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摘　要　目的 神经元放电模式的研究一直是计算神经科学领域的研究热点。方法 本文运用非线
性动力学方法，理论分析了在不同电生理参数改变的情况下，一类双房室锥体神经元模型中可能存在的

各种周期放电模式以及不同放电模式之间的转移，并对模式转移过程中出现的各种非线性分岔现象做

了深入探讨。结果 数值分析结果揭示了该两房室神经元信息传导过程中的倍周期分岔现象。不仅得

到复杂的放电节律序列，并且发现了分岔序列结构。结论 为更进一步认识神经元模型中复杂多样的放

电模式和不同模式转移中所出现的周期分岔结构提供了线索。
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０　前言

神经系统是人体生理机能的重要调节系统，是

通过神经元感受外界刺激，并以神经纤维放电活动

的不同（包括动作电位的产生与否、动作电位的频

率、波形、峰值的差异等）对外界刺激信息进行编

码、传递和解码，从而实现神经系统信息的产生、整

合和传递
［１］
。不同的放电模式反映了不同外界刺

激的作用下所产生的不同生理效应
［２－３］
。因此，通

过深刻了解不同神经纤维的放电模式以及其与外界

刺激的关系，一方面有助于揭示和解释由外界刺激

（如电磁场）所导致的病变的机理，另一方面也可以

利用不同的外界刺激产生特定的放电模式，从而达

到治疗某些疾病的目的。所以对于神经纤维放电模

式的研究一直是神经电生理学领域的研究热点。



神经电生理活动具有复杂的非线性动力学行

为
［４］
，单纯利用传统的线性观点和统计方法无法完

整地解释实验现象，同时对实验结果的简单描述也

无法满足神经科学研究的定量分析要求。因此，以

大量的实验数据为基础，运用非线性动力学和数学

的方法建立理论模型来进行研究，对认识实验现象、

揭示生理机制是非常必要的。随着非线性动力学的

理论和方法在生物研究领域的应用，逐渐形成了

“实验—模型—理论分析、计算—实验”的全新模

式，极大地促进了神经电生理研究的发展。毫无疑

问，英国生理学家 Ｈｏｄｇｋｉｎ和 Ｈｕｘｌｅｙ提出的描述乌
贼神经轴突电生理特性的数学模型

［５］
（Ｈｏｄｇｋｉｎ

Ｈｕｘｌｅｙ模型，简称 ＨＨ模型）是神经电生理学发展
的里程碑式的成果。

在研究大脑神经系统的同时，生物神经系统的

研究也吸引了人们的注意。虽然实验是探讨生物机

理的基本方法，但要完整地了解生物神经系统的功

能，理论分析的方法更显现其优越性。随着非线性

科学思想与方法的引入和计算机化的记录技术的应

用，人们可以借助于动力学概念、理论和技术研究神

经科学问题，对生物神经系统建立合理的理论模型，

通过计算机模拟实际生物神经系统的活动和功能，

进一步从动力学机理的深度研究神经细胞各种形式

的放电序列的产生规律，从刺激信号对神经动力系

统激励的角度深入地研究刺激变化与感觉神经放电

序列之间的时变对应关系，使得人们对神经元信息

编码规律的研究深入到了一个全新的层次。

目前，神经元放电序列的分岔模式已得到越来

越多的研究。Ｒｉｎｚｅｌ和 Ｔｅｒｍａｎ等［６－７］
一批神经科学

家对各种理论模型进行数值仿真，发现了丰富的放

电模式及其转换方式。Ｉｚｈｉｋｅｖｉｃｈ利用快慢动力学
分岔分析方法对各种簇放电模式进行了详细的分

类
［４］
。国内陆启韶等

［８］
也通过快慢动力学分析和

基本分岔分析研究了外界直流电或内在参数引起的

各种类型的簇放电和峰放电模式，并发现一系列的

ＩＳＩｓ分岔模式。
结合前面提到的探究方法以及前人研究的基

础，本文对实验已得到的一种两房室神经元模型
［９］

通过计算机模拟和理论分析，从动力学机理的深度

研究了这个神经元模型中不同周期放电序列以及各

种形式的放电序列的产生规律，并对放电序列中出

现的非线性分岔现象做了探讨。

１　模型与方法

为了更好地探究神经元各部分在信息传递过

程中的作用，在本文所采用的神经元模型中，把胞

体以及其周围区域作为一个房室，树突作为另一

个房室。胞体房室的电流包含了可产生动作电位

的钠电流 ＩＮａ、钾电流 ＩＫ、Ｍ型钾电流 ＩＭ 以及泄漏
电流 ＩＬ，而树突房室的电流则包含了一个持续钠
电流 ＩＮａＰ、一个慢变钾电流 ＩＫＳ、一个钙依赖性钾电
流 ＩＫＣａ、一个高阈钙电流 ＩＣａ以及泄漏电流 ＩＬ，如下
图 １所示。

