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摘要 � 神经元环路是大脑神经系统的基本单元, 而环路的信息输出则由主神经元所决定. 本文通过对小脑

皮层、嗅球和海马 CA1三类不同环路中的主神经元: 浦肯野神经元、僧帽神经元和锥体神经元建立给予神经

元几何形态和电缆传递的多房室模型, 通过它们的动作电位分析和比较,说明不同类型的外界刺激,三个环

路中主神经元动作电位的区别; 并进一步比较对同类刺激, 三类主神经元动作电位的不同,模型验证它们所

属环路在神经系统中所起的不同输出功能.
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引言

神经元环路在大脑中是普遍存在的结构, 它们

是构成大脑神经元网络的基本单元, 而作为神经元

环路中的主神经元,在脑信息传递过程中扮演着信

号输出的角色, 它的特性可以直接反映其所属环路

的输出特性,因此,神经环路中的主神经元一直处于

环路中的核心位置.本文主要考察小脑皮层浦肯野

神经元、嗅球僧帽神经元和海马 CA1锥体神经元这

三类主神经元离子
[ 1-2]
通道分布,空间几何形态和物

理电缆特性,得到基于电导的主神经元房室模型,并

数值分析了三类主神经元对不同种类外界刺激的反

应,以及各自所属神经环路中的功能区别.

在小脑皮层环路中,外界刺激可直接和间接地

传递到浦肯野神经元中,并通过浦肯野的处理再由

其传出到下一级脑区, 直接刺激是由爬行纤维传

入,间接刺激则是苔状纤维通过颗粒细胞后再传到

浦肯野神经元上,作为小脑皮层中唯一输出的浦肯

野神经元在运动控制和运动学习过程中起着主导

作用
[ 3]
.

在嗅球环路中,感觉气味和传递信息的过程也

非常明显,当感觉神经元接收到外界气味刺激, 通

过嗅小球与僧帽神经元形成突触连接,并通过该连

接把气味信息传给僧帽神经元等,僧帽神经元和丛

状神经元将气味信号轴突传导至嗅皮层,整合加工

为嗅觉
[ 4]
,僧帽神经元是嗅球的主要输出.

在海马 CA1环路中, 由内嗅皮质传入的信息

可通过 DG� CA3� CA1路径传入

CA1,也可直接由内嗅皮质传入 CA 1, 而接收

这些信息的主要是 CA1中的锥体神经元,当然, 由

CA1�下托 �内嗅皮质的信息传出也是由 CA1锥

体神经元来承担,所以, 锥体神经元在 CA1区域中

信息的输入输出起主要作用
[ 5]
.

本文就小脑皮层浦肯野神经元、嗅球僧帽神经

元和海马 CA1锥体神经元中三类主神经元建立房

室模型,模型分析其动作电位的特点.

1� 模型与方法

本文构造的神经元模型,其形态基于各自的几

何结构和物理电缆特性,小脑皮层浦肯野神经元共

三部分:胞体、25根光滑树突和 171根棘树突, 浦

肯野神经元的具体几何结构
[ 6]
, 如图 1. A,每

图 1� 三类主神经元几何形态, ( a)浦肯野神经元,

( b)僧帽神经元, ( c) CA1锥体神经元

F ig. 1� Th ree principal neurons� geom etric shap e,

( a) pu rk in je neu ron, ( b) m itral neu ron, ( c) CA1 pyram idal n euron
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部分的具体房室个数见表 1. ; 嗅球中僧帽神经元

共四部分:胞体、1根主树突、1根侧树突和 1根嗅

小球丛,僧帽神经元的具体拓扑结构
[ 7]
, 见图 1. B,

每部分的具体房室个数见表 1;海马 CA1中锥体神

经元共四部分:胞体、1根主树突、4根二级树突和

1根轴突, CA1锥体神经元的具体拓扑结构
[ 8]
, 见

图 1. C, 每部分的具体房室个数见表 1.

