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摘要　 基于动力系统的稳定性理论、数值计算分岔图和线性化系统的最大Ｌｙａｐｕｎｏｖ指数，研究了经兴奋性
化学耦合的快峰神经元的同步动力学．研究表明，随着一些关键参数的改变，耦合神经元能呈现丰富的同步
行为，如各种周期的同步和混沌的同步．研究结果对理解神经元系统的同步运动具有指导意义．
关键词　 快峰神经元模型，　 兴奋性化学突触，　 同步

引言
神经系统（ｎｅｕｒａｌ Ｓｙｓｔｅｍ）是由众多的神经细

胞（或者称作神经元）组成的庞大而复杂的信息网
络，通过对信息的处理、编码、整合，转变为传出冲
动，从而联络和调节机体的各系统和器官的功能，
在机体功能调节系统中起着主导的作用．机体各器
官、系统的功能活动并不是孤立的而是彼此相互影
响和相互制约的，神经系统直接或间接地使机体的
各种功能活动成为整体，以适应内外环境的变化作
出迅速准确的调节，从而使机体维持各种机能活动
的稳定和协调．

神经元对信息的处理和加工是神经元集群共
同完成的，因此神经元集群的运动模式对信息的传
递是非常重要的．一个神经元不能完成对连续峰放
电的时间编码，而神经元集群能以同步的方式反映
共同的突触流．科学家们已经在视觉脑皮层里观察
到了神经元同步的激发模式［１２］．在麻醉的猫的视
觉皮层里已经观察到了γ频率（３０８０Ｈｚ）运动的
同步［３］．随后，类似的结果也在清醒的猴子脑记录
中发现［３４］．现存的事实表明神经元γ频率运动的
同步是构成神经特性捆绑的最可能的机制．基于神
经元同步运动的实验发现，为了更好地理解现实神
经元同步的机制，我们有必要从非线性同步动力学
的角度去理论上研究神经系统同步的产生机理．为
此我们借助于耦合神经元模型的研究去揭示和解
释试验中所观察到的某些神经同步现象．

化学突触是神经系统中最普遍的一种信息传

递载体，化学突触可分为兴奋性和抑制性的两种突
触．为了懂得经化学突触耦合神经元的动力行为，
一些学者们利用比较合理的突触和神经元模型对
化学突触耦合神经元的动力行为作了相应的的研
究，并且取得了一些突破性的进展． Ｃａｒｍｅｎ研究了
一对兴奋性化学突触耦合的神经元模型，研究结果
表明相互兴奋的化学突触能把峰的放电转化成簇
放电模式，并且用相平面分析法分析了这种簇的产
生机制［５］．与此同时，她还分析了相互抑制化学突
触耦合神经元的行为，同样发现了簇放电的产生，
且用相平面法揭示了产生的机制． Ｂｏｏｔｈ等研究了
各种突触机制和两间隔的脑锥神经元的内在机制
如何相互作用产生多种稳定同步的放电模式［６］．这
些不同的同步模式分别以合作神经元的频率、放电
类型和同步度来区分．他们的研究结果表明一个简
单的神经网络可以参与不同的神经编码运动．在［７］

中，研究了具有噪声的化学突触耦合ＭｏｒｒｉｓＬｅｃａｒ
神经元的相关性（ｃｏｈｅｒｅｎｃｅ）动力行为．研究结果
表明化学突触耦合在优化噪声强度处增加的相关
性比电突触耦合更有效，而且借助于化学突触的特
性解释了产生这种差异的机制．突触是具有强的适
应性（可塑性），它依赖于外界来的各种刺激（如前
突触神经元的动作电位）． Ｓｏｌｉｎａｓ等研究了具有突
触适应的神经网络的非同步状态的稳定性［８］．他们
用平均场（ｍｅａｎ ｆｉｅｌｄ）理论分析了具有压抑（ｄｅ
ｐｒｅｓｓｉｏｎ）和助长（ｆａｃｉｌｉｔａｔｉｏｎ）突触且由兴奋和抑制
神经元组成的网络集群的非同步激发状态．研究表
明突触的压抑总是趋向于稳定神经元集群的非同
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步状态．而在集群之间的抑制使这种非同步状态失
稳，但是助长则有相反的作用．从神经生理的事实
表明，突触的可塑性是与神经元的峰放电时密切相
关的． Ｚｈｉｇｕｌｉｎ等人研究了两个经作用强度依赖于
动态变化的化学突触耦合神经元的同步行为［９］．事
实上，这个突触是依赖于峰放电时间的可塑性突
触．研究表明这种可塑性突触能扩大耦合神经元的
锁频区域，并且取得的同步是更快且更鲁棒于噪
声．此外，Ｎａｄｉｍａ等还表明短期突触压抑动力在多
相位节奏中能促进相位保持（ｐｈａｓｅ ｍａｉｎｔｅ
ｎａｎｃｅ）［１０］．由于化学突触的复杂而且多变性，化学
突触对耦合神经元的动力学行为是相当复杂的，这
个领域值得我们进一步的研究．

