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摘要 [Abstract]
我们如何研究有助于在活体动物中产生复杂的多

相运动的中枢模式发生器 (CPGs)的神经微回路的简单
而现实的模型？本文在设计标准的的基础上，引入了一
种广义半中心振荡器的新模型，它取决于感官或其它外
部输入，其特征在于不同的相位滞后，该模型通过快慢
抑制和兴奋性突触相互耦合的神经元 (池) 来产生交替
的爆发或其他节律性模式。我们还展示了如何根据生
理和功能标准以及分岔分析来校准其参数，该模型在生
物、物理上合理地解释了短时神经调节的行为，并且在
这个基础上得到了更准确的 CPG模型，示例和反例说
明了我们设计方法的通用性和有效性。

I 引言 [Introduction]
中枢模式发生器 (CPGs)是神经微回路，可以自主

地 (即在没有感觉反馈或更高的运动计划中心输入的情
况下) 产生各种节律性的神经活动 [1]。因为无脊椎动
物和脊椎动物中多相运动——先天运动行为采用协调
的方式来激活身体肌肉，所以这些动物都具有这个基本
功能。在过去的几十年中，科学家们已经探索了各种方
法来模拟 CPGs和 CPGs激励控制系统。近年来，提出
了新的方法用来将较大的神经网络降为较小的 CPG回
路来权衡生物的合理性和模型的复杂性。

尽管 CPGs可以自主发挥作用，但它们的活动需要
通过较高层次领域的影响来调节的，例如，它通过固定
连通性获得典型 CPG 模型中的单个步态，CPGs 可能
会在步态之间迅速过渡。相比之下，各个神经元之间的
CPG 连接通常会发生改变从而产生多个步态，并作用
于突触来模拟脑干的控制作用。来自较高层次的 CPG
神经元控制同步触发步态开关，方便集成在 CPG模型
中直接影响突触电导强度。然而，在实际的 CPGs 中，
电导值的变化是长期突触可塑性的结果，它几乎不是
快速步态切换的原因，而短期神经调节可以更实际地解
释为什么会发生步态切换。实际上，自然界中大多数的
CPGs呈现的是神经元或同步的神经元簇之间的功能连
接模式，这些模式可以经历自发波动并对如由感觉输入
或认知任务引起的扰动具有高度响应，在时间尺度上分
别为毫秒或数百毫秒，从而确保了鲁棒性和稳定性，但
是大多数 CPG模型都缺乏这种短时神经调节行为。

许多 CPGs 的关键组成部分之一是半中枢振荡器
(HCO)。科学家们已经从生物学和非线性动力学的角度
对这种基本结构进行了大量研究，HCO 的概念被广泛
用于模拟两个相互抑制的同步神经元，结果发现在动物

图 1: gHCO neural circuit with inhibitory and excitatory (•)
synapses reciprocally coupling two oscillatory cells.

运动中会产生稳定的节律性交替的现象 [15，16]。例如，
在参考文献 [17-20]中，HCO稳定同步状态之间的转换
通过改变突触权重和时间常数，而在参考文献中 [21]，
一个大型的 HCO模型数据库使用 brute-force方法进行
的，需要注意的是，它不关注步态转换。虽然抑制性和
兴奋性耦合相互作用的重要性已经被概述 [17]，但对于
确定这种神经网络中的多个状态或模式以及它们之间
的过渡如何稳定发生的功能的理解仍然不够。此外，越
来越多的证据表明 (i) 突触后电位 (PSP) 的总和随着突
触前细胞中尖峰频率的增加而增加，这是某些 CPGs稳
定功能的关键因素 [22-25]，而其他实验表明 (ii)某些突
触的活动几乎不受尖峰频率的影响 [7]。
在本文中，我们提出了一种广义半中枢振荡器 (gHCO)，

该振荡器由两个神经元或两个神经池组成，除了标准的
HCO 的相互抑制性突触外，它还通过兴奋性突触相互
耦合。该电路保证了一种在生物学上更合理的短期可塑
性机制，它不直接操纵突触电导强度而是通过感觉驱
动或外部电流改变 gHCO 细胞的尖峰频率来隐式控制
gHCO细胞之间的相位滞后。
通过以上操作，我们展示了如何在不改变时间常数

