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摘 要

本文提出神经脉冲动作势所遵从的一种规律
,

用普遍的形式—
非线性耗散过程进 行 讨 论

.

在 小
耗散的情况下

,

得到神经波是一种慢变振幅的孤立波
:

在通常量级耗散的情况下
,

证明 了不 能形成孤

立子
,

而得到变幅的行波
.

在过阻尼的情况下
,

讨论了各种可能平衡动作势的稳定性及分又现象
.

一
、

神经脉冲动作势的一种描述

动物对于外界的刺激会作出快速的反应
,

这种反应是通过神经来进行调整的
,

作出反应

的时间是毫秒到秒的量级
.

动物的这种快速调整与反应明显地暗示着神经系统必然有以电的

或磁的形式进行传递信息
.

沿着神经纤维
,

信息是以
“

动作势
”

或
“

峰势
”

的电脉冲按
“

整

个一全无
”

的形式编码传导的
.

解剖学与生理学的研究证明
L” ,

动物体内有很多低频通道
,

也有一些高频通道
.

现已知道所有的神经纤维及细胞膜都是可以充电的
,

生物电学的主要应

用就是对神经脉冲传导的研究
.

形象地可以把轴突表示为一个绝缘的圆柱壳体
,

壳层的内外表面是可以充电的
.

壳层内

充满着一种导电介质 (细胞浆)
,

它浸润在另一种蜂窝状的胶质中
.

当轴突受到刺激时
,

它

的表面有一个跨膜的电势存在
,

而且是一种特别式样的动作势
.

刺激轴突的方法很多
,

例如

各种形状的电脉冲
、

冷热
、

化学变化
、

机械压力⋯⋯等全都可以导致相同的现象发生
.

一般

说来动作势形成 以后
,

将沿着轴突 由受刺激点向两个方向传导的
,

不 过 由 于
“

联 会
”

的性

质
,

通常只是沿着一个方向传导的
。

在一条轴突上的某个固定位置看跨膜势的变化如图 1 所

示
‘2 ’.

对于很弱的刺激
,

局部反应会 出现类似于峰势的起伏
,

但较小
; 只有当刺激增大到一

定的阂值 以后
,

就有峰势形成并且沿着轴突以特征速度传导
.

一旦这种势形成以后
,

它的高

度及形状基本上是不依赖于刺激的强度的
,

如果两个亚闹激发紧相随
,

将 会 出 现 一个动作

势
,

如果两次激发时间间隔稍远一些
,

第一个局部反应会禁止第二个
.

一般来说
,

动作势沿

神经纤维的传导速度约与纤维的直径成正比
,

对于脊椎型动物
,

这个速度 约 为 。
.

7 ~ 2
.

3 到

5 0 ~ 1 6 0 m /
s e e 。

钠离子流会产生初始电流
〔2 ’,

钠离子浓度是膜内的大于膜外的
,

它导致一个跨膜的钠电

动势的存在
.

今以犷表示由静息跨膜势算起的势的变化
,
犷 , 。

表示由跨膜势算起的钠的势差
,

杨桂通推荐
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表示钠的电流密度
, 。, 。

表示钠的面积电导
,

于是有

J
片 。

== a ,
。

(厂一犷
, 。

)

对于钾离子及其它离子类似地有

J K 二a 、

(犷一 V
、

)
,

J
:

= 。:

(犷 一犷
,

)

假定渗透电导 。 :

是常量
,

而a 二 。 , a 、

是势厂及时间t的函数
,

它们由微分方程
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+ 刀
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这些方程在 资料数据简化上是成功的
.

他们给神经细胞膜一个电路模型如图 2 所示

其中 C 是膜的电容 (单位是 F /c m 勺
,

R 是电阻 (单位是 口
·

c m
Z

)
,

据此可以写 出 跨膜 电流

与动作势的规律为
:

。 日犷
J = 七万贾, + a K

t厂 一 厂
、

) 一 a 二 ·

‘厂 一犷 , ·

) + a 乙
仁厂 一厂

L
) ( 1

.

