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钠电流对皮层中间神经元放电模式影响
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摘要：目的: 通过分析 FS 模型来探索皮层抑制性中间神经元放电的规律。方法: 数值分析钠离子通道参数改变的情况下，

皮层中间神经元的发放模式以及不同发放模式之间的转移，并通过峰峰间距(InterSpike Intervals, ISIs)序列展示了不同发

放模式转移过程中出现的各种周期分岔现象。 结果与结论： 随着钠通道参数的改变，出现了明显的倍周期分岔和逆倍周

期分岔现象，并且最终发放模型从分岔模式回归到周期 1 簇的放电模式。 从钠通道门变量 m 的三维分岔图得出，随着 gd
的增加，不同分岔图之间出现相似性，具有延缓特性。
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Na+ Current to Extend the Influence of Firing Patterns in Interneurons
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Abstract:Objective: The firing patterns of inhibitory Interneurons in the neocortex are researched in this paper. Methods:
Through FS mode, the numerical analysis on the firing patterns of among inhibitory neurons in the neocortex as well as the
transformation among the patterns was made according to the change of parameters in Na ion. In addition, various kinds of
period bifurcation phenomenon were displayed by ISIs. Results and Conclusions: The analysis results showed that there were
apparent period doubling bifurcation and period adverse doubling bifurcation following the change of parameters in Na ion.
Furthermore, after period doubling bifurcation and period adverse doubling bifurcation, the firing patterns returned to 1 period
firing pattern. From the three-dimensional figures of gate variable of Na, with the increasing of gd, different bifurcation figures
had the characteristics of similarity and time delay.
Key words: interneurons; ISIs; period doubling bifurcation; three-dimensional bifurcation figure

前 言

新皮层是一个具有很多层细胞的皮层。 与海马、

嗅皮层不通，新皮层仅在哺乳动物脑中被发现。 通常
所提到的大脑皮层在人的进化过程中不断扩展，实际
上是指新皮层的扩增。 同样，我们所说的丘脑是通向
皮层的入口，是指它是通向新皮层的入口。 大脑皮层
各 功能的正常发挥依赖于皮层中兴奋和抑制的动态
平衡。 在皮层神经网络中，兴奋性的锥体神经元和抑
制性的中间神经元通过突触结构形成局部神经环路，
这些环路是皮层中兴奋-抑制平衡的结构基础。 般
认为，兴奋性神经元发放的动作电位（ 码信号）沿轴
突传导至突触 膜， 通过突触传递在抑制性神经元上
产生兴奋性突触后电位（EPSP），如果达到特定的发放
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阈值，抑制性神经元会产生动作电位并在其支配的兴
奋性神经元上产生抑制性突触后电位（IPSP），从而反
馈抑制兴奋性神经元。 1990 年，Lacaille 和 Williams
也曾在文献[1]中提及海马结构抑制性神经元强烈的去
极化现象。 大脑皮层抑制性中间神经元对神经网络的
活动有重大的影响 [2]，它的快速放电模型(FS 模型)是
目前研究的重点和热点[3-6]。 神经元模型的放电模式和
各种周期分岔现象，是认识和研究神经元的主要内容
之一。

本文采用四阶 Runge-Kutta 算法， 通过改变各种
钠离子通道参数，研究皮层中间神经元的发放模式以

及不同发放模式之间的转移， 并通过峰峰间距(Inter-
Spike Intervals, ISIs)序列展示了不同发放模式转移过
程中出现的各种周期分岔现象。 总结了钠通道中平衡
电位、 门变量 m 和 h 对皮层中间神经元发放模式的
影响。 最后在三维图形中分析了参数 gd 对分岔模式
的影响。

1 模型与方法

FS 神经元模型的参数是基于电压钳实验得出的
数据修改得到的，以下是平衡方程：
CdV/dt=-INa(V,h)-Ikdr(V,h)-Id(V,a,b)- gL(V-VL)+Iapp;

其中，V 是神经元的动作电位，膜电容 C=1 μF/cm2，Iapp
是外加刺激。

钠通道离子电流的表达式:
INa(V,h)=gNam3(V)h(V-VNa),

满足：
dh/dt=[h∞ (V)-h]/ τh(V)；m∞(V)={1+exp[-(V-θm)/ σm]}-1；h∞
(V)= {1+exp [-(V-θh)/ σh]} -1; τn (V)=0.5+14 ×{1+exp [-
(V-θth )/ σth] }-1