和电导的情况下，依赖于尖峰频率的突触本身可以动态
控制 gHCO从同相突发到反相突发的节律性结果，反之
亦然。这是过去文献中尚未充分研究的一个方面，也是
本文的一个新颖之处。此外，我们致力于获得除相位和
反相位之外的同步机制，必须保持时间常数固定并改变
尖峰频率，细胞之间具有不同的时间滞后，步态也不同。
混合的兴奋性和抑制性突触带来了这种优势，但抑制性
诱导的同步尚未明确解释这一点。最后，我们展示了如
何校准 gHCO 参数 (即细胞和突触参数) 以获得所需的
行为，同时进行数值模拟和分岔分析。



II GHCO及其设计约束条件

图 2: Asymptotic antiphase (a) and synchronous (b) burst-
ing voltage traces V1 (red) and V2 (blue) at Ic = −0.43 and
0.13, respectively, in gHCO (1-3), superimposed with ex-
citatory/inhibitory thresholds θ (horizontal lines) at 25 and
−30mV. (c, d) Synapse dynamics: fast modulatory sin

2 (t)
(gray) vs. slowly summating/decaying sex2 (t) (black). See
the Appendix for parameters.

II GHCO及其设计约束条件
本文提出的广义半中枢振荡器如图 1所示。它由两

个神经元或两个神经池组成，并由兴奋性 (由黑色圆圈
标记)和抑制性 (由黑色三角形标记)突触进行耦合。

神经元和突触必须满足一些简单的约束条件，才能
使电路稳定地产生所需的节律：(a) 两个神经元都是内
源性的突发因子，(b)尖峰电压范围高于超极化电压，(c)
可以控制平均尖峰频率。(d)半中枢振荡器通过慢突触
与 PSP总和耦合，PSP总和的强度随着突触前细胞中尖
峰频率的增加而增加，(e)没有 PSP总和的快速突触。接
下来，两个 gHCO细胞都由丘脑网状神经元的Hodgkin-
Huxley (HH)型模型表示 [27,28] (见附录)。这个具有七
个状态变量快慢动力学模型可以表现出具有较长静息
状态的快速动作电位交替序列的内生爆发活动，如图 2
所示，膜电位 Vj 和电压相关状态变量 (yj)的动力学是
由一组类似 HH的方程控制的：

d

dt

[
Vj

yj

]
=

[
−ΣkIk + Isynj

f(Vj , yj)

]
, j = 1, 2, (1)

其中 f(Vj，yj)是一个描述 yj 动力学的向量函数；特别
是，HH门控变量的每个 emphf 分量都是一个逻辑函
数。除了细胞内电流外，ΣkIk 还包括进一步的外部贡
献，即控制电流 Ic基本上作用于脉冲内的峰值频率。对
于给定的模型，当 Ic ∈ [?0.43, 0.13]时，爆发现象发生，
平均动脉内间隔从 15.36 ms减少到 4.13 ms。Isynj 是输

图 3: Bifurcation diagram showing how the phase-lag ∆
between the gHCO neurons is affected by the current Ic;
here, 30 initial ∆-values were sampled evenly between 0.05
and 0.95 for each of the 50Ic-values. Parameters listed in
the Appendix.

图 4: (a) Asymptotic bursting voltage trace with undershoot
produced by the Plant neuron model [39, 40]. (b) Voltage
traces produced by the gHCO with two coupled Plant neu-
rons. See the Appendix for parameters.

