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摘要 呼吸节律的产生起源于 Pre-Btzinger 复合体，这其中包含了 Pre-Btzinger 神经元在内的许多种呼吸

神经元的参与，这些呼吸神经元和肺通过突触联系构成了脑桥-髓质的动态呼吸网络． 由于目前对于呼吸节

律产生和变化的网络机制尙不完全清楚，因此，本文从非线性动力学角度入手，通过构造与实际结构比较接

近的呼吸网络模型，分别考察了网络中单个 Pre-Btzinger 中间神经元多样性的发放模式以及网络中群体神

经元周期性和同步性的放电变化． 数值结果为进一步揭示呼吸节律的产生和调控机制提供了一定的帮助．
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引言

包含人在内的几乎所有的哺乳动物都要依靠

呼吸运动来维持生命，从出生到死亡，呼吸的节律

性一直持续着． 由于呼吸是一种极为复杂的节律性

生理活动，并且与人类息息相关，所以对呼吸节律

的研究具有很重要的意义． 近年来，对哺乳动物呼

吸节律的研究越来越多，如 Feldman JL［1］等人提

出，位于包钦格复合体与吻端 VＲG 之间的一个区

域-前包钦格复合体( PBC) 可能是新生哺乳动物呼

吸节律起源的关键部位，之后的研究表明成年猫［2］

和成年大鼠［3］的 PBC 在呼吸节律的产生中也起着

关键性的作用． 目前关于呼吸节律的产生机制有两

种学说: 起搏细胞学说和神经网络学说． 但由于方

法学方面的限制，目前的研究更多的是集中在神经

网络学说方面． 在这个基础上，之后的相关研究主

要集中在对特定的呼吸神经元和呼吸网络的研究

上．

对呼吸神经元的研究，在大鼠及狗的 PBC 内

有多种呼吸神经元，包括前吸气神经元、早吸气神

经元、递增型吸气神经元、晚吸气神经元、吸气后神

经元和递增型呼气神经元等［4］． 其中吸气神经元的

簇发放得到了广泛的研究，并确定了簇发放的机制

依赖于持续 Na + 电流或者细胞内 Ca + 浓度的变化，

Toporikova 和 Butera［15］建立了一个具有两种独立

簇发放机制的两房室的 PBC 神经元模型，发现胞

体中的簇发放是由持续 Na + 电流的失活引起的，而

轴突内的簇发放依赖于由神经调节物质决定的

Ca + 振荡． 刘义等［5］通过膜电位图和 ISI 指标，分析

了 Pre-Btzinger 中间神经元模型中部分离子通道

参数的改变对膜电位的影响，揭示了模型中蕴含着

的丰富的动力学特性． Koizumi 等［6］证明在试管内

的大白鼠的延髓切片的 Pre-B 复合体中，持续 Na +

电流和钾电流 K + 对泄露电流具有支配作用，并有

助于 呼 吸 节 律 的 产 生． Butera 等［7］ 发 现 当 Pre-
Btzinger 中间神经元通过兴奋性氨基酸介导突触

的耦合和兴奋性驱动力的突触输入控制时，神经元

的发放频率得到了控制并出现同步现象．

对于呼吸网络的研究，在 Smith 等［8］提出的网

络模型上，Ｒubin 等［9］在一个由四个神经元和三个

兴奋性驱动力构成的呼吸网络中得出: 持续钠电流

对三时相和二时相振荡的产生不是必要的，但是它

控制着这两种状态的震荡周期［9］． Ｒybak 等［10］提

出在正常呼吸期间，与呼吸相关的脑桥结构支配着

髓质网 络 中 的 呼 吸 时 相 转 换 机 制，抑 制 着 Pre-
Btzinger 内在的起搏驱动力的振荡，并提供吸气抑

制和呼气促进的条件反射． Ｒybak 等［16］提出了两

相和三相的中心呼吸模式发生器( CPＲG) 的网络
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模型，其中两相 CPＲG 网络模型中的呼气转换机制

