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　　［摘要］　目的　研究小鼠背侧海马中间神经元在联合型记忆习得和巩固２个阶段的放电活动变
化及其特征。方法　以痕迹性眨眼条件反射（ｔｒａｃｅｅｙｅｂｌｉｎｋｃｏｎｄｉｔｉｏｎｉｎｇ，ｔＥＢＣ）作为联合型记忆行为模
型，将１８只野生型Ｃ５７ＢＬ／６小鼠（雄性，１０～１２周龄，体质量２２～２５ｇ）通过简单随机抽样分为配对组
（ｎ＝９）和假配对组（ｎ＝９）。配对组每天接受配对给予的条件刺激（ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｅｄｓｔｉｍｕｌｕｓ，ＣＳ）和非条件
刺激（ｕｎｃｏｎｄｉｔｉｏｎｅｄｓｔｉｍｕｌｕｓ，ＵＳ），二者的配对关系为ＣＳ结束后２５０ｍｓ给予ＵＳ。假配对组每天接受同
样数量的ＣＳ和ＵＳ，但二者不存在时间上的配对关系。连续训练４ｄ，配对组小鼠建立 ｔＥＢＣ，表现出条
件眨眼反应（ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｅｄｅｙｅｂｌｉｎｋｒｅｓｐｏｎｓｅ，ＣＲ）。在每天的训练过程中和训练后１．５ｈ，利用微电极阵列
在体记录小鼠背侧海马神经元的放电活动。根据神经元的峰电位发放频率和峰电位谷峰波宽鉴定出
中间神经元（ｎ＝１０５），并分析其在训练期间和训练后慢波睡眠期间的放电活动变化。结果　①在 ＣＲ
习得训练早期（第１、２天），ＣＳ能够诱发背侧海马中间神经元出现显著增强的发放活动（Ｐ＜０．０５）；训练
后慢波睡眠期间尖波涟漪波（ｓｈａｒｐｗａｖｅｒｉｐｐｌｅ，ＳＷＲ）振荡发生时，配对组小鼠背侧海马中间神经元发
放频率显著低于假配对组（Ｐ＜０．０５）。②在ＣＲ习得训练后期（第３、４天），与假配对组比较，配对组ＣＳ
诱发的背侧海马中间神经元放电活动增强不明显；２组小鼠背侧海马中间神经元在训练后慢波睡眠期
ＳＷＲ振荡发生时的发放频率差异无统计学意义。结论　背侧海马中间神经元在联合型记忆的习得和
巩固阶段会展现出不同的放电变化。
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　　将在时间上先后发生的事件联系起来，并在脑内
形成记忆是机体对外界刺激做出适宜反应所必需的、

重要的脑高级功能［１］。这种联合型记忆功能容易受

到诸如脑老化等退行性疾病的损害，大量研究关注该

记忆发生的脑区定位及其神经机制，以期为改善或提

升病理状态下的联合型记忆能力提供新思路、新靶

点［２］。痕 迹 性 眨 眼 条 件 反 射 （ｔｒａｃｅ ｅｙｅｂｌｉｎｋ
ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｉｎｇ，ｔＥＢＣ）是一种研究联合型记忆机制的常用
行为模型［３］。为习得ｔＥＢＣ，需要配对给予动物中性的
条件刺激（ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｅｄｓｔｉｍｕｌｕｓ，ＣＳ，如纯音刺激或灯
光闪烁刺激）和伤害性的非条件刺激（ｕｎｃｏｎｄｉｔｉｏｎｅｄ
ｓｔｉｍｕｌｕｓ，ＵＳ，如角膜吹气或角膜电击）。２类刺激的
给予在时间上比较接近，经过反复的配对训练，动物会

逐渐建立起针对 ＣＳ的条件眨眼反应（ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｅｄ
ｅｙｅｂｌｉｎｋｒｅｓｐｏｎｓｅ，ＣＲ），从而及时闭眼并躲避 ＵＳ所带
来的伤害。研究发现：背侧海马在 ｔＥＢＣ建立过程中
发挥着关键作用［４］。在 ｔＥＢＣ习得过程中，一部分背
侧海马锥体细胞可被 ＣＳ诱发出增强的放电反应，发
挥联系ＣＳ和ＵＳ的作用［５－６］。在 ｔＥＢＣ训练后的慢波
睡眠期间，习得过程中激活的锥体细胞会表现出更强

