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Hodgkin-Huxley方程式をもとにした興奮性生体膜の

特性解析とその多元表示について

村 井 忠 邦・八 木 寛

Characteristic analysis of excitable membrane and its multi  

orthogonal description with Hodgkin-Huxley equat ion 

Tadakuni MURAI . Hiroshi YAGI 

Recently the b iological research proceeds from cybernetic engineering. From the view 

point of imformation processing， our aim of this report is concerned with excitable membrane 

which plays important part in biological imformation processing， and its multi-orthogonal 

description with Hodgkin-Huxlety equation . 

1. ま え が き
電子計算機を 中心 と す る 情報処理に よ り ， 最近の 情報

科学の進歩は 目 覚しい も の があ る 。 一方， 生体の 情報処
理機能は極め て 微妙な精 巧さ を 持つ こ と は よ く 知られて
お り ， サ イ パネ テ ィ ク ス の工学的側 面と して 幾多の系統
的 な実験研究がな さ れて い る 。 こ の 生体のす ぐれた機能
を工学的に活用す る 目 的で、我 々 も 先に ニ ュ ウロ ン の 電子
回路モデルを 作製 して い る が ， 初期の域を 脱しき れ な い
も の があ る 九 本稿の 目 的は， 生体の 情報処理に おいて，
重要な役割を果たす興奮性 膜の解析を行ない， よ り 詳細
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な 膜の 特性を示す こ と にあ る 。
神経細胞の興奮の機構につい て の 研究は， 膜電位固定

法， 微小電極法な どの実験技術の 開 発に よ り ， 急速な 進
歩を と げた。 そ の 中で も ， イ カ (L olig o) の 巨大神経線
維の興奮現象に関す る H odgkin Huxley と の精密な実
験的 検討 と その 数学的解析は， そ の 後の電気 生理学に多
大の 影響を及ぼ して い る へ こ の イ カの電気的現象を定
量化 した H odgkin - Huxley 方 程式 (以下 H-H 方 程式
と 略記す る 〕 に つい て は， 全く物理的な 根拠を 持た な い
パ ラ メ ー タ を 用 いて い る こ と ， 膜を 通過す る 各イオン に
対す る 起電力は一定 と して い る こ と ， Na， K 等 の イ オ

4 6 7 msec 

図- 1 V， m， h， nの時間応答
縦軸の 目 盛は電位 (m V) と n， m， h の {直を示す 。
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図- 2 単一パルス 出 力 に対す る 膜電{立の応符
図中の数宇は刺激強度 (/lA) を 示 し て い る 。
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図- 3 V， m， h の 3 次元 相軌道図 と 各射影
図 中， 60， 1 20 の数字は単一パル ス 入力 の強度を示すo 'j:た， 曲線 CA
上の数字は 図- 5 の刺激時刻を示して い る 。
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全イ オ ン電流 Igは ，ン は全く 独立に動 き 相互間の 干渉 は な い と して い る な
ど， 現在では種 々 の難点が指摘さ れ て い る 。 それ と 共
に， こ の式は 生理学 デー タ に極めて 忠 実につ く られた 実
験式であ り ， 実験値 と よ く 一致す る 点は動か し難い事 実
であ る 。 生体 膜がはた して 電気的 な シス テ ム だけで成立
っ て い る かは 疑問視 さ れ る が， 工学的応用の 商か ら， こ
の系が電気系か， それ と も 化学系か， あ る いは 力学系か
を あ る 程度 無視 して も ， こ の H - H方程式の 持つ性質を
十分に 検討す る こ と は意 義あ る も の と 思われ る 。

Ig = 孟n'(V- VK) + gNam Sh (V - VNa) 

2. H-H方程式とその多元表示

神経線 維の興奮を表 現す る H-H方程式の 詳しい説明
については， す ぐれた 綜説 S) があ る の で省略す る 。 そ の
要 点だけを示す と ， 興奮と は， ま ず一 過 性 に 外 液 中の
Na+が 細胞内部に流入 し， ついで 内部の K + が外液中に
流出 して 行 く こ とに よ っ て 起 る も の と 考え， こ れ ら の イ
オ ンに対す る 膜の コン ダ ク タ ンス gNa， gKの 時間 的 変
化を 膜電位 Vの !盈数 と して表現 した も の であ る 。 こ れを
数式で示す と ，

gK = 玩n盆; gNa = 面am sh
d n/dt = αn一( an+ ん) .n
dm/dt = αm 一( αm + ßm) .m 
d h/d t  =αh 一( αh+ ßh) .h 
αn = O. 01( V  + 1 0)/ [ex p(0 .  1 x V十1) 一1 J

ん= O. 125 exp (V /8 0) 
αm = O. l (V + 25 )/[exp (0. 1 x V + 2. 5) 一1 J

ßm = 4 exp ( V /18) 
αh = 0 .7 exp (V /2 0) 

