
大脑的瞬态，复杂体和选择性

神经元瞬态的连续表达与动态相关性有关，同时如本文所示，还与动态不稳

定性有关。动态不稳定性是神经系统典型的复杂形式，从以下两个角度来看，这

对于适应性大脑功能可能至关重要。第一个是从神经元选择和自组织系统的角度

来看的：如果选择性机制支持适应性神经元反应的出现，那么动态不稳定性本身

必然是适应性的。这是因为动态不稳定性是选择所依据的多样性的来源，因此会

受到选择推动的影响。简而言之，通过选择出现的次序取决于表征大脑动力学多

样性的不稳定性。此外，信息理论提供了第二个视角。
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1、引言

本文回顾了复杂体的概念以及它与神经系统中的瞬态和动态不稳定性之间

的关系。在第 2节中，它将神经元瞬态与非线性动力学概念（例如间歇性，迭代

性和动态不稳定性）相关联。本节介绍了不同类型的复杂体（I型和 II 型）之间

的区别，这在考虑与大脑中可能起作用的选择性机制相关的复杂体和多样性时很

有用。在考虑了复杂体的起源之后，第 3节讨论了异步或非线性耦合的作用。模

拟种群之间的连接强度受到控制，以引起以下方面的变化：（i）耦合的性质和

（ii）随后动力学的复杂体。这使得可以表征同步和异步耦合对复杂体的相对贡

献。简而言之，我们将证明复杂体和非线性耦合是并行的，这是稀疏连通性的前

提。第 4节介绍了复杂体对自组织（Kelso 1995）和选择性整合突触连接（Edelman

1993）的重要性。在本节中，我们建议使用高阶的选择性机制，来说明大脑为何

表达复杂的动力学。

2、动态视角

（a）复杂体

在本节中，我们考虑与瞬态产生的动态复杂体相关的瞬态。复杂体本身就是

一个复杂的领域，具有许多定义和观点（Horgan1995）。通常，复杂体是指系统

行为中既不是有序的，不可预测的，也不是混沌的或随机的，而是介于两者之间

的某种事物，它反映了一种固有的不稳定的底层次序。对于复杂体，有两种不同

的方法：一种是从信息论中衍生出来的，另一种是来自非线性系统中确定性混沌

领域的。前一种方法是基于对系统熵的某种度量（例如Morgera1985），并且可

能与算法复杂度有关（以生成观察到的时间序列所需的算法的最小长度来表示）。

最近，已经提出了基于熵的复杂体度量，该度量试图捕获不同神经元系统之间的

集成与它们信息保存之间的平衡。功能隔离要求每个区域的内在活动和对输入的



响应都不同。另一方面，功能集成要求隔离的区域能够以促进一致集成的方式相

互影响。有人提出，在保持区域特定动态和全局连贯性之间，这种辩证法的解决

是复杂体的标志（Tononi等，1994；Friston等，1995）。Tononi等人发现了一

种基于随机过程理论和信息论的复杂体度量方法。（1994）。

在本文中，我们关注复杂体的第二种方法，即明确基于非线性动态系统的方

法。在这一类中，还有另一种二分法，可以区分混沌系统的维度复杂体和与自组

织和模式形成系统相关的动态不稳定性（Kelso1995）。维度复杂度是一种度量

（相关维度），它根据系统演化的平均局部行为（特别是轨迹的指数散度）反映

了混乱的程度。维度复杂度与 Lyapunov指数密切相关，并由此与 Kolmogrov熵

（Tsonis 1992）密切相关。但是，这并不是人们在考虑生物学或自组织系统时通

常感兴趣的那种复杂体。关键性的复杂体是我们可以直观地理解，即不同的瞬态

动力学的连续表达，其中立体类型的时间模式被连续创建和破坏，然后再次出现。

在大脑的背景下，这只是细胞群相互作用时神经元瞬态的表达。种群可能以一种

同步的方式相互作用（例如单位之间的锁相（例如 Gray＆Singer1989）或种群之

间的相互作用（例如 Sporns等人 1989）），从而形成了时空活动模式，其中包

括许多（不是全部）系统的组件。通常，随之而来的相干状态是不稳定的，自我

限制的和短暂的。或者，复杂体可能是由不连贯的异步耦合引起的，这种耦合在

不同群体中产生非常不同的瞬态。

总而言之，（动态分类的）复杂度可以分为维数复杂度和动态不稳定性。前

者是一种混乱的度量，而后者则直接表征了使系统变得复杂的原因。从现在开始，

我们将使用复杂体，动态不稳定性和亚稳定性（Kelso 1995）作为同义词。为了

便于讨论，我们将区分两种不同类型的动态不稳定性（I型和 II型复杂体），并

使用论文 1（Friston，本期）中描述的神经元模拟对它们进行说明。为此，我们

需要引入吸引子的概念。考虑 Friston方程（1），并假设我们知道所有相关的状

态变量 x。

( ) / ( , ) (1)x t t f x C  

随着时间的流逝，这些变量将改变。如果我们将这些变量相互绘制（在状态

空间中），它们将随着系统的发展而追踪路径或轨迹。吸引子只是该轨迹在其上

运动的表面或“歧管”。显然，嵌入了吸引子歧管的状态空间的尺寸等于所考虑

的变量的数量（歧管的尺寸实际上是上述的尺寸复杂体）。歧管的形状将决定相

关动力学的性质。控制参数（方程式（1）中的 C）将决定歧管的形状。要看到

这一点，可以想象由向量 x的坐标定义的轨迹是一个流过状态空间的点。每个点

的方向由“流场”确定，其中流向由公式（1）指定。流场仅由控制参数 C确定。

该流场又构成吸引子歧管的形状。动态不稳定性表明该歧管本身是不稳定的。I



