
神经信号运作和组构原理
林奕斌　　赵同军　　展　永　　卓益忠

科学发展到今天 ,人类已经能够上天、入地、下

海。世界的每一个角落都印上了人类的足迹。然而

创造了这一切奇迹的最大功臣 ———大脑 ,却因其复

杂的系统、扑朔迷离的网络而依然是处女地。揭示

人脑的奥秘是当今科学研究的迫切任务。

20 世纪分子和细胞神经生物学快速发展 ,使人

们窥视到了上帝的部分隐私。许许多多的离子通

路、成千上万个突触 ,复杂的网络、整齐的层次、快速

而协调的运作 ,让人不禁感叹生命的神奇 !

人们试图用上千个方程来描述单个神经元的生

物物理过程。然而单个神经元对人脑的信息处理过

程的作用是微不足道的 ,只有大量神经元群体的活

动才能反映脑内的信息处理过程。

面向 21 世纪 ,要揭示脑这一最复杂的系统 ,需要

来自众多学科的联合攻关。运用系统科学的观点 ,以

信息处理为主线 ,物理、数学、生物、工程、信息等联合

参与 ,建立脑的高级功能的神经网络模型 ,并以模型

为工具揭示诸如记忆、思维、决策等脑的高级功能。

一、神经信号的产生与传递

为了分析外部世界或机体内部发生的事件 ,为

了在细胞间传递信息 ,神经细胞采用了电信号和化

学信号。信号传递的距离可能相当长 ,例如从脚趾

到脊髓 (图 1) 。

图 1 　神经信息处理的基本过程

神经细胞产生的电信号分为两大类。第一类是

局部分级电位 (localized graded potential) ,由外来刺

激所引起 ,诸如照射在光感受器上的光 (眼) 、使毛细

胞发生形变的声波 (耳)或压迫感觉神经末梢的触刺

激 (皮肤) 。在突触部位 (神经细胞及其靶细胞间的

接头)产生的信号 ,其电特性十分相似 ,但具有不同

的起源。所有这些信号都是分级的 ,局限在起源部

位 ,其扩布依赖于神经细胞的被动特性。

第二大类是动作电位 (action potential) ,它由局

部的分级电位产生。与局部电位不同 ,动作电位迅

速地长距离传播 ,例如 ,从眼沿视神经中的神经节细

胞轴突传至高级中枢 ,或从脊髓中的运动神经元传

至腿部肌肉。与局部分级电位的另一点不同是 ,发

生在神经元中的动作电位 ,其振幅和时程是固定不

变的 ,就像莫尔斯电码中的点一样。重要的是 ,要认

识到这些沿着神经纤维传播的动作电位并非作为伴

生物而存在 ,它们为脑提供了感知世界信息的唯一

信号。在最粗的神经纤维中 ,最快的动作电位以约

120m/ s的速度传播 ,因此能长距离快速传送信息。

电信号为神经功能所必需 ,它们由分布在细胞

膜上的一些孔道所介导。这些由跨膜蛋白形成的孔

道称为离子通道 ,现在已能够记录和测量流过单通

道的离子电流。各个通道或对阳离子或对阴离子通

透 ,有的阳离子通道具有高度的选择性 ,只允许某种

阳离子通透 ,例如 Na + 。通道可以在开放和关闭状

态之间变动 ,往往具有一个特征性的开放时间 ,处于

开放状态时间的长短决定了跨膜离子电流的大小。

许多机制调节通道的开放 ,其中有些是物理的 ,例如

膜张力和膜电位的变化 ;有些是化学性的 ,包括活性

分子 (配体)结合与通道的细胞外口 ,或者特定的离

子或分子结合于通道的内口。

分级电位局限在神经细胞膜某些特定部位 ,动

作电位则沿着神经突起的全长进行传导。这些电信

号叠加在稳态的跨膜电位 ,即静息电位之上。神经

系统的信号运作是由膜电位介导的 :外界刺激引起

局部性的去极化 (depolarization) 或超极化 ( hyperpo2
larization) 。同样 ,突触部位的神经递质通过使突触

后细胞去极化或超极化实施其作用。动作电位沿轴

突传导 ,把信号从神经系统的一个位置传导到另一

个位置。

所有这些膜电位的变化均是由离子通过离子通

道的跨神经细胞膜运动所产生的。例如 ,带正电的

Na +内流使膜内表面净负电荷减少 ,即引起去极化 ;

