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嗅觉神经系统脉冲编码的机理研究* 

童勤业  钱鸣奇  李  绪  郭宏记  韩晓鹏  李  光  沈公羽 

(浙江大学生物医学工程教育部重点实验室, 浙江大学神经信息中心, 杭州 310027) 

摘要    提出了衡量神经信息编码的四个主要关键问题, 其中不稳定的神经系
统如何能得出确定的信息处理结果, 这是一个看来十分矛盾的问题, 要解决这一
问题, 必须有一个观念上的改变. 提出了序空间的概念, 以嗅觉系统为例初步解
释了四个关键问题, 也初步解释了嗅觉系统信号过程.  

关键词    嗅觉  神经脉冲  编码  圆映射 

Eric总结了一百年有关神经科学的发展概况[1], 在结尾处提到: 物理学家和
化学家常谈起现代生物学还是处在非理性阶段, 可是Eric认为这一日子不会太长
了, 他所指的“这一日子不会太长了”是指分子神经生物学的出现. 确实, 神经递
质、离子通道等的生物化学过程分析已经有了很明确的结果, 但是它还是不能解
决神经信息的问题. 神经元中某些分子成分产生变化, 确实会影响到整个神经系
统的工作. 这正像电视机中某些电阻变质会影响图像质量一样, 但是电阻的化学
成分与图像还是两个层次上的概念, 是两回事. 因此, 即使分子神经生物学发展
得很完整, 神经信息学还只能是处在描述性阶段.  

Gilles在Science上著文[2], 文章开始也有这样一段话: 研究神经编码需要回
答如下问题: 信号携带者的形式是什么? 为什么是这一形式? 虽然这样明显而浅
近的问题, 在这里却变得十分困难和出现各种偏见. 

在现有的文献中有的认为神经脉冲平均频率代表信息或称为频率编码[3,4], 
有的人认为神经脉冲各种分布函数代表信号[5], 也有人认为单个神经元脉冲不能
代表信号, 于是提出了一簇神经元发放脉冲的综合波形代表信息的神经团理论
或称为群体编码[6,7]. 究竟哪一种理论更正确呢? 我们认为, 神经编码是一串串
不规则的神经脉冲序列本身, 但是, 要确定它是否真是神经信息编码还要回答以
下几个问题:  
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1) 神经脉冲序列的集合中能否找到一个子集与外界输入信号建立起对应关
系. 

人的神经系统所能接受到的信息都是通过感觉器官, 感觉器官所感受到的
信息要在神经系统中反映, 神经系统中神经脉冲序列就要有与外界输入信号建
立起对应关系, 至少在神经脉冲序列集合中存在一个子集与外界输入信号建立
起对应关系.  

2) 神经脉冲序列空间是一个有序空间? 
如果我们把所有在神经系统中可能出现的神经脉冲序列集合起来构成一个

“神经脉冲序列空间”, 那么这一空间是有序空间吗？ 
因为所有的感觉器官所感受的刺激(如声、光、气味等)信号都有一最基本的

特性就是“有序性”, 声音有大小之分, 光有明暗之分, 气味有浓淡之分. 如果要
把外界信息与神经脉冲序列空间建立起对应关系, 那么神经脉冲序列空间也必
须具有这一特征─可排序性. 至少其中有一个子空间是有序的.  

3) 神经脉冲序列空间内具有变换或运算的性质吗？ 
神经系统中存在信息处理, 这是被人们广泛接受的事实, 信息处理的实质就

是变换或运算. 现在就要问这一空间具有什么样的特性? 神经脉冲序列空间能构
成什么样的体系呢？在这空间中能进行什么样的变换? 编码空间内的变换规则
是什么? 

尽管像 EEG之类信号包含有信息, 但是 EEG所构成的空间至少到目前为止
不能成为神经编码空间, 因为在 EEG 空间中到目前为止还没有发现具有这一特
性. 这也是衡量神经脉冲序列是否能成为真正编码空间的有力的指标.  

4) 神经系统中不确定性的轨道(脉冲系列)与确定性的信息处理要求之间的
矛盾如何解决? 

