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基于抑制性突触可塑性的神经元
放电率自稳态机制*
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(2018 年 12 月 20日收到; 2019 年 1 月 28日收到修改稿)

神经元放电率自稳态是指大脑神经网络的放电率维持在相对稳定的状态. 大量实验研究发现神经元放

电率自稳态是神经电活动的重要特征, 并且放电率自稳态是实现神经信息处理及维持正常脑功能的基础, 因

此放电率自稳态的研究是神经科学领域的重要科学问题. 脑神经网络是一个高度复杂的动态系统, 存在大量

输入扰动信号及由于动态链接导致的参数摄动, 因此如何建立并维持神经元放电率自稳态及其鲁棒性仍有

待深入研究. 反馈神经回路是皮层神经网络的典型连接模式, 抑制性突触可塑性对神经元放电率自稳态具有

重要的调控作用. 本文通过构建包含抑制性突触可塑性的反馈神经回路模型对神经元放电率自稳态及其鲁

棒性进行计算研究. 结果表明: 在抑制性突触可塑性的作用下, 神经元放电率可自适应地跟踪目标放电率, 从

而取得放电率自稳态; 在有外部输入干扰和参数摄动的情况下, 神经元放电率具有良好的抗扰动性能, 表明

放电率自稳态具有很强的鲁棒性; 理论分析揭示了抑制性突触可塑性学习规则是神经元放电率自稳态的神

经机制; 仿真分析进一步揭示了学习率及目标放电率对放电率自稳态建立过程具有重要影响.
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1   引　言

神经元放电率自稳态是指神经元的放电率维

持在相对稳定的状态, 放电率自稳态是神经电活动

的重要特征 [1,2]. 1990年到 1996年期间, Ramakers

等 [3−6] 通过培养皮质细胞形成由兴奋性锥体神经

元和抑制中间神经元构成的神经网络, 然后用药物

改变突触输入使神经元放电发生紊乱, 结果发现在

去药后神经元的放电率可通过自身调节恢复到目

标放电率水平. 1998年, Turrigiano等 [7,8] 的实验

研究分析表明 a-氨基-3-羟基-5-甲基-4-异恶唑丙

酸 (AMPA)介导的突触可塑性可有效控制神经元

活动, 使神经元放电率维持在稳态水平. 2002年,

Burrone等 [9] 通过对单个海马神经元钾通道进行

观察研究, 发现抑制神经元的活动导致突触输入的

稳定增加 , 进而使神经元活动恢复至目标水平 .

2004年, Turrigiano 和 Nelson [10] 通过实验发现稳

态突触可塑性在神经元的实际放电率从初始放电

率到目标放电率的过程中起到了至关重要的作用.

2012年, Turrigiano等 [5,11] 的实验研究发现当神经

元受到刺激后放电率减小或者增大, 但是最终神经

元的放电率会恢复到稳定状态.

上述生理实验研究表明在生物体中存在放电

率自稳态这一现象, 为了进一步对神经元放电率进
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行研究, 研究者们在生理实验的基础上进行了相关

的建模仿真. 2011年, Gläser和 Joublin[1] 通过构

建递归神经网络进行的仿真研究表明神经网络可

以通过自组织使放电活动维持在稳定水平, 并且可

以适应输入强度和输入分布的变化. 2016和 2017

年, Cannon和Miller[12,13] 的研究表明, 对于单个神

经元而言, 在系统内部和突触双重稳态机制作用

下, 神经元放电率可以维持在特定水平且在受到干

扰时仍能恢复至原水平. 2018年, Miller和Cannon[14]

通过仿真分别研究了在双重积分反馈控制器和

双重继电式控制器作用下的神经元放电率自稳态

机制.

突触可塑性是学习和记忆的基础 [15−18], 长期

以来, 兴奋性突触可塑性的研究得到了广泛的关注[19,20].