3 a )

其中 J 是通过单位面积膜面的跨膜电流
.

为了建立 J 与 犷 的另一个关系
,

我们把 轴 突圆柱

壳层内外的电学量表示在图 3 中
, a
是轴突的半径

,

厂 与 I 分别表示电阻与电流
.

根据O h m

定律
:
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令跨膜 电流 了为

日1
.

日I
,

1 三兰

—
= - 一二

d 义 d戈

令跨膜势

犷三犷
2
一犷1

由以上五式
,

可以得到
:

J三
I

2 汀 Q 一

l

日2
犷

ZR 日x Z (1
.

3 b)

式中 R 是膜的总电阻
.

联合 (I
.

3 a) 与 (1
.

3 b) 得

a a 忍
犷 。 日厂

如可
.

下石厄一 = 七万了 十口
二 L犷 一 厂 、) 一 a 如沙 一 厂 ,

。

) 十 a 气犷 一 犷 : ) (1
.

3 )

(l于是 与动作势的规律就归结为求解方程组 (1
.

1)
、

导的时间为毫秒的量级
,

可以把方程组 (l
.

1)

.

2 )与 (1
.

3 )
.

但 由于我们研究 的 动作势传

(1
.

2) 简化
,

它们的解是

{
n 巴 0

.

3 1 8一
犷 + 10

9 0 0

m 二 (厂 + 2 5 )【2 5 + 4
.

8 7 e x P (0
.

1 6犷) ]
一址

h纽 0
.

20 7 + 0
.

0 0 8犷

这样
,

方程 (l
.

1) 一 (1
.

3) 就变为
:

~ 口犷
.

二
, , 二 , , , 、 二

= 七
万矛一

Q K ”’

‘犷 一厂 ‘) 一 。 “
·

伏
一n L厂 一 犷 “ ·

少十 a ‘叹犷 一犷 ‘)
。

一2R

或者写为更一般的形式

= c

皿
一 。

阴
.

犷

d t
(1

.

4 )
。

一所
a (犷)是总电导

,

如果我们在 厂 的平衡点展开 a (犷)为

a (V )一 a 。
+ a ,

犷 + a :
犷 至

则方程 (1
.

4) 变为

(1
.

5 )

2R

这是一个非线性耗散过程
。

口2
犷

口劣2
= C

口犷

口t
一 a 。

犷一 al 犷恶一 a :
犷

吕

(1
。

6)

二
、

小 耗 散 的 情 形

设有行波 F 一

(
一

扮
‘

)
形的解

,

并且忽略 犷三阶以上的项
,

则方程 “
·

6) 可变为

护一 a 。 : ,
V + a , : , 犷 + a : : , 犷, == o

(2
.

1)

其中

。。
二

毕
e

, · ,
二

誉
。。,

一粤
U !

方程 (2
.

1) 的解在声学
、

血流动力学中已被讨论了
,

它具有扩张的孤波型式
。

如果 假 定介
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质的耗散很小
,

应用慢变振幅近似
,

令

犷二犷
。

(t) T (t)

其中T (O是慢变振幅
,
犷

。

(t )是没有耗散项的方程

y
。
+ s Z a :

犷
。
+ s Z a :

犷合, o

的解
,

把 (2
.

2 ) 式代入方程 (2
.

1)
,

并且计及方程 (2
.

5)
,

得到

(2
.

2 )

(2
.

3 )

~
.

a
。

V
。

1 0 1十

~
二笋十

a Z r 而
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.
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零级近似
,

有快孤波解为

厂
。
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合
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s e e h
皿

s
斌二蔺

2
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而
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s h [ s
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这是一种慢变振幅的孤立波
。

(a : < 0 )

三
、

一 般 耗 散 的 情 形

如果我们 令 犷= 犷(豹
,

‘
一令

+ t, 则方程 “
·

‘) 变为

d f a / d犷 \
E

.

