
书书书

第９卷第１期２０１１年３月
１６７２６５５３／２０１１／０９⑴／０４９５

动 力 学 与 控 制 学 报
ＪＯＵＲＮＡＬＯＦＤＹＮＡＭＩＣＳＡＮＤＣＯＮＴＲＯＬ

Ｖｏｌ．９Ｎｏ．１
Ｍａｒ．２０１１

２０１０１１０６收到第１稿，２０１０１２０５收到修改稿．
国家自然科学基金资助项目（１０８７２０６９）
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摘要　簇发放是锥体神经元的一种典型特性，在确定性的信号传递和突触可塑性方面有着很重要的功能作

用，本文通过对一类可产生复杂簇发放的皮层锥体神经元房室模型的研究，从非线性动力学角度对模型所

产生的复杂簇发放做了详细的分析，讨论了不同电生理参数条件下，模型簇发放中所蕴含着的丰富的动力

学性质，如：峰峰间距（ＩｎｔｅｒＳｐｉｋｅＩｎｔｅｒｖａｌｓ，ＩＳＩｓ）的加周期分岔和倍周期分岔等，通过模型分析结果可进一步

理解皮层锥体神经元动作电位簇发放中所蕴含的丰富的发放模式和节律编码．

关键词　房室模型，　复杂簇发放，　ＩＳＩｓ，　加周期分岔，　倍周期分岔

引 言

锥体神经元是存在于大脑皮层、海马和扁桃体

中的一类神经元．它也是哺乳动物前额皮质和皮质
脊髓束的主要兴奋性单元．有关锥体神经元的研究
也是非常多的，如 ＤａｎｉｅｌＤｕｒｓｔｅｗｉｔｚ和 ＴｈｏｍａｓＧａ
ｂｒｉｅｌ［１］对前额皮层锥体神经元的不规则发放的动
态机制作了详细的讨论，Ｆ．ＳＡＲＡＧＡ等［２］对啮齿

类海马锥体神经元的抑制性突触可塑性做了研究，

ＫａｔｓｕｍｉＴａｔｅｎｏ等［３］对锥体神经元在海马 ＣＡ３神
经元时空网络中的编码做了很好的分析．

在大部分皮层区域中，锥体神经元可产生固定

形式的动作电位簇，称为复杂峰发放或复杂簇发

放．这些簇发放约由３０ｍｓ的窗口内２－７个动作电
位组成．最初在海马单片细胞外记录中被观察到，
而后通过细胞内记录也得到证实．簇发放被认为在
确定性信号传递［４－５］和突触可塑性［６］方面扮演着

很重要的作用．而它的产生则涉及复杂的物理、化
学过程，并受大量的内部和外部因素（如神经元内

外的各种离子浓度、各个离子通道活性、不同房室

之间连接强度、去极化电流和膜电容等）的影响，因

此必然出现丰富的非线性动力学行为．
模型研究表明这些簇振荡是由各种各样生理

参数的改变所造成的．对这些簇振荡进行系统分析
的最早者是Ｒｉｎｚｅｌ［７］．从数学模型的角度对不同簇
发放模式的分析可以让我们更深入的理解它们的

生物物理特性、产生以及不同发放模式之间的转

变［８］．Ｒｉｎｚｅｌ把系统变量分为慢变和快变两种．从
理论的观点来看，一个簇是由慢变量和快变量共同

作用形成的动作电位波所构成的．对一个簇发放进
行分析就需要我们很好的区分慢变系统和快变系

统，通常把慢变系统固定为一个参数，然后映射快

变系统．基于这些方法，几种典型的簇发放类型已
经被确定和分析，如：三角形（ｔｒｉａｎｇｕｌａｒ）、方波形
（ｓｑｕａｒｅ－ｗａｖｅ）、抛物形（ｐａｒａｂｏｌｉｃ）和椭圆形（ｅｌ
ｌｉｐｔｉｃ）簇发放模式［８－９］．作为一种方波形簇发放的
复杂簇发放也在２０００年由Ｋｅｐｅｃｓ和Ｗａｎｇ通过简
化的皮层锥体神经元房室模型模拟得到［１０］．

