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浦肯野神经元回路中的同步性研究

张煦晨　刘深泉　任会霞
（华南理工大学理学院应用数学系，广州　５１０６４０）

摘要　浦肯野神经元是小脑皮层唯一的输出神经元，其传入纤维主要包括来自橄榄核的盘状纤维和来自皮

层颗粒神经元的平行纤维．基于与实际神经系统十分相似浦肯野神经元回路模型，本文研究了回路中三种

神经元（浦肯野神经元，颗粒神经元，盘状纤维）的相位响应曲线（ＰＲＣ）并结合它们各自的ｆＩ曲线对来区分

三种神经元的兴奋性；进而对不同类型的神经元之间的同步性进行分析，着重考察了不同神经元之间突触

的电导系数与浦肯野神经元树突上的ＣａＰ电导系数的影响等，分析结果显示神经元之间同步性对于它们信

息传递起着重要作用．
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引言

同步性活动是大脑神经系统中一种非常常见

与普遍的生理学现象［１３］，同时它也被证明与大脑

中许多认知功能有着密切的联系，例如：时间聚焦

与空间聚焦［４］，学习与记忆［５］，观察意识［６］，睡眠

与知觉感应［７８］等．另外，同步性活动也与许多中枢

神经的疾病有着密切的关系，例如：帕金森综合

症［９］，癫痫病［８］，精神分裂症［１０］，阿兹海默症［１０］．

因此，对于神经回路中神经元之间同步性的研究就

变得十分重要，只有掌握了神经元之间同步性的性

质才能更好的调节神经元的信息传递功能．
浦肯野神经元对于小脑的运动调节起着不可

替代的作用，同时它也影响到人类大量的疾病，包

括酒精中毒，自身免疫系统疾病和基因变异疾病

等．在过去关于浦肯野神经元同步性的研究中，
ＳｈｉｎＳＬ的研究小组主要通过动力学分析来研究
浦肯野神经元的自身发放特性，进而得到关于时间

聚焦［１１］和回传序列［１２］的相关性质；ＳｅｒｖａｉｓＬ和

ＣｈｅｒｏｎＧ的研究显示浦肯野神经元的韵律性和同
步性特征可以用来调节小脑的快速振荡，并且它对

反馈回传具有积极的促进作用［１３］；而 ＳｅｒｇｉｏＳ和

ＰｈｉｌｉｐｐｅＬ则分别通过实验与模型的方法研究了颗

粒神经元与浦肯野神经元突触连接的相关性质，因

为该突触被认为与信息的储存与传递密切关

联［１４１５］；基于此，本文主要就浦肯野神经元分别与

盘状纤维和颗粒神经元之间的同步性进行分析．
浦肯野神经元主要与盘状纤维和颗粒神经元

形成兴奋性突触连接，但是由于不同神经元之间突

触连接的固有性质存在显著性差异，所以不同神经

元之间的同步性也必不相同．在本文中，通过建立
与实际神经系统非常相似的神经回路，我们主要研

究不同神经元在化学突触下的同步性问题．数值结
果显示神经元之间突触的连接强度与浦肯野神经

元树突上ＣａＰ电导系数对神经元之间的同步性有
着显著影响．

１　模型与方法

本文构建的小鼠浦肯野神经元回路模型共包

括４种神经元：浦肯野神经元，颗粒神经元，攀状纤
维，高尔基神经元．如图１所示，１７５根平行纤维分
别连接到浦肯野神经元远端的１７５根树突上；攀状
纤维的１根轴突缠绕在浦肯野神经元近端树突的

主轴上，形成１３个突触连接［１６］；高尔基神经元的

１０根树突与１０根平行纤维相连接，另外１０根轴突
与颗粒神经元的１０根树突相连接，颗粒神经元通
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过平行纤维对高尔基神经元会产生兴奋性刺激，高

