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θ相移在单次学习过程中促进神经网络
对空间位置顺序记忆的研究

沈恩华　王如彬　张志康
（华东理工大学信息科学与工程学院，上海　２００２３７）

摘要　θ相移是在大鼠海马中发现的位置细胞放电的特殊模式．随着大鼠在某个位置场中行进，相应位置细

胞发放脉冲的相位（相对于局部电位中的θ节律）会逐渐提前．一些学者认为，该现象可以将大鼠在运动中

所经过的一系列位置场的顺序编码成时间上压缩，并且多次重复出现的脉冲模式，因此可以促进大鼠对其

在运动中经过的空间位置的顺序的记忆．本文建立了一个模型，对该现象进行了研究．首先，本文建立了能

够产生θ相移现象的单个海马神经元模型．这一模型建立在ＨａｒｒｉｓＫＤ等及ＭａｇｅｅＪＣ的电生理实验研究的基

础上，根据神经元真实的生理特性来建模．并且以整合与发放的脉冲神经元模型取代 Ｈ－Ｈ模型，大大简化

了计算量．而模拟结果又能较好的重现实验中真实神经元的表现．为了研究 θ相移对空间位置顺序记忆的

作用，在单神经元模型的基础上，又建立了一个基于ＳＴＤＰ的学习型神经网络．通过对网络的研究发现，空间

位置顺序的信息在模拟中只要输入一次，就可以使该网络对这一顺序形成一定程度的记忆，并且有一定的

比率能达到很高的准确率．而如果在单神经元模型中去除θ相移功能，则在单次学习过程中，根本无法形成

对空间位置顺序的记忆，代表各个空间位置的神经元几乎同时发放，基本上不能代表顺序信息．

关键词　θ相移，　脉冲神经元模型，　脉冲时间相关的突触可塑性，　顺序记忆

引言

θ相移（Ｔｈｅｔａｐｈａｓｅｐｒｅｃｅｓｓｉｏｎ）现象首先是由

Ｏ’Ｋｅｅｆｅ和Ｒｅｃｃｅ在大鼠的海马中发现的．他们发

现，如果以海马局部最为显著的 θ节律电波为参

照，那么就可以确定海马中位置细胞发放的每一个

动作电位的相位．当大鼠在跑动中穿过位置场时，

每一个动作电位的这种发放相位基本上是在逐步

提前［１］．此后，Ｓｋａｇｇｓ等人通过大规模电极并行记

录的方法，又发现了如果两个位置细胞它们的位置

场接近或者相邻，那么这两个位置细胞发放的动作

电位的相位差基本上是保持不变的，且相位差大致

与位置场之间的距离成比例［２］．这是一个很重要的

现象，如果大鼠在运动中穿过一系列位置场的话，

可以想象，由于不同位置细胞发放的相位差大致与

位置场之间的距离成比例，那么第一个位置细胞发

放后，紧接着是和它最邻近的位置细胞发放，因为

它们位置场之间的距离最小，因此相位差最小，然

后是稍远一些的位置细胞发放，依此类推．这样，空

间位置的顺序就由神经元的动作电位顺序所编码

了．Ｓｋａｇｇｓ等人发现的相位差大约相当于１０毫秒
左右，如果大鼠穿过１０个位置场，那么整个编码空

间位置顺序的动作电位序列的长度达约为０．１秒，

差不多就是一个 θ节律周期的长度．相比之下，大

鼠穿过１个位置场所需的时间大约为１～２秒，穿

越１０有交叠的位置场所需的时间约 ４～５秒．可

见，这一编码形式将大鼠实际经历的时间大大压缩

了，在约０．１秒的时间内就编码了４～５秒内发生

的内容．这一动作电位顺序发放的模式在每个θ节

律周期中基本上都要重复一次，虽然大鼠只经历了

一遍，但是动作电位顺序发放的刺激却有很多次．

而且，１０毫秒的发放时间差正好处于突触有效的

可塑性改变范围，这样，θ相移就能大大增强大鼠

对空间位置顺序的学习与记忆［３］．

本文的神经元模型是根据 ＨａｒｒｉｓＫＤｅｔａｌ．［５］

ａｎｄＭａｇｅｅＪＣ［４］所报告的电生理试验结果建立的，因

此这一模型非常符合生物的真实情形．同时 Ｈａｒ

ｒｉｓＫＤｅｔａｌ．［５］指出，神经系统中普遍存在的适应性

现象能够适时地终止位置细胞的活动，这对于θ相

移现象的产生也是非常重要的．
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在上述符合生理实际的单神经元模型基础上，

