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神经元环路中主神经元的模型分析

汪雷　刘深泉
（华南理工大学理学院，应用数学系，广州　５１０６４０）

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．

关键词　浦肯野神经元，　僧帽神经元，　ＣＡ１锥体神经元，　动作电位，　房室模型

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 ＣＡ１，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

Ｆｉｇ．１　Ｔｈｒｅｅｐｒｉｎｃｉｐａｌｎｅｕｒｏｎｓ’ｇｅｏｍｅｔｒｉｃｓｈａｐｅ，

（ａ）ｐｕｒｋｉｎｊｅｎｅｕｒｏｎ，（ｂ）ｍｉｔｒａｌｎｅｕｒｏｎ，（ｃ）ＣＡ１ｐｙｒａｍｉｄａｌｎｅｕｒｏｎ
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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

Ｔａｂｌｅ１　Ｃｏｍｐａｒｔｍｅｎｔｓｎｕｍｂｅｒｓｏｆｅａｃｈｐａｒｔｏｆ

ｔｈｒｅｅｐｒｉｎｃｉｐａｌｎｅｕｒｏｎｓｉｎＦｉｇｕｒｅ１

Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｓｏｍａ
ｐｒｉｍａｒｙ
ｄｅｎｄｒｉｔｅｏｒ
ｓｍｏｏｔｈｄｅｎｄｒｉｔｅ

ｌａｔｅｒａｌｄｅｎｄｒｉｔｅｏｒ
ｓｅｃｏｎｄａｒｙｄｅｎｄｒｉｔｅ
ｏｒｓｐｉｎｙｄｅｎｄｒｉｔｅ

ａｘｏｎｏｒ
ｇｌｏｍｅｒｕｌａｒ
ｔｕｆｔｓ

Ｃｏｍｐａｒｔｍｅｎｔ
ｎｕｍｂｅｒｓｏｆＥａｃｈ
ｐａｒｔｉｎｐｕｒｋｉｎｊｅ
ｎｅｕｒｏｎ

１ １ １ －

Ｃｏｍｐａｒｔｍｅｎｔ
ｎｕｍｂｅｒｓｏｆＥａｃｈ
ｐａｒｔｉｎｍｉｔｒａｌ
ｎｅｕｒｏｎ

１ １ １ １

Ｃｏｍｐａｒｔｍｅｎｔ
ｎｕｍｂｅｒｓｏｆＥａｃｈ
ｐａｒｔｉｎＣＡ１

ｐｙｒａｍｉｄａｌｎｅｕｒｏｎ

１ １５ １０ ５

单个神经元房室采用基于电导的 Ｈｏｄｇｋｉｎ－
Ｈｕｘｌｅｙ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 Ｒａｌｌ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：

ＣｄＶｄｔ＝Ｉｉｏｎ＋Ｉ（ｔ）＋Ｉｃｏｍｐａｒｔｍｅｎｔ

ｄｘ
ｄｔ＝（ｘ∞ －ｘ）／τ

{
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τｘ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．Ｉｃｏｍｐａｒｔｍｅｎｔ为房室
之间的连接电流，其离散表示形式为：Ｉｃｏｍｐａｒｔｍｅｎｔ＝
Ｖｉ＋１－Ｖｉ
Ｒｉ＋１

