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摘要 [Abstract]
本文介绍了一种设计和分析特定神经元网络的方

法,称为中央模式发生器 (CPGs)，它在动物体内产生初
级节律模式。本文着重于由几个基本元素组成的合成
CPGs, 并在外部驱动的控制下控制四足动物的步态和
步态转换。该方法结合了分岔理论原理、对称几何特
性和基于最近提出的工具箱 CEPAGE 的数值分析。该
方法适用于两种 CPGs,一种是仿生的,另一种是纯合成
的。在这两种情况下,该方法都提供了一种通过改变与
外部驱动相关的分岔参数来获得所需步态序列的方法。

I 引言 [Introduction]
脊髓中控制运动的运动回路通常被称为中央模式

发生器 (CPGs)。CPG是一种神经元网络,能够产生独立
于感觉输入的有组织的运动活动模式，从而产生呼吸、
咀嚼、吮吸、爬行、飞行、游泳和行走等初级节律行为
[1]。在脊椎动物中，肌肉活动的规划涉及许多脊髓上网
络，这些网络激活决定步态的 CPGs([2]–[7])。CPG包括
选择要激活的肌肉、强度和时间，从而允许强度和速度
变化很大的运动模式，而脊上神经网络基于感觉反馈通
路和前庭通路驱动 CPG 的输出 (允许步态变化和适应
行走过程中的障碍和不确定性 ([8]，[9]–[11])。闭环和
开环控制系统的这种组合允许获得运动的鲁棒控制，其
特征在于节奏性 (CPG提供的特定周期模式)、抗扰动和
噪声的稳定性 (该模式对应于由于稳定极限循环而产生
的自持振荡)、适应性 (由于反馈路径)和多样性 (通过改
变步态)([12]-[16])。

运动系统神经科学的一个基本挑战是发现 CPG网
络的内在功能机制及其整合下降的方式来自脑干的输
入，而脑干又受到控制基底神经节和皮层的损伤 ([3]，
[17])。生物学和相关学科 (其主要目的是充分理解 CPG
的生理结构和功能)以及非线性动力学都面临着这一挑
战，其主要目的是通过诉，诸群论 [18] 或多参数分岔
理论 ([19]-[21])，理解底层机制的功能性，并用最简单
的动力学网络建模真实结构 (仿生 CPG)或仅特定功能
(合成 CPG)。此外，工程的主要目标是在嵌入式电路上
设计和实现 CPGs，用于特定应用 ([12]，[22])，主要用
于生物机器人 ([23]，[24])和康复领域 ([25]，[26])。

然后，首字母缩写 CPG用于表示真实的神经元网
络 (在脊椎动物中可以由数百/数千个神经元组成)及其
模型。由于在真实网络中存在行为连贯的神经元组，其
协同活动可以建模为一个独特的功能模块 (以多种方式
称为，例如，细胞、单位、振荡器、神经元)，因此作为

模型的 CPG总是由几个细胞组成。完整的 CPG功能是
包含这些模块作为基本块的神经电路的结果。此后，除
非另有说明，CPG将表示真实神经元网络的模型。

在本文中，我们提出了一种基于多参数分岔理论的
CPGs设计和分析方法。当然，该方法独立于用于实现
它的工具，但这里我们将使用最近提出的软件工具 (称
为 CEPAGE)[27]。
通过两个与四足动物的运动和步态转换有关的案

例研究，说明了所提出的策略，而这又是本文的新颖元
素。第一个案例研究是一个 8细胞生物启发的 CPG控
制四足动物的步态 [28]。尽管 [28] 中描述的真实 CPG
及其 40细胞模型都很复杂，但所提出的 8细胞 CPG模
型能够捕捉真实 CPG的主要功能行为。这有双重优势：
首先，简化指出了网络的主要组成部分所起的作用;其
次，简化的网络具有较低的计算复杂度，然后可以利用
它来提高仿真速度或实现能够在实时环境中模拟网络
行为的嵌入式系统。第二个案例研究是 4 细胞纯合成
CPG，其被设计为获得与之前相同的步态转变。在这两
种情况下，通过遵循一些规定的步骤，我们通过作用于
分岔参数来获得所需的步态过渡对脊髓上神经网络驱
动进行建模。

本文的结构如下。第 II节简要描述了工作框架，即
如何对 CPG进行建模以及 CEPAGE的主要特点。第 III
节描述了拟议的设计和分析策略，第 IV，V节分析了两
个案例研究。最后，第 VI节得出了一些结论。

II CPGS和 CEPAGE[CPGS AND
CEPAGE]

A CPG模型 [CPG models]

CPG模型基本上由两个元素定义：
• 细胞，可以是神经元模型 (例如， Hodgkin Hux-

ley，FitzHugh-Nagumo，Morris-Lecar，Hindmarsh Rose，
integrate-and-fire models) 或另一个振荡器 (例如， Ku-
ramoto，Hopf，Van der Pol);

