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摘要 [Abstract]

本文研究了合成中枢模式生成器 (CPGs)的设计。生物 CPGs是决定动物各种节律性活动的神经回路，包括
运动。合成的 CPG是一个由动力学元素（这里称为细胞）组成的网络，由各种突触适当耦合来模拟由生物 CPG
产生的节律。我们关注用于四足动物运动的 CPGs，并基于非线性动力学、分岔理论和参数优化等原理提出了我
们的设计方法。这种方法让我们设计具有一组期望节奏的合成 CPG，并在它们之间切换，因为代表大脑控制动
作的参数是不同的。已被研究的四细胞 CPG可以产生四种不同的步态：行走、小跑、疾驰和跳跃，类似于老鼠
的运动。并利用不同的细胞模型和突触模型，验证了网络设计原则的鲁棒性和适应性。

I 引言 [Introduction]
用于运动的中枢模式发生器 (CPGs)是 (小型)神经网络，即使在没有感觉反馈或更高的运动计划输入的情况

下，也能够产生有节奏的输出 [1]− [4]。CPGs在许多不同学科中都进行了研究，包括生物学、神经科学、机器人
技术、非线性动力学和生物力学等。不同的目标导致每个学科使用不同的工具来面对这个共同的研究方向。我
们可以了解它们的生理结构，理解它们的功能作用，在数学模型中再现它们的功能机制，以及在机器人或神经
修复应用中加以利用。大多数脊椎动物的生物 CPGs由大量耦合神经元组成，这些神经元可以细分为较小的集
群或行为连贯的队列。因此，可以将每个集群的协调活动建模为单个神经元产生的活动。这样的集群可以用很
多方式命名，我们在本文中采用的术语是: 神经种群，单位，模块或细胞。细胞通过突触连接构建 CPG。

在本文中，我们专注于决定和控制四足动物运动的 CPGs模型。特别地，我们讨论了一组会用在我们的合成
CPGs设计中的操作原理，以重现许多特定于小鼠运动的规定步态。我们的目标是为多功能 CPGs构建设计原理，
这些原理通过改变驱动或分岔参数可以产生不同的小鼠步态并在它们之间进行平滑过渡。这样的参数可以代表
来自大脑的控制动作，或者更准确地说，整个神经元的脑干控制可以作为高级运动控制中心和 CPGs之间的关
键中介 [11]-[13]。我们模拟运动 CPG的方法是基于动力学系统的理论 [5] − [6]，它非常适合理解多种非线性周
期振荡，稳定性条件，以及在这种小节奏生成神经网络中可能发生的分岔 [7] − [10]。之前，我们提出了计算工
具包 CEPAGE[15]来分析随着控制参数的变化而模拟四足 (小鼠)运动的简单 CPG中的动力学和分岔 ([14], [16])。
在这里，我们提出了一种高级的四细胞 CPG模型，该模型在现象学上更适合控制四足运动的生物 CPGs，并能
够产生四种不同的步态: 步行，小跑，疾驰和奔跑。我们还讨论了所采用的细胞和突触模型应满足的最小操作原
理以及通用属性，以确保所需 CPG功能的鲁棒性和结构稳定性。

总之，在本文中我们做到了以下几点: 1)指出细胞和突触模型满足设计目标的定性特性; 2)通过一系列步骤
来设计一个简化多功能 CPG模型，此模型可以产生多个节律，并随着控制参数的变化在多个节奏之间进行平滑
转换；3)证明我们的设计方法在选择突触和细胞模型方面非常可靠。
本文的其余部分是这样进行组织的。在第二节介绍了已构建 CPG的主要特点。在第三节中详细介绍了如何

设计一个具有节奏预设的合成 CPG。在第四节中，我们验证了所提出的设计相对于其构成要素 (模型)变化的鲁
棒性。最后，在第五节中得出结论。

II 基本元素 [BASIC ELEMENTS]

A 细胞 [Cell]

我们的主要目标是更好地了解在 CPG细胞网络中节律发生的功能机制。因此，我们在本文中对所有细胞的
描述并不意味着一组同步神经元有 1:1的对应关系，而是几个中间神经元组一起作用的宏观模型，例如半中心振
荡器。换句话说，我们的 CPG模型更加抽象。从这个角度来看，通常用于表示 CPG[17]或提出的功能子网络方
法的层次结构 [18]，这些很难与我们的神经回路相提并论，因为根据前一种方法设计的 CPG具有细粒度，即它
们包含比我们的简化模型更多的细胞。通过一个代表膜电压 Vi(t)的变量来揭示通用第 i个细胞的活性。



II 基本元素 [BASIC ELEMENTS]

B 现象学设计大纲 [Phenomenological Design Outline]

动物的节律运动是由感觉系统 (传感器)，肌肉骨骼系统 (执行器)和神经系统 (控制)之间的相互作用引起的。
特别是神经系统执行三个主要的控制动作 [3]。第一个开环控制动作是由 CPG在脊髓水平上提供的，它产生了
给定的步调；这些神经网络包括半中心振荡器，这是一对通过抑制性突触相互耦合的神经群体，它们在交替中
自主振荡 ([19], [20])。第二个闭环控制动作是由感官驱动的反馈提供的，该反馈提供有关动物身体与环境的机械
相互作用的信息，并确保在非卧床旅行期间适应意外的障碍和不确定性。第三种也称为闭环控制动作，是由超
脊柱网络确保的，该网络基于感觉信息 (通常主要是视觉和触觉)，及时告知 CPG要施加的节奏 (和相应的步态)，
从而改变肌肉活动。在这里，我们仅考虑第三个控制动作的第一个部分。这些基本机制的相互作用符合肢体间
的协调，并产生灵活而有效的运动。运动背后的详细生物物理机制尚未完全了解。因此，当前专注于现象学上
减少的 CPG设计 (面向机器人应用)的研究追求基于分散控制的几个开发线 [21]，使用功能块的自下而上的方法
[18]，非线性动力学和分岔理论 ( [16],[22])。