从神经信息处理过程看, 神经系统在输入信号确定的情况下往往要求响应
的输出也是确定的(例如我今天看到一只狗, 我的神经系统反应说这是一只狗, 
到明天我看到同样的狗, 我的神经系统必须反应说这是狗, 而不能说是猫. 否则
我的神经系统就是不正常, 这说明神经信息处理的结果是确定的, 当然, 这不排
斥多次信息处理中所出现的学习、记忆和改进), 但是, 神经元的可塑性和易变性
使得神经系统中的每一参数会随时产生变化, 这样反映在系统轨道上的随时变
化, 使轨道(神经脉冲序列)出现不稳定和不确定性, 这两者之间矛盾如何解决？ 

我们可以提出种种的神经信息编码假设, 但是以上四点不解决至少不能随
便称得上是神经信息编码, 以上四点不解决将严重地阻碍神经信息学的发展, 而
第 4个问题也是最最关键的问题. 我们认为第 4个问题的核心是“观念问题”. 

本文提出了神经系统是在序空间中进行信息处理的观点. 并以嗅觉神经系
统为对象, 试着解决上述 4个问题, 从而也分析嗅觉系统中神经信息编码过程.  
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1  序空间与神经信息过程 

1.1  “序空间”的提出  

我们认为神经系统是在序空间内进行信息处理和信号检测的. 例如, 人的眼
睛要看清图像只要能分辨出图像各点明暗的差别就行, 并不要知道每一个像素
点的光照度绝对值是多少; 人耳听到的声音大小也并不是与输入波形的幅值成
比例或是一个确定的关系曲线, 年纪大的人也许耳朵灵敏度差了, 这一条关系曲
线也可能变化, 但是同样能区分声音的强弱和频率的高低, 所以一样能听清话音. 
狗要闻出微弱的气味有没有, 如果说没有气味为 0, 则有气味就是大于 0, 也只是
一个排序问题. 因此, 我们可以认为神经系统在处理信息时, 被处理的信息只要
具有有序特性就够了, 也就是说神经系统是在序空间中进行信息处理的.  

1.2  序空间的基本概念 

序空间中最大特点是指有序的概念, 没有具体的度量. 在序空间中每两个单
元只能说出大小次序, 但是分不清两个单元在量上相差多少. 在这样的空间中所
有的单调上升(或下降)函数可以认为是同一函数. 为说明问题, 我们来看图 1 中
的三个函数 f1, f2, f3, 它们都通过O和P两点, 现有X1, X2和X3 三个量, 其中X1<X2 

<X3, 经 f1作用, 得 , 和 , 有关系 < < , f1保持了对应于 X1<X2 <X3的

次序.  f2 和 f3也有同样的作用. 不考虑X1-X2和X2-X3的确切数值, 只考虑这三者
的大小次序, 这就是序空间中的特性, 在序空间中 f1, f2, f3是等同的.  

1Y ′ 2Y ′ 3Y ′ 1Y ′ 2Y ′ 3Y ′

笛卡尔坐标是一个很重大发明, 它把函数与几何联系在一起, 对数学的发展
起着极大的作用. 但是, 笛卡尔坐标是画在刚体上的, 是确定性的. 引入序空间
就好像是把笛卡尔坐标移到弹性膜上. 弹性膜在上下左右的拉伸时, 尽管各处弹
性系数不同, 但是, 在膜上各点上下左右的次序是保持不变的. 从序空间的观点
看, 膜上的函数没有变. 如果把不断拉伸的膜再贴回到刚体上, 那么在刚体上看
图形是在不断变化着. 图 1 中 f1, f2, f3可以说是同一函数在不同拉伸条件下的变

形.  

1.3  “序空间”是笛卡尔坐标体系的扩展 

序空间的概念仅仅是把笛卡尔坐标概念少许再扩展一点, 或者说笛卡尔坐
标是序空间中的一种特殊情况. 当弹性膜拉伸为零时(失去弹性时)就是笛卡尔坐
标体系, 所以在原来笛卡尔坐标中很多能实现的运算和映射在序空间中变个样
子也能实现. 而序空间中能做的事却在笛卡尔坐标中不能实现, 或者会感到不可
理解. 如果我们从笛卡尔坐标中跳出来, 第 4 个关键问题所提的矛盾就显得容易
解决.  
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2  嗅觉系统的信息通路与嗅感
受细胞信息变换 

 
图 1  序空间中的函数 

这里的 f1, f2和 f3在序空间上可认为是相同的 

嗅觉信号最简单, 它不像听觉信号
有时间结构, 也不像视觉信号有空间结
构或时空结构(活动图像), 嗅觉信号没有
时空结构, 所以我们以嗅觉为例来分析
神经编码比较容易.  

