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大脑中神经回路的电位发放比较

汪雷　刘深泉
（华南理工大学理学院应用数学系，广州　５１０６４０）

摘要　通过对大脑神经中存在的四个回路：嗅球网络、小脑皮层、海马结构和丘脑皮层，建立基于解剖的神

经元回路模型，对四种神经元回路中神经元的动作电位进行数值模拟，通过外加刺激来研究四种回路的网

络特性，得到丰富的发放模式，分析比较这四种回路中信息传递特性，模拟大脑中神经元网络信号传递特

性．
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引 言

神经元回路在大脑中是普遍存在的结构，它们

是构成大脑神经系统的基本单元，在脑信息传递和

处理过程中扮演着很重要的作用，本文通过对四种

神经元回路：嗅球网络、小脑皮层、海马结构和丘脑

皮层等进行数值模拟，来说明了四种回路的信息传

递特性，模拟大脑中神经元网络信号传递特性．神
经元回路的理论研究十分广泛，大量文献涉及到它

们的神经元连接结构和控制功能，本文对大脑神经

系统中四种神经元回路：嗅球网络、小脑皮层、海马

结构和丘脑皮层进行数值模拟，具体说明四种回路

的电位发放特性，为更深入的神经元网络功能分析

做准备．
单个神经元的描述，一般格式是基于电导的

神经元模型：
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其中Ｃ为膜电容，ｘ描述不同离子通道中通道打开
的概率．ｘ∞和 τｘ描述通道变化率，Ｉ（ｔ）为外界输
入，Ｉｃｏｍｐａｒｔｍｅｎｔ为房室之间的连接电流，Ｉｓｙｎ为突触电流
（ｓｙｎ＝ＧＡＢＡ、ＡＭＰＡ和 ＮＭＤＡ），这里刺激采用 Ｂ
＋Ａｃｏｓωｔ形式的交流刺激．房室之间连接电流表示

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导强度．

各个神经元之间的连接采用化学突触连接的

形式［１］，即：若神经元Ａ兴奋神经元Ｂ，则在Ｂ的接
收端加上兴奋性的 ＮＭＤＡ和 ＡＭＰＡ型突触通道．
反之，若 Ｂ抑制 Ａ，则在 Ａ的接收端加上抑制性的
ＧＡＢＡ型突触通道．具体连接强度用兴奋和抑制强
度来刻画，其中：

（１）ＧＡＢＡ突触用函数来表示：ＩＧＡＢＡ ＝ｇＧＡＢＡ
（ｅｘｐ（－ｔ／τ２）－ｅｘｐ（－ｔ／τ１））（Ｖ－ｅＧＡＢＡ），其中 τ１，

τ２分别为函数上升和下降时间，ｅＧＡＢＡ为反转电位，
ｇＧＡＢＡ为抑制性突触强度系数；

（２）ＡＭＰＡ突触用函数来表示：ｉＡＭＰＡ＝ｇＡＭＰＡｅｘｐ
（－ｔ／τ１））（Ｖ－ｅＧＡＢＡ），其中 τ为延迟时间常数，
ｅＡＭＰＡ为反转电位，ｇＡＭＰＡ为兴奋性突触强度系数；

（３）ＮＭＤＡ突触用函数来表示：ｉＮＭＤＡ＝ｇＮＭＤＡｍｇ
（Ｒｏｎ＋Ｒｏｆｆ）（Ｖ－ｅＮＭＤＡ），其中，ｇＮＭＤＡ为兴奋性突触
强度系数，ｍｇ＝１／（１＋ｅｘｐ（－０．０６２Ｖ）／３．５７）为镁
离子浓度，Ｒｏｎ′＝－Ｒｏｎ／２．６、Ｒｏｆｆ′＝－０．０３５Ｒｏｆｆ
分别为通道打开和关闭的状态变量，具体参数：τ１
＝１，τ２＝２００，τ＝３，ｅＧＡＢＡ＝－８０，ｅＮＭＤＡ＝０，ｇＧＡＢＡ＝０．
１，ｇＡＭＰＡ＝０．１．

