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摘  要 

哺乳动物通过大脑视交叉上核(SCN)的调控实现对外部光暗循环的适应。研究发现，SCN神经元主要通过

神经递质耦合，且释放神经递质的强度有所差异。本文基于改进的Poincaré模型，考虑在SCN神经元弛

豫速率(对外部振幅扰动的刚性)存在不同的条件下，它们释放神经递质的强度差异对SCN网络导引范围

的影响。数值模拟结果和理论分析表明，在只有一部分神经元对光信息敏感的情况，在适当的释放差异
时导引范围达到最大。本文的发现可能对SCN神经元的异质性和导引能力之间的关系提供一种新的解释，

揭示不同SCN神经元递质释放强度的影响。 
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Abstract 
The entrainment of the mammal to the external light-dark cycle is obtained from the orchestra-
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tion of the suprachiasmatic nucleus (SCN) in the brain. Research has found that SCN neurons are 
coupled mainly through neurotransmitters, and the releasing magnitude of neurotransmitter va-
ries. Based on a modified Poincaré model, the article considers the impact of differences in the 
neurotransmitter contribution on the entrainment range of SCN network in terms of heterogene-
ous relaxation rate (rigidity of external amplitude disturbance). The numerical simulation results 
and theoretical analysis indicate that in the case where only a subpopulation is sensitive to light 
information, the entrainment range reaches its maximum at certain values of difference. The find-
ings may provide a new explanation for the relationship between heterogeneity and entrainability 
of SCN neurons, revealing the influence of different neurotransmitter contributions of SCN neu-
rons. 
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1. 引言 

哺乳动物大脑视交叉上核(SCN)由大约 20,000 个神经元组成，将生理和行为的昼夜节律与外界的近

日节律同步[1] [2]。SCN 神经元通过神经递质耦合达到同步，并输出一个统一周期。SCN 可被导引至不

同的外部光暗循环周期，此周期的范围称为导引范围，其中导引的最短/长周期称为导引下限(LLE)/导引

上限(ULE)。不同物种的导引范围不同，例如人类的导引范围约为 20.5 至 29 小时，尼罗河小鼠的导引范

围约为 22.5 至 25.5 小时[3]。 
SCN 神经元根据功能、释放的神经递质种类等可以分为两个子群：腹外侧区(VL)和背内侧区(DM)，

其中 VL 神经元约占总数的 25%，接受外部传入的光信号，并释放 VIP 促进 SCN 生物钟神经元导引至外

部周期，DM 神经元释放的 AVP 被发现在持续条件(例如持续黑暗)下有利于 SCN 自振荡周期的稳定，

VL 和 DM 神经元均释放 GABA [4] [5] [6] [7]。已有研究表明，由于神经递质种类的差异，VL 和 DM 神

经元释放递质的强度并不完全相同[8] [9]。 
两个子群的神经元在功能特性方面存在一定的异质性，例如周期、振幅等。研究证实 VL 神经元对

光暗周期变化的再导引比 DM 神经元更快[4]。最近，新的神经元特性弛豫速率被发现，它代表了振子对

外部振幅扰动的刚性[10] [11]。SCN 神经元的弛豫速率有所不同，变化范围在 0.03 至 1 h−1 [1]。有文献研

究了不同弛豫速率条件下，SCN 网络的导引能力[12]。但目前为止，这种差异与神经元网络的耦合异质

性对 SCN 导引功能的影响尚未得到充分研究。 
本文建立了改进的 Poincaré 模型，假设 VL 神经元接受外部光信号，研究当 SCN 的两个子群 VL 和

DM 的弛豫速率存在异质性时，它们释放神经递质的强度，即平均场耦合的贡献如何影响 LLE，并给出

相应的理论解释。 

2. 模型介绍 

本文使用 Poincaré 模型用于模拟 SCN 网络暴露在外部光暗循环导引能力。Poincaré 模型包含神经元

振子的振幅和相位，每个神经元振子由两个变量 x 和 y 描述，由一个平均场 F 实现全局耦合[1] [13] [14] 
[15]。由 N 个神经元组成的 SCN 网络动力学方程如下： 
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其中 ,,i iRγ τ 分别为第 i 个振子弛豫速率、固有振幅和固有周期。振子通过平均场耦合，在方程中表示为 
gF ，g 为耦合强度，平均场 F 的定义为： 
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= ∑                                      (2) 