2.1  系统的结构 

嗅觉系统的信息通路如图 2所示. 

2.2  嗅觉系统的信号过程 

我们先不考虑系统反馈和耦合,先研究一条信息主通路的情况. 图 2中F-是感
受细胞感受气味分子的纤毛. 它是把所要感受的气味浓度大小通过生物化学过
程改变某些离子通道使电流产生变化, 
我们就认为它是把气味信号. 转变为电
信号,换句话说F的输入是气味, 输出是
电信号, 气味浓度与输出呈可排序的波
形关系(见后面分析), 在序空间中我们
不必注意这条关系曲线形状如何, 而且
我们也很难确定这一曲线(实际在生物
体中我们宁可相信: 每一细胞的曲线都
不一样. 我们只要确定输入和输出之间
是单调变化关系就行了), F的输出是G
的输入, G-是胞体(OSN). 当输入是一连
续波形, 则输出也是一连续的波形. 在
神经生物学中被称为分级电位(graded 
potential)[9].  

E是感受细胞的轴突, 在这里已经
出现了动作电位[10]. 按非线性角度看在
E中出现了Hopf分叉, 出现了极限环, 而且脉冲信号的频率与输入信号成单调变
化的规律(见后面分析).  

 
图 2 

A-嗅球,  C-M细胞信息下传处, D-T细胞时间信息
下传处, E-嗅感受细胞轴突, F-嗅感受细胞的纤毛, 

G-嗅感受细胞的胞体(OSN)(此图取自文献[8]) 

轴突最后进入嗅球(图 1中 A), E的输出就在嗅球中传给僧帽细胞M. 僧帽细
胞的输入是不规则的一串脉冲, 输出也是一串不规则的脉冲序列. 要解开神经信
息编码, 关键是要读懂僧帽细胞前后不规则脉冲的含义和前后变化规则, 下面分
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别分析各部分信号变化过程.  

2.3  嗅感受细胞的信号分析 

我们有了序空间的概念分析问题就简单多了, 只要讨论输入排序信号, 其输
出排序性如何变化.  

从 H-H 方程出发, 我们应用 H-H 方程对神经元电压钳位下局部膜电位进行
仿真分析, 基本方程:  

 3 4
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GNa=19 nS, ENa=50 mV, GK=16 nS, EK=−80 mV, Gl=0.2 pS, El=−10 mV (G: 电导, E
平衡电位). 其他参数: Cm=1 pF, 衰减因子 j=0.1, Is为刺激电流.  

上述系统我们用 Runge-Kutta方法在Matlab上数值计算. 我们假定气味刺激
嗅感受细胞的纤毛, 相当于在 H-H方程中输入一个电流信号, 电流信号如图 3所
示, 不失一般性, 这里的波形是任意假定的, 应该说这一波形随刺激的不同而不
同的. 

2.4  可排序性信号 

不失一般性, 我们假定随着同种气味浓度增加, 其相当的电流增加如图 3(a)
的 Ia, Ib, Ic, Id这样次序变化.  

为便于讨论问题我们给出一个定义:  
定义 1  随时间变化的 Ia(t)与 Ib(t). 如果在任何时刻都保持以下关系式:  
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 Ia(t)≤Ib(t)  (t为任意值), (2) 
则我们称 Ia(t)和 Ib(t)是具有可排序关系的函数, 简称为 Ia(t)与 Ib(t)是可排序函数. 
我们称波形 Ia小于 Ib, 简单地表示为  
 Ia(t)≤Ib(t). (3) 

从图 3(a)中可看出Ia(t), Ib(t), Ic(t), Id(t)是可排序函数(或称可排序波形), 当输
入是图 3(a)时, 用H-H方程计算可得到神经元的输出如图 3(b)所示(这是阈值以下
的电位变化, 在神经生物学中被称为分级电位(graded potential))[10]. 从图中可看
出, 当神经元输入是可排序的一系列波形时, 输出也是一系列的可排序波形. 而
排序是按输入增加单调上升的. 这种现象在生物实验中也反映这一规律. 在同种
气体情况下 , 随着气味浓度的增加纤毛的输出电流也以可排序函数的形式增  
加[10], 从纤毛到胞体(OSN)都是按此规律变化.  

