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摘要：自突触是神经系统中连接神经元和自身的特殊突触。此前，实验和理论研究都表明，神经系统中的自突触连

接具有重要的生理功能。自突触提供了自延迟反馈，从而为神经元活动引入了额外的时间尺度，导致神经元产生

多种动力学动态行为。最近，理论研究表明，自突触为调节神经元的响应提供了一种控制选项：例如，自突触连接

可导致神经元的电活动在静态、周期性放电和混沌放电模式之间切换；自突触可以增强或抑制注入正弦电流的神

经元的锁相状态；此外，还可以通过自突触调整峰放电序列的频率和峰峰间隔分布。文章回顾了最近关于自突触

如何影响单个神经元响应的研究。
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０　引言

神经系统是由神经元、突触和其他特殊细胞组
成的复杂网络，神经元通过突触接收和传递信息，神
经元的响应和突触的功能受到相当大的关注。最近
的一个世纪内，神经科学家发现了一种特殊的突触
结构———自突触，它是同一神经元不同部位之间的
突触。由于其奇怪的结构，自突触连接一直没有被
很好地理解。然而，最近的许多研究发现，自突触在
神经系统中的分布比以前认为的要广泛得多。据报
道，自突触出现在大脑的各个区域，如新皮质、小脑、
海马、纹状体和黑质。有趣的是，大约８０％的皮质
锥体神经元有自突触联系。许多研究表明，自突触
不仅仅是表面连接现象，而且在神经系统中起着真
正的生理作用。自突触可以通过调节兴奋性反馈来
维持神经系统的持续活动［１］。最近的实验还表明，
自突触对于大脑的处理功能非常重要。Ｂａｃｃｉ等人
记录了幼年大鼠急性脑切片中快脉冲中间神经元的

活动，并发现自突触增加了脉冲时间的精确度［２］然
而，自突触的功能及其对信息处理的作用仍不完全
清楚。因此，了解自突触活动对神经元反应的影响
是阐明神经系统信息传递过程的基本步骤。

事实上，自突触是神经系统中的自反馈连接，可
能允许一种特殊类型的自我控制，这类似于其他系
统中的自反馈。将一个系统连接到自身形成的自反
馈电路，通常出现在许多系统中，例如基因调节网
络，人口动力系统，和气候系统。自反馈广泛用于控
制非线性系统的状态，例如诱发稳定周期轨道或对
相干共振控制。自反馈也常常被应用在电路元件的
设计中。在这些系统中，关于过去或现在的信息分
别影响着现在或未来的相同现象。此外，自反馈对
非线性系统的动力学有着显著的影响。非线性系统
振荡开始时的频率可以通过自反馈回路进行调

节［３］。此外，具有固定延迟时间的自延迟反馈可以
抑制混沌［４，５］。Ｐｏｐｏｖｙｃｈ等人在一项模拟研究中表
明，延时自反馈具有使模型神经元群失同步的能
力［６］。Ｒｕｓｉｎ等人对一组神经元进行了延时反馈刺
激，实验证明延时反馈可导致一组神经元动作电位
的同步［７］。Ｐｒａｇｅｒ等人发现，延迟反馈可以促进噪
声诱导的神经元系统振荡［８］。研究发现，自突触的
延迟反馈可以改变 Ｈｏｐｆ分岔神经元的峰峰间隔的
分布［９］。这种自突触延迟反馈还可以减弱随机神经
元在特征频率下的自突触峰放电活动。自突触对单
个神经元系统峰值频率的影响取决于自突触活动的

４３

第３１卷　第５期
２０２３年９月 　　　　　　　　　　　

河南工学院学报
Ｊｏｕｒｎａｌ　ｏｆ　Ｈｅｎａｎ　Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ　ｏｆ　Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ

　　　　　　　　　　　
Ｖｏｌ．３１Ｎｏ．５
Ｓｅｐｔ．２０２３

＊ 收稿日期：２０２３－０３－２６

　基金项目：河南省高等学校重点科研项目（２１Ａ１１０００８）

　作者简介：刘玉堂（１９８１—　　），男，湖北襄阳人，副教授，硕士，主要从事应用数学研究。



持续时间［１０］。对自突触延迟反馈的调制可以导致
神经元的动态行为在静态、周期性放电和混沌放电
模式之间切换［１１，１２］。
在这篇文章中，我们回顾了目前关于自突触对

