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Dos nodos de Ranvier se modelan mediante circuitos de FitzHugh-Nagumo acopkstos el
camente y se estudia su comportamientcudiito. El paametro de acoplamiento, con valores en la
vecindad de la bifurcaoh de Hopf, genera variados tipos de comportamiento que dependeasadem
las condiciones iniciales: excitabilidad, biestabilidad y birritmicidad.
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dad, biestabilidad, birritmicidad.

Abstract

Two Ranvier nodes are modelled by FitzHugh-Nagumo coupled electric circuits, and their dynamic
behaviour is studied. Taking values around the Hopf bifurcation the coupling parameter generates a rich
initial-condition-dependent behaviour: excitability, bistability, and birhythmicity.

Key words: Ranvier node, FitzHugh-Nagumo circuit, Hopf bifurcation, excitability, bistability,
birhythmicity.

1. Introduccion los sitios si@pticos de otras neuronas (dendritas y somas),
masculos o dindulas. En ciertas neuronas, por ejemplo en
La neurona, que es la unidaddica para el funcionamiento  los vertebrados, el & esh cubierto de una capa de mieli-
del sistema nervioso, es una entidad especializada en recibir,na que sirve como un aisladogetrico; esta capa presenta a
integrar y transmitir informadin. La informacbn se trans- lo largo del adn pequéas aberturas (aproximadamente un
porta a trags del akn de la neurona desde el soma hasta micrometro de ancho) que se denomimentlos de Ranvier
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Figura 1: A la izquierda: circuito equivalente para el modelo de FitzHugh-Nagumo de las propieéattésaslde la membrana
de una neuronal,,_; designa la corriente externa total que excita el naessimo de Ranvier. A la derecha: dos circuitos
consecutivos acoplados mediante resistenéja®s la corriente neta de iones de potasio y de sodio en elmn@dimo.

Los nodos se distribuyen en el@axcomo una estructu-
ra perbdica discreta y la separéci entre ellos vaa entre
50pumy 1000pm para diferentes nervios.

Por lo anterior, las corrienteségiricas a trags de la
membrana de la neuronals se presentan en los nodos de
Ranvier. Los impulsos éttricos no se propagan suavemen-
te sino que saltan de un nodo al siguiente a una velocidad
tipica de unod420 m/s. En un momento dado, la influencia

una excelente correspondencia entre experimento \atetlr
modelo Hodgkin-Huxley (HH) involucra cuatro variables de
estado.

Con el pro@sito de explicar la ra&m por la cual los im-
pulsos nerviosos tienen lugar en el modelo HH, en 1961 R.
FitzHugh u$ el modelo HH como un miembro de una clase
de sistemas no lineales que presenta comportamiento excita-
ble y oscilatorio FitzHugh, 1961), en estrecha analagon

colectiva de todas las neuronas que conducen impulsos a unael circuito ekctrico que Bonhoeffer Van der Pol hahuti-

neurona dada es la que determina si se inicia, o no, un poten-

cial de acadn que se propague a lo largo debax
El axbn mielinizado se modela por medio de las leyes de
Kirchhoff que conducen al sistema (ver fig. 1)

Vn - Vn+1 = ReIn7

I, —1I, :C%Jrlj, Q)
dt

donden (= 1,2,3,...) enumera los nodos de Ranvier. El
n-ésimo nodo se caracteriza por un voltaje transvérsa
través de la membrana y por la corriedtgque fluye longi-
tudinalmente a lo largo del &r del nodon al nodon + 1.
Los paadmetros en el modelo soR, = r; + 7. es la sumade
las resistencias interior y exterior entre dos nodos, cantidad
gue es inversamente proporcional al espaciamiergatre
los nodosC es la capacitancia de la membrana de un nodo;
I+ es la corriente neta de iones de sodio N de potasio
(K™) en el nodon.

Alan Hodgkin y Andrew Huxley propusieron en 1952 un
modelo para explicar la excitabilidadéetrica del agn en
el que la corrientedinica efectival;" se representa por una
expresbn anaitica de cierto grado de complejidad y de alta
precisbn (Hodgkin & Huxley ,1952), que a su vez garantiza

lizado en 1926 para describir cualitativamente el comporta-
miento oscilatorio del coré@mn. En 1962 Nagumet al hacen
contribuciones importantes al modelggumo, Arimoto &
Yoshizawg 1962), rabn por la cual hoy enid se habla del
modelo FitzHugh-Nagumo (FN). En este modebosinter-
vienen dos variables de estadovhxiable excitabley la va-
riable de recuperadin, que se conocen tan@y como las
variables apida y lenta, respectivamente.

