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基底神经节与大脑皮层模块化电路中的信息处理

Information Processing in Modular Circuits Linking Basal Ganglia and Cerebral Cortex

James C. Houk

（Song Jian，translate）

近年来，对基底神经节的解剖组织、在这些结构中发生的信号处理以及它们与分子机制

和认知功能的许多关系的认识有了显著的扩展。各种发现都指向了基底神经节在环境的背景

分析中的一种意想不到的作用，以及在规划和执行智能行为时对这些信息的适应性使用中的

一种作用。这本书是关于这些新兴概念的。作为一个介绍性的章节，我在这里提供了一个概

述，强调了一些更突出的发现，我概述了一个简单的概念模型来解释它们。让我先简单地回

顾一下基本解剖学，因为它为其他研究结果的解释提供了有用的基础。

一、信息流解剖图

实际上，整个大脑皮层投射到基底神经节，然后输出又返回到大脑皮层的额叶区域，或

者在某些情况下直接传到中脑和后脑的运动系统。在这篇综述中，我关注的是回到额叶皮质

的路径。信息流的基本规划如图 1.1所示。该图基于一个关键性审查，其中确定了几个并联

电路，每个电路的基本设计如图 1.1所示（Alexander等人，1986年）。大脑皮质的不同区域

集中在纹状体区域，通过苍白球和丘脑，投射回额叶皮质区域，从而促进纹状体输入。从纹

状体经外侧苍白球和下丘脑到苍白球的直接途径也较少，从丘脑到纹状体的路径较短，该路

径绕过大脑皮层。图 1.1中的细箭头主要表示兴奋性连接，而实心箭头则表示抑制。

图 1.1大脑皮层与基底神经节若干部分之间的信息流图。

正如本书第 4章至第 7章所述，这些路径中令人印象深刻的解剖特异性，并在其他地方

进行了回顾（Goldman Rakic，1984；Graybiel，1991），这使得 Houk 和Wise（1993）进一

步发展。我们假设 Alexander等人（1986）确定的每个隔离电路依次由一个大的模块阵列组

成，每个模块按照图 1.1所示的同一平面图进行组织（Wise和 Houk，1994）。这一假设与一

般的观察结果很吻合，即额叶皮质的每个区域都包含一个单位群，这些单位群的反应性质在

某种一般意义上彼此相似，而这些单位间的反应的一个或多个参数特征不同（见 Goldman
Rakic，1991 年和第 7章）。参数差异可能是由于模块输入的细微变化造成的，这些模块具

有相同的结构和基本上相同的信息处理能力。Houk和Wise（1993）根据下一节讨论的纹状

体多棘神经元的细胞特性提出了一个关于单个皮质基底神经节神经元模块的一般处理功能

的假设。
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二、纹状体多棘神经元模式识别的潜能

基底神经节的输入阶段是纹状体，纹状体的主要神经元称为多棘神经元，因为它们的长

树突上的突触棘密度很大，如第 3章和第 4章所述（另见Wilson，1990）。每一个多刺神经

元从大约 10000个不同的传入纤维接收输入，这是仅次于小脑皮层浦肯野细胞的一个显著的

收敛程度。这种类型的细胞结构类似于感知器中使用的网络结构，这是几十年前理论家广泛

研究的模式识别网络（Rosenblatt ，1962；Albus，1971；Minsky 和 Papert，1969，但见 1987
年）。感知器需要将不同类型的信息大量汇聚到单个单元上，类似于纹状体多棘神经元的皮

质输入的汇聚。此外，感知器需要一个特殊的输入，它按照本书第 4 章和第 10 章到第 13
章讨论的内容调整收敛输入的突触权重。这种调节机制训练各个单元识别特定的输入模式。

第 4、10和 12章总结了越来越多的证据，证明多巴胺纤维为纹状体的多棘神经元提供了增

强输入，训练它们识别大脑皮层输入的模式（另见 Ljungberg等人，1989年；Wickens，1990
年）。最后，感知器在单元的响应特性中利用了一个突变的激活阈值，形成了模式识别的一

条清晰的决策线。多棘神经元由于其膜的高度非线性离子特性，在“向上”和“向下”状态之间

也有突变的阈值（见Wilson，1990和第 3章）。这三个特征：不同输入、专门训练信号和双

状态行为，表明多棘神经元可能特别适合模式识别任务。

图 1.2皮质基底神经节模块示意图。细箭头表示净激发；实心黑色箭头表示直接的 SP到 P投射和 P到 T投射表示净抑

制；三角形箭头表示多巴胺输入表示神经调节。C，大脑皮质神经元；F，额叶皮质神经元；SP，纹状体多棘神经元；P，

苍白球的神经元；T，丘脑神经元。

图 1.2的上半部分将这些特征合并到由 Houk和Wise（1993）定义的皮质基底神经节信

息处理模块的示意图中。图中显示了来自大脑皮层不同区域的 5个（10000个）皮质神经元

（C和 F）对多棘神经元（SP）的会聚性兴奋输入；F是来自额叶皮层的神经元。假设更多

扩散的多巴胺输入作为训练信号，加强 C和 F输入的突触权重，以指导模式识别过程。由

于强化指导学习，最终学习的模式应该反映出行为意义重大的背景环境，如第 10章到第 13
章所讨论的。稍后，当多棘神经元暴露在相同或类似的背景模式下时，产生的激发将导致神