型和 II型复杂体之间的区别在于，这种不稳定性是由流道中的明显变化引起的，

还是由控制参数的变化来介导的。

图 1 （a）洛伦兹吸引子，（b）第一个状态变量的“流动”动力学。

（b）第一类复杂体

这种形式的动态不稳定性可以比作简单的非线性系统中的“间歇性”（Tsonis

1992）或“惯性”。这些现象反映了当轨迹从歧管的一部分移至另一部分时吸引

子歧管的明显变化。这里的基本思想是，轨迹被困在某些局部子流形中，从而导

致与吸引子表面的那部分相关的独特动力学。不可避免地，一段时间后，轨迹将

逃逸到另一个子流形以表达新的类似瞬态的行为。尽管全局流形实际上从未改

变，但这种徘徊或“流动”的行为仍会引起动态不稳定。换句话说，由于轨迹的

巡回特性卡在局部子流形中，因此流形中存在明显的变化。因为吸引子永远不会

改变，所以底层控制参数（例如连接强度）同样不变，这就是定义 I型复杂体的

原因（即由于支持巡回轨迹的复杂吸引子流形而引起的动态不稳定）。洛伦兹吸

引子中描述对流的时空模式可能是这种行为的最简单例证。这个著名的例子（图

1a）有两个侧翼，可以在一段时间内捕获轨迹，然后逃逸到另一侧翼。如果一个

绘制三个状态变量之一作为时间的函数，则可以清楚地看到在吸引子歧管的两部

分之间的这种巡回游荡（图 1b）。可以使用神经元模拟来构建更引人注目的示

例。



（i）使用短期可塑性的描述

让我们假设所研究的系统是单个种群，如 Friston中所模拟的那样。在这里，

我们知道所有状态变量，并且由于没有传输延迟要考虑，因此可以将控制动力学

的整个方程组视为公式（1）的示例。这些模拟细胞群中的爆发将用于说明 I型

复杂体。自发性爆发行为是间歇性的，其中间歇性活动部分由突触后脱敏介导，

由活动性爆发引起。皮层内突触表现出多种形式的促进和抑制。这种短期可塑性

的最主要形式之一是抑制，它会在一些动作电位上发展并随着时间常数在

200-600ms范围内衰减（有关此问题的讨论，请参见 Abbot等人（1997年））。

该现象被并入模拟中，在 Friston的附录 B中进行了描述，通过将亚群 j的放电

概率调制为 1{ 40 }jE   ，其中 jE 是通过跨膜电位 jV 和 / ( ) /j j jE t V E     得到

的。

就模拟的局部场电势（LFP）而言，在 3s的时间段内，可在 2s内看到间歇

性爆发的典型结果。这种间歇性使动力学变得复杂，并且由于控制参数（时间常

数和连接强度）恒定，因此具有 I型复杂体。经过一段时间的爆发后，轨迹落在

歧管的另一部分，而去极化的痕迹又恢复到足以允许另一次自发活动的程度。在

下一个示例中，我们将介绍一个与时间有关的新控制参数。尽管产生了类似的间

歇性，但机制却非常不同。

（c）II类复杂体

这种复杂体通过改变底层控制参数来实际改变吸引子歧管，从而引入动态不

稳定性。关于单个神经元群体，控制变量明显是由神经调节性上升神经递质系统

的传入介导的某种弥散性神经调节作用。在Munk等人的实验中（1996），通过

刺激中脑网状结构激活了上升的神经递质系统。这导致了在 范围内的振荡活动

的促进，并增强了猫的视觉皮层中神经元突波序列的刺激特异性同步。为此，我

们引入了一个新的，随时间变化的控制变量M(t)，表示神经调节输入，其变化范

围是 0到 1。此控制参数只是削弱了开放式快速兴奋性通道的关闭。通过控制

AMPA通道关闭的一阶动力学的时间常数，将 AMPA 替换为 / (1 ( ))AMPA M t  ，在

仿真方程引入这种效应。在图 2b中，可以看到这种促进性调节作用引起的间歇

性爆发。在该示例中，M(t)以大约 2Hz周期性地变化（虚线）。

在这种情况下，M(t)是一个控制变量，它会改变吸引子歧管的形状并改变动

力学。但是这里有一个重要的发现。如果M(t)来自另一个模拟种群，那么从第一

个种群的角度来看，应将其视为控制变量，还是将两个种群同时考虑作为状态变

量？显然，忽略时间延迟，在后一种情况下，M(t)将是状态变量，两个种群的集

体控制变量将是不变的。这是一个至关重要的观察，因为它表明 I型和 II 型复杂

体之间的区别仅是一个透视问题。换句话说，从一个系统的角度来看，可能是 II



型复杂体，当一个人“后退”并考虑其中嵌入了第一个系统的更大系统时，可能

会变成 I型复杂体。然而，这种区别是至关重要的，如下所示，特别是如果人们

认为不可能在像在大脑这样的开放系统中足够“落后”的情况下获得 I型视角。

这里的要点是，神经元活动可以被视作状态变量或控制变量，具体取决于它们是

所检查的神经元群体的内在还是外在。

图 2 不同种类的迭代动力学或动态不稳定性。（a）单种群的模拟 LFP，表现为短期抑

制（突触后反应减敏），其建模方法与主要测试中所述相同。这里的特征是由于某些固有状

态变量的动力学（即 I型复杂体）的动态导致的间歇性发放活动，在此模拟中，AMPA自激

连接强度为 0.44。（b）类似的间歇动力学，但在这种情况下是由外部调制输入模拟突触后

电导的经典神经调节作用而产生的（有关详细信息，请参见正文）。正弦调制M(t)的周期

为 512ms，在 0.6到 1之间变化。此输入的时程由虚线表示。对于 AMPA样突触，自激连接

强度为 0.18；对于 NMDA样突触，自激连接强度为 0.022。



图 3 模拟种群中动态不稳定性的另一个示例。在该示例中，自激连接强度被用作动态

