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离子通道的非均匀分布对环链神经元网络

电活动的影响*
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(兰州理工大学物理系,兰州 730050 )

( 2013年 7月 15日收到; 2013年 9月 12日收到修改稿 )

在电位耦合条件下,利用Morris-Lecar神经元模型构造环链神经元网络,研究了离子通道分布不均匀情形下神

经元网络群体电活动的演化和转变问题.在数值研究中通过改变局部区域的离子通道电导值模拟离子通道的非均

匀分布,并对其可能的机制进行了分析.还研究了网络中局部区域的钙离子电导的差异性和钾离子电导的差异性如

何逐渐激发周边神经元,以及诱发的行波如何依赖于神经元之间的耦合强度.研究发现,增大钙离子电导到一定程

度或减小钾离子电导到一定程度可以诱发周围神经元产生兴奋并产生稳定的行波;相反,减小钙离子电导或增大钾

离子电导则会减缓或阻断行波的传递. 在同时改变钙离子电导和钾离子电导的情况下,行波的诱发和传播完全依赖

于钙离子电导的增量和钾离子电导的减量.

关键词: Morris-Lecar神经元,离子通道的非均匀分布,环链网络

PACS: 05.45.−a, 87.19.lq, 87.19.lp, 87.19.lj DOI: 10.7498/aps.62.240507

1 引 言

近年来, 在计算神经科学领域, 部分从事非线

性科学研究的学者开始采用非线性科学理论方

法和神经元微电路等研究神经元或网络放电行

为 [1−7]. 刘勇等 [8]对分数阶的 FitzHugh-Nagumo神

经元模型进行了研究, 得出了与整数阶神经元模

型研究不同的结果. Ma等 [9] 基于 0.13 µm标准的

互补型金属氧化物半导体工艺, 用 43 个晶体管对

Hodgkin-Huxley神经元模型进行电路的实现,且神

经元电路的总功耗只有 43 nW.人们对 Hindmarsh-

Rose神经元模型同样进行了大量研究 [10−12],文献

[12]研究了在外界刺激电流作用下,随机的长程关

联对耦合的 Hindmarsh-Rose神经元放电模式转变

的影响,同时还讨论了神经系统的尺度和神经元之

间的耦合强度以及不同外界刺激条件下放电模式

的强度与临界特性之间的关系. 文献 [13] 通过采

用约瑟夫森结谐振电路来模拟 Hindmarsh-Rose神

经元的放电行为,为构建大规模超导电路模拟大量

神经元的群体放电行为提供了重要信息. 2004 年,

Izhikevich[14] 以单个神经元为研究对象, 从神经元

丰富的放电行为总结出神经元常见的 20种放电方

式, 并对多种不同神经元模型产生的放电行为进

行了对比. 通过构建神经元网络模拟神经系统的

动力学行为的方法也受到人们的广泛关注 [15−22].

Marichal 等 [23] 基于 Hopfield 神经网络对 Hopf 分

岔进行了研究.文献 [24, 25]对不同神经元网络中

的空间相干共振进行了研究.胡柏林等 [26] 利用四

变量的 Hodgkin-Huxley神经元模型构建规则网络,

对分布式电流刺激诱导靶波问题进行了研究, 探

索分布式电流的生物机理以及诱发的靶波产生的

物理机理和生物意义.赵龙等 [27] 利用包含离子通

道效应的 Hodgkin-Huxley神经元构造规则网络,研

究了行波阻断形成螺旋波的过程, 分析了螺旋波

产生条件和耦合强度对螺旋波的影响. 梁晓冰等
[28] 研究了阈下信号在含噪声的 Hodgkin-Huxley神

经元单向耦合系统中的传输特性, 研究表明噪声
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和耦合在神经系统传输弱信号过程中起重要作用.

Wang等 [29] 研究了在外界周期信号刺激以及包含

确定或随机峰峰放电间隔的突触脉冲刺激下三类

Morris-Lecar (ML)神经元的响应问题,并利用统计

方法分析了放电迁移问题.

