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Abstract 

The firing behaviour and spatio-temporal pattern of neurons in the ring subnetwork of a bi-layer 
neuronal network coupled by a ring network and a grid network are studied in this paper. For the 
ring subnetwork, the firing behaviour and the spatio-temporal pattern of neurons are mainly in-
fluenced by the interlayer coupling strength. The grid-layer network will influence the firing be-
haviour of the neurons in ring-layer network with the interlayer coupling strength increasing. 
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摘  要 

本文研究环–格子耦合神经元网络中环式子网络的神经元放电行为和时空斑图演化，发现神经元的放电

行为和时空斑图的演化主要受两个网络耦合强度的影响，随着层间耦合强度增大，格子网络会影响环式

网络神经元的放电有序性。 
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1. 引言 

人类大脑是一个大的系统，是数量巨大的神经元由突触连接，组成一个神经元网络，它在多重组织

层次上运作的，每个层次都有其自身的时间和空间尺度[1]。脑皮层中不同层有神经元之间的连接，同一

层内也有神经元之间的连接，所以实际的神经元系统非常复杂。为了理论研究的方便，可以将神经元系

统看成一个由众多简单的神经元网络所组成庞大的复杂网络。因此，揭示神经元放电的机理，讨论集群

神经网络与多层神经网络的动力学行为对理解和认识神经元系统的认知功能具有非常重要的理论意义，

也对理解生物器官的功能及其运作机理有着不可忽视的参考价值。 
许多学者对多层网络的同步问题进行研究。介观神经元网络的子神经元网络内与子神经元网络间的

耦合强度都可以使其发生簇同步转迁[2]；对于介观的无标度神经元网络，可以通过对网络中某个 hub 节

点的调控来调节介观神经元网络的簇放电同步性[3]；对于介观的小世界神经元网络，Batista 等研究簇放

电神经元的集群动力学，给出基于簇内和簇间连接概率的网络出现全局簇同步时耦合强度的临界值范围

[4]；双层小世界神经元网络的同步斑图不仅与层间耦合强度有关，而且与各层网络的加边概率有关。此

外，噪声会增强弱耦合双层神经元网络的斑图同步，但对强耦合双层神经元网络的同步并无显著影响[5]。
由于神经元处在一个内外噪声共存的环境中，受到各种不同强度和不同形式的内部和外部的刺激，因而

其输出具有一定的随机性[6]。对于噪声环境下两个格子耦合的神经元网络，当层间耦合强度增加时两层

网络会达到同步，同步状态强依赖于层间耦合强度和该双层网络噪声强度的不同[7]。而对介观小世界神

经元网络的随机共振现象研究发现噪声诱导的随机共振现象与子神经元网络内部的耦合强度、子神经元

网络间的耦合强度、子神经元网络的小世界网络重连概率、子神经元网络的数目等密切相关[8]。此外，

文献[9]借助对多层次神经元网络同步动力学特性的分析，阐述了大脑皮层的结构性网络与功能性网络之

间的关联性。 
本文主要研究噪声环境下由 Morris-Lecar (ML)神经元[10]组成的环–格子耦合的双层网络中环式子

网络的放电动力学行为，其中环式耦合神经元网络是 N 个具有类型 I 兴奋性的全同 ML 神经元通过环式

耦合构成，格子耦合神经元网络是 N N× 个具有类型 II 兴奋性的全同 ML 神经元通过格子耦合构成。 

2. 噪声环境下的环–格双层耦合网络模型 

Morris-Lecar 神经元模型是描述北极鹅肌肉纤维的电活动的一个神经元模型。这个模型能模拟现实神

经元的激发和恢复的特性。模型包含了一个产生快的动作电位的一个 Ca2+流和一个 K+流。与此同时，为

了维持休止态处的恒定电位，还考虑了一个漏电流。二维的 ML 神经元模型由下面的微分方程给出： 

( ) ( )( ) ( )

( ) ( )( )

d ,
d

d ,
d

L L Ca Ca K K

n

VC g V V g m V V V g n V V I
t

n V n V n
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∞
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其中 ( ) ( ),m V n V∞ ∞ 和 ( )n Vλ 满足 

( ) ( ){ }1 2
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( ) ( ){ }3 4
1 1 tanh ,
2

n V V V V∞  = + −   

( ) ( ) ( )3 4cosh 2 ,n nV V V Vλ λ  = −   

这里t是时间变量，V是神经元的膜电位，n是K+离子通道的活化概率。参数C， Cag ， Kg ， Lg ， CaV , KV ，

LV ，m∞，n∞ ， nλ ， nλ ， 1V ， 2V ， 3V ， 4V ，I的意义参见文献[10]，这里取 28 mS cmKg = ， 22 mS cmLg = ，