控制变量以在随后的 LFP 中引起 II型复杂体。（a）通过在图 1中的 Lorenz吸引子的（规

范化）状态变量中加上 0.44而获得随时间变化的自我激励。（b）由此所得的动力学。可以

看出，当自激变得太大时，会出现类似于去极化的障碍，并且动力学会脱离振荡状态，只有

在动态连接强度充分下降时才会重新出现。

（d）吸引子内的吸引子：I型还是 II型？

作为控制变量如何动态化的最后一个例子，我们考虑如果从上面的模拟中获

取一些控制变量（例如，自激连接强度）并将其设为动态变化，而不是通过另一

个种群（例如，上面的M(t)）输出或状态变量，会发生什么情况？每个种群都有

自己的小吸引子。具有控制变量的吸引子的模型本身就是较小的吸引子的状态变

量，自然而然地导致了在时空尺度不同的吸引子内多次吸引和反复嵌入吸引子的

概念。该模型似乎与大脑有关，并且能够产生很大的复杂体。图 3通过将单个模

拟种群的 AMPA自激连接作为洛伦兹吸引子的状态变量来说明此示例（图 1）。

后者的动力学可以被认为是在翻译机制的水平上对一些合理的低维动态系统进

行建模，这与维持固有的兴奋性连接的突触前和突触后基础结构有关。取决于是



否将随后的塑性连接强度（图 3a）视为动态控制变量或新的状态变量，人们可

以将这种合成动力学（图 3b）视为 II型或 I型复合体。请牢记该示例，因为在

讨论神经元选择和复杂体的重要性时，我们将在下面再次讨论。

（e）动态控制变量和复杂体

微观层面的复杂体 I型和 II型复杂体之间的区别取决于基础控制变量是否不

变。在这里，我们将随时间变化的控制变量称为动态控制变量。II 型复杂度是由

动态控制变量产生的。但是，可以将动态控制变量视为较大系统中的状态变量（即

使上级系统的动态可能未知）。I型和 II 型复杂体之间的区别本质上是一个视角

问题。换句话说，它取决于我们认为系统的边界，该变量是否是外部控制变量，

以及变量是否是系统固有变量并作为状态变量输入。从自组织系统及其经验特性

的角度来看，由于随机噪声引起的扰动在动态不稳定性中起着至关重要的作用

（Kelso 1995）。在当前框架中，这些随机扰动可被视为外部影响，从而使动力

学中随后的转变成为 II型复杂体的一个例子。当我们（i）考虑介观描述级别，

并且（ii）根据 II 型复杂体考虑选择时，引入动态控制变量概念的原因将变得显

而易见。

如果我们将任何单个种群的外部输入视为动态控制变量，则种群之间相互作

用产生的复杂体可以视为 II类复杂体。这正确吗？更详细地考虑在第二节的模

拟中如何对电压依赖性 NMDA突触相互作用进行建模。它们基于与电压相关的

通道响应其他群体的突触前输入而打开的概率乘以突触后跨膜电位的 S形函数

（见附录 B，Friston）的概率。这个术语有两种解释。首先，我们可以将其解释

为由外部输入（传统观点）介导的电压依赖性效应，或者等效地，它是由外部输

入调制或控制的自励连接。后一种解释源于以下事实：对于任何固定的传入输入，

兴奋性通道打开的数量是去极化的增加的单调函数。专注于这种解释的原因是，

这是一个更笼统的概念的具体示例，即始终可以将来自远端种群的输入视为动态

控制参数，这些参数通过相关种群固有的动态性来表达其效果。这个概念可以推

广到所有输入，包括驱动和调制。从简单的分析角度来看，这种观点显然是正确

的，因为外部输入（即使是类似于 AMPA或驾驶的输入）将通过趋于阈下突触

后去极化的趋势而导致对内在突触前输入的敏感性增加。

（ii）介观水平的复杂体

迄今为止，我们已经从微观层面直接根据状态和控制变量研究了复杂体。在

神经元之间的输入输出关系方面，I型和 II 型复杂体之间的区别如何在介观水平

上转化？在介观层面上，将大脑强制划分为耦合的输入状态和输出动力学系统的

集合，这自然要求具有 II型视角。在此，外部输入作为动态控制变量输入。简

而言之，我们将建议 II型复杂体可以表示为 Volterra 内核中的动态变化，该动态



变化表征了神经元的交互作用，或者更直观地说，是群体内部和群体之间有效连

接的动态变化。再次考虑 Friston的方程式（2），我们只选择与少量单位 ix 的活

动有关的那些函数

( ) ( ( ), ) (2)ix t f x t u C 

我们可以将右侧的活动 x分为来自有问题的单位 xi的活动和来自外部的 xe：

( ) ( ( ), ( ), ) (3)i i ex t f x t u x t u C  

这是另一种形式，即外部输入与控制内在动力学的控制参数 C分组在一起。

( ( ), ) (4)C eC f x t u C  

其中 fC是向量函数（即返回向量）。如果我们假装外部输入 ( )ex t u 是恒定的，

那么就可以根据状态变量和确定 Volterra内核的控制参数 ( , )C ef x C 进行简单的

（Volterra级数）表征。这是构成大脑的整个单位或总体集合的较小版本。换句

话说，等式（4）具有与等式（2）完全相同的形式。

现在考虑到外部输入随时间的变化，我们可以将单位或总体 Xi的子集视为

具有时变 Volterra内核的输入状态-输出系统的集合。换句话说，C*指定活动相

关的 Volterra内核。将方程式（2）改写为方程式（4）的含义非常微妙，但很重

要。在等式（2）中，控制参数 C是固定的，代表了 Volterra内核，该内核应用