是基于早吸气神经元和递减型呼气神经元之间相

互抑制的基础上的，三相 CPＲG 网络模型中的呼气

转换机制是基于前包钦格吸气神经元的基础上的，

同时不仅从细胞水平上得到了呼吸神经元的具体

发放模式，而且还从网络水平上提供了呼气发放模

式时相之间的转换，最后得出系统水平上可以控制

呼气和吸气在不同情况下的持续时间．

在本文中，我们采用脑桥-髓质的呼吸网络模

型［10］，由于模型中包含了 Pre-Btzinger 中间神经

元，所以，为了更好的研究呼吸网络模型中蕴含的

动力学性质，我们先分析了模型中 Pre-Btzinger 中

间神经元放电行为的动力学特性，然后对呼吸网络

模型做了一些探讨．

1 模型与方法

Hodgkin-Huxley( HH) 模型是一种经典的神经

元模型，也是后续一些离子通道模型产生的重要参

照，本文的模型采用的也是 HH 型离子通道模型，

下 面 将 分 别 介 绍 Pre-Btzinger 中 间 神 经 元 模

型［11-12］和我们构造的呼吸网络模型( 见图 1) ．

图 1 脑桥—延髓呼吸网络模型

Fig． 1 Ponto-medullary respiratory network model

1． 1 Pre-Btzinger 中间神经元模型

本节中的模型是基于单房室的 Hodgkin-Hux-
ley( HH) 离子通道模型，模型的描述是由一系列微

分方程构成的，具体描述如下:

C dV
dt = － INaP － INa － IK － Itonic－e + Iapp

INaP = gNaPm
3
NaP∞ ( V) hNaP ( V － ENaP ) ，

INa = gNam
3
∞ ( V) ( 1 － n) ( V － ENa ) ，

IK = gKn
4 ( V － EK ) ，IL = gL ( V － EL ) ，

Itonic－e = gtonic－e ( V － Esyn－e ) ，dxdt =
x∞ ( V) － x
τx ( V)