神经元放电序列的分岔模式已得到越来越多的

研究，文献［１１］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，结果

表明数值模拟和实验结果相一致．文献［１２］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．文献［１３］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．通过对Ｋｅｐｅｃｓ和Ｗａｎｇ模型的分析，我
们从动力学角度来理解复杂簇发放的不同模式以及

其中蕴含着的丰富的动力学分岔特性．

１　模型与方法

为了研究复杂簇发放现象，Ｋｅｐｅｃｓ和 Ｗａｎｇ简
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化后的皮层锥体神经元房室模型只包含了少量的

生物物理机制，同 Ｐｉｎｓｋｙ和 Ｒｉｎｚｅｌ［１４］一样，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．胞体房室只包含了可产生动作电位的 Ｎａ和 Ｋ
两种离子通道，而树突房室则包含了一个慢变 Ｋ
通道和一个持续Ｎａ通道，如下图１：

图１　皮层锥体神经元的房室模型

Ｆｉｇ．１　Ｃｏｍｐａｒｔｍｅｎｔｍｏｄｅｌｏｆｃｏｒｔｉｃａｌｐｙｒａｍｉｄａｌｎｅｕｒｏｎ

皮层锥体神经元的具体模型描述如下：

Ｃｍ
ｄＶｓ
ｄｔ＝－ＩＮａ－ＩＫ－ＩＬｅａｋ－

ｇｅ
ｐ（Ｖｓ－Ｖｄ）＋Ｉｓｏｍａ

Ｃｍ
ｄＶｄ
ｄｔ＝－ＩＮａＰ－ＩＫＳ－ＩＬｅａｋ－

ｇｅ
（１－ｐ）（Ｖｄ－Ｖｓ）

＋Ｉｄｅｎｄｒｉｔｅ
其中，Ｉｓｏｍａ和Ｉｄｅｎｄｒｉｔｅ表示注入到对应房室的电流．电
压依赖的离子电导用标准的ＨＨ法则来描述：

ＩＮａ＝ｇＮａｍ
３ｈ（Ｖ－ＥＮａ），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），αｎ

＝－０．０１（Ｖ＋３４）／（ｅｘｐ（－０．１（Ｖ＋３４））－１），βｎ
＝０．１２５ｅｘｐ（－（Ｖ＋４４）／８０），ＩＮａＰ＝ｇＮａＰｍ

３
∞（Ｖ－

ＥＮａ），ｍ∞ ＝１／（１＋ｅｘｐ（－（Ｖ＋５７．７）／７．７））．ＩＫＳ＝
ｇＫＳｑ（Ｖ－ＥＫ），ｑ∞ ＝１／（１＋ｅｘｐ（－（Ｖ＋３５）／６．
５）），τｑ＝２００／（ｅｘｐ（－（Ｖ＋５５）／３０）＋ｅｘｐ（（Ｖ＋
５５）／３０）），ＩＬｅａｋ＝ｇＬｅａｋ（Ｖ－ＥＬｅａｋ）

膜电容Ｃｍ＝１μＦ／ｃｍ
２．房室连接电导是可以改

变的，这里我们取基本值 ｇｃ＝１ｍＳ／ｃｍ
２．两个房室

之间的面积是不对称的，这里我们也把它作为一个

参数来考虑，胞体面积与总面积之比的基本值 ｐ＝
０．１５．温度比例因子 Ｆｍ＝１０，Ｆｈ＝Ｆｎ＝３．３３．其它
的参数值为：ｇＬｅａｋ＝０．１８，ｇＮａＰ＝０．１２，ｇＫＳ＝０．７，ｇＮａ
＝５５，ｇＫ ＝２０，ＥＬｅａｋ＝－６５，ＥＮａ＝５５，ＥＫ ＝－９０
（ｍＶ）．