• 细胞之间的连接 (突触)，定义了 CPG 拓扑结构，
可以是电性、化学抑制性或化学兴奋性。
第三个可能的因素 (CPG输入，当它不能自主工作

时)是脑干驱动，它从脊髓上网络向 CPG提供输入，允
许步态变化和适应。CEPAGE对由N个细胞组成的CPG
进行建模，每个细胞由以下动力学系统 (i = 1, ..., N)描
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述：
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假设细胞是神经元模型,Vi是膜电压,xi是包含其他
状态变量的向量 (其动力学由向量场 pi 描述),α是与脑
干驱动相关的参数 I

(i)
syn(α) 是传入的突触电流, 包含以

下贡献：
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其中 hin 和 hex 分别描述了一般的化学抑制性和
化学兴奋性突触作用，通常取决于突触前和突触后细胞
膜电位 Vj 和 Vi 以及细胞 i 和 j 之间 x 型突触的状态
sxxij ，其根据非线性动力学系统 ṡxxij = f̂(sxxij , Vj)。函数
ginij (α)、gexij (β)和 gelij(γ)分别代表细胞 i和 j 之间的化
学抑制、化学兴奋和电突触强度，通常取决于通过参数
α的脑干驱动。如果突触强度不依赖于 α，它减小到恒
定系数;gxxij ＝ 0 意味着细胞 i 和 j 不通过 x 型突触连
接。在本文中，突触动作没有动力学，并根据快速阈值
调制范式进行建模 [29]，如下所示：

hin(Vi, Vj) =
Ein − Vi

1 + ev(Vj−θ)
, hex(Vi, Vj) =

Eex − Vi

1 + ev(Vj−θ)

(3)
其中 hin和 hex分别是抑制性和兴奋性突触反向电

位,而 和 作用于化学突触激活功能形状。

B 分析策略 [Analysis strategy]

在本文中， CPG按照耦合在网络中的振荡或爆裂
单元的所谓相位滞后或相位差表示进行分析 ([13]，[14]，
[16]，[30]，[31])，这允许使用非线性动力学的标准工具
检查网络生成的节奏模式的存在性和稳定性。该方法的
第一个假设是，所有细胞都保持振荡，具有相对接近的
时间特性。这意味着每第 i 个单元都停留在周期 Ti 的
结构稳定的周期轨道 ẑi(t)上，并且该轨道可以 (通过模
函数) 映射到相位变量 ϕi ∈ [0, 1) 使得当 Vi 增长超过
阈值 Vth 时 i 被重置为 0。采用 N − 1 个描述参考细
胞 1 和其他网络细胞之间相位差的状态变量来表示网
络策略的相位差：∆ϕ1i(t) = (ϕi(t)− ϕ1(t)) mod 1(i =

2, ..., N)。这些状态变量的时间演化是先验未知的，通
常通过对 (1)的多个初始条件进行积分来确定，以揭示
可能的多重稳定性。从数值角度来看，相位差可以如下
计算。设 ti(k)为第 i个电池的膜电压 Vi 超过阈值 Vth

的第 k 个时间。相位滞后 第 i个单元和参考单元 1之

图 1: C
EPAGE对象之间的关系。

间的 1i(k)可以如下数值计算：

∆ϕ1i(k) =
ti(k)− t1(k)

T1
mod 1 (4)

其中 T1 是第一单元的周期。随着时间的推移，这
些相位滞后可以收敛并稳定在一些稳定的锁相状态，可
能不止一个 (网络的多重稳定性)。Motiftoolbox[32]也采
用了这种表示。

C 工具箱功能 [Toolbox features]

CEPAGE 是一个面向对象的工具箱，用于模拟和
CPG分析 [27]。它有两层组织：外层是一个MATLAB接
口，可以很容易地指定CPG配置，并提供数据分析和可
视化;内层用于数值积分，并基于 Boost C++库和MEX
文件 (MEX 文件是一种计算机文件，它提供了 MAT-
LAB 与用 C、C++ 或 Fortran 编写的函数之间的接口。
它代表“MATLAB可执行文件”。编译时，MEX文件
是动态加载的，允许从MATLAB中调用外部函数，就
像它们是内置函数一样)。MATLAB层为 CEPAGE提供
了灵活性，因为它使很容易添加新的神经元和突触模型
进行模拟并通过扩展基础为包添加新功能课程。此外，
MATLAB 允许用户编写简洁明了的脚本，但仍保留了
完整的底层 C/C++代码的功能和速度。
图 1显示了类 (灰色框)、主要方法 (实心椭圆)和相

应输出数据 (白色框)之间的函数关系。虚线椭圆表示可
应用于所获得数据的外部分析工具。并行计算、MEX文
件和 Boost C++库用于减少模拟时间。神经元类、突触
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III 合成 CPG设计方法 [SYNTHETIC CPG DESIGN METHOD]

类和 CPG类分别描述了单个细胞、突触和 CPG。
工具箱的主要功能包括：
-)CPG的仿真：通过使用 CPG类的 sim方法，用

户可以容易地获得描述网络的状态变量的时间演化;也
可以从不同的初始条件开始并行模拟。如果只考虑一个
初始条件，则可以使用 simplot方法，该方法还绘制了
状态演化;

-)极限循环延续;当需要检测极限环分岔时，此功
能很有用;通过方法 writeContinuationInterface，可以生
成 AUTO[33] 或 MATCONT[34] 文件用于极限循环延
续;