基于平均场理论, 通过分析单个神经元的分

岔动力学行为可以认知神经系统电活动的部分特

性. 神经元工作时常常会受到各种外界因素的影响,

从而可能导致神经系统中的功能出现异常, 研究

较多也较为常见的外界干扰为噪声对神经系统的

影响 [30−34]. 实际的神经系统包含诸多的神经元,利

用复杂网络方法构建不同拓扑结构的神经元网络,

研究在各类分岔参数、刺激电流和噪声下神经元

群体电活动的演化和转移特性,更能确切地分析和

认知神经系统电活动的机理. ML[35] 神经元是一类

简化的包含了离子通道效应的神经元模型,在不同

的参数区域类下其兴奋和放电特性有显著差异.一

类对外界刺激强度比较敏感,放电触发频率可以很

低且放电频率范围比较宽,将其称之为 I型兴奋性,

与 ML 神经元模型的不变圆上的鞍 - 结分岔相对

应;另一类对外界刺激的强度不敏感, 放电频率在

一定范围内, 将其称之为 II 型兴奋性, 对应于 ML

模型的亚临界的霍普分岔. 文献 [36]研究了ML神

经元网络在 I 型兴奋性下噪声诱发的相干共振和

螺旋波诱发问题.文献 [37]研究了神经元膜片温度

参数对神经元网络中螺旋波演化的影响,进一步分

析可知暂时性发烧昏迷的可能机制在于神经系统

中某些功能区螺旋波传播电信号的中断. 文献 [38,

39]利用 ML神经元在二维空间构造规则网络, 分

析了规则和随机离子通道中毒以及人工缺陷阻挡

行波在神经元网络内诱发螺旋波问题,讨论了神经

元网络螺旋波产生的可能机制.薛明等 [40] 将针刺

作为对穴位的机械作用,其可等效为外界对神经系

统的刺激,利用广义线性模型模拟针刺神经编码并

正确解码针刺信息, 为针刺研究提供了新的视角.

面对如此多且又复杂的外界刺激干扰,如何避免其

副面作用并充分利用某些物理刺激来治疗一些神

经性疾病具有重要的科学价值.

2 模型和方法

在实际环境中工作的神经系统经常会受到外

界的刺激和干扰,例如噪声的干扰、刺激电流的改

变、外界的刺激导致离子电导的改变等. 这些不

同的外界干扰通常会对神经系统的正常电活动产

生影响,但有时也可以利用这些外界的刺激和干扰
来改变神经系统部分区域的介质特性,如局部激发
性、离子通道分布密度等. 本文以ML神经元构成
的环链模型为研究对象,通过改变神经元网络局部
或者部分神经元膜片上钙离子和钾离子的电导值

模拟外界输入刺激对神经元网络群体放电行为的

唤醒作用.
二维变量的ML神经元网络动力学方程 [36]为

C
dVi

dt
= gKWi (VK −Vi)+gCaM∞ (Vi)(VCa −Vi)

+gL (VL −Vi)+ Ii +D(Vi−1 +Vi+1 −2Vi) ,

dWi

dt
= λN (Vi) [W∞ −Wi] , (1)

M∞ (Vi) =

[
1+ tanh

(
Vi −V1

V2

)]
/2, (2a)

W∞ (Vi) =

[
1+ tanh

(
Vi −V3

V4

)]
/2, (2b)

λN (Vi) = λN cosh
(

Vi −V3

2V4

)
, (2c)

其中, t 表示时间, Vi, Wi 和 Ii 分别表示在位置 i 的
神经元膜片电位 (mV)、钾离子通道开放概率和外
部注入电流 (µA/cm2), C表示膜片电容 (µF/cm2), D
表示神经元之间的电位耦合强度,钾离子、钙离子
和漏电流的电导分别用 gK, gCa和 gL表示,钾离子、
钙离子和漏电流的电导的反转电位分别由 VK, VCa

和 VL 表示. M∞ 和W∞ 分别代表钙离子通道和钾离

子通道打开概率的稳定值. N 代表网络中神经元总
数, λ N , V1, V2, V3, V4 为系统参数. 定义 P(n) = n/N
表示被激发神经元在整个环链网络中所占的比率,
其中 n 代表网络中被激发的神经元个数. 将 1000
个神经元均匀地放置在首尾相连的一维网络结点

上, 神经元之间只考虑最近的电位耦合作用. 经过
5 ms暂态过程后,通过改变局部区域的神经元内离
子电导值的方法模拟环链神经元网络离子通道的

分布差异性或外界对局部网络的刺激效应.如针灸
疗法中针扎入人体穴位中施加外界刺激的区域很

小,因此在实验中选取网络中的一小部分神经元进
行局部刺激, 以便唤醒局部神经元, 利用神经元之
间的耦合作用诱发行波,进一步对网络中的其他神
经元进行唤醒,实现信号正常传递的功能.