x∞ ( V) = { 1 + exp［( V － θx ) /σx］} －1，

τx = 珔τx /cosh［( V － θx ) / ( 2σx) ］

其中，C 是膜电容，V 是膜电位，t 是时间，INaP 是持

续钠电流，INa 是快速钠电流，IK 是延迟钾电流，IL 是

泄露电流，Iapp 是外界刺激电流，Itonic－e 是受到其它

神经元的兴奋性输入的突触电流． 其中，门控变量

x( x 代表 m，n，mNaP，hNaP ) ，x∞ ( V) 为稳态的依赖电

压 x( 失活) 的激活函数，τx ( V) 是依赖电压的时间

常数． 另外，本文参数单位规定如下: 膜电容为 pF，

膜电位为 mV，电导为 nS，电流为 pA，时间为 ms．

模型中其它参数值: C = 21，gNa = 28，ENa =

50，θm = － 34，σm = － 5，gK = 11． 2，gL = 2． 8，EK

= － 85，θn = － 29，σn = － 4，珔τn = 10，gNaP = 2． 8，

σmNaP = － 6，θhNap = － 48，σhNaP = 6，θmNaP = － 40，

τhNaP = 10000，ENaP = 50，Esyn－e = 0，gtonic－e = 0．

单个 Pre-Btzinger 神经元模型的计算运用的

是四阶龙哥库塔算法，步长为 0． 01ms，并通过 XPP

和 MATLAB 实现．

1． 2 呼吸网络模型

本文呼吸网络模型是建立在 Ｒybak 等［10］人提

出的脑桥-髓质呼吸网络模型的基础上并进行适当

改进而来的，主要包含了脑桥和髓质两大部分． 脑

桥包含头端脑桥和尾端脑桥，其中呼气神经元组，

吸气神经元组，吸-呼神经元组在头端脑桥中，驱动

力( tonic) 在尾端脑桥中; 髓质包含头段背侧呼吸组

( rVＲG) 、Pre-Btzinger 和 Btzinger 三部分，其中斜

发放吸气神经元组和晚吸气神经元组在 rVＲG 中，

后吸 气 神 经 元 组 和 递 增 型 呼 气 神 经 元 组 在

Btzinger 中，前呼气神经元组和早呼气神经元组在

Pre-Btzinger 中，除此之外，呼吸网络模型中还包含

了肺，孤束核中 P ( Pump) 细胞，膈神经运动神经

元，舌下神经运动神经元． 同时，呼气神经元组、吸

气神经元组、吸-呼神经元组、斜发放吸气神经元

组、后吸气神经元组、递增型呼气神经元组、前呼气

神经元组和早呼气神经元组呼吸会受到不同大小

的外界刺激，呼吸网络模型中的神经元组之间通过

兴奋性突触和抑制性突触连接起来，并通过肺的输

入和输出连接起来，共同构成了呼吸回路． 每个呼

吸神经元组中包含 50 个神经元，所有神经元模型

均采用 Hodgkin-Huxley 型模型，并且假定所有神经

元模型都采用 Pre-Btzinger 神经元模型的形式． 本
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文的网络模型中，圆球表示不同类型的呼吸神经元

组，网络中的红色箭头和黑色圆点分别代表兴奋性

和抑制性突触连接［9，11］． 其中: 黄色代表的孤束

核中 P( Pump) 细胞、膈神经运动神经元、舌下神经

运动神经元不包含在模型的计算中．

呼吸网络模型的数值模拟实现是运用欧拉算

法，步长是 0． 01ms，并通过 NEUＲON 和 MATLAB

软件实现．
表 1 呼吸网络模型中神经元组之间的突触权重

Table 1 Synaptic weights between neuron groups in the respiratory network

The type of neurons tonic I IE1 E IE2 ramp － I pre － I post － I late － I early － I aug － E
tonic — — — — — 2 0． 55 1． 5 1． 7 1 —
I — — — — — 2 — — — — —

IE1 — — — — — 2 — 1． 5 1． 7 — —
E — — — — — — — 1． 5 — — —
IE2 — — — — — — 1． 5 1． 7 — —

ramp － I — 1 1 — — — — — 0． 275 — —
pre － I — — — — — 0． 06 0． 03 — — 0． 034 —
post － I — — 1 1 — － 1 － 0． 225 — － 1 － 0． 4 － 0． 32
late － I — — — — — — — — — － 1 —
early － I — — — — — － 0． 275 － 0． 225 — － 1 — － 0． 015
aug － E — — — — — － 2 — － 0． 01 － 0． 25 － 0． 145 —

注: 第一列为突触前神经元组，第一行为突触后神经元组，正值表示兴奋，负值表示抑制．
The first column is the presynaptic neuron groups，the first row is the postsynaptic neuron groups． The positive values represent the
excitatory synaptic connections and the negative values represent the inhibitory synaptic connections．