的重激活［７－８］。

　　既往对海马记忆机制的研究重点是锥体细胞的活
动及作用，但新近对海马抑制性中间神经元的研究，

使海马中间神经元在学习和记忆形成中的作用日益

受到重视。虽然海马的中间神经元细胞数量只占海

马总细胞数量的１０％～１５％［９］，但γ氨基丁酸（ｇａｍｍａ
ａｍｉｎｏｂｕｔｙｒｉｃａｃｉｄ，ＧＡＢＡ）能抑制性神经环路对海马的
记忆功能有着重要作用［１０］。离体膜片钳实验表明

ｔＥＢＣ训练增加了大鼠海马生长抑素（ｓｏｍａｔｏｓｔａｔｉｎ，
ＳＯＭ）阳性中间神经元的兴奋性和活动水平［１１］。研

究者运用钙成像和化学遗传学技术，发现沉默 ＳＯＭ
阳性中间神经元会抑制恐惧反射记忆的习得，而沉

默小清蛋白（ｐａｒｖａｌｂｕｍｉｎ，ＰＶ）阳性中间神经元则会

抑制恐惧反射记忆的巩固［１２］。值得注意的是，表达

ＳＯＭ、ＰＶ的中间神经元主要位于背侧海马［９］。最近一

项研究利用在体多通道和光遗传学技术发现小鼠背侧

海马中间神经元在 ｔＥＢＣ训练过程中表现出增强的发
放反应，特异抑制背侧海马中间神经元的发放将损害

ｔＥＢＣ的习得［１３］。此外，清除海马中间神经元 γ钙离
子／钙调蛋白依赖的蛋白激酶Ⅱ［γｃａｌｃｉｕｍｃａｌｍｏｄｕｌｉｎ
（ＣａＭ）ｄｅｐｅｎｄｅｎｔｐｒｏｔｅｉｎｋｉｎａｓｅⅡ，γＣａＭＫⅡ］的表
达，降低了小鼠习得联合型恐惧反应的能力［１４］。

　　虽然海马中间神经元在记忆相关网络振荡节律中
的作用及其可塑性变化模式已被初步揭示［１０］，但海马

中间神经元的记忆相关放电活动和变化规律并未得到

太多关注。此外，在联合型记忆习得和巩固的不同阶

段，海马锥体细胞的放电活动及其微环路功能活动均

发生动态变化［６，１５］，且锥体细胞的这些活动变化与突

触可塑性及长时记忆的形成密切相关［１６］，但在此过程

中，单个或群体海马中间神经元放电活动变化在编码

重要信息、表征信息间的关联关系及皮层海马交互等
海马记忆形成的关键过程中呈现怎样的活动模式，尚

不清楚。为此，本研究利用在体多通道记录技术，将微

电极阵列植入小鼠背侧海马区并连续记录中间神经元

在ｔＥＢＣ习得和巩固阶段的放电活动，分析中间神经
元在上述不同阶段放电活动的变化及其特征，以期全

面揭示海马参与以 ｔＥＢＣ为代表的联合型记忆形成的
完整细胞活动机制。

１　材料与方法

１．１　实验动物
　　采用成都集萃药康生物科技有限公司提供的野生
型Ｃ５７ＢＬ／６小鼠（雄性，１０～１２周龄，体质量２２～２５ｇ）。
小鼠饲养在１２ｈ光照和１２ｈ黑暗、温度２０～２５℃的
单笼标准环境中。所有实验操作符合四川中医药高等
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专科学校的动物伦理审查指南要求（２０２３ＤＳ０２）。
１．２　手术方法
　　使用浓度为１％～２％的异氟烷（瑞沃德生命科技
有限公司提供）持续麻醉小鼠。被麻醉小鼠的头部固

定在脑立体定位仪上，调整颅骨顶部呈水平位。在双

侧小脑上方颅骨对称位置各钻１个小孔，各植入１颗
不锈钢制的螺钉，作为地线与参考电极的连接点。在

海马上方植入１个由４组 Ｔｅｔｒｏｄｅ电极所组成的微电
极阵列，坐标如下：前囟后１．９ｍｍ、右侧旁开１．６ｍｍ、
初始深度０．７ｍｍ。Ｔｅｔｒｏｄｅ电极阵列的制作参考文献
［１７］。术后恢复 ５ｄ，待小鼠的体质量恢复至术前水
平后，方可进行实验环境和实验操作的习服，并开始进