3 数值模拟及讨论

数值模拟采用 0.01 ms作为积分步长, 利用欧
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拉向前差分方法进行积分运算,环链网络边界条件
为周期边界条件.网络中所有结点上的神经元初始
值为 V = 1.0 mV, W = 0.1. 由于 I型神经兴奋性对
外界刺激较为敏感,放电起始频率低且放电频率范
围较宽,可以较为明显地观察到数值模拟结果并且
较容易地对实验方法的可行性进行验证. 因此, 首
先对 I型神经兴奋性进行模拟和讨论,之后再对 II

型神经兴奋性进行研究.对 I型兴奋性模拟时各参
数的取值如下: C = 5 µF/cm2, gK = 8 µS/cm2, gCa =

4 µS/cm2, gL = 2 µS/cm2, VK = −80 mV, VCa = 120
mV, VL = −60 mV, λ N=1/15, V1 = −1.2 mV, V2 = 18
mV, V3 = 12 mV, V4 = 17.4 mV, Ii = 30 µA/cm2. 首先
模拟单个 ML神经元的放电情况,数值计算结果如
图 1所示.
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图 1 在不同的外加刺激电流条件下单个ML神经元的放电情况 (a) I = 0 µA/cm2; (b) I = 39 µA/cm2; (c) I = 50 µA/cm2; (d) I = 90 µA/cm2
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图 2 在环链神经元模型中,无外界刺激或外界刺激较弱时神经元网络的电位变化情况 (a) I = 0 µA/cm2; (b) I = 39 µA/cm2

从图 1 可以看出, 对于单个 ML 神经元, 当外

加刺激电流 I 超过一定阈值时, 神经元便开始振

荡. 然后模拟了 1000个神经元环链的放电情况,结

果如图 2所示,其中,耦合强度 D = 1,模拟时间为

1000时间单位. 由图 2可知,当神经元网络中电导

均匀分布时,只对网络神经元施加均匀的电流刺激,
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即使每个神经元上的刺激电流 I 达到 39 µA/cm2,
该环链网络上的任意神经元均处于静息态. 其机
制如下: 虽然单个神经元在比较大的刺激电流 (阈
值之上)下可以激发, 但网络中每个神经元都受到
邻近神经元的耦合调制,这种邻近耦合在一定程度
上对每个神经元有一定的抑制作用,促使所有神经
元趋向同步. 因此, 本文进一步研究了网络中离子
通道电导分布不均匀情形下行波诱发问题,结果如
图 3 所示. 这里改变了位置处于 480 到 520 的神

经元的钙离子电导值,其余位置的钙离子电导值为
4 µS/cm2, 外界刺激电流 I = 35 µA/cm2, 耦合强度
D = 1,模拟时间为 1000时间单位.
从图 3可以看出,在环链神经元网络中各个神

经元都处在静息态,对网络中位置在 480到 520的
神经元施加外部刺激并减小钙离子的电导值,甚至
当 gCa = 0.4 µS/cm2 时, 神经元环链依然处于静息
状态, 没有更多神经元被唤醒, 即对网络中位置在
480到 520的神经元电位产生了抑制, 刺激点的神
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图 3 在环链神经元网络中,当位置处于 480到 520的神经元的钙离子电导值减小时神经元网络的电位演化 (外界刺激电
流 I = 35 µA/cm2) (a) gCa = 2.8 µS/cm2; (b) gCa = 2 µS/cm2; (c) gCa = 1.2 µS/cm2; (d) gCa = 0.4 µS/cm2
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图 4 在环链神经元网络中,当位置处于 480到 520的神经元的钙离子电导值增大时神经元网络的电位演化 (外界刺激电
流 I = 35 µA/cm2) (a) gCa = 4.8 µS/cm2; (b) gCa = 5.2 µS/cm2; (c) gCa = 6 µS/cm2; (d) gCa = 8 µS/cm2
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经元电位进一步降低且不能诱发行波,导致网络中
行波传递中断. 为了更好地了解钙离子电导值的变
化对环链群体放电行为的影响,进一步研究了位置
处于 480 到 520 的神经元的钙离子电导值增大时
的情形,结果如图 4所示. 此时,其余位置的钙离子
电导为 4 µS/cm2,外界刺激电流 I = 35 µA/cm2,耦
合强度 D = 1,模拟时间为 1000时间单位.
从图 4可以看出,当适度增加局部区域的钙离

