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摘要　研究一个具有电流反馈的两房室锥体神经元的簇放电动力学问题．首先，利用数值模拟研究了该神

经元的树突和胞体两个房室之间的峰相位同步行为．其次，基于快慢动力学分析方法，给出了快子系统的双

参数分岔曲线图，结果表明快子系统产生了３个余维２分岔点，它们分别为ｆｏｌｄＨｏｐｆ分岔点ＺＨ、Ｃｕｓｐ分岔

点ＣＰ和ＢｏｇｄａｎｏｖＴａｋｅｎｓ分岔点ＢＴ．最后，根据这些余维２分岔点确定系统存在着丰富的簇放电模式，如

“ｆｏｌｄ／ｆｏｌｄ”型，“Ｈｏｐｆ／Ｈｏｐｆ”型，“Ｈｏｐｆ／ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”型以“ｆｏｌｄ／ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”型簇振荡等，并分析研究了簇放电模

式的产生以及它们之间相互转迁的动力学机理．本文的研究结果进一步表明了神经元的几何形态特性对于

神经元放电模式多样性的重要影响．

关键词　簇放电，　同步，　电流反馈，　快慢动力学分析，　分岔

ＤＯＩ：　１０．６０５２／１６７２６５５３２０１６０２３

引言

神经元作为神经系统的基本功能单位，通过放

电活动感受外界刺激，从而实现神经信息的传

递［１］．不同的放电模式是对不同外界刺激的不同反
映［２－３］．研究表明，簇放电（ｂｕｒｓｔｉｎｇ）是神经元最重
要的放电模式之一，在生物信息编码中起着关键作

用．簇振荡比单个峰放电（ｓｐｉｋｉｎｇ）可以携带更多的
信息并且更加可靠，因此理解簇振荡活动的产生和

转迁机制具有重要意义［４］．簇振荡表现为慢变量引
起的静息态（ｓｉｌｅｎｔｐｈａｓｅ）与快变量引起的重复放
电状态（ａｃｔｉｖｅｐｈａｓｅ）之间的相互转迁．利用快慢动
力学分析来考察簇放电的静息态和放电状态之间

的分岔，并依此给出簇模式的拓扑类型，是理解簇

振荡产生机理的主要方法［５］．
为了更好的探究神经元的各部分在信息传递

中的作用，神经元的形态结构多利用房室模型来刻

画，如锥体神经元［６］，蒲肯野神经元［７］和中间神经

元［８］等．房室模型是将空间上连续的单个神经元分
成离散的多个房室，各个房室相互连接后整体描述

神经元的时空变化．和单房室神经元模型相比，多

房室模型同样可以产生丰富的放电模式，并且能够

更好的体现神经元的形态结构特征［６－８］．利用房室
模型来研究神经元的电活动行为，一直是计算神经

领域的热点．本文主要研究具有电流反馈的两房室
锥体神经元模型，通过数值模拟和理论分析，讨论

了神经元通过形态参数变化时展现的放电节律模

式以及各种模式之间的相互转迁机理．

１　模型描述

考虑锥体神经元，它由树突和轴突两个房室构

成．模型描述如下［９］：

Ｃ
ｄＶＳ
ｄｔ＝

ＩＳ
ｐ＋
ｇｃ（ＶＤ－ＶＳ）

ｐ －ｇＮａｍ∞（ＶＳ）（ＶＳ－ＥＮａ）－

　ｇＫｗ（ＶＳ－ＥＫ）－ｇＳＬ（ＶＳ－ＥＳＬ） （１）

ｄｗ
ｄｔ＝φ

ｗ∞（ＶＳ）－ｗ
τｗ（ＶＳ）

（２）

Ｃ
ｄＶＤ
ｄｔ＝

ＩＤ
１－ｐ－
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１－ｐ －ｇＤＬ（ＶＤ－ＥＤＬ）

（３）
ｄＩＳ
ｄｔ＝ε（ｖ０－ＶＳ） （４）

其中门控函数为：
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ｍ∞（ＶＳ）＝０．５１＋ｔａｎｈ
ＶＳ＋ｖ１
ｖ( )[ ]
２
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ＶＳ
ｖ( )[ ]
３