Los modelos HH y FN describen el mismo &neno fi-
siologico, es decir, el control del potenciagetrico a traes
de la membrana de la neurona. Este control se (edaegu-
lando el cambio de flujo en los canalémicos de la mem-
brana, lo que conlleva una modificanien el potencial gsta
genera a su vez unafsd ekctrica entre dos nodos de Ran-
vier consecutivos.

La corriente de N& es apida y depende fuertemente del
voltaje de la membrana, de tal manera que se modela por una
conductancia no-lineal independiente del tiempo; la corriente
de K* es lenta, independiente del voltaje de la membrana, y
se modela por una resistencia liné&atonectada en serie con
una inductancid y una fuente de voltaj&, que representa
el potencial en reposo de la membrana. Es decir, el circuito
equivalente para el modelo FN consta de tres componentes:



RUIZ J., CAMPOS D. & FAYAD R.: DINAMICA DE DOS NODOS DE RANVIER ACOPLADOS

517

(i), un condensadof’ que representa la capacitancia de la
membrana;i{), un dispositivo no lineal corriente—voltaje que
describe la corrientéapida; {ii ), una resistencia, inductancia
y batefa en serie que simulan la corriente lenta (fig. 1).

Un nodo de Ranvier se describe en el modelo FN por un
conjunto de ecuaciones diferenciales de primer orden:

dv
Cor =1 =T =13, (V)

It
LK =v+V,-
dt G
Por comodidad se suprime temporalmente elrsdiben que
hace referencia al node-ésimo. Obg&rvese que/LC tie-
ne unidades de tiempo §+/C/L es adimensional. Ahora,
dedgnesen com®,, C,, Ly, I, V, := I, R, unidades apro-

RI}: . )

piadas para medir la resistencia, la capacitancia, la inductan-

cia, la corriente y el voltaje. Entonces, las siguientes trans-
formaciones conducen a una forma adimensional de (2):

1 _ V)
VL, C, '

T =

Es decir, las ecuaciones (2) adoptan la forma

du

i (u) —w+1,
dw
— =bu+o0 —yw, 3)
dr
con los paametros
L,C,R o RC
b:= >0, = — b, = b>0. (4
LCR, %4 VIL,.C, @

En (3), la funcon i(7) describe el forzamiento del nodo de
Ranvier por un efinulo externo. El caxcter no lineal del cir-
cuito se manifiesta en la elebaide la funddn

fw) =u(u—a)(l —u)=—au+ (a+1)u? —u® (5)
que, en concordancia coBuric (2003), representa la
corriente de iones de NaEl paémetroa es un imero real,
positivo 0 negativo.

las ecuaciones (3), que describen un nodo aislado, con las re-
laciones (1), que acoplan dos nodos consecutivos de Ranvier,
conduce al siguiente sistema de ecuaciones:

du
T; = f(u1) — w1 +d(u1 — u2),
d
e =buy + 0 — ywy,
dr
du
T: = f(u2) — wa + d(uz — u1),
d
a2 = bug + 0 — yws, (6)
dr

donde el paametrod representa el acoplamiento entre los
nodos. Por comodidad se eli§g = 0, de tal manera que

o = 0. El sistema diamico (6) se estudia para valores de
los padmetros que conducen a diferentes tipos de comporta-
miento: excitabilidad, biestabilidad y birritmicidad.

2. Circuito de FitzHugh-Nagumo para un nodo

2.1. Estados de equilibrio

Consicerense las ecuaciones (3) en ausencia de la corrien-
te i(7) que fluye del nodm al nodon + 1, es decir, con
i(1) = 0. Los estados de equilibrio del sistematimico son

los puntoq(u., w.) del espacio de fase tales que:

du

- = e) — We 207

dr (e we) f(u ) v

dw

P = bue — yw. = 0. @)

Existen tres estados de equilibrio,

(ue,we)o = (0’0)7 (8)

