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摘要 混合模式振荡( mixed-mode oscillations 以下简称 MMOs) 是产生于动力系统中的一种复杂的振荡模

式，它在自然界中是普遍存在的． 混合模式振荡由一系列的小振幅的振荡和大振幅的振荡共同组成，两种模

式的振荡交替出现． 文章介绍了在神经元系统中混合模式振荡的研究情况和研究方法，主要分析几何奇异

摄动理论在动力系统中混合模式振荡的产生机理的作用，并且介绍前包钦格复合体、内嗅皮层的星状细胞

和垂体细胞神经元及腺体细胞的混合模式振荡的动力学研究，简单说明其他神经元模型的混合模式振荡的

研究情况． 为以后的其他领域的混合模式振荡的研究提供了方法．
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引言

混 合 模 式 振 荡 ( mixed-mode oscillations，
MMOs) 是产生于动力系统中的一种复杂的振荡模

式，它在自然界中是普遍存在的． 混合模式振荡由

一系列的小振幅的振荡和大振幅的振荡共同组成，

两种模式的振荡交替出现． 混合模式振荡 100 年前

在化学反应中被第一次观察到 ［1］，直到在 20 世纪

70 年代，Belouzov-Zhabotinsky 化学反应中的混合模

式振荡才被仔细的研究［2 － 7］． 除此之外，科学家在

许多领域也发现了混合模式振荡，例如表面化学反

应［8，9］、电化学系统［10 － 12］、神经元系统［13 － 16］、钙系

统［17 － 18］、心电动力系统［19］、激光系统［20］和电子电

路系统［21］等．

一些神经元模型也被用来研究混合模式振荡

现象，例如 Hodgkin-Huxley 模型［22 － 24］、垂体细胞模

型［25 － 27］、多巴胺神经元模型［28 － 29］、中间神经元模

型［30 － 31］和一些神经网络，如前包钦格复合体［32］

等． 这些模型主要聚焦于研究离子通道在混合振

荡中的作用以及混合模式振荡产生的动力学机理．

混合模式振荡的功能一直是一个很重要的问

题． 阈下( 膜电位) 振荡的功能被认为是一个定时

装置［33］，在空间认知中起着重要的作用［34］． 基于

动作电位是神经元的基本信号的机理混合模式振

荡中插入阈下振荡也许能对创造一个更有利于神

经元之间信息交流的时间尺度有帮助．

通常如果混合模式振荡由 s 个小振幅振荡和 L

个大振幅振荡组成，用符号 Ls 来描述这种振荡模

式［35 － 36］． 混合模式振荡模式可以是规则的，也可

以是不规则的． 规则的混合模式振荡是周期的，所

以符号 Ls 可以表示整个振荡的状态． 如果混合模

式振荡是不规则的，则可以用序列 L1
s1 － L2

s2… －

LN
sN ( N 是某一整数) 来表示． 而且不规则的混合模

式振荡也可能是随机的或者混沌的．

如果出现了 L0 ( L ＞ 1 ) 形式的振荡模式，即在

两个或者更多的峰之间并没有小振幅的阈下振荡，

习惯上称这种情况为簇发放形式［37 － 40］． 间内和尖

峰的频率可能是在相同的频率范围内，或不取决于

神经元的类型及其他参数值．

动力系统理论用于研究微分方程解的定性性

质． 动力系统理论通过研究了平衡点和周期轨道的

分岔，描述这些限制取决于系统参数设置． 但是混

合模式振荡的问题，超越那些标准 /经典的一般动

力系统理论． 具体来说，人们试图剖析小振幅振荡

和大振幅振荡的时间范围，识别这些几何对象在系

统的状态空间，并确定状态之间如何转换．
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早期的关于模型混合模式振荡的研究主要局