模型总共有６个微分方程组成，其数值解都是
在ＭＡＴＬＡＢ软件中运用四阶Ｒｕｎｇｅ－Ｋｕｔｔａ方法求
解所得，并且只考虑在树突房室处加直流电刺激，

胞体处不加刺激，数值所得结果已经过反复验证．

２　模拟结果与分析

２．１　离子通道电导系数的影响
有关离子通道对神经元放电影响的文献有很

多，如文献［１５１７］分析了不同离子通道电导系数
对神经元放电模式以及不同模式之间转变的影响，

得出了丰富的数值结果．一般地，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

图２　（１）为Ｉｄｅｎｄｒｉｔｅ时，胞体处膜电位的加周期发放序列，

周期个数依次为１～８，对应的ｇＮａＰ值分别为０．０５，０．０７，０．０９，

０．１０５，０．１１５，０．１２５，０．１３５和０．１４３；

（２）～（７）为ＩＳＩｓ关于不同电导参数的分岔图

Ｆｉｇ．２　（１）ｉｓｔｈｅｓｏｍａｔｉｃｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌｍａｐｕｎｄｅｒｔｈｅｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ

ｏｆＩｄｅｎｄｒｉｔｅ＝３．５ｎＡ，ｆｒｏｍｐｅｒｉｏｄ－１ｔｏ８ｆｏｒｇＮａＰｉｓ０．０５，０．０７，０．０９，

０．１０５，０．１１５，０．１２５，０．１３５ａｎｄ０．１４３ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ；（２）～（７）ａｒｅ

ＩＳＩｓｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｄｉａｇｒａｍｓｗｉｔｈｔｈｅｖａｒｉａｔｉｏｎｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉｏｎｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

数越大．下面我们对模型中存在的几种离子通道电
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．通过峰峰间距ＩＳＩｓ的变化来具体讨论不

０５
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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．
通过图２（１）～（２）我们可以看出，在树突注入

电流强度为 Ｉｄｅｎｄｒｉｔｅ＝３．５ｎＡ情况下，皮层锥体神经
元胞体放电序列呈现很明显的加周期现象，随着

ｇＮａＰ值从０．０５逐渐增大到０．１４３，ＩＳＩｓ序列从周
期１簇放电加周期分岔到周期２簇放电，而后周期
逐步增加到周期８簇放电，最后进入周期 １峰放
电．如图２（３），在Ｃｍ＝０．５和Ｉｄｅｎｄｒｉｔｅ＝３．０ｎＡ时，皮
层锥体神经元胞体放电的 ＩＳＩｓ序列也有明显的加
周期分岔现象．

图２（４）中，在 Ｃｍ＝０．５和 Ｉｄｅｎｄｒｉｔｅ＝３．０ｎＡ时，
皮层锥体神经元胞体放电序列表现为明显的倍周

期分岔和加周期分岔现象，随着 ｇＮａ值从４０逐渐
减小到２０，ＩＳＩｓ序列首先从周期２簇放电经倍周期
分岔到周期４簇放电，然后通过一个混沌区到周期
３簇放电．

图２（５）中，Ｉｄｅｎｄｒｉｔｅ＝３．０ｎＡ在时，皮层锥体神经
元胞体放电序列表现为倍周期分岔现象，尤其是在

３８－４０这一范围内，倍周期现象表现的尤为明显，
随着ｇＫ值从４０逐渐减小到３８，ＩＳＩｓ序列首先从周
期２簇放电经倍周期分岔到周期４簇放电，而后再
分岔到周期８簇放电．

图２（６）（Ｉｄｅｎｄｒｉｔｅ＝３．５ｎＡ，ｇｃ＝０．５）和图２（７）
（Ｉｄｅｎｄｒｉｔｅ＝３．５ｎＡ，Ｃｍ＝０．５）中，皮层锥体神经元胞
体放电序列表现为加周期分岔和倍周期分岔现象，