2 模拟结果与分析

动作电位是神经元电活动的重要表现形式，其

频率和波形是神经元用于将信息从一个局部传到

另一个局部的编码方式，因此，动作电位在很大程

度上能反应神经元的活动特性． 作为动作电位的两

种最基本的形式，簇放电和峰放电编码了神经元放

电序 列 中 大 量 的 信 息． 本 文 分 别 通 过 对 Pre-
Btzinger 中间神经元和呼吸网络模型中神经元膜

电位变化的分析，从非线性动力学角度理解了呼吸

网络中可能蕴含着的丰富的动力学现象．
2． 1 Pre-Btzinger 中间神经元模型的模拟结果与

分析

在 早 期 的 工 作 中，Ｒybak［14］ 等 人 对 Pre-
Btzinger 中间神经元出现的簇发放进行了研究，发

现簇发放出现的内在原因是延迟整流器钾电流通

过细胞外钾电流的增加或者持续钠电流的增加而

受到抑制的结果． 刘义［4］等利用膜电位变化图和膜

电位的 ISI 等指标分析了神经元的膜电容、泄露电

流的平衡电位、持续 Na + 的平衡电位、延迟钾 K + 电

流的平衡电位以及它们的电导系数对神经元膜电

位的影响及其存在的丰富的动力学现象． 但是模型

中其它的电生理参数并未讨论，为了完整全面的理

解模型中可能存在着的动力学现象，下面我们将对

其它参数进行讨论分析，对 Pre-Btzinger 中间神经

元模型的研究从神经元的动作电位入手，并结合

ISI 指标来共同刻画放电节律的变化，具体是通过

改变快速钠的平衡电位，快速钠的电导系数和依赖

电压的最大时间常量和与门控变量相关的参数对

膜电位发放模式的影响来研究． 从而深刻理解单个

Pre-Btzinger 中间神经元模型中蕴含的动力学特

性． 因为 Pre-Btzinger 中间神经元包含在呼吸网络

模型中，所以这也为下面研究呼吸网络模型中蕴含

的动力学特性打下了基础．
2． 1． 1 电导系数 gNa对膜电位的影响

离子电流与其电导成正比，但是电导系数作为

电导变化的上限在神经元动作电位的产生和转变

过程中起着重要作用． 在电流-电压关系中，随着膜

电位趋向钠的平衡电位和驱动力的减小，钠电流将

减小． 但是，钠电导会随着去极化而迅速增加，并超

过了驱动力的减小，从而使得钠电流增加［13］． 事实

上，研究钠电导对膜电位的影响的文献很多［14］． 下

面我们将通过发放图和 ISI 指标来研究钠电导系

数对膜电位的影响．

从图 2 ( a) 中可以看出，随着快速钠平衡电位

的逐渐减小，Pre-Btzinger 中间神经元的发放模式

从周期性的单峰放电逐渐转化为周期性的双峰放

电，接着出现了周期性的簇发放． 在图( b) 中，随着

ENa从 32 减小到 20，ISI 序列从周期 1 峰发放经倍

周期分岔到周期 2 簇放电，又经历了两次倍周期分
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岔，产生周期 8 簇放电，最后通过一个复杂放电区

域进入到加周期放电序列．

图 2 ( a) 当 gK = 14 时，膜电位( a) 和 ISI( b) 随 gNa的变化图

Fig． 2 ( a) When gK = 14，variations of membrane potentials ( a)

and ISIs ( b) with respect to gNa

2． 1． 2 依赖电压的最大时间常数对膜电位的影响

电压的上升与下降用指数函数来描述． 在脉冲

期间的上升相由以下的函数来描述:

V = iＲ( 1 － e－t /τ ) ［13］

图 3 膜电位( a，c) 和 ISIs( b，d) 随时间常数τn 和τhNaP 的变化图

Fig． 3 Variations of membrane potentials ( a，c) and ISIs ( b，d)