(ueawe)i = (u:tvw:t) 3

gue se determinan con las cantidades auxiliares

1 1
Ut 1= —;_a:ti (a—1)2 -4k
b b
wy = —ug, Ki=— ©)
Y

En lo que sigue, se eligen los panetros de tal manera
que(a — 1)2y — 4b < 0, lo que conlleva a valores comple-
jos deuy y de w4 ; es decir, elinico estado de equilibrio
que subsiste en los reales es el punto (fijo0). Esta elec-

En el presente trabajo se estudia un sistema formado por cidbn concuerda con la evidencia experimental que indica que
dos nodos de Ranvier que se acoplan mediante resistenciasjos nodos de Ranvier presentan un estado de equilibrio que

tal como se esquematiza en la figura 1. La comboradie

corresponde al potencial de reposo de la membrana.
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Figura 2: Transformadn de un sistema excitable en un sistemadgicp: a) sia > —0,002, el sistema es excitable; b), si
a < —0,002, el sistema es oscilatorio. Los panetros utilizados en ambos casos ken0,002 y v = 0,002.

2.2. Estabilidad del punto fijo (0, 0)

Al linealizar el sistema (3) alrededor del punto fija 0) se
obtiene la ecuadn diferencial matricial

_1)

77 :

(-6) (5

b
Las rdces de la ecuash caractdstica\? + a1\ + ag = 0,
o valores propios de la matrig, estin dadas por

4
dr

T
Y

T

y (10)

)\i:,l(aJrfy):t%\/(a+’}/)2*4(a7+b)v (11)

2

con las cantidades auxiliares

ag =det(J) =ay+0,

ar = 2a=—-tr(J)=a+n7. (12)
El estado de equilibri¢o, 0) es estable, es decir, los dos valo-
res propios\y tienen parte real negativa,si > 0y ag > 0;
los pametros) y v son positivos, pera puede tomar valo-
res positivos o negativos.

Un sistema diamico que tiene un estado de equilibrio
estable es usistema excitablsi existe una trayectoria que
a partir de un estado inicial en la vecindad del punto de

equilibrio realiza grandes excursiones en el espacio de fa-
se, antes de regresar a las vecindades del estado inicial. Pa-
ra garantizar la excitabilidad del sistema (3) se eligen los
parametros en concordancia con el rango de valores que uti-
liza (Rinze, 1981), tales que > by b = ~. Asl, el estado

de equilbrio(0,0) es un un punto hipeélico atractivo que

se@: un foco, si(a + v)? — 4(ay + b) < 0; un nodo, si
(a+7)? — 4(ay + b) > 0.

2.3. Bifurcacion de Hopf para un nodo

Existen potenciales de aéti que son itmicos (perbdi-
cos) Hall & Guyton, 2000), hecho que se asocia con al-
tas concentraciones extracelulares de potasio. El modelo de
FitzHugh-Nagumo incorpora estos potenciales mediante el
parametroa (Keener & Sneyd 1998) que describe fisiogi-
camente la transformdmi del nodo excitable en ur@bita
peribdica en el espacio de fase.

En el caso de un sistema con dos variables de estado
(u,w), la ecuaddn caractésticar? + a;(a)\ + ag(a) = 0
da origen eru = a, a una bifurcadin de Hopf si Campos
& Isaza, 2002)

£0.

a=ae

a1(ae) (13)

d
0, agp(ae) >0, %oq(a)
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Es decir, al cambiar el pametroa y pasar por el valor,
el punto fijo(0, 0) desaparece para dar origen a una sotuci
periodica no trivial en el espacio de fasew. Se concluye
gue el sistema (3) presenta una bifuréaaie Hopf, si:

ae = —7, aolae) =b—~*>0. (14)

Las figuras 2 muestran este comportamiento: parac
—0,002 el sistema tiene un comportamiento oscilatorio mien-
tras que para > —0,002 el sistema es excitable.

3. Dos circuitos acoplados

3.2. Estabilidad del punto fijo

Hay dos pammetros(a, d) de inteés fisiobgico que se de-
ben tener en cuenta para ebdisis del sistema: el pametro
a Sse asocia con la concentragiextracelular de iones de po-
tasio Hall & Guyton , 2000) y el paametrod con la resis-
tencia interna de la membrana a los diferentes iokesrier
& Sneyd, 1998).