表 1� 图 1中三类主神经元各部分房室个数

Tab le 1� Com partm ents numbers o f each pa rt of

three pr incipa l neurons in F igure 1

Stru cture som a

prim ary

dendrite or

sm oothd endrite

lateral dend rite or

secondary dend rite

or sp inydend rite

axon or

glom eru lar

tu fts

Compartm en t

num bers of E ach

part in purk in je

n euron

1 1 1 -

Compartm en t

num bers of E ach

part in m itral

n euron

1 1 1 1

Compartm en t

num bers of E ach

part in CA1

pyram idal neu ron

1 15 10 5

单个神经元房室采用基于电导的 H odgkin -

Hux ley方程来描述,各个神经元的形态结构用离散

房室模型来刻画.对浦肯野神经元分三个部分 (胞

体、光滑树突和树突棘 ), 对于僧帽神经元、CA1锥

体神经元, 根据几何形态得到对应的房室模型刻

画.神经元内部电信号传递采用 Ra ll的电缆模型,

其离散格式是房室模型,不同房室的描述类似一片

膜结构,对应不同类型的离子通道分布. 单个神经

元不同房室之间的连接,是电缆模型的离散形式,

整体得到不同形态神经元的电位变化.一般神经元

的描述如下:

C
dV

dt
= I ion + I ( t) + Icompartmen t

dx
dt
= ( x� - x ) /�x

(1)

其中 C为膜电容, x描述不同离子通道中通道打开

的程度. x� 和 �x 描述通道的变化率, I ( t )为外界输

入,这里采用直流和交流两种刺激. Icompar tmen t为房室

之间的连接电流, 其离散表示形式为: Icompartmen t =

Vi+ 1 - Vi

R i+ 1
+
Vi- 1 - V i

R i- 1
,其中 R i表示两个房室之间的

连接电阻强度. I ions为房室的离子电流,分别为.

( 1)对于浦肯野神经元

胞体: I ion = ILeak + INaF + INaP + ICap 2 + ICaT + IC aE +

� � IK hh + IKM + IKA + IKD + IKh + Icad

光滑树突: I ion = ILeak + ICap2 + IC aT + ICaE + IKhh +

� � IKM + IKA + IKD + IKC3 + IK 23 + Icad

棘树突: Iion = IL eak + ICaP2 + ICaT + ICaE + IK hh +

� � IKM + IKA + IKD + IKC3 + IK 23 + Icad

具体每种离子通道的参数值见参考文献 [ 6].

( 2)对于僧帽神经元

胞体: I ion = Inafast + Ikfa sttab + Ikslow ta b + IKA + Ikca3 +

� � I lcafix ed + Icad + IkO + I leak

主树突: Iion = Inafa st + Ikfastta b + Iks low tab + IkA +

� � Ikca3 + I lcaf ixed + Icad + INaP + IIh + IkO + Ileak

嗅小球丛: I ion = Ikslow tab + I lcaf ixed + Icad + I leak

侧树突: Iion = Ikfas ttab + Inafa st + I leak

具体每种离子通道的参数值见参考文献 [ 4] .

( 3)对于 CA 1锥体神经元

胞体: I ion = Ihha2 + Ih + Ikap + Ikm + Ical + Icat +

� � Isomaca r + Ikca + Icad + I leak

主树突: Iion = Ih + Icar + IcalH + Icat + Imykca + Ikm +

� � Ikap + Ikad + Ihha_old + I leak
二级树突: I ion = Ih + Icar + Ica lH + Ica t + Icad +

� � Imykca + Ikm + Ikap + Ikad + Ihha _old + Ileak

轴突: I ion = Ihha2 + Ikm + I lea k

具体每种离子通道的参数值见参考文献 [ 8] .

利用神经元的几何形态和离散房室,可以建立

三类主神经元的房室模型.本文计算均采用 NEU-

RON软件
[ 9]
, 并运用了 o rig in对数据进行处理, 所

得数值结果已经过反复验证.

2� 模拟结果与分析

对小脑皮层浦肯野神经元、嗅球僧帽神经元和

海马 CA1锥体神经元这三类主神经元, 神经元胞

体附加外界刺激后,模型分析三类神经元不同位置

的动作电位的传递变化和信号区别.

2. 1� 动作电位

2. 1. 1� 直流刺激, I( t ) = 0. 25nA, 持续时间 200ms.

由图 2可以看出, 对同一种外界电刺激, 三类

主神经元所做的反应是完全不同的,不论是动作电

位的幅度、形状还是发放密度,都显示了它们之间

的区别,表明了不同的环路对外界刺激所展现的功
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能是不同的.

图 2� ( a )、( c )和 ( e)依次为在直流电刺激 0. 25nA作用在胞体处时

浦肯野神经元、僧帽神经元和 CA1锥体神经元的胞体电位发放图,

( b)、(d )和 ( f )依次为上述三种神经元对应的各部分电位图

F ig. 2� ( a)、( c) and ( e) are som a act ion potent ial of purk in je n euron、

m itral neu ron and CA1 pyram idal n euron under DC stim u lat ion of

0. 25nA on som a respect ively; ( b)、( d) and ( f) are each part� s

act ion poten tial of three prin cipal neu ron sm ent ion ed above

在图 ( b )浦肯野神经元,依次为黑色 � 胞体、蓝

色 � 光滑树突、红色 � 近端棘树突和绿色 � 远端棘

树突,可以看处,在给定胞体一电刺激后,离胞体近

的光滑树突和近端棘树突会出现和胞体同步的发

放,而离胞体远的棘树突 (绿线 )则由于动作电位在

树突上的衰减, 以至于胞体传递到远端棘树突上的

电位无法达到其阈值,导致其无动作电位产生.