限在在对混合模式振荡的进行分类，并且通过参数

的变化观察振荡模式的变化情况． Hudson 等［41］通

过实验观察 Belousov-Zhabotinsky 振荡反应 ( 简称

BZ 反应) 中的混合模式振荡． Bake 等［42］发现在

pH 化学反应中，随着流率的改变，系统从周期区域

进入混沌区域时会产生混合模式振荡． Baba 和

Krisher［43］对原生具有全局耦合的电化学模型进行

研究，通过数值计算得到了由其导出的齐次系统产

生的混合模式振荡． Higuera 等［44］研究发生在椭圆

容器流体表面的法拉第波的单模式扩张模型，这个

模型是一个奇异摄动问题，他们利用数值计算得到

了表面波中的周期和非周期的混合模式振荡．
Barkley［45］最早跳出这个局限，他评估多时间

尺度模型对混合模式振荡产生的能力． Barkley［46］

又对从化学实验中产生的混合模式振荡与刻画该

化学反应的七维数学模型中产生的混合模式振荡

做了比较，该模型中有 3 维的多时间尺度模型．
Barkley 研究的混合模式振荡某些方面类似于一个

鞍焦平衡点的同宿轨道． 特别的，小振幅振荡的产

生是由于轨线沿着不稳定流形远离平衡点． 这种

类型的同宿轨曾被 L． Shilnikov［47］研究． 但 Barkley

指出，混合模式振荡的出现并继续存在在开放区域

的系统参数，而不是沿着参数空间余一维子流形．

但是他不能给出一个具有这些特征的三维模型．
Ｒubin 等［48］研究了修正的三维经典 Hodgkin-Hux-
ley 神经元模型的混合模式振荡，并研究了大小振

幅的数目的变化，接着利用几何奇异摄动理论研究

了混合振荡的产生的机理，并指出模型生成混合模

式振荡的关键的系统参数．
Krupa 等［49］分析哺乳动物脑干中多巴胺神经

元双舱室模型的混合模式振荡产生的机理并指出

混合模式振荡与鸭结构的关系． Desroches 等［50］发

展了计算方法来研究自耦合的 FitzHugh-Nagumo
( FHN) 模型混合模式振荡产生的机理，该方法能精

确地找出一些系统中的鸭解和混合模式振荡．

1 几何奇异摄动理论

1． 1 Fenichel 定理

混合模式振荡多产生于有着不同时间尺度的

动力系统． 此类系统的不同状态变量的变化速率有

着较大的不同，在动力学中将此类动力系统视为奇

异摄动问题． 它本身是一个快-慢动力系统． 几何奇

异摄动理论( Geometric Singular Perturbation Theory

简记为 GSPT) 采用几何的观点，从不变流形、奇异

点的 规 范 型 等 角 度 对 此 类 系 统 进 行 分 析 研

究［51 － 55］，其奠基工作称为 Fenichel 理论［52］． 此外，

一些学者还利用例如匹配展开的渐进方法进行分

析［56 － 57］，还有法国斯特拉斯堡的一些数学家采用

非标准分析对快-慢动力系统有着一些重要的发

现［58 － 59］． 本文主要介绍几何奇异摄动的相关概念

和观点． 考虑系统:

ε dx
dt = f( x，y，ε)

dy
dt = g( x，y，ε{ )

( 1)

其中，x∈Ｒm，y∈Ｒn 是状态空间变量，ε 是一个远

远小于 1 的正小参数，表示不同时间尺度的比例．

函数 f: Ｒm × Ｒn × Ｒ→Ｒm 与 g: Ｒm × Ｒn × Ｒ→Ｒn 是

无穷次可微的两个函数． 习惯上，变量 x 称为快变

量，变量 y 称为慢变量． 如果做变换 τ = εt，则系统

( 1) 可变为:

dx
dτ

= f( x，y，ε)

dy
dτ

= εg( x，y，ε{ )
( 2)

在( 2) 中令 ε→0 得

dx
dτ

= f( x，y，0)

dy
dτ

{ = 0
( 3)

此系统称为快子系统，也称为层问题 ( layer prob-
lem) ，表示快变量的变化过程． 显然在( 3) 中慢变

量是一个常数，因此快子系统的解在相空间( x，y)

中的轨线是一条直线，称为快纤维( fast liber) ． 同

样的，在系统( 1) 中令 ε→0 得到慢子系统，也称为

约化问题( reduce problem) :

0 = f( x，y，0)

dy
dt = g( x，y，0{ )

( 4)

系统( 4) 是一个微分代数方程组． 它反应了慢变量

的变化过程． 几何奇异摄动理论的一个目标就是用

( 3) 和( 4) 的解来刻画整个带有摄动的奇异问题的

解的性质． 而且可以看出( 4) 中的代数方程对应的

( 超) 曲面为:

284
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S = { ( x，y) ∈Ｒm × Ｒn : f( x，y，0) = 0}

