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摘要　研究了单个ＭＬ神经元的放电模式及其动力学特征．通过快慢动力学分析得出随着参数的变化，神经

元可以呈现出静息态、簇放电及峰放电等多种放电模式．本文同时研究了耦合强度和时滞对突触耦合的两

个神经元同步的影响．在无时滞时，随着耦合强度的增大，耦合神经元的在相同步得到增强．而在某段时滞

范围内，神经元在比较小的耦合强度下就能达到同步，这说明有效的时滞能够增强同步．此外，时滞只能在

某些耦合强度下才对耦合系统的同步起作用．

关键词　簇放电，　峰放电，　快慢动力学分析，　同步，　时滞

引 言

神经元（ｎｅｕｒｏｎ）作为神经系统的基本结构单
位，本身就是一个复杂的非线性动力系统，其放电

活动体现了丰富的非线性动力学行为．长期以来国
内外学者采用多种方法来研究神经元放电的节律

模式，文献［１］用快慢动力学方法分析了参数及耦
合强度对Ｂｕｔｅｒａ起搏器细胞放电模式的影响，证明
了快慢动力分析是一种研究簇放电机理的有效方

法．研究发现单个神经元的放电模式是很复杂的，
有时甚至是不规则的［２］，但神经元集群则可以通过

同步行为来传递生物信息或者产生规则的节律行

为．同步是自然界中一种基本的非线性行为，它广
泛的存在于物理界及生物界中，最近已经引起了研

究者的广泛关注［３６］．研究者利用数值模拟或理论
证明的方法得到了耦合振子同步的一系列研究成

果，这些研究成果在神经生物学中得到了运用．为
了了解信息在大脑中的操作过程，科学家们建立了

一系列的神经元模型，如 ＨｉｎｄｍａｒｓｈＲｏｓｅ（ＨＲ），
ＦｉｔｚｈｕｇｈＮａｇｕｍｏ（ＦＨＮ），ＭｏｒｒｉｓＬｅｃａｒ（ＭＬ）和 Ｃｈａｙ
模型等．通过研究这些模型的动力学行为，耦合神
经元的集群行为得到了研究．

神经元间信息传递的一种重要方式是突触传

递．突触传递包括电突触传递及化学突触传递．王
青云［７］等研究了两个电耦合的 ＭＬ神经元的混沌
同步行为，结果发现了一种从非集群行为到完全同

步行为的新的转化模式．石霞、陆启韶［８，９］研究了

电耦合的ＨＲ神经元的完全同步行为，结果表明不
管神经元最初是周期放电还是混沌放电，在足够大

的耦合强度下，全同的神经元最终都会达到完全同

步．另外，两个电耦合的混沌Ｃｈａｙ神经元的相位同
步在文献［１０］中得到了研究，结果表明两个不同
的神经元起搏器随着耦合强度的增大经历了从相

位同步到几乎完全同步的转迁．
众所周知，耦合神经元间的信息传递并不是瞬

时的，神经元间有限的信息传递速度及突触间的信

息操作时间造成了传递的延迟，例如树突纤维中信

号的传递速率是１ｍ／ｓ，这就造成了信息在大脑皮
层网络中传递时高达８０ｍｓ的时滞［１１］，因此，在真

实神经元间信息的传递过程中时滞是不可避免的．
Ｄｈａｍａｌａ等［１２］通过对时滞耦合的 ＨＲ神经元的同
步稳定性的分析，给出了一个时滞耦合的 ＨＲ神经
元网络同步的一个主稳定性方程，通过数值仿真表

明有效的时滞对神经元完全同步的促进作用．文献
［１３］的研究也证实时滞可以增强耦合神经元系统
的同步，同时还发现时滞可以诱发耦合神经元呈现

丰富的放电模式，并且达到同步的耦合神经元一定

处于周期激发模式．文献［１４］研究了一对混沌
Ｃｈａｙ神经元的同步作用，结果表明在有效的时滞
下两神经元的在相簇同步可以得到增强．

本文研究了单个 ＭＬ神经元的放电模式及两
个具有抑制性化学突触耦合的 ＭＬ神经元的同步
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问题，通过引进相似函数 Ｓ（０）研究了时滞对耦合
混沌的ＭＬ神经元同步的影响．