K+ 通道包括延迟整流的 K+ 和缓慢失活的 D 型

K+ 通道。 钾通道离子电流的表达式如下:
IKdr(V,n)=gKdrn2(V-VK)，

满足：
dn/dt=[n∞(V)-n]/ τn(V); n∞(V)={1+exp[-(V-θn)/ σn]}-1;τn
(V)= {0.087+11.4 ×{1+exp [(V+14.6)/8.6] } -1 ×
{0.087+11.4×{1+exp[-(V-1.5)/18.7]}-1}

钾离子通道电流 Id 在 FS 模型中具有快速激活和
慢失活的特性，用以下方程来描述：

Id（V，a,b）=gda3b(V-VK)，
满足：
da/dt= [a∞ (V) -n]/ τa；db/dt= [b∞ (V) -n]/τb (V)；a∞ (V)=
{1+exp[-(V-θa)/ σa]}-1；b∞(V)={1+exp[-(V-θb)/ σb]}-1;gd
是一个变量，反应电流的强度。

具体各参数值可见参考文献[2-8].
综 上 所 述，FS 模 型 共 由 5 个 微 分 方 程 组 成 ,在

MATLAB 中运用四阶 Runge-Kutta 方法求解其数值
解，数值所得结果已经过反复验证。

2 模拟结果与分析

电压门控的钠通道是神经元中最重要的离子通
道之一，是产生再生性动作电位的基础，决定了神经
元的兴奋性等电学性质。 本章通过调节钠通道中的多
个参数，来讨论中间神经元钠通道中的多种分岔的现
象。
2.1 平衡电位的影响

钠通道是由跨模电压调控的。 从模型中我们也可
以看出，存在 VNa、VK 和 VL 三个平衡电位值。从电生理
学知识可知， 平衡电位值与该细胞内外离子分布相

关，在活动着的神经元中，离子浓度在膜内外的多少
是会变化的， 从而会导致离子平衡电位值出现波动，
有关离子平衡电位和电导对神经元放电的影响很多
文献已经有所研究[9-11]。 下面我们对模型钠电流中存
在的平衡电位对胞体动作电位的影响做详细的动力
学讨论和分析． 通过峰峰间距 ISIs 的变化来具体讨
论不同情况下簇发放的转化模式以及其中所蕴含的
丰富的动力学性质。 见图 1。

分析：图 1 中，Is=1.5 μA/cm2,gd=0.39 mS/cm2。 从
中可以发现， VNa 小于 33.5 时， 神经元作周期 1 的放
电，VNa 变化到大约 33.6 时处从周期 1 经倍周期分岔,
产生周期 2 放电，接着又经历一个倍周期分岔 ,产生
周期 4 放电,继而进入混沌放电区域；与其它类型神
经元不同的是，该神经元大约在 VNa=35.6 处，混沌放
电结束,产生新的周期放电模式,从周期 4 经逆倍周期
分岔, 产生周期 2 放电, 接着又经历一个逆倍周期分
岔,回到周期 1 放电。 图中倍周期分岔和逆倍周期分
岔在混沌放电左右区间相继发生，这就是所谓的吸引
子合并激变现象[6]。

从上面两个图形可以看出， 平衡电位值 VNa 对神
经元动作电位不同发放模式的产生和转移过程中有
着非常重要的影响，表现出了很明显的倍周期分岔现

图 1 ISIs 随钠电流的平衡电位 VNa 变化的分岔图 ISIs vs. VNa

Fig.1 Bifurcation diagram of interspike

intervals (ISIs) for a single neuron
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象和逆倍周期分岔现象。 而且，神经元放电模式从周
期 1 簇开始， 经过倍周期分岔和逆倍周期分岔后，最
终会回归到周期 1 簇模式。
2.2 最大电导系数的影响

我们知道，离子电导的大小取决于通道开放的平
均数，通道打开越多，电导系数越大。 下面我们对模型
钠电流中存在的离子通道电导系数对胞体动作电位
的影响做详细的动力学讨论和分析，并且通过 gd 对 I-
SIs 的影响来具体讨论不同情况下簇发放的转化模式
以及其中所蕴含的丰富的动力学性质。 见图 2。

