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神经元网络中局部同步引发的各种效应*

白婧    关富荣    唐国宁†

(广西师范大学物理科学与技术学院, 桂林　541004)

(广西师范大学, 广西核物理与核技术重点实验室, 桂林　541004)

(2021 年 1 月 21日收到; 2021 年 4 月 12日收到修改稿)

在大脑皮层中, 神经元大范围的同步放电可以引发癫痫, 而癫痫发作期间可以自发出现螺旋波, 大量神

经元的同步放电与螺旋波自发产生之间的关系目前仍不清楚. 本文通过增加水平长程连接构造了具有局域

长程耦合区的二维神经元网络, 采用Morris-Lecar神经元模型研究了具有多个长方形长程耦合区的神经元网

络中波的传播, 数值模拟结果表明: 传播方向与长程耦合朝向平行的平面波和靶波经过长程耦合区会导致长

程耦合区内的神经元同步激发, 这种同步激发伴随一部分神经元延迟激发, 而另一部分提前激发; 当长程耦

合区宽度超过临界宽度时, 长程耦合区所有神经元延迟激发; 当长程耦合区宽度超过最大导通宽度时, 波将

不能通过长程耦合区. 当适当选择长方形长程耦合区的尺寸时, 神经元同步激发可使网络出现波回传效应和

具有波传播方向的选择性, 而且这种波传播方向的选择性对神经元是否处于定态和耦合强度变化很敏感, 以

致高频平面波列可以部分通过宽度超过最大导通宽度的长程耦合区, 因此可以通过对长程耦合区内的神经

元施加微扰来控制低频波是否可以通过一定宽度的长程耦合区. 对于适当选取的神经元网络结构, 当平面波

或靶波经过长程耦合区时, 网络可自发出现自维持平面波、螺旋波和靶波等现象. 本文对产生这些现象的物

理机制作了分析.

关键词：同步, 螺旋波, 长程耦合
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1   引　言

非线性波可以在各种反应扩散系统中自发产

生 [1−3], 如心脏中的窦房结自发产生靶波, 当心肌

组织出现疤痕、波传导阻塞区和心肌细胞电性质改

变时, 心脏中还会自发产生螺旋波, 这会导致心动

过速, 如果螺旋波破碎成时空混沌, 还会导致心室

纤维性颤动而危及生命 [3].  Chen等 [4] 采用 Bär-

Eiswirth可激发介质模型, 研究了平面波与缺陷相

互作用, 观察到高频平面波通过缺陷后会自发产生

螺旋波. Zimik和 Pandit[5] 采用心脏模型研究了平

面波与局部异质性团块 (由心肌细胞和成纤维细胞

组成)的相互作用, 发现高频平面波通过异质性团

块也会自发产生螺旋波, 但是这些情况下螺旋波自

发产生机制与同步无关.

非线性波 (如螺旋波、行波)也可以自发出现

在神经元网络中 [6−8], 如癫痫发作时脑神经网络中

可出现螺旋波 [6,9], 癫痫发作的两个特征是神经元

大范围的同步振荡和出现特定的节律 [10], 这意味

着癫痫发作时自发形成的螺旋波可能与神经元的

同步有关; 在低血糖鸡视网膜中也观察到螺旋波自

发产生和螺旋波导致的视网膜受损 [11] 的现象, 由

于大脑神经网络中出现螺旋波往往与某种神经疾

病有关, 掌握神经元网络中螺旋波自发产生的机

制, 有助于有效治疗相关神经疾病, 所以螺旋波自
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发产生机制的研究受到科学工作者的极大关注, 虽

然人们已经发现噪声 [12]、自突触 [13]、兴奋-抑制性

耦合 [14]、排斥耦合 [15] 等都可以在神经元网络自发

产生螺旋波, 由于神经元网络的复杂性, 神经元网

络中螺旋波的自发产生机制仍未完全清楚, 需要进

一步研究.

心脏系统和大脑神经网络系统的结构、工作细

胞的电生理性质、细胞之间耦合方式等都是不相同

的, 但是它们有共同特点, 都需要细胞的同步电活

动, 都会出现螺旋波, 如心脏需要心肌细胞同步激

发收缩来完成泵血功能, 很多大脑的活动都要靠同

步来实现 [16−18], 如神经元间信息的传递. 研究发

现: 时滞不仅会促进神经元同步, 还会抑制同步 [19];

参数的异质性 [20]、网络的拓扑结构 [21,22] 都会影响

神经元的同步. 神经元在适当的噪声作用下也会实

现同步 [23]; 噪声还会在神经元网络中诱发随机共

振现象 [24,25], 部分时滞也可以在小世界神经元网络

中诱发随机多共振现象 [26], 噪声和延迟耦合共同

作用也会使神经元网络出现随机共振 [27−29], 但是

迄今为止, 同步在神经元网络自发出现螺旋波中所

扮演的角色仍缺乏研究.

