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本文综述了神经元产生动作电位 (尖峰) 所涉及的分岔机制。我们展示了分岔的类型如何决定细胞的
神经计算特性。例如，当稳态接近鞍-结点分岔时，细胞可以以任意低频发放全有或全无尖峰，它具有
明确定义的阈值流形，并且充当积分器；即输入脉冲的频率越高，它放电的越快。相反，当稳态接近

Andronov-Hopf 分岔时，细胞在特定频率范围内发放，其尖峰不是全有或无，它没有明确定义的阈值
流形，它可以响应抑制脉冲充当谐振器；即它优先响应输入的某个 (共振) 频率。增加输入频率实际上
可能会延迟或终止其触发。

我们还描述了神经簇发放现象，使用几何分岔理论扩展了现有的簇发放分类，包括许多新类型。我

们讨论了 burster 的类型如何定义其神经计算属性，并且我们展示了不同的 burster 可以不同地交互、
同步和处理信息。
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从纯动力系统的角度来看，有许多类型的不同簇

发放器。它们是否真的与神经计算的观点如此不同？答

案是也许。

事实上，一些簇发放事件具有相当独特的神经计

算特性。例如，环/环 (抛物线) 簇发放表现出第 1 类
神经兴奋性和第 1 类尖峰，当它通过” 折/* 滞后环发
生时，它可以作为神经信号的积分器。相比之下，亚

Hopf/折环 (椭圆) 簇发放器表现出第 2 类神经兴奋性
和第 2 类尖峰，它作为一个谐振器。这种谐振器簇发
放器之间的相互作用主要取决于它们的尖峰间频率的

谐振关系 [Izhikevich, 2000a]；它们可以表现出尖峰同
步、簇发放同步或两者兼而有之。相比之下，环/环-簇
发放器没有明确的尖峰间频率，因此不愿意表现出尖

峰同步。

因此，不同的簇发放器可以以不同的方式通信、同

步和处理信息。然而，我们不能排除一对不同的簇发

放器具有相同的神经计算特性的情况，因为簇发放器

非常多 [见表 4]，关于它们行为的信息也很少。

1. 如何区分簇发放器？

由于不同的簇发放器可能有不同的神经计算特性，

所以在实验中用标准来区分它们是很重要的。最没用

的，但可能是最常见的方式，是浏览本文，并试图找到

一张”类似于”所考虑的微电极记录的图片。这可能完
全是在浪费时间，因为两个相同的簇发放器可能看起

来很不一样 (图 121)，或者两个截然不同的簇发放器
看起来” 相似”；比较一下图 57 中的” 环/环” 簇发放
和图 86 中的” 折/同宿” 簇发放。

图 121. 两个拓扑上等价的 (通过同胚 h) 亚 Hopf/折
环簇发放器可能” 看起来” 相当不同 (来自

[Izhikevich, 2000a])。

1.1. 出现/终止尖峰的频率

首先，我们应该检查出现和终止尖峰的频率，并

将其与簇发放事件中间的尖峰间频率对比。频率的明

显下降是衡量不变圆上的鞍结点和鞍同宿轨道分岔的

良好指标。例如，如果我们考虑平面情况，那么小的

初始频率就意味着” 环/*” 的簇发放。同样地，小的
终止频率意味着”*/环” 或”*/同宿” 簇发放。如果在簇
发放期间频率没有明显变化，那么可能的分岔是折或

Andronov–Hopf 型的；见表 1 和表 2。
Guckenheimer 等人。[1997] 使用启发式论证，获

得了簇发放结束时尖峰间频率的详细渐近线，这可以

用来区分，例如，”*/环” 与”*/同宿” 簇发放。

1.2. 出现/终止尖峰的振幅

小振幅的初始或终止尖峰是一个强有力的指标，

可以防止折叠、不变圆上的鞍-结点和鞍同宿轨道分岔，
因为它只发生在 Andronov–Hopf和折叠极限环分岔期
间。然而，大振幅的尖峰不能排除 Andronov–Hopf 分
岔和折叠极限环分岔，因为许多靠近 (奇异)Andronov–
Hopf分岔的松弛系统只在分岔参数极其狭窄的区域表
现出小的和中等的振幅尖峰；例如，见图 73 和 76。