-)CPG相位差模拟：CPG类 getPhaseRepresentation
的方法允许获得 CPG 单元相位差的演化; 也在这个在
这种情况下，可以利用并行计算来集成系统从不同的初
始条件开始。然后可以通过 plotPhaseSpace绘制模拟结
果方法此功能可用于获得蛮力相位差的分岔图，但对于
相对较大的网络来说，这是非常耗时的;

-)CPG近似相位差模拟：CPG类的 computeApprox-
VectorField方法对执行蛮力 (即基于数值积分和庞加莱
截面 [35])的相位差分析减少了模拟时间。近似值该解
决方案仅适用于弱耦合网络并从所谓的相位重置开始
计算曲线 (PRC)[36]，可通过方法计算类神经元模型的
computePRC;

-)相位差延续：近似公式还允许知道描述相位差演
变，使其成为可能分析网络生成的模式。倒计时可以通
过 writeMapproxVectorField方法自动生成文件，该方法
可用于执行延续使用 AUTO或MATCONT进行分析。

III 合成 CPG设计方法
[SYNTHETIC CPG DESIGN
METHOD]

CEPAGE可以用作设计合成 CPG的工具，该合成
CPG能够通过改变具有固定结构的指定 (例如，仿生)CPG
中的分岔参数或通过设计 (包括结构)纯合成 CPG来生
成一些四足动物典型的特定步态 (即，小跑、行走、束
缚、旋转驰骋、横向驰骋)。在这两种情况下，我们的目
标都是——对于直接依赖于脑干驱动的细胞或突触，通
过参数 α的适当功能获得所需步态和步态转换。为此，
根据第 II-A 节中描述的框架，我们引入了一些参数对
α的显式依赖性，并选择分段线性 (PWL)函数，连接通
过分岔分析检测到的点。

表 I 显示了我们想要实现的每个步态的主要特征。
每种步态的占空比特性对于许多四足动物来说是常见

的，而步态的振幅和频率取决于每种特定的动物。在这
项工作 (案例研究 1)中，我们重点关注小鼠的典型振幅
和频率值 [28]。提供了不同步态的表示作为补充材料。
我们假设每个肢体由一个细胞驱动，那么我们将考

虑包含至少四个细胞的CPG。该策略可用于任何左右对
称的步态。它也可以应用于不对称步态 (可能变化不大，
如第 V-E节所示)。
获得特定对称步态的建议设计步骤如下：
•步骤 1：我们分析一个简单的结构 (在指定的 CPG

中不止一次或在纯合成 CPG中用作构建块)，通常为半
中心振荡器 (HCO)。通过进行分岔分析，我们可以分析
这种可能的稳定行为关于所选分岔参数的结构。所需行
为对应于特定范围的此参数的值。最后，我们通过一个
PWL函数将这个范围与外部驱动器 α联系起来。

•步骤 2：我们分析 CPG子结构 (步骤 1的简单结
构或步骤 1的更复杂子集 CPG元件)，其控制左右 (LR)
协调;这个亚结构通常包含两种抑制和兴奋性突触通过
选择兴奋性突触作为 α，我们可以改变图案之间的相位
差由子结构的每个单元生成。CEPAGE是用于获得用作
设计的分岔图地图。

•步骤 3：我们分析完整 CPG的行为 (或其一部分，
存在对称性) 通过分析 α 对前后 (FH) 的影响协作即使
在改变 α时，我们也必须确保 LR和 FH配位的结构稳
定性。通过选择正确的参数设置 (通过用 CEPAGE进行
分岔分析)，CPG可以生成稳健的模式。通过设置一些
参数成为 α连接鲁棒性的适当 PWL函数模式，我们还
可以获得所需的步态序列过渡。

•步骤 4：完整 CPG的后验分析，如果没有已在步
骤 3中执行。

在接下来的章节中，将提出该策略的两个应用示
例：第一个案例研究涉及具有指定结构的生物启发的 8
细胞 CPG 的分析和具有相同 (固定) 结构的合成 CPG
的设计; 第二个案例研究是设计纯合成的 4 细胞 CPG。
在这两种情况下，主要目的都是生成四足动物典型的步
态。

IV 案例研究 1：生物激励
CPG[BIO-INSPIRED CPG]
在本节中，我们将展示如何使用 CEPAGE 分析 8

细胞 CPG 并设置其参数，以生成表 I 中列出的所有步
态。特别是，在 [28]中，描述和分析了四足动物 40细
胞 CPG，其能够产生小跑、行走和跳跃。脑干驱动通过
参数 α直接作用于某些 CPG细胞，范围在区间 [0，1]。
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IV 案例研究 1：生物激励 CPG[BIO-INSPIRED CPG]

图 2: (彩图)8单元 CPG的结构。中央细胞 (1-4)驱动每
条腿的屈肌 (L =左，R =右，F =前，H =后)，而上
下细胞 (5-8)驱动相应的伸肌。（化学的）突触，无论是
抑制性的（以填充的圆圈结束）还是兴奋性的（以填充
的正方形结束），都用灰色的连接表示。依赖于脑干驱
动的兴奋性连接显示为黑色

