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摘要　研究了改进的Ｍｏｒｒｉｓ－Ｌｅｃａｒ（ＭＬ）神经元模型的放电节律模式和模式转化的峰峰间期 （ｉｎｔｅｒｓｐｉｋｅ

ｉｎｔｅｒｖａｌｓ，ＩＳＩｓ）分岔结构，通过调节模型中的两个重要参数μ和Ｖｋ，发现对于固定的μ，改变Ｖｋ，神经元呈现

出从倍周期级联分岔到加周期分岔的复杂结构，放电模式从静息态转化为周期、混沌簇放电状态；若选取此

分岔过程中的某一Ｖｋ值，对μ进行调节，呈现出的ＩＳＩｓ分岔结构在很大程度上取决于单个神经元的放电节

律模式，且单个神经元处于混沌簇放电时，μ带来的分岔动力学行为较丰富．由于神经元能够通过动作电位

对信息进行编码，所以我们推测，研究神经元的放电节律模式和动作电位的 ＩＳＩｓ分岔结构能为理解神经信

息编码机制提供线索．

关键词　分岔，　峰峰间期，　神经编码

引言

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，我们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；反过来，也能

够认识产生这些脉冲序列的神经元所受的外界刺

激，这就是编码和解码的问题［１］．

除了大量的神经电生理实验外，在国际上，

Ｒｉｎｚｅｌ，Ｔｅｒｍａｎ，Ｗａｎｇ［２－４］等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［５］．在

国内，任维，李莉，古华光等通过实验记录到了大鼠

坐骨神经脉冲发放的时间间隔及其放电节律的分

岔模式［６］，结果表明数值模拟和实验结果相一致．

杨卓琴，陆启韶等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［７］．徐建学，谢勇等人也在实验中发现了系