相反 , K+ 的外流和 Cl - 的内流所起的作用相同 ,引

起膜内净负电荷增多 ,即超极化。

动作电位因电流的纵向扩布而沿着轴突传播。

膜的每一个区域产生全或无的冲动 ,这种冲动使邻
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近的尚未活动的区域去极化 ,并使之兴奋。这种去

极化导致了一个新的再生性冲动。当电流沿神经轴

突或树突扩布时 ,它随着距离而衰减。这种衰减取

决于若干因素 ,主要是纤维的直径和膜特性。纵向

电流沿一大直径、高膜阻抗的纤维可扩布得更远。

膜电容影响电信号的时间进程 ,通常还影响它们的

空间分布。许多脊髓动物神经细胞的轴突被一个高

电阻低电容的髓鞘所覆盖。这层鞘起到了非常有效

的绝缘作用 ,且使神经冲动有关的电流以一定间隔

在髓鞘中断处 (郎飞氏节)流过膜。冲动从一个郎飞

氏节跳跃至另一个 ,这样传导速度便提高了。

二、神经信号的整合

中枢神经系统的每一个神经元都持续地接受来

自其他神经元突触的输入。它们中有兴奋性的 ,也

有抑制性的 ;有强的 ,也有弱的。不同输入在神经元

的功能不仅仅在于输入输出 ,更重要的是对不同信

号进行整合。

神经元信号整合的关键部位 :轴丘 ( axon hil2
lock) 　轴丘是轴突的发出部位 ,是神经元信号整合

的关键部位 ;这个部位存在大量电压依赖的 Na + 离

子通道 ,这个区域的动作电位阈值和胞体及树突相

比 ,要更低一些。突触 Ξ兴奋首先在轴丘部位形成

动作电位 ,这种兴奋性变化传播至胞体 ,使膜电位升

高继而达到阈值。动作电位同时也沿轴突传播。

单个神经元的信息处理过程　兴奋性突触后电

位 ( EPSP)与抑制性突触后电位 ( IPSP) 总和的相对

强度决定轴丘动作电位是否发放 :如果兴奋性突触

输入总体强度不够 ,或者兴奋性突触输入为抑制性

突触输入所抵消 ,那么轴丘处就不会产生阈值电位

并发放动作电位。用工程语言表达 ,类似于数字信

号的突触前神经元动作电位 ,通过突触传递过程 ,转

化成类似于模拟信号的突触后神经元上的突触电

位。而突触后神经元则对这些模拟信号进行快速整

合 ,并将其与轴丘处的阈值进行比较 ,由此决定动作

电位的发放与否。一旦发放 ,动作电位还是数字形

式的。相互协同或相互竞争的输入 ,通过神经元内

部过程在轴丘处得到整合 ,这个过程构成了单个神

经元的信息处理过程。

信号的空间累加和时间累加　突触激活对动作

电位发放的贡献是不一样的 :直接形成于胞体上的

突触信号传递效率高 ;在远离胞体的树突上形成的

突触相对传递效率较低。突触对神经元输出的相对

贡献称为突触强度。突触的位置、空间尺度、突触的

形状以及其他同效或反效突触的相对强度等因素影

响突触强度。

突触前神经元快速发放一系列动作电位 ,而突

触后电位的消退则需要一定的时间 ,因此相继产生

的突触后电位会随时间产生累加效应 ,称时间总和。

时间总和的持续程度取决于突触后神经元上电位消

退的时间常数τ:τ越长 ,越有可能累加。突触后电

位的时间性累加是非线性的。神经元表面不同区域

所产生的突触后电位的总体效应 ,成为空间累加。

空间累加的强度由神经元的电缆特性决定。突触后

电位在被动传播中的衰减程度可以通过空间常数λ

来描述 :λ越大 ,衰减越小。

受体和转导　中枢神经系统的输入信号由多种

神经递质所介导 ,并和多个离子通道的激活过程有

关。这些离子通道的一部分通过离子型受体为神经

递质直接控制 ;另一部分则由代谢型受体通过第二

信使间接调控。

对于大脑和脊椎而言 ,主要的兴奋性递质是谷

氨酸。目前知道的谷氨酸的受体类型分为三类 :一

种谷氨酸受体为 NMDA 型 ,它构成了 Ca2 + 、Na + 、

K+离子通透的通道。在静息状态 ,它们常为细胞外

的 Mg2 + 所阻断 ,而当膜电位产生去极化时 ,则从

Mg2 +阻断状态恢复 ;第二种为非 NMDA 受体 (海人

