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摘要　利用参数互异的Ｆｉｔｚｈｕｇｈ－Ｎａｇｕｍｏ神经元构建了含耦合时滞的无标度神经元网络模型，通过数值模

拟的方法，提出研究参数异质性和耦合时滞影响下神经元网络的共振动力学．结果发现，当耦合项中不含时

滞时，适中的参数异质性能够使得神经元网络对外界弱周期信号的响应达到最优，即适中的参数异质性能

够诱导神经元网络的共振响应，而且异质性诱导共振对耦合强度具有鲁棒性．更重要的是，耦合时滞对参数

异质性作用下神经元网络的共振特性也有着显著性影响．当时滞约为信号周期的整数倍时，神经元网络能

够周期性地出现共振现象，即适当的耦合时滞能够诱导神经元网络的多重共振，而且这种现象在异质性参

数的适当范围内都能明显出现．
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引言

在过去的几十年里，许多研究者致力于研究噪

声和非线性系统的相互作用．一些经典的现象如随
机共振［１］、相干共振［２］、噪声诱导或增强同步［３－４］、

噪声诱导相变［５］等见证了噪声对非线性系统有序

动力学的积极影响．而且，研究对象也从简单的低
维系统，逐渐扩展到耦合系统以至复杂网络系统，

有兴趣的读者可参考综述文献［６－８］．
对于网络系统，出于数学模型的简化，大部分

研究工作认为所有的耦合单元是完全相同的．事实
上，许多真实体系如生物网络和社会网络等，网络

的个体之间往往是存在差异的．这种差异性在理论
研究中通常通过模型方程中的某些关键参数不同

来体现，它被称为参数异质性［９，１０］．类似于噪声，参
数异质性对网络系统的混沌、同步、共振等集体动

力学具有深刻的影响．例如文献［１１］报道了最近
邻耦合的单摆振列中，摆长多样性能够将单摆振子

由混沌运动转变为周期运动；在神经元网络中，参

数异质性可以将神经元由振动状态转变到可激状

态［１２］，也能够增强网络的相干共振［９，１３］；在 Ｊｏｓｅｐｈ
ｓｏｎ结阵列中，Ｂｒａｉｍａｎ等发现参数异质性对同步动

力学具有增强作用［１４］．
特别地，Ｔｅｓｓｏｎｅ等于２００６年在 ＰＲＬ上报道了

在全局耦合的神经元或双稳振子网络中，模型参数

的差异性能够增强网络系统对弱周期信号的响应并

引起共振现象［１０］．相对于经典的噪声诱导随机共
振，这种现象被称为异质性诱导共振．随后，异质性
诱导共振在转子体系［１５］、电子电路［１６］、细胞钙体

系［１７］等耦合体系中得到了广泛的研究．最近，异质
性与网络结构、噪声、时滞等因素的相互影响也引起

了一些学者的关注．例如，在神经元网络中，Ｇａｓｓｅｌ
等研究了噪声与参数异质性诱导共振的关系，发现

噪声的出现使得诱导共振出现的参数异质性减

小［１８］；针对由双稳振子构成的小世界网络系统，吴

丹等发现随机长程连接能够增强异质性诱导的共

振，而时滞却对共振有削弱作用［１９］．
在神经科学中，耦合的神经元之间是存在差异

的，这意味着神经元网络模型中参数异质性普遍存

在［９，１０］．同时，由于动作电位沿轴突的有限传播速
度以及突触间隙的存在，神经信息的传递存在时滞

效应［２０］．因此，探索参数异质性与耦合时滞对神经
元网络的集体动力学的影响有着重要的理论意义

和潜在的应用价值．
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已有的研究结果表明，参数异质性能够诱导全