 

 
 
图 3 

(a)为输入刺激; (b)为响应 

2.5  嗅感受细胞轴突的神经脉冲序列的分析 

气味信息传到嗅感受细胞胞体还是连续变化的模拟量, 到轴突处开始变成
了动作电位[11]. 在电生理实验中轴突的电脉冲是不等间隔的等幅的电脉冲序列, 
我们计算出了在线性增加刺激电流刺激下膜电位响应曲线及发放频率变化关系: 
(a)刺激电流; (b)响应膜电位; (c)响应频率. 

从图 4(c)中看出随刺激电流增加, 神经元输出频率呈单调上升规律. 
当我们输入各种不同的可排序信号, 经计算机仿真, 得到相应的输出信号的

频率曲线(图 5, 6). 
从图 5, 6中可看出规则: 当输入信号是可排序的, 则输出的脉冲序列的频率

曲线也是可排序的.  

 

从这里也可说明平均频率理论在这里是对的[3], 因为这里fa的平均频率肯定

是小于fb, fc, fd的平均频率. 从另一角度看, 只有在输入是可排序信号时神经元输
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出才满足平均频率理论. 这种情况只出现在从分级电位转变为动作电位这一环
节之中. 文献[3]也证明感受细胞是符合平均频率规律的. 

 

 
 
图 4 

(a)表示输入刺激电流随时间变化; (b)是神经的响应输出脉冲波形; (c)脉冲输出用频率来表示, 可看出随刺
激电流增加脉冲频率也在增加 

 

 
 
图 5 

(a), (c)是输入信号; (b), (d)是相应的输出脉冲序列的频率曲线 
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图 6 

上面是输入信号, 下面是输出信号的频率曲线 

3  僧帽细胞圆映射 

在嗅球内嗅感受细胞的轴突输出信号传给僧帽细胞, 僧帽细胞在一串不等
周期的脉冲序列作用下其输出也是不规则的脉冲序列, 这里平均频率理论就不
适用了. 现在问题是能否把这些不规则的脉冲序列进行排序, 并分析它与输入信
号之间的关系. 为此, 我们要引入圆映射概念.  

3.1  僧帽细胞的圆映射 

我们先来做一计算机实验. 还是用H-H方程加入等周期电流脉冲序列. 求出
相应的神经脉冲序列, 但是这里的方程参数略有变化. 两次相邻的脉冲间隔被称
为响应脉冲周期, 神经元响应的脉冲周期是很不规则的(图  7). 但是我们取输出
信号的圆映射[12, 13]就明显地显示出规律性. 取圆映射具体方法: 按图 7(a)的方法
取相位信号, 得相位θ i+1θ i+2θ i+3 θ i+n . 

我们可得相位序列:  
  (4) 1 2 3{ } .iθ θ θ θ θ= n

n

按序列(4)我们可得关系式:  
  (5) 1 ( ).nθ Φ θ+ =

因为没有显式的函数表达式存在, 我们无法求出Φ 的具体函数, 但是我们
可按(4)式的序列画出它的曲线(图 8); 可看出θ n与θ n+1之间存在着非常有规律的

函数.  
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图 7  δi为神经元的输出脉冲 

r是输入脉冲, 在这里作为取圆映射的时间参考 

从圆映射理论看这是一个非常好的“良序”映射, 当我们有一初始相位θ 1 就

能按图 8 确定. θ 2以下依次类推, 可得到一串相位序列, 而这一序列与实际神经
脉冲按图 7方法所取的相位规律是一致的, 这一规律为我们了解神经编码打下了
很坚实的基础. 

