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利用随机 )*+,-./0)12345模型对发生在不同膜面积、不同温度下的神经元新陈代谢能量损耗进行了数值模拟
研究 6与实际神经元进行比较，表明神经元细胞膜存在一个最佳的膜面积和最佳的温度 6 在最佳的膜面积和温度
下，神经元的新陈代谢能量损耗最小 6 最佳的膜面积与实际神经元膜面积一致，并且这个最佳的温度与室温一致 6
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( A 引 言

生物物理的因素如何影响神经元的进化，是过

去的十年中生物物理领域一直争论的一个热门话

题 6 人们通常认为生物本身的噪声对神经元内信息
的传递速率有很大影响，并且影响着生物的进化码

策略［(—9］6但是，近期从脑神经系统得到强有力的证
据证明代谢能量起着主要的作用［8，B］6神经系统传递
外界信息是由动作电势完成的，计算和传递这些信

息使大脑的灰色物质消耗大量的 CDE［"］，换句话说，
传递外界信息会引起能量损耗，并且理论研究证明

代谢能量的制约影响着中枢神经系统的进化［&］6 神
经元膜面积和外界的温度都会影响代谢能量，这些

因素是否最终影响神经元的进化正是本文所要探索

的问题 6
神经元通道噪声是神经元系统中噪声的一个重

要来源 6 单个离子通道的膜片钳制实验表明，离子
通道本质上是一个随机器件［’］，它的门控行为是随

机的 6 因此，作为大量离子通道集体行为的表现，神
经元的动力学行为本质上也是随机的 6 这种随机性
会随着离子通道数目的减少而变得更加显著 6 大量
的研究表明，离子通道噪声在神经元的阈下动力学

行为，信号传输，以及同步方面都有重要影响［($］6本
文利用随机 )*+,-./0)12345 模型研究了不同膜面
积、不同温度下通道噪声对神经元新陈代谢能量损

耗的影响，并讨论了这种影响在神经元进化过程中

的作用 6

% A 模型和方法

$%&% 模型

动作电势是神经元之间进行信息交流的电信

号 6 它是指离子经由离子通道跨膜流动所引起的瞬
态电势变化 6 (’8%年，)*+,-./和 )12345提出了可以
用来描述神经元动作电势的确定性 )*+,-./0)1234
模型（))模型）6 ))模型［((］表达式如下所示：
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其中 " 为膜电势，!; F (!LM=;
% 为膜电容，*$ 是外

界刺激电流，$—H F #B ;NM=;%，$—J< F (%$ ;NM=;%，分别

是钾离子通道和钠离子通道的最大电导 6 $K F $A#
;NM=;% 是漏电导 6 &H F G "$ ;O，&J< F 8$ ;O和 &K

F G 89A9 ;O分别为钾离子通道，钠离子通道和漏
电流的反转电势 6 %，’，( 是门控参数 6 钾、钠离
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子通道激活和失活率为
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& ) *)（!’((）+&$

，

#! "" # $%&,( # *)（!’-(）+.$，

!/ "" # $%&（! ’ 0$）
& ) *)（!’0$）+&$，

#/ "" # 0 # *)（!’-(）+&.，

!1 "" # $%$2 # *)（!’-(）+,$，

#1 "" # &
& ’ *)（!’3(）+&$

，

" " 3（" ) -%3）+&$是温度系数 4
56789:!和 5;<=*>用 #0 和 $3 % 来分别表示钾、

钠离子通道处于开放状态的概率，并认为可兴奋膜

上的离子通道数目为无穷大，故而根据大数定理，单

个离子通道处于开放状态的概率等于处于开放状态

的通道数目与总的通道数目之比 4 然而在实际神经
元中，离子通道数目是有限的 4 有限数目离子通道
的随机开关意味着可兴奋性膜的动力学行为是随机

的 4 这种离子通道有限数目所引起的随机性，可以
由随机 55模型（简称 ?55模型）来描述［&,—&-］4 ?55
模型表述如下：
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这里的 ’A 和 ’BC分别代表可兴奋性膜上钾、钠离子

通道的总数 4 ’6@*!
A 和 ’6@*!

