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Özetçe 

Bu çalışmada, nöronlar arasında ki kuplaj şiddetini sabit 

kabul eden diğer çalışmalardan farklı olarak zamanla 

periyodik olarak değişen kuplajın ölçeksiz ağ dinamiklerine 

etkileri incelenmiştir. Bunun için stokastik Hodgkin-Huxley 

(H-H) nöronlarından meydana gelen ölçeksiz (scale-free, SF) 

bir ağda periyodik kuplajın eşik altı sinyal kodlamaya etkileri 

iyon kanal gürültüsüne bağlı olarak ele alınmıştır. Periyodik 

kuplajın hem genliğinin hem de frekansının ateşleme 

düzenliliğine etkileri ayrı ayrı ele alınmıştır. Ayrıca ağın 

ortalama bağlantı derecesinin düzenlilik üzerindeki etkileri 

incelenmiştir. Elde edilen sonuçlardan, periyodik kuplajın 

frekansına bağlı olarak çoklu stokastik rezonans bulgusu 

tespit edilmiştir. Ayrıca bu rezonansın periyodik kuplajın 

genliğinin artmasına bağlı olarak arttığı belirlenmiştir.  

İlaveten ağda düzenliliğin maksimum olduğu optimal bir 

ortalama bağlantı derecesinin varlığı bulunmuştur. 

Anahtar Kelimeler —periyodik kuplaj, stokastik 

rezonansı, iyon kanal gürültüsü. 

Abstract 

In this paper, different from previous studies, where only 

constant coupling are considered among the neurons, we 

primarily examine the effects of time periodic coupling on the 

dynamics of a scale-free network. To this end the effects of 

time-periodic coupling on the encoding of a subthreshold 

signal have been investigated depending on ion channel noise 

in a scale-free network (SF) consisting of stochastic Hodgkin-

Huxley neurons. The effects of both the frequency and 

amplitude of periodic coupling on the firing regularity have 

been tackled, separately. Besides, the effects of the average 

degree on the firing regularity is analyzed. We find the 

multiple stochastic resonance phenomenon depending on the 

frequency of periodic coupling. This resonance also increases 

with the increasing of amplitude of periodic coupling. 

Additionally, the presence of an optimal average degree, 

which ensures maximum firing regularity, has been found. 

Keywords — time-periodic coupling, stochastic 

resonance, ion channel noise. 

1. Giriş 

Sinir siteminin en temel birimi olan sinir hücreleri (nöronlar) 

bulundukları ortamdan kaynaklanan dış gürültüye ve gerilim-

kapalı iyon kanalların rastgele açılıp kapanmasından dolayı 

içsel gürültüye (iyon kanal gürültüsüne) maruzdurlar. İyon 

kanal gürültüsü hücre zarında elektriksel sinyalin oluşmasında 

ve yayılmasında önemli bir rol oynamaktadır [1]. Bundan 

dolayı, yapılan teorik çalışmalarda iyon kanalların neden 

olduğu gürültüler de dikkate alınmalıdır [1]. Doğal yaşamda, 

gürültü istenmeyen bir bileşendir ve sistemler üzerinde 

olumsuz etkileri mevcuttur. Ancak, nöron sistemlerinde 

gürültünün bilgi sinyalinin taşınmasında ve kodlanmasında 

olumlu etkilerinin olduğu belirtilmiştir [2-3]. Literatürde 

yapılan çalışmalarda iyon kanal gürültüsüne bağlı olarak 

ortaya çıkan Stokastik Rezonans (Stochastic Resonance, SR) 

[4-8] görüngüsü sinir sisteminde bilgi işleniminde ve 

kodlanmasında önem arz ettiğinden geniş bir şekilde 

çalışılmıştır. 

Sinir sisteminde nöronlar topluluklar halinde 

bulunmaktadır. Bilginin kodlanması ve taşınması nöron ağları 

aracılığıyla gerçekleşmektedir. Birbirine bağlı nöronlar 

arasındaki bağlantının tipi ve şiddeti bilgi sinyallerinin nöron 

ağları vasıtasıyla iletilmesinde önemli roller üstlenmektedir. 

