
房室模型的综述

1 前言

神经系统可能是我们体内最复杂和最重要的系统。它负责传递有关肌肉运动和感

官输入的信息，使我们能够与周围的世界互动并感知它们。神经系统主要由称为

神经元的大量互连细胞网络组成。因此，对神经元的研究具有重要意义，因为了

解神经元本身的性质有助于理解它们如何在更大的网络中协同工作。

1.1 神经元解剖学

神经元可以分解为三个主要部分;躯体，树突和轴突。体细胞是神经元的主体，

具有容纳细胞核的半透性细胞膜。树枝状结构形成一个巨大的树状结构，从躯体

延伸出来。树突负责接收来自其他神经元的突触输入（神经递质）。神经元的轴

突是长轴状结构，终止于轴突末端。轴突末端负责释放由其他神经元的树突所接

收的神经递质。神经元图如图 1 所示。树突和轴突末端的大分支结构允许每个神

经元与数千个其他神经元连接，形成大规模的通信网。神经元通过突触进行通信，

突触由轴突终端中的电脉冲触发。轴突末端的电脉冲释放神经递质，该神经递质

与另一神经元的树突上的受体位点结合。树突上的兴奋性神经递质的累积可以引

起动作电位，这是跨细胞膜的电压的大的尖峰。该电脉冲可以沿树突移动到轴突

终端，其中可以定位其他突触，允许信息在网络上传播。

1.2 数学方法

为了捕获沿单个神经元的电脉冲传播的基本动态，可以使用数学方程。然而，神

经元的复杂生理结构产生难以分析的方程式。跨越神经元细胞膜的潜在差异取决

于空间和时间，因此生理上准确的神经元模型将受部分差异方程（PDE）控制。

PDE难以通过分析和数值分析。为了克服这种困难，神经元可以通过称为区室化

的过程离散化（图 2）。当神经元被划分时，它被分解成称为隔室的不连续区段。

图 1：神经元图。神经元的三个主要部分是体细胞，树突和轴突。

单个隔室没有空间依赖性，因此它们的电压仅取决于时间，这使得它们可以由普

通的二元方程（ODE）控制。通常，对 ODE 系统的分析比 PDE 系统的分析容易

得多。区室化过程允许使用空间独立的隔室对神经元进行建模。模型具有的隔室

越多，其生理学上就越现实。然而，大隔室模型可能极难分析，因此可能难以揭



示导致特定神经元动力学的潜在机制。因此，分析具有少量隔室的模型更为实际。

神经元的典型数学模型仅由单个隔室组成，这意味着轴突，体细胞和树突在仅具

有单个电压的孤立隔室中组合在一起。在这种情况下，神经元的一些重要特征被

忽略。例如，在动作电位期间，电脉冲沿树突的长度传播到体细胞，然后可能传

播到轴突终端。这不能在单室模型中发生，因为树突，体细胞和轴突是由没有空

间依赖性的均匀电压建模的。本报告的重点是分析具有两个隔室的神经元模型。

一个隔间将模拟躯体，而另一个隔间将是树突的非常基本的模型。我们的模型将

结合真实神经元的一些基本特征，包括从一个隔室到另一个隔室的电位转移，其

模拟从树突到躯体的电位传播。通过改变体细胞室上树突状隔室的影响，我们希

望确定和分析树突状隔室对神经元整体动力学的影响。这是我们将使用分叉分析

解决的问题。

图 2：神经元的离散化。从左到右;一个完整的神经元，一个八室神经元，一个四室神经元，一个单室神经

元。每个隔间都有一个独特的电压。完整的神经元模型是最复杂的，而单个神经元模型是最简单的。

1.3 动力系统理论

大多数动力系统，包括神经元系统，都无法通过分析解决。因此，必须使用替代

方法来提取有关系统动态的信息。通常，这些方法涉及检查解决方案的定性结构。

这些方法中最基本的是线性稳定性分析，其中方程是关于已知稳态平衡解的线性

化并且计算特征值。特征值决定了平衡解的类型和稳定性，从而描述了局部系统

动力学。但是，如果系统依赖于某些参数，通常很重要的是要知道这些平衡解决

方案如何在一个或多个参数的变化下发展。这是分叉分析特别有用的地方。分叉

分析允许在参数变化下跟踪已知解决方案，从而在广泛的参数范围内提供关于系

统动态的信息。然而，更重要的是，分叉分析可以检测出现新解决方案或现有解

决方案被破坏的关键参数值。与临界参数值一致的点称为分叉点。了解分叉点的

位置非常重要，因为它标志着从一种动力学状态向另一种动力学状态的转变。分

岔的确切类型和发生的动态转换的性质可取决于许多因素，例如，关于稳态解的

