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多室神经元的精细结构能够同时捕捉时空特性, 具有丰富的响应和内在机理. 本研究基于 Pinsky-Rinzel

两室神经元模型, 提出多室神经元通道阻塞与噪声对神经元响应状态影响的分析方法. 首先, 钙离子 (Ca2+)

浓度影响神经递质释放的概率, 对多室神经元的节律性放电具有关键作用, 因此特别引入 Ca2+通道阻塞, 构

建带离子通道阻塞的多室神经元模型. 其次推导跃迁矩阵等核心参数构建 Pinsky-Rinzel神经元 Conductance

噪声模型, 并与 Subunit噪声模型对比. 最终, 通过单参数 Hopf分岔解释各个离子通道阻塞下的动力学过程;

双参数分岔显示钾离子 (K+)的 Hopf节点随输入电流呈近似线性递增关系, 而钠离子 (Na+)则近似为线性下

降和指数上升两阶段; 通过变异系数等指标发现 K+适度阻塞促进放电, Na+阻塞抑制放电, Ca2+阻塞总体上

促进放电的特性. 另外, 在低于阈值信号刺激时, 两种噪声模型均产生随机共振, Conductance模型表现出更

强的编码能力. 本研究揭示了离子通道阻塞与噪声在神经信号传递中的复杂机制, 为研究神经信息编码提供

新的视角和工具.
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1   引　言

在神经科学领域, 神经元的离子通道阻塞与噪

声对其放电特性具有重要影响 [1,2]. 离子通道作为

神经元细胞膜上的关键蛋白结构, 调控离子流的进

出, 从而影响神经元的兴奋性和传导能力 [3], 进一

步影响神经元能量传递的效率 [4,5]. 阻塞这些通道

或改变它们的噪声特性, 可以显著改变神经元的放

电模式 [1], 从而影响神经网络的整体功能. 这些离

子通道固有的特性不仅决定了神经元动作电位的

激发模式, 也是理解信息传递机制的关键.

离子通道的固有特性对神经元放电特性的影

响已经被广泛认可, 具体的实验研究也进一步证实

了离子通道阻塞在调控神经元动作电位中的关键

作用. 例如, Narahashi和 Moore[6] 通过生理实验

证明了河豚毒素 (tetrodotoxin,  TTX)和四乙胺

(tetraethylammonium,  TEA)对钠离子 (Na+)和

钾离子 (K+)通道的阻塞作用. 王荣等 [7] 对Hodgkin-

Huxley (HH)神经元研究了离子通道阻塞对神经

放电行为的影响, 发现 Na+通道阻塞会抑制神经元

兴奋而K+通道阻塞可逆转神经元兴奋性, Zhou等 [2]

继续研究发现离子通道阻塞与周期性信号刺激的

HH神经元放电稳定性之间的复杂关系. 刘少宝等 [8]

在网络尺度上揭示了离子通道阻塞会导致螺旋波

的形成. 同时, 周期性放电、簇放电 [9] 以及混沌放
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电等现象 [10] 及其动力学形成过程也被深入研究 [11],

并且有研究发现离子通道阻塞可以在 HH神经元

组成的神经网络中增强和优化 spike的相干与同

步, 进一步说明离子通道阻塞在一定程度上可以影

响信号的传输 [12].

神经元动作电位的特性还与噪声等因素密切

相关, 大量研究揭示了输入噪声引起的随机共振现

象及其生物物理机制 [13]. 神经元内离子通道的固

有噪声对动作电位发放的影响也受到广泛关注. 生

理研究表明, 神经元对多次相同输入往往会表现出

不同的动作电位 [14,15], 相关学者已经证实通道噪声

会显著改变神经元的动力学行为, 例如产生自发的

动作电位 [16,17]、影响脉冲时间精度等 [18,19]. 因此,

Faisal等 [14] 提出一种神经元固有通道噪声理论,

区别于输入信号噪声与突触噪声, 以表征神经元离

子通道固有的随机性. 生理实验发现, 通道噪声在

影响前海马皮层神经元的动力学过程中发挥了关

键作用 [20], 同时也会显著影响星状神经元射频模

式的变化以及带来阈下振荡 [21]. 在模型仿真领域,

马尔科夫 [22,23]、蒙特卡罗 [24,25] 等随机模拟方法被

广泛应用到神经元通道噪声的模拟中, 然而往往伴

随复杂的计算. Fox和 Lu[26] 通过耦合离子通道之

间电压依赖的开闭概率, 结合 Fokker-Planck随机

方程, 修正了随机 HH神经元模型, 简化其模型复

杂度的同时提升了随机模拟的准确性. Goldwyn

等 [27,28] 分析对比了 HH神经元输入电流噪声、Sub-

unit噪声、 Conductance噪声和马尔科夫链 4种

噪声模型, 其中马尔科夫过程最贴近实际神经元随

机发放的状态, Conductance噪声与马尔科夫过程

的差异最小. 文献 [29–31]采用随机微分方程替代

蒙特卡罗, 基于改进的 Langevin-like方法 [29,30] 进

行近似, 准确地再现了精确微观模拟在各种条件下

的统计特性 [31].

为了更详细地探索神经元非线性动力学的内

在机理, 引入了分岔分析 [32] 这一动力学分析工具,

Guckenheimer和 Labouriau[33] 针对 HH神经元进

行了复杂的分岔分析, 发现随参数 h 的变化, 动作

电位表现出局限于参数空间区域的多种形式, 引起

了人们对神经元进行动力学分岔分析的关注, 黎丽

等 [34] 发现了兴奋性自突触在亚临界 Hopf分岔附

近压制神经元电活动的反常作用, Guo等 [35] 建立

了一个由 FHN和 HR神经元组成的记忆电阻耦合

的异质神经网络, 以时滞为控制参数从理论上推导

了在稳定点附近存在 Hopf分岔的条件, 将分岔分

析应用于异质神经网络. 在应用方面, Xie等 [36] 通

过设计滤波反馈控制器控制 HH神经元 Hopf分岔

的产生, 以期望达到治疗癫痫 [37]、帕金森 [38,39] 等疾

病的效果. 分岔分析和神经元通道噪声研究不仅加

深了我们对神经元动作电位变化的理解, 也对神经

性疾病如癫痫的治疗策略提供了新的见解, 展示了

理论研究在临床应用中的重要性.

迄今为止, 关于神经元通道阻塞与通道噪声的

研究主要集中于单室神经元模型. 然而, 随着计算

科学和生物技术的不断进步, 神经元仿真模型已经

取得了显著的发展. Ward和 Rhodes[40] 结合 HH

神经元模型与树突结构, 在形态学上构建了多室神

经元模型, 成功捕捉到 LIF神经元模型无法生成

的动作电位. 此外, 多室神经元模型在树突隔室中

实现了神经形态硬件上的异或逻辑求解 [41,42], 引发

了科学界对其广泛关注. 因此, 分析多室神经元模

型离子通道阻塞和噪声对其放电特性的影响, 揭示

其动力学过程的内在机理具有重要的意义与价值.