本文利用一个快峰神经元模型，研究了经兴
奋性化学耦合的快峰神经元的同步动力学．基于理
论分析和数值计算相结合，研究的结果表明耦合神
经元能呈现丰富的同步动力行为．

１　 耦合快峰神经元的复杂的同步动力学
在１９９９年，Ｅｒｉｓｉｒ等人通过对老鼠脑的中间神

经元进行药理学试验的研究发现Ｋｖ３． １ ／ ３． ２Ｋ ＋通
道在快峰放电（ＦＳ）细胞中占有重要的角色．快的
峰放电神经元具有特殊类的延时Ｋ ＋（Ｋｖ３． １ ／ ３． ２
类）通道，它是不同于传统的ＨｏｄｇｋｉｎＨｕｘｌｅｙ Ｋ ＋通
道（Ｋｖ１． ３类）．为了描述快峰神经元的动力，Ｅｒｉｓｉｒ
引入了下面的动力学模型［１１］：
　 ｄＶｄｔ ＝ｇＮａｍｈ（ＶＮａＶ）＋ｇｋｖｎ

２（ＶｋＶ）＋ｇｌ（ＶｌＶ）＋Ｉｅｘｔ ＋Ｉｓｙｎ

　 ｄｘｄｔ ＝
ｘ∞ － ｘ
τｘ（Ｖ），　 （ｘ ＝ ｍ，ｈ，ｎ），

　 ｘ∞ ＝
αｘ
αｘ ＋ βｘ

，　 τｘ（Ｖ）＝ １
αｘ ＋ βｘ

　 αｍ ＝
４０（７５ － Ｖ）
ｅｘｐ（７５ － Ｖ１３． ５ ）－ １

，βｍ ＝ １． ２２６２ｅｘｐ（ － Ｖ
４２． ２４８），

　 αｈ ＝０． ００３５ｅｘｐ（ － Ｖ２４． １８６），βｈ ＝
０． ０１７（５１． ２５Ｖ）
ｅｘｐ（５１． ２５Ｖ５． ２ ）１

，

　 αｎ ＝
９５ － Ｖ

ｅｘｐ（９５ － Ｖ１１． ８ ）－ １
，βｎ ＝ ０． ００２５ｅｘｐ（ － Ｖ

２２． ２２２）

（１）
这里Ｖ是膜电位，ｍ和ｈ分别是钠通道的开关

概率，ｎ是钾通道打开概率．这里参数值设置为：ＶＮａ

＝ ５５． ０ｍＶ，ＶＫ ＝ － ９７． ０ｍＶ，Ｖｌ ＝ － ７０． ０ｍＶ，ｇＮａ ＝
１１２ｍｓ ／ ｃｍ２，ｇＫ ＝ ２２４ｍｓ ／ ｃｍ２，ｇｔ ＝ ０． １ｍｓ ／ ｃｍ２，Ｃ ＝
１μＦ ／ ｃｍ２ ． Ｉｅｘｔ是外刺激直流电；Ｉｓｙｎ是突触流，它由下
面的动力模型来控制［１２］：