τｗ（ＶＳ）＝１ ｃｏｓｈ
ＶＳ
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４

（１）式和（３）式分别为胞体膜电压 ＶＳ和树突膜电
压ＶＤ的动力学方程，其中胞体房室的电流包含了
胞体的突触输入电流、树突流向胞体的内部电流、

Ｎａ＋离子电流、Ｋ＋离子电流和泄漏电流；树突房室
的电流包含了树突的突触输入电流、树突流向胞体

的内部电流和泄漏电流．ＥＮａ和ＥＫ分别表示Ｎａ
＋离

子通道和 Ｋ＋离子通道的平衡电位，ＥＳＬ和 ＥＤＬ分别
为胞体和树突膜上泄漏电流的平衡电位；ｇＮａ、ｇＫ、
ｇＳＬ和ｇＤＬ分别代表各通道的最大电导；ｇｃ表示两房
室连接电导；Ｃ表示膜电容；ＩＳ和 ＩＤ分别为胞体和
树突的突触输入电流；ｐ和１－ｐ分别表示胞体和
树突所占的面积比例．ｐ是锥体神经元的一个重要
几何形态参数．（２）式描述了 Ｋ＋离子通道门开通
概率ｗ的变化规律．作为外界电流刺激的影响，
（１）式中的胞体突触输入电流 ＩＳ由一个线性反馈
的动力学方程（４）支配，这里 ε是时间尺度因子，
取为很小的正数以保证 ＩＳ的慢变性．方程（１）－
（４）称为具有电流反馈的两房室神经元模型．由于

ε１，因此方程（１）－（３）可视为快子系统，其中取
ＩＳ作为慢变量，ｐ作为控制参数．在这篇文章中，其
它参数取值为：ε＝０．０１，ｇＮａ＝５０，ｇＫ＝１５，ｇＳＬ＝
２，ｇＤＬ＝２，ｇｃ＝２，ＥＮａ＝１０，ＥＫ＝－９０，ＥＳＬ＝－
７０，ＥＤＬ＝－７０，Φ＝０．３，Ｃ＝２，ｖ０＝－２２，ｖ１＝１．
２，ｖ２＝１８，ｖ３＝１０，ｖ４＝６．

为了便于以后的研究，先考虑在上述参数条件

下两个房室的同步动力学行为．引入峰相位函数

φＳ（ｔ）
［１０］，定义为：

φｓ（ｔ）＝２πｉ＋２π
ｔ－ｔｉ
ｔｉ＋１－ｔｉ

，　ｔｉ＜ｔ＜ｔｉ＋１ （５）

其中ｔｉ是第ｉ次峰放电发放的时间．因此每经过一
次峰放电，峰相位就增加 ２π．基于相位函数的定
义，引入频率函数ω（ｔ）＝φ（ｔ）和平均峰频率函数

Ω（ｔ）＝＜φ（ｔ）＞，这里＜·＞表示对时间取平均，
因此有

Ω（ｔ）＝ ２π
＜ｔｉ＋１－ｔｉ＞

（６）

如果两个房室的平均峰频率差 ΔΩ＝ΩＳ－ΩＤ
为０，那么两个房室的放电频率一致（在时间平均
的意义上），从而实现放电相位的同步［１１］．

２　神经元形态参数引起的两室间簇放电的同步

通过数值计算得到 ΔΩ和形态参数 ｐ的关系
图（见图１）．由图１可以看出在０．１８＜ｐ＜１．０的
参数范围内有平均峰频率差 ΔΩ＝０，即两个房室
总是处于峰相位同步状态，下面的图３～６的数值
结果也证实这一点．因此在下面的神经元簇放电
模式研究中，我们可以着重考察其中一个房室（如

胞体）的放电动力学行为，例如只依据ＶＳ的分岔图
就可以进行快慢动力学分析．

图１　平均峰频率差ΔΩ关于ｐ的变化图

Ｆｉｇ．１ＲｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｏｆｔｈｅｍｅａｎｓｐｉｋｅｆｒｅｑｕｅｎｃｙｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅΔΩ

ａｎｄｐａｒａｍｅｔｅｒｐ

３　簇放电模式及转迁

现在考虑前述的两房室锥体神经元模型的复

杂放电模式，图２给出一些分岔结果（具体的分析
过程从略）．图２（ａ）是全系统（１）－（４）关于形态
参数ｐ的分岔图．可以看出，平衡点的分岔曲线是
一条直线，在 ＨＢ处出现 ｓｕｐＨｏｐｆ分岔，系统的静
息态消失，使得稳定平衡点变为不稳定，同时产生

稳定极限环，系统开始振荡．图 ２（ｂ）是双参数
（ＩＳ，ｐ）平面的分岔曲线图．其中余维１分岔曲线
包括Ｈｏｐｆ分岔曲线（ｈ），平衡点的鞍结分岔曲线
（ｆ１，ｆ２），同宿轨分岔曲线（ｈｃ）．余维２分岔点分
别为ｆｏｌｄｈｏｐｆ分岔点ＺＨ（Ｈｏｐｆ分岔曲线ｈ和鞍结
分岔曲线 ｆ２的交点）、ＢｏｇｄａｎｏｖＴａｋｅｎｓ分岔点 ＢＴ
（ｆｏｌｄ分岔曲线ｆ１和同宿轨分岔曲线ｈｃ相切的点）
以及Ｃｕｓｐ分岔点 ＣＰ（两条鞍结分岔曲线 ｆ１和 ｆ２
处的交点）．左下角是点 ＢＴ附近的局部放大图．

７６５
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右上角是点 ＺＨ附近的局部放大图，右下角是点
ＣＰ附近的放大图．

图２　（ａ）全系统（１）－（４）关于形态参数ｐ的分岔图．

（ｂ）（ＩＳ，ｐ）参数平面上快子系统（１）－（３）的分岔曲线．

Ｆｉｇ．２　（ａ）Ｏｎｅｐａｒａｍｅｔｅｒｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｄｉａｇｒａｍｏｆｔｈｅｗｈｏｌｅｓｙｓｔｅｍ

ｗｉｔｈｔｈｅｖａｒｉａｔｉｏｎｏｆｐａｒａｍｅｔｅｒｐ．（ｂ）Ｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｃｕｒｖｅｓｉｎ

（ＩＳ，ｐ）ｐａｒａｍｅｔｒｉｃｐｌａｎｅｆｏｒｔｈｅｆａｓｔｓｕｂｓｙｓｔｅｍ（１）－（３）

为了进一步说明问题，下面结合图２来考虑形
态参数ｐ的变化对系统（１）－（４）的影响．通过取
参数ｐ不同的值来给出整个系统的某些典型的放
电模式．随着参数 ｐ的变化，系统呈现不同形式的
簇放电模式，如图３～６所示，其中黑线和红线分别
表示胞体和树突的放电时间序列图．可以看到这两
个房室的簇放电行为一直处于峰相位同步状态．接
下来利用快慢动力学分析，解释这些簇模式之间转

迁的动力学机理．
首先，当形态参数 ｐ＝０．１９时，系统产生簇放

电模式，如图３（ａ）所示．快慢动力学分析如图 ３
（ａ）所示．快子系统的分岔曲线是一条 Ｓ形曲线，
上支由稳定焦点（实线）和不稳定焦点（虚线）组

成；中支是由鞍点（虚线）组成；下支是由稳定结点

（实线）组成．由图２（ｂ）可以看出，现在在慢变参
数区域内的快子系统的分岔曲线从左到右仅有平

衡点的鞍结分岔曲线 ｆ１和 ｆ２，相应的快子系统的
分岔点分别记为 Ｆ１和 Ｆ２．全系统的轨线也叠加
在快子系统的分岔图上．随着参数ＩＳ的增加，相应

于快子系统分岔曲线下支稳定结点的簇放电的静

息态，经鞍结分岔 Ｆ２转迁到上支的放电状态．随
着ＩＳ的减小，放电状态经由鞍结分岔 Ｆ１转迁到下
支的静息态．因此簇放电类型是“ｆｏｌｄ／ｆｏｌｄ”型簇放
电［５］．