海马体, 尤其是其 CA3区域, 因其循环链接的复杂

网络结构而被认为是空间导航和情景记忆的关键

区域 [43], 同时该区域的神经元也显示出易发生癫

痫活动的特性 [44,45]. 在此背景下, CA3区域椎体细

胞的放电模式得到了深入研究, 以期揭示其在神经

网络中的功能. Pinsky和 Rinzel[46] 于 1994年提出

了 PR (Pinsky-Rinzel)神经元两室模型, 该模型作

为海马体 CA3区最小的多室神经元模型, 已被广

泛应用于研究锐波纹波振荡 [47]、速率编码和时间

编码 [48,49], 以及树突形态对放电模式的影响 [50] 等

多个方面. 2024年, Zhang 等 [51] 简化双室 PR神

经元模型并应用于脉冲神经网络 (SNN)以实现优

秀的时间分类能力, 该网络具有较快的收敛速度以

及低能耗的特点, 在 SNN领域取得重大突破. 因

此, 针对双室 PR神经元进行深入的机理分析具有

重要意义. Hahn和 Durand[52] 在 2001年采用分岔

分析研究了神经元放电特性随钾浓度变化的转变,

但未提供详尽的分析方法. Atherton等 [53] 通过采

用连续函数改写原始的 PR神经元方程, 解决了非

连续性的问题, 并采用数值延拓的方法执行全系统

分岔和快慢动力学分析, 从而揭示了钙离子和树突

电压相位差如何影响爆发和稳定尖峰状态之间的

不规则尖峰活动. 改进的 PR神经元模型不仅再现

了原始模型的放电方式, 精确描述了海马体 CA3
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区的特性, 还因其便于分岔分析, 成为研究通道噪

声动力学的理想对象.

多室神经元的精细结构能够同时捕捉时空特

性, 具有丰富的响应和内在机理, 其在记忆、决策

等生理活动上具有特殊意义. 尽管以往的研究已为

多室神经元模型的动力学分岔分析奠定了坚实的

基础, 但当前研究在分析多室神经元模型时, 往往

忽视了通道噪声的影响; 同时, 关于神经元通道阻

塞的研究也主要限于单室 HH神经元, 而以 PR神

经元为代表的多室模型通过引入树突室, 考虑了电

位沿树突和轴突的传递特性 [54], 能够更加精确地

模拟神经元的复杂形态和电传导特性, 更符合神经

元互连的结构属性. 同时, 多室神经元中特有的钙

离子 (Ca2+)浓度会影响神经递质释放的概率, 对

多节律性放电具有关键作用 [55]. 因此, 本研究基于

改进的 PR 神经元模型 [53], 通过引入离子通道阻

塞与噪声并特别引入 Ca2+通道阻塞, 旨在扩展对

神经元动力学过程的理解. 通过 Hopf分岔、双参

数分岔分析、频率特性和变异系数 (coefficient of

variation, CV)等指标的研究, 本文深入探讨了不

同离子通道阻塞对 PR神经元放电特性的影响. 此

外, 通过分别构建 PR神经元 Subunit噪声模型

和 Conductance噪声模型 ,  结合峰峰间隔分析

(inter-spike interval, ISI)研究其响应特性, 并使

用低于阈值的刺激研究其是否存在随机共振现象.

本研究分析了不同通道噪声过程对多室神经元放

电特性的影响, 探讨了这些噪声过程在改善多室神

经元放电性能中的差异. 这些发现不仅丰富了我们

对多室神经元在通道阻塞影响下动作电位模拟的

理解, 还拓展了通道噪声在调控神经元电生理活动

中作用的认识, 为未来研究神经系统中复杂的信息

编码方式提供了新的视角和工具. 

2   模型与方法
 

2.1    含离子通道阻塞的平滑 PR 神经元模型

本模型基于平滑的 PR神经元模型 [53], 结合

HH神经元模型中的 Na+, K+通道阻塞, 并针对多

室神经元中 Ca2+离子对节律性放电的关键作用,

特别引入了 Ca2+通道阻塞机制, 构建带离子通道

阻塞的 PR神经元模型, 从而模拟 PR神经元模型

中 Ca2+通道的特性, 以探索不同程度的离子通道

阻塞如何影响神经元的频率特性以及在 Hopf分岔

附近的放电行为, 具体表述如 (1)式所示: 

Cm
dVs
dt

= −ILeak − INa − IKDR −
IDS
p

+
ISapp
p

,

Cm
dVd
dt

= −ILeak − ICa − IKCa − IKAHP

+ ISD/(1− p) + IDapp/(1− p),

INa = gNam
2
∞ (Vs)h (Vs − VNa) · xNa,

IKDR = gKDRn (Vs − VK) · xK,

ICa = gCas
2 (Vd − VCa) · xCa,

IKCa = gKCacχ(Ca) (Vd − VK),

IKAHP = gKAHPq (Vd − VK) ,

ISD = −IDS = gC (Vd − Vs) ,

Ileak = gL (V − VL) , (1)

Vs Vd

Cm ILeak INa

IKDR ICa

IKCa IKAHP

IDS ISD

ISapp IDapp

gNa gKDR gCa gKCa gKAHP

gC gL VNa VK VCa VL

χ(Ca)

xNa xK xCa

其中,    为胞体室膜电位 ,    为树突室膜电位 ,

 为细胞膜电容,   为漏电流,   为胞体室瞬

态钠电流,    为延迟整流钾电流,    为持续钙

电流,   为钙激活的钾电流,   为超极化后的

钾电流,    和   分别为胞体室和树突室耦合的

电流,    和   分别为胞体室和树突室输入的

电流, p 为胞体室影响的电压占比整个神经元模型

比例. 在本研究中, p = 0.5, 即 PR神经元中胞体

室和树突室各占一半.   ,   ,   ,   ,   ,

 和  为最大电导参数,   ,   ,   ,   分别是

钠、钾、钙和漏电流的反转电位, m, h, n, s, q, c 是

取决于驱动电流的电压激活和失活门控参数,  

为钙的饱和参数,    ,    和   分别是 Na+, K+,

Ca2+通道参数的阻塞系数, 输入采用恒定电流刺激,

模型参数的取值见表 1.
 
 

表 1    PR神经元模型中参数取值

Table 1.    Parameter value in PR neuron model.

参数 取值 参数 取值

Cm/(μF·cm–2) 3 gL/(μF·cm–2) 0.1

gNa/(μF·cm–2) 30 gC/(μF·cm–2) 2.1

gKDR/(μF·cm–2) 15 VNa/mV 60

gKCa/(μF·cm–2) 15 VK/mV –75

gKAHP/(μF·cm–2) 0.8 VCa/mV 80

gCa/(μF·cm–2) 10 VL/mV –60
  

2.2    平滑 PR 神经元 Subunit 噪声模型

Subunit噪声指在单个离子通道的亚单位水平

上, 由于亚单位的随机活动 (如蛋白门控的随机开

闭)而导致的随机噪声, 侧重于微观层面. 因此, 考虑

到上述离子通道噪声的特性, 门控变量服从方程 [27]: 
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dx
dt

= αx(1− x)− βxx, (x = m, h, n),

ξm(t)ξm (t′) =
2

NNaxNa

αmβm

(αm + βm)
δ (t− t′) ,

ξh(t)ξh (t
′) =

2

NNaxNa

αhβh

(αh + βh)
δ (t− t′) ,

ξn(t)ξn (t
′) =

2

NKxK

αnβn

(αn + βn)
δ (t− t′) .

(2)

NNa=ρNa ·S
NK = ρK · S ρNa ρK

ρNa = 60 μm−2
ρK = 18 μm−2

NNa NK

其中, Na+通道和 K+通道总数分别为  ,

 , S 为神经元膜面积大小,    和   分

别表示 Na+和 K+通道每平方微米上的通道数量,

称为膜密度, 分别为  ,   .