相对于 40细胞 CPG，所提出的 8细胞 CPG(如图 2所
示)仅维持直接驱动每条腿中屈肌 (从 1到 4d的中央细
胞，，其中 L =左，R =右，F =前，H =后)和伸肌
(从细胞 5到细胞 8)的神经元群。根据被替换群体的性
质，其他群体被快速化学突触、抑制性突触 (以实心圆
圈结尾)或兴奋性突触取代，从而获得 8细胞 CPG。事
实上，去除的群体基本上表现为放大器，而不会在动作
电位向屈肌和伸肌的传递中引入显著延迟 ([37]，[38])。
由于在 40细胞 CPG中，脑干驱动作用于此处被兴

奋性突触取代的兴奋性神经元群体，因此根据等式 (2)，
我们通过引入相应突触效率 gexij 对参数 α 的非线性和
单调增加的依赖性来建模该效应。这解释了 CPG的另
一个关键特征，即在各种运动行为期间细胞的差异募
集。特别是，一些细胞在不同类型的运动中是活跃的，
而其他细胞则被选择性地招募用于每项任务 ([1]，[39]-
[42])。通过多项式拟合确定了函数 gexij (α)，使得 8 单
元网络在以下 ∆ϕ12 表现为 40单元 CPG。拟合提供了
10阶多项式 (见附录 A)。其他突触效率假定为常数 (非
零值列于附录 A表 II)。它们的值已通过优化确定，以
再现原始 40细胞 CPG的行为。为了比较，每个细胞在
CEPAGE中通过 [28]中使用的相同神经元模型建模 (参
见附录 A)，其中参数具有与 [28]相同的值，并在附录
A中报告。关于突触，这里 (与 [28]中不同)我们使用
了生物物理学上更合理的模型。

图 3: 每个屈肌单元的峰值频率 f(上面板)和占空比 dc
与 α。

haode swioshds

图 4: (彩图)上部面板：1D分岔图 ∆ϕ1i(α)，i = 2(顶
部面板)，i = 3(中间面板)，i = 4(底部面板)，通过增加
(黑线)或减少 (灰色线)分岔参数获得 α。分岔图指出了
行走 (W)、小跑 (T)和跳跃 (B)是唯一稳定步态的区域。
底部面板：膜电压 Vi(t)(间隔范围 [60, 10]mV )(颜色代
码与图 2中的单元相同)。

图 5: 稳定相位差/滞后 ∆ϕ12 和 ∆ϕ12。上面板：消融
原 40个电池 CPG中的电池 V 0V。左下面板：V 0D 和
V 0V 单元的消融。右下面板：V3单元的消融术。对于
底部面板，∆ϕ12 在 0(左)和 0.5(右)保持恒定。
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IV 案例研究 1：生物激励 CPG[BIO-INSPIRED CPG]

A 分析 [ Analysis]

我们通过改变分岔参数α来分析CPG行为，如 [28]
所示。每个屈肌细胞最终产生相同的周期尖峰模式，但
相位不同。图 3显示了每个屈肌单元的峰值频率 f(上面
板) 和占空比 dc 对 α。很明显，f 和 dc 随着 α，这与
[28]。稳定相位差 ∆ϕ1j(j = 2, 3, 4)与 α的关系如图 4
的三个上部面板所示。通过改变 α，CPG能够产生行走
(区域W)、小跑 (区域 T)和束缚 (区域 B)。这些蛮力分
岔图是通过使用 CEPAGE 通过增加 (黑线) 和减少 (灰
线)α值来模拟 CPG而获得的。比较指出，区域 T和 B
之间存在双稳态间隔。600ms窗口上屈肌细胞的相应膜
电压 Vi(T )如底部面板所示，其中颜色代码与图 2中的
细胞相同。

图 5 显示了 ∆ϕ12 通过去除一些突触连接而改变。
这些结果与生物物理实验一致，其中一些 CPG细胞被
基因消融 [43]，并且与 [28]中针对 40细胞 CPG获得的
结果完全相似。

因为在我们的简化模型中原来的 40 细胞 CPG 不
再包括在内，我们修改了突触功效如下 (不熟悉生理细
节的读者可参考 [28] 获得更深入的见解关于移除的单
元/连接)：

•V 0V：我们降低了屈肌细胞 1 − 2 和 3 − 4 之间
抑制性连接的突触效率，因为涉及 40单元 CPG中的单
元 V 0V 在两种可能的抑制性连接中的一种 (其他连接
涉及电池 V 0D)被认为是屈肌细胞。

•V 0D和V 0V：我们移除了抑制性连接屈肌细胞 1−
2和 3− 4之间，原因如上所述。

•V 3：出于类似的原因，我们移除了屈肌细胞 1− 2

和 3− 4之间的兴奋性连接。
在上图中，由于左右屈肌细胞之间的抑制性连接强

度较低，区域 T消失，而区域 B比图中大。
4。此外，区域 TG 出现，这意味着四足动物可以

产生横向驰骋步态。黑色和灰色线条的含义与图 4 相
同，并显示了两个过渡区中存在双稳态。在最后两种情
况下，解释非常直接：由于左侧和右侧之间缺乏抑制性
(兴奋性) 连接，CPG 只能产生同相 (反相) 模式。这可
以防止四足动物产生束缚 (左下角)或行走和小跑 (右下
角)。

