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摘要

在猎物的存在下，海洋软体动物裸海蝶展品搜索行为，即，圆周运动，其平面和半径变

化在混沌状的方式。我们制定基于生理体内和体外实验的乱猎行为的动力学模型。该模型包

括中间神经元的重力感觉器官的受体神经元，所述平衡囊对脑狩猎的操作的描述。 6 个受

体神经元模型与洛特卡-沃尔泰拉型动态和非对称抑制相互作用的网络有没有简单的静态吸

引对应的赢家通吃的现象。相反，无赢家竞争引起的用两个正指数狩猎神经元显示超混沌。

混乱的原点与受体神经元的两个群集的与在相位空间中的两个异环描述的相互作用。我们推

测这种受体神经元的活动混乱可以驱动的复杂行为的狩猎过程中观察到。物理学©2002 年美
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海洋软体动物流冰天使是缺乏视觉系统中的捕食者。如何才能找到它的猎物？期间狩猎
行为表明，移动流冰天使随机覆盖所述三维空间中，直到它满足一个猎物实验观察。如何在
小流冰天使神经系统组织这样的搜索？我们猜测，这种狩猎行为的起源是关系到软体动物的
方位感官神经网络的复杂，即混沌动力学。在猎物的存在，一个专门的狩猎神经元的激励这
个网络，在没有猎物的，只是将消息发送到所述马达系统围绕相对于重力场的物体的位置。
我们提出在其中一个模型中，这样的激发下，传感网络产生混沌时空模式，在重力场的方向
的模拟随机变化。如接收到这些乱纹的结果，流冰天使的马达系统可以产生随机状狩猎行为。
据我们所知，这是在与混乱的活动有竞争力的神经元网络被用于驱动一个复杂的电机行为的
第一份报告。

引言
流冰天使是一种海洋软体动物，生活在冰冷的海水。它游由一对翅膀图节奏的运动。如

图 1所示，上面板！游泳的方向由尾部的弯曲来确定。流冰天使运动通过由五对基底.2 的运
动神经元供给机翼和尾部肌肉位于踏板基底.1,2 当游泳，流冰天使保持垂直，平视姿势.1,3
神经系统控制从垂直取向的任何偏差产生一个弯曲尾部和引导至初始位置图 11 的恢复在翼
跳动的变化。如图 1所示，上面板！在引力场中流冰天使方向由信号来自引力感觉器官中，
平衡器确定。从平衡器输入取消后，流冰天使不能承受任何明确的方向。

平衡囊是含有石状结构，所述耳石，其在积分球内的重力图 11 的作用下移动的球体。2！
所述平衡囊内壁衬有 9-11 平衡囊受体神经元的 SRN！0.4 的的 SRN 是机械性响应由耳石所
施加的压力。所述的 SRN 发出轴突，在那里它们影响脑的中间神经元踏板控制翼和尾部马
达神经元.3,5 细胞内从对 SRNS 重电生理记录的活性表明，约 30 其中％的耦合的抑制非对称
连接的脑神经节不同强度.3 因此，我们可以得出这样的结论的 SRN 形成的感官神经网络。

流冰天使是食肉动物;它在一个小软体动物，螔螺属 6 在狩猎饲料，流冰天使空间定位
从根本上改变。狩猎行为似乎是猎物的搜索。 流冰天使游在小半径的圆圈。尾部屈曲方向
不恒定时狩猎但是以不规则的方式，这导致在循环〜图 4平面不可预测的变化的变化时间。
如图 1所示，底部面板！这种搜索行为由螔螺属的存在而触发。在狩猎行为的组织的重要作



用，是由一对位于大脑神经中枢，大脑的神经元猎.5,6 的 CHNS 控制参与狩猎行为不同的神
经网络的活动，大脑神经元的播放。尤其是，他们发挥的一个的 SRN 兴奋作用。因此，SRNS
重活动性被确定不仅通过外部感官信号软体动物的取向在重力场！但也通过经由 CHNS 从
中枢神经系统来的内部信号。

