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基于WLC模型的七鳃鳗神经系统数值分析
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摘要:采用描述抑制连接的 WLC 模型分析外界刺激对七鳃鳗左右运动神经元的影响 , 并利用

WLC 模型模拟七鳃鳗神经系统的动作电位 , 结果表明 ,在直流刺激和交流刺激 2 种方式下 , 左右

运动神经元的电位发放出现相互交替的变化.在交流刺激情况下 , 当刺激频率改变时 , 运动神经

元的 ISI 序列出现加周期现象.这些数值结果解释了外界刺激情况下七鳃鳗的实验现象.
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Numerical Analysis of Lamprey Neural System Based on WLC Model
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Abstract:The WLC model is used to simulate the action potential of Lamprey neural system.The result

shows that left or right motoneuron appears alternately fire in circumstances of direct-current and alternate-

current stimulation.In circumstances of alternate-current stimulation , when we vary the stimulation f re-

quency , the ISI sequence of motoneuron appears increasing periodic phenomena.These numerical results

explain the experiment phenomena when lamprey is influenced by external stimulation.
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　　哺乳动物的脊椎神经系统十分复杂 ,数量众

多的神经元形成功能不同的中枢模式发生器 ,控

制动物的肌肉运动 ,如漫步 、行走和快跑等.由于

问题的复杂性 ,对高等哺乳动物的脊椎神经系统

的研究比较困难.目前 ,大量的研究集中在简单的

脊椎神经系统 ,如低等的脊椎动物七鳃鳗等.由于

七鳃鳗神经元数量相对于哺乳动物少得多 ,运动

性质的实验研究相对容易 ,因此 ,很多文献选取七

鳃鳗神经系统作为研究游泳运动的出发点 ,分析

七鳃鳗的脊椎神经系统的中枢模式发生器结构 ,

研究系统中左右运动神经元的变化节律 ,肌肉收

缩产生的牵张感受器神经元的反馈 ,外界刺激对

牵张感受神经元的影响等.国外有许多学者对七

鳃鳗进行实验研究 ,特别是对七鳃鳗的中枢产生
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的节律问题 ,例如 Sten Grillner 等利用七鳃鳗的实

验结果给出具体的神经系统结构 ,并对网络结构

中神经元的发放活动规律做出了理论描述 ,并利

用包含离子通道的 Hodgkin-Huxley(HH)模型描述

的神经元活动仿真了七鳃鳗游泳运动特性 ,包括

用3D模型仿真七鳃鳗的的前向游泳 、后向游泳及

改变游泳方向等运动姿势[ 3-4] .Ekeberg 和 Li

ZhaoPing则利用模型分析七鳃鳗几个脊髓节段组

成网络结构 ,研究七鳃鳗脊椎系统与七鳃鳗前向

游泳 、后向游泳及改变游泳方向的关系 , 实验发

现 ,通过增强突触强度和外界刺激的输入可以控

制七鳃鳗的游泳运动
[ 1]
.Erik Svensson 和 Joshua

Woolley等则通过实验调节多巴胺浓度 ,研究突触

连接强度对七鳃鳗模式运动的影响[ 2] .此外 ,很多

作者实验研究七鳃鳗头部神经元和七鳃鳗脊椎侧

部神经元受到的外界刺激对七鳃鳗整体运动节律

的影响
[ 9-12]

.

许多模型可用于七鳃鳗神经系统动作电位的

模拟 ,如HH 模型 、Chay 模型等 ,根据神经系统中

神经元的发放分析 ,不仅可以利用运动神经元的

发放分析七鳃鳗的运动特性 ,而且可以研究外界

刺激的强度对七鳃鳗运动的影响.例如计算神经

元的 ISI(峰峰间期)序列 ,分析外界刺激和运动频

率的关系 ,添加各类学习分析突触连接的变化等.

由于七鳃鳗神经系统中的神经元之间的关系是相

互抑制的.

1　七鳃鳗网络结构

　　根据 Sten Grillner等进行的七鳃鳗实验[ 4] ,将

具有相同特性的一簇神经元简化为一个神经元 ,

可以得到七鳃鳗的简化网络结构.如图 1所示[ 4] ,

七鳃鳗的头部神经系统可抽象为 14个神经元 ,系

统网络中只包含兴奋和抑制 2 种连接关系 ,七鳃

鳗神经系统中的兴奋以谷氨酸为神经递质 ,抑制

以甘氨酸为神经递质连接神经元 ,神经系统包括

RS(脑干神经元)、SR神经元(牵张感受器神经

元)、脊髓节段神经元和 M(运动神经元)4 部分.