本文搭建了一个脉冲时间相关的突触可塑性

（ＳＴＤＰ）神经网络．这一网络可以比较真实的模拟
神经元的学习与记忆特性．我们将模拟现实的不同
空间位置刺激输入这个网络（仅输入一次），查看

网络是否能根据不完全的线索正确回忆起空间位

置刺激出现的时间顺序．同时，我们用不带 θ相移
特性的神经元模型搭建完全相同的网络，给与相同

的刺激，查看网络是否具有同样的回忆能力．

θ相移是一种生物节律相关的现象，节律运动
是生物中很普遍，也是很重要的现象［７，８］．

１　模型

单神经元模型采用带泄漏的整合———发放模

型．方程如下：

Ｃｍ
ｄＶｍ
ｄｔ＝－Ｉｉｏｎ－ＩＬ＋Ｉｉｎｐｕｔ （１）

其中Ｃｍ为膜电容，Ｖｍ为膜电位，Ｉｉｏｎ为所有种
类离子电流的和．此模型中，仅考虑两种离子电流：
慢速的钾电流与 Ｃａ２＋离子相关的钾电流（与适应
性有关）．模型中 θ相移主要就是依靠这两种离子
电流来产生的．ＩＬ为泄漏电流，Ｉｉｎｐｕｔ为外界输入此神
经元的总和．

我们用８个这样的神经元模型构成一个全互
联的神经网络（选用８个神经元是考虑到计算量的
缘故）．至于该神经元模型的细节以及网络中神经
元相互耦合的具体方式可详见文献［６］．

