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海马 CA1锥体神经元放电波形的数值研究
刘利华　刘深泉

摘　要　本文应用神经元房室模型 ,构造了一个由 31个房室组成的海马 CA1锥体神经元房室模

型 ,用数值方法探讨海马 CA1锥体神经元的放电波形特点。以持续钠电导 、快速钠电导和胞体树突耦

合强度为例 ,研究它们对放电波形的影响。结果:①放电波形对持续钠电导非常敏感 ,持续钠电导的微

小改变也能导致放电波形的明显变化;②放电波形每个 Burst中 Spike个数与快速钠电导存在着明显的

线性递增关系;③随着胞体树突耦合强度的增加 ,每个 Burst中 Spike个数在急剧减少。
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【Abstract】　Inthispaper, westudiedthecharacteristicsofthefiringwaveformofhippocampalCA1

pyramidalneuronbynumericalmethodbasedonconstructinganeuronmodelwhichconsistsof31

compartments.Especially, theeffectsofpersistentsodium conductance, fastsodium conductanceand

conductancebetweensomaanddendriteonfiringwaveformwereexactlystudied.Theresultsshowedthat, the

firingwaveform wasverysensitivetothechangeofpersistentsodium conductance, evenlittlechangeof

persistentsodiumconductanceleadtogreatdifferenceinfiringwaveform.Thenumberofspikesinoneburstof

firingwaveformgrewinalinearrelationshipwiththeincreasingoffastsodiumconductance.And, thenumberof

spikesinoneburstoffiringwaveformdecreasedrapidlywiththeincreasingofconductancebetweensomaand

dendrite.

【Keywords】　compartmentmodel;ionicchannel;firingwaveform;conductance

1　模型的建立

在计算神经科学领域 ,房室模型已经成为研究

神经元电活动的主流方法 ,它将单个神经元离散成

多个房室 ,房室之间相互连接后整体描述神经元的

时空变化
[ 1-3]

。本文在文献
[ 4]
研究的基础上 ,为了

更接近事实和提高仿真度 ,增加了树突棘结构 ,构

建了一个由 31个房室组成的海马 CA1锥体神经

元房室模型 ,其中包括 1个胞体房室 , 15个树突房

室和 15个棘房室 ,见图 1。该模型中胞体房室和

棘房室都有离子通道 , 但没有考虑树突房室的离

子通道 。

1.1　胞体模型

胞体房室用以下模型描述
[ 4]
:



图 1　CAI锥体神经元房室模型结构示意图 [ 4-6]

棘房室; 树突房室; 胞体房室

C10
dV10
dt
=Istim -Iions-IL+

　　　　k9, 10 V9 -V10 +k10, 11 V11 -V10

Iions=INa+INap+IDR +IA+IM

INa =gNam
3
hV10 -ENa

INap =gNapwV10 -ENa

IDR =gDRn
4
V10 -EK

IA =gAabV10 -EK

IM =gMu
2
V10 -EK

IL =gL V10 -EL

dx
dt
=
x∞ -x

τx

其中　x∞ =
αx
αx+βx

, τx=
1

αx+βx
。

模型中 C10表示胞体房室膜电容;V10表示胞体

房室膜电压;Istim表示加在胞体房室的外界刺激电

流;Iions表示胞体房室的离子电流;包括快速钠电流 、

持续钠电流 、A-型瞬间钾电流 、滞后整顿钾电流;IL
表示泄漏电流;k9, 10和 k10, 11表示胞体房室与相邻树

突房室之间的电导;gNa、gNap、gDR、gA、gM和 gL分别

表示模型中各种离子通道的最大电导;ENa、EK、EL

分别表示钠离子 、钾离子和泄漏电流的平衡电位 。

离子通道采用 Hodgkin-Huxley方程描述 , m、h、w、

n、a、b、u表示各离子通道的门控变量 ,且满足最后

一个方程 ,这里 x代表 m、h、w、n、a、b、u。

1.2　树突模型

树突房室用以下模型描述
[ 4]
:

Ci
dVi
dt
=-giVi+ki-1, i Vi-1 -Vi

　　　+ki, i+1 Vi+1 -Vi +Is

Is=
Vs, i-Vi
Rs

　　　(i≠ 10)

　　模型中没有考虑离子电流 , Ci表示第 i个树突

房室的膜电容;Vi表示第 i个树突房室的膜电压;

ki-1, i和 ki, i+1表示第 i个树突房室与相邻房室之间

的电导;Is表示树突房室和对应棘房室之间的电流;

Vs, i表示树突房室所对应的棘房室的膜电压;Rs表

示棘茎部的电阻。如果 Vs, i大于 Vi,则电流从棘房

室流向树突房室;如果 Vs, i小于 Vi,则电流从树突房

室流向棘房室;如果 Vs, i等于 Vi,则没有电流流经棘

的茎部。

1.3　树突棘模型

棘房室用以下模型来描述
[ 5-6]

:

Cs, i
dVs, i
dt
=-Iion-Isyn-Is

Iion =gNam
3
hVs, i-ENa +gKn

4
Vs, i-EK

　 +gL Vs, i-EL

Is=
Vs, i-Vi
Rs

dz
dt
=αz 1 -z-βzz

　　每一个棘结构用一个房室模型来描述 , Cs, i表示

第 i个棘房室的膜电容;Vs, i表示第 i个棘房室的膜

电压;Vi表示棘房室所对应的树突房室的膜电压;

Iions表示离子电流 ,包括钠离子电流 、钾离子电流和

泄漏电流;Isyn表示突触电流 ,这里只研究单神经元

放电 ,所以不予考虑;Is表示棘房室和对应树突房室

之间的电流 , 和前面描述一样 。离子通道采用

Hodgkin-Huxley方程描述 , m、h、n是离子门控变

量 ,满足第四个方程 ,这里 z代表 m、h、n。

2　结果

本模型的计算运用四阶龙格库塔法 ,通过C++

实现 ,胞体模型和树突模型的参数选自文献 [ 4] ,棘

模型参数选自文献 [ 5-6] ,除特别说明外 ,下文中
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电导的单位一律是 10
-5
mS。

把海马切片放在低钙溶液中 , CA1锥体神经元

先发生 5 ～ 10mV的去极化 , 10min左右大多数 CA1

锥体神经元会自发地放电 ,放电波形有单峰发放 、双

峰发放 、三峰发放和复杂的混沌发放(文献 [ 4]的实

验结果)。图 2(a1 ～ a3)是实验中当刺激电流分别

为 0.1nA、 0.06nA和 0nA时的放电波形图 (文献

[ 4]的放电图),图 2(b1 ～ b3)是对应刺激条件下用

文中模型数值模拟得到的放电波形图 ,仿真放电图

和实验放电图基本上吻合 ,说明模型有一定的合理

性 。

图 2　放电波形的实验图和数值模拟图

Figure2　Neuronalfiringwaveformobservedinexperimentand

neuronalfiringwaveformgeneratedbythemodel

2.1　持续钠电导对放电波形的影响

该小节主要研究持续钠电导对放电波形的影

响 。模型中 ,持续钠电导的数值比快速钠电导的数

值要小得多 ,但是在发放动作电位的过程中起着非

常重要的作用。图 3是持续钠电导取不同值时对应

的动作电位发放波形图 ,当持续钠电导过小时 ,发放

图先发生一次振荡 ,而后趋于静息状态 ,不发放动作

电位 ,随着持续钠电导的不断增大 ,放电波形先后经

历单峰发放 、双峰发放 、三峰发放和二三峰间隔发放

等周期性放电 ,但是当持续钠电导增大到一定程度

后 ,又不发放动作电位了 ,所以 ,持续钠电导过大或

过小都将阻碍或抑制动作电位的发放 。

图 3　持续钠电导对放电波形的影响

Figure3　Effectofpersistentsodiumconductanceonneuronalfiring

(a1)gNap=0.1,不发放动作电位;(a2)gNap=0.112,单峰发放;