 
 

图 8 
输入脉冲周期为 2.6 ms时, 神经元输出的圆映射图, 图中取相对坐标 Ŏ =θi/τ, 其中τ 为输入信号周期(图中

有一孤立小圆点, 这是由于我们在计算时初值问题没有处理好) 

3.2  僧帽细胞输出的符号动力学分析 

1) 脉冲序列变为符号序列的规则.  
由于上述是一良序映像, 所以符号比较简单. 按文献[13]分析本映像是一单

调上升函数, 所以符号序列的建立和排序都比较容易.  
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假设有一串神经元输出脉冲序列 
 0 1 2 ,iη δ δ δ δ=  (6) 

我们假定(图 7(a)) 

  (7) 

1 1

2 1

3 1
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按(7)式的规则我们就能把神经脉冲序列{δ i}=δ 0δ 1δ 2 δ i 变为符号序列: 
  (8) 2 3{ } , , , , ,i iS S S S S=

其中 Si= p1, p2, p3, , pi 或 pr. 
2) 符号序列的排序规则.  
一个初始相位为θ1的脉冲确定了一串脉冲序列, 每一串脉冲序列{δ i}可得到

一串符号序列{Si}. 每一串符号序列{Si}可按初始相位θ1进行排序, 其规则如下:  
假设有两串符号序列: 

a1a2a3 an,  b1b2b3 bn, 
比较两个符号序列的第一个符号 a1与 b1有规律: 
 p1<p2<p3< pi< <pr. (9) 
从(7)式可知, 这是很显然的.  

两个以上的符号序列有 
  (10) 1 2 3 ,ip p p p pΣ < Σ < Σ < Σ < < Σ

其中 Σ= a1a2a3⋯ai= b1b2b3⋯bi是前 i位相同符号部分.  
每一初始相位都对应着一串序列, 按圆映射的符号动力学原理,我们可以得

到, 这每串序列之间的大小排序与初始相位大小排序相同. 相反我们不必知道各
初始相位θ1的大小, 只要知道每一初始相位θ1所对应的符号序列就可知道它们之

间谁大谁小.  
3)符号序列间的距离定义.  
设有两符号序列 

 1 2 3 4 1 2 3{ } ,     , , , , , , ,i i i iA a a a a a a a p p p p p= = =  (11) 

  (12) 1 2 3 4 1 2 3{ } ,    , , , , , , .i i i iB b b b b b b b p p p p p= = = r

定义 2  两序列 A与 B的距离 

 
1

(
( , ) .i i

i
i

a b
d A B

r

∞

=

−
= ∑ )

 (13) 

显然此定义符合距离定义的 3条件.  
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有了距离的定义, 就使符号空间成为距离空间, 在距离空间中是可以实现某
种运算的.  

3.3  僧帽细胞按频率变化的符号排序规则 

上述(10)式的排序规则是反映了初始相位的排序. 现在我们要问, 当输入脉
冲频率变化时, 输出的符号序列是否还是能按频率排序. 从圆映射理论来看这是
一个参数排序问题, 让我们先作计算机仿真实验.  

我们假定方程(2)的所有参数不变, 初始条件也不变, 只改变输入脉冲的频
率(或周期τ ). 可得系列图 9. 

从系列图 9可看出随着刺激周期的增加圆映射函数逐渐向右下方移动, 右支
函数将最终被左支代替, 同时又将出现新的左支. 

 
 

图 9  在不同频率的脉冲序列输入下, 圆映射的函数曲线变化情况 
 
在图 9中, 注意到当刺激周期为 2.4 ms时, 映射图出现只有几个点, 这主要

是我们做图的方式问题, 我们是先做图 7 这样的图做得很长, 依靠它的遍历性我
们才做出图 9 的大部分图, 而周期为 2.4ms 时, 出现了周期解, 所以只能有几个
点.  

与图 9连在一起的还有一些图我们在这里没有画出, 这是因为周期太长使图
形本身的单调性产生变化. 在这里我们解说为每一神经元对频率有一定的适应
范围.  

我们进一步细分周期变化从 2.3~2.48 ms,还是按(7)式规则取符号 
  (14) 1 2 3{ } .ia a a a a= n
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i

令 
  (15) 1 2 3 7, , , , , ,ia p p p p p=

在我们讨论范围内 p1=1, p2=2, , p7=7, 得表 1.  
从表 1我们可以看出周期和输出的符号序列是排序的. 这也就是说如果有不

同频率的脉冲输入信号刺激神经元, 我们可以在神经元脉冲输出的符号序列中
来确定它们频率高低. 同样我们也可以按两序列的距离来衡量两输入脉冲频率
之间的差距. 