通过图 2. a.~d.我们可以看出，在注入固定电流

强度为 Is=1.5 μA/cm2 情况下， 皮层中间神经元胞体
放电序列都呈现很明显的倍周期周期现象，并且随着

gd 值从 0.39 增大到 1.49，ISIs 分岔类型和放电周期有
所改变，其改变情况类似对平衡电位的分析。 我们通
过在四个分岔图比较中得出 gd 对分岔的影响:随着 gd
增大，开始分岔所需要 gNa 也增大，但是分岔开始到结
束,gNa 跨度都在 6 个单位左右， 也就是分岔在跨度上
具有 ' 相似性 '；随着 gd 值的改变，图 a 的混沌放点区
较大且靠后，b,c 混沌放电区范围有所减小和漂移；也
都经历了倍周期和逆倍周期的过程，但是 b,c 放电过
程更加复杂。
2.3 门变量的影响

在经典的 HH 模型的描述中，Na 离子和 K 离子
电导的变化由三个变量(m,h,n)决定,其中 m 和 h 的变
化决定了 Na 离子电流值的大小,n 的变化则决定了 K

离子电流值的大小,这些量变化的快慢决定了在不同
时刻离子通道电流值的不同,从而会影响神经元膜电
位值的不同以及动作电位的发放序列。 任何对变量

(m,h,n)的微小扰动,都可能会引起神经元动作电位发
放序列模式的改变,从而影响神经元的活性。 以下我
们来讨论 Na 离子内在变量的扰动所带来的动力学性
质,即 m 和 h 对神经元发放模式的影响。 如图 3。
（1）门变量 h 的影响

通 过 图 3. a 和 c 中 我 们 可 以 看 出 , 随 着 θh 从-
60.39 增大到-60.16,膜电位的加周期发放序列 ,周期
从 1 增加到峰峰间距较大的 2，然后到周期为 3，4 周

期,其放电序列呈现出很明显的周期增加现象。 b.从加
周期发放过度到混沌放电；再到周期 8 簇放电经逆倍
周期分岔到周期 4 簇放电分岔接着又经历一个逆倍
周期分岔,产生周期 2 簇放电，重复上面过程，最后回
到周期 1 放电；c.~e.放电过程更为复杂，其中共同的
是： ISIs 序列从周期 1 簇放电经倍周期分岔到周期 2
簇放电, 接着又经历一个逆倍周期分岔到周期 1 簇
放，又经过多个倍周期分岔和逆倍周期分岔 ,回到周
期 1 放电；不同的是：①中间经历的倍周期分岔和逆
倍周期分岔分岔个数不同； ②随着 gd 值从 0.39 逐渐
增加到 0.89, 开始分岔的 ISIs 值随 gd 增大而减小；③
混沌放电范围和区间大小各有不同。

对图 1~3 的几幅分岔图进行总结分析，我们还发
现随着 gd 增大①中间经历的倍周期分岔和逆倍周期
分岔分岔个数不同； ②随着 gd 值从 0.69 逐渐增加到

图 2 a.~d.钠电导参数 gNa 变化的分岔图 ISIs vs. gNa. 其中，Is=1.5 μA/cm2，gd 依次为 0.39，0.59，0.89，1.49 mS/cm2

Fig.2 a.~d . For gd=0.39,0.59,0.89,1.49 mS/cm2 and Iapp= 1.5 μA/cm2, Bifurcation diagram of interspike intervals (ISIs) for gNa

a b

c d
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0.89, 开始分岔的 ISIs 值随 gd 增大减小； ③混沌放电
范围大小不同；除此之外，还可以看见一些现象，即 i：
gd 越大，出现分岔所需的刺激 θh 就越大，在 θh 上也出
现了“延迟”；ii：b.~e.的变化是一个渐进过程（图形相
似程度高）。
（2）钠通道门变量 m 的影响

图 4.a 中，Is=1.5 μA/cm2，gd=0.39 mS/cm2，我们可
以看出,瞬态钠电流中的变量 θm,对神经元发放模式的
影响十分明显，得到的 ISIs 序列表现出很好的倍周期
分岔现象，针对这种现象以及在前面几小节中分岔图
出现的 ' 相似性 '，本文在接下来对门变量 σm 的讨论

