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关于昆虫步态运动时神经控制机理的动力学分析

张健鹏　王如彬　沈恩华　张志康
（华东理工大学信息科学与工程学院认知神经动力学研究所，上海　２００２３７）

摘要　在ＪｏｈｎＳｃｈｍｉｔｔ和ＰｈｉｌｉｐＨｏｌｍｅｓ工作基础上建立一个考虑阻尼效应的昆虫ＬＬＳ（ｌａｔｅｒａｌｌｅｇ－ｓｐｒｉｎｇ）模

型，并在ＭＡＴＬＡＢ环境下对其步态运动进行计算机数值模拟，对昆虫在水平面爬行步态进行分析，发现考虑

阻尼的模型更符合实际情况，并表现出更好的稳定性，证明了由力学和几何定理主导的控制行为在维持昆

虫爬行的稳定性方面起到了十分重要的作用，从而减轻了神经系统的负担，同时也说明了引入阻尼在提高

运动稳定性方面发挥的作用．

关键词　运动认知，　控制规则，　ＬＬＳ模型，　爬行步态，　几何力学，　预反射

引 言

运动认知活动是人类以及其他智能生物接受周

围环境信息，与外界进行相互作用和赖以生存的自

然过程［１］．爬行和行走是有足动物的一项基本的运
动形式．步态运动的研究在研制行走机器人、研制智
能义肢和康复工程等方面具有广泛的应用前景．

生物的步态控制是有层次的和模块化的．一个
基本的步态控制依赖于三个层次的不同控制回路

共同作用．处于最底层的是神经 －力学控制层，其
主要作用是神经对一定的身体姿态做出反应，从而

触发或调整肌肉的作用以保证步态的稳定．第二层
是ＣＰＧ（ＣｅｎｔｒａｌＰａｔｔｅｒｎＧｅｎｅｒａｔｏｒ）控制的前馈回
路，通过适当地调节 ＣＰＧ网络和运动神经元的输
出，并与感觉反馈驱动的反射相配合，使动物的步