行在体电生理记录。

１．３　ｔＥＢＣ行为训练
　　本实验以 ｔＥＢＣ为联合型记忆的行为模型，以持
续１５０ｍｓ的蓝光闪烁作为 ＣＳ、１００ｍｓ的角膜吹气为
ＵＳ。１８只雄性野生型 Ｃ５７ＢＬ／６小鼠通过简单随机抽
样分为配对组（ｎ＝９）和假配对组（ｎ＝９）。在连续４ｄ
的训练过程中，配对组小鼠每天接受１００组 ＣＳ和 ＵＳ
的配对刺激（ＣＳ结束后 ２５０ｍｓ给予 ＵＳ）。每组刺激
之间间隔１０～３０ｓ（平均２０ｓ）。假配对组小鼠每天接
受同样数量的ＣＳ和ＵＳ刺激，ＣＳ和ＵＳ之间没有固定
时间关系。在训练开始时，２组小鼠均仅表现出针对
ＵＳ的非条件眨眼反应（ｕｎｃｏｎｄｉｔｉｏｎｅｄｅｙｅｂｌｉｎｋｒｅｓｐｏｎｓｅ，
ＵＲ）。但随着训练进行，配对组小鼠会逐渐表现出针
对ＣＳ、并先于ＵＳ出现的ＣＲ。
１．４　在体电生理信号记录
　　在对小鼠的习服期间（通常２～３ｄ），通过微推进
器以７５μｍ／ｄ的速度，将微电极阵列向背侧海马推
进，直到可以稳定记录到背侧海马神经元的峰电位发

放活动和特征场电位活动。使用 ＲＨＤ２０００（Ｉｎｔａｎ
Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓ，美国）神经数据采集器、以２０ｋＨｚ采样频
率对背侧海马ＣＡ１区神经元单位放电信号、局部场电
位信号、条件刺激信号进行同步采样。每个训练日的

记录时段主要包括：①ｔＥＢＣ训练前的 １．５ｈ；②ｔＥＢＣ
训练（持续约 ０．５ｈ）；③ｔＥＢＣ训练后的 １．５ｈ。除
ｔＥＢＣ训练，其余时间小鼠均被放置在饲养盒中进行电
生理记录。

１．５　峰电位甄选
　　在离线情况下对记录到的场电位数据进行带通滤
波（０．５～６．０ｋＨｚ）处理。用ＫｌｕｓｔａＫｗｉｋ软件对Ｔｅｔｒｏｄｅ
电极上所采集到的单位放电信号进行自动甄选并归为

不同特征的峰电位集群。通过 Ｋｌｕｓｔｅｒｓ软件进行手动
判别和甄选，筛除 ＫｌｕｓｔａＫｗｉｋ软件在自动甄选过程中
误判的噪声，以获取高信度背侧海马神经元峰电位信

号。参照文献［８］的标准，将峰电位发放频率＞６Ｈｚ，

峰电位谷峰波宽＜０．４ｍｓ的神经元定义为中间神经元。
１．６　慢波睡眠期尖波涟漪波判定
　　参照文献［１８］的方法，使用背侧海马的局部场电
位活动和头颈部三维加速度反映小鼠的大脑觉醒睡
眠状态。慢波睡眠的判定标准如下：背侧海马呈现出

高振幅、低频（１～４Ｈｚ）局部场电位振荡活动，且小鼠
头颈部无明显三维加速现象，状态持续时间＞１０ｓ。
　　参照文献［６］的方法，慢波睡眠期背侧海马尖波
涟漪波（ｓｈａｒｐｗａｖｅｒｉｐｐｌｅ，ＳＷＲ）的检测方法如下：在
多道的背侧海马记录信号中，以ＳＷＲ幅度最大的通道
作为检测通道，以没有ＳＷＲ的通道作为参考通道。先
对２个通道的信号进行差分处理，再对差分信号进行
１００～２５０Ｈｚ的带通滤波处理。ＳＷＲ振荡被定义为振
幅超过基线均值＋４倍基线标准差的事件。
１．７　微电极阵列记录位点检测
　　在所有记录实验完成后，利用３０μＡ直流电（１０ｓ）
损毁记录电极尖端周围脑组织。损毁４８ｈ后，腹腔注
射致死剂量的戊巴比妥钠（浓度３％）。经心脏灌注生
理盐水和４％多聚甲醛溶液各１００ｍＬ。将剥离后的脑
组织置于 ４％多聚甲醛溶液中固定 １２ｈ，再转移至
３０％蔗糖溶液中脱水２４ｈ。使用冰冻切片机将脱水后
的脑组织制成 ５０μｍ厚的冠状切片。经 ＤＡＰＩ染色
后，在荧光显微镜（ＢＸ５３，Ｏｌｙｍｐｕｓ，日本）下观察代表
电极尖端位置的损毁区域。只有损毁位点位于背侧

