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动力学与控制

神经系统信息处理和异常功能的复杂动力学
1)

古华光 2)

(同济大学航空航天与力学学院，上海 200092)

摘要 神经系统通过电活动实现信息处理及生物功能，电活动的节律和时空行为是功能的动力学表征.神经电生

理实验结合理论模型，借助于分岔揭示了外界激励、参数和噪声调控下的周期、混沌和随机等多样性的节律模

式及其节律的复杂转迁规律，揭示了感觉神经对信息 (如血压压力信号和痛觉信息)的节律编码机制，揭示了突

触噪声扩大脑神经元的信息传递能力并对能力强弱进行了分类，结果可用于提高信息检测能力和指导镇痛；借

助于单神经元节律的动力学——如分岔和簇放电节律的快慢动力学——解释了网络功能异常的时空行为，

如药物调控脑皮层的螺旋波/癫痫和慢抑制耦合调控的运动网络的同步转迁/运动模式异常，结果给出了调控系

统功能的途径；通过大数据分析获得自闭症患者的脑功能网络的时空行为特征——症状相关脑区的同步活动

降低，给出了用于诊断的潜在指标.通过新实验发现、新建理论模型、新分析方法和新观点阐释，揭示了神经系

统的复杂动力学，认识和解释了神经系统的信息处理机制和异常生物功能/疾病，具有重要科学意义和潜在应用

价值.
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COMPLEX DYNAMICS OF THE NERVOUS SYSTEM FOR INFORMATION

PROCESSING AND ABNORMAL FUNCTIONS 1)

Gu Huaguang2)

(School of Aerospace Engineering and Applied Mechanics，Tongji University，Shanghai200092，China)

Abstract The nervous systems achieve information processing and biological functions with dynamic electronic activi-

ties. The firing rhythms and spatiotemporal behaviour of nervous systems are the dynamical characteristics of the achieve-

ment of the functions. Combined electrophysiological experiments with theoretical models, diverse rhythm patterns such

as periodic, chaotic, and stochastic firing patterns, and complex rhythm transition regularities modulated by the external

signal, parameter, and noise were identified with help of the bifurcations. The rhythm information (blood pressure signal

and pathological pain) coding mechanism for sensory nervous system and the effect and different classes of synaptic noise

to enhance information transmission capability in single pyramidal neurons of the brain were identified. The results are

helpful to enhance the ability to enhance information detection and provide guidance for analgesia. The drug-modulated

spiral waves/epilepsy observed in the brain cortex and synchronization transitions of firing patterns/abnormal functions of

motor network were interpreted with the dynamics of single neurons such as the bifurcations and the fast-slow dynamics

of the bursting pattern, which provide the way to modulate the functions of the nervous system. The spatiotemporal be-
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haviour of the functional network of brain of the patients with autism can be acquired with big-data analysis and it was

that the synchronous degree between brain regions related to the symptoms of autism reduced, which may be used as the

potential diagnostic criteria. The results of the present paper provide new experimental observations, new mathematical

model, new analysis method, and new viewpoints, and present identification of the complex dynamics of nervous system

and deep understanding for the information processing mechanism and abnormal biological functions/diseases, which are

of important scientific values and potential applications.

Key words neural rhythm, spatiotemporal behaviour, nonlinear dynamics, neural coding, brain disease

引 言

随着科学技术的发展，力学的动力学与控制学

科已经从研究机械系统扩展到神经系统，形成了新

的分支方向 —— 神经动力学. 在当前，欧盟、美国

和中国已经或即将启动重大研究计划 —— 脑计划.

神经/脑科学已经成为生物、医学、信息、数理和工

程等多学科交叉的综合性学科，是国际前沿领域，

也符合我国的重大战略需求. 神经系统在空间结构

上是跨分子、神经元、神经元网络、脑区和脑等多个

层次的网络.神经元 (包括胞体、轴突和树突)是神经

系统的基本结构和功能单元，脑是神经系统的核心

部件.神经系统分为外周 (感觉、运动)和中枢系统，

通过电活动实现功能，例如感知外界信息的编码、

运动调节和信息处理加工功能以及学习、记忆、认

知、语言和思维等高级功能.神经功能的异常，如神

经痛等感觉异常、帕金森等运动异常、精神疾病和脑

损伤，会降低生活质量甚至导致脑死亡.神经科学研

究主要立足于神经系统的结构与功能关系，而神经

动力学从一个新角度认识神经系统，揭示神经系统

结构如何通过动力学行为实现功能.