步态 f [Hz] dc LF-RF(△12) LF-LH(△14) LF-RH(△13) α

W [2,4] <0.4 0.5 0.25 0.75 [0,0.25]

W [4,9] 0.5 [0.4,0.51] 0.25 0.75 [0,0.25]

W [9,10] 0.5 >0.51 0.25 0.75 [0,0.25]

W [10,12] 0.5 >0.51 0.25 0.75 [0,0.25]

表 1: 步态特性: 频率 (f )，DC，相位滞后和相应的 α值

C 有效变量和参数 [ Effective Variables and Parameters]

通过引入振荡或爆发细胞 ([7],[24],[25])的所谓相位滞后分析了 CPG产生的节奏模式的存在和稳定性。假定
所有孤立/耦合的单元都具有并保持相对接近的时间特征。在动力学系统术语中，这意味着每个第 i个单元都位
于相应模型的状态空间中周期 Ti的结构稳定的周期性轨道上。可以使用新的相位变量 ϕi(t) ∈ [0, 1)确定其在周
期轨道上的当前位置，定义为模 1，这样，当电压 Vi 在时间 t

(k)
i 增加到某个突触阈值 Vth 以上时，ϕi 重置为 0。

N 细胞网络的相位滞后表示使用 N-1个状态变量来描述在参考细胞 1中的尖峰/突发启动和网络内耦合的其他启
动之间的相位滞后∆1i(t) = ϕi(t)− ϕ1(t)。这些状态变量的时间演变，由于非线性相互作用而非常复杂，可以通
过数值模拟来确定。为此，我们将离散时刻集中的耦合单元之间的相位滞后计算为：

∆
(k)
1i =

t
(k)
i − t

(k)
1

t
(k)
1 − t

(k−1)
1

, (1)

随着时间的推移，相位滞后∆
(k)
1i 可以收敛到单个或几个稳定或锁相状态。多稳定性的存在可以通过整合控

制网络密集扫描初始条件的方程组来证明。
四足动物的运动是通过肢体运动与特定速度 (频率) 以及姿势和摆动阶段之间的比率 [占空比 (DC)] 以及给

定阶段以驱动肢体的重复模式进行协调而产生的。肢体之间的协调，即特定的相位滞后，决定了动物的步态，而
步态通常随着速度而变化。这篇建模论文集中在小鼠的运动上，它们可以表现出四种不同的步态: 步行 (W)、小
跑 (T)、疾驰 (G)和跳跃 (B)，频率 f和 DC在分别在区间 [2,12]Hz和 [0.25,0.6]内变化。表 I总结了小鼠步态的
特征，提取自 [27]和 [28]。假设 CPG每条腿包含一个细胞，其中 L =左，R =右，F =前，H =后，我们将作为
参考腿 LF并计算 LF-RF(∆12)，LF-LH(∆14)和 LF-RH(∆13)的相位滞后。

在低速 (f < 4Hz)下，小鼠行走: 在这种步态下，摆动阶段比站立阶段短，四肢一次摆动一个。小跑以中速
(4 < f < 9Hz)发生: 在此步态中，姿势和摆动阶段具有相同的持续时间，左右和前后肢交替运动。疾驰在中高
速 (9 < f < 10Hz)下显示: 在该步态中，摆动阶段比站立阶段稍长，左右肢体几乎一起移动，而前肢和后肢交替
移动。以高速 (f > 10Hz)束缚小鼠: 在此步态中，摆动阶段再次比站立阶段稍长，前后肢体交替运动，而左右肢
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III 方法 [PROPOSED METHOD]

图 1: 除 gD= 0外，B模型的抑制后反弹机制参见附录 A中列出的参数。顶部: 相空间中的抑制后轨迹 (黑线)与
在平衡态 (绿点)交叉的快速 V 和慢速 x零线 (分别为橙色和蓝色)叠加。施加负脉冲 (中间)会导致第一个超极
化，然后是细胞电压 (底部)的抑制性反弹.

体一起运动。
从一个步态到另一个步态的顺序切换由分岔参数 α ∈ [0, 1]控制，该参数表示由超脊柱网络提供的控制动作:

小鼠的速度随 α值的增加而增加。随着参数的增加/减少，这些步态之间的过渡顺序发生；我们选择将参数范围
的四分之一分配给每个步态。

III 方法 [PROPOSED METHOD]
在本节中，我们提出了一系列工作原理和步骤，以设计简化的 CPG电路，从而产生所需的步态。

A 细胞模型的选择: PIR机制 [Choice of the Cell Model: The PIR Mechanism]