将表征离子通道数量的  和  置于通道噪声模

型的分母上, 以实现神经元通道噪声随离子通道数

量增加而下降的效果. 

2.3    平滑PR 神经元Conductance 噪声模型

Conductance噪声来源于多种离子通道的随

机开闭引起的整体膜电位变化, 表现为膜电导的宏

观波动. 本模型基于 PR神经元胞体室的电导模

型, 电流平衡方程为 [28]
 

Cm
dVs
dt

=−ILeak − INa − IKDR −
IDS
p

+
ISapp
p

. (3)

INa = gNam
2
∞h (Vs − VNa) INa =

gNa(t) (Vs − VNa)

gNa(t)

gNa(t)

该模型为确定性神经元模型, 包含漏电流、Na+

电流、K+电流及树突和胞体输入电流. 以 Na+电流

为例,   , 其简化形式为 

 , 由于神经元存在大量的离子通

道,   等参数在大量的研究中被认为是确定性

值 [56]. 然而, 从微观角度,   等参数随时间具有

随机性, 存在不确定性. 因此, 本节从微观视角, 针

对 PR模型引入单个离子通道的随机开闭, 并将其

拓展到 N 个通道组成的离子通道群, 从而分析对

神经元模型中平衡电流的影响 [31].

首先, 推理得到 Na+, K+, Ca2+通道的转移概

率矩阵 A, 即跃迁矩阵 (详见附录 A). 如 (4)式和

(5)式所示: 

AK=

(
−αn βn

an −βn

)
,

ACa =

 −2αs βs 0

2αs −αs + βs 2βs

0 αs −2βs

 , (4)

 

 

ANa =



−2αm − αh βm 0 βh 0 0

−2αm αm − βm − αh 2βm 0 βh 0

0 αm −2βm − αh 0 0 βh

αh 0 0 −2αm − βh βm 0

0 αh 0 2αm −αm − βm − αh 2βm

0 0 αh 0 αm −2βm − 2βh


. (5)

τ0 σ2
n

再通过计算其非零特征根绝对值和的倒数来

确定模型中的时间常数  , 稳态方差  通过附录 A

中的计算以及 PR神经元离子通道本身固有的开

σ2
n τ0

关数量确定,  最终得到 PR神经元 Conductance

噪声模型的  和  见表 2和表 3.
 

3   实验结果

实验部分利用 Xppauto软件中 Cvode求解器

对神经元动作电位进行数值模拟, 神经元动作电位

仿真的时间步长为 0.01 ms. 同时用到该软件中的

Auto功能对模型进行单参数分岔和双参数分岔分

析, 最后, 本文用 ISI和 CV指标对神经元放电特

性进行分析, 并使用信噪比 (signal to interference

plus noise ratio, SNR)和信息熵 (entropy, H)分

别研究 PR神经元中的随机共振现象和编码能力.

其中 ISI公式为
 

 

表 2    PR神经元本征噪声模型中系数取值
Table 2.    Coefficient  value  of  PR  neuron  intrinsic

noise model.

系数 钠 钾 钙

σ2
1

1

N
m4h(1− h)

1

N
n(1− n)

2

N
s3(1− s)

σ2
2

2

N
m3h2(1−m) — 1

N
s2(1− s)2

σ2
3

1

N
m2h2(1−m)2 — —

σ2
4

2

N
m3h(1−m)(1− h) — —

σ2
5

1

N
m2h(1−m)2(1− h) — —
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ISIi = ti+1 − ti, (6)

ti ti+1式中,   和  分别代表第 i 和 i+1次动作电位的

发生时间. CV公式如下: 

CV =

√
⟨T 2⟩ − ⟨T ⟩2

/
⟨T ⟩, (7)

⟨T ⟩ =
1

n

∑n

i=1
(ti − ti−1) , ⟨T 2⟩ = 1

n

∑n

i=1
(ti − ti−1)

2

其中, ISI的平均值和 ISI平方的平均值分别为 

    . 变

异系数 CV表征神经元放电的稳定性, CV值越小

说明放电越规律. 信噪比的公式如下: 

SNR = 10 · log10 (Psignal/Pnoise) . (8)

Psignal Pnoise

信噪比是用来衡量信号强度相对于背景噪声

强度的一个重要指标, 其单位是 dB, 随机共振是

指在适度的噪声水平下, 系统的输出信噪比反而会

达到一个峰值, 这意味着噪声在一定条件下可以增

强系统对信号的响应.    表示信号功率,   

代表噪声功率. 信息熵的公式如下: 

H(X) = −
n∑

i=1

P (xi)log2P (xi), (9)

xi

P (xi) i

其中, X 是神经元的脉冲序列, 由一系列脉冲  组

成,   是序列中第  种放电模式出现的概率, n

是总的放电模式数量. 信息熵越高, 代表信号中所

含信息越丰富, 但是相对地, 其信号的随机性更强. 

3.1    平滑 PR 神经元离子通道阻塞分析
 

3.1.1    各离子通道阻塞程度对放电特性的

影响

平滑 PR 神经元模型输入电流阈值为 0.3 mA,

即刚好能产生动作电位, 当输入电流为 5 mA时具

有较为稳定的动作电位, 因此, 本节的实验使用

0.3 mA和 5 mA的输入电流, 分析 PR神经元在

不同阻塞程度和输入电流下的动作电位时间序列,

如图 1和图 2所示.

xNa = 1当 Na+通道阻塞程度 (  表示无阻塞)

分别在 0.8, 0.6和 0.4时, 在 10000 ms内神经元动

作电位尖峰个数分别为 7, 5, 0, 表明随着 Na+通道

ISapp = 5 mA

阻塞程度的增加, 动作电位发放频率逐渐减小, 且

当阻塞程度达到一定数值时神经元会进入静息状

态如图 1(a1)所示. 在分析 PR神经元频率特性与

Na+通道阻塞的关系后可以发现, 钠离子阻塞会抑

制 PR神经元放电, 如图 1(a2)所示. 相对地, 针

对 K+通道的分析揭示了其阻塞程度增加, 放电频

率先增后减的趋势, 如图 1(b1), (b2)所示. 而 Ca2+

通道阻塞则会导致放电频率先显著增大后趋近于

稳定值, 整体呈现倒 S形, 如图 1(c1), (c2)所示.

为了证明上述离子通道阻塞对 PR神经元放电特

性影响的普遍性, 我们还选取了   的输

入电流进行分析, 如图 2所示.

ISapp = 5 mA

ISapp = 0.3 mA

图 2展示了在   的输入电流下 ,

PR神经元模型中各离子通道的阻塞程度对动作电

位发放状态的影响, 以探索其与   时

的差异. 实验结果显示, 在高电流输入下, Na+通道

阻塞抑制放电的特性没有变化, 但随着 Na+通道

阻塞程度增加, 其频率下降的速度变快, 如图 2(a1),

(a2)所示; K+通道适度阻塞促进放电的特性仍然

存在, 但当 K+通道阻塞过大时, 放电频率新表现

出振荡特性, 如图 2(b1), (b2)所示; Ca2+通道阻塞

整体促进放电的特性没有发生变化, 但是相比于低

电流输入刺激时, 其频率的变化显得更有规律, 表

现出与 K+通道阻塞相反的特性, 即适度的 Ca2+通

道阻塞抑制放电,  但最终促进放电 ,  如图 2(c1),

(c2)所示. 这些发现强调了输入电流强度在离子通

道阻塞对神经元动作电位调控中的重要作用.