＋
Ｖｉ－１－Ｖｉ
Ｒｉ－１

，其中 Ｒｉ表示两个房室之间的

连接电阻强度．Ｉｉｏｎｓ为房室的离子电流，分别为．
（１）对于浦肯野神经元
胞体：Ｉｉｏｎ＝ＩＬｅａｋ＋ＩＮａＦ＋ＩＮａＰ＋ＩＣａｐ２＋ＩＣａＴ＋ＩＣａＥ＋
　　ＩＫｈｈ＋ＩＫＭ＋ＩＫＡ＋ＩＫＤ＋ＩＫｈ＋Ｉｃａｄ
光滑树突：Ｉｉｏｎ＝ＩＬｅａｋ＋ＩＣａｐ２＋ＩＣａＴ＋ＩＣａＥ＋ＩＫｈｈ＋
　　ＩＫＭ＋ＩＫＡ＋ＩＫＤ＋ＩＫＣ３＋ＩＫ２３＋Ｉｃａｄ
棘树突：Ｉｉｏｎ＝ＩＬｅａｋ＋ＩＣａＰ２＋ＩＣａＴ＋ＩＣａＥ＋ＩＫｈｈ＋
　　ＩＫＭ＋ＩＫＡ＋ＩＫＤ＋ＩＫＣ３＋ＩＫ２３＋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：Ｉｉｏｎ＝Ｉｎａｆａｓｔ＋Ｉｋｆａｓｔｔａｂ＋Ｉｋｓｌｏｗｔａｂ＋ＩＫＡ＋Ｉｋｃａ３＋
　　Ｉｌｃａｆｉｘｅｄ＋Ｉｃａｄ＋ＩｋＯ＋Ｉｌｅａｋ
主树突：Ｉｉｏｎ＝Ｉｎａｆａｓｔ＋Ｉｋｆａｓｔｔａｂ＋Ｉｋｓｌｏｗｔａｂ＋ＩｋＡ＋
　　Ｉｋｃａ３＋Ｉｌｃａｆｉｘｅｄ＋Ｉｃａｄ＋ＩＮａＰ＋ＩＩｈ＋ＩｋＯ＋Ｉｌｅａｋ
嗅小球丛：Ｉｉｏｎ＝Ｉｋｓｌｏｗｔａｂ＋Ｉｌｃａｆｉｘｅｄ＋Ｉｃａｄ＋Ｉｌｅａｋ
侧树突：Ｉｉｏｎ＝Ｉｋｆａｓｔｔａｂ＋Ｉｎａｆａｓｔ＋Ｉｌｅａｋ
具体每种离子通道的参数值见参考文献［４］．
（３）对于ＣＡ１锥体神经元
胞体：Ｉｉｏｎ＝Ｉｈｈａ２＋Ｉｈ＋Ｉｋａｐ＋Ｉｋｍ＋Ｉｃａｌ＋Ｉｃａｔ＋
　　Ｉｓｏｍａｃａｒ＋Ｉｋｃａ＋Ｉｃａｄ＋Ｉｌｅａｋ
主树突：Ｉｉｏｎ＝Ｉｈ＋Ｉｃａｒ＋ＩｃａｌＨ＋Ｉｃａｔ＋Ｉｍｙｋｃａ＋Ｉｋｍ＋
　　Ｉｋａｐ＋Ｉｋａｄ＋Ｉｈｈａ＿ｏｌｄ＋Ｉｌｅａｋ
二级树突：Ｉｉｏｎ＝Ｉｈ＋Ｉｃａｒ＋ＩｃａｌＨ＋Ｉｃａｔ＋Ｉｃａｄ＋
　　Ｉｍｙｋｃａ＋Ｉｋｍ＋Ｉｋａｐ＋Ｉｋａｄ＋Ｉｈｈａ＿ｏｌｄ＋Ｉｌｅａｋ
轴突：Ｉｉｏｎ＝Ｉｈｈａ２＋Ｉｋｍ＋Ｉｌｅａｋ
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 ｏｒｉｇｉｎ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

７４１
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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

Ｆｉｇ．２　（ａ）、（ｃ）ａｎｄ（ｅ）ａｒｅｓｏｍａａｃｔｉｏｎｐｏｔｅｎｔｉａｌｏｆｐｕｒｋｉｎｊｅｎｅｕｒｏｎ、

ｍｉｔｒａｌｎｅｕｒｏｎａｎｄＣＡ１ｐｙｒａｍｉｄａｌｎｅｕｒｏｎｕｎｄｅｒＤＣｓｔｉｍｕｌａｔｉｏｎｏｆ

０．２５ｎＡｏｎｓｏｍａｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ；（ｂ）、（ｄ）ａｎｄ（ｆ）ａｒｅｅａｃｈｐａｒｔ’ｓ