。ゐ= l j[exp ( O. 1 x V + 0. 3) + 1 . OJ 
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図- 4 異な る 刺激時刻の場合の電位応答
図中， 横軸上の縦線が第 2 の 刺激
時刻を示す。

o 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15msec 
図- 5 異な る 時 刻の 闇値入力に対す る 時間 応答

図中の数字は刺激強度 (μA) を示す。 17 0， 2 00， 295， '415 がそ れぞれ
時刻 10， 9， 8， 7 mse cにおけ る 闇値を 越す入力， 165， 215， 2 90， 410 
が 関値以下の入力を示す 。
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9J( = 36 m15 c m-2 ; VJ( = 1 2 mV 
gNa = 1 20 m15 c m-2; VNg = ー 1 1 5 mV
gl = 0 .3m15 c m-2 ; V1 = - 1 0. 5989 mV 

全膜電流んは
1m = CdVjdt + 19 

で表現 さ れて い る 。 こ こ で(Xn， ん， α田， {3m. αh. {3hが

全 く 測定不能な現象論的なパ ラ メー タ であ る 。 こ のH­

H方程式の解析につ い て は過去い く つかの報告があ る 。
こ の 中で c o!e4 l， F itzhugh5'6'等の も の が比較的組織的
に解析を行なって い る 。 こ れ らは 種 々 の 入力 によ る 膜電

位 の 時間応答を 求 め た も の が多 く ， 唯一 つ の 例外 と し
て ， F itzhugh の 2 変数 に よ る 相 軌 道表現があ る 。 ま
た， こ の 2 変数表示か ら南雲 の ト ンネ ルダイ オ ー ド シ ュ

ミ レ ー シ ョ ンが報告 さ れて い る 71。 し か し， こ のH-H
方程式の 4 変数か ら 2 変数へ の 変数削減によ る 表示は物
理的な意味づけが不明瞭であ る ばか り で な く ， 従来 の 2
因子興奮理論になかったH-H理論の 多変数表現によ る
説得力を も 希薄に さ え し て い る 。 H-H方程式そ の も の

は決 し て 簡単な表現 と は し 、 えず， 電子計算機の 力を借 り

な ければ容 易に数値計算がで、き な し 、 。 図 1 は V， n， 
m， h の 時間に関す る 応答を示 した 。 図 におい て 示 さ れ
るよ う に， 刀 と h の 時間応答が非常に類似 して い る と い
う 結果か ら， 3 変数によって も 膜の特性が表現で き る と
し V， m， h ( ま たは 刀 〕 の 3 変数によって こ れを表現

す る 方法を とった。 以下にそ の結果を示す。

3. 膜 の 特 性
H-H方程式に与 え る 入力電流I と し て は， パ ルス がこ

の も の および階段波入力 の 2 種を用 い た 。 各刺激入力に
よ る 応答は次の 3 種が考え られ る 。

(i) まず， 膜の静止状態に お いて ， 単一の パ ノレス 入力
を加えた場合の膜電位 V の 時間応答を 図- 2 に示 した。
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こ の場合， 刺激が小 さ いな らば， ス パ イ ク 状の電位が発

生す る こ と なし時間 の経過 と 共に 静 止 状 態 に復帰す
る 。 こ こ で刺激 の 大き さ はそ の電流 の パ ル ス 振幅 と 時間
幅の積で与 え られ る が， 別 に こ と わ ら な い限 り ， パ ノレス
の 時間幅は 0. 1 5 mse c と す る 。 刺激が大き く な る と 闘値

を越 し ， ス パ イ ク 状 の 出 力 電圧を 生ず る 。 こ の 出 力 ス パ
イ ク は刺激が大 き い ほど， その 発生時 刻 が 早 ま り ， ス

パ イ ク 電位 の 大 き さ は刺激の大 き さ に依 らず， ほ ぼ 1 0 4
mV一定の も の が得 られ る 。 図 に お い て ， 1 = 60 μA， 
1 20 μAが蘭値以上の入力を， 1 = 6μA が関値以下の 入
力を示 して い る 。 以上を 図 3 の相軌道でみ る と ， 刺激
が与え ら れ る こ と によって相軌道上の動作点 P は静止状
態 A か ら動 き 出す。 関値以下の 入力 の と き は， 静止状態
へ と ， も と の軌道を逆行 し， 闘値を越す入力 の と き は，
A→ B→ C→ A のよ う な相軌道を措 き なが ら時間の経過
と 共に静止点 A に おちつ く 。 更に刺激が大き く なって も
相軌道は， ほ と ん ど変化せず， 若干初期の状態、が異な る

だけであ る 。 こ れは図-3 に お い て1 = 60 /1A. 1 20 /1A 

と して 記 し た 。

(ii) 静止状態以外に刺激を 加 えた場合。 こ の と き の V
の 時間応答を 図 4 � 6 にその相軌道は図-3 に示 した。
こ の場合， 種 々 の 時刻で の刺激が考え られ る 。 ま ず相軌
道のIの 状態にあ る と き ， す なわち第 1 の刺激によって

