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神经元高低状态切换发放的神经动力学
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摘要　研究单个神经元的膜电位在高、低两个不同状态之间切换发放的动力学过程，考察了在没有任何刺

激发生的情况下出现的具有周期性质的自发活动，以及膜电位活动的两态切换．研究结果表明上述的切换

随着参数的变化使得高、低状态切换的膜电位发放具有双向性及单向性的动力学特征，这些特征不仅揭示

了神经元特有的皮层状态功能，还与神经电生理的实验结果相符．
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引言

动物不同的行为状态反映在大脑中是由脑整

体活动的不同模式引起的．神经电生理实验表明，
动物在被麻醉条件下的初级视皮层可以观察到慢

波睡眠现象［１，２，３］，而从非麻醉动物清醒状态下体

感皮层所观察到的现象中发现［４］，神经元膜电位可

以在“高”、“低”两个不同状态之间进行自发的周

期性切换［５］．
这种阈下活动的特点是神经元膜电位呈现出

双峰分布的现象．实验表明这种“高”、“低”状态之
间的切换也可以由感知刺激引起［１，４，６，７］．有趣的是
这种由感知刺激引起的切换与神经元自发进行的

切换非常相似．在大鼠和猫的神经电生理实验中报
道了另一种有兴趣的特征，即刺激的响应依赖于自

发波动的状态．而这种波动状态依不同的动物实验
而有所不同．当感知刺激作用在大鼠时，记录到的
神经响应位于神经发放的“低状态”，这要比高状

态时的神经响应强烈的多［４，７］．相反，在猫的感知
刺激实验中，情况却正好相反［６］．这种具有高低状
态切换的神经发放所产生的原因目前还不清楚．事
实上对于神经元膜电位的各种表达模式以及神经

网络之间的相互作用了解得仍然很少，特别是对于

神经发放的编码模式和认知行为之间关系的理解

还有很多困难．所以从还原论的角度出发，从最简

单的单个神经元开始研究其状态切换这一现象对

于深刻理解脑内的神经信息处理的机制无疑是一

个很好的有效的研究方法．就实验的角度而言，目
前神经电生理实验所能记录到的是单个或少数的

很有限的神经元集群的活动，而无法也不可能在刺

激作用下记录到大规模神经元集群中所有神经元

的活动．然而单个神经元的实验数据是容易测得
的，因此在探讨网络行为的神经动力学机制之前需

要首先搞清楚单个神经元膜电位高低状态发放的

动力学机制，它是我们研究认知行为与网络活动的

基础．
实验表明激活单个皮层神经元可以对感知觉

和运动输出起到调节作用［８，９］．同时还发现大鼠单
个皮层神经元的重复性的高频簇发放可以触发皮

层状态在慢波睡眠和快速眼动睡眠之间的切

换［１０］．这表现为受到刺激的神经元的膜电位由高
幅低频振荡状态切换为低幅高频振荡状态，或与之

相反．与此同时，神经网络局部场电位的模式也会
随时间发生改变，可以用局部场电位来描述皮层整

体的状态［１７，１８，１９，２０，２３］．因此，单个皮层神经元的高
低状态同时也能够反映皮层不同的整体状态，如高

幅低频振荡和低幅高频振荡这两个状态分别类似

于慢波睡眠和快速眼动睡眠［１１，１２，１３］．这些结果都能
够支持单个皮层神经元能够对动物的行为状态起

到调节的作用［１０］．
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本文将通过单个神经元高低状态切换的动力