学习是通过改变网络中的联接权重来实现的．
方式如下：如果神经元ｉ为突触前神经元，神经元 ｊ
为突触后神经元，对突触后神经元发放的每个脉冲

δ（ｔｆｊ），ｆ＝１，２，…，ＳＮｊ，ＳＮｊ为神经元 ｊ发放的脉冲
总数，我们在神经元ｉ发放的脉冲中寻找一个刚好
发生在δ（ｔｆｊ）前的脉冲．根据要求，ｔ

ｆ
ｉ ＜ｔ

ｆ
ｊ且ｔ

ｆ＋１
ｉ ＞

ｔｆｊ（或者ｔ
ｆ
ｉ 是最后一个脉冲）．如果找到，则我们规

定在时刻ｔｆｊ时联接权重 Ｗｉｊ有一个增加量，且该增
量为：

ｄＷｉｊ（ｔ
ｆ
ｊ）

ｄｔ ＝Ｃｗ·δ（ｔｆｊ）·τ·ｅ
－τ
０．００４·（１－Ｗｉｊ（ｔ

ｆ
ｊ）） （２）

ｗｈｅｒｅτ＝＝ｔｆｊ－ｔ
ｆ
ｉ，Ｃｗ为学习率，（１－Ｗｉｊ（ｔ

ｆ
ｊ））为

饱和项．
对突触前神经元发放的每个脉冲 δ（ｔｆｉ），ｆ＝１，

２，…ＳＮｉ，ＳＮｉ为神经元 ｉ发放的脉冲总数，我们在

神经元ｊ发放的脉冲中寻找一个刚好发生在 δ（ｔｆｉ）

前的脉冲δ（ｔｆｊ）．根据要求，ｔ
ｆ
ｊ ＜ｔ

ｆ
ｉ且 ｔ

ｆ＋１
ｊ ＞ｔｆｉ（或

者ｔｆｊ 是最后一个脉冲）．如果找到，则我们规定在

时刻ｔｆｉ时联接权重Ｗｉｊ有一个负增量，且该增量为：

　
ｄＷｉｊ（ｔ

ｆ
ｉ）

ｄｔ ＝－０．０３·Ｃｗ·δ（ｔｆｉ）·槡τ·ｅ
－τ
０．００８·Ｗｉｊ（ｔ

ｆ
ｉ）（３）

ｗｈｅｒｅτ＝＝ｔｆｉ－ｔ
ｆ
ｊ．

２　结果

使用ＭａｔＬａｂ的 Ｓｉｍｕｌｉｎｋ编程，模拟时采用定

步长ｏｄｅ５方法，步长为０．０００２ｓｅｃ．

２．１　单神经元结果
可见图１ｂ．根据文献［５］，海马中的锥体细胞

接受的是一个山丘状的兴奋性输入，兴奋峰值发生

在大鼠位置场中心处．同时，锥体细胞也接受持续
的正弦抑制性输入，在我们的刺激中，正弦抑制输

入为：［－０．２＋０．２ｓｉｎ（１０πｔ）］ｎＡ，频率为
５Ｈｚ在θ节律范围中．在模拟的过程中，我们假设
大鼠沿一条直线跑了６０ｃｍ．在这个过程中，我们用
一个更为简单的三角形兴奋性输入代替文献［５］
中光滑渐变的兴奋性输入，此简单兴奋性输入绘制

在图１ａ中的第一行．这个三角形输入是一个位置
函数．开始时兴奋性输入中有一个常量成分 ０．
７ｎＡ．但是这个常量值并不能使神经元发放，就算
再加上一个０．０１ｎＡ的噪声，神经元也只会用一个
非常低的频率发放．之后，一个中心处于３０ｃｍ处，
长度为３０ｃｍ的三角形输入出现．此后，输入恢复
到了常量值．兴奋性输入的峰值强度为１．５ｎＡ．

在我们的模型中我们假设大鼠以匀速１５ｃｍ／ｓ
前进．为了更加符合实际，我们假设大鼠的位置和
时间是不总成正比的，在位置和时间的关系中存在

有噪声．用公式来表达的话就是 Ｐ＝ｖｔ＋ξ，Ｐ代表
大鼠的位置，ｖ代表它的平均速度 １５ｃｍ／ｓ，ξ代表
一个均值为０和标准差为１．０６ｃｍ的高斯噪声．至
于刺激强度，我们的刺激强度是基本参照 Ｍａｇｅｅ［４］

的实验设定的．除上面所述以外我们还在输入中加
入了白噪声，噪声强度为０．０１ｎＡ．外部输入则是正
弦抑制输入，三角形兴奋性输入和噪声的总和．

我们的模型的发放模式是以图 １ａ所示的输
入，结果显示在图１ｂ，垂直坐标为脉冲的 θ相位而
横坐标为位置，每一点表示神经元发放的一个脉

４８１
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冲．图１ｂ是总集了大约２０个轨迹重叠的结果．图
中出现了相对稳定的模式，我们能清楚看到这些点

分布在一条斜率为负数的直线的附近，而这正好符

合文献［２］的实验中的 θ相位旋进的相位提前现
象．如果我们观察出现在 ３０ｃｍ（即兴奋性输入峰
值）之前的脉冲，我们能看到在发放的开始到位置

３０ｃｍ中的这段脉冲相位被大大的提前了．而在
３０ｃｍ后产生的峰值，相位并没有前移反而滞后．这
滞后的产生源于我们所使用的适应机制．适应机制
是用来在输入达到峰值之前限制神经元的发放．根
据Ｍａｇｅｅｅｔａｌ［４］和ＨａｒｒｉｓＫＤｅｔａｌ［５］的假设，加大兴奋
性输入会引起相位的提前；而减弱兴奋性输入则会

引起相位延迟．如果没有适应机制，如同图１ａ的兴
奋性输入会在峰值前引起相位提前的现象，也会在

峰值之后引起相位延迟的现象．而现在我们模型中
的适应机制还没有很完善，让我们在峰值后仍然能

看到神经元的发放．不过无论如何，我们的适应机
制还是可以让峰值前的发放阶段比峰值后的发放

阶段要来得长．所以我们的模型中的脉冲相位总的
来说还是提前的．有趣的是，我们可以在 ＨａｒｒｉｓＫ
Ｄｅｔａｌ的模型中也可以看到类似的相位延迟．在他
们的模型中，相位提前的阶段和延迟的阶段的比例