中,我们做了一个基于三维的 ISIs 分岔分析探讨分岔
以及分岔的变化规律。 见图 5。

分析：图 5 的 a 是五个分岔图的整体观，可以看
出 , 随 着 σm 的 变 化 ， 当 gd 为 0.39 mS/cm2，0.89
mS/cm2，1.49 mS/cm2, 1.99 mS/cm2，2.49 mS/cm2 时，神
经元的发放模式都出现了倍周期分岔和逆倍周期分
岔；b 中看出这些分岔图在大体框架上重叠， 也就是
前面所提到的 ' 相似性 '；c 中随着 gd 值的增大， 看出

i.开始分岔所需的 σm 值也随着增大，即分岔模式在 X
轴 σm 上有“延迟”效应；ii.开始分岔时的 ISIs 的大小

逐渐减小→反映到放电上为：紧张性放电更强，放电
的频率更高。

以上说明了参数 gd 对分岔模式的影响，主要表现
在改变 σm 分岔点的位置，并不影响分岔模式。 gd 对放
电的频率影响比较明显，gd 越大，紧张性放电越强，放
电频率越高。

（b）

（c） （d）

图 3 a.~d. 对应 Is=1.5 μA/cm2, gd 依次为 0.69, 0.79, 0.84, 0.89 mS/cm2 时，ISIs 随钠电流的平衡电位 θh 变化的分岔图 ISIs vs. θh

Fig.3 a~d . For gd=0.69, 0.79, 0.84, 0.89 mS/cm2 and Iapp= 1.5 μA/cm2, Bifurcation diagram of interspike intervals (ISIs) for θh

（a）

图 4 ISIs 随钠门变量参数 θm 变化的分岔图 ISIs vs. θm

Fig.4 Bifurcation diagram of interspike intervals (ISIs) for θm
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3 总结

本文通过对 FS 模型进行数值分析， 对皮层中间
神经元的发放模式进行了研究。 研究了平衡电位 VNa，
钠通道门变量 m 以及 h 对皮层中间神经元发放模式
的影响。 随着平衡电位 VNa， 钠通道门变量 m 以及门
变量 h 对皮层的改变，皮层中间神经元发放模式转移
过程中，出现了倍周期分岔和逆倍周期分岔现象。 并

且，经过倍周期分岔和逆倍周期分岔后，发放模型从
分岔模式最后回归到周期 1 簇的放电模式。 最后在三
维图形中分析了 gd 对神经元发放模式转移的影响，
得出 gd 对分岔模式的影响，主要表现在改变 σm 分岔
点的位置，并不影响分岔模式的转移。 gd 的增大会使
放电频率增高。

参考文献：

a b

c
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图 5 a.~c. ISIs 随参数 σm 和 gd 变化的分岔图；其中，Is=1.5 μA/cm2；①~⑤：gd 依次为 0.39，0.89，1.49, 1.99，2.49 mS/

cm2;d 和 e 对应④和⑤；X 轴：σm;Y 轴：gd;Z 轴：ISIs

Fig.5 a.~c. For Is=1.5 μA/cm2,bifurcation diagram of ISIs for σm and gd; ①~⑤：gd=0.39，0.89，1.49,

1.99，2.49 mS/cm2; X axis: σm;Y axis:gd;Z axis:ISIs
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在定标和测量时把微波天线置于辐射器前方完
全相同的固定点的条件下，当微波热疗机输出功率一
定时，对称振子天线上所感应出的信号电压也保持稳
定，经过二极管检波、放大以及 A/D 转换后，该电压
可以送入单片机进行测量。 特别重要的是，该二极管
检波电压与微波热疗机实际输出功率之间有单调的
函数关系。 实际测量数据显示，随着微波热疗机输出
功率的增大， 测量得到的 O 点二极管检波电压值也
随着增大，满足简单的线性关系 P = 358.65 V- 61.91，
实际测量得到微波热疗机输出功率值与校准功率值
基本一致，误差小于 5%。

本文介绍的测量方法和装置操作简便、 结果准

确，利用此方法可以在医院现场方便、准确地对微波
热疗机输出微波功率进行监测。 因此，相信本文的研
究成果一定会使得微波热疗机在临床应用上更加安
全和稳定。
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