图３　当ｐ＝０．１９时，“ｆｏｌｄ／ｆｏｌｄ”型簇放电．

（ａ）两个房室的膜电位ＶＳ（黑线），ＶＤ（红线）的时间历程图．

（ｂ）快慢动力学分岔分析．

Ｆｉｇ．３　Ｂｕｒｓｔｉｎｇｏｆ“ｆｏｌｄ／ｆｏｌｄ”ｔｙｐｅｗｈｅｎｐ＝０．１９．

（ａ）ＴｉｍｅｈｉｓｔｏｒｙｏｆｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌｓＶＳｉｎｔｈｅｂｌａｃｋｌｉｎｅ

ａｎｄＶＤｉｎｔｈｅｒｅｄｏｎｅ．（ｂ）Ｆａｓｔｓｌｏｗｄｙｎａｍｉｃｓｏｆｔｈｅｆａｓｔｓｕｂｓｙｓｔｅｍ．

图４　当ｐ＝０．３５时，“Ｈｏｐｆ／Ｈｏｐｆ”型簇放电．

（ａ）两个房室的膜电位ＶＳ（黑线），ＶＤ（红线）的时间历程图．

（ｂ）快慢动力学分岔分析．

Ｆｉｇ．４　Ｂｕｒｓｔｉｎｇｏｆ“ｆｏｌｄ／ｆｏｌｄ”ｔｙｐｅｗｈｅｎｐ＝０．３５．

（ａ）ＴｉｍｅｈｉｓｔｏｒｙｏｆｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌｓＶＳｉｎｔｈｅｂｌａｃｋｌｉｎｅａｎｄ

ＶＤｉｎｔｈｅｒｅｄｏｎｅ．（ｂ）Ｆａｓｔｓｌｏｗｄｙｎａｍｉｃｓｏｆｔｈｅｆａｓｔｓｕｂｓｙｓｔｅｍ

其次，当ｐ＝０．３５时，系统可产生如图４（ａ）的
簇放电模式．运用图４（ｂ）的快慢动力学分析，来研
究此放电的动力学性质及其类型．通过双参数（ＩＳ，
ｐ）平面分岔图２（ｂ）可以看出，在两个鞍结分岔点
Ｆ１和Ｆ２之间，产生了两个 ｓｕｐＨｏｐｆ分岔点，在快
子系统的分岔图上分别记为ＨＢ１和ＨＢ２．这样，Ｓ
形分岔曲线的上支的稳定焦点（实线）经由点 ＨＢ１
处的Ｈｏｐｆ分岔而失稳（虚线），同时产生稳定极限
环．随着参数ＩＳ的增加，该稳定极限环经由点 ＨＢ２
处的Ｈｏｐｆ分岔消失而转变为稳定焦点．现在结合
全系统的轨线来讨论簇放电的产生过程．随着慢
变量ＩＳ的增加，由于 ｓｕｐＨｏｐｆ分岔点 ＨＢ２处的慢

变效应［１１］，下支的静息状态转迁到上支的放电状

８６５
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态；随着慢变量 ＩＳ的减小，放电状态收敛于经由
ｓｕｐＨｏｐｆ分岔点ＨＢ１产生的稳定焦点，再经由鞍结
分岔Ｆ１转迁到下支的静息状态．这种簇振荡模式
称为“Ｈｏｐｆ／Ｈｏｐｆ”型簇放电［５］．综上所述，当参数ｐ
的取值小于余维２分岔点 ＢＴ的纵坐标 ｐＢＴ值时，
系统会产生“ｆｏｌｄ／ｆｏｌｄ”型或“Ｈｏｐｆ／Ｈｏｐｆ”型簇放
电．

接下来，当形态参数ｐ的取值位于两个余维２
分岔点 ＢｏｇｄａｎｏｖＴａｋｅｎｓ分岔点 ＢＴ和 ｆｏｌｄｈｏｐｆ分
岔点ＺＨ的纵坐标值之间，例如 ｐ＝０．４２时，两个
房室的簇放电模式如图５（ａ）所示，其相应的分岔
分析见图５（ｂ）．和图４（ｂ）相比，现在快子系统仅
有一个ＳｕｐＨｏｐｆ分岔点 ＨＢ．神经元的静息态经由
ＳｕｐＨｏｐｆ分岔而转迁到放电态，放电态又经极限环
的同宿轨分岔ＨＣ转变为静息态，从而形成了一个
“Ｈｏｐｆ／Ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”型簇放电［５］．