尔基神经元则通过突触的连接给颗粒神经元抑制

性的反馈作用．注意：由于未能找到 Ｍｏｕｓｅ的攀状
纤维的结构与离子通道的相关参数，所以本文借用

Ｒａｔ的攀状纤维代替 Ｍｏｕｓｅ的攀状纤维做相关的
模型建立于运算．

基于小脑皮层的解剖实验［１７１８］，小脑皮层神

经网络中每种神经元之间的突触连接关系［１９］以及

各种神经元 ＨｏｄｇｋｉｎＨｕｘｌｅｙ模型化的电生理参
数［２０］，浦肯野神经元回路中神经元的层次结构是

十分鲜明的，各种神经元在回路中的结构也是有序

排列的．在理论的网络模型分析中，每个简单的神
经元模型都被描述成一个依靠传导的模型并且每

一个神经元的形态都可以用房室模型来刻画，神经

元内电信号传递的基本理论是 Ｒａｌｌ的电缆模型．
例如在本文中，蒲肯野神经元就包括胞体与树突，

根据不同形态特征，不同的神经元部分可以用不同

的房室数量来描述，具体的模型建立与方程见文献

［２１］．
本文运用ＮＥＵＲＯＮ软件来模拟浦肯野神经元

回路模型，运用ＭＡＴＬＡＢ软件来对数据进行处理．
数值模拟的结果经过多次演算，证明是正确的．

图１　浦肯野神经元回路模型

Ｆｉｇ．１　ＴｈｅｍｏｄｅｌｏｆＰｕｒｋｉｎｊｅｃｅｌｌｃｉｒｃｕｉｔ

２　模拟结果与分析

２．１　相位响应曲线的研究
相位响应曲线主要是用来分析周期性发放神

经元的固有性质与振荡行为［２２］，神经元的相位响

应曲线可以根据神经元的兴奋性分类：只有正值的

部分（ｔｙｐｅ１ｌｉｋｅ神经元）和有负值的部分（ｔｙｐｅ２
ｌｉｋｅ神经元）．更重要的是，相位响应曲线的类型能
够显示输入输出的功能以及同步性行为：在网络
模型中属于 ｔｙｐｅ２ｌｉｋｅ的神经元能够通过突触连
接来调节它们的同步性活动，但是 ｔｙｐｅ１ｌｉｋｅ神经
元却不行［２３］．

相位响应曲线是测量神经元下一个峰发放的

时间．当神经元在某个时间点受到突然的短暂刺激
时，如果神经元呈周期性发放并且它的ＩＳＩ（峰峰间
距）为Ｔ，ｔ是上一个峰发放的时间，Ａ是短暂刺激
的强度，Ｔ′（Ａ，ｔ）是刺激后下一个峰发放的时间，
注意Ｔ′（０，ｔ）＝Ｔ是基准的发放频率，则相位响应
曲线如下：

ＰＲＣ＝Ｔ－Ｔ′（Ａ，ｔ）Ｔ
在图２中，三种不同神经元的相位响应曲线各

不相同，浦肯野神经元与颗粒神经元的相位响应曲

线全部数值都是非负的，而盘状纤维的相位响应曲

线部分数值是负的．再根据 ｆＩ曲线我们已经判断
了浦肯野神经元与颗粒神经元属于 ｔｙｐｅ１ｌｉｋｅ神
经元，而盘状纤维属于 ｔｙｐｅ２ｌｉｋｅ神经元．通过对
比可以看到，随着外界刺激电流的不断增加浦肯野

神经元和颗粒神经元的相位响应曲线的变化幅度

都在不断的增加，而盘状纤维的相位响应曲线的数

值则是从非负逐渐变化到正、负值都存在的现象，

并且正值逐渐增加，负值逐渐减小．如下图所示：

图２　相位响应曲线，ａ）浦肯野神经元，ｂ）盘状纤维，ｃ）

颗粒神经元；从“ｏ”，“＋”，“”到“□”表示外界刺激的逐渐增加

Ｆｉｇ．２　ＰｈａｓｅＲｅｓｐｏｎｓｅＣｕｒｖｅ，ａ）Ｐｕｒｋｉｎｊｅｃｅｌｌ，ｂ）ｃｌｉｍｂｉｎｇｆｉｂｅｒ，

ｃ）ｇｒａｎｕｌｅｃｅｌｌ；ｆｒｏｍ“ｏ”，“＋”，“”ｔｏ“□”ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ

ｔｈｅｉｎｃｒｅａｓｅｏｆｅｘｔｅｒｎａｌｓｔｉｍｕｌｉ

２．２　浦肯野神经元颗粒神经元回路中的同步性
为了描述两个耦合神经元之间的同步性关系，

本节首先引进相关系数来衡量两个神经元之间的

同步性程度［２４］，相关系数表示如下：

Ｃ＝
∑
ｎ

ｉ＝１
（Ｖ１ｉ－＜Ｖ

１
ｉ＞）（Ｖ

２
ｉ－＜Ｖ

２
ｉ＞）

∑
ｎ

ｉ＝１
（Ｖ１ｉ－＜Ｖ

１
ｉ＞）

２∑
ｎ

ｉ＝槡 １

其中Ｖ１ｉ和 Ｖ
１
ｉ分别代表抽样的细胞膜电压 Ｖ

１

（ｔ）和Ｖ２（ｔ），＜· ＞表示抽样样本的平均电压值．
很容易看到两个神经元之间的同步性越强，相关系

数Ｃ就越大．如果两个神经元是完全同步的，那么
它们的相关系数等于１；如果两个神经元是完全不
同步的，那么它们的相关系数等于０．

８７３
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除了相关系数之外，本节将引用另一指标来衡

量神经元之间的同步性强弱，称之为神经元膜电位

平均差值｜Ｖ１Ｖ２｜ｐｅａｋ．计算步骤如下：首先得到神经
元膜电压 Ｖ１和 Ｖ２绝对值（记作：｜Ｖ１Ｖ２｜），如图３
所示．普遍而言，任意时刻｜Ｖ１Ｖ２｜的峰值（记作：｜
Ｖ１－Ｖ２｜ｐｅａｋ）也是各不相同，如果两个神经元之间的
完全同步的，那么｜Ｖ１－Ｖ２｜ｐｅａｋ的平均值等于０，当｜
Ｖ１－Ｖ２｜ｐｅａｋ的平均值越大时，神经元之间的非同步
性越明显．

图３　浦肯野神经元与颗粒神经元膜电位的绝对差值，

ａ）ｄ）ｇｓｙｎ分别是０，０．３，０．６，０．９（ｍＳ／ｃｍ２）

Ｆｉｇ．３　ＡｂｓｏｌｕｔｅｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｏｆｔｈｅｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌｓｂｅｔｗｅｅｎＰｕｒｋｉｎｊｅ

ｎｅｕｒｏｎａｎｄｇｒａｎｕｌｅｎｅｕｒｏｎｕｎｄｅｒｄｉｆｆｅｒｅｎｔｇｓｙｎ，ａ）ｂ）：

ｇｓｙｎａｒｅ０，０．３，０．６，０．９（ｍＳ／ｃｍ２）

图４　（ａ）｜Ｖ１－Ｖ２｜ｐｅａｋ的平均值，（ｂ）同步性相关系数

Ｆｉｇ．４　Ｄｉａｇｒａｍｏｆ（ａ）ｍｅａｎｖａｌｕｅｏｆ｜Ｖ１－Ｖ２｜ｐｅａｋ，

（ｂ）ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

图５　（ａ）｜Ｖ１－Ｖ２｜ｐｅａｋ的平均值，（ｂ）同步性相关系数

Ｆｉｇ．５　Ｄｉａｇｒａｍｏｆ（ａ）ｍｅａｎｖａｌｕｅｏｆ｜Ｖ１－Ｖ２｜ｐｅａｋ，

（ｂ）ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

首先我们来研究浦肯野神经元颗粒神经元回
路中的同步性现象．由于钙离子在小脑中起着重要
的作用，它与许多功能紧密联系在一起，所以我们

先改变神经元之间突触的连接强度与浦肯野神经

元中树突上ＣａＰ电导系数，从不同方面来研究浦肯

野神经元回路中的同步性现象．
如图４所示，可以看到随着电导系数的不断增

加，浦肯野神经元与颗粒神经元｜Ｖ１－Ｖ２｜ｐｅａｋ的平均
值逐渐减小，在达到相对稳定的状态后开始缓慢上

升，在这个过程中，其对应的相关系数则是在达到

某一最大值后也开始下降，最后通过这两种指标都

可以看出随着浦肯野神经元与颗粒神经元之间电

导系数的不断增加，这两种神经元之间的同步性在

逐渐增强，当电导系数超过某一临界值时，同步性

逐渐减弱．
相比于突触连接的电导系数对于同步性的影

响，浦肯野神经元树突上ＣａＰ电导系数对于它们之
间的同步性影响也表现出相似的规律性变化．如图
５所示，随着 ＣａＰ电导系数的增加，浦肯野神经元
与颗粒神经元｜Ｖ１－Ｖ２｜ｐｅａｋ的平均值呈现振荡性变
化，在达到稳定状态后逐渐增加；同样地其对应的