with respect to τn and τhNaP

这里，t 是脉冲开始后的时间． 可以看出，指数时

间常数 τ，是由电路中的电阻和电容的乘积给出，它

是电压升到其终值的 1 － e－1 ( 或 63% ) 所需要的时

间． 时间常数提供了一个方便的方法来测量细胞的

比膜电阻． 细胞膜电位达到稳态所需要的时间取决

于细胞膜的时间常数． 以下将对依赖电压的最大时

间常数τn 和τhNaP 分别进行详细的动力学分析．

从图 3 知道，依赖电压的时间常数 τn 和τhNaP

的改变都能引起神经元发放模式的明显变化． 值得

注意的是，随着参数τn 和τhNaP 的增加，相应的 ISIs

图中均出现了倍周期和加周期分岔现象，但是二者

又有些不同，前者是由加周期分岔逐渐到倍周期分

岔，后者是由倍周期分岔过渡到加周期分岔． 这说

明虽然依赖 τn 和τhNaP 都是电压的时间常数，但是

对神经元发放模式的转变扮演着不同的角色，这使

得我们进一步的认识了 Pre-Btzinger 中间神经元

中复杂多样的放电模式以及不同模式转移中所出

现的周期性分岔结构．
2． 1． 3 与门控变量相关的参数对膜电位的影响

在 HH 模型描述中，Na + 离子和 K + 离子电导

的变化由三个变量( m，h，n) 决定，其中 m 和 h 的

变化决定了 Na + 离子电流值的大小，n 的变化则决

定了 K + 离子电流值的大小，这些变量变化的快慢

决定了在不同时刻离子通道电流值的不同，从而会

影响神经元膜电位值的不同以及动作电位发放序

列的形状． 任何对变量的微小扰动，都可能会引起

神经元动作电位发放模式的改变，从而影响神经元

的活性． 从 Pre-Btzinger 中间神经元模型中知道，

与门控变量相关的参数有 σm，θm，σmNaP，θmNaP，σn，

θn，σhNaP和 θhNaP，它们间接地影响着离子电流的大

小． 下面我们将通过 ISI 指标对这些参数进行数值

分析，进 而 深 刻 理 解 这 些 参 数 的 变 化 对 Pre-
Btzinger 中间神经元发放模式的影响．

我们已经知道，与门控变量 m 相关的参数有

σm，θm，θmNaP和 σmNaP，与门控变量 n 相关的参数有

θn 和 σn，与 门 控 变 量 h 相 关 的 参 数 有 σhNaP 和

θhNaP，下面我们将分类进行分析．
从图 4( a-d) 可以看出，在与门控变量 m 相关

的参数 σm，θm，θmNaP 和 σmNaP 的 ISI 序列中，均出现

了 2 倍周期和 4 倍周期分岔现象，其中 a-c 中还出

现了加周期现象; 图 4( d) 中更加值得注意的是，随

着 σmNaP从 － 8 逐渐增加到 － 4，ISI 序列中先出现了

2 倍周期分岔，接着出现了 4 倍周期分岔，通过一

段复杂区域后，相继出现了逆 4 倍周期分岔和 2 倍

周期分岔现象，这在之前的研究中是很少出现的．

从图 4( e-f) 知道，在与门控变量 n 相关的参数

θn 和 σn 的 ISI 序列中，也出现了很好的 2 倍周期

分岔和 4 倍周期分岔以及加周期分岔现象，这其中

蕴含了参数 θn 和 σn 的变动明显引起了神经元动
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作电位序列模式的改变和不同模式之间的转移规 律．

图 4 ISIs 随参数 σm ( a) ，θm ( b) ，θmNaP ( c) ，σmNaP ( d) ，σn，θn ( e) ，σn ( f) ，σhNaP ( g) 和 θhNaP ( h) 的变化图

Fig． 4 Variations of ISIs with respect to σm ( a) ，θm ( b) ，θmNaP ( c) ，σmNaP ( d) ，σn，θn ( e) ，σn ( f) ，σhNaP ( g) and θhNaP ( h)