在图 (d )僧帽神经元, 依次为黑色 � 胞体、蓝

色 � 主树突、绿色 � 侧树突和红色 � 嗅小球丛, 可

以很容易看出, 在胞体处先有动作电位产生, 然后

传送到主树突和侧树突以及嗅小球丛,这与电生理

学实验中所述的动作电位首先在轴丘接近胞体处

产生是吻合的.

在图 (f )CA1锥体神经元,依次为黑色 � 胞体、

蓝色 � 主树突、绿色 � 二级树突和红色 � 轴突, 同

图 ( d )类似, 首先是轴突上有动作电位产生, 随后

传递到胞体和主树突以及二级树突.

2. 1. 2� 交流刺激, I ( t ) = B + Asin (w t), 持续时间

1000m s, B = 0. 12, A = 0. 18, w = 0. 05.

图 3� (a )、(c )和 (e )依次为交流电刺激 0. 12+ 0. 18sin ( 0. 05t) nA

作用在胞体处时浦肯野神经元、僧帽神经元和 CA1

锥体神经元的胞体电位发放图, (b)、(d )和 (f )

依次为上述三种神经元对应的各部分电位图

Fig. 3� ( a)、( c) and ( e) are soma act ion poten tial of purk in je n eu ron、

m itral neuron and CA1 pyram idal neuron under AC stmi ulat ion of

0. 12+ 0. 18sin( 0. 05t) nA on som a respectively;

( b)、( d) and ( f) are each part� s action potent ial of

three principal neuronsm entioned above

类似图 2, 由图 3也可以看出, 对同一种外界

交流刺激, 三类主神经元所做的反应也是不同的,

浦肯野神经元呈现 1周期放电,僧帽神经元则呈现

2周期、3周期和 1周期混合放电的情况, 而 CA1

锥体神经元则出现很好的簇放电形态, 因此, 不论

是动作电位的幅度、形状还是发放密度, 都显示了

它们之间的区别,表明了神经系统中三种不同的环

路对外界刺激所展现的功能是不同的.

在图 ( b )浦肯野神经元, 依次为黑色 � 胞体、

蓝色 � 光滑树突、红色 � 近端棘树突和绿色 � 远端

棘树突,可以看处,在给定胞体一电刺激后, 离胞体

近的光滑树突和近端棘树突会出现和胞体同步的

发放, 而离胞体远的棘树突 (绿线 )则由于动作电

位在树突上的衰减,以至于胞体传递到远端棘树突

上的电位无法达到阈值,导致其无动作电位产生.
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在图 (d )僧帽神经元, 依次为黑色 � 胞体、蓝

色 � 主树突、绿色 � 侧树突和红色 � 嗅小球丛, 我

们可以很容易看出, 在胞体处先有动作电位产生,

然后传送到主树突和侧树突以及嗅小球丛, 这与电

生理学实验中所述的动作电位首先在轴丘接近胞

体处产生是吻合的.

在图 ( f) CA1锥体神经元,依次为黑色 � 胞体、

蓝色 � 主树突、绿色 � 二级树突和红色 � 轴突, 同

图 ( d)类似, 首先是轴突上有动作电位产生, 随后

传递到胞体和主树突以及二级树突.

2. 2� 平均发放频率

神经元电位发放的频率是神经传导编码的重

要指标,下面分析外界刺激下,三类主神经元的发

放频率变化.

图 4� (a )为在直流电刺激下,三类主神经元胞体动作电位的平均

发放频率图, X轴为直流电刺激强度: 0. 25nA ~ 1. 0nA, Y轴为平均

发放频率; (b)为在交流电刺激下,三类主神经元胞体动作电位的

平均发放频率图, X轴为交流电刺激频率W: 0. 02~ 0. 07,

Y轴为平均发放频率

F ig. 4� ( a)M ean firing frequency of three principal neurons� soma

action poten tial under DC stmi ulat ion, X- axis is the DC intensity:

0. 25nA ~ 1. 0nA, Y - axis is them ean f iring frequency; ( b) M ean f iring

frequency of three principal neurons� som a action potent ial under

AC stmi u lat ion, X- ax is is the AC frequency: 0. 02~ 0. 07,

Y- ax is is them ean f iring frequency

由图 ( a)可知, 随着外界刺激强度的改变, 三

类主神经元呈现不同的发放频率,说明不同的神经

元环路:小脑皮层、嗅球和海马 CA1对应不同的信

息输出模式.