目前对癫痫研究已经取得许多研究成果, 研究

结果表明 [30]: 1)电突触耦合在癫痫发作时仍然高

水平地存在; 2)癫痫发作时会出现网络重组现象,

例如在局域癫痫中, 在癫痫刚发作时会出现一个大

的网络, 在癫痫传播中, 这个大网络会破碎成更小

的子网络, 在局部癫痫将要终止时, 这些小的子网

络又会形成一个大网络; 3)在海马切片中, 局部放

电可以将局部网络变成不应区, 以防止随后的癫痫

活动在整个网络中扩散. 为了透过现象看本质, 了

解神经元网络中螺旋波的自发产生机制, 本文构造

一个具有局域长程耦合的二维神经元网络, 它是通

过在二维近邻耦合神经网络上增加了局域水平长

程连接产生, 而且只考虑电耦合, 然后使用Morris-

Lecar神经元模型 [31] 研究了平面波和靶波与局域

长程耦合形成的神经元集团的相互作用, 数值模拟

结果表明波的传播情况与长程耦合区的朝向有关.

当波的传播方向与长程耦合区的朝向垂直时, 波的

传播不受影响. 当波的传播方向与长程耦合区的朝

向平行时, 波的传播情况会受长程耦合区的影响,

表现在: 当平面波和靶波经过局域长程耦合区时,

波与神经元集团相互作用导致神经元集团内的神

经元几乎同步激发, 出现集团内一些神经元比无长

程耦合时提前激发, 另一些神经元比无长程耦合时

延迟激发, 当长程耦合区足够宽时, 延迟激发时间

将超过神经元细胞从峰值回到静息态的时间, 产生

波回传效应; 并且当长程耦合区宽度超过最大导通

宽度时, 长程耦合区将阻碍波的传播, 这时长程耦

合区具有波传播方向的选择性; 在这两种行为共同

作用下, 当平面波和靶波通过不同形状和尺寸的长

程耦合区时会自发产生平面波 (或行波)、螺旋波、

靶波等现象. 这些研究结果对了解脑神经系统中螺

旋波产生的机制有积极意义. 此外, 我们还发现长

程耦合区的波传播方向选择性对神经元偏离定态

十分敏感, 可以利用这个性质制作生物器件, 控制

生物体中信号的传播. 下面先介绍我们的模型, 然

后给出模拟结果, 最后给出结论. 

2   模　型

N ×N = 200× 200

imin imax

本文使用一个包含  个节点

的二维方形神经元网络, Morris-Lecar神经元分布

在网络的每个节点上, 每个神经元与其近邻神经元

存在电突触耦合, 在网络中存在一块或多块长方形

长程耦合区, 在长程耦合区内神经元之间在水平方

向与左、右 (即双边)8个邻居有电突触耦合, 为了

使得所有神经元的耦合都是双向耦合, 以及长程耦

合区域内的神经元不能与区域外神经元有长程耦

合, 因此在该长程耦合区的边界附近, 一个神经元

与其他位于长程耦合区的神经元耦合的数量逐渐

减少到 4个 (假设长程耦合区长和宽足够大), 如

图 1所示. 在网络只有一个长方形长程耦合区且其

左和右边界分别在   和   这一列上时, 网络的

动力学方程如下 [31,32]: 

 

图 1    神经元之间的长程耦合示意图, 虚线代表近邻耦合,

实线代表长程耦合 , 空心圆代表长程耦合区外的神经元 ,

实心圆代表长程耦合区内的神经元

Fig. 1. Schematic  diagram  of  long-range  coupling  between

neurons. Dashed and solid lines represent the nearest neigh-

bor and long-range coupling, respectively. Hollow and solid

circles  represent  the  neurons  outside  and  inside  the  long-

range coupling region, respectively. 
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dVij

dt
= − [gL (Vij − VL) + gCam∞ (Vij) (Vij − VCa)

+ gKωij (Vij − VK)− I]/C

+ ε (Vi−1,j + Vi+1,j + Vi,j−1 + Vi,j+1 − 4Vij)

+ ε

4∑
l=2

[H(i− l − imin)(Vi−l,j − Vi,j)

+H(imax − i− l)(Vi+l,j − Vi,j)], (1)
 

dωij

dt
= ϕ

[ω∞ (Vij)− ωij ]

τω (Vij)
, (2)

 

m∞ (V ) = {1 + tanh [(V − V1) /V2]} /2, (3)
 

ω∞ (V ) = {1 + tanh [(V − V3) /V4]} /2, (4)
 

τω (V ) = 1/ cosh [(V − V3) / (2V4)] , (5)

