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摘要

目前的实验证据表明，神经元往往产生振荡，以实现其功能目标大幅体。因此，它们表

现为，尽管由于其施工环境噪声和不完善之处，我们观察到波动的动力系统。在神经行为的

观察这些振荡可以出现固有的”如在中枢模式发生器（日用消费品）的节律性脉冲或可以响

应出现于刺激振荡作为投射神经元的嗅觉操作或甚至在动态响应的动作皮质神经元。当神经

元的组件进行振荡，它们的集体行为在很大程度上都是由两个所确定的个体的非线性动力学

在装配和由神经电路的结构。一个组件内部神经元可以同步，可能带有一个明显的时间差，

以产生控制动物的有节奏的肌肉活动，如在 CPG 操作特定图案。成分的神经元可以以动态的

方式相互竞争解决模式识别的问题，如在皮层。他们可以共同响应来自感官系统的刺激

SPECI-C 形成产生丰富的时空行为。这是这些现象它们在语言中的非线性动态系统，包括同

步和竞争的描述熟悉讨论的评论。我们举例说明从实验和模型模拟数据为个人的神经元和神

经元的组件我们的想法。

1. 介绍
什么是神经单元的生活系统中的作用？在最简单的动物神经元到最复杂的组件被组织来解
决的往往难以预测与动物的功能行为的问题，肯定是不断变化的，有时具有挑战性的环境。
在这种变化面前，他们稳健，可靠和可重复迪气味和声音之间必须确定肌肉的动作来获取和
消化的食物，并在人类提供的内存和难以捉摸的是行为，我们将此视为意识。这些和其他任
务由完成（1）生产节奏或振荡控制动物的节律行为，以及从环境接收（2）处理的信息的特
定时空模式的。这些操作需要的活性是动态，在时间和/或空间，和非线性的发展，要求驱
动力，外部或内部非比例响应的丰富结构。这在非线性动力学的描述和物理和工程系统合作
行为预测的研究方面积累的经验已证明是理解组织和神经系统的正常工作非常有价值。在神
经系统组织的许多层面，我们观察到有关的解剖结构和系统的功能目标复杂的时空行为。的
实验证据大幅体表明神经元往往产生振荡，以实现它们的功能的目标，并且以这种方式用作
动力系统并显示它们的时间渐进行为有两种方式：（1）它们往往产生统计平稳时间依赖性
活性，其数学图像是，一个吸引子，周期性的或奇特，和（2）它们产生瞬态动力学，其对
应于轨迹状态空间这对于一个有限时间稳定。吸引动力学”通常的小神经组件，例如中枢模
式发生器（日用消费品）的振荡中发现，并且这也可在哺乳动物皮质的一些功能找到。
瞬时行为在许多感觉系统观察。

每一种行为风格是同步和生活神经元迪组之间的动态竞争的结果。这些现象和它们在动
物的神经活动的迪层次多样的表现是这次审查的主题。活着的动物的每个活动是由特定的神
经组件来完成。节奏的行为，例如游泳，跑步，呼吸等由神经元的小基团作为一个 CPG 的
成员进行控制。这个类神经组件通常利用尽可能少的几十元的。感官系统的范围从在无脊椎
动物几千神经元至数百万的脊椎动物。然而，另一个量级似乎参与哺乳动物的学习和\智能”
活动。哪有这些不完善，不相同的部件，其中的许多表现出分离时乱振荡，一起工作在一个
嘈杂的，往往是不可靠的环境？

如何神经元产生这样的设置或有节奏的行为？为了解决这些问题，我们必须包含的神经
回路的神经元之间转向的合作行为的基本机制。大脑是一个高度组织系统，其中，它的组成



单元，所述神经元，串联连接在二时装和分层级别。在每个子系统中的神经元通常具有二形
态，二固有特性，并且作为结果，二活动模式。我们将讨论涉及节律的产生和信息处理三个
层次的神经系统的企业几种机制：（ⅰ）在细胞中的小号码组对照马达的节奏，在日用消费
品; （ii）以中等数量的感知和中继在嗅觉系统外部刺激神经元的合奏;和（iii）在小脑的神
经元的非常大的阵列。

2. 神经元的神经振荡
该膜是脂质的薄双层该隔离细胞内介质的外介质。这个障碍产生的电化学势。蛋白质插

入到膜形成通道控制离子的流入和流出。有几种活性的离子通道，其渗透性的程度取决于膜
电势的值，并于特定的离子物种如钙的浓度。神经元的膜电位也改变，如通过其无源和有源
离子通道的内在生物物理性质的刺激的函数。

