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摘要 　皮层投射到丘脑的纤维数量约为丘脑至皮层的纤维数量的 10倍 ,因此许多研究者都认为这

一庞大的反馈网络必然在感觉信息的加工过程中发挥着重要的作用 ,而越来越多的证据也显示 ,来

自皮层的反馈调节在修整丘脑反应方面起到了非常关键的作用。本文即从解剖学和生理学的角度

对皮层 2丘脑反馈调节的相关研究做一简要综述。
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　　以往的研究清楚地表明 ,感觉信息通过丘脑传

到皮层 ;同时 ,解剖学研究也发现 ,从皮层投射到丘

脑的纤维数量约为丘脑至皮层的纤维数量的 10倍 ,

因此许多研究者都认为这一庞大的反馈网络必然在

感觉加工的过程中发挥着重要的作用 ,而皮层的活

动也必定高度依赖于它和丘脑之间的往返联系。几

十年来 ,神经科学家们为了阐明这种反馈联系的功

能意义而进行了大量的探索性研究。最初的研究主

要集中在视觉系统 ,后来扩展至听觉系统 ,近年来 ,

在躯体感觉系统也取得了相当的进展 [ 1 ]。本文将

对皮层 2丘脑下行投射的解剖和功能研究进展做一

简要综述。

一、皮层 2丘脑投射的解剖结构

新皮层区域都接受来自丘脑的投射并且发出纤

维返回至丘脑。在哺乳动物 ,皮层 2丘脑的反馈投射

几乎都起源于第五层和第六层的锥体细胞 ,其中位

于第六层的皮层 2丘脑纤维数量尤其高 ,并且与投射

到屏状核或者其他皮层区域的纤维是相互独立

的 [ 2 ]。许多研究报道 ,在特殊感觉的皮层区域 ,投

射到不同丘脑核的皮层细胞还分成了一个个更小的

薄层 [ 3 ]。

有关皮层 2丘脑投射的解剖学资料大多来源于

对啮齿类的研究。由大鼠初级感觉皮层发出的皮

层 2丘脑投射纤维具有以下两个特点 : ( 1)分层投射

差异 ( lam ina2dependent differences) ,即皮层第六层

的上半部分与下半部分的丘脑投射分布有所不同。

Bourassa等 (1995)通过对初级感觉区桶状皮层的不

同深度进行顺行标记 ,发现位于第六层上半部分的

皮层神经元与相应的丘脑桶状区存在一对一的往返

支配关系 ( recip rocal relationship ) ,即这些皮层细胞

发出的皮层 2丘脑投射仅到达那些向它发出投射的

丘脑核团。这些皮层细胞主要投射到丘脑的感觉特

异核 ———背外侧膝状体和腹侧基底核 ,在此形成桶

状或柱状的突触末端 ;而位于第六层下半部分的皮

层细胞除了投射到与其具有往返支配关系的丘脑桶

状区外 ,还会单向地投射到丘脑腹后内侧核 (VPM )