神经电活动表现为振荡脉冲，称为动作电位.

1952年建立的 Hodgkin-Huxley (HH)方程在 1963年

获诺贝尔奖，揭示了轴突的动作电位与快 Na+ 和慢

K+的动力学关系，是神经动力学理论研究的基础模

型.神经电活动过程也是功能实现的过程，是复杂的

非线性动力学过程，还要接受体内外的多种因素的

调控.神经放电节律就是动作电位的峰峰间期 (inter-

spike interval, ISI)的排列模式，是一个区别于只衡量

放电多少的频率的重要动力学指标 [1]，可以用于揭

示系统内在、外在的动力学机制和生物学意义.神经

动力学起始于 1980年代初，Aihara等 [2] 识别了外界

激励下的 HH方程和轴突产生的非线性现象如混沌

节律和倍周期分岔.加拿大科学院院士Glass等 [1]推

出的专著 From Clock to Chaos: The Rhythms of Life，

是生命科学和动力学相结合的开创性工作. 1990年

代，自治数学模型能够仿真神经元放电节律的分岔

与混沌 [3-4]，但缺乏实验的充分支持.在神经元网络

和脑层次会表现出与电活动相关的时空行为如同步

或波等 [5-8]，是生物功能的动力学表征.光学成像 [9]

和脑功能磁共振可以记录神经系统的时空行为，结

合网络理论和大数据分析，为揭示时空行为的生物

功能和产生机制——利用神经元节律认识网络时空

行为——提供了支持.

利用非线性动力学和网络理论，结合实验，揭示

不同调控方式下的放电节律和时空行为的动力学，

识别节律的信息处理功能和时空行为的生物功能，

为揭示神经系统工作原理、疾病诊断和治疗等提供

理论支持并展开应用，并力争建立神经系统的动力

学模型，是神经动力学的主要研究内容.

本研究通过实验结合动力学建模、分析、分类和

计算，对于节律和时空行为的动力学和功能进行了

研究，包括: (1)借助于分岔揭示了外界激励、参数

和噪声等调控下的节律模式及其转迁规律，揭示了

减压神经对血压信号的节律编码机制，痛觉的节律

编码机制和突触噪声扩大脑神经元信噪比的不同类

型；(2)依据神经元动力学揭示网络生物功能异常的

时空行为，如螺旋波/癫痫和同步转迁/运动异常，以

及利用时空行为揭示了精神疾病的脑功能特征. 此

外，还发现了神经系统的一些基础的动力学问题.

1 神经放电节律的复杂动力学及其信息处理

功能

神经系统通过感觉系统接受外界信息，沿神经

纤维传入中枢神经系统如脑，进行信息加工和整合.

信息的感受、传导和加工是信息处理的三个环节，

发生在不同的部分，感受器、神经纤维和脑.三个环

节和三个部位的动力学和调控不同，功能也不同，

比如：血压压力感受器的放电对血压信号的编码，
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传导异常如损伤引起的神经放电进而引起痛觉，突

触噪声诱发脑神经元随机节律和扩大信息传递能力.

该三个环节的节律分别接受外界激励、参数和噪声

的调控.

1.1 感觉神经对外界信号的节律编码机制

感觉 (视、听、痛、温度、触压觉等)系统如何进

行信息编码是重要的神经科学问题，涉及神经系统

如何感知外界环境或生物体自身的信息.目前的感觉

神经信息编码观点是由实验归纳获得的频率编码机

制：激励/信息强度越强，放电频率越高.但是，Nature

报道温度感受器在高温下的放电频率会降低 [10]，对

频率编码提出了挑战.温度变化类似参数变化，在一

段时间内相对稳定；还有很多外界信息类似时变激

励，如血压信号.血压压力感受器是理想的揭示感觉

神经对外界时变信息编码机制的模型.