态更加灵活稳定．在最高层的皮层活动区，动物通
过对环境变化的感知能力调整步态之间的节律以

改变移动方向和速度来实现掠食或自卫行为［２］．
步态控制的各个模块之间，各个层次之间相互

作用，相互耦合来实现稳定而高效的行走或爬行．
生物步态的各控制层在相互耦合的同时保持一定

的独立性，它们分工明确，各尽所能．同时我们发
现，几何力学在维持动物周期步态的稳定性过程中

起到了相当重要的作用，使得生物的神经中枢可以

在一定程度上从重复的动作细节中解放出来，转而

处理其他相对来说更加重要的事情，以提高控制系

统的工作效率．Ｂｒｏｗｎ与 Ｌｏｅｂ将这种零滞后的，神
经肌肉骨骼系统对扰动的固有响应定义为预反射

（ｐｒｅｆｌｅｘ）［３］．这里面所说的力学与几何定理，指的
是昆虫肢体姿态所决定的几何、力学的关系（见图

２至图４的几何关系和力学模型），在维持昆虫爬
行的稳定性方面起到了重要作用．也就是说，我们
假设在基本的几何、力学关系的作用下，昆虫爬行

的肢体间的姿态能够维持爬行时的运动稳定性．传
统的方法是通过一定的控制作用，使控制对象达到

一定的姿态，从而达到行走的稳定，例如本田公司

生产的人形机器人 ＡＳＩＭＯ就以这种形式实现控
制．而本文在前人的工作基础上则提出了另一个可
能性，即在很少的神经控制作用下，仅仅遵循基本

的动力学及几何关系，也能够达到稳定的爬行运

动．这种被动的动态行走方式能够表现出较高的能
效与较好的稳定性，且行走姿态也比较自然．这为
我们进行行走机器人的研究提供了新的思路．

本文将在ＪｏｈｎＳｃｈｍｉｔｔ等人工作基础上建立了

一个昆虫爬行运动的更接近于实际情况的力学模

型，在给定的速度下，本文考虑昆虫步态的底层控

制，即力学－神经控制层，通过对模型的仿真获得

的数据进行分析，来证明通过本体感受器感受爬行

时的机械力学信息并进行反馈，昆虫能在一个给定

的速度上保持爬行步态的稳定，从而说明这种步态

控制的层次特点．
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１　昆虫爬行步态的力学模型

１．１　昆虫爬行步态的描述
昆虫因为其特殊的生理构造，在爬行的时候具

有高度的稳定性和较强的抗干扰能力，特别是较为

简单的神经系统结构［４］，更适合用于仿生机器人的

研制，因而引起了人们的广泛关注．目前众多足式
步行机器人都是以昆虫的步态行走为蓝本进行研

制的，如德国慧鱼公司研制的慧鱼仿生六足机器

人［５］，目前已经成为较成熟的步行平台，应用于众

多的工程科研领域．
如图１所示，昆虫一共６条腿 ，每侧３条，每

条５节 ．它行走不可能同时将６腿迈动．也不能像
其他２、４足动物那样同时迈动一侧足 ，否则身体
就会悬空或者摔倒 ．所以昆虫把６足分成２组 ，第
一组由右前足、左中足、右后足组成．另外一组由左
前足、右中足、左后足组成 ．昆虫向前爬行一步 ，身
体就用两组中的一组支撑身体 ，另外一组则稍举

起脱离地面向前迈进 ．这样昆虫始终被一个十分
稳定的３角结构支撑着．

图１　昆虫的三角步态行走

Ｆｉｇ．１　Ｔｗｏ－ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌｄｙｎａｍｉｃｓｏｆｈｅｘａｐｏｄｒｕｎｎｉｎｇ

当一组三角形支架中所有的足同时提起时，另

一组三角形支架的三只足原地不动，支撑身体，并

以其中足为支点，前足胫节的肌肉收缩，拉动身体

向前，后足胫节的肌肉收缩，将虫体往前推，因此身

体略作以中足为支点的转动，同时虫体的重心落在

另一组“三角形支架”的三足上，然后再重复前一

组的动作，相互轮换周而复始．这种行走方式使昆

虫可以随时随地停息下来，因为重心总是落在三角

支架之内．这就是典型的三角步态行走法．

图２　支撑三角形

Ｆｉｇ．２　ＴｈｅｓｕｐｐｏｒｔＴｒｉｐｏｄｏｆｈｅｘａｐｏｄｒｕｎｎｉｎｇ

仔细观察昆虫的爬行就会发现，它先由一组足

的前足向前伸出，并且用附节上的钩爪抓住物体表

面，起到向上拉的作用，另一侧的中足特别是同侧

的后足，便尽量伸开足上的节，把身体推进．由于前
足后足长度不同，后足向前用力的时候，便将离开

地面的中足与身体偏转向前进路线的一方，使得身

体中轴倾斜．当另一组足的前足抬起的时候，为了

让身体向前行进，向与身体相反方向伸，后足用力

推进，又将身体扭向另一方向．于是，昆虫实际上以
“之”字形的爬行路线前进的如图１所示．

１．２　动力学模型
由于昆虫的头－胸－躯干不能灵活弯曲，而且

腿部的重量只占全身重量的６％［６］，考虑到典型的

展开的昆虫的腿的姿态，ＪｏｈｎＳｃｈｍｉｔｔ和 Ｐｈｉｌｉｐ
Ｈｏｌｍｅｓ提出了一种水平面运动的类似模型（不考
虑重力）．我们认为在这个模型中，径向（垂直）平
面及水平面的相互关系仅仅是微弱的动态耦合，这

样就可以通过对模型在水平面上进行独立的分析

来帮助我们对整个六自由度躯体运动作较为深入

的理解，而不需要考虑垂直平面上的运动对模型的

影响．对模型进行理想化，认为其姿态循环的占空
比为５０％，不考虑垂直平面上的起跃相．

分别对所有腿和各个单腿的力学平台测量显

示，在稳定地向前爬行时，力连续地从触地时的零

开始连续增加，上升到最高点后又开始下降，直到

在又一次抬起时恢复为零．半个步态周期的净纵向
力曲线与负的正弦曲线相似，在前半周期为运动的

阻力，在后半周期又成为运动的助力；净侧向力在

全步态周期内的曲线与正弦曲线相似，当左三角触

地时方向向右，而右三角触地时方向向左［７］．如文

０３
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献［８］所描述的可以将每条腿所产生的力和力矩
分解成作用在肢体－躯干铰接点上的等效作用．这
样每一个三角可以被一个等效的铰接于躯干一个

