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1.神経膜における散逸過程 と共同現象

イカ巨大神経の内液濯流技術pLT始 ま-た興奮性膜の物理化学的研究は,興奮現象が

Na+とかK+という特定のイオン種に対する一過性の膜透過係数の変化 として記述す る

より,むしろ膜系における "何 らかの転移現象 "とみなす方がより妥当であることを明

らかにした｡しか し生体膜の置かれている環境は決 して平衡状態にはなく,大きな落差

のある電気化学ポテンシャ/レの場において始めて "構造"を作 り,機能 を発生 している.
′

事実細胞内外液の組成 を等しくすると同時に,永久的に膜は死んで しまう｡さらに膜の

構成分子も絶えず入れ換わ-ていることも最近明らかにされた｡従 -て興奮現象を単 に

二次元膜の相転移 とみなして興奮現象 を表現するだけでは明 らかに不充分であり,開放

系における非平衡現象 とい うことが積極的に理論の中に組込まれていない限 り,興奮現

象の理論が出来上-たと考えるのは錯覚でしかない｡
0

最近,実験的に確認 された興奮性膜の不均一構造 と,わずか 100A 位 の薄膜 の内外

に数 10mV の電位差がかか-ている状況を考え合わせると,どの様な転移であれそれ

を引き起す相互作用は,不均一構造間に流れる局所電流 という散逸過程が担 ･,ているこ
ヽ

とも明らかである｡ しかしこれらを理論体系に組み入れ ようとすると,非線型非平衡場

における協同現象 という未解決の問題にぶつかる｡羊の小論では,強い散逸過程によ-

て誘起 される共同現象 として興奮現象 を表現する-試み を述べることにする｡

2.膜の非一様性 と局所電流

膜は興奮の過程 を通 して,一様 な状態を取-ているのではなく,ある部分は膜電位 の

高い興奮状態にあ り,他の部分は膜電位の低い静止状態にあるとい う不均質な様子を示

し,さらに時間的にもその様子は自発的に変化 していることが実験的に知 られ-ている｡

ほぼ決った大 きさのミクロなドメインが単位にな-て, all-or-none 的に静止 -
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興奮の二状態間を転移 している｡マクロな興奮状態とは,ほとんどの ドメインが興奮状

態にいることであり,静止状態にある ドメインが比較的多ければ膜はマクロにも静止状

態にいることになる｡静止 ドメインと,興奮 ドメインが近 くにあると,膜起電力の差に

よ-て二つの ドメインの間に電流が流れる.静止状態では外向き興奮 ドメインでは内向

き電流が流れ ,過電流 となり,正味の全電流は零 である｡外向き電流は静止 ドメインを

興奮状態にし,逆に内向き電流は興奮 ドメインを静止状態に戻す性質をもつ｡従-て興

奮 ドメインは膜面の上で現われたり消えた りしている｡これは実験的にも確認 されてい

る｡そ してある程度以上の ドメインが興奮すると,残 りの部分も興奮 して,全体 として

マクロな興奮状態が安定に実現する. したが-て定常的なマクロな興奮状態でも静止状

態でも渦電源は極少にな-てお り,ジュール熱 としての散逸量 も極少 とみなせ る.

ドメイン間の相互作用が渦電流に担われてお り,マクロ定常状態でも決 して自由エネ

ルギー極少で決-ているのではないOこの事からも相互作用に-ミJL,トニアン表現を与

えて相転移 として,二状態の存在 を導 くだけでは不十分な事は明らかである｡

相互作用に対 して散逸過程を考慮 した別の表現を与えるならば,後節で示すような散

逸的開放系に対するアンサンブル理論 を築 く事が出来 る｡

3. 膜系のモデ/レ

上に述べた ドメインは alト or-none的に A orB を取る ac.tive site と考え

る事が出来る｡一般性を失 うことなしに A-1,B-0 とすることができる｡この l

oro とい う状態はいわば平衡構造であるので,何故 lorO の状態を取るのかを理

論は説明するに必要がある｡この点, Isingモデ/レのスピンに up と down が何故

あるのかは統計力学が答える必要がなレ_tのと異-ている｡膜の active siteが lor

o の平衡構造 をもつ事は,例えばLigand の吸着であ-てもよい し,膜のタンパクや

リビッドの構造転移であ-てもかまわない.それは実験的にもまだ確かめられていない

ので,ここではアプ リオ リに active siteが lorO の平衡構造 を取る事を前提 と

するOこの平衡構造間に誘起 される散逸過程によ-て,平衡構造 自体の協同的な変化が

マクロな興奮現象である｡この結果現われるマクロな二つの相 (静止状態 と興奮状態)

は,したが→て散逸構造であるO平衡構造が散逸過程によって変化 してゆき,マクロな

定常状態に落ちつくことになる｡この問題は "散逸構造 と平衡構造の桔抗"と呼べるで
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あろ､う｡ 1orOの状態をとるとした平衡構造の転移 と,局所電流による散逸過程 によ