神经元和突触连接模型确定后，可以模拟神经

元网络的计算．计算工具的确定：神经元和神经元
网络的计算工具是非常多的，如：ＭＡＴＬＡＢ、ＧＥＮＥ
ＳＩＳ、ＮＥＵＲＯＮ和 ＳＮＮＡＰ等，这里我们采用使用率
最广泛的ＮＥＵＲＯＮ［２］软件来对神经元网络进行数
值模拟和计算．本文大脑神经元系统中四种神经
元回路网络模型的计算均采用 ＮＥＵＲＯＮ软件，并
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运用了ｏｒｉｇｉｎ软件对数据进行处理．

１　神经回路和数值计算

１．１　嗅球回路的网络模拟

嗅球是嗅觉传递和处理信息的初级中枢［３］，其

内部的分层结构包括嗅上皮层、嗅小球层、僧帽细

胞层和颗粒细胞层［４］．僧帽细胞是嗅球中的主神经
元，其几何形态中的主树突与小球相连，次级树突

则存在于插入的外网丛层内分支和终止．僧帽细胞
在离开嗅球前发生一个或几个侧支，然后进入侧嗅

束分别投射到几个嗅皮层区域．丛状细胞通常被当
做小型的僧帽细胞来看待．在嗅球内有两类主要的
中间神经元，位于小球周围的是围嗅球细胞，它们

的树突伸入小球内，轴突侧向联络于小球之间的区

域；另一类中间神经元是颗粒细胞，其胞体密集在

一起形成颗粒层［４，５］．
本文构造的嗅球网络中共有５８个神经元，其

中３０个感觉细胞、１０个僧帽细胞、９个颗粒细胞和
９个围嗅球细胞，每个僧帽细胞用三个感觉细胞与
之连接，对应刺激输入．由电生理实验可知，嗅纤维
经由小球内的轴突树突型突触使得僧帽细胞和围
嗅球细胞兴奋．实验表明［１，６］，围嗅球细胞是由树
树和轴树型突触对僧帽细胞起一种中间神经元的
作用，并且僧帽细胞可使颗粒细胞和围嗅球细胞兴

奋［７］，而颗粒细胞则抑制僧帽细胞［８］，故颗粒细胞

提供了自身的抑制和对僧帽细胞的侧抑制．离心纤
维与小球内的僧帽细胞和围嗅球细胞建立突触关

系，这些纤维对僧帽细胞有抑制作用．这样可以建
立调制嗅球回路并控制嗅觉细胞兴奋性传入的嗅

球网络模型［９，１０］．
嗅球网络中的四种神经元的连接如下：感觉

细胞接收外界刺激，从而通过与僧帽细胞之间的轴

树兴奋性突触来使僧帽细胞兴奋，僧帽细胞又通
过侧枝树树兴奋性突触来兴奋围嗅球细胞和颗粒
细胞，而围嗅球细胞和颗粒细胞又通过树树抑制
性突触来抑制僧帽细胞，对于另一侧的僧帽细胞，

它与颗粒细胞的连接也是双向的，而与围嗅球细胞

的连接则是单向的，即另一侧的围嗅球细胞通过轴

树抑制性突触来抑制僧帽细胞，嗅球网络中神经
元的层次结构是十分鲜明的，各种神经元在嗅球内

的结构也是很有序的．通过参考嗅球的解剖结构，
本文构造了与实际嗅球结构十分接近的嗅球网

络［１１，１２］，如图１．对于嗅球中四种神经元，各种离
子通道的参数值见参考文献［１］．

嗅球网络中共用到４种神经元，感觉细胞、僧
帽细胞、颗粒细胞和围嗅球细胞，由感觉细胞接受

外界的刺激，以下是嗅球的网络图以及用ＮＥＵＲＯＮ
软件所模拟的四种神经元的动作电位图．

图１　嗅球网络中神经元的突触连接（片段）

Ｆｉｇ．１　Ｎｅｕｒｏｎａｌｓｙｎａｐｔｉｃｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎｓｉｎｔｈｅ

ｏｌｆａｃｔｏｒｙｂｕｌｂｎｅｔｗｏｒｋ（ｓｅｇｍｅｎｔ）

图２　（１）．感觉神经元的发放图；（２）．僧帽神经元的发放图；

（３）．颗粒神经元的发放图；（４）．围嗅球神经元的发放图．

感觉神经元接受的刺激为０．０１＋０．１ｓｉｎ（０．０５ｔ），时间为８００ｍｓ

Ｆｉｇ．２　（１）．Ｆｉｒｉｎｇｍａｐｏｆｒｅｃｅｐｔｏｒｃｅｌｌ；（２）．Ｆｉｒｉｎｇｍａｐｏｆｍｉｔｒａｌｃｅｌｌ；

（３）．Ｆｉｒｉｎｇｍａｐｏｆｇｒａｎｕｌｅｃｅｌｌ；（４）．Ｆｉｒｉｎｇｍａｐｏｆｐｅｒｉｇｌｏｍｅｒｕｌａｒｃｅｌｌ．

Ｔｈｅｓｔｉｍｕｌａｔｉｏｎａｄｄｉｎｇｏｎｒｅｃｅｐｔｏｒｃｅｌｌｉｓ：

０．０１＋０．１ｓｉｎ（０．０５ｔ），ｄｕｒａｔｉｏｎ：８００ｍｓ

由图２可以看出，嗅球网络中不同神经元的发
放模式非常丰富，对于一个给定的刺激，神经元会

产生不同的响应，不同的刺激所引起的响应是不同

的，显示嗅觉系统对外界刺激的敏感性［１３，１４］．
１．２　小脑皮层回路的网络模拟

小脑皮层与运动学习有着紧密的联系［１５］，其

组织学结构和神经元回路都十分简单．全部小脑皮
层都是三层结构，由表及里分别是分子层、浦肯野

细胞层和颗

粒层，其中含有苔状纤维和爬行纤维两种传入

纤维，以及浦肯野细胞、颗粒细胞、篮状细胞、形状

细胞和高尔基细胞５种神经元．在５种小脑皮层神

８７２
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经元中，浦肯野细胞是小脑皮层的主神经元，其余

的４种细胞都是局部中间神经元．因此，小脑的传
入纤维和局部中间神经元以浦肯野细胞为核心构

成了小脑皮层感觉运动整合功能的神经元环路．目
前，对于小脑皮层中各种传入纤维和神经元所使用

的神经递质已有明确的了解．苔状和爬行纤维都是
使用兴奋性氨基酸的兴奋性传入纤维，分别对颗粒

细胞和浦肯野细胞发挥兴奋作用．浦肯野细胞是一
个抑制性神经元，通过轴突末梢释放递质 ＧＡＢＡ，
对所支配的小脑核团神经元和前庭核神经元发挥

强烈的抑制作用．在４种局部中间神经元种，除了
颗粒细胞释放谷氨酸，是一个兴奋性神经元外，其

他的细胞均释放递质ＧＡＢＡ，为抑制性神经元［１６］．
本文构造的小脑皮层网络中共有 ９０个神经

元，其中５个浦肯野细胞、５０个颗粒细胞、１０个篮
状细胞、１０个星状细胞和５个高尔基细胞，另有５
条苔状纤维和５条爬行纤维，每１０个颗粒细胞用
一条苔状纤维与之连接，对应高频率刺激输入，每

个颗粒细胞又可形成２条平行纤维，网络中５０个
颗粒细胞就能形成１００条平行纤维．每个高尔基细
胞受２０条平行纤维输入兴奋，而每１０个颗粒细胞
受一个高尔基细胞的反馈抑制．每个浦肯野上面有
１００个树突棘，用来接受平行纤维的兴奋性输入，
每条平行纤维和每个浦肯野细胞只能形成一个单

突触连接；每个星状和篮状细胞分别受１０条平行
纤维的兴奋性输入，而对应每２个星状细胞和２个
篮状细胞抑制一个浦肯野细胞．由此建立了可以调
制小脑皮层回路并控制细胞兴奋性传入的小脑皮