子电导值到某个临界值时,在环链神经元网络中诱

发了行波, 更多的神经元逐次被唤醒, 此时位置在

480到 520的神经元电位处于高度兴奋态. 对比图

4(b)—(d)可以看出,当增大钙离子电导值到一定程

度能使神经元唤醒并且使各个神经元的放电速度

明显加快,但从中心向边界的扩散速度没有得到提

高. 其原因是行波传递取决于神经元之间的耦合强

度. 因此, 本文研究了耦合强度取不同值时行波传

播和扩散问题,结果如图 5所示.
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图 5 在环链神经元网络中,位置处于 480到 520的神经元的钙离子电导值取为 20 µS/cm2,其余位置钙离子电导取为 4 µS/cm2,
当耦合强度不同时神经元网络的电位演化 (采用外界刺激电流 I = 35 µA/cm2) (a) D = 1; (b) D = 2; (c) D = 3; (d) D = 5

由图 5可知,比较大的耦合强度可以确保诱发
的行波以更大的速度传播,可用比较短的时间激发
唤醒更多的神经元,特别在耦合强度 D = 5时,仅用
500个时间单位所有的神经元都被激发. 显然增强
钙离子电导能够达到唤醒神经元的目的,而在实际
神经元中钾离子对膜电位也有重要作用. 因此, 进
一步研究网络局部区域的钾离子电导变化对环链

网络神经元网络群体电活动诱发问题的影响具有

实际意义,相应的结果如图 6所示. 这里改变了位
置处于 480到 520的神经元的钾离子电导值,其余
位置的钾离子电导为 8 µS/cm2,耦合强度 D = 1,模
拟时间为 1000时间单位.
从图 6可以看出,当钾离子电导减小到一定程

度时, 环链神经元中可以诱发行波, 更多的神经元
被唤醒或被激发并产生持续放电,此时位置在 480
到 520的神经元电位处于高度兴奋态. 钾离子电导
降低越多, 行波越容易被激发, 但当钾离子电导值
接近 8 µS/cm2时,位置在 480到 520的神经元电位
明显减弱, 使得与其他神经元的电位差极小, 以至
于环链网络中不能诱发行波.该现象与增大钙离子
电导时神经元环链的放电情况相似. 为了更好地
了解钾离子电导值的变化对环链群体放电行为的

影响,这里进一步研究了在相同位置处增大钾离子
电导值时神经元的激发问题, 结果如图 7 所示, 此
时, 其余位置的钾离子电导为 8 µS/cm2, 耦合强度
D = 1,模拟时间为 1000时间单位.
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图 6 在环链神经元网络中,当位置处于 480到 520的神经元的钾离子电导值减小时神经元网络的电位演化 (外界刺激电
流 I = 35 µA/cm2) (a) gK = 0.8 µS/cm2; (b) gK = 3.2 µS/cm2; (c) gK = 4 µS/cm2; (d) gK = 5.6 µS/cm2
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图 7 在环链神经元网络中,当位置处于 480到 520的神经元的钾离子电导值增大时神经元网络电位演化 (外界刺激电流
I = 35 µA/cm2) (a) gK = 16 µS/cm2; (b) gK = 24 µS/cm2; (c) gK = 32 µS/cm2; (d) gK = 40 µS/cm2

由图 7可知,当增大位置处于 480到 520的神

经元的钾离子电导值时,该位置的神经元膜电位被

抑制, 导致其无法激发周围的神经元, 因此无法诱

发行波. 从动力学角度看, 电导和耦合强度都影响

行波诱发,本文进一步测试了耦合强度选取其他值

时增大钾离子电导后的行波诱发问题,结果如图 8

240507-6



物理学报 Acta Phys. Sin. Vol. 62, No. 24 (2013) 240507

所示.
从图 8 可以看出, 通过增加耦合强度, 即使局

部区域的钾离子电导比较大也可以在环链网络中

诱发行波并向外传递; 随着耦合强度的增加, 神经
元从中心扩散到边界的速度也随之增加,特别在耦
合强度 D = 1.5时,所有神经元都被激发. 对比图 7
和图 8可以发现,降低局部区域的钾离子电导更容
易在环链网络中激发更多的神经元,进一步可诱发