线性化的零实部特征值的数量，或正规形状系数的值。稳态解与周期解之间的碰

撞称为全局分岔。这是因为对稳态解的局部分析将不会揭示附近周期解的存在。

出于这些原因，确定系统的全局动态需要更多的工作。分岔理论中一些最有力的

工具是中心流形和正规形式定理，它们可以用来证明分岔点某些邻域中特定类型

解的存在性和稳定性。通过在分叉点处应用这些定理，可以将完整的动力系统简



化为具有相同定性动力学的更简单的系统。该系统称为拓扑正规形式。对于接近

分叉点的参数值，完整方程组的动力学与正常形式的动力学相同。因此，正规形

式的解决方案结构在质量上与整个系统类似，并且正常形式可用于推断关于整个

系统的动态的信息。然而，重要的一点是，两个定理都不能用于确定正常形式和

完整系统具有定性相似动态的邻域的大小。

1.4 概述

在本报告中，我们分析了神经元的两室模型。特别地，我们感兴趣的是第二隔室

如何模拟树突，影响神经元的整体动力学。为此，我们将使用分析和数值分岔理

论的各个方面。

2 两房室模型

神经元的数值计算具有丰富的结果,其基础是 Hodgkin-Huxley 的离子通道模型

和 Rall 的神经元被动电缆模型。神经元电缆模型的离散描述就是房室模型。房

室模型将空间上连续的单个神经元分成离散的多个房室,房室之间相互连接后整

体描述神经元的时空变化。1991年Traub构造了一个由19个房室组成的海马CA3

锥体神经元模型[5], Pinsky 和 Rinzel 在 Traub 的基础上提出了由两个房室构

成的简化的 CA3 锥体神经元模型,从此,各类神经元的房室模型文献大量出现,实

验结果分析结合房室模型讨论逐渐成为研究神经元电学特性的主要方法。在此,

先给出本论文中所要用到的房室数学模型:
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其中, kv 是第 k个房室的膜电压,此房室可以用来表示胞体、树突或轴突,单位是

mV; kr 、 1r k 分别表示第 k个房室与第 1-k 及第 1k  个房室的耦合电导; mC 表示膜

电容,其值为1 2cm/F ; kM 是房室之间的连接强度,在胞体处 kM =8,在其它各房

室处 kM =2。神经元的数学建模是使用物理原理和使用精确确定的实验数据的经

验方法的分析推导的有趣组合。通过将这些方法应用于每个隔室，可以导出一个

普通的不同方程系统，该系统模拟该隔室中的电压。出于我们的目的，我们只考

虑具有两个隔室的神经元;体细胞室和树突室。在本节中，我们推导出控制跨越

体细胞的潜在差异和跨细胞膜的离子的方程式。此外，我们讨论如何建模树突并

呈现报告中使用的特定神经元方程。

2.1 胞体电位

与体内许多其他细胞一样，神经元的体细胞由浸入离子溶液中的半透性细胞膜组

成。内部和外部（细胞内和细胞外）体细胞离子浓度的差异将导致离子跨越细胞

膜，从而产生可测量的潜在差异和电性（参见图 3）。由于细胞膜具有分离电荷

的能力，因此可以将其建模为电容器。整个体细胞的潜在差异是内部和外部潜力

之间的差异。
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当电子平衡时，将达到平衡电位。事实上，任意离子 A的平衡势可以使用能斯特

方程来计算，
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其中 R是通用气体常数，T是绝对温度，n是离子的电荷，F 是法拉第常数， eA ,i][

分别是内部和外部离子浓度。当体细胞不处于静电平衡时，离子穿过膜的运动产

生电流，细胞膜充当电阻器。像电池膜一样的电容器和电阻器可以将其建模为简

单的电子电路（图 4）。利用完善的电磁学定律，我们可以推导出一个能够模拟

整个体细胞的潜在差异的不等方程。如上所述，细胞膜的作用类似于电容器，因

此我们假设跨细胞膜的电压 SV 满足等式

QCVS  （3）

图 3：内部浓度 iA 与离子的外部浓度 eA 之间的差异导致离子在细胞膜上使用，从而产生潜在的差异。为

了便于说明，我们使用了任意离子 A .