神经元的典型的输出是一个动作电位或尖峰。这是膜电位持续大约 1毫秒的快速变化。
沿着神经元和沿行进轴突其他神经元的体，其中它引起神经递质的释放该高频电活动传播结
合于接受神经元的在化学突触的神经受体。这导致受体神经元，这反过来又可以发展自己的
动作电位和参加合作活跃连接的神经组件的局部膜电位的改变。在某些情况下，神经元的膜
电压活性可以通过直接电连接或它们的膜的间隙连接影响其邻居。一些刺激可以在同一时间
到达，所有的人都通过膜的生物物理机制处理。当他们足够强大，会产生另一个动作电位。
神经元的扣球活动可以在任何时间与刺激的持续接收或者，当环境合适，它的缺席一起持续。
动作电位可以观察到作为分离事件，在重复的环的活性与二频率和适应周期和膜电位的去极
化缓慢波称为爆裂活性的顶部。我们从图中显示的实验室此类活动的例子 1.这些时间序列来
自于膜电位的细胞内记录一对强电耦合 PD或幽门扩张器的神经元中的一个，从断沟龙虾的
幽门 CPG，龙虾中断法[Elson 等人，1998]。其中 PD神经元是由很强的负电流注入停用。其
他神经元被注入一个小的正外部直流电流 I1。这使我们能够改变来自混沌爆裂/尖峰的行为，
图 1（a）中，以接近周期性尖峰，图 1（b）中，以及为所有中间振荡。

这种扣球猝发活动多年来一直被广泛模仿。所述膜可以被描述为一组等电位的隔室，其
数学实施例从它们表示的膜的一部分的等效电路获得的。我们在图表明这一点。2.在这些模
型中的活性通道通过由霍奇金{赫胥黎[霍奇金黎 1952]形式主义描述电导变量控制。这些模
型的各成分的详细电压依赖性可以从实验中记录的神经元实际获得。非常详细的模型可用于
研究在产生单个细胞和电路的活性的二环图案亚细胞过程的作用。对于大的电路，简化 ED
整合和重新动态模型，基本上从霍奇金{赫胥黎描述的细节减少可以使用的科赫＆塞格夫，
1998]。从幽门 CPG 模型 LP 神经元的典型尖峰猝发行为示于图 7中秒。 3.2。该模型是用来
研究的混沌行为的发生，并在 CPG 神经元的规范化机制慢钙动力学的作用。这项研究需要
非常详细的模型



图 1. 通过施加两个二注入电流获得在神经元振荡 1.两个二制度。上图：爆破行为。底部：尖峰行为[Elson 等人，1998]

图 2. stomatogastric 神经元，其包括在神经元中的内质网的钙离子浓度存储和二延髓的详细表征 2.一种隔室模型。电容器代

表膜电容，电阻代表离子电导（有源和无源）和电池为代表的二离子物质逆转电位[Falcke 等人，2000]。

在图 2中所描绘的，具有双室结构，其中使用的 6个活性的离子电流被分布在这取决于它们
的慢/快演进两个隔室和轴突。为胞体隔室的详细钙动力学包括钙离子存储在通过管腔并通
过胞质膜的内质网和钙离子二延髓。建模和实验技术的整合是测试假设有用的和生理数据从
神经系统解释得出的重要结论。

3. 同步和竞争最小的电路
早在 70 年代它表明无脊椎动物的节奏运动活动的高度重复的模式可能没有任何感觉的

刺激持续，没有任何外部影响或不从高级功能的神经信号。”如果 CPG 从动物体内取出并
放置在保持细胞存活的盐溶液，这 CPG 仍可产生用于只要许多小时基本上通常电机输出模
式。有神经元已知的几个基本最小电路”产生特征振荡行为。有电路负责的同步行为，有节
奏的活动和神经信号的正规化起效快。例如，在中枢模式发生器，平行抑制和电互连，并平
行抑制和令人兴奋的互连遇到[四处，1989; Grillner 等人，1991; Selverston 等人，1997;克里斯
坦，1980]。因此要了解的神经合奏同步现象，我们必须从最简单的电路开始原点：两个神
经元连接在一起。

我们从我们的实验室，以及从模拟这种从图中描绘龙虾日用消费品采取神经元的个人或
小的藏品基本上是自主振荡的结果，现在讨论几个实验结果 3。



图 3.网络组织在龙虾幽门和胃日用消费品。神经元的类型大圆圈内表示[Selverston 等人，1997]。实心圆圈表示抑制连接和空

心圆的兴奋连接。从 GM 连接到 LPG 的整流电紧张。

3.1 实验
同步的实验研究中的一对神经元，通过天然存在的电耦合相互作用已在[Elson等人，1998

年，1998]已报告的。其中一些实验都从加利福尼亚龙虾的幽门 CPG 进行了两个 PD的神经
元。天然的电耦合的强度可以通过使用用于该目的通过N. F. Rulkov 构建的反馈装置的制剂
的观察过程中改变。天然存在的联接器，其特征在于大约 200 纳秒的电导产生同步的缓慢破
裂振荡，但尖峰不受此耦合强度同步。

个别地，这些神经元可产生高度不规则扣球猝发活性[图图 1（a）]。改变控制参数注入
直流电流和中间神经元电导我们发现行为的以下制度[Elson 等人，1998，1999。]：天然耦合
产生状态依赖性同步如图 4.很少或没有施加电流时，神经元重新在不规则脉冲串，其中在所
述尖峰不是缓慢振荡被很好地同步尖峰;这示于图 4（a）中。更改电耦合重构的合作力度的
大小和符号。增加耦合强度既产生不规则缓慢振荡和快速尖峰完全同步。补偿大约 200 纳秒
导致独立不规则脉动如图发作的自然耦合。图 4（b）。与净负耦合，神经元突发反相，但
现在以规则的图案，如图 4（c）所示。当正DC去极化当前，这两个神经元，我们示出了图
重新同步尖峰的连续图案。图 4（d）。在此古尔是外部控制的电导水平。改变外部耦合电