层网络模型．
网络中细胞的具体连接如下：苔状纤维和爬行

纤维接收外界刺激，分别兴奋颗粒细胞和浦肯野细

胞，颗粒细胞通过平行纤维兴奋高尔基细胞树突，

高尔基细胞又通过与颗粒细胞的轴突—树突连接

反馈抑制颗粒细胞．平行纤维兴奋浦肯野树突顶端
的棘和篮状／星状细胞的树突，篮状／星状细胞轴突
又抑制浦肯野的树突和胞体，从而构成了整个小脑

皮层网络的环路．小脑皮层网络中神经元的层次结
构是十分鲜明的，各种神经元在网络内的结构也是

很有序的，图３显示了网络中神经元之间的连接．
对于浦肯野细胞，各种离子通道的参数值见参考文

献［１７］．对于高尔基细胞，各种离子通道的参数值
见参考文献［１８，１９］．对于星状、篮状细胞以及苔

状纤维和爬行纤维，各种离子通道的参数值见参考

文献［２０］．对于颗粒细胞，各种离子通道的参数值
见参考文献［１］．

小脑皮层网络中共用到５种神经元：浦肯野细
胞、颗粒细胞、高尔基细胞、篮状细胞和星状细胞，

两种纤维：苔藓纤维和爬行纤维，这两种纤维接受

外界刺激，以下是小脑皮层的网络图以及用 ＮＥＵ
ＲＯＮ软件所模拟的５种神经元的动作电位图．

图３　小脑皮层网络中神经元的突触连接［２８］

Ｆｉｇ．３　Ｎｅｕｒｏｎａｌｓｙｎａｐｔｉｃｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎｓｉｎｔｈｅ

ｃｅｒｅｂｅｌｌａｒｃｏｒｔｅｘｎｅｔｗｏｒｋ［２８］

图４　（１）浦肯野神经元的发放图；（２）颗粒神经元的发放图；

（３）高尔基神经元的发放图；（４）篮状神经元的发放图；（５）星状

神经元的发放图．此时苔状纤维和爬行纤维的刺激都是存在，

且大小分别为：０．０７＋０．０３ｃｏｓ（０．０２ｔ）和０．０６＋０．０６ｓｉｎ（０．０７ｔ），

刺激时间为１０００ｍｓ

Ｆｉｇ．４　（１）Ｆｉｒｉｎｇｍａｐｏｆｐｕｒｋｉｎｊｅｃｅｌｌ；（２）Ｆｉｒｉｎｇｍａｐｏｆｇｒａｎｕｌｅｃｅｌｌ；

（３）Ｆｉｒｉｎｇｍａｐｏｆｇｏｌｇｉｃｅｌｌ；（４）．Ｆｉｒｉｎｇｍａｐｏｆｂａｓｋｅｔｃｅｌｌ；

（５）Ｆｉｒｉｎｇｍａｐｏｆｓｔｅｌｌａｔｅｃｅｌｌ．Ｔｈｅｓｔｉｍｕｌａｔｉｏｎｏｎｍｏｓｓｙｆｉｂｒｅａｎｄ

ｃｌｉｍｂｉｎｇｆｉｂｒｅａｒｅ：０．０７＋０．０３ｃｏｓ（０．０２ｔ）ａｎｄ０．０６＋０．０６ｓｉｎ（０．０７ｔ）

ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ，ｄｕｒａｔｉｏｎ：１０００ｍｓ

由图４可以看出，小脑皮层网络中不同神经元
的发放模式非常丰富，对于给定的刺激，神经元会

９７２



动　力　学　与　控　制　学　报 ２０１０年第８卷

产生不同的响应，不同的刺激所引起的响应是不同

的，显示小脑皮层系统对外界传入刺激的敏感性．
尤其是浦肯野细胞，它的发放不但密集而且错综复

杂，从而造成了电位发放的无序性．
１．３　海马回路的网络模拟

海马和人类的学习和记忆有着密切的关

系［２１，２２］，经典的海马结构包括海马本体、齿状回

（ｄｅｎｔａｔｅｇｙｒｕｓ，ＤＧ）、下托（Ｓｕｂｉｃｕｌｕｍ）和内嗅皮质
（ｅｎｔｏｒｈｉｎａｌｃｏｒｔｅｘ，ＥＣ）四个部分．海马和齿状回与
下托和内嗅皮质之间有广泛的直接纤维联系，功能

