر برخ ازای به ، هاکسل ین هاج مدل برای �شود، م مشاهده که همانگونه است. شده داده نشان

هم �تواند م اولیه شرایط به بسته غشا پتانسیل خط-نقطه�چین)، با شده داده نشان (ناحیه خارج جریان

حالت در یا و باشد داشته فاز فضای در کران�چرخه وجود با متناظر دوره�ای کنش پتانسیل تولید رفتار

bistable ١

monostable ٢

١٢١
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ین-هاکسل هاج مدل برای دوگانه پایداری و (چپ) فیتزهیو مدل برای انه ی پایداری :١٣.۴ ل ش
(راست).

این در باشد. فاز فضای در پایدار تعادل نقطه وجود با متناظر کنش) پتانسیل تولید (عدم استراحت

شده رسم اولیه شرایط تغییر با و خارج جریان مقدار حسب بر غشا پتانسیل کمینه و بیشینه ل ش

است.

کند، و تند سیناپس برای تاخیر حسب بر (ISIs) کنش�ها پتانسیل تولید بین بازه�های ١۴.۴ ل ش در

پتانسیل تولید نرخ در مهم تفاوت ی است. شده داده نشان ١ کلاس فیتزهیو-ناگوموی مدل برای و

سیناپس برای تاخیردار بازخورد ١ کلاس برای که است این در ٢ و کلاس١ فیتزهیوی مدل برای کنش

کنش پتانسیل تولید (نرخ �دهد م کاهش را کنش پتانسیل تولید بین بازه�های همواره برانگیزنده، و تند

این دلیل دارد. بستگ تاخیر مقادیر به کنش پتانسیل تولید نرخ هم باز اما �یابد). م افزایش همواره

حال در �باشد م مثبت همواره کلاس١ مدل�های برای که است فاز پاسخ منحن ویژگ به مربوط رفتار

توضیح بیشتر بعد بخش در ویژگ این است. منف و مثبت مقادیر دارای ٢ کلاس مدل�های برای که

است. شده داده

١٢٢



فیتزهیو- مدل در تاخیر زمان حسب بر (ISIs) کنش�ها پتانسیل تولید بین بازه�های :١۴.۴ ل ش
خط�چین پررنگ). (منحن کند و کم�رنگ) (منحن تند برانگیزنده�ی خودسیناپس با ١ کلاس ناگوموی
برابر بازخورد قدرت مقدار �دهد). م نشان را بازخورد (بدون ذات کنش پتانسیل تولید نرخ افق
β = 0.05 و تند سیناپس برای β = 0.5 غیرفعال�سازی و α = 1 فعالسازی زمان ثابت ،gsyn = 0.05

است. Iext = 0.8 برابر خارج جریان �باشد. م کند سیناپس برای

نظر در كران�چرخه نوسانگر يك از ل متش ساده مدل يك نوسان، بسامد بر بازخورد اثر توضيح برای

كران�چرخه نوسانگر يك بر غيرخط و خط تاخيردار بازخورد اثر بر بسياری مطالعات �گیریم. م

زمان و بازخورد علامت به بسته را خط تاخيردار بازخورد اثر ما اينجا در .[٣٢] است گرفته صورت

سيناپس با نورون حلقه يك بر تاخيردار بازخورد اثر با كه �دهيم م نشان كران�چرخه بسامد بر تاخير

�باشد: م بدينگونه كران�چرخه نوسانگر يك معادله است. مقايسه قابل تري ال

ż = (z + iω − |z|2)z + ηz(t− τ),

�باشد. م تاخير زمان τ و بازخورد قدرت η و مختلط متغير يك z كه

است). T0 برابر نوسان ذات (تناوب �باشد م ω0 آن فركانس و A0 چرخه كران دامنه بازخورد، غياب در

�كند. م تغییر تاخیر به نسبت بسامد بازخورد حضور در �شود، م مشاهده ١۵.۴ ل ش در كه همانگونه

١٢٣



τ = nT0 در و كمينه n = 0, 1, 2, ... با τ = (n + 1/2)T0 در بسامد مثبت) (بازخورد η > 0 برای

