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海若螺平衡囊神经系统的混沌特性

刘深泉, 范涛

(华南理工大学数学科学学院 ,广州 510640)

摘要 : 目的 分析软体动物海若螺的平衡囊运动特性。 方法 利用 (Winnerless Competition, WLC)模型数值研究

运动神经系统的电位发放 ,计算神经元发放的 Liapunov指数。 结果 结果显示 :一般情形下 , 神经元的电位发放序

列具有负的 Liapunov指数 ; 特殊外界刺激下 , Liapunov指数出现正值。 结论 海若螺平衡囊神经系统有不同的稳

定状态 ,稳定状态之间通过混沌来转化 ,海若螺运动系统具有边缘混沌特性。
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Chaos property of statocyst systems of Clione
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Abs tract : Object ive This paper analyze the locomotion property of statocyst of marine mollusk Clione limacine.

Method We used here are WLC model to study electric spike of neural system and to simulate Liapunov index of the
spike neuron. Re sult The results show the Liapunov index of the neural electric spike appears negative in general situa-
tion and appears positive in special external stimulus. Conclus ion The locomotion of statocyst of marine mollusk Clione
limacine have different steady states and the two steady states can be change from chaos. This is the boundary of chaos
property of motor systems of Clione.
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大脑由数亿个神经元组成,每个神经元都与特定的一批神经元相连接,组成大脑的神经通路 ,完成信息

处理和表达输出的功能,支配机体正常运转[1, 2]。神经系统具有明确意义的电信号是细胞动作电位,神经元的

电信号系统仅有静息和发放两种状态,动作电位的静息和发放携带大脑活动的基本信息,反映大脑神经系统

的编码规律[3]。对神经系统一系列刺激、响应的研究,包含神经元的电信号发放和神经元之间的化学传递过

程。该复杂的信息传递过程最基本的研究方法是生理解剖,随着研究的深入,已经开始用非线性动力学的理

论来分析刺激、响应的内在规律。理论上一个神经元的放电活动用一个动力学模型来表示,而一个神经系统

的状态可用一组动力学系统来描述[4,5]。

1 神经系统电位发放的动力学模型

最近, Rabinovich 提出抑制神经系统刺激、响应的WinnerLess Competition (WLC)模型[6],该模型以嗅觉神

经系统的实验为基础,建立了神经系统电位发放的动力学模型。模型的主要特点是,单个神经元的电位活动

用 FitzHugh-Nagumo模型来描述,神经元之间通过抑制关系联系起来,整个神经系统的编码用系统相空间的
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结构来表达。特别是神经系统的时间编码、空间编码用相空间上连接鞍点的异宿轨道或极限环的结构转化来

说明,并且状态空间鞍点的稳定性对应神经元的放电变化,神经细胞间的电位用兴奋和抑制相联系。该模型

的特性包含神经元的电位发放和神经元之间的相互抑制关系, 比较实际的模拟了神经系统电信号的传递变

化过程。抑制神经系统的WLC模型表示如下:

方程( 1)模拟神经系统中第 i个神经元的电位发放, xi(t)代表第 i个神经元的膜电位, yi(t)表示恢复变量, zi
(t)表示神经元的突触抑制影响,用单位阶跃函数 G(x)=0, x!0, G(x)=1, x>0 模拟神经元突触间的相互联接, gji
表示突触连接强度:如果第 j个神经元抑制第 i 个神经元,取 gji=2,否则 gji=0, Si"0 表示外界对第 i 个神经元
的刺激。WLC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,它理论表达了抑制