局耦合的神经元网络［１０］和小世界神经元网络［２１］

的共振．然而，大脑皮层中一些区域内神经网络的
连接形式具有无标度特性［２２］．那么，参数异质性能
否诱导无标度神经元网络的共振？另外，在噪声的

作用下，时滞能够诱导由全同神经元耦合构成的神

经元网络的多重共振响应［２３－２５］．那么，在参数异质
性作用下，时滞对非全同神经元构成的神经元网络

的共振动力学又有着怎样的影响呢？通过查阅文

献，我们发现这些问题还没有得到研究．本文将通
过构造节点上是Ｆｉｔｚｈｕｇｈ－Ｎａｇｕｍｏ（ＦＮ）神经元的
无标度神经元网络，并利用数值模拟方法来探讨参

数异质性和耦合时滞对神经元网络共振动力学的

关键影响．

１　神经元网络模型和研究方法

在这一部分中，我们将构建本文所研究的神经

元网络模型，并阐述具体的研究方法．研究对象为
包含Ｎ个神经元的 ＢＡ无标度网络．根据 Ｂａｒａｂａｓｉ
和Ａｌｂｅｒｔ的思想［２６］，ＢＡ无标度网络的生成遵循增
长特性和优先连接特性．其具体构造算法如下：从
一个具有ｍ０个节点的网络开始，每次引入一个新
的节点，并且连接到 ｍ（ｍ≤ ｍ０）个已存在的节点
上；同时要求一个新节点与一个已经存在的节点 ｉ
相连接的概率Πｉ与节点ｉ的度Ｋｉ、节点ｊ的度Ｋｊ之