导缓慢振荡的动力学被改变。与天然耦合 0ag ，如图 3 所示的缓慢振荡留了下来同步。

图 5（a），即使每个神经元显示如图 5 所示非常复杂的动力学。5（b）或图 4（a）中。额

外耗散耦合（ 0ag ）导致失步。该非同步缓慢振荡仍然复杂和非周期性就像我们在图看

到。图 5（c）和 5（d）;还参见图 4b。添加另外的负耦合电导这可能代表一个抑制性突触连
接引起神经元彼此和行为在如图中所示的反相的方式竞争。5（e）中。的反相行为这一制度
的特点是更经常周期”爆发正如我们在图看到的发作。5（f）。

我们现在考虑更详细的神经元之间的竞争。神经活动的时空模式可以由细胞间的竞争机
制产生。竞争意味着几个单元处于活动状态的同时，通过该组件的神经元之间的抑制，即使
在同时激励，它们的状态交替为反相爆裂我们两个 PD神经元与如图 10 所示的负耦合电耦
合。图 5（e）。从另一个实验在我们实验室有两个迪神经元（与从 PD到 LP 的抑制连接幽
门 CPG LP 和 PD）结果表明，神经元在接近周期性交替的时空格局及其各自的混乱活动猝
发



图 4. 中从二耦合电导 GA 的断沟龙虾的 stomatogastric 神经节两个耦合的 PD 神经元振荡的规制。在第一个三排显示两个神经

元同步的迪层次的爆破行为。最后一行显示了同步尖峰行为[Elson 等人，1998，1999]。

被正规化[Elson 等人，1998]。当相互连接的一个极性改变为激发下，破裂行为的正规化
丢失。神经元之间的抑制性突触连接，似乎在神经元组件发挥独特的，甚至是关键性的作用。
这种类型的非线性振荡器之间的连接通常不会在物理系统中发现，这样的教训，从生物学本
身就代表了非线性振荡器的集合的动力系统研究的一个重要新方向。

3.2 分岔和建模
我们刚才所描述的实验结果表明，缓慢破裂振荡，这两个神经元的扣球快速振荡有同步

的发作不同的阈值。这可以在两种类型的电压信号，同步的二机制的原点的二空间位点的角
度来理解，并且二传导途径和衰减因子参与。背后爆裂活性的慢电压振荡出现如在神经传送
过程的膜电压依赖性离子通道活性的结果。求和电压信号将苏 ER 一些衰减它传播通过神经
纤维的泄漏电缆阵列中的局部的电流流动。然而，有两个因素有利于神经元之间的其电子传
输（a）所述的电耦合位点接近慢波生成的部位的位置，和（b）的电压信号本身的慢时间过
程。在组合中，这些应该允许不规则慢振荡器之间相对强的和持续的相互作用。这种机制类
似于在耦合混沌电路[Afraimovich 等人，1986 看到的同步 Heagy 等人 1994]。相比之下，快
速扣球信号遭受强衰减，因为他们穗启动区之间传播的轴突的起源和



图5.在两个耦合的PD神经元作为外部电导的函数的振荡的慢组分相图。的坐标是两个神经元的过滤的膜电位[Elson等人，1998]

（VF1（t），VF2（t））的在左栏中。在右列中，其中 TD = 0：3 秒。没有外部注入的直流电流在这里。

该连接部位的神经纤维。这些因素主张尖峰发电机之间的电流弱。如果神经元的尖峰发生器
是足够接近其阈值时，从耦合通路中的瞬态电流可将其驱动至锁相环。在电路中，这种类型
的混沌脉冲同步的被称作阈值的同步[Rulkov＆Volkovskii，1993]。随着自然耦合，这些阈机



制可以同步在进补环秒杀活动，但不是在爆破方案。当神经元产生缓慢的电压振荡，离子通
道在神经传送过程中打开，从而降低了膜电阻。此分流尖峰引起的电流，因为它们在它们的
连接通路流动，从而导致阈值的同步失败。净耦合的强度降低时，缓慢振荡保持不规则与波
形变化不大，但是使从同步到异步行为的急剧过渡（参见图 5）。当净耦合达到预期的，负
电导，缓慢振荡重新同步反相，成为常规。这些分支主张不规则的神经元活动的动力根源。
根据这些意见，我们已经建立了从 stomatogastric 神经节神经元的二室模型。该模型结合六
个活动离子

图 6. 两个 stomatogastric 模型的神经元，其包括在每个神经元的内质网的钙离子浓度存储和二延髓的详细表征。每个模型神

经元有两个隔室：一个表示胞体-神经纤维的活性，而另一个表示轴突包括神经元的尖峰产生区。除关键另外的钙离子动态的，

这是这类神经元的许多霍奇金{赫胥黎模型的简单扩展。如果此钙动力学不存在或浓度的钙离子在一些值被固定的，该模型的神

经元不显示混乱振荡，并且它同样不再现这些神经元[拉比诺维奇等人，1999 年]的行为。

电流分布在各个胞体-神经纤维和轴突。它也占缓慢，细胞内钙离子动态。两个这样的
模型神经元，当电连接时，再现所有已经在我们的实验中发现类型的行为与制度之间的过渡
与观测[瓦罗纳，1999]一致。

