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Ｐｒｅ－Ｂｔｚｉｎｇｅｒ中间神经元模型的动力学分析
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摘要　通过对Ｐｒｅ－Ｂｔｚｉｎｇｅｒ复合体中兴奋性中间神经元模型的研究，从神经元动作电位和峰峰间距（ＩＳＩｓ）

的角度考察了模型簇发放中所蕴含的动力学特性．通过对神经元膜电容、平衡电位以及离子通道电导系数

等电生理参数的考察，得出了神经元动作电位 ＩＳＩｓ序列的各种周期分岔现象，如：加周期分岔和倍周期分

岔．通过模型结果可以进一步理解Ｐｒｅ－Ｂｔｚｉｎｇｅｒ复合体中兴奋性中间神经元簇发放的转化模式和编码特

性，并为研究这些簇发放特性对呼吸节律的影响提供线索．

关键词　Ｐｒｅ－Ｂｔｚｉｎｇｅｒ复合体，　呼吸节律，　ＩＳＩｓ，　加周期分岔，　倍周期分岔

引 言

１９９１年，Ｓｍｉｔｈ等［１］提出，位于Ｂｔｚｉｎｇｅｒ复合
体与吻端腹侧呼吸组织ＶＲＧ之间有一个区域－－
Ｐｒｅ－Ｂｔｚｉｎｇｅｒ复合体，它可能是新生哺乳动物呼
吸节律起源的关键部位．这个发现的产生促进了节
律性研究的发展，而这些节律又可在试管内新生的

啮齿类动物的脊髓切片之中可观察到．对于细胞的
分析和节律产生的网络机制，新生啮齿类动物的脊

髓切片已经成为重要实验的准备工作之一［１－３］．研
究表明，在这些准备的切片以及更多的整块切片中

节律的产生起源于在Ｐｒｅ－Ｂｔｚｉｎｇｅｒ复合体中的一
类兴奋性中间神经元，这类中间神经元具有振荡簇

发放或者类似于心脏起搏器的内在特性［４－６］．从
而，对试管内呼吸节律产生的机制变的越来越清

晰，也就是要对合并的机制和细胞内在心脏起搏器

等属性进行充分的考虑和分析．ＨｉｄｅｈｉｋｏＫｏｉｚｕｍｉ
等［７］证明了在试管内的大白鼠延髓切片的 Ｐｒｅ－
Ｂｔｚｉｎｇｅｒ复合体中，持续 Ｎａ＋电流和 Ｋ＋电流对泄
露电流具有支配作用，并有助于呼吸节律的产生．
因此，在本文的模型中，我们通过神经元膜电位和

ＩＳＩｓ分岔图等指标对持续钠电流和钾电流以及膜
电容等电生理参数做了详细的分析和讨论，从而对

模型中神经元簇发放特性对呼吸节律产生的影响

有了更深的认识．

１　模型与方法

本文中所研究的Ｐｒｅ－Ｂｔｚｉｎｇｅｒ复合体中兴奋
性中间神经元的模型是由 Ｒ．Ｊ．Ｂｕｔｅｒａ等人在
１９９９年提出［８］，模型具体描述如下：

ＣｄＶｄｔ＝－ＩＮａＰ－ＩＮａ－ＩＫ－ＩＬ－Ｉｔｏｎｉｃ－ｅ＋Ｉａｐｐ

其中，Ｃ是膜电容，它的值是２１ｐＦ，Ｖ是膜电位，ｔ是
时间，ＩＮａＰ表示持续钠电流，ＩＮａ表示快速钠电流，ＩＫ
表示延迟钾电流，ＩＬ表示泄露电流，Ｉａｐｐ代表外界刺
激电流，Ｉｔｏｎｉｃ－ｅ是受其它神经元兴奋性刺激输入的
突触电流．各个离子电流的数学模型如下：

ＩＮａ＝ｇＮａｍ
３
∞（Ｖ）（１－ｎ）（Ｖ－ＥＮａ）

ＩＫ＝ｇｋｎ
４（Ｖ－ＥＫ）

ＩＮａＰ＝ｇＮａＰｍ
３
ＮａＰ∞（Ｖ）ｈＮａＰ（Ｖ－ＥＮａＰ）

ＩＬ＝ｇＬ（Ｖ－ＥＬ）
Ｉｔｏｎｉｃ－ｅ＝ｇｔｏｎｉｃ－ｅ（Ｖ－Ｅｓｙｎ－ｅ）

门控变量ｘ（ｍ，ｎ，ｍＮａＰ，ｈＮａＰ）的动力学描述如下：

ｄｘ
ｄｔ＝
ｘ∞（Ｖ）－ｘ
τｘ（Ｖ）

ｘ∞（Ｖ）＝｛１＋ｅｘｐ［（Ｖ－θｘ）／（２σｘ）］｝

τｘ（Ｖ）＝τｘ／ｃｏｓｈ［（Ｖ－θｘ）／（２σｘ）］
其中，ｘ∞（Ｖ）为稳态的依赖电压ｘ的（失活）激活函
数，τｘ（Ｖ）是依赖电压的时间常数．上述公式也可以
用ＨＨ模型中的函数形式来描述：