１　单个ＭＬ神经元的快慢动力分析

ＭｏｒｒｉｓＬｅｃａｒ神经元模型是描述北极鹅肌肉纤维
的电活动的一个神经元模型．这个模型能模拟现实神
经元的激发和恢复的特性．此模型包含了产生快变动
作电位的一个Ｃａ２＋流和一个Ｋ＋流．与此同时，为了维
持静息态处的恒定电位，还考虑了一个漏电流．二维
的ＭＬ神经元模型由下面的微分方程给出：

ｄＶ
ｄｔ＝ｇＣａｍ∞（Ｖ）（ＶＣａ－Ｖ）＋ｇｋＷ（Ｖｋ－Ｖ）＋

　ｇｌ（Ｖｌ－Ｖ）－Ｉ
ｄＷ
ｄｔ＝λ（Ｖ）（Ｗ∞（Ｖ）－Ｗ） （１）

这里ｍ∞（Ｖ），Ｗ∞（Ｖ）和λ（Ｖ）分别表示如下：

ｍ∞（Ｖ）＝０．５（１＋ｔａｎｈ
Ｖ－Ｖａ
Ｖｂ
）

Ｗ∞（Ｖ）＝０．５（１＋ｔａｎｈ
Ｖ－Ｖｃ
Ｖｄ
）

λ（Ｖ）＝１３ｃｏｓｈ
Ｖ－Ｖｃ
２Ｖｄ

）

这里ｔ是时间变量，Ｖ是神经元的膜电位，Ｗ是Ｋ＋离
子通道的活化概率．在本章的研究中，系统参数设置
为：ｇＣａ＝１．２，ｇｋ＝２．０，ｇｌ＝０．５，Ｖｋ＝１．１，Ｖｌ＝０．５，
Ｖａ＝０．０１，Ｖｂ＝０．１５，Ｖｃ＝０．１，Ｖｄ＝０．０５．对这些参
数的详细解释可以参考文献［１５］．在这些参数中，我
们选择ＶＣａ作为控制参数．为了在ＭＬ模型中产生丰
富的放电模式，我们引入一个慢子系统如下：

ｄＩ
ｄｔ＝μ（０．２＋Ｖ） （２）

这里μ是一个小常数，我们取 μ＝０．００５．在这种情
况下，Ｉ是一个慢变量，Ｖ和 Ｗ是两个快变量，从而
构成了一个双时间尺度系统．我们把由系统（１）和
（２）组成的微分系统称作是改进的 ＭＬ神经元模
型，在本文的研究中仍然简称为ＭＬ模型．

当参数ＶＣａ改变时，ＭＬ神经元呈现丰富的激发
行为．例如各种各样的周期和混沌模式等等．图１
表明了峰峰间期（ＩＳＩ）随着参数 ＶＣａ的变化图．由图
知当ＶＣａ≤０．３３８时，神经元呈现静息态，此时对应
着方程（１）（２）的一个平衡点．当０．３３８＜ＶＣａ＜０．
８２６时，神经元呈周期放电模式．当０．８２６≤ＶＣａ≤
０．８５时，神经元经倍周期分岔呈现混沌状态．当

ＶＣａ≥０．８５时，峰峰间期序列经逆倍周期分岔又恢
复到周期放电模式．

图１　单个ＭＬ神经元的峰峰间期（ＩＳＩ）随着参数ＶＣａ变化的分岔图

Ｆｉｇ．１　ＴｈｅｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｄｉａｇｒａｍｏｆＩＳＩｖｅｒｓｕｓｔｈｅｐａｒａｍｅｔｅｒ