在合成 CPG的设计中，对其生物学功能的正确理解有助于优化生物现象不可避免的复杂性与数学建模的必
要简单性之间的权衡。因此，本文中使用的模型必须具有再现细胞膜电压的所谓抑制后反弹 (PIR)的机制，一旦
突触后静止细胞突然从超极化抑制中释放出来 (例如，由于外部电流脉冲)或来自网络的另一个突触前单元。PIR
机制允许两个相互抑制的细胞产生自持振荡 ([19],[29])。特别是，在由两个细胞与快速抑制性突触相互耦合的半
中心振荡器中，这种机制使半中心振荡器在交替中产生自我持续的尖峰/爆发。对于由附录 A中的模型 B描述的
孤立细胞，在图 1中定性地说明了这种效果。该模型具有两个动态变量 V 和 x，分别表示快速电压和慢速门控
变量。图 1的上部分显示了 (x, V )相位图，在其上具有 V̇ = 0的快速 Z 型零线 (橙色线)和 ẋ = 0的慢速零线
（蓝色线）。它们在 V 的零等值线的低分支上膝盖右侧的唯一交点是模型的稳定平衡状态 (标记为绿点)，对应于
细胞的静态超极化状态。由于模型的慢-快特性，它的解按照快速零斜线的形状收敛到该状态。外部电流的负脉
冲 Isyn，使 x的零等值线保持完整，使 V 的零等值线向左移动，以使未扰动系统的稳定平衡状态 (由顶部中央
面板中的紫色点标记)在扰动的 V 的零等值线中向下和向左移动 (绿点)。相应地，V (t)下降 (底部)。我们注意
到，PIR机制需要满足三个必要条件: 由于外部脉冲或抑制电流引起的超极化扰动必须: 1)强; 2)足够长; 3)必须
具有快速终止阶段。这意味着脉冲的上升前沿必须接近垂直，如图 1中的中间所示，并且突触必须是快速的，而
不是缓慢的。Isyn突然关闭后，状态 (x, V )从消失的平衡点 (右上方的紫色点)的位置开始，跟随 V 零等值线的
上下分支并收敛回到原始平衡点 (绿色点)，并追踪与电压轨迹 (底部)中的爆发相对应的瞬态偏移 (右上方的黑色
粗轨迹)。
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III 方法 [PROPOSED METHOD]

在我们的 CPG模型中，细胞由以下方程描述:

żi =

 V̇i

ẋi

 =

 fi(z, I
(i)
syn(α), gDDi(α)(Vi − E))

Pi(zi)

 (2)

其中 Vi被视为第 i个细胞的膜电位，而 xi代表其门控变量，而 I
(i)
syn是其输入的突触电流。术语 gDDi(α)(Vi−

Eex)描述了脊髓上网络对给定突触后细胞的总体影响 (通过 α参数调节)。
为了检查和调整 CPG结果，在本文中，我们采用了三种均表现出 PIR的细胞模型。这些是 [30]中使用的基

于电导的模型 (代号为模型 A)，广义 FitzHugh-Nagumo模型 [8] (模型 B)和自适应指数积分与射击模型 [31] (模
型 C)也可以产生爆发活动。它们在附录 A中有描述。

B 突触模型的选择 [ Choice of the Synapse Model]

我们的 CPG模型中的突触需要证明快速的时间过程 [20]。在这里，我们考虑这种快速突触的三种模型: 前
两种由快速阈值调制 (FTM)突触表示 [32]，具有不同的激活函数，即由 s形 (模型 β)和逐步回归函数 (模型 γ)
给出；第三个模型是动态 α−突触 (模型 δ) ([19],[33])，通常不一定很快。
在由 N细胞组成的 CPG中，我们引入了第 i个细胞上的抑制性、兴奋性和延迟抑制性化学突触如下：

I(i)syn(α) =

N∑
j=1

{ginijA (Vj(t), sin(t)) (Ein − Vi(t))

+ gdiijA (Vj(t− τ), sdi(t)) (Ein − Vi(t))

+gexij (α)A (Vj(t), sex(t)) (Eex − Vi(t))
}

(3)

其中 I
(i)
syn 是注入第 i个细胞的电流，Vi 和 Vj 分别是突触前和突触前细胞中的膜电位，sxx 是突触状态 (仅适用

于动态突触)，gxxij 是最大突触强度，A(Vj ,sxx)是突触激活功能 (A仅取决于动态突触的状态)，Exx 是突触反向
电位，τ 是突触延迟;在这里，in，di和 ex分别代表抑制性，延迟抑制性和兴奋性。

我们注意到，如第 III-C节中所述，兴奋性突触的权重随 α值的变化而变化，以重现在真实 CPG中脑干对
兴奋性中间神经元群体的影响。

C 网络装配线: 操作原理 [Network Assembly Line: Operating Principles]

我们控制小鼠运动的网络来自 [30]中提出的 40个细胞 CPG的减少，以调节小鼠的速度和步态。40个细胞
的 CPG由四个节律发生器 (RG)组成，每个节律发生器驱动一个肢体，这些肢体均通过抑制性和兴奋性中间神
经元群体交联。每个 RG包含两个种群，屈肌和伸肌，它们相互抑制并控制肢体的摆动和姿势阶段。特别是，当
屈肌 (伸肌)群体活跃时，相应的肢体处于摆动 (站立)阶段。CPG产生的步态可以通过 α的变化来控制。
为了简化 40个细胞 CPG，我们采用了 [14]和 [16]中提出的策略，可以概括为三个步骤: 1)根据被替换群

体的性质，用快速的化学突触，抑制性或兴奋性替代中间神经元群体；2)去除伸肌群;摆动阶段仍由屈肌单元调
节，而当屈肌单元沉默时，姿势阶段被激活; 3)在左右细胞之间添加抑制性延迟突触，以重现伸肌群的作用。