ｄｘ
ｄｔ＝αｘ（Ｖ）（１－ｘ）－βｘ（Ｖ）ｘ
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αｘ（Ｖ）＝［１／２τｘ］ｅｘｐ［－（Ｖ－θｘ）／（２σｘ）］

βｘ（Ｖ）＝［１／２τｘ］ｅｘｐ［（Ｖ－θｘ）／（２σｘ）］
模型中其它相关参数为：

ｇＮａ＝２８ｎＳ，ＥＮａ＝５０ｍｖ，θｍ＝－３４ｍｖ，σｍ＝－５ｍｖ，
ｇＫ＝１１．２ｎＳ，ＥＫ＝－８５ｍｖ，θｎ＝－２９ｍｖ，σｎ＝－４ｍｖ，

τｘ＝１０ｍｓ，ｇＮａＰ＝２．８ｎＳ，θｍＮａＰ＝－４０ｍｖ，

σｍＮａＰ＝－６ｍｖ，θｈＮａＰ＝－４８ｍｖ，σｈＮａＰ＝６ｍｖ，

τｈＮａＰ＝１００００ｍｓ，ＥＮａＰ＝５０ｍｖ，ＥＬ＝－５７．５ｍｖ，
ｇＬ＝２．８ｎＳ，Ｅｓｙｎ－ｅ＝０ｍｖ，ｇｔｏｎｉｃ－ｅ＝０ｎＳ．

２　模拟结果与分析

动作电位是神经活动的信号表征，其频率和波

形是神经元用于将信息从一个局部传送到另一个

局部的编码方式，研究神经元的放电节律对研究神

经元信息传递具有非常重要的意义，而ＩＳＩｓ分岔图
作为神经元发放的一种重要指标也被许多研究者

所运用．下面通过神经元动作电位波形图和膜电位
的ＩＳＩｓ分岔图，对本文模型中膜电容、离子通道电
导系数和平衡电位等电生理参数进行了详细的考

察和分析．
２．１　膜电容对神经元膜电位的影响

神经元膜是胞内容物与细胞外液的分界，它是

由脂质双层及镶嵌在其中的膜蛋白所构成，脂质结

构赋予了细胞膜绝缘性，从而带电离子不容易通

过．而镶嵌在膜内通道蛋白质的适时开放又赋予细
胞膜以通透离子的能力，正是这种构成使得神经元

膜具有电阻和电容的特性．膜电容和膜电阻决定了
神经元对神经信号传导能力的被动特性，前者反映

细胞膜聚集电荷数量的能力，而后者反映了膜对离

子的通透能力．鉴于膜电容的生理意义以及在神经
信号传导中的重要性，因此在本文的模型中，考察

膜电容对神经元簇发放模式的影响是很有必要的．
从图１（１）可以看出，随着膜电容的增加，膜电

位变化图中簇发放的个数在减少而每个簇中峰的

数目却在增多，最终会导致膜电位发放频率的降

低．在图１（２）中，随着膜电容从１５增大到３０，ＩＳＩｓ
序列图呈现出很明显的周期分岔现象，从最开始的

单峰发到周期包含两种时间间隔的簇发放，紧接着

是倍周期分岔到４倍周期的簇发放，然后转变为周
期为３的簇发放，最后通过加周期分岔使得簇发放
的周期数逐渐增加．在图１（２）的局部放大图中，显

示了ＩＳＩｓ明显的倍周期分岔现象．

图１　（１）不同膜电容下神经元的膜电位图，ａ－ｆ对应的膜电容值

依次为３０，４０，５０，６０，７０，７４（２）膜电容Ｃ在１５．０到３０．０之间

变化时膜电位的ＩＳＩｓ分岔图，左上角方框中为ＩＳＩｓ分岔图

的局部放大，Ｃ的变化范围为１６－１７．６５．的单位是ｐＦ

Ｆｉｇ．１　（１）Ｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌｄｉａｇｒａｍｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｍｅｍｂｒａｎｅ

ｃａｐａｃｉｔａｎｃｅ，ｔｈｅｖａｌｕｅｆｒｏｍａｔｏｆａｒｅ３０，４０，５０，６０，７０，７４．

（２）ＴｈｅｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｂｅｔｗｅｅｎＩＳＩｏｆｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌａｎｄ

ｍｅｍｂｒａｎｅｃａｐａｃｉｔａｎｃｅ（ｆｒｏｍ１５．０ｔｏ３０．０），ｉｎｔｈｅｂｏｘｔｈｅｍｅｍｂｒａｎｅ

ｃａｐａｃｉｔａｎｃｅｃｈａｎｇｅｓｆｒｏｍ１６．０ｔｏ１７．６５．ＴｈｅｕｎｉｔｏｆｉｓｐＦ．

２．２　平衡电位ＥＬ对神经元膜电位的影响
当某种离子的膜电位位于平衡电位水平时，表

明了该离子进出细胞参与跨膜移动的数量相等，即

净移动量为０．在本文的模型中，泄露电流作为除
Ｎａ＋和 Ｋ＋外的其它离子电流之和，对膜电位的影
响也是很显著的，具体分析见下图．

随着ＥＬ的减少，神经元膜电位的发放模式出
现显著的变化，从单峰发放转变成簇发放．从图２
（２）中的ＩＳＩｓ分岔图可以看出，随着泄露电压ＥＬ从

８５２
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图２　（１）不同ＥＬ值对应的神经元膜电位图，Ａ１－Ａ３对应的ＥＬ

值分别为－５５，－５７，－５９．（２）ＥＬ在－５８．８到－５６之间变化时，

膜电位ＩＳＩｓ序列的分岔图，右上角方框中为ＩＳＩｓ分岔图的

局部放大，ＥＬ的变化范围为－５６．７４４到－５６．５．其单位是ｍｖ．

Ｆｉｇ．２　（１）Ｔｈｅｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍｐｏｔｅｎｔｉａｌ

ＥＬ，ｔｈｅｖａｌｕｅｆｒｏｍＡ１ｔｏＡ３ａｒｅ５５，５７，５９；（２）Ｔｈｅｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ

ｂｅｔｗｅｅｎＩＳＩｓｏｆｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌａｎｄｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍｐｏｔｅｎｔｉａｌ

ＥＬ（ｆｒｏｍ －５８．８ｔｏ－５６．０），ｉｎｔｈｅｂｏｘｔｈｅｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍｐｏｔｅｎｔｉａｌＥＬ

ｃｈａｎｇｅｓｆｒｏｍ －５６．７４４ｔｏ－５６．５．ＴｈｅｕｎｉｔｏｆＥＬｉｓｍｖ．

图３　（１）泄露电流的不同电导系数ｇＬ对应的神经元膜电位图，

Ａ１－Ａ４对应的ｇＬ值依次为２．４，２．５，２．６，２．８．（２）电导ｇＬ在

２．３５到１．９５之间变化时，膜电位ＩＳＩｓ的分岔图，左上角方框中为ＩＳＩｓ

分岔图的局部放大，ｇＬ的范围为２．３９５－２．４４３．ｇＬ的单位是ｎＳ．

Ｆｉｇ．３　（１）Ｔｈｅｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｐｅｃｉｆｉｃｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ，

ｔｈｅｖａｌｕｅｆｒｏｍＡ１ｔｏＡ４ａｒｅ２．４，２．５，２．６，２．８．（２）Ｔｈｅｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ

ｂｅｔｗｅｅｎＩＳＩｏｆｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌａｎｄｓｐｅｃｉｆｉｃｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

（ｆｒｏｍ２．３５ｔｏ１．９５），ｉｎｔｈｅｂｏｘｔｈｅｓｐｅｃｉｆｉｃｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅｃｈａｎｇｅｓ

ｆｒｏｍ２．３９５ｔｏ２．４４３．ＴｈｅｕｎｉｔｏｆｉｓｎＳ．

－５６减小到 －５８．８，神经元 ＩＳＩｓ分岔图呈现出与
图１（２）类似的分岔的现象，先有倍周期分岔而后

出现加周期分岔的变化规律．
２．３　泄露电流的电导系数 ｇＬ对神经元膜电位的
影响

离子电流和其电导成正比，而电导系数作为电

导的上限，在神经元膜电位的产生和转变过程中扮

演着重要的作用，具体结果见图３．
从图３（１）可以看出，随着电导系数的增大，神

经元首先出现单峰发放，接着过渡到簇发放和峰发

放混合发放的状态，最后是周期性的簇发放且周期

有逐渐变小的趋势．从图３（２）中 ＩＳＩｓ的分岔图可
以看出，随着电导 ｇＬ的增大，神经元膜电位的 ＩＳＩｓ
分岔模式表现出于图１（２）非常相似的特性，先有
倍周期分岔而后出现加周期分岔的变化规律．
２．４　平衡电位ＥＮａＰ对神经元膜电位的影响

