
前 言

研究神经元的输入输出关系是在给定某种输入

条件下测试动作电位的变化（输出）［1-4］，包括动作电

位的高度（Hap）
［5-6］、放电频率（F-I）［7-8］、后超极化电位

的宽度（Wahp）
［9-10］等。动作电位的变化反映了膜本身

特性的变化，包括细胞膜的阈值 Vth、输入电阻 Rin

等［11］；从根本上讲，这些变化是由于输入方式的改变

引起了细胞膜特性的改变以及膜上离子通道瞬间的

开放与关闭，从而导致不同的放电模式。

大量实验发现突触后神经元在有刺激的情况下

会产生膜振荡的现象，超过细胞膜兴奋阈值的还可

以产生动作电位，这是由于突触前神经元受到一定

的刺激，导致突触前膜释放大量的神经递质（化学信

号），这种化学信号在突触后膜上转换成电信号的叠

加，由此产生了膜振荡的效果，这一经典的生理现象

可以利用非线性动力学对其进行精确描述［12］。研究

基于突触输入条件下的神经元输出变化是一项重要

工作，前人对神经元突触输入研究做了很多工

作［13-15］，对突触输入引起神经元内在特性变化作了统
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【摘要】结合已有关于突触噪声输入下神经元放电形式现象的研究，建立一个类似生理条件下的运动神经元膜特性的数学

模型。该模型再现了有无突触噪声两种情况下的神经元放电的基本形式，在含有噪声输入情况下再现了膜振荡的现象。

在此基础上分别对上述两种情况神经元动作电位的个数、幅度以及阈值作了定量描述。与双斜坡刺激相比，兴奋性突触

输入增加动作电位个数约为16个，但是兴奋阈值增加；抑制性突触输入减少动作电位个数约为19个，兴奋阈值减小。在

抑制性噪声输入和混合突触输入的情况下，动作电位幅度增量明显比双斜坡刺激的要小，其平均值分别下降为 0.68、

0.33 mV。该数学模型能够很好地模拟电生理实验过程中神经元含有膜振荡的动作电位现象，这对后续电生理神经元的

分析以及细胞放电的病理研究提供了手段与依据。
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Model study of synaptic noise on neuronal excitability regulation
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Abstract: A mathematical model of the membrane characteristics of motoneurons under similar physiological conditions is

established based on the previous studies on the firing patterns of neurons under synaptic input. The established model reproduces

the basic form of neuron firing in the two cases of with or without synaptic noise; and membrane oscillation was reproduced in

the case of synaptic noise. On the basis of this, the number, amplitude and threshold of action potentials in the two cases are

described quantitatively. Compared with double-ramp stimulation, the excitatory synaptic input increases the number of action

potentials by about 16, but the excitation threshold is increased; while the inhibitory synaptic input decreases the number of action

potentials by about 19, and the excitation threshold is decreased. In the case of the inhibitory and mixed synaptic inputs, the

amplitude increment of action potential are significantly smaller than those at double-ramp stimulation, and the average values

are decreased by 0.68 mV and 0.33 mV, respectively. The mathematical model can well simulate the neuron action potentials with

membrane oscillation, which provides an approach and a basis for the subsequent analysis of electrophysiological neurons and

the pathological study on cell firing.
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图1 含有5个部分的神经元模型

Fig.1 Neuronal model with 5 compartments
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计和定量分析［16-18］。例如，Taylor等［19］对突触噪声输