~
, , , 、

1 。 / d V \
2

万妻
一

}几厌砰
一

、习曹
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少十行 廿 ) )= 叭屯万
,

夕

式中的 ‘ (犷)二

{
犷一(犷)“犷 是 G a le

二 势
·

耗散的情形下
,

动作势不能形成孤立子
。

由于上式花括号内的量不守恒
,

所 以 一般在有

如果我们把方程 (l
.

6) 改写为

a犷 二 日, 犷 k犷(0一犷)
一二二一 二二 乙少~ 一 - 二, - 二一

~

-

—
口t 口劣

‘
口

(3
.

1 )

式中

。
_

1
,

_ 一山
U 三

、

石了
, “三 一石厂

’
口注一二竺七

a 2

一 a 。

a 里

这里我们已经忽略了 犷 的三阶项
.

对于方程 (3
.

1) 的线性化
,

至今尚没有 成功
。

但是在它

上附加一个额外项而得到的新方程
,

却能够变为线性方程
,

而且对于某些初值条件下
,

这个

额外项总是很小的
。

所以在这些初始条件下
,

新方程的解可以提供原来问题一 个 很 好 的近

似
.

利用这种思想
,

用类似于 Mo nt r ol l方法
,

可以获得方程 (3
.

1) 的近似解
。

为了便于参

考
,

我们把有关的方程复录如下
:

d厂
r 、

「 口, 厂
.

2 / 口厂 \: 1 寿厂州一厂)
一, 又丁

~

= 望j ! 一
一下户1 一一

十
一

.

万~ 一, 月尸【~ 二叮, , l一一一一吮犷一一一以 L O 潇
一 口一 厂 \ O 万 / J 夕

(3
.

2 )

通过变换
犷(

二 , t) , 6附/ [ e 七‘+ 平 j (3
.

3 )



神经脉冲传导的一种解与动作势的稳定性

可以把方程 (3
.

2 ) 变为

口班

一
二二二

a t

口“不
日% 2

这个线性热传导方程的求解是众所周知的
.

我们仅 限于讨论一些初值问题
:

在其中对于所有

的 x ,

都满足 犷(x
,

0) 《0
。

即如果 乡、 co
,

方程 (3
.

1) 与 (3
.

2 ) 有相同的形式

一k戈
.一工口一日口犷 。

一- 二- 丁
.

二二 走少
d r

而另一方面
,

由 (3
.

3 ) 式
,

有 h m 犷(x
,

O = 0
.

这样
,

在早期与晚期
,

方程 (3
.

1) 与 (3
.

2 )

在上述的初始条件下
,

都是等价的
。

例 1 假设初值条件是近似 G au
s s 分布

,

在刺激点
x = O 附近

,

动作势为

厂‘/
, 。, 一““

〔
“+ “一 : ,二p

(带)}
一 ‘

刀< l ,

l== e o n s t
.

由 (3
.

3 ) 式
,

有

研 (二
,
0 )“

刀
_ _ _ _

/ 一劣 “

、
一万一

一

万
~ 七盖 P !

~一 一石了牙一
、

1
I
一 ,l 、 “ /

(3
.

4 )

满足初值条件 (3
.

4 )
,

热传导方程的解是

:

「
, . 、 , , 。 . _

~
、
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-
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再用 (3
.

3 ) 式变为动作势 犷 有
,

{ 二
、 , 。 . _
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、
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5 )

当 k 变号以后
,

式 (3
.

5) 代表一个以速度2斌飞力 传导的波前
,

这表示神经脉冲的传导速度

不依赖于初始刺激的分布
.

在解 (3
.

5) 中如果 几变号
,

还可以把它改写为

0
厂 (劣 , t ) = 认

~ e 一s e c n y
乙
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_
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_
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当 夕为常量时
,

厂 (二
,

t) 代表一个行波
。

解 (3
.

5 ) 是方程 (3
.

1) 的一个很好 的 近 似解
.

为

、 _ _
. _

_
、 _ _

_ _ .