综上所述，我们的分析表明，8 细胞 CPG 具有与
40细胞 CPG相同的行为，并且在表 I中列出的那些步
态中，最多可以产生四种步态 (如果我们保持 CPG结构
不变，只有三种)。现在，我们想看看是否有可能获得表
中列出的所有五种步态，通过将 CPG结构固定并仅以
gexij 和 Di 依赖于脑干参数 α的方式作用。因此，在分

图 6: 步骤 1(参见图 2中的灰色虚线矩形)：前屈肌单元
的渐近占空比 dc与 D1。

图 7: 步骤 1：选择的 PWL函数 D1(α)。

析问题之后，现在我们面临设计问题，遵循第 III节中
描述的步骤。

B 步骤 1[Step 1]

我们分析了一对前屈肌-伸肌 (见图 2中的灰色虚线
矩形)。图 6 显示了同一单元的渐近屈肌单元占空比与
参数 D1(见附录 A，系统 (5)的最后一个方程)的关系。
我们希望生成的最小和最大 dc值分别为 0.25(行走)和
0.65(跳跃)。那么D1的范围可以在 0.0043和 0.09之间，
我们将其定义为非递减 PWL函数 D1(α)。这种选择允
许为不同的 α值获得相同的占空比，因此，我们可以获
得共享相同占空比的不同步态。图 7显示了所考虑的示
例中选择的函数 D1(α)。

C 步骤 2[Step 2]

我们分析了图 2中灰色实心框内的子结构，其中前
屈伸肌对是相同的。通过 CEPAGE，我们对稳定相位差
进行了二维分岔分析 ∆ϕ12 相对于 α 和 gex(= gex12 =

gex21 )。图 8显示了获得的蛮力分岔图。
在蓝色区域，(唯一的)稳定平衡点具有相位坐标∆

ϕ12 = 0(同相)。在黄色区域，(唯一的)稳定平衡点具有
锁相∆ϕ12 = 0.5(反相)。相反，在第三中间区域，两个
稳定平衡共存;该图显示了相位 0 < ∆ϕ12 < 0.5。第二
平衡 (未显示)具有阶段 1 − ∆ϕ12。这是因为图的色条
范围从 0到 0.5。总体上，我们可以获得 0和 1之间的
任何相位差。红色曲线标记了超临界 pitchfork分岔，再
次通过 CEPAGE(蛮力法)获得。

我们注意到，尽管双稳性的存在使生成的图案不那
么健壮，但对于不对称步态，我们可以通过打破对称性
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V 案例研究 2：合成 CPG[CASE STUDY 2: A SYNTHETIC CPG]

图 8: (彩图)步骤 2(参见图 2中的灰色实心框)：参数平
面中的蛮力分岔图 (α, gex)。红色曲线：超临界 pitchfork
分岔。黑点：对应于五种不同步态的选定参数对。黑线：
选择路径以获得步态序列。

图 9: (彩图)步骤 3(参见图 2中的黑色虚线框)：参数平
面 (αD) (2)。黑点：对应于五种不同步态的选定参数
对。白色像素表示对应于单元的静态行为的参数对 (在
状态下不发生尖峰)。选择的 PWL功能 D3(α)(实心黑
线)和 D4(α)(红色虚线)。

来获得单稳性，我们将在下面看到。对于对称步态，双
稳态只是指四肢以相反的顺序运动，但步态保持不变。
此时，我们可以定义一个函数 gex(α) 以便具有连

续的步态。所选函数如图 8所示 (黑色 PWL曲线)。

D 步骤 3[Step 3]

步骤 3与图 2中黑色虚线框内的 CPG子网络分析
有关。细胞 1 取决于 D1(α)，而细胞 4 最初取决于两
个参数至 D4(α,∆D) = D1(α) + ∆D。CEPAGE 提供
了如图 9 所示的相对于 α 和 ∆D 的 ∆ϕ14 的 2D 分岔
图。通过正确选择∆D作为 α的 PWL函数连接步骤 1
结束时选择的值 (用黑点标记)，我们可以得到一个函数
∆D4(α)确保前后腿之间所需的相位滞后 ∆ϕ14。

如果我们只想获得对称步态，我们可以将 CPG的
正确部分设计为与分析的子网络相同。相反，如果我们
想获得不对称的步态，我们必须对两侧进行不同的设
计。特别是，在本案例研究中，我们可以定义两个函数

图 10: (彩图)上面板：通过将 α 的选定函数应用于整
个 CPG，提供步态行走 (W 区)、小跑 (T)、横向疾驰
(TG)、旋转疾驰 (RG)、束缚 (B)的序列，获得的 1D分
岔图。底部面板：五个区域屈肌细胞的膜电压 Vi(t)，超
过 600ms的窗口 (图中细胞的颜色代码图 2)。

图 11: (彩图)4单元合成 CPG。灰色虚线框：半中心振
荡器 (见步骤 1)，具有标准抑制性突触连接 (实心圆圈)
和额外兴奋性突触联系 (实心正方形)。CPG由中灰色
(参见步骤 2)和深灰色 (参见第 3步)抑制性连接完成。