图 4：使用电容器和电阻器将电池膜建模为电路。电阻器代表对膜上使用的所有离子的总电阻.

其中C是膜的电容，Q是电荷， SV 是上面定义的躯体的潜在差异。我们确定了

这种表达方式，并且认识到每单位时间的电荷变化是最新的,有
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假设离子过程产生的电流与体电位具有线性关系。因此，电流-电压关系采用众

所周知的形式 IRV  ，其中 R是电阻。就任意离子 A而言，由电极产生的电流是
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其中 AE 是使用能斯特方程（2）计算的平衡势
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是离子特异性膜电导。膜电导率是膜电阻的倒数。离子扩散产生的总电流量将表

示为 ionI ，其中
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其中总和超过所有离子。在大多数神经元模型中， ionI 包含泄漏项 )(gL Ls EV  ，

它表示小的时间独立电流，它们共同作用以使体细胞电位达到平衡电位。现在我

们已经拥有了控制电路各个元件的必要方程式，我们可以推导出一个控制整个电

路的方程，理想情况是膜电位。Kirchho®定律指出，进入结的电流总和必须等于

离开结的电流之和，因此细胞膜的状态方程是

0
dt
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在实验和理论分析中，通常将外部电流注入到体细胞中以刺激离子扩散。在这种

情况下，膜电位的等式采用这种形式
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其中 appI 是施加的电流。

2.2 电压相关电导

在对穿过细胞膜的单一物种离子产生的电流进行建模时，我们假设电流建模方程

采用的形式
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是膜的电导。然而，由于膜电导的生物学解释，单独该方程是不现实的。通

过穿过开放的通道或门，离开细胞膜。因此，细胞膜的电导与打开多少通道并且

可用于离子移动有关。通道的状态以及膜的电导通常取决于体细胞电位差。为了

模拟通道的状态，采用统计方法并将膜电导写为
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， 10  AP (9)

其中 Ag 是最大电导，好像每个通道都是开放的， AP 是与开放通道相关的电压依



赖概率。概率 AP 通常是激活变量 a和失活变量 b的单项式，其采用形式

yxA bP a (10)

指数 x和 y是整数，通常选择这些整数以获得最佳实验数据。统计上，激活变量

是任何通道打开的概率，而失活变量是任何通道关闭的概率。因此，如果我们能

够准确地模拟（in）激活变量的方程，我们就可以准确地描述膜电导和离子扩散

产生的电流。模拟（in）激活变量演变的方程基于这样的前提，新道以与闭合信

道的概率成比例的速率打开，反之亦然。因此，（in）激活变量根据变化而变化
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其中 c是激活或失活变量， )(c Sc V  和 )(c Sc V  分别是电压相关的开启和关

闭速率。它处于开启和关闭速率，其中激活变量和失活变量之间出现差异。激活

变量的电压依赖性与失活变量的电压依赖性相反。这将在下面变得明显。将（11）

写成是有益的
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是电压相关的时间常数和
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是电压相关的稳态功能。稳态函数模拟（in）激活变量 c的长期行为，其来自事

实，如果

0dc


dt
，  cc

某些离子的激活可能比其他离子的激活快得多，在这种情况下，激活变量被稳态

函数代替，以简化和减少普通的非等式方程组。与膜电导中的（in）激活变量的

指数一样，选择开启和关闭速率函数以得到实验数据。这是霍奇金和赫胥黎在诺

贝尔奖得主鱿鱼轴突模型中首次完成的。在他们的模型中，钠电导写成

hmgNaNa
3g 

m和 h分别是激活和失活变量。函数
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不是实验数据来模拟开盘价和收盘价。可以看出，开启和关闭速率的电压依赖性

确实与激活和失活变量相反。

2.3 两室隔神经元

如上所述，具有两个隔室的神经元的建模在一个隔室模型中比在生理上更合理。

在我们的神经元模型中，一个隔室将模拟体细胞，而第二个隔室将是树突的非常

基本的模型。树突被建模为与躯体耦合的单个隔室。这是可以捕获树突空间范围

的最简单模型。单独的隔室允许枝晶具有可以转移的胞体，这是神经元的一个基

本特征，在一个隔室模型中被忽略。

图 5：两室神经元的示意图。体细胞和树突通过参数 Cg 耦合，参数 Cg 充当两个隔室之间的导电性。箭头

表示电流和它们所处的方向。电流包括外部施加的电流 appI ，由钠离子和钾离子 ionI 产生的电流，漏电流 LI

和 DI ，以及从树枝状晶体进入体细胞的电流，反之亦然， sI /d .