(a3)gNap=0.115,双峰发放;(a4)gNap=0.22,三峰发放;(a5)gNap

=0.233,二三峰间隔发放;(a6)gNap=0.26,不发放动作电位

在数值模拟过程中发现当持续钠电导在

0.230 ～ 0.240这一小范围内变化时 ,动作电位的发

放表现为混沌放电 ,放电波形较为复杂并且没有规

律 ,图 4是持续钠电导在 0.230 ～ 0.240这一小范围

内变化时得到的部分放电波形图。图 3和图 4表明

CA1锥体神经元的放电波形对持续钠电导非常敏

感 ,持续钠电导的微小改变也能导致放电波形的明

显变化。

图 4　持续钠电导对放电波形的影响

Figure4　Effectofpersistentsodiumconductanceonneuronalfiring

(b1)gNap=0.235;(b2)gNap=0.236;

(b3)gNap=0.237;(b4)gNap=0.238

2.2　快速钠电导对放电波形的影响

该小节主要研究快速钠电导对胞体放电波形的

影响 ,图 5是不同钠电导情况下对应的不同动作电

位发放波形图 。当快速钠电导过小时 ,发放图先振

荡一下而后趋于静息状态 ,不发放动作电位 ,随着快

速钠电导的不断增大 ,胞体动作电位的发放先后经

历单峰放电 、双峰放电 、三峰放电 、四峰放电和五峰

放电 。通过对图 5的观察发现 ,动作电位的放电波

形以 Bursting的形式出现 ,并且随着快速钠电导的

不断增大 ,每个 Burst中 Spike个数也在增加。为了

进一步验证这一结论 ,继续加大快速钠电导 ,如图 6

(b1),当快速钠电导是 26时 ,得到一个 8峰放电

图;图 6(b2),当快速钠电导是 36时 ,得到一个 12

峰放电图;图 6(b3),当快速钠电导是 70时 ,又得到

一个 21峰放电图。图 6进一步说明了胞体动作电

位的发放是以 Bursting的形式出现 ,并且随着快速

钠电导的增大 ,每个 Burst中 Spike个数在增加。

图 7(a)是放电波形 ISI与快速钠电导的关系

图 ,在快速钠电导的整个变化过程中 ,胞体放电始终

是周期性放电 ,而且放电波形以 Bursting的形式出

现 ,相邻两个 Burst之间的时间间隔较长 ,随着快速

钠电导的增加 ,相邻两个 Burst之间的时间间隔先

是急剧减少 ,而后是缓慢减少 ,在每个 Burst中 ,有

多个 Spike,而且 Burst内部 Spike之间的距离随着

快速钠电导的增大变化不是很明显 。图 7(b)是每
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图 5　快速钠电导对放电波形的影响

Figure5Effectoffastsodiumconductanceonneuronalfiring

(a1)g
Na
=14,不发放动作电位;(a2)g

Na
=16.3,单峰发放;

(a3)gNa=17.5,双峰发放;(a4)gNa=18,三峰发放;

(a5)gNa=19,四峰发放;(a6)gNa=21,五峰发放

图 6　快速钠电导对放电波形的影响

Figure6Effectoffastsodiumconductanceonneuronalfiring

(b1)gNa=26,八峰放电;(b2)gNa=36, 12峰放电;