图 1.上图：姿势取向和在流冰天使平衡控制的行为特征。 A1，B1：最常见的取向是垂直之一，与头部向上，B，F，L 和 R 表示

的后面，前面，左侧和右侧本体的方面！从这个取向偏离都会勾起修正用马达响应〜A2，A3，B2，B3！在尾部的位置和在翼打

浆的强度的变化用箭头标记。从奥尔洛夫斯基等人.交互参照修改。下图：两个流冰天使 1和 2 的空间方位自发开关！狩猎通过

接触与所述猎物激发期间显示以上！沿着时间轴，我们表示与尾部弯曲到前 F 循环的周期。黑点表示在游泳方向从 Panchin 等

人交互参照改性的变化时刻。



体外实验已经表明的特定药物应用的制剂分离的神经系统的到可产生所谓的假想随机行为。
6在假想行为神经系统产生像那些命令的实际信号狩猎运动，尽管实现这些运动的肌肉是不
存在的。特别是，在“假想狩猎行为”的分离的神经系统可产生混乱状马达输出到尾肌肉。
7这一事实对于模型的建立关键狩猎行为。由于混沌行为是分离的神经系统的固有活性的结
果是，没有必要考虑到该模型中的软体动物身体的运动和从外围电机系统的反馈。这是正确
的，至少如果我们要回答第一个基本问题：什么是明显的随机性的狩猎行为在原点？在这种
情况下，考虑到该问题的机械部分的完整模型的构建是第二步。
本文的主要目标是表明，狩猎期间，通过 CHNS 激发的平衡囊受体神经元竞争彼此之间，
并且作为结果，他们产生混沌输出信号。这些时空信号控制运动神经元，并且可以产生方向
的在重力场中混乱的变化。

图 2.耳石 STL 的示意图！的平衡囊内部运动，流冰天使的重力感应器官。受体神经元记为上，下，左，右，后，眼前！由耳石

所施加的压力响应重力场下，其轨迹由箭头线表示！在模型中的文字说明，在给定时间由耳石兴奋的受体具有活性的最高速度。

然而，在狩猎行为受体接收来自狩猎神经元的附加激发，并且这触发了细胞间的无赢家竞争。

II 狩猎动力学地：



模型中的耳石上的 SRN 的动作在图中示意性表示 2.如果关于猎物由化学受体没有接收
到信息！存在，并且流冰天使是不是在“头了”位置，受体神经元除了“下来”由耳石兴奋。
通过此 SRN 生成的信息到达该控制尾部和机翼的运动对应的运动神经元。这些运动神经元
重建习惯性“把头抬起” 流冰天使的身体位置。然而，如果中央狩猎神经元接收从约猎物
的存在下化学传感器的消息，则发送 CHN兴奋性输入到的 SRN。行为在这种情况下流冰天
使的不依赖于引力场的方向。对于平衡囊'狩猎“动态”现象建模的目的，我们可以忽略的
耳石惯性动力学如前所讨论。因此，我们考虑到关键点：软体动物的身体的位置唯一地依赖
于的 SRN 被发送到产生该电机命令的中枢神经元的消息。作为一个起点，我们认为有六个
神经元的单 CHN激励的作用下 SRN 网络平衡囊。基于生理 3我们假设，由于 CHN刺激的
结果，当激活后，所有的 SRN，左，右，回，前，下，发送和接收两个抑制信号到网络参
照图 3的其余部分。

图 3. 6 个平衡囊受体神经元较厚迹线平均抑制更强的网络中使用的抑制性的连接，见基质 2

我们选择了以下洛特卡 - 沃尔泰拉型动态描述 SRN 网络的活动：
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其中 0ia 表示神经元的瞬时尖峰率， )(tiH 表示从神经元狩猎的刺激神经元 i，和 )(tiS 表

示耳石上被按压受体的作用。当没有从狩猎神经刺激（ iiH  ,0 ）或所述 1-),( SH ，

则 )(tiS 和所有神经元都沉默; 1),( SH 时的狩猎神经元是活性和/或耳石被按压受体之

一。

该动力系统 1！在的情况下 1),( SH 是大家熟悉的 Lotka-Volterra 方程. 8 该系统的动力

学是公当矩阵 ji ij 是对称的是已知的。在这种情况下，自治系统有一个全球性的李亚

普诺夫函数 9,10 和每一个轨迹接近众多可能的平衡点之一。例如，如果抑制连接是相同的，

ji ij ，该系统具有仅一个全局吸引，例如， 1)],1(1/[10   Naia .