در و بيشينه τ = (n+ 1/2)T0 در بسامد ( منف (بازخورد η < 0 برای .(١۵.۴A ل (ش است بيشينه

.(١۵.۴B ل (ش �باشد م كمينه τ = nT0

بر ذات کنش پتانسیل تولید نرخ به کنش پتانسیل تولید نرخ میانگین نسبت تغییرات ١۶.۴ ل ش در

است. شده داده نشان ٢ کلاس فیتزهیو-ناگوموی مدل برای سیستم، ذات تناوب دوره به تاخیر حسب

پتانسیل و �باشد م تری ال سیناپس با مطابق خط بازخورد ی تاثیر تحت نورون ل ش این در

توليد نرخ مثبت، بازخورد برای �شود م مشاهده که همانگونه دارد. دوره�ای رفتار تاخیر- کنش-بدون

با تناظر در اين كه است کمینه τ = nT0 در و بیشینه τ = (n + 1/2)T0 زمان�های در كنش پتانسيل

و کمینه τ = (n+1/2)T0 در كنش پتانسيل توليد نرخ منف بازخورد برای �باشد. م كران�چرخه مدل

�باشد. م كران�چرخه مدل با تناظر در كيف نظر از نيز اين كه است بیشینه τ = nT0 در
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کران��چرخه ذات تناوب به تاخیر حسب بر ذات بسامد به کران��چرخه بسامد نسبت تغییرات :١۶.۴ ل ش
. (B) منف و (A) مثبت بازخورد برای ٢ کلاس فیتزهیو-ناگومو مدل در

فاز پاسخ منحن و نوسان فاز ٣.٢.۴

که است این آن و دارند جالب و مشترک ویژگ ی ، زیست و شیمیایی ، فیزی نوسانگرهای بیشتر

اگر �نامیم م دوره�ای را V (t) مانند تابع ی کرد. توصیف ϕ مانند پارامتر ی تنها با �توان م را آن�ها

:t هر برای ه بطوری باشد داشته وجود T > 0 مانند ثابت ی

V (t+ T ) = V (t).

که دینامی سیستم�های در دوره�ای تابع�های �گوییم. م V (t) تابع تناوب دوره را T ثابت مقدار کمترین

فیتزهیو-ناگومو مدل در زمان حسب بر غشا پتانسیل ١٧.۴ ل ش در �شود. م پدیدار دارند کران�چرخه

متناظر را V (0) = V0 غشا پتانسیل اولیه نقطه�ی است. شده داده نشان آن زیر در آن نقطه�ی هر فاز و

قله�ی با منطبق فاز Tی و صفر نقطه�ی ه بطوری �کنیم م انتخاب کنش پتانسیل قله�ی در و صفر فاز با

کنش پتانسیل قله�ی دو بین فاصله �شود. م تناوب) دوره هر در غشا پتانسیل (بیشینه کنش پتانسیل

�باشد. م کران�چرخه بر چرخش دور ی با متناظر و تناوب دوره ی با برابر

١٢۵



0 20 40 60 80 100 120
−2

−1

0

1

2

time (ms)

m
em

b
ra

n
e 

p
o
te

n
ti

a
l,

 V
 (

m
v)

0

2

4

6

8

Period

P
h
a
se

 o
f 

o
sc

il
a
ti

o
n

2T 3T

V(t) T

T

T

−2 −1.5 −1 −0.5 0 0.5 1 1.5 2
−0.5

0

0.5

1

1.5

membrane potential, V (mv)

ra
c
o
v
e
ry

 v
a
ri

a
b
le

, 
W V nullcline

limit cycle attractor

T/8

T/2

W nullcline

T/4

0,T V(0)

نشان آن زیر در آن نقطه�ی هر فاز و فیتزهیو-ناگومو مدل در زمان حسب بر غشا پتانسیل :١٧.۴ ل ش
چرخش دور ی با متناظر و تناوب دوره ی با برابر کنش پتانسیل قله�ی دو بین فاصله است. شده داده