3.4  在序空间中离开了 H-H方程 

有了圆映射, 我们就可以对轨道用符号动力学分析. 这样就使我们从轨道空
间进入了序空间. 而H-H方程中所有的参数变化最后都反映在图 8 的两条函数曲
线上. 而根据图 1 所示的序空间原理, 这两条曲线的形状我们是不太关心的, 只
要不影响函数的单调性, 任何曲线都一样. 这样实际上我们可以离开H-H方程了. 
也就是说我们不必要追求H-H方程的精确性,也不必要考虑它是否考虑了所有离
子通道. 我们只要问H-H方程是否定性地反映了神经电生理过程? 如果是的. 那
么我们的讨论基础就很扎实了. 事实上, H-H方程发布已有 50多年历史[14]有很多

文章对H-H提出修改. 但是, 都没有在基本结构上作修改, 应该说我们用H-H来
进行讨论是不失其一般性.  

表 1 

刺激周期(ms) 对应的符号序列(10位) 对应的符号序列(20位) 

2.3 7666676666 76666766667666766667 

2.32 6766666766 67666667666667666667 

2.34 6766666666 67666666667666666667 

2.36 6676666666 66766666666666666676 

2.38 6666766666 66667666666666666666 

2.4 6666666666 66666666666666666666 

2.42 6666666666 66666666666666665666 

2.44 6666666566 66666665666666666566 

2.46 6666566666 66665666666566666656 

2.48 6665666656 66656666566666566665 

2.5 6656666566 66566665666566656666 

频率变化跨越 2符号范围时的 3符号序列, ai=0, 1或 2. 表中出现三个符号 5, 6, 7 

4  僧帽细胞输出的广义的圆映射分析 

僧帽细胞实际输入的脉冲序列不是等周期的. 因此上述圆映像规则还不能
直接用. 为此本文提出了“广义圆映射”的概念. 广义圆映射与圆映射的最大差别
是, 输入信号是非等周期的. 也就是其中τ 是随时间变的, 其他所有的方法都是
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一样(图 7(a)与(b)比较).  
如果用不等周期脉冲刺激僧帽细胞,所得的响应应该用广义圆映射来分析.  
从图 9可以看出随着刺激频率下降迭代函数曲线慢慢向右下方移动. 不等间

隔的脉冲序列刺激神经元, 可以理解为输入脉冲频率随时间在变化, 它在图 8 上
的迭代过程可理解为每迭代一次函数也在移动一次.  

4.1  广义圆映射轨道的符号动力学 

与圆映射的符号动力学一样, 如果输入的脉冲序列其相应的周期为 

1 2 3 4 5, , , , , , ,nτ τ τ τ τ τ  

输出也是一串脉冲序列为 

0 1 2 3, , , , , .nδ δ δ δ δ  

取符号, 方法与(7)式类似, 只是这里τ 在变化, 从图 7(b)来看输入信号的 τ 不是
同一.  

4.2  广义圆映射符号序列的排序性分析 

在研究输出脉冲序列的排序问题时, 首先要讨论输入脉冲序列的可排序性. 
前面已经给出了嗅感受细胞轴突输出如图 5和 6那样可排序脉冲序列, 已经保证
了输入脉冲序列的可排序性. 不失一般性, 如果它们的频率随时间变化如图 10、
11 所示,把这类信号输入到神经元, 经计算机仿真, 并按上述取符号的方法.得表
2, 3, 由表 2和 3看出输出脉冲序列也是排序的. 

 
图 10 

 
表 2 

图 10(a)中频率变化曲线标号 符号序列 符号序列长度

A SA=5556555656656656665666565656565555 34 
B SB=5556555565565656566565656556555555 34 
C SC=5555565555565556556556556555555555 34 

如图 10(a)所示, 三条共起始点不同幅度的频率变化曲线, 按幅值从大到小排列是 A>B>C; 对表 1 中
的符号序列进行排序后可知, A, B, C三条曲线各自对应的符号序列 SA, SB, SC的大小顺序是 SA>SB>SC. 这时, 
高幅值的频率变化曲线对应的符号序列大, 而低幅值的频率变化曲线对应的符号序列小  
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表 3 
图 10(b)中频率变化曲线标号 符号序列 符号序列长度