“离子学说”认为，阈刺激或阈上刺激会使膜

对Ｎａ＋的通透性增加，Ｎａ＋顺浓度梯度及电位差内
流，会导致膜内负电位减小，直至跨膜电位基本等

于Ｎａ＋的平衡电位，从而形成动作电位的上升支．

图４　不同ＥＮａＰ值对应的神经元膜电位图，Ａ１－Ａ３对应的ＥＮａＰ

依次４５，６０，７５（２）平衡电位ＥＮａＰ在４０到７５之间变化时，

膜电位ＩＳＩｓ序列的分岔图，右上角方框中为ＩＳＩｓ分岔图的局部

放大，ＥＮａＰ的范围６８．７１－７４．ＥＮａＰ的单位是ｍｖ

Ｆｉｇ．４　（１）Ｔｈｅｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍｐｏｔｅｎｔｉａｌ

ＥＮａＰ，ｔｈｅｖａｌｕｅｆｒｏｍＡ１ｔｏＡ３ａｒｅ４５，６０，７５．（２）Ｔｈｅｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ

ｂｅｔｗｅｅｎＩＳＩｏｆｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌａｎｄｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍｐｏｔｅｎｔｉａｌＥＮａＰ

（ｆｒｏｍ４０ｔｏ７５），ｉｎｔｈｅｂｏｘｔｈｅｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍｐｏｔｅｎｔｉａｌＥＮａＰ

ｃｈａｎｇｅｓｆｒｏｍ６８．７１ｔｏ７４．ＴｈｅｕｎｉｔｏｆＥＮａＰｉｓｍｖ．

９５２
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因此，它在神经元动作电位形成过程中的作用是不

可被忽视的．
从图４（１）可以看到，随着 Ｎａ＋的平衡电位的

增大，神经元膜电位簇发放的个数和频率均有增

大，最后过渡到单峰发放模式．在图４（２）所示的膜
电位ＩＳＩｓ关系图中，随着平衡电位的改变，ＩＳＩｓ序
列出现了倍周期和加周期分岔现象．
２．５　电导系数ｇＮａＰ对神经元膜电位的影响

按照离子学说，当膜受到刺激开始去极化，引

起钠电导增加，钠离子流入膜内，钠离子的流入使

膜内正电荷增加，因而产生进一步的去极化，而进

一步的去极化又会进一步增加钠电导，使钠离子的

流入速度增加．这种膜电位与钠电导之间的循环关
系被称为 Ｈｏｄｇｋｉｎ循环（Ｈｏｄｇｋｉｎｃｙｃｌｅ）．因此，电
导系数ｇＮａＰ作为钠电导的最大值，对膜电位的产生
具有一定的影响．

图５　（１）不同电导系数ｇＮａＰ对应的神经元膜电位图，Ａ１Ａ４对应的

ｇＮａＰ依次为２．８，３．０，３．２，３．４．（２）电导系数ｇＮａＰ在２．７到３．５

之间变化时，神经元膜电位ＩＳＩｓ的分岔图，右上角方框中为ＩＳＩｓ

分岔图的局部放大，ｇＮａＰ范围为３．３１５－３．４．ｇＮａＰ的单位是ｎＳ

Ｆｉｇ．５　（１）Ｔｈｅｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｐｅｃｉｆｉｃｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

ｇＮａＰ，ｔｈｅｖａｌｕｅｆｒｏｍＡ１ｔｏＡ４ａｒｅ２．８，３．０，３．２，３．４（２）Ｔｈｅ

ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｂｅｔｗｅｅｎＩＳＩｏｆｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌａｎｄｓｐｅｃｉｆｉｃｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

ｇＮａＰ（ｆｒｏｍ３．３１５ｔｏ３．４），ｉｎｔｈｅｂｏｘｔｈｅｓｐｅｃｉｆｉｃｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