Vij (i, j)

mV I t ms ωi,j

C gK gCa gL

VK VCa

VL ε

H(ρ) ρ ⩾ 0 H(ρ) = 1

H(ρ) = 0 d = imax−

imin j

I = 39.7 μA/cm2 C =

20 μF/cm2 gK = 8 μS/cm2 gCa = 4 μS/cm2 gL =

2 μS/cm2 VK=−84 mV VCa=120 mV VL=−60 mV

V1 = −1.2 mV V2 = 18 mV V3 = 12 mV V4 =

17.4 mV ϕ = 0.067

Vs = − 31.17625 ωs = 0.00694

其中   分别表示网络节点   上神经元的膜电

位 (  );    为背景电流;    代表时间 (  );    代

表恢复变量;   代表膜电容;   ,   和  分别表示

钾、钙离子电流和漏电电流的最大电导率;   ,  

和  分别表示钾、钙和漏电电流的反转电位;   为

耦合强度;   为阶跃函数, 当  时,   ,

否则   ; d 为长程耦合区的宽度,   

 . 当   不在长程耦合区时 ,  (1)式最后一项为

0. 本文各参量取值如下 :    ,   

 ,    ,    ,   

 ,   ,   ,   ,

 ,    ,    ,   

 ,   . 在这些参数下, 单个神经元是

可激发的, 其定态为  ,   .

∆t = 0.01

在数值模拟中, 使用四阶龙格库塔法解微分方程,

时间步长取   单位时间, 采用无流边界条

件, 取神经元的定态为网络的初态. 

3   数值模拟结果

L = N

d

i ∈ [1, 10]

首先在神经元网络中构造一块长度   个

格点和宽度为  个格点的长方形长程耦合区, 然后

在系统左边界   范围内通过外部刺激使神

经元瞬间处于激发态, 产生一列向右传播平面波,

研究平面波的传播, 接着在神经元网络中构造一到

两个长方形长程耦合区, 研究平面波与不同大小的

神经元集团的相互作用, 最后在系统左边界通过外

部刺激产生一个向右传播的靶波, 研究靶波与不同

大小的神经元集团的相互作用. 

3.1    平面波的传播与同步产生的效应

L = N

d

imin = 20

j = 100

l = 1, 2, · · · , d d = 1

d = 2

ε d

d = 1

d

假设神经元网络中有一块长度   个格点

和宽度为  个格点的长方形长程耦合区, 该长程耦

合区左边边界在  这一列上, 在平面波向右

传播过程中, 记录在长程耦合区   这一行上

各格点的激发时刻, 这些格点从左到右分别记为

 , 当   时, 表示网络中无长程耦合

区, 当   时, 网络中只有次近邻长程耦合. 图 2

给出不同耦合强度  和不同宽度  下神经元的激发

时刻随神经元位置的变化, 图 2中水平直线所包含

的黑点数就是长程耦合区的宽度, 斜线对应  

(即无长程耦合), 图 2(b)是等间隔选取宽度  做图.
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图 2    不同耦合强度和不同宽度下神经元激发时刻随位置   的变化, 斜线对应无长程耦合情况, 不同水平线上的黑点个数对应不

同宽度的长程耦合区　(a)   ; (b)  

l

ε = 0.2 ε = 0.4

Fig. 2. The firing time point of neurons varies with location    for different coupling strengths and different widths of the long-range

coupling region. The oblique line corresponds to the network without long-range coupling, and the number of black dots on different

horizontal lines is the width of the corresponding coupling region: (a)   ; (b)   . 
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d = 6
d = 7

d

d

图 2(a)最下方曲线对应  , 图 2(b)最下方曲线

对应  . 从图 2可以看出, 长程耦合区内的神经

元激发时刻随  增加而延迟, 因为当波传播到长程

耦合区左边界时, 与长程耦合区左边界相邻的神经

元处于激发态, 其膜电位大大高于波峰前方与之有

耦合的神经元的膜电位, 因此这个神经元产生刺激

电流, 依次使波前方由近到远的神经元偏离静息

态, 从而使长程耦合区内所有神经元获得几乎相近

的正刺激电流, 因为长程耦合区内的神经元耦合成

一个整体, 显然  越大, 各神经元获得的刺激电流

就越小, 需要更长的时间才能激发, 这就是延迟激发

的原因. 我们称这个处于激发态的神经元为产生刺

激电流的源, 波前方的神经元起到吸收刺激电流的

作用, 称为吸收电流的汇. 显然, 当一个神经元获得

的刺激电流小于其临界值时, 源与汇严重不匹配,

神经元不能被激发, 表现为波不能通过长程耦合区.

d

dth d ⩾ dth

ε = 0.2, 0.4

从图 2还可以看出以下三点. 1)无长程耦合

区时, 神经元的激发时刻随神经元位置的变化呈斜

线, 表明神经元从左到右依次激发. 但是有长程耦

合区时, 神经元的激发时刻随神经元位置的变化呈

水平直线, 而且耦合强度和长程耦合区宽度越大线

越平直, 这个结果表明神经元几乎同步激发, 水平

线与斜线交点的左侧神经元延迟激发, 交点右侧神

经元提前激发, 随着  的增加, 神经元延迟激发的

比率逐渐增加. 2)存在一个长程耦合区临界宽度

 , 当  , 长程耦合区内所有神经元都会延迟

激发, 耦合强度   对应的临界值分别是

dth = 23, 53

dth dmax

dmax

ε = 0.2, 0.4

dmax = 26, 59

ε dmax

 . 可见增大神经元之间的耦合强度, 可

提高  的值. 3)存在最大导通宽度  , 当长程耦

合区宽度超过其最大导通宽度  时, 波将不能通

过长程耦合区, 耦合强度  对应长程耦合

区最大导通宽度分别是  . 数值模拟发

现, 最大导通宽度敏感依赖神经元之间耦合强度变

化, 如  从 0.2增加到 0.2005,   从 26增加到 27.