出 力 ス パ イ ク を 生ず、 る 前 の 時刻に第 2 の刺激を 加えた場

合， (i)で示 し た大 き い刺激 と 同様の効果が認め られ る 。
すなわち相軌道は， 初期状態の若干 の変化に と ど ま り ，
出 力 ス パ イ ク の 発生時刻が早 ま る 。 ま た， 出 力ス パ イ ク
の 発生時刻に近い刺激 ほど影響は少 な い こ と が認め られ

た 。 (図 4 (a)) 次に動作点が状態日すな わちス パ イ ク

の 発生時に あ る と き 。 こ の場合， 第 2 の 刺 激 を 加 え て

も ， 刺激の大小によ らず， 相軌道， 膜電位 の 時間応答 と
も 変化が認め られない。 こ の こ と は， 神経細胞 の絶対不
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図 6 同 一時刻に おけ る 異な る刺激での応答
数字は刺激強度を示す。
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図-7 (a) 階段波入力に対す る 相軌道

図中， 60 と 示 した外側 の 曲 線が単一の 刺激 (6 0μA)
の場合を示 しA →B →C → ・.. . .E ' →F'が階段 波 の 場
合を示 して い る 。
図(a)が 刺激強度 60 μA， 図(b)が 12 0切Aの場合を示し
てい る 。
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図 8 階段波入力 に対する電位の応答
図 中の数字が刺激強度CpA)を示す。

応期間を意味 し て いる。 (図-4(b))。 さ らに， 出 力 ス パ 対的 な 不応状態の効果を示す も のである。

イ グ発生後の状態皿は相対的な不応状態を示 し て いる。

動 作 点 が こ の軌道上に あって， 第 2 の刺激を 加 えた場

合， 動作点の位置および刺激強度によって 出 力 ス パ イ グ
が発生 さ れるか否かが決定 さ れる。 こ の場合， 動作点が

静止点 に 近 づ い て いる ほ どス パ イ ク 電位を 発生 しやす

く ， 発生さ れる電位 も 大 き く なる こ と が認め られる。 図
- 4 (c)， (d)には， 異なる時刻に， 同 じ強 さ の第 2 の刺激
を 加 えた時の時間応答を示 した。 こ れ らの絶対および相
対的な不応状態は神経細胞の重要な性質の一つ で あ り ，

図- 5 に各時刻での闘値入力の時間応答を， ま た同一時
刻で刺激の大 き さ を 変 えた と き の 応 答を 図- 6 に 示 し

た。 こ れによる と ， 第 l の 出 力 ス パ イ グ発生後で， [可l復

状態が十分で な い と き ほ ど， 電圧のピ ー ク が 2 度発生す
る こ と が認め られる。 図 に おいて 点線は闇値入力のス パ
イ ク 振幅 と 刺激直後のピ ー ク 値を示 し て いる。 以上(i)，

(ii)の場合 と も 3 次元杷軌道の m- h平面への射影は F i­
tzhugh の行なった2変数平面表示の結果 と よ く 一致 し

て いる。 な お， 3 次元特性がよ り 理解 さ れ る よ う に，
V-h， V-m 平岡への射影 も 付記 した。

(iii) 階段波によ り 連続的に膜を刺激 した場合の相軌道
および電位の時間応答を 図ー7 ， 8 に示 した。 相軌道に

おける動作点の移動はA→ B→ C→ D→E → F→・…ー と

動 き ， リ ミ ッ ト サ イ ク ノレE' → F ' に近ず く 。 こ の リ ミ ッ
ト サイ ク ノレは刺激が小 さ い ほ ど外側 へ広 が り 大 き く な

る。 ま た図 8 に示 さ れるよ う に， 階段波入力 による第
2 発日以降の 出 力 ス パ イ ク の振幅は第 l のスバイ ク よ り

低 く なって いる。 こ れは， (ii)における状態皿 と 同様に相

4 む す び

以上， H-H方程式を 3 変数 と 考 え， その解の娠舞い

に つ い て 検討 して き た。 3 変数の表示を行な う こ と によ

り ， 刺激強度 と 時間の関係， 相軌道上の動作点の動 き，
と く に リ ミ ッ ト サ イ ク ル等の特性がよ り 詳 し く 理解 さ れ

るよ う に なった。 反面， 膜特性の複雑な機構 も 予測 さ れ
るが， 今後は， こ の結果をよ り 生体に近い機能の回 路モ
テ、ルへの指針 と して い き たい。 な お， 本稿に記 した計算
は 富山大学計算セン タ ー OKTAC 5090 を使用 した。 最

後 に， 図表の作製に あたって， 本学部学生， 米国章， 島
崎文雄両君に深謝する次第である。
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