En analoga con (10), al linealizar el sistema dimico
(6) alrededor del punto fijou,, w1, ue, w2)e = (0,0,0,0)
se obtiene que la matriz del Jacobiano esta dada por

—(a—d) -1 —d 0
Consicerense ahora las ecuaciones que definen los estados de J— b —y 0 0
equilibrio (u1, w1, us2, ws),. del sistema diamico (6). De la —d 0 —(a—d) -1
segunda y cuarta ecuaai(6) se obtienen las relaciones 0 0 b —y

b
Wy = KU1, Wy = KUz, CONK:= —. (15)
Y

Las otras dos ecuaciones (6) conducen al sistema

f(u1) — kug + d(ug —ug) =0,

f(u2) — kuz + d(uz —u1) = 0. (16)
Es decir, se identifican las siguientes soluciones
up = ug =0,
e L SR N/ s Py (17)

2 2

gue son independientes del garetrod. Los valoresu{E y
ui son complejos en el rango— 2/ < a < 1+ 2/k;
es decir, para estos valores deel estado de equilibrio
(uy,wy,u2,ws2). = (0,0,0,0) es ellnico punto fijo en los
reales. Por ejemplo, pata= v = 0,002 se tienex = 1y
en elrango-1 < a < 3 sblo existe el punto redD, 0,0, 0).

Los estados de equilibrio que se han obtenido en el caso de

dos nodos acoplados coinciden con la sitbacle dos nodos

independientes, debido a que los valores (17) son indepen-

dientes del acoplamientb En lo que sigue se eligen valores
ded en elrangd < d < dp, cond, =~ 0,575.

3.1. Simetiia de las ecuaciones

Las ecuaciones (6) son invariantes en forma bajo la transfor-

macbn (uy, wy, uz, we) < (ug, wa,ur,w;). Esta propiedad
sugiere estipulacondiciones iniciales ienticaspara los dos
nodos de Ranvier, en el sentido de elegirlds as

Ul(O) = UQ(O), U)l(O) = ’LUQ(O)

Entonces, los nodos permanecerfaseen todo instante de

tiempor, en el sentido de que las variables de estado satisfa-

cenuy (1) = uz (1) Yy wi(7) = wa (7).

El polinomio caractédstico deJ es dado por

M4 asA® + a2+ ad+ag =0, (18)

con coeficientes

ag :=2(a—d) + 2,

= (a—d)* +2b—d* +4(a — d)y + 2,

o :=2(a—d)b+2[(a—d)?+b—d*|v+2(a—d)>,
ap = b*+2(a — d)by + ((a — d)* — d*) +*.

Los correspondientes valores propios son:

a—2d+y
2

1
ii\/(a —2d +7)2 — 4b — 4(a — 2d)7,

Ay =

1
i:—a;7i§\/(a+7)2—4b—4a7.

(19)

Estas expresiones son similares en forma a raices de ecua-

ciones cuaditicas\? + oy A + ag = 0, previa identificadn
apropiada de los coeficienteg y a;.

La estabilidad del estado de equilibKi@; , w1, us, ws).
= (0,0,0,0) lo determinan los signos de las partes reales de
los cuatro valores propios. Como el sistemaadiico es de

4 dimensiones y los valores propios vienen en pares, el pun-

to fijo se puede clasificar de la siguiente man@ari(¢t &
Todovorit, 2003):

Nodo-Nodo establ§ NNE), si los cuatro valores propios
son reales negativos.

Foco-Nodo establd FNE), si dos valores propios son rea-
les negativos y los otros dos son complejos conjuga-
dos, con parte real negativa.
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Figura 3: Diagramas de bifurcéci para los valores propios (19), cba= 0,002.

Foco-Nodo inestablg FNT), si dos valores propios son rea-

3.3. Bifurcacion de Hopf

les negativos y los otros dos son complejos conjuga-

dos, con parte real positiva.

Nodo-Nodo inestablegNNI), si dos valores propios son
reales negativos y los otros dos son reales positivos.

Para el estudio de la estabilidad del punto (ijo0, 0, 0)
es (til hacer un gafico en el espacio de ganetros(a, d),
como se muestra en la figura 3 de la izquierda. Bfigo se
construye encontrando los punfas d) tales que:

= Las partes reales de los valores propigsse anulan,
los que forman laihea marcada con elimero2.

= El discriminante de los valores propiag. cambia de
signo, los que forman lagleas marcadas cdry 3.