其中 SR神经元分为 2 种:一种是起兴奋作用的

SR-E 神经元 ,另一种是起抑制作用的 SR-I神

经元.CPG(中枢节律产生器)由 E , I和 C 神经元

组成 ,由这 3类神经元产生运动节律 ,其中 E为兴

奋的中间神经元 ,L 和 I为 2种起抑制作用的中间

神经元.L 只对同侧的 I 神经元起抑制作用 ,而 I

神经元对对侧的节段神经元产生抑制作用.M 包

含在一个脊椎节段内 ,CPG 通过产生运动节律输

出到M.M 自身不产生节律 , 只起节律输出的功

能 ,控制肌肉运动 ,产生游泳运动 ,塑造了各种运

动模式.下面阐述各部分神经元的相互转化.

图 1　七鳃鳗简化头部神经系统结构

　　1)RS兴奋七鳃鳗脊椎节段内的神经元 , CPG

将产生的运动节律输出到M , RS 从而可决定七鳃

鳗运动的整体活动水平.

2)SR神经元从躯干运动中接收外界刺激.实

验显示 ,当左肌肉收缩 ,右肌肉松弛时 ,七鳃鳗神

经系统中的神经元将处于左脊椎兴奋 、右脊椎抑

制的状态.

这是因为左 E将对同侧左 I兴奋 ,左 I将对对

侧的脊椎抑制 ,这种机制保证左脊椎兴奋 ,右脊椎

抑制;左M 处于兴奋状态 ,右 M 处于抑制状态;右

SR神经元处于兴奋程度不断增强的状态 ,左 SR

神经元处于兴奋程度不断减弱的状态.随着右 SR

神经元兴奋程度的增强 ,右 SR-E 将不断地使右

脊椎兴奋 ,右 SR-I 将不断地抑制左脊椎 ,因此 ,

经过一段时间后 ,右脊椎将从抑制状态转化为兴

奋状态 ,而左脊椎将从兴奋状态转化为抑制状态.

在右脊椎变为兴奋状态 ,左脊椎变为抑制状

态后.由CPG产生运动节律输出到 M ,此时 ,由于

右 E对右 M的兴奋不断地增强 ,且左 I 对右 M 的

87刘深泉 ,等:基于WLC模型的七鳃鳗神经系统数值分析 　　　



抑制不断地减弱 ,从而右M 将从抑制状态转化为

兴奋状态;同样 ,由于左 E对左M 的兴奋不断地减

弱 ,且右 I对左 M的抑制不断地增强 ,从而左M 将

从兴奋状态转化为抑制状态.

由于M 连结肌肉组织 ,因此在右M 变为兴奋

状态后 ,右肌肉将产生收缩 ,从而右肌肉将从松弛

状态转化为收缩状态;同理 ,左 M 变为抑制状态

后 ,左肌肉将产生松弛 ,从而左肌肉将从收缩状态

转化为抑制状态.

因此 ,左肌肉松弛 ,右肌肉收缩将使得神经系

统中的神经元出现以下转化:左脊椎处于抑制状

态 ,右脊椎处于兴奋状态;左 M处于抑制状态 ,右

M处于兴奋状态;右 SR神经元处于兴奋强度不断

减弱的状态 ,左 SR处于兴奋程度不断增强的状

态.如此周而复而 ,实现神经系统中各部分神经元

状态的相互转化.

左肌肉和右肌肉收缩和松弛相互转化 ,将使

脊髓节段向某一侧弯曲 ,然后有节奏的向另一侧

弯曲 ,相邻脊髓节段连续收缩松弛以致于产生连

续的波形 ,从而七鳃鳗通过收缩松弛肌肉以波形

的方式从头到尾推动自身向前游泳.

Rabinowich提出的 WLC 模型[ 5] ,模型中单个

神经元用 FitzHugh-Nagumo 描述 ,神经元之间包含

相互抑制连接 ,其他连接关系描述为外界刺激 ,具

体描述为:xi(t)表示第 i 个神经元的膜电位 ,

yi(t)表示恢复变量 , zi(t)表示神经元之间的突触

抑制影响 , G(x)为单位阶跃函数.当 x >0 时 ,

G(x)=1 ,当 x ≤0时 , G(x)=0 , g ji表示抑制连接

强度 ,若第 j个神经元对第 i 个神经元抑制 , gji=

2 ,否则取 0 , S i 表示第 i 个神经元的外界刺激 ,参

数 a=0.7 , b=0.8 , τ1=0.08 , τ2=3.1 , v=-1.5.

