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摘 要 生物神经系统是由数量极其巨大的神经元相互联结的信息网络系统
,

在生物体的感觉
、

认知和运动控

制中发挥关键性的作用 首先介绍神经兀
、

大脑和一些生物神经网络的生理结构和理论模型
,

然后分别介绍其

放电活动和网络动态特性的一此重要问题
,

包括神经儿的复杂放电模式
、

祸合神经元网络系统的同步活动和

时空动力学
、

大脑联合皮层神经微回路的网络结构特征
,

以及工作记忆和抉择过程的动力学机制等 最后对今

后研究给出一些展望

关键词 神经 网络
,

神经元
,

突触
,

大脑皮层
,

同步
,

放电模式

引 言

生物神经系统是由数量巨大的神经细胞相互

联结组成的
,

具有极其复杂结构的信息网络系统
,

包括各种感受器官和中枢神经系统 它承担着感

受外界刺激
,

产生
、

处理
、

传导和整合脉冲电信号
,

从事高级认知活动 如知觉
、

学习
、

记忆
、

语言
、

情绪
、

意识
、

思维等 以及运动控制等重要功能

总之
,

脑和神经系统是高级动物活动的司令部和

信息中心
,

是生物体的关键器官系统之一 世纪

年代以来
,

神经科学家相继提出和改进 了一些

著名的神经 电生理的理论模型
,

在神经系统的复

杂放电活动和信息编码的神经动力学研究得以迅

速开展
,

对神经科学产生了深远影响 近年来
,

神

经系统的解剖学和生理学的实验研究取得丰硕成

果
,

并且迅速推向细胞和分子水 平
,

使得人们对神

经系统的生理结构
、

神经信号发生和传导的电生

理过程
、

运转方式和功能特性都有了全新的认识

另一方面
,

神经科学家将实验动物的认知行为与

大脑皮层神经元的放电活动联系起来
,

开始探究

收稿
一

期
一 一 ,

修卜
,

旧期
一 一

认知过程的神经机制
,

也取得重要突破 但是现
‘

在

对于神经活动的复杂机理的本质认识还是很初步

的
,

为此需要深入进行多学科
、

多层次的综合性研

究
,

这是神经科学发展的重要趋势 以脑科学为核

心的神经科学己经成为 世纪国际科学技术研究

的主要前沿领域之一
,

正在酝酿着新的重大突破

生物神经系统活动有两个重要特点 首先
,

神

经元在神经活动中起着重要的基本作用 神经系

统的放电活动主要表现为神经元产生和传输动作

电位脉冲串的过程
,

神经信息编码又是通过放 电

脉冲串的时间节律和振荡模式反映的 其次
,

神

经系统整体由数 日众多的神经元组成
,

各个单元

之间通过 电突触和化学突触紧密联系
,

形成一个

具有高维数
、

多层次
、

多时间尺度
、

多功能的复杂

信息网络结构
,

从而导致复杂的网络动力学行为

复杂脑网络可分为基于神经解剖学的结构性网络
、

由于神经元集群的非线性动

力学行为呈现统计学依赖性模式所产生的功能性

网络
、

以及 比功能性网络更强

调节点之间相互因果作用的效率性 网络

国家自然科学 七金
, , ,

一 刀 ￡

,

和 阅家重点基础侧究发展计划 资助巧 日
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等 神经信息传导和整合过程是通过神

经 网络系统实现的
,

因此神经系统的网络动力学

行为与其信息活动和认知功能密切相关

本文介绍生物神经网络系统的生理结构和模

型
,

及其放电活动和网络动态特性的一些重要问

题
,

包括神经元的复杂放电模式
、

祸合神经元网络

系统的同步活动和时空动力学
、

大脑联合皮层的

工作记忆和抉择过程的动力学机制及网络结构特

征等
,

并对今后研究给出一些展望

生物神经网络系统的基本知识

神经系统的基本构造是神经元
,

其信

号传递的基本形式是动作电位 神经元的基本构

造包括接受信息的树突
,

处理信息的胞体和输出

信息的轴突 神经元之间的信号传递通过精细的

突触结构
,

它包括输出信息的终扣和接受信息的

棘结构 神经元内外的信号传递通过细胞膜上

的离子通道
,

主要包括钠离子
,

钾离子
,

氯离子和

钙离子等 神经元的树突形态丰富多样
,

典型的

神经元的形态如图 所示

肯野神经元
,

锥体神经元
,

颗粒神经元
,

中间神经

元和海兔 神经元等的房室模型描述
,

理论刻

画神经元的电活动特性 一 在神经元房室模型

的基础上
,

许多文献开始神经系统的模型分析
,

大

脑神经系统的计算主要包括大脑皮层
,

海马结构
,

庄脑和小脑等内部结构的简单环路模型 ”一 神

经系统之外有线虫
,

海兔
,

龙虾
,

七色鳗和海若螺等

简单神经系统 此外
,

神经元和神经系统的计算有

自己特有的软件
,

典型的是 和
,

其应用范围十分
’ ‘

泛 哪
,“

卜面分别对神经元和生物神经系统的结构
,

特别是对应的理论描述作简单介绍

神经元的生理结构和理论计算模型

离子通道模烈

离子通道是镶嵌在细胞膜上的人蛋白质分子
,

膜内外通道的离子交换形成对膜极化电位的影响

离子通道分门控离子通适和非门控离子通道
,

门

控型离子通道分电压门控
,

化学门控和机械门控

等类型
,

常见的离子通道有钠通道
,

钾通道
,

氯通

道和钙通道等 电压门控离子通道描述细胞膜 内

外的离子交换形成的电位变化 化学门控和机械

「〕控常见在神经元之间突触连接
,

通过抑制递质

或兴奋递质结合受体控制离子变化
,

变量是开放

时间
、

中断时间
、

中断次数和爆发长度等
,

离子通道模烈描述了细胞膜内外离子交换的

动力学变化过程 作为重要的典型例 子
,

基 于可兴

奋细胞的等效电路
, 一

模型由 卜

面的方程给出

千 【
一夕 一 一 夕 一 一

忑

神经元理论研究的基础是
一

离

子通道模型
、

的连续 电缆模刑及其对应的离

散房室模型 队 神经元之间的连接描述为突触

动力学
,

更精细的理论有树突棘结构和末端的

终扣
,

刻画电信号和化学信 号的相互转化
,

信号的

接受和传递等 , 神经元的树突形态可以整合信

号的传递过程
,

其理论描述为树突动力学 神经

信号的传递大多需要钙信号的调节
,

对应建立钙

通道
,

钙库的理 论模烈 队 离子通道理论
,

突触

动力学
,

树突动力学和钙 调
一

竹模烈构成神经计算

的理论基础
,

根据神经元的形态结构
,

大量文献建立 了蒲

一

一 。 。 。 。

一 、 , 、

一 二 。 。

抓一击一一

其中 是神经元膜电位
,

是膜电容
,

二
,

为

离子通道的门参数
,

为 离子通道的门参数
, 为外界刺激电流

, 。

为细胞间突触电流 阳

常数 饰
,

玫 分别表示 和 十 离子通道的反

转电位
,

竹 为泄漏电流的反转电位
,

相应的最大电

导率为 夕
, 夕 , 夕
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离子通道的理论描述是 模型的精髓 特别