ｃｈａｎｇｅｓｆｒｏｍ２．３９５ｔｏ２．４４３．ＴｈｅｕｎｉｔｏｆｇＮａＰｉｓｎＳ．

在上图中，随着电导系数 ｇＮａＰ的增大，神经元
的膜电位由簇发放逐渐转变为单峰发放．从图 ５
（２）可以看到，随着电导系数ｇＮａＰ的增加，膜电位的

ＩＳＩｓ出现了明显的周期分岔现象，具体表现为倍周
期分岔和加周期分岔现象．
２．６　平衡电位ＥＫ对膜电位的影响

Ｋ＋通道无论是激活还是失活都慢于 Ｎａ＋通
道，神经元膜放电在峰电位过后仍保持着对 Ｋ＋的
高度通透，而对Ｎａ＋几乎不通透，Ｋ＋离子持续离开
细胞而使膜电位更趋向于Ｋ＋的平衡电位ＥＫ，下面

我们将具体分析Ｋ＋的平衡电位对神经元膜电位的
影响．

图６　（１）不同平衡电位ＥＫ对应的神经元膜电位图，Ａ１－Ａ４对应的

ＥＫ依次为１００，９３．５，８５，８０（２）平衡电位ＥＫ在１００到７５之间

变化时，神经元膜电位的ＩＳＩｓ分岔图，左上角方框中为ＩＳＩｓ

分岔图的局部放大，ＥＫ范围为－９６到－９２．７８．的单位是ｍｖ

Ｆｉｇ．６　（１）Ｔｈｅｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍｐｏｔｅｎｔｉａｌ

ＥＫ，ｔｈｅｖａｌｕｅｆｒｏｍＡ１ｔｏＡ４ａｒｅ１００，９３．５，８５，８０（２）Ｔｈｅ

ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｂｅｔｗｅｅｎＩＳＩｏｆｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌａｎｄｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍｐｏｔｅｎｔｉａｌ

ＥＫ（ｆｒｏｍ －１００ｔｏ－７５），ｉｎｔｈｅｂｏｘｔｈｅｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍｐｏｔｅｎｔｉａｌＥＫ

ｃｈａｎｇｅｓｆｒｏｍ －９６．０ｔｏ－９２．７８．ＴｈｅｕｎｉｔｏｆＥＫｉｓｍｖ．

从图６（１）可以看出，随着Ｋ＋的平衡电位的增
大，神经元首先是单峰放电，接着神经元是双峰放

电，最后神经元的膜电位进入到簇发放的状态且簇

发放的频率减小．图６（２）表明，神经元在平衡电位
为－１００到 －９４．５之间是单峰放电，在 －９４．５之
后膜电位的ＩＳＩｓ序列出现了倍周期分岔和加周期

０６２
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现象．
２．７　电导系数ｇＫ对膜电位的影响

Ｈｏｄｇｋｉｎ等在研究动作电位的机制的实验中指
出，Ｎａ＋通道的失活可以部分解释动作电位下降支
产生的机制，除此之外，Ｋ＋电导的增加也引起了加
速膜内负电位恢复到静息水平的作用．因此，电导
系数ｇＫ作为钾电导的最大值，对膜电位的产生具
有很大的影响，对此影响的具体分析见下图．

从图７（１）可以看出，随着电导系数 ｇＫ的增
大，首先，神经元膜电位发放的簇在同一时间段内

由３簇变为４簇，即膜电位簇发放的频率增大，接
着神经元由簇发放过渡到双峰发放，最后神经元变

成单峰放电．而在图７（２）所示的膜电位 ＩＳＩｓ关系
图中，随着电导系数ｇＫ的减小，神经元首先是单峰
放电，接着神经元的膜电位的 ＩＳＩ序列出现分岔，
紧接着神经元出现了复杂的放电现象，最后神经元

的膜电位的ＩＳＩ序列出现了加周期现象．

图７　（１）不同电导系数ｇＫ对应的神经元膜电位图，Ａ１－Ａ４对应的

ｇＫ依次为９，１２，１４，１５；（２）电导系数ｇＫ在８到１６之间变化时，

神经元膜电位的ＩＳＩｓ分岔图，右上角方框中为ＩＳＩｓ分岔图

的局部放大，ｇＫ范围为１３．７２－１４．８８．ｇＫ的单位是ｎＳ

Ｆｉｇ．７　（１）Ｔｈｅｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｐｅｃｉｆｉｃｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ，

ｇＫｔｈｅｖａｌｕｅｆｒｏｍＡ１ｔｏＡ４ａｒｅ９，１２，１４，１５；（２）Ｔｈｅｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ

ｂｅｔｗｅｅｎＩＳＩｏｆｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌａｎｄｓｐｅｃｉｆｉｃ

ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅｇＫ（ｆｒｏｍ８ｔｏ１６），ｉｎｔｈｅｂｏｘｔｈｅｓｐｅｃｉｆｉｃｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ

ｃｈａｎｇｅｓｆｒｏｍ１３．７２ｔｏ１４．８８．ＴｈｅｕｎｉｔｏｆｇＫｉｓｎＳ

３　结论

哺乳动物的呼吸运动是一种作为由低位脑干

中神经元组成的神经网络而产生的有节律性的神

经活动，因此，研究这些神经元的放电特性对研究

神经电信号在神经网络中的传导具有重要的意义．
神经元膜电位的簇发放和峰发放作为神经信息编

码的一种方式，可以很好的刻画神经电活动的特

性．在本文的模型中，我们研究了它们的变化规律
并进行了动力学分析，得到了该模型的以下几点动

力学特性：

（１）随着膜电容的增加，膜电位发放的频率减
小，每簇中峰数目增加且神经元的最大膜电位逐渐

减小；膜电位的ＩＳＩｓ序列出现倍周期分岔和加周期
现象，局部的图说明 ＩＳＩｓ序列出现了四倍周期分
岔．

（２）改变泄露电流的平衡电位和电导系数，膜
电位的ＩＳＩｓ序列都出现了倍周期分岔和加周期分
岔现象．

（３）随着持续钠电流的平衡电位和电导系数
的增大，神经元的膜电位簇发放频率逐渐增大，最

后过渡到神经元的单峰放电；膜电位的ＩＳＩｓ序列呈
现出明显的倍周期和加周期分岔现象．

（４）随着Ｋ＋电流平衡电位的增大，神经元由
单峰放电，到双峰放电，最后过渡到簇发放的状态

且簇发放的频率减小；膜电位的ＩＳＩｓ序列出现四倍
周期分岔和加周期分岔现象．而随着 Ｋ＋电流的电
导系数的增加，神经元最终由簇发放过渡到单峰放

电的状态；膜电位的ＩＳＩｓ序列均表现出明显的周期
分岔现象．

通过以上结论我们可知，本文的神经元模型对

不同电生理参数的改变有着十分敏感的反应，鉴于

它们在实际神经元中的作用，对这些参数的讨论是

十分有意义的，所得结果为我们进一步的研究提供

了线索和思路，也为更深层次的理解该神经元丰富

的簇发放现象对呼吸节律的影响起到了启示的作

用．
由于科学技术的进步、研究手段的革新和科学

家长期不懈的努力，目前人们对于哺乳动物呼吸节

律的起源部位和发生机制已经有了相当深入的认

识．关于呼吸节律起源的部位，观点比较一致，但关
于呼吸节律的产生机制意见还不是统一，这方面仍

１６２
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然需要进一步研究．

参　考　文　献

１　ＳｍｉｔｈＪＣ，ＥｌｌｅｎｂｅｒｇｅｒＨＨ，ＢａｌｌａｎｙｉＫ，ＲｉｃｈｔｅｒＤＷ，

ＦｅｌｄｍａｎＪＬ．ＰｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒｃｏｍｐｌｅｘ：ａｂｒａｉｎｓｔｅｍｒｅｇｉｏｎ

ｔｈａｔｍａｙｇｅｎｅｒａｔｅｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙｒｈｙｔｈｍｉｎｍａｍｍａｌｓ．Ｓｃｉｅｎｃｅ，

１９９１，２５４：７２６～７２９

２　ＦｕｎｋＧＤ，ＳｍｉｔｈＪＣ，ＦｅｌｄｍａｎＪＬ．Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆｔｈｙ

ｒｏｔｒｏｐｉｎｒｅｌｅａｓｉｎｇｈｏｒｍｏｎｅａｎｄｎｏｒｅｐｉｎｅｐｈｒｉｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｔｉｏｎ

ｏｆｉｎｓｐｉｒａｔｏｒｙｒｅｌａｔｅｄｈｙｐｏｇｌｏｓｓａｌｍｏｔｏｎｅｕｒｏｎｄｉｓｃｈａｒｇｅｉｎ

ｎｅｏｎａｔａｌａｎｄｊｕｖｅｎｉｌｅｍｉｃｅｉｎｖｉｔｒｏ．Ｊ．Ｎｅｕｒｏｐｈｙｓｉｏｌ，１９９４，

７２：２５３８～２５４１

３　ＲａｍｉｒｅｚＪＭ，ＲｉｃｈｔｅｒＤＷ．Ｔｈｅｎｅｕｒｏｎａｌｍｅｃｈａｎｉｓｍｓｏｆ

ｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙｒｈｙｔｈｍ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ．Ｃｕｒｒ．Ｏｐｉｎ．Ｎｅｕｒｏｂｉｏｌ，