Nöronlar arasındaki kuplajın tipinin ve şiddetinin doğrusal 

olmayan nöron sistemlerinde ortaya çıkan SR ve uyum 

rezonansı (coherence resonance, CR) [9-13] üzerindeki etkileri 

geniş bir şekilde ele alınmıştır [14-16]. Örneğin, Yılmaz ve 

Özer [16], stokastik Hodkgin-Huxley nöronlarından oluşan 

ölçeksiz bir ağda en uygun bir kanal gürültü değerinde 

zamanla değişmeyen kuplaj şiddetine bağlı olarak ağın 

ateşleme düzenliliğinin SR etkisi gösterdiğini bulmuşlardır. 

Ancak yapılan deneysel çalışmalarda nöronlar arasındaki 

kuplaj şiddetinin esnek olduğunu dolayısıyla kuplaj şiddetinin 

zamanla değiştiği gösterilmiştir [17-19]. Dolayısıyla kuplaj 

şiddetinin değişken olması nöron dinamikleri üzerinde yeni 

etkilere neden olacaktır. Literatürde periyodik kuplajın 

nöronların ateşleme davranışları üzerindeki etkileri geniş 

biçimde çalışılmıştır [20-23]. Örneğin Birzu ve Krischer [20] 

global ağda FHN (FitzHugh-Nagumo) nöron modeli 

kullanarak yaptığı çalışmada nöronlar arasındaki periyodik 

kuplajın frekansına bağlı olarak rezonans elde etmişlerdir. Lin 
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ve arkadaşları [21] periyodik kuplajın frekansı tarafından 

tetiklenen çoklu uyum rezonansının varlığını küçük dünya 

ağlarında göstermişlerdir.  

Bu çalışmada, stokastik H-H nöronlarından oluşan 

ölçeksiz bir ağda periyodik kuplajın eşik altı sinyal kodlamaya 

etkileri iyon kanal gürültüsüne bağlı olarak ele alınmıştır. Elde 

edilen sonuçlardan, periyodik kuplajın frekansının H-H 

nöronlarının eşik-altı dalgalanma frekansının tam katlarına eşit 

olduğunda ateşleme düzenliliğinde SR etkisi görülmüştür. Bu 

rezonansın periyodik kuplaj şiddetinin genliğine artmasına 

bağlı olarak arttığı belirlenmiştir. Ayrıca ateşleme 

düzenliliğini maksimum yapan optimal bir ortalama bağlantı 

derecesinin bulunduğu görülmüştür. 

2. Model ve Metot 

Stokastik H-H nöronlarından meydana gelen ölçeksiz ağda bir 

nörona ait zar potansiyelinin zamanla aşağıdaki denklem ile 

verilmektedir: 
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Burada            hücre zar kapasitesini,    ağdaki i. 

nöronun zar potansiyelini    
               ,   

     
         ve   

               sırasıyla sodyum, 

potasyum ve kaçak iyonlara ait maksimum iletkenlik 

değerlerini göstermektedir.         ,          ve 

           sırası ile dinlenme durumunda sodyum, 

potasyum ve kaçak iyonlara ait denge potansiyel değerlerini 

temsil etmektedir. N ağda bulunan toplam nöron sayısını ifade 

etmektedir.      nöronlara uygulanan eşik altı uyartım işaretini 

ifade etmekte olup          (    )  olarak alınmıştır.     ise 

ağdaki i. nöron ile j. nöron arasındaki kuplaj şiddetini ifade 

etmekte olup bu kuplajın şiddeti zamanla periyodik olarak 

değişmektedir [30]:  

       (     (  )                                             (2) 

Burada   periyodik kuplaj şiddetinin genliğini,   ise 

frekansını temsil etmektedir. m ve n sırasıyla sodyum ve 

potasyum aktivasyon kapılarının açık olma olasılığını temsil 

etmektedir. h ise sodyum in-aktivasyon kapısının açık olma 

olasılığını göstermektedir. İyon kanallarının sistem 

dinamiklerine kattığı stokastik etkiyi ifade etmek için Fox 

algoritmasından yararlanılmıştır. Fox algoritmasında kapı 

olasılıklarının stokastik etkisi aşağıda verilen Langevin eşitliği 

kullanılarak modellenebilmektedir [25]:  

   

  
   (    )          

( )                           ( )      