_ _
_

,

口犷 ,, _
。 、 , ,

_
, _ 、 _ _ _

_

此把 (3
·

5) 式代入方程 (3
·

2 ), 考察方程 (3
·

2) 右边三项对谕
-

的贡献
,

有 人 对 这 三 项

在区域
:

}护一 4 D kt
“

!《 4 D t ,

护一 4 D 触
,
》 4 D t,

护《 4 D kt
,

都研 究 过 了
,

证明 附 加 项

_

/ 日犷 、
2

/
, 。 二 , 、 _ , _

日厂
二 ‘

~ 小 卜 .
卜 二 、一~ ~ *

、

“ 。丫 ~ , 、
艺 l
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芍二一

】 / L口一厂 少灯一又玉一阴 贝献「乙乙县 匕 l州狈术讥夕已叮
、

里亡纪 汀U
。

\ O 潇 / l 口 ‘

例 2 强度为 0 的针刺
:

犷 (x , 0 )二 6 d (x )〔z + d (劣)〕
一 ‘

用 (3
.

3 ) 式
,

对 附 的初值为

班 (二
, 0 ), 占(二)

热传导方程的解是
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再用 (3 3) 式得
‘.二

一
、, .了.J、、,22

犷 (X , ‘
卜“
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, + 2 (汀 D ‘)告 。· p

(
“‘+ 戈 2

4 D t

在 k 变号以后
,

它也是一种变幅的行波
。

四
、

大 耗 散 的 情 形

由基本方程 (1
.

4)
,

但是设想轴突的半径
a 很小

,

而总电阻 R 很大
,

这相当于 过 阻尼情

形
。

于是采用绝热消去法
『礴’,

方程 (l
.

4) 取近似形式

C V = 犷 。 (犷)

计及展开 a (厂)后
,

方程变为

C V 二 J 。
犷 + 口 :

厂
2
+ 口:

厂
”

(4
.

2)

( l ) 先忽略 厂 的 3 阶项
,

有

C V = a 。
V 十 a ; V 名

考察不随时间变化的动作势
,

即 V = o
,

由上式得

a 。
犷 + a l

厂
“
~ O

(4
.

2)

它有 玖一 。
,

玖一令
两个解

,

用线性化方法考察以上两个平衡点 厂
。 ,

犷 = 犷
。

+ ￡

其中
己是扰动项

.

对于 V
, ,

把 (4
.

3) 代入方程

C 云= a 。己

(a = 1
,

2 )的稳定性
,

令

(4
。

3 )

(4
.

2) 中
,

得到
: 满足的方程

_

/ u 。 ,

、
。 ‘

一
e‘P、

一

丁
一

‘

2

由此可见当 a0 > O 时
,

动作势的平衡值失稳
; 而当 几< O 时

,

动作势的平衡值 是 渐 近 稳定

的
。
。 。
“ 0 是临界情形

,

当 a 。

接近零时
,

弛豫时间 C / 。
。

趋于无穷
,

这是临界减 慢现象
,

扰

动量 己衰减的非常慢
。

a 。

是由钠钾及其它离子的浓度定的
,

所以问题是调节 a 。

来 控 制以上

的各种现象
.

对于动作势 犷
: ,

有

C乙= 一 a o e

/ 口 。

八
二 “

~
e X p气一己

一石

/
(汀 : < 0 )

可见当a0 > O 时犷
:

渐近稳 定
; 。。< O 时失稳

;

口。
= 0 还是对应于临界现象

。

犷
。

随参量。 。

的变

化绘于图 4 中
,

在a 。
, 0 处平衡的动作势发生

过渡
。

> O )

( 2 ) 如果a ;
二 0

,

则方程 (4
.

1 )变为 图 4
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C F = a 。
厂+ a :

犷
“

犷
1
~ O

1 19

(4
.

4 )
同样

,

有解

厂
2 , 3
一 士

(一舒)
音

对了明确起见
,

先设几> O
,

可令

对于犷
: ,

有

于是只在口 。

< O 时才有V
Z , :

存在
.