入的兴奋性/抑制性突触电流的混合突触后细胞：

Isynj = gex(Eex − Vj)s
ex
i + gin(Ein − Vj)s

in
i (2)

其中，Eex/in 为兴奋性或者抑制性突触的逆转电
位，θex/ini 为突触的激活或神经递质释放率，兴奋性 (Vj <

Eex) 或抑制性 (V j > Ein) 的激活或神经递质释放率。
对于具有 PSP 求和的慢速突触，我们采用了一阶动态
突触 [29–31]。其活化速率的动态演化由以下方程控制:

dsi
dt

= α(1− si)f∞(Vi)− βsi, f∞ =
1

1 + e−v(Vi−θ)
(3)

其中，θ为突触电压阈值，而 α和 β分别为加权上
升项和衰减项的维系数。为了模拟没有 PSP 求和的静
态突触，我们采用了快速阈值调制 (FTM)范式 [32]，使
用 s型函数：si = f∞(Vi) ≤ 1，θ低于峰值电压阈值。
为了说明这些突触模型的对比特性，我们参考了图
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III 参数校准

图 5: (a) Mean values (over 5 s ) of the IBI (green line)
and the burst duration (black line) plotted against Iext for
the exponential IF-model [41]. Corresponding bifurcation
diagram for the phase lag ∆ between the cells in the gHCO,
in which each cell is an exponential IF-model (b).

2，显示了爆发电压轨迹 V1(红色)和 V2(蓝色)和突触激
活动力学，快速的 sin2 (t)(灰色) 和缓慢的 sex2 (t)(黑色)。
观察到，(1)一旦突触前细胞的电压 V2(t)超过突触阈值
θin，FTM突触的神经递质释放率 sin2 (t)最大 (如图 2(a)
和 2(b)中灰色线所示)，(2)无论峰值频率如何，都保持
不变，并且 (3)随着突发终止而消失。

相比之下，低尖峰频率图 2(a) 和 2(c) 几乎不能激
活在高峰频率下的慢突触 (sex2 (t))(图 2(b)和 2(d))表现
出深刻的 PSP 积累；上升速率由 α > 0 决定，β > 0

的指数衰减开始。如上所述，快速突触的强度并不依赖
于峰值频率，而缓慢突触的强度则依赖于峰值频率。因
此，通过输入电流改变峰值频率可以调整抑制和激发强
度之间的比率，从而影响神经元之间的相位滞后。

III 参数校准
神经元和突触模型 (1-3)校准生理上的参数值，以

满足上述要求 (a)-(e) 和确保平稳和可逆的过渡通过稳
定的中间相滞后的峰值频率变化由于 Ic 的变化。为了
澄清一下，让我们考虑具有快速抑制性和缓慢兴奋性突
触的 gHCO 的动态，它们的阈值分别设置为 θin =?30

和 θex = 25mV。因此，在不考虑峰值频率的情况下，没
有 PSP求和的抑制性突触迅速激活，此时它们的强度保
持不变。相反，缓慢的兴奋性突触表现出 PSP总和，随
着峰值频率的增加而变得更强。

图 2显示，在爆发区域的低端 Ic = −0.43，在向超
极化静止过渡附近,半中枢神经元以反相振荡，每次脉
冲的峰值数最小，峰值频率最低 (图 2(a) 和 2 (c))，而

图 6: (a) Mean values (over 5 s ) of the IBI plotted against
ge for the exponential IF-model [41]. Corresponding bifur-
cation diagram for the phase lag ∆ between the cells in the
gHCO, in which each cell is an exponential IF-model (b).

在 Ic = 0.13时，神经元的峰值数量和具有更高的峰值
频率 (图 2(b) 和 2(d))。改变 Ic 的值改变了兴奋性突触
的强度，从而改变了排斥或吸引半中枢神经元的抑制和
兴奋之间的比例。在神经元 [33–35]中，突发起始之间
的相位滞后 Delta允许量化由 gHCO产生的锁相状态。
相位滞后 ∆ 的定义是假设孤立或耦合的神经元保持相
对接近的时间特征，每个神经元在相应模型的状态空间
中在结构稳定的周期轨道上演化。相位变量 φj(t)的模
定义为 1，表示第 j个神经元在周期轨道上的位置。因
此，在一个由两个神经元组成的网络中，爆发启动之间
的相位滞后可以用状态变量∆ = ϕ2 −ϕ1来描述。由于
非线性的相互作用，该状态变量的时间演化相当复杂，
可以通过数值模拟确定，当电压 Vj 在 t