１９９６，６：８１７～８２５

４　ＲｅｋｌｉｎｇＪＣ，ＦｅｌｄｍａｎＪＬ．ＰｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒｃｏｍｐｌｅｘａｎｄ

ｐａｃｅｍａｋｅｒｎｅｕｒｏｎｓ：ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｚｅｄｓｉｔｅａｎｄｋｅｒｎｅｌｆｏｒｒｅｓｐｉｒ

ａｔｏｒｙｒｈｙｔｈｍｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ．Ａｎｎｕ．Ｒｅｖ．Ｐｈｙｓｉｏｌ，１９９８，６０：

３８５～４０５

５　ＳｍｉｔｈＪＣ，ＦｕｎｋＧＤ，ＪｏｈｎｓｏｎＳＭ，ＦｅｌｄｍａｎＪＬ．Ｃｅｌｌｕ

ｌａｒａｎｄｓｙｎａｐｔｉｃｍｅｃｈａｎｉｓｍｓｇｅｎｅｒａｔｉｎｇｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙｒｈｙｔｈｍ：

ｉｎｓｉｇｈｔｓｆｒｏｍｉｎｖｉｔｒｏａｎｄｃｏｍｐｕｔａｔｉｏｎａｌｓｔｕｄｉｅｓ．Ｉｎ：Ｖｅｎ

ｔｒａｌＢｒａｉｎｓｔｅｍＭｅｃｈａｎｉｓｍｓａｎｄＣｏｎｔｒｏｌｏｆＲｅｓｐｉｒａｔｉｏｎａｎｄ

ＢｌｏｏｄＰｒｅｓｓｕｒｅ，ｅｄｉｔｅｄｂｙＯ．Ｔｒｏｕｔｈ，Ｒ．Ｍｉｌｌｉｓ，Ｈ．Ｋｉ

ｗｕｌｌＳｃｈｏｎｅ，ａｎｄＭ．Ｓｃｈｌａｆｋｅ．ＮｅｗＹｏｒｋ：ＭａｒｃｅｌＤｅｋ

ｋｅｒ，１９９５：４６３～４９６

６　ＳｍｉｔｈＪＣ．Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎｏｆｃｅｌｌｕｌａｒａｎｄｎｅｔｗｏｒｋｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ

ｉｎｍａｍｍａｌｉａｎｏｓｃｉｌｌａｔｏｒｙｍｏｔｏｒｃｉｒｃｕｉｔｓ：Ｉｎｓｉｇｈｔｓｆｒｏｍｔｈｅ

ｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙｏｓｃｉｌｌａｔｏｒ．Ｉｎ：Ｎｅｕｒｏｎｓ，Ｎｅｔｗｏｒｋｓ，ａｎｄＭｏｔｏｒ

Ｂｅｈａｖｉｏｒ，ｅｄｉｔｅｄｂｙＰ．Ｓｔｅｉｎ，Ｓ．Ｇｒｉｌｌｎｅｒ，Ａ．Ｉ．Ｓｅｌｖｅｒ

ｓｔｏｎ，ａｎｄＤ．Ｇ．Ｓｔｕａｒｔ．Ｃａｍｂｒｉｄｇｅ，ＭＡ：ＭＩＴＰｒｅｓｓ，

１９９７：９７～１０４

７　ＪｅｆｆｒｅｙＨＫ，ＳｍｉｔｈＣ．ＰｅｒｓｉｓｔｅｎｔＮａ＋ａｎｄＫ＋ｄｏｍｉｎａｔｅｄ

ｌｅａｋｃｕｒｒｅｎｔｓｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅｔｏｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙｒｈｙｔｈｍｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｉｎ

ｔｈｅｐｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒｃｏｍｐｌｅｘｉｎｖｉｔｒｏ．Ｊ．Ｎｅｕｒｏｓｃｉｅｎｃｅ，２００８，

２８（７）：１７７３～１７８５

８　ＢｕｔｅｒａＲＪ，ＲｉｎｚｅｌＪ，ＳｍｉｔｈＪＣ．Ｍｏｄｅｌｓｏｆｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙ

ｒｈｙｔｈｍｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｉｎｔｈｅｐｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒｃｏｍｐｌｅｘＩ．Ｂｕｒｓｔｉｎｇ