统参数改变对神经元放电节律及其分岔结构的影

响［８］．

神经系统的功能在于处理和储存信息，动作电

是神经系统信息传递的基本“语言”，由它构成了

信息传递基本过程．１９２６年，诺贝尔奖获得者Ａｄｒｉ
ａｎ提出第一个神经编码的假说，称为同构编码假
说，即所谓的频率编码观点，认为神经脉冲发放的

平均频率编码了外界环境刺激的强度。此后人们

研究发现在很多情况下并非如此，于是又陆续提出

了时间编码、节律编码、时空编码、动态群体编码、

簇编码、同步编码和瞬态编码等不同的编码假

说［９，１０］．但是对于神经科学中这个最基本的问题，

至今还没有得到真正解决，尤其是编码规律尚待探

索．最近，Ｊ．Ｍ．Ｇｏｎｚáｌｅｚ－Ｍｉｒａｎｄａ在 ＰｈｙｓｉｃａｌＲｅ

ｖｉｅｗＥ上发表了一篇文章［１１］，文中指出具有块分

岔结构的ＩＳＩｓ分岔序列能够为我们理解神经元如
何通过动作电位对神经信息进行编码提供线索．这
对我们研究节律编码的机制也有很好的启发作用．

本文以改进的Ｍｏｒｒｉｓ－Ｌｅｃａｒ（ＭＬ）神经元模型
为研究对象，通过调节模型中的参数发现了丰富的

簇放电模式和多种模态的动作电位的峰峰间期分

岔图，我们试图从这些复杂而有一定规则结构的分

岔图分析和推测神经信息编码的机理，并进一步阐

明神经放电脉冲串和耦合系统同步放电活动在神

经信息编码和信息传递中的重要作用．
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１　模型描述

二维ＭＬ模型由于在不同的参数集合下能表
现出不同类型的可兴奋性而被广泛研究［１２］，为了

更好的描述外界直流激励带来的多稳现象，许多研

究者将原来的模型进行改进，把膜电位方程中的电

流Ｉ变成由一个动力学方程控制的线性反馈的电
流项 －ｕ，从而得到如下形式的三维动力学方
程［５，１３，１４］：

ＣＶ
·

＝－ｕ－ｇｌ（Ｖ－Ｖｌ）－ｇｋｗ（Ｖ－Ｖｋ）－

　ｇｃａｍ∞（Ｖ）（Ｖ－Ｖｃａ）
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（２）

一般称上面的方程组为具有电流反馈的 ＭＬ
模型或改进的 ＭＬ模型．这里 Ｖ代表膜电位，ｗ代
表恢复变量，ｕ代表慢变调节电流，μ是时间尺度因
子，取为充分小的正数以保证 ｕ的慢变性，其他参
数和变量的意义参见文献［５，１３］．膜电位、电导、
电容和电流的单位分别取为 ｍＶ、ｍＳ／ｃｍ２、Ｆ／ｃｍ２、
Ａ／ｃｍ２。为了简单起见，下文中的参数在取值时将
不再叙述单位。方程 （１）（２）中的参数取值为：Ｃ
＝１，Ｖｌ＝－０．５，Ｖｃａ＝１，ｇｌ＝０．５，ｇｋ＝２，ｇｃａ＝１．２，ｖ１
＝－０．０１，ｖ２＝０．１５，ｖ３＝０．１，ｖ４＝０．０５．下面我们
将考察Ｖｋ和μ变化对神经元动力学的影响．

２　参数带来的复杂动力学分岔分析

２．１　Ｖｋ带来的复杂动力学
我们首先研究Ｖｋ对单个神经元动力学性质的

影响．取定 μ＝０．００５，让 Ｖｋ在［－１，－０．６５］范围
内变化，会发现丰富的放电节律模式和放电模式的

转化规律［１３］．
图１给出了相邻动作电位的峰峰间期序列 Ｉ

ＳＩｓ关于Ｖｋ的分岔图．从图１我们看到，随着 Ｖｋ的
增大，放电模式从整体上呈现出从倍周期分岔到无

混沌的加周期分岔的转化过程．从动作电位的时间
历程图和快慢动力学分岔分析看，会发现在所考虑

的参数变化范围内，神经元发放方波簇放电模式．
例如，取Ｖｋ＝－０．８７时，对应着倍周期分岔中的混
沌放电模式．当Ｖｋ＝－０．８时，对应着加周期分岔
中的周期４放电模式．

图１　μ＝０．００５时动作电位的峰峰间期序列ＩＳＩｓ关于Ｖｋ的分岔图

Ｆｉｇ．１　Ｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｄｉａｇｒａｍｏｆｉｎｔｅｒｓｐｉｋｅｉｎｔｅｒｖａｌｓ（ＩＳＩｓ）ｖｓ．

Ｖｋｗｉｔｈμ＝０．００５

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［６－８］．对于本文研究的模
型，文献［１４，１５］中研究了将Ｖｃａ作为控制参数带来
的分岔结构，其分岔结构类似于图１．
２．２　μ带来的复杂动力学

将Ｖｋ作为参数，调节Ｖｋ系统呈现出丰富的放

电模式和分岔结构，充分显示了系统中参数变化对

神经元动力学性质的影响．下面我们取定某些 Ｖｋ
值，让μ在区间［０，１］的某个子区间内变化，考察
参数μ给神经元带来的动力学影响．

首先取Ｖｋ＝－０．８７，从图１可以看出，当 μ＝
０．００５时，神经元呈现混沌放电模式。图２（ａ）给
出了动作电位的峰峰间期序列 ＩＳＩｓ关于 μ的分岔
图．图２（ｂ）是图２（ａ）的局部放大图．

图２　（ａ）Ｖｋ＝－０．８７时动作电位的峰峰间期序列ＩＳＩｓ

关于μ的分岔图，（ｂ）（ａ）的局部放大图

Ｆｉｇ．２　（ａ）Ｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｄｉａｇｒａｍｏｆｉｎｔｅｒｓｐｉｋｅｉｎｔｅｒｖａｌｓ（ＩＳＩｓ）ｖｓ．