(q)
j 增加超过某

个突触阈值 Vth时，ϕj(t)被重置为 0。我们用下面的式
子计算离散时间瞬间中耦合单元之间的相位滞后：

∆(q) =
t
(q)
2 − t

(q)
1

t
(q)
1 − t

(q−1)
1

,mod1. (4)

在我们的模拟中，我们设置了 Vth = −30mV。
在同步或同相爆发的情况下，∆ = 0(或 ∆ = 1)。

当它们交替爆发时，∆ = 0.5，我们说它们处于反相状
态，中间值对应于 gHCO产生的同相和反相状态之间的
过渡模式。它们的生理相关性与 gHCO作为基本元素可
以获得的不同步态有关。例如，有四足步态的特征是相
位滞后不对应于同相 (即相位滞后 0或 1)或反相位同步
(即相位滞后为 0.5) [36,37]：实际上，疾驰需要右前腿和
后腿之间的相位滞后为 0.1，左前腿和后腿之间的相位
滞后为 0.6；步行需要左前腿和后腿之间的相位滞后为
0.25，以及左前腿和右后腿之间的相位滞后为 0.75。如我
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IV 反例 [COUNTEREXAMPLES]

图 7: Bifurcation diagram showing the flat-even phase-lags,
∆ = {0, 1} (in-phase) and ∆ = 0.5 (antiphase), between
the bursters plotted against the current Ic for the gHCOwith
slow inhibitory and fast excitatory synapses; here, 30 initial
∆-values were sampled evenly between 0.05 and 0.95 for
every Ic value out of 50 . Parameters listed in the Appendix.

们之前的工作所示 [9,14]，通过改变 I
c
在稳定状态下具

有不同相位滞后的可能性应该允许获得所有这些步态。

使用计算工具箱 CEPAGE [38]对系统 (1-3)进行了
分岔分析。由于我们希望 gHCO从反相状态平稳地从反
相状态过渡到变化的同相状态，我们需要在其范围边缘
的两个 Ic 值，使得抑制和激发之间的比例有显著差异。
为此，我们在 Ic 的两个极端值，即-0.43 (反相模式)和
0.13 (同相爆发) 处寻求 sexi 值 (在一个周期内) 的最大
差异。我们根据此原理设置 θex，α，β的数值，在参数
值网格上运行一组模拟:θex = 10, 25，10个均匀间隔的
α ∈ [0.051]和 10个均匀间隔的 β ∈ [0.0050.1]。θex 值
表示代表两种不同条件的电压水平：在 θex = 10时，每
个峰值出现更宽，即 Vj 在更长的时间窗内超过 θex；在
θex = 25时，每个峰值出现更窄，即 Vj 保持在 θex以上
的时间更短。我们选择的参数设置为 Ic 的两个极值使
得 sexi 值产生最大差异 (见附录 B)。我们再次强调 θex，
α，β 的值，选择如上所述，保持在所有模拟中保持不
变，根据我们的初步假设：我们想研究脉冲频率依赖突
触本身可以动态控制节律从同相破裂反相破裂，反之亦
然，通过中间稳态值，不改变时间常数和电导。接下来
遵循相同的推理思路，将突触电导 gin/ex 设置为恒定
值，选择该值以获得低尖峰频率 (sexi 的平均值最小)的
反相同步，以及高尖峰频率的同相同步。如果 gex的值
太高，则无论 Ic的值如何，神经元都将始终表现出同相
稳态行为，而如果 gin的值太高，它们将始终稳定在反
相状态中。我们设置 gin/ex 通过对 Ic 范围的两个极值
的一组模拟来调整其值，从而达到所需的 gin/ex 比率，
该比率为最小 Ic 提供反相同步，为最大 Ic 提供同相同
步。