BC 则分别表示处于开放状

态的钾、钠离子通道数目 4 时间常数$A " &+3- /E，

$BC " &+&,$ /E，$D " 3%3 /E4 可兴奋性膜上钾、钠离

子通道的密度取%A " ,$+!/
, 和%BC " -$+!/

, % 可以

看到，解方程（(）的关键在于确定出每一时刻的
’6@*!

A 和 ’6@*!
BC 4

图 & 随机钾、钠离子通道模型的示意图

在本文中，我们利用模拟离子通道的马尔科夫

过程来确定 ’6@*!
A 和 ’6@*!

BC 4 如图 &所示，每个钾离子
通道可以处于 (个不同的状态 4 在不同状态之间的
转化服从一定的转移概率 4而只有处于［ #0］状态

时，钾离子通道才会打开 4 同样，钠离子通道可以处
于 .个不同的状态，其中只有［$3 %$］是开放态 4 在
每一时刻，我们追踪处于［#0］和［$3 %$］状态的离子

通道数目就可以得到 ’6@*!
A 和 ’6@*!

BC ，详细描述见文

献［&2］4 在数值计算中，对确定性 55方程和随机
55方程均采用前向欧拉差分，步长 $%$& /E4

!"!" 新陈代谢能量

由于离子跨膜流动是在跨膜电势差的驱动下进

行的，所以离子通过离子通道流动本身不消耗能量 4
但是为了恢复静息时离子电导梯度，动作电势过程

中通过细胞膜的所有离子随后都会被 FGH酶钠钾
离子交换泵泵出或泵入细胞内 4 在这个过程中每消
耗一个 FGH分子就会有两个钾离子被泵入细胞内，
同时有三个钠离子被泵出 4 这样，新陈代谢能量消
耗则可以通过试验测定 FGH分子被离子泵水解所
需要的能量来确定 4 例如，在心脏细胞中，一摩尔
FGH水解成 FIH 需要约 ($ 9J 的能量［&.］4 在本文
中，所有结果均以此数据为准计算而得的 4 对于神
经元细胞可能有所不同，但不会影响对结果的讨论 4
具体地说，55和 ?55模型中的单位时间单位

膜面积新陈代谢能量是通过下式得到的：
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其中 , 为单位时间的代谢能量，" K 为总模拟时间，

.为元电荷，’F 为阿伏伽德罗常数，#- 为消耗一个

FGH分子泵入或泵出的钾、钠离子的个数［&L，,$］4 +-
为钾、钠电流，即

+A "
’6@*!

A

$A’A
（! ) (A( )），+BC "

’6@*!
BC

$BC’BC
（! ) (BC( )） 4

同时定义单位时间单位膜面积上的能量消耗 ,& 为

平均能量消耗，即能量消耗 , 与神经元膜面积 /
之比 4

3 % 模拟结果

#"$" 确定性 %%神经元的能量消耗

由前面的介绍可知，当膜面积很大，离子通道很

多时，?55模型趋近于 55模型 4 此时，神经元中通
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道噪声效应可以忽略不计 ! 当外界刺激电流大于阈
值电流 "#$!%时，神经元产生连续地发放 ! 继续增
大刺激电流，发放的频率也随之增大，但动作电势的

形状保持不变 ! 神经元中绝大部分的能量消耗于动
作电势后离子电导梯度的恢复 ! 因此，对于确定性
的神经元，发放所消耗的能量会随着外界刺激强度

的增大而增加（图 &）!

图 & ’’神经元发放动作电位时单位时间单位膜面积的能量

消耗，温度为 "#$(

!"#" 随机 $$神经元的能量消耗

在实际的神经系统中，神经元的膜面积是有限

的 ! 如图 $所示，当膜上仅有几个离子通道工作时
（面积小于 )#*!+

&），通道噪声引起神经元以较高的

频率自发放 ! 随着膜面积的增大，自发放率进一步
增大 ! 而当膜面积大于约 *))!+

& 时，通道噪声的效

应减弱，自发率显著降低 !