称为临界流形( 或退化流形) ． 显然 S 中的点是系

统( 3) 中第一个方程的平衡点．

定义 1． 1 如果在 M 上 Jacobi 矩阵 Dxf( x，y，

0) 的特征值的实部不等于 0，称流形 MS 是法向

双曲的． 进一步，如果矩阵 Dxf( x，y，0 ) 在 M 上所

有特征值实部小于 0，就称 M 为吸引的; 如果矩阵

Dxf( x，y，0) 在 M 上所有特征值实部大于 0，就称 M

为排斥的; 如果法向双曲流形 M 既不是吸引的，也

不是排斥的，就称 M 是鞍型的．

对于法向双曲的流形 M，有如下的定理:

定理 1． 1 ( Fenichel 定理) ［52，60］设 MS 是一

个紧的法向双曲的子流形 ( 可能有界) ，f，g∈Cr，r

＜ ∞ ． 则对充分小的 ε ＞ 0 下列结论成立:

( 1) 存在一个局部不变流形 Mε 微分同胚于

M． 局部不变的意思是 Mε 具有轨线进入或离开所

穿过的边界．

( 2) Mε 距 M 有一个 O( ε) 的 Hausdorff 距离．
( 3) 当 ε→0 时，上的流收敛于慢流．
( 4) Mε 是 Cr 光滑的，0 ＜ r ＜ ∞ ．

( 5) Mε 是法向双曲的，并且对快变量 x 与 M

有相同稳定性质( 吸引、排斥或者鞍型) ．

Mε 也称为 Fenichel 流形，它是一类慢流形．
Fenichel 定理保证了对充分小的参数 ε ＞ 0，如果约

化问题的临界流形是法向双曲的，那么带有扰动的

摄动问题( 1． 1 ) 与相应的约化问题有相同性质的

临界流形，而且对快变量有相同地稳定性． 进一步，

Mε 可以表示成一个函数图像，当法向双曲的条件

被满足时，雅克比矩阵 Dxf( x，y，0) 在 M 上的任意

点处皆是可逆的，由隐函数定理可知 M 可以表示

成关于 y 的一个显函数，利用渐近展开法这个函数

可以近 似 求 出，这 样 问 题 ( 1． 1 ) 就 可 以 限 制 在

Fenichel 流形上化为正则的摄动问题．

1． 2 折点

混合模式振荡对应的多时间尺度的问题虽然

是奇异摄动问题，但是有一些点不满足上述的法向

双曲的条件，称之为折点( fold point) ． 正是这些点

的存在，才有了张弛震荡、鸭现象和混合模式振荡

等复杂的现象产生． 下面我们对这样的折点进行分

类． 为了简单起见我们取 m = 1，n = 2，系统可以写

为:

ε dx
dt = f( x，y，ε)

dy1
dt = g1 ( x，y，ε)

dy2
dt = g2 ( x，y，ε











 )

( 5)

相应的临界流形为:

S = { ( x，y1，y2 ) ∈Ｒ3 : f( x，y1，y2，0) = 0} ( 6)

此时临界流形是三维空间中的一张曲面． 相应的 S
上的折点组成的集合是 S 对应的曲面上的一条( 或

几条) 曲线，有如下的定义:

定义 1． 2 临界流形 S 称为是( 局部) 有折的，

如果存在一个集合 F 有如下的形式:

F = { ( x，y1，y2 ) ∈Ｒ3 : f( x，y1，y2，0) = 0

f
x

( x，y1，y2，0) = 0，
2 f
x2

( x，y1，y2，0) ≠0

rank( fy1 ( x，y1，y2，0) ，fy2 ( x，y1，y2，0) ) = 2}

( 7)

其中 F 中的点称为系统( 5) 的折点． 更高维的情况

可以参看文献［61］．
正如在 1． 2 节中的分析，通过几何奇异摄动理

论的思想，系统( 6) 也可以通过相应的快子系统和

慢子系统来进行研究． 注意到快子系统的解在相空

间中是一条直线，那么注意力就集中在慢子系统上

来进行研究． ( 6) 相应的慢子系统为:

0 = f( x，y1，y2，0)

dy1
dt = g1 ( x，y1，y2，0)

dy2
dt = g2 ( x，y1，y2，0











 )

( 8)

在( 8) 的第一个方程两端进行微分，并将( 8 ) 的后

两个方程代入移项可得:

f
x
dx
dt =

f
y1

g1( x，y1，y2，0) + f
y2

g2( x，y1，y2，0( ))

dy1
dt = g1 ( x，y1，y2，0)

dy2
dt = g2 ( x，y1，y2，0











 )