上也不可分开．海马和齿状回两部分结构相对简
单，内外纤维联系也比较清楚，一直被视为研究大

脑皮质生理功能与活动机制的最好模型，有的文献

将海马和齿状回统称为海马［４］．
海马分为ＣＡ１～ＣＡ４（ＣｏｒｎｕＡｍｍｏｎ之缩写）四

个区，ＣＡ２和ＣＡ４在文献中已不多用，现在海马通
常认为有ＣＡ１和 ＣＡ３两个区域组成．ＣＡ１与下托
连接，在向腹外方向延伸中演变为 ＣＡ３，转向腹内
侧，插入齿状回，形状如大Ｃ字形．齿状回像一反写
的小Ｃ，与大 Ｃ连接，构成 Ｓ形状．由外及内，海马
的三个基本层次是多字形（ｐｏｌｙｎｏｒｐｈｉｃｌａｙｅｒ）、锥体
层（ｐｙｒａｍｉｄａｌｌａｙｅｒ）和分子层（ｍｏｌｅｃｕｌａｒｌａｙｅｒ）．齿
状回由分子层、颗粒层（ｇｒａｎｕｌｅｌａｙｅｒ）和多形层或
们区域组成［１６］．

从内嗅皮质到海马区的主要传输时通过穿通通

路（ｐｅｒｆｏｒａｎｔｐａｔｈｗａｙ，ｐｐ）进行的．内嗅皮质的锥体细
胞轴突汇成穿通通路，投射到齿状回分子层，与颗粒

细胞远端形成突触．颗粒细胞轴突又称为苔藓状纤
维（ｍｏｓｓｙｆｉｂｅｒ，ｍｆ）投射到ＣＡ３分子层，与ＣＡ３锥体
细胞的树突形成突触．ＣＡ３锥体细胞的轴突分支形
成：①．投射到对侧海马的连合纤维（ｃｏｍｍｉｓｓｕｒａｌｆｉ
ｂｅｒｓ）；②．离开海马传出，通过穹窿主要终止到丘脑
及下丘脑；③．发出的侧支折返与同一或相邻的ＣＡ３
锥体细胞形成突触，这些侧支称为回返性侧支（ｒｅ
ｃｕｒｒｅｎｔｃｏｌｌａｔｅｒａｌｓ），或与ＣＡ１区细胞形成突触，称为
Ｓｃｈａｆｆｅｒ侧支（Ｓｃｈａｆｆｅｒｃｏｌｌａｔｅｒａｌｓ，Ｓｃｈ）．

ＣＡ１细胞的轴突到达下托和内嗅皮质．穿通通
路纤维、颗粒细胞和锥体细胞是兴奋性的胺能细

胞．除齿状回外，海马结构的每个部分都和两个以
上区域有直接纤维联系．下托和内嗅皮质、齿状回、
ＣＡ３、ＣＡ１构成了一个真正的闭合回路（图５）［２３］．

本文构造的海马网络中共有８２个神经元，其

中ＥＣ部分我们用１６个 ＨＨ神经元来描述，其中
左、右侧皮质各用８个（图５）；左右ＤＧ部分我们各
用４种神经元（６个颗粒细胞 ｇｒａｎｕｌｅｃｅｌｌ，ＧＣ、１个
苔状细胞ｍｏｓｓｙｃｅｌｌ，ＭＣ、１个篮状细胞ｂａｓｋｅｔｃｅｌｌ，
ＤＧ＿ＢＣ和１个前通通路门细胞 ｈｉｌａｒｐｅｒｆｏｒａｎｔｐａｔｈ
ａｓｓｏｃｉａｔｅｄｃｅｌｌ，ＨＣ），ＤＧ中神经元的连接环路见图５；