Ｉｓｙｎ ＝ － ｇｓｙｎｒ（Ｖ － Ｖｓｙｎ），
ｄｒ
ｄｔ ＝ αＴ（１ － ｒ）－ βｒ，　 Ｔ ＝

１
１ ＋ ｅｘｐ（－ Ｖｐｒｅ），

α ＝ １τｒｉｓｅ
－ β，　 β ＝ １τｄｅｃａｙ （２）

这里Ｖｓｙｎ是突触可逆电位，Ｖｐｒｅ是突触前膜电
位，τｒｉｓｅ是突触提升的时间常数，τｄｅｃａｙ是突触的衰减
时间常数，ｇｓｙｎ是耦合强度．在本文中，我们设置：
τｒｉｓｅ ＝ ０． ０１，Ｖｓｙｎ ＝ ４０ｍＶ，它保证神经元之间是兴奋
的耦合． Ｉｅｘｔ，τｄｅｃａｙ和ｇｓｙｎ用作控制参数．在单个的ＦＳ
神经元中，当参数Ｉｅｘｔ改变时，ＦＳ神经元的周期解
在Ｉｅｘｔ≈０． ３５经由鞍结分岔出现．随着Ｉｅｘｔ的继续增
加，极限环在Ｉｅｘｔ≈１２７． ４由超临界的Ｈｏｐｆ分岔消
失（见图１）．由此可见ＦＳ神经元是第一类可兴奋
神经元．

图１　 单个神经元的平衡点关于参数Ｉｅｘｔ的分岔图
Ｆｉｇ． １　 Ｔｈｅ ｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｖｓ．

ｔｈｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒ Ｉｅｘｔ ｉｎ ｔｈｅ ＦＳ ｎｅｕｒｏｎ ｍｏｄｅｌ

具有兴奋性化学突触耦合的两ＦＳ神经元由下
面的动力系统（３）和（４）描述：
　
ｄＶ１
ｄｔ ＝ ｇＮａｍ

３
１ｈ１（ＶＮａＶ１）＋ ｇｋｖｎ２１（ＶｋＶ１）＋

ｇｌ（ＶｌＶ１）＋ Ｉｅｘｔ ＋ ｇｓｙｎｒ１（Ｖｓｙｎ － Ｖ１）
　
ｄｘ１
ｄｔ ＝

ｘ∞ － ｘ１
τｘ（Ｖ１），　 （ｘ１ ＝ ｍ１，ｈ１，ｎ１）

　
ｄｒ１
ｄｔ ＝ αＴ（１ － ｒ１）－ βｒ１，　 Ｔ ＝

１
１ ＋ ｅｘｐ（－ Ｖ２） （３）

　
ｄＶ２
ｄｔ ＝ ｇＮａｍ

３
２ｈ２（ＶＮａＶ２）＋ ｇｋｖｎ２２（ＶｋＶ２）＋

ｇｌ（ＶｌＶ２）＋ Ｉｅｘｔ ＋ ｇｓｙｎｒ２（Ｖｓｙｎ － Ｖ２）

６３
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ｄｘ２
ｄｔ ＝

ｘ∞ － ｘ２
τｘ（Ｖ２），　 （ｘ２ ＝ ｍ２，ｈ２，ｎ２）

　
ｄｒ２
ｄｔ ＝ αＴ（１ － ｒ２）－ βｒ２，　 Ｔ ＝

１
１ ＋ ｅｘｐ（－ Ｖ１） （４）

因此两耦合神经元的同步流形为：
　 ｄＶｄｔ ＝ ｇＮａｍ

３ｈ（ＶＮａＶ）＋ ｇｋｖｎ２（ＶｋＶ）＋
ｇｌ（ＶｌＶ）＋ Ｉｅｘｔ ＋ ｇｓｙｎｒ（Ｖｓｙｎ － Ｖ）

　 ｄｘｄｔ ＝
ｘ∞ － ｘ
τｘ（Ｖ），

　 ｄｒｄｔ ＝ αＴ（１ － ｒ）－ βｒ，　 Ｔ ＝
１

１ ＋ ｅｘｐ（－ Ｖ） （５）
为了研究耦合神经元的分岔动力，我们采用如

下类似Ｐｏｉｎｃａｒｅ面的方法，即无论何时膜电位Ｖｉ（ｉ
＝ １，２）的斜率改变符号，我们记录Ｖｉ（ｉ ＝ １，２）的
值，这实际上相当于记录Ｖｉ的极大值，这种方法也
能捕捉动力系统的主要特性．类似于传统的方法，
耦合神经元的同步由误差系统的Ｌｙａｐｕｎｏｖ指数来
判断．