是建立了离子电流
。 守 “ 。。 一

的描述格式
,

其中 表示某个离子通道
, 。

和

环
。。

为该通道的离子电流和电位
,

为平衡电位
,

、

为最大电导率
, 守是某个常数

, ,

是离子通

道的某些门参数 它将神经电活动与细胞膜离子

通道的活性联系起来
,

揭示了神经元电活动的动

作电位的产生机制
,

给出了细胞离子通道的描述

方法 睁 一 数值研究表明 模型可以呈现丰富

的动力学行为
,

发现了实际神经元中存在的 自激

振荡
、

混沌及多重稳定性等非线性现象
,

为今后神

经放电活动研究和其他神经元模烈的建立奠定了

坚实的理论基础 由于 和 研究成

果的重大理论及应用价值
,

他们荣获了诺贝尔生

理医学奖

许多其他神经元模型都是在此基础上发展起

来的 邵 例如
,

在 模刑中忽略离子通道
,

只考虑膜电容的影响
,

便简化为经典的累积发放
一 一 ,

模耳, 若利用变量 和 之

间线性关系
,

得到常用的
一

模型 将 模刑的思想表达为非线性多项式
,

得

到 模型 若对不同的神经

元具体分析离子通道类双和强 调膜的电导性
,

可

以得到
一

模型不 盯 模型等

其他有较强的应用背景的模型
,

如描述 起博

神经元的 模烈 哪
、

描述心肌动作电位和起

搏节律的 模烈等也都来源于 模烈 哪

此外
,

神经元之间的抑制和兴奋突触同样基 于

模型
,

只是添加递质结合的影响

电缆特性和房室模刑

离子通道的理论描述刻画了细胞膜内外的离

子交换
,

神经元的内部信号传导则是基 于 的

假 设
,

信号电位在神经细胞内的传导具有电缆特

性 咚 经典 电缆理论的基本假设是 膜是

被动均匀的 核心 导体有恒定的截面
,

内流体

可 以看作是一个欧姆电阻 细胞外是等电位

的 输入为电流 在这些假 设 卜
,

在任何点

和时间 时圆筒膜两端的电压
,

满足电缆偏

微分方程

口 口

兀毛歹王百 一
“

丽 孺

其中
, 、为细胞质电阻率

,

。 为细胞膜电阻率
,

。

为单位长度固定直径电缆的细胞膜电容

定义与空间 有关的膜空间常量 入

入一 丫存二兀

以及与时间 有关的膜时间常量 瑞

几 。

我们得到无量纲单位的电缆模型
。口
入‘

一
一

用泰勒级数离散表示为 巧的值和相邻房室中环一

和 巧 的值
,

连续电缆方程变成离散房室模型

认 、 一 认 认 认 认

一
二 一才 二升 八

九 儿爪

其中
。 ,

味
, 。 是常数

,

几刻画外界影响

离子通道模型描述神经元膜内外的离子交换

特性
,

而电缆模刑描述细胞内电信号传递的特性

如果附加圆柱的长度
,

半径等儿何特征和膜电容
,

电导率等物理特性
,

单个神经元的放电活动 己经

完全得到描述
,

可以进行神经元的理论研究 卜面

描述神经元之间的突触连接

突触动力学模型

神经元通过突触连接进行神经信息传递
,

实

现细胞间的信息交流
,

突触所传递的信息一般采

用电传递和化学传递两种方式进行 近年来
,

国

际上许多文献根据电突触 不化学

突触 的生理意义
,

建立了突触动

力学的理论模型 一例
,

见图

电突触的描述是电位祸合
,

突触连接体现 突

触前和突触后的直接影响 神经元的突触前端释

放神经元信号引发突触通道的打开
,

通道打开后
,

突触后 电位发生变化 根据电突触的生理特征
,

流经缝隙连接的电流与相邻的神经元之间的电位

差成正 比
,

应用欧姆定律给出电突触祸合的数学

模型 网
,

利用等效电路关系得到电突触后 电流为
‘ 夕, ‘ 珠 一

,

其中
, 。

和 。
,

分别为突触电流
、

电位和电导率
,

珠 为细胞膜电位
当神经元受到刺激时

,

突触前膜中含有神经递

质的突触小泡跨过突触间隙
,

与突触后膜融合井释

放出神经递质
,

在突触后膜上引起一个短暂的电位

变化
,

从而完成信息传递过程 这就是化学突触传
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递神经信息的生理学过程 化学突触是神经元相

互连接的主要方式
。

常见的有轴突
一

树突
,

也有轴

突
一

胞体
,

轴突
一

轴突等多种模刑
,

其中信号的详

细传递过程是电脉冲
一

化学信号
一

电脉冲 图 最

近
,

关 于化学突触的理论模型很多 圆
,

主要 目的是

要理论描述突触前后的电信号和化学信号的转化
,

又包含兴奋和抑制递质的结合
,

钙信号的调节等功

能 简单的形式是 采用的 函数
,

即用突触电

导率 夕 。。、 , , 一 娜 去描述突触

后电位的变化 网“
,

其中 是某个常数

树突动力学和轴突传递

突触模型的引入可 以将神经元联系起来
,

整

体描述神经系统 但神经传导还受很多因素影响
,

树突的形状起特别重要的作用 娜 对不 同的神

经元
,

树突形状 的差别很大
,

次级分支的半径满

足 律 树突形状的变化可以引起不同的发放

模式
,

如周期振荡
,

峰放 电和簇放电等 〔 一 此

外
,

树突的结构变化会导致电信号传递的时间延

迟
,

对 电位发放的影响也十分 明显
,

例如蒲 肯野

神经元
,

锥体神经元树突 的房室模刑

分析
,

单个神经元 的房室就有儿千个
,

计算显示

电位正 向传播和反向传播的衰减特性
,

这些计算

结果和功能缝隙越来越吸引人们的注意 卿
, ‘ ,

见

图

图 神经元树突的结构和 电路模型

关 于轴突 的电信号传递
,

在生理上包

括有髓鞘和无髓鞘两类 有髓鞘的轴突用朗飞结

分开
,

被髓鞘包含的轴突内外没有离子交换
,

信 号

传递的速度大约 、
,

郎 始结的膜上有很多

离子管道
,

可以发生膜的去极化和复极化过程 无

髓鞘轴突的信 号传递很 占怪
,

郎飞结之间的神经

冲动是跳跃式的传导 典型郎 灼结的模型刻画见

文献
,

见图

树突棘结构

神经元接受信息的树突顶端是突触后
,

它是

一个很特殊的棘结构
,

棘结构 的理论描述 见文

献
,

树突棘 的头部有钙通

道
,

行
一 , 守 氨基 丁酸 受体

通道乖
一

场
一 一 , 一

甲基
一 一

大 门冬氨基酸 受体通道等 离子信号传入

内涵钙库后
,

在 长 一
,
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钙离 子诱发的钙释放 机制 卜将信号冲动经过

树突颈传 导到树突
,

然后按电缆模型方式传递

对实际的一个神经元
,

这样的棘结构大概存在

、 个
,

在不同的树突棘结构
,

信号传递

有时间延迟
,

这种信
一

号延迟对神经传导有明显影

响
,

见图

图 神经儿轴突的结构和电路模型

流入 直 释

, ’

秘

室
,

就可以完整地对神经元的电活动进行数值仿

真 同 , 对普肯野细胞
,

锥体神经元
,

颗粒细

胞
,

星状细胞等
,

现在都有很好的专 门软件
,

如
, ,

不 等
,

得

到和实际符合的理论结果 进一步结合神经元的

网络结构
,

还可 以初步地模拟神经系统的特性

门呀
流入 释出

川 盛

戴烈
’

汽
图 树突棘结构和模型

钙信号的调
一

了

钙通道存在
几
细胞膜和细胞内的内质网和线

粒体的钙库
,

钙信号的调节作用在神经传导过程

十分重要 哪 对钙通道的理论描述 阵 一
,

主要

刻画各种从细胞膜和钙库中流进和流出细胞质的

钙离子
,

具体钙信号转 导

模刑结构如 图 所示
,

土要包括膜通道的流

入和泵 出
,

钙库的通道的交换和细胞质内的缓冲

等作用 这里最重要 的是钙离子诱发的钙释放的

机制 它可 以形成各类钙振荡和钙波信 号
,

并调 竹

或传递 电信 号

对单个神经元
,

利用上面的离 子通道模型
,

棘

结构
,

突触连接和钙 调节
,

井根据细胞儿何生理

结构的特性
,

通过 电缆和房室模刑分割为不同房

大脑神经网络系统的生理结构和理论模型

人的神经系统可分为中枢神经系统
, ,

分为大脑
、

中脑
、

小脑
、

桥

脑
、

延脑
、

间脑和脊髓等和外周神经系统
。 ,

两大部分 其中大脑包

括大脑皮层
、

基底神经节
、

海马和杏仁核等 理论

描述这些结构
,

利用计算机模拟它们的功能
,

并发

现神经系统的一般规律儿 乎是神经计算的最高 日

标 就 日前的计算水平
,

房空模型的描述 已经很接
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近实际神经元
,

离子通道的分布和突触连接的类

型基本确定
,

但连接位置和数 日仍然主要采用随

机连接的形式 大脑神经系统的模拟多集中在

不同组织内部的小神经环路
,

也有学者开始尝试

计算大脑神经系统等 哪

文献 构造一个 层大脑神经系统模型
,

对

老鼠 区域 皮层和哺乳动物丘脑解剖结构的丘

脑
一

皮层神经神经同路
,

包含具有不同形态的单

个神经元 锥体
,

星状
,

篮状等神经元
,

突触连接

包括
, 一 一 一

勿
一 一 一

, 一

氨基
一 一

羚基
一

甲基异恶哇
一 一

丙酸 和 等 发放形式出

现老鼠皮层和丘脑观察到的 个基本类型 目前

的模型包括皮层和丘脑
,

准备将其他结构
,

如海马
,

小脑
,

基本神经中枢等逐渐加上
,

得到完整的大脑

计算模型 此外
,

像蓝脑计划等机构已经得到赞

助 哪 ,
,

开始了数值计算大脑的梦想 随着计算

机的发展
,

这样的模拟越来越吸引理论工作者的

兴趣 尽管对完整的大脑神经系统

在神经元和具体突触连接水平的模拟还刚

刚开始
,

但对大脑神经系统内部结构的模型研究

已经取得了不少结果 一 ,

见图

图 大脑神经系统理论模型和计算

大脑皮层和皮层功能柱

大脑皮层大约包含 亿个神经细胞和

多亿个胶质细胞 主要结构形式是神经纤维 人的

大脑皮层分为 层
,

包括分子层
,

主要有锥体形细

胞树突组成 外颗粒层
,

有大量的星形细胞 颗粒

细胞 锥体细胞层
,

有大型锥体形细胞和普肯野细

胞 内颗粒层
,

有大量星形细胞 大锥体细胞层 最

深为多型细胞层
,

包含梭形细胞等 根据皮层的

不同特点和功能
,

沿着水平方向分为运动区
、

感觉

区
,

视觉区和听觉区等 目前对大脑皮层的研究比

较深入
,

而一般的大脑模型的理论研究集中在皮

层的不 同位置
,

主要是皮层 内神经元构成的简单

神经回路 一

在与皮层表面垂直的方 向上
,

一些具有大致

相 同特性的神经元集合呈链状排列成细胞柱
,

称

为皮层功能柱 它是皮层最基本的机能

单位 人的大脑皮层约含有 万个柱
,

每一

个柱内有 左右的神经元 用微电极插入皮

层
, “

感觉柱
”