图５　当ｐ＝０．４２时，“Ｈｏｐｆ／Ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”型簇放电．

（ａ）两个房室的膜电位ＶＳ（黑线）、ＶＤ（红线）的时间历程图．

（ｂ）快慢动力学分岔分析．

Ｆｉｇ．５　Ｂｕｒｓｔｉｎｇｏｆ“Ｈｏｐｆ／Ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”ｔｙｐｅｗｈｅｎｐ＝０．４２．

（ａ）ＴｉｍｅｈｉｓｔｏｒｙｏｆｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌｓＶＳｉｎｔｈｅｂｌａｃｋｌｉｎｅａｎｄ

ＶＤｉｎｔｈｅｒｅｄｏｎｅ，（ｂ）Ｆａｓｔｓｌｏｗｄｙｎａｍｉｃｓｏｆｔｈｅｆａｓｔｓｕｂｓｙｓｔｅｍ．

图６　当ｐ＝０．９时，“ｆｏｌｄ／ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”型簇放电．

（ａ）两个房室的膜电位ＶＳ（黑线）、ＶＤ（红线）的时间历程图．

（ｂ）快慢动力学分岔分析．

Ｆｉｇ．６　Ｂｕｒｓｔｉｎｇｏｆ“ｆｏｌｄ／Ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”ｔｙｐｅｗｈｅｎｐ＝０．９，

（ａ）ＴｉｍｅｈｉｓｔｏｒｙｏｆｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌｓＶＳｉｎｔｈｅｂｌａｃｋｌｉｎｅａｎｄ

ＶＤｉｎｔｈｅｒｅｄｏｎｅ．（ｂ）Ｆａｓｔｓｌｏｗｄｙｎａｍｉｃｓｏｆｔｈｅｆａｓｔｓｕｂｓｙｓｔｅｍ．

最后，当形态参数 ｐ的取值大于余维２分岔

点ｆｏｌｄｈｏｐｆ分岔点 ＺＨ的纵坐标 ｐＺＨ值，例如 ｐ＝
０９时，系统可产生如图６（ａ）的簇放电模式，相
应的快慢动力学分析如图６（ｂ）所示．随着慢变量
的增加，快子系统依次经过鞍结分岔 Ｆ１、同宿轨
分岔ＨＣ、鞍结分岔 Ｆ２、ｓｕｐＨｏｐｆ分岔 ＨＢ．值得注
意的是，现在鞍结分岔点Ｆ２和ｓｕｐＨｏｐｆ分岔点ＨＢ
的先后顺序和图５（ｂ）有所不同．因此，系统轨线
的静息态由平衡点的鞍结分岔（Ｆ２）转变为放电状
态，然后放电状态沿着由ＨＢ产生的稳定极限环运
动，最后消失于极限环的同宿轨分岔（ＨＣ）．这种
簇振荡模式称为“ｆｏｌｄ／ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”型簇放电［５］．

４　结论

通过数值模拟和快慢动力学分析，研究了具有

电流反馈的两房室锥体神经元的簇放电模式．结
果表明，胞体和树突这两个房室在一定条件下可以

处于峰相位同步状态：神经元可以表现出丰富的放

电模式，如“ｆｏｌｄ／ｆｏｌｄ”型、“Ｈｏｐｆ／Ｈｏｐｆ”型、“Ｈｏｐｆ／
Ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”型和“ｆｏｌｄ／ｈｏｍｏｃｌｉｎｉｃ”型簇放电模式；
特别地，神经元的几何形态参数对神经元放电节律

的产生和转迁有着重要的影响．还注意到，如果不
考虑电流反馈的话，此两房室神经元模型并不存在

这些丰富的簇放电模式，因此本文的研究对进一步

揭示外界激励对神经元放电活动的重要作用也有

一定意义．
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