这从ＩＳＩｓ分岔图中可以很容易看出．
以上分析表明，皮层锥体神经元不同离子通道

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不同簇发放

模式之间的转变．
２．２　平衡电位的影响

从模型中，我们可以看出里面存在ＥＮａ、ＥＫ和
ＥＬ三个平衡电位值，而从电生理学知识可知，离子
的平衡电位值与该离子的内外浓度有关，在活动着

的神经元中，离子在膜内外的浓度是会变化的，从

而会导致离子平衡电位值出现波动．有关离子平衡
电位对神经元放电的影响，文献［１８］也做过分析
和研究．理论上离子平衡电位的计算采用ＮＥＲＮＳＴ
电能，温度的膜的形态结构也影响平衡电位的大

小．下面我们通过改变ＥＮａ、ＥＫ和ＥＬ三个值，来考
察它们对神经元动作电位放电序列的影响．

图３　（１）为Ｉｄｅｎｄｒｉｔｅ＝３．０ｎＡ时，胞体处膜电位的加周期发放序列，

周期依次为１～７，对应的ＥＫ值分别为－１５０，－１３０，－１１０，－１００，

－９０，－８５和－８３；（２）～（４）为ＩＳＩｓ关于不同平衡电位的分岔图

Ｆｉｇ．３　（１）ｉｓｔｈｅｓｏｍａｔｉｃｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌｍａｐｕｎｄｅｒｔｈｅｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ

ｏｆＩｄｅｎｄｒｉｔｅ，ｆｒｏｍｐｅｒｉｏｄ－１ｔｏ８ｆｏｒＥＫｉｓ－１５０，－１３０，－１１０，－１００，

－９０，－８５ａｎｄ－８３ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ；（２）～（４）ａｒｅＩＳＩｓｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎ

ｄｉａｇｒａｍｓｗｉｔｈｔｈｅｖａｒｉａｔｉｏｎｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍｐｏｔｅｎｔｉａｌ

通过图３（１）～（２）我们可以看出，在树突注入
电流强度为 Ｉｄｅｎｄｒｉｔｅ＝３．０ｎＡ情况下，皮层锥体神经
元胞体放电序列呈现很明显的加周期现象，随着

ＥＫ值从－１５０逐渐增大到 －７０，ＩＳＩｓ序列从周期１
簇放电加周期分岔到周期２簇放电，而后周期逐步
增加到周期７簇放电，最后进入周期１峰放电．

图３（３）中，在 Ｉｄｅｎｄｒｉｔｅ＝３．０ｎＡ时，皮层锥体神
经元胞体放电序列也表现为明显的加周期分岔现

象，随着ＥＮａ值从２５逐渐增大到７０，ＩＳＩｓ序列首先
从周期２簇放电经加周期分岔到周期３簇放电，而
后周期逐步增加到周期７簇放电．

图３（４）中，在Ｉｄｅｎｄｒｉｔｅ＝４．０ｎＡ５，Ｃｍ＝０．５时，皮
层锥体神经元胞体放电序列也表现出复杂的周期

分岔现象，这给了我们很多启示．
通过以上分析可得出，平衡电位值的大小对神

经元的活动特性（动作电位）有很大的影响，表现

为丰富的簇发放模式以及不同簇发放模式之间的

转变，这可从图３中丰富的ＩＳＩｓ分岔模式很容易看
出，为我们进一步理解神经元动作电位序列的产生

和传导提供了线索．
２．３　温度因子的影响

在文中所示的神经元模型中，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以

及它们之间的转化，而对于这一影响，也有文献做
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过详细的分析．鉴于它的重要性，我们也通过文中
模型来考察这一因子的改变对模型中簇发放产生