d ⩾ dmax

d ⩾ dmax

图 2给出了波传播方向与长程耦合朝向平行

时平面波传播情况, 如果波传播方向与长程耦合朝

向是垂直的, 我们不难得出波可以无延迟通过长程

耦合区. 为了对长程耦合区具有对波传播方向的选

择性有直观印象, 图 3给出了在水平方向和竖直方

向上施加一次刺激产生的平面波通过长程耦合区

时不同时刻的斑图, 斑图的灰度值与神经元的膜电

位成正比 (在无特别指出下, 后面的斑图同样处

理), 白色对应神经元处于激发态 (即波前), 深黑色

区对应神经元处于超极化状态 (波背), 浅黑色区对

应神经元处于静息态, 图 3(a)—(c)为水平方向的

平面波通过长程耦合区的斑图, 也就是波传播方向

与长程耦合朝向平行时平面波传播情况, 可以看

到只有一列平面波向右传播时, 在长程耦合区宽

度   情况下, 平面波不能通过长程耦合区;

图 3(d)—(f)为竖直方向的平面波通过长程耦合区

的斑图, 也就是波传播方向与长程耦合朝向垂直时

平面波传播情况, 在长程耦合区宽度  情况

下, 平面波的传播没有受到影响, 与无长程耦合区

相同, 这说明长程耦合区对波传播方向有选择性.

 

(f)

(a) (b) (c)

(d) (e)

ε = 0.2 d = 50

t = 74 ms t = 228 ms t = 556 ms
图 3    在   的情况下不同时刻的膜电位斑图, 白色虚线矩形框内为长程耦合区, 其宽度   . 上下两排图的波传播方向

分别与长程耦合方向平行和垂直　(a), (d)   ; (b), (e)   ; (c), (f)  

ε = 0.2

t = 74 ms t = 228 ms t =

556 ms

Fig. 3. Membrane-potential  patterns at different time points  for    .  The box marked by a white dotted rectangle shows the

long-range coupling region, and its width is equal to 50. The wave propagation directions in the upper and lower row panels are

parallel and perpendicular to the long-range coupling direction, respectively: (a), (d)    ;  (b), (e)    ;  (c), (f)   

 . 
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j = 100 i = 1 i = 80

d = 6

d = 14 d = 21

长程耦合区除了对波的传播方向有选择性外,

还具有波回传效应, 为了对此有直观印象, 使用

图 2选取的网络结构并选取不同的长程耦合区宽

度, 记录   这一行上从   列到   列这

些神经元的膜电位随时间的变化, 得到膜电位时空

斑图如图 4所示, 图 4(a)对应的长程耦合区宽度

为  , 可以看出, 长程耦合区左右两边只出现一

条倾斜线, 表明平面波从系统左边界向右传播, 产

生向右的倾斜线, 当平面波传播到长程耦合区边界

时, 平面波终止在边界处, 经过一段延时后, 长程

耦合区内的神经元同时被激发, 由于长程耦合区左

侧神经元还未回到静息态, 所以同步激发形成的

波只能向右传播, 那么这样只出现向右的倾斜线;

图 4(b)和图 4(c)对应的长程耦合区宽度分别为

 ,   , 在这两张图中可以观察到: 长程耦

合区的左边出现两条倾斜线, 右边出现一条倾斜

线, 长程耦合区内的神经元同时被激发, 一方面产

生向右传播的波, 形成向右倾斜的直线, 另一方面

产生向左传播的波, 形成向左倾斜的直线, 我们把

这种现象称为波回传效应. 图 4(d)长程耦合区宽

d = 27度为  , 此时耦合区宽度已经超过最大导通宽

度, 波无法通过长程耦合区. 可见神经元的同步激

发可导致长程耦合区具有波传播方向的选择性及

神经元网络具有波回传效应.

d > dmax (d = 27, dmax = 26)

V0 = − 31.09658 ω0 = 0.00696

480 ms

260 ms

120 ms

480 ms

470 ms

450 ms

通过数值模拟发现: 长程耦合区的波传播方向

的选择性不仅与耦合强度有关, 还与神经元偏离定

态的幅度有关, 例如在图 2(a)情况下, 将长程耦合

区宽度取为   , 神经元网

络的初态改为   ,    , 这

个初态只比定态值高一点, 这时平面波依然可以通

过长程耦合区, 我们把这种现象称为波传播方向选

择性对神经元偏离定态幅度的敏感性, 正是这种敏

感性, 导致周期大于等于   的低频平面波不

能通过长程耦合区 , 因为在图 2(a)情况下延迟

时间超过   , 神经元动作电位持续时间约

 , 在平面波扰动下, 长程耦合区的神经元可

以在   内回到定态, 使平面波不能通过长程

耦合区. 周期小于等于   平面波波列可以部

分通过长程耦合区 , 例如外部刺激产生周期为

 的平面波, 第 1至第 3列波无法通过长程
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图 4    在  和不同的长程耦合区宽度的情况下一行格点的膜电位的时空斑图, 两白色虚线之间的区域为长程耦合区　(a)  