( 9)

由于在折点处
f
x

( x，y1，y2，0 ) = 0，因此需要对( 9 )

通过时间尺度变换 dt = － f
x
dτ 进行去奇异化得到

方程组:

384
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dx
dτ

= f
y1

g1 ( x，y1，y2，0) + f
y2

g2 ( x，y1，y2，0)

dy1
dτ

= f
x

g1 ( x，y1，y2，0)

dy2
dτ

= f
x

g2 ( x，y1，y2，0











 )

( 10)

系统( 10) 与系统( 9) 在相平面上有相同的轨线，只

是方向相反． 满足条件

f
x

( x，y1，y2，0) = 0，且

f
y1

g1 ( x，y1，y2，0) + f
y2

g2 ( x，y1，y2，0)

的点 p* ( x，y1，y2 ) 成为折奇异点． 并且有如下的定

义:

定义 1． 3 设 λ1，λ2 是限制在临界流形 S 上的

雅克比矩阵在点 p* 的特征值，

( 1) 若 λ1，λ2 是实数，且 λ1λ2 ＜ 0，则称 p* 是

折鞍点( fold saddle) ;

( 2) 若 λ1，λ2 是实数，且 λ1λ2 ＞ 0，则称 p* 是

折结点( fold note) ;

( 3) 若 λ1，λ2 是虚数，且 λ1λ2 ＞ 0，Im( λ1，2 ) ≠
0，则称 p* 是折焦点( fold focus) ．

注: 如果有两个特征值相等且同为实数，则称

为退化的折结点，如果两个特征值为实数且只有一

个等于零，则会产生折鞍结点分岔现象． 系统在这

些折点处会产生奇异鸭解，混合模式振荡等现象．
1． 3 张弛震荡与鸭解

张弛震荡是发生在多时间尺度的动力系统中

的一种周期轨线，它的特征是这个周期轨线由快慢

两部分相互重复连接组成． 比较典型的张弛震荡是

在 Van der Pol 方程中［62］． 产生张弛震荡的动力系

统因为有多个时间尺度，因此可以用几何奇异摄动

理论对其进行研究． 下面用二维 FitzHugh-Nagumo
型神经元模型［36］来说明张弛震荡的产生过程． 考

虑如下的方程组:

dv
dt = － 2v3 + 3v2 － w + I

dw
dt = ε( γv － λ － w{ )

( 11)

其中，v 表示类电压变量 ( 类似于 HH 方程中的膜

电位) ，w 表示恢复变量( 类似于 HH 方程中门控变

量) ，I 是外界刺激，ε，γ 和 λ 是常数且 0 ＜ ε1． 图

1 展示了 FitzHugh-Nagumo 模型中的张弛震荡，从

图 1 可以清楚的看出，随着参数 ε→0，模型的周期

轨线逐步向临界流形和快纤维组成的闭合轨线逼

近，期极限状态下的周期轨线即为张弛震荡．
按照在 1． 1 节的分析，首先将 FitzHugh-Nagu-

mo 模型分成层问题和约化问题． 约化问题的解位

于临界流形上，即图 1 中的 AB 段和 CD 段． 层问

题的解( 快纤维) 对应于周期轨中时间快尺度的问

题，即为图 1 中 BC 段和 DA 段． B 和 D 为折点，也

称为跳跃点． 整个张弛震荡的产生过程是这样的，

首先系统沿着临界流形的吸引部分从 A 到 B，在 B

点产生跳跃沿快纤维到达 C 点，然后再次沿着吸引

部分从 C 点走到 D 点，由于 D 也是一个跳跃点，因

此在 D 点出再次沿快纤维到达 A 点，形成张弛震

荡． 因此张弛震荡的产生可用快慢两个子系统进行

分析，在折点处的分析可以借助于近年来发展的

blow-up 技术． 由于折点处法向双曲的性质已经被

破坏，前面的理论很难对折流形处的奇异点进行分

析． Blow-up 技术的思想是通过一组巧妙的坐标变

换，将折上的奇异点变换成一个球面，通过引入合

适的坐标卡，使 blow-up 后的向量场有更容易研究

的性质，具体的做法可以参看文献［63 － 65］．

图 1 ε = 0． 001，γ = 4，λ = 0． 02 时，FitzHugh-Nagumo 模型的解

在( v，w) 平面的相图和时间历程

Fig． 1 Phase diagram and time history of the solutions for

FitzHugh-Nagumo model in v-w plan when

ε = 0． 001，γ = 4，λ = 0． 02
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图 2 系统( 11) 的鸭解在参数 I( 外界刺激) 的改变下的变化图