ａｃｔｉｏｎｐｏｔｅｎｔｉａｌｏｆｔｈｒｅｅｐｒｉｎｃｉｐａｌｎｅｕｒｏｎｓｍｅｎｔｉｏｎｅｄａｂｏｖｅ

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（ｗｔ），持续时间
１０００ｍｓ，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）ａｒｅｓｏｍａａｃｔｉｏｎｐｏｔｅｎｔｉａｌｏｆｐｕｒｋｉｎｊｅｎｅｕｒｏｎ、

ｍｉｔｒａｌｎｅｕｒｏｎａｎｄＣＡ１ｐｙｒａｍｉｄａｌｎｅｕｒｏｎｕｎｄｅｒＡＣｓｔｉｍｕｌａｔｉｏｎｏｆ

０．１２＋０．１８ｓｉｎ（０．０５ｔ）ｎＡｏｎｓｏｍａｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ；

（ｂ）、（ｄ）ａｎｄ（ｆ）ａｒｅｅａｃｈｐａｒｔ’ｓａｃｔｉｏｎｐｏｔｅｎｔｉａｌｏｆ

ｔｈｒｅｅｐｒｉｎｃｉｐａｌｎｅｕｒｏｎｓｍｅｎｔｉｏｎｅｄａｂｏｖｅ

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

Ｆｉｇ．４　（ａ）Ｍｅａｎｆｉｒｉｎｇｆｒｅｑｕｅｎｃｙｏｆｔｈｒｅｅｐｒｉｎｃｉｐａｌｎｅｕｒｏｎｓ’ｓｏｍａ

ａｃｔｉｏｎｐｏｔｅｎｔｉａｌｕｎｄｅｒＤＣｓｔｉｍｕｌａｔｉｏｎ，Ｘ－ａｘｉｓｉｓｔｈｅＤＣｉｎｔｅｎｓｉｔｙ：

０．２５ｎＡ～１．０ｎＡ，Ｙ－ａｘｉｓｉｓｔｈｅｍｅａｎｆｉｒｉｎｇｆｒｅｑｕｅｎｃｙ；（ｂ）Ｍｅａｎｆｉｒｉｎｇ

ｆｒｅｑｕｅｎｃｙｏｆｔｈｒｅｅｐｒｉｎｃｉｐａｌｎｅｕｒｏｎｓ’ｓｏｍａａｃｔｉｏｎｐｏｔｅｎｔｉａｌｕｎｄｅｒ

ＡＣｓｔｉｍｕｌａｔｉｏｎ，Ｘ－ａｘｉｓｉｓｔｈｅＡＣｆｒｅｑｕｅｎｃｙ：０．０２～０．０７，

Ｙ－ａｘｉｓｉｓｔｈｅｍｅａｎｆｉｒｉｎｇｆｒｅｑｕｅｎｃｙ

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：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轴为交流电刺激频率，Ｙ轴为ＩＳＩｓ

Ｆｉｇ．５　（ａ）ＤｉａｇｒａｍｏｆＩＳＩｓｏｆｔｈｒｅｅｐｒｉｎｃｉｐａｌｎｅｕｒｏｎｓｕｎｄｅｒＤＣ

ｓｔｉｍｕｌａｔｉｏｎ：０．２５ｎＡ—０．６５ｎＡ，Ｘ－ａｘｉｓｉｓＤＣｉｎｔｅｎｓｉｔｙ，Ｙ－ａｘｉｓｉｓＩＳＩｓ；

（ｂ）ＤｉａｇｒａｍｏｆＩＳＩｓｏｆｔｈｒｅｅｐｒｉｎｃｉｐａｌｎｅｕｒｏｎｓｕｎｄｅｒＡＣｓｔｉｍｕｌａｔｉｏｎ，

Ｗ：０．１６—０．４１，Ｘ－ａｘｉｓｉｓＡＣｆｒｅｑｕｅｎｃｙ，Ｙ－ａｘｉｓｉｓＩＳＩｓ

显然，ＩＳＩ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 ＣＡ１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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