单个神经元影响的研究。

１　自突触连接

科学家们长期以来一直在研究神经元和突触的

功能和特性。神经元的大小、形状以及电活动各不
相同。突触是神经系统中的一种结构，是神经元（或
神经细胞）将电信号或化学信号传递给另一个细胞
（神经细胞或其他细胞）的重要媒介。１９７２年，Ｖａｎ
ｄｅｒ　Ｌｏｏｓ和Ｇｌａｓｅｒ首次将自突触描述为锥体细胞
轴突与其自身树突之间的突触［１２］。在ｖａｎ　ｄｅｒ　Ｌｏｏｓ
等人的报告发表之前，其他术语，如“自我激发”和
“自我感觉”被用来描述自我突触结构。很长一段时
间以来，神经系统中的自突触似乎只是解剖学上的
发现，其功能意义值得探讨，然而，最近的实验开始
揭示自突触如何在大脑功能中发挥重要作用。一些
报道还表明自突触与某些神经疾病有关［１３］。神经
生物学实验一直关注兴奋性（谷氨酸释放）和抑制性
（ＧＡＢＡ释放）自突触。迄今为止，几乎在神经系统
的所有部位都发现了自突触结构［１４］。图１给出了
一个大鼠海马神经元的多个突起的照片。在自然界
中，自突触连接可以实现神经元的自我反馈。因此，
在目前几乎所有的自突触研究中，具有自突触连接
的神经元包含一个自延迟反馈机制的单室模型。

图１　大鼠海马神经元的切片，

图中的突起为标记的突触

图２　自突触模型的示意图

２　自突触模型

延迟时间是信号重新导入神经元之前因轴突传

播速度有限而造成的信号滞后。延迟时间也被认为
是自突触连接的重要特性之一。在以往关于自突触
对神经元影响的研究中，自突触的数学模型分为两
大类：一类是线性自耦合，描述缝隙连接；另一类是
非线性自耦合，描述化学性突触，可能是兴奋性或抑
制性突触。自突触的具体数学模型取决于所选的神
经元模型。
简化神经元模型（如 Ｈｉｎｄｍａｒｓｈ－Ｒｏｓｅ神经元、

ＦｉｔｚＨｕｇｈ－Ｎａｇｕｍｏ神经元、Ｉｚｈｉｋｅｖｉｃｈ神经元等）的
自突触连接通常可以用以下公式之一描述［１０，１１，１５］：

（１）线性耦合模型：

Ｉａｕｔ ＝ｇａｕｔ（Ｖ（ｔ－τ）－Ｖ（ｔ））

ｇａｕｔ是自突触的最大电导，τ是延迟时间。
（２）化学性自突触使用的快速阈值调制模型：

Ｉａｕｔ ＝－ｇａｕｔ（Ｖ（ｔ）－Ｖｓｙｎ）ｓ（ｔ－τ）

ｓ（ｔ－τ）＝１／［１＋ｅｘｐ［－ｋ（Ｖ（ｔ－τ）－θ）］］
其中，ｇａｕｔ是自突触的最大电导，τ是延迟时间，

Ｖｓｙｎ为自突触的反转电位，θ为突触阈值。

３　簇放电神经元放电模式的转迁

实验观察表明，动作电位可以表现出不同的放
电模式，主要的放电模式是峰放电和簇放电活
动［１６－１９］。簇放电是一种在中枢神经系统和脊髓的神
经元的放电模式中极其多样的普遍现象［２０，２１］。先
前对带有自突触的簇放电神经元的研究显示了由自

突触引起的新的动力学和放电模式的转变［１１］。

Ｈｉｎｄｍａｒｓｈ和Ｒｏｓｅ的简化模型（ＨＲ模型）已
被证明能够相当准确地捕捉实验测量的电活动的特

征，尤其是在研究神经元膜电位的峰、簇放电行为的
产生机制时。
在没有自主放电的情况下，ＨＲ神经元表现出

许多动态行为，包括静息、规律的峰放电、周期性和
混沌的突发放电模式。自突触的存在完全改变了原
始 ＨＲ神经元的放电模式。随着自突触参数的变
化，可以独立于原始的放电模式，将放电模式从周期
或混沌放电模式调整为另一个周期模式或混沌模

式。在较短的延迟时间内，ＨＲ神经元的放电模式
表现出周期性的峰放电，与外部刺激电流输入无关。
具有兴奋性化学自突触的神经元与具有电自突触的

神经元相比，在更大的的ｇａｕｔ－τ空间区域内表现出
混沌放电模式。对于强外部刺激，ｇａｕｔ－τ空间中组
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合参数的混沌区域被放大。兴奋性自突触在整体上
对混沌的产生和增强起到了积极作用。作为具有抑
制性突触联系的神经元，ＨＲ神经元的混沌峰放电
得到抑制。在适当的抑制性自突触参数下，ＨＲ神
经元可以被抑制到静息状态。