体细胞室将模拟穿过胞体细胞膜的潜在差异，并包含离子动力学。特别是，我们

模拟了细胞膜上钠离子和钾离子的扩散。为了激发离子扩散，我们添加外部施加

的电流 appI 。我们还包括一个被动泄漏电流 LI ，它可以使躯体电位达到其自然平

衡电位。最后，我们添加当前的 sI /d ，它模拟从树枝到躯体的电流流量，反之亦

然。这种电流在一个隔室模型中不存在，因为体细胞和树突被组合在一起形成具

有相同电压的单个隔室。树突状隔室负责模拟树突细胞膜的潜在差异。我们假设

树枝状隔室是“泄漏的”，因此我们包括被动泄漏电流 ID，其用于与体细胞室中

的泄漏电流相同的目的。此外，我们包括与体细胞隔室中相同的电流 Id = s。

但是切换标志以确保该术语在体细胞和树突室上具有相反的作用。神经元模型中

的电流可以总结在图 5中。两个隔间的状态方程采用一般形式
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3 多房室模型

3.1 多房室

处理复杂的树突结构的一个有效方法是房室逼近。这里把树突树分为连在一

起的几个小片段或说是房室。例子如图3.1所示。每个房室都被假设是等势的而

且空间上属性处处相同。电压的不同和膜属性的不一致，包括直径，发生在房室

之间而不是在它们内部。作为一个简单的例子，考虑图所示的二房室模型。图所

示的是这个模型的等效电路。每个房室都被看成等势的、半径为 ia 、长度为 iL的

泵体。令 iV 为第 i个房室的膜电位， ,
ii Mc r 分别对应比膜电容和比膜电阻。我们假

设每个房室都有电极电流，总的电极电流为 i
electrodei 。最后，假设细胞内，或说纵

向的电阻为 Lr 。

现在每个房室的电容电流与离子电流一定和纵向电流与电极电流平衡。也就

是，

i i i i
cap ion long electrodei i i i   (3.1)

其中 i
capi 和 i

ioni 是房室 i的膜的每单位面积的电容电流和离子电流。如前所述，

i i
cap i

dVi c
dt

 和

i

i i
ion

M

vi
r

 (3.2)

假设静息电位为0。为了计算出 i
longi ，我们需要确定总的轴电阻。注意两个房室的

中心之间的总电阻仅仅是那两个将房室中心分开的半泵体的电阻之和。也就是总

电阻为：

1 2
2 2
1 22 2

L L
long

r L r LR
a a 

  (3.3)

用欧姆定律，我们可以将房室i到j的电流的表达式写成

1
1,2 2 1( )longi g V V  和 2

2,1 1 2( )longi g V V  (3.4)

耦合项 1,2g 和 2,1g 是将（3.3）倒置后除以有效的房室的表面积得到的。也就是



2
1 2

1,2 2 2
1 2 1 1 2

2
2 1

2,1 2 2
1 2 1 1 2

( )

( )

L

L

a ag
r L a L a L

a ag
r L a L a L







最后，为了计算 i
electrodei ，我们用房室的表面积除总的电极电流。也就是，

i
i electrode
electrode

i

Ii
A



其中， 2i i iA a L 是房室i的表面积。

综合以上，可以找到两个相连泵体的方程是

1

2

1
1 1

1 1,2 2 1
1

2
2 2

2 2,1 1 2
2

( )

( )

electrode

m

electrode

m

IdV Vc g V V
dt r A

IdV Vc g V V
dt r A

   

   

(3.5)

如果不使用电导 ,i jg ，我们可以用 1 1,21/r g 和 2 2,11/r g ，那么我们可以写成这样

的体系：

1

2

1 1 2 1
1 1

1

2 2 1 2
2 2

2

( )

( )
m

m

dV V V Vc i
dt r r

dV V V Vc i
dt r r


  


  

(3.6)