我们注意到，步骤 A可以使用几种抑制途径来实现，如图 2所示。特别地，图 2(c)所示的简化的两单元电
路可以模拟图 2(a)和 (b)所示的抑制途径，它们常见于生物神经回路 [34]、[35]。由此得到的简化的 CPG电路
如图 3(a)所示。它仅包含四个编号的单元格，每个单元格驱动特定的肢体，标记如下：L =左，R =右，H =

后，F =前。它们与快速抑制 (灰色)，兴奋性 (黑色)和延迟抑制 (橙色)突触交叉连接。图 3(b)给出了电路的等
效但紧凑的符号。图 3中的电路具有一般结构，该结构不仅可以代表简化的生物学启发的 CPG，还可以代表一
些具有四个的通用合成 CPG (仅具有同侧和连合连接)调节四足动物肢体屈肌的细胞。在各种生物 CPG中已经
发现了类似的空间对称回路，包括软体动物Melibe leonina和 Dendronotus iris中的游泳 CPG[36]-[38]。换句话说，
CPG拓扑可以是生物启发的，也可以由设计者分配决定。
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III 方法 [PROPOSED METHOD]

图 2: 减少的电路 (a)代表两个典型的抑制性 3细胞途径，其中细胞 1首先激发中间细胞 2，然后抑制细胞 3 (b)，
或者兴奋性细胞 1促进从细胞 2投射到突触后细胞 3上的抑制 (c)。抑制性和兴奋性突触分别由圆形和三角形末
端标记.

图 3: 提出了 4细胞 CPG来控制小鼠的运动，具有 (a)完整和 (b)紧凑的电路。四个编号的细胞与突触交叉连接:
快速抑制 [在 (a)和 (b)中以灰色/黑点标记]，延迟抑制 [在 (a)中以橙色点和Di(b)标记]，和兴奋性 (黑色三角形).
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III 方法 [PROPOSED METHOD]

图 4: 频率 f (顶部)和 DC (中间)相对于控制参数 α的驱动函数D1(α)绘制 (底部)。虚线: 每个步态的边界 (见表
I)。十字: 用于定义函数 D1(α)的界标。白色区域：共存的稳定步态.

D 参数选择策略 [Parameter Selection Strategy]

我们通过采用与 [14]中相同的细胞和突触模型来描述参数选择策略。这使我们既可以说明我们的设计方法，
又可以通过与该基准进行比较来验证所获得的结果。

一旦定义了 CPG拓扑 (通过简化生物启发模型或通过直接参考依赖于对称属性的结构)，我们首先必须选择
依赖于 α参数的 CPG部分。对于生物启发的架构，可以简单地从原始 CPG推断出此信息。对于合成 CPG，我
们可以遵循两个准则: 1)所有的细胞都必须依赖于 α，以产生依赖于 α的频率和直流电; 2)关于突触，我们假设
依赖于 α的那些允许我们打破对称性，从而实现步态过渡。当然，可以使用更精细的策略: 例如，可以确定先验
所有突触都依赖于 α，然后检查哪些连接显示出对脑干控制的有效依赖性。付出的代价将是计算成本的增加。这
是一个开放的问题，此处提出的解决方案是在设计阶段的计算复杂性与所获得模型的准确性之间进行权衡。
总之，在我们的案例研究中，我们假设所有细胞 [通过功能 Di(α)]和所有兴奋性突触 [通过优势 gexij (α)]依

赖于 α，如 (2)和 (3)中指出的，而我们将抑制突触强度 ginij 和 gdiij 固定为附录 B中列出的值。
为简单起见，我们假设函数 Di(α)]和 gexij (α)]是分段线性 (PWL)。我们校准这些功能，以便使我们的 CPG

能够产生表 I中列出的所有步态。为此，我们借助计算工具箱 CEPAGE [15]进行以下步骤。
步骤 1 [时钟调谐 (作用于前细胞)]: 让我们关注与 CPG其余部分分离的参考细胞 1。我们首先评估 D1 价值

范围内状态变量 V1(t)的频率 f 和 DC。例如，图 4中所示分岔图建立在等距 D1 价值的一维长度为 100的阵列
上。根据 (2)和 (4)，我们指出D1会影响细胞 1的行为。选择D1范围以使细胞不会静止。该图说明了所产生的
膜电压 V1(t)的频率 f (顶部)和DC(中间)如何随着D1的增加而变化。这些图 (使用 CEPAGE包的数值获得)用
于根据表 I识别对应于不同步态的 D1 范围。例如，绿色区域对应于行走，如在 D1 范围 [00.017]中，频率范围
为 [2, 4]Hz和 DC保持低于 0.4。其他有色区域也是如此。

接下来，我们选择通过一组选定地标的单调增加的 PWL函数D1(α)。选择 PWL函数D1(α)，使得当 α从 0
增加到 1时，f 和 DC在表 I中给出的最小值和最大值之间单调增加: f 的范围在 2和 12 hz之间，而 DC在 0.25
和 0.65之间变化。为此，我们在平面 (D1, α) (底部)上设置了一些地标: 我们选择将它们设置在步态之间的过渡
处，强加这些过渡发生在值 α= 0.25,0.5,0.75，根据表 I。PWL函数 α(D1)(黑色厚曲线)仅是这些界标的线性插值，
其逆是所需的函数 (D1, α)。最后，我们设置D2(α) = D1(α)，因为细胞 2 (分离时)与细胞 1相同。通过这一步，
我们定义了影响细胞动力学的 PWL函数 D1(α)，利用强力分岔分析建立了 f 和 DC 对 α的直接依赖关系 [2]。