本研究选取血压压力感受器和HH模型.在体血

压信号是振荡的，舒张压、收缩压分别是压力谷值、

峰值，信号周期对应心动周期.压力会引起感受器的

去极化电流的变化进而引起减压神经放电节律的变

化. 揭示减压神经放电和血压信号之间的关系就揭

示了神经编码机制.实验对象是家兔减压神经，减压

神经是轴突,可以用 HH方程描述.

借助于分岔揭示了波动血压信号激励下的放电

节律和节律编码 [11-12]. HH模型随着去极化电流 (I )

的变化表现出极化静息↔极限环的鞍结分岔 (I0)和

亚临界 Hopf分岔 (I1) ↔周期 1放电节律↔超临界
Hopf分岔 (I2) ↔去极化静息的转迁，周期 1节律的

ISI 随着 I 增大是降低的，见图 1. 血压信号作用到

HH方程时，不同平均压水平的信号与 HH方程的分

岔结构之间会表现出 3类位置关系，如图 1(b)所示.

对应 3类放电节律，实验结果分别如图 2(a)∼图 2(c)

所示：平均压较低使得血压信号跨越亚临界 Hopf分

(a)随去极化电流 I 的分岔

(a)Bifurcations with respect to depolarization currentI

(b)不同圧力水平的血压信号与 ISI分岔结构的 3种位置关系

(b) The relationships between the bifurcations of ISI and blood pressure

signal with different mean levels

图 1 HH模型

Fig. 1 HH model

岔时，收缩压对应放电、舒张压对应休止期；平均压

适中使得血压信号位于两个 Hopf分岔之间时，血压

信号在整个周期内放电；平均压较高使得血压信号

跨越超临界 Hopf分岔时，收缩压对应休止期、舒张

压对应放电. 减压神经放电节律与平均压力水平是

对应的，这就确认了血压信号的节律编码机制.

(a)低

(a)Low

(b)中

(b) Middle

图 2 家兔减压神经在不同平均压力水平下的放电

Fig. 2 Firing patterns at different mean levels of pressure blood of rabbit

baroreceptor
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(c)高

(c) High

(d)频率的变化

(d) Changes of firing frequency

(e)连续放电节律的瞬时放电频率与血压信号的关系

(e)The relationship between blood pressure and instantaneous firing

frequency for continuous firing pattern

图 2 家兔减压神经在不同平均压力水平下的放电 (续)

Fig. 2 Firing patterns at different mean levels of pressure blood of rabbit

baroreceptor (continued)

修正了频率编码并揭示了时间编码. 平均压力

水平较低和适中时，对应前两个位置关系，放电频率

随平均血压压力水平的增加而增加；而当压力水平

较高对应第 3类位置关系时，随压力水平的增加，

收缩压对应的休止期增长而舒张压对应的放电期缩

短，放电频率变低 [12]，如图 2(d)所示，这就修正了

频率编码. 对应第 2类位置关系的连续放电的瞬时

频率和血压信号的时变高度相关，如图 2(e)所示，

揭示了放电节律对血压信号的时间编码机制，给出

了神经系统检测血压信号的一种途径.

实验和HH模型的结果说明，只要现实神经系统

存在靠近去极化静息的Hopf分岔和外界振荡信息，

放电频率就会降低，这给出了频率编码的适应范围.

本研究基于分岔概念回答了感觉神经编码外界信息

这一基本问题，并能用于血压信号的检测.

1.2 参数调控节律的复杂动力学及其感觉编码机制

损伤的神经会配置更慢的 Ca2+通道，其 Na+和

K+ 通道也会有变化，会产生自发、非均匀的放电节

律.这些放电会诱发痛觉.压迫损伤神经是使用最为

广泛的痛觉模型 [13]，类似大家熟知的腰椎间盘突出

压迫神经.在痛觉实验模型进行实验时，是在切断外

界的信息输入的条件下进行，所记录的放电都是模

型本身的自发放电，对应于传导功能异常状态和痛

觉信息.本研究通过实验并新建数学模型，全面、深

入揭示痛觉实验模型的放电节律及其节律随参数的

复杂转迁规律和痛觉信息的编码机制.

