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龙虾心脏神经节模型的动力学分析

吴慧玲　刘深泉
（华南理工大学理学院应用数学系，广州　５１０６４０）

摘要　通过对龙虾心脏神经节模型的研究，从非线性动力学角度对模型所产生的簇发放做了详细的分析，

讨论了不同电生理参数条件下，模型簇发放中所蕴含着的丰富的动力学性质，如：峰峰间距（ＩｎｔｅｒＳｐｉｋｅＩｎｔｅｒ

ｖａｌｓ，ＩＳＩｓ）的加周期分岔和倍周期分岔等．通过模型分析结果可进一步理解龙虾心脏神经节动作电位簇发放

中所蕴含的丰富的发放模式和节律编码．

关键词　龙虾心脏神经节模型，　簇发放，　ＩＳＩ，　加周期分岔

引 言

由于龙虾心脏神经系统的神经元数目较少、轴

突直径较大和实验容易操作等优点，这类神经元经

常作为突触学习和记忆的研究模型［１，２，３］．大量的
实验研究已经确定龙虾心脏神经系统中神经元的

数目、神经元突触的相互连接等结构．本文通过龙
虾心脏神经节模型［４］，数值分析龙虾心脏神经节的

节律变化和电位发放．通过考察膜电容，离子通道
电导，离子平衡电位及钙浓度等神经元生理参数的

变化，数值分析龙虾心脏神经节的电位反应，得到

膜电位的ＩＳＩ序列出现加周期分岔现象，说明龙虾
心脏神经节的动作电位蕴含丰富的发放模式和复

杂的动力学特性．

１　模型与方法：

龙虾心脏神经节的理论是基于电导的神经元

模型［５，６］．典型的 Ｈｏｄｇｋｉｎ－Ｈｕｘｌｅｙ模型包括钠离
子电流ＩＮａ，钾离子电流ＩＫ和泄漏电流ＩＬ．这里研究

添加依赖钙浓度的钾电流ＩＫ（Ｃａ）
［７，８］，瞬时钾电流ＩＡ

的龙虾心脏神经节模型，具体如下：

ＣｄＶｄｔ＝ＩＮａ＋ＩＫ＋ＩＫ（Ｃａ）＋ＩＡ＋ＩＬ＋Ｉａ

其中Ｃ为膜电容，Ｉａ为外界刺激，各离子电流模型
分别是：

ＩＮａ＝ｇＮａｍ
３
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ＩＣａ＝ｇＣａＸ
２［Ｋｃ／（Ｃ＋Ｋｃ）］（Ｖ－ＶＣａ），

ＩＫ（Ｃａ）＝ｇＫ（Ｃａ）［Ｃ／（Ｃ＋Ｋｄ）］（Ｖ－ＶＫ），
ＩＬ＝ｇＬ（Ｖ－ＶＬ）．

其中：
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－１，
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　λｅｘｐ［－ａ（ｗ）（Ｖ－Ｖ（ｗ）１／２）］）
－１，

Ｂ∞（Ｖ）＝（１＋ｅｘｐ［－２ａ
（ｂ）（Ｖ－Ｖ（ｂ）１／２）］）

－１，τｂ＝１０ｍｓ，

Ｘ∞（Ｖ）＝（１＋ｅｘｐ［－２ａ
（ｘ）（Ｖ－Ｖ（ｘ）１／２）］）

－１，τｘ＝５０ｍｓ，

ｍ∞（Ｖ）＝（１＋ｅｘｐ［－２ａ
ｍ（Ｖ－Ｖ（ｍ）１／２）］）

－１，

Ａ∞（Ｖ）＝（１＋ｅｘｐ［－２ａ
ａ（Ｖ－Ｖ（ａ）１／２）］）

－１．
龙虾心脏神经节模型的计算使用ＭＡＴＬＡＢ，计算步
长是０．０１ｍｓ，膜电容单位为μＦ，电位为ｍＶ，电导为

μＳ，电流为μＡ，时间为ｍｓ．详细描述见文献［２］．

２　模拟结果与分析

动作电位是神经活动的信号，不同的放电节律

携带着不同的神经编码．动作电位的 ＩＳＩ、发放频率
和发放簇中峰的个数都是刻画放电节律的重要指

标，本文就从这几方面来研究不同刺激对龙虾心脏

神经节的放电的影响．
（１）膜电容对电位发放的影响
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神经元膜上镶嵌的离子通道模型描述为电阻，

膜本身还具有电容的特性．这里先分析膜电容的变
化对神经元膜电位的影响．

图１　龙虾心脏神经节的膜电位变化，

膜电位ＩＳＩｓ随Ｃ变化的分岔图

Ｆｉｇ．１　（ａ）Ｔｈｅｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌｏｆｔｈｅｃａｒｄｉａｃｇａｎｇｌｉｏｎｏｆ