步骤 2 [前-后协调 (作用于后细胞)]: 现在，我们考虑图 3中虚线红色矩形内的神经回路，并设置 D4(α) =

D1(α)+∆D1(α)。接下来，我们进行分岔分析以找到 PWL函数∆D(α)，该函数可确保单元 1和 4之间 (即后肢
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III 方法 [PROPOSED METHOD]

图 5: (α,∆D)-参数平面中的分岔图。根据锁相滞后 Delta14(右侧垂直条)的值对其进行颜色映射。CPG在白色
区域中是无声的，并在彩色区域中产生有节奏的结果。红叉：用于定义函数 D(α)(PWL黑线)的界标.

和前肢之间)的期望同步。为此，我们通过绘制 D和 α值网格的渐近相位滞后 ∆14 来获得强力二维分岔图。例
如，图 5中的分岔图对应于参数值的均匀 200× 200网格上的二维参数 (α,∆D)扫描。在白色区域中，CPG不会
振荡，因为细胞 1和 4保持无活性。在着色区域中，∆14在范围 [0.25，0.7]中变化。这意味着由细胞 1和 4 (负责
前后同步)制成的左侧半中心振荡器可以表现出很大的渐近锁相状态能力，从而确保步态的大变异性。接下来，
我们定义函数∆D(α)，使其通过 (α,∆D(α))扫描图上的一组选定点。为了选择地标 (在图 5中由红叉表示)，我
们再次关注不同步态之间的过渡。例如，步行步态对应于∆14 = 0.25 (参见表 I)。因此，我们放置两个界标，其
α坐标为 0和 0.25 (步行步态的边界，参见表 I)和 D坐标对应于深蓝色像素，即锁相滞后 LF-LH∆14 = 0.25。此
外，为了确保步态保持在整个 α间隔内，我们选择两个界标，以使连接段位于深蓝色像素上。通过对所有步态
进行相同的推理，我们将 ∆D(α)定义为连接地标的 PWL函数，如图 5所示 (黑线): PWL曲线停留在参数空间
中的颜色区域内，并且∆D(α)的每个片段对应于在给定 α窗口内出现的特定步态 (对应于颜色)。最后，我们根
据网络对称性设置 D3(α) = D4(α)。

步骤 3 [左右协调 (作用于突触)]: 在这一步中，我们调整了在图 3 中的虚线灰色矩形，并设置 gex21 (α) =

gex12 (α) = gex(α)(黑色突触的强度)，由于有实验证据 [3]，脑干控制以相同的方式作用于连接细胞 1-2和 3-4的突
触。对于前面的步骤，通过利用分岔分析来定义 PWL函数 gex(α)，以确保左右单元之间的期望同步。首先，我
们找到 gex 和 α值数组的锁相滞后 ∆12，以获得另一个强力二维分岔图。图 6显示了针对我们的案例研究在均
匀 200 × 200网格上进行二维参数 (α,gex)扫描的结果。在分岔图的顶部 (深蓝色区域)，细胞同步同相 (∆12 = 0)，
而在底部 (黄色区域)，它们同步反相 (∆12 = 0.5)，根据右侧的相位滞后 ∆12 的色条。在中心区域，用两条红色
曲线标记，网络变得双稳态，可以生成两个不同的节律模式。这种双稳态是由于在红线标记的参数值处出现了
两个向前和向后的 pitchfork分岔，通过 CEPAGE进行了强力数值分析。在此双稳态区域中，存在两种稳定的平
衡状态: 一种与相位坐标 0 ≤ ∆12 ≤ 0.5相关联，其镜像与相位 (1−∆12)相关联。

最后，我们定义函数 gex(α)，使其通过找到的分岔图中的一组地标。只是为了设定想法 (步态顺序是不必
要的，在这一步)，我们开始校准 CPG 电路，以便它可以产生束缚步态，具有所需的锁相滞后 LF-RF(见表 I)。
该步态要求 ∆12 = 0，因此，驱动功能 gex(α)的范围必须位于图 6中的深蓝色区域内。为简单起见，我们选择
0.8 ≤ α ≤ 1的 gex(α) ≃ 0.6。接下来，对于 0 ≤ α ≤ 0.5，我们选择 gex(α) = 0，对应于步行和小跑步态，其特征
为 ∆12 = 0.5。最后，对于中速疾驰，我们选择一组地标 (红叉)，在分岔图的中心区域产生 ∆12 ≃ 0.1。整体上，
函数 gex(α)是图 6所示的 PWL绿色曲线。

使用相同的策略，我们可以通过选择相应的 PWL 函数 gex34 (α) = gex43 (α) 来独立校准控制相位滞后 LH-RH
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IV 设计策略的稳健性 [ROBUSTNESS OF THE DESIGN STRATEGY]

图 6: (α, gex)参数平面中的分岔图，根据锁相滞后 ∆12(右侧的竖线)的值进行颜色映射。界标 (红叉)用于定义
PWL函数 gex(α)(绿色曲线).