与感觉机能有关的细柱 引导电位的

方法
,

证明了同一个柱内的细胞相同的感觉型式
,



并有相同的感受野
,

见图

图 大脑皮层的神经细胞结构

大脑皮层的细胞结构由垂直的柱状结构构成
,

一个典型的柱大约 层 信息通过神经纤维传输

给皮层的形状神经元
,

再 由皮层精细空间中的中

间神经元将信息传递给下级有知觉的结构 昨 关

于对功能柱的模型研究
,

实验室等对大

老鼠皮层进行计算
,

一个柱型包括 个神经

元
,

每个神经元有数千个房室
,

每个房室包含十儿

个
一

离子通道 总的功能柱连接数

口仍在探索中 肠 等 利用房室模型对丘脑

网络进行了数值分析
,

得到皮层的 守振荡
,

纺锤睡

进 展 年 第 卷

眠波和癫痈发放等

海马结构 哪
海马由两层神经元组成

,

一层是颗粒细胞构

成的齿状回
,

一层是锥体细胞构成的 氏角
,

氏角分成 个区 、 海马的主要

输入来自内嗅皮层
,

内嗅皮层神经元的轴突组成

前穿质
,

将来自联合皮层的信息传递给海马 见图

前穿质轴突与齿状回颗粒细胞的树突形成突触
,

齿状回颗粒细胞的轴突与 的锥体细胞的树突

形成突触 锥体细胞发出的轴突分成两支
,

一

支经弯窿离开海马
,

另一支称为 侧支
,

与

的锥体细胞形成突触 典型的理论研究集中

在 、 的 侧支上
,

对于海马神经系统
,

肠 昨 曾建立了包含

个锥体细胞的 结构简化模型
,

结果显示单

个锥体细胞的簇爆发放电十分复杂
,

而且考虑的

细胞较少 后来 肠 和 毋 。对原有模型进

行改进
,

建立包含 个锥体细胞的 网络结

构 卿
,

锥体细胞之间的兴奋突触随机连接
,

结果发

现较强的突触连接是发生同步簇爆发的必要条件

年江认
,

盯 址 和 在前人的基础

上
,

进一步扩大细胞规模
,

发展成 个锥体细胞
,

个抑止性中间神经元的 网络模型
,

并对突

触强度影响电位发放做了深入研究 由于海马的

重要性
,

海马结构的
,

和齿状回 等系

统结构
,

都有对应的理论分析 。一

丘脑模型

丘脑 的功能就是合成 发放 丘

觉 丘觉是 自身蕴含意识并能发放意识
,

当丘

觉 自由发放或被样本点亮发放
,

这时就产生意识

丘脑皮层的网络回路包含锥体神经元
,

中间神

经元
、

丘脑皮层和视丘细胞等
,

相互连接有

和 受体类型
, ,

见图 肠 丘脑皮

层的计算
,

利用房室模型模拟皮层中的各类神经

元
,

模型显示 守振荡
,

睡眠纺锤波
,

同步发放
,

锥体

神经元的正则发放和快速振荡发放等现象
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图 包含 个柱的丘脑皮层神经网络连接