近年来, 越来越多的研究表明抑制性突触可塑性对

神经电活动具有重要的调控作用 [21−24]. 2001年,

Stephen和 James [25] 的研究表明在抑制性突触可

塑性的调控下, 视觉皮层结构中的兴奋性与抑制性

突触连接不断发育并趋于成熟. 2006年, Haas等 [21]

对嗅觉皮层抑制性放电时刻依赖的突触可塑性

(spike-timing-dependent  plasticity,  STDP)进行

了研究, 结果表明抑制性 STDP可对网络活动进

行有效的调控, 并且具有很强的灵活性. 2012年,

Luz和 Shamir  [26] 的研究表明抑制性突触可塑性

是神经元实现兴奋性与抑制性瞬态平衡的有效机

制. 2015年, D’amour和 Froemke [22] 对听觉皮层

中的兴奋性 STDP和抑制性 STDP进行了实验研

究, 研究结果表明即使存在兴奋性突触可塑性的作

用, 抑制性突触可塑性仍能使神经网络达到兴奋性

和抑制性平衡. 2017年, Hennequin等 [27] 的研究

证明抑制性突触可塑性是实现网络平衡和调控复

杂信息通路与记忆的理想机制.

神经元放电率自稳态是神经元放电活动的典

型特征, 是衡量神经电活动水平的重要指标, 对于

神经网络实现神经信息处理及维持正常功能具有

重要的意义. 尽管已有大量实验研究发现神经元放

电率自稳态是大脑电活动的普遍现象, 但是放电率

自稳态机制仍有待进一步研究; 同时, 大脑神经网

络是一个高度复杂的动态系统, 存在大量输入扰动

信号, 以及由于动态链接导致的参数摄动, 因此如

何维持神经元放电率自稳态的鲁棒性仍有待探索.

STDP型抑制性突触可塑性是突触可塑性的典型

形式, 其对神经电活动具有重要的调控作用, 本文

构建包含 STDP型抑制性突触可塑性的神经反馈

回路模型, 研究基于抑制性突触可塑性的神经元放

电率自稳态及其鲁棒性机制. 

2   模　型
 

2.1    模型结构

脑神经网络是由大量兴奋性和抑制性神经元

依靠突触连接形成的具有复杂拓扑结构的复杂网

络 [28]. 反馈结构是神经网络中的典型连接模式 [29,30],

主要包括抑制性反馈回路和兴奋性反馈回路两种

形式 [31], 本文构建同时具有兴奋性和抑制性反馈

回路的神经反馈回路模型, 结构如图 1所示, 其中

前向通路的神经元为目标神经元, E和 I分别代表

兴奋性和抑制性反馈回路的神经元网络模型, 目标

神经元的放电率同时受兴奋性和抑制性反馈回路

调控 . 模型中兴奋性和抑制性神经元个数之比

NE:NI 取 4:1[32,33], 反馈回路的兴奋性和抑制性神

经网络分别是由 800个兴奋性神经元和 200个抑

制性神经元构成的随机连接神经网络模型 [34], 神

经元之间通过不同突触类型按照设定的概率 PEE,

PEI, PIE, PII 进行连接, 连接概率的取值如表 1所

列. Pi(t)和 Pe(t)分别表示抑制性和兴奋性反馈回

路信号 ; Ib(t)表示目标神经元的外部输入信号 ;

Y(t)表示目标神经元的输出 [35].
  

Pet

Ibt

Pit

Yt

图 1    反馈神经回路模型结构

Fig. 1. Structure of the feedback neural network.

  
表 1    神经网络结构相关参数取值

Table 1.    Parameters values of the neural feedback mod-

el structure.

参数 描述 取值

NE 兴奋性神经元规模 800

NI 抑制性神经元规模 200

PEE E-E的连接概率 0.2

PEI E-I的连接概率 0.4

PIE I-E的连接概率 0.4

PII I-I的连接概率 0.4
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模型中主要包括神经元模型、兴奋性与抑制性

突触模型及抑制性突触可塑性模型, 三种模型的数

学表达如下. 