En esta secon se muestra que el acoplamiento entre uni-
dades excitables genera un comportamiento oscilatorio en el
sistema. A partir de ahora los valores de losapagtros son:
a=0,25,b=0,002y~v = 0,002. Se estudian los efectos de
modificar el paimetro de acoplamientb

La existencia de una bifurcaei de Hopf en el sistema

dinamico ((6)) se establece mediante la apliéacie cri-
terios existentes en la literaturhiy, 1994), (Campos &

Isaza 2002), Asada & Yoshida, 2003). El criterio de Liu

se aplica a una “bifurcagh de Hopf simple” en un sistema
n-dimensional, designa@mn que se emplea para indicar que
todas las raices caracigticas tienen partes reales negativas,
excepto un par que son puramente imaginarias. Al sistema
(6) se aplican criterios espéicos desarrollados para siste-
mas tetradimensionaleAgada & Yoshida, 2003).

En los valores propios (19) se observa el cumplimiento

En la figura 3 de la derecha se muestra el comportamiento de d€ 1as siguientes condiciones que garantizan la existencia de
una bifuracdn de Hopf en un puntd = d..:

los valores propiod 1 en el espacio de pametroga, ).
El comportamiento del sistema dimico (6) para dife-
rentes valores de los ganetros(a, d) se resume &s

= Si el valor ded est por debajo de la linea 3 el punto
fijo es un nodo-nodo estab(&/NE).

= Si el valor ded est entre lasiheas 3 y 2 el punto fijo
es un foco-nodo establ{&NE).

= Si el valor ded est entre lasiheas 2 y 1 el punto fijo
es un foco-nodo inestab{&NT).

= Si el valor ded est por encima de ldrnea 1 el punto
fijo es un nodo-nodo inestab(&/NT).

En conclusbn: Existe un cambio de estabilidad del punto fijo
(0,0,0,0) cuando se modifica el pametro de acoplamiento
d, pasando de ser un punto estable a un punto inestable.

= Los valores propios\. (d.) son puramente imagina-
rios cuando el acoplamientbtoma el valor

de=2(a+7). (20)

2

= La parte real de las raicéls;. es diferente de cero.

= Laderivada de la parte real de (d) con respecto 4,
evaluada en,., es diferente de cero.

A la luz de lo enunciado poAsada & Yoshida (2003), la
existencia de una bifuram de Hopf requiere las condicio-

nesb > 2y b+ ay # 0.

3.4. Simulacbn numérica

Al realizar experimentos nu@nicos cerca al valod,. don-
de ocurre la bifurcadin de Hopf, se muestra que el sistema
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Figura 4: Excitabilidad del sistema para valoresigdeenores qué...

dinamico ((6)) tiene diferentes comportamientos, que depen-
den del valor del p&metrod. Existen cuatro valores dé
encontrados nuéricamente, que son importantes para ca-
racterizar la diamica del sistema. Estos valores se denotan
como sigue y su significado se explicasmadelante:

dc» dlv dia dp'
El comportamiento del sistema dimico (6) se visualiza
mediante gaficas deu, (¢) y mediante diagramas,—w; en

el espacio de fase, para las siguientes situaciones:

Casod < d.. En este rango de valores dexiste el
estado de equilibrig0, 0, 0,0) y el el sistema es exci-
table (figura 4).

Casod,. < d < d;. Aparecen dos comportamientos:

= El sistema es excitable para condiciones iniciales
de la formau; (0) = u2(0) y w1 (0) = w2(0).

= El sistema es perdico con condiciones iniciales
u1(0) # u2(0) y wi(0) # w2(0) (figura 5). Es
decir, en este caso se tiensiatema biestablé|
valor ded; depende de las condiciones iniciales

(u1(0),w1(0)), pero exploradin nunérica con-
duce ad; ~ 0,148

Casod; < d < d; . El sistema presentarritmicidad,

en el sentido de existir dos ciclosrlites diferentes.
Una trayectoria en el espacio de fase teadeacia
un ciclo limite si el sistema tiene condiciones inicia-
les de la formau; (0) = u2(0) y w1(0) = w2(0). El
otro ciclo imite se alcanza con condiciones iniciales
u1(0) # u2(0) y/o wy(0) # w2(0). En nuestro caso
d; = 0,168 (figura 6).

Casod; < d < d,. Para este rango de [ganetros el
sistema tiene ufanico ciclo imite sin importar las con-
diciones iniciales (figura 7).

3.5. Diagramas de maxima amplitud

Tal como se presedten la secdn 3.2, seal,. el valor del
pa@metrod para el cual ocurre la bifurcam de Hopf.