小脑模型

小脑皮层 由分子层
、

普肯野细胞

层
,

颗粒细胞层和纤维层组成
,

包括普肯野细胞
,

颗粒细胞
、

蓝状细胞
,

星状细胞和高尔基细胞
,

见

图
,

其中 和 卜 分别表示抑制 和

兴奋 性 来 自延髓下橄榄核的爬行纤

维投射和来自脑桥核团的苔状纤维发出的轴突与

颗粒细胞形成突触
,

颗粒细胞的轴突上升到分子

层
,

分支形成平行纤维
,

每根平行纤维与普肯野细

胞形成突触 小脑皮层细胞的树突只延伸到分

子层
,

它的轴突只在小脑深部核团形成突触
,

并且

形成 型的递质输出 对小脑模型网络
,

将普

肯野细胞
,

颗粒细胞等用房室模型模拟
,

再按神经

元的生物结构连接起来
,

文献
,

利用

计算模拟了小脑的整体特性
,

其中蒲肯野神

经元在小脑中起重要作用 另外橄榄体小脑的

模型研究也是理论分析的热点
,

视觉神经系统

视觉神经系统的通道包括复杂的网络结构
,

处理不同的信息功能
,

见图 典型的视觉计

算理论由 提出 视觉从图像开始
,

经过一系列

的处理和转换
,

达到对外部世界的认识
,

理论

包括表征
,

处理和零交叉等 个概念 视觉图像的

形成分为二维基素图
,

维耍素图和三维模型表

征 个阶段 当三维模型表征建立时
,

便能够区别

物体的特性 的视觉计算理论得到人工智能

专家的认可
,

但还没有神经生理学的验证 畔
,

州

图 视觉神经系统的视网膜结构

在细胞水平
,

利用房室模型研究视觉神经系
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统
,

有大量模型文献 一 如视网膜 上

的双极细胞
,

神经节细胞
,

视锥细胞和视杆细胞等
,

都有模型分析离子通道和光感刺激等影响 视觉

皮层 的水平分层有 个区
,

垂直方

向从浅至深分为 层 与皮质垂直的
、

成束的方式

集结在一起
,

形成功能柱
,

见图 视觉皮层的文

献十分丰富 一‘叫
,

通过细胞水平模型分析视觉

功能是其研究 目标

嗅觉神经系统

嗅觉神经系统主要包括感觉细胞
、

嗅球和接

受嗅球信息的嗅皮层 嗅球是感

受信息从嗅区传入到大脑其它部位的入 口
,

也是实

现气味信息编码和识别的关键部位 关于嗅觉系

统的研究很多
,

比较重要的儿个模型有 等

提出的关于嗅觉感觉层对不同气味反应的层析模

型
,

提出的气味分子从嗅觉勃膜表面到嗅毛

受体细胞的扩散模型
,

根据嗅觉系统的解

剖结构建立的神经网络模型 等详细描述了

从感觉细胞到僧帽细胞
、

丛状细胞
,

信息传递到嗅

皮层神经元义反馈到颗粒细胞
,

并作用到僧帽细胞

的过程中神经元之间的相互连接关系 、 流

行的模型是 提出的细胞结构
,

每个僧帽细胞

与附近的颗粒细胞相互作用
,

每 个僧帽细胞构成

一个嗅小球
,

同一嗅小球内的僧帽细胞相互抑制地

连接
,

不同僧帽细胞间夹有丛状细胞
,

僧帽细胞和

丛状细胞之间用颗粒细胞相连接 僧帽细胞
、

丛状

细胞和颗粒细胞形成的僧帽细胞层接受外界感觉

细胞的作用
,

同时将电信号传递给嗅皮层神经元
,

信息经过嗅皮层加工后又反馈到颗粒细胞
,

此时颗

粒细胞又通过抑制作用到僧帽细胞 呻
,‘ 。一 ,

典

型的嗅觉皮层模型
,

如图 所示

听觉神经系统

当声音 由外耳道和 中耳传入内耳后
,

在内耳

进行初步分析并转化为神经冲动
,

经听神经传入

耳蜗核 耳蜗核神经元可直接投射到中脑 卜丘
,

也

可直接投射到上橄榄复合体和外侧丘系
,

然后再

投射到下丘 耳蜗核神经元不仅投射到同侧听觉

核团
,

而且通过斜方体投射到对侧的脑干听觉核

团 听觉信息经过不同核团的分析和整合
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后
,

再送入 庄脑的内侧膝状体和大脑听皮层

进行进一步的分析和整合 典型的听

觉皮层模型如图 所示 听觉模型计算不仅是神

经元的问题
,

还包含物理 电信
一

号和声学波动的特
占

生物神经系统的生理结构和理论模型

在大脑神经系统研究的同时
,

生物神经系统

的研究一直吸引着人们的注意 虽然实验是探讨

生物机理的基本方法
,

但要完整地了解生物神经

系统的功能
,

理论分析的方法更显现其优越性 对

生物神经系统建立合理的理 论模型
,

通过计算机

模拟实际生物神经系统的活动和功能是当前神经

科学研究的重要方向
,

正在发挥越来越大的作用

海兔的中枢神经系统

海兔的中枢神经系统十分简单
,

而且胞体较

大 拼 ,

可 以很容易将它们分离培养
,

非常适

于实验研究 它 由 个分开的神经节组成 大多为

双侧
,

每个神经节内约有 个神经细胞
,

它既

不同于非常简单的神经
一

竹 如 鳌虾
,

只有 个神

经元组成
,

也不是具有复杂神经系统的脊椎动物
,

但能 早现多种复杂行为
,

因此有可能对脊椎动物

表现的某些类刑的高级行为进行简化的细胞水平

上的探讨 特别是
,

海兔的行为受各种类刑的学习

和动机状态的调 竹
,

其中有些类型和状态是与哺

乳动物相似的 有鉴
几

此
,

海兔的这些特点使它成

为研究神经生物学的重要材料
,

也使 等的

研究能成为当今神经生物学研究的典范 ‘ 在

海兔学习记忆系统中
,

海兔缩鳃反射的神经元线

路十分简单 对喷水管皮肤的刺激能激活 个感

觉神经元
,

这些神经元与鳃内 个运动神经元构成

直接突触连接
,

运动神经元又与肌细胞形成直接

突触连接 触觉刺激作用 于喷水管的皮肤时
,

感觉

神经元兴奋
,

使运动神经元和中间神经元产生兴

奋性突触后电位 这些突触后电位经空间和时间

总和
,

使运动神经元放电而导致缩鳃动作 “一

龙虾胃肠神经系统

龙虾胃肠神经 节包含 个神经元
,

神经元

的电位发放和 网络关系基本确定
,

对应的实验结

果 比较系统 龙虾的胃肠神经节包括责门神经系

统
、

胃研磨囊神经系统和幽门神经系统 部分
,

胃

研磨囊神经系统包含 个神经元
,

内部突触主要

用突触抑制和突触祸合相连接
,

幽 门包含 个神

经元
,

神经元之间除了抑制和祸合外
,

还包括少量

的信息整合和放大 关于该系统的实验结果有大

量文献
,

但理论分析较少
,

主要问题是如何建立神

经元之间的突触连接
,

特别是抑制
、

祸合
、

激发和

整合等关系的理论描述

根据龙虾神经系统神经元电位发放的实验结

果
,

可以确定龙虾神经系统的网络结构 由于问题

的复杂性和实验的差异
,

龙虾神经系统中神经元

的结构有 种模型
,

其内部的突触连接也有一些

区别 型龙虾胃肠神经
一

竹的网络结构
,

其

中幽门网络包含 个神经元
,

胃研磨囊网络包括

个神经元 两个网络节律相互作用产生食物消

化不排泄的功能 “ 一 “

七色鳗脊椎系统

哺乳动物的脊椎神经系统十分复杂
,

数童众

多的神经元形成功能不 同的中枢模式发生器
,

可

控制动物的肌肉运动
,

如漫步
,

行走和快跑等形式

由于高等哺乳动物的脊椎神经系统的研究比较困

难
,

目前
,

有些研究集中在简单的脊椎神经系统
,

如

低等的脊椎动物
一

七鳃鳗研究
,

特别是中枢节律产

生的节律问题
,

例如
,

等利用七鳃鳗

的实验结果给 出具体的神经系统结构图
,

对

网络结构中神经元的发放活动规律作出了理论描

述
,

井利用 模刑描述的神经元活动去仿真七鳃

鳗游泳运动特性
,

包括用 模型模拟七鳃鳗的前

向游泳
、

后向游泳以及改变游泳方向等运动姿势

和 利用七鳃鳗儿个脊髓 节段组成网络

结构模型
,

研究七鳃鳗脊椎系统与其前向游泳
,

后
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向游泳以及改变游泳方向的关系 一 己经开

展理论研究的生物系统模型还有很多
,

如线虫
,

果

蝇
,

水蛙和海若螺等 对它们的研究和大脑神经系

统一起构成神经计算的重要内容 、

从神经元到神经系统
,

生理解剖的研究已经

发展到十分精细的程度
,

目前核心 问题是生物神

经系统的功能 从神经元模型的建立到神经系统

的计算已经成为神经科学的重要研究方法 在离

子通道
、

突触连接和电缆特性的框架下
,

建立树突

动力学
,

轴突动力学
,

钙调节机制
,

胞体整合和突

触动力学等理论模型和计算方法
,

并运用非线性

动力学理论进行分析
,

将为揭示神经系统的内在

机理发挥重大作用

藕合神经元系统的放电同步和时空模式

早期的神经科学研究曾着重于强调各脑区功

能的定位
,

而现代的观点却倾向于运用复杂网络

的方法去分析不同层次神经网络的结构和动力学

行为 神经元是神经网络的基本节点
,

神经

元之间通过突触方式祸合并进行信息传递和交流

生物神经元的类型和连接形式的多样性使得神经

系统具有复杂的拓扑结构和动态特性
,

表现出很

强的非线性和复杂性 在整个神经系统中
,

神经元

对信息的反应是由神经元集群共同完成的
,

而不

是单一神经元的功能
,

因此我们需要从复杂网络

动力学的观点去考察祸合神经元系统放电的复杂

同步活动和时空动力学行为
,

探索神经系统如何

对外界的信号进行加工
、

传导和整合
,

进而深入理

解神经高级认知功能

神经元同步的基本概念和判别方法

同步是 自然界
、

工程技术和社会中普遍存在

的现象
,

又是产生其他大量合作行为的机制 同步

的研究早期是祸合振动系统的周期运动的锁相或

锁频问题 在混沌运动出现以后
,

对同步的研究又

拓展到祸合混沌系统 迄今为止
,

人们 己发现了完

全同步
、

相位同步
、

广义同步
、

滞后同步
、

测度同

步等不同类型的同步 呻
,

例 目前关于完全同步

的研究最多
,

不仅有坚实的理论依据
,

而且有丰富

的数值结果和实验
,

而相位同步研究对信号分析

更具有普遍意义

从 世纪 年代起
,

人们通过一些关于电突

触和化学突触祸合的理论模型
,

开展了祸合神经

元系统的各种同步放电行为的研究 这些结果初

步反映了神经元集群中的复杂相位关系和信息传

递动力学特性
,

表明了神经元同步在大脑的信息

处理过程中发挥重要作用 特别地
,

对祸合神经元

系统来说
,

由于有峰放电和簇放电两种放电模式
,

因此祸合神经元的放电同步又可分为峰放电同步

和簇放电同步两大类 从本质上说
,

峰放电同步对

应着快变量的节律同步
,

而簇放电同步对应着慢

变量的节律同步
,

后者在神经信息编码和传导中

起着主要作用 下面简单回顾神经元的几种重要

同步类型的基本概念和判别方法

完全同步

混沌系统的完全同步是指开始在不同位置的

两个恒等的混沌系统在祸合参数的变化下
,

经过

足够长的时间后
,

系统的轨道能够完全重合 完全

同步现象的发生与轨道的初始点选取无关
,

但依

赖于祸合强度的大小 动力系统的稳定性理论是

研究祸合系统同步的理论基础 祸合系统完全同

步的判断可以转化为同步状态的稳定性问题来研

究 一般是通过研究同步差或者在同步流形处的

线性化系统的零解渐近稳定性给出实现同步的条

件 和
,

提出了主稳定性函数

判别法
,

这是适用于对

称和非对称祸合系统同步的一般性判别准则 这

个准则必须依赖数值计算得到最大条件

指数或 乘子 对于有噪声的祸合系统而

言
,

需要计算噪声系统的条件 指数以判

别祸合系统的随机完全同步 还有依赖于构造

函数去判别同步的理论方法
,

所得结果

比较保守
,

所以一般得到达到同步的祸合强度比

较大 在时滞祸合出现的情况下
,

同步差所满足的

线性化系统变为无穷维动力系统 虽然这时计算

全部 指数已是不可能的
,

但是我们仍可

以计算它的极大条件 皿 指数 这是因为同

步稳定性仅仅依赖于极大条件 指数
,

所

以时滞祸合的系统也可以借助极大条件

指数来讨论同步问题 ,

相位同步

相位 同步 锁相或锁频 概念最 早 是 由

提出的
,

指两个祸合的系统或有周

期外力激励的单个系统
,

当它们在时间连续变化

时
,

相位确 价 或频率 保持一致 即 沪 二 功
,

或相位差 或频率差 保持恒定 即 △拭 一
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沪 一 价
, 。 为常数

,

而振幅保持混沌样

振荡状态 即振幅不相关 通过选取适当的相位

函数和平均频率
,

我们可借助 于理论分析或数值

模拟来判别相位同步

通常我们关心 。一 的情形
,

即 锁

相问题 特别地
,

若两个神经元的相位差的最大值

△《
,

则说明达到同步后
,

当其中一个

神经元产生动作电位
,

在其 卜一次动作电位产生

前另一个神经元也会产生动作电位
,

即两个神经

元儿乎同时产生动作电位
,

此时相位同步实际上

就是峰同步 对 于受到外界周期激励的系统
,

其在外界激励的频率和幅度的相平面上的锁频区

域形成舌头状
,

因此又被称为 舌头
,

它可刻

画不同模式的锁频区域

簇同步

簇放电是神经元的主要放电模式
,

具有十分

丰富的动力学行为 近年来
,

神经元网络上的簇同

步现象逐步受到人们的关注
,

普遍 认为簇放电同

步在神经信息传递和神经临床医学有很重要的作

用 簇放电同步考虑的是放电脉冲的簇的节律同

步
,

只涉及慢变量的同步
,

因此是一种
‘ 一

义同步 目

前
,

对于单个神经元的簇放 电机理 以及它在神经

生理过程中所扮演的重要角色
,

人们 已经有了初

步的认识 但是对 于祸合簇放电神经元网络的行

为
,

以及它们在学习
、

认知
、

运动控制等重要生理

行为中所起的作用
,

并没有得到清晰的规律
,

对神

经元系统的簇放电和簇同步的研究还不够

神经元模犁都是多尺度系统
,

包括和脉冲放

电过程有关的快变量以及
一

,。静息态转迁有关的慢

变量 由于慢变量变化对脉冲放电过程的适当调

腔作用
,

就会导致神经元的簇放电现象 这里 以

神经元模型为例
,

利用快
一

慢动力学分析对神

经元的簇放电行为加以说明

神经元的
一

模型由 卜列方

程组描述

士 , 一 护 护 一 之 十

夕 。一 己 一 夕

乏 、 一 二 。 一 司

其中 表示动作电位
, 军描述从放电状态恢复的过

程
,

表示慢适应电流
,

表示外界激励电流
,

其他

参数均取为常数
,

其中 为小量
,

使得方程 是

典型的
“

快
一

慢
”