我们从龙虾幽门 CPG PD神经元模型的示意性描述示于图 6，我们耦合的两个这些模型
的神经元具有电，所谓的间隙连接的耦合，以研究我们的模型的神经元如何再现的结果实验
在我们实验室埃尔森等人，1998 年，1999 年。

当两个模型神经元加上零或小耦合电导，GEC 0：001 S，独立混沌行为观察。在[Felcke
等，2000]我们提出的单个神经元模型，以及与我们的实验模型行为的详细比较混乱的详细
特征。膜电位脉冲串的范围从半秒两秒无周期性，因为我们可以在图看到的。图 7（a）。
尖峰对缓慢破裂波的顶部的数目也从突发改变为突发。注意，胞质钙浓度的局部最大值（钙
离子）标记的突发的高原的末端。内质网内钙浓度（钙离子浓度 ER）的发展缓慢，从而调
节在反相位方式细胞质的钙离子的更快振荡和影响电压平台的长度。我们将讨论这三个变量
迪耦合力，GEC 的演变。

对于所有三种情况下所讨论的，到目前为止，小，中，高的正耦合电导，爆裂活性保持
不规则无论同步程度的。因此，同步发生在没有正则化。当两个神经元加上一个小的负电导



GEC = -0：001 S，从而反相电流在两个神经元的电耦合来的符号，反相位同步是在膜电位
观察到，如图 7所示 7（d）。此外，这两个神经元调节的意义上他们的破裂行为是突发的
长度

图 7.四个二集体行为观察到当两个 PD 模型的神经元被耦合电作为图 2 中[Elson 等人，1998。]：当所产生 gec = 0 的（a）独

立混沌爆破活动：（b）中充斥着各种 gec = 0:05 S，（c）中总的同步相关联的同步出现时 gec = 0，和（d）与正则化的抗相

位同步，其正值当 gec = -0：001 S.对于神经元一个活动绘制与暗迹，而神经元 2 与光轨迹表示。在每一个我们显示，从顶部

至底部的曲线图：膜电位 VM，胞质钙浓度的钙离子，和钙离子浓度的内质网的钙离子 ER 内。该模型描述了分布在这取决于它们

的快/慢演化两个区间（胞体-神经纤维和轴突）六个活动离子电流。为胞体隔室的详细钙动力学包括钙离子存储在通过管腔并

通过胞质膜的内质网和钙离子二延髓。

保持均匀。注意，在图 7（d），钙离子浓度 ER 仍然是两个神经元几乎恒定，而的[Ca2
+]振荡经常但在反相位相对于其它神经元。在前面的情况下，钙离子浓度 ER 慢慢以大振幅
振荡。在我们的模型中，混沌行为在单个神经元模型时的钙离子 ER 振荡存在持续。如果的
钙离子浓度 ER保持恒定，该模型产生定期破裂活性。对于小的负的电耦合，在每个神经元
的 ER 钙动力学保持恒定，由于钙在细胞质中的快速振荡是足够快的和定期的足有穿过内质
网膜上较慢的钙二延髓没有影响。同样，如果在 ER 中的钙浓度保持恒定时，发生混乱行为
的正则化。当通过周期性驱动通过电流注入的小周期性脉冲和所获得的正规化，也观察到这
种现象时，两个神经元被耦合以相互抑制化学突触。

3.3 从造型小巧组件
在本节中的经验教训，我们描述了基于使用来自加州龙虾的 stomatogastric 神经节和我

们对这个 CPG 的小分支电路模拟和实验的幽门 CPG 实验对单个神经元两个我们的工作。我
们发现，出现在自然网段的抑制性突触耦合是制造混乱的振荡普遍在孤立的神经元的动态调
控是必不可少的。再者我们需要另外慢动力学过程，超越了传统的霍奇金{赫胥黎离子电流，
如果我们要考虑在单个神经元中观察到的混乱。

在我们的模型，我们认为，这更多的慢动态是由于细胞内的介质和内质网之间的钙交换。
这是目前正在各个实验室，包括我们自己，我们正在尝试建立这种钙动力学的定性存在测试。



与单个神经元的描述开始，我们建立了进一步论证的那种，我们通过从幽门 CPG 比较
两个电耦合 PD神经元的观察我们的相同的情况下进行建模建模。在实验中，以及在模型中，
我们建立了两者之间有着明显的定量比较。这是值得注意的是，实验还包括一个外部施加的
导电率的变化，从而在模型中的实验中所描述和可见动力学行为的范围内是相当广泛的重
要：从同步尖峰环外的相位振荡不同步的混沌振荡。