４　峰放电神经元的锁相行为

当受到周期性刺激时，神经元以不同的锁模放
电模式和准周期状态作出响应。当自突触出现时，
神经元的锁相可以切换到另一种状态，具体取决于
所选的自突触参数。自突触提供自我反馈，并为动
态神经元系统提供额外的时间尺度。因此，由于自
突触延迟反馈、外部周期性刺激和神经元的内在活
动之间的相互作用，神经元自突触系统可能表现出
非常复杂的动力学。
在以前的研究中，模型神经元自突触系统包含

一个 ＨＨ 神经元和一个自突触。ＨＨ 模型是一个
基于电导的模型，描摹了神经元中的动作电位是如
何启动和传播的。
在没有自突触的情况下，锁相行为取决于刺激

频率和振幅的值。频率和振幅空间中的阿尔诺德舌
头显示了各种锁相状态的总体特征，并提供了不同
的ｐ：ｑ（表示每个输入尖峰的输出动作电位）锁相区
域。参考文献［２２］中还给出了产生复杂锁相区域边
界的分岔机制。
自突触的存在极大地改变了神经元的锁相模

式。对于相同的正弦刺激，有自突触的神经元比没
有自突触的神经元能激发更多或更少的动作电位。
神经元的活动也可以被驱动到阈下振荡。对于自突
触，锁相模式的改变取决于自突触的电导率和延迟
时间。当突触电导很小时，锁相模式ｐ：ｑ与没有自
突触的情况类似。当突触电导较大时，神经元表现
出非常复杂的锁相放电。当正弦电流的频率从零增
加到“阈值”频率（给定固定输入振幅时，神经元触发
动作电位的最小输入频率）时，锁模触发的ｐ：ｑ值从
零增加到非常大的值。

５　结论与展望

自延迟反馈显著影响非线性动力系统，这种自
反馈回路为系统的动力学引入了新的时间尺度［２３］。
一个具有自突触的神经元系统包含两个时间尺度：
神经元的内在时间尺度和自突触的时间尺度。然
而，因为有更多的时间尺度，包括神经元、突触、环境
和自闭连接的时间尺度，神经系统的情况就更加复

杂了。这种复杂性提出了一个问题，即自突触的活
动时间如何影响神经系统中耦合神经元的活动。
自突触提供了神经系统中常见的自反馈回路。

自突触被命名以来，许多实验研究表明自突触在大
脑功能中起着重要作用。目前关于自突触联系的理
论研究也报道了自突触的重要性以及由自突触引起

的许多新的动力学行为。自突触提供了一种控制选
项，可以充分调节神经元在任何形式的输入刺激下
的放电行为。
自突触提供了一种新的机制，可以在簇放电神

经元的静息、周期性和混沌放电模式之间进行切换。
自突触诱导的放电模式转换的结果也表明，自突触
可以作为控制神经系统在不同相关神经元活动之间

转换的有效工具。对于具有自突触的 ＨＨ神经元，
当延迟时间增加时，输出峰放电的放电频率和峰峰
间隔分布呈现周期性行为［２４］。

在一组具有小世界网络结构的 ＨＨ神经元中，

还研究了自突触对神经网络同步的影响［２５］。研究
发现，当自突触延迟反馈发生变化时，神经元表现出
同步转换，当选择最佳自突触强度时，会出现精确的
同步网络活动。Ａｌｂｅｒｔｏ　Ｂａｃｃｉ和他的同事研究了
篮细胞的自突触自我抑制，并认为自突触反馈在大
脑皮层网络活动期间对篮细胞的时间协调具有双重

功能［２６］。另一项研究还表明，在癫痫患者的脑切片
中，自突触的快脉冲神经元表现出异步释放，这种放
电可能参与并影响包括癫痫在内的大脑活动。
尽管有许多关于自突触系统的研究，但自突触

的确切功能及其对信息处理的贡献仍不清楚。在实
验和理论领域也有许多悬而未决的问题：（１）自突触
在协调网络活动中的作用是什么？例如，快速放电
神经元在调整网络同步方面具有优势。（２）自突触
异步释放的分子机制是什么？它在生理和病理活动

中的作用是什么？（３）自突触在神经回路和神经网
络的信息传播中有哪些功能？解决这些问题也将有

助于我们理解支配大脑皮层活动的几个核心功能的

基本机制。
（责任编辑　吕春红）
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