内的桶状区域。这些皮层细胞呈现多核支配模式 ,

主要支配大部分的丘脑联合核和板内核 ,同时也支

配一小部分感觉特异核团。皮层 2丘脑的分层投射

差异在 O jima等 (1994)以及 U srey等 (1996)的研究

中也有所报道。 (2)皮层 2丘脑投射的双侧性。与丘

脑 2皮层投射以单侧为主不同 ,皮层 2丘脑投射通常

是双侧的 ,这在许多物种上都已得到证实。第五层

和第六层的细胞都具有对侧投射的效果。Reep等

(1982)在研究中报道 ,扣带皮层、压后 ( retrosp le2
nial)以及前下托 ( p resubicular)皮层的细胞轴突都

投射到双侧丘脑前群 ,而前额叶底部和内侧区域的

细胞则投射到双侧丘脑的中央背核。

二、皮层 2丘脑投射的功能意义

丘脑神经元所接受的传入投射中有一半来自大

脑皮层。越来越多的证据显示 ,来自皮层的反馈调

节在丘脑整合感觉信息方面起到了关键的作用。总

之 ,丘脑神经元对感觉信息的编码来自前馈和反馈

通路之间的动态交互作用。相比之下 ,大脑皮层所

接受的感觉传入几乎都来自丘脑。除了嗅觉之外 ,

感觉信息都通过丘脑神经元即中继神经元的兴奋性

突触活动传入到皮层神经元 ,但是这些中继神经元

并不是简单的作为外周到皮层的感觉活动的接力

棒 ,而是作为复杂感觉环路的成员 ,参与神经元之间

连接的上行传导、下行调节以及循环往复。对丘脑

中继神经元产生下行调节的细胞主要起源于大脑皮

△通讯作者

·16·生理科学进展 2008年第 39卷第 1期



层的第六层 ,这些皮层传出神经元对丘脑神经元能

够产生兴奋或抑制的影响 ,通过兴奋和抑制的平衡

来塑造或改变丘脑神经元感觉反应的编码模式。皮

层对丘脑的兴奋性调节作用是通过大量的单突触连

接得以实现的 ,这种来自皮层的单突触连接的数量

比其他任何来源的包括来自外周上行通路的都要

多。相反 ,皮层对丘脑的抑制性影响则是通过多突

触连接完成的 ,它们主要作用于丘脑中继核内部的

GABA能中间神经元或者位于丘脑网状核的 GABA

能神经元的胞体。

有如此大量的皮层 2丘脑神经元的存在 ,使得研

究者们认为皮层 2丘脑通路的功能意义可能是非常

重要的 ,但目前还不完全清楚。现有的研究认为皮

层的反馈作用可能分为两类 :一类是影响丘脑神经

元的感觉反应和感受野特征 ,另一类则是影响其放

电模式或活动状态。

(一 )对丘脑神经元感觉反应和感受野特征的

影响

1. 感觉滤过作用 :所谓感觉滤过作用是指皮层

细胞通过增加丘脑神经元感受野中心的兴奋性以及

外周区的抑制性来增加感受野的敏锐程度。感受野

是指感觉空间内的一个离散区域 ,当适宜刺激作用

于此区域时 ,会引起相应的神经元兴奋。外侧膝状

体 (LGN)、内侧膝状体 (MGB )以及丘脑腹侧基底复

合体 (VB )分别是传递视觉、听觉和躯体感觉的丘脑

中继神经元 ,它们都具有可描述的感受野 ,因此在皮

层 2丘脑通路研究中最常提及。

对感觉传入的前馈调节研究确立了丘脑感受野

的基本特性。对于上述三个丘脑感觉核来说 ,在其

感受野即兴奋区之外 ,还存在一个更大和更精细的

抑制区 ,如图 1所示。现有的证据提示 ,这些兴奋区

(经典感受野 )和抑制区都受到皮层反馈投射的调

节 ,最终产生放大感觉刺激的效果 [ 4 ]。以视觉系统

为例 , LGN神经元只对经典感受野之内的刺激发生

兴奋反应 ,而对感受野之外的刺激则产生抑制 ;倘若

视觉皮层神经元的反馈活动被抑制 ,则 LGN的兴奋

和抑制反应都会随之减弱或消失 [ 5 ]。该结果表明 ,

皮层反馈对 LGN神经元的作用是 :对感受野内的兴

奋反应和感受野之外的抑制反应都具有增强效应 ,

即皮层反馈可增强原有的兴奋作用或抑制作用 ,抑

制的变得更抑制 ,其综合效果为增加感觉信息的空

间滤过特性 ,使得 LGN神经元的感受野变得更加敏

锐。听觉系统的皮层反馈调节作用与视觉系统类

似。在听觉系统 ,感受野是以频率的形式存在的 ,而

与视觉系统中兴奋区相对应的感受野称为最佳频率

( best frequency, BF)。如果某 MGB神经元的最佳

频率与相应的听觉皮层神经元的最佳频率相匹配 ,

则该听觉皮层神经元的激活将会易化该 MGB神经

元的反应性 ;如果 BF不匹配 ,则 MGB神经元的反

应性受到抑制。综上我们不难发现 ,皮层 2丘脑反馈

调节的作用在于调整 (易化 /抑制 )丘脑到皮层的感

觉传入。

图 1　丘脑 2皮层神经网络示意图

丘脑神经元支配经典的感受野 ( + ) ,其周围 ( - )为范围更广

的抑制区。皮层发出的下行投射对丘脑神经元产生范围局限

的、高特异性的正反馈调节 ,同时通过抑制性中间神经元产生

负反馈。在正常的感觉加工过程中 ,这一环路使得感觉传入

在空间和时间上都更加敏锐 ,并且可以抑制无关信息。 (修改

自 Rauschecker JP. Nature Neurosci, 1998, 1: 179～180)