ＶＣａｉｎｔｈｅＭＬｎｅｕｒｏｎｍｏｄｅｌ

我们可以应用快慢动力学来分析放电模式的

动力学行为．不失一般性，只选取 ＶＣａ＝０．２，０．６和
１的情况．快子系统关于慢变量 Ｉ的平衡点曲线在
（Ｉ，Ｖ）平面内构成一条 Ｚ形曲线（图２）．Ｚ形曲线
由三部分组成：上支、中支和下支．上支最初是稳定
的焦点（实线），随着 Ｉ的增加，稳定的焦点经过亚
临界Ｈｏｐｆ分岔点ＨＢ变为不稳定的焦点（虚线）．中
支由不稳定的鞍点（虚线）组成，下支对应着稳定结

点．图中Ｖｍｉｎ和Ｖｍａｘ表示不稳定极限环对应的动作电
位的最大值和最小值．同时周期放电模式对应的闭曲
线和慢子系统的零值线也被叠加在图２（ａ）（ｂ）中，零
值线下方满足ｄＩ／ｄｔ＜０，零值线上方满足ｄＩ／ｄｔ＞０．

图２　快子系统关于慢变量Ｉ的分岔图

ＶＣａ＝０．２ＶＣａ＝０．６ＶＣａ＝１

Ｆｉｇ．２　Ｔｈｅｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｄｉａｇｒａｍｆｏｒｔｈｅｆａｓｔｓｕｂｓｙｓｔｅｍ

ＶＣａ＝０．２ＶＣａ＝０．６ＶＣａ＝１

当ＶＣａ＝０．２时，慢子系统的零值线交于 Ｚ形
曲线的下支（见图２（ａ）），此时，交点对应着整个系
统的一个平衡点，神经元处于静息态．

０２
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当ＶＣａ＝０．６时，慢子系统的零值线交 Ｚ形曲
线于ＬＰ２及同宿轨分岔点之间（见图２（ｂ）），此时
存在一个双稳区域，即包围不稳定焦点的稳定极限

环和稳定结点共存的区域，簇放电发生．静息态时
放电轨道沿着Ｚ形曲线的下支向左运动，当轨道到
达点ＬＰ２时，平衡点发生鞍结分岔，系统由静息态
转为连续放电状态，此时极限环是唯一的吸引子．
当运动超过慢子系统的零值线时，Ｉ开始增加，放电
轨道向右运动．随着 Ｉ的增加，系统连续发放５个
放电尖峰，直至遇到由鞍点组成的中支而结束，放电

状态经鞍点的同宿轨分岔而消失，因此系统的轨线

返回到Ｚ形分岔曲线的下支，这就完成了一次放电．
当ＶＣａ＝１时，慢子系统的零值线交 Ｚ形曲线

于同宿轨分岔点的上方，此时不存在双稳区域，放

电轨道一直在周期轨的附近区域，因此系统持续放

电（见图２（ｃ））．
由图３可知，随着ＶＣａ的增大，慢子系统的零值

线与Ｚ形曲线下支的距离增大，因此，放电轨道在
下支上的运动速度越来越快，神经元处于静息态的

时间相应变短，当 ＶＣａ足够大时，系统持续放电．因
此随着 ＶＣａ的增大，神经元的放电模式由静息态到
簇放电最后变为峰放电．

图３　快子系统的分岔图随着参数ＶＣａ增长的变化图

Ｆｉｇ．３　Ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅｏｆｔｈｅｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｆ（１）ｏｎＶＣａ