出稳定的行波.从 (1)式可以看到,钾离子电导越大

对膜片电位的负反馈作用越大,导致局部区域的神

经元膜片电位低于邻近神经元膜片电位,而减小钾

离子电导导致局部位置电位高于邻近神经元膜片

电位,从而诱发行波向外扩散.从微观机制看,钾流

和钙流方向是相反的,因此改变钾离子电导和钙离

子电导会产生相反的结果.
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图 8 在环链神经元网络中,位置处于 480到 520的神经元的钾离子电导值取为 3.2 µS/cm2,当耦合强度不同时神经元网络
的电位演化 (外界刺激电流 I = 35 µA/cm2) (a) D = 0.3; (b) D = 0.7; (c) D = 1; (d) D = 1.5

-4 -2 0 2 4
0

0.2

0.4

0.6

0.8

1.0

1.2
      (a)

P
↼n
↽

D/⊲

D/⊲

D/⊲

D/⊲

-10 -5 0 5 10
0

0.2

0.4

0.6

0.8

1.0

1.2
       (b)

P
↼n
↽

D/⊲

D/⊲

D/⊲

D/⊲

DgCa/msScm-2 DgK/msScm-2

图 9 在环链神经元网络中,激发率 P(n)随钙离子电导和钾离子电导的变化 (a) P(n)随钙离子电导的变化; (b) P(n)随钾离
子电导的变化

为了更好地统计离子通道对神经元群体放电

的影响,引入了激发率 P(n)表示在 1000时间单位

下, 被激发的神经元占总神经元的比率. 先改变钙

离子或钾离子的电导,再统计在环链模型中的激发

率 P(n),结果如图 9所示. 由图 9(a)可知,只要 ∆gCa

增加到一定程度, 神经元就能被激发, 并且随着耦
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合强度的增加,神经元从中心扩散到边界的速度加
快,故激发率也随之增加;当耦合强度 D = 1时,激
发率增长到 85%左右; 当耦合强度 D = 2 时, 激发
率达到 100%. 这与图 4 和图 5 的结果类似. 从图
9(b)可以看出,只要 ∆gK 减小到一定程度,神经元
就能被激发, 并且随着耦合强度的增加, 神经元从
中心扩散到边界的速度加快,故激发率也随之增加;
当耦合强度 D = 1 时, 激发率增长到 80%左右; 当
耦合强度 D = 1.5时, 激发率达到 100%. 这与图 6
和图 8的结果类似.
可以利用方程 (1)简单解释上述现象,当改变

离子电导值时,电导值与膜电位的乘积在系统中的

变化量可以看作是外部刺激电流的一个变化. 当增

大 gCa 时, 其等效于增加外部刺激电流值, 当减小

gK 时,由于钾离子反转电位为负值,因此二者乘积

也将等效为增加外部刺激电流值,使得系统从静息

态通过不变圆的鞍结分岔点进入电位振荡区,从而

对网络中处于稳定态的神经元放电行为实现唤醒,

如图 4和图 6所示. 因此,当增大 gCa 或减小 gK 时

系统均可等效为外界刺激电流增大. 另一方面, 利

用零渐近线和相图 [29] 也可以对神经元电导改变诱

发放电活动行为进行分析,结果如图 10和图 11所

示,其分别与图 4和图 6相对应.
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图 10 在不同钙离子电导下单个神经元的零渐近线和相图,实线为相图,点线和点画线分别为通道变量和膜电位变量的零
渐近线 (a) gCa = 4.8 µS/cm2; (b) gCa = 5.2 µS/cm2; (c) gCa = 6 µS/cm2; (d) gCa = 8 µS/cm2

由图 10 可知, 当某个神经元钙离子电导增
大时 (如增大处于 480 到 520 的神经元的钙离子
电导值), 处于该区域的神经元会由静息态转为
周期态接着又转回静息态, 但后者的静息态平衡
电位要远远高于钙离子电导值较低时的平衡电

位, 由此产生的电位差便能激发周围的神经元, 使
其产生振荡, 而更多的数值计算结果表明当 4.8
µS/cm2 < gCa < 5.4 µS/cm2 时, 由于钙离子电导值
的改变使位置处于 480 到 520 的神经元处于振荡
状态,这种振荡状态通过神经元之间的耦合传到整

个神经元网络. 因此, 只要位置处于 480到 520的
神经元钙离子电导值大于 4.8 µS/cm2 时,该区域的
神经元便能激发周围的神经元,使其产生振荡.
从图 11 可以看出, 当网络内某个神经元的钾

离子电导减小时 (如减小位置处于 480到 520的神
经元的钾离子电导值),处于该区域的神经元的平衡
电位在 gK = 5.6 µS/cm2 附近产生阶跃性改变, 更
多的数值结果表明当 gK = 5.5 µS/cm2 时, 神经元
的零渐近线很快从图 11(d) 变为图 11(c), 即当 gK

