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1．はじめに   神経細胞に時間と共に周波数が増加する  

入力電流（Chirp電流、例えば siTl（wt2））を  

加えると、図1（a）の膜電位変化を示し、周波  

数特性は（b）のバンドパス特性をもつ：  

海馬や内境野等の興奮性／抑制性介在細  

胞おいて、時間と共に周波数が増加する入  

力電流を加えると、ある特定の周波数に対  

して、開催下ではあるが出力の膜電位振幅  

が最大となる－■閥値下共鳴板動’▼が観測ざれて  

いる。すなわち、神経細胞は刺激として  

入ってくる入力振動に対して周波数弁別の機  

能をもつことを示唆しているが、閥値下振  

動現象のもつ実際の生理学的機能・役割に  

ついてはまだはっきりした知見は得られて  

いない。   

神経細胞膜は’一脂質二重層－であることか  

ら、従来，抵抗尺とキャパシタンスCによる  

月C回路でモデル化されているが、神経細胞  

が入力周波数に選好的な応答特性を持った  

捌こは、細胞膜は、凡、Cに加えて、エ（イン  

ダクタンス）を加えた軋C回路としてモデル  

化されなければいけない。近年、実験技術  

の進歩により、海馬，内嗅野だけではな  

く、大脳新皮質、小脳など、脳内の各部位  

に存在する興奮性／抑制性神経細胞におい  

て共鳴振動が観測されており、その発現に  

は、細胞膜に存在する種々の膜電位依存性  

チャネルの関与が示唆されている。   

本論文では，海馬七観測される共鳴振動  

で明らかにされている実験的知見に基づい  

て、細胞膜に存在する膜電位依存性チャネ  

ルがある条件下でインダクタンス特性を持  

ち，このような共鳴振動の発現に密接に関  

わってt）ることを示す。  
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（a）膜電位変化  （b）周波数特性  