است. کران�چرخه بر

�کنیم: م تعریف زیر بصورت [0, T ] بازه در را نقطه هر فاز

ϕ(t) = 2π/T (t− ti),

�باشد. م کنش پتانسیل بیشینه آخرین زمان ti که

دریافت کوتاه جریان پالس ی که یرید ب نظر در دوره�ای کنش پتانسیل تولید رفتار با نورون ی حال

تولید به منجر آن طور به اختلال این اما �دهد م افزایش را غشا پتانسیل جریان، پالس این �کند. م

کنش پتانسیل قله�ی میان فاز اختلاف ی با متناظر زمان اختلاف ی ه بل �شود نم کنش پتانسیل ی

همان مثال، برای �شود. م مشاهده جریان پالس دریافت از بعد غشا کنش پتانسیل قله�ی و نشده مختل

متغیر از زودتر جریان، پالس رسیدن از بعد غشا متغیر است، شده داده نشان ١٨.۴ ل ش در که گونه

دریافت کنش پتانسیل قله فاز ر دی عبارت به است. کرده تولید کنش پتانسیل ی نشده مختل غشای

فاز جابجایی این �باشد. م ϕold نشده مختل کنش پتانسیل قله فاز از بزرگتر ϕnew جریان پالس کننده

وابسته جریان پالس رسیدن زمان به آن) بودن منف یا (مثبت علامت نظر از هم و بزرگ نظر از هم

است.
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پتانسیل قله و چین) (خط جریان پالس کننده دریافت کنش پتانسیل بین زمان اختلاف :١٨.۴ ل ش
رنگ). تیره (منحن نشده مختل کنش

کرد. اندازه�گیری را (PRC) فاز١ پاسخ منحن مختلف، فازهای در غشا پتانسیل تحری با �توان م

اندازه�گیری با و �کنیم م اعمال غشا پتانسیل متغیر به 1ms مدت به خارج جریان ی کار این برای

فاز پاسخ منحن مقدار جریان پالس اعمال از بعد و قبل در کنش پتانسیل قله�های بین زمان اختلاف

منحن شود، اعمال کنش پتانسیل قله iامین از بعد جریان پالس ی اگر �آوریم. م بدست نقطه آن در

برابر را فاز پاسخ

PRC(t) = 1− ((ti+1 − ti)/T ),

جریان اعمال با �باشد. م جریان پالس اعمال از بعد کنش پتانسیل قله زمان ti+1 که �کنیم م تعریف

منحن نقطه، هر در فاز پاسخ منحن اندازه�گیری و کنش پتانسیل قله دو بین مختلف نقاط در خارج

�آید. م بدست است شده اعمال خارج پالس که نقطه�ای فاز حسب بر فاز پاسخ

همواره ،١ کلاس نورون�های برای که است این �شود م دیده فاز پاسخ �های منحن در که کل رفتار ی

جریان پالس کننده دریافت کنش پتانسیل قله جلوافتادن معن این و بود خواهد مثبت فاز پاسخ منحن

مثبت هم �تواند م ،٢ کلاس نورون�های برای فاز پاسخ منحن که حال در بالا) ١٩.۴ ل (ش �باشد م

Phase Response Curve ١
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ل (ش ٢ کلاس و بالا) ل (ش ١ کلاس فیتزهیو-ناگوموی مدل برای فاز پاسخ منحن :١٩.۴ ل ش
پایین).

عقب یا و جلوافتادن معن به فاز پاسخ منحن بودن منف یا مثبت .(١٩.۴ ل (ش باشد منف هم و

�باشد. م جریان پالس کننده دریافت کنش پتانسیل قله افتادن

تاخیردار بازخورد با نورون چند حلقه�های ٣.۴

بخش در که تاخیردار نورون حلقه ی برای پایه�ای و مهم �های ویژگ که داد خواهیم بخشنشان این در

به مستقیما نورون دو حالت، ساده�ترین در �شود. م حفظ نیز نورون چند با حلقه�های در شد بیان قبل

کند یا و تند شیمیایی سیناپس با �توانند م نورون�ها از کدام هر .(٢٠.۴a ل (ش �باشند م وصل هم