图５　（１）上为从网络中从内嗅皮质ＥＣ到ＤＧ、ＣＡ３和ＣＡ１的信息

传递图，下为左右两侧的海马片区图；（２）本文所建网络的连接

分布图，左右皮质均分为Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ和Ⅴ四部分，ＤＧ和ＣＡ３接受

来自Ⅱ和Ⅳ的传入，ＣＡ１接受来自Ⅲ和Ⅴ的传入；（３）为ＤＧ中四种

神经元的连接图；（４）为ＣＡ３片区中三种神经元的连接图；

（５）ＣＡ１片区中五种神经元的连接图

Ｆｉｇ．５　（１）ＵｐｐｅｒｉｓｔｈｅｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎｔｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎｍａｐｆｒｏｍＥＣｔｏ

ＤＧ、ＣＡ３ａｎｄＣＡ１ｉｎｔｈｅｎｅｔｗｏｒｋ，Ｌｏｗｅｒｉｓｔｈｅｌｅｆｔａｎｄｒｉｇｈｔ

Ｈｉｐｐｏｃａｍｐｕｓａｒｅａ；（２）Ｃｏｎｎｅｃｔｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｉｎｔｈｅｎｅｔｗｏｒｋｏｆｔｈｉｓｐａｐｅｒ，

ｌｅｆｔａｎｄｒｉｇｈｔｃｏｒｔｅｘｂｏｔｈｈａｖｅｆｏｕｒｐａｒｔｓ：Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ ａｎｄⅤ，ＤＧａｎｄ

ＣＡ３ｒｅｃｅｉｖｅａｆｆｅｒｅｎｔｆｒｏｍⅡ ａｎｄⅣ，ＣＡ１ｒｅｃｅｉｖｅａｆｆｅｒｅｎｔｆｒｏｍⅢ

ａｎｄⅤ；（３）ＮｅｕｒｏｎａｌｓｙｎａｐｔｉｃｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎｓｉｎＤＧ；（４）Ｎｅｕｒｏｎａｌ

ｓｙｎａｐｔｉｃｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎｓｉｎＣＡ３；（５）ＮｅｕｒｏｎａｌｓｙｎａｐｔｉｃｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎｓｉｎＣＡ１

左右ＣＡ３片区部分我们各用３种神经元（６个ＣＡ３
锥体细胞ｐｙｒａｍｉｄａｌｃｅｌｌ，ＣＡ３＿ＰＹ、２个 ｂａｓｋｅｔｃｅｌｌ，
ＣＡ３＿ＢＣ、２个 ｏｒｉｅｎｓｌａｃｕｎｏｓｕｍｍｏｌｅｃｕｌａｒｅｃｅｌｌ，ＣＡ３
＿ＯＬＭＣ），ＣＡ３中神经元的连接环路见图 ５；左右
ＣＡ１片区部分我们各用５种神经元（６个ＣＡ１锥体
细胞ｐｙｒａｍｉｄａｌｃｅｌｌ，ＣＡ１＿ＰＹ、２个 ｂａｓｋｅｔｃｅｌｌ，ＣＡ１＿
ＢＣ、２个 ｂｉｆｔｒａｔｉｆｉｅｄｃｅｌｌ，ＣＡ１＿ＢＳＣ，２个 ａｘｏａｘｏｎｉｃ
ｃｅｌｌ，ＣＡ１＿ＡＡＣ，２个 ｏｒｉｅｎｓｌａｃｕｎｏｓｕｍｍｏｌｅｃｕｌａｒｅ
ｃｅｌｌ，ＣＡ１＿ＯＬＭＣ），ＣＡ１中神经元的连接环路见图
５；由于对下托部分参考文献甚少，因此我们所建海
马网络包含ＥＣ、ＤＧ、ＣＡ３和ＣＡ１四部分，各部分的
具体连接如图５，左右两侧海马片区通过ＣＡ３轴突
连接，ＣＡ１片区接受同侧或对侧 ＣＡ３传入的信息．

０８２
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对于内嗅皮质 ＥＣ神经元，各种离子通道的参数值
见参考文献［２０］．对于齿状回 ＤＧ环路中神经元，
各种神经元所用离子通道及参数见参考文献