Burada    ve    kapı değişkenlerine ait hız fonksiyonları olup 

hücre zar gerilimine bağlı olarak değişmektedir. Hücre zarında 

bulunan iyon kanallarının rasgele açılıp kapanmaları hücre zar 

geriliminde gürültü meydana getirmektedir. Çok fazla iyon 

kanallarının bulunduğu durumda yani büyük hücre zar 

alanlarında bu gürültü ihmal edilebilecek seviyelerde olmasına 

rağmen az sayıda iyon kanalının bulunduğu durumlarda 

gürültü ihmal edilemeyecek seviyelerdedir [25]. Bu gürültüyü 

ifade etmek amacı ile denklem (3)’deki    
( ) gürültü kaynağı 

olarak eklenmektedir.    
( ) beklenen değeri sıfır ve öz-ilişki 

fonksiyonu aşağıdaki gibi verilen beyaz Gauss gürültüsü 

olarak modellenmektedir [25]: 
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Burada     ve    sırasıyla toplam sodyum ve toplam 

potasyum kanal sayılarını ifade etmektedir. Kanal sayısı 

         ,        eşitlikleri ile hesaplanır. Burada 

           ve           sırasıyla sodyum ve 

potasyum kanal yoğunluğunu ifade etmektedir. S iyon kanal 

gürültüsünü ölçeklemede kullanılan hücre zar alanını temsil 

etmektedir. Büyük S değeri düşük iyon kanal gürültü şiddetini 

göstermektedir. 

Kompleks sistemlerin dinamikleri araştırılırken 

farklı ağ topolojileri kullanılmıştır [26,27]. Ölçeksiz ağ (SF) 

ve küçük dünya ağ modelleri gerçek ağlarının topolojik 

özelliklerini daha iyi yansıttıklarından dolayı nöron ağlarının 

modellenmesinde yaygın olarak kullanılmıştır [28,29]. SF 

ağları büyüme (growth) ve tercihli bağlanma (preferential 

attachment) özelliklerine sahiptir. Bu özelliklerinden dolayı bu 

çalışmada ağ oluşturulurken Barabasi ve Albert [30] tarafından 

önerilen SF ağ algoritmasından yararlanılmıştır. 

Stokastik H-H nöronlarından oluşan SF ağının spayk 

(spike) treninin düzenliliğini incelemek için öncelikle her bir 

nöronun spayk oluşum anları tespit edilerek ağdaki tüm 

nöronlar için düzenlilik parametresi  hesaplanmıştır. Spayk 

treni düzenliliğini gösteren    spayklar arası zaman aralığının 

(Interspike interval, ISI) standart sapmasının ortalamasına 

oranı olarak tanımlanan varyasyon katsayısının CV 

(coefficient of variation), tersi olarak hesaplanmıştır. 
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Yukarıdaki eşitlikte 〈   〉  
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    sırasıyla spayklar arası zaman aralığının 

ortalamasını ve spayklar arası zaman aralığın karesel 

ortalamasını göstermektedir.    ise j. nöronun zar gerilimi   ( ) 

den elde edilen i. spaykın oluşum zamanını göstermektedir.    

ise toplam spayk sayısıdır.   ( )    değeri spayk oluşum 

eşiği olarak alınmıştır. Her bir nörona ait bireysel    

hesaplandıktan sonra denklem (6) ile ortalama   değeri 

hesaplanmıştır.  Büyük   değerleri ateşleme düzenliliğinin 

yüksek olduğunu yani eşik altı uyartım kodlamanın daha iyi 

olduğunu göstermektedir. Grafiklerde verilen her bir değer 

istatistiksel tutarlılığı sağlamak adına 100sn lik 20 farklı ağ 

gerçeklemesinden elde edilen sonuçların ortalaması olarak 

hesaplanmıştır.  

3. Sonuçlar 

Bu çalışmada ilk olarak nöronlar arasındaki kuplaj şiddetinin 

frekansının ağın ateşleme düzenliliği üzerindeki etkileri 

incelenmiştir.           ile           arasında 
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değişen kuplaj frekansları için hücre zar alanına bağlı olarak 

düzenlilik parametresi olan λ değerleri hesaplanmış ve Şekil 

1’de gösterilmiştir. Nöronlar arası kuplaj şiddetinin genliği 

        ölçeksiz ağın ortalama bağlantı derecesi         

ve hücre zar alanı S=6 µm2 olarak alınmıştır. Elde edilen 

sonuçlar incelendiğinde periyodik kuplajın frekansına bağlı 

olarak çoklu stokastik rezonans (multiple stochastic resoance, 

MSR) bulgusunun ortaya çıktığı belirlenmiştir. Dolayısıyla 

periyodik kuplajın frekansının H-H nöronlarının eşik altı 

dalgalanma frekansı olan           [31] ve bunun 

harmonilerine eşit olduğunda ağın ateşleme düzenliliğinde 

belirgin artışların olduğu görülmüştür. 