A SA=6666676767677777777777776776766666 34 
B SB=5555565565656656665666565656555555 34 
C SC=4444454455455545555555545545444444 34 

如图 10(b)所示, 三条起始点不同且幅度也不同的频率变化曲线, 按幅值从大到小排列是 A>B>C; 对
表 2中的符号序列进行排序后可知, A, B, C三条曲线各自对应的符号序列 SA, SB, SC的大小顺序是 SA>SB>SC. 
这时, 高幅值的频率变化曲线对应的符号序列大, 而低幅值的频率变化曲线对应的符号序列小 

 
根据计算机实验,我们是否可以得出这样的结论: 当僧帽细胞输入频率曲线

为可排序的脉冲序列信号时, 广义圆映射所得的符号序列也是可排序的.到此为
止,我们已经能从 M细胞输出脉冲序列来分辨出气味浓度大小.  

4.3  广义圆映射符号序列的距离 

与圆映射一样我们也可以定义一距离: 
设有两序列 

  (16) 1 2 3 1 2 3 ,nX x x x x Y y y y y= =和 n

其中 xi和 yi=p1, p2, p3,⋯或 pn. 
定义 3  上述两序列之间距离 

 
1
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( , ) .i i

i
i

)x y
d x y

r

∞

=

−
= ∑  (17) 

显然(17)式是满足距离三条件的. 因此, 我们可得出如下结论: 当输入频率
曲线为可排序的脉冲序列时, 神经元所得的输出相应脉冲序列空间也是距离空
间.  

5  广义圆映射的生物学基础 

我们提出广义圆映射, 在真正的神经系统中有这样的过程吗? 我们认为有
可能, 我们从(7)式或图 7看出,取圆映射和它取符号需要两种信号, 一是输出的脉
冲序列δ, 二是输入脉冲序列 r 作为时间”参考”, 然后再按圆映射方法取出符号.
在嗅觉系统中这就要依靠 T细胞, 从图 2可看出, 嗅感受细胞轴突的输出同时给
了两个细胞, 一个是僧帽细胞M, 一个是T细胞, T细胞把从轴突的输出信息作为
时间“参考”传给僧帽细胞后的细胞. 从生物学家来看, T细胞和僧帽细胞 M在结
构上两头都是连接在同一地方的, 分不出有什么区别. 从拓扑结构上确实如此. T
和 M 细胞生物学上还不能肯定它们是否去向同一细胞, 这取决于神经系统是在
一个神经元或是多个神经元来完成由神经脉冲序列空间向符号的“序空间”转换
的. 总而言之, 这一转换过程需要两个信号, 而 T和 M传送了两个信号.  
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6  神经生物学上的进一步考虑 

从图 2 也可看出一个僧帽细胞在嗅球中接受几个嗅感受细胞轴突的输出信
号. 这些信号在突触处实现了迭加, 应该说这一迭加是很复杂的, 因为它与每一
个轴突连接强度有关, 也与来自不同轴突脉冲到达时间有关, 如果两个脉冲同时
到达, 则相当于一个脉冲到达一样. 如果在不同时间到达, 则要看两脉冲相差时
间多大, 相差很大, 这样相当于两个脉冲都加在僧帽细胞突触处. 相差很小, 则
相当于只有一个脉冲加在僧帽细胞突触处. 综合上述情况, 使僧帽细胞突触处当
量输入脉冲频率曲线产生很大波动. 假定我们把所有的信号综合起来, 相当于一
个当量刺激, 它的频率变化的波形如图 11中 fd所示.  

当外界气体浓度增加时, 所有与该 M 细胞相连的轴突的输出频率都会提高, 
因此, 我们认为综合频率曲线原来是 fd, 则会变成 fc, fb或 fa的曲线. 应该说 fa, fb,  
fc, fd也是可排序的(图 11). 所以还是能满足上述讨论条件的. 

图 2中的Gr细胞的反馈作用. Gr细胞输出脉冲一般是抑制性信号, 相当于抑
制一部分脉冲序列进入 M 细胞, 我们假定 M 原本接受的序列脉冲的频率曲线如
图 12的 A, 当受到 Gr细胞影响一部分脉冲会受到抑制从而使频率曲线成如 C所
示. A和C是满足排序规则(1)的, C<A, 这样形成一个负反馈, 如果Gr细胞是增加
序列的脉冲数, 则就成为 B的频率曲线. 同理 A<B, 形成一个正反馈. 