［２４］．对于ＣＡ片区（ＣＡ１ＣＡ３）中神经元，各种神
经元所用离子通道及参数见参考文献［２５］．

整个海马网络的输入是从 ＥＣ得到的，网络中
ＥＣ由１６个 ＨＨ神经元构成，这里我们给这１６个
神经元大小为０．１＋０．１８ｓｉｎ（０．０３ｔ）的交流刺激，
持续时间为１０００ｍｓ，以下是网络中各种神经元的
电位发放图．

图６　１～１３依次为ＥＣ神经元、ＤＧ＿ｇｃ、ＤＧ＿ｂｃ、ＤＧ＿ｍｃ、ＤＧ＿ｈｃ、

ＣＡ３＿ｐｙ、ＣＡ３＿ｂｃ、ＣＡ３＿ｏｌｍｃ、ＣＡ１＿ｐｙ、ＣＡ１＿ｂｃ、ＣＡ１＿ｂｓｃ、

ＣＡ１＿ａａｃ和ＣＡ１＿ｏｌｍｃ的电位发放图

Ｆｉｇ．６　１～１３ａｒｅｆｉｒｉｎｇｍａｐｓｏｆＥＣ、ＤＧ＿ｇｃ、ＤＧ＿ｂｃ、ＤＧ＿ｍｃ、ＤＧ＿ｈｃ、

ＣＡ３＿ｐｙ、ＣＡ３＿ｂｃ、ＣＡ３＿ｏｌｍｃ、ＣＡ１＿ｐｙ、ＣＡ１＿ｂｃ、ＣＡ１＿ｂｓｃ、

ＣＡ１＿ａａｃａｎｄＣＡ１＿ｏｌｍｃ

上图说明了对于来自内嗅皮质 ＥＣ的刺激，海
马结构中不同神经元会有不同的反应，显示了海马

各部分对外界传入刺激的敏感性．
１．４　丘脑皮层回路的网络模拟

丘脑皮层系统在哺乳动物大脑中占很大一部

分，并且随着脑大小的不同，丘脑皮层的大小也随

之改变．丘脑与皮层之间的连接通路在拓扑上也分
不同的等级，最初的感觉信号，如：视觉、听力和触

摸等，都是通过丘脑传递到皮层［２６］．有文献表
明［２７］，丘脑皮层系统存在着丰富的实验现象，如：

Ｇａｍｍａ振荡、睡眠纺锤波和由癫痫引起的簇发放
等，这都值得更深入的研究．这里的丘脑皮层网络

构造和计算结果均来自参考文献［２７］，网络中共
３５６０个神经元，神经元的种类以及详细的房室和
离子通道描述见参考文献［２７］．

由图７可以看出，丘脑皮层网络中神经元种类
和个数是非常多的，并且锥体神经元的发放模式非

常丰富，作为网络中的主神经元，锥体神经元不同

的发放模式对应不同的网络特性，这为研究丘脑皮

层网络中存在的 Ｇａｍｍａ振荡、睡眠纺锤波和癫痫
性簇发放提供了很好的理论依据．丘脑皮层网络
的理论分析有很多文献，利用这样网络结构可以得

到电位产生的波形图案，这些图案可以解释皮层脑

电和波形振荡等现象［２９］．

图７　（１）丘脑皮层网络中各种神经元的房室图，Ａ．丘脑网状神经元，

Ｂ．丘脑中继神经元，Ｃ．皮层６锥体神经元，Ｄ．深层篮状神经元，

Ｅ．皮层５锥体神经元，Ｆ．皮层４星状神经元，Ｇ．皮层２／３锥体

神经元，Ｈ．表层篮状神经元，每种神经元之间的连接［２７］；（２）丘脑

皮层中锥体神经元的三种发放模式，从上至下：ＲｅｇｕｌａｒＳｐｉｋｉｎｇ、

ＦａｓｔＲｈｙｔｈｍｉｃＢｕｒｓｔｉｎｇ和ＩｎｔｒｉｎｓｉｃＢｕｒｓｔｉｎｇ，图形和计算［２７］

Ｆｉｇ．７　（１）Ｍａｐｓｏｆｎｅｕｒｏｎａｌｃｏｍｐａｒｔｍｅｎｔｓｉｎｔｈａｌａｍｏｃｏｒｔｉｃａｌｎｅｔｗｏｒｋ，