２　时滞对化学突触耦合的 ＭＬ神经元同步
的增强作用

下面我们研究两个具有抑制性化学耦合的混

沌ＭＬ神经元的同步。它们的动力行为由下面的
时滞微分方程组来控制：

ｄＷ１，２
ｄｔ ＝ｇＣａｍ∞（Ｖ）（ＶＣａ－Ｖ１，２）＋ｇｋＷ（Ｖｋ－

　Ｖ１，２）＋ｇ１（Ｖｌ－Ｖ）－Ｉ１，２＋

　
Ｈｓｙｎ（Ｖｓｙｎ－Ｖ１，２）

１＋ｅｘｐ｛－σ［Ｖ２，１（ｔ－τ）－θ］｝
ｄＶ１，２
ｄｔ＝λ（Ｖ１，２）（Ｗ∞（Ｖ１，２）－Ｗ１，２）

ｄＩ１，２
ｄｔ＝μ（０．２＋Ｖ１．２） （３）

这里Ｈｓｙｎ是耦合强度，τ是时滞，指标１（或２）代表
神经元１（或２），Ｖｓｙｎ是神经元突触可逆电位，它依
赖于前突触神经元和受体的类型．耦合是兴奋的还
是抑制的依赖于Ｖｓｙｎ的取值，当Ｖｓｙｎ＞Ｖｅ时，耦合是
兴奋的，反之是抑制性化学耦合．此处Ｖｅ是神经元

的平衡电位［１６］．θ是突触阈值，当动作电位超过阈
值时，前突触神经元开始对后突触神经元作用．σ
是兴奋或抑制开始的比率常数．

图４　｜｜ｅ｜｜的极大值随着耦合强度的变化图

Ｆｉｇ．４　Ｔｈｅｍａｘｉｍｕｍｏｆ｜｜ｅ｜｜ｖｅｒｓｕｓｔｈｅｃｏｕｐｌｉｎｇｓｔｒｅｎｇｔｈＨｓｙｎ

设置参数如下：Ｖｓｙｎ＝０．５，它保证了神经元之
间相互作用是抑制的．突触阈值 θ＝０．３５，比率常
数σ＝５，其它参数如前所示．为了使单个神经元
处于混沌的激发模式，选择参数ＶＣａ＝０．８４．

图５　（Ｖ１，Ｖ２）平面上的相位图（ａ）Ｈｓｙｎ＝１．４３，（ｂ）Ｈｓｙｎ＝１．４５

Ｆｉｇ．５　Ｔｈｅｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇｐｈａｓｅｐｏｒｔｒａｉｔｓｏｎ（Ｖ１，Ｖ２）．

ｐｌａｎｅｆｏｒ（ａ）Ｈｓｙｎ＝１．４３，（ｂ）Ｈｓｙｎ＝１．４５

首先研究无时滞时两抑制性化学突触耦合的

ＭＬ神经元的同步（即τ＝０）．取‖ｅ‖＝１３（｜ｅ１｜＋｜

ｅ２｜＋｜ｅ３｜），这里ｅ１＝Ｖ２－Ｖ１，ｅ２＝Ｗ２－Ｗ１，ｅ３＝Ｉ２－
Ｉ１，若ｌｉｍｔ→∞ｍａｘ‖ｅ‖＝０，这意味着耦合神经元完全同

步的发生．图４表明了‖ｅ‖的极大值随着耦合强度
的变化情况，很显然，当耦合强度 Ｈｓｙｎ≥１．４３时，耦
合的神经元达到了完全同步状态．为了更清楚地看
到这一同步过程，我们分别取Ｈｓｙｎ＝１．４和１．４５．图５
显示了（Ｖ１，Ｖ２）平面上的相图．很显然，当Ｈｓｙｎ≥１．４３

１２
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时，两耦合的ＭＬ神经元实现在相同步．
接着研究时滞对化学耦合的ＭＬ神经元同步的

影响．由图４可知，当Ｈｓｙｎ∈［０，１．４３）时，两个无时滞
的化学突触耦合的 ＭＬ神经元不能达到完全同步．
为了研究具有时滞的化学突触耦合的ＭＬ神经元的
同步，我们引入一个统计量，相似函数如下［１７］：