由 5.6 µS/cm2 减小到 5.5 µS/cm2 时,平衡电位会发
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生阶跃性变化 (如由 −45 mV增大到 13 mV).但由
图 6 可知, 在 4.0 µS/cm2 < gK < 5.6 µS/cm2 时, 处
于 480 到 520 的神经元并不能完全激发周围的神
经元,其原因可能为在 gK = 4.0 µS/cm2时的膜电位

还无法激发周围的神经元, 一旦膜电位足够大, 周

围的神经元便能被激发并产生振荡. 产生此差异的
机制在于: 分岔图 11是针对单个神经元序列的分
析, 而图 6 是针对整个神经元网络, 在网络耦合条
件下,单个神经元的动力学行为 (如分岔特性)会发
生一定程度的改变.
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图 11 在不同的钾离子电导下单个神经元的零渐近线和相图,实线为相图,点线和点画线分别为通道变量和膜电位变量的
零渐近线 (a) gK = 0.8 µS/cm2; (b) gK = 3.2 µS/cm2; (c) gK = 4 µS/cm2; (d) gK = 5.6 µS/cm2

上述只讨论了一种离子电导发生改变的情况,
但在实际应用中无法保证外部刺激只改变系统中

某一个离子的电导值,还可能发生两种离子的电导
同时改变的情况. 因此, 需要分析两种离子的电导
值同时发生改变的情形,观察环链网络中神经元电
位动作、唤醒以及行波的传递情况,数值模拟结果

如图 12所示,其中,取位置处于 300到 320的神经
元钙离子电导值为 6 µS/cm2,其余位置处钙离子电
导为 4 µS/cm2;取位置处于 700到 720的神经元的
钾离子电导值为 2.4 µS/cm2,其余位置处钾离子电
导为 8 µS/cm2.
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图 12 在神经元环链网络中,采用外界刺激电流 I = 35 µA/cm2,耦合强度 D = 2,当钙离子和钾离子的电导值同时发生改变
时神经元网络的电位演化 (a)模拟时间为 1000时间单位; (b)模拟时间为 2000时间单位
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从图 12 可以看出, 同时增加局部区域的钙离
子电导和降低局部区域的钾离子电导可诱发两列

行波, 这两列行波在环链网络中存在竞争. 从图 4
和图 6的结果可知,局部区域的钙离子电导增加和
局部区域的钾离子电导降低都可以激发周围的神

经元. 由图 12可知, 在上述的取值条件下, 钾离子
电导值的改变所带来的刺激强度明显要大于钙离

子电导值改变所带来的刺激强度,并且起初一些由
钙离子电导增加所激发而产生的振荡频率较低的

神经元历经一段时间后会被钾离子电导减少诱发

的行波所抑制.这里我们考虑的是两种离子电导改
变都激发行波的情形,实际上可能存在一种电导改
变可激发神经元而诱发行波,而另一种电导的改变
不激发行波的情形,即钾离子电导和钙离子电导沿
不同方向改变时神经元能否激发的问题,模拟结果

如图 13和 14所示.

从图 13 可以看出, 此钙离子电导取值条件无

法激发周围的神经元使其放电,而钾离子电导的取

值可以激发周围的神经元,并且当钙离子电导值较

为接近 4 µS/cm2时,位于 300到 350的神经元无法

阻断行波的传递. 由图 13 (a)可知,位于 300到 350

的神经元可以在一定程度上减慢神经元从中心向

边界依次被唤醒的速度;而图 13 (b)表明位于 300

到 320的神经元的钙离子电导过于偏小时,由钾离

子电导局部增加而诱发的行波会由于另一区域钙

离子电导过于偏小而被阻断. 实际上此时在钙离子

电导降低区域形成了一个异质区域 (电导差异),该

异质区域对局部钾离子电导降低而诱发的行波有

一定阻挡作用.