2.2    神经元模型

i

Vi

Leaky integrate-and-fire(LIF)神经元模型[35−37]

计算简单且能准确描述神经元的电生理特性, 被广

泛应用于神经系统的建模与仿真, 因此本文采用

LIF神经元模型进行建模. LIF神经元   的阈下膜

电位  的表达为: 

τm
dVi

dt
=
(
V rest − Vi

)
+(

gEi
(
V E − Vi

)
+ gIi

(
V I − Vi

)
+ Ib

) 1

gleak
,

if Vi > Vth, then Vi = V rest,
(1)

Vi i τm

V rest Vth

gleak V E

V I

gEi gIi i

Ib

其中,    表示神经元   的阈下膜电位;    表示膜时

间常数;   表示神经元的静息态电位;   表示神

经元放电的膜电位阈值;    表示漏电导;    和

 分别表示兴奋性反转电位和抑制性反转电位;

 和  分别表示神经元  的兴奋性电导和抑制性电

导;   表示神经元的背景噪声电流输入. 在本研究

中, 采用泊松信号作为神经元的外部输入. 神经元

模型的参数取值如表 2所列.
 
 

表 2    神经元模型各参数取值

Table 2.    Parameters values of LIF neuron model.

参数 取值 单位

τm 20 ms

V rest –60 mV

Vth –50 mV

V E 0 mV

V I –70 mV

gleak 10 nS
 

2.3    突触模型

神经元之间通过不同类型的突触相连接, 突触

连接共有以下四种: 兴奋性神经元到兴奋性神经

元 (E-E)、兴奋性神经元到抑制性神经元 (E-I)、抑

制性神经元到兴奋性神经元 (I-E)、抑制性神经元

到抑制性神经元 (I-I), 其中 E-E, E-I属于兴奋性

突触, I-E, I-I属于抑制性突触.

在本研究中, 采用电导型突触模型, 根据突触

性质的不同, 突触电导模型可分为兴奋性和抑制性

突触电导模型两种形式, 其数学表达式分别如下:
 

τE
dgEi
dt

= −gEi + ḡEWij

∑
k

δ
(
t− tkj

)
, (2a)

 

τI
dgIi
dt

= −gIi + ḡIWij

∑
k

δ
(
t− tkj

)
, (2b)

i

j

j

τE

τI

j Wij

j i ḡE

ḡI

其中, 神经元   为目标神经元, 当兴奋性突触前神

经元  放电时, 兴奋性突触电导增加, 反之衰减. 同

理, 当抑制性突触前神经元   放电时, 抑制性突触

电导增加, 反之衰减.   表示兴奋性突触时间常数;

 表示抑制性突触时间常数; 公式右侧求和符号表

示突触前神经元   的放电序列之和;    表示从神

经元   到神经元   的突触权重;    表示单位兴奋性

电导;   表示单位抑制性电导. 兴奋性与抑制性突

触模型的参数取值如表 3所列.
 
 

表 3    突触模型参数取值

Table 3.    Parameters values of synapse model.

参数 取值 单位

τE 5 ms

τI 10 ms

ḡE 140 pS

ḡI 350 pS
 

2.4    抑制性突触可塑性模型

Wij

在图 1所示的模型中, 只在抑制性神经元到兴

奋性神经元 (I-E)的抑制性突触引入可塑性 ,  I-

E抑制性突触权重  随着突触前后神经元的放电

活动而调节, E-E, E-I及 I-I连接的突触权重保持

不变. 抑制性突触可塑性模型采用 STDP型可塑

性模型 [38], 如图 2所示, 突触前后两个神经元放电

时刻间隔越小突触权重增加幅度越大.

i

i

在仿真实现时, 给每个神经元  建立一个突触

踪迹 , 随着神经元   的放电情况其变化如 (3)和

(4)式所示:

i神经元  放电
 

xi → xi + 1, (3)

i神经元  不放电
 

τSTDP
dxi

dt
= −xi, (4)

τSTDP其中  表示突触可塑性的时间常数.
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图 2    抑制性突触可塑性 (STDP)调节规则示意图

Fig. 2. The  regulation  rule  of  inhibitory  synaptic  plasticity

(STDP).
 