结果总结在图 3中，揭示了相位滞后∆对离子电流

的依赖，因此明确地与脉冲内的峰值频率。和我们假设
的一样，Ic在−0.43和−0.40之间时，gHCO内的快速交
互抑制占主导地位，此时∆ = 0.5，且神经元交替爆发。
随着 Ic电流的增加，尖峰频率升高，这反过来使缓慢的
兴奋性突触强度平均增加。随着 Ic值的增大，相互激发
逐渐超过相互抑制，这导致了 gHCO中稳定的同相爆发
初始的平稳状态。这在相位滞后 ∆ 与离子电流的依赖
关系的分岔图中得到了解释。我们还注意到，该图是通
过对每个参数值进行多次射击而获得的，即 ∆在 [0,1]
中运行足够多的试验 (在我们的案例中为 30次)。这表
明在相同的参数值下不存在时滞，因此没有多稳定性或
抗相和同相爆发共存，并且活动节律之间的过渡是连续
的和可逆的。我们想再次强调方程式 (2)中的最大突触
电导 gin/ex一旦设置不变，那么这种转变完全由 gHCO
神经元中的尖峰频率变化引起的 sexi 值的逐渐增加/减
少决定。

IV 反例 [COUNTEREXAMPLES]
每当神经元和突触模型上的一个或多个条件不满

足时，所提出的 gHCO 概念就会分崩离析。如果爆发
条件 (a)被破坏，则该方法不再适用。两个孤立的神经
元不是通过相互激发而是通过相互抑制而交替爆发，这
使得两者以更高的频率更加同步地去极化。如果神经元
低于条件 (b)，这也是椭圆爆发的典型特征 [40](见图 4
(a))，那么选择抑制阈值 θin以保证均匀恒定来激活 sini

需要额外的考虑。实际上，由于抑制激发，这种选择可
能会导致 gHCO的动力学不够稳定 (见图 4(b))。条件 (c)
说明了能够控制尖峰频率的重要性，不仅仅是突触前细
胞的爆发持续时间，对于获得许多稳定的 ∆ 值也是非
常关键的。要指出它的意义，我们采用指数积分和激发
(eIF) 神经元模型 [41]，其中外部电流 Iext 主要控制具
有微不足道的尖峰频率的突发持续时间变化，如图 5 (a)
所示。在这种情况下，抑制性突触和兴奋性突触的激活
主要由 eIF神经元中的爆发持续时间决定，因此 Iext变
化只能导致平均兴奋 (sexi )和抑制 (sini )的比例变化。结
果表明，激发和抑制之间的比率在给定的 Iext范围内没
有显着变化，因此，对于固定的电导和时间常数，相位
滞后实际上保持不变，如图 5 (b)所示。相反，改变 eIF
神经元模型的参数 ge 会显著改变尖峰频率，相应的分
岔图具有如图 6所示。然而，根据上述条件，参数 ge 是
一个电导，因此不是一个实际的控制参数。

因为对于慢突触的突触阈值 θ 必须在突触前神经
元的尖峰电压范围内，动力学要足够慢来允许 si(t)增
长，并且突触表现出 PSP 求和所以条件 (d) 遵循条件
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V 运动 CPG[TOWARD A LOCOMOTION CPG]

图 8: (a) Time evolution of the phase lag ∆ between the
gHCO cells (black line) in response to step-wise changes
of Ic (green dashed lines); Ic increased over 25 steps from
−0.43 to 0.13, only the time window in which ∆ transition
occurs is shown. (b) Voltage traces progressing from in-
phase to antiphase bursting within the time window bounded
by the grey vertical lines in panel (a).

(c)。条件 (e)保证了快速突触的激活不会表现出 PSP求
和，因此它不会因为突触前神经元的尖峰频率变化而改
变。

V 运动 CPG[TOWARD A
LOCOMOTION CPG]

由于 gHCO通常恰好是 CPG构建块，我们讨论了
一些解决方案，以确保模型步态的相位滞后和突发频
率一致。例如，在鼠标运动的左右交替中，相位滞后
∆ = 0.5 发生在低突发频率 (步行和小跑步态)，而相
位滞后接近 0(或等效地为 1) 发生在高突发频率 (疾驰
和束缚步态)[14,36,37]。回想一下，孤立的丘脑网状神
经元模型在较小的 Ic 值下表现出高频爆发，在 Ic 值
较大时表现出缓慢爆发。因此，对于使用此类模型构建
的 gHCO 以在高突发频率或者低突发频率下为所需步
态产生同相或反相同步，应交换其电路中突触的时间尺
度：具有 PSP求和的慢速抑制突触和快速无 PSP求和的
兴奋性突触，详见附录。此外，我们使用一阶突触的来
模拟慢抑制性突触。其激活的动力学由以下等式控制：

dsi
dt

= αsi(1− si)f∞(Vi)− βsi (5)