和传导的影响，并对其中所蕴含的丰富的动力学现

象作了分析．

图４　（１）为Ｉｄｅｎｄｒｉｔｅ＝３．０ｎＡ时，胞体处膜电位的加周期发放序列，

周期依次为１～１１，对应的Ｆｈ（＝Ｆｎ）值分别为１．５，２．０，２．５，３．０，

３．３，３．７，４．２，４．５，４．８，５．３和５．５．（２）～（３）为ＩＳＩｓ

关于不同温度因子的分岔图

Ｆｉｇ．４　（１）ｉｓｔｈｅｓｏｍａｔｉｃｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌｍａｐｕｎｄｅｒｔｈｅ

ｓｉｍｕｌａｔｉｏｎｏｆＩｄｅｎｄｒｉｔｅ＝３．０ｎＡ，ｆｒｏｍｐｅｒｉｏｄ－１ｔｏ１１ｆｏｒＦｈ（Ｆｎ）ｉｓ

１．５，２．０，２．５，３．０，３．３，３．７，４．２，４．５，４．８，５．３ａｎｄ５．５ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ；

（２）～（３）ａｒｅＩＳＩｓｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｄｉａｇｒａｍｓｗｉｔｈｔｈｅｖａｒｉａｔｉｏｎｏｆ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓｃａｌｉｎｇｆａｃｔｏｒｓ

通过图４（１）～（２）我们可以看出，在树突注入
电流强度为 Ｉｄｅｎｄｒｉｔｅ＝３．０ｎＡ情况下，皮层锥体神经
元胞体放电序列呈现很明显的加周期现象，随着

Ｆｈ值从１．５逐渐增大到５．５，ＩＳＩｓ序列从周期１簇
放电加周期分岔到周期２簇放电，而后周期逐步增
加到周期１１簇放电．

图４（３）中，在 Ｉｄｅｎｄｒｉｔｅ＝４．２ｎＡ时，皮层锥体神
经元胞体放电序列则表现出复杂的周期分岔现象，

具体则需要更深入的分析．
通过以上分析可知，温度因子在神经元动作电

位的发放模式和传递过程中扮演着非常重要的角

色，表现为丰富的簇发放类型以及不同簇发放模式

之间的规律性转变，这也可从图４中丰富的ＩＳＩｓ分
岔模式很容易看出，并为我们进一步理解神经元动

作电位序列的产生和传导提供了启示．

３　讨论

通过确定簇发放的详细机制，可以对不同的发

放行为序列以及它们之间的转化特性进行更深入

的理解，这种理解对影响发放模式不同因素的研究

和学习有很大的促进作用，我们通过对一类可产生

复杂簇发放的皮层锥体神经元房室模型的动力学

分析，得出该模型以下几点动力学特性：

（１）离子通道对神经元放电的影响是很显著的，
很多学者都对此做过各方面的分析，在本文模型中我

们发现，在不同的离子通道电导系数下，模型所体现

出来的复杂簇发放中有着非常丰富的动力学分岔现

象，这从峰峰间距ＩＳＩｓ的加周期分岔和倍周期分岔我
们可以很容易看出，进一步说明了各种离子通道电导

系数的重要性，以及它在神经元动作电位不同簇发放

的产生、传导和转化中有着很重要的影响．
（２）平衡电位在神经元动作电位产生过程中

也有着很重要的影响，我们通过对模型中离子平衡

电位的改变，考察了模型中复杂簇发放所存在的各

种非线性动力学现象，具体表现为ＩＳＩｓ的倍周期分
岔，表明了离子平衡电位在神经元动作电位簇发放

序列不同模式的产生、传导和转化中的重要作用．
（３）最后通过分析温度因子，表明了它们在膜

电位簇发放中的不同影响，这也可从它们对应膜电

位序列的ＩＳＩｓ分岔图很容易看出．进而说明了温度
因子在神经元动作电位序列不同簇发放模式的产

生、传导和转化中的重要作用，为我们进一步理解

其编码特性提供了很好的依据和启示．
神经信息处理时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

究中的热点为题．虽然各种编码的机制不同，但是
节律已被作为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已变得

越来越重要．
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