(b3)gNa=70, 21峰放电

个 Burst中 Spike个数与快速钠电导的关系图 ,随着

快速钠电导的不断增大 ,每个 Burst中 Spike个数也

在增加 。

2.3　胞体树突耦合强度对放电波形的影响

该小节主要研究胞体树突耦合强度对放电波形

的影响。胞体树突耦合强度对胞体放电波形的影响

也是非常明显的 ,当耦合强度过小时 ,胞体放电先经

历一个簇发放 ,而后趋于静息状态 ,不再发放动作电

位 ,当连接强度增加到一定程度 ,胞体动作电位的发

放表现为周期性簇发放 ,并且随着耦合强度的增大 ,

簇发放的程度在衰减 ,继续增大时 ,可以清晰地看到

随着耦合强度的增大胞体放电先后经历三峰放电和

双峰放电等周期性放电。所以随着胞体树突耦合强

度的不断增大 ,胞体的放电总是表现为 Bursting形式

的周期性放电 ,但是每个 Burst中 Spike个数在减少。

3　讨论

本文构造了一个由 31个房室组成的海马 CA1

锥体神经元房室模型 ,来研究 CA1锥体神经元的放

电波形特点 ,其中包括 1个胞体房室 、15个树突房

室和 15个棘房室 ,胞体房室和棘房室有离子通道 ,

图 7　放电波形 ISI(a)和每个 Burst中

Spike个数(b)与快速钠电导的关系图

Figure7　Therelationshipbetweeninter-spikeinterval(a)

thenumberofspikesperburst(b)andfastsodiumconductance

图 8　胞体树突耦合强度对放电波形的影响

Figure8　Effectofconductancebetweensoma

anddendriteonneuronalfiring

(a1)k=0.8,不发放动作电位;(a2)k=1.3,簇发放,峰电位非常

密集;(a3)k=2.6,簇发放,峰电位密集程度减弱;(a4)k=4,峰电

位密集程度继续减弱;(a5)k=8,三峰发放;(a6)k=15,双峰发放

但是没有考虑树突房室的离子通道 ,每个树突房室

和每个棘房室的描述都是一样的。

首先利用文中建立的模型和相关参数对动作电

位进行数值模拟 ,模拟结果和文献
[ 4]
的实验结果基

本吻合 ,说明这里的模型有一定的合理性 ,接着分别
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研究了持续钠电导 、快速钠电导和胞体树突耦合强

度对 CA1锥体神经元放电波形的影响 ,得到以下几

个结论:

(1)持续钠电导在数值上虽然很小 ,但是对动

作电位的发放起着非常重要的作用 ,动作电位的放

电波形对持续钠电导高度敏感 ,持续钠电导的微小

改变也能导致放电波形发生明显的变化。当持续钠

电导过小或者过大都将阻碍或者抑制动作电位的发

放 ,在一定范围内 ,随着持续钠电导的不断增大 ,胞

体放电先后经历着单峰发放 、双峰发放 、三峰发放和

二三峰间隔发放等周期性放电 ,但当持续钠电导增

大一定程度时 ,会出现非常复杂的放电波形 ,表现为

混沌放电。

(2)快速钠电导过小时会阻碍或者抑制动作电

位的发放 ,随着快速钠电导的不断增大 ,胞体放电先

后经历单峰放电 、双峰放电 、三峰放电 、四峰放电和

五峰放电 ,并且随着快速钠电导的继续增大 ,发放波

形中每个 Burst中 Spike个数也继续增加 ,放电波形

每个 Burst中 Spike个数与快速钠电导存在着明显

的线性递增关系 。

(3)胞体树突耦合强度也会影响胞体的放电波

形 ,当耦合强度较小时 ,胞体先会有一个簇发放 ,然

后趋于静息状态 ,不再发放动作电位 ,当耦合强度增

大到一定程度时 ,胞体放电表现为周期性簇放电 ,并

且随着耦合强度的增大 ,簇发放的程度在减弱 ,继续

增大耦合强度 ,可以看到清晰的三峰放电和双峰放

电图 。

模型中忽略了一些较小的离子电流以及各树突

房室和各棘房室没有区别刻画 ,这些都是文中模型

的不足 ,不断完善和修正模型将是以后的主要工作。
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