其中，新的乘法项延迟，从而减缓了突触前神经元
中低尖峰频率的突触激活，突触在 Ic = −0.43附近保
持无活性。由公式给出的突触，对于给定的神经元模型，
与爆发 Ic 范围的低端和高端相对应的 si 值进行对比。
结果总结在图 7 中，表示该 gHCO 的分岔图。它表明

了半中枢模式发生器对于负 Ic 值产生稳定的同相振荡
(∆ = 0, 1)，并且随着驱动器增加到-0.2以上，过渡到稳
定的反相 (∆ = 0.5)锁相状态。虽然在分岔图中出现了
突然跳跃的情况，但同相和反相爆发之间的时间演变是
平稳发生的 (见图 8(b))，表明当控制电流 Ic 从-0.43逐
步增加到 0.13 时同相突发到反相突发的平滑时间过渡
的片段 (参见图 8(a)中的绿色虚线)。
请注意，图 7中的突然转变意味着，通过这种配置，

我们不能生成所有可能的步态，而只能生成需要同相或
反相同步的步态。当然，这是一种次优的情况，只有当
特定的神经元模型无法达到原始目标时，我们才瞄准这
种情况，这是找到类似于在图 3中，具有作为 Ic的函数
的反相和全同相稳态动力学之间的平滑过渡的分岔图。

VI 结束语 [CONCLUDING
REMARKS]

我们研究了一个具有短时可塑性机制的广义 HCO
模型，该模型解释了由感觉输入或认知任务引起的短时
间尺度步态转换。本文所提出的概念基于以下约束：(i)
细胞和突触的主体模型；(ii)优化生理合理性和模型功
能性之间的权衡。我们方法的普遍性表明，它将适用于
其他生物学上合理的内源性 (方波) 爆发模型和现象学
模型，以及其他动态突触模型。

许多先前关于神经元或神经元组的相位或反相位
同步的工作分析了突触变化对电路动力学的影响。在
参考文献 [20] 中，作者研究了由慢速抑制性突触耦合
的尖峰细胞的同步性，由 FTM模型中的突触时间常数
控制，使得抑制衰减大约等于 (或长于)尖峰间隔。这是
一个众所周知的结果 [42]，因为初始相位差很小，落在
一个紧密的窗口中，使得两个细胞同时处于尖峰状态。
否则，任何一个活跃的细胞都会通过不让后者持久抑制
来抑制另一个。当突触具有较小的时间常数和较小的权
重时，网络不会产生任何稳定的活动模式。这与我们假
设的情况不同，收敛到相位或反相位稳态独立于初始状
态，并且不适用于应该是具有预设质量的可靠模式生成
器的 CPG。此外，我们希望获得除同相和反相之外的稳
态相位滞后。最后，在我们的模式中，我们固定了所有
突触电导和常数。
参考文献 [18]使用相同的方法，只要抑制设置得很

短，就有一对相互耦合的内源性爆发在反相中振荡。对
于较高的突触时间常数值，只要两个细胞的初始状态接
近，并且抑制电流缓慢衰减，持续时间与爆发间隔一样
长，两个细胞就会爆发。在讨论中，作者提到“爆发间
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间隔的持续时间将控制爆发的时间，从而控制突触后和
突触前神经元爆发的相对相位。”这种策略与我们的方
法相去甚远，因为如反例所示，突发持续时间和突发间
隔不是确定稳定相位差的关键要素。
参考文献 [19]，一对 IF细胞通过抑制性和电突触耦