从图 4( g-h) 知道，在与门控变量 h 相关的参

数 σhNaP和 θhNaP的 ISI 序列中，同样有加周期现象和

倍周期分岔现象． 其中，图 g 中随着参数 σhNaP的不

断增加，ISI 序列中仅出现了加周期现象，然而图 h

中，随着参数 θhNaP的逐渐增加，ISI 序列中不仅出现

了加周期现象，还出现了倍周期分岔现象，这说明

参数 θhNaP的变化更能引起神经元动作电位序列丰

富的变化．

通过 ISI 指标对上面各个参数的分析知: 与门

控变量相关的参数 σm，σmNaP，σhNaP，σn，θm，θn 和

θhNaP的改变深刻影响着膜电位，并出现了丰富的动

力学特性，比如倍周期分岔和加周期等非线性动力

学现象，Pre-Btzinger 中间神经元模型中蕴含的动

力学 现 象 得 到 更 全 面 的 诠 释． 那 么，包 含 Pre-

Btzinger 中间神经元的呼吸神经网络模型中又有

什么样的动力学现象呢? 下面将给出具体的数值

模拟分析．

2． 2 呼吸网络模型的模拟结果与分析

下面是对呼吸网络模型进行的模拟和分析，主

要从呼吸网络模型中各类神经元的膜电位入手，通

过同步性和频率等指标来分析呼吸网络模型中蕴

含的丰富的动力学性质．
2． 2． 1 呼吸网络模型中的发放特性

呼吸网络模型是由 11 类呼吸神经元和肺的相

互连接共同构成的． 分别给定神经元大小为 0． 5*
( t%150 ＜ 30) 的方波刺激和 1． 5pA 的直流刺激，持

续时间是 20s，下面是网络中各类神经元的发放图，

横轴是时间，纵轴是电位．

图 5 不同刺激下，网络模型中各类神经元的膜电位图

Fig． 5 Membrane potentials of neurons in the network

under different stimuli

从图 5 中可以明显看出，在方波刺激和直流刺

激下，呼吸网络模型中的各类神经元均出现了发放
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现象，但是在不同类型刺激下，一部分同类神经元

的发放模式发生了变化，比如 Pre-I 等; 另一部分同

类神经元的发放模式变化不明显，比如 tonic 等，这

反映了呼吸神经元对刺激类型的敏感性． 同时，在

同种刺激下，不同类型神经元的反应不同，表明不

同类型的呼吸神经元对外界传入刺激的敏感性．
2． 2． 2 呼吸网络模型中的同步现象

Butera［7］等人对两个耦合的同样的起搏神经

元进行模拟时，发现随着兴奋性驱动力的增加，同

步簇发放的频率也随之增加; 然而，增加两个神经

元之间的兴奋性耦合强度，却降低了同步簇发放的

频率． 本文将从直观的发放图入手，进一步分析呼

吸网络模型中的同步现象．

图 6 不同类型神经元的膜电位图

Fig． 6 Membrane potentials of different neurons

图 7 不同突触权重下，呼吸神经元网络的同步图

Fig． 7 Synchronized activities of respiratory network

under different synaptic weights

本文以前包钦格吸气神经元，斜发放吸气神经

元，早吸气神经元和递增型呼气神经元的发放图为

例来说明呼吸网络模型中存在着同步现象和不同

步现象． 从图 6 中知道，递增型呼气神经元( 绿色)