于整个大脑的活动，以给出一个群体所表征的响应。这些控制参数“支撑着”这些

群体固有的动力学的固定的偶然结构，例如，包括所有固有的连通性，短期的塑

料城市，便利等。方程（4）表明，该子系统可以如果允许时变控制参数 C*，则

也视为隔离系统。这些动态控制参数是外部输入的函数，将导致 II型复杂体。

简而言之，外部传入的所有神经元活动都可以解释为动态控制参数，通过以某种

方式改变其吸引子集会影响收件群体体。

回想一下，Volterra内核是有效连通性的同义词，这意味着所考虑的单位或

总体固有的有效连通性是时间相关的，或更具体地说是活动相关的。II 型视角允

许内核或连接性因活动而发生变化，这是由于其他种群的传入引起的。也许最简

单的例子是通过三分之一的活动来调节两个群体之间的有效联系。这种效应被认

为是一种机制，用于注意力调节高阶感觉区域对来自较低区域的输入的敏感度

（有关神经影像的经验示例，请参见 Buchel＆Friston（1997））。简而言之，如

果我们只占大脑的一小部分，并试图根据 Volterra内核（即有效连通性）来表征

其各个组件之间的所有交互，我们可能会惊讶地发现，由于某种原因，这些内核

本身天生不稳定。这将反映出一个事实，即我们忽略了大脑其他部位的外部输入

的影响（例如，顶叶传入对 V2和 V5之间的连接强度的调节）。这种观点的价值

在于：（i）在复杂体的产生过程中，突出了有效连通性中依赖活动的变化的核



心作用；（ii）在这种外部输入未知，或者虽然已知但负责的传入人的特定子集

未知的情况下，提出了一种表征外部输入影响的方法。这将在其他地方进行。

（f）复杂体和瞬态

以上说明可以用两种等效的方式来考虑大脑动力学。首先，它们来自一个单

一的，极其复杂的，具有全局吸引子流形的动力学系统，该吸引子流形随时间推

移是稳定的，但支持迭代轨迹；其次，它是一个由小型，松散耦合的系统组成的

集合，其中每个较小的系统都有一个动态的由于其他系统的外部影响而改变了吸

引管。唯一的区别是，个体是集体考虑所有群体，还是集中于一个群体之中（不

论规模大小）的单一群体。动态控制变量的存在必须在每个群体中引起一定程度

的 II型复杂体。假定任何复杂的动力学都可以采用 II 型观点，那么复杂体的产

生将归因于外部控制变量中的动力学现象。显然存在三种可能性：（i）从属系

统的动力学（例如，蛋白质合成，轴突运输和翻译机制的缓慢动力学）；（ii）

来自上级系统的外部输入的影响（例如，来自其他群体的神经调节输入）；或（iii）

与系统内不同时间尺度上的动力学耦合（例如，与活动有关的可塑性，例如长期

压抑）。在介观尺度上，可以将来自其他神经元群体的输入视为动态控制参数，

将其作为确定当时表达的 Volterra核形式的变量输入。

这里的一个关键概念是皮层可以被认为是可分离的神经元群体的集合。每个

种群通过在其自身的吸引子流形上描绘出一条轨迹来实现其动力。其他种群的影

响会改变吸引子流形和相关的动力学。这就提出了一个重要的问题，许多研究人

员已经解决了这个问题：是用单个动力学系统（即全局吸引子）还是可分离系统

的集合（即较小的吸引子的集合）来最好地描述大脑动力学？在 Friston（1997，

p164）中，我们解决了这个问题，并得出结论，可以通过将大脑动力学表示为全

局吸引子来调和这两种观点，其中“这个单个吸引子具有特殊的复杂体，可以模

拟其流形出现的成分吸引子的集合。随时间变化”。这只是类型 I的复杂体。从

任何一个神经元种群的角度来看，不断变化的吸引子流将引起一系列的瞬态动力

学，每个瞬态动力学都有自己独特的和重复的时空组织。通常，“瞬态”描述了系

统在动态系统稳定下来并接近吸引子时在初始阶段发生的行为。在此，由于潜在

吸引子的连续变化，神经系统被认为永久处于“初始时期”。这些变化可以根据其

他群体的动态控制参数（II 型）的影响来解释（例如，由调制相互作用引起的连

接强度的变化），也可以归因于巡回动力学，其中轨迹从全局吸引子歧管的一部

分向另一个（类型 I）。这种行为是神经元瞬态的本质，并且使大脑具有典型的

特殊复杂体。这种复杂体不是强制性的，仅在某些条件下才会出现。在弗里斯顿

等人提出的分析目的。（1997）表明，只有当群体之间的解剖学联系稀疏时，它



才会出现。在接下来的内容中，我们将重新讨论这个问题，但现在我们要问外部

耦合（线性或非线性）的性质是否是起源复杂体的重要因素。

3，耦合和复杂体

（a）稀疏连通性原则

显然，神经元相互作用的许多方面可以使神经元动力学变得复杂。在本节中，

我们考虑当模拟神经元群体之间的联系逐渐增加时会发生什么。根据模拟和电生

理学，可以对外在连通性增加的影响做出一些预测：在非常低的连通性水平下，

每个神经元种群都会表达自己的动力，而不受相邻单位的影响。随着连接性的增

加，动力学应类似于真实大脑中复杂，间歇的动力学。随着外部联系的进一步增

加，动态不稳定性消失了，每个群体都被锁定在一个单一，连贯的活动模式中（参

见 Friston等人，1995）。在 Friston（1997）中，我们直接解决了模拟中外部连

接性增加的影响，以确认这些预测。最初，动态是从稳定的不连贯转变为稳定的

连贯机制，在稳定的连贯性中，每个群体都通过动态不稳定的机制（自身固有的

不稳定状态和稳定的连贯性时期）来保留自己独特且相对稳定的行为，最后发展