区别了多类簇放电节律 (bursting)和峰放电节律

(spiking)模式.簇放电表现为放电和休止期的交替，

见图 3(a)∼图 3(c)，峰放电没有休止期，见图3(d).

识别了不同的周期节律. 利用非线性时间序列

(如回归映射、非线性预测、周期轨道检测、李雅谱

诺夫指数和替代数据)，区别了随机和混沌节律.

识别了随机节律.结合随机数学模型，确认位于

静息和周期 1节律之间 on-off节律和整数倍节律分

别是噪声在亚临界和超临界Hopf分岔附近诱发的随

机节律 [11,14-16].整数倍放电节律如图 3(a)所示.

(a)整数倍簇

(a)The integer multiple bursting pattern

图 3 痛觉实验模型的放电节律模式

Fig. 3 Firing rhythm patterns of the experimental model for pain
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(b)随机跃迁节律 (周期 4和周期 5之间)

(b) Chaotic bursting pattern (lying between period-4 and period-5)

(c)混沌簇 (周期 2和周期 3之间)

(c) Chaotic bursting pattern (lying between period-2 and period-3)

(d)周期 1峰放电

(d) Period-1 spiking pattern

图 3 痛觉实验模型的放电节律模式 (续)

Fig. 3 Firing rhythm patterns of the experimental model for pain

(continued)

给出了混沌节律的全面和可信的实验证据. 发

现了与倍周期分岔、阵发和激变 (crisis) 的相关混

沌节律 [17-21]和倍周期分岔及阵发等通向混沌的道

路，区别于以前的位于加周期分岔中的混沌节律 [22].

识别了生理参数调控的放电节律的转迁规律.到

目前为止进行的放电节律转迁的生物学实验，是通

过缓慢改变生理参数实现的，所以本文中的分岔序

列图的横坐标采用时间，时间的增加对应生理参数

的变化 [19,23-26].在实验中改变 Ca2+、K+浓度或电导

等生理参数，发现了多类从周期 1簇到周期 1峰放

电的节律转迁规律. Ca2+ 浓度降低引起的代表性的

复杂转迁规律如图 4(a)所示：起始于倍周期分岔到

混沌，包括簇放电转迁、簇到峰放电的转迁和峰放

电转迁 3个过程 [19,23-24]. 簇到峰放电的转迁表现为

“shrinkage”现象，即最大 ISI的急剧降低 (图 4(a))，

这是因为对应簇放电休止期的长 ISI的消失.

(a)痛觉实验模型

(a)The experimental model for pain

(b) Chay模型

(b) Chay model

(c)新建数学模型

(c) New mathematical model

图 4 放电节律的转迁规律

Fig. 4 Changing regularities of the firing rhythm patterns

建立了痛觉实验模型放电的动力学模型. 已有

的三时间尺度模型如 Chay和 Hindmarsh-Rose理论

模型模拟实验的复杂分岔序列时有不足：结构相对
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简单，簇放电的最大 ISI随 Ca2+浓度 (数学模型中的

参数 vc)降低而降低，簇到峰放电的转迁过程中 ISI

变化相对缓慢 [24].分析发现Chay模型的不足是因为

缺失了一个重要生物学因素：细胞内线粒体的钙库

的 Ca2+浓度 ([Ca2+] lum)对细胞内 Ca2+浓度 ([Ca2+] in)

的负反馈调控.将 [Ca2+] lum 引入 Chay模型, 新建四

维常微分方程模型，因 [Ca2+] lum比 [Ca2+] in具有更长

的时间尺度，新模型也是四时间尺度模型.进一步分

析了该负反馈通过调节 Ca2+浓度的变化率进而改善

仿真结果的原因 [24].新建四维模型如下

dV
dt

= gim3
∞h∞ (vi − V) + gkv (vk − V) n4+

gkc
Cin

1 + Cin
(vk − V) + gl (vl − V)

dn
dt

=
n∞ − n
τn

dCin

dt
=

m3
∞h∞ (vc − V) − kcCin

τc
−

[
kerpCin − krelCin

kcrc + Cin
(Clum −Cin)