j i

Wij

从抑制性神经元  到兴奋性神经元  的抑制性

突触权重   跟随每一个突触前或突触后神经元

的踪迹而变化, 如 (5)和 (6)式所示:

tfj突触前神经元在  时刻放电
 

Wij → Wij + η (xi − α) , (5)

tfi突触后神经元在  时刻放电
 

Wij → Wij + ηxj , (6)

xi xj i j η

α = 2ρ0τSTDP ρ0

其中  与  分别表示神经元  与  的突触踪迹;   表

示学习率;    表示衰减因子;    表示目

标放电率. 抑制性突触可塑性的参数意义与取值如

表 4所列.
  

表 4    抑制性突触可塑性的参数取值
Table 4.    Parameters values of inhibitory synaptic plasti-

city.

参数 描述 取值

Wij 抑制性突触权重 0

τSTDP 可塑性时间常数 20

η 学习率 0.005

α 抑制因子 0.12

ρ0 目标放电率
 

3   结　果

基于包含抑制性突触可塑性的反馈神经回路

模型, 分别从不同目标放电率下的放电率自稳态特

性、放电率自稳态的鲁棒性、抑制性突触可塑性的

作用以及放电率自稳态机制四个方面对放电率自

稳态进行研究. 

3.1    放电率自稳态

神经元目标放电率为 5, 10, 20, 50 Hz四种不同

取值时的神经元膜电位及平均放电率分别如图 3—

图 6所示. 在这四种不同情况下, 图 (a)为目标神

经元膜电位图; 图 (b)为采用滑动平均窗方法确定

的神经元平均放电率, 其中滑动时间窗取 10 ms;

图 (c)为随机取一个突触前神经元, 其与目标神经

元之间抑制性突触权重 (下文简称抑制性突触权

重)的变化曲线.
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图 3    目标放电率为 5 Hz时的神经元放电率自稳态分析

图　(a)神经元膜电位 ; (b)神经元平均放电率曲线 ; (c)抑

制性突触权重变化曲线

Fig. 3. Firing  rate  homeostasis  with  the  target  firing  rate

equal to 5 Hz: (a) Neural membrane potential; (b) the aver-

age firing rate; (c) the strength of inhibitory synapse.
 

由以上四种不同目标放电率的仿真结果可以

看出, 在仿真初期由于抑制性突触可塑性的调节作

用尚小, 神经元的放电较密集, 神经元的平均放电

率较大, 随着时间的推移, 在抑制性突触可塑性的

作用下, 抑制性突触权重逐渐增大, 导致神经元放

电率逐渐减小, 最后趋近并稳定在目标放电率水

平, 神经元放电率取得自稳态, 抑制性突触权重维

持在相对稳定的水平.

此外,进一步改变目标放电率的值, 通过多次

仿真, 得到实际放电率跟踪目标放电率的总体示意

图, 如图 7所示. 在抑制性突触可塑性的调控下,

反馈神经回路模型前向通路目标神经元的放电率

可以准确地逼近目标放电率, 实现放电率自稳态.
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图 7    神经元实际放电率跟踪目标放电率的总体情况

Fig. 7. The simulation firing rate and target firing rate. 

3.2    放电率自稳态的鲁棒性分析

脑神经网络是一个高度复杂的动态系统, 对神

经元而言, 存在大量类似于噪声的外界输入, 同时

来自与之连接的其他神经元的输入也存在很强的

波动性 [39−42]. 另外, 神经元之间的连接动态变化等

因素导致模型存在参数摄动. 神经元的噪声输入及

参数摄动对神经元放电率有直接影响, 本小节主要

研究在噪声扰动及参数摄动作用下神经元如何维
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图 4    目标放电率为 10 Hz时的神经元放电率自稳态分析

图　(a)神经元膜电位 ; (b)神经元平均放电率曲线 ; (c)抑

制性突触权重变化曲线

Fig. 4. Firing  rate  homeostasis  with  the  target  firing  rate

equal  to  10  Hz:  (a)  Neuronal  membrane  potential;  (b)  the

average firing rate; (c) the strength of inhibitory synapse. 
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图 5    目标放电率为 20 Hz时的神经元放电率自稳态分析