对于这一点，然后我们建立了一套明确的模型，其生物成分是明确的和可测试性，其动
力学行为，我们可以理解。有这方面的知识合作，我们现在要继续前进，探索在更广阔的舞
台上抑制连接的神经元之间的重要性。我们将第二，在我们的介绍表明，每个部件，特别是
与神经组件抑制连接相关的架构的神经动力学的两个细节提供上，我们可以理解这些组件的
复杂和丰富的行为暗示性的基础上，和此外，示范行为，至少在定性的意义反映了许多观测
知这种组件的现象。

4. 感觉相关动态
4.1 神经合奏

与拮抗耦合当我们看作是一个动态系统小电路中的一个具有其生物参数中的相同设置
的多个吸引微型，我们拥有多稳态的情况。这吸引胜”取决于系统的初始条件，并且我们可
以\应用的各种特性刺激复位”的初始条件。我们在这里讨论两种基本的例子振荡的神经回
路振荡的迪状态之间切换的能力。我们模型中的两个截然不同的小神经回路，这是在呈现图
8。

图 8（左）显示神经耦合来自龙虾 stomatogastric 神经节（STG）（参见 LG {MG连接在
图 3中）[Selverston＆穆兰，1987]，和图 8（右）的典型脊椎动物丘脑皮层（RETC）电路[斯
泰里亚德等人，1993]。虽然由这些电路所起的功能性作用是非常二，电路的二部分之间拮
抗联轴器的存在使得它们表现出共同的动力学特征。的 STG电路由通过两个间隙连接和抑
制性突触连接的两个神经元。第二互连由丘脑皮层继电器的连接对和丘脑网络传递感觉信息
到大脑皮质。两个电路都具有对称的部分之间的相互矛盾的耦合。在丘脑皮层模型具有兴奋
性和抑制连接和 STG模型具有相互抑制和电耦合。我们通过霍奇金{赫胥黎类型的基于电导
普通二方程式描述这些电路中的单个神经元的动态。两个模型电路表现出的耦合强度的较宽
的区域的双稳性和磁滞。

行为的两种主要方式是在同相和异相的网络的对称部分的振荡。我们研究了这些电路的
响应兴奋尖峰列车与间隔峰峰和具有相当小幅度的脉冲变化。这些是从感觉神经元由基本电
路接收到的脉冲序列的简单表示。

图 8. 的两个基本神经微电路。左，一个 STG 电路和右边，一个 thalamocortial 电路。实心圆圈表示抑制连接和空心圆  的

兴奋连接。在 STG 电路电阻符号表示缝隙连接，这两个神经元之间的电连接。





图 9 左：时间序列示出在 TP 的几个值的周期性外部迫使在 CPG 电路 1S 的电子 ECT：150，71，180 和 125 毫秒。右：周期性迫

使在 RETC 电路在 TP 的相同的值的 1 秒的电子 ECT 如 CPG 电路。有一个在 RETC 电路上面板[拉比诺维奇等人，1998]上面的膜电

压的放大时间尺度视图。

电路中的双稳态区域中操作是到的这些兴奋性输入钛敏感的 Ti 的变化导致从同相到失
相协调，或者反之亦然的变化。包含在穗列车驱动网络的信令信息可以将电路分成一个或取
决于间隔峰峰另一种状态。需要注意的是这种情况发生了几尖峰内，然后将这些状态是由基
本的电路维护的输入信号完成后，与电路保持在复位状态，直到接收到另一个 Ti 的新穗列
车是很重要的。当正确的新的信号进入电路，状态可以再次切换。我们的主要结果示于图 9。
参见[拉比诺维奇等人，1998]为进一步的细节。

双稳态当有到基于电导二方程两个不同的解决方案描述电路，其共存的范围内的在方程
中的各种参数的设置发生。在[拉比诺维奇等人，1998]我们探讨了一系列电耦合的在其上 STG
电路有两个不同的解决方案和我们调查的范围在其上 RETC 细胞以相同的方式起作用的抑
制耦合的强度的。在该系统的状态空间，我们看到两种不同的轨道或两个解集相图。这些代
表耗散神经动力学两个不同的吸引。是否，在经过最初的瞬态行为，该电路上的一个吸引结
束或另一取决于初始条件为二方程的解。在状态空间中的每个吸引具有一组使溶液达到它的



初始条件，并且该集合的初始条件被称为它的吸引盆。图 10 示出了两个吸引为 RE {TC 系
统在相同的状态的空间。

人们可以看到，这两个吸引相当接近在这个空间里，支持的事实，它们之间的转换可以
通过我们介绍的周期性脉冲序列来容易诱发。两个潜在的用途可以由双稳态电路的复位能
力。首先，在龙虾 STG 电路，已知神经调节可以改变神经振荡的字符根据所选择的功能行
为[Selverston＆穆兰，1987]。感觉穗列车的复位功能也可用于实现这一目标。其次，这种复
位功能可以为其中的神经元解释信息来自感官的来源和重新格式化来用于进一步沿着方式