ji ij 。没有其他的吸引，例如，极限周期，或奇异吸引子是存在于系统中。的情况更

加复杂和有趣时抑制是不对称： 1,1ij  ji 参见，例如，图详细分析，才可能见参考文

献的情况。11-13！存在于一个由鞍点和连接它们的一维分离的系统的相位空间中的异轨道。

在参数空间 ji 的一些地区，例如异宿轨道〜或限制循环在其附近是一个全球性的吸引。假

设
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和 )1/()1(,10 iiiii   。然后将异轨道是一个全局吸引如果 1321  ，和非

平凡固定点 A为一个鞍点。若 1321  ，这个定点变为中性稳定并且存在在相空间中性

稳定的周期解决方案的家庭。当 1321  ，A成为一个全球性的吸引。该异宿轨道存在，

但失去了它的稳定性。需要强调的是，在字母 1321  小扰动能够摧毁异宿轨道，然后一

个稳定的极限周期出现在其附近是很重要的。此限制循环的特征在于，在沿着所述循环异，
例如运动的无限时间对比度的有限时间周期，见参考文献 14。

当 3N ，即使是自治系统动力学可能是非常复杂的。特别是，它很容易想象的是，取
决于抑制性连接的强度的分布，该系统可以有几个不同的异轨线。13 最简单的例子是，由
几个独立的或弱连接的三联体之间具有强的相互作用的系统每一三元因为我们在这里使用

了一个内部的神经元。在我们的例子N=6 和一组可能的连接矩阵值的 0ij 被

，51,55,33,1  

，22,64,26,4  



 2,31,26,1  ，5.15,64,53,4  

 3,32,21,1  ，16,65,54,4  

关于平衡囊网络中的抑制性连接一个合理的假设，即证明该选择值的 ij 是如下。我们已经

提到，只有约 30％记录 SRN 对有抑制的连接。由于已知的抑制连接是不对称的，有不同的
强度看看,让我们假设他们三个都很强，他们三个都适中，连接其余的都是弱。如果是这样，
我们就可以描绘出平衡囊内部的连接的拓扑如图 3。

图 4.时间系列示出了活动的混沌开关，可以狩猎神经元的作用诱导的六个受体神经元之间。单位是在这个模型中无量纲。见文

本中使用的参数。

III 结果
当没有从狩猎神经感觉神经元的激活时，耳石在这个模型中的效果是诱导神经元上的一

个活动率较高流冰天使神经元我在那里停留了一个足够大的 0i S 值！我们假设这一活动率

较高影响运动神经元的行为组织的头位置。其他神经元要么是沉默或者有活动率较低，我们
可以假设它们不影响的姿势。当狩猎神经元被激活一个完全不同的行为出现。我们假设狩猎

神经元的动作覆盖耳石因此 0i S 的效果;也就是该动力系统也与上述特定的 ij 值见图 3！



并与来自狩猎神经刺激一个给定的，例如，通过了 iH =0.730，0.123，0.301，0.203，0.458，

0.903！显示混乱的行为。该受体的活性之间的混沌切换的图示可以在图中看到。4.注意如何，
其中，每个神经元是活性进化周期。神经元保持激活的，其中它们是活性的在时间上连续地
改变序列，但时间间隔。对于每个神经元的功率谱描绘在图 5中。

在相位空间中的吸引子的两个三维投影示于图 6，我们计算从矢量场李雅普诺夫指数！
发现两个正李雅普诺夫指数 l150.016 和 l250.004，和一个零指数。在正指数的计算中演化示
于图 7。因此，在猎物的存在下 SRN 网络产生新的信息，即混沌信号正柯尔莫哥洛夫 - 西
奈熵，我们假设驱动器的运动神经元，事实上，组织流冰天使的随机喜欢狩猎的行为。