図1．共鳴振動現象   

神経細胞がこのような入力周波数に対し  

て選好的な応答特性をもつことは、Mauro，  

Kochらによって巨大ヤリイカの軸索におい  

て明らかにされた1）2）。その後，下オリーブ  

核細胞3）、三叉神経節細胞4）、視床細胞5）、  

ざらに、皮質細胞6）7）8）、海馬CAl野錐体細  

胞9）10）、海馬CA3野錐体細胞11）で同様の共  

鳴振動現象が報告されている。海馬CAl野  

では興奮性細胞だけではなく抑制性介在細  

胞においても共鳴振動現象が観測されてい  

る10）。   

神経細胞膜は、従来、尺C電気回路によっ  

てモデル化されていた。しかし、図2（a）で示  

すRC回路にChirp電流を入力すると、（b）の  

ような電位変化を示し、その周波数特性（C）  

は図1（b）のようなバンドパスではなく、ロー  

バス特性しか示さない：   

I－州側鞘■■ 章二、伽［ゝ 
（a）月C回路   （b）電位変化 （c）周波数特性  

図2．月C回路の応答特性   2．神経細胞の持つ共鳴振動現象  



一方、図3（a）のRL，C回路にChirp電流を入力  

すると、（b）の電位変化を示し、その周波数  

特性（C）はのようなバンドパス特性を示す：  

椚如∞（V）＝  
（6）  

（7）   Tん∫（V）＝1＋  

exp（ユ岩ヱ）・叶響）  

‡節  
膜電位叩）が平衡電位げから∂町）だけ微少  

変動したとき、電流J〃（りの微少変動分∂J〃（り  

を求めると、∂W∂ねによってH－チャネルのイ  

ンピーダンスZ〃がえられる。VがV＊＋∂Vと表  

ざれるとき、J〃がJ〃＊十∂J〃（りと表されるもの  

とすると、（1）、（2）、（3）式より以下の式が成  

立する：  

Jニ＋〟〃－g〃（V♯＋∂Ⅴ）・（V＊＋∂V一方〟）  

（a）RエC回路 （b）電位変化 （c）周波数特性  
図3．尺エC回路の応答特性  

すなわち、神経細胞膜は尺Cに加えてインダ  

クタンス⊥の機能を持たなければいけないこ  

とを意味しているが、細胞膜においてそのよ  

うな機能を担うのは、スロー不活性型g  

＋チャネル（Krs－チャネル）、過分極活性型  

方＋チャネル（汁チャネル）、Cα2＋依存性斤  

＋チャネル（Kca－チャネル）といった種々の  

膜電位依存性チャネルである方＋チャネルで  

あることが示唆されている。  

た・椚吋（V＊＋∂V）  

＋（1珊・川舟∫（V＊・∂V））（8）  

一宮〟・   

加h（V＊＋∂V）  

（椚加（V＊・∂V）  
し▼’仙≠、■  

T厄（V＊＋∂V）  

一肌加（V・・∂V））（9）  

（お  

（8）、（9）式においてmん／（V＊＋∂V）、∽力∫（V＊  

＋∂Ⅴ）、別枠（V＊＋∂V）、用尤笹（V＊十∂V）、瑚γ  

＋∂り、Tん∫（げ＋∂りを、それぞれ、げのまわり  

でTaylor展開し、二次以上の変動分を打ち  

切って、∂J〃／∂Vの形に整理すると、以下の  

式が得られる：  

静痛・（た・砿・（岬′”ニ5）  

3．H－チャネルと等価インピーダンス   

膜電位依存性チャネルのうち、廿チャネ  

ル（過分極活性型∬＋チャネル）は、新皮質，海  

馬を初め脳内の各部位に多く存在し、認  

知，行動といった高度な情報処理機能に重  

要な役割を持つチャネルとして知られてい  

古語巨鯨た・佑g〟）  る。   

図4に示されるH－チャネ  

ルにおいて、チャネルコン  

ダクタンスを紳（V）、平衡電  

位を餌とすると、H－チャネ  

ルのHodgkin－Huxley型ダ  

イナミックスは以下のよう  

に与えられる7）：  

J〃－g〟（V）・（V一旦〃）  

ク＋  

・宮〝・（トけ（V’－g〝）  
」＿－．転  
T：，′ハ’  

タ・  

ただし，微分演算子d／dJをヘビサイド演算子  

pで表す。この時、（10）式左辺はアドミッタ  

ンスを表していることから、H－チャネルの  

等価インピーダンスをZ〃、右辺第一項、第  

二項、第三項を表すインピーダンスをそれ  

ぞれ、鋸、Z〃、Zェ∫とすると、（10）式は以下  

のように表されることを意味している：  

図4．H－チャネル  

（1）  

g〟（V）・宮〟・（た・甑・（トけm如）（2）  

繁＝か∽厄∞－〝一触），「ズ＝川  
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（11）  

叫押（V）＝  

T好（V）＝1＋  

V＋79．8  

（10）、（11）式を比較すると、抵抗 伽、二つ  

のインピーダンスZヱノ、Zェ∫は次の関係式で求  

められることが分かる：   

V－1．7  



んp＝g，研（V）t（V一飢）  （15）  

g呼（Ⅴ）三軌p・∽（Ⅴ）  （16）  

普＝α′“1－〝小β岬・∽  （17）  

尺／ざ＝  （12）  

中城・（1：町瑚  
（13）  7J・＝J一．P＋凡・  

α岬（V）＝  
宮〃・た・＊・（V＊一瑚  

（18）  

0・15（1・eXpト㌔ヂ））   

exp卜響）  
エ／＝蕨・勒  

β叩（Ⅴ）＝  Z山＝エ∫ク＋月山  （19）  （14）  

0・15（1＋eXp（－㌔ヂ））  

如・（トけ恕＊・（V＊一瑚  
膜電位V（J）が平衡電位げから∂V（J）だけ微少変  

動したとき、Taylor展開を用いる線形化に  

よって電流J叩（りの微少変動分∂J叩（りを求  

め、∂J〃ク／∂Vの形に整理すると、以下の式が  

エ∫＝T芸∫・軋～  

ただし、＊の添字を持つ変数は、変数Vに平  

衡電位げを代入して得られる変数値を示す。  

（11）式より、Il－チャネルのインピーダン  

スZ〃は抵抗尺〃および二つのインピーダンス  

Zけ、Zェ∫の並列接続で表されることから，汁  

チャネルに対して、図5に示す等価尺エC電気  

回路が得られる：  

得られる：  
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NaP－チャネルの等価インピーダンスをZ叩、  