]

dClum

dt
= kerpCin − krelCin

kcrc + Cin
(Clum −Cin)

揭示了痛觉信息的节律编码. 痛觉实验模型在

低 Ca2+浓度也会表现出周期 1峰放电节律 ↔整数
倍峰放电节律 (超临界 Hopf分岔)↔ 去极化静息的
转迁，例如图 5的右端.整数倍峰放电节律也会引起

放电频率 (圆圈)的降低，如图 5所示，也修正了痛

觉对生理参数 Ca2+浓度变化的频率编码. 图 5所示

的节律模式转迁过程也提供了比频率更为丰富和细

致的检测 Ca2+浓度和痛觉信息的新模式. 这就是痛

觉信息的节律编码机制，也提示了如何调节参数来

实现镇痛.该结果与温度感受器的结果 [10]类似.

图 5 Ca2+浓度降低引起的痛觉实验模型放电 ISI和平均频率的变化

Fig. 5 Changes of ISI and mean frequency of firings of the experimental

model for pain with decreasing Ca2+ concentration

研究揭示了痛觉实验模型的复杂节律转迁规律

和参数变化引起的感觉信息编码机制，也为利用节

律检测参数变化和调节参数实现镇痛提供了指导.

1.3 对突触噪声诱发脑神经元随机节律和扩大信息

传递能力的分类

脑神经元工作在极化静息 ↔ 放电的分岔点附
近，而每个脑神经元会联系成千上万个突触，接受

大量的突触噪声.在 1.2节中，痛觉实验模型的分子

热涨落和离子通道噪声在极化静息附近会引起随机

on-off节律，见图 6. 已有研究提示噪声在分岔点附

近会诱发随机节律以及随机或相干共振 [27]，扩大信

噪比. 例如小龙虾的感觉系统利用噪声扩大水中的

周期波动信号,实验验证了随机共振 [28].因此，揭示

突触噪声扩大脑神经元的信噪比/信息传递能力和对

能力强弱进行分类，具有重要意义.本研究将通过脑

神经元的实验结合数学模型进行.

(a)On-off放电

(a)On-offbursting

(b)不变圆鞍结分岔的随机节律

(b) Firing pattern corresponding to saddle-node bifurcation on an

invariant cycle

图 6 脑神经元的随机放电节律

Fig. 6 Stochastic firing patterns of the brain neurons

数学模型采用 Morris-Lecar (ML)模型，能仿真

神经系统的 4类分岔：不变圆的鞍结、鞍结、超临界

Hopf和亚临界 Hopf分岔.前两类分岔对应的放电没
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有固有频率，被称为 I型兴奋.后两类被称为 II 型兴

奋，对应的放电有固有频率.实验在鼠脑片海马 CA3

区椎体神经元进行，通过膜片钳技术记录了放电节

律.

随机ML 模型 4类随机节律表现出相干共振，II

型的共振比 I 型强. 依据分岔特征 (共存和放电的固

有频率) 识别了在 4类分岔点附近仿真的 4类随机

节律 [11,29-30]. 4类随机节律的特征相关时间 (τc或信

噪比)随噪声强度增大先延长后缩短，呈现出相干共

振，说明噪声在一定强度范围内可以扩大信噪比/信

息传递能力 [11,29-30].亚临界 Hopf分岔和不变圆鞍结

分岔附近的相干共振如图 7(a)所示. II 型兴奋因有

固有频率，其随机放电的功率谱表现出更高和更尖

的峰，因而有更高的信噪比，比 I型兴奋的 “相干共

振” 强，具备更强的扩大信噪比的能力. 理论模型的

特征相关时间的结果如图 7(a)所示，实验中的放电

的功率谱的结果如图 7(b)所示，两者有一致性.