图 10. 两个共存吸引为 RE TC 系统 10 的状态空间的画像。实线是在[V（t）的轨道; IT（T）;同相振荡的 IH（t）]的空间。虚

线是由外的相位振荡在相同的状态空间而采取的路径。两个吸引导致与适当的 TP 穗列车可以在它们之间引起转换的难易程度的

接近程度。

动物的处理和决策系统。如果此学习”功能是正确的，其机制可能是短期记忆中有用，更复
杂的电路将是这样一个目的复位。这两个基本的神经回路的行为是什么，我们称之为\计算
与吸引。”在神经的相位空间的示例组件以吸引数量可能非常大，如果他们的盆地足够广泛
的分离，使得系统可以功能作为一个关联存储器（见[镇压特里维斯，1998]综述和参考文献）。
最近的实验结果表明，与吸引计算”是不是感觉系统太典型了。让我们用嗅觉系统为例，详
细讨论了这个问题。

4.2. 嗅觉系统瞬态动力学
考虑嗅觉系统中，脊椎动物或昆虫触角叶（AL）嗅球（OB）的即动作的气味处理的第

一个阶段。的OB或 AL 接收关于通过称为肾小球特殊端子或接线盒从感觉神经元的气味信
息，然后将它们重新组织时空方式与感官尖峰序列相关联的空间信息和在脊椎动物或蘑菇其
呈现给皮质体昆虫;我们描述这个图 11. OB 或 AL 起着对比剂“和放大器儿”的感觉信息的



作用。无论OB和 AL 由两种类型的神经元。该首先是其将信息发送到皮质代表或投影仪的
神经元。这些都是在 AL PN 神经元，并在OB 二尖瓣和簇绒细胞。另一种类型是一个中间
神经元（IN），其中OB或 AL 本身内起作用。该 PN是兴奋性神经元，而中抑制。

在OB或 AL 复杂抑制连接是组织了感官刺激的时空表示极为重要。特别地，该连接建
立 PN细胞之间复杂的拮抗相互作用与形成气味对立的研究目标“的机制，从而防止某些气
味条件被同时报告[皮尔斯，1997]。在非线性动力学语言此气味对立”源于竞争的 PN 细胞
之间。这种机制可能是类似于颜色”机制在颜色感知找到。在视觉系统，神经节细胞可以通
过一个特定的频率被激励，但由另一[森＆牧羊犬，1994]抑制。PN电池的组之间的竞争是不
仅对不同气味的简单二机制，而且还用于在时空方式的单一的气味的表示重要。如实验
[Laurent 等，1996]和建模[拉比诺维奇等人，1998，1999 年 b]表明 AL 表示传入感觉信息向

图 11.在昆虫嗅觉系统的主要神经回路（左）和脊椎动物（右）。

使用的空间和时间的竞争，以及之间的 PN时间同步蘑菇体。这种气味 SPECIÇ时间行
为对噪声是极其坚固和显着地可再现的，当电路的初始条件是二当刺激到达。响应于跨越神
经元的单一气味的时间模式的范围的一个例子示于图 4.2。我们推测 AL 的内抑制负责的感
觉信息在\赢家较少的竞争”时尚[拉比诺维奇等人，1999 年 b]的时间编码。

4.3. 从感官依赖神经动力学
教训广泛迪使用的领域采取基本的神经回路的简单模型显示基本的行为同样双稳。传入

尖峰序列可以通过改变它们的间隔峰峰其中重置在一个吸引或另一个的吸引域的电路选择
这样的系统的许多可能的吸引子的一个进行。短期\存储器”可以通过设置在一些吸引子的
电路和离开它那里，只要需要，以实现一些期望的行为来完成。

通过抑制连接的架构中的组件的神经元之间的竞争允许传入感觉信号的鲁棒i阳离子以
及允许它们用于进一步处理由更高皮质功能进行格式化。可靠信号阳离子发生对于一个非常



大的范围的初始条件，并显示针对在神经回路外部以及内部噪声相当健壮.

5. 在大神经装配
5.1 同步的平均场

粗粒混沌神经元动力学时空顺序或异质神经合奏相干结构的出现具有不规则行为单独
的元件是在诠释最有趣的问题之一。



图 12.响应于跨越神经元的单一气味的时间模式的范围。的时间响应模式已经二触角叶的 PN 响应于苹果的气味。记录（所有细

胞内）经 3.5 小时的时间在相同的动物顺序地执行。痕迹一直在气味脉冲对准。从[Laurent 等，1996]。

神经科学。在动物和人类的大脑皮层在过去十年螺旋模式已经观察到 Prechtl 等，1997;
Shevelev 等人，1993]。我们已经调查订单创建”使用简单，一个双时间混乱的神经元以及测
试模型的这种现象。我们认为混沌神经元的晶格电耦合到其最近的邻居。我们选择作为网络
三维欣德马什玫瑰（HR）[欣德马什＆玫瑰，1984 中的构成要素;王，1993;韦尔塔等人，1997]
模型的神经元。我们描述方程HR等元素组成的二维方程：
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索引 i运行在[0; N]，并用单元 i的四个最近邻索引 j运行。该常数; b; c; d; s，EI，并且模型

参数，其中 1引起破裂慢动力学，和 g 是相邻单元之间的耦合均匀强度。建立与异构HR神
经元的二维晶格的数值模拟表明，该元件之间的协作行为产生大规模的相干结构与慢周期振
荡，即使电路从它们可被分别混沌二神经元建。我们示出了图这样的相干图形。14. E 为从
随机选择的集合，使网络的行为二的各个部件参数。