右辺第一項、第二項を表すインピーダンス  

をそれぞれ、月叩、乙呼とすると、（20）式は以  

下のように表されることを意味している：  

・   （21）  

（20）、（21）式を比較すると、抵抗 尺叩、イン  

ピーダンス乙呼は次の関係式与えられる：  

図5．H－チャネルと等価RLC電気回路  

4．NaP－チャネルと等価インピーダンス   

持続チャネル活性型Na＋チャネル（NaP一  

チャネル）も、神経細胞の持つ共鳴振動現象  

の特性に重要な関わりを持つことが示唆さ  

れている。NaP－チャネルの等価インピーダ  

ンス、すなわち等価尺エC電気回路も、H－  

チャネルと同様の手順で求めることができ  

る。ここではその結果のみを示す。   

凡り、＝  
g叩・∽＊  

Z呼＝エ叩ク＋亀甲  

匝・繁＊・（V＊一旦Ⅳ）  

宮叩・＊・（V＊一旦〃）  

図6に示すNaP・サヤネル  

のチャネルコンダクタンス  

を拘（り、平衡電位を訊とす  

るとき，そのHodgkin－  

Huxley型ダイナミックスは  

以下のように与えられる  

7）：  

（21）式より、NaP－チャネルのインピーダ  

ンスZ叩は、抵抗月乃クとインピーダンスZ叫の  

並列接続で表されることから、NaP－チャネ  

ルに対して、図7に示す等価肛C電気回路が  

得られる：   

図6．NaP一チャネル  
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シミュレーション結果を図10に示す。（a）  

は膜電位変化、（b）はH－チャネルインピーダ  

ンス振幅の周波数特性、（C）は位相の周波数  

特性を示す。  
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図7．NaP－チャネルと等価RLC電気回路   