∆34的子网。结果完全相似 [即使不相等，由于D1(α) ̸= D3(α)到图 6中发现的那些，因此为了简明起见，这里
不讨论。

第 4 步 [完整 CPG (后面验证)]：由于前面的步骤在局部作用，不能完全保证完整的 CPG 动态如所愿，最
后一步我们需要验证整体 CPG行为。为此，我们通过将在前面的步骤中选择的 PWL函数用于 α值网格来模拟
CPG性能，并将获得的渐近相位滞后与表 I中的值进行比较。

图 7 (顶部)显示了根据我们的案例研究的控制参数 α绘制的表 I中期望的 (虚线)锁相滞后 ∆1i：CPG单元
之间的∆12 (蓝线)、∆13(红线)和∆14(绿线)。对于所有四个步态，它们几乎都与模拟步态 (实线)重叠：步行，小
跑，疾驰和束缚。人们可以很容易地验证相位滞后是否符合第 II-C节中描述的要求 (腿的运动): 例如，在步行步
态中，四个细胞以 1-4-2-3的顺序依次激活，如图 8所示。

正如我们上面指出的，在从小跑到疾驰以及从疾驰到小跑的过渡中，发生了两个 pitchfork分岔。这导致了
在疾驰区域中的双稳态效应，如图 7的底部放大的。网络系统的三维 (∆12,∆13,∆14)相空间中的两个稳定平衡
状态对应于相同的疾驰步态，尽管其运动肢体的顺序相反。

为了检查 CPG在步态之间平滑地切换，图 8示出了当 α在以下之间的边缘平滑地增加时，膜电压 Vi 和网
络的相位滞后∆1i的时间演变：行走和小跑 (顶部)，小跑和疾驰 (中间)，和疾驰和跳跃 (底部)区域。很明显 (从
时间和相位滞后图中)，所有步态过渡都是平滑的。

总之，可以有效地减少原始 CPG电路，而代价是合理地使突触连接复杂化。期望的步态是通过影响参考细
胞及其与网络其他细胞的突触连接。突触强度和每个细胞模型取决于单个控制参数 α。这些依赖关系的特定轮
廓是通过基于非线性动力学和分岔分析方法的设计策略来选择的。网络对称性使我们能够使用许多简化方法逐
步校准 CPG，首先是在蜂窝系统，然后是在网络级别。我们设置参考细胞 (此处为 1)以定义频率 f 和 DC 对单
个控制参数 α的依赖性。然后，我们找到了在给定步态下在所有四个细胞之间保持适当锁相滞后的条件。

我们指出，这种设计策略不能确保获得所有所需的步态，如第 IV节所述;因此，必须始终在后验中检查所
得 CPG的行为 (步骤 4)。此外，该方法的许多部分可以改变，因为存在多种方式来实现该过程。例如，插值策
略或参考细胞的选择。

最后，我们指出该策略适用于具有有限数量的细胞的网络。通过构造，我们方法的主要限制是我们必须验
证所设计的 CPG是否保留了在前面的步骤中学习到的功能。对于具有大量细胞数的 CPG，通过我们的局部策略
函数 α来很好地捕获网络行为将变得越来越困难。另一方面，我们方法的主要重点是设计具有运动基础的基本
功能机制的简单 CPG。因此，从这个角度来看，我们的方法适用于简单的 CPG并不是一种限制。
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IV 设计策略的稳健性 [ROBUSTNESS OF THE DESIGN STRATEGY]

图 7: 顶部：所需的 (虚线)和模拟的 (实线)锁相滞后∆1i，其中 i = 2 (蓝线)，i = 3(红线)和 i = 4(绿线)，绘制了与
α的关系。颜色证明了与四个步态相对应的存在窗口：步行，小跑，疾驰和束缚。底部：用 α ∈ [0.475, 0.775]放大，
证明了由于向前和向后的 pitchfork分岔引起的奔腾步态的双稳态，这引起了两个可能的渐近相位滞后 ∆1i(示为
虚线和实线)，对于 i = 2(蓝色)和 i = 4(红色)。对于 i = 3 (绿色)，只有一个稳态相位滞后.

IV 设计策略的稳健性 [ROBUSTNESS OF THE DESIGN STRATEGY]
本部分展示了由不同的细胞和突触模型制成的四个另外的 CPG的结果，在图 3中具有相同的接线图，参见

附录 A和 B。尽管保留了网络拓扑，但我们测试一下了不同的突触和细胞模型，以验证所提出的设计策略的鲁
棒性。

每个 CPG用所采用的细胞或突触模型象征性地标记为 [x/y] (见附录 A和 B)。在前两个 CPG中：[B/β]和
[C/β]，我们考虑两个替代的细胞模型，而在其他两个 CPG中，即 [A/γ]和 [A/δ]，我们研究了两个替代的突触
模型如何改变网络动态。我们指出，根据第 III-B节，选择动态突触模型 δ的参数是为了确保快速动力学。为了
构建这些 CPG，我们遵循 III-D中描述的清单。

正如第 III-D节所指出的，我们设置标志和获得所需 PWL函数的方法不需要高分辨率的分岔图。粗略了解
颜色区域就足够了。从计算的角度来看，这当然是一个优点，因此，本节中的分岔图非常粗糙。

步骤 1: 起点是小区模型的校准。图 9示出了在模型 B和 C中相对于D1绘制的频率 f 和DC 的一维分岔扫
描 (在 100均匀间隔的 D1 样本的阵列上)。就模型 C而言 [图 9(b)]，D1 的变化适当地影响网络的每个细胞的频
率 (顶部)和 DC (中间)。然而，在模型 B [图 9(a)]中，频率和 DC的范围并不涵盖 CPG网络产生所有四个步态所
需的所有值 (参见表 I)。因此，[B/β]-CPG只能产生行走 (左浅绿色区域)和小跑 [图 9(a)中的中心浅蓝色区域]。
为此，我们仅针对 α ∈ [0, 0.5]选择 PWL函数 D1(α)。相反，当我们如第 III-D节所述选择 PWL函数 D1(α)时，
模型 C可以很好地生成所有所需的 f 值和 DC值。获得的结果与模型复杂性和生物学合理性水平一致。我们指
出，设置模型 C的参数是为了具有爆发活动，而不是像其他情况那样尖峰。