固定点的单“虚拟”腿所代替．
因此，可以将昆虫三角支架的联合作用简化为

一个模拟肌肉－内表皮系统的弹性肢体，设昆虫的
质量为ｍ，转动惯量为Ｉ，弹性腿初始长度为ｌ．为了
便于建模，这里分别采用了惯性平面坐标系（ｘ，ｙ，

θ）和相对于足部位置的极坐标（ζ，ψ）来对模型进
行动力学描述．

如下图３所示，Ｆ点表示当前足末端位置，Ｐ
点为腿与躯干的连接点，Ｇ点表示重心，表示体轴
与惯性坐标系纵轴的夹角．ｄ表示ｐ点与Ｇ点的距
离，在本文中为了简化，使 ｄ＝０．而 β表示作用足
起始状态相对于体轴的角度．ｆ１和ｆ２表示腿部作用
力以体轴为纵坐标，垂直于体轴方向为横坐标的两

个分量，在松弛状态下模型足部的长度为ｌ０．
以相对于体轴的单位向量来表示当前足受到

的力ｆ＝（ｆ１^ｅ１＋ｆ２^ｅ２）．同时令ｒ＝ｘ^ｅｘ＋ｙ^ｅｙ来表示模
型质心Ｇ的位置，以θ来表示体轴方向相对于惯性
坐标系ｙ轴的角度，ｒＦ表示当前足的位置．而Ｒ（θ）

＝
ｃｏｓθ　－ｓｉｎθ
ｓｉｎθ　ｃｏｓ[ ]θ

表示坐标系（^ｅ１，^ｅ２）与（^ｅｘ，^ｅｙ）之

间的转换矩阵．

图３　惯性平面描述

Ｆｉｇ．３　Ｔｈｅｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｗｉｔｈｒｅｓｐｅｃｔｔｏｔｈｅｉｎｅｒｔｉａｌｐｌａｎｅ

图４为以极坐标（ψ，ζ，θ）描述昆虫的静态模
型，以左足的末端为原点，其中 ψ表示质心相对于
坐标原点的角度，ζ表示质心相对于坐标原点的距
离，而η表示连接点 Ｐ与足部末端的距离也就是
腿长．

为了便于数学描述，采用事件驱动方式，即弹

性腿经过压缩－伸长过程回到原长的时刻，来决定

左右腿的换步．（图３和图４引自［１３］）．

图４　极坐标描述

Ｆｉｇ．４　Ｔｈｅｐｏｌａｒｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｒｅｌａｔｉｖｅｔｏｆｏｏｔｐｏｓｉｔｉｏｎ

假设一开始起作用的弹性腿为左腿，且初始长

度为ｌ０，与体轴的夹角为 β．给质心一个初速度 ｖ，
由于惯性作用，质心将沿着初速度方向压缩弹性

足．同时，弹性足将对质心施加弹力，从而改变质心
速度的方向和大小，并且将质心的动能转换为势能

储存．在腿部弹力的作用下，质心速度连续减小直
到为零．此时，弹性腿的压缩量最大，而长度最小，

因此弹性腿开始伸长．在腿部弹力的作用下，质心
速度开始增大，并在弹性腿腿长度回到初始值时达

到最大，这时右腿开始作用，重复前面的过程．
ＪｏｈｎＳｃｈｍｉｔｔ等人通过对上述模型的描述整理

得到昆虫爬行时的动力学方程为［９］

ｍζ¨ ＝ｍζψ· －ｋ（ζ－ｌ）－ｃζ·

２ｍζζ· ψ· ＋ｍζ２ψ¨＝ｋｈｋｌ（ζ－ｌ）（ψ－（－１）
ｎθ）

Ｉθ¨＝－（－１）ｎｋｈｋｌ（ζ－１）（ψ－（－１）
ｎθ） （１）

其中整数ｎ对脚步进行计数，约定ｎ为偶数时表示
左腿（Ｌ），奇数时表示右腿（Ｒ）．每一次迈步以腿松

弛长度ｌ，与身体中心轴成（－１）ｎβ度开始，以腿部

恢复到舒展状态结束，ｋｈｋｌ（ζ－ｌ）（ψ－（－１）
ｎθ）为

弹性腿轴向力函数和弹性腿体轴之间夹角函数的

乘积，这体现了简单的神经反馈作用．
昆虫体表有两类主要的本体感受器官：毛细胞

和钟形感受器．其中，毛细胞由表皮突或绒毛构成，
连接于单个或多个神经元．这种感受器能执行多种
功能，包括机械感受，化学感受，湿度检测，以及热

感应．在图５中，我们可以观察到毛状组织生长在
可变形的基座上．毛细胞起到了检测肢体间夹角的
作用．图６为昆虫体表的钟形感受器．钟形感受器
由穹隆状的表皮圆突组成，对表皮变形比较敏感．
其主要作用为本体感受，提供有关身体方位，腿部、

１３
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翅膀及触角位置．这类感受器多见于身体的膜体或
者弹性区域，如肢体的基部，翅膀的基部．