关于动作势平衡值的稳 定性
,

厂= 厂
。

+ 。 (a = z , 2 , 3 )

a
n

e
二二二 ~ - 下子一召

七

/ 口 。

八
x p气一百

一‘

/

在氏》 0 , 厂 ,

失稳
;

对于厂
: , : ,

有

a0 < o
,
厂

,

渐近稳定
; 。。

= o 是临界情形
.

2 {a 。

{
~

不丁一
“

_

了 2 }a 。

}
二

\
一 “
一

e x p
气一亡

-

一 ‘

2

它永远是失稳的
.

此时

但是 当几< 。时
,

则只在氏) o 时有解 厂2 , ,
= 士(二

0

/ }。
2

})含

/ 一 Z a
。 2

\
己

~
e x p、

~几丁一
‘

/

则动作势F
Z , 3

永远是稳定的
.

动作势的平衡值厂
。

(a = 1
,

2
,

3 )随参量 。。

的变 化 如 图 5 所 示
.

当二
。

由负值向正值变化时
,

到临界点。
。

, O处 曲线出现分叉
,

这称为分支现象
.

它预示 着在

过限尼的情形下
,

神经脉冲的动作势不是以单一形式存在的
,

可以控制外参量a 。

得到不同的

稳定平衡的动作势

(3 ) 一般情形
,

由方程 (4
.

1) 出发
,

仍考察动作势的平衡值
,

有解

厂
l
~ O

厂
2 , a
一

女(一
士、万不花瓦可)

为了明确起见
,

假设al
, a Z

均为正值
.

厂
: , 3

对。 。

的依赖关系是一条抛物线
,

(4
.

5 )

改写 (4
.

5 )式为

(
斌砂

2 , 。
+

众)
’

一(a0 一翻
它的图象绘在图 6 中

.

关于犷
。 ,

(a = 1
,

2
,

3夕的稳定性
,

仍用线性化来讨论
,

令犷 ~ 犷
。

十。 ,

对
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于 犷 ! ,

有

一
p

(令
,

)
,

其 中

有解

于是在a0 < O时有渐近稳定
。

对于犷
2 , 。,

有

C 乙二f (。
。

)。

f (。
。

)二 a 。
+ 2 a l

犷
。

+ 3a :
犷委 (a = 1 , 2 )

f f(口
,

、 1

￡
~

e X p L一七一
丁

]

(4
.

6 )

稳定性的情形由f (仇)来决定
,

当了(。
。

)< O 时才有渐近稳定
; f (。0) 、 O 是 临 界减慢现象

;

f (u 。

)二 0 时称a 。

为临界点
。

把 V
。

代入 (4
.

6 )后得
.

l a 扩二 l 口 1 ,

一
- -

-
一

—J“
, ”二 一 乙。。十厄

一

飞 十万
一

瓦
一 V 口犷一 4 J 0a ‘

容易看出在 “、a 。

、
畏

区间内有fz(
。。、 。 ,

其它区域fz(
O 0) 是正的

;

耐
3

(a0 , 是单调递

减函数
,

直到 。。
一

借
处变为零

·

所 以在 a 。

< 。区域内
,

F l
是稳定值

,

当 a 。
一 。时

,
犷

1

失

稳
,

几> O 时动作势取值为厂
2 。

类似地
,

当。
,

< O ,

几 < O 时动作势随a 。

的变化表示在图 7 中
, a ;

< O
,

几> O 表示在

图 8 中
; 仍) o ,

几< o 表示在图 9 中
.

图 7 cT I

< 0
,

口2

< 0 图 8 0 1

< O
,
口2

> 0 图 9 a l

> 0
,

a :

< O

神经脉冲传导的过程是相当复杂的
,

但基本上是非线性弥散过程
.

上面我们得到神经脉

冲是一种慢变振幅的孤立波
,

或者是一种速度不依赖于初始分布的行波
,

这些结论定性地与

实验观察是符合的
。

至于分叉现象的可能性
,

还有待进一步研究
。

本课题是杨桂通教授提出的
,

并对本工作给 以关怀与鼓励
,

特此表示衷心的感谢
。
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