τ1=
dxi(t)
dt

=xi(t)-
1
3
x
3
i(t)-yi(t)-

zi(t)[ xi(t)-v] +0.35+S i ,

dyi(t)
d t

=xi(t)-byi(t)+a , i=1 ,2 , …, N (1)

τ2
dzi(t)
d t

=∑
j
gjiG[ xj(t)] -z i(t),

WLC模型主要描述抑制神经系统 ,七鳃鳗神

经系统中的主要联系也是抑制连接 ,所以可以采

用WLC 来模拟七鳃鳗头部神经系统 ,对七鳃鳗神

经系统中的兴奋连接 ,这里描述为是对神经元的

扰动 ,相当于神经元受周围神经元的兴奋看成是

对神经元加外界刺激[ 6] .包含兴奋刺激扰动的

WLC 模型为:

dyi(t)
dt

=1
τ1
{xi(t)-

1
3
x
3
i(t)-yi(t)+

z i(t)[ xi(t)-v] +0.35+S i}+∑
j≠i
E jixj(t),

dyi(t)
dt

=xi(t)-byi(t)+a , 　i=1 ,2 , …,14 (2)

dyi(t)
dt

=1
τ2
∑
j
g jiG[ xj(t)] -zi(t) ,

其中 Eji表示兴奋连接强度 ,描述第 j 个神经元对

第 i 个神经元的兴奋.如果七鳃鳗头部神经系统每

个神经元用式(2)描述 ,得到七鳃鳗神经系统的

WLC 模型.

2　模型分析

　　利用WLC模型(2),运用 4阶龙格库塔法 ,模

拟七鳃鳗神经系统中每个神经元的动作电位.主

要选取左右运动神经元动作电位的发放 ,分析在

直流外界刺激和交流外界刺激下 ,电位发放的 ISI

(峰峰间距)序列.直流刺激选取 S i=Ii ,交流刺激

取 S i=Ii·cos(wt),其中 Ii 表示刺激振幅 , w 为交

流刺激频率.计算中为了防止神经元的发放受初

值选取的影响 , 这里忽略前 1 500 s的结果 , 取

1 500 s到4 500 s的计算结果来确定左右运动神经

元M的 ISI序列.外界刺激每变化一次 ,神经系统

都以初始值 xi(t)=-1.2 , y i(t)=0.62 , z i(t)=0

重新开始计算.神经元发放图的时间为4 500 s ,

gji=2 , Eji=2 ,外界刺激:

左侧 S RS L =1.4 , S SR-E L =0.8 ,

S SR -I L=0.6 ,S E L =0.01

　　S L L =0.01 ,S I L =0.01 , S M L =

0.01.

右侧 S RS R =0.1 ,S SR-E R=0.2 ,

S SR-I R =0.2 ,S E R=0.29

S L R=1 ,S I R =1 ,S M R =0.01

首先利用WLC模型 ,计算得到交流刺激频率

88 重 庆 工 学 院 学 报　　　



W SR -E L =205时 ,七鳃鳗头部神经系统左右

侧神经元 RS ,L ,E , I动作电位的发放 ,如图 2所示.

图 2　从上到下依次为左 RS , 右 RS ,左 L ,右 L,

左 E , 右 E , 左 I ,右 I 神经元的发放

　　实验表明 ,七鳃鳗神经系统最典型的实验现

象是脊椎左右神经元的电位交替耦合发放[ 2] .从

图2中看到两侧的 RS ,L , E , I 神经元呈现明显的

交替发放现象 ,这与实验中七鳃鳗两侧神经元的

动作电位出现交替发放
[ 7 ,9]
是一致的.很多实验研

究七鳃鳗头部神经元 RS 对七鳃鳗节律的影响[ 8] ,

若七鳃鳗头部恼干的刺激 ,导致七鳃鳗脊椎的激

发 ,对应神经元左右交替发放 ,显示七鳃鳗的向前

运动.随着刺激的加强 ,七鳃鳗的向前运动出现漫

步 、小跑到飞跑的转变.对七鳃鳗嘴部的外界刺

激 ,直流强度的增加 ,模型显示的左右神经元发放

频率的交替变化现象与实验符合 ,但这里的结果

更加详细 ,而且可以说明本研究采用的WLC 模型

可以很好地描述七鳃鳗头部神经元的电位发放.

1)直流刺激对牵张感受神经元的影响.对七

鳃鳗神经系统左右两侧牵张感受神经元 SR-E ,

SR-I添加直流外界刺激.为分析七鳃鳗运动频率

的变化 ,这里计算左右运动神经元 M 的 ISI序列 ,

结果如图 3 ～ 4所示.注意 ISI 的意义是峰峰间距 ,

说明当 ISI的值取较小时 ,电位发放的频率较为频

繁 ,对应七鳃鳗的实验结果 ,表示七鳃鳗向同侧运

动加速 ,相反 , ISI 值大 ,电位发放的频率缓慢.先

分析对两侧的牵张感受神经元的加直流刺激.