海马的小鼠电生理信号数据才可被纳入数据的分析

和统计。

１．８　统计学分析
　　采用ＳＰＳＳ１３．０软件进行统计分析，数据以 珋ｘ±ｓ表
示。配对组和假配对组海马中间神经元的平均放电频

率、峰电位谷峰宽度、条件刺激诱发放电活动强度、
ＳＷＲ振荡期间发放活动的比较采用独立样本 ｔ检验。
Ｐ＜０．０５被认为差异具有统计学意义。

２　结果

２．１　小鼠背侧海马中间神经元的在体电生理记录
　　本研究将 Ｔｅｔｒｏｄｅ电极阵列植入到小鼠背侧海马
（图１Ａ）。组织学鉴定结果显示，Ｔｅｔｒｏｄｅ电极阵列尖
端的记录位点精确地位于背侧海马 ＣＡ１区（图 １Ｂ）。
电生理记录可观察到背侧海马的局部场电位和神经元

峰电位发放信号（图１Ｃ、Ｄ）。将峰电位平均发放频率
＞６Ｈｚ、峰电位谷峰波宽＜０．４ｍｓ的神经元定义为中间
神经元。共记录１０５个背侧海马中间神经元：配对组小
鼠（ｎ＝９）６２个，假配对组小鼠（ｎ＝９）４３个（图２Ａ、Ｂ）。
２组小鼠背侧海马中间神经元峰电位的平均发放频
率：配对组为（１９．０±１．８）Ｈｚ，假配对组为（１５．５±
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１．５）Ｈｚ，差异无统计学意义（图 ２Ｃ）；峰电位谷峰波
宽：配对组为（０．２５±０．０１）ｍｓ，假配对组（０．２６±
０．０１）ｍｓ，差异无统计学意义（图２Ｄ）。
２．２　配对训练使小鼠习得ｔＥＢＣ
　　通过连续 ４ｄ训练，配对组小鼠逐渐建立 ＣＳ与
ＵＳ之间的联系，表现出针对 ＣＳ的 ＣＲ（图３Ａ）。统计
分析显示：在训练第１、２天，配对组小鼠 ＣＲ发生率为
（５０．３±５．３）％，假配对组小鼠 ＣＲ发生率为（３４．７±
２．９）％，配对组小鼠 ＣＲ发生率显著高于假配对组
（Ｐ＜０．０５，图３Ｂ）；在训练第３、４天，配对组小鼠ＣＲ发
生率由（５０．３±５．３）％显著上升至（６８．０±７．０）％（Ｐ＜

０．０５，图３Ｂ）；同时，此阶段配对组小鼠 ＣＲ发生率显
著高于假配对组（Ｐ＜０．０１，图３Ｂ）。
２．３　训练早期 ＣＳ诱发背侧海马中间神经元的放电

活动明显增强

　　背侧海马中间神经元在 ｔＥＢＣ习得过程中的发放
活动观测结果显示：在训练第 １、２天，ＣＳ诱发背侧海
马中间神经元出现发放活动增强。配对组小鼠背侧海

马中间神经元被ＣＳ所诱发的放电活动显著强于假配
对组（配对组标准化放电频率Ｚ值为４．７４±０．７０，ｎ＝２８；
假配对组Ｚ值为３．０３±０．６５，ｎ＝１４，Ｐ＜０．０５，图４Ａ～Ｃ）。
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Ａ：Ｔｅｔｒｏｄｅ电极阵列记录位置示意图；Ｂ：代表性背侧海马冠状位切片ＤＡＰＩ染色　箭头示背侧海马；Ｃ：原始的背侧海马局部场
电位信号；Ｄ：５００～６０００Ｈｚ带通滤波后的背侧海马局部场电位信号