间满足Πｉ＝Ｋｉ／∑
ｊ
Ｋｊ．这样生成的网络的平均度

为Ｋａｖ＝
１
Ｎ∑ｉ Ｋｉ，而且网络的度分布函数可由幂指

数为３的幂律函数近似描述．在本文中，网络模型
的参数设为Ｎ＝２００，ｍ＝ｍ０ ＝２．

我们将ＦＮ神经元作为ＢＡ无标度网络的节点，
在外界弱周期信号激励下，神经元网络的动力学方

程为
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ｄｔ ＝ｕｉ（ｔ）－

１
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３
ｉ（ｔ）－ｖｉ（ｔ）＋

　ｇ∑
Ｎ

ｊ＝１
Ａｉｊ［ｕｊ（ｔ－τ）－ｕｉ（ｔ）］ （１）

ｄｖｉ（ｔ）
ｄｔ ＝ｕｉ（ｔ）＋ａｉ＋ｆｓｉｎ（Ωｔ） （２）

ｕｉ（ｔ）和ｖｉ（ｔ）分别表示第ｉ个神经元的膜电位和恢
复变量．参数 ε１，以保证膜电位随时间快速演

化．耦合项ｇ∑
Ｎ

ｊ＝１
Ａｉｊ［ｕｊ（ｔ－τ）－ｕｉ（ｔ）］表示神经元

之间通过电突触进行耦合，其中ｇ表示耦合强度，τ
代表信息由神经元 ｊ传递到神经元 ｉ的滞后时间，

（Ａｉｊ）Ｎ×Ｎ是刻画网络拓扑结构的耦合矩阵，如果第ｉ

个神经元和第ｊ个神经元相连接，那么 Ａｉｊ＝Ａｊｉ＝１，

否则Ａｉｊ＝Ａｊｉ＝０，而且Ａｉｉ＝０．ａｉ是神经元 ｉ的特征

参数，它决定第 ｉ个神经元的动力学．当｜ａｉ｜＞１

时，系统有一个稳定的定点，神经元处于静息态；当

｜ａｉ｜＜１时，系统将会产生一个稳定的极限环，神经

元处于放电态；当｜ａｉ｜稍大于１时，在外界电流的

刺激下神经元将会放电，此时神经元处于兴奋态．

我们假设ａｉ是随机变量，且满足

〈ａｉ〉＝ａ０，〈（ａｉ－ａ０）（ａｊ－ａ０）〉＝σ
２δｉｊ （３）

显然，σ决定不同神经元特征参数的差异性程

度：当σ＝０时有 ａｉ＝ａ０成立，即 Ｎ个神经元完全

相同；当 σ＞０时，不同神经元的特征参数存在差
异，而且σ越大，差异性就越显著．因此，我们也称

σ为异质性参数．另外，ｆｓｉｎ（Ωｔ）表示幅值为ｆ、频率
为Ω＝２π／Ｔ的弱周期信号（Ｔ代表周期信号的周

期）．在以下研究中，我们固定ε＝０．０１，ａ０＝１．１２，ｆ

＝０．０５，Ｔ＝５．０，并假定ａｉ是服从正态分布的随机

变量．
为了定量刻画系统对激励信号的响应，我们引

入谱放大因子η［１０］，其定义为

η＝４ｆ－２｜〈ｅｉΩｔＵ（ｔ）〉｜２ （４）

其中Ｕ（ｔ）＝１Ｎ∑
Ｎ

ｉ＝１
ｕｉ（ｔ）是神经元集体在ｔ时刻的

平均膜电位，〈·〉表示关于时间的平均．谱放大因
子η能够有效地反映网络的集体行为与弱周期信
号节律的相关性．如果η随着某个关键参数变化的
曲线存在峰值，那么网络系统出现共振响应．本文
采用显式Ｅｕｌｅｒ方法求解方程（１）和（２），计算步长
为０．００１．另外，考虑到ＢＡ无标度网络的随机特性

以及随机数 ａｉ的生成，为了保证数值计算结果的

可靠性，以下除时空图以外的结果都是１０次数值
计算结果的平均．

２　主要结果

在这一部分，我们首先讨论当方程（１）中的耦合

项不含时滞（即τ＝０时），神经元网络在参数异质性
作用下的共振响应．然后，我们在耦合项中引入时
滞，并探究时滞对神经元网络共振特性的影响．

７８
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２．１　参数异质性诱导神经元网络的共振响应
当耦合项中的时滞τ为０时，我们来研究异质

性参数σ对神经元网络集体动力学的显著性影响．
首先通过时空图来刻画神经元网络的时空动力学．
当ｇ＝０．０１时，图１刻画了不同σ取值下神经元网
络的时空图．由图１可以观察到参数异质性对耦合
神经元的放电行为产生了深刻的影响．当σ＝０时，
弱周期信号激励仍不足以使原本处于静息态的神经

元产生放电行为，此时所有耦合神经元都没有放电，

如图１（ａ）所示．随着σ的增大，部分神经元的特征
参数减小而产生放电行为，放电神经元通过耦合作

用带动其它神经元也放电，如图１（ｂ）所示．有趣的
是，当σ取值大小适中时，时空图达到了一个最规
则状态，如图１（ｃ）所示，此时不同神经元的放电动
力学基本同步，而且绝大部分神经元放电周期约为

５．０，这与弱周期信号的节律一致．但是，随着 σ的
进一步增大，大的异质性参数 σ导致神经元的特
征参数ａｉ的分布比较广泛，这使得小部分神经元
的特征参数远大于１．０而不能放电，同时也使得部
分放电神经元的放电节律不能跟随弱周期信号的

节律，如图１（ｄ）与图１（ｅ）所示，神经元网络的时
空图反而又变的不规则了，耦合神经元的放电节律

与弱周期信号节律的一致性被破坏．以上现象说明
当异质性参数取值大小适中时，神经元网络的集体

动力学对弱周期激励的响应达到了最优，即适中的

参数异质性能够诱导神经元网络的共振行为．

图１　ｇ＝０．０１时，不同σ取值下神经元网络的时空图：

（ａ）σ＝０；（ｂ）σ＝０．０５５；（ｃ）σ＝０．０７；（ｄ）σ＝０．１２；（ｅ）σ＝０．３

Ｆｉｇ．１　Ｔｈｅｓｐａｃｅ－ｔｉｍｅｐｌｏｔｓｏｆｃｏｕｐｌｅｄｎｅｕｒｏｎｓｏｎｔｈｅｎｅｔｗｏｒｋｓ

ｆｏｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔσ：（ａ）σ＝０；（ｂ）σ＝０．０５５；（ｃ）σ＝０．０７；

（ｄ）σ＝０．１２ａｎｄ（ｅ）σ＝０．３ｗｈｅｎｇ＝０．０１

进一步地，下面借助于谱放大因子 η（方程
（４））来定量刻画神经元网络对弱周期信号的响
应．当耦合强度为 ｇ＝０．０１时，图２刻画了谱放大
因子η随着异质性参数 σ变化的曲线（带实心方