藻酸、α2氨基羟甲基异　唑丙酸) ,形成对 Na +和 K+

通透的通道 ,它们的翻转电位在 0 mV附近 ;第三种

谷氨酸受体为代谢型谷氨酸受体 ,它通过胞内第二

信使作用于膜上通道。

在中枢神经系统 ,介导抑制性反应的递质是γ2
氨基丁酸 ( GABA) 。GABA 可以激活两种抑制性受

体 :对 Cl - 离子通透的离子型 GABAA 和 GABAC 受

体 ;以及与 G - 蛋白耦联增加 K+ 离子的通透性或

抑制电压门控的 Ca2 + 离子通道的代谢型 GABAB 受

体。GABAA 和 GABAC 受体允许 Cl - 离子流入细

胞 ,使膜电位超极化。GABAB 受体的激活则可以导

致 Ca2 +离子通道的关闭 ,使突触前神经元递质释放

减少。另一种抑制性递质是甘氨酸 ,其受体和 Cl -
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离子通道耦合。激活甘氨酸受体会由于 Cl - 离子的

内流而使膜电位产生超级化。

神经信号的整合 　在神经系统中 ,神经元处在

复杂而有序的神经网络中 ,每个神经元都与其他许

多神经元形成数以千计的突触联系。在每一时刻 ,

神经元接受众多信号输入 ,形成一个复杂的突触活

动的时空图谱。这些突触输入经整合后形成神经元

的输出信号 ,并由其轴突传递给后一级神经元。神

经元信号整合的涵义是 :神经元如何将这大量的同

步和 (或)异步的、具有不同时空分布的突触前输入

信号整合成单一的输出信号。信号整合反映了神经

元的整体性功能 ,是神经网络的功能单位。神经元

信号整合 ,不仅取决于神经元本身的生物物理和生

理等特性 ,也取决于神经元所在的神经网络的特性 ,

包括神经元的被动膜特性、主动膜特性、突触前神经

元和突触传递的特点、神经元的形态特征、突触活动

的空间和时间分布、神经网络的背景活动等。正是

由于信号整合涉及神经元的多种功能侧面 ,是发生

在神经元中的众多分子事件的综合体现 ,因此 ,对它

的研究具有相当的难度和复杂性。先前的工作主要

集中在研究神经元功能的若干侧面 (如单个突触部

位事件、突触联系、突触信号的被动膜传导等) ,以及

某些细胞模型的信号整合。近年来 ,随着研究结果

的不断积累 ,同时由于树突钳位技术的出现 ,使人们

对突触信号调制树突膜特性的认识产生了根本性的

变化 ,从而有力地推进着神经元信号整合的研究。

图 2 　发散式突触连接和会聚式突触连接

三、神经网络和神经信息加工

由神经元细胞组成的神经核团以及由神经纤维

组成的传导通路 ,是中枢神经信息编码和传递的结

构基础。而大脑对感觉信息的处理以及对行为功能

的调控 ,都是通过相互连接的神经元群体所构成的

神经元回路才得以实现的。

图 3 　前馈和反馈抑制回路

神经回路　神经元回路是神经元组成的信息传

递途径。回路中神经元之间的相互连接形式是复杂

多样的 ,既可以形成多路信息的会聚 ,也可以形成信

号的发散。功能神经回路分为以下几种 :发散式突

触连接和会聚式突触连接 (图 2) ,前馈和反馈抑制

回路 (图 3) ,复杂的神经元回路 (图 4) 。

图 4 　复杂的神经元回路

神经调制 ———神经细胞电活动的诱导变化机制

　并非所有神经元诞生时都是相同的 ,甚至相邻的

神经细胞可能有不同的电生理特性 ,从而表现出非

常不同的内源性电活动模式 :有些神经元正常时处

于电静止状态 ,其他一些神经元可能不规则地发放

动作电位 ,而另一些神经元则表现出规则的和常常

是复杂的放电模式。神经元电活动模式不是固定不

变的 ,而是受到来自突触的或激素的刺激的调制。

神经元在动作电位的形状及幅度 ,动作电位爆发的

时程和它们对突触刺激的反应方式上 ,可能发生持

久的改变。神经调制是在不同的时间选择不同的行
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为模式的基础 ,是神经系统发挥功能的根本前提。