为了了解这些大型相干结构的起源，我们研究这种混乱的神经元[拉比诺维奇等，1999c]
集群的合作行为。我们发现了一个惊人的新现象：当这个簇的大小是苏足够大的平均活动正
规化。相比之下，神经元的小基团明显地显示出三迪 erent 种混沌动力学取决于二值 usive
耦合克：（ⅰ）发达的混乱，其尺寸与混沌神经元的用于联接的小的值的数量增加，（ii）
所述突发振荡中度耦合混沌同步，和（iii）完整的两个尖峰和脉冲串为强耦合[Afraimovich
等人，1986 的混沌同步。皮科拉＆卡罗尔，1990]。

动力机制导致集群的有序平均行为依赖于晶内的神经元的活动的同步和正规化。与整个
集群的平均活性的单一神经元的同步的程度依赖于耦合强度，正如人们可以从图 2的左侧面
板看到 13.在定期行为的情况下，当单个神经元的活动是高度周期性的平均场同步。为
g=0:05，平均场和个体行为之间的同步消失，并且观察到一个时空病症的是在图 1的右侧面
板可见的。13.因此，对于 g 的中等值的神经元的行为的簇作为单个元素与周期性慢动态。
这种机制振荡无序神经组件正规化可能是许多系统相当一般原则。



图 13.单个 HR 单元 xi 相对于平均活性 x 的活性，其中 M是神经元集群中的数目，用于耦合克两个值。

图 14.上排：周期性时空图案的演进 100*100 欣德马什 HR 元件的网络中观察到的。底排：周期性时空模式 30*30 粗粒元件的网

络中观察到的。

5.2.无序神经组件定期时空模式
现在我们可以解释其延伸覆盖大量单个组件的神经元的神经合奏定期时空模式的存在。

首先，这种大规模的结构的存在是不可能的在弱扩散合奏因为本地振荡相邻的神经元不为小
联轴器克和相关组件的平均场变得均匀和稳定的。用于耦合的粗颗粒为适度的值组件应表现
出常规的时空图案。由于这个猜想的 CON 息，我们已经检查了由粗的网络行为细粒度的单
位慢周期的行为。结果示于图 14 [拉比诺维奇等人，1999c]。

因此，大型的相干结构在由HR混沌神经元与快和慢振荡具有两个关键特征的神经网络
的形成。所述 RST 是内部神经元混乱，即粗颗粒的簇正规化现象。从快速脉动的平均活动



在缓慢粗动作行为结果的这粒正规化动态。第二个特征是在认为是粗粒元素的集合神经网络
均质振荡模式的不稳定。

6. 同步与竞争下橄榄核
我们开始对动力学建模的理解神经活动的作用几句话的活动。当我们谈论迪神经系统，

造型可以有相当迪目标。例如，很清楚需要什么样的工作触角神经叶的。它必须对比度和放
大有关气味的信息由感觉神经元提供给它，然后它必须将这个信息发送到蘑菇体进行进一步
的处理来完成识别和存储。我们现在并没有关于触角神经叶的体系结构的详细解剖知识，但
我们仍然可以模拟这种明确的功能，我们可以建立实现这个功能几种通用的方法。

这种情况并非总是如此。例如，下橄榄核的架构和哺乳动物的小脑电路已经解剖学和生
理学的很详细调查。然而，这些复杂的电路的功能性作用仍不清楚[Llinas 等人，1997]。与在
嗅觉处理的情况下，我们的挑战是利用这种详细的知识和理解这样的系统能够做什么。现在，
我们尝试解决这个回答这个问题。下橄榄（IO）已被提出作为一个系统，控制并协调二通
过各个 IO神经元和另一组在该系统中的神经元的调制抑制的本征振荡特性的节奏：在小脑
核[Llinas＆威尔士，1993]。我们在图表明这一点。15.下橄榄细胞被电耦合，并且具有强振荡
的活性。

它们的轴突传送的同步和节奏的兴奋性突触输入到两个小脑核细胞和小脑的浦肯野细
胞。浦肯野细胞的相位响应为抑制性输入到小脑核细胞被发送。因此，核细胞通过下橄榄细
胞激发并随后从浦肯野细胞的抑制。这抑制导致反弹的激励。核细胞也发抑制反馈到下橄榄
核，从而关闭这个循环。该 IO神经元生成阈下振荡和尖峰活性示于图 16。在此古尔所示的
时间序列来自在构造与近邻之间的间隙连接连接，使得小区的网络中使用的模型 IO神经元。
这些网络包括一个简单的反馈抑制了实现小脑核神经元的作用。该模型是现实的，足以产生
阈下振荡以及在幅度和频率范围尖峰行为报告的下橄榄核神经元。

迪振荡频率可以通过施加恒定的直流电流，以该模型的神经元来获得。网络体系结构建
起来，以电连接到其最近的邻居，并与来自核的抑制性反馈 200 个 200 神经元。这些抑制连
接被建模而不既不详细实施参与抑制环的其它细胞类型（浦肯野细胞或小脑核）的。一个简
单的集成和重新单元考虑一组相邻 IO神经元（通常为三个 9份）的是否具有同步尖峰事件
（在 5毫秒的时间窗），它在 IO 神经元的这个小簇唤起延迟 IPSP。然后整合和重新神经元
有不应期，如不能在短时间内重新。实际电路和我们的抑制环的简化阳离子示于图 15 在此
架构中，网络能够生成时空模式如图 10 所示的那些。6.序列从左至右推移 RST 在第 1 行，
并继续在第 2行区域具有相同的颜色有同步行为。光色的意思去极化的潜力。时空模式由传
播波阵面的