格的曲线）．如图所示，随着 σ的增大，η先增大后
减小，并当σ≈０．０７时达到最大值．该现象意味着
适中的参数异质性能够诱导无标度神经元网络的

共振响应，这与图１中定性分析的结果相一致．
另外，图２也给出了耦合强度取其它值（如 ｇ

＝０．００５，０．０２，０．０５，０．０８时），η随着 σ的演化曲
线．不难发现，对固定的 ｇ，随着 σ的增大，η总是
先增大再减小，并在适中的 σ处达到最大值．这表
明神经元网络中异质性诱导共振对耦合强度具有

鲁棒性．同时，我们也发现随着耦合强度的增加，曲
线的峰值先增大再减小，这说明存在一个适中的耦

合强度，使得神经元网络的共振特性最佳．

图２　对不同的耦合强度，谱放大因子η随着异质性参数σ变化的曲线

Ｆｉｇ．２　Ｔｈｅｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅｏｆηｏｎσｆｏｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｃｏｕｐｌｉｎｇｓｔｒｅｎｇｔｈ

２．２　时滞诱导神经元网络的多重共振响应
在上一节的研究基础上，下面在耦合项中引入

耦合时滞，进一步研究时滞对异质性诱导的共振动

力学的影响．不失一般性，固定异质性参数 σ＝０．
０７，耦合强度 ｇ＝０．０１．首先通过时空图来刻画时
滞对神经元网络时空动力学的影响．图３给出不同
时滞作用下神经元网络的时空图．

图３　异质性参数σ＝０．０７、耦合强度ｇ＝０．０１时不同τ取值下

神经元网络的时空图：（ａ）τ＝０；（ｂ）τ＝２．５；（ｃ）τ＝５．０；

（ｄ）τ＝７．５；（ｅ）τ＝１０．０；（ｆ）τ＝１１．０

Ｆｉｇ．３　Ｔｈｅｓｐａｃｅ－ｔｉｍｅｐｌｏｔｓｏｆｃｏｕｐｌｅｄｎｅｕｒｏｎｓｏｎｔｈｅｎｅｔｗｏｒｋｓ

ｆｏｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔτ：（ａ）τ＝０；（ｂ）τ＝２．５；（ｃ）τ＝５．０；（ｄ）τ＝７．５；

（ｅ）τ＝１０．０ａｎｄ（ｆ）τ＝１１．０ｗｈｅｎσ＝０．０７ａｎｄｇ＝０．０１

８８
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由图３可知，随着时滞的增加，时空图间歇性
地呈现规则和不规则状态：当 τ＝０、５．０和 １０．０
时，分别如图３（ａ）、３（ｃ）和３（ｅ）所示，时空图呈现
规则状态，此时耦合神经元的放电行为基本达到同

步，而且绝大部分神经元的放电周期约为５．０，这
与弱周期信号的节律一致；而当τ＝２．５、７．５和１１．
０时，分别如图３（ｂ）、３（ｄ）和３（ｆ）所示，时空图呈
现不规则状态，而且神经元的放电节律与弱周期信

号的节律不一致．

图４　异质性参数σ＝０．０７、耦合强度ｇ＝０．０１时不同时滞取值下

神经元网络中耦合神经元放电峰峰间期的统计直方图：（ａ）τ＝０；

（ｂ）τ＝２．５；（ｃ）τ＝５．０；（ｄ）τ＝７．５；（ｅ）τ＝１０．０；（ｆ）τ＝１１．０

Ｆｉｇ．４　Ｔｈｅｈｉｓｔｏｇｒａｍｏｆｉｎｔｅｒｓｐｉｋｅｉｎｔｅｒｖａｌｓｏｆｔｈｅｎｅｔｗｏｒｋｓｆｏｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔτ：