图　(a)神经元膜电位 ; (b)神经元平均放电率曲线 ; (c)抑

制性突触权重变化曲线

Fig. 5. Firing  rate  homeostasis  with  the  target  firing  rate

equal  to  20  Hz:  (a)  Neuronal  membrane  potential;  (b)  the

average firing rate; (c) the strength of inhibitory synapse. 
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图 6    目标放电率为 50 Hz时的神经元放电率自稳态分析

图　(a)神经元膜电位 ; (b)神经元平均放电率曲线 ; (c)抑

制性突触权重变化曲线

Fig. 6. Firing  rate  homeostasis  with  the  target  firing  rate

equal  to  50  Hz:  (a)  Neuronal  membrane  potential;  (b)  the

average firing rate; (c) the strength of inhibitory synapse. 
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持放电率自稳态、实现放电率自稳态的鲁棒性.
 

3.2.1    输入扰动时的鲁棒性分析

Ib

在仿真中, 神经元输入噪声叠加于神经元背景

噪声电流  , 干扰信号的数学表达如 (7)式所示:
 

Ib = N(200, 30), (7)

从 1500 ms开始施加噪声扰动信号, 相应的放电率

自稳态鲁棒性分析结果如图 8所示. 图 8(a)为外部

输入干扰信号; 图 8(b)为目标神经元膜电位变化

情况, 可以观察到在 1500 ms加入外部输入噪声后

神经元放电率增加, 经过抑制性突触可塑性的调

控神经元放电率逐渐减小, 最后恢复到稳定状态;

图 8(c)为神经元平均放电率曲线, 从图形中可以

观察到神经元在仿真初期具有较高的放电率, 在抑

制性突触可塑性的调控作用下神经元平均放电率

维持在目标放电率 5 Hz附近, 取得放电率自稳态.

在 1500 ms加入噪声后, 神经元放电率快速增加,

神经放电率自稳态被打破; 随后由于抑制性突触可

塑性的作用使得抑制性突触连接强度增加, 神经放

电率降低, 最终神经元放电率又恢复到目标放电

率 5 Hz附近, 重新取得了放电率自稳态, 表明放

电率自稳态对噪声扰动具有很强的鲁棒性. 在此过

程中, 神经元抑制性突触权重变化曲线如图 8(d)

所示, 在 0—1500 ms期间由于网络已逐步进入稳

态, 抑制突触权重不再改变并稳定在 1附近; 在

1500 ms加入噪声干扰信号后, 抑制性突触权重的

调节机制再次启动并最终稳定在 1.5附近. 

3.2.2    参数摄动时的鲁棒性分析

神经元之间的连接是动态变化的, 采用兴奋性

突触电导的参数摄动模拟动态连接对放电率自稳

态的影响. 本研究采用阶跃形式的兴奋性突触电导

参数摄动, 其中参数摄动的数学表达如下: 

Dt =

{
0, t− t1 < 0

1, t− t1 > 0
,

t1 = 1500 ms.

(8)

在 1500 ms后引入参数摄动来增大兴奋性突

触电导的数值, 参数摄动时的鲁棒性分析结果如

图 9所示. 图 9(a)为阶跃型参数摄动信号; 9(b)为

目标神经元膜电位图; 图 9(c)为神经元平均放电

率曲线; 图 9(d)为神经元抑制性突触权重变化曲

线. 从图 9可以观察到在 1500 ms对兴奋性突触电

导施加阶跃参数摄动后, 神经元放电率迅速增加,

已经建立的神经元放电率自稳态被打破; 在抑制性

突触可塑性的调节下抑制性突触连接强度增加, 进

而导致神经元放电率降低, 最终神经元平均放电率

再次恢复到目标放电率 5 Hz, 实现神经元放电率

自稳态. 在 0—1500 ms期间由于放电率逐步进入

到稳态, 抑制性突触权重稳定在 1附近; 在 1500 ms

加入阶跃参数摄动后, 抑制性突触权重调节机制再

次启动, 最终稳定在 1.75附近.