大约是２：１，这比例和我们的大致相同．

图１　ａ）输入模型的刺激；

ｂ）单神经元模型的输出，横坐标为位置，纵坐标为相位

Ｆｉｇ．１　ａ）Ａｎｉｌｌｕｓｔｒａｔｉｏｎｏｆｉｎｐｕｔｔｏｏｕｒｍｏｄｅｌ；

ｂ）Ｆｉｒｉｎｇｐａｔｔｅｒｎｏｆａｍｏｄｅｌｎｅｕｒｏｎｕｎｄｅｒｔｈｅｉｎｐｕｔｓｈｏｗｎｉｎ（ａ）．

Ｘａｘｉｓｉｓｗｈｅｒｅｔｈｅｐｕｌｓｅｆｉｒｅｄ，Ｙａｘｉｓｉｓａｔｗｈｉｃｈｐｈａｓｅｔｈｅｐｕｌｓｅｆｉｒｅｄ

２．２　单次学习中，位置顺序的记忆与回忆
在这一部分的模拟中我们使用了由８个模型

神经元构成的网络．网络的权重是随时间变化的，
变化规律是按照式（２）和（３）中所示的脉冲时间相
关的突触可塑性．此模拟分成两阶段—学习与回

忆．在学习阶段，初始权重为０～０．０１间的随机值．
学习阶段的输入同图１ａ有些相似，其中包括一个
相同的抑制性正弦波，８个独立的且拥有相同均值
和偏差的高斯白噪声分别给与每个神经元，并给每

一个神经元一个不同的兴奋性输入．８个兴奋性输
入有相同的形状，但是它们的位置却逐渐偏移（图

２ｂ）．如果我们以兴奋性输入到达峰值强度的位置
来衡量，对于第一个神经元，大鼠处于２１厘米处刺
激达到峰值，对于第二个神经元，大鼠处于２４厘米
时达到峰值，第三个神经元是２７厘米，第三个神经
元是３０厘米，依次类推．在模型中，对于某个神经
元，它的位置场范围正是由兴奋性三角形刺激来决

定的．所以，在此模拟中，８个神经元有着 ８个相
邻，但又有部分重叠的位置场，就像 Ｙａｍａｇｕｃｈｉｅｔ
ａｌ．［３］中的模型那样．

图２　（ａ）学习窗口，（ｂ）学习信号，（ｃ）回忆提示

Ｆｉｇ．２　（ａ）ＳＴＤＰｌｅａｒｎｉｎｇｗｉｎｄｏｗ；（ｂ）８ｅｘｃｉｔｉｎｇｒａｍｐｉｎｐｕｔｓ

ｉｎｌｅａｒｎｉｎｇｓｔａｇｅ；（ｃ）ｒｅｃａｌｌｃｕｅ，ｔｈｅｈｅｉｇｈｔｉｓ２０ｎＡ

在回忆阶段，初始权重即学习阶段结束时得到

的权重．此时，θ节律的抑制性刺激被取消．回忆阶
段仅有第一和第二个神经元接收到兴奋性输入，作

为不完整的提示，独立的白噪声仍然保留．一、二神

经元的兴奋性输入皆为一方波形的脉冲，强度为

２０ｎＡ，持续１０ｍｓ．这两个脉冲可见图２ｃ．为了让仅
仅两个神经元的兴奋能有效的激活整个网络，在回

忆阶段，网络整体权重需要比学习阶段增加７倍．
图３显示了网络的回忆结果．我们可以清楚地

看到在该次模拟中，网络成功的回忆起了图２ｂ中
兴奋性输入的前后顺序，仅有极小的误差．回忆整

５８１
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个顺序所花的时间不到０．１ｓｅｃ，大约半个 θ周期．
相比较而言整个学习输入的持续时间约要４秒．这
就符合我们的经验：我们经历了一段经历，然后回