( a) I = －0．221752，( b) I = －0．22176，( c) I = －0．22175192，( d) I =0．21

Fig． 2 Ｒelationship of canard-parameter I ( external stimuli)

( a) I = －0．221752，( b) I = －0．22176，( c) I = －0．22175192，( d) I =0．21

鸭解( canard) 指的是同时包含吸引部分和排

斥部分的奇异摄动系统的解． 一维的孤立鸭解也称

为鸭环． 在奇异摄动系统中，鸭解沿着慢流形的吸

引部分穿过折点 ( 或折点附近) ，然后继续沿着慢

流形的排斥部分形成周期解． 由于在二维系统中这

些周 期 解 对 应 的 轨 线 在 相 空 间 中 形 状 类 似 于

“鸭”，因此称这类解为鸭解． 根据相空间周期轨线

的形状可进一步分为有头鸭和无头鸭两种情况．
鸭解的一个普遍特征是周期解的振幅随着控

制参数的微小改变而产生巨大变化． 超临界 Hopf
分支出的小周期轨随着控制参数的改变迅速的变

成大的松弛环，这种 Hopf 分岔附近的周期轨振幅

快速增大的现象称为鸭爆破 ( canard explore) ． 鸭

解就位于小的 Hopf 环与大的松弛环之间． 由于鸭

爆破现象的存在，因此鸭解很难被观察到，因此很

多学者致力于从理论上证明奇异摄动系统中鸭解

的存在性． 几何奇异摄动理论的观点认为鸭解的存

在性决定于摄动系统的慢流形的吸引部分 ( 记为

Sa，ε ) 与排斥部分( 记为 Sr，ε ) 是否在折点附近相交．

按照 Wechselberger［61］等的观点，在慢流形上，

有限时间内从吸引部分 Sa 穿过折点到排斥部分 Sr

形成的鸭解称为奇异鸭解; 带摄动的系统在慢流形

附近从吸引部分 Sa，ε穿过折点到排斥部分 Sr，ε形成

的鸭解称为最大鸭解．
结合 1． 2 折点的分类，可以进一步分析奇异鸭

解的类型． 折焦点处不会产生奇异鸭解． 折焦点处

的流的方向只有沿着折的时候才会发生改变，所有

开始于折焦点附近的解会在有限的正向或反向时

间内到达折点组成的集合，并在此处发生爆破． 对

于折鞍点的情形，折鞍点处存在中心稳定流形 Wcs

和中心不稳定流形 Wcu，他们产生出唯一的快纤维

分别记为 Ws 和 Wu，快纤维 Ws 和 Wu 分别在折点处

与对应的稳定与不稳定特征向量相切． 而对于慢子

系统的约化流可以通过改变去奇异化慢子系统在

慢流形排斥部分的方向得到． 快纤维和慢子系统的

约化流就可以拼凑成系统的鸭轨线． 开始于稳定快

纤维 Ws 的约化流的轨线在有限时间到达折奇异点

处并穿过折点与不稳定分支 Wcu 相交． 这种类型的

奇异鸭解称为折鞍点型( fold saddle type) ． 开始于

Sa 的其他的约化流的轨线或者在有限时间内到达

折点发生爆破，或者根本到达不了折点． 而开始于

不稳定快纤维 Wu 的轨线会相反的穿过折点从 Sr

到达 Sa，这样的鸭解也称为伪鸭解． 对于折结点的情

形，如果两个特征值都是负的，此时系统只有稳定的

中心流形 Wcs，定义 Wss为唯一快纤维的子集相应于

强稳定特征向量沿着折张成的空间，而慢子流形的

约化流仍通过去奇异系统来得到． 集合 Wss与折点组

成的集合 F 在 Sa 上围成的区域称为奇异漏斗( sin-
gular funnel) ，奇异漏斗中的每一条轨线都是一个奇

异鸭解． 开始于 Wss上的轨线在有限时间内到达奇异

点集但是相交正切于相应折结奇异点的强稳定特征

向量． 开始于 Sa 上的其他轨线到达折点集在有限的

时间内并在有限时间内爆破． 对于奇异摄动的最大

鸭解的存在性也有如下的定理:

定理 1． 2［61］ 对于奇异摄动系统 ( 1． 1 ) 当 ε

充分小时，定义 μ =
λ1

λ2
，下列结论成立．

( 1) 折焦点处没有最大鸭解产生;

( 2) 在折鞍点处，奇异鸭解的 ( n － 1 ) 维集合

Wcs扰动到最大鸭解的( n － 1) 维集合;

( 3) 在折结点处，当 0 ＜ μ ＜ 1 时，( n － 1 ) 维奇

异鸭解( 也称为强鸭解) 的集合 Wss 扰动到( n － 1 )

维的最大强鸭解( 也称为首要强鸭解) ;

( 4) 在折结点处，若 μ － 1N，则奇异弱鸭解的

( n － 1) 维集合扰动到( n － 1 ) 维的最大弱鸭解( 也

称为首要弱鸭解) ;

( 5) 在折结点处，设 k 是一个正整数，且满足 2k
+1 ＜ μ －1 ＜2k +3 并且 μ －1≠2k +2 则除了首要鸭解

外，还存在其他的 k 个最大鸭解，称为次要鸭解．

2 快慢动力系统中混合模式振荡的产生机理

混合模式振荡的生成需要各种机制的协调作

用: ( i) 阈下振荡的生成机制，( ii) 峰发放机制，包

括峰的发生和峰发放形成的动力学描述，以及( iii)
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从峰发放状态到亚阈值状态的恢复机制．
能产生固有振荡的最小模型是一些二维的神经