其中
i
electrode

i
i

Ii
A

 。

现在我们可以探究这两个房室对“细胞”输入电阻的作用了。假设我们只对

细胞1注入电流。而且，每个泵体的长度和半径都是相同的。那么 1 2r r r  。源

于耦合的输入电阻是多少呢？为了解决这个问题，我们一定得计算耦合引起的稳

定状态的电位。不失一般性地，定义
1 2M M Mr r r  。只用简单的代数就可以知道

1 1
( )/
2

M M

M

r r rV i
r r






因此耦合的和非耦合的输入电阻的比率为

1
2

inputcoupled M

inputuncoupled m

R r
R r r

 


也就是，输入电阻减少了。为了得到相同的电位增长量，该耦合系统所需的电流

比非耦合系统要多，因为一些电流被第二个房室消耗了。



用相似的方法，我们可以导出通常的树状结构的房室模型。计算正确的方程

的一般法则是：

 对每个半径为 ja 、长度为 jL 泵体 j，单位为微米，计算表面积 2j j jA a L ，轴电

阻因子： 2
j

j
j

L
Q

a
 。

 膜电容为
810j j jC c A   ，膜电阻为

8( / ) 10
jj m jR r A  。

 房室 j和 k 直接的耦合电阻为
4( ) 10

2
L

jk j k
rR Q Q   。

 方程是

j j k j
j j

k jj jk

dV V V V
C I

dt R R


   
到

810 和 410 是微米到厘米的转换因数。譬如，考虑一个两房室的模型（i）房室1

长200 ，半径30 ，房室长为20 ，半径20 。那么， 7
1 2.65 10R   ，

10
1 3.77 10C F  ，

8
2 3.98 10R   ，

11
2 2.52 10C F  ，

44.34 10longR    ，因此

1 2
1 2 1 2 2 110 611( ),10 9181( )dV dVV V V V V V

dt dt
       

其中时间为单位为毫秒，耦合系数是无维的。注意耦合强度比如何与面积比的倒

数相同。越大的房室对小的房室的作用比反过来的要大得多。



图 3.1. A. 为了建模的需要将多枝的树突转换为一系列泵体。B. 简单的3房室模型

特别提醒，大多数房室模型所使用的标准单位对电容，电导，外加电流分别

是 2/F cm , 2/mS cm 和
2/A cm 。实验者一般不知道电流密度而只知道总的注入

电流。通常注入细胞的电流的数量级一般比毫培要小。

为了产生任意房室模型，只需计算长度，直径，和组成树突树的泵体的连接。

软件NEURON使实验者可以输入神经元的数字化图像，然后这个程序通过连接很多

个泵体，自动产生该神经元的房室模型。因此,胞体动作电位在适宜条件下可触

发一个脉冲串归因于其与树突的相互作用模型研究表明,利用一个简化的两房室

神经元模型可得到胞体与树突之间的运种相互作用,关键取决于两个房室之间的

禪合系数。由树突形态和分布及树突电压口控通道和突触活动的特性，从而,仅

靠简单改变树突的属性,神经元的的放电模式可能调整。胞体与树突响应之间的

相互作用可计算，作为一个斜率检波器,或者感觉系统中的特性检测.突触输入的

放大。在突触输入传向胞体的进程中被动树突减弱突触输入,基于一事实,研究者

提出其他机制,包括突出整合,有效赋予每个突触等量。树突民主由于补偿机制的

存在与否引发有关神经功能的根本不同的见解,解决运些不同机制在各种神经类

型中的重要性。

四个主要机制

我们简要概述各种情况并提供实验证据。提出下四个主要机制:突触缩放:在此情

形中,为了均衡远端树突的效能,其电导根据该树突离胞体的距离相应调节。起初,

运种"突触民主"机制的间接证据在运动神经元中发现近来更多支持来自海马CA1

锥体神经元的研究P气然而由于其他主要神经元类型并不遵循运一规律,运种机

制不具有一般性阔下助推;内向电压依赖型树突电流可在突触输入传向胞体途中



增强该输入,从而补偿其衰减。尽管明确存在树突电流支持运种情况关于运种助

推是否起重要作用及其是否源于树突或胞体电流,存在矛盾的实验证据.局部树

突锋:克服树突衰减的一个强大机制是利用突触输入共激活触发局部树突锋.触

发运样的锋所需的再生内向电流可能由电压口控钢通道,电压口控巧通道,或突

触激活的N-甲基-D-天口冬氨酸受体通道提供.