 
Şekil 1: Hücre zar alanı sabit iken SF nöral ağının 

ateşleme düzenliliğinin kuplaj şiddetinin frekansı ile 

değişimi (                              ) 

 

Ayrıca kuplaj frekansı            olduğunda düzenlilik 

maksimum değerine çıkmaktadır. Periyodik kuplajın 

frekansının SR’ye olan etkisini daha geniş bir kanal gürültü 

aralığında ortaya koymak adına ateşleme düzenliliğinin hem 

kuplaj frekansına hem de hücre zar alanına bağlı olarak 

değişimi Şekil 2’de verilmiştir. Şekil 2’den görüldüğü gibi 

ölçeksiz ağın eşik altı sinyal kodlama kapasitesinin yüksek 

olduğu üç farklı bölge edilmiştir. Artan kuplaj frekansına bağlı 

olarak bu rezonans bölgelerinin daralarak küçük zar alanlarına 

kaydığı belirlenmiştir. Şekil 1 ve Şekil 2 den elde edilen 

sonuçlar ışığında kuplaj frekansının H-H nöronlarını zayıf 

sinyal kodlama kapasiteleri üzerinde önemli etkileri olduğu ve 

uygun kuplaj frekansı değerlerinde bu kapasitenin önemli bir 

ölçüde arttığı tespit edilmiştir. Yapılan bu çalışmada ikinci 

olarak periyodik kuplajın genliğinin (   )  SF nöron ağının 

ateşleme düzenliliği üzerindeki etkileri başka bir değişle eşik 

altı uyartımı kodlama başarımları üzerindeki etkileri 

incelenmiştir. SF nöron ağında nöronlar arası kuplajın frekansı 

bir önceki aşamada maksimum düzenliliği sağlayan frekans 

değeri olan           seçilmiş ve ölçeksiz ağın ortalama 

bağlantı derecesi         olarak alınmıştır. SF nöral ağının 

ateşleme düzenliliğinin farklı kuplaj genliklerinde kanal 

gürültüsüne bağlı olarak değişimi Şekil 3 de verilmiştir. Elde 

edilen sonuçlardan görüldüğü gibi kuplaj genliğinin artmasına 

paralel olarak SF nöron ağının ateşleme düzenliliğinin arttığı 

aynı zamanda kuplaj genliğinin değerine bakılmaksızın kanal 

gürültüsüne bağlı olarak SR gösterdiği görülmüştür.
 
Elde edilen 

rezonans bölgesinin alanının kuplaj genliğinin artmasıyla 

daraldığı ve daha küçük zar alanlarında ortaya çıktığı 

belirlenmiştir. 

               Şu ana kadar yapılan analizlerde ağın ortalama 

bağlantı derecesi       sabit kabul edilmiştir. Ancak bu değer 

ağdaki bağlantı yoğunluğunu belirleyen önemli bir 

parametredir. Dolayısıyla ölçeksiz nöron ağının eşik altı sinyal 

kodlama başarımları üzerindeki etkilerinin incelenmesi önem 

arz etmektedir. Bu yüzden çalışmada son olarak ağın ortalama 

bağlantı derecesinin ağın ateşleme düzenliliği üzerindeki 

etkileri incelenmiştir (Şekil 4). Elde edilen sonuçlardan 

ortalama bağlantı derecesinin ateşleme düzenliliğini önemli 

ölçüde değiştirdiği ve optimal bir değerinde (        ) ağın 

ateşleme düzenliliğinin maksimum olduğu belirlenmiştir.  

 
Şekil 2: SF nöral ağının ateşleme düzenliliğinin kuplaj 

şiddetinin frekansı ile değişimi (           
             ) 

 
Şekil 3: SF nöral ağının ateşleme düzenliliğinin kuplaj 

şiddetinin genliği ile değişimi (         
             ) 

  

            Stokastik HH nöronlarından oluşturulan bir SF nöron 

ağında, ağın ateşleme düzenliliğinin maksimum olabilmesi için 

(eşik altı sinyal kodlama başarımının maksimum olabilmesi) 

ağdaki iyon kanal gürültüsünün yanı sıra nöronlar arasındaki 

kuplajın frekansının, genliğinin ve ağın ortalama bağlantı 

derecesinin en uygun değerlerinde olması gerektiği tespit 

edilmiştir. 
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Şekil 4: SF nöral ağının ateşleme düzenliliğinin ağın 

ortalama bağlantı ile değişimi (         
         ) 
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