图 15.左：小脑抑制环的表示。 IO：下橄榄神经元; CN：小脑核; PC：浦肯野细胞。黑暗连接是兴奋，轻的有抑制作用。右：

在我们的模型中使用的抑制环（IL）的示意图简化阳离子。

图 16.时间序列的亚阈值的和尖峰活性下橄榄的模型。电耦合的合奏三个神经元件的膜电位被示出。有引起间隙连接的高度同步。

尖峰活动的，可以在网络的一个区域中保持有界。
我们已经调查了调控网络中的扣球行为的频率几种成分。三个主要因素已经 identi ED：

电耦合电导;的耦合强度的较高值则增加所述同步电平并减少尖峰行为的频率。电耦合邻居
的数目也减少尖峰行为的频率，

图 17.与 30 个 30 下橄榄神经元网络产生的时空图案电耦合到其最近的邻居。程序进行，从左至右，从上到下。搭配同色系的地

区有同步行为。光色的意思去极化的潜力。

但只有足够强大的耦合。在这种情况下小区中同步的程度越高虽然阈下振荡的频率保持
下的所有这些变化是恒定的。抑制性的化学突触来自小脑核未来的存在改变两个尖峰频率和
亚阈值振荡的频率。用于耦合电导和最近的邻居的一个固定的数的给定值，所述抑制通常降
低尖峰活动的频率。一些仿真结果表明，频率也可以根据用于实现抑制性突触的时间常数增
加。

我们用这个模型，以了解该 IO 振荡可以编码和控制几个同步的节奏。输入上的系统活
性的固有调制，由电耦合感应同步的共存的重要性，以及所造成的抑制环的竞争已经编出通
过使用本模型的。逼真的模型，如这也可以解释一些亚细胞过程和观察节奏产生特定的神经
生理学的作用。



7. 讨论
我们已经说明了对迪层次的神经回路是如何使用的同步和竞争机制，生产节奏和信息处

理。几个重要的问题浮现在脑海中，当我们想了解这些机制如何一般都可以。单个神经元及
其互连什么形态和生理特征是必不可少的，执行一个特定协作功能？什么是一个节奏的产生
或信息的神经元的动态异质性的处理显着性？难道迪电路架构背后迪处理功能？

我们简要地讨论这些问题。在过去的几年中许多神经科学家都认为，单个神经元的显着
性的传统观点在动力正在消失”和也有从实验和理论工作，对大脑皮层的迹象，我们是在革
命的门槛，其中单个神经元的霸将更加面向电路的概念”[道格拉斯＆马丁，1991]来代替。
我们是否同意这个观点？因为实际上很多实验表明，经常集团在微电路组织神经元表现为一
个动力单元，但神经元是个别复杂，电容和系统，改变神经化学分组流成电波形非线性器件，
其操作模式在本质上是依赖于时间的，并且，因此，其在电路中的功能或作用不能由它们在
电路结构位置的限制。特别是，有很多例子暗示的个体神经动力学的细节的重要性：学习和
存储的神经活动，需要神经元 SPECI C 如阈下振荡特征的刺激表现;几个输入等之间的时间
延迟的编码然而，在一般情况下，所述微电路的概念是非常有用的和强大的[镇压特里维斯，
1998]。

当然，所有的神经元迪 erent，但我们发现上述两个同步和竞争现象，在结构上是稳定
的。该观察结果暗示单个神经元的参数的变异，其产生协同行为可以是大的组内，然而的功
能要求组件被很好地满足作为体系结构的结果。真正的神经系统可以实现一些这种稳定一些
冗余的结果以及[拉比诺维奇＆阿巴伯内尔，1999c]的。

是否神经回路都具有独特的架构，从而实现一个特定的 C函数？如果是这样，严格的
规则目前还不知道。与迪架构的电路都能够做同样的工作[入门，1989; Ullstrom 等人，1998]。
相反，具有固定的结构的电路可以在接收二输入时起到作用。即使到达迪倍相同的输入，结
果可能巴蒂尔的神经回路的反应可能会相当依赖于状态。我们的神经组件的输入/输出动力
系统的观点引起我们揭示神经活动的一些比较普遍的原则。在本文所提出的例子，其中包括
个人，往往是复杂的，非线性的神经振荡器中抑制连接的重要作用。在我们的讨论很多的平
均或粗粒行为的发生装配与当它们配上一套全球抑制连接的个人一个简化模型编辑。同时我
们看到扣球/在实现这些网络功能目标爆破神经元的细节的必要和重要的作用。亚阈值振荡
的下橄榄和嗅觉处理以及这些神经元中抑制耦合的特定图案的重要性的关键作用加入能产
生精确，鲁棒和可靠的功能网络。
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