步骤 2: 图 10中的分岔图是∆14在 100×100参数值的网格上的 (α,∆D)参数扫描，空白对应于细胞 1和 3变
为静止的区域。因此，我们专注于有色区域。所有提出的 CPG都能够为 α的每个值生成一个在 [0.25，0.65]范围
内的渐近相位滞后∆14，因此细胞 1和 4可以调节前肢和后肢，使其具有过多的相位滞后，因此产生不同的步态。
为了选择图 10中的界标和 PWL函数，我们采用了第 III-D节中描述的策略。我们再次指出，对于 CPG[B/β][见
图 10(a)]，我们只计算 α ∈ [00.5]的图，因为这个 CPG只能产生步行和小跑步状态。
步骤 3：图 11中描绘的分岔图是在 50×50(α, gex)对的网格上的双参数扫描。可以在所有面板中观察到相似

性，尤其是在上部 (深蓝色区域)中，其中细胞以∆12 = 0的相位同步，而在下部 (黄色区域)中，它们以∆12 = 0.5

的相位同步。在图中，红线标记了将双稳区域包围的 pitchfork分岔。总体而言，我们可以获得任何相位滞后，从

8



IV 设计策略的稳健性 [ROBUSTNESS OF THE DESIGN STRATEGY]

图 8: 步态转变时“膜电位”Vi 和相位滞后 ∆i 的时图：从步行到小跑 (顶部)，从小跑到疾驰 (中间)，从疾驰到
跳跃 (底部)。Vi(t)曲线的颜色与图 3中相应细胞的颜色匹配.
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IV 设计策略的稳健性 [ROBUSTNESS OF THE DESIGN STRATEGY]

图 9: 步骤 1：于单元模型 (a)B和 (b)C，频率 f (顶部)，DC (中间)相对于D1绘制。虚线：每个步态的边界 (见
表 I)。十字：定义和校准函数 D1(α)的地标，其反函数 α(D1)显示在底部。灰色区域不对应任何小鼠步态，而
f 和 DC 的白色区域对应多个稳定步态.
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IV 设计策略的稳健性 [ROBUSTNESS OF THE DESIGN STRATEGY]

图 10: 步骤 2：细胞突触模型的 (α,∆D)参数平面中的分岔图。(a)[B/β]，(b)[C/β]，(c)[A/γ]和 (d)[A/δ]。白色
空间由对应于静态单元格的参数对组成。红色叉形：定义和校准函数∆D(α)(PWL黑色图)的地标。在 (a)中的
灰色区域表示 α值的不可行区间.
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V 结论 [ CONCLUSION]

图 11: 步骤 3：细胞突触 CPG的 (α, gex)参数平面中的分岔图：(a)[B/β]，(b)[C/β]，(c)[A/γ]和 (d)[A/δ]。红
叉：定义函数 gex(α)的地标 (PWL绿色图)。红线: 围绕双稳区域的 pitchfork分岔.

0到 1的范围为∆12。除 [A/γ]串联外，所有 CPG电路都可以产生必要的相位滞后∆12。具体地，当 α ∈ [0.3, 0.4]

时，[A/γ]-CPG不产生∆12 = 0.5 (唯一解)，因此，它不产生小跑步态。此限制是由于突触 γ 模型而导致的，该
模型不是连续的。相反，更现实的 δ模型提供了图 11(d)所示的结果，与图 6中所示的一致。我们重申定义 PWL
函数 gex(α) (图 11中的绿线)，与第 III-D节相同。
步骤 4：图 12中的四个面板显示了所需的 (虚线)锁相滞后∆1i覆盖了四个CPG模型的模拟线 (实线)。[C/β]-

和 [A/δ]-CPG 可以在整个 α 值范围内生成所有四个步态。如预期的那样，[B/β]-CPG 仅产生行走和小跑步态，
因为如步骤 1 中所述，它超出了与疾驰和束缚相关联的频率和 DC 的范围。[A/γ]-CPG，如步骤 3 中所述，在
α ∈ [0.3, 0.4] [图 12(a)中左侧的灰色区域]内不产生不产生独特的步态。此外，这种 CPG不能产生疾驰，可能是
由于突触模型的过度粗糙。

所有 CPG在步态之间平稳切换。特别地，对于 [C/β]-CPG，它是唯一包含爆发细胞的细胞，图 13示出了当
α在以下之间的边缘平滑地增加时，膜电压 Vi和相位滞后∆1i的时间演变：行走和小跑 (顶部)，小跑和疾驰 (中
间)，以及疾驰和跳跃 (底部)区域。