图 １　神经元的房室模型

Ｆｉｇｕｒｅ１　Ｔｗｏｃｏｍｐａｒｔｍｅｎｔｎｅｕｒｏｎｍｏｄｅｌ

神经元模型的具体描述如下：

Ｃｍ
ｄＶｓ
ｄｔ
＝－（ＩＬ＋ＩＮａ＋ＩＫ ＋ＩＭ）－

ｇｃ（Ｖｓ－Ｖｄ）
ｐ

Ｃｍ
ｄＶｄ
ｄｔ
＝－（ＩＬ＋ＩＮａＰ＋ＩＫＳ＋ＩＣａ＋ＩＫＣａ＋Ｉｄ）－

ｇｃ（Ｖｄ－Ｖｓ）
１－ｐ

式中，Ｉｄ表示注入到树突房室的电流。电压依赖的
离子电导用标准的 ＨＨ法则来描述，因此，变量 ｘ满
足一阶方程：

ｄｘ
ｄｔ
＝ｘ［αｘ（Ｖ）（１－ｘ）－βｘ（Ｖ）ｘ］

＝ｘ［ｘ∞（Ｖ）－ｘ］／τｘ（Ｖ）
式中，ｘ是温度因子。具体离子通道的表达式如下：

ＩＮａ ＝ｇＮａｍ
３ｈ（Ｖ－ＥＮａ），ｍ ＝ｈ ＝１０

且 αｍ ＝－０１（Ｖ＋３１）／｛ｅｘｐ［－０１（Ｖ＋３１）］－１｝
βｍ ＝４ｅｘｐ［－（Ｖ＋５６）／１８］

αｈ ＝００７ｅｘｐ［－（Ｖ＋４７）／２０］

βｈ ＝１／｛ｅｘｐ［－０１（Ｖ＋１７）］＋１｝

ＩＫ ＝ｇＫｎ
４
（Ｖ－ＥＫ），ｎ ＝４

且 αｎ＝－００１（Ｖ＋３４）／｛ｅｘｐ［－０１（Ｖ＋３４）］－１｝
βｎ ＝０１２５ｅｘｐ［－（Ｖ＋４４）／８０］

ＩＭ ＝ｇＭｍ（Ｖ－ＥＭ）
其中
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ｍ∞ ＝１／｛１＋ｅｘｐ［－（Ｖ＋４４）／６］｝