进一步分析发现, 当 K+, Na+通道阻塞到一定

程度时, 神经元会进入不同的静息电位; Na+通道

完全阻塞时, 胞体室的动作电位稳定在–60 mV. K+

通道阻塞时, 胞体室动作电位分别稳定在–26 mV,

而 Ca2+通道阻塞只会调节神经元放电特性, 并不

会改变其放电状态. 这些结果符合离子通道阻塞导

致的内部离子流动变化的预期, 揭示了 K+, Na+通

道开放程度在神经元动作电位发放过程中的关键

调控作用. 

 

表 3    PR神经元本征噪声模型中时间常数取值
Table 3.    Value of time constant in the intrinsic noise model of PR neuron.

系数 钠 钾 钙 系数 钠 钾 钙

τ1 τh τn τs τ4
τmτh

τm + τh
— —

τ2 τm — τs/2 τ5
τmτh

τm + 2τh
— —

τ3 τm/2 — — — — — —
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3.1.2    离子通道阻塞分岔分析

ISapp =

5 mA

为了更加深刻地探索 PR神经元离子通道阻

塞对神经元放电特性的影响, 本研究采用  

 的输入电流进行离子通道阻塞分岔分析, 初

始步长为 0.1, 得到如图 3所示的 PR神经元动作

电位关于离子通道阻塞的分岔图.

xNa = 0.0798

xK = 0.6507

由于 Ca2+通道阻塞不会导致 PR神经元动作

电位状态的变化, 因此不适宜用于分岔分析. 图 3

中红色点表示 Hopf分岔节点, 其左边代表神经元

处于稳定状态 (静息状态), 右边表示周期振荡状

态, K+通道阻塞的各个分岔节点在图 3(a)中标出,

而 Na+通道阻塞的分岔相比 K+通道更加单一如

图 3(b)所示, 其 Hopf分岔节点在  处.

结合表 4, 可以具体分析 K+通道分岔的具体节点:

在 Hopf分岔节点   处, PR神经元动作

电位发放状态从稳定的静息态转向周期发放状态.

在节点处进行 Hopf分岔分析, 其中紫色节点表示

环面分岔点 1和 2 (TR1和 TR2), 黄色节点分别

表示极限点分岔 1和 2 (LP1和 LP2).

xK xNa

通过上述实验可以得到详细的动力学分析过

程, 在 TR1处, 神经元的动作电位由稳定的周期

解 (限环)过渡到拟周期状态 (环面), 动作电位不

再是由单一周期构成, 而是多周期叠加. 在 LP1

处, 系统稳定性的根本性变化, 在 LP2处动作电位

处于拟周期或混沌状态, 无明显的放电周期, 在

TR2处动作电位从拟周期态成功转变为周期性发

放状态. 这些结果揭示了 PR神经元在不同 K+ 离

子通道阻塞程度下动作电位发放模式的关键变化,

增强了我们对其动力学行为的理解. 为了进一步探

索  ,    的 Hopf分岔节点与输入电流的变化,

将在后续的研究中引入双参数分岔分析.
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ISapp = 0.3 mA图 1    在   时, 不同离子通道阻塞程度下 PR神经元动作电位序列与放电频率　(a1) Na+通道阻塞下的动作电位序

列; (a2)频率随 Na+通道阻塞的变化; (b1) K+通道阻塞下 PR神经元动作电位序列; (b2) 频率随 K+通道阻塞的变化; (c1) Ca2+通

道阻塞下 PR神经元动作电位序列; (c2) 频率随 Ca2+通道阻塞的变化, (a1), (b1), (c1)中红色实线代表阻塞系数为 0.8, 绿色实线

代表阻塞系数为 0.6, 蓝色实线代表阻塞系数为 0.4

ISapp = 0.3 mA
Fig. 1. Action potential  sequence and discharge frequency of  PR neurons under different degree of  ion channel  obstruction,  when

 : (a1) Sequence of action potentials induced by obstruction of Na+ ion channels; (a2) variation in frequency with ob-

struction  of  Na+  ion  channels;  (b1)  action  potential  sequence  of  PR  neurons  blocked  by  K+  ion  channels;  (b2)  variation  in  fre-

quency with obstruction of K+ ion channels; Action potential sequence of PR neurons under obstruction of (c1) Ca2+ ion channels;

(c2) variation in frequency with obstruction of Ca2+ ion channels. In (a1), (b1) and (c1), the red solid line represents the blocking

coefficient of 0.8, the green solid line represents the blocking coefficient of 0.6, and the blue solid line represents the blocking coeffi-

cient of 0.4.

 

表 4    钾离子通道分岔分析的节点
Table 4.    Nodes  of  bifurcation  analysis  of  potassi-

um ion channels.

节点名称 HB TR1 LP1 LP2 TR2

xK的值 0.6507 0.6745 0.7146 0.7021 0.9104
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ISapp = 5 mA图 2      时, 不同离子通道阻塞程度下 PR神经元动作电位序列与放电频率　(a1) Na+通道阻塞下的动作电位序列;

(a2)频率随 Na+通道阻塞的变化; (b1) K+通道阻塞下 PR神经元动作电位序列; (b2) 频率随 K+通道阻塞的变化; (c1) Ca2+通道阻

塞下 PR神经元动作电位序列; (c2) 频率随 Ca2+通道阻塞的变化

ISapp = 5 mA
Fig. 2. Action potential  sequence and discharge frequency of  PR neurons under different degree of  ion channel  obstruction,  when

 : (a1) Sequence of action potentials induced by obstruction of Na+ ion channels; (a2) variation in frequency with ob-

struction  of  Na+  ion  channels;  (b1)  action  potential  sequence  of  PR  neurons  blocked  by  K+  ion  channels;  (b2)  variation  in  fre-

quency with obstruction of K+ ion channels; (c1) action potential sequence of PR neurons under obstruction of Ca2+ ion channels;

(c2) variation in frequency with obstruction of Ca2+ ion channels.
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ISapp = 3 mA图 3      时, K+, Na+通道阻塞的分岔分析　(a) K+通道阻塞下的分岔分析结果; (b) Na+通道阻塞下的分岔分析结果,

图中 HB表示 Hopf分岔 (Hopf bifurcation)节点, 表示系统中一个稳定的固定点变为不稳定的固定点, 同时在该点附近产生一个

稳定的极限环; TR表示环面分岔 (torus bifurcation), 系统中一个稳定的极限环进一步发生变化, 形成一个准周期轨道; LP表示

极限点分岔 (limit point bifurcation), 也称为鞍结分岔 (fold bifurcation), 表示一个稳定和一个不稳定的点 , 随着参数变化而碰撞