84 mVKV = − ， 60 mVLV = − ， 120 mVCaV = ， 1 1.2V = − ， 2 18V = ， 220 μF cmC = 。 
此模型当调节外界电流强度时能够发现丰富的动力学行为。ML神经元是I型兴奋性还是II型兴奋性，

取决于参数 3, ,Ca ng Vλ 和 4V 的取值。当 24 mS cmCag = ， 1 15nλ = ， 3 12 mVV = ， 4 17.4 mVV = 时，神经元

是I型兴奋性；当 24.4 mS cmCag = ， 0.04nλ = ， 3 2 mVV = ， 4 30 mVV = 时，神经元是II型兴奋性。 

神经元有许多不同的连接方式，如链形，环形和全局连接，使它们能够执行不同的功能。此外，大

多数的哺乳动物的神经元表现出的是类型 I 兴奋性，如锥体细胞在脑中被认为是类型 I 兴奋性的[6]，因

此考察噪声对耦合的类型 I兴奋性神经元和类型 II兴奋性神经元的影响很重要。下面我们构造两个网络，

一个是由 N 个全同的类型 I 兴奋性 ML 神经元电突触耦合构成的环式子网络 A，即每个神经元只跟与它

最邻近的两个神经元连接组成一个环；一个是由 N N× 个全同的类型 II 兴奋性 ML 神经元电突触耦合构

成的格子子网络 B，即每个神经元与它最邻近的神经元耗散耦合，形成一个格子网络。此外，网络 A 的

第 i 个神经元与网络 B 的对角线上第 ii 个神经元电耦合，这种耦合意味着 A 和 B 的神经元之间电突触的

相互作用。 
噪声环境下与格子网络 B 耦合的环式网络 A 的动力学方程如下： 
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其中 

( ) ( ){ }1 2
1 1 tanh ,
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( ) ( ){ }3 4
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这里下标i指第i个神经元，其中 0 1 1,N NP P P P+= = 。参数 1 24 mS cmCag = ， 1 1 15φ = ， 3 12 mVV = ， 4 17.4 mVV =

这表明网络A中的神经元是类型I兴奋性，电流 2
1 88 μA cmI = 表明无噪声环境下每个神经元未耦合前都处

于周期1放电状态。 iξ 是加在第i个神经元上的高斯白噪声，它满足 0iξ = ， ( ) ( ) ( ),i j i jt t D t tξ ξ δ δ′ ′= − ，

D表示噪声强度，g1是网络A的内部耦合强度，g3是网络间层与层的耦合强度。 
噪声环境下与环式网络A耦合的格子网络B的时空演化由下面方程描述： 
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其中 

( ) ( ){ }*
, , 1 2

1 1 tanh ,
2i j i jm V V V V∞

 = + −   

( ) ( ){ }* * *
, , 3 4

1 1 tanh ,
2i j i jn V V V V∞

 = + −   

( ) ( ) ( )* * *
, 2 , 3 4cosh 2 ,n i j i jV V V Vλ φ  = −   

这里下标(i,j)是指第i行第j列的神经元位置。网络B用到周期边界条件，即 0, ,j N jV V= ， 1, 1,N j jV V+ = ， ,0 ,i i NV V= ，

, 1 ,1i N iV V+ = 。参数取 * 24.4 mS cmCag = ， 2 0.04φ = ， *
3 2 mVV = ， *

4 30 mVV = 使得网络B中神经元是类型II

兴奋性神经元。取 2
2 88 μA cmI = 使得无噪声环境下每个神经元未耦合前都处于阈下受激发状态。D表示

噪声强度，g2是网络B的内部耦合强度，g3是网络间层与层的耦合强度。 
下面我们通过考察子网络 A 的时空斑图演化，来讨论在噪声环境下层间耦合强度对双层网络时空同

步的影响。以下取 N = 128，g1 = g2。 

3. 环式子网络 A 的神经元放电行为和时空斑图 

由环式网络 A 的构造可知，未耦合前网络 A 中单个神经元是周期 1 的神经元。当网络 A 与网络 B
耦合时，在噪声环境下神经元的放电行为会发生改变。下面以神经元 1 的放电行为为例来说明神经元放

电行为的变化，且设 1 2 3g g g= = 。 
在无噪声环境中，当环式网络 A 未与格子网络 B 耦合，即 g3 = 0 时，神经元 1 是周期 1 放电，见图

1(a)；当两个网络耦合，耦合强度 g3 = 2 时，由于耦合神经元对网络的作用，网络 A 的神经元 1 呈现出

周期 2 的放电行为，见图 1(b)；而在噪声环境中，当两个网络耦合时，受噪声和网络 B 神经元放电行为

的影响，环式网络 A 的神经元 1 是混沌放电行为，见图 1(c)。 
为了进一步看清环式网络 A 中神经元放电状况，我们画出其放电的时空斑图，见图 2。由图 2(a)可