5．シミュレーション   

H－＋ヤネルとNaP・・チャネルを持つ神経細  

胞膜を考える。HodgkinTHuxley型ダイナ  

ミックスを持った細胞膜モデル、および  

3、4節で導出した等価尺⊥C電気回路で表  

される細胞膜モデルに対して、図8に示す  

Chirp電流を入力電流Iinpとして与えた場合の  

膜電位応答、周波数応答の比較を行う。  

ー70 d†2 3   一 
10 初タロ一旧け同o tn飢1＝n（肥）   

（a）膜電位 （b）振幅特性（C）位相特性  
図10．HH型モデルの膜電位変化と周波数応答   

＜B＞細胞膜の等価RLC回路モデル   

図11で示される細胞膜のRLC回路モデル  

にCIli叩電流を入力する：  
J．  
lnp  

Ⅴ  んクーんsin（20∬Jり  

ざeC  

図8．Chirp電流  

なお、シミュレーションに用いたパラメー  

タは、C＝1・5（〃F／Cm2）、gO＝0．5（mS／  

Cm2）、gH＝1．5（mS／Cm2）、gnp＝1．0（mS／  

Cm2）、EH＝－20（mV）、EN＝55（mV）、k＝0．65  

、V’＝T65（mV）、Ia＝－2．25（FLA／Cm2）である。  

＜A＞細胞膜のHH型モデル   

図11．細胞膜の等価RLC方回路モデル  

このとき、用いる膜電位変化のダイナミッ  

クスは以下の式で与えられる：  

c筈＝－（go十去十古）  

エ′掌＝Ⅴ一軒毎  

エ∫EV端・′如  

上叩＝…呼2・ん⊥  

・V一丁埴－ん光一んム＋ム叩   

図9で示される細胞膜のH－H型モデルに  

Chirp電流を入力する：  
J，  

シミュレーション結果を図10に示す。（a）  

は膜電位変化、（b）は什チャネルインピーダ  

ンス振幅の周波数特性、（C）は位相の周波数  

特性を示す。   

図9細胞膜のHH型モデル  

このとき、膜電位変化のタイナミックスは以  
下の式で与えられる：  

c筈＝－g。・（V－り一宮〃・〈か〝射（1－た）・勒）  
●（Ⅴ一方方）＋宮叩●椚（Ⅴ）●（Ⅴ－g〃）弓叩  

5占 － －l一  ℃、IO部、∋0 柑1慨・16 蒔 葡 萄葡て氾）  

（a）膜電位 （b）振幅特性（C）位相特性  
図12．RLC回路モデルの膜電位変化と周波数応答  

＜C＞NaP－チャネルのみを持つ細胞膜モデル   
空生色 

＝ 
dJ  TJげ（V）  

d〝毎（Ⅴ）mゎ500（Vト′触（V）  図9、図11からH－チャネル要素を取り除  

き、NaP－チャネルのみを持つ細胞膜モデル  

に対してシミュレー・ションを行う。ここで   

dJ  Tん∫（Ⅴ）  

dm（V） 椚∽（V卜m（V）  

dJ  T′甲（V）  



は等価RLC電気回路で表されたモデルに対  

してChirp電流を入力し．たシミュレーション  

結果を図13に示す。（a）は膜電位変化、（b）は  

インピーダンス振幅の周波数特性、（C）ほ位  

相の周波数特性を示す。  

は生じない。その理由は、（23）式でる求めら  

れるNaP－チャネルのインダクタンスエ叩が負  

の値をとることによる。すなわち、負のイ  

ンダクタンスは機能的にはキャパシタンスの  

働きをすることから、NaP一チャネルのみを  

持つ細胞膜の等価尺エC電気回路モデルは尺C  

回路モデルと考えられるからである。  
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脳内の神経細胞で観測される共鳴振動現象  

は膜電位依存性チャネルが密接に関与する  

という生理学的な実験知見に対して、ス  

ロー不活性型片十チャネル（Krsヰヤネル）  

については既に報告したが12）、本論文にお  

いて、過分極活性型甘＋チャネル（汁チャネ  

ル）もその機能を担うことを明らかにし  

た。神経細胞が共鳴振動現象を持つために  

は、非線形ダイナミックスの”線形化”が保証  

されなければいけないが、チャネルコンダ  

クタンスの振幅を決めるチャネル密度は脳  

内各部位により異なっている。本研究に  

よって示された等価礼C回路を導出する手法  

を用いることにより、例えば平衡電位，入  

力電流の大きさが共鳴振動現象とどのよう  

に関わっているかを明らかにすることがで  

き13），さらにはシナプス可塑性等にどのよ  

うに関わっているかを明らかにすること  

は、脳内で行われている高度な情報処理機  

能のメカニズム解明のために重要である。   
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（a）膜電位 （b）振幅特性（C）位相特性  
図13．NaP－チャネルのみを持つモデルの  

膜電位変化と周波数応答  

＜D＞考察   

図10と図12を比較すると、HodgkinL  

Huxley型ダイナミックスによる細胞膜モデ  

ルを用いたシミュレーションと、平衡電位  

の回りで線形化して得られた等価軋C電気回  

路で表したモデルを用いたシミュレーショ  

ンにおいて、ほぼ同様の膜電位応答がえら  

れ、インピーダンスの振幅・位相に関する  

周波数応答についても同様の結果が得られ  

ている。このことは、（12）～（13）式、（22）、  

（23）式による抵抗軋 インダクタンス⊥の各要  

素の導出が妥当であることを示している。  

一般に，周波数応答曲線に閲しで、H－H型モ  

デルを用いた場合の応答より、尺エC回路モデ  

ルを用いた応答の方がよりスムーズな曲線  

が得られる。これは、H一汁型モデルの非線  

形ダイナミックスを解く場合の数値演算誤差  

が反映されてしまう結果と考えられる。   

Hodgkin－Huxley型のダイナミックスから  

等価尺⊥C電気回路を導出する際に、平衡電  

位の回りの線形化による一次近似を用いて  

いることから、例えば、NaP－チャネルコン  

ダクタンスの振幅が大きくなり、一次近似  

が成り立たなくなる等の場合には、H－チャ  

ネルとNaPチャネルを持つトトH型細胞膜モ  

デルは共鳴振動現象を示さない。   

図12と図13を比較すると、NaPヰヤネル  

のみを持つ細胞膜モデルの場合は、共鳴振  

動現象が見られす＼特に（C）の位相特性に着  

目すると、位相遅れのみが現れ、位相進み  