（ａ）τ＝０；（ｂ）τ＝２．５；（ｃ）τ＝５．０；（ｄ）τ＝７．５；（ｅ）τ＝１０．０

ａｎｄ（ｆ）τ＝１１．０ｗｈｅｎσ＝０．０７ａｎｄｇ＝０．０１

为了更形象地刻画神经元的放电节律，下面进

一步来描绘网络中耦合神经元的放电峰峰间期

（ＩＳＩ）．图４（ａ）、４（ｃ）和４（ｅ）分别刻画了当 τ＝０、
５．０和１０．０时耦合神经元ＩＳＩ的统计直方图．由图
可知，绝大部分神经元的峰峰间期集中在 ５．０附
近．图４（ｂ）、４（ｄ）和４（ｆ）分别刻画了 τ＝２．５、７．５
和１１．０时神经元网络ＩＳＩ的统计直方图，此时耦合
神经元的放电峰峰间期分布在较宽的一个区域上，

神经元的放电序列没有明显的规律性．根据以上分
析不难得到：耦合时滞对于诱导神经元网络的时空

有序行为起着积极的作用，而且时空有序出现在时

滞约等于信号周期Ｔ＝５．０的整数倍时．
接下来，我们也借助于谱放大因子η来定量地

刻画耦合时滞对神经元网络共振动力学的影响．当
σ＝０．０７，ｇ＝０．０１时，图５描绘了谱放大因子η随
着时滞τ的变化曲线．由图可知，随着τ的增加，曲
线呈现出多峰现象，而且峰值分别出现在 τ＝０、５．
０和１０．０处．该结果表明当 τ约为信号周期的整
数倍时，神经元网络对弱周期信号的响应达到最

佳，这与图３和图４的分析结果一致，即：适当的耦
合时滞，能够使得参数异质性作用下的共振响应周

期性出现，我们也称这种有趣现象为时滞诱导的多

重共振．需要指出的是，越来越多的研究关注到耦
合时滞对神经元网络动力学中的影响，一些重要结

果如时滞增强的同步［２７，２８］、时滞诱导的同步过

渡［２９，３０］、时滞诱导的多重随机共振［２３－２５］与相干共

振［３１］、时滞诱导的时空有序［３２］已被揭晓．不同于
已有的研究，这里我们研究的是无噪声情形、由不

同神经元构成的无标度神经元网络中，耦合时滞对

参数异质性作用下网络系统共振动力学的影响．

图５　当σ＝０．０７、ｇ＝０．０１时谱放大因子η随着时滞τ变化的曲线

Ｆｉｇ．５　Ｔｈｅｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅｏｆηｏｎｗｈｅｎσ＝０．０７ａｎｄｇ＝０．０１

图６　耦合强度为ｇ＝０．０１时，谱放大因子η随着耦合时滞τ

和异质性参数σ变化的图像：（ａ）曲面图，（ｂ）等高线图

Ｆｉｇ．６　Ｔｈｅｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅｏｆηｏｎτａｎｄσｗｈｅｎｇ＝０．０１：

（ａ）ｍｅｓｈｓｕｒｆａｃｅ，（ｂ）ｃｏｎｔｏｕｒｐｌｏｔ
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进一步数值计算的结果表明，当异质性参数取

其它值时，时滞诱导的多重共振也能出现．图６描
绘了谱放大因子η随着耦合时滞 τ和异质性参数
σ变化的曲面图及相应的等高线图．由图可知，对
于适中的σ，当τ的取值在０、５．０和１０．０附近时，
η达到峰值．这表明对于合适的异质性参数，当时
滞约为信号周期的整数倍时，即时滞和弱周期信号

锁定时，时滞诱导的多重共振也能明显出现．

３　结论

考虑到大脑皮层中一些区域内的神经元网络

具有无标度特性，而且参数异质性和时滞在神经系

统中普遍存在．鉴于此，本文通过构建节点上动力
学不同、含有耦合时滞的无标度神经元网络模型，

首次讨论了参数异质性和耦合时滞作用下无标度

神经元网络的共振动力学，并得到了一些重要结

果：当时滞为零时，适中的参数异质性能够诱导无

标度神经元网络的共振响应，而且异质性诱导共振

对耦合强度具有鲁棒性；当时滞出现时，在一定的

异质性参数范围内，适当的时滞能够诱导多重共振

现象，即当时滞约是信号周期的整数倍时，时滞能

够使得异质性作用下的共振响应周期性出现．本文
的结果丰富了神经科学的理论成果，它对理解神经

系统中弱周期信号的探测将提供一定的帮助．
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