和前包钦格吸气神经元( 红色) 相对于早吸气神经

元( 黄色) 有一定的延迟，斜发放吸气神经元( 黑

色) 相对于递增型呼吸神经元有明显的延迟现象，

这里的延迟就代表了某一时刻的不同步状态; 但是

从图 6 中还可以清楚看出，在某一时刻四种颜色有

重合的部分，这里的重合就代表了某一时刻的同步

状态． 这说明呼吸网络模型在不同的时刻各类神经

元可能同步，也可能不同步，为了清楚全面的了解

呼吸网络模型中的同步和不同步现象，我们得到了

图 7 中的结果，其中横坐标是神经元的个数，纵坐

标是时间，单位是 ms．

从图 7 可以看出，在每一幅图中，同一时刻( 即

在纵轴任选一时间，若对应于横轴的一行是同一种

颜色则表示这些神经元同步，若不是同一种颜色则

表示不同步) ，颜色不发生变化就代表此刻呼吸神

经元同步，颜色发生变化则代表呼吸神经元不同

步，然而同步分三种情况，即均是红色( 膜电位小于

－ 45) ，绿色( 膜电位大于 3) 和蓝色( 膜电位介于 －

45 与 3) ，不同步分四种情况，即为红蓝，红绿，蓝绿

和红蓝绿，从图 7( d) 中可以清楚看出． 突触权重值

发生变化时，呼吸网络模型中的同步现象不同．

( a) ( 权重为 0． 05) ，( b) ( 权重为 0． 08) ，( c) ( 权重

为 0． 11) 图中在不同的时刻均有同步状态，也有不

同步的状态，但是不同步的状态又有所区别． 从这

组模型结果中我们同样可以得出，在呼吸网络中，

同步和不同步是同时存在的，它们之间相互制约．

不同步状态的存在会避免网络过于同步化，造成信

息的冗余． 而同步状态的存在又会使得信息能够得

到有效地编码和传递． 此外，呼吸网络中同步和不

同步这两种状态之间的转变也是今后需要进一步

研究和讨论的重点． 前面对单个神经元在不同电生

理参数下表现出来的周期性的发放模式，也为进一

步考察网络中同步和不同步现象提供了参考．

2． 2． 3 呼吸网络模型中呼吸频率的刻画

我们知道呼吸是一种节律性的生理活动，而这

种节律性可以通过呼吸频率来刻画． 下面我们将利

用呼吸频率来描述呼吸网络模型中蕴含的节律性．

我们得到图 8，其中( a) 图中，坐标轴从上到下，从

左到右分别表示各类神经元在 6500 ms 内的发放

个数，78 组发放图的数据和各类神经元( 其中 1-12

分别代表斜发放吸气神经元，兴奋性驱动力神经

元，前包钦格吸气神经元，递增型呼气神经元，呼气

神经元，吸气神经元，吸-呼神经元( 第一时相) ，吸-
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呼神经元( 第二时相) ，早吸气神经元，肺，后吸气

神经元，晚吸气神经元) ; ( b) 图是( a) 图的俯视图．

其中，方波的刺激范围: 0． 5* ( 6500% 150 ＜ 30 ) -
4． 35* ( 6500%150 ＜ 30) ．

从图 8( a) 中知道，当方波刺激大小不断变化

时，不同类型的呼吸神经元的呼吸频率各不相同，

其中在 6500ms 内，肺的发放个数相对最少，但频率

相对最大; 而早吸气神经元的发放个数相对最多，

但频率相对最小． 从图 8( b) 中可以清楚的看到，同

种类型呼吸神经元的频率变化不明显，但是从图 8
( a) 中可以看到有一下凸凹部分( 图中箭头处) ，这

说明同种类型呼吸神经元的频率的确是有变化的．

进而表明方波刺激对呼吸频率的影响的确是存在

的，但是影响不是十分明显．

图 8 方波刺激下，网络中各类神经元的频率变化图

Fig． 8 Variations of frequency of different neurons under square-wave stimulus

3 结论

哺乳动物的呼吸运动是由低位脑干中的呼吸

神经元构成的神经网络产生的有节律的神经活动，

神经元电信号有局部分级电位和动作电位两种，研

究呼吸神经元动作电位的放电特性对研究电信号

在神经网络中的传导有重要意义，进而对呼吸节律

的研究具有重要的启示． 本文中我们分别对 Pre-
Btzinger 中间神经元模型和呼吸网络模型进行了

非线性动力学分析，得到以下几点结论:

首先，从 Pre-Btzinger 中间神经元模型中得到

的结论有:

( 1) 随着电导系数 gNa的增加，Pre-Btzinger 中

间神经元膜电位的放电模式从峰放电过渡到簇放

电，这个变化过程通过 ISI 序列可以很好的得到体

现，ISI 序列出现了加周期和倍周期分岔的动力学

现象．
( 2) 随着依赖电压的最大时间常数τn 和τhNaP

的增加，Pre-Btzinger 中间神经元的发放序列中均

出现了峰放电和簇放电模式，同时 ISI 序列中也均

出现了加周期和倍周期分岔现象．
( 3) 分别对参数 σm，σmNaP，σhNaP，σn，θm，θn，

θhNaP和 θmNaP进行了动力学分析，通过 ISI 指标来刻

画参数变化引起的膜电位的变化，以上各个参数的

变化都使得 ISI 序列中出现了分岔现象，但是不同

参数对应的 ISI 序列不同． 参数 σn 的 ISI 序列中出

现了 2 倍周期分岔和加周期现象; 参数 σhNaP的 ISI

序列中仅出现了加周期分岔现象; 参数 θm，σm 和

θn 的 ISI 序列中均出现了 2 倍周期分岔和 4 倍周

期分 岔 现 象 以 及 加 周 期 分 岔 现 象; 参 数 θhNaP 和

θmNaP的 ISI 序列中均出现了逆 4 倍周期现象和逆 2

倍周期分岔现象以及加周期分岔现象; 参数 σhNaP

的 ISI 序列中既出现了 2 倍周期分岔和 4 倍周期分

岔现象，同时也出现了逆 4 倍周期现象和逆 2 倍周

期分岔现象． 这充分说明了与门控变量相关的参数

的变化对神经元膜电位变化的深刻影响并蕴含着

丰富的动力学性质．

从以上结论可知，Pre-Btzinger 中间神经元模

型中蕴含了丰富的动力学性质，这为研究呼吸网络

模型中的动力学特性奠定了基础．

其次，从呼吸网络模型中得到的结论有:

( 1) 呼吸网络模型中的呼吸神经元在受到方

波刺激和直流刺激时，一部分呼吸神经元膜电位的

放电模式发生了明显的变化，另一部分呼吸神经元

膜电位的放电模式变化不明显; 这说明呼吸网络模

型中的呼吸神经元对不同刺激的敏感性． 同时，在

同种刺激条件下，不同类型的呼吸神经元的放电模
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式也呈现出明显的不同，这说明不同类型的呼吸神

经元对刺激的敏感性．
( 2) 以前包钦格吸气神经元，斜发放吸气神经

元，早吸气神经元和递增型呼气神经元的发放图为

例说明呼吸网络模型中存在同步现象和不同步现

象． 通过呼吸网络模型中的同步图，进一步的看清

了呼吸网络模型中的同步现象和不同步现象，并且

随着突触权重的变化，同步现象和不同步现象有明

显的变化．
( 3) 当方波刺激变化时，呼吸网络模型中的各

类型呼吸神经元的频率互不相同，但是同类型呼吸

神经元的频率变化不是很明显，这提示了方波刺激

对呼吸网络模型中的呼吸频率的影响虽然有，但是

不很明显．

综上，从动力学的角度分析了Pre-Btzinger中

间神经元模型和脑桥-髓质呼吸网络模型中蕴含的

丰富的动力学性质，这对以后对呼吸节律的研究提

供了一定帮助，但是文章依旧存在着很多的不足，

比如: 呼吸节律产生的详细机制等． 随着科技的不

断进步和发展，研究方法和手段将不断丰富，相信

通过研究者不懈的努力，对呼吸节律产生机制的研

究将会不断地得到完善．
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Abstract The generation of respiratory rhythm originates from a population of Pre-Btzinger Complexs，and
many kinds of respiratory neurons including the Pre-Btzinger neuron have been suggested to participate in this
process，and meanwhile，these respiratory neurons together with the lung constitute a dynamic respiratory network
through synaptic connections． The network mechanisms responsible for the generation and variation of respiratory
rhythms are still unclear，so this paper explored the issue from the perspective of nonlinear dynamics． By con-
structing a respiratory network model，whose architecture is very similar to the realistic respiratory anatomic struc-
ture，we separately investigated the diverse firing patterns in the single Pre-Btzinger interneuron，and the period-
ic and synchronous firing activities of the neuronal populations． The obtained model results may provide us some
clues in further understanding the mechanisms for the generation of respiratory rhythms．

Key words Pre-Btzinger interneuron， ponto-medullary respiratory network， ISIs， respiratory rhythm
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