经元向上状态的转换，然后激发一系列动作电位，然后返回其向下状态。在第 2章中，Schultz
和同事描述了多棘神经元的突发放电与动物在执行行为任务时面临的各种情境的关系。假设

由一个多棘神经元产生的突发表示检测到一个具有行为意义的背景环境，那么图 1.2中电路

的其余部分就可以用于优化计算，并将其存储在工作内存中，以用于规划后续的行为，如下

一节中所讨论的。

三、皮质丘脑环路和工作记忆



3

单一单位研究显示，额叶皮质神经元的持续放电模式似乎代表了行为显著刺激或事件的

短暂工作记忆（Goldman Rakic，1991）。在第 7章中，Goldman Rakic 描述了这些信号如何

提供由刺激特征或内部状态组成的背景环境信息的分布式表示，这些信息需要在短时间内保

存，以便用于控制持续的行为。动作完成后，不再需要这些信息，额叶神经元的持续放电也

相应停止。

Houk和Wise（1993）提出了一种机制，皮质基底神经节神经元模块可以用来检测这些

背景环境并将它们记录在工作记忆中。如图 1.3中的实线轨迹所示，已知棘突神经元的迸发

会暂停苍白球神经元的持续抑制输出（Chevalier和 Deniau，1990）。由于这些神经元的抑制

性反弹特性，对丘脑神经元抑制性输入的暂停预计将引发短暂的丘脑放电迸发（Wang等人，

1991）。我们假设反跳脉冲随后会在图 1.2所示的相互皮质丘脑回路中启动正反馈。这可以

调节工作记忆的持续释放。持续活动是丘脑和皮质神经元的一种属性（Fuster和 Alexander，
1973；Goldman Rakic和 Friedman，1991）。

图 1.3基底神经节信号与丘脑和额叶皮质神经元（T-F）持续放电的假设关系。实线轨迹显示了图 1.2中由直接途径介导

的反应，点画痕迹显示了通过视丘下侧环介导的反应。SP，多棘神经元放电；P，苍白球神经元放电。

图 1.3中的实线轨迹阐明了这些神经信号之间的拟议关系。棘突神经元放电（轨迹 SP）
的迸发，意味着检测到一个行为上的重要背景，产生一个苍白球神经元放电（轨迹 P）的停

顿，通过去抑制在丘脑和额叶皮质神经元（轨迹 T-F）之间相互连接的持续正反馈。所建议

的机制可以被认为是将一个多棘的神经元检测到的背景环境注册到工作记忆中，这样这些信

息可以在以后的行为控制中使用。图 1.3中的点刻画痕迹表明，通过下丘脑侧环（见图 1.2）
专门定向的传输可能如何取消先前注册的背景信息。直接抑制和兴奋性侧环通路的同时活动

可以控制在本书第 17章讨论的竞争选择过程。

四、在行为控制中使用注册背景信息

额叶皮层的工作记忆如何被用来控制行为？Houk和Wise（1993、1994）考虑了使用这

些信息的三种解剖途径。一种是通过广泛的皮质通路，如第 7章所述，通过许多途径，通向

初级运动皮层。这些连接可能是在连接小脑、红核和运动皮层的循环网络中启动活动的有效

方式；该网络中的正反馈被认为是产生控制肢体运动的运动命令的主要驱动力（Houk等人，

1993）。第二个主要的输出途径是通过脑桥到小脑。这种途径可能有助于对小脑进行程序控

制（Bertier等人，1993）。第三种途径是通过皮质纹状体输入到不同的基底神经节神经元模

块，这可能允许检测第一个模块中的一个背景信息，从而有助于检测另一个模块中的后续背

景环境。这种递归过程可能是生成复杂属性的一种非常强大的机制，这些属性可能在高级行



4

动计划中使用（Houk和Wise，1994）。

在这一介绍性章节中，我对基底神经节电路的显著解剖和生理学进行了概述，并试图将

这些发现整合到一个简单的概念模型中，即在皮质基底神经节模块中执行的基本信息处理操

作。在基底神经节的输入阶段，纹状体中的多棘神经元接收来自大脑皮层广泛区域的多种会

聚信号。这些多棘的神经元被假定为模式分类器，它们在多巴胺纤维输入的训练影响下学习

识别皮质输入中的活动模式，这意味着行为显著的环境的出现。当这种情况被检测到时，由

此产生的棘状神经元放电被认为可以抑制丘脑皮质环，从而启动额叶皮质神经元群的持续活

动。通过这种方式，检测到的背景环境将被注册为工作记忆，因此这些信息将可用于随后的

运动行为规划和控制。
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