
生 物 数 学 学 报 2009 , 24 (3) : 507一512

J o u rn al o f

B io m at h e m at ies

生物神经系统的编码特性和小世界特性
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摘 要: 本文主要研究视网膜神经系统和七鳃缓奋推神经来统的电位发放特性和网络特性,

蓄先利用抑制神经系统的W in ne rL ess C 0m pet itin n( W LC) 模型, 分析视网膜和七奴缝奋推神经

系统的电位岌放. 得到视网膜神经元和奋推神经元的电位岌放模式, 然后利用 W atts- Str og at : 小

世界网络的特性 , 分析两个生物神经系统的群集木数和特征路长, 说明这些生抽系统神经元之问

的信.么传递具有小世界网络的特性.
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0 引 言

动物神经系统中的神经元相互连接组成生物神经系统.神经系统中具有明确意义的电信号

是细胞动作电位, 细胞动作电位的静息和发放携带神经元的基本信息, 反映大脑神经系统的编

码规律 川.该神经系统的研究, 不仅需要用非线性动力学的理论来分析, 得到生物系统刺激 响

应的内在规律. 而且需要分析神经系统的信息传递效率. 本文首先用 w in ne rL es s c om pet iti on

(w LC) 模型, 研究视网膜神经系统和脊椎神经元的电位发放模式, 然后利用小世界网络的群

集系数和特征路长特性, 分析视网膜神经系统和七鳃鳗脊椎神经系统的网络效率, 研究他们的

网络特性.

神经系统的 w Lc 模型和 w- s小世界网络

单个神经元的动作电位可以用经典的 Fi tz H ug h一N ag um o 描述, 具有抑制连接的神经元网

络结构可用如下 W LC 模型描述 冈:

= x ()一丢x牙()一 ()一:()[x (t)一]+ 035+ 民,

x,(亡)一b, (亡)+ a ,

= 艺驹G !芍()]一z (亡),
J

(l)
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其中, 方程 (l) 模拟神经系统中第 乞神经元的电位发放, x (t) 代表第 葱个神经元的膜电位,

, (t) 表示恢复变量, zi( t) 表示元的突触抑制影响, 岛 表示突触连接强度: 如果第j 个神经
元抑制第坛个神经元, 取岛 = 2 , 否则, 乌 = 0 , Si 之0 表示对第 个神经元的刺激, 用单

位阶跃函数 G (劝 二0,x 兰0, G (x) = 1,x > 0 模拟神经元突触间的相互联接. W LC 描述了神

经系统中神经元的电位发放, 并给出神经元之间的相互抑制关系, 它理论刻画了抑制神经系统

信息传递的空间编码和时间编码.

神经元构成的神经系统是具体的网络模型, 对 认厄tts一st ro agt z(w 一s) 的小世界模型 l司, 为

刻画网络的小世界特性, 需要使用两个具有统计学性质的参数: 群集系数C 和特征路长L.群

集系数 C 描述网络中所有节点局部群集系数的均值, 其定义式为

艺 一,2, n (2)
l一n

一一C

其中, 表示网络节点数, 表示节点序号, 表示节点 的局部群集系数, 具体为

心 =

e

k (k 一l)/2
公= 1 , 2 , 3 二n (3)

肠表示网络中和 相连的节点数, 表示由这坑点组成的子图所具有的边的数目, 对网络

来说, 群集系数 C 描述的是网络的局部特性, 即节点及其邻居间的紧凑程度. 特征路长 L: 任

意两节点间最短路平均经过的边的数目, 其定义式为

1 一 _

石= 万- 下一, .二.) 峨j t, J = 1, 2 , 3一牡
合n t几 + l j 吧份月

t乙夕

(4)

其中, n 表示网络节点数, 葱,J 表示节点序号, 曳 表示 ,J 两点间最短路所经过的边的数目.

特征路长 L 描述的是网络的全局特性, 即节点间通讯的快捷程度.

对这些网络计算群集系数C 和特征路长 L 这两个值,并分别与同规模及平均度数的随机网

络 (R启ndo m N et wo rk )的计算进行比较, 得到具有小世界特性的网络特征路长L 虽然与对应的

同规模及平均度数的随机网络 L彻 d, 具有可比性 , 但其群集系数C 比后者的 LRa 咖 大上许

多 , 甚至相差若干数量级.在基于这个事实 , w- s 提出小世界模型:一个网络 (n 全k Z 纵, 七l)

具有小世界特性 , 如果它具有如下关系:

{
C > > C 而nd帅

L 全L 彻血 ,
(5)

在W- S 模型中, 表示网络节点数, 无表示网络中节点的平均度数, C彻n山杭表示同规

模及平均度数的随机网的群集系数, 且口肋 鲡

网的特征路长, :, d~ 一契.n K

k

n . L, dotn 表示同规模及平均度数的随机

下面利用 W LC 模型和 w- s 小世界模型特性, 分析视网膜和七鳃级生物神经系统, 研究

他们的电位发放特性和小世界网络特性.
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2 视网膜和七鳃组的网络结构特性

(l) 视网膜 , 人的眼球由眼球壁和内容物组成 , 眼球壁由外向内可以分为外膜 中膜和内

膜三层. 内膜即视网膜 , 由前向后分为虹膜部 睫状体部和视部. 其中, 虹膜部和睫状体部无

感光细胞 , 所以又称视网膜盲部; 而视部则是视网膜的感光部分. 视部在结构上分两层 , 夕限

由含大量色素的单层上皮组成; 内层由感光细胞 (视椎细胞和视杆细胞)和多种神经细胞(双极

细胞 水平细胞和神经节细胞)组成 , 视网膜神经元结构图和局部简化结构如下图 1.