树突计算的实例

在前面章节中,我们对树突的被动和主动属性可赋予它们计算功能进行描述.可

能的次线性求和实际上可能是有利的.它还对输入饱和提供了一种机制,从而防

止由一群突触引起的神经元过度兴奋.兴奋性突触与分流抑制之间的非线性相互

作用尤为突出.分流抑制通常刻画抑制,当其自身激活时,改变膜总电导,但不引

起任何电压变化.在运种情况下,把抑制看作是减少细胞的输入电阻是很方便的,

其有效降低对兴奋电流的电压响应.抑制属性可用数学描述为对兴奋信号产生分

裂效应位数图中的简单算术运算提供了一种机制Rail最先认识到运种相互作用

的有效性具有很强的空间构件.当兴奋性的和抑制性的输入彼此广泛分开在不同

树突分枝上,那么到达胞体时运些输入会趋于线性和.与此相反,当兴奋性的和抑

制性的输入位于彼此邻近处,那么抑制可产生兴奋输入的高度非线性。近期实验

研究表明抑制作用可定位在一个单个树突分枝.理论研究表明,当抑制位于兴奋

输入与胞体之间的路径上时,运种抑制也是有效的气因此,突触抑制相对兴奋的

位置,决定其是否抑制优先抵消一组具体的(邻近的)兴奋性突触,或是否它对全

组兴奋性突触起作用.尽管抑制表现为分级形式,根据预测,突触抑制可有效禁止

兴奋信号,取决于抑制电导的位置与强度.例如,相邻一对兴奋和抑制输入联合运

行的结果会导致胞体去极化当且仅当有兴奋输入ANDFNOT抑制性输入的活动.运

个ANDFNOT函数是一个布尔逻辑运算,现代计算机执行的和数学计算理论中研究

的正是运个.树突是否真正实现一个布尔口控网络尚不清楚,但正是运种形式体

系是深入理解树突计算所需的,即一个正式的数学实体将阐明树突执行的操

作.Koch等人巧妙展示了逻辑运算,可联系到生理学家利用不那么正式的计算概

念设计了视网膜神经节神经元模型,其对移动的视觉输入有方向选择性.由于树

突树的分叉点可看作是各分枝电流的流入,每个树突树可被看作是许多逻辑口控

的合并,从而整个树突可实现复杂的功能.需要注意的是,运种机制实现的一个关

键问题是恰当突触对恰当树突的寻址.事实上,一般情况下,如下文所见,利用局

部非线性机制的任何计算必然要求相关突触输入对树突相关位置的树突计算的

能力是否可W自己为在恰当位置的突触输入提供一个约束,及运种访址是否确实

作为大脑中的一种基本现象发生目前尚不清楚.

主树突的计算树突兴奋性作为反馈机制

以解剖观察为基础,Cabal建立了动态极化法则，该法则要求信息在神经系统中单

向流动:从树突,经胞体,到达轴突.在过去的二十年中,运个法则变得更清晰,许

多类型的神经元,其树突上存在兴奋性离子电流,它们维持树突的动作电位沿相

反的方向传播,从胞体到树突运意味着神经元不再是一个开环系统,而是有一个

内部反馈机制,所计算运种"反向传播"有很重要的影响.因此,反馈不再是网络仅

有的性质,它是网络中每个元素的一种显著属性.此外,通过反向传播动作电位的

反馈传导是高度复杂的,且对树突功能及树突可塑性有很多重要影响.

树突计算

大脑中的一个具体神经元接收到成千上万的突触输入,但多数神经元只有一个负

责输出信号的轴突.因此最终转化相当于压缩为一个小得多的信息量.因为有太



多输入,运种转化的一个基本特征是大量的输入信息必须经由神经元整合.在过

去十多年中,出现越来越多的研究来探讨树突信号机制,最近的几篇综述已经深

入讨论了运些研究结果气本节重点确定树突可作为计算的独特机制,并对树突的

电压依赖性通道进行回顾,得出树突在神经计算中的作用.