って誘起される散逸構造の転移 を一つの辞論のワク内に泰現する事は極 めてむづか しい

点があるが,平衡構造の変化が瞬間的に短い時間で終 るとレ.､う近似が正 しければ,散逸

構造の変化だけに力学的な表現 を与えれば十分である｡以下の節に於いては, ､(11膜系

に於けるマクロな二状態の存在 を散逸構造 として導き出す事, (2)その二状態間の転移

に対 して,力学的泰現を与える事の二つ を中心に述べる｡

4.開放系のアンサンブル理論

興奮性膜系の状態を自由工束/レギー極小の原理で指定するのは不充分な事は繰返 し述

べてきた｡膜が巨視的に静止,又は興奮状態にあれば,近似的 に線型領域で確立された

Onsager の原野が適用できよう｡しかし状態間の転移 を含む興奮現象 を取 り扱 うとき

膜の状態を規定するポテンシャ/レ関数は何であろうか｡それはすでに述べたように,局

所渦電流によるエネルギー散逸量が極少 という変分原理であろうと予想 されるOさらに

何かしらの変分原理があるとい う事は,膜顛蜜に於ける転移が共同現象であるという事

から強く暗示されるO実際,アンサンブル坪論 を作った場合には,この変分原理 を定件

的に裏付けるものでなければならない｡

膜系の状態は,各々の acti,vesiteが Oorl のいずれかの値をとるかによ-･･,て

一義的に決 まる｡その状態 を指定す るのに最 も適切な変数 は,全系 のエ ン トロピー

生成量 OであるQこの0が一定の状態は同じ確率で生 じるものと考 えられるo このよ う

な,いわば 叫こ対 して等重率が成立するような系を,理想の散逸開放系と定義するこ と

にする｡即ち,膜系を "理想の開放系"としてモデル化 した事になる｡この等量率の仮

定は,開放系にエ/レゴー ド仮定を持ち込んだ事に対応 しているOこの仮定から単位時間

に決ま-た量のエネルギーQを,均質なNコの不可逆的な熱機関が散逸せねばならな

いとき･-コ当 りQ/N だけ散逸する状態が MostProbaQle であるという等分配則

を導 く事は容易である｡膜系に於けるエ桑/レギーを散逸する機関 とは,局所渦電流の事

である.この渦電流は互いに相互作用 をしているので,実際には膜系は理想系とはな ら

ないが,等重率は成立すると仮定するム

エネルギー散逸量によ→て系の状態確率 を与えるとき,その分布関数について考えよ

うQ上の等量率の仮定から理想系の場合には,ギプス分布に対応 してやは り指数関数 的
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分布 が導かれ るが,ここでは別の方から考察 してみようO (1)散逸畳に対 して,普遍的

な分布 があるかO (2)あるとすればその関数形は如何 になるか｡この二つの問題 を順に

老える｡分布又はアンサンブルを考 える一番の前提は,系のエルゴ- ド仮定にあるO非

平衡状態下の膜系においても,局所平衡が成立するぐらいのゆるやかな現象を追 う限 り,

その前提 にエルゴー ド性 を仮定する事は妥当と思われ るo散逸畳Qが,系のエわ レギー

Eだけで決 ま-ているとすオ‖ま,確率分布 はQの関数 として表わせることになるo Lか

し,EだけでQが決ま-ているとするのは,大きな仮定である｡このように現在の弧立

系のエルゴー ド性から, (1)の問題に答 えてゆくためにはまだ困難があるが,次に散逸

量を確率変数 と解釈する立場からその間題 を考えてみようO全系の散逸量Qは巨視的な

量であ り,個々の渦電流の担 う散逸畳 qiはそれに比 して無限に小 さい｡ このことから

qiは , わずかな摂動によって変化するため確率変数 とみなす事が出来る｡したが･-て

中心極限定理のように,和 ∑qi(≒Q)に対 し何か普遍的な確率分布が期待 される｡

この解釈 は,平衡理論のギプス分布 を中心極限定理から説明 した ヒンチンの立場 に対応

している｡つぎに,(2)の問題 を考えてみる｡散逸畳Q がほとん どSummable な量で

ある事か ら,分布関数は指数関数的な分布 となる｡この e~r●Q (γ は正の定数 として

お く｡) とい う分布が開放系 を特徴附けるアンサンブルを形成す る｡このアンサンブル

は,平衡 に近い線形領域ではすでに知 られている分布 (ギプス分布 e叩BEやアインシュ

タインのゆらぎの分布 cxp〔(S-S｡)/R〕)紘-致する必要があるが,線型散逸過

程 芸 E ≡ - Q - :TFJ及 び T･崇 ≡ Q--竿 から実際そ うな- いるこ

とが分 る｡ここでは r==r/kT とい う意味 を持つ事になる｡一般の非線型領域では

上の分布関数 を直接確かめる手段 を現在我々はもたないので,そオ‖ま先に述 べた考察か

ら導かれた仮設でしかない｡この仮設の上にアンサンプJL,理論から巨視的な定常状態 を

分配関数 の方法によ→て導き出すことは,平衡三野論になら-て容易に行 えるO

5. 散逸分配関数

興奮 ドメインの電導度および膜起電力 を,ダa及 びEaとし,静止状態のそれらを,

gr, Er とするO さらに ドメイン間のコンダクタンスをGij とすると,全系の散逸量

Qは ,
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Q - ∑toiga,(Vi-E｡)芦+(- oi)gr(Vi-Er)21△A