以看到，无噪声环境下，当网络 A 未与网络 B 耦合时，网络 A 是峰放电；当网络 A 与网络 B 强耦合时，

放电脉冲随时间演化沿着某个空间方向传播，前部分神经元和后半部分神经元放电脉冲传播的方向相反，

如图 2(b)所示。这是因为两个最近邻的神经元以几乎固定的相位差放电，也就是神经元间相位锁定，相应

地就导致神经元放电脉冲沿倾斜方向的行波传播。当有噪声刺激时，网络 A 神经元放电振幅受到扰动，产

生小范围波动，见图 2(c)和图 2(d)。由图中可以看出噪声的引入并没有使网络 A 的时空斑图发生多大的改

变。可见，两个网络的耦合会影响网络 A 的时空斑图的演化，而噪声对网络 A 的时空斑图的影响很小。 
下面引入一个特征相关时间参数 *τ 来定量刻画神经元的时间有序行为。定义正则自相关函数如下 

 

 
(a)                                  (b)                               (c) 

Figure 1. Time series of the first neuron in ring-layer A: (a) D = 0, g3 = 0; (b) D = 0, g3 = 2; (c) D = 0.3, g3 = 0.5 
图 1. 网络 A 的神经元 1 的放电时序图：(a) D = 0，g3 = 0；(b) D = 0，g3 = 2；(c) D = 0.3，g3 = 0.5 
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(a)                                                (b) 

 
(c)                                                (d) 

Figure 2. Spatio-temporal firing patterns of subnetwork A in a raster plot: (a) D = 0, g3 = 0; (b) D = 0, g3 = 2; (c) D = 0.1, g3 
= 0.08; (d) D = 0.1, g3 = 2 
图 2. 神经元网络 A 的时空斑图：(a) D = 0，g3 = 0；(b) D = 0，g3 = 2；(c) D = 0.1，g3 = 0.08；(d) D = 0.1，g3 = 2 
 

( )
( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( )
2

i i i d i
i d

i i

x t x t x t x t
c

x t x t

τ
τ

   − + −   =
 − 

 

这里 ( )ix t 是第i个神经元在时间t的膜电位， dτ 是时滞，  记为对时间t的平均。第i个神经元的特征相关

时间由表达式 ( )2
, 1 di c iT

T c t tτ = ∫ (见文献[11])来估计。对每个神经元有 0N 个数据的极限和离散样本情况，

可定义 ( )2
,

10

1 N

i c i k
k

c t
N t

τ τ
=

= ∆
∆ ∑ ，这里 k k tτ = ∆ ， t∆ 是样本时间， 0N t∆ 是时间序列的长度。因此，特征相

关时间参数可定义为 *
,i cτ τ= ，这里  是对所有神经元的平均。特征相关时间参数又称为有序参数，用

来刻画神经元网络的时间有序程度。显然，神经元放电越有序，特征相关时间越长。 
下面考察网络A里神经元放电的有序程度。图3给出无噪声环境和噪声环境(取噪声强度D = 0.1)下网

络A的有序参数 *τ 随着网络间耦合强度g3变化而变化的趋势图。由图中可以看出两种情形下网络有序参

数 *τ 的变化曲线都有一个凹槽，即曲线有低谷出现，这表明网络在某些特殊的耦合强度值出现最差的时

空放电秩序。这是因为在两个网络的耦合过程中格子网络B一度占着主导地位，从而牵制环式网络A，使 
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Figure 3. Variation of the order parameter *τ  with respect to the interlayer 
coupling strength g3 for D = 0 and D = 0.1, respectively 
图3. 无噪声和噪声(D = 0.1)环境下有序参数 *τ 随网络间耦合强度g3的变

化 
 
其出现无序行为。两曲线均在g3 = 1.4时出现最小值，且在其它地方取值变化不大，这表明噪声的变化对

神经元的放电活动影响很小，时空斑图对噪声具有鲁棒性。 

4. 结论 

本文研究噪声环境下的环–格子耦合神经元网络中环式子网络 A 的放电行为和时空斑图演化，发现

神经元的放电行为和时空斑图的演化主要受两个网络耦合程度的影响。随着层间耦合强度增大，网络 B
会影响网络 A 神经元的放电有序性，在非噪声环境中网络间的耦合可以使环式网络中某些神经元的放电

行为出现从周期 1 到周期 2 的转迁，而噪声会使耦合的周期 1 神经元出现混沌放电行为。对于格子网络

B 的动力学行为我们将在以后进一步研究。研究多层神经网络的动力学行为对理解和认识神经元系统的

认知功能具有非常重要的理论意义。本文的结果对理解生物器官的功能及其运作机理具有一定的参考价值。 
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