并消失; 图中黑色表示稳定状态, 红色表示不稳定状态, 绿色代表周期状态, 蓝色代表非周期状态

ISapp = 3 mAFig. 3. Bifurcation analysis of K+, Na+ ion channel obstruction when   : (a) Results of a bifurcation analysis based on K+

ion channel obstruction; (b) results of a bifurcation analysis in the sense of Na+ ion channel obstruction. In the diagram, HB repres-

ents a Hopf bifurcation node, which indicates that a stable fixed point in the system becomes an unstable fixed point, while a stable

limit cycle emerges near this point; TR represents a Torus bifurcation, where a stable limit cycle in the system undergoes further

changes, leading to the formation of a quasi-periodic orbit; LP represents a limit point bifurcation, also known as a fold bifurcation,

indicating a collision and disappearance of a stable and an unstable point as the parameter changes. In the diagram, black repres-

ents stable states, red represents unstable states, green represents periodic states, and blue represents non-periodic states.
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3.1.3    动作电位频率随离子通道阻塞程度

的变化分析

ISapp

ISapp

ISapp

ISapp

ISapp

为了详细分析离子通道阻塞程度和输入电流

对平滑 PR神经元动作电位频率的影响, 本节采

用 ISI和 CV指标, 展示了频率与通道阻塞程度及

输入电流三者的关系. 具体实验在输入电流  为

0.3 mA和 5 mA的条件下进行, 以深入理解 PR

神经元频率特性的变化规律, 相关结果如图 4所

示. 在较低的  下, Na+和 K+通道阻塞对动作电

位发放频率的影响有限; 随着  的增大, 通道阻

塞对放电频率的影响显著增强; 与此相反, Ca2+通

道阻塞在低  下显著影响放电频率 ,  而在高

 下影响减弱.

ISapp

ISapp

随着  增大, 适度的 K+通道阻塞继续促进

动作电位发放, 但最大发放频率对应的 K+阻塞程

度也随  提高. Na+通道阻塞对发放频率的抑制

作用保持不变, 在中低程度阻塞下发放频率缓慢下

ISapp ISapp

降, 而在高程度阻塞时迅速下降, 且这一转折点随

 增大而提高. 针对 Ca2+通道, 存在一个与 

无关的临界阻塞值 (约 0.78), 高于此值时放电频率

表现混沌, 低于此值时放电频率稳定, 如图 4(c1)

所示.

ISapp

ISapp

最后, 对比图 4(a2), (b2), (c2), 发现 Na+, K+

通道在高阻塞时CV值较高, 放电更加混沌; 而Ca2+

通道则相反, 显示出较高的放电规律性. 从  角

度看, Na+, K+和 Ca2+通道在低  时均表现出更

混沌的放电特性 

3.1.4    平滑 PR神经元模型钾钠离子通道

阻塞双参数分岔分析

ISapp xK xNa

由于 K+和 Na+通道阻塞的 Hopf分岔节点会

随输入电流产生变化, 为揭示其变化规律, 本研究

采用  和  ,   组合进行双参数分岔分析, 结

果如图 5所示. 通过分析图 5(a), (b), 我们确认了

PR神经元在输入电流低于 0.3 mA或高于 23.7 mA
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图 4    PR神经元频率特性与输入电流、离子通道阻塞的关系　(a1) 频率与 Na+通道阻塞、输入电流的关系; (a2) CV与 Na+通道

阻塞的关系; (b1)频率与 K+通道阻塞、输入电流的关系; (b2) CV与 K+通道阻塞的关系; (c1)频率与 Ca2+通道阻塞、输入电流的

关系; (c2) CV与 Ca2+通道阻塞的关系

Fig. 4. Relationship between frequency characteristics of PR neurons and input current and ion channel blocking: (a1) Relationship

of frequency with Na+ ion channel obstruction and input current; (a2) relationship between CV and obstruction of Na+ ion chan-

nels; (b1) relationship of frequency with K+ ion channel obstruction and input current; (b2) relationship between CV and obstruc-

tion of K+ ion channels; (c1) relationship between frequency and Ca2+ ion channel obstruction and input current; (c2) relationship

between CV and obstruction of Ca2+ ion channels.
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时维持静息状态, 这与 Atherton等 [53] 的研究结果

相符. 此外, K+通道的 Hopf分岔节点随输入电流

呈近似线性递增的趋势, 表明随电流增大, 神经元

对 K+通道开放度的依赖性增强, 从而需要更高的

通道开放度以触发动作电位. 相反, Na+通道 Hopf

分岔节点的变化可近似为线性下降和指数上升两

阶段, 反映了其复杂的内在机理.

在输入电流为 0.3 mA时, 有效的动作电位需

要 K+通道开放系数为 0.57, 而 Na+通道需完全开

放. 当电流增大到 1.3 mA时, K+通道的开放度线

性增大以支持连续放电, 而 Na+通道迅速下降至

0.1. 进一步增大电流至 3.6 mA时, Na+通道的开

放度需求降至最低点 0.075, 显示出动态调整的复

杂性. 当输入电流达到 23.7 mA时, 两种离子通道

均需完全开放才能激发动作电位, 这一点强调了在

极端电流条件下, 神经元放电依赖于高度精确的离

子通道控制. 这些发现为神经元如何在不同电生理

环境下调整其电活动提供了深刻的洞见, 有助于理

解神经系统在复杂条件下的适应性调节. 

3.2    平滑 PR 神经元通道噪声分析
 

3.2.1    平滑 PR神经元 Submit噪声模型对

放电特性的影响

本小节先使用 0.3 mA的最小驱动电流刺激不

同膜面积的 PR神经元以观察其随机共振现象. 通

过改变 PR神经元 Subunit噪声模型的膜面积, 研

究了离子通道数量对动作电位发放的影响. 由图 6

可知, 随着通道噪声增加, 神经元对微弱刺激的反

应敏感性增强, 表现出随机共振现象. 这一结果表

明, 通道噪声的存在显著促进了 PR神经元在低输

入电流下的动作电位发放, 揭示了噪声在神经元动

态行为中的功能性角色.

分析图 6不仅可以观察到通道噪声引起的随

机共振现象, 同时发现随着通道噪声的增强, 神经

元随机波动也增强, 脉冲放电变得不稳定、不平滑,

如图 6(a1), (b1), (c1)所示. 为了进一步分析其内

在机理, 我们研究了 PR神经元 Subunit噪声模型

各个离子通道开关概率的变化以解释其动作电位

变化的过程. 图 6(a2), (b2), (c2)中的 m 代表 Na+

通道激活变量, 表示 Na+通道打开概率; h 代表 Na+

通道失活变量, 表示 Na+通道关闭概率; n 表示 K+

通道激活变量, 表示 K+通道打开概率, s 表示 Ca2+

通道激活变量, 表示和 Ca2+通道打开概率; q 表示

慢 K+电流激活变量, 与 Ca2+激活后的超极化电流

有关. 通过分析神经元放电的底层离子通道的开闭

变化,  可以发现随着通道噪声的增加 ,  其 m, h,

n 的随机性和波动增加, 而 s 和 q 虽然会发生变化,

但没有影响其平滑的变化过程. 因此, 在 Subunit

噪声模型中, 虽然各个离子通道都会影响其动作电

位的随机性, 但 m, h, n 对动作电位的影响仍然是

主要的, 而 s 和 q 不会影响动作电位的波动, 主要

调控其放电节律.