神经信息加工 　视网膜为理解神经信息的加工

提供了一个很好的例子 (图 5) 。光感受器的突触终

末同时向双极细胞和水平细胞提供输出 ,形成发散

式突触连接 ;而每个双极细胞和水平细胞同时接受

来自不同的光感受器的多路输入 ,而形成典型的会

聚式连接。水平细胞在接受光感受器输入的同时 ,

也向光感受器提供输出 ,形成外层视网膜中的抑制

性反馈通路 ;水平细胞又向双极细胞提供直接的前

馈性抑制信号。双级细胞和神经节细胞间也构成广

泛的发散性/ 会聚性突触连接 ,以传递来自外层视网

膜的兴奋性信号。

图 5 　视网膜回路简图
在光感受器向水平细胞和双极细胞的突触传递中 ,既有发散式连
接 ,又有会聚式连接 ;这种复杂的发散/ 会聚式突触连接 ,也存在于

自双极细胞至无长突细胞和神经节细胞的传递中

中枢神经系统的功能实现 ,就建立在上述相对

简单的组织形式的结构基础上。但是 ,神经系统并

非是这些基本连接形式的简单重复或组合。神经信

息传递的关键部位是突触 ,而多级神经元回路在结

构上的多样性 ,包括各种突触在形态和神经化学、分

子组构方面的复杂性 ,以及它们的变异性和可塑性。

因此 ,神经信息加工传递的关键要素包括神经元信

号的产生、神经元之间相互连接的模式、各种连接方

式和各种行为之间的关系 ,以及经验对神经元及其

连接的调节。

四、神经信息的编码

人们对世界的感知是基于感觉神经的输入 ,而

感觉神经的输入语言只通过神经元膜电位的变化表

达。当接收外部信号的时候 ,大脑所解读的是数百

万神经细胞的动作电位。大脑的工作过程就是对这

些动作电位的放电序列进行处理 ,继而产生一系列

电信号 ,这些携带外部信息的电信号传至运动神经

元 ,对相应的运动行为进行调控。因此 ,神经科学的

任务之一就是对神经元放电这种语言在各种情况下

的涵义进行破译 (decode) ,也就是对神经信息的编

码方式进行了解。

神经生物学实验表明 ,神经系统处理信息具有

几个明显特点 :多样性 ,即可以辨认同一目标的不同

形态 ,例如对人的不同表情或不同年龄的同一张脸

的模式识别 ;鲁棒性 ( robust ) ,抗干扰能力 ,即个别

神经元的死亡及损伤并不导致相关神经信息的丢

失 ;层次性 ,即对刺激信息的处理分特征层次和抽象

层次 ,例如祖母的各个细节与祖母这个抽象概念是

两个不同层次。

脑的信息编码研究由来已久 ,从 1949 年海布

(Hebb) 提出的经典细胞群假设 ,到 1972 年巴洛

(Barlow) 的单个神经元的编码假设 ,以及 1996 年

Fujii 等人提出的动态神经元集群时空编码假设。

不同观点间的争论始终在进行。其中争论的一个重

要的问题是 :是单个神经元还是神经元集群编码刺

激信息 ? 是神经元动作电位出现的明确时间还是脉

冲的平均发放速率携带信息 ? 由于神经系统的高度

复杂性 ,利用现有的实验手段还不能彻底解决神经

信息编码原理。目前已有的几种神经编码理论在解

释神经系统工作原理方面都存在不同层次的困难。

神经元放电频率对神经元的编码　艾德里安 (A2
drian) ,早期的实验工作揭示了放电频率对刺激强

度的编码 :首先 ,动作电位的“全或无”现象 ;其次 ,对

一个特定的刺激来说 ,放电频率随刺激强度的加大

而增加 ;第三 ,如果一个稳态刺激持续时间足够长的

话 ,则放电频率会随时间的加长而有所降低。从图

6 可以看出 ,经微电极通入去极化电流 ,产生局部电

位 :电流越大 ,局部电位越大 ,放电频率越高。

图 6 　频率编码
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空间信息对神经信号的编码　对于各种类型的