 ; (b)   ; (c)   ; (d)  

ε = 0.2

d = 6 d = 14 d = 21

d = 27

Fig. 4. Spatiotemporal patterns of membrane potential of a row of grid points for     and different widths of long-range coup-

ling region. The region between the two white dotted lines is the long-range coupling region: (a)    ; (b)    ; (c)    ;

(d)   . 
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300 ms

i ∈ [1, 10] T

耦合区, 在这几列波扰动下, 第 4列波就可以通过

长程耦合区, 以后类似现象重复出现, 每 4列波通

过 1列波. 如果外部刺激产生周期为   的平

面波, 则第 1列平面波不能通过长程耦合区, 其产

生的扰动使长程耦合区内神经元偏离了定态, 所以

第 2列平面波能够通过长程耦合区. 但是当第 3列

平面波达到长程耦合区左边界时, 长程耦合区内的

神经元刚好处于不应期, 从而阻止了平面波通过,

同时也为第 4列平面波通过长程耦合区创造了条

件, 使第 4列波可以通过长程耦合区. 以后会观察

到第 7, 9, 12列平面波可以通过长程耦合区, 波通

过长程耦合区无规律的原因是, 有些波列遇到回传

波而不能通过长程耦合区. 不同周期平面波通过长

程耦合区情况如图 5所示. 图 5是在系统左边界

 范围内通过周期外部刺激产生周期为  、

向右传播平面波得到的结果, 在无长程耦合区情况

下, 每 1列波通过情况用空心圆连线表示, 有长程

耦合情况下平面波通过情况用黑方块连线表示.

d

对于周期更小的平面波, 主要出现平面波遇到

长程耦合区神经元处于不应态和平面波遇到回传

波而不能通过长程耦合区. 如果增加长程耦合区的

宽度  , 只要平面波的周期足够小, 同样出现部分

平面波列可以通过长程耦合区.

由于长程耦合区的波传播方向的选择性敏感

依赖神经元偏离定态的幅度, 我们可以通过对耦合

区内的部分神经元施加一个微扰让原来不能通过

长程耦合区的平面波能通过该区域, 例如在 (1)式右

I ′ = 1.4 μ A/cm2

−15.5 mV

10 ms

0.17 mV

边第一项方括号内加一个刺激电流  ,

这个电流只施加在第 20列到第 24列这 5列格点

上. 当平面波传播到长程耦合区左边界, 第 20列

的神经元偏离定态达到  时, 开始加电流

刺激, 刺激持续时间为  , 刺激结束时第 20列

的神经元的膜电位只比没有刺激电流时增加了约

 , 这时平面波可以通过长程耦合区. 减少

刺激神经元的数量, 相应要增加刺激电流强度或刺

激时间, 也能使平面波通过长程耦合区. 这些结果

表明, 可以利用长程耦合区的波传播方向选择性对

神经元偏离定态的幅度, 以及对耦合强度变化的敏

感性制作生物控制器件, 通过调节耦合强度或对神

经元施加扰动控制波的通行. 

3.2    平面波和靶波与不同尺寸的神经元
集团的相互作用

ε = 0.2

在二维点阵神经元网络中构造一个或两个不

同尺寸的长方形长程耦合区, 在网络中存在一个或

两个神经元集团, 研究平面波、靶波与神经元集团

的相互作用, 这种作用称为波-集团相互作用, 我们

发现这种相互作用会在神经元网络中产生各种自

维持有序波. 为了简单起见, 下面的研究中, 将耦

合强度固定在  . 

3.2.1    平面波与神经元集团相互作用诱发

平面波

在二维点阵网络构造两块相同的长方形长程
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T = 300 ms T = 450 ms T = 480 ms
图 5    在   ,   和不同周期 T 平面波下神经元的激发时刻随位置   的变化. 空心圆对应无长程耦合结果, 实心方块对应

有长程耦合的结果　(a)   ; (b)   ; (c)  

l d = 27 ε = 0.2

T = 300 ms T = 450 ms T = 480 ms

Fig. 5. The firing time point of neurons varies with location    for   ,    and different periods of planar wave. The hollow

circles  show the  results  obtained  without  long-range  coupling,  while  the  solid  squares  show the  results  obtained  with  long-range

coupling: (a)   ; (b)   ; (c)   . 
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L = N

d = 14

i ∈ [1, 10]

耦合区, 长程耦合区的长度   个格点, 宽度为

 个格点, 长程耦合区与系统左边界平行, 两

块区相距 D = 13个格点, 这样在神经元网络中存

在左右两个神经元集团. 在系统左边界  范

围内通过一次刺激产生一列向右传播的平面波, 当

平面波与左边长程耦合区接触时, 平面波与左边神

经元集团相互作用, 由于同步激发, 将产生向左和

向右传播的平面波, 向左传播的平面波最终运动出

系统的左边界, 向右传播的平面波与右边长程耦合

区的神经元集团相互作用, 又经同步激发产生向左

和向右传播的平面波, 向右传播的平面波最终运动

出系统的右边界, 向左传播的波与左边神经元集团

相互作用, 又经同步激发产生向左和向右传播的平

面波, 这种相互激发作用, 导致自维持平面波出现,

其产生过程如图 6所示.