Ｓ（τ１）＝
＜（Ｖ１（ｔ）－Ｖ２（ｔ－τ１））

２＞
（＜Ｖ２１（ｔ）＞＜Ｖ

２
２（ｔ）＞）

１／{ }２
１
２

这里＜·＞表示对时间的平均，这个函数度量
了两个信号Ｖ１（ｔ）和 Ｖ２（ｔ）的时间相关．如果两个
信号是独立的，对所有的 τ１，Ｓ（τ１）≠０；如果对于
某个τ１，使得Ｓ（τ１）≈０，那么在两个信号之间存在
一个时间滞后τ１；特别的当耦合系统是完全同步的
状态时，那么在τ１＝０处，Ｓ（τ１）＝０．事实上，Ｓ（τ１）
越小，两个信号Ｖ１（ｔ）和Ｖ２（ｔ）有越大的相关性．从
同步的观点来讲，就是两耦合系统的同步程度增

加．本文中仅研究τ１＝０的情况．图６（ａ）给出了相
似函数Ｓ（０）在参数平面（Ｈｓｙｎ，τ）上的变化图，可以
明显地看到在参数平面（Ｈｓｙｎ，τ）上存在着一些区
域，这些区域里相似函数Ｓ（０）的值变成了零，这意
味着耦合神经元同步区域的出现．图６（ｂ）为固定τ
＝６时，Ｓ（０）随着耦合强度 Ｈｓｙｎ的变化图．由此可
知，时滞的出现使得耦合神经元在较小的耦合强度

下就能达到完全同步．

图６　（ａ）在两参数平面（τ，Ｈｓｙｎ）上，Ｓ（０）大小的变化；

（ｂ）当固定τ＝６时，Ｓ（０）随着耦合强度Ｈｓｙｎ的变化

Ｆｉｇ．６　（ａ）ＴｈｅｃｏｎｔｏｕｒｐｌｏｔｏｆＳ（０）ｉｎ（τ，Ｈｓｙｎ）ｐａｒａｍｅｔｅｒｐｌａｎｅ，

ｗｈｅｒｅｔｈｅｇｒｅｙｓｃａｌｅｔａｂｌｅｏｎｔｈｅｂａｒｓｈｏｗｓｉｔｓｖａｒｉａｔｉｏｎ；

（ｂ）Ｓ（０）ｖｅｒｓｕｓｔｈｅｃｏｕｐｌｉｎｇｓｔｒｅｎｇｔｈＨｓｙｎｆｏｒτ＝６

为了从数值上更清楚地看这个结果，我们选择

耦合强度Ｈｓｙｎ＝０．１４，如图７（ａ）所示，如果没有时
滞，两耦合混沌的ＭＬ神经元不能达到完全同步．然

而，当取时滞τ＝６时，两耦合神经元的完全同步发
生，因此时滞能增强耦合神经元的同步．而且从图６
（ａ）可以清楚地看到，仅仅在一个有效的时滞区间，
它大约是τ∈（５，１０），完全同步才能有效地被增强，
对于较大或者较小的时滞，完全同步不能发生．

图７　当固定耦合强度Ｈｓｙｎ＝０．１４时，膜电位Ｖ２关于Ｖ１的相位图：

（ａ）τ＝０（ｂ）τ＝６

Ｆｉｇ．７　ＴｈｅｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌＶ１ｖｅｒｓｕｓＶ２ｆｏｒｔｈｅｃｏｕｐｌｉｎｇｓｔｒｅｎｇｔｈ

Ｈｓｙｎ＝０．１４（ａ）τ＝０（ｂ）τ＝６

研究资料表明，在相距几厘米的脑区之间的神

经元同步能发生［１４］．上面的结果表明在小时滞耦
合情形下，耦合神经元达到集体的同步运动是可能

的．因此，适当的时滞看起来有利于在脑区里实现
神经元的同步．

３　结论

研究了单个ＭＬ神经元的放电模式，及时滞对
耦合的混沌ＭＬ神经元同步的影响．随着参数的增
加，单个ＭＬ神经元表现出丰富的放电模式．例如
静息态、簇放电及峰放电．我们用快慢动力学的方
法研究了神经元放电模式的动力学特征．

然后，我们通过计算相似函数 Ｓ（０）研究了时
滞对耦合的混沌ＭＬ神经元同步的影响，表明有效
的时滞能增强耦合神经元的同步．本文的结果对耦
合神经元的集群运动的研究有参考价值．
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