1.3. 静止时的阻尼振荡

阻尼亚阈值振荡的存在是接近 Andronov–Hopf分
岔振荡的一个强有力的指标。它的频率是神经元的谐

振频率。然而，只要系统的维度大于 2，甚至对于折叠
分岔也可能存在阻尼振荡；见图 122。 这样的振荡不

图 122. 即使系统接近折分岔点，一个小的扰动也可
能表现出阻尼振荡。

会使神经元成为谐振器，因为它发生在与鞍-结点的稳
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图 123. 在” 折/同宿”(” 方波” 或”Ia ” 型) 簇发放中的尖峰下冲。

图 124. 当快速子系统为三维时，” 亚 Hopf/折环”(椭圆) 簇发放器中没有尖峰下冲。

定流形相切的子空间中。增加振荡的振幅并不明显改

变与门槛流形的距离，因此不便于尖峰的出现。

1.4. 尖峰下冲

尖峰下冲的存在或不存在可以用来区分不同类型

的簇发放器吗？答案是否定的。

人们普遍认为，下冲的发生是因为对应于重复尖

峰的极限环吸引子包含了对应于静止状态的平衡。这

确实导致了下冲，但只是在一个二维的快速子系统中。

此外，正如我们在图 123中所说明的那样，下冲可能发
生在没有包围的情况下。这特别表明，著名的” 折/同
宿”(” 方波” 或”Ia” 型) 簇发放可能会显示出下冲，即
使快速子系统是平面的。

如果快速系统是多维的，那么极限环是否围绕着

平衡点是相关的。此外，” 围绕” 的概念在这种情况下
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没有很好的定义，因为它取决于观点。在图 124中，我
们说明了这个问题，并表明” 折/同宿” 簇发放可能不
会显示出下冲。

显然，尖峰下冲取决于重复尖峰对应的极限环吸

引子在电压轴上的重叠和静止状态对应的稳定平衡；

见图 125。由于重叠完全取决于吸引子的位置，而不
是导致它们出现或消失的分叉机制，因此峰值不足不

应被用作神经爆发类型的指标。

图 125. 极限环吸引子和稳定平衡在电压轴 v 上的正
交投影。

1.5. 尖峰和静止状态的共存

吸引子的全局共存可能对识别簇发放类没有用处，

因为任何簇发放都有稳定的静止和簇发放状态。然而，

局部共存可能是有用的。

让我们详细说明一下。考虑到图 49 或 52 中的”
环/环” 簇发放现象，尖峰极限环吸引子与静止状态共
存，因此一个合适的短扰动可以关闭尖峰状态。然而，

扰动应该足够强，以将解推入下行状态的吸引域。相

比之下，图 59中”折/同宿”簇发放的重复性尖峰可以
通过具有适当时间的弱扰动而过早关闭。

一般来说，在任何”*/同宿” 和”*/折环” 中的重
复尖峰都可以通过弱刺激过早地关闭，而在”*/环”
和”*/Hopf”中的重复尖峰则不能。同样，在”折/*和”
亚 Hopf/*簇发放器中，短暂的弱刺激可以唤起重复的
尖峰，而在” 环/* 和”Hopf/*” 簇发放器中则不能。

最后，请注意测试吸引子的共存是一个需要刺激

的侵入性过程，而上面讨论的其他标准是非侵入性的，

因为它们只基于观察。

1.6. 从簇发放到强直尖峰或静止的过渡

簇发放模式的精细结构取决于许多生理参数，如

温度、细胞外离子的浓度等。改变这样的参数可以扭

曲簇发放模式，在极端情况下，可以完全关闭它或将其

转化为强直的簇发放。这些是有趣的情况，因为它们

对应于整个系统行为的分岔。测量分岔处的尖峰间期

和/或簇发放间期，原则上可以确定系统可以表现出的
簇发放类型。不幸的是，除了 Terman[1992]和 Izhike-
vich[2000a] 讨论的一些特殊情况外，人们对从簇发放
到强直加压或静止的可能机制知之甚少。因此，在对

这些测量结果进行理解之前，还需要进行更多的分析。

1.7. 基于电导率的模型

我们将神经元视为一般的动态系统，对右边的形

式没有限制。现在我们限制自己，考虑基于电导率的

模型，其形式为

V̇ =I −
n∑

i=1

gi(x)(V − Ei)

ẋ = f(V, x)

其中 V 是电压，x ∈ Rm 是电导率、门控变量等

的矢量。基于电导率的形式是否对静止状态或极限环

的可能分岔施加了任何限制？某些分岔是否总是导致

尖峰过低或过冲？这些都是重要的开放性问题。
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