∆D3(α) 和 ∆D4(α)(左右两侧各一个)，以便具有连续
的步态序列。所选功能如图所示。9：红色虚线与左腿
相关，黑色实线与右腿相关。

E 步骤 4[Step 4]

步骤 4最后，我们通过执行与图 4中相同的分岔分
析，来检查设计的 CPG，通过使用 gex12 = gex21 = gex43 =

gex(α), D2(α) = D1(α), D3(α) = D1(α)+∆D3(α), D4(α) =

D1(α) + ∆D4(α)，还有之前步骤获得的 α 的 PWL 函
数。结果如图 10所示。上部面板显示了通过应用所选函
数获得的分岔图，并指出了步态的正确顺序。底部面板
显示了五个区域屈肌细胞的稳态膜电压 Vi(t)的相应演
变，在 600ms的窗口内，电压在间隔内变化 [−60，−10]
mV(颜色代码与图 2中的相同)。如第 III节所述，每个
电压都有自己的占空比、振幅、频率和相位，总体上决
定了相应的步态。
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V 案例研究 2：合成 CPG[CASE STUDY 2: A SYNTHETIC CPG]

图 12: 相位差的最大收敛时间 ∆ϕ12 至 HCO中的平衡
点，gex12 = gex21 = 0。

V 案例研究 2：合成 CPG[CASE
STUDY 2: A SYNTHETIC CPG]
在本节中，我们将演示如何设计一个纯 4单元合成

CPG，以便生成与之前相同的步态。所选择的神经元模
型是 [21] 中描述的修改的 FitzHugh Nagumo 模型，并
在附录 B中报告，以便于参考。在这个模型中，所有变
量都是归一化和无量纲。我们使用突触模型 (2)，其中
ν = 0.3, θ = 0, Ein = 1.5, Eex = 1。在这种情况下，我
们只考虑相位关系每个步态的四肢之间，即，我们关注
肢体和地面之间的“最大接触”。为了简单起见，在本
例中，我们忽略了占空比，它解释了接触的持续时间。
换句话说，这个网络只是一个节律生成器，需要更复杂
的细胞模型或进一步细胞（例如，模式形成网络和运动
神经元，在 [44]中提出的成为现实 CPG，能够调控占
空比，振幅和频率的细胞驱动屈肌和伸肌。考虑到这一
点，从今以后，这个网络将被称为 CPG。
在第二个案例研究中，我们的目标是设计一个合成

CPG，在给定的参数设置下，只产生一个稳定的图案，以
确保生成的图案的鲁棒性。
有些突触是固定的，而另一些则取决于分岔参数

α ∈ [0, 1]，以便 CPG能够在所需步态之间切换。
完整的 CPG 参考结构如图 11 所示。实际上，设

计策略从一个更简单的模块块开始，即灰色虚线框内的
HCO。对于标准 HCO(仅包含抑制性突触，以实心圆圈
结尾的浅灰色连接)，这里我们还添加了兴奋性突触 (以
实心正方形结尾)，其强度 gexij 取决于 α。
设计的第二步涉及两个 HCO(由细胞 1− 2和 3− 4

组成)，它们通过垂直的灰色抑制突触连接。
第 3 步还涉及深灰色抑制性 (或兴奋性) 突触，其

中的强度 gexij 取决于 α。每个步骤都需要一些分析 (使
用 CEPAGE进行)，下面将详细描述。

图 13: (彩图)第 1步：HCO兴奋性突触效率的二维分
岔图 (图 11中的灰色虚线框)。

图 14: 步骤 1：选择 PWL 函数 gex12 (α)(黑色实线) 和
gex21 (α)(灰色虚线)。

图 15: 步骤 2：相位差的渐近值 ∆ϕ12 相对于 g。
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V 案例研究 2：合成 CPG[CASE STUDY 2: A SYNTHETIC CPG]

A 步骤 1[Step 1]

首先，我们设置抑制性突触的强度，这将作为整个
设计过程的参考。由于 HCO对于相位差始终有一个稳
定的平衡点，我们可以将突触效能 g设置为 (对于两个
连接都相同 1 → 2 和 2 → 1) 根据期望的收敛时间尺
度。图 12 显示了相位差的最大收敛时间 ∆ϕ12 到平衡
点，gex12 = gex21 = 0。我们选择 gin = 4，以便在某些归
一化时间单位的尺度上具有收敛时间。

现在，我们必须设置兴奋性突触的强度。为此，我
们得到了一个二维分岔图，显示了平衡相位差∆ϕ12相
对于 gex12 和 gex21 (见图 13)。白色像素表示存在多重稳定
平衡。白色区域是由于沿主对角线存在亚临界的干叉分
岔，该分岔在对角线外退化为 fold分岔 (由于对称性破
坏)。

图中的W/T、TG、B点标记了根据相应的左右相位
差 (见表 I) 选择的两对，用完整的 CPG 再现不同的步
态：行走和小跑 (W/T，逆相 LR交替)，束缚 (B，同相
LR)，横向驰骋 (TG，几乎同相 LRR交替)。图 14显示
了所选函数 gex12 (α)(黑色实线)和 gex21 (α))(灰色虚线)。