μ ｗｉｔｈＶｋ＝－０．８７，（ｂ）Ｔｈｅｌｏｃａｌｅｎｌａｒｇｅｍｅｎｔｄｉａｇｒａｍｏｆ（ａ）μ＝０．００５

４９２
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从图２可以发现，μ从０．００１变化到０．０４５时
的分岔结构比较复杂，其分岔结构类似于 ＨＲ神经
元模型中以ｒ为参数时的ＩＳＩｓ分岔图［８］．周期１和
周期２放电模式分别在μ的较大区域内存在，并且

μ的小摄动不影响整体的分岔结构．随着 μ的减
小，放电模式约在μ＝０．０４２２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．从图
２（ｂ）的局部放大图发现，每片混沌区域分成上下
两片，随着参数的变化，两片小的混沌吸引子逐渐

合并在一起形成一个片数减半的混沌吸引子，这种

现象称为吸引子合并激变现象［１６］（图中箭头示

意）．大约在 μ＝０．００８８附近，第一块混沌区域结
束，新的周期３放电区域出现．随着 μ的进一步减
小，系统重复着前面的分岔结构，即周期放电模式

通过倍周期分岔进入混沌放电状态，且混沌区域中

存在吸引子合并激变现象，然后，混沌放电又经鞍

结分岔结束，产生新的周期放电模式，而且每经过

一个混沌区域，放电的周期数都增加１，这就是所
谓的有混沌的加周期分岔．在参数μ的整个变化过
程中，周期放电模式和混沌放电模式交替出现．随
着μ的减小，周期区域的范围在逐渐缩小，而且每
一周期区域左边的混沌吸引子的尺寸都比周期区

域右边的吸引子的尺寸小，直到最后混沌吸引子消

失．
文献［９］中把具有类似于图２的分岔结构称

为块结构，其重要特征是放电模式的ＩＳＩｓ分岔图被
分成若干个不相邻的块，各个块之间对应着相似的

动力学性质．利用统计手段对相邻动作电位峰峰间
期的均值、方差等统计量进行统计可初步揭示神经

信息编码的机制，这在一定程度上为我们深入理解

和探索神经信息编码机制提供线索．
最后我们再选取Ｖｋ＝－０．７，从图１看出，当μ

＝０．００５时，神经元呈现周期簇放电模式，且每簇
中含有６个放电尖峰．若固定Ｖｋ，让μ变化，图３给
出了动作电位的峰峰间期序列 ＩＳＩｓ关于 μ的分岔
图．

从图３可以发现，随着参数 μ的减小，神经元
放电模式的转迁过程是典型的无混沌的加周期分

岔过程．比较图３和图２，不难发现，从整体上看他
们都呈现出比较规则的分岔转迁结构，而且都有加

周期分岔，但图２又比图３更复杂，因为在放电模

式的转迁过程中从倍周期分岔进入混沌出现了吸

引子合并激变现象．

图３　Ｖｋ＝－０．７时动作电位的峰峰间期序列ＩＳＩｓ关于μ的分岔图

Ｆｉｇ．３　Ｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｄｉａｇｒａｍｏｆｉｎｔｅｒｓｐｉｋｅｉｎｔｅｒｖａｌｓ（ＩＳＩｓ）ｖｓ．

μｗｉｔｈＶｋ＝－０．７

３　结论

神经信息处理是当代的科学前沿和热点课题

之一，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，因此对

神经系统动作电位及其放电模式转化规律的研究

就显得尤其重要．本文通过调节改进的三维 ＭＬ模
型中的参数Ｖｋ和μ，结合动作电位的ＩＳＩｓ分岔图分
析得到几种不同结构的放电模式转化过程，这些不

同模式间相互转迁的分岔结构对于阐明节律编码

的基本原理有一定的启发作用，这个问题将留待今

后解决．
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