⩽ 10

在上述平面波与集团相互作用中, 改变长程耦

合区之间的距离 D, 原则上不会影响平面波的自发

产生. 但是当 D  时, 则不能产生自维持平面

波. 原因是: 当波回传效应产生的波进入两块长程

耦合区之间的空间后, 波前面的长程耦合区内的神

经元处于静息态, 波后面的长程耦合区内的神经元

处于超极化状态, 其膜电位更负, 这时处于激发态

的神经元受到波后方处于超极化神经元的拖累, 使

其更快复极化, 导致其无法向波前方神经元提供足

够长时间的电流刺激 (即损失部分激发能), 从而无

法使波前方处于静息态的神经元激发, 结果两块长

程耦合区内的神经元不能相互激发产生平面波. 

3.2.2    平面波与神经元集团相互作用诱发

螺旋波

L

d

L = 35 d = 14

本节研究平面波与小一些的神经元集团的相

互作用. 使用类似产生自维持平面波的网络结构,

适当选取两块相同的长程耦合区, 其长度为  、宽

度为  , 两个长程耦合区之间的距离为 D, 通过平

面波与这两个神经元集团相互作用可产生螺旋波,

而且是许多小螺旋波. 当 D 比较大时, 由于波回传

效应, 产生稳定的螺旋波斑图需要的时间会更长,

当 D 比较小时, 可以快速得到稳定的螺旋波斑图,

例如取  个格点, 宽度  个格点, 两块区

相距 D = 1个格点, 则平面波与这两个神经元集

团相互作用会较快自发产生螺旋波, 其产生过程如

图 7所示.

从图 7可以看出, 由于延迟激发的原因, 平面

波到达左边长程耦合区的左边界时, 并不会立即导

致该耦合区内的神经元激发, 平面波只能沿该长程

耦合区的上下边界向右传播, 在传播过程中诱发耦

合区上下边界附近的神经元激发, 形成向耦合区中

间传播的波, 当平面波即将到达该长程耦合区右边

界线时, 该耦合区内其他神经元同步激发, 一方面

产生向前传播的波, 导致右边长程耦合区内神经元

激发, 另一方面产生向后传播的行波, 该行波的两

端沿左边耦合区边界运动, 在耦合区的上下边界附

近形成小螺旋波波头, 最后逐渐形成稳定的两个小

螺旋波.

 

(a) (b) (c) (d)

(e) (f) (g) (h)

L =N d = 14 t =

150 ms t = 292 ms t = 342 ms t = 370 ms t = 428 ms t = 478 ms t = 528 ms t = 570 ms
图  6    在   ,    和 D = 13的情况下不同时刻的膜电位斑图 , 左边 (右边)两条白色虚线之间为长程耦合区　(a)   

 ; (b)   ; (c)   ; (d)   ; (e)   ; (f)   ; (g)   ; (h)   .

L =N d = 14

t = 150 ms t = 292 ms t = 342 ms t = 370 ms
t = 428 ms t = 478 ms t = 528 ms t = 570 ms

Fig. 6. Patterns of the membrane potential at different time points for   ,    and D = 13. The region between two white
dotted lines on the left (right) is the long-range coupling region: (a)   ; (b)   ; (c)   ; (d)   ;

(e)   ; (f)   ; (g)   ; (h)   . 
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d = 14

L = 61, 101, 161

L

L = 162

如果保持   , 将 D 改为 13, 取长程耦合

区的长度分别为   , 得到不同时刻

膜电位斑图如图 8所示. 从图 8可以看出, 适当选

择长度, 都可以得到螺旋波, 只是由于   , D 比较

大, 斑图长时间没有稳定, 始终在变化, 形成的螺

旋波只有波头, 无法形成大螺旋波. 图 8(a)—(f)是

对称的斑图, 图 8(g)—(i)随着时间的演化, 斑图上

下部分不再对称, 这主要是由于长程耦合区上下边

界到系统边界距离不相等引起的, 如果取  ,

L

使长程耦合区上下边界到系统边界距离相等, 就可

以得到对称的斑图, 这个结果表明, 当  较大时会

有边界效应.

d = 14

L

L ⩾ 7

在固定  的情况下, 能够产生螺旋波的最

小   与两块长程耦合区的间隔 D 有关, 当 D = 1

时, 只要   , 平面波经过长程耦合区一般都可

以产生螺旋波, 其他间隔 D 对应的最小 L 值也接

近 7. 如果网络中只有一块长方形长程耦合区 ,

适当选择 L 值也可以得到与图 8类似的小螺旋波.
 