动力学系统 由于
,

刃 的变化比

快得多
,

因此头两个方程构成
“

快子系统
” ,

最后

一个是

的方法
,

“

慢子系统
”

我们可 以采用时间尺度分离

将慢变量 看作
“

快子系统
”

参量
,

对其动力学行为进行定性分析

的慢变控制

取参数值为
, , , , , ,

及 。 一 ,

可 以得到二维快子系统的分

岔图如图 所示 从
、表示快子系统的平衡点曲

线 实线为稳定分支
,

虚线为不稳定分支
,

其上的

品和 磊是两个鞍结分岔点 快子系统在 的

区域还存在一个超临界 叩 分岔点 图中没有画

出
,

由它产生的稳定极限环 巩 在 叹
。

处和 。

的不稳定分支发生碰撞
,

形成同宿轨线而消失 、

是另一个超临界 分岔点
,

它产生的稳定极限

环 叫 在 欢
。

处也因形成同宿轨线而消失 对 于

快子系统
,

当 位于 从
。

和 吠
。

之间或 众时

可观察到的稳定状态为动作电位 较小的静息态

在吠
。

和 斗。 之间呈双稳特性
,

即放电态和静息态

共存 弓
。 和 叹

。

之间也是双稳区
,

此时大幅的周期

性脉冲放电和静息态共存 而在 弓
。 左端只有脉冲

放电一种状态

图 模型的止维快 子系统以 为控

制参量的分岔图

此分岔图可 以用来定性地解释三维 系统

的
“

簇放电
”

机理 图 中 乏一 。是方程 中

第 式的零值线 在该线的上方
, 云 ,

从而 值

增加 而在其 卜方
,

值减小 设初始时刻系统处

于叫 对应的脉冲放电态 由于 叫 位 于 才一 。
的上方

,

将缓慢向右运动
,

系统 也将沿着叫 形
成一系列的脉冲振荡 直到 增人到 从

。

时
,

由

于极限环消失
,

系统 由放电状态回落到静息态 此

时 乏
,

轨线将向左运动
,

井在 心
。 处重新跃迁
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到放电状态 如此周而复始
,

形成了稳定的簇放电

行为
,

如图 所示
, 一

‘ 一 ‘

了 子 若

来衡量簇放电同步
,

其中
·

表示对时间求平均 根

据定义
, ,

衡量慢变量 艺 不 的时间

平均差 当此相似函数的值接近 。时
,

就可以认为

达到了簇同步

图 簇放电的时间历程图

注意到每个簇当中的脉冲
,

数 日取决于两个时间尺度 叫 中的脉冲振
荡周期 兀

,

以及 在 心
。 附近跃迁到衅 后运动

到叹
。

的时间兀
,

数 日近似为兀 兀 随着控制

参量的变化
,

数 日可以逐渐增加
,

这种过程甚

至可 以导致混沌的发生 若统计相邻脉冲之间的

间隔 称为峰峰间期
, 一 ,

随控

制参量 的变化
,

可以得到如图 所示的分岔图
,

其中明显地出现经由倍周期分岔或加周期分岔通

向混沌的过程 混沌区大致位于 在

图 中给出了 时三维 系统的相空

间轨线
,

它具有混沌奇怪吸引子的特点

由于簇放 电同步对应着慢变量的节律 同步
,

我们可以通过计算慢变量的相似函数来衡量簇同

步 冲 在 系统中
,

膜电位变量 和恢复变量
夕是引起连续反复放电的快变量

,

而慢变量 的作

用是调 竹放电尖峰的产生
,

导致出现簇放电模式

因此 我们引入慢变量的相似函数

祸合神经元系统的放电同步

神经元祸合方式和联系形式的影响

突触是建立神经元联系的媒介物
,

神经元通

过突触的相互作用进行信息的传递和交流 神经

元突触祸合有两种方式 单向祸合和双向祸 合

单向祸合的两个系统中只有一个系统受到另一

个系统的作用
,

而双向祸合的两个系统是互相影

响的 为了行使不 同的功能
,

神经元之间的联系

形式是多种多样的
,

有环状
、

汇聚

和发散 的形式等
,

如图 所

示 而在一个大的神经元集群中
,

由于各种联系

形式的共存
,

这样就构成 了一个小世界的神经元

网络 在生物神经网络中
,

神经元的类型
、

祸合

方式
、

以及神经元之间的联系形式显然对放电同

步活动都有重要影响 王青云等 分别对具 有

抑制性和兴奋性化学突触祸合的有时滞神经 元

系统研究表明在有效的时滞作用 卜
,

抑制性化学

祸合的神经元的在相同步能得到提高
,

而兴奋 生

化学祸合的神经元在时滞作用 卜能呈现在相 和

反相同步之 间的转迁
,

并且发现了一些不 同的同

步转迁现象 王海侠等 对 种对称连接方

式 —链式
、

环式
、

星式和全局 电突触祸合的神

经元系统进行研究发现对 于相同个数的祸合神经

元系统
,

神经元出现完全 同步的容易程度 由连接

方式决定
,

全局结构的连接最有利于完全同步的

发生
,

其次是环式结构和星式结构
,

而链式结构的

连接最不利于祸合神经元 同步行为的发生 对 于

不同祸合个数的神经元系统
,

完全同步的发生不

仅与连接方式有关
,

还与神经元的个数有关 郑

艳红等 冲 研究噪声环境 卜的 小世界连接

的电突触祸合神经元系统
,

发现当加边概率或祸

合强度足够大时
,

神经元会出现混沌簇同步甚至

完全同步 而且随着加边概率或祸合强度的增大
,

神经元集群在空间上越来越同步
,

在时间上更具

有协 同性
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时滞因素的影响

由于神经信号传输速度的有限性和突触中神

经递质释放过程的延迟性
,

在祸合神经元系统中

时滞是普遍存在的
,

囚此时滞对神经网络的非线

性动力学行为影响引起 了
‘ 一

泛关注 时滞祸合

振子系统的同步是一个极为活跃的研究领域 一

方面
,

人们从理论上对具有时滞祸合的振子系统

的同步稳定性进行一般性的研究
,

给出了网络同

步的稳定性标准 ’。一‘ 另一方面
,

人们致力

于揭示时滞在真实神经系统中的重要作用
,

发现

适 当的时滞既能增强神经元间的同步
,

也能抑制

神经元 间的同步
,

还能诱导同步的转迁
,

引发丰

富的放电模式 ”,

, , 在消除病态同步方

面
,

时滞反馈法是一个很有效的方案

等 冲 基于平均场的时滞反馈提出了一个抑制同

步的方法 他们对不同的祸合神经元的模型进行

了数值模拟
,

结果表明神经元的集体同步能得到

有效的控制
,

最后从理论上分析了这种同步控制

法 等 提出了一种非常有效而又

鲁棒性极强的同步控制法
,

其基本思想是时滞反

馈信号由具有不同时滞的 个刺激位置以空间坐

标的形式实施
,

井利用相振荡模所,和真实的生物

物理模型
,

通过数值模拟测试了其方法的有效性

这里以方程组 描述的 神经元为例加

以说明 若神经元是在经过时滞 二 后接收到来 白

邻近神经元的信号
,

郑艳红等 阵 研究 个

神经元的环式祸合系统的时滞动力学行为 作者

计算了膜电位差 日州 的最大值 图 和相位差

△拭 的最人值随着祸合强度 的变化 图
,

发现与无时滞情形相比
,

当时滞 二 时
,

祸合神经

元系统不仅扩大了相位同步的存在范围
,

而且 由

近似同步转化到完全同步
,

而且这表明此时时滞

既能诱导出相位同步
,

还能增强完全同步能力

图 无时滞 行 和具有时滞 二 时
,

最人膜电位

差 川 随祸合强度 的变化
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噪声的影响
真实的神经系统总是处在内外噪声共存的环