入影响运动神经元放电的因素作了定量描述；Powers

等［20］研究多种形式的噪声输入情况下，树突钙离子

浓度对动作电位的影响；Sceniak 等［21］利用兴奋性和

抑制性噪声输入研究对新皮层神经元反应的增益调

节作用。但是还有许多现象所对应的机理并不十分

清楚，利用模型法可以更好地检验和预测电生理实

验中所观察到的现象。

神经元输出的电活动特性来自于它的上行神经

元信号通过突触传递经过时间和空间综合作用后的

输出效果，这种现象在神经元兴奋阈值以下表现为

膜振荡，类似于噪声信号；在膜电位阈值以上表现为

动作电位。为了模拟这种效果，本研究利用高斯分

布函数来模拟突触噪声输入，继而研究其对神经元

兴奋性的影响；本研究还对直接施加刺激和突触噪

声输入两种情况下动作电位指标的变化进行讨论。

1 模型与方法

利用NEURON7.6仿真平台建立了 8种神经元模

型，每个神经元模型包含 5 个间室，分别是胞体

（Soma）和 4个树突（Dendrite），它们之间通过轴向电

阻 Ra连接（图 1）。每个神经元的被动特性（直径、长

度、膜电阻、轴向电阻、膜电容）和主动特性参数（离

子通道参数）各不相同，具体参数见表1和表2。

部位

胞体

树突

直径/μm

5~20

5~20

长度/μm

2 000~3 000

2 000~3 000

膜电阻/Ωcm2

7 000~10 000

7 000~10 000

轴向电阻/Ωcm

20~60

20~60

膜电容/μF∙cm-2

1

1

表1 被动膜特性

Tab.1 Properties of passive membrane

部位

胞体

树突

GNaF

10~50

-

GNaP

0.02~0.03

-

GKDR

10~50

-

GKCa

0.3~0.5

-

H

0.01~0.03

-

GCaL

-

0.008~0.100

表2 主动膜特性（mS/cm2）

Tab.2 Properties of active membrane (mS/cm2)

每个神经元模型的离子通道分布情况如下：胞

体上含有快速激活钠离子通道电流（iNaF）、持续性激

活钠离子通道电流（iNaP）、后超极化电流（iKCa，这是一

种钙敏感的钾离子通道 KCa）、延迟整流钾离子通道

电流（iKDR）、超极化 H 电流（iH）；树突含有 L型钙离子

通道（iCaL）以及超极化 H 电流，它们的 Hodgkin-

Huxley方程如表 3所示［22］。其中GNaF、GNaP、GCa、GKCa、

GKDR、GH、GCaL分别表示 NaF、NaP、Ca、KCa、KDR、H、

CaL 的最大电导；ENa、ECa、EK、EH 分别表示钠离子通

道、钙离子通道、钾离子通道、H通道的平衡电位；m、

h、n、s表示离子通道激活或失活的状态变量，具体可

见文献［23］。

利用两种输入模式对神经元的兴奋性进行研

究：一种是在神经元上直接给予幅度为 6 nA 双斜坡

电流刺激（图 2a），其对应神经元的输出如图 2b所示；

另一种是在突触噪声输入（分 3类：兴奋性突触输入、

抑制性突触输入和混合突触输入，其中混合突触输

入是指同时给予神经元兴奋性和抑制性突触输入）

情况下给予双斜坡刺激，噪声的兴奋性电导与抑制

性电导的均值分别为0.03和0.02 mS（以下称“突触输

部位

胞体

树突

数学表达式

iNaF = GNaF ⋅ m3 ⋅ h ⋅ s ⋅ (Vm - ENa )
iNaP = GNaP ⋅ mNaP ⋅ sNaP ⋅ (Vm - ENa )
iKCa = GKCa ⋅ nAHP ⋅ (Vm - EK )
iKDR = GKDR ⋅ m4KDR ⋅ (Vm - EK )
iH = GH ⋅ nH ⋅ (Vm - EH)

iCaL = GCaL ⋅ mCaL ⋅ h CaL ⋅ (Vm - ECa )

表3 Hodgkin-Huxley方程

Tab.3 Hodgkin-Huxley equations
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a：双斜坡刺激 b：双斜坡刺激的动作电位 c：双斜坡刺激动作电位的阈值

d：含噪突触输入 e：突触输入的动作电位 f：突触输入动作电位的阈值

图2 神经元输入与输出

Fig.2 Neuron input and output
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入”，如图 2d所示，未显示双斜坡电流刺激），其对应