 

(a) (b) (c) (d)

(e) (f) (g) (h)

L = 35 d = 14 t = 150 ms
t = 306 ms t = 318 ms t = 346 ms t = 442 ms t = 490 ms t = 514 ms t = 816 ms

图  7     在   ,    , D = 1的情况下不同时刻的膜电位斑图 , 两个白色虚线框内为长程耦合区　 (a)    ;

(b)   ; (c)   ; (d)   ; (e)   ; (f)   ; (g)   ; (h)  

L = 35 d = 14

t = 150 ms t = 306 ms t = 318 ms t = 346 ms
t = 442 ms t = 490 ms t = 514 ms t = 816 ms

Fig. 7. Patterns of the membrane potential at different time points for   ,    and D = 1. The two boxes marked by white
dotted  rectangle  show  the  long-range  coupling  regions:  (a)    ;  (b)    ;  (c)    ;  (d)    ;

(e)   ; (f)   ; (g)   ; (h)   . 

 

(a) (b) (c) (d) (e)

(f) (g) (h) (i)

d = 14

L = 61, 101, 161 t = 1308 ms t = 2890 ms t = 3718 ms t = 1370 ms t = 2690 ms t = 3710 ms
t = 1296 ms t = 2400 ms t = 3750 ms

图 8    在   , D = 13和不同 L 下不同时刻的膜电位斑图, 两个白色虚线框内为长程耦合区. 三个长程耦合区的长度分别为

 　 (a)    ; (b)    ; (c)    ; (d)    ; (e)    ; (f)    ;

(g)   ; (h)   ; (i)  

d = 14

t = 1308 ms t = 2890 ms t = 3718 ms t = 1370 ms t = 2690 ms t = 3710 ms
t = 1296 ms t = 2400 ms t = 3750 ms

Fig. 8. Patterns of the membrane potential at different time points for   , D = 13 and different L. The two boxes marked by
white dotted rectangle show the long-range coupling regions. The lengths of the three long-range coupling regions are equal to 60,

101, 161, respectively: (a)   ; (b)   ; (c)   ; (d)   ; (e)   ; (f)  

;(g)   ; (h)   ; (i)   . 
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3.2.3    平面波与神经元集团相互作用诱发

靶波

L = 41

d = 21

前面我们讨论了平面波与两个神经元集团的

相互作用, 下面我们讨论网络中只有一个长程耦合

区. 适当选取长方形长程耦合区的长度, 并且让其

宽度足够宽, 则平面波与神经元集团相互作用可诱

发靶波. 这是一种由小螺旋波对为振源的靶波, 例

如当网络中有一块长度为   个格点、宽度为

 个格点的长程耦合区时, 平面波经过该区后,

网络中会自发产生靶波, 其形成过程如图 9所示.

可以看出, 由于延迟激发的原因, 平面波不能从耦

合区左边界进入耦合区, 在沿着该耦合区上下边界

向右传播过程中, 在竖直方向形成向长程耦合区中

间传播的平面波, 平面波一端逐渐形成螺旋波波头

沿耦合区边界运动 (参见图 9(c)). 当运动到耦合区

的右边界时, 螺旋波波臂在耦合区右边界拐角处从

波头附近折断 (参见图 9(d)), 形成小螺旋波对, 最

终演化成了靶波.
 

3.3    靶波与神经元集团相互作用诱发有序波

现在将平面波换成靶波, 仍使用图 6、图 7、图 9

的网络结构研究靶波与神经元集团的相互作用. 考
 

(a) (b) (c)

(e) (f) (g)

(d)

(h)

ε = 0.2 L = 41 d = 21 t = 292 ms t =

320 ms t = 348 ms t = 640 ms t = 758 ms t = 854 ms t = 890 ms t = 932 ms
图  9    在   ,    和   的情况下不同时刻的膜电位斑图 . 白色虚线框内为长程耦合区　 (a)    ; (b)   

 ; (c)   ; (d)   ; (e)   ; (f)   ; (g)   ; (h)  

ε = 0.2 L = 41 d = 21

t = 292 ms t = 320 ms t = 348 ms t = 640 ms t =

758 ms t = 854 ms t = 890 ms t = 932 ms

Fig. 9. Patterns of the membrane potential at different time points for   ,    and   . The box marked by white dot-

ted rectangle  shows the long-range coupling region:  (a)    ;  (b)    ;  (c)    ;  (d)    ;  (e)   

 ; (f)   ; (g)   ; (h)   . 