成稳定的连贯性。具有锁相和完全夹带的作用。动态不稳定性的中间机制是令人

感兴趣的主题，因为在这种机制下，瞬变具有多样性，对适应性神经元反应具有

重要意义（请参阅第 4节）。

在本节中，我们将基于 Friston（本期论文第 1页）中描述的模型，使用更全

面的分析来重新研究复杂体与稀疏连通性之间的关系，并研究驱动（类似于

AMP4的）连接，调制（NMDA）类）连接以及这两种类型之间的相互作用。此

外，我们将研究同步和异步耦合的复杂体与相对贡献之间的关系。这里的想法是，

异步，非线性的交互将取代最能真实描述大脑动态的高复杂度状态。为此，必须

定义和衡量复杂体，尤其是动态不稳定性。

（b）衡量动态不稳定的方法

在这里，我们描述了一种简单的动态不稳定性度量（Friston，1997年），它

是根据所测神经元过程的频谱密度 g(w,t)的不稳定性或熵来构架的。如果亚稳定

的特征是短暂的稳定周期或不同瞬态的反复表达，则时间序列的频率组成或频谱

密度应随时间变化。但是，如果动力学稳定，则相应的光谱密度将不会发生变化。

不管稳定性是由独立的内在动力的表达（即无连通性）还是由完全的夹带和连贯

性（即紧密的连通性）产生的。因此，光谱密度的变化性或稳定性可用于测量亚

稳定性。

一个过程的熵反映了它的可预测性或从观察过程中可以得到的信息量。具有

高熵的度量是不可预测的，因此在已知时会提供大量信息。例如，丢硬币比丢骰



子提供的信息少。前者只有两个结果（一个信息位），而后者有六个结果（即 log2
（6）位）。动态不稳定性只是其吸引子流形不可预测的系统的特征。因此，通

过与该歧管相关的光谱密度的熵来提供动态不稳定性的量度。在这里，光谱密度

被用作特定歧管的“特征”，该歧管对它们自己的实际轨迹相对不敏感。本文使用

的度量是基于对潜在过程进行时频分析的简单度量（最早在 Friston（1997）中进

行了描述）。然而，它不是次优的，因为它仅近似于一个人实际上要测量的东西。

理想情况下，动态不稳定性的量度应反映出复杂体的原因，从而将复杂体的原因

降低为动态控制变量的可变性。对该可变性的量度将是对吸引子歧管中的变化的

直接量度，同时对在任何时间存在的轨迹完全不敏感。实际上，这种度量是从描

述动力学的估计 Volterra内核的熵中获得的。这是当前工作的主题。

{ ( , )} (5)H H g w t

其中 H{.}返回熵。有关如何计算 g（w，t）的说明，请参见 Friston。根据高

斯假设（Jones 1979），

log((2 ) det{ { ( , )}}) / 2 (6)mH e Cov g w t

det{.}表示矩阵的行列式，m是考虑的频率数。这个简单的表达式提供了以

下用于评估作为外部连接性函数的亚稳定性的度量。

（c）非线性耦合和复杂体

为了查看动态不稳定性与同步和异步耦合的相对作用之间的关系，我们使用

了 Friston附录 B中描述的神经元模型。在这些模拟中，我们在几个模拟群体之

间改变了 NMDA类和 AMPA类外部连接。通过这种方式，我们能够在任何一个

种群中引发动态不稳定，并检验其与相关种群之间耦合的性质。模拟包括四个总

体，其中固有的自激连接强度固定为从 0.12到 0.16范围内的均匀分布采样的随

机值。使用参数 改变外部激励连接，以使所有 NMDA或 AMPA连接的连接强

度均为 1/（1+exp（- ））。这使我们能够探索在非常低或稀疏的水平（从 0到

0.2）下增加外部连接的影响。该模型的结构很简单，由四个序列链接的种群组

成。在向前的方向上，连接都是驱动的或类似于 AMPA的。向后的连接都是调

制性的或类似 NMDA的。这个生物学上合理的组织（Crick＆Koch 1998）使我

们能够在同一体系结构的背景下操纵驱动和调节连接。对于每对类似于 AMPA

和 NMDA的连接强度，我们模拟了 4s周期内的动力学。对每个群体的活动进行

时间频率分析（如 Friston所述），得出 gi（w，t）（i=1，...4）。使用回归分析，

根据等式（6）计算了第三种群的亚稳定性 H，并计算了由关联种群（2和 4）的

同步和异步贡献预测的 g3（w，t）的方差比例。Friston（本期论文第 1期）中的

描述扩展为对多个输入进行建模。分析结果如图 4和 5所示，连接强度参数为 。



图 4显示了复杂体如何随外部连接而变化。与以前的结果一致（Friston

1997），动态不稳定性仅在有限的连接强度范围内（即当它们稀疏时）才是明显

的。图 4a以图像格式显示了与 AMPA和 NMDA类外部连接有关的复杂体（白

色区域对应于高度的动态不稳定性）。驱动和模块化连接之间的交互并不简单，

即增加 AMPA连接强度的效果取决于 NMDA连接级别，反之亦然。实际上，在

这些仿真中似乎有一个最佳的平衡来获得最大的复杂度，在这些仿真中，驱动连

接比调制连接稍微稀疏。在图 4b中显示了在最大复杂度条件下在所有四个总体

上平均的动力学，考虑到我们仅使用了四个松耦合振荡器，动力学非常复杂。

图 4 耦合神经元群体中的动态不稳定性。（a）动态不稳定性，它是由光谱密度变化的

熵（从 8到 96Hz）表示的，是外部 AMPA类和 NMDA类连接强度的函数。正文中描述了

该系统的体系结构。要观察的关键是，当类似 AMPA和 NMDA的连接都非常低时，亚稳态

动力学仅限于稀疏连接。对于两种连接类型中最复杂的配对，（b）中显示了四个模拟总体