τｍ ＝１００／｛ｅｘｐ［－（Ｖ＋４４）／１２］

　　 ＋ｅｘｐ［（Ｖ＋４４）／１２］｝

ＩＮａＰ ＝ｇＮａＰｍ
３
∞（Ｖ－ＥＮａ）

其中

ｍ∞（Ｖ）＝１／｛１＋ｅｘｐ［－（Ｖ＋５７７）／７７］｝

ＩＫＳ ＝ｇＫＳｑ（Ｖ－ＥＫＳ）
其中

ｑ∞ ＝１／｛１＋ｅｘｐ［－（Ｖ＋３５）／６５］｝

τｑ ＝２００／｛ｅｘｐ［－（Ｖ＋５５）／３０］

　　 ＋ｅｘｐ［（Ｖ＋５５）／３０］｝

ＩＣａ ＝ｇＣａｍ
２
∞（Ｖ－ＥＣａ）

其中

ｍ∞（Ｖ）＝１／｛１＋ｅｘｐ［－（Ｖ＋２０）／１０］｝

ＩＫＣａ ＝ｇＫＣａｍＫＣａ（Ｖ－ＥＫＣａ）
其中

ｍＫＣａ ＝［Ｃａ
２＋
］ｉ／（［Ｃａ

２＋
］ｉ＋ＤＫ），ＤＫ ＝３０μｍｏｌ／Ｌ，

细胞内的钙浓度［Ｃａ２＋］ｉ用一阶方程表示，如下：

ｄ［Ｃａ２＋］ｉ／ｄｔ＝－αＩＣａ－［Ｃａ
２＋
］ｉ／τＣａ

其中　α＝０００２，τＣａ＝２００ｍｓ
最后，泄漏电流表示为：ＩＬ＝ｇＬ（Ｖ－ＥＬ）。

膜电容 Ｃｍ ＝１μＦ／ｃｍ
２
，房室连接电导 ｇｃ是可以改

变的，取基本值 ｇｃ＝１ｍｓ／ｃｍ
２
。两个房室之间的电

阻是不相等的，这里把面积和电阻 Ｒｃ的总值用一个
参数 ｐ来代替，取基本值 ｐ＝０１５。

模型总共有 ８个微分方程组成，其数值解都是
在 ＭＡＴＬＡＢ中运用四阶 ＲｕｎｇｅＫｕｔｔａ方法求解所
得。计算中只考虑在树突房室处加直流电刺激，胞

体处不加刺激来考虑胞体处丰富的发放模式。

２　模拟结果与分析

２１　面积比例和温度因子改变对应的周期分岔研究
树突的形状、面积等的变化可以引起不同的发

放模式，如周期振荡、峰放电和簇放电等。在文中所

示的神经元模型中，由于树突和胞体的面积不对称，

通过改变神经元胞体面积占总面积的比值 ｐ，得到
了丰富的周期发放模式和 ＩＳＩｓ序列的分岔图。而温
度因子的作用主要体现在对变量 ｍ、ｈ和 ｎ变化的
控制中，因此，温度因子值的改变会造成 ｍ、ｈ和 ｎ
的变化速率的不同，进而影响神经元动作电位不同

模式的产生
［１０－１１］

。鉴于它们的重要性，以下将通过

文中的神经元模型，分析它们的改变对模型中周期

发放的产生和传导的影响，并对其中所蕴含的分岔

现象做出了分析。

通过图２（ａ）可以看出，随着神经元胞体面积占
总面积比值 ｐ的增大，神经元的放电节律从簇内有
多个峰的簇放电激变为单峰放电，并且随着簇内放

电个数逐渐减少，簇与簇之间的静息期也逐步减小，

最后静息期消失，完全转变为峰放电。图（ｂ）中，随
着 ｐ值从 ０３５逐渐减小到 ０１５，ＩＳＩｓ序列从周期 １
簇放电经倍周期分岔到周期 ２簇放电，接着又经历
一个倍周期分岔，产生周期４簇放电，然后通过一个
复杂放电区转变到周期 ３簇放电，而后周期个数逐
步增加。其ＩＳＩｓ序列呈现很明显的倍周期分岔和加
周期分岔现象。图（ｃ）中，Ｖｍａｘ随 ｐ减小的变化趋
势同图（ｂ）中是类似的，都表现出明显的倍周期分
岔和加周期分岔现象。

通过对图２（ｄ）～（ｅ）的分析得出：在树突上注
入３０ｎＡ的直流刺激后，神经元胞体处的 ＩＳＩｓ序列
随着温度因子的逐渐增加，从周期 １簇放电经倍周
期分岔到周期 ２簇放电，而后周期个数逐步增加。
在 ｈ ＝ｎ从３变化到 １０的过程中都呈现出明显
的加周期分岔现象。图（ｅ）中，Ｖｍａｘ随温度因子增

加的变化趋势同图（ｄ）中是类似的，都有明显的加
周期分岔现象。

通过以上的分析可知，树突的面积和温度因子

在动作电位不同发放模式的产生和传导中扮演着非

常重要的角色。表现为丰富的周期簇发放模式以及

不同簇发放模式之间的规律性转变，为探求神经元

模型的更为丰富完整的放电节律模式及其相互间的

转化过程提供了重要的理论指导作用。

２２　电导系数改变对应的周期分岔研究
神经元所携带的信息蕴含在神经脉冲序列的时

间模式之中，这种模式复杂多变，表现为各种各样的

放电节律。通过对放电节律模式以及它们之间转化

机制的认识，能够认识真实的神经脉冲序列是由怎

样的一些基本节律构成的。当前，运用非线性动力

学中的分岔、混沌等理论，研究离子通道的电导系数

对神经元放电节律的影响的文献有很多
［１２－１４］

。对

双房室锥体神经元模型，每个房室的电位变化采用

基于电导的神经元模型，两个房室之间采用 Ｒａｌｌ电
缆连接的模式。房室之间连接强度的变化、单个离

子的浓度变化导致离子电导系数的改变等因素，都
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图 ２　面积比例和温度因子改变时，胞体处的 ＩＳＩｓ分岔图

Ｆｉｇｕｒｅ２　ＴｈｅＩＳＩｓｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｄｉａｇｒａｍｓｏｆｓｏｍａｕｎｄｅｒｔｈｅｃｈａｎｇｅｏｆｓｕｐｅｒｆｉｃｉａｌｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ

ａｎｄｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

对神经元电位的发放产生影响。为了探究电导系数

的改变对神经元动作电位发放序列的产生带来了怎

样的影响，在本节，通过调试程序中各参数对应的变

量值，得到了丰富的周期簇放电模式和多种模式之

间转化所表现出来的分岔现象，有助于理解真实神

经脉冲序列的基本节律。

通过图３（ａ）～（ｅ）得出，在其它参数给定的情况

下，神经元房室间的连接强度对神经元胞体处放电模

式的影响是很明显的。图３（ｂ）显示 ｇｃ从１６减小到
０的过程中，其 ＩＳＩｓ序列从倍周期分岔经一个复杂的
放电区转化成加周期分岔。而在不同的条件下，图

（ｄ）中的 ＩＳＩｓ序列随 ｇｃ的减小由倍周期分岔经一个
复杂的放电区转化成加周期分岔，接着又转化成逆倍

周期分岔，其中蕴含的分岔现象十分丰富。

·０７５· 北京生物医学工程　　　　　　　　　　　　　　　　　　　第 ３０卷



图 ３　ＩＳＩｓ随各离子通道的电导系数变化的分岔图

Ｆｉｇｕｒｅ３　ＴｈｅｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｄｉａｇｒａｍｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉｏｎｓｃｈａｎｎｅｌｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅｖｓＩＳＩｓ
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图 ４　胞体处膜电位的 ＩＳＩｓ随各离子平衡电位变化的分岔图

Ｆｉｇｕｒｅ４　ＴｈｅｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｄｉａｇｒａｍｓｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉｏｎｓｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍｐｏｔｅｎｔｉａｌｓｖｓＩＳＩｓ

　　倍周期分岔和加周期分岔在神经元模型中是一种
非常普遍的分岔结构

［１５－１６］
，图（ｆ）、（ｇ）的结果为进一步

理解神经元动作电位序列的产生和传导提供了帮助。

以上分析表明，神经元胞体和树突之间的连接

强度以及离子通道的电导系数对神经元的活动特性

（动作电位）有明显的影响，表现为丰富的簇发放模

式以及复杂节律序列之间随参数变化存在着的相互

转迁的动力学规律，充分显示了模型中各种电生理

参数变化对神经元动力学特性的影响。

２３　平衡电位改变对应的周期分岔研究
离子的化学浓度梯度和细胞膜对离子的选择通

透作用会影响该离子的平衡电位值
［１７］
。典型的离

子平衡理论描述是 Ｎｅｒｎｓｔ电能，它刻画了细胞膜内
外的离子浓度与平衡电位的关系

［４］
。Ｎｅｒｎｓｔ电能表

明离子在膜内外的浓度变化会导致离子平衡电位值

的变化。以下通过本文中的模型计算，具体分析平

衡电位的改变对神经元动作电位放电序列的影响，

并发现了其中蕴含的模式转移现象。

由图 ４知，将四种不同钾离子的平衡电位和钠
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离子的平衡电位以及泄漏电位作为参数，调节得到

了丰富的周期放电模式和 ＩＳＩｓ分岔图，为更进一步
认识神经元模型中复杂多样的放电模式和不同模式

转移中所出现的周期分岔结构提供了线索。

３　讨论和结论

在对 Ｃｈａｙ模型和 ＨＲ模型的研究过程中，有些
学者已经模拟出多种发放模式以及各种模式转移中

出现的分岔现象
［１８］
。本文对一种两房室神经元模型

进行了考察，同样研究了该模型中存在着的各种周期

放电模式以及不同放电模式转移中出现的分岔现象，

不仅得到复杂的放电节律序列，更为重要的是，发现

了复杂节律序列之间随参数变化存在着相互转迁的

动力学规律———分岔序列结构，如倍周期分岔、逆倍周

期分岔和加周期分岔等。主要结论包括在改变胞体面

积占总面积的比值、温度因子、房室间的连接强度、离

子通道的电导系数以及离子的平衡电位等电生理参数

下，对神经元模型中某些分岔详细的探讨和分析。

文中给出的结果只是其中的一部分，应当进一

步考虑在更多的参数变化和随机因素的作用下，运

用快慢动力学分岔分析方法，全面完整地探讨神经

元模型中更为丰富的周期簇放电模式以及其中蕴含

的某些动力学特性，为神经电生理实验和医学诊断

提供重要参考依据。

总之，簇放电作为神经元放电活动的一种主要

模式，由于其类型多种多样，且不同类型的簇放电的

神经元计算性质是完全不同的，这充分反映了神经

系统信息编码的复杂性。而神经信息的编码问题又

是神经信息处理研究中的热点问题，虽然各种编码

的机制不同，但是现在普遍认为节律是一种主要的

编码方式。因此探求神经元模型的更为丰富完整的

放电节律模式及其相互间的转化过程，对今后的实

验中实际神经元放电活动的观察显得尤其重要。
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