El punto(0,0,0,0) es un foco-nodo estable pata< d. =
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0,126, un foco-nodo inestable paiia < d < d;, con

d = % (\/E Ya— 7) — 0,168; (1)
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Figura 8: Diagrama de axima amplitud.
sid; < d < dy, el punto es un nodo-nodo inestable. de oscilaciones con una estructura compleja. A partir de este

valor ded el sistema presenta solo urarimo, de lo que se

Para los valores indicados del paretrod se presentan : -~
concluye que el sistema es gtico.

cambios de estabilidad que se manifiestan en diferentes com-

portamientos diamicos. Para entender el tipo de comporta- Los exponentes de Lyapunov permiten determinar el tipo
miento se realizan ahora estudios ranwos de las ecuacio- de periodicidad que tiene el sistema. Para valores el el
nes (6). En la figura 8 se muestran logximos y ninimos de intervalo [0.15,0.20] el sistema se comporta de manera bipe-
la variableu; como funcén ded, en el rangal. < d < d;. riddica, puesto que los exponentes de LyapupgyAs) son
Se observa que el sistema tiene diferent@gimos para va- aproximadamente cero, como se ve en la figura 9. Bloter

lores ded entred. y d =~ 0,20, lo que indica la existencia biperiddico significa que el sistema se alterna entre dos ci-
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Figura 9: Espectro de Lyapunov.

clos limites. Para valores mayores giie= 0,20 el sistema Referencias

solo tiene un ciclo limite.
Los resultados anteriores aplican para cualquier coniun Hodgkin, A. L. & Huxley, A. F., 1962. A quantitative description
S u S : pl P uaiqui JUN"" ¢ membrane current and its application to conduction and excita-

to de paametros(a, d), pues el cambio de estabilidad es el 1 in nerve. Journal of Physiology17, 500.
mismo, como se %o en el espacio de pametros(a, d) de la FitzHugh, R.. 1961, Impulses and physiological states in models of
figura 3, conb = v = 0,002. nerve membrandiophysical Journall, 445.

La interpretadn fisiologica de los resultados previos no ~ Nagumo, J. S., Arimoto, S. & S Yoshizawa, $.1962. An active
es inmediata, ya que el modelo de FitzHugh-Nagumo es una gglsz%gfnsmlssmn line simulating nerve axon, Proceding of IRE.
simplificacon d?' propuesto por Hodgkin y Huxley que tlen_e Campos, D. & Isaza, J. F, 2002. Prolegomenos a los sistemas
en cuenta la evidencia experimental. Desde el punto de vista

fisiolbai ibl | & dinamicos Universidad Nacional de Colombia, Bogot
Isiologico no es posible mantener el garetrog constan- Buri ¢, N., Todovoric, D., 2003. Dynamics of FitzHugh-Nagumo

te y modificar el pa’;metrod, pues .IOS dos eé.m asociados excitable systems with delayed coupling, Phys. Re§7F66222.
con las concentraciones de los diferentes iones. Los resul- Tambin: arXiv:nlin.CD/0305010.

tados indican que el acoplamiento introduce oscilaciones a Liu, W-M. , 1994. Criterion of Hopf Bifurcations without Using Ei-
una @ula excitable, febmeno que se observa en la&dutas genvalues, J. Math. Analyis and ApfiB2, 250.

cardacas. Las oscilaciones en esta clase de modeloséambi Asada, T., Yoshida, H, 2003. Coefficient criterion for four - di-

se pueden introducir por medio de corrientes externas al sis- mensional Hopf bifurcations: a complete mathematical characteri-
tema Keener & Sneyd, 1998), fetomeno que se observa ex- zation and applications to economic dynamics, Chaos, Solitons and
perimentalmente. En este trabajo hemos visto una manera deFractalsis, 525. _ _ _
introducir oscilaciones a un circuito acoplado modificando la Keener, J. P. & Sneyd, J, 1998. Mathematical Physiology, Sprin-

. ger, New York.
constante de acoplamiento. Rinze, J, 1981. Models in neurobiology, Plenum Press, New York.

Hall, J. E. & Guyton, A. C., 2000. Tratado de Fisiolog Médica,
McGraw-Hill, Mexico.

Agradecimientos

Uno de los autores (JER) agradece los comentarios de An- Recibido el 25 de agosto de 2005.
drés Vanegas. Aceptado para su publicai el