图１　小鼠背侧海马局部场电位和峰电位发放信号的记录
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图２　小鼠背侧海马中间神经元峰电位发放特征
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此外，９６．４％（２７／２８）的配对组背侧海马中间神经元显
示出增强的峰电位发放反应，而假配对组背侧海马中

间神经元则仅有 ６４．３％（９／１４）表现出增强的发放反
应。在训练第３、４天，配对组小鼠背侧海马中间神经
元被ＣＳ所诱发的放电活动与假配对组差异无统计学
意义（配对组Ｚ值为３．１１±１．３７，ｎ＝３４；假配对组Ｚ值
为３．０７±０．６３，ｎ＝２９，图４Ｄ～Ｆ）。
２．４　训练早期背侧海马中间神经元在训练后慢波睡

眠期ＳＷＲ振荡时激活显著降低
　　进一步分析背侧海马中间神经元在 ｔＥＢＣ训练后
慢波睡眠期间发放的变化，结果显示，背侧海马中间神

经元在慢波睡眠期间 ＳＷＲ振荡出现时发放显著增加
（图５Ａ）。在训练第１、２天，与假配对组比较，配对组
小鼠背侧海马中间神经元在训练后慢波睡眠期 ＳＷＲ
振荡时发放显著更低［以条件反射训练前的慢波睡眠

期值为１００％，配对组为（９５．０±３．０）％，ｎ＝２８；假配对

组为（１１８．３±２６．４）％，ｎ＝１４，Ｐ＜０．０５，图 ５Ｂ、Ｃ］。而
在训练第３、４天，配对组小鼠背侧海马中间神经元在
训练后慢波睡眠期 ＳＷＲ振荡时发放与假配对组无显
著区别［以条件反射训练前的慢波睡眠期值为１００％，
配对组为（１００．１±３．７）％，ｎ＝３４；假配对组为（９７．１±
３．４）％，ｎ＝２９，图５Ｄ～Ｅ］。

３　讨论

　　本研究通过实时、连续的在体神经元放电活动记
录，揭示了在 ｔＥＢＣ习得阶段，海马中间神经元对 ＣＳ
表现出增强的放电反应，且该增强反应具有显著的阶

段特异性。在训练后睡眠期间，配对组小鼠海马中间

神经元在ＳＷＲ期间的放电活动显著低于假配对组小
鼠，且该降低反应也具有阶段特异性。这些结果提示：

背侧海马参与ｔＥＢＣ习得和巩固的过程可能需要中间
神经元以不同特征的发放活动予以支持。
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图４　小鼠背侧海马中间神经元在ｔＥＢＣ训练过程中的发放活动
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图５　小鼠背侧海马中间神经元在ｔＥＢＣ训练后睡眠期间的发放活动

　　既往研究揭示了海马是 ｔＥＢＣ习得所需的关键脑
区［１９］。在ｔＥＢＣ习得阶段，一部分背侧海马锥体细胞
可被ＣＳ诱发出增强放电反应，发挥联系 ＣＳ和 ＵＳ的
作用［５－６］。然而新近一项研究发现，在给予ＣＳ的同时
对海马锥体细胞特异性去抑制，使其在 ＣＳＵＳ期间的
放电活动大幅度增加，反而导致ｔＥＢＣ习得受损［１３］，提

示在海马锥体细胞活动之外，还存在支持 ｔＥＢＣ习得
的其他细胞机制。离体膜片钳和原位杂交实验显示：

ｔＥＢＣ训练增强了海马中间神经元的内在兴奋性［１１］；

海马中间神经元的突触可塑性与恐惧反射记忆能力及

神经元网络活动调节机制密切相关［１４］。这些发现虽

然提供了极具价值的线索，但无法区分单个海马中间

神经元在记忆习得阶段的活动，也无法区分在记忆巩

固阶段因神经元突触可塑性而发生的海马中间神经元

放电活动变化。

　　本研究采用连续、实时的在体多通道记录技术，在
ｔＥＢＣ的习得和巩固过程中，完成对大量单个背侧海马
中间神经元放电活动特征的记录。从个体神经元放电
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活动和神经元集群放电活动２个层面，揭示了在联合
型记忆的习得和巩固过程中，背侧海马中间神经元的