以上结果表明, 无论是在外界干扰还是在神经

网络内部参数摄动下, 神经元都可以通过抑制性突

触可塑性的调节快速恢复至目标放电率, 表明放电

率自稳态具有很强的鲁棒性.
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图 8    噪声干扰下的神经元放电率鲁棒性　(a)噪声干扰

信号 ;  (b)神经元膜电位 ;  (c)神经元平均放电率曲线 ;

(d)抑制性突触权重变化曲线

Fig. 8. The robustness of neural firing rate homeostasis un-

der  noise  disturbances:  (a)  The  noise  signal;  (b)  neuronal

membrane  potential;  (c)  the  average  firing  rate;  (d)  the

strength of inhibitory synapse. 
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图 9    参数摄动下的放电率自稳态鲁棒性　(a)参数摄动

信号 ;  (b)神经元膜电位 ;  (c)神经元平均放电率曲线 ;

(d)抑制性突触权重变化曲线

Fig. 9. The robustness of neural firing rate homeostasis un-

der parameter  perturbation:  (a)  The  parameter   perturba-

tion signal; (b) neuronal membrane potential; (c) the aver-

age firing rate; (d) the strength of inhibitory synapse. 

3.3    抑制性突触可塑性的作用

为了进一步验证抑制性突触可塑性在神经元

放电率自稳态中的重要作用, 研究中进行了新的仿

真分析, 用于对比在有、无抑制性突触可塑性两种

情况下神经元放电率自稳态及鲁棒性. 在仿真中参

数摄动信号的数学表达为: 

Dt =


0, t− t1 < 0

1, t− t1 > 0且t− t2 < 0,

1.5, t− t2 > 0

(9)

t1 = 2000 ms t2 = 3000 ms其中  、  . 仿真结果如图 10

所示, 其中图 10(a)为阶跃型参数摄动信号; 图 10(b)

和图 10(c)分别为神经元膜电位图和平均放电率

曲线图. 由图 10的结果可以看出, 在 2000 ms加

入第一个阶跃型参数摄动后, 在抑制性突触可塑性

的调节下, 神经元重新恢复至放电率稳定状态; 在

3000 ms施加第二个阶跃型参数摄动并去掉抑制

性突触可塑性, 此时神经元在参数摄动的影响下偏

离目标放电率并且无法恢复到目标放电率 ; 在

4000 ms重新加入抑制性突触可塑性后, 神经元放

电率再次恢复至目标放电率, 再次取得放电率自稳

态. 本小节的结果充分表明了抑制性突触可塑性在

神经元实现放电率自稳态及其鲁棒性方面具有重

要的调节作用.
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图 10    参数干扰时有无抑制性突触可塑性两种情况下的

神经元平均放电率自稳态特性　(a)参数摄动信号 ; (b)神

经元膜电位 ; (c)神经元平均放电率曲线 ; (d)抑制性突触

权重变化曲线

Fig. 10. The firing rate characteristics with and without in-

hibitory  synaptic  plasticity  under  parameter  perturbation:

(a) The  parameter  perturbation  signal;  (b)  neural   mem-

brane potential; (c) the average firing rate; (d) the strength

of inhibitory synapse. 
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3.4    放电率自稳态机制分析

神经元放电率自稳态是指神经系统的放电率

维持在相对稳定的状态, 即使在各种干扰作用下仍

能维持在目标放电率. 上述仿真研究表明抑制性突

触可塑性在神经元放电率自稳态调节中发挥了关

键作用, 本小节将从抑制性突触可塑性原理方面进

一步给出放电率自稳态机制的理论解释.

抑制性突触可塑性的权重调节规则可表示为: 

Δw = η (pre× post− ρ0 × pre) , (10)
 

Wnew = Wold + Δw, (11)

Δw η

pre post

ρ0

W

其中   表示抑制性突触权重的变化量;    表示学

习率;    表示突触前神经元的放电率;    表示

突触后神经元的放电率;   表示突触后神经元的目

标放电率;   表示抑制性突触权重.