元模型，包含了两个动力学变量: 电压 v 和恢复变量

w［66］． 这些模型可能产生亚阈值振荡或者峰发放，

但是不能产生混合模式振荡． 混合模式振荡需要额

外的描述这两个状态之间动力学的变化的机理． 这

个机理可能由外部输入产生( 对于非自治系统) ，例

如在某种情况下慢流形穿过 Hopf 分岔和产生于强

迫振荡性的模式［67］，或者来自于一个额外的自变量

的变化( 自治系统) 产生的三维“鸭现象”［68］．
能够产生混合模式振荡的最小的模型是一个包

含了多重时间尺度的三维的非线性方程组［36］． 研究

它可以得到很多基本的动力学性质． 混合模式振荡

的产生原理关键依赖于从亚阈值振荡到峰发放的变

化机理． 一些机理已经在被研究发现，此外关于“鸭

解”现象与混合模式振荡的关系也被很多学者所研

究［65，68 － 71］． 这些结果在文献［60］中被总结出来．
利用几何奇异摄动理论的相关结果，在三维快

慢动力系统中产生混合模式振荡的原因主要有折

结点附近的最大鸭解的旋转和奇异 Hopf 分岔的产

生，下面逐一进行讨论．
2． 1 折结点导致的混合模式振荡

在 1． 3 节中指明对于折结点附近会形成奇异

漏斗，而在此处首要强鸭解会围绕首要弱鸭解产生

旋转． 此现象从几何的角度可以解释，强鸭解可以

视为 Sa，ε与 Sr，ε相对位置改变的轨迹． 开始于 Sa，ε的

轨线在走向同侧强鸭解时候受到了 Sr，ε的限制，从

而再次回到了 Sa，ε，这样就形成了一次旋转． 而弱

鸭解可以看做是旋转中心． 而开始于 Sa，ε的轨线到

达强鸭解另一端的时候，被 Sr，ε阻止并沿着快纤维

的方向再次回到 Sa，ε ． 进入奇异漏斗的轨线被困入

其中一段时间，然后跳出这个折附近沿着快纤维，然

后全局回归机理保证了轨线会再一次回到 Sa，ε的漏

斗中． 不断重复这个过程，混合模式振荡便产生了．
轨线进入漏斗以后，在折结奇异点附近产生小振幅

振荡，然后轨线跳跃到快纤维离开漏斗，再根据全局

回归机理［72］轨线，再次返回漏斗形成周期的大振幅

振荡，于是 1s 模式的混合模式振荡便形成了．
2． 2 奇异 Hopf 分岔导致的混合模式振荡

混合模式振荡除了可以有折结点产生，许多研

究结果发现混合模式振荡与奇异 Hopf 分岔也有关

系． 奇异 Hopf 分岔是摄动系统的 Hopf 分岔在 ε 趋

于 0 时得到的． 在快慢系统中，系统的平衡点可能

在临界流形上的折的附近． 如果在参数与相空间系

统在距离折 O( ε) 处经历了的 Hopf 分岔，就习惯上

称为奇异 Hopf 分岔［70，73 － 75］． 这种 Hopf 分岔的特征

值的虚部有着 O( ε槡 － 1 ) 的量级，这个量级介于快

时间尺度与慢时间尺度之间． 在 Hopf 分岔附近，鸭

周期轨的振幅会快速的增大，这种现象即为上文提

到的鸭爆炸． 奇异 Hopf 分岔存在与鸭爆破有紧密

的联系． 奇异 Hopf 分岔使得在平衡点附近产生小

振幅的振荡，然后随着周期解振幅的突然增大使轨

线沿着快纤维方向继续，然后由于全局回归机理形

成大振幅振荡，所以也形成了 1 s 的混合模式振荡．
Guckenheime 对具有两个慢变量的摄动系统中的奇

异 Hopf 分岔进行研究，并研究了它与混合模式振

荡的联系 ［70，76］． 图 3 给出了一个典型的三维系统:

图 3 由奇异 Hopf 点导致的混合振荡现象的示意图

F ig． 3 Sketch of mixed mode oscillations caused by singular Hopf point
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ε x = y － x2 － x3

y = z － x
z = － ν － ax － by －

{
cz

( 12)

在式( 12) 中参数值取 ε =0．01，ν =0．007，a = －0．4，b =
－0．4和 c = 1． 15 时由奇异 Hopf 分岔导致的混合模

式振荡． 在折点附近的奇异 Hopf 分岔使轨线沿小

的极限环运动形成小振幅振荡，然后振幅迅速增大

形成大振幅振荡，于是混合模式的振荡便形成了．

更高维的模型会产生更复杂的混合模式振荡现

象． 在基于电导的神经元模型中，由于离子通道对亚

阈值振荡和峰发放状态有很大的影响，所以高维的

模型很难分析混合模式振荡的产生机理，但这些模

型的基本原理也可以化简成低维的模型来研究．

3 神经元模型中的混合模式振荡

3． 1 內嗅皮层的星状细胞

内嗅皮层 ( entorhinal cortex，EC) 是海马结构

的输入与输出结构，在大脑新皮质与海马之间起双

向的信息传递作用，按空间结构可分为外侧内嗅皮

层( LEC) 和内侧内嗅皮层( MEC) ［77］． 内侧内嗅皮

层共分为 6 层，其中第Ⅰ和第Ⅳ层为非细胞层，Ⅴ
层和Ⅵ为其深层，Ⅱ层和Ⅲ层为其浅层． EC 的浅

层神经元主要是接受大脑皮层( 包括联合皮质、嗅
周皮质以及海马旁回皮质) 的传入，将这些认知和

高度处理的感觉信息传递至海马结构． 深层主要接

受海马 CAI 和下托的输入，将其传回至新皮层，从

而形成海马-EC-新皮层的情景记忆环路［78］． 在内

嗅皮层浅层中，锥体神经元 ( Pyramidal Neuron) 和

星型神经元( Stellate Neuron) 是两类主要的投射神

经元． 因此，研究这两类细胞的基本电生理特性有

助于揭示海马依赖性学习和记忆的机制． 其节律

振荡在 θ( 4 ～ 12 赫兹) 和 γ ( 30 ～ 100 赫兹) 频段形

成． 内在的阈下( 膜电位) 振荡，θ 和 γ 频率的混合

模式振荡已在各种类型的神经元被观察到［79 － 82］．
內嗅皮层第Ⅱ层星状细胞的混合模式振荡被广泛

的研究［83 － 85］．
生理实验和数学模型的计算都表明，內嗅皮层

第Ⅱ层的星型细胞能在 － 55mV 附近产生阈下振

荡． 当收到外界超极化的直流刺激时，在阈下振荡

以后也会有张弛震荡，也就是大振幅振荡产生． 阈

下振荡和张弛震荡交替出现，即产生混合模式振

荡． 混合模式振荡的产生与“鸭解”现象有关，对哺

乳动物的记忆和空间感知有重要的作用．
3． 2 前包钦格复合体

呼吸节律的产生部位和机制一直是神经生物

学研究领域中的重要课题． 近年来的研究表明，延

髓头端一个被称为前包钦格复合体 ( pre-Btzinger
complex ，PBC) 的区域是哺乳类动物呼吸节律起

源的关键部位． 该区域位于疑核头端腹外侧，外侧

网状核背内侧; 在头尾方向上位于包钦格复合体

与 吻 端 腹 侧 呼 吸 组 ( Ｒostral ventral respiratory
group) 之间． 进一步研究发现，在厚度仅为 350μm
、包含 PBC 的脑片上即可记录到舌下神经根( XII)