为此，我们设置向量Ｘｉ ＝（Ｖｉ，ｍｉ，ｈｉ，ｎｉ，ｒｉ）Ｔ，
于是系统（３）或者（４）能重新写为：

Ｘ
·
ｉ ＝ Ｆ（Ｘｉ）＋ Ｈ（Ｘｉ，Ｘｊ） （６）

这里
　 Ｆ（Ｘ）＝（ｇＮａｍ３ｈ（ＶＮａＶ）＋ ｇｋｖｎ２（ＶｋＶ）＋

ｇｌ（ＶｌＶ）＋ Ｉｅｘｔ ＋ ｇｓｙｎｒ（ｔ）（Ｖｓｙｎ － Ｖ），ｍ∞ － ｍτｍ（Ｖ），
ｈ∞ － ｈ
τｈ（Ｖ），

ｎ∞ － ｎ
τｎ（Ｖ），－ βｒ）

Ｔ，
　 Ｈ（Ｘｉ，Ｘｊ）＝（０，０，０，０，α（１ ＋ｅｘｐ（－Ｖｊ））－１（１ －ｒｉ））Ｔ

我们引入相截向量Ｘ⊥ ＝ Ｘ２ － Ｘ１，（４）（３）且
在同步流形（５）处线性化得到：

Ｘ
·
⊥ ＝ ＤＸＦ（Ｘ）Ｘ⊥ ＋ ＤＨ（Ｘ）Ｘ⊥ （７）

这里ＤＸＦ（Ｘ）是Ｆ（Ｘ）在同步状态Ｘ处的Ｊａｃｏｂｉ矩
阵，且ＤＨ（Ｘ）＝

０ ０ ０ ０ ０
０ ０ ０ ０ ０
０ ０ ０ ０ ０
０ ０ ０ ０ ０

 α
（１＋ｅｘｐ（Ｖ））２（１ｒ）ｅｘｐ（Ｖ） ０ ０ ０  α

（１＋ｅｘｐ（Ｖ

















）

耦合神经元的同步稳定性是与系统（７）的最大
Ｌｙａｐｕｎｏｖ指数是相关的．如果系统（７）的最大Ｌｙａ

ｐｕｎｏｖ指数是负的，那么同步状态是稳定的．下面主
要研究耦合强度ｇｓｙｎ和突触衰减时间常数τｄｅｃａｙ的变
化对耦合神经元同步的作用．为此先固定Ｉｅｘｔ ＝ ４和
ｇｓｙｎ ＝１． ５３，根据系统（３）和（４），数值计算表明了耦
合神经元的分岔结构随着τｄｅｃａｙ的变化趋势（见图２
（ａ））． 图２ （ｂ）给出了误差系统（７）的最大Ｌｙａ
ｐｕｎｏｖ指数的变化．可以清楚地看到，随着τｄｅｃａｙ的增
加，耦合神经元的激发呈现非常丰富的模式，其中包
括各种周期和混沌的激发．与此同时，从图２ （ｂ）我
们看到在某些τｄｅｃａｙ的范围内，最大Ｌｙａｐｕｎｏｖ指数是
负的，这意味着耦合神经元达到了同步．而在一些参
数范围内，最大Ｌｙａｐｕｎｏｖ指数是正值，这表明耦合
神经元没有达到完全同步．为了更清楚地观察同步
行为，我们分别取τｄｅｃａｙ ＝ ５． ５、６． ２５、７． ５和５． ２５，对
应的数值模拟在图３表明，清楚地展示了各种激发
的同步和非同步模式．如图３（ａ），在（Ｖ１，Ｖ２）平面上
的相图位于第一和第三象限的角平分线上，且从３
（ｂ）清楚地看到，神经元是以周期５的模式运动，因
此这是神经元处于周期５的同步运动．类似可以分
析３（ｃ）（ｈ）其它模式的同步和非同步．