Ａ．Ｔｈａｌａｍｉｃｒｅｔｉｃｕｌａｒｃｅｌｌ，Ｂ．Ｔｈａｌａｍｉｃｒｅｌａｙｃｅｌｌ，Ｃ．Ｌａｙｅｒ６

ｐｙｒａｍｉｄａｌｃｅｌｌ，Ｄ．Ｄｅｅｐｂａｓｋｅｔｃｅｌｌ，Ｅ．Ｌａｙｅｒ５ｐｙｒａｍｉｄａｌｃｅｌｌ，

Ｆ．Ｌａｙｅｒ４ｓｔｅｌｌａｔｅｃｅｌｌ，Ｇ．Ｌａｙｅｒ２／３ｐｙｒａｍｉｄａｌｃｅｌｌ，Ｈ．Ｓｕｐｅｒｆｉｃｉａｌ

ｂａｓｋｅｔｃｅｌｌ，Ｎｅｕｒｏｎａｌｓｙｎａｐｔｉｃｃｏｎｎｅｃｔｉｏｎｓｉｓｉｎｒｅｆｅｒｅｎｃｅ［２７］；

（２）Ｔｈｒｅｅｓｐｉｋｉｎｇｍｏｄｅｓｏｆｐｙｒａｍｉｄａｌｃｅｌｌｉｎｔｈｅｔｈａｌａｍｏｃｏｒｔｉｃａｌｎｅｔｗｏｒｋ，

ｆｒｏｍｔｏｐｔｏｂｏｔｔｏｍ：ＲｅｇｕｌａｒＳｐｉｋｉｎｇ、ＦａｓｔＲｈｙｔｈｍｉｃＢｕｒｓｔｉｎｇａｎｄ

ＩｎｔｒｉｎｓｉｃＢｕｒｓｔｉｎｇ．ＦｉｇｕｒｅｓａｎｄＣｏｍｐｕｔａｔｉｏｎａｒｅｆｒｏｍｒｅｆｅｒｅｎｃｅ［２７］

２　总结

在建立基于神经元形态的嗅球网络、小脑皮层

网络和海马网络模型结构，通过神经元的房室模型

和ＮＥＲＵＯＮ软件，数值研究了这些网络回路中主
神经元的电位发放．并与参考文献［２７］的丘脑皮
层网络数值结果一起．数值比较了大脑神经内四种
主要神经元环路中神经元的电位发放，得出以下几

点理论结果：

（１）、四种神经元环路内神经元的放电节律具

１８２
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有丰富的发放模式，对于给定

的外界刺激，环路中不同的神经元有不同的反

应，说明了它们在所处环路中所扮演的作用是不同

的，而且从四种神经元环路中神经元的放电特性可

说明四种环路在功能上的不同．
（２）、通过对四种环路的数值模拟，说明了大

脑神经系统存在的很多神经元环路都是可计算的，

更多的环路，如：视觉、听觉和基底神经节等都是可

以理论计算分析的，这为计算神经科学在神经元网

络的计算上提供帮助．
（３）、模型得到神经回路中神经元的电位发放

是理论研究大脑神经系统的第一步，如何分析这些

网络的特点和意义十分重要．
由于大脑神经系统的实验不断精细，特别是神

经元的类型，离子通道的密度，树突轴突的几何形

态和具体的突触连接位置的确定，基于房室模型的

理论描述非常接近神经系统的信号传递过程，本文

关于嗅球网络、小脑皮层、海马结构和丘脑皮层［２７］

的模型结果具有描述回路中神经元的电位发放的

特性．而对不同单房室的神经元的发放特性，也有
文献研究［３０］［３１］．更一般地，由于计算机的进步，神
经网络的计算规模逐渐增大，从神经元到神经系统

的模型研究变得十分紧迫，大脑神经系统的房室模

型的结论也越来越重要，这更加说明了神经计算的

重要性．
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