刺激都有相应的特化感受器 ,并在向大脑传递的过

程中形成特定的信号通路。刺激输入的特性可以根

据激活的感受器类型或神经元所属信号通路加以判

断。刺激诱导的神经信号在由感受器向中枢传递的

逐级投射过程中 ,形成特定的拓扑结构。刺激作用

的部位因此可以通过被激活感受器细胞的位置或神

经元在拓扑投射中的相应位置得到推测。刺激强度

可以通过神经元的放电频率来反映。可见 ,脑内神

经元活动所传递的信号含意 ,在很大程度上取决于

神经信息通路的起源和终止部位。

神经元对时间信息进行编码　单个神经元同时

接受来自突触前神经元的兴奋性和抑制性输入 ,经

过整合后放电。动作电位放电时间的变化在一定程

度上反映了兴奋性和抑制性输入的动态变化。动作

电位发放的时间间隙蕴涵了一定的生理意义。

最近关于动作电位在树突上主动传播的研究 ,

已为支持神经元放电存在着精确的时间模式提供了

进一步的证据。实验发现 ,当突触前神经元和突触

后神经元的活动持续趋于同步时 ,突触连接强度会

有所改变。而改变方式则取决于两个神经元活动的

时间先后顺序。当突触前神经元放电略微先于突触

后神经元放电时 ,突触连接强度会增加 ;但是当放电

的先后顺序颠倒时 ,突触强度将减弱。突触可塑性

的时间窗为数十毫秒。而同步性前后短暂的时间变

化便可将突触强度改变的方向由增强变为减弱。

神经元群体编码　神经元细胞对信号的整合时

间可以持续数毫秒 ,而且回路中神经元之间存在广

泛的连接。这些事实表明 ,神经系统中的信息可能

为大量神经元的同步放电所传递。也就是说 ,与感

觉功能和行为相关的多维刺激由分布在大脑许多区

域中的数千个神经元同步进行处理。

大脑皮层是神经元组成的高度相互连接的网络 ,

大脑中任何神经元的活动性都与向其提供输入的神

经元群体的综合活动有关。由于皮层神经元回路间

广泛存在的相互联系 ,还能通过连锁活动对神经元造

成重复输入。因此在神经元群体所组成的回路中 ,单

个神经元放电序列中出现的有序时间间隔 ,或不同神

经元放电序列之间的相互时间关系将会重现。这种

重复出现的、有序的、并且是精确的 (以毫秒为单位)

放电间隔相互关系被称为放电的“时空模式”。

在大脑皮层 ,突触的传递依赖于突触前活动 ,而

不同放电模式的传递是由突触前平均放电频率决定

的。当单个感觉刺激使许多神经元产生较高的放电

时 ,这些神经元的动作电位形成同步化 ,即将单个神

经元的反应转换成整体的活动。在发散/ 汇集式的

回路中 ,有时单个突触的连接并不很强 ,但它们依然

可以通过和其他突触的协同活动而变得有效。因

此 ,数个突触可以通过时间和空间的总和 ,使突触后

细胞去极化并达到其放电阈值。因此 ,动作电位的

同步发放也和内部事件相关。可见 ,同步化放电对

神经信息的编码传递具有重要意义 ,基于群体编码

的时间特性 ,可以有效提取关于刺激特性的信息。

总之 ,中枢神经系统是一种活跃的细胞集群 ,不

断地接收信息、分析信息、感知信息 ,并做出决定。

为了完成各种各样的行为 ,为了直接或间接控制整

个肌体 ,神经系统拥有由神经细胞组成的无数通讯

线。在神经细胞中 ,信息是通过电信号传递的。一

个关键的任务是解码其传递的信号内容。这种解码

取决于神经纤维是在何处产生 ,又走向何处。在神

经系统中 ,具有相似特性的神经细胞成群聚在一起 ,

或排列成层 ,或聚集成簇。另外 ,大脑用来处理信息

的电信号是定型的 ,这些信号由流过细胞膜的电流

产生的电压变化所组成。通过对来自不同空间、不

同时间的信号的整合、加工处理 ,神经系统可以识别

外界刺激 ,并进一步做出反应。我们的任务是了解

神经元信号所蕴涵的意义。这将为我们了解大脑是

如何工作的 ,进一步破解思维记忆的奥秘提供基础。

(林奕斌、赵同军、展永 ,天津市红河北工业大学

理学院 　300130 ; 卓益忠 ,北京市中国原子能研究

院 　102413)

封面/ 封底照片说明

封面是华裔宇航员焦立中在去年从国际空间站

拍摄的北京城区照片 ,您可以很容易地找出故宫、北

海、天坛及四通八达的环线。封底照片是从太空拍

摄的 911 事件中的美国世贸大厦 ,那冲天的烟柱震

撼着每一个爱好和平人的心。

更 　正

本刊 2006 年第一期 56 页左栏第 16 行“相当于

312 ×1011焦耳”,应为“相当于 312 ×10 - 11焦耳”。

第 71 页右栏《封面照片说明》倒数第 3 行“距地球只

有 8000 千米”,应为“距地球约 219 亿千米”。特此

更正 ,并对读者表示歉意。
·7·18 卷 2 期 (总 104 期)