合。结论是，如果它们事先在反相中到达尖峰状态，增
加的电耦合使细胞同步到达尖峰状态。同样，作者改变
了耦合参数以确保相位或反相位同步。众所周知，排斥
或抑制耦合通常会使细胞反相发射或使一个细胞闭合，
而电耦合和兴奋性耦合使细胞一起处于活跃状态。
我们的论文不是基于上述发现，它的重点是尖峰频

率依赖性突触如何自己动态控制 gHCO 的节律结果同
相爆发到反相爆发，反之亦然，它不改变时间常数和电
导。此外，我们致力于获得 (由于兴奋性突触并保持时
间常数固定)细胞之间所有可能的时滞，因此步态需要
相位和反相位的同步机制。

VII 致谢 [ACKNOWLEDGMENTS]
We acknowledge J. Scully’s contribution to the con-

cept and development of the synapse model Eq. (5). A.S.’
s research was partially funded by the NSF Grant No. IOS-
1455527. M.S. and A.S. conceptualized the work; V.B. and
M.L. conducted the experiments.

VIII 附录 a：神经元模型
[APPENDIX A: NEURON

MODELS]

A 丘脑网状神经元模型 [Thalamic reticular
neuron model]

丘脑网状神经元模型 [27,28]由以下状态方程定义：

dV

dt
=

−IT − IL − INa − IK − Ic + Isyn

C
dCa

dt
= − kIT

2Fd
− KTCa

Ca +Kd

dy

dt
=

y∞ − y

τy
y = {h,m, n,mT , hT }

(6)

其中V为神经元的膜电位，离子电流为 IT (钙)、INa(钠)、
IK(钾)和 IL(泄漏)由以下方程式表示:

IT = gCam
2
ThT (V − ECa) , IL = gL (V − EL)

INa = gNam
3h (V − ENa) , IK = gkn

4 (V − Ek)

以上方程依赖于 V，细胞内钙浓度 Ca和一组进一步的
状态变量 (称为门控变量) h，m，n，mT，hT。控制这
些门控变量的微分方程具有上面所写的共同结构 (对于
通用的门控变量 y)，其中：

y∞ = ay/ (ay + by) , τy = 1/ (ay + by) (y = {h,m, n})

ah = 0.128e
17−V

18 , bh =
4

e−0.2(V−40) + 1

am =
0.32(13− V )

e0.25(13−V ) − 1
, bm =

0.28(V − 40)

e0.2(V−40) − 1

an =
0.032(15− V )

e0.2(15−V ) − 1
, bn = 0.5e

10−V
40

m∞
T =

1

1 + e−
V +52
7.4

, τmT = 0.44 +
0.15

e
V +27

10 + e−
V +102

15

h∞
T =

1

1 + e
V +80

5

, τhT = 62.7 +
0.27

e
V +48

4 + e−
V +407

50

6



VIII 附录 a：神经元模型 [APPENDIX A: NEURON MODELS]

在上述方程中，h和m是Na+电流的失活变量和激活
变量；n是 K+ 电流的激活变量；mT 和 hT 是低阈值
Ca2+ 电流的激活变量和失活变量；泄漏电流 IL 具有
电导 gL = 0.05(mS/cm2 )和反转电位 EL = −78(mV )；
INa和 IK 是Na+和K+，它们负责产生动作电位，电
导率 gNa = 100

[
mS
cm2

]
和 gk = 10

[
mS
cm2

]
，反转电位为

ENa = 50(mV )和 Ek = −95(mV )；
IT 是介导的反弹爆发响应的低阈值Ca2+电流，电

导为 gCa = 1.75
[
mS
cm2

]
，反转电位为ECa = k0

RT
2F log

(
Ca
Ca

)
; Isyn 是突触电流 [论文中 Eq.(2)]。
当控制电流 Ic 在属于 [−0.43, 0.13]

[
µA
cm2

]
时，神

经元表现出爆发性行为。其他参数的设置如下：C =

1
[

µF
cm2

]
, Ca0 = 2[mM], d = 1[µm], KT = 0.000

1[mMms], Kd = 0.0001[mM] F = 96.489
[

CT

mol

]
时

Faraday常数, R = 8.31441
[

J
molK

]
为通用气体常数，温

度 T 设为 309.15[K]。

B 指数积分和放电神经元模型 [Exponential
integrate and fire neuron model]