境 神经元处在一个复杂的内部环境和外部环境

中
,

受到各种不同形式
、

不同强度的内部
、

外部刺

激
,

因而其输出具有一定的随机性 神经元对刺

激的响应主要是通过细胞膜内外离子的运动
,

进

而调制膜内外电压差的变化来反映的 由于

外界刺激的随机性和神经元 内享随机性
,

使得神

经元的响应也具有随机性 神经元的噪声来源有
以 卜儿个方面 ‘“‘ 首先

,

神经元所处在的热

环境 导致的热噪声和神经递质随机释放导致的噪

声
,

这种噪声即为高斯型白噪声 其次
,

神经元细

胞膜离子通道打开 或关闭 的随机性而引起的噪

声
,

即当离子通道打开时
,

带电离子就流过细胞膜
,

引起动作电位的变化 通道打开 或关闭 的随机

涨落是通道噪声的来源
,

这种噪声通常是系统的

内部噪声 再次
,

神经元除了电压控制的电压 门

外
,

神经元树突上也有配体门突触接受器 化学

作用 于神经元树突配体门突触接受器上刺激而引

起的噪声
,

称为突触噪声
,

这种噪声通常是外噪声
由此可见神经元的噪声主要来源 于分 子热涨落

、

神经递质的随机释放
、

离子通道的随机切换和突

触流的随机输入等 神经元在各种外界刺激和噪

声作用 卜的响应性质和规律
,

是人们很感兴趣的

内容 诸多国内外学者发现神经元可 以在噪声条

侧 卜通过随机共振或随机白共振机制产生整数倍

节律放电
,

表明噪声在神经元系统放电编码活动

中有着重要的影响 一
、

生物神经网络系
、

统

中存在的内外噪声也会严重地影响神经元的同步

动力学行为
,

例如噪声会诱发完全同步和相位同

步 ‘ ‘

考虑两个接受相同的 。 白噪声激励 《约

的祸合全同 神经元
,

其方程如 卜

军 一 二璧十 圣一 十 一 《

夕 一 登十 苍一 一 《幻

一 。一 子一 脚

一 。 一 , ,

幻驹
·

勺

这里参数 。
, , , , , , 。 取值与方程 一样 分

别选取
, , ,

和 作为静息态
、

卜振荡
、

周期 簇放电
、

周期 峰放电以及混

沌放电的代表来进行数值计算 将最大条件李雅

普诺夫指数 材 和平均同步差 作为噪声强度

的函数进行计算
,

结果由图 给出 入气在噪声强

度的临界值处由正变负
,

同步差也就会等于零
,

超

过此临界值后神经元达到完全同步 对 于相位同

步也有类似的结果

最后考虑祸合对随机神经元系统的影响 分

别取 一 。
, ,

时
,

外界直流激励 任 , ,

用同样的方法计算神经元实现完全同步所需的噪

声强度临界值
,

其结果在图 中给出

由图 可见
,

不管是在无祸合还是弱祸合

的情况 卜
,

达到完全同步所需的噪声强度临界值

随着外界直流激励的增加而增大
,

这就说明了处

于静息态的神经元 比放电的神经元容易产生同步
,

而簇放电的神经元比峰放电的神经元更容易实现

完全同步 此外
,

在没有噪声情况 下因祸合强度太

弱而无法达到同步的祸合神经元
,

在加入噪声的

作用 卜会实现完全同步
,

这说明噪声增强了祸合
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的作用 对于不同的祸合强度
,

两个神经元达到完

全同步所需要的噪声强度的临界值不同 随着祸

合强度的增加
,

噪声强度的临界值降低
,

这说明祸

合增强了神经元对噪声的敏感度 由此可知
,

噪声

和祸合作用在神经元的完全同步中起着相互补充

的作用

祸合神经元网络系统的时空模式

近年的研究发现真实的神经网络不能单纯地

用规则或随机性描述
,

而是兼具小世界效应和无

标度性质
。

因此研究复杂 网络结构特性对神经

动力学规律的影 响具有重要理论意义和实际价

值 现有研究结果表 明大脑是个小世界网

络 邢 等人使用功能性磁共振成像
,

提

取大规模的人脑功能性网络并对其进行研究
,

显

示功能性网络连接的度分布和连接的概率都是无

标度的
,

且具有小的特征路径 长度和大的聚类系

数等明显 的小世界网络
一

特

征 这反映 了关于大脑的重要功能性信息
,

为

研究脑的动力学行为提供了一个新的开端

小世界 网络 的同步不仅依赖于它们 的结构参数
,

也取 决于它们 的祸合类型 网 研究发现通

过兴奋性突触祸合的非全同 小世界网络具

有相干振子
,

能产生快 的系统响应
,

而对

用修正 的 模型刻画的全同神经元
,

神经元

间随机加边会大大增强 网络 的空间 同步和相干

性 」 在小世界连接的非均匀激发介质中形成

的有规则波形的斑图 如螺旋波 能抗拒非均匀性

的破坏作用
。

这在完全规则连接或完全随机连接

的给定的非均匀介质中是不可能的 此外网

络拓扑随机数的增加会导致出现时间相干和空间

同步增强的现象 空间同步会随着特征路径 长度

的缩短而增强
,

放 电频率会随着聚类系数的减少

而增加 非线性系统中噪声有时可 以起着建

设性的作用
,

例如能增强有序性和相干性
,

或者引

起系统性能的改善 阵“”
, ,

因此研究噪声强度对

神经系统 的空间动力学的影响是很重要的 对空

间延展的神经元网络
,

研究结果表明存在最优的

噪声强度使得系统出现漂亮的环形波
,

这意味着

噪声能诱导出空间有序性 。一 环式化学祸合

的神经元网络的研究发现神经元间有序的簇同步

和复杂的传播现象
,

而且在某一噪声强度 卜
,

有序

的簇同步会转化为峰同步 对格子结构的神

经元网络的研究表 明
,

存在一个优化的噪声强度

使得网络的空间模式呈现极人的共振结构 ,

与此同时
,

还发现 民距离祸合的引入可 以破坏有

序的时空斑图结构

由此可见
,

生物神经网络复杂的拓扑结构 尤

其是小世界特性 和动态特性必然导致其时空动

力学的复杂性
,

而噪声还会诱导 出确 定性神经

网络系统不具有的时空动力学行为
,

包括随机共

振
、

相关共振和时空斑图等

作为例子
,

考查 卜列由祸合 神经元以加边

方式生成的 小世界网络系统

岔 一 , 一 梦 了一 ‘ 人 , 一 、

夕, 。一 了一 从

才乞 【 , 一 。 一 ‘

其中包含 个结点
,

近邻为 的规则链上随机增

加 条不重复的长程边 为连接矩阵
,

若神经

元 乞和 之间有连接
,

则 人
,

否则 人
·

选取参量 使得单个 神经元处于

混沌区域
,

祸合强度 一 ,

神经元个数
,

图 显示了该系统的时空演化行为 定义
一 为随机边 片网络中总边数的比例

,

从

左至右 尹
, , , ,

在规则的网

络上
,

系统呈时空混沌行为 但随着随机 长程关联

数 日的增加
,

神经元之间的同步明显增强
,

井且在

达到一定值时 一 ,

系统呈现
“

簇同步
”

状

态 此时甸个神经元的簇放电过程儿乎同时产生和

消失
,

但甸个簇内部的脉冲在各个神经元之间却并

不同步 在簇同步过程中
,

每个神经元的 数 日

儿乎是相同的
,

从而在时间上也表现出很好的周期

性
,

而整个系统也表现出很好的时空规则性 若神

经元之间的连边数进一步增加
,

则簇同步会失去稳
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定性
,

神经元向完全同步的棍沌状态转变 卜面对 上述时空动力学行为再作一些量化分析

一方面
,

为了定量表征图 中所示斑图的时 另一方面
,

为了刻画神经元在空间上的同步
,

间规则性
,

可 以定义如 卜的特征相关时间 二 可以定义如 卜的方差量 。

丁 一 爪
,

一童
“
矛
“ ““

二 亡

其中【表示对网络求平均 对给定 值
,

可 以有很

多的网络实现方式
,

·

表示对所有的神经元求平

均
,

为足够长的一段稳态时间
,

而 、 为第 艺个

神经元动作电位 , 约的白相关函数
,

定义为

艺
舟梨 对 。 奇

￡丝一 」
’ ,

一

示 全

示了

此处上横线表示系综平均
,

实际计算中常用时间

平均来代替

此处【仍表示对不同网络求平均
,

而
·

表示对时

间求平均 二 的物理意义是显而易见的
,

当达到完

全同步时
,
一 。

丁 和 随网络拓扑结构的变化如图 所示
,

可以看到 丁 有明显的极值
,

极大值处对应 于
“

簇同

步
”

状态
,

而 二 随网络连边数 的增加而单调减少

进一步研究表 明
,

若 固定 网络 的拓 扑结构
,

增加祸合强度值
,

也可 以观察到从时空混沌态经
‘

簇 同步
,

状态而至完全 同步态 的过程 仔细 观

察可 以发现不 同参数条件 卜的簇 同步态之 间仍

有差别
,

这可 以通过快
一

慢动力学进行机理 胜的

分析 进一步研究发现
,

在簇放 电的转迁过程中
,



第 期 陆启韶等 生物神经网络系统动力学 ’ 功能研究

神经元的
“

度
”

起到关键的作用 所得结果揭示

了祸合簇放电神经元网络的一个重要性质 只要

神经元有足够多的随机连接 恤 棍
,

则即使单个

神经元的行为完全是不规则甚至是混沌的
,

祸合

体系也可能产生完全有规则节律的同步输出

这可能与人脑信息处理中所谓的
‘

中心模式发生

器
”