图 5.功率谱对于每个神经元狩猎的作用下的六个受体网络中的神经元。





图 6.活性在两个最强连接三角形的受体神经元。上图：相空间的投影。下图：投影。

图 7.演变的两个正 Lyapunov 指数的六个受体神经元的系统中的神经元狩猎的作用下的计算。

在这个动力系统的起源可以通过以下方式来解释：由于多样性的抑制连接的优势看到矩阵 2
和前面的讨论！我们可以考虑整个网络为两个弱耦合三角形网络。独立地，他们每个人都有
其变成小扰动作用下极限周期或一个奇异吸引例如，任何刺激 11 封闭异宿轨道！正如我们
测试，这两项的弱相互作用无赢家竞争力的三角形非线性振荡器！产生超过参数的宽区域观
察到的超混沌提供 I J 神经元之间的连接 i 和 j 是强烈的不可逆。例如，在的情况下，否则，
在个别三角形异轨道是不是吸引和系统的动态特性是完全不同的。然而，分析混乱的政权结
构稳定和值的连接矩阵一组特定的并不重要。

IV讨论
所讨论的神经合奏是不对称复发性网络，这是典型的用于在脊椎动物和无脊椎动物的大

脑许多基本神经回路的一个例子。在流冰天使的 SRN 网络示出了非对称的电路来产生控制
行为的来自环境的感测到的信号的功能复杂的时空模式的重要能力。这样的时空模式是不是
一个神经网络活动的方式编程是先验的，而是依赖于实时刺激的活动。具有竞争力的动态神
经网络是能够产生新的信息来回答一个简单的外部信号。这些信息可用于复杂的活动的组
织，尤其是混乱的，像动物的行为，作为一个狩猎过程中显示的流冰天使。这种信息的定量
值是（其中K是在我们的情况下，动力系统产生的混沌时间序列的柯尔莫哥洛夫-西奈熵！
在本文中，我们用一个简单的模型来描述重力感觉器官的受体神经元的活动。尽管它的简单
的，该模型表明，由神经元狩猎激发受体之间的竞争产生混乱的活动，可以组织在此软体动
物中观察到的复杂的运动。请注意，在这个模型中神经元的协作动力是混乱的，但他们保持
激活序列时。这是一个有趣的功能，可用于运动的协调。

在我们的模型，我们忽略了结构的的两个特点：SRN 神经元的具体内在动力，并在耳
石惯性动力。关键的问题是：如何将这些因素狩猎神经元的激发下，影响网络动态，例如，



的的 SRN 的混沌行为的出现？正如我们以前表明，在 SRN 网络中的原点相关的通断的受体
神经元，这是通过由神经元狩猎激发的神经元之间的非对称连接抑制保证的合作动力学的切
换。我们必须指出的是，如果网络元素的内在动力是一个比这里所分析，即使是对称的网络
可能会产生混乱的时空格局更加复杂。例如，偶数振荡器具有足够强的非线性环已报产生的
内在神经动力学 chaos.15,16 细节可为的混沌时间序列的数量特征，但计算很重要，因为我们
与霍奇赫胥黎神经节目初步建模，合作的 SRN 动力学的定性特征不会改变。如果的 SRN 低
于扣球门槛〜超极化的耳石的作用可能是至关重要的！在这种情况下，特定的神经元 SRN
〜大约一到三个单元的激励！由耳石意味着约流形天使的相对于重力场的体的位置信息的编
码。当所有的 SRN 神经元由神经元狩猎激发的情况变得完全不同。一些神经元由耳石的附
加激励不能改变的 SRN 定性，因为非对称的抑制之间的竞争相互作用。因此，该运动耳石
具有确定在控制参数空间中的混乱区域的详细边界时要考虑进去。

神经合奏混沌动力学已被广泛最近讨论：从它在不同的神经系统存在〜孤立的神经元和
网络的仅仅是报告！在混乱的起源的分析和脑函数.17-20 有趣内的职能作用，混乱的活动并
不经常出现在经常性网络的集体行为，并且它通常被认为要么是细胞的复杂性不良的副作
用，或神经元的复杂动态的证明，显示了在短暂的行为和不正常的活动中。在这里，我们曾
报道有竞争力的神经元网络如何组织混乱的活动，可能是驾驶复杂的行为非常有用。
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