(a)相干共振 (ML 模型)

(a)Coherence resonance (ML model)

(b)功率谱 (实验)

(b) Power spectrum (experiment)

图 7 On-off节律 (上)和对应不变圆鞍结分岔的

随机节律 (下)的特征

Fig. 7 Characteristics of on-off firing (upper) and firing corresponding

to saddle-node bifurcation on an invariant cycle (lower)

脑神经元实验验证了突触噪声扩大信噪比/信

息传递能力，全面验证了不同分岔类型的存在

性 [11,29-30]. 通过非线性时序分析确认这些节律是随

机节律，与ML 模型的 4类随机节律相一致，全面验

证了 4类分岔类型的存在性，相比于没有噪声，突触

噪声可以扩大信噪比，给出了突触噪声扩大信息传

递能力的实验验证.

本研究实验结合数学模型揭示了突触噪声在脑

神经元扩大信噪比、提高信息传递能力的不同类型

和能力，给出了调控脑神经元的信噪比的途径.

2 生物功能异常的 (脑)网络的时空动力学

神经元网络是通过神经元耦合形成的. 神经元

动力学和耦合是影响神经元网络时空行为的重要因

素.通过揭示神经元动力学和/或耦合电流可以揭示

网络时空行为的动力学.脑是神经系统的核心部件，

是包括上百个脑区、约 1012个神经元构成的巨大网

络，执行神经系统的核心功能.构建神经元构成的脑

网络模型是困难的. 可以通过大数据分析功脑时空

行为获得脑网络特征，用于脑疾病的研究.本节将利

用神经元动力学认识耦合和药物调控的神经元网络

的时空行为，利用时空行为揭示网络异常功能和脑

疾病的特征.

2.1 利神经元的 I、II 型兴奋解释了药物调控的脑皮

层螺旋波/癫痫

在药物卡巴胆碱和荷包牡丹碱作用下的鼠大脑

新皮层，有实验发现单个神经元电活动会从 II 型兴

奋变化到 I 型兴奋 [31]；另一些实验发现脑新皮层表

现出时空行为 —— 螺旋波，对应疾病状态 —— 癫

痫 (俗称羊癫风)[9]，但缺乏合理的理论解释.

理论模型解释了螺旋波的产生. 利用 ML 模型

搭建了 I、II 型兴奋神经元构成的网络. I 型神经元

比例高到一定程度时，网络会产生螺旋波 [32]，如图

8所示；当全部神经元变为 I型时 [33-36]，噪声 (白、

色)和神经元参数差异等会诱发螺旋波.理论模型结

果与实验揭示的结果相一致.

本研究对药物诱发脑皮层螺旋波给出了合理的

理论解释，是由药物调控神经元动力学性质的变化

引起的 [33-36]，这对于通过施加药物调控正常功能和

癫痫的转迁有重要的参考价值. 该研究还有一个重

要的意义，建立了单神经元动力学与网络行为之间

的联系.
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图 8 网络内 I 型兴奋神经元数量比例增加诱发螺旋波

Fig.8 The spiral waves induced by increasing probability of neurons with type I excitability

2.2 利用神经元簇放电的快慢动力学揭示了运动网

络的同步转迁/运动异常的动力学

运动控制是神经系统的一个重要功能. 前人实

验发现运动模式的同步转迁/功能异常：在负责消化

功能的龙虾幽门网络，交互抑制耦合的两神经元 PD

和 LP表现出反相同步活动，当耦合时间常数变慢到

一定程度时，则表现出同相同步 [37]，对应消化/运动

功能异常.而单个神经元表现出簇放电节律模式.该

抑制耦合诱发的同步转迁，也对应运动模式和功能

的转迁，对其理论解释尚不充分.此外，假若能实现

多种同步模式也是运动模式的转迁，对于运动控制

有潜在应用价值.