0
0

200

200

400

400

600

600

800

800

1000

1000

t

0 200 400 600 800 1000

t

N

0

200

400

600

800

1000

N

(b)(a)

-50

0

50

V/mV

图 13 在环链神经元模型中, 采用外界刺激电流 I = 35 µA/cm2, 耦合强度 D = 2, 模拟时间为 1000 时间单位, 当钾离子
电导和钙离子电导沿不同方向改变时神经元网络的电位演化 (a) 取位置处于 300 到 350 的神经元的钙离子电导值为
3.2 µS/cm2,取位置处于 700到 720的神经元的钾离子电导值为 2.4 µS/cm2,其余位置处钙离子电导和钾离子电导分别为 4
和 8 µS/cm2; (b)取位置处于 300到 320的神经元的钙离子电导值为 1.2 µS/cm2,取位置处于 700到 720的神经元的钾离子
电导值为 2.4 µS/cm2,其余位置处钙离子电导和钾离子电导分别为 4和 8 µS/cm2
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图 14 在神经元环链网络中, 采用外界刺激电流 I = 35 µA/cm2, 耦合强度 D = 2, 模拟时间为 1000 时间单位, 当钾离子
电导和钙离子电导沿不同方向改变时神经元网络的电位演化 (a) 取位置处于 300 到 350 的神经元的钙离子电导值为
6 µS/cm2,取位置处于 700到 720的神经元的钾离子电导值为 12 µS/cm2; (b)取位置处于 300到 320的神经元钙离子电导值
为 6 µS/cm2,取位置处于 700到 750的神经元的钾离子电导值为 24 µS/cm2; (c)取位置处于 300到 320的神经元钙离子电导
值为 6 µS/cm2,取位置处于 700到 750的神经元的钾离子电导值为 40 µS/cm2;其余位置处钙离子电导均为 4 µS/cm2,钾离
子电导均为 8 µS/cm2
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由图 14 可知, 局部增加钾离子电导值是无法
激发周围的神经元使其放电, 而局部增加钙离子
电导值可以激发周围的神经元; 并且由图 14(a)可
以看出,当钾离子电导值较为接近 8 µS/cm2 时,位
于 700 到 720 的神经元无法减慢神经元从中心向
边界依次被唤醒的速度;只有当钾离子电导值大到
一定程度时,如图 14(b)所示,位于 700到 750的神
经元才能够减慢神经元从中心向边界依次被唤醒

的速度;当钾离子电导值继续增大时,如图 14(c)所
示,位于 700到 750的神经元才可以阻断神经元的
行波扩散. 实际上, 此时局部增加钾离子电导相当
于在网络中局部 (异质区域)降低激发性来抑制行
波传播,而局部增加钙离子电导时在高激发性下诱
发的行波由于衍射而继续在网络中传播.最后本文
研究了局部减小钙离子电导且同时局部增加钾离

子电导的情形, 数值计算结果如图 15 所示, 其中,
取位置处于 300 到 350 的神经元钙离子电导值为
1.2 µS/cm2, 取位置处于 700 到 720 的神经元的钾
离子电导值为 24 µS/cm2, 其余位置处钙离子电导
为 4 µS/cm2,钾离子电导为 8 µS/cm2. 从图 15可以
看出,降低局部钙离子电导且同时增加局部钾离子
电导是无法激发附近的神经元,也就不能在环链神
经元网络中诱发出稳定的行波,以至于整个网络都
处于稳定的均匀态.
综上所述,我们分别讨论了局部改变钙离子电

导或钾离子电导时在环链神经元网络诱发行波问

题,进一步研究了同时改变局部区域的钙离子电导

和钾离子电导时在环链神经元网络中诱发行波及

其行波被阻挡问题.由于细胞内钾离子和钙离子的

自然流向不同,所以局部改变电导产生的膜电位涨

落方向是不同的. 在实际的神经组织内,介质的各

向异性和非均匀性可能导致神经系统中神经元离

子通道分布非均匀. 在网络模拟中自然可以认为网

络内局部区域的离子电导不同于其他区域的离子

电导. 实验上离子通道阻塞剂和通道活化剂可以改

变离子通道的通透程度,另一方面利用外部电刺激

或者金属探针也可以局部改变神经组织的电导等.

因此,讨论局部离子通道的电导改变是有实际意义

的.
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图 15 在环链神经元网络中,采用外界刺激电流 I = 35 µA/cm2,耦
合强度 D = 2,模拟时间为 1000时间单位,当局部减小钙离子电导
且同时局部增加钾离子电导时神经元网络的电位演化
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图 16 在神经元环链网络中,采用外界刺激电流 I = 100 µA/cm2,模拟时间为 1000时间单位,耦合强度 D = 1,改变离子电导值时神经元
网络的电位演化 (a)取位置处于 480到 520的神经元的钙离子电导值为 1.2 µS/cm2,钾离子电导值不变; (b)取位置处于 480到 520的神
经元的钙离子电导值为 12 µS/cm2,钾离子电导值不变; (c)取位置处于 480到 520的神经元的钾离子电导值为 2.4 µS/cm2,钙离子电导值
不变; (d)取位置处于 480到 520的神经元的钾离子电导值为 24 µS/cm2,钙离子电导值不变
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上述内容讨论的是神经元初始处于静息态,通
过改变离子电导值使其能够激发周围的神经元,并
进行 I型放电. 下面研究 II型放电下, 改变离子电
导值对放电行为的影响,结果如图 16所示,其中是
从 200时间单位开始改变离子电导值.
由图 16 可知, 在相同的电导差异下, 即使在 I