图3 1)和 3)表明 ,对左SR-E 直流刺激逐渐

加大 ,左M的运动频率会出现先快后慢现象 ,而对

右SR-E直流刺激逐渐加大 ,左M 的运动频率会

出现先慢后快现象.图 3 2)和4)表明 ,对左SR-E

逐渐加直流刺激或者对右 SR-E 逐渐加直流刺

激 ,右M均出现对称的频率变化.

　　文献[ 11]中的研究显示 ,当七鳃鳗头部两侧

的神经元受到的刺激强度成倍增加时 ,七鳃鳗神

经元发放的时间间隔可以增加 45%;若对七鳃鳗

左侧添加刺激 ,七鳃鳗右侧的神经元发放时间间

隔会增加.这里的模型结果不仅看到了 ISI 的增

加 ,而且得到随刺激增加的变化过程.此外 ,文献

[ 11]中给出七鳃鳗游泳运动出现转向或转身动作

的过程中 ,实验结果显示其振幅和发放间距离会

出现明显改变 ,这里可以解释直流刺激的结果(图

3),当刺激强度增加时 ,七鳃鳗的游泳运动出现转

向或转身变化行为.

图 4 1)和 3)表明 ,对左 SR-I 逐渐加直流刺

激 , 左M的运动频率会出现先慢后快现象 ,而对

右SR-I逐渐加直流刺激 ,左 M 的运动频率则会

出现先快后慢现象;图 4 2)和 4)表明 ,对左SR-I

逐渐加直流刺激 ,右 M 的运动频率是先快后慢现

象 ,而对右 SR-I逐渐加直流刺激 ,右M 的运动频

率则会出现先慢后快现象.

图4的结果和文献[ 11]中的实验一致 ,特别

是刺激强度增加 ,七鳃鳗左右两侧神经元的发放

交替变化 ,发放间距随刺激强度逐渐增加而减小 。

　　当七鳃鳗头部神经元 RS受到直流刺激时 ,同

样显示左右神经元交替发放的特性 ,如图 5 ,显然

头部神经元 RS的刺激周期变化更丰富加周期现

象 ,这显示七鳃鳗头部大脑对身体运动的控制 ,一

般控制规律需要通过延长脊椎阶段来研究 ,内在

的变化我们另外分析.

文献[ 10] 中的研究显示 ,当对应脊椎背部两

侧都有强度为 100 ～ 200 μA 的脉冲或 20 Hz 的交

流刺激时 ,七鳃鳗背部神经元的发放显示不对称

的发放 ,嘴部左侧的刺激出现背部左侧的密集发

放;嘴部左右侧同时刺激 ,刺激强度大的一侧 ,发

放数目多 ,这里的模型结果给出理论上的解释 ,而

且一般的直流刺激结果是 ,除对左 SR-E 逐渐加

直流刺激或者对右 SR-E逐渐加直流刺激右 M

不出现交替变化的情况外 ,其他情况均出现单个

M的运动频率的交替变化 ,这种交替变化可以描
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述成七鳃鳗在游泳时 ,左右M 运动频率的互相转

化 ,这种互相转化最终将描述成肌肉收缩松弛之

间的相互转化 ,以至于当七鳃鳗游泳时 ,出现向左

到向右弯曲的互相转化 ,或者向右到向左弯曲的

互相转化 ,对头部神经元的刺激结果更加复杂 ,一

般的控制规律更有意义.但这些模型中发放随刺

激的影响的结果需要实验验证.

2)交流刺激对牵张感受神经元的影响.下面

研究七鳃鳗神经系统牵张感受神经元添加交流刺

激对运动神经元的影响 ,分别对左 SR-E ,左SR-

I , 右 SR -E , 右 SR -I 添加交流刺激 S i= Ii·

cos(wt),分析左右运动神经元M关于左SR-E ,右

SR-E交流刺激频率关于的 ISI 序列变化 ,结果如

图6 ～ 7.

　　从图 6中可明显看出 , ISI序列呈现某种程度

的对称性 ,这体现七鳃鳗节律的交替运动.从图 6

1)和 3)中可观察到 ,随着左 SR-E交流刺激频率

的增加 ,左M的总体运动频率慢 ,而随着右 SR-E

交流刺激的频率的增加 ,左M的总体运动频率快;

从图 6 2)和 4)中可观察到 ,右 M 随着左SR-E交

流刺激的频率的增加和随着右SR-E交流刺激频

率的增加 ,其总体运动频率大体相当;同样可以分

析左右运动神经元M 关于左SR-I ,右SR-I交流

刺激频率关于频率的 ISI序列变 ,结果如图 7.