在完整的 CPG上获得的结果表明，只要它们不太简化，它们的动力学就不会强烈依赖于所采用的突触和细
胞模型。

V 结论 [ CONCLUSION]
我们提出了一种四步方法来设计能够产生规定步态的合成 CPG。我们的策略要求细胞和突触都满足一些通

用的假设：每个细胞都必须拥有 PIR机制，并且每个突触必须快速，即使它被延迟。在没有 PIR机制的情况下，
∆14 将跨越较小的范围，从而使 CPG的动力学不太可控。反过来，这使得稳定实现所有规定的步态变得更加困
难。此外，获得产生一些步态所需的小相位滞后对于缓慢的突触更成问题 [20]。细胞模型的“丰富性”起着另一
个关键作用：更准确和充分的模型使人们可以更轻松地完成设计优先级。例如，对于模型 B (比模型 A更简单)，
四种规定步态中有两种的出现是无法控制的。

我们的方法既可以应用于减少生物 CPG，也可以应用于指定的 CPG拓扑。通常，使用我们的方法，可以将
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图 12: 第 4步：对于细胞突触模型，所需的 (虚线)和模拟的 (实线)锁相滞后∆1i，i = 2 (蓝色)，i = 3 (红色)和
i = 4 (绿色)。(a)[B/β]，(b)[C/β]，(c)[A/γ]和 (d)[A/δ]。分岔图细分为与所需步态相对应的四个区域：步行，小
跑，疾驰和定界。灰色区域是没有稳定步态的 α区间.

图 13: [C/β]-CPG步态转变时“膜电位”Vi 和相位滞后 ∆i 的时序图：从步行到小跑 (顶部)，从小跑到疾驰 (中
间)，从疾驰到跳跃 (底部)。Vi(t)曲线的颜色与图 3中相应单元格的颜色匹配.

13
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任何生物 CPG还原为具有相似节律生成的合成替代物。例如，如果它们适用于异构网络，则可以通过采用群集
同步方法 [39]来进一步开发替代减少策略。其他方法，特别是那些基于类群数学理论的方法，旨在找到产生正
式锁相模式的最小大小网络架构 [40]，而不管细胞和突触模型的稳定性和特殊性。例如，四足动物的最小规模
CPG模型需要八个细胞和总体六个基本假设 [41]。请注意，步态转换通常取决于细胞和突触类型的细节，通常
被这些方法忽略或忽略。[42]中讨论了管理步态转换的其他方法。
我们方法的主要限制是它在每个步骤中都依赖于 CPG 的局部属性。尽管这种确定性方法对于简单的 CPG

很有效，但对于预期会产生更复杂的多相动力学的较大网络，它可能变得不太容易管理。另一方面，我们方法
的主要目的之一是开发简单 CPG的设计原理，重点是运动的基本功能机制。

我们应用简化模型主要 (除了它们对理解生物产生运动的基本机制的贡献之外) 是在机器人领域 ([42],[43])
和康复学领域 ([44],[45])。
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附录 A细胞模型 [APPENDIX A: CELL MODELS]

A A模型 [A-Model]

在 [30]中的这个模型可用以下方程来描述：

C
dVi

dt
= 7− INa − IL − gDDi(α)(Vi − Eex) + I(i)syn

τ
dhi

dt
= h∞ − hi,

IL = gL(Vi − EL), INa = gNamhi(Vi − ENa), m = (1 + e
Vi−Vm

km )−1,

h∞ = (1 + e
Vi−Vh

kh )−1, τ = τ0 +
τM − τ0

cosh(Vi−Vτ

kτ
)

(4)

其中，C=10pF，gL=4.5nS，EL=-62.5mV，gNa=4.5nS，ENa=4.5nS，Vm=-40mV，km=-6mV，Vh=-45mV，kh=4mV，
τ0=80ms，τM=160ms，Vτ=-35mV，kτ=15nV，gD=10nS。

B B模型 [B-Model]

在 [8]中提出的广义 FitzHugh-Nagumo模型由以下方程描述：
τ V̇i = Vi − V 3

i − xi + I − gDDi(α)(Vi − Eex) + I
(i)
syn

ẋi = ε(X∞ −Xi), X∞ = 1
1+e−4Vi

(5)

其中，τ = 6.75ms, I = 0,gD = 10, Eex = 1.15, ε = 0.15ms−1

C C模型 [C-Model]

这种自适应指数积分-放电模型 [31]用以下方程来描述：

C
dVi

dt
= −gL(Vi − EL) + gee

Vi−VT
∆T − gDDi(α)(Vi − Eex)− ui + I + I(i)syn

τω
dui

dt
= a(Vi − EL)− ui

(6)
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如果 Vi > 20，那么 
Vi ← Vr

ui ← ui + b

(7)

其中, C = 501.8pF, gL = 30nS, EL = −70.6mV, VT = −50.4mV,△T = 2mV, Eex = 20mV, τω = 80 ms, τM =

71.4 ms, a = 4nS, b = 100pA, Vr = −45mV, I = 800pA, ge = 25pA, gD = 10nS

附录 B突触模型 [APPENDIX B: SYNAPSE MODELS]

D β 模型 [β-Model]

β 模型遵循 FTM范式 [32]:A(V ) = (1/(1 + e−Vβ(V−θβ)))

E γ 模型 [γ-Model]

在这个模型中，活化方程 (非状态依赖)是 A(V ) = H(V − θγ),其中 H(·)是跃迁函数。

F δ模型 [δ-Model]

关于这个动态的 α突触模型 [33]，[46]有一个给定的状态方程:

Ṡ = a(1− s)
1

1 + e−vδ(V−θδ)
− bs (8)

其激活函数为 A(V, s) = (a+ b/a)s。
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G 突触参数 [Synapse Parameters]

关于突触强度的参数列于表 II，其他参数的值列于表 III。
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