经计算机仿真结果其符号序列在表 3中, 其结果确实有关系 B>A>C. 
图 2中 PG细胞, 应与气味辨别有关, 也与消除噪声有关, 这一问题将另文讨

论. 但是有一点我们还是可以认定, 当外界气体浓度增加时, 图 2 中所有的感受
细胞轴突输出频率都在增加, 所以 PG 细胞输出的脉冲频率也在增加. 这相当于
M 细胞多接受一个感受细胞的轴突输出, 这只是在图 11 的波形曲线中多增加一
些曲折, 但它还是能保证图 11频率曲线的可排序性, 所以 PG细胞总的不会影响
对浓度信息的检测. 

 
图 11  当量脉冲序列的频率曲线(坐标与图 10同) 



464 中国科学 E辑 信息科学 第 36卷 

 

 

SCIENCE IN CHINA Ser. E Information Sciences 

 
图 12 
表 4 

图 12中频率变化曲线标号 符号序列 符号序列长度

A SA=6666666767676776776777676767666666 34 

B SB=6666666767676776776777676767766666 34 

C SC=6666666767676776776777676766666666 34 

如图 12所示, A, B, C三条频率变化曲线的幅值除了在 350~450 ms之间不同, 在其他时刻幅值都是相
同的. 在 350~450 ms之间, A, B, C三条曲线按幅值由高到低的排序为 B>A>C. 对表 3中的符号序列进行排
序后可知, A, B, C三条曲线各自对应的符号序列 SA, SB, SC的大小顺序是 SB>SA>SC. 这时, 局部幅值高的频
率变化曲线对应的符号序列大, 而局部幅值低的频率变化曲线对应的符号序列小 

7  讨论 

本文没有讨论神经系统中的复杂动力学的行为, 只是把神经元限制在很小
的范围内, 在这里动力学行为比较简单, 但是它能建立排序关系. 非线性科学家
总希望找出神经系统中的不动点、极限环、分叉、混沌态等, 而且对动力系统越
复杂越感兴趣. 但是, 要使神经脉冲对外界信号建立一一对应关系, 不动点、极
限环等都应该避免, 如极限环的出现, 所有轨道最后都进入等周期振荡, 我们如
何区分每一条轨道? 这怎么满足神经系统中的丰富多彩的信息变换需要呢？更
不能适应外界信号的多变性.  

根据以上分析, 我们认为以下几点还值得讨论:  
1) 首先我们根据自己研究的经验提出了要解决神经信息编码必须解决的四

个问题. 虽然这几点不一定很完善, 但是, 我们认为从这几点出发思考问题将更
为理性一些, 本文沿着这条道路在努力.  
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2) 根据序空间概念, 我们能在 M 细胞输出脉冲序列中可以区分出嗅感受细

胞所接受的气味刺激强度大小. 基本建立了M细胞输出的脉冲序列与输入(气味)

浓度的排序关系. 我们至少是从原来的平均频率编码或群体编码的框架中跳了

出来.  

3) 文章中所提的关键问题 4, 对与不稳定、不确定系统为何能得出确定的结

果, 序空间的概念应该是较好的解释. 序空间的概念只是把刚体上的笛卡尔坐标

移到弹性膜上. 只是把我们思维的自由度再扩大一点, 如果用“序空间”原理去

了解神经系统工作机理, 将给我们更多的思维空间.  

虽然我们是从H-H方程出发, 但是, 在序空间中我们并没有要求此方程是否

很精确反映神经元电活动, 我们只要求 H-H 方程在定性上能反映神经元的电活

动情况, 那么上述分析是不失一般性的.  

4) 对于广义圆映射我们还需要进一步分析, 但是, 已经找到了一定的规律, 

不管它还有何种变化规律. 这将是神经信息处理中很重要的一个环节.  

根据以上分析说明神经脉冲序列确实可以回答上述四个问题, 不管这些回

答是否完全令人满意, 但是, 按这四个问题作为标准来看, 神经脉冲序列比起现

有的理论更有理由成为神经信息编码.  
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