图 1 视网孩神结构知神经元结构图

对上面视网膜神经元网络结构 , 通过 W LC 模型计算后得到的结果如下:

U

一皿

一2

一:弓

圈 2 视网膜神经元的电位发故图

该发放图显示神经元动作电位的静息和发放, 不仅内涵神经元的信息传递, 而且神经元

的发放结果对外界刺激什么敏感, 显示丰富的响应模式. 更深入的理论分析需要利用神经元

的房室模型和突触连接, 具体参考文献. 现将视网膜作为一个网络来对待, 假设其中某个局部

网络的节点数为 n , 含有双极细胞数为 , 和每个双极细胞相连的感光细胞数为 n , , 现取

= 28 5 , 对此局部视网膜网络 , 计算其群集系数 Cl _r和特征路长 Ll _ , 所得结果和同规模及

平均度数 k 的随机网络的两个对应参数相比较见表 1.

从计算结果可以得到: 与视网膜规模相同的局部网络 , 它们虽然在内部构成 (双极细胞数

目, 感光细胞数目)上存在着差别, 但是和与之同规模及平均度数的随机网络对比后发现, 根

据 W 一S 小世界模型条件 , 这些局部视网膜网络均具有小世界特性 , 能够完成信息的快速传递,

这在一定程度上可以说明眼睛是人体最敏感 敏捷的器官之一

此外, 视网膜上规模相同的局部网络, 由于它们在内部构成上的不同, 造成它们在 L _, 值

上存在差异, 从而可以在网络效率 (即信息传递)方面对它们进行进一步的比较.例如从表 1可

以发现, 相同规模的局部网络, 有的双极细胞较多, 而每个双极细胞连接的感光细胞较少 (扩

展型网络) ; 有的双极细胞较少, 但是每个双极细胞连接的感光细胞较多 (紧缩型网络). 前者
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的匀_:值比后者的肠才值大, 可见扩展型网络的网络效率不如紧缩型网络. 换而言之, 损伤

后者对视觉系统造成的影响将更加严重.

农 1 视娜上局娜网络的群集系橄和特征路长

介 b le 1 T h e C lus te rin g C o e ffi eie n t a n d C h ar a ete ristie L en gt h o f LO ca l R e tina N e tW 0 rk

n r k q _r L IJ
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(2)七鳃级网络结构 , 哺乳动物的脊椎神经系统十分复杂, 数量重多的神经元形成功能不

同的中枢模式发生器, 控制动物的肌肉运动, 如漫步, 行走和快跑等形式. 由于问题的复杂性,

大量的研究集中在简单的脊椎神经系统 , 如低等的脊椎动物七鳃鳗等 , 由于七鳃鳗神经元数量

相对于哺乳动物少得多, 运动性质的实验研究相对容易. 因此, 很多文献选取七鳃级神经系统

作为研究游泳运动的出发点. 讨论外界刺激对脊椎神经系统中神经元的影响等.

根据St en G ril lne r 等对七鳃鳗的实验 ls] , 将具有相同特性一簇神经元简化为一个神经元

表示, 可以得到七鳃鳗的简化网络结构, 七鳃鳗的头部神经系统可抽象为 14 个神经元, 脊椎

系统的神经系统包含重复的简单回路.整个系统网络中只包含兴奋和抑制两种连接关系, 七鳃

鳗神经系统中的兴奋以谷氨酸为神经递质, 抑制以甘氨酸为神经递质连接神经元, 神经系统包

括 RS (脑干神经元), SR 神经元 (牵张感受器神经元),脊髓节段神经元和 M (运动神经元)四部

分组成, 其中SR 神经元分为两种: 一种是起兴奋作用的SR 表示 E 神经元, 另一种是起抑制

作用的 SR 表示 I神经元, C P G (中枢节律产生器) 由E , I和 C 神经元组成, 由这三类神经

元产生运动节律, 其中 E 为兴奋的中间神经元, L 和 I为两种起抑制作用的中间神经元; L

只对同侧的 I 神经元起抑制作用, 而 I神经元对对侧的节段神经元产生抑制作用, M 包含在

一个脊椎节段内, C P G 通过产生运动节律输出到 M , M 自身不产生节律, 只起节律输出的
功能, 控制肌肉运动, 产生游泳运动, 塑造了各种运动模式, 下面阐明各部分神经元的相互转

化. 其中头部神经系统如图 3 左图, 脊椎系统的神经元结构如图 3 右图:

Se nso Y

摊摊...