指数积分和放电神经元模型 (eIF)由以下状态方程
定义 [41]：

dV

dt
=

−gL (V − EL) + gee
V −VT
∆T − u+ Iext + Isyn

C
du

dt
=

a (V − EL)− u

τw
(7)

其中 V 为神经元的膜电位；u为适应变量；gL = 30[nS]

为泄漏电导，EL = −70.6[mV]为泄漏反转电位；Isyn

为突触电流 [论文中的 Eq.(2)]。
当电导 gege 设置为 110[nS] 时，外部电流 Iext 在

[690, 1110][pA] 范围内变化（图 5）。当外部电流 Iext

设置为 800[pA] 时，电导 ge 在 [20, 160][nS] 范围内变
化（图 6）。对于这个参数值范围，神经元表现出爆发
行为。其他参数设置如下：C = 2007.4[pF], VT =

−50.4[mV], ∆T = 2[mV], τw = 285.7[ ms], a =

4[nS]。

C Plant神经元模型 [Plant neuron model]

植物神经元模型 [39,40]由以下状态方程定义：
dV

dt
=

−IT − IL − INa − IK − IKCa + Iext + Isyn

C
,

dCa

dt
= ρ [Kcx (VCa − V )− Ca] ,

dy

dt
=

y∞ − y

τy
y = {h, n, x},

(8)

其中 IT = gTx (V − EI) , IL = gL (V − EL) , INa =

gIm
3
∞h (V − EI) , IK = gKn4 (V − EK) , IKCa =

gKCa
Ca

Ca+0.5 (V − EK) , τn = 12.5
0.01(55−Vs)

55−Vs
−1+0.125e

45−Vs
80

,

x∞ = 1
e0.15(−V −50)+1

, Vs =
127V
105 + 8265

105 ,

其中 V 为神经元的膜电位；Ca为细胞内钙浓度；x
为缓慢向内 Ca2+电流的激活变量；h为Na+电流的失
活变量；n为K+电流的激活变量；IL为泄漏电流，电
导 gL = 0.003

[
nS
cm2

]
，反转电位 EL = −40[mV]; INa和

IK 分别是快速向内 Na+ 和向外 K+ 电流，电导 gI =

8
[

nS
cm2

]
和 gK = 1.3

[
nS
cm2

]
（这些值确保下冲，见图 4）

和反转电位 EI = 30mV 和 EK = −75[mV]；IT 是缓
慢向内抗河豚毒素的 Ca2+电流，电导 gT = 0.01

[
nS
cm2

]
和反转电位 ET = 30[mV]; IKCa 为向外的 Ca2+ 敏感的
K+ 电流，电导为 gKCa = 0.03

[
nS
cm2

]
，反转电位为 EK；

Isyn 为突触电流 [Eq. (2)]。
外部电流 Iext 设置为 0.028

[
µA
cm2

]
。其他参数设置

如下：C = 1
[

µF
cm2

]
, ρ = 0.00015

[
mV−1

]
,Kc = 0.0085[

mV−1
]
, VCa = 140[mV], τx = 235[ ms]。

附录 B：突触参数值 [APPENDIX B:
SYNAPSE PARAMETER VALUES]

在表 I 中，A 列列出了 gHCO 与丘脑网状神经元
模型、一阶动态兴奋性突触和静态抑制性突触的参数
值 (图 2 和 3)。B 列列出了用丘脑网状神经元模型模
拟 gHCO 时使用的参数值，修正的一阶动态抑制性突
触 [Eq.(5)]和静态兴奋性突触 (图 7和 8)。C列列出了
当改变 Iext 一阶动态兴奋性突触和静态抑制性突触时，
gHCO与 eIF神经元模型所使用的参数值（图 5）。D列
列出了当改变 ge 一阶动态兴奋性突触和静态抑制性突
触时，eIF神经元模型中 gHCO使用的参数值（图 6）。E
列列出了 gHCO 与植物神经元模型一阶动态兴奋性突
触和静态抑制性突触的参数值（图 4）。
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