ｔｈｅｌｏｂｓｔｅｒ，（ｂ）ｔｈｅｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｄｉａｇｒａｍｏｆＣｖｓ．

ｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌＩＳＩｓ

图２　龙虾心脏神经节的膜电位ＩＳＩ分岔图：（ａ）ＩＳＩｓ随平衡电位

ＶＬ变化的分岔图；（ｂ）ＩＳＩｓ随平衡电位ＶＣａ变化的分岔图；

（ｃ）ＩＳＩｓ随平衡电位ＶＮａ变化的分岔图；

（ｄ）ＩＳＩｓ随平衡电位ＶＫ变化的分岔图

Ｆｉｇ．２　ＴｈｅｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌＩＳＩｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｄｉａｇｒａｍ（ａ）Ｔｈｅ

ｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｄｉａｇｒａｍｏｆＶＬｖｓ．ＩＳＩｓ；（ｂ）Ｔｈｅｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｄｉａｇｒａｍ

ｏｆＶＣａｖｓ．ＩＳＩｓ；（ｃ）ＴｈｅｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｄｉａｇｒａｍｏｆＶＮａｖｓ．ＩＳＩｓ；

（ｄ）ＴｈｅｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｄｉａｇｒａｍｏｆＶＫｖｓ．ＩＳＩｓ

外界刺激改变时，图１（ａ）看出龙虾心脏神经
节动作电位的簇发放特性，图１（ｂ）看出，龙虾心脏
神经节放电序列呈现很明显的加周期现象．这些电
位发放表现为丰富的簇发放模式以及不同簇发放

模式之间的转变．
（２）离子通道的平衡电位对电位发放的影响

离子通道的平衡电位值与很多因素相关．典型
的理论描述时ＮＥＲＮＳＴ电能．有关离子平衡电位对
神经元放电的影响，文献也做过分析和研究，下面

通过改变通道 ＶＬ、ＶＣａ、ＶＮａ和 ＶＫ四个平衡电位
值，考察它们对电位发放的影响．

图２显示，通道的平衡电位对神经元的电位发
放有很大的影响，表现为丰富的簇发放模式以及不

同簇发放模式之间的多种转变．根据ＮＥＲＮＳＴ平衡
电位理论知道，离子的平衡电位与温度线性相关，

这里描述的平衡电位影响电位发放模式的结果，可

以理解为外界温度对神经元电位发放的影响．
（３）离子通道的电导系数对电位发放的影响
离子通道的电导影响神经元的放电模式，如文

献分析了不同离子通道电导系数对神经元放电模

式以及不同模式之间转变的影响．下面分析离子通
道电导系数对电位发放的影响．

图３　龙虾心脏神经节的膜电位ＩＳＩ分岔图：（ａ）ＩＳＩｓ随电导系数

ｇＣａ变化的分岔图；（ｂ）ＩＳＩｓ随电导系数ｇＮａ变化的分岔图；

（ｃ）ＩＳＩｓ随电导系数ｇＫ变化的分岔图；

（ｄ）ＩＳＩｓ随电导系数ｇＫ（Ｃａ）变化的分岔图

Ｆｉｇ．３　ＴｈｅｍｅｍｂｒａｎｅｐｏｔｅｎｔｉａｌＩＳＩｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｄｉａｇｒａｍ：（ａ）Ｔｈｅ

ｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｄｉａｇｒａｍｏｆｇＣａｖｓ．ＩＳＩｓ；（ｂ）Ｔｈｅｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｄｉａｇｒａｍｏｆ

ｇＮａｖｓ．ＩＳＩｓ；（ｃ）ＴｈｅｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｄｉａｇｒａｍｏｆｇＫｖｓ．ＩＳＩｓ；

（ｄ）ＴｈｅｂｉｆｕｒｃａｔｉｏｎｄｉａｇｒａｍｏｆｇＫ（Ｃａ）ｖｓ．ＩＳＩｓ

图３表明，龙虾心脏神经节的电导系数对神经
元的电位发放有明显的影响，由于电导系数与离子

通道的密度分布相关，这里的电导变化对电位发放

的影响，体现神经元膜上离子通道密度的改变对电

位发放的影响．

９６１
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３　讨论

本文利用数值方法，通过改变龙虾心脏神经节

的模型参数，研究神经元发放的动力学机制和不同

发放模式之间的转化．主要结论是龙虾心脏神经节
的膜电容，离子通道电导和离子通道平衡电位等因

素都影响神经元的放电活动，电位发放的峰峰间距

ＩＳＩｓ显示加周期分岔现象，这些动力学规律是神经
元信息传递的编码模式，也是神经传导的基本规律

之一．
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