为了进一步研究 PR神经元 Subunit噪声模

型的随机共振现象, 本节引入 SNR进行分析, 具体

如 (8)式所示. 实验使用 0.25 mA的次阈电流输入

进行刺激, 仿真时间和仿真步长分别为 30000 ms

和 0.01 ms, 对神经元输出的时序脉冲信号进行

傅里叶变换, 并进行功率谱的计算, 最终计算其在

不同膜面积下的信噪比, 结果如图 7所示.
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图 5    PR神经元双参数分岔分析结果　(a) PR神经元与 Na+通道阻塞、输入电流的双参数分岔分析; (b) PR神经元与 K+通道

阻塞、输入电流的双参数分岔分析

Fig. 5. Results of two-parameter bifurcation analysis of neurons: (a) Two-parameter bifurcation analysis of PR neuron and Na+ ion

channel obstruction and input current; (b) two-parameter bifurcation analysis of PR neuron and K+ ion channel obstruction and in-

put current.
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图 7中的 SNR值随膜面积的增大先上升后下

降, 存在一个明显的峰值. 当膜面积上升到 72.18 μm2

时, 其对应的 SNR值也上升到最高值 37.47 dB,

随后, 随着神经元膜面积的增大, 信噪比缓慢下降

并最终趋于稳定, 这一现象较好地诠释了 PR神经

元 Subunit噪声模型中的随机共振现象. 

3.2.2    平滑PR神经Conductance 噪声模型

对放电特性的影响

同样地, 针对电压钳位电导诱导的 PR神经元

Conductance通道噪声模型的分析. 首先以输入电

流为 0.3 mA作为神经元动作电位的刺激, 得到图 8

所示的动作电位序列和各个离子通道参数的变化.

分析图 8发现, 针对低输入刺激, 适当的噪声

有助于神经元动作电位的发放, 这一现象与 Sub-

unit模型的结果一致, 说明 Conductance通道噪

声模型也具有随机共振特性. 但对比离子通道参数

的波动幅度, 发现 Conductance噪声模型具有更

加稳定的特点.  为了更加深入地探究 Conduct-

ance噪声模型的随机共振现象, 同样采用信噪比

进行和 Subunit噪声模型相同的实验, 其实验结果

如图 9所示.

μm2

图 9中的信噪比同样存在一个明显的峰值. 当

膜面积上升到 151.21  时 ,  其对应的 SNR值

也上升到最高值 33.29 dB, 随后随着神经元膜面

积的增大, SNR缓慢下降, 这一现象同样诠释了
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图 6    PR神经元 Subunit噪声模型不同膜面积下的动作电位序列和离子通道参数变化　(a1) Area = 100, 低离子通道噪声水平

下的动作电位; (a2) Area = 100, 低离子通道噪声水平下各个离子通道参数的变化; (b1) Area = 10, 中离子通道噪声水平下的动

作电位; (b2) Area = 10, 中离子通道噪声水平下各个离子通道参数的变化 ; (c1) Area = 1, 高离子通道噪声水平下的动作电位 ;

(c2) Area = 1, 高离子通道噪声水平下各个离子通道参数的变化

Fig. 6. Changes  of  action potential  sequence and ion channel  parameters  under  different  membrane area of  neuron Subunit  noise

model: (a1) Area = 100, action potential at low ion channel noise level; (a2) Area = 100, change of parameters of each ion channel

at low ion channel noise level; (b1) Area = 10, action potential at medium ion channel noise level; (b2) Area = 10, change of para-

meters  of  each  ion  channel  at  medium  ion  channel  noise  level;  (c1)  Area  =  1,  action  potential  at  high  ion  channel  noise  level;

(c2) Area = 1, change of parameters of each ion channel at high ion channel noise level.
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图 7    PR神经元 Subunit噪声模型在不同膜面积下的

信噪比, 横坐标为膜面积 , 纵坐标为信噪比 , 输入电流为

0.25 mA

Fig. 7. SNR  of  the  PR  neuron  subunit  noise  model  under

different membrane areas, the horizontal axis represents the

membrane area, and the vertical axis represents the signal-

to-noise ratio, with an input current of 0.25 mA.
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PR神经元 Conductance噪声模型中的随机共振

现象.

上述实验揭示了两个噪声模型都存在的随机

共振现象, 然而却没有对比两个模型之间的差异,

为了深入分析 Subunit和 Conductance噪声模型

在放电特性和编码能力上的差异, 后续使用 ISI分

布和信息熵进行深入对比研究. 

3.2.3    平滑 PR神经元两种通道噪声模型

的分析与对比

ISapp = 5 mA

为了更加形象地展示 Subunit和 Conductance

噪声模型对 PR神经元放电特性的影响, 我们选取

 的输入电流和膜面积为 1, 10, 100的

3种不同情况进行刺激, 以期望涵盖低、高输入刺

激和不同的噪声等级, 并以栅格图的形式进行展

示, 结果如图 10所示.

对比 Subunit和 Conductance噪声模型可以

发现, 跨同样的膜面积, Conductance噪声模型从

更稳定的放电到达了更不稳定的放电, 说明其放电

序列受膜面积的影响更加强烈. 为了更深入地分析

两种噪声模型对神经元编码特性和放电模式的影

响, 我们使用 5 mA的输入电流, 并使用 ISI分布

进行研究, 其结果如图 10所示.

通过图 11可以发现, 随着通道噪声的变小,

无论哪种通道噪声模型, 其 ISI分布都会逐渐趋于

集中, 并且集中在 15 ms左右. 同时发现, 同样是
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图 8    PR神经元 Conductance噪声模型不同膜面积下的动作电位序列和离子通道参数变化　(a1) Area = 10, 低离子通道噪声

水平下的动作电位; (a2) Area = 10, 低离子通道噪声水平下各个离子通道参数的变化; (b1) Area = 1, 中离子通道噪声水平下的

动作电位; (b2) Area = 1, 中离子通道噪声水平下各个离子通道参数的变化; (c1) Area = 0.1, 高离子通道噪声水平下的动作电位;

(c2) Area = 0.1, 高离子通道噪声水平下各个离子通道参数的变化

Fig. 8. Changes  of  action  potential  sequence  and  ion  channel  parameters  under  different  membrane  area  of  neuron  Conductance

noise model: (a1) Area = 10, action potential at low ion channel noise level; (a2) Area = 10, parameters of each ion channel at low

ion channel noise level; (b1) Area = 1, action potential at medium ion channel noise level; (b2) Area = 1, parameters of each ion

channel at medium ion channel noise level; (c1) Area = 0.1, action potential at high ion channel noise level; (c2) Area = 0.1, para-

meters of each ion channel at high ion channel noise level.
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图 9    PR神经元 Conductance噪声模型在不同膜面积

下的信噪比, 横坐标为膜面积, 纵坐标为信噪比, 输入电流为

0.25 mA

Fig. 9. SNR of the PR neuron Conductance noise model un-

der  different  membrane  areas,  the  horizontal  axis  repres-

ents  the  membrane  area,  and  the  vertical  axis  represents

the signal-to-noise ratio, with an input current of 0.25 mA.
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图 10    PR神经元 Subunit和 Conductance噪声模型在不同膜面积下的动作电位序列栅格图　(a1) Area = 100, 低噪声水平下

Subunit噪声引导的栅格图; (a2) Area = 10, 中噪声水平下 Subunit噪声的栅格图; (a3) Area = 1, 高噪声水平下 Subunit噪声引

导的栅格图; (b1) Area = 100, 低噪声水平下 Conductance噪声引导的栅格图; (b2) Area = 10, 中噪声水平下 Conductance噪声引

导的栅格图; (b3) Area = 1, 高噪声水平下 Conductance噪声引导的栅格图; 图中横坐标代表时间, 纵坐标代表实验次数, 在本实

验中我们进行了 50次放电

Fig. 10. Raster  plots  of  action  potential  sequences  for  PR neuron  Subunits  and  Conductance  noise  model  at  different  membrane

areas: (a1) Raster plot driven by Subunit noise with Area = 100, under low noise level;  (a2) raster plot driven by Subunit noise

with Area = 10, under medium noise level; (a3) raster plot driven by Subunit noise with Area = 1, under high noise level; (b1) ras-

ter plot driven by Conductance noise with Area = 100, under low noise level; (b2) raster plot driven by Conductance noise with

Area = 10, under medium noise level; (b3) raster plot driven by Conductance noise with Area = 1, under high noise level. In the

figure,  the  horizontal  coordinate  represents  the  time,  and  the  vertical  coordinate  represents  the  number  of  experiments.  In  this

experiment, we carried out 50 discharges.