انتظار باشد کند) دو هر یا تند سیناپس دو (هر همانند مسیر دو در ارتباط که هنگام باشند. همراه

است هنگام مهم نتیجه اما باشد. سیناپس همان با و نورون ی با حلقه مشابه سیستم رفتار که داریم

باشند. متفاوت سیناپس�ها که
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نورون. دو (b و ی (a شامل نورون حلقه ی :٢٠.۴ ل ش

سیناپس با ی نورون دو حلقه که هنگام تاخیر، حسب بر کنش پتانسیل تولید نرخ ٢١.۴ ل ش در

کاملا نتیجه �شود م مشاهده که همانگونه داده�ایم. نشان را است همراه کند سیناپس با ری دی و تند

با حلقه�ها�ی برای را کار همین است. همراه کند سیناپس ی با نورون حلقه که است حالت مشابه

حلقه در کند سیناپس ی وجود که کردیم مشاهده را رفتار این و نموده�ایم تکرار بیشتر نورون تعداد

با نورون اینجا در باشد. کند سیناپس با بازخوردی حلقه�ی ی مشابه سیستم کل رفتار تا است کاف

کننده تعیین عنوان به حلقه در کند سیناپس واقع در و �کند م کنش پتانسیل تولید سریعتر کند سیناپس

�باشد. م غالب عنصر و سیستم کل رفتار

تاخیر از ناش تشدیدی پله�های ۴.۴

نوسانگر بسامد ه بطوری شود وارد غیرخط نوسانگرهای دینامی در �تواند م خارج تناوبی نیروی

در .[٣٠] �شود م مشخص خارج نیروی بسامد مضارب از کسری) (یا صحیح مضارب با واداشته

است. شده خارج نیروی زین جای حلقه بازخورد ه بطوری �کنیم، م مشاهده را مشابه پدیده ی اینجا

در �گیریم. م نظر در ورودی و خروج عنوان به تربیت به را خارج جریان و کنش پتانسیل تولید نرخ
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نورون دو حلقه�ی برای تاخیر زمان حسب بر (ISIs) کنش�ها پتانسیل تولید بین بازه�های :٢١.۴ ل ش
خط�چین کند. برانگیزنده سیناپس ی و تند برانگیزنده سیناپس ی مختلف: شیمیایی سیناپس�های با
را نورون ذات تناوب دوره مضارب و بازخورد) (بدون ذات کنش پتانسیل تولید نرخ عمودی و افق

�باشد. م ۴.۴ ل ش پارامترهای مشابه پارامترها همه�ی �دهد. م نشان

عکس از مضاربی شدن ظاهر �توان م �دهد م نشان را خروج و ورودی رابطه که مشخصه منحن ی

کنش پتانسیل تولید نرخ نمودار در شود، داشته نگه ثابت تاخیر زمان اگر کرد. مشاهده را تاخیر زمان

ویژگ چنین ٢٢.۴ ل ش در �شود. م دیده تاخیر١ از ناش تشدیدی پله�های ورودی، جریان حسب بر

داده نشان کند و تند شیمیایی همچنین و تری ال سیناپس با تاخیردار نورون بازخوردی حلقه برای

. fd = 1/τ ه بطوری دید، را تاخیر از ناش تشدیدی پله�های �توان م سیناپس�ها همه�ی در است. شده

ل ش به منجر [−τ, 0] بازه�ی در کنش پتانسیل ی وجود �باشند. م fd از مضاربی پله�ها بالاتر مراتب

باشد استراحت حالت در نورون که باشد گونه�ای به اولیه شرایط اگر حت اما �شود. م پله اولین گیری

کرد. مشاهده �توان م را ر دی پله�های

delay induced resonant step ١
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بازخورد بدون نورون برای جریان حسب بر نورون کنش پتانسیل تولید نرخ میانگین :٢٢.۴ ل ش
شیمیایی سیناپس (b کند، برانگیزنده شیمیایی سیناپس (a با تاخیردار بازخورد با و (خط�چین)
برابر سیناپس�ها قدرت و τ = 25ms برابر تاخیر مقدار . تری ال سیناپس (c و تند برانگیزنده