图 $ ,’’神经元阈下信号时单位时间单位膜面积的平均发放

率，温度为 "#$(

如图 - 所示，随机 ’’神经元单位时间单位膜
面积的能量消耗随面积变化关系与发放率随面积变

化关系基本一致，但不是完全一致的 ! 由确定性 ’’
神经元的分析可知，单位膜面积上的能量消耗取决

于动作电势频率 ! 但在随机 ’’神经元中，通道噪
声引起的阈下膜电势波动和动作电势形状的改变，

也会影响到能量消耗 ! 研究发现，在膜面积小于 *

!+
& 时，动作电势形状会发生显著改变 ! 而阈下膜
电势的波动发生在很大的膜面积范围之内，并随膜

面积的增大而减小［*-］! 这两种效应综合起来，使得
,’’神经元单位膜面积的能量消耗随面积变化关
系与发放率随面积变化关系不完全一致 ! 可以看
到，没有外界刺激时，当神经元膜面积超过 $))!+

&

时神经元的能量消耗降到一个很低的水平 ! 而当有
外界刺激时，由于神经元发放率随刺激强度增加而

增加，故而能量消耗也随之增加 !

图 - ,’’神经元阈下信号时单位时间单位膜面积的能量消耗，

温度为 "#$(

图 .给出了不同外界刺激强度下，具有不同膜
面积的神经元的能量消耗 !总体上，神经元的能量消
耗随着膜面积的增加而增加 ! 这是因为随着膜面积
的增加，更多的离子通道参与到动作电势发放过程

中来，跨膜离子电流增大，离子泵需要输运更多的离

子以恢复跨膜电势差 ! 值得注意的是，对于强度小
于阈值外界刺激，能量消耗在膜面积约为 $))!+

&

时出现一个最小值 !
神经元是神经系统中的信息处理单元 !可靠的

信息处理需要尽可能的低噪声环境 ! 所以为了确保
信息传输的可靠性，神经元会选择较大的膜面积 !但
是更大的膜面积意味着更多的能量消耗，以及给生

物带来的更大的生存负担 ! 因此，我们认为神经系
统的进化使得神经元在可靠的信号处理和能量消耗

之间取得平衡 ! 很明显，当膜面积为 $))!+
& 时，神

经元既可以可靠地工作，又可以在无外界刺激时使

&/). 物 理 学 报 .0卷



其能量消耗处于一个较小值 !

!"!" 温度的作用

我们同时也研究了温度对代谢能量的影响，结

图 " #$$神经元的单位时间能量损耗，温度为 %&’(

图 % 不同温度下 #$$ 神经元单位时间能量损耗，膜面积

)**!+
,

果如图 %所示 ! 这里膜面积选取为 )**!+
, & 从图上

看到当温度较低时，神经元消耗较多的能量且随着

刺激强度的增加而急剧增加；当温度达到 ,*—,"(
之间时，能量消耗降低到一个较低的水平，并且对应

于不同的刺激强度，能量消耗的变化也很小 ! 当温

度大于 ,"( 时，神经元的能量消耗又开始增大 ! 可

以看到，神经元的膜参数特性使得它在室温（,*(左

右）下能够以较小的能量消耗来工作 !

- & 结 论

本文研究了不同膜面积和温度下，#$$神经元

通道噪声对其能量消耗的影响 ! 数值模拟表明，在

同样强度的刺激下，与确定性 $$神经元相比，随机

$$神经元在膜面积很小单位面积的能量消耗很

大 ! 这是因为膜面积较小时，通道噪声导致随机 $$
神经元产生很高的频率的自发放 ! 单位面积的能量

消耗随着膜面积的增加而减小，而神经元总能量消

耗随膜面积的增大而减小 ! 但是当膜面积为 ’**

!+
, 时，神经元在没有刺激下的能量消耗远小于有

外界刺激时的能量消耗 ! 这说明，在这一膜面积下，

神经元既可以可靠地工作，又可以在无外界刺激时

使其能量消耗处于一个较小值 ! 这说明存在一个最

优的膜面积，使得神经元能以最小的能量代价来进

行工作 ! 我们同时发现，神经元在室温下能够以较

小的能量消耗来工作 !
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