神经系统信息传递的空间编码和时间编码,下面应用WLC模型研究海若螺平衡囊神经系统的特性。

2 海若螺的边缘混沌现象动力学分析

海若螺是以小软体动物为食的海洋动物,但缺少视觉系统,它的运动主要通过一对翅膀的节律振动 ,行

动的方向由尾部的弯曲所控制[7]。海若螺游泳时,保持垂直头部向上的方向;垂直方向的任何偏差导致尾部

的弯曲通过翅膀振动以恢复初始位置。海若螺的运动方向由平衡囊(statocyst)来确定,去掉平衡囊后海若螺不

能保持确定的方向。海若螺的平衡囊是球形结构,内部包含受重力影响的平衡石(statolith)结构,平衡囊内侧

排列着 9～11个平衡囊接受神经元( SRNs)。SRNs的变化受到平衡石施加的压力,并通过轴突释放信号影响

大脑神经中枢( cerebral ganglia) ,控制翅膀和尾部神经元的活动。解剖实验表明 SRNs主要是包括相互抑制

的神经网络结构。当小软体动物食物的出现,海若螺会转向捕食出现的方向,其原因是位于脑部神经中枢的

大脑捕食神经元( CHNs)受到刺激。所以, SRNs的活动不仅受到外部感觉神经元(重力场平衡石)的影响,而

且通过 CHNs接受来自中枢神经系统内部信号的刺激。通常海若螺重力感觉器官平衡囊内部的平衡石运动

6

5

4

3

2

1
UP

LE
FT

BACK

STL

DOWN

R
IG
H
T

FRONT

a b

图 1 海若螺的 6 个 SRNs 的相互抑制连接和平衡石的结构图

Fig. 1 The s tructure of 6 inhibition neurons connection and s tatocys t of Clione
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主要包括向上、向下、向左、向右,向后和向前几个部分。接受神经元受平衡石的压力影响,在给定时间内感受器

激发平衡石,然而,在捕食状况,感受器的行动会接受来自捕食神经元的其它刺激,导致细胞间的无赢胜竞争。

SRNs和平衡石的运动可简单描述为图 1a,没有捕食信号时,海若螺的运动神经元可确定其习惯性的向

上动作,如果中心捕食神经元收到被掠食者的信号, CHNs传递激发刺激给 SRNs,此时海若螺的行动不依赖

于重力场方向,仅仅与 SRNs传递给中心神经元的运动指令有关。根据生理解剖的研究,文献[8]提出 CHN刺

激时,一个 SRNs 仅受传递和接受两个抑制信号的影响 ,海若螺的运动神经系统仅考虑向上、向下、向左、向

右、向前和向后 6个运动方向,每个方向用一个 SRNs的变化来刻画[8],如图 1b。

海若螺平衡囊神经系统中的网络结构中,若每个 SRNs的理论描述用 Lotka—Volterra 动力学来分析,文

献[8]得到每个 SRNs的运动规律,通过计算 Liapunov指数发现,有些情形下,系统的运动出现混沌现象,这个

结果解释海若螺捕食活动的运动变化包含稳定和混沌两种状态规律。由于海若螺平衡囊神经系统中, SRNs

简单描述为神经元之间的抑制 ,这里用 WLC模型分析该结构的性质 ,每个方向用一个 SRNs 神经元的变化

来刻画,且不同 SRNs神经元之间的关系用抑制来确定,从而得到下面方程( 2)。

影响海若螺平衡囊每个方向的 SRNs包括两个因素,一个是重力平衡石的作用 Si(t),对应神经元的外界

刺激 ;另一个是外部被掠食物 Hi(t)的影响 , 可取 Hi(t)=[Ei(t)+!(H,S)]xi(t), 它表示 CHNs 对 SRNs 的影响与该
SRNs 的变化成正比 ,当没有被掠食物[Ei(t)=0]或没有平衡石[Si(t)=0]影响时 , 取 !(H,S)=- 1;当出现被掠食物
[Ei(t)≠0]或平衡石对其中一个神经元有影响时,取 !(H,S)=1。
假设被掠食物[Ei(t)]的刺激强于平衡石[Si(t)]的影响。利用WLC模型和平衡囊图 1b,取 !(H,S)=1,各个神

经元 SRNs的外界刺激和重力刺激分别为:

( E1, E2, E3, E4, E5, E6) =( 2.730, 1.933, 2.301, 0.203, 0.458, 0.903) ;

( S1, S2, S3, S4, S5, S6) =( 0.0, 0.50, 0.0, 0.0, 0.0, 0.0)

6个 SRNs神经元之间的相互抑制系数分别取:

N1, N2, N3, N4, N5, N6

N1, 1.0, 0.0, 5.0, 0.0, 0.0, 1.5,

N2, 1.5, 1.0, 0.0, 2.0, 0.0, 0.0,

N3, 0.0, 1.5, 1.0, 0.0, 5.0, 0.0,

N4, 0.0, 0.0, 1.5, 1.0, 0.0, 2.0,

N5, 5.0, 0.0, 0.0, 1.5, 1.0, 0.0,

N6, 0.0, 2.0, 0.0, 0.0, 1.5, 1.0,

用WLC模型计算得到平衡囊 6个 SRNs的电位发放(图 2) :

若计算不同重力下 6个 SRNs神经元的 Liapunov指数,得到下面结果:

S2=0.3, Lia. = (- 0.000136, - 0.000149, - 0.000104, - 0.000123, - 0.000150, - 0.000084);

S2=0.5, Lia. = (0.000025, 0.000091, 0.000040, 0.000024, 0.000093, 0.000037);

S2=0.6, Lia. = (- 0.000228, - 0.000245, - 0.000163, - 0.000230, - 0.000240, - 0.000161).

( 2)
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图 2 6 个神经元的电位发放结果(横坐标时间 ,单位 s ;纵坐标膜电位 ,单位 V)

Fig. 2 The electric spike of 6 neurons , abscissa is time in second, ordinate is potential in volts
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一般参数范围内, Liapunov指数显示负值,说明平衡囊系统处于稳定状态 ,但在某些变化很小的参数范

围内, S2=0.5,出现正、负间相互变化的情形。说明平衡囊运动系统有混沌现象产生,但这个混沌结果变化很

快,说明稳定状态之间的转变是通过混沌来转化。进一步可用快速傅立叶变换频谱分析,对 S2=0.5,取 959.04

到 1 000.00这 4 096个点,得到如下 6个 SRNs神经元发放的频谱分析(图 3) :

海若螺平衡囊的 SRNs电位发放出现混沌, 说明软体动物的状态转变有混沌边缘状态, 混沌的结果和

Lotka—Volterra 动力学过程分析的结果一致[8],但这里显示软体动物的混沌是稳定状态之间的转变 , 说明海

若螺有边缘混沌特性。

图 3 6 个神经元的 FFT 频谱变化(横坐标频率 ,单位 Hz;纵坐标功率 ,单位 W)

Fig. 3 The FFT results of 6 neurons , abscissa is frequency in Hz, ordinate is power in watt
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3 讨 论

本文利用抑制神经系统的WLC模型分析软体动物海若螺的平衡囊神经系统。从数值结果得到,软体动

物平衡囊的运动,在平常状态下显示稳定状态,刺激参数在很狭窄的范围内,系统出现混沌的运动状态。这些

结果和用 L-V模型分析的结论一致,由于出现混沌状态的刺激参数在很小的范围,大部分参数时平衡囊是稳

定状态,可以理论说明软体动物的不同稳定状态的转化有时通过混沌运动来完成,这个特性刻画了海洋软体

动物的混沌动力学特性,其平衡囊的状态处于稳定和混沌相互转化的边缘。

此外, WLC模型很好地描述了抑制神经系统中神经元电位的发放。详细的数值结果显示:神经元电位发

放的顺序与抑制神经系统抑制方向呈相反关系,对不同的外界刺激,神经元电位发放的顺序仍然保持与抑制

相反的顺序,但每个神经元电位发放的开始时间、结束时间和电位发放的数目都发生变化。若用WLC研究嗅

觉脑电地理图,没有外界刺激的脑电地理图,地理图中神经元电位的发放从周围四边开始 ,神经元的发放逐

渐向中间扩散。对神经系统添加外界刺激后,神经元电位发放的等电位地理图,神经元的发放从四周和被刺

激的神经元开始,最后逐渐扩散到整个神经元的发放。这些变化和嗅觉神经系统的实验类似,描述了抑制神

经系统的脑电地理图形变化。

WLC可以很好的分析抑制神经系统的发放规律[9],但要完整理解一般神经系统的规律,还有很多工作要

做[10]。电位发放有开始,就有结束, 从而必须形成神经系统的电位发放轨道,轨道的类型、分类和相互作用等

问题,都需要回答。但这里WLC 模型的结论,给出理论研究神经系统编码的方法,将外界刺激和复杂的神经

系统编码联系起来。
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