被动树突的计算

尽管树突天生具有丰富的电压依赖型离子电流,但树突树的被动属性为树突内的

电信号提供了支柱,认识到运一点是非常重要.例如,树突尖锋的初始阔值在某种

程度上取决于钢通道的有效性,但也许更多地来自周围树突的被动加载,运决定

有多少输入电流将去极化膜和有多少会轴向流到其他树突P气因此,理解树突树

的被动属性仍是理解树突树中计算的关键.除了它们对主动树突信号条件的调节

作用外,树突的被动属性靠自身能力提供计算功能,讨论如下.通过树突过滤的延

迟线.在信号传播方面,树突表现的像绝缘性一般的电缆.同样化当输入信号传播

到发起位点化被动树突线性过滤该信号,与阔值比轮运种过滤常常减弱树突信号,

被认为是信号传播距离与初始信号频率的函数.因此,当起源于树突的一个短暂

而尖锐的兴奋性突触后电位胞体时将会转变成一个更小更广泛的信号.结果,突

触活动的锋值时间及由此产生输出锋的延迟依赖于突触在树突树中的位置.Rall

认为可利用该性质执行简单计算.首先,对单个输入,通过延迟线的作用,利用产

生输出锋的延迟,树突可在树突树的不同区域"输入.事实上,与不同胞体形态组

合有可能不同方式影响胞体，输出其次,对多个输入,胞体电压响应的时间历程取

决于树突突触激活的时间，并行处理与局部计算.突触输入到树突,不仅注入电流,

而且局部改变某些离子的膜电导.如果多个输入在时间和空间上共存,就引起它

们之间的非线性相互作用.当相近的两个兴奋性输入同时活动时,各自去极化膜

并减弱对另一个输入的驱动力.因此,从理论上讲,对同步行为的响应小于对单个

响应的和在运个意义下,树突可能是有益的,因为它们使输入的空间分离,尽量减

少它们的相互作用.但是在某些情况下,运个键的问题是,大脑是否利用运些基本

单位来执行计算.直接证明一个特定的计算策略是必须且足解释网络的计算行为

是非常困难的.然而,存在有利的实例为树突计算在神经网络执行的计算中起着

关键且可能必须的作用提供了强有力的间接证据.

方向选择性

在单个细胞水平上的计算,研究的最广泛的是方向选择性.方向选择性神经元对

偏爱的最优方向上的图像移动做出响应,但对相反的NULL方向上的移动无响应.