 

10 20 30
0

0.2

0.4



(a)

ISI/ms

Area=1

ISI/ms



0

0.5

10 20 30

Area=10

ISI/ms



0

0.5

10 20 30

Area=500



0

0.5

ISI/ms
10 20 30

Area=5

ISI/ms



0

0.5

10 20 30

Area=100

ISI/ms



0

0.5

10 20 30

Area=1000

ISI/ms



0

0.2

0.1

10 20 30 40

Area=1

ISI/ms



0

0.4

0.2

10 20 30 40

Area=10

ISI/ms



0

0.4

0.2

10 20 30 40

Area=500

ISI/ms



0

0.2

0.1

10 20 30 40

Area=5

ISI/ms



0

0.5

10 20 30 40

Area=100

ISI/ms



0

0.2

0.1

10 20 30 40

Area=1000

(b)

图 11    PR神经元不同噪声模型和不同噪声程度下的 ISI分布, 横坐标代表相邻脉冲之间的间隔 (ISI), 纵坐标 P 表示 ISI值落在

横坐标对应值上的概率　(a) Subunit噪声模型; (b) Conductance噪声模型

Fig. 11. The ISI distribution of PR neurons under different noise models and different noise levels, the horizontal axis represents the

interval between adjacent spikes (ISI),  and the vertical axis represents the probability of the ISI values falling within the corres-

ponding bins on the horizontal axis, denoted as P: (a) Subunit noise model; (b) Conductance noise model.
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将膜面积从 1增大到 1000 μm2, Conductance噪

声模型会将更不集中的信号变得更加集中, 这暗示

着 Conductance噪声模型更强的编码能力, 为了

进一步分析这两个噪声模型的编码能力, 引入信息

熵进行定量分析, 计算了不同膜面积下的信息熵,

最后并估算了单位膜面积能表征的信息熵水平, 其

结果见表 5.

通过对比 Conductance噪声模型和 Subunit

噪声模型在不同膜面积以及单位面积下的信息熵,

我们发现 Conductance噪声模型的信息熵远高于

Subunit噪声模型, 因此可以得到 Conductance模

型的动作电位携带更多的信息, 具有更强的编码能

力, 但是相对地, Conductance噪声模型拥有更高

的信息熵, 说明其稳定性较差. 尽管两种模型在处

理噪声的方式上存在差异, 但它们对动作电位的影

响具有较高的一致性. 这种一致性突显了两种模型

在模拟神经元放电行为时的可靠性. 

4   结　论

本文深入探讨了离子通道阻塞对多室神经元

放电特性的影响, 利用放电频率等指标, 揭示了 K+,

Na+, Ca2+通道的具体作用. 研究结果表明, 适度

的 K+通道阻塞能够促进神经元的放电活动, 而 Na+

通道的阻塞则抑制放电, 与 HH模型的表现一致.

Ca2+通道的阻塞对动作电位的频率影响复杂, 但总

体促进放电并表现出节律性的特点. 此外, 随着输

入电流的增大, Na+和 K+通道阻塞对放电频率的

影响更为显著, 而 Ca2+通道阻塞的影响则在低输

入电流下更为明显.

同时, 利用单参数和双参数分岔分析, 本文进

一步分析了离子通道阻塞的影响. 通过双参数 Hopf

分岔分析, 发现 K+离子阻塞导致其 Hopf分岔点

随电流呈近似线性增加的特点, 表明高电流下 K+

通道的开放更为关键. Na+通道的阻塞显示出复杂

的 Hopf分岔行为, 呈现非单调的变化.

在噪声模型的构建中, 本文借鉴了 HH通道噪

声模型, 构建 PR神经元的 Conductance噪声模

型, 结合信息熵和信噪比研究其编码能力与随机共

振的特点, 并与 Subunit模型进行对比. 结果显示,

上述两个噪声模型均展示了随机共振现象. 此外,

通过 ISI分布和信息熵分析, 发现不同噪声模型对

放电特性的影响各异, 但 Conductance模型对膜

面积更敏感, 显示出更强的编码能力.

综上所述, 本研究不仅揭示了离子通道阻塞对

神经元放电特性的细致影响, 而且通过引入单参数

和双参数分岔分析, 提供了更深入的理解. 钙离子

通道的复杂作用进一步丰富了我们对神经系统功

能多样性的理解, 凸显了钙离子在神经活动中的独

特角色. 同时, 所开发的噪声模型及其分析不仅为

神经元放电特性提供了新的理解工具, 也为神经网

络尺度上的研究提供了理论基础, 具有重要的生物

意义和广泛的应用前景. 

附录 A

τi

针对 Conductance噪声模型概率转移矩阵的推导, 为

了便于分析, 本模型引入 Johnston和Wu[57] 关于通道噪声

的假设: 1)所有离子通道在统计学意义上是独立的; 2)为

了简化计算, 所有离子通道最大电导为 g1; 3)离子通道数

量 N 较大且已知; 4)单通道动力学由马尔科夫过程描述,

其转移概率仅取决于当前状态和门控变量, 而不取决于先

前的历史; 5)与通道动力学相比, 门控变量变化缓慢, 具有

时间常数  .

gNa(t) = ḡNan0(t) ḡNa = g1N

n0(t)

p0(t)

p0(t) Np0(t)(1−

p0(t)) ≫ 1 n0(t)

n0(t)

n̄0(t) σ2
n τ0

基于上述假设, 可以得到:   ,   ,

其中 g1 是离子通道的最大电导, N 是离子通道数量,  

是非平稳随机变量, 表示离子通道群处于开放状态的比例,

其瞬时值根据二项概率分布函数确定, 完全由   决定,

 是单个离子通道处于开放状态的概率. 若  

 , 则中心极限定理成立,   的二项分布可以用

高斯近似, 在随机过程理论中,   又叫扩散过程, 生成一

个 Ornstein-Uhlenbeck过程而不是采用离散动力学形式的

蒙特卡罗模拟 [31], 从而达到有效且精确的计算模拟效果.

其均值和稳态方差分别为  和  , 并伴随时间常数  ,

 

表 5    PR神经元两种噪声模型下的信息熵
Table 5.    Information entropy of PR neurons under two different noise models.