的平均 LFP。外部连通性以蠕动表示，其中连接强度为1/ (1 exp( ))  。



图 5显示了在固定级别的类似 AMPA的连接（0.1）下，复杂度与同步和异

步耦合程度之间的关系。图 5a显示了复杂体，对应于图 4a中的一行。图 5b显

示了这种复杂体基础的耦合的本质，表示为在所有频率上 3( , )g w t 的方差的比例，

这是由连通总体的同步和异步效应解释的。这些结果显示出相当重要的东西。也

就是说，当动力学复杂或亚稳态时，异步耦合占主导。随着复杂体开始下降，随

着连接性的提高，异步耦合的程度也下降了。随着复杂度变得非常低，同步交互

将大量增加，并超过异步耦合。这种现象很重要，因为真实的大脑显示出动态不

稳定性，再次说明了非线性相互作用的重要性。换句话说，功能整合不仅仅是一

个简单的问题，它说明了在整个大脑中同步同步相互作用的问题，而是在每个群

体固有的动力保持与这些群体之间的相互影响之间的微妙平衡。这种平衡促进了

由异步交互作用引起和保持的动态不稳定性（有关融合讨论，请参见 Freeman＆

Barrie（1994）和 Erb＆Aertsen（1992））。

图 5 异步耦合与（a）动态不稳定性之间的关系。对于固定为 0.1的 AMPA类外部连接，

类似 NMDA的连接强度从1/ (1 exp( 4.4))  更改为1/ (1 exp( 1.4))  。（b）在四个模拟

种群中的第三个种群中，频率调制的方差比例由第二个种群和第四个种群的同步（虚线）和

异步（实线）耦合解释，显示在下部面板中。这里要指出的是，异步耦合在亚稳性高的域中

取代，而同步耦合则在动力学变得更加连贯和复杂体降低时出现。



总之，当模拟的神经元群体之间的连接稀疏时，可能会发生复杂的亚稳态动

力学。此类复杂体的特征是一系列瞬态，这些瞬态掩盖了每个神经元群体不断变

化的吸引子流形，以及由此而来的潜在动力学频谱密度的不稳定性。这种复杂体

的特征是总体之间存在异步或非线性耦合。关于类型 I和类型 II 复杂体之间的区

别，可以将上述模拟的动力学视为同时考虑所有四个总体的类型 I复杂体的反映，

或作为动态控制变量对应的类型 II 复杂体的示例。当这些输入导致总体之间的

异步耦合时，复杂度可能会很高。

在此基础上，并根据上述模拟，可以推断出神经元动力学既不是由单独的吸

引子组成的集合，也不是由简单的低维吸引子来建模的，而是与随后发生的吸引

子表面一致许多单独的吸引子松散地耦合在一起或彼此掩埋。该歧管具有特殊的

复杂体，其上的轨迹显示复杂的动力学，具有反复出现的现象和瞬态的破坏。与

当前关于自组织系统的大多数思想保持一致，这种动态形式的丰富形式在临界点

或相变附近的参数空间范围内非常丰富（例如 Kauffman 1992;Kelso 1995）。这

项工作表明，对于大脑而言，这些关键区域涉及稀疏，外部连接和异步交互。在

考虑为什么这种复杂体可能很重要之前，与一些经验研究有关的动态不稳定性需

要优先考虑。

（d）关于动态不稳定的经验观点

上面已经根据瞬态表达中神经元时间序列中表达的不同频率的调制来表征

动态不稳定性。人们经常注意到，“伽马节律可以在短暂的脉冲中发生，并在频

率上有相当大的抖动”（Jefferys 等，1996），这已被用作解释检测同步困难的理

由。另一种观点是，当然，正是这种瞬态和抖动才是应该测量的本质。同步交互

中的动态变化确实为研究提供了重点，在事件相关研究中最为突出。这些要么与

单个时间序列有关（例如事件相关的去同步（Pfurtscheller＆Aranibar1979）），

要么与两个或多个时间序列有关（例如动态相干性），参见Mayer-Kress等（1991）

和 Fuchs 等（1992）。引人注目是，Pfurtscheller＆Aranibar（1979）这是关于自

律运动的频谱密度变化的。

（i）与事件有关的例子

在神经元时间序列中动态调节频率的大多数经验证据来自事件相关工作。例

如，Tallon-Baudry等（1996，1997）用脑电图（EEG）记录呈现视觉刺激后，在

γ带中出现了同步的短暂发作。他们发现早期的刺激锁定同步与刺激类型无关，

与后来在 280ms左右出现且未锁定到刺激发作的 40Hz的后期成分相反。相对于

非相干刺激，后者对相干（虚或实）刺激更强。参见 Steriade等。（1996年）的

描述频率和时间相干性变化与上升的激活系统的刺激有关，自然地在睡眠的不同

阶段。在比伽玛范围更低的频率下可以找到类似的示例。例如，Vanni等（1997）



证明对象检测过程中α节奏的调制，其中非对象的呈现比对象具有更高的系统瞬

时α活动水平。演示后约 400毫秒出现这种差异。

（ii）动态相关和非线性耦合

在本期中，我们介绍了动态相关性（例如 Vaadia 等，1995），作为神经元

瞬态的等效观点。由于瞬态的连续表达与复杂度之间存在固有的关系，因此复杂

度（即动态不稳定性）与动态相关之间存在同样直接的关系。考虑两个归一化的

神经元时间序列 ( )ix t 和 ( )jx t 。在时间 t，滞后 u上的互相关函数 ( , )ij u t 由其互谱

密度的逆傅立叶变换 IFT{.}给出

( , ) { ( , ) ( , ) exp( [ ( , ) ( , )])} (7)ij i j ju t IFT g w t g w t j w t w t    