理论模型仿真了抑制耦合网络的多种同相同步

模式，并给出了合理理论解释. 选取了合适的多时

间尺度神经元簇放电 (以周期 6簇为例)模型，构建

了含有时滞的抑制性耦合网络. 结果发现，在多个

合适时滞下，耦合电流的初始作用时刻在动作电位

之后的时间窗或休止期时，网络会产生同相同步，

这就表现出多重同步，如图 9(a)所示，图上部的数

字代表对应该时滞的同步行为的周期数. 时滞与同

步行为和未耦合的周期 6簇的相位对应如图 9(b)所

示.同步的周期 4簇放电如图 9(c)所示.通过快慢变

量分离揭示了同相同步的原因 [38-39]，如图 9(d)所示.

因为簇放电的休止期是快子系统的稳定结点，具备

(a)不同时滞下多重同步，数字代表同步放电的周期数

(a)Multiple synchronous bursting patterns at different time delay, and

the numbers represent period number of synchronous bursting patterns

(b)未耦合的周期 6簇和多重同步产生的时滞或相位

(b) Period-6 bursting of uncoupled neuron and time delay or phase

corresponding to the multiple synchronous behaviors

图 9 具有时滞抑制耦合神经元的同步

Fig.9 Synchronization of the inhibitory coupled neurons with time delay
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(c)耦合电流 (虚线)起始于第 4个动作电位后的同步的

周期 4簇放电

(c) Synchronous period-4 bursting when inhibitory coupled current

(dashed line) applied after the 4th action potential

(d)周期 6簇放电的快慢变量分离和耦合电流引起的

周期 4放电 (虚线)

(d) Fast-slow variable dissection of period-6 bursting and the period-4

bursting (dashed line) induced by the inhibitory coupled current after

the 4th action potential

图 9 具有时滞抑制耦合神经元的同步 (续)

Fig.9 Synchronization of the inhibitory coupled neurons with time

delay (continued)

对抑制刺激 “更稳定” 的特点: 在长时间的抑制耦合

电流 (虚线)作用下易于实现同步 [40-42]，见图 9(c).研

究提示了簇放电的休止期的重要作用，建立了神经

元簇放电与网络空间行为间的关系.

本研究理论模型解释了同步转迁/运动异常，提

供了多种运动模式，对于调控运动模式正常和异常

以及运动控制有潜在应用价值.

2.3 利用同步活动降低揭示自闭症脑功能特征

功能磁共振 (f-MRI) 可以测得的反应脑动态活

动和功能的血氧水平依赖信号 (blood oxygenation

level-dependent functional signal, BOLD)，包括数万个

体素点. 通过分析不同体素或脑区的 BOLD信号的

相关系数 (又称功能连接，反映同步程度)获得脑功

能网络，用于研究多种状态如精神疾病或执行功能

任务的脑功能.到目前，精神疾病已成为我国经济负

担最重的疾病，亟待获得客观化评价指标.

本研究将揭示自闭症患者区别于普通人的脑功

能网络特征. 与普通人相比，自闭症患者在多个脑

区的同步程度有显著变化 [43]. 其中在与面部表情表

达和自我感知 (与自闭症相关)相关的脑区，如颞中

回、颞上沟、内侧丘脑、楔前叶和顶上小叶等，同步

活动程度降低，说明脑区间协同性降低.

在方法学上，首次利用全脑关联分析 (brain wide

association analysis, BWAS)对全脑所有体素点的任意

两个进行相关分析，克服了计算量大 (每个人的脑功

能网络 4万多个体素点、11多亿条边)的困难，不需

要前提假设，比常用的种子点法 (所有体素点与某一

假设脑区信号的相关)更为可靠 [43].

本研究为功能磁共振数据分析提供了新的分析

方法，也为自闭症的诊断提供了潜在的客观指标.