噪声模型
膜面积/μm2

单位面积
1 10 100 500 1000

Subunit(信息熵)/bits 2.39 2.17 2.06 1.81 1.66 1.87

Conductance(信息熵)/bits 3.31 3.18 3.16 3.12 2.96 3.13
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计算过程如 (A1)式和 (A2)式所示: 

g(t) = ḡ[n̄0(t) + η0(t)], (A1)
 

τ0η̇0(t) = −η0(t) + σn

√
2τ0ξ(t), (A2)

ξ(t) ∆− correlated

σ2
n τ0 σ2

n

τ0

α β

其中,   是一个  零均值高斯过程, 重点在于

 和  的计算, 其中  通过扩散矩阵 D 和跃迁矩阵 A 计

算;    的取值是跃迁矩阵 A 非零特征根绝对值和的倒数,

根据 Fox和 Lu[26] 提出的关于离子通道转移矩阵和扩散矩

阵的计算, 这些参数都是从电压函数表示的速率常数  和 

导出的, 在本文中我们进行推广并应用到 PR神经元模型.

wn (p
′, p) ∆t首先, 用   表示钾离子通道中, 在很小的   时

间内, K+通道开启-关闭的可能性如 (A3)式所示: 

wn (p
′, p) = lim

Δt→0

Wn (p
′, p)

Δt

= δp′,p−1pβn + δp′,p+1(1− p)αn. (A3)

wm (p′, p) wh (p
′, p)

同理, 可以推导出 Na+通道开启-关闭的转移概率, 由

于 Na+通道的特殊性, 使用  和  联合表示,

如 (A4)式和 (A5)式所示: 

wm (p′, p) = δp′,p−1pβm + δp′,p+1(2− p)αm, (A4)
 

wh (p
′, p) = δp′,p−1pβh + δp′,p+1(1− p)αh. (A5)

wCa (p
′, p)

同时, 考虑到 PR神经元模型的特殊性, Ca2+通道在神

经元动作电位的发放中发挥了显著作用. 因此, 采用上述方

式模拟 Ca2+通道的转移概率, 用  表示, 如 (A6)式

所示: 

wCa (p
′, p) = δp′,p−1pβCa + δp′,p+1(2− p)αCa. (A6)

w (p′, p)

然后, 引入全局耦合的概念, 该概念表明一个通道的转

移概率可以影响其他通道, 通过上述  公式计算通道

开闭矩阵, 即称为转移矩阵 A. 其计算公式如 (A7)式—

(A9)式所示: 

Kk
1 (x) = wn(1, 0)x0 − wn(0, 1)x1, (A7)

 

KCa
p (x) = wCa(p, p+ 1)xp+1 − wCa(p+ 1, p)xp

+ wCa(p, p− 1)xp−1 − wCa(p− 1, p)xp,

p = 1, (A8)
 

KCa
2 (x) = wCa(2, 1)x1 − wCa(1, 2)x2. (A9)

由于 Na+通道中存在两个 m 激活通道和一个 h 失活通

道, 因此这 3个通道存在 00, 10, 20, 01, 11, 21共 6种状

态, 其转移矩阵 A 中的参数计算公式如 (A10)式—(A14)

式所示: 

KNa
10 (y) = wm(1, 2)y20 − wm(2, 1)y10 + wm(1, 0)y00

− wm(0, 1)y10 + wh(0, 1)y11 − wh(1, 0)y10, (A10)
 

KNa
11 (y) = wm(1, 2)y21 − wm(2, 1)y11 + wm(1, 0)y01

− wm(0, 1)y11 − wh(0, 1)y11 + wh(1, 0)y10, (A11)
 

KNa
20 (y) = wm(2, 1)y10 − wm(1, 2)y20 + wh(0, 1)y21 − wh(1, 0)y20,

(A12)
 

KNa
21 (y) = wm(2, 1)y11 − wm(1, 2)y21 − wh(0, 1)y21 + wh(1, 0)y20,

(A13)
 

KNa
01 (y) = wm(0, 1)y11 − wm(1, 0)y01 − wh(0, 1)y01 + wh(1, 0)y00.

(A14)

(A7)式—(A14)式中 ,  涉及的 x 和 y 的计算形式如

(A15)式所示: 

xi =

(
1

i

)
αi
nβ

1−i
n

(αn + βn)
,

yij =

(
2

i

)
αi
mβ2−i

m αj
hβ

1−j
h

(αm + βm)
2
(αh + βh)

. (A15)

利用上述推导过程, 即可计算跃迁矩阵中各个元素的

数值.
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Abstract

The  fine  structure  of  multi-compartment  neurons  can  simultaneously  capture  both  temporal  and  spatial

characteristics,  offering  rich  responses  and  intrinsic  mechanisms.  However,  current  studies  of  the  effects  of

channel blockage and noise on neuronal response states are mainly limited to single-compartment neurons. This

study introduces an analytical method to explore theintrinsic mechanism of channel blockage and noise effects

on  the  response  states  of  multi-compartment  neurons,  by  using  the  smooth  Pinsky-Rinzel  two-compartment

neuron model as a case study. Potassium, sodium, and calcium ion channel blockage coefficient are separately

introduced to develop a smooth Pinsky-Rinzel neuron model with ion channel blockage. Methods such as single-

parameter  bifurcation  analysis,  double-parameter  bifurcation  analysis,  coefficient  of  variation,  and  frequency

characteristics analysis are utilized to examine the effects of various ion channel blockages on neuronal response
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states.  Additionally,  smooth  Pinsky-Rinzel  neuron  Subunit  noise  model  and  conductance  noise  model  are

constructed to investigate their response characteristics by using interspike interval analysis and coefficient of

variation  indicators.  Subthreshold  stimulation  is  used  to  explore  the  presence  of  stochastic  resonance

phenomena.  Single-parameter  bifurcation  analysis  of  the  ion  channel  blockage  model  elucidates  the  dynamic

processes of two torus bifurcations and limit point bifurcations in Pinsky-Rinzel neuron firing under potassium

ion blocking. Double-parameter bifurcation analysis reveals a nearly linear increase in the Hopf bifurcation node

of potassium ions with input current, whereas sodium ions exhibit a two-stage pattern of linear decline followed

by  exponential  rise.  The  analysis  of  average  firing  frequency  and  coefficient  of  variation  indicates  that  the

moderate  potassium  channel  blockage  promotes  firing,  sodium  channel  blockage  inhibits  firing,  and  calcium

channel blockage shows the complex characteristics but mainly promotes firing. Subthreshold stimulation of the

channel  noise model  demonstrates the stochastic resonance phenomena in both models,  accompanied by more

intense chaotic firing, highlighting the positive role of noise in neural signal transmission. The interspike interval

and  coefficient  of  variation  indicators  show  consistent  variation  levels  for  both  noise  models,  with  the

conductance  model  displaying  greater  sensitivity  to  membrane  area  and  stronger  encoding  capabilities.  This

study  analyzes  the  general  frequency  characteristics  of  potassium  and  sodium  ions  in  a  multi-compartment

neuron  model  through  ion  channel  blocking  model,  providing  special  insights  into  the  unique  role  of  calcium

ions. Further, the study explores stochastic resonance by using ion channel noise model, supporting the theory

of  noise-enhanced  signal  processing  and  offering  new  perspectives  and  tools  for  future  studying  complex

information encoding in neural systems. By constructing an ion channel blockage model, the effects of potassium

and sodium ions  on the  frequency characteristics  of  multi-compartment  neurons  are  analyzed and the  special

influences  of  calcium  ions  are  revealed.  Using  the  ion  channel  noise  model,  the  stochastic  resonance  is

investigated,  supporting  the  theory  that  the  noise  enhances  signal  processing.  This  research  offers  a  new

perspective and tool for studying the complex information encoding in neural systems.
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