忆它，回忆的时间并不需要与这段经历同样长，我

们似乎能在一瞬间回忆起这段经历的总体印象，能

像“闪回”一样很快的在脑海中过一遍经历的情

节．我们模型的结果可以初步的说明这种现象．

图３　模型的回忆输出

Ｆｉｇ．３　Ｏｕｔｐｕｔｉｎｒｅｃａｌｌｓｔａｇｅ

当然并不是每次学习都能得到这样好的回忆

结果，大约只有 １／４的模拟中才有这样高的正确
率．然而在其余３／４中，回忆起的顺序也是大体上
正确，几乎没有完全错误的情形发生．考虑到这一
顺序仅学习了一次，这样的结果还是可以的．

我们还研究了这种学习的能力是否与 θ相移
特性有关．为此，我们构建了一个对照模型．对照模
型与上述模型唯一的区别就是缺少式（１）中 Ｉｉｏｎ一
项．而该项正是产生θ相移特性的关键．少了这项，
模型仍然可以在刺激输入下发放脉冲，但脉冲的模

式不再具有θ相移特性．对照模型其余方面包括网
络的结构，权重的变化，模拟时的输入等等都与前

面的模型完全相同．图４为对照模型的模拟结果．
图４ａ与 ｂ是与图１ｂ以同样方法画的脉冲模

式图，可以看到对照模型的脉冲分布完全没有图

１ｂ中按照负斜率直线分布的那种模式．也就是没
有θ相移特性．在经历与图２ｂ与 ｃ同样的学习过
程和提示输入后，对照模型的回忆结果如图４ｃ与ｄ
所示．在图４ｃ中，对照模型的回忆结果几乎完全与
刺激顺序相反．在图４ｄ中，回忆结果也不能反映刺
激顺序．以第一个脉冲的时间为准来考察，图４ｄ中
的回忆顺序为４，７，８，３，６（１，２为人为输入导致的
发放，在此不予考虑）．而且，４，７，８号神经元的脉
冲太接近了，发生在不到５ｍｓ的时间内．我们认为
可能神经系统很难区分这么接近的脉冲的先后，基

本可以认为它们是同时出现的，这样就没有顺序信

息．我们对对照模型进行了很多次模拟，从未出现

可以大体反映刺激顺序的情况．由此看来，对照模
型无法在单次学习中记忆住刺激顺序，这种能力是

由于θ相移特性而产生的．

图４　（ａ）、（ｂ）不具有θ相移特性的模型输出，

（ｃ）、（ｄ）不具有θ相移特性的回忆结果

Ｆｉｇ．４　ａ），ｂ）Ｆｉｒｉｎｇｐａｔｔｅｒｎｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍｏｄｅｌｎｅｕｒｏｎｓｐｌｏｔｔｅｄｉｎ

ａｐｈａｓｅ－ｐｌａｃｅｐｌａｎｄｕｒｉｎｇｓｉｍｕｌａｔｉｏｎ．ｃ），ｄ）Ｔｏｗｃａｓｅｓｏｆ

ｒｅｃａｌｌｒｅｓｕｌｔｏｆｓｕｃｈａｍｏｄｅｌ

３　结论

θ相移将大鼠单次经历的一系列位置场的顺
序编码成时间上压缩，并且多次重复出现的脉冲模

式．分别代表每个位置场的神经元所发放的脉冲形
成间隔约１０ｍｓ的序列，这一脉冲序列正编码了大
鼠经历的位置顺序．这一脉冲序列在大鼠运动过程
中会首先反复多次，另外１０ｍｓ的间隔也正处于最
适宜增加突触强度的时间尺度上，这两个因素可以

促进大鼠对其在运动中经过的空间位置的顺序的

记忆．本文中使用的两个网络除了一个具有产生 θ
相移的机制，一个不具有外，其他各方面，包括结

构、参数等等都是完全相同的．这两个网络的记忆
能力有很明显的区别，由此可以推论θ相移确实具
有促进顺序记忆的作用．
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