�باشد. م gel = gsyn = 0.05
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نتیجه�گیری ۵.۴

که کردیم مشاهده و کرده بررس را تاخیردار بازخورد با نورون حلقه ی دینامی مطالعه این در

زمان با که �کنند م وارد سیستم دینامی در جدید زمان مقیاس ی تاخیردار بازخوردی حلقه�های

به توجه با که کند و تند سیناپس�های که دادیم نشان مطالعه این در �شوند. م مشخص حلقه گردش

اینکه خصوص به دارند. سیستم رفتار بر متفاوت کیف تاثیر �شوند، م تعریف نورون ذات ثابت�زمان

ه حالی در است کنش پتانسیل تولید نرخ افزایش برانگیزنده، سیناپس�های برای کند سیناپس اثر همیشه

تری ال سیناپس�های ه آنجایی از همچنین �باشد. م وابسته تاخیر زمان مقدار به شدیدا تند سیناپس اثر

تری ال سیناپس با سیستم رفتار داشتیم که انتظاری طبق که شد داده نشان �کنند م رفتار آن بصورت

سیناپس زمان فعالیت که دادیم نشان مطالعه این در ما �باشد. م تند سیناپسشیمیایی با سیستم مشابه

ویژگ از ناش ، ین-هاکسل هاج کلاسی مدل برای رفتار این اهمیتاست. با سیستم رفتار تعیین در

ویژگ این که زمان تا و �باشد م مدل این فاز فضای در نول�کلاین�ها توپولوژی و کران�چرخه خاص

مشابه نتایج است، باق فیتزهیو-ناگومو مدل مانند ساده�تر مدل�های برای ین-هاکسل هاج مدل مهم

سیناپس�ها که هنگام نورون، ی از بیش از ل متش حلقه�های برای �تر واقع مدل ی در بود. خواهند

حلقه�های برای اما بود. خواهد سیناپس همان و نورون ی با حلقه مشابه سیستم رفتار باشند همانند

نرخ وابستگ و سیستم رفتار تا است کاف حلقه در کند سیناپس ی وجود مختلف، سیناپس�های با

باشد. کند سیناپس با نورون حلقه مشابه تاخیر، به کنش پتانسیل تولید
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انگلیس به فارس واژه�نامه

threshold . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . آستانه

recurrent . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . بازخوردی

permeability of membrane . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . غشا از عبورده

votage gated channel . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . پتانسیل به حساس کانال

chaos . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . آشوب

axon . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . کسون آ

giant squid axon . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . مرکب ماه ر غول�پی کسون آ

Integrate-Fire . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . افراز-آتش

passive transport . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . غیرفعال انتقال

active transport . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . فعال انتقال

active transport . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . فعال انتقال

inhibitation . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . بازدارندگ

refractory . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . بازیابی

excitation . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . برانگیزش

frequency . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . بسامد

biastability. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . دوگانه پایداری

Multistability . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . چندگانه پایداری

resting potential . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . استراحت پتانسیل

Nernst Potential . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . نرنست پتانسیل
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Abstract

Undoubtedly, the study of neuroscience only in point of view of biology cannot

provide comprehensive description of it’s widely concepts. So, one of the use-

ful tools in characterizing of neurons is methods of dynamical system. Indeed,

dynamical system theory is a core of computational neuroscience research.

In this thesis, at first, we review some of fundamental of electrophysiology of

neuron, Hodgkin-Huxley model and dynamical system in 2-dimension. Then,

we present some of simple 1-dimension neuronal model such as Integrate-

Fire and Resonate-Fire and 2-dimension model such as Fitzhugh-Nagumo and

Izhikevich model, and we discuss the biological plausibility and computational

efficiency of some the most useful models of spiking neurons.

Finally, we survey the neuronal loop with delayed feedback and we considered

a recurrent loop consisting of single neuron which is influenced by a chemical

and electrical synaptic delayed feedback and we generalize results for a chain

consisting of a few neurons.

Keywords: Neuron, dynamical system, Hodgkin-Huxley model, Fitzhugh-

Nagumo model, delayed feedback
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