其中， iv 为振子在平均场的权重，在本文中， 1,2, ,i pN=  和 1, ,i pN N= +  分别表示振子 i 属于 VL 和

DM 子群，两个子群的 iv 分别定义为： 
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其中，引入
1 1,
3

σ ∈ − 
  

来表征 iv 的异质性，当 0σ = ，所有神经元对 SCN 网络的作用相等，平均场 F 无 

异质性；当 0σ > ，VL 振子释放神经递质的强度大于 DM 振子，对平均场的贡献更大；当 0σ < ，DM 振

子对平均场的贡献大于 VL 振子。为了描述弛豫速率的异质性，本文假设 ( )1,2, ,i a i pNγ γ= =  和 

( )1, ,i b i pN Nγ γ= = +  ，令 :a b dγ γ = 作为两个子群弛豫速率的比值。因为 VL 神经元作为接受并向其他

神经元传递光信号的主体，因此假设 ( )sin 1,2, ,i f eL K t i pN= Ω =  和 ( )0 1, ,iL i pN N= = +  。 

当 SCN 神经元在接受外部信号时的周期 eiT 与外部周期 T 满足公式： ( )2

1

1 N

ei
i

T T
N

δ
=

− <∑ ，其中

0.00001hδ < 时，我们认为 SCN 成功被导引至外部周期。导引范围可以用导引下限(LLE)表示，即可被导

引的最短周期。LLE 越大，导引范围越小，反之亦然。本文中的 LLE 定义为： 24measure

D

LLELLE
τ

= × ，其

中 Dτ 为自由运行周期。 

其他参数根据参考文献[1]确定： 10.25, 0.1 , 24 , 1, 0.1, 0.2fp h h R g Kγ τ−= = = = = = 。数值模拟采用

四阶龙格–库塔方法，时间增量为 0.01 h。为了避免瞬态的影响，忽略了最初的 2000,000 个时间步长

(20,000 h)。网络大小设置为 200N = 。每个变量的初始条件从 [ ]0,1 的均匀分布中随机选择。 

3. 结果与分析 

3.1. 数值模拟结果 

当 0.1d = 和 10d = 时，SCN 网络对 22 小时外部光暗循环的导引结果由图 1 所示。由图 1(a)，当 0.1d =  
时，VL 振子的弛豫速率更小， 0σ = 时 SCN 网络未能导引至 22 小时的外部周期。随着σ 的增大，当

1
3

σ =

时，SCN 网络能够导引至 22 小时周期；但当σ 进一步增大至
2
3

σ = 时，SCN 的导引能力减弱，未能导

引至 22 小时周期。另一方面，当 10d = 时， 0σ = 及
1
3

σ = 的情况下 SCN 都未能导引至 22 小时的外部光

暗周期，当
2
3

σ = 时，SCN 将内部周期成功导引至 22 小时。此结果说明了不同的平均场异质性所带来的

导引能力差异随两个子群弛豫速率的比值而变化。 
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Figure 1. Time series of the impact of different σ  on SCN for 0.1d =  
and 10d =  under an external period of 22 hours 
图 1. 外部周期 22 小时下 0.1d = 和 10d = 时不同σ 对 SCN 导引影响

差异的时间序列图 
 

 
Figure 2. Diagram of the entrainment range of SCN under different values of 
d with different σ  
图 2. 不同 d 下σ 对 SCN 导引范围的分析图 

 
在不同 d 的条件下，σ 对 SCN 导引范围的影响由图 2 所示。导引下限的时间轴为逆序(从 24 小时周 

期开始减少)以表征导引范围的扩大。由图 2(a)可得，当
1
5

d = 时，SCN 的导引范围随σ 的增大先增大，

并在
2
3

σ = 时趋于 20.5 小时；当
1 1 1, ,

10 20 40
d = 时，SCN 的导引范围随σ 的增大先增大后减小。由灰色
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标记可得，最大值分别出现在
11 1 1, , 0,
12 3 12