相关系数也呈现振荡性的变化，只是在ＣａＰ电导系
数逐渐增加到某一范围内，它们之间的相关系数才

会有明显的增加，同步性也随之变强，但是在其它

参数范内下，这两种神经元之间并没有保持较高的

同步性．
２．３　浦肯野神经元盘状纤维回路中的同步性

在之前的分析中，本文已经得到了盘状纤维与

浦肯野神经元是属于不同类型的兴奋性神经元，而

盘状纤维对于浦肯野神经元在信号传递上的“修饰

作用”依旧不可忽视，所以本文依然研究它们之间

的突触强度与浦肯野神经元树突上 ＣａＰ电导系数
的影响．

图６　（ａ）｜Ｖ１－Ｖ２｜ｐｅａｋ的平均值，（ｂ）同步性相关系数

Ｆｉｇ．６　Ｄｉａｇｒａｍｏｆ（ａ）ｍｅａｎｖａｌｕｅｏｆ｜Ｖ１－Ｖ２｜ｐｅａｋ，

（ｂ）ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

图６是盘状纤维与浦肯野神经元之间突触电
导系数的变化对它们同步性的影响，随着它们之间

突触电导系数的不断增加，浦肯野神经元与盘状纤

维之间的｜Ｖ１－Ｖ２｜ｐｅａｋ的平均值总体上呈现上升趋

势，但当突触电导系数到达１．２（ｍＳ／ｃｍ２）时，立刻

９７３
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下降，然后又逐渐增加，对于与 ｂ）中这两种神经元
之间的相关系数达到最大值，可见在这一参数意义

下，盘状纤维与浦肯野神经元的同步性达到最大．

图７　（ａ）｜Ｖ１－Ｖ２｜ｐｅａｋ的平均值，（ｂ）同步性相关系数

Ｆｉｇ．７　Ｄｉａｇｒａｍｏｆ（ａ）ｍｅａｎｖａｌｕｅｏｆ｜Ｖ１－Ｖ２｜ｐｅａｋ，

（ｂ）ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

在图７中，随着浦肯野神经元树突上ＣａＰ电导
系数的不断增加，浦肯野神经元与盘状纤维之间的

｜Ｖ１－Ｖ２｜ｐｅａｋ的平均值总体上呈现上升趋势，在某一
特定的参数范围内出现短暂的降低过程，这一范围

对应于ｂ）中两种神经元相关系数短暂的上升期，
可以看到ＣａＰ电导系数对应浦肯野神经元与盘状
纤维之间的同步性起着关键作用，随着ＣａＰ电导系
数的不断增加，它们之间的相关系数已经达到了

０．７－０．８之间．

３　讨论

基于与实际小脑浦肯野神经元回路十分相似

的模拟回路，通过研究不同神经元丰富发放特性，

本文主要分析了浦肯野神经元回路中不同神经元

的相位响应曲线和不同神经元之间的同步性现象．
得到如下结论：

１．浦肯野神经元回路中的三种神经元属于不
同的兴奋类型：浦肯野神经元和颗粒神经元属于

ｔｙｐｅ１ｌｉｋｅ神经元，而盘状纤维属于 ｔｙｐｅ２ｌｉｋｅ神
经元，通过她们的相位响应曲线（ＰＲＣ）可以看出，
浦肯野神经元和颗粒神经元的 ＰＲＣ的数值都是非
负的，而盘状纤维的则是正、负都有，并且随着外界

刺激电流的不断增大，它们 ＰＲＣ的变化幅度都会
朝着相应正、负的方向随之增大．
２．浦肯野神经元回路中不同神经元之间的同

步性有着显著差异，但是神经元之间的突触电导与

浦肯野神经元树突上的 ＣａＰ电导系数对于它们的
同步性也都有重要影响．随着突触电导系数与 ＣａＰ
电导系数的不断增加，神经元之间的同步性都是从

弱变强，并在某一参数范围内达到稳定状态，然后

同步性又会开始减弱，也就是说神经元之间良好的

同步性需要对突触电导系数与 ＣａＰ电导系数进行
良好的控制．

在上述讨论中，本文只是考虑了神经元之间的

相关性的同步分析，并没有检验它们的相位对应性

以及发放频率的同步性，所以我们首先分析了不同

神经元之间的相位响应曲线（ＰＲＣ），因为相位响应
曲线被认为与神经元之间的同步性有着密切联系，

我们将在未来的工作中进一步用相位响应曲线来

分析不同神经元之间的同步性性质．
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