其中 ( , )if w t 表示特定频率和时间的相位。该表达式表示互相关的动态变化

可以由频谱密度的变化（即一个或两个时间序列的动态不稳定性）或它们之间的

相位关系的瞬时变化引起。Desmedt＆Tomberg（1994）证明了选择性注意期间

前额叶和顶叶脑电图记录之间的瞬时锁相。在 Friston等人的文章中，对动态相

关和瞬态锁相之间的关系进行了更全面的讨论。（1997）。

该等式（等式（7））意味着动态不稳定性必然导致动态相关。MacLeod＆

Laurent（1996）提供了一个动态相关的完美示例。在这种情况下，在嗅觉刺激之

后，动态相关性被表达为嗅觉系统中神经元装配的瞬时同步（特别是在投射神经

元的动力学和局部场电位之间）。在研究复杂部分发作期间颅内脑电图记录的研

究中，已利用了有关非线性耦合的最新研究成果（Schiff等，1996）。LeVan Quyen

等人（1998年）表明，在发作间期，非线性耦合很小或不存在，而在其他癫痫

发作的关键时期发展出短暂的非线性相互依赖性。尽管此示例来自病理学，但它

是真实大脑系统中异步耦合的罕见实证示例之一。

4、为什么复杂体很重要？

在第 2和 3节中，提出了在表征大脑动力学时异步耦合和神经元瞬态的重要

性。我们的动机是假定大脑应该很复杂或证明动态不稳定。考虑这个问题时，有

两个主要主题出现。第一个涉及大脑中的选择主义和自我组织，第二个涉及大脑

功能的信息论方法。

（a）动态不稳定和二阶选择

大脑动力学复杂体最令人信服的原因之一是基于种群动力学和选择主义，无

论是在进化时期还是在躯体时间尺度上（Edelman1993）。选择主义与复杂体（即

多样性）之间的接触点可能是理解大脑适应性和自组织能力的机械基础的最有前

途的领域之一。



这个想法很简单。鉴于可以对任何神经元系统的复杂体采取 II 型观点，因

此必须有支持它的动态控制变量。如果这些动态控制变量要进行合并（取决于所

表达的动态），那么就存在选择和自我组织的机制。此外，不管偶然因素如何影

响这种整合，当且仅当控制变量的动力学产生足够的多样性来支持选择时，这些

动力学才会在选择压力下盛行。简而言之，仅需根据合并的动态来确定要进行合

并的动态控制变量，以解释（i）如何选择特定的时空活动模式，以及（ii）动态

不稳定性本身被选为紧急选择的必要条件。这里与进化选择的类比是显而易见

的。瞬态动力学对应于表型，动态控制变量对应于基础基因型。时间上的动态不

稳定性对应于总体上的表型多样性，动态控制变量的合并本身对应于选择。动态

不稳定性的出现与选择性状的二阶选择相对应。这个主题是进化综合的一部分，

当时“由于选择力而分析了多样性的适应性方面”（Mayr 1982）。现在，我们将

以一种不太抽象的方式对此进行回顾。

显然，为了使大脑介导适应性感觉运动整合，对任何环境情况的神经元反应

库都应足够多样化，以允许选择最适应性反应。当有价值的事情发生时，就突触

效力的巩固而言，这种选择可能是最容易看到的。价值依存的选择（Fristonetal。

1994）与任何其他形式的选择没有什么不同，并且必然取决于选择作用的多样性：

在这种情况下，活动的时空模式或神经元瞬态以及隐含的联系他们。换句话说，

多样性或动态不稳定性是选择自适应函数积分的必要条件。在某种程度上，这种

选择是由活动相关的控制参数（II 型视角）的合并来介导的，那么它取决于活动

模式本身的多样性。作为动态不稳定的自然结果。然后有一个简单的解释，说明

为什么大脑应该表达复杂的动力学，而该动力学取决于选择（Kauffman 1992）。

如果需要具有亚稳态来促进神经元选择，那么根据定义，该亚稳态具有适应性价

值。因此，将在进化和神经元水平上对其进行选择。这种机制是选择的二阶方面，

与选择什么无关，但与选择可能发生的约束有关。在进化的时间尺度上很容易看

到系统复杂体发展的趋势，但是在神经元的时间尺度上观察相似的现象也许更有

趣。在缺乏对某些全新情况的预先选择的神经元反应的情况下，唯一的适应性策

略是促进（选择性）机制，从而导致适应性反应，即探索替代性反应的多样性（即

一个人可以一无所有，继续做同样的事情或尝试不同的事情，直到某些事情起作

用为止。这自然会导致动态不稳定。与唤醒相关的去同步化的一种奇异观点

（Munketal 1996）是，它在某种程度上可能是增强选择性的电生理相关性。

（b）一种说明性模拟

使用采用上述模拟之一的简单示例，可以使这些要点更清楚。考虑图 3所示

的 II 型复杂体的例子。在这种情况下，模拟了一个单一的种群，其中使用 Lorenz

吸引子为兴奋性 AMPA类连通性分配了自己的动力学。假设每 600毫秒对该群



体进行一次常规爆发具有一定的适应性值，并且反映在“唤醒”的减少上，这是由

不断上升的调制神经递质系统的传入输入指示的。该输入的效果可以通过以下方

式来介导（i）选择适当的动态，以及（ii）选择选择性。首先，让我们区分基本

的连接强度（通常是任何控制变量）C和实际的动态控制参数 C*，其中包括一

些动态项 D(t)（例如，在先前的模拟中从洛伦兹吸引子的那些项），其中

( ) ( ) ( ) ( ) (8)C t C t D t A t   

显然，在高唤醒状态下，动态连接强度会发生很大变化，从而在所得活动中

产生相当程度的复杂体。通常，当唤醒度较低时，C*(t)不会发生太大变化，并

且归因于此动态控制变量的 II 型复杂度将降至最低。在高唤醒的条件下，所表

达的动力学将是多样的，探索各种模式，并增加表达和选择自适应模式的可能性。

公式（8）对选择进行建模以实现选择性（二阶选择）。此处将 Arousal 输入为

动态控制参数动态的控制参数（因此具有这种效果的二阶性质）。用 D(t)建模的

动力可以来自三个可能的来源：（i）来自其他神经元系统的调制输入（例如经

典神经调制）；（ii）来自与相关控制变量相关的从属动力系统（例如蛋白质合

成和细胞基础设施的缓慢变化）；或（iii）可以从系统本身的动力学中“借用”（例

如，与活动有关的可塑性）。这些中的每一个都会在所选活动模式的级别上产生