由图 (b )可知,随着外界刺激频率的改变,三类主

神经元呈现出不同的发放率变化,即对外界刺激的编

码不同,从而说明不同的神经元环路:小脑皮层、嗅球

和海马 CA1对外界改变所做的反应是不同的.

2. 3� 峰峰间距 ( ISI)

比神经元电位发放频率更精细的神经传导编

码是电位发放的峰峰间距 ( ISI), 下面分析外界刺

激下, 三类主神经元的 ISI变化.

图 5� ( a )直流电刺激从 0. 25nA到 0. 65nA的变化过程中,

三种主神经元: CA1锥体神经元、浦肯野神经元和僧帽神经元动作

电位的 ISI变化图, X轴为直流电刺激强度, Y轴为 ISIs;

( b)交流电刺激频率W 从 0. 16到 0. 41的变化过程中,三种

主神经元: CA 1锥体神经元、浦肯野神经元和僧帽神经元动作电位

的 IS I变化图, X轴为交流电刺激频率, Y轴为 ISIs

Fig. 5� ( a)D iagram of IS Is of three prin cipal neu rons under DC

tim u lat ion: 0. 25nA� 0. 65nA, X- ax is is DC in tens ity, Y - ax is is ISIs;

( b) D iagram of ISIs of th ree p rincipa ln eurons under AC stim u lat ion,

W: 0. 16� 0. 41, X - axis isAC frequ ency, Y - axis is IS Is

显然, IS I的变化比较凌乱, 三类主神经元 ISI

的区别需要认真研究.

3� 讨论

影响神经元电位发放的因素很多,不仅膜的电

学特性和膜内的电缆特性可以确定电位发放,神经

元的几何形态也有树突计算问题,完全改变神经元

的动作电位特性
[ 10]

. 对不同单房室的神经元的发

放性, 也有很多文献研究
[
11]。本文利用不同环路

中神经元的几何形态和离子通道分布,对小脑皮层

浦肯野神经元、嗅球僧帽神经元和海马 CA 1锥体

神经元建立房室模型,通过 NEURON软件, 数值分

析三类主神经元的电位发放,得出以下结论:

( 1)、在外界直流刺激下, 三类主神经元的放

电节律具有丰富的模式,并且相互之间有明显的区

别,这表明三类不同的环路对外界刺激所展现的信

号输出明显不同. 在外界交流刺激下, 三类主神经

元的放电模式具有很大的周期性差别,浦肯野神经

元为 1周期, 僧帽神经元为 2周期、3周期和 1周期

混合, 锥体神经元则为明显的簇放电, 进一步通过

主神经元对同一刺激反应的不同,说明不同环路上

的输出模式的差异.

( 2)、通过对同一神经元不同房室动作电位的
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比较,说明了动作电位首先在轴丘接近胞体处产

生,而后向周围传导的事实。这些模型结果说明主

神经元电位发放在各自环路中信号输出的特点.

显然,主神经元在环路中起主导作用, 完整理

解神经环路的信号输出,必须研究将主神经元放在

各自的神经环路中,分析神经环路中的主神经元的

电位发放,这显然是一个重要工作.
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MODEL ANALYSIS OF PRINCIPAL NEURONS IN NEURAL CIRCUIT
*

Wang Le i� L iu Shenquan

(D epar tm ent of App lied M athem atics, South China University of T echnology, Guangzhou� 510640, China )

Abstract� Based on the neura lmorpho logy andmu lt icompartmentmode,l this paper constructed the correspond-

ing compartmentmode ls of cerebellar cortex purkinje neuron, olfactory bulbm itra l neuron and h ippocampus CA1

pyram idal neuron. By ana lyzing the act ion potentia,l the d ifferent action potentials of the three neura l circuit� s

principal neurons under different types of external stimu liw ere illustrated. For the same type o f ex terna l st imu li,

the action po tent ia l o f the three d ifferent neural c ircu it� s principa l neurons w ere a lso illustrated. The model re-

su lts verify that the three different neura l circu its have different output funct ions in their nervous system.

Key words� purk in je neuron, � m itra l neuron, � CA1 pyram ida l neuron, � action potent ia,l � compartm ent

mode l
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