σ = − 时，呈递减顺序。由图 2(b)得，当 1,5,10,20,40d = 时，导 

引范围随σ 的增大单调递增。两种不同的变化趋势分别出现在 1d < 及 1d ≥ ，说明σ 对导引范围的影响

会随着弛豫速率比值 d 的变化而变化。 

图 3 展示了不同σ 的条件下，d 对 SCN 的导引范围影响差异。首先，当
1 20, ,
3 3

σ = 时，导引范围随

着 d 的增大先增大后减小，且导引范围的最大值不断增大；当 1σ = 时，导引范围先增大后接近于 18 小

时。从图 3 可以看出，在
1
5

d < 的条件下，导引范围的最大值并不出现在 1σ = ，即完全由 VL 振子提供

耦合作用。而在
1
5

d  的条件下，当 1σ = 时导引范围要远大于其他σ 值下的导引。 

 

 
Figure 3. Diagram of the entrainment range of SCN 
under different values of σ  with different d 
图 3. 不同σ 下 d 对 SCN 导引范围的分析图 

3.2. 解析结果 

用解析结果来分析数值实验的合理性，令 2N = ，其中振子 a 表示 VL 神经元，振子 b 表示 DM 神经

元，平均场
( ) ( )1 1

2
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= 。方程(1)表示为： 
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为了化简，将方程转化为极坐标，其中 ( )cos , sin ,i i i i i ix r y r i a bθ θ= = = ，得 
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本文采用由 Krylov 和 Bogoliubov 提出、文献[13] [14] [15] [16]中使用的平均化简方法，令 

( ), ,ba i i t i a bα θ θ ϕ θ= − = −Ω = ，有 
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其中 ⋅ 表示对时间求平均，将上式代入方程(5)可得 
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由上式可得，为得到 LLE ( maxΩ )，cos aϕ 应近似于−1，则 sin aϕ 近似于 0。取得 LLE 时两振子的相位

差
2
πα ≈ ，因此 cos 0,sin 1α α≈ ≈ ，由方程(7)得 
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首先，考虑 a bγ γ> 的情形，此时 bar r< ，且随着σ 的增大， ar 递增， br 递减，由方程(8)的第 2 和 4
行可知， maxΩ 均单调递增。其次，考虑 a bγ γ< 的情形，此时 bar r> ，当 0σ < 时，随着σ 的增大， ar 递增， 
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Figure 4. Diagram of the entrainment range of SCN under different values of 
d with different σ  for 2N =  
图 4. 2N = 时不同 d 下σ 对 SCN 导引范围的分析图 

 

br 递减， maxΩ 单调递增。随着 1σ → ，有
( ) ( )2 11

4 4 2
f b fa

max max
b a a

K r Kr
g g g

r r r
σσ

ω ω ω
− −+

Ω = + > Ω = + ≈ + ，

因此 maxΩ 取决于较小值。又因为随着 1σ → ， ar 递增，
2

f

a

K
g

r
ω + 递减，所以数值实验中的导引范围先增

大后减小。图 4 展示了 2N = 时在不同 d 的条件下σ 对 SCN 导引下限(LLE)的影响，其中两个振子分别

表示 VL 和 DM，与图 2 的结果较为相似。 

4. 研究结论 

本文对 SCN 神经元释放递质和弛豫速率的异质关系建模，并研究在 VL 和 DM 神经元的弛豫速率不

同的条件下，神经递质释放的异质性对 SCN 的导引范围(以导引下限 LLE 为度量标准)产生的不同影响。

数值实验表明： 

1) 当 VL 与 DM 的弛豫速率比值
1
5

d ≤ 时，SCN 的导引范围随着σ  (VL 神经元释放神经递质强度)

的增大先增大后减小。弛豫速率比值 d 越小，达到导引范围峰值的σ 值越小。 

2) 当 VL 与 DM 的弛豫速率比值
1
5

d > 时，SCN 的导引范围随着σ 的增大单调增加。当 VL 神经元

对平均场的贡献度最大时，SCN 网络具有最大导引能力。 
由于 SCN 两个子群神经元释放的神经递质存在差异，未来的实验可以通过测量 VL 神经元和 DM 神

经元的递质释放强度和弛豫速率，更好地解释 SCN 神经元网络的导引机制和不同物种导引范围的差异。 
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