目前 ,对于丘脑 VB (躯体感觉 )神经元的感受

野特性了解得比较少。对灵长类的体感皮层 3b区

域的研究发现 ,这些神经元的感受野存在兴奋区和

抑制区 [ 6, 7 ] ;但是对于 VB感受野抑制区的识别相对

比较困难 , 因此相关研究也较少。N icolelis 等

(1999, 2001)的研究中利用一些药物如 GABAA 的

激动剂蝇蕈醇以使初级躯体感觉皮层失活发现 , VB

的空间感受野会发生扩展 ,有时也表现为收缩。因

此 ,对于躯体感觉系统来说 ,皮层 2丘脑反馈所产生

的作用与视觉和听觉系统是类似的 ,即皮层 2丘脑传

入使得丘脑神经元的感受野变得敏锐 ,起到一种校

准的作用 [ 8 ]。

2. 自主选择作用 :除了感觉滤过作用外 ,皮层 2
丘脑反馈的另一个作用是自主选择。自主选择是指

皮层神经元通过分析丘脑传入来决定哪种感觉特性

被译成丘脑反应 ,然后通过反馈作用放大这些传入 ,

即通过传出投射使“正确 ”的信息上传 ,同时抑制其

它无关的信息。
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自主选择的核心思想是 ,皮层神经元能够调整

并且改进到达自身的传入。以 Suga等 ( 2000)在听

觉系统的研究为例 ,来自 MGB的感觉信号使皮层激

活 ,然后皮层通过反馈调节影响了 MGB以及其它皮

层靶点的活动 ,从而使得听觉皮层的 BF呈现为感

觉信号。皮层反馈投射的作用在于放大那些能够最

好地编码上行信号的丘脑神经元的活动 ,同时抑制

无关丘脑神经元的活动 ,因此皮层通过反馈投射使

其自身的反应特性变得更加敏锐 [ 9 ]。目前对于皮

层 2丘脑反馈在视觉和躯体感觉系统的自主选择作

用的研究还比较少。

(二 )对丘脑神经元放电模式或活动状态的影

响 　丘脑神经元会产生高频低阈值的放电 ,这是通

过胞体和树突的低阈值钙离子电流的活动实现的。

皮层 2丘脑反馈对这种放电的影响引起了很多研究

者的注意。Destexhe等 (2000)通过皮层失活与计算

模型相结合的方法比较了丘脑网状核与中继核神经

元之间的差异 ,发现皮层活动能够通过更精密的时

空模式调节丘脑的活动状态 ,具体地说 ,皮层能够在

几微秒的时间范围内使丘脑神经元由簇状放电转换

为持续放电模式。据此推测 ,丘脑环路神经元的感

觉反应程度受到不同电压依赖类型和突触传导在树

突中的不同分布模式的调节。

背外侧膝状体 ( dLGN )接受来自视网膜的传入

并且投射到视觉皮层 ,同时也接受视觉皮层第六层

神经元的反馈调节。Worgotter等 ( 2002)通过对视

觉皮层进行脑电图监测以及对 dLGN神经元特性进

行在体研究发现 ,无论是皮层自发放电 (即没有特

殊活动 )的情况下还是皮层失活的情况下 , dLGN神

经元的放电特征都是相似的 ,即呈现一种超极化状

态 ;但在皮层活动的状态下 , dLGN神经元却呈现了

不同的反应模式。研究者认为其原因是到达单个

dLGN神经元的起兴奋作用和起抑制作用的皮层 2丘
脑投射之间存在一种更为精密的平衡调节。总之 ,

理解皮层对丘脑放电模式的影响会更有利于认识皮

层 2丘脑的反馈功能 [ 10 ] ,但就目前来说 ,这方面的研

究还处于起步阶段。

三、结语与展望

综上所述 ,丘脑和皮层的神经元不仅具有“传

递 ”感觉信息的功能 ,作为传递感觉信息精细环路

的一部分 ,它们还执行着更为复杂的感觉加工活动。

本文通过总结视觉、听觉和躯体感觉系统的研究 ,认

为皮层 2丘脑反馈能够使丘脑神经元的感受野变得

敏锐 ,并且形成适合皮层加工的感觉信息。尽管对

于视觉、听觉和触觉系统的研究已经使人们意识到

皮层 2丘脑反馈调节的重要性 ,但需要进一步指出的

是 ,对其它类型的感觉如痛觉系统进行皮层 2丘脑反

馈研究 ,全面理解这一精细环路的作用 ,将具有更为

重要的现实意义。
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