+⊥ ∑.GiJ(0了 Oj)2 rEa-E,) 22 i,j

となるoここで Vi,｡iは i番 目ドメインの膜電位及び状態 (興奮のとき1,静止の

とき0)である｡二 次元のモデルによ→て,最近按相互作用及び分子場の近似を用い,

Vi- Vconst･というVoltage--Clump の実験条件を老慮すると,平均の興奮の

割合 <o>と膜電位Vとの関係式が得られる.さらに膜を通過する全電流が零 とい う実

験条件 を考慮すると,くけ>と Ⅴ と二つの関係式から,それ を同時に満足する点 とし

て定常状態が得られるD実験的に求められている値 をgおよび玉=こ与えると･適当な γ

に対 して三つの定常状態が得 られる｡これ らは,巨視的な静止及び興奮 を与える安定 な

定常状態と.域値の状態 を与える不安定状態に対応 している｡分配関数の方法から,七

わ らの定常状態せ導 く計算は省略するので,原論文を参照して頂 きたい｡この<0>-Ⅴ

の関係から,実験的に得 られるN-型の電流電圧関係式を導 く事 も容易である｡以上 が

開放系のアンサンブル理論から導かれる結果であるが,,次に転移の力学的な側面を老察

する｡

6.興奮の力学

興奮の力学 を考える場合,-ミ/レトニアンカ学のようなアプ リオ リな原理はないので,

現象論的に運動方程式を組み上げてゆ く｡膜の状態変数 として,平均の興奮割合Pと,

膜電位Ⅴを考える｡これ らは丁度 ,示量変数及び示強変数に対応 している｡さらに運動

方程式 に組み込まれなければならない次の三つの事実 を考慮する必要がある｡ (1)局所

電流の強さが興奮の一般化力であるO (2)膜電位に対する域値 Vcが興奮 を制御 してい

る｡-(3)興奮を戻そ うとする非マ/レコフ的な不可逆過程があるOこわ第 3は,透過 した

イオンの累積によるメモ リー効果に代表される｡

これ らから･興奮の一般化流れ J-票 と, 膜 電 位- 間変 化 ddf は次のようにな
る｡

t
坐 -a(V-vc)pr1-p)-b･p.r (Ⅴ-Er)pr.-I)dT
dt _∞
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LV一言 { gap ,V-Ea)+ gr,,1-p ),V-Er),･ G*{意 +葦dt

a, bは反応係数 . C は膜のキャパシタンス G*は膜面にそ -た xおよび y 方向に対

するコンダクタンスであ り,過電流の非局所的効果 を考慮 したものであるo p(t‖ま余効

関係 で e T*とい う指数関係で近似す ることにすると,上の一組の方程式は数値的に解

くことが出来るo上の式 で Dが小さいか,又はT*が小さい とするt.近似 的に定常解

が得 られ るが,その とき得 られる p-Ⅴ 関係は前章で,アンサンブル理論から得 られた

くo>-V 関係 と定性的に一致 している｡このことは,先のアンサ ンブルの構成の仕

方が三つの実験事実を正 しく含んでいた事 を示 している｡また,実際に二式 を解いて得

られ る興奮のパターンは実験 とよく一致 しているが,その結果については省略するので

原論文 を参照 して頂きたい｡上式の非マルコフ性は興奮が弧立波 (ソリトン)として伝

わる事 を可能に している重要な効果 である｡ ここではこのソリトンは.今 までプラズマ,

流体力学や格子振動で知 られているソリトンとは性質が違 -ている事だけを述べるに止

めるo

7.終 りに

興奮性膜は,それが常に外か らのエ克ルギー及び物質の供給又は流れ を受ける事によ

-て巨視的状態 を維持 しているとい う意味で典型的な開放系であるOさらに特異な系で

ある点は ,各要素間の相互作用が強い散逸過程に担われてお り,そわによる構造変化 と

いう興奮現象 を示す点である｡ ここで提案 したアンサンプ/レの考 え方は,他の系にも適

用できるであろうか｡その根拠 であるエルゴー ド問題や ,中心極限定理 との関係 を正 し

く附けるには,Onsagerや Machlup の理論を非線型領域-拡張することをしなけ

ればならないのかもしれないOまた現象論的運動方程式 に含まれたような平衡構造の転

移 と散逸構造の転移 を同時に含む理論 を作るにはどうすればよいか,等々多 くの基礎的

な疑問 を残 しているが.今後はそのような方向に話 を進めてゆこうと考えている｡最後

に研究会 での多 くの有益 な討論 に感謝 したい｡
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