从苍蛹的眼睛到哺乳动物的皮层,在很多物种身上都可发现方向选择性,并在所

有运些情况下,树突状计算的作用已被提出.在方向选择性的研究方面,Rall为树

突如何实现方向选择性单兀提供了首个模型.随后Barlow和Levick描述了视网膜

神经节细胞的方向选择性，在1982提出兴奋与抑制之间的非线性相互作用可解释

视网膜神经节细胞的方向选择性.证明树突参与方向选择性的一个最有说服力的

实验由Single和Borst在1998年提供。最近,Talor等人利用来自方向选择性视网

膜神经节细胞的胞内记录证明存在抑制偏好转向NULL方向的不对称化证明在星

爆型无长突细胞的单个树突分支上方向选择性可被计算.利用星爆型无长突细胞

树突尖端的 2aC 浓度的双光子成像,Euler等证明星爆型无长突细胞树突尖端的

2aC 浓度确实具有方向选择性.似乎方向选择性确实是由星爆型无长突细胞的

单个树突计算的,但是其计算的机制尚不完全了解.另一个已被证明的树突对计



算做出贡献的的系统是声音定位系统听觉神经元的同时性检测仍在运个系统中,

一种特殊类型的神经元负责计算到达两个耳朵的声音之间的时间差.每个神经元

只响应一个非常精确的时间差,该时间差对应于空间的一个具体的位置.运类神

经元只包含两个主要树突,每个树突只接收来自一只耳朵输入.输入被认为是运

样一种方式排列,从一只耳朵到达的输入与从第二个到达的输入之间有一个恒定

的延迟.来自两只耳朵的同时输入到达两个树突在胞体相加并引起神经元发出一

个动作电位.然而,当来自同一只耳朵的同步锋到达同一树突,它们的和是亚线性

的,引发一个阔下响应.Rubel及其同事证明,神经元的首选频率。与树突长度之间

存在逆相关,支持树突直接促成计算运一假设.运与模型一致,由于对高频输入树

突过滤会造成异相的意外尖锋相加之后超过阔值.因此,在低频范围内的树突的

优势在高频范围内变成负担,听觉同时性检测神经元最好去掉较短的树突.鉴于

树突计算的重要性,下面我们介绍树突内电信号传播的Rall电缆模型,房室模型

和树突检测。

4 数值方法

关于动力学性质分析的方法，可以在分岔点使用它来推导出有关系统动力学的信

息。然而，动力系统通常过于复杂，无法通过分析方式进行分岔分析。在某些情

况下，无法通过分析找到平衡解，这是分叉分析的起点。因此，我们需要有效且

准确的数值方法来寻找平衡解并检测当该平衡解在一个或多个参数中变化时可

能发生的任何分叉。我们将首先讨论伪强度延续，这是一种有效的预测-校正方

法，可用于跟踪当一个参数变化时平衡解如何演变。伪强度延续的思想构成了马

鞍节点和Bogdanov-Takens分岔继续的基础，其中在两个或三个参数的变化下跟

踪具有特殊性质的平衡解。

软件包

平衡解，马鞍节点分岔和Bogdanov-Takens分岔的延续只是数值分岔分析的一小

部分。还有其他局部分叉的检测和延续，例如Hopf分叉。我们甚至没有提到的一

个主题是定期解决方案的继续和检测它们的分叉。因此，如果有易于使用的软件

包可以执行这种延续，那将是有用的。在本报告中，我们使用了两个这样的包;

AUTO和MATCONT。AUTO是一种基于UNIX的软件包，采用C和Python编程语言实现。

它可以继续并检测稳态平衡和周期解的一个分支。此外，AUTO允许继续具有无限

周期的周期解。这种解决方案被称为同宿轨道。在继续同宿轨道的同时，AUTO

可以检测到几种类型的分叉，并允许这些分叉在两个或多个参数中继续。MATCONT

是一个用户友好的基于MATLAB的软件包，具有完整的图形用户界面。除了继续和

检测一个分叉的共同维度之外，MATCONT还可以计算正规形式系数并检测更高的

余维分岔，例如Bogdanov-Takens分岔。

分叉

在最近的更新版本中，MATCONT已经配备了很好的工具来分析同宿轨道及其分叉。

我们首先解释神经元的两个主要状态;一个状态是静止状态，另一个状态是重复

发射状态。本节后面是对神经元模型进行分叉分析得到的结果。我们首先展示了

没有树枝状影响的分叉结构，然后展示了具有树枝状影响的新分叉结构。我们比

较和讨论这些变化，然后展示如何使用更高维的分叉图来解释发生的动态过渡。

神经元行为在进行分叉分析之前，讨论我们的模型神经元可以存在的状态是有用

的。其中一种状态是静止状态，其中跨细胞膜的电位差去极化（变得不那么负），



直到达到阈值电位并且发生动作电位。回想一下，动作电位是膜电位的大幅增加。

在此动作之后，电位是大的超极化，其中膜电位变得非常负。然后神经元慢慢恢

复并处于平衡电位。神经元可以存在的第二状态是重复发射状态。不是神经元恢

复到平衡电位，而是有足够的电流注入到体内，电势连续地去极化到阈值电位以

上，产生多个动作电位和超极化。都是使用MATLAB计算的神经元方程的数值解。

在经过一段时间后，有平衡势的数学类比或重复点火。在静止神经元中接近的平

衡电位对应于神经元方程的稳定稳态解。因为它是稳定的，如果解从平衡值扰动，

它将返回到平衡值。更具体地说，该解决方案正在吸引人。这解释了为什么体电

位最终接近该平衡电压。重复点火状态可以被认为是稳定的周期解。周期性解决

方案与稳态解决方案根本不同。稳态解决方案是单个值，而周期性解决方案永远

循环使用相同的值。经过一段时间后，体细胞电位循环通过相同的值。与稳态解

决方案一样，周期解决方案可以是稳定的或不稳定的，并且可以吸引（或排斥）

其他解决方案。当有足够的电流注入到体内以使膜电位去极化超过尖峰阈值而不

是缓慢恢复到平衡电压时，发生重复的发生。因此，如果施加的电流量增加，神

经元应该从静止状态变为重复的环状态。这确实是在实验和我们的神经元模型中

发生的事情。利用这些信息，可以合理地预期存在施加电流的临界值，其中生理

和数学神经元都经历从静止到重复的转变。神经元动力学中的这个临界值和转变

对应于分叉。执行分叉分析将有助于确定该临界值及其对应的特定分叉。此外，

分叉分析还可能揭示新神经元动力学的其他区域。
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