ｐａｃｅｍａｋｅｒｎｅｕｒｏｎｓ．Ｊ．Ｎｅｕｒｏｐｈｙｓｉｏｌ，１９９９，８２：３８２～３９７

Ｒｅｃｅｉｖｅｄ２８Ｄｅｃｅｍｂｅｒ２０１０，ｒｅｖｉｓｅｄ１０Ａｐｒｉｌ２０１１．
ＴｈｅｐｒｏｊｅｃｔｓｕｐｐｏｒｔｅｄｂｙｔｈｅＮａｔｉｏｎａｌＮａｔｕｒａｌＳｃｉｅｎｃｅＦｏｕｎｄａｔｉｏｎｏｆＣｈｉｎａ（１０８７２０６９）

ＤＹＮＡＭＩＣＡＮＡＬＹＳＩＳＯＦＩＮＴＥＮＥＵＲＯＮＭＯＤＥＬ

ＩＮＴＨＥＰＲＥＢ?ＴＺＩＮＧＥＲＣＯＭＰＬＥＸ

ＬｉｕＹｉ　ＬｉｕＳｈｅｎｑｕａｎ
（ＤｅｐａｒｔｍｅｎｔｏｆＡｐｐｌｉｅｄＭａｔｈｅｍａｔｉｃｓ，ＳｃｈｏｏｌｏｆＳｃｉｅｎｃｅｓ，ＳｏｕｔｈＣｈｉｎａｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙｏｆｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，Ｇｕａｎｇｚｈｏｕ　５１０６４０，Ｃｈｉｎａ）

Ａｂｓｔｒａｃｔ　ＦｒｏｍｔｈｅｖｉｅｗｐｏｉｎｔｏｆｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌａｎｄｔｈｅＩＳＩｓ，ｔｈｅｄｙｎａｍｉｃｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｉｎｔｈｅｂｕｒｓｔｉｎｇｏｆ
ｔｈｅｍｏｄｅｌｗｅｒｅｏｂｔａｉｎｅｄｂｙｒｅｓｅａｒｃｈｉｎｇｔｈｅｍｏｄｅｌｏｆｅｘｃｉｔａｔｏｒｙｉｎｔｅｒｎｅｕｒｏｎｉｎｔｈｅＰｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒＣｏｍｐｌｅｘ．
Ｔｈｒｏｕｇｈｒｅｓｅａｒｃｈｉｎｇｔｈｅｄｉｆｆｅｒｅｎｔｖａｌｕｅｓｏｆｎｅｕｒｏｅｌｅｃｔｒｏｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃｐａｒａｍｅｔｅｒｓｓｕｃｈａｓｍｅｍｂｒａｎｅｃａｐａｃｉｔａｎｃｅ，ｅ
ｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍｐｏｔｅｎｔｉａｌ，ｓｐｅｃｉｆｉｃｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅｏｆｉｏｎｃｈａｎｎｅｌａｎｄｓｏｏｎ，ｗｅｆｏｕｎｄｓｏｍｅｄｉｆｆｅｒｅｎｔｐｅｒｉｏｄｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎ
ｐｈｅｎｏｍｅｎａｏｆＩＳＩｓｓｅｑｕｅｎｃｅ，ｆｏｒｅｘａｍｐｌｅ，ｐｅｒｉｏｄａｄｄｉｎｇｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎａｎｄｐｅｒｉｏｄｄｏｕｂｌｉｎｇｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎ．Ｍｏｒｅｏｖｅｒ，
ｔｈｅｍｏｄｅｌｉｓｈｅｌｐｆｕｌｉｎｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇｔｈｅｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎｍｏｄｅｏｆｂｕｒｓｔｉｎｇａｎｄｔｈｅｅｎｃｏｄｉｎｇｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｉｎｔｅｒ
ｎｅｕｒｏｎｉｎｔｈｅＰｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒＣｏｍｐｌｅｘ，ａｎｄｉｆｉｓａｌｓｏｂｅｎｅｆｉｃｉａｌｔｏｒｅｓｅａｒｃｈｉｎｇｔｈｅｉｍｐａｃｔｏｆｔｈｅｓｅｂｕｒｓｔｉｎｇｃｈａｒａｃ
ｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｎｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙｒｈｙｔｈｍ．

Ｋｅｙｗｏｒｄｓ　ＰｒｅＢｔｚｉｎｇｅｒｃｏｍｐｌｅｘ，　ｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙｒｈｙｔｈｍ，　ＩＳＩｓ，　ａｄｄｐｅｒｉｏｄｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎ，　ｐｅｒｉｏｄｄｏｕｂｌｉｎｇ
ｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎ

２６２