鳖鳖鳖窿窿
口口JJJ

仁仁仁

酬酬酬 S叩 m e nt l

图 3 七妞组头部和脊推神经系统筒化田
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同样利用抑制神经系统 W LC 模型, 分析七鳃鳗神经系统中神经元的电位发放 , 这里只选

取七缘级头部系统做 W LC 分析 , 整个网络的模型分析类似. 选取头部神经元的外界刺激分别

为: S一S J 二L 4, S万R 一E 工 二0. 8, S万R 一I一L = 0. 6 , S五一 = 0. 01 , S工工 = 0. 01 , S J 一 二

0 .0 1 , S 了一 = 0 .0 1 , S 五 S 五 = 0 .1 , S 万 R 一E 五 = 0 .2 , S 万 R 一I一 = 0 .2 , S 五 五 = 0 .29 , S 工一 =

1,S J 一 二1,S卫 五 二0. 01 .w L C 模型中抑制强度 sij 取 2, 兴奋连接的模型描述和抑制符号相

反, 强度大小Eij 取 2.整个七鳃鳗头部网络的数值结果如图4 :从上到下依次为左 RS ,右 RS,

左 L , 右 L ,左 E ,右 E ,左 I,右 I神经元的电位发放.

RS ,以舫一

555 0 0 100 0 1 50 0 2 00 0 2 50 0 3 00 0 35 0 0 4 0 00 4 111

曰曰拉甲的晌.助胭日劝帅创价仲叫姆. .沙臼抽臼甲国幽幽
555 00 100 0 15 00 2 00 0 25 0 0 3 00 0 35 0 0 4 0 00 4 111

协协抽帕叫肖比抽妇创比比抽叫日比的的
555 0 0 1 0 0 0 1 5 0 0 2 0 0 0 2 5 0 0 3 0 0 0 3 5 0 0 4 0 0 0 4 111

困困恤助娜臼阳国娜峨廿抽幼臼幽目吮吮
555 0 0 1 0 0 0 1 5 0 0 2 0 0 0 2 5 0 0 3 0 0 0 3 5 0 0 4 0 0 0 4 111

诌诌抽叫曰比公抽旧川比的抽州州比的的

L R

E L

图 4

t (s )

七姐级头郎神经元发放图

图4 显示头部神经元的电位发放, 典型的结果是外界刺激情况下, 左侧和右侧神经元的交

替发放, 控制七鳃鳗两侧肌肉, 对应七鳃鳗游泳的左右摆动, 这和七鳃鳗实验结果完全一致,

复杂精细的发放模式可以对应七鳃鳗不同的运动方向.

下面利用W- S 分析七鳃级脊椎网络的特性 , 先计算脊椎网络的群集系数Ce 以和特征路长

L耐 , 并和同规模 n 及平均度数 k 的随机网络相比较:

表 2 七组组脊推系统的群集系橄和特征路长

飞b b le 2 T h e C lus ter in g C o e m eie nt a n d C h ar a ete ristie L e n g th o f L a m p re y N e u ra l S y ste m

吼 e: 心 aodo, L e C R aod舀二

0 .3 18 6 0 0 .0 10 2 6 2 9 .2 7 3 2 5 3 .1 7 5 9 7

依据 W- S 小世界模型和表 2 的数据, 七鳃鳗的脊椎系统内部网具有明显的小世界特性,

即七鳃组脊椎网络中信息可快速传递 , 对于外界刺激 , 七鳃鳗的脊椎系统反应是很灵敏的 , 从

而利用小世界网络特性推断出这种生物的行动应该比较敏捷.

3 结 论

本文主要利用抑制神经系统的 W LC 模型和 w- s 小世界网络的特性, 研究视网膜神经元

系统和七鳃级脊椎神经系统的性质. W LC 的模型分析显示这两类神经系统具有外界刺激的敏

感性和信息编码丰富性; w- s 小世界网络的计算其群集系数和特征路长显示, 这些神经系统
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具有小世界网络的特性 , 从而说明生物网络系统具有高效的信息传递能力.这里的理论分析说

明实际的生物系统, 其神经元形成的网络结构具有丰富的编码能力, 敏感的外界刺激响应和高

效的信息传递能力, 这些理论结果揭示了实际生物网络系统的内在特性.
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A b strac t: T he P aP er stud ies 朗tio n Potential an d netW 0rk P ro Perties ofre tin a ne ur al syste m

an d larn prey ne ural哪 te m . T he inh ibited ne ural systems W in ner l翩 C om petitfo n(W LC )m odel ,
are u sed here to study the P ot ential sP 阮 of retina an d lam P rey neu ralsy stem an d we ob tai n the
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index es of elu ster ing eoeffi eient an d eh ar ac ter ist ie le n gt h of these tw o b io fo gy Syste ms te ll us the

m 斑仪堪e trans m ittin g of th es e tw o ne世al systems have Pro Perties of sm all w o rld ne切阳rk .
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