学模型来模拟这种切换的特性：双稳定性、方向性

和自发性［５，１４］．所谓双稳定性，即神经元受到外界
刺激后，可以稳定在一种状态，受到下一次刺激后，

便会翻转稳定在另一个状态．这两个不同状态的切
换可以分别由“高状态”和“低状态”来描述．也就
是说，神经元在外界刺激下可以在高、低两个状态

之间进行跳跃．而方向性是指神经元在高、低两个
状态之间进行切换时并不是任意的．在特定的情况
下，切换只能从“高状态”跳“低状态”，或者只能从

“低状态”在跃迁到“高状态”．自发性则是指在没
有任何突触输入的情况下，神经元可以在“高状

态”和“低状态”之间进行自发的周期性的切换．

１　生物物理模型

基于Ｈ－Ｈ方程并根据浦肯野细胞的特点给
出单个神经元的动力学模型如方程（１）－（５）所
示．该类单个神经元的动力学模型［１４］包含三类离

子电流：一个瞬时的向内电流（这里指的是钠电

流），一个慢速 ｈ型电流，以及向外电流（这里指的
是钾电流和漏电流）．根据下述模型的数值模拟可
以观察到神经电生理实验中的双稳定性、方向性和

自发性，用以考察神经元双向切换的动力学机制．

ＣｄＶｄｔ＝－（ＩＮａ＋Ｉｈ＋Ｉｋ＋Ｉｌ＋Ｉｓｔｉｍ） （１）

其中，离子电流的表达式分别如下：

ＩＮａ＝ｇＮａｍ∞（Ｖ－ＶＮａ） （２）
Ｉｈ＝ｇｈｈ（Ｖ－Ｖｈ） （３）
Ｉｌ＝ｇＫｂ（Ｖ－ＶＫ） （４）
Ｉｌ＝ｇｌ（Ｖ－Ｖｌ） （５）

其中，ｍ∞ ＝（１＋ｅ
－
Ｖ－Ｔｍ
σｍ ）－１．

在浦肯野细胞中发现了两种向内电流，分别为

钠电流和钙电流［１５，１６］．胞体浦肯野细胞的双稳定
性与钠电流有关［１５］，而树突的双稳定性与钙电流

有关［１６］．在本文的模型中，为简单起见仅使用钠电
流．但事实上双稳定性应该是这两种电流共同作用
的结果［１４，２１，２２］．

在讨论神经元高低切换的双稳定性和方向性

时，该模型包含了两个动力学变量，神经元膜电位

Ｖ和ｈ型电流的失活率 ｈ．在讨论神经元高低切换
的自发性时，则在之前的基础上增加了一个动力学

变量，钾电流的失活率 ｂ．关于 ｈ和 ｂ的动力学方

程［１４］如下：

ｄｈ
ｄｔ＝
ｈ∞ －ｈ
τｈ

（６）

ｄｂ
ｄｔ＝
ｂ∞ －ｂ
τｂ

（７）

其中，ｈ∞ ＝（１＋ｅ
－
Ｖ－Ｔｍ
σｍ ）－１，τｈ ＝
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α＋β

，α＝

ａα·Ｖ＋ｂα
１－ｅ

Ｖ＋ｂα／ａα
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ａβ·Ｖ＋ｂβ
１－ｅ

Ｖ＋ｂβ／ａβ
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；ｂ∞ ＝（１＋ｅ
－
Ｖ－Ｔｂ
σｂ）－１，τｂ

＝τ０ｂ·ｓｅｃ（ｈ
Ｖ－Ｔｂ
４·σｂ

）．

方程（１）～（７）中，Ｖ表示神经元膜电位，ＩＮａ，Ｉｈ，Ｉｋ，
Ｉｌ分别表示钠电流、慢速 ｈ型电流、钾电流和漏电
流．ｇＮａ，ｇｈ，ｇＫ，ｇｌ分别表示钠电导、慢速 ｈ型电导、
钾电导和漏电导，ＶＮａ，Ｖｈ，ＶＫ，Ｖｌ分别是对应的反转
电位．ｍ∞，ｈ∞，ｂ∞分别表示钠通道，ｈ型通道和钾通
道的失活项，ｈ，ｂ为对应通道的失活变量，τｈ，τｂ为