　　图 7的 ISI 序列也体现七鳃鳗节律的交替运

动.从图 7 1)和 2)中可观察到 ,对比左 M 和右 M

的总体运动水平 ,随着左 SR-I 交流刺激的频率

的增加 ,左 M 的总体运动频率慢 ,而右M 的总体

运动频率快;从图 7 3)和 4)中可观察到 ,随着右

SR-I交流刺激的频率的增加 ,左 M 的总体运动

频率快 ,而右M 的总体运动频率慢.

当七鳃鳗头部神经元 RS受到交流刺激时 ,左

右神经元交替发放的特性更加明显 ,如图 8 ,这说

明七鳃鳗大脑对身体运动的控制具有一定规律.

图 3　直流外界刺激的 ISI序列 1

图 4　直流外界刺激的 ISI序列 2
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图 5　直流外界刺激的 ISI序列 3

图 6　交流刺激频率的 ISI序列 1

图 7　交流刺激频率的 ISI序列 2
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图 8　交流刺激频率的 ISI序列 3

　　以上结果表明 ,对左 SR-E加交流刺激 ,左右

M总体运动频率不会受到左SR-E的交流刺激频

率的增加的影响 ,而分别对右 SR-E ,左 SR-I ,右

SR-I加交流刺激 ,左右 M总体运动频率 ,会随着

单个牵张感受神经元的交流刺激频率的增加而出

现一侧的总体运动频率快 ,另一侧总体运动频率

慢 ,总体运动频率快的一侧 ,肌肉收缩程度大 ,相

反 ,总体运动频率慢的一侧 ,肌肉收缩程度小 ,从

而导致七鳃鳗向一侧弯曲 ,对头部神经元的刺激

结果类似.比较文献[ 10]中的结果 ,当对应脊椎背

部两侧都有 20 Hz的交流刺激时 ,七鳃鳗背部神经

元显示不对称的发放 ,这里的模型结果随着刺激

频率的增加七鳃鳗两侧神经元的发放出现交替现

象 ,一般的结果其规律理论很难描述解释.

3　讨论

　　利用WLC 模型模拟了七鳃鳗神经系统的节

律 ,对七鳃鳗神经系统头部神经元和牵张感受神

经元采取直流和交流 2种方式加刺激 ,得到七鳃

鳗神经系统的节律变化和左右 M随各参数变化的

ISI序列.结果表明 ,WLC 模型很好描述了七鳃鳗

神经系统的左右两侧神经元的交替节律.用七鳃

鳗两侧的牵张感受神经元的支流 、交流刺激 ,分析

外界因素对七鳃鳗节律的影响.当添加直流刺激

时 ,左右M的运动频率基本上会出现左右交替变

化 ,从而导致两侧肌肉收缩松弛的相互转化 ,对应

七鳃鳗前进和转弯游泳运动;对单个牵张感受神

经元的加交流刺激 ,左右M 基本上会出现一侧的

总体运动频率快 ,另一侧总体运动频率慢 ,从而导

致七鳃鳗向一侧弯曲均匀前进运动.理论结果部

分解释了七鳃鳗头部神经元和脊椎侧面神经元的

实验现象 ,由于七鳃鳗生物实体实验的复杂性(例

如 RS细胞族包含大约2 500个神经元[ 12]),已有的

实验结果仍能精确给出神经元发放刺激的响应 ,

有些实验现象仍然矛盾 ,完整的实验结果和模型

分析的比较是一个十分紧迫的工作 ,特别是头部

神经元的控制特性 ,侧部神经元的影响规律等.

对七鳃鳗的脊椎神经系统 ,本研究的WLC 分

析显示七鳃鳗左右神经元的节律运动 ,说明七鳃鳗

的脊椎运动系统具有稳定的控制运动功能.实际

上 ,若用网络系统的特征路长和群集系数来分析七

鳃鳗脊椎神经系统 ,可以确定七鳃鳗的脊椎神经系

统具有明显的小世界网络特性 ,这显示的七鳃鳗脊

椎神经系统具有很高的信息传递效率 ,利用七鳃鳗

脊椎系统来控制运动机器人的运动同样能引起人

们的兴趣[ 13] .实验显示 ,七鳃鳗脊椎神经系统总的

节长大约 100多段 ,对如此重要的简单生物系统 ,其

实验结果仍然是目前研究的热点 ,七鳃鳗脊椎网络

的实验和理论分析都需要深入进行.
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