特征性放电模式。

　　本研究发现：在 ｔＥＢＣ习得训练过程中，配对组小
鼠海马中间神经元能被 ＣＳ诱发出比假配对组更强的
发放活动，但这种更强的发放活动仅限出现在 ｔＥＢＣ
习得的早期阶段。既往研究表明，海马仅参与记忆习

得的早期阶段［２０－２１］。因此，本研究观察到海马中间神

经元放电活动的变化特征恰好反映了海马在 ｔＥＢＣ学
习过程各阶段的不同参与程度。

　　既往发现，３０％～４０％背侧海马锥体细胞在 ｔＥＢＣ
习得过程中会被ＣＳ诱发出增强的发放［６，２２］。与此不

同的是，本研究发现：９６．４％的背侧海马中间神经元被
ＣＳ诱发出增强的发放反应。由于中间神经元可以抑
制邻近的锥体细胞［２３］，故推测在 ｔＥＢＣ习得训练过程
中会有大量锥体细胞的活动被抑制。也有研究报道了

相当比例的海马锥体细胞活动在 ＣＳ之后受到抑制的
现象［６］。目前认为，ＣＳ所诱发的中间神经元发放增强
反应，有助于提升背侧海马在此过程中信息处理的信

噪比，改变海马中的振荡状态［２４］。这可能是背侧海马

中间神经元参与ｔＥＢＣ习得的细胞活动机制。
　　睡眠剥夺实验证实了联合型记忆的长时程巩固与
记忆训练后的睡眠直接相关［６，２４］，特别是记忆训练后

睡眠期间海马 ＳＷＲ振荡的发生与记忆巩固联系密
切［２５］。而海马中间神经元，特别是ＰＶ＋中间神经元与
海马 ＳＷＲ振荡的产生紧密相关［２６］。因此，本研究特

别关注了训练后睡眠期间 ＳＷＲ振荡发生时海马中间
神经元的实时放电活动变化。结果显示：在早期习得

训练后的睡眠期间，配对组小鼠背侧海马中间神经元

在ＳＷＲ振荡出现时的激活水平低于假配对组。研究
发现：编码记忆信息的锥体细胞在训练后睡眠期间的

海马ＳＷＲ中会表现出较其他锥体细胞更强的重激
活［２７］；去抑制机制可能在海马振荡（如 ＳＷＲ）产生和
海马依赖记忆的形成中发挥重要作用［１０］。我们推测：

ＳＷＲ振荡期间减弱的中间神经元活动，可使部分锥体
细胞发生去抑制，从而有助于锥体细胞产生更强的重

激活，进而参与 ｔＥＢＣ的巩固。这与最近的研究［６］发

现一致：剥夺ｔＥＢＣ训练后的正常睡眠，导致小鼠ｔＥＢＣ
记忆巩固的损害。睡眠剥夺小鼠在恢复性睡眠期间，

学习诱发ＳＷＲ振荡发生率增加的情况低于正常睡眠
小鼠，但单次ＳＷＲ振荡中ＰＶ＋中间神经元显示放电频
率显著增加，而非ＰＶ＋中间神经元在单次ＳＷＲ振荡的
放电频率则与正常睡眠小鼠相当。抑制恐惧条件反射

记忆的研究发现也很好地支持了这一观点：在训练后

抑制海马ＰＶ＋中间神经元活动将抑制恐惧条件反射记

忆的巩固。其主要机制可能在于ＰＶ＋中间神经元受抑
而引发的相关锥体细胞去抑制导致：①与记忆巩固相
关的海马网络活动变化（如 ＳＷＲ振荡增加等）的缺
失［２８］；②海马ＳＷＲ振荡与 ｍＰＦＣ纺锤波之间偶联被
扰乱［２９］，从而抑制记忆的巩固。

　　综上所述，在联合型记忆行为模型上对特定细胞
类型的中间神经元进行标识，并在个体和群体水平研

究其在记忆行为不同阶段的实时放电活动，对于深刻

阐明海马中间神经元在联合记忆形成中作用及机制具

有重要意义，值得进一步探索。本研究结果为进一步

阐明海马中间神经元在联合型记忆形成中的活动规

律、全面揭示海马参与联合型记忆形成的完整细胞活

动机制奠定了基础。
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