B 步骤 2[Step 2]

底部 HCO与顶部 HCO相同，gex12 和 gex21 设置为点
A，以便左右交替∆ϕ12 = 0.5。这里，我们分析了 CPG
行为相对于图 11所示的 4个中灰色抑制性突触的强度
g的变化。

图 15中的 1D分岔图显示了相位差的平衡值∆ϕ14

相对于 g。分岔图包含三个区域，其边缘由垂直虚线标
记。在左侧区域，由于 g值太低，没有相位锁定 (即使用
Arnoldtongue CPG)。在右侧区域，g强度接近 gin = 4，出
现进一步的稳定平衡，从而产生不希望的多重稳定性。

然后我们将 g设置为中心区域内的值。为了确保结
构稳定性，我们选择 g = 2。

C 步骤 3[Step 3]

现在我们要设置图 11所示的两个深灰色抑制性突
触的强度 gc，以产生所有所需的前后交替，对应于不同
的节奏

为此，图 16提供了显示稳定平衡相位差配置的HCO
相对于 gc 的的一维分岔图 ∆ϕ12 和 ∆ϕ14 图 13 中 W、
T(黑线)、TG(灰色线)、B(浅灰色线)。
我们希望确保 gc设置为 (i)所做的值不改变现有的

LR相位差，并且 (ii)提供期望的 FH相位差。图 16中
的上分岔图显示了实际稳定平衡相位差 ∆ϕ12 与 gc(实

图 16: 步骤 3：一维分岔图，显示了抑制性突触情况下
gc 的稳定平衡。

图 17: 步骤 3：一维分岔图，显示了兴奋性突触情况下
gc 的稳定平衡。

图 18: 步骤 3：在抑制性 (黑色实线)或兴奋性 (灰色虚
线)突触的情况下，选择 PWL功能 gc(α)。
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VI 结束语 [ CONCLUDING REMARKS]

图 19: (彩图)步骤 3(见正文)。上面板：通过将以下选
定函数应用于整个 CPG而获得的 1D分岔图 α、提供
了步行 (W区)、小跑 (T)、横向驰骋 (TG)、跳跃 (B)的
节奏序列。底部面板：四个区域 CPG细胞的归一化膜
电压 Vi(t)，在间隔内变化 [−1，1]在 50个时间单位的
窗口中 (图 11中单元格的颜色代码)。

线)和步骤 1中设置的值 (交叉标记)。显然，对于参数
设置W、T和 TG的得到期望平衡值 ∆ϕ12 适用于任何
gc，而对于参数设置 B，只有低于约 0.2的 gc值允许保
持期望的平衡值 ∆ϕ12。
关于条件 (ii)，从下分岔图中我们推断出，对于参

数设置 W，T(黑线)，我们只能在前肢和后肢之间存在
延迟 (∆ϕ14 > 0.5)，并且作用于 gc，我们可以在合理的
时间间隔内控制该延迟 (∆ϕ14范围为 0.5至约 0.8)。相
反，对于其他两种设置，我们只能使前肢相对于后肢前
进 (∆ϕ14 < 0.5)，并且作用于 gc，我们可以在一个小间
隔内控制该延迟 (∆ϕ14 范围约为 0.4至 0.5)。
如果突触连接的性质改变为兴奋性，我们可以得到

如图所示的分岔图。17。图。图 16 和 17 清楚地表明，
这两种连接具有互补作用。这表明，在W，T抑制性连
接可以有利地用于获得前肢和后肢之间的规定延迟，而
兴奋性连接更好地获得规定的提前。类似地，在这种情
况下，TG和 B抑制性 (兴奋性)连接可以用于获得规定
的提前 (延迟)。
在允许的 gc 值中，我们选择与平衡值相对应的值

∆ϕ14 最接近所需节律 (见表 I)，从而获得图 18所示的
函数 gin13(α) = gin24(α)(黑色实线)和 gex13 (α) = gex24 (α)(灰
色虚线)。

D 步骤 4[Step 4]

图 19显示了通过改变 α以获得所需的节奏：行走
(W区)、小跑 (T)、横向驰骋 (TG)和跳跃 (B)。下部面板
中时间轴的宽度为 50 个时间单位 (请注意，附录 B 中

图 20: (彩图)不对称节奏的步骤 3(见正文)。上图：通
过将 α的选定函数应用于整个 CPG获得的 1D分岔图，
提供了节奏行走 (W区)、小跑 (T)、横向疾驰 (TG)、旋
转疾驰 (RG)、束缚 (B)的序列。底部面板：四个区域
中 CPG细胞的归一化膜电压 Vi(t)，在间隔内变化 [−1，
1]在 50个时间单位的窗口中 (图 11中单元格的颜色代
码)。

描述的本案例研究中使用的模型是标准化的，并使用无
量纲变量)。

E 不对称节律 [Asymmetric rhythms]