W

post

Δw
Wnew

post

post ρ0 Δw
Wnew

Δw post

ρ0

仿真初期由于抑制性突触权重   较小, 因此

抑制性突触电导相对于兴奋性突触电导较弱, 此时

突触后神经元放电率   较高, 由 (10)式所示的

抑制性突触可塑性规则可知, 此时   的值较大,

抑制性突触权重   快速增大, 导致突触后神经

元放电率  减小, 随着突触后神经元实际放电率

 逐渐逼近目标放电率  ,   逐渐减小并最终

趋近于 0, 此时抑制性突触权重  增速减缓, 当

 为 0时突触后神经元实际放电率  等于目标

放电率  , 表明神经元在抑制性突触可塑性的调节

下取得放电率自稳态.

post

ρ0

post < ρ0 post > ρ0

post < ρ0 Δw < 0

Wnew

post post < ρ0 Wnew

post post

ρ0 Δw W

post > ρ0 Δw > 0

Wnew post

post

ρ0

当突触后神经元放电率   受到外界输入及

参数摄动的扰动而偏离目标放电率   时 , 分

 与   两 种 情 况 分 别 讨 论 . 当

 时, 由 (10)式可知   为负, 即抑制

性突触权重   减小, 导致突触后神经元放电率

 增大, 只要  , 抑制性突触权重  就

不断减小, 神经元放电率   不断增大, 最终  

逼近   , 此时   接近于 0, 抑制性突触权重   基

本保持不变, 进入稳定状态. 当  时,   ,

抑制性突触权重  增大, 导致神经元放电率 

减小, 最终突触后神经元实际放电率  稳定在目

标放电率  附近. 

4   讨　论
 

4.1    学习率的影响

由以上仿真结果可以看出, 神经元在抑制性突

触可塑性的调节下实际放电率稳定在设定的目标

放电率, 实现放电率自稳态. 本小节进一步定量分

析抑制性突触可塑性中的学习率对神经元放电率

自稳态的影响.
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图 11    学习率对放电率自稳态的影响　(a)参数摄动信号;

(b)不同学习率时的神经元平均放电率曲线

Fig. 11. The  effect  of  learning  rate  on  neural  firing  rate

homeostasis: (a) The parameter perturbation signal; (b) the

firing rate with different learning rates.
 

分别取抑制性突触可塑性中学习率的值为

0.003, 0.005, 0.01, 仿真结果如图 11所示 . 图 11

表明, 学习率取值越大, 神经元取得放电率自稳态

以及受干扰后恢复至放电率自稳态所需要的时间

越短. 

4.2    目标放电率的影响

由于神经元存在不应期, 因此神经元实际放电

率存在上限. 神经元的绝对不应期为 5 ms, 神经元

的实际放电率极限值和不应期之间存在以下关系: 

yd ≈ 1/τref, (12)

yd τref其中  表示实际放电率;   表示绝对不应期,取值

为 5 ms.

在仿真中, 当目标放电率从 0 Hz增至 250 Hz时,

神经元的实际放电率如图 12所示, 图中红色虚线

表示目标放电率, 蓝色散点代表在仿真中得到的实

际放电率. 由图可以看出, 当目标放电率大于 180 Hz

后实际放电率受不应期影响不再增加, 表明只要目

标放电率在这个范围内, 实际放电率就可以很精确

地跟踪目标放电率, 实现神经元放电率自稳态. 在

实际中神经元的放电率不会过大, 所以神经元放电

率自稳态具有普遍性.
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ρ0

在抑制性突触可塑性调节规则中, 目标放电率

 的取值是需要预先设定的, 关于如何设定目标放

电率尚存在不同的观点. 一种观点认为神经元目标

放电率的设定主要受钙离子感受器灵敏度的控制,

当系统内部偏离目标钙值时钙离子感受器产生稳

定补偿 [43]; 另一种观点认为神经元目标放电率的

设定是由具有相反作用的受体之间的平衡点决定

的, 其原理如图 13所示 [43], 其中 Factor+和 Factor－

表示随放电率具有相反变化趋势的两种因素, 这两

种趋势的平衡点对应的放电率即为目标放电率. 除

上述观点外, Marder和 Tang[44] 以及 Davis等 [45]

从脑结构特征的角度给出了另外的解释, 因为大脑

是一个层级系统, 下级的放电率期望值由上级设

定, 相当于上级的输出. 综上, 我们认为关于放电

率期望值的设定问题仍然是一个开放式的问题, 有

待后续研究的进一步探索.