图２　 （ａ）第一个神经元随着参数τｄｅｃａｙ变化的分岔图；
（ｂ）最大Ｌｙａｐｕｎｏｖ指数随着参数τｄｅｃａｙ的变化趋势

Ｆｉｇ． ２　 （ａ）Ｔｈｅ ｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｎｅｕｒｏｎ ｖｓ．
ｔｈｅ ｄｅｃａｙ ｃｏｎｓｔａｎｔ τｄｅｃａｙ ｉｎ ｔｗｏ ｃｏｕｐｌｅｄ ＦＳ ｎｅｕｒｏｎｓ；

（ｂ）Ｔｈｅ ｌａｒｇｅｓｔ Ｌｙａｐｕｎｏｖ ｅｘｐｏｎｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ｅｒｒｏｒ ｓｙｓｔｅｍ ｖｓ．
ｔｈｅ ｄｅｃａｙ ｃｏｎｓｔａｎｔ τｄｅｃａｙ
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图３　 在不同的τｄｅｃａｙ下，两耦合神经元在（Ｖ１，Ｖ２）平面上的相图
和对应的第一个神经元的吸引子在平面（Ｖ１，ｎ１）上的投影：

（ａ）和（ｂ）突触衰减常数τｄｅｃａｙ ＝ ５． ５，周期５同步；
（ｃ）和（ｄ）突触衰减常数τｄｅｃａｙ ＝ ６． ２５，混沌同步；
（ｅ）和（ｆ）突触衰减常数τｄｅｃａｙ ＝ ７． ４５，混沌不同步；
（ｇ）和（ｈ）突触衰减常数τｄｅｃａｙ ＝ ５． ２５，周期２不同步

Ｆｉｇ． ３　 Ｓｙｎｃｈｒｏｎｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｎｏｎｓｙｎｃｈｒｏｎｉｚａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ τｄｅｃａｙ：
（ａ）ａｎｄ （ｂ）τｄｅｃａｙ ＝ ５． ５，ｐｅｒｉｏｄｉｃ ｓｙｎｃｈｒｏｎｉｚａｔｉｏｎ；
（ｃ）ａｎｄ （ｄ）τｄｅｃａｙ ＝ ６． ２５，ｃｈａｏｔｉｃ ｓｙｎｃｈｒｏｎｉｚａｔｉｏｎ；
（ｅ）ａｎｄ （ｆ）τｄｅｃａｙ ＝ ７． ４５，ｃｈａｏｔｉｃ ｎｏｎｓｙｎｃｈｒｏｎｉｚａｔｉｏｎ；
（ｇ）ａｎｄ （ｈ）τｄｅｃａｙ ＝ ５． ２５，ｐｅｒｉｏｄｉｃ ｎｏｎｓｙｎｃｈｒｏｎｉｚａｔｉｏｎ

图４　 在两参数平面（ｇｓｙｎ，τｄｅｃａｙ）上，
最大Ｌｙａｐｕｎｏｖ指数的强度变化

Ｆｉｇ． ４　 Ｔｈｅ ｃｏｎｔｏｕｒ ｐｌｏｔ ｏｆ ｔｈｅ ｌａｒｇｅｓｔ Ｌｙａｐｕｎｏｖ

ｅｘｐｏｎｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ （ｇｓｙｎ，τｄｅｃａｙ）ｐａｒａｍｅｔｅｒ ｐｌａｎｅ

作为一个更全面的研究，在参数平面（ｇｓｙｎ，
τｄｅｃａｙ）上，我们计算了最大Ｌｙａｐｕｎｏｖ指数的变化情
况．数值的结果如图４表明，在某些区域范围内，最
大Ｌｙａｐｕｎｏｖ指数是负的，这意味兴奋性化学耦合
神经元之间完全同步的发生．

２　 结论
兴奋性化学突触也是神经元系统中一个信息

传递的重要工具．本文研究了一对具有兴奋性化学
突触耦合的ＦＳ神经元的同步，结果表明在合适的
参数组合下，兴奋性化学耦合的ＦＳ神经元能达到
各种激发模式的同步和非同步．这些结果将对我们
理解神经元的集体运动具有重要的指导意义．
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