II型复杂体或多样性。



图 6 选择和适应“景观”。（a）在 4096个迭代试验的基础上，根据单个神经元群体

中自激AMPA和NMDA样连接强度的函数计算出的“适应景观”。这里的适应度定义为 1-A(t),

其中 A(t)是 1个激发。1-A(t)=exp（-abs（I-600）/64）。I是突发之间的时间间隔（以毫秒

为单位）。当突发间隔为 600ms时，适应度为 1（或唤醒度为 0）。（b）上述景观的顶部

视角。叠加使用正文中所述的选择性合并方案在模拟过程中采取的轨迹。发放间隔的演变在

（c）中示出，并且最终选择的动力学在（d）中在放电概率方面示出。

C*(t)本身的选择性合并可以通过多种方式建模，也许最简单的方法是

( ) / ( ) / ( ( ) ( )) (9)C t t A t t C t C t      

潜在的连接强度与实际（有效）值成正比，与不断减少的唤醒力成比例。换句话

说，当发生有价值的事情而减少唤醒时，会巩固当时存在的短期突触增强或抑制。

等式（9）的形式与 Friston等人使用的完全相同。（1994年）来模拟突触效力的

价值依赖性巩固，并由此与强化学习的时差模型密切相关（Sutton＆Barto 1990）

在这里，我们将说明一个更有效的合并模型，该模型取决于动态阈值门，对

于此短期变化的合并，唤醒或其补充“值”（在这种情况下，值为 1-A(t)）必须超

过发生突触功效。假设扩张 ( )t 是由递升的神经递质系统（即 A ( )t ）介导的一

种允许效应，

( ) / ( ) ( ( ) ( ))
( ) / ( ) ( ( ) ( )) (10)

( ) †{ ( ) ( )}

C t t t C t C t
t t t A t t
t t A t


  

 

    
    

 

† {.}f 是一些阈值函数；在以下示例中，对于 x>0，† {.} tanh( 16)f x  ，否

则† {.} 0f  。通过这些方程，将揭示一个非常简单的机制。每当唤醒低于阈值

时，基础连接强度就会更改以接近现有的动态值。巧合的是，阈值已接近低唤醒

的新水平。该方程式系统可确保逐渐减少唤醒。相对于“适合”景观的梯度上升概

念，可以更直观地了解这种选择性合并的工作方式。再次考虑选择每 600ms左

右动态发放的问题。对于给定的群体，AMPA类和 NMDA类兴奋性连接强度的

每种组合都会有一个平均的突发间隔，范围从几毫秒到很长的间隔（可能长达

600毫秒）。每对都将与价值或适应性的补充相关。根据两个动态控制变量绘制

1-A(t)会创建一个景观，在该景观中，峰值代表控制参数和相关突发活动的最自

适应值。图 6a的上图显示了图 3中使用的包括短期抑郁症的单个群体的情况。

在这种情况下，唤醒 A(t)被计算为实际和期望交互之间的绝对差的指数函数,突

发间隔。

由某些整合或增强信号介导的选择性整合是自适应动力学出现的重要组成

部分。有大量证据表明单胺能（多巴胺 DA，去甲肾上腺素 NE和 5-羟色胺 5HT）

和胆碱能（ACh）神经传递可促进巩固或维持短期可塑性后突触强度的长期变化



（McGaugh 1992）。最有力的三个证据是（i）突触功效的经验依赖性变化，（ii）

行为可塑性和（iii）实验性诱导的长期增强作用的调节。一个神经发育的例子是

ACh在促进依赖于经验的纹状皮质连接组织中的作用。猫眼主导性转移的诱导

及其在单眼剥夺后的恢复取决于 NE 和/或 ACh 神经传递的完整性（Bear＆

Singer1986）。涉及乙酰胆碱参与可塑性调节的其他证据来自于学习的电生理相

关性（Metherate＆Weinberger1989）。参见 Friston等人（1994）进行全面讨论。

5、结论

本文提出的主要论点可以总结如下。

（i）复杂体是神经元动力学和瞬态的表示，从动力学的角度来看，意味着

不断变化的吸引子流形。

（ii）当巡回轨迹探索全局吸引子的不同区域（I 类复杂体）时，吸引子歧

管中的变化可能很明显，也可能是由于动态控制变量的外在影响而引起的。区别

取决于是将系统视为一个整体还是侧重于一个组件。

（iii）将大脑视为松散耦合的吸引子的集合，可以使人将对任何神经元群体

的外部输入视为动态控制变量，从而引起 II型复杂体。

（iv）在关于输入输出耦合系统方面，Volterra公式取代了具有动态 Volterra

内核的控制变量。Volterra 内核体现了种群动态的内在因果结构，以及有效连接

方面外部输入如何进入。因此，动态 Volterra内核对应于动态或与活动和时间相

关的有效连接，这是复杂体产生的基石。

（v）复杂体最为突出的制度涉及稀疏的外部联系和群体之间的异步或非线

性耦合。可以通过神经元模拟来启发性地证明这一点。

（vi）可以通过吸引二阶选择来突出大脑复杂动力学的理论重要性。如果适

应性瞬变的选择取决于某种主要的选择机制，那么多样性或复杂体就必定是适应

性的，并且将受到神经元（例如唤醒的相关性）或进化时间尺度上的选择压力的

影响。必然的结果是，与活动和时间相关的连接，稀疏的连接和非线性耦合（作

为复杂体的成因中涉及的结构特征）本身将承受选择压力。

（vii）动力学和选择性视角的结合认为，表型多样性是由复杂体和神经元瞬

态随时间的多样化表达所维持的。这些“表型”群体是由代表该基因型的控制参数

引起的。随着时间的推移，遗传变异是由控制参数中的动态机制介导的，这些参

数本身可确保通过 II型复杂体产生表型变异。

（viii）该框架导致直观的观点，即主要选择机制在动态控制变量（即，更

改 Volterra内核）或等效于活动和时间相关的有效连接级别上起作用。连接强度

可塑性变化的巩固是理论神经科学的既定主题。



复杂体，自组织系统和神经元选择之间的关系是一个有趣的领域，在神经元

瞬态的背景下，将在其他地方更彻底地处理这些关系。在 Friston（本期论文 3，

第 3期）中，我们关注神经元瞬态以及在早期视觉处理中如何从感觉层中提取信

息。
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