关于目标放电率的含义, 仿真及理论分析结果

已经表明, 在抑制性突触可塑性的调节下, 神经元

的实际放电率最终会趋于目标放电率的设定值, 因

此目标放电率的取值决定了神经元的放电水平, 即

放电活动的强弱, 这和神经元不同的认知任务和功

能相对应 [2]. 

5   结　论

神经元放电率自稳态是神经电活动的普遍现

象, 是脑神经网络实现信息处理和维持正常脑功能

的基础. 本文通过构建具有抑制性突触可塑性的反

馈神经回路模型, 研究了基于抑制性突触可塑性的

神经元放电率自稳态机制. 研究结果表明, 在抑制

性突触可塑性的调节下, 神经元放电率可以自适应

地准确跟踪目标放电率, 实现神经元放电率自稳

态. 当神经元受到外界噪声和参数摄动干扰时, 神

经元放电率会偏离目标放电率, 但是在抑制性突触

可塑性的调节下, 神经元可以克服上述扰动的影

响, 放电率仍能恢复并稳定至目标放电率, 表明基

于抑制性突触可塑性的放电率自稳态具有很强的

鲁棒性. 本文主要为计算研究, 根据本文的研究结

果设计神经生物学实验是值得进一步探索的方向.
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Abstract

Neural firing rate homeostasis, as an important feature of neural electrical activity, means that the firing

rate  in  brain  is  maintained  in  a  relatively  stable  state,  and  fluctuates  around  a  constant  value.  Extensive

experimental studies have revealed that the firing rate homeostasis is ubiquitous in brain, and provides a base

for neural information processing and maintaining normal neurological functions, so that the research on neural

firing  rate  homeostasis  is  a  central  problem  in  the  field  of  neuroscience.  Cortical  neural  network  is  a  highly

complex dynamic system with a large number of input disturbance signals and parameter perturbations due to

dynamic connection. However, it remains to be further investigated how firing rate homeostasis is established in

cortical  neural  network,  furthermore,  maintains  robustness  to  these  disturbances  and  perturbations.  The

feedback  neural  circuit  with  recurrent  excitatory  and  inhibitory  connection  is  a  typical  connective  pattern  in

cortical cortex, and inhibitory synaptic plasticity plays a crucial role in achieving neural firing rate homeostasis.

Here, by constructing a feedback neural network with inhibitory spike timing-dependent plasticity (STDP), we

conduct  a  computational  research  to  elucidate  the  mechanism  of  neural  firing  rate  homeostasis.  The  results

indicate  that  the  neuronal  firing  rate  can  track  the  target  firing  rate  accurately  under  the  regulation  of

inhibitory  synaptic  plasticity,  thus  achieve  firing  rate  homeostasis.  In  the  face  of  external  disturbances  and

parameter  perturbations,  the  neuron  firing  rate  deviates  transiently  from  the  target  firing  rate  value,  and

converges to the target firing rate value at a steady state, which demonstrates that the firing rate homeostasis

established  by  the  inhibitory  synaptic  plasticity  can  maintain  strong  robustness.  Furthermore,  the  analytical

research  qualitatively  explains  the  firing  rate  homeostasis  mechanism  underlined  by  inhibitory  synaptic

plasticity. Finally, the simulations further demonstrate that the learning rate value and the firing rate set point

value also exert a quantitative influence on the firing rate homeostasis. Overall, these findings not only gain an

insight into the firing rate homeostasis mechanism underlined by inhibitory synaptic plasticity, but also inspire

testable hypotheses for future experimental studies.
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