3 神经系统复杂动力学的几个新问题

3.1 多时间尺度系统的 “拟非光滑机制 ” 引起的簇放

电的复杂动力学

神经系统的动作电位是脉冲振荡，也就是张弛

振荡，是由快 Na+ 和慢 K+ 协同引起的. 而很多实

际神经系统的,如痛觉实验模型，还含有更慢的 Ca2+

通道，是多时间尺度系统.多时间尺度系统是产生簇

放电的必要条件. 利用快慢变量分离揭示簇放电的

休止期是对应快子系统的稳定平衡点 [18,41]. 该稳定

平衡点引起了簇放电的 “拟非光滑特征” 进而引起

的倍周期分岔到混沌的超大费根鲍姆常数 [17]，引起

阵发混沌簇放电表现出类似非光滑系统的 V型标度

律 [18]. 而峰放电则表现出光滑特征. 这提示神经电

活动的簇与峰放电节律是有内在不同的性质的动力

学行为，簇到峰的转迁可能会有重要的意义.

除了对倍周期分岔和混沌节律有影响，簇放电

的 “拟非光滑特征” 还影响不带混沌的加周期分岔.

不带混沌的加周期分岔可以用非光滑映射的边界碰

撞分岔机制描述，该机制与周期 k到周期 k+1的分

岔点附近引入噪声会诱发随机跃迁节律有关 [38].

3.2 区分加周期分岔中的混沌和随机跃迁节律

随机和混沌的识别是非线性动力学的重要问题

之一.周期 k到周期 k+1节律之间的随机跃迁节律，

其行为是两类簇，周期 k簇 (burst)和周期 k + 1簇，

并且只是这两类簇的随机跃迁. 痛觉实验模型和温

度感受器实验都发现了这类节律，例如，周期 4到

周期 5之间的随机跃迁节律如图 3(b)所示. 这类节
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律具有确定性、非周期、短期可预报性、正的李雅普

诺夫指数等特点 [39,44-45]，还位于分岔序列中，极易

与加周期分岔中的混沌节律混淆.揭示了位于周期 k

到周期 k+1节律之间的混沌节律的行为虽然以周期

k簇和周期 k+ 1簇为主，但还有其它类簇，如图 3(c)

(k = 2)所示. 这就给出了区别随机和混沌节律的一

般方法、流程和可信的结果 [45].

3.3 慢抑制耦合引起同步或促进放电的机制

传统观念中，兴奋耦合促进放电、促进同步，抑

制耦合压制放电，有利于形成反相同步；兴奋与抑

制耦合的协同使得神经系统的活动有一定的稳定和

频率范围.近些年来，抑制性神经元及其同步的研究

进展说明以前对于抑制性耦合的作用过于简单. 慢

抑制耦合能够引起同相同步的现象和初步解释在第

2.2节和其他研究中已经给出 [40-41].最近研究又给出

了慢抑制自耦合可以促进而不是压制放电这一改变

传统观念的结果 [46]，也给出了合理解释，是典型的

非线性动力学现象，并且可能与精神分裂症的治疗

有关.但是，这一典型的非线性动力学现象尚待深层

次的理论解释.

4 结 论

神经系统十分复杂，包括不同的空间层次、不

同功能类型、不同的功能状态 (生理、病理和药理状

态)、不同的动力学行为和不同的调控措施，本研究

理论结合实验，针对不同神经系统的具体动力学和

功能进行具体的研究.对于节律的研究，以非线性动

力学的分岔为核心理念，揭示了不同系统在不同调

控下的不同动力学行为和功能，例如外界信息和参

数调控下的感觉神经的节律编码机制和噪声调控下

的中枢神经的信息处理机制，有助于提高信息检测

能力和镇痛；时空行为的研究首先建立神经元动力

学与网络时空行为的关系，利用时空行为解释神经

系统功能异常和脑疾病，给出了施加合理方式调控

正常和异常功能间的转迁和潜在的用于诊断脑疾病

的客观指标. 研究结果有重要科学意义和潜在应用

价值.

神经动力学今后的研究将会更多关注于现实神

经系统，关注更为复杂和核心的神经系统功能和科

学问题，具体会包括脑网络动力学及应用 (建模、识

别脑疾病和揭示脑高级功能等)、类脑人工智能的动

力学及应用和神经系统的运动控制策略及应用、突

触传递和可塑性的动力学、跨不同空间层次的动力

学，以及与力相关的神经系统 (比如感受重力的前庭

与肌肉运动相关的神经肌肉接头等)的动力学等.
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