神经元的输出如图 2e 所示。与图 2b 不相同的是图

2e 产生的动作电位是携带有膜电压的振荡（在动作

电位阈值附近）；图 2c 和图 2f 分别表示图 2b 和图 2e

第一个动作电位的阈值（红色箭头）。

2 结 果

实验中首先对神经元分别给予双斜坡刺激和突

触输入（混合突触输入、兴奋性突触输入、抑制性突

触输入），研究 8种兴奋性不同的神经元输出特性的

异同点。图 3a、图 3c、图 3e柱状图分别表示双斜坡刺

激与突触输入情况下的神经元动作电位的幅度、阈

值、个数。图 3a 是双斜坡刺激和突触输入的动作电

位幅度比较。从图中可以看出不管是否有噪声输

入，对神经元动作电位幅度影响较小。图 3b 是分别

用混合突触输入、兴奋性突触输入、抑制性突触输入

产生动作电位的幅度减去对应双斜坡刺激动作电位

的幅度得出的结果（增量）（图 3d、图 3f方法同上），发

现有抑制性噪声输入和混合突触输入的情况下，动

作电位幅度增量明显比双斜坡刺激的要小，其平均

值分别减小约 0.68、0.33 mV。从图 3c可以得出双斜

坡刺激、混合突触输入、兴奋性突触输入、抑制性突

触输入产生的动作电位阈值的平均值分别为 -

49.54、-50.34、-48.85、-50.31 mV。图 3d 是阈值的增

量，标准差分别为 2.56、0.85、1.82。一方面混合突触

输入引起阈值的波动较大，这说明了混合突触输入

是兴奋与抑制输入综合后的效果；另一方面可以看

出抑制性的突触输入增量的曲线基本上在兴奋性的

突触输入增量的曲线下方，这说明抑制性的突触输

入的兴奋阈值要比双斜坡刺激下产生的阈值更低；

但是当含有混合突触输入时，兴奋阈值波动较大，变

化规律并不明显。图 3e表示 4种不同输入方式动作

电位个数的比较，与双斜坡刺激相比，兴奋性突触输

入能够增加动作电位的个数；抑制性突触输入能够

减少动作电位的个数；当两者（混合突触输入）都加

入到神经元当中时，动作电位的个数变化不大，这也

说明是兴奋与抑制输入综合后的效果。

3 讨 论

本研究模拟了突触输入下的膜电位的变化，比

较了不同输入条件下的动作电位的个数、幅度、阈值

的改变，研究背景噪声输入对兴奋性神经元动作电

位的影响。研究发现不管是兴奋性突触输入还是抑

制性突触输入对动作电位的幅度影响不大，但对动

作电位的阈值和个数产生了明显的影响，这说明噪
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声输入调节了神经元的放电频率，而其放电频率的

变化直接反映了神经元的兴奋性的变化。总之，神

经元不同模式不同幅度的振荡可以由具有一定分布

的噪声引起，从而去调节神经元的兴奋性。

本研究通过电生理实验数据，利用模型法再现

了噪声突触输入引起的神经元动作电位的变化，为

以后真实神经元电生理实验的开展提供了一种检验

与预测的手段。大多数的实验电生理数据表明神经

元放电过程中携带着膜振荡的信息。产生这种现象

的原因一方面是由于可兴奋的神经元在接收上行神

经元的信号（这种信号可以是兴奋性或抑制性的信

号；信号可以有强有弱），经过许多信号混合后引起

的膜振荡，超过兴奋性神经元阈值的就会产生动作

电位；另一方面绝大多数神经元与神经元之间的联

系是通过突触耦合在一起的，突触前神经元信息传

递到突触前膜上会引起大量的神经递质的释放，这

种化学递质经过突触后膜转换成电信号，在突触后

神经元上也就会检测到膜的振荡现象。后期还将会

在离子通道水平对这些变化进行深入研究。

4 总 结

本模型很好地再现了电生理实验中观察到的动

作电位携带膜振荡的现象，可以对电生理实验作出

验证和预测。对噪声突触输入与双斜坡刺激在动作

电位的高度、阈值、个数之间的差异进行比较，发现

突触输入对动作电位的个数影响较大，与双斜坡刺

激相比，混合突触输入减少动作电位个数约为 6个，

兴奋阈值波动较大，规律不明显；兴奋性突触输入增

加动作电位个数约为 16个，但是兴奋阈值增加；抑制

性突触输入减少动作电位个数约为 19 个，兴奋阈值

减小。在抑制性噪声输入和混合突触输入的情况

下，动作电位幅度增量明显比双斜坡刺激的要小，其

分别减小为 0.68、0.33 mV。因此，噪声输入可用于调

节神经元频率-电流关系。
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