的
一

作机理有关

卜面考虑在前面的 小世界 神经元

系统 中加入弱噪声作用 冲 取神经元个数
一 ,

会发现随着加边概率的增大
,

神经元网络

会出现簇同步
,

甚至儿乎完全同步
,

如图 所示
,

其中的 表示神经元编 号
, ,

⋯
,

当

即网络没有加边
,

是规则环式结构 时
,

噪声对网

络有很大的影响 比如
,

当噪声强度
,

祸

合强度 时
,

放电脉冲随时间演化沿着某个

空间方向传播
,

但 当噪声强度增加到 时
,

放

电脉冲沿着相反的方向传播如图 所示 这是

因为两个最近邻的神经元以儿乎固定的相位差放

电
,

也就是神经元间相位锁定
,

相应地就导致棍沌

簇同步沿倾斜方向的行波传播
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总之
,

就噪声和时滞对神经元系统的同步和

随机共振等非线性动力学行为的研究而言
,

现有

作土要集中于单个或简单祸合的神经元系统

对大量复杂神经元系统的时空同步和时空模式的

动力学特性的研究还尚处 于萌芽阶段
,

有很多的

问题值得从理论上进一步的研究
,

特别是不同网

络 如小世界网络和无标度网络 的拓扑结构如何

影响祸合神经元的同步和时空动力学的问题 只

有把真实神经元网络的各种同步活动以及时空结

构研究清楚
,

我们才能更好地理解神经系统是如

何整合和传递信息的
,

以便探索神经信息在神经

系统中的传递的奥秘

大脑联合皮层的功能和动力学

人脑皮层 由感觉皮层
、

运动皮层和联合皮层

组成 感觉皮层包括视皮层
、

听皮层
、

躯体感觉

皮层
、

嗅觉皮层和味觉皮层 运动皮层包括初级运

动区
、

运动前区和辅助运动区 联合皮层包括顶

叶
、

颗叶和前额叶联合皮层 联合皮层被认为在

脑的高级功能中起关键性作用 它不参与纯感觉

或运动功能
,

而是接受来 自感觉皮层的信息并对

其进行整合
,

然后再将信息传到运动皮层
,

控制行

为 大脑联合皮层是中枢神经系统成熟最晚的结

构
,

在脑的高级功能中起关键作用 近 年来
,

系

统神经科学家做了大量漂亮的工作
,

把神经元的

放电活动与实验动物的认知行为联系起来
,

真正

开始探究行为的脑机制

大脑联合皮层具有典型的 层结构
,

是中枢

神经系统成熟得最晚的结构 顶叶联合皮层参与

空间知觉
、

触觉和眼球运动控制 颗叶联合皮层参

与形状知觉和面貌 认知 前额叶联合皮层参与注

意力调节
、

抉择
、

作记忆和情感人格等 值得一

提的是
,

前额叶联合皮层位 于大脑新皮层的最前

方
,

在人类 片整个人脑皮层面积的 左右 具

有发达的第 层
,

有着丰富的皮层及皮层 卜纤维

联系 这些都决定了其功能上的复杂性 科学家们

通过人量的神经心理学
、

神经生理学和各种成像

如 研究来阐明大脑联合皮层的功能

这里介绍如何建立有关的生物物理模刑
,

研

究大脑联合皮层 如顶叶和 前额叶 神经微回路
一

中典型的神经元放电活

动
,

阐明大脑
一

作 记忆 不抉择

过程 的神经元和突触动力学机

制及 网络结构特征等

工作记忆

卜作记忆是指人或动物在进行某种复杂的

认知任务操作 如思维
、

推理
、

行为的计划与组

织等 时
,

大脑能实时地短暂维持
、

整合和处理信

息的神经过程
,

是大脑的重要认知功能之一
作记忆可分为空间和物体工作记忆

,

分别负

责对空间位置和物体知觉的记忆 研究空间 下作

记忆的经典行为模烈是 眼动 延缓反应任务 人

们发现前额叶皮层土沟区神经元在 延缓期的持

续放 电代表着对空间信息的记忆 另一方面
,

在

延缓样本匹配任务中
,

前额叶皮层 卜凸部神经元

在延缓期的持续放 电代表着对物体特征信息的

记忆

在上述神经生理学研究中
,

记录的往往只是

单个神经元的放电活动 那么
,

它的神经机制是什

么呢 」二作记忆中
,

神经元的白激发持续放电活

动可 长达
,

比神经元和突触的时间常数 数十

毫秒 人儿个数量级 因此
,

人们通常认为持续放

电活动是神经元集体行为的反映
,

是通过神经元

间回返性 突触连接而实现的 其特征是

含有反馈环
,

即从神经元 到
,

再直接或通过其

它神经元间接地回到 助 这样
,

在刺激撤除后

神经回路中仍存在不衰减的兴奋波
,

叫做回想

在前额叶皮层背外侧部

的第 层
,

锥体神经元之间

存在典型的水平突触连接
,

为回返性同路提供了

解剖基础

卜面以图 的空间 作记忆的回返性神经网

络模型

为例
,

说明如何通过构建真实脑的生物物

理模耳
,

研究神经同路 的动力学
,

进而阐明上作记忆可能的神经元和突触动力学机

制

为研究神经同路
,

需要知道神经元与突触的

内享特性以及回路结构和网络连接的统计特征

图 的神经微同路 由两

类细胞组成 兴奋性的锥体神经元 和抑制

性的中间神经元 因此
,

通过化学突触
,

存

在着
一 、 一 、 一

和
一

连接 每个锥体神经元

都有一个最敏感的运动方 向
,

即当运动方 向

沿 。 时
,

它的放电频率最人 假定 。、均匀分布在

之间
,

则可以把锥体神经元看成均匀分

布在一个圆柱面上
,

这正是大脑皮层中典烈的柱

状结构 这样的模型称为环式模型 假定兴奋

性神经元之间的突触连接强度随它们最敏感运动
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方向的距离增大而减少 可以用漏电整合后放电
一

‘
,

的模型来描述神经元

的放电行为
,

并考虑真实的突触
、 ·

受体 的动力学过程 这样
,

就可以用祸合

非线性微分方程组 动力系统 作为图 的神

经回路的动力学模烈 在工作记忆系统中
, “

动力

学吸引子
”

描述神经元的持续放电活动
,

即动力系

统 如神经网络 的稳定 」作状态

受体在
一

作 记忆 , ,的垂要性 描述在延缓期神经回路的时空放电图案 卜图 和

受体通道门变准
’

卜均值 局域场电位
,

卜图 的随时变化 随若 受体介泞
的电流 ’,兴奋性电流的比例减少

,

网络出现局部同步振荡
,

一

自至当 电流所 「 的比
例小于 时

,

网络不能维持对刺激方向的 己忆

图 空间工作记忆的回返性神经网络模型
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〔作记忆任务是这样设计的 猴注视显

示器中央光点
,

然后一方块光斑在围绕
“

厂
,

的

外周位置 在 到 间每隔 分布的 个

位置中的任一个 上闪烁 暗示期
,

接着是

的延缓期
,

最后
“ ”

点消失
,

触发猴移动眼睛
,

把

日光移到暗示期内光斑 出现过的外周位点上 正

确反应后
,

猴得到奖励

图 描述了在一次实验过程中神经回路

的放电活动 没有外界刺激时
,

神经元低频 自发放

电 儿个 当刺激加上后
,

最敏感方向在刺激

方向的神经元被激发
,

产生高频放电 而其它神经

元仍保持低频放 电 回荡于这些神经元间的突触

兴奋就会足够强
,

驱动这群神经元离开 自发放电

态 将刺激撤 去
,

在延缓期里那些高频率放电的神

经元维持持续放 电活动
,

更高的放电频率产生更

强的回返性突触兴奋
,

因而能在刺激消失后维持

其持续放电态 儿十
,

从而产生刺激选择性的

记忆态 在反应期
,

所有的神经元都产生高频放电

随后
,

神经元回到 自发放电态 如果给所有的神经

元 以兴奋性刺激
,

则所有的神经元也都回到 自发

放电态 因此
,

白发放电态和记忆态分别代表不同

的吸引子 这时都没有外界刺激
,

并可通过短暂

的输入相互转化 这一模型准确地重复了眼动延

缓反应任务中神经元的典型放电活动

上述回路能产生选择性的持续放电活动是因

为 兴奋性的回返突触电流主要 由 受

体介导 强的抑制性突触连接 受体
、

受体和 受体介导的突触电流的时

间常数分别为 、、 不 从非线

性动力系统理论可知
,

如果负反馈比正反馈慢
,

具

有强回返性环路的网络容易不稳定 确实
,

如果

兴奋土要 由 受体介导
,

网络会不稳定 见

图 这时 与 受体的相互作

用导致快速的网络振荡
,

甚至会破坏网络的记忆

功能 相反
,

如果兴奋性回荡是慢过程
,

由

受体介导
,

那么
一

作记忆功能就是十分稳定的 囚

此
,

本模刑预言了 受体在 「作记忆中应该

起重要的作用

另一方面
,

大晕的兴奋性必须被抑制性平衡

和控制 强的抑制性才会导致
“

竞争获胜
”