图５　昆虫体表的毛细胞

Ｆｉｇ．５　Ｔｒｉｃｈｏｉｄｓｅｎｓｉｌｌｕｍｏｆｉｎｓｅｃｔｓ

图６　昆虫体表的钟形感受器

Ｆｉｇ．６　Ｃａｍｐａｎｉｆｏｒｍｓｅｎｓｉｌｌａｅｏｎｔｈｅｃｕｔｉｃｌｅｏｆｉｎｓｅｃｔｓ

在运动方程（１）中，第一个等式为昆虫爬行时
平移运动方程，第二个等式为关于足部换腿时的转

动方程，第三个等式为刚体绕铰接点的摇摆运动方

程．其中考虑了由于肌肉摩擦力产生的能量损耗的
作用，用阻尼项ｃζ· 表示．

在ＪｏｈｎＳｃｈｍｉｔｔ等人的模型中，仅仅考虑了肌
肉摩擦阻尼的作用，而在第二和第三个等式中都没

有体现阻尼的作用．也就是说他们所建的模型没有
考虑昆虫爬行时腿与地面摩擦力的相互作用．而只
有当爬行昆虫与地面存在摩擦力的条件下昆虫才

会按照“之”字形路线前行．我们通过数值分析发
现，他们是通过对所建模型的参数值的不断调整来

实现昆虫的爬行轨迹．因此这种模型的建立是虚拟
的和理想化的，从而并不符合昆虫爬行的实际情

况．事实上一定条件下，引入一定形式的阻尼反而
有利于系统的稳定性．由于昆虫是一个生物系统，
因此在运动过程中肌肉内部的摩擦以及足与地面

摩擦产生的能量损耗会不断地由昆虫本体的生物

能进行补充，基于这些原因，我们对原有的模型进

行修正，并引入新构造的阻尼项．则系统的动力学
方程变为以下形式：

ｍζ¨ －ｃ（０－ζ
２）ζ·＝ｍζψ· ２－ｋ（ζ－）

２ｍζζ· ψ· ＋ｍζ２ψ¨＝ｋｈｋｌ（ζ－ｌ）（ψ－（－１）
ｎθ）（２）

Ｉθ¨＋ｃ′θ·＝－（－１）ｎｋｈｋｌ（ζ－ｌ）（ψ－（－１）
ｎθ）

图７　各运动变量随时间变化曲线从上到下，

自左往右分别为质心的纵向速度，侧向速度，偏摆角θ，

腿部纵向弹性力，腿部侧向弹性力，以及髋部扭矩

Ｆｉｇ．７　Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｉｎｓｅｃｔｌｏｃｏｍｏｔｉｏｎｄｕｒｉｎｇ１ｓｅｃｏｎｄ，

ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓｔｈｅｖａｒｉａｔｉｏｎｏｆｆｏｒｗａｒｄｓｐｅｅｄ，ｌａｔｅｒａｌｓｐｅｅｄ，

ｙａｗａｎｇｌｅ，ｌｅｇｆｏｒｃｅｓａｎｄｂｏｄｙｍｏｍｅｎｔｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌ

其中ｌ０为介于ζ最大长度和最小长度之间的一个
常量，ｃ是一个小阻尼系数．在动力学方程中我们
把昆虫的平移运动方程改变为自激振动方程．当

０＜ζ时，系统消耗能量；当 ０＞ζ时，系统从昆虫
本体吸收能量，以维持自身的爬行和正常运动．这
样，在一部分步态周期内能量损耗，而在另一部份

周期内又得到生物能的补充．此外，为了使昆虫能
够沿“之”形运动，在摇摆运动方程中考虑了线性

阻尼的效应．把运动方程修正为自激振动系统，并
不意味着昆虫的爬行运动是一个自激系统．而是
利用了自激系统中正负阻尼能够维持振动系统周

期运动的特性来描述昆虫的稳定的爬行运动．实际
上在生物系统中，为简单起见，我们有时并不需要

非常严格地按照生物系统本身来建模，而可以按照

生物系统运动过程所表现出来的运动特征和动力

学特性用一个物理模型去替代它，只要这个物理模

型能够展现该生物系统的活动规律．而在我们的模
型中，正是利用了这样一个思想同时结合了昆虫爬

行过程中的生物学特性和生物结构，准确地再现了

由实验数据给出的昆虫爬行时的运动轨迹和运动

稳定性（图７）．这样的研究方法不是再造一个昆虫

２３
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的爬行运动，而是再造一个生物学意义上的类昆虫

爬行运动，这就是仿生学的含义．

２　计算机数值模拟与结果分析

本文所叙述的模型是一个分段连续系统，被用

来描述有腿行走并表现出较好的稳定性［１１］，随着

足部的踩下和抬起，定义拉格朗日方程的约束发生

了改变．使用普通微分方程（ＯＤＥ）来描述这种分段
连续的混合动力学机械模型，在这种系统中，由相

空间中解的位置所决定的事件相关法则驱动其状

态在一组有界的向量空间中发生变化［２］．
我们使用［１２］中所介绍的 Ｂｌａｂｅｒｕｓｄｉｓｃｏｉｄａｌｉｓ

蟑螂相应的参数来进行仿真，其中：ｋ＝２．２５Ｎｍ－１，
ｍ＝０．００２５ｋｇ，Ｉ＝２．０４×１０－７ｋｇｍ２，ｌ＝０．０１ｍ，β＝
１．由于在换步的时，描述系统的坐标系是镜像交替
的，而的变化使运动方程也发生了变化，系统的所

有状态变量中，仅仅由绝对的惯性坐标系描述的质

心速度和偏摆角是连续的．因此在进行 ＭＡＴＬＡＢ
仿真时，我们采用了以下方法，即在由腿部长度回

复到舒张状态决定的换步时刻前一瞬间将连续的

速度和偏摆角提取出来，经过几何转换，变换成另

一镜像坐标下的初始值代入描述运动的微分方程

中进行运算，直到下一次换步时为止，如此循环．

图８　对Ｂａｌｅｒｕｓｄｉｓｃｏｉｄａｌｉｓ蟑螂爬行的两次观测数据，

分别用实线与虚线表示

Ｆｉｇ．８　Ｔｈｅｏｂｓｅｒｖｅｄｖａｒｉａｔｉｏｎｓｏｖｅｒａｓｔｒｉｄｅ．ｄａｓｈｅｄｃｕｒｖｅｓａｒｅａｌｓｏ

ｐｒｏｖｉｄｅｄｔｏｉｌｌｕｓｔｒａｔｅｔｈｅｖａｒｉａｔｉｏｎｏｆｍａｇｎｉｔｕｄｅｓｗｉｔｈｒｅｓｐｅｃｔｔｏｄｉｆｆｅｒｅｎｔｔｒｉａｌ

如图７是一组描述运动状态的曲线．通过观察
可以发现，经过一段时间的调整之后，各变量最终

达到了稳定；对纵向力和侧向力的观察可以发现，

半个步态周期的纵向力曲线与负的正弦曲线相似，

净侧向力在全步态周期内的曲线与正弦曲线相似，

这与观测的数据一致［７］．纵向平均速度维持在０．
１５ｍ／ｓ到０．２２ｍ／ｓ之间，换步节奏在６～１０赫兹左
右，考虑到只在水平面上进行分析所造成的差异，

这些数据基本上与昆虫爬行时的实验观测数据相

符［１３］，如图８所示．通过改变模型的初始状态，以
及在不同的阻尼系数条件下进行多次数值模拟，我

们发现相较于原来的模型，本文所提出的修正模型

能够在更大的初值范围内都能够达到很好的稳定

性，且各个变量仍能够维持在较为合理的取值范围

之内．而根据前人所做的模型却达不到这样的效
果．如图９为昆虫爬行时的运动轨迹，仿真结果显
示模型在爬行方向上具有非常好的稳定性．

图９　昆虫爬行时质心运动轨迹

Ｆｉｇ．９　ＴｈｅｔｒａｊｅｃｔｏｒｙｏｆＣＯＭ

３　结论

通过在ＪｏｈｎＳｃｈｍｉｔｔ等人工作的基础上建立一
个更符合实际的昆虫爬行模型并进行了数值模拟，

我们获得了昆虫爬行的稳定步态．这一结果进一步
证明了由Ｂｒｏｗｎ等人提出的预反射理论，即在快速
爬行时，由于高层的指令系统无法及时响应，昆虫

自身的力学结构在维持平衡时起到了主要的作用．
事实上这是一种较为合理的控制策略，可以使神经

系统从繁杂的运动控制中解放出来，处理更为高级

的控制任务，如路径规划，避障以及决策等，以减少

神经计算的负担［１０］．这一控制策略已经引起了研
制行走机器人的科研人员的注意，因为这一控制策

略在减少耗能等方面意义重大，并在此理论上研制

了一系列被动动态机器人，表现出了相当自然的节

能行走步态［１４］．
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