 

(a) (b) (c)

(d) (e) (f)

S1 S2 t =

760 ms t = 858 ms t = 1082 ms t = 1992 ms t = 1862 ms t = 1390 ms
图 10    某时刻膜电位斑图, 白色虚线框内为长程耦合区. 第一排图 (第二排图)使用靶波源  (  ), 箭头所指为靶波源位置　(a)  

 ; (b)   ; (c)   ; (d)   ; (e)   ; (f)  

S1 S2
t = 760 ms t = 858 ms t = 1082 ms t = 1992 ms t = 1862 ms t = 1390 ms

Fig. 10. Membrane  potential  patterns  at  a  certain  time  point.  The  box  marked  by  white  dotted  rectangle  shows  the  long-range

coupling region. The first row (second row) panel use the target wave source    (  ). The arrow indicates the location of the tar-

get wave source: (a)   ; (b)   ; (c)   ; (d)   ; (e)   ; (f)   . 
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i ∈ [1, 3] j ∈ [99, 101]

i ∈ [1, 3]

j ∈ [77, 79]

虑两种情况. 第一种情况, 产生靶波的外部刺激施

加在系统左边界正中间, 覆盖 9个格点, 其坐标如

下:   ,   , 该靶波源记为 S1. 第二

种情况, 产生靶波的外部刺激施加在系统左边界的

中间偏下方, 覆盖 9个格点, 其坐标如下:   ,

 , 该靶波源记为 S2. 在三种网络结构下,

靶波源 S1 产生的一个靶波与神经元集团相互作用,

分别得到图 10(a)—(c)所示的结果, 靶波源 S2 产

生的一个靶波与神经元集团相互作用, 分别得到

图 10(d)—(f)所示的结果. 从图 10可以看出, 改用

靶波与神经元集团相互作用, 得到与图 6、图 7、图 9

类似结果, 只是在靶波作用下不能形成平面波, 而

只能形成行波, 它的波面有一定的弯曲.

上述数值模拟结果表明: 特定结构的神经元网

络可以产生波回传效应和具有波传播方向的选择

性, 这种网络结构极容易产生有序波, 有序波产生

的本质是波与神经元集团相互作用结果必须满足

神经元的同步激发条件, 因为长程耦合将许多神经

元连接成一个整体. 由于脑神经网络是具有可朔性

的, 在病态情况下有可能出现本文提出的这种网络

结构, 使网络出现螺旋波.
 

4   结　论

本文采用 Morris-Lecar神经元模型研究了具

有特殊结构的神经元网络中平面波的传播和平面

波、靶波与神经元集团的相互作用, 发现具有特殊

结构的长程耦合区具有波回传效应和波传播方向

的选择性, 它是由于神经元的同步激发产生的, 此

外我们还发现这种长程耦合区的波传播方向选择

性对神经元偏离定态和耦合强度的变化十分敏感,

当平面波传播方向与长程耦合方向一致时, 导致足

够高频率的平面波波列可部分通过宽度超过最大

导通宽度的长程耦合区. 适当选择网络结构, 当平

面波和靶波与具有一定形状的神经元集团相互作

用时, 可以在网络中自发产生平面波、行波、螺旋

波和靶波, 同步在其中扮演了重要角色, 这些结果

有助于我们理解在脑神经网络中自发出现的螺旋

波和行波.
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Abstract

In the cerebral cortex, the large-scale synchronous firing of neurons can cause epilepsy, during which spiral

waves can spontaneously occur. The relationship between the synchronous firing of a large number of neurons

and  the  spontaneous  generation  of  spiral  waves  is  still  unclear.  In  this  paper,  a  two-dimensional  neuronal

network  with  the  long-range  coupling  regions  generated  by  adding  long-range  horizontal  connections  is

constructed. The Morris-Lecar neuron model is used to study the propagation of waves in the two-dimensional

neuronal network with the rectangular long-range coupling regions. Numerical simulation results show that the

plan and target waves whose propagation directions are both parallel to that of the long-range coupling can lead

the  neurons  to  be  excited  synchronously  in  the  long-range  coupling  region.  This  synchronous  firing  is

accompanied  by delayed firing  of  some neurons  and premature  firing  of  others.  When the  width  of  the  long-

range coupling region exceeds the critical width, all the neurons in the long-range coupling region delay firing.

When the  width of  the  long-range  coupling  region exceeds  a  maximum conduction width,  the  waves  will  not

pass through the long-range coupling region. When the size of the rectangular region of the long-range coupling

is  selected  appropriately,  the  synchronous  excitation  of  neurons  can  cause  network  to  present  the  backfiring

effect  and  to  have  the  selectivity  of  wave  propagation  direction.  Furthermore,  the  selectivity  of  wave

propagation direction is very sensitive to whether the neuron is in the stationary state and also to the change of

coupling  strength,  so  that  the  high  frequency  plane  wave  train  can  partially  pass  through  the  long-range

coupling region whose width exceeds the maximum conduction width. So we can control whether the wave can

pass through the long-range coupling region of a certain width by giving the neurons in the long-range coupling

region a tiny perturbation. When one or two long-range coupling regions are constructed in the neural network

and the size of the long-range coupling regions is selected appropriately, the self-sustaining plane wave, spiral

wave and target wave can appear spontaneously in the network when the wave passes through the long-range

coupling regions. The physical mechanisms behind those phenomena are also analyzed.
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