一 ,

从而产生选抒性的持续放电活动
,

保持对

刺激的记忆 此外
,

维持记忆的一个关键方面是抗

干扰 当与行为相关的信息在大脑内保持时
,

无关

的感觉刺激应该不能进入 工作记忆系统 强抑制

性能使模型系统抵制干扰信息 冲

感觉抉择

实际上
,

前额叶和顶叶皮层不仅参与 「作记

忆
,

而且在其它认知功能 如抉择
、

选择性注意和

行为控制 中也起着重要的作用 近 多年来
,

人

们开始结合神经心理学和神经生理学的方法
,

探

索简单感觉抉择过程的神经机制 以视觉运

动为例
,

口前主要有 种类型的抉择实验 判

断某物体是否在某处出现 在一群运动光点图

案中
,

一部分光点相干地朝同一方向运动
,

而其余

光点则随机地向各个方向运动 猴子必须判断相

干运动的方向 比如左或右
,

并通过眼球的扫视运

动 来报告被感知的方向 这就是有两个

选项的强制选择任务
一 一

同样面对上述运动光点图

案
,

猴子必须准确地判断相干运动的方向
,

而不是

简单区分左 与右 在后两类任务中
,

都涉及如何对

感觉信号进行整合
,

形成抉择信号
,

再触发特定的

行为反应 快速眼动 这里着重介绍第 类抉择过

程的神经机制

研究表明
,

最初用来描述物体工作记忆的网

络模型也可用来描述抉择过程 “ ,‘ 图 给出

了对某个抉择过程进行计算机模拟的结果 在

运动图案中
,

只有一定比例 称为相干度 的光点

沿相同的方向运动
,

其余光点的运动方向是随机

的 我们可通过改变相干度
,

来控制任

务的难易程度 图 左侧是抉择任务的示意图

侮次实验开始
,

猴注视显示器中央光点
,

然后在显

示器上 出现两个 口标物体
,

一个在所要记录的顶

内沟外侧区
,

神经

元的反应野内
,

另一个在相对的另一侧 。后
,

给猴以视觉信号 在位 于中央光点处的一环内
,

一

部分光点在相干地运动 指向日标物体中的某一

个
,

其余光点则随机地向各个方向运动

后
,

运动图像消失
,

但要求猴必须一直注视中央光

点 、 后
,

中央光点消失
,

提示猴根据光点相

干运动的方 向
,

移动眼睛到两个 日标物体中的某

一个 正确反应后
,

猴得到奖励 另一方面
,

在视觉

刺激信号和眼动反应之间没有延缓期
,

猴可 以在

任何时刻 对刺激的时间也没有限制 移动眼到两

个 目标物体中的某一个 图 右侧是基 于物体

工作记忆模型的神经回路模型的示意图 这里有
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个兴奋性的神经元群
,

其中两个分别负责选择向

左或向右的方向
,

它们的瞬时平均放电频率分别

记为 和
,

另一个神经元群对方向是非特意敏

感的 还有抑制性的中间神经元

图 有两个选项的强制选择任务的神经网络模型
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在实验中
,

仅靠观察单个 神经元的放电

行为
,

就可以预知猴的眼动方向 在猴观察运动图

像时
,

当未来眼动方向指向或背离其反应野方向
时

,

神经元的放电频率会渐进增加或减小
,

而

且其变化的快慢与光点运动的相干度呈正向关联

在延缓期
,

神经元能持续放电
,

直到猴做出行为反

应 这表明 神经元首先对运动方向信号进行整
合

,

然后形成抉择信号
,

并一直
“

在线
”

保持住这信
号 这种信号既不是单纯的感觉信号

,

也不是单纯

的运动信号
,

而是既能反映运动相干度又能决定

将来眼动方向的抉择信号 如果视觉刺激信号和
眼动反应之间没有延缓期

,

当神经元的放电频率
足够高

,

就能产生快速眼动 图 就描述了在
后一种情况下神经元的放电活动

,

与实验观测结

果相吻合 左图描述 和 , 随时间变化的曲线

当 , 和 中的某一个先达到闽值时
,

就认为形成
了一个抉择信号

,

相对应的方向即为眼动方向
,

也

决定了其反应时间 对 相干度运动
,

反应时间

较长
,

而且其变化幅度大 对 相干度运动
,

反

应时间短
,

相对集中 此外
,

神经回路的正确反应
率和平均反应时间

,

与神经心理学实验观测结果

相一致 见图 这表明
,

回返性神经网络模
型抓住了抉择过程神经机制的一些本质特征

在本模型中
,

通过 受体介导的缓慢回

响过程实现对感觉信号的整合 如果引入更多的

受体
,

则平均反应时间会减少
,

但正确率显

著下降 如果兴奋性与网络中的强抑制性相互作
用

,

可以实现分类选择 如果抑制性较弱
,

则反应
时间会变慢

,

甚至无法形成抉择 因此
,

能实现分

类抉择功能的回路同样要求兴奋性的突触电流主

要为 受体介导和强的抑制性突触连接

最近
,

等 提出基于空间工作记忆模型

的神经回路模型
,

很好地描述了上述几类抉择过

程 值得注意的是
,

环模型还被用来研究注意调

控 田 和空间导向系统 等

本节主要介绍了在神经微回路水平上研究工

作记忆和抉择过程的神经元和突触动力学机制

这一层次非常适合填补在网络水平上的功能研究
与分子水平上的生物物理机制研究之间的空 白

,

也是模型与实验密切相互作用的理想层次

人们发现
,

在回返性的突触连接网络中
,

如果

兴奋性突触电流主要为 受体介导和存在
强的抑制性突触连接

,

则网络能实现工作记忆
、

抉择
、

注意等功能 这些研究提示
,

大脑联合皮

层可能用相同的神经元和突触机制以及网络结构

来实现不同的功能
,

既能实现对信息的内部表征
,

又能完成对认知过程的动力学计算 这些模型研

究不仅能准确地重复并解释验证观测结果
,

而且

提出了不少可供实验检测的理论预言
,

比如阻断

受体
,

可导致大脑认知功能障碍等 此外
,

这些研究提出了一个新颖的理论框架
,

可以用来

研究一大类认知过程

结束语

长期以来
,

人们对于神经生理现象的研究主

要依靠实验结果的直观描述
,

沿用传统的观点和

方法进行统计分析
,

难以建立全面深入的规律性
认识 随着新型的电生理技术和分子生物学方法

的出现
,

在神经生理实验方面已经积累了十分丰
富的实际资料

,

使得人们对神经系统的生理结构

和功能有了丰富的认识
,

但是对神经系统的动力
学行为和认知能力的本质认识还很不够 现在人

们己经越来越深刻地意识到神经科学问题的复杂

性
,

重视
“

理论
、

计算和实验相结合
”

的研究模式
,

从而神经系统的数理建模
、

理论分析和数值模拟
的重要性日益突出

,

人们需要创造性地运用非线

性动力系统和复杂网络的概念
、

理论和方法开展
研究 与此同时

,

对神经系统的复杂非线性行为
的跨学科交叉领域研究

,

也必将推动生物智能控

制
、

仿生力学和机器人
、

计算机科学技术
、

网络科
学技术

、

神经生理学和神经医学等的发展
,

具有广

阔的应用前景

生物神经网络系统具有丰富的动力学行为和

深刻的生理意义
,

提出了一系列新的问题需要进

一步深入研究
,

为人们更好地理解神经科学奠定

坚实的理论基础 以往多数神经网络研究是针对
人工神经网络进行的

,

其中的神经元性质和连接
方式带有很大的人为因素

,

与生物神经网络的特

点距离很远 今后如何结合真实的生物神经网络

特点开展研究
,

是揭示脑网络的信息处理过程的

关键 目前关于神经网络系统的动力学的研究虽

然有了很大的发展
,

但是多数是针对人工神经网

络系统进行的
,

与真实生物神经系统的生理特点

和功能的距离很远 因此
,

如何结合真实的生物神
经网络开展研究

,

是揭示脑复杂网络的信息处理

过程的关键 在此对今后的研究提出几点展望

目前的神经网络的同步研究主要集中在
完全同步问题

,

对于与神经系统的生理功能密切

联系的相位同步
、

簇同步
、

集群同步等的研究很

少
,

神经元间的去同步化机制尚有待于进一步探
讨 至于神经元网络系统的整体时空动力学行为

则更少涉及 这些都是很值得深入开展研究的问

题



第 期 陆启韶等 生物神经网络系统动力学 ’、功能研究

口前考虑较多的是神经元间的电祸合
,

但

实际上神经元间是同时通过电突触和化学突触交

流信息的
,

它们在整个网络表现的协同节律中起

着补充作用
,

因此对化学突触的机理和作用要进

行深入研究 此外
,

在集群活动中抑制性神经元和

兴奋性神经元都能引起不同的动力学性质
,

故应

对这两种类烈的神经元都加以研究

很多神经元网络建模中大多数连接方式
没有考虑空间距离 在人的神经元网络里空间距

离连接意味着很高的能量消耗 所 以现实模刑应

该考虑空间限制 同时需要发展现实的神经元连

接模型
,

包括解副连接 考虑空间限制 和功能性

连接 考虑信息交换和整合 此外大多考虑对称

和无权连接矩阵
,

而实际上加权的和非对称的矩

阵祸合在神经元动力学中的作用更合理

目前考虑的基本上是不依赖时间的连接

方式 而实际上
,

大脑连接是由神经元的性质变

化或通过突触可塑性来调 竹的 比如 长期记忆与

脑皮层神经元间连接强度的变化有关 因此要求

计算模型能用 于研究神经动力系统是如何受时变

连接方式的影响

时滞和噪声是真实生物神经 网络中不可

忽略的重要 因素
,

日前的研究还很初步
,

继续深入

研究它们对神经网络系统的动力学行为的影响是

十分必要的

构建真实脑的生物物理模刑
,

结合对系统

动力学行为的描述来阐明脑功能的神经元
、

突触

动力学和网络结构机制
,

包括上作记忆
、

学习
、

注

意和抉抒等 相关的神经元 网络 可以表现出非

常丰富的动力学特征 这是当前计算神经科学最

为活跃 的方向之一
,

成为研究大脑功能的重要方

法和手段
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