对应突触时间常数．Ｔｍ，σｍ，Ｔｈ，σｈ，Ｔｂ，σｂ，τ
０
ｂ，ａα，

ｂα，ｋα，ａβ，ｂβ，ｋβ为常数．

２　结果分析与讨论

２．１　切换发放的双稳定性
有两种刺激方式可以实现神经元在高、低两个

状态之间的切换．一种是加入一个简单的外部电
流，另一种则是瞬时提高钠电导至某一数值．

如图１所示，上图表示在１０ｓ的时间长度中，
每隔２ｓ加入一个持续时间为０．１ｓ，强度为７．２μＡ／
ｃｍ２的脉冲刺激电流；下图显示，在加入这些完全
相同的刺激的时候，神经元的膜电位在高（－４５ｍＶ
左右）、低（－６５ｍＶ左右）两个状态之间切换．

图１　加入外部电流

Ｆｉｇ．１　Ａｄｄａｂｒｉｅｆｏｕｔｗａｒｄｃｕｒｒｅｎｔ

如图２所示，上图表示在１０ｓ的时间长度中，
每隔２ｓ或１ｓ加入一个持续时间为４ｍｓ的刺激，使

３６
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得钠电导的强度为从０．０６ｍＳ／ｃｍ２瞬间增加至１．
２ｍＳ／ｃｍ２；下图显示，在加入这些完全相同的刺激
的时候，神经元的膜电位在高（－４５ｍＶ左右）低
（－６５ｍＶ左右）两个状态之间切换，并且这种切换
产生了比较复杂的发放：膜电位在瞬间超过０ｍＶ，
并迅速回落，形如动作电位但又不完全是动作电位．

图２　瞬时提高钠电导

Ｆｉｇ．２　Ｉｎｃｒｅａｓｅｔｈｅｓｏｄｉｕｍｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅｉｎｓｔａｎｔａｎｅｏｕｓｌｙ

以上两个结果说明该动力学模型能够描述神

经元的双稳态特性．即神经元有两个稳定状态，其
余均为不稳定的状态．当神经元受到外界刺激后，
可以稳定在一种状态，受到下一次刺激后，破坏了

原有的稳定状态，但是可以通过系统自身的调整翻

转稳定在另一个状态．这两个状态分别是“高状
态”和“低状态”．也就是说，神经元在外界刺激下
可以在高、低两个状态之间进行切换．这种切换产
生的可能机制是离子在细胞膜内外的运动．当钠电
导瞬时提高至一定水平时，会引起轻度的去极化，

使得少量的钠离子通道被激活并使之内流，从而引

起去极化的幅度增大．同时增大的去极化又反过来
激活更多的钠离子通道，导致大量钠离子内流．当
到达膜电位最高点时，钠离子通道失活，ｈ型通道
激活，于是产生了膜电位的复极化现象，当膜电位

减少到－４５ｍＶ附近时，导致 ｈ型通道的开放受到
抑制．此时，钾离子外流，钠离子内流达到新的平
衡，即膜电位处于稳定状态．同时，根据ｈ型通道受
到抑制的不同，分别稳定在“高状态（－４５ｍＶ）”或
“低状态（－６５ｍＶ）”．
２．２　切换发放的方向性