的节律性放电; 在 PBC 内微量注射高 K + 溶液后

XX 放电节律加快; 注射兴奋性氨基酸受体拮抗剂

CNQX 则引起其放电节律减慢甚至消失． 这些结果

提示，PBC 即是新生哺乳类动物呼吸节律起源的关

键部位． 此后的许多研究表明，PBC 也存在于成年

整体大鼠、猫及狗的延髓． 大量研究表明，PBC 是延

髓呼吸中枢内在结构和功能方面具有相对特异性

的部位，它在呼吸节律产生中起着关键作用; PBC

参与呼吸节律形成的机制尚待进一步探讨． 但利用

Poincaré 映射可以判定在 PBC 中的确能产生混合

模式振荡［32］．
3． 3 垂体细胞

混合模式振荡不但在神经元中被发现，在内分

泌细胞如垂体细胞，胰腺 β细胞中也被发现． 垂体

是位于丘脑下部的腹侧的卵圆形小体，也是身体

内极为复杂的内分泌腺，所产生的激素不但与身体

的生长有关，且可影响内分泌腺的活动． 用近代的

免疫荧光、组织化学等方法，结合电镜观察证明腺

垂体由六种腺细胞组成． 通过对垂体中分泌生长

素、催乳素和促性腺激素的细胞进行膜片钳实验，

并记录它们对应动作电位的时间历程，在其中也可

以发现混合模式振荡的产生．

除此之外越来越多的混合模式振荡发现于神

经元模型之中，例如 Hodgkin-Huxley 模型、FHN 模

型，多巴胺模型、LP 神经元模型与中间神经元模型

等． 这些模型中混合模式振荡产生的机理也被广泛

的研究．

4 总结

混合模式振荡作为一种复杂的动力学现象越

来越多的引起了人们的关注． 在神经元模型中由

784



动 力 学 与 控 制 学 报 2016 年第 14 卷

于混合模式振荡的生理意义一步步被揭开，也是其

成为神经科学研究的一个热点． 但是神经元自身的

复杂性决定了刻画神经元的数学模型往往是高度

非线性的高维动力系统． 前文也提到高维的动力系

统很难直接研究混合模式振荡产生的机理，所以高

维模型就面临着降维的问题． 常见的高维非线性系

统的降维方法，有基于中心流形理论的降维方法、
Lyapunov-Schmidt( L-S) 方法、非线性 Galerkin 方法

和 POD 方法快慢动力系统的降维等［86］． 这些经典

的局部降维理论即使对较低维系统，中心流形的求

解和其它约化方法的计算也是十分困难． 对于高维

系统更是难以应用． 文本介绍的奇异摄动理论主要

应用于快慢动力系统． 由于快慢动力系统动力学行

为会发生在不同的时间尺度上，慢时间尺度上的变

化描述系统的主要特征，而快时间尺度上的变化描

述瞬态过程或者周期振荡． 对于这类动力系统，可

以通过消去快时间尺度上的维数来达到降维的目

的，进一步研究混合模式振荡的产生机理，从而揭

示神经元的生理活动．
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ＲESEAＲCH DEVELOPMENT ON DYNAMICS OF

MIXED-MODE OSCILLATIONS IN NEUＲONAL MODELS*
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Abstract Mixed-mode oscillations ( MMOs) are a type of complex oscillation mode produced in dynamical sys-
tems． They are widespread in nature． Mixed-mode oscillations are made up of a series of small amplitude oscilla-
tions and large amplitude of the oscillations，and these two types of oscillations appear alternately． Mixed-mode
oscillations in the neuronal system are introduced in this research． The effect of geometric singular perturbation
theory on the generating mechanism of mixed mode oscillations in dynamic systems is mainly analyzed，and the
research on dynamics of mixed-mode oscillations in the Pre-BtC neural network，stellate cells of entorhinal cor-
tex neurons，pituitary cells and gland cells is also introduced． Additionally，the investigation on mixed-mode os-
cillations of other neuronal models are briefly presented． All the works will provide a good foundation on further
research on mixed mode oscillations of neuronal models in the future．

Key words neuronal model， mixed mode oscillations， geometric singular perturbation theory， canard so-
lution， relaxation oscillation
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