如果我们想在节奏序列中加入不对称节奏，那么在
对称节奏的情况下，步骤 3中描述的程序必须改变。在
完整的 CPG中，细胞 1和 2最初被假定为不连接，以
避免 LR同步，而细胞 3和 4通过具有 PWL功能的突
触保持连接 = gex12 (α)和 gex43 (α) = gex21 (α)(见图 14)。
现在我们再次获得关于 gc的分岔图 (如图 17和 18

所示)，以选择适当的 gc 值和适当的 PWL函数 gc(α)。
最后，我们选择适当的 gex12 和 gex21 值 (如图。13)以

及相关的 PWL函数 gex12 (α)和 gex21 (α)(如图。14)通过保
持 gex34 (α)和 gex43 (α)不变。图 20显示了相的稳定平衡值
差异 (上图)与神经元的时间演化通过改变 α 以获得所
需的节奏：行走 (W区)、小跑 (T)、横向驰骋 (TG)，旋
转驰骋 (RG)和束缚 (B)。
我们再次指出，在这种情况下 (与第一个案例研究

相反)，我们只关注相位差，因为只有使用更完整的CPG
模型才能正确调制电池电压的振幅、频率和占空比。由
于本文的重点是设计方法，因此按原样使用细胞模型，
并应用该方法以使 CPG产生正确的相位差。这就是为
什么在这种情况下电压 Vi(t)仅在相位上不同的原因。
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VI 结束语 [ CONCLUDING
REMARKS]
虽然在科学文献中，专门分析 CPG的论文相当常

见，但缺乏主要关注其设计的论文。本文旨在弥补这一
差距，重点研究四足动物的运动控制。拟议设计策略的
主要特点可概括如下：

•基于多参数分岔理论的分析和设计并行开发;
•结合局部分析 (以及CPG的一些局部特性/参数的

相关设计)和整体分析，以确保整个系统的结构稳定性;
•使用分岔参数对来自脊髓上神经网络的脑干驱动

进行建模，以通过非线性函数 gexij (α) 正确控制步态转
换。

该方法已应用于相对简单动态网络要么是实结构
(第一种情况研究、仿生 CPG的简化版)或仅特定四足
动物的功能 (第二个案例研究，合成 CPG)，通过使用工
具箱 CEPAGE 高效的数值分析。经过适当的稳健性分
析对于细胞和突触模型，在将参数 α 与感觉输入适当
关联后 (为了引入有效的闭环控制，除了 CPG提供的开
环控制)，获得的结果可以找到生物机器人领域的应用
([23],[24])和康复 ([25],[26])。此外，我们必须介绍一种
直接的感觉反馈，以适当调整步态存在机械扰动，例如，
如果一条腿找不到立足点 ([45],[46])。

最后，我们简要介绍了与应用程序相关的物理实现
问题。如 [12]所述，基于 CPG的运动控制通常以软件
编程并在硬件 (微控制器、DSP、FPGA或专用硬件)上
运行。提供可能的硬件实现的概述 (除了纯数字解决方
案)取决于细胞和突触模型的具体选择，这超出了本文
的范围。关于这个问题，请读者参考调查，如 ([12],[47])
或与引用的应用相关的具体研究 ([48],[49])。
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附录 A
案例 1[CASE STUDY 1]
第一个案例研究中采用的模型是 [28]:

C dVi

dt = −INa − IL − I
(i)
D (α) + I

(i)
syn

τ dh
dt = h∞ − h

IL = gL · (Vi − EL)

INa = gNa ·m · h · (Vi − ENa)

m =
(
1 + e

Vi−Vm
km

)−1

h∞ =

(
1 + e

Vi−Vh
kh

)−1

τ = τ0 +
τM−τ0

cosh(Vi−Vτ
kτ

)

I
(i)
D (α) = gD ·Di(α) · (Vi − Eex)

(5)

其中，C = 10pF, gL = 4.5nS, EL = −62.5mV, gNa =

4.5nS,ENa = 50mV, Vm = −40mV, km = −6mV, Vh =

−45mV, kh = 4mV, τ0 = 80 ms, τM = 160 ms, Vτ =

−35mV, kτ = 15mV gD = 10nS, D5 = D6 = D7 =

D8 = 0.1, D1 = D2 = 0.1α + 0.0023 , D3 = D4 =

0.104α + 0.0010突触参数 ν = 0.3mV−1, θ = −30mV,
Eex = −10mV , Ein = −75mV.
兴奋性突触的突触强度取决于

gex12 (α) = gex21 (α) = 115.98α10 − 231.71α9 + 25.54α8

+329.37α7 − 407.13α6 + 235.88α5 − 76.053α4

+13.751α3 − 1.1155α2 + 0.11545α+ 0.16808

gex34 (α) = gex43 (α) = 3058.8α10 − 13011α9 + 23662α8

−23916α7 + 14651α6 − 5568.3α5 + 1292α4

−172.9α3 + 12.005α2 − 0.25126α+ 0.1689

(6)

附录 B
案例 2[CASE STUDY 2]
第二个案例研究中使用的模型是 [21]

dVi

dt
= Vi − V 3

i − xi + I + βI(i)syn

dxi

dt
= ϵ

(
1

1− e−10Vi
− xi

) (7)

其中 I = 0.5, β = 10−3 ，ϵ = 0.3。
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