在本文给出的模型中，切换的方向性主要是依

靠钾电导的不同来实现的．图３至图５分别描述了
由于钾电导的取值不同造成的切换形式的改变．这
三个图的上图分别表示膜电位的变化情况，即高低

状态的切换，下图表示的是模型中的两个动力学变

量Ｖ和ｈ的相平面图．其中红色实线表示 ｈ
·

＝０的

点，而蓝色“＋”号所连成的线则表示 Ｖ
·

＝０的点，
这两条线的交点即黑色圆圈所标注的点就是系统

的稳定点，也就是系统的两个稳定状态．其余的点
都是不稳定的，即经过一段时间后最终都会停留在

两个稳定状态之一．图中的绿色实线表示系统在受
到刺激之后，从其中一个稳定点过渡到另一个稳定

点的转迁过程．
如图３所示，上图表示 ｇＫ＝０．１ｍＳ／ｃｍ

２时，在

瞬时提高钠电导的外界刺激下，膜电位可以从“低

状态”切换到“高状态”，在相同刺激下，也可以从

“高状态”切换到“低状态”，也就是说此时的切换

具有双向性；下图也同样表明，系统在这两个平稳

的状态之间相互转迁．

图３　ｇＫ＝０．１ｍＳ／ｃｍ２时的膜电位图及ｈＶ相位图

Ｆｉｇ．３　ＭｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌａｎｄｈＶｐｈａｓｅｐｌａｎｅｗｈｅｎｇＫ＝０．１ｍＳ／ｃｍ２

如果对钾电导的取值做一些增减后也可以观

察到整个系统切换状态的改变．

图４　ｇＫ＝０．０９ｍＳ／ｃｍ２时的膜电位图及ｈＶ相位图

Ｆｉｇ．４　ＭｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌａｎｄｈＶｐｈａｓｅｐｌａｎｅｗｈｅｎｇＫ＝０．０９ｍＳ／ｃｍ２

如图４所示，上图表示ｇＫ＝０．０９ｍＳ／ｃｍ
２时，在

同样的外界刺激下，膜电位可以从“低状态”切换

４６
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到“高状态”，但是之后再给予同样的刺激，膜电位

仍然处于“高状态”而不再变化到另一个稳定态，

也就是说此时的切换具有单向性，仅能从“低状

态”切换到“高状态”；下图也同样表明，系统只能

从膜电位较低的平稳状态转迁到膜电位较高的平

稳状态，然后绕着该平稳状态作周期性转迁．

图５　ｇＫ＝０．１０５ｍＳ／ｃｍ２时的膜电位图及ｈＶ相位图

Ｆｉｇ．５　ＭｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌａｎｄｈＶｐｈａｓｅｐｌａｎｅｗｈｅｎｇＫ＝０．１０５ｍＳ／ｃｍ２

如图５所示，上图表示 ｇＫ＝０．１０５ｍＳ／ｃｍ
２时，

在同样的外界刺激下，膜电位可以从“高状态”切

换到“低状态”，但是之后再给予同样的刺激，膜电

位仍然处于“低状态”而不再变化到另一个稳定

态，也就是说此时的切换具有单向性，仅能从“高状

态”切换到“低状态”；下图也同样表明，系统只能

从膜电位较高的平稳状态转迁到膜电位较低的平

稳状态，然后绕着该平稳状态作周期性转迁．
以上的三个结果表明该动力学模型能够描述

神经元在受到某种特定刺激后产生状态切换时可

能具有的双向性或单向性．也就是说切换可以是任
意方向的，即“高状态”到“低状态”，或“低状态”到

“高状态”均可；也可以是单方向的，即只能从“高

状态”到“低状态”，或者只能从“低状态”变化到

“高状态”．
２．３　切换发放的自发活动

关于模型的双稳定性和方向性的讨论中，都需

要加入外界刺激才能引起以上的各种变化．假如不
考虑刺激条件，神经元是否还能进行这些状态的切

换呢？事实上动物的在体或离体的实验记录都表

明，神经元膜电位可以在“高”、“低”两个状态之间

进行自发的周期性的切换［５］．因此需要进一步考察
本文所给出的模型是否具有这种自发切换的能力．

由于之前的模型只含有两个动力学变量，过于

简单没办法实现自发切换，于是我们在原有动力学

模型的基础上增加一个动力学变量，即钾电流的失

活率ｂ．
计算结果如图６所示，上图为不加任何外界刺

激的情况下，膜电位呈现出自发的周期性的两态切

换的现象；而下图即膜电位的分布图，可以看出膜

电位呈现出双峰分布的形式，也就是说膜电位基本

处在高、低两个稳定状态之一．

图６　自发切换的膜电位及其分布图

Ｆｉｇ．６　Ｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌｏｆｓｐｏｎｔａｎｅｏｕｓｔｒａｎｓｉｔｉｏｎｓａｎｄｉｔｓｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ

从这个可以产生自发切换的模型中加入刺激，

每隔２ｓ或１ｓ加入一个持续时间为４ｍｓ的刺激，使
得钠电导的强度为从０．０６ｍＳ／ｃｍ２瞬间增加至１．
２ｍＳ／ｃｍ２，可得到图７和图８所示的计算结果．

图７　自发切换的模型中加入刺激

Ｆｉｇ．７　Ａｄｄｓｔｉｍｕｌｉｔｏｔｈｅｍｏｄｅｌｗｈｉｃｈｃａｎｅｘｈｉｂｉｔｓｐｏｎｔａｎｅｏｕｓｔｒａｎｓｉｔｉｏｎｓ

如图７所示，上图显示了加入的外界刺激，主
要是之前介绍过的瞬时提高钠电导的方法；下图结

果显示，加入了外界刺激以后，能够自发切换的单

个神经元发生切换的情况变得复杂了很多．其中黑
色箭头表示神经元自发切换的情况；绿色箭头表示

在给予外界刺激后神经元也做出切换；而红色箭头

表示，就算给予外界刺激神经元却没有进行任何切

换．这是由于能够自发切换的神经元本身有一个自
身的稳定性，外界刺激的加入破坏了这种稳定性，

所以它可能由一个稳定状态转迁到另一个稳定状
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态，也可能仍然转迁到自身原来的稳定状态．另一
个值得注意的现象是从图中红色箭头和绿色箭头

的比较中，我们发现，当神经元处于“低状态”时，

它更容易受到外界刺激的影响从而发生状态的切

换，而当其处于“高状态”时则不容易受到外界刺

激而产生切换．因为从图中可以发现，中间的红色
箭头处，虽然神经元处于“低状态”，但是它受到刺

激后并没有产生切换．
图８显示的是膜电位的分布图，可以看到也是

呈现出双峰分布的现象，即膜电位主要分布在高

（－４５ｍＶ）、低（－６５ｍＶ）两个状态．

图８　膜电位分布图

Ｆｉｇ．８　Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌ

以上的结果说明该动力学模型确实能够描述

神经元进行自发的周期性切换的现象．并且在这种
情况下，神经元对刺激的响应与自身所处的状态有

一定的关系．相对而言，当神经元处在“低状态”
时，对外界刺激的响应较大，这与已有的实验结果

相符［４］，［７］．

３　结 论

本文构造了单个神经元实现高低状态切换的

动力学模型，该模型能够准确地描述这种切换的三

个动力学特性：双稳定性、方向性和自发性，主要结

论如下：

（１）当神经元受到外界刺激后，可以稳定在一
种状态．受到下一次刺激后，便会翻转稳定在另一
个状态．这两个状态分别是“高状态”、“低状态”．
也就是说，神经元在外界刺激下可以在高低两个状

态之间进行切换．
（２）神经元在受到某种特定刺激后所产生的

状态切换具有双向性或单向性的特征．换句话说，
切换可以是任意方向的，即从“高状态”切换至“低

状态”，或从“低状态”切换至“高状态”均可；也可

以是单方向的，即只能从“高状态”到“低状态”，或

者只能从“低状态”变化到“高状态”．
（３）神经元也可以在自发的条件下做周期性

的状态切换．并且在这种自发切换情况下，神经元
对外界刺激的响应与自身所处的状态有一定的关

系．相对而言当神经元处在“低状态”时，对外界刺
激的响应较大．

上述结论与已经观察到的实验现象非常吻

合［１，４－７］，说明本文提出的对单个神经元的两态切

换的研究是成功的和有效的．我们的目标是研究神
经元集群和网络行为的两态切换，以及了解神经元

集群在耦和条件下单个神经元的两态切换对网络

行为贡献的作用，以此作为了解单神经元和网络行

为之间神经发放动力学机制的基础．
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