型放电条件下能诱发行波却不能在 II型放电条件
下产生显著相变.虽然局部区域的电导差异和离子
通道的非均匀分布会阻挡行波传递,但局部区域的
电导差异并不能诱发出行波来彻底抑制网络同步

行为.即局部区域的电导差异或离子通道分布的差
异性在 I型兴奋下对神经元群体电活动行为的影响
显著,且具有唤醒神经元功能,而在 II型兴奋下对
神经元群体放电行为的影响不明显.

4 结 论

以 ML神经元构造环链网络,通过改变局部离
子通道的电导和耦合强度模拟离子通道的非均匀

分布对环链神经元网络局部刺激诱发的神经元群

体放电行为的影响.在ML神经元模型组成的环链
神经元网络中,利用改变离子电导值大小的方法模
拟外界刺激对处于静息态网络中神经元的放电行

为的唤醒作用. 研究结果表明:
1) 对神经元网络中相应位置离子电导值大小

适当的改变,比如仅仅增大钙离子电导到一定程度
或减小钾离子电导到一定程度,会使该位置神经元
处于高度兴奋态,这种兴奋会引起网络中神经元之

间产生电位差,从而导致行波在神经元网络内进行

传递,最终对网络中部分处于稳定态的神经元实现

唤醒;

2) 诱发行波的传播依赖于神经元之间的耦合

强度, 耦合强度越大行波传播速度越快, 这与以前

的相关报道一致;

3) 改变钙离子电导和钾离子电导对神经元网

络激发的作用相反,其原因在于实际细胞内钙流和

钾流的方向相反, 对应的细胞极化方向也相反, 导

致它们对膜片电位的调制结果不同;增加局部区域

的钙离子电导和降低局部区域的钾离子电导都可

以在网络中激发更多的神经元而诱发行波,即网络

局部区域的钙离子电导的增量和钾离子电导的减

量都对诱发行波有积极作用,并且偏量越大诱发行

波效果越明显;同时考虑钙离子电导差异和钾离子

电导差异时,能否诱发行波主要取决于钙离子电导

增量和钾离子电导的减量;

4) 考虑同时增加局部区域的钙离子电导和钾

离子电导,钾离子电导增加区域一定程度上降低和

抑制了神经元的激发和兴奋;同时减少钙离子电导

和钾离子电导,在钙离子电导降低区域也在一定程

度上抑制了持续振荡的产生和行波的传播;钙离子

电导降低和钾离子电导增加所对应的异质区域都

对诱发的行波有一定的阻挡作用,但由于衍射作用,

诱发的行波仍然可以在神经元网络内稳定传播.此

研究结果可以为中医学中针灸的理论研究提供部

分有益信息.
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Abstract
In this paper, we investigate the evolution and transition of collective electric activities of neurons in a ring network, induced

by inhomogeneous distribution of ion channels. The local kinetics is measured by Morris-Lecar under voltage coupling type. In the
numerical studies, the effect of inhomogeneous distribution of ion channels is simulated by changing the conductance in ion channels
embedded in the membrane, and the potential mechanism is discussed. The effect of diversity of conductance between calcium and
potassium ions on the activating of the adjacent neurons, and the dependence of developed travelling wave on the coupling intensity,
are investigated in detail. The activating and waking up the nonexcitable or quiescent neurons with type I and type II excitability,
are investigated, respectively. The numerical results confirm that the adjacent neurons are activated and the stable travelling wave
is developed in the ring network of neurons when the conductance of calcium ions is increased beyond a certain threshold or the
conductance of potassium ions is reduced below another threshold; while the propagation of the travelling wave could be slowed down
or suppressed when the conductance of calcium ions is reduced or the conductance of potassium ion is increased. The development or
emergence of travelling wave and propagation are greatly dependent on the increase of conductance of calcium ions and the decrease
of potassium conductance.
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