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１．はじめに  

脳における情報処理の仕組みを解明するためには，脳を構成する神経細胞の理

解が重要である．神経細胞は，生理学的には多数のイオンのダイナミクスでモデ

ル化されるため，高次元の非線形微分方程式で記述されている．そのため神経細

胞の挙動は大自由度の力学系と考えられる．大自由度の力学系を扱う手法の 1 つ

に，縮約がある．大自由度力学系が振動状態にある場合，低次元自由度の力学系

へ縮約ができる．縮約された新たな変数のダイナミクスは，外部からの影響を系

がどのように受けるのかを示す関数によって特徴付けられる．この関数は位相応

答曲線（ Phase Response Curve, PRC）と呼ばれ，系を構成する要素の相互作用は，

この関数によって議論される．  

神経細胞の相互作用により脳内では情報が処理されているため，脳における情

報処理の仕組みを理解するためにも，神経細胞の位相応答曲線の理解が重要であ

る．神経細胞は，生体内に存在するイオンの濃度勾配に起因する電位差（膜電位）

によって，情報を表現していると考えられている．神経細胞の外部からの入力に

対する膜電位の変化は，神経細胞によって異なり，その性質は膜特性と呼ばれ，

神経細胞の生理学的な特徴の１つである．よって，神経細胞間の相互作用を明ら

かにするためには，神経細胞の膜電位の変化を担う膜特性と位相応答曲線との関

係を明らかにする必要がある．しかし，神経細胞の膜特性と位相応答曲線との関

係は十分明らかになっていない．  



本論文の目的は，神経細胞の位相応答曲線を，生理学的妥当性を保ちつつ，か

つ，解析的に導出することである．そのため，我々は本研究において，生理学的

に妥当であり，かつ，解析的な取り扱い可能な神経細胞の数理モデルであるスパ

イクレスポンスモデルを用いて，位相応答曲線の導出を試みる．そして我々は，

近年の生理学実験によって測定されている位相応答曲線の測定結果を説明するた

めに，導出した理論の拡張を試みる．  

 

２．スパイクレスポンスモデルの位相応答曲線  

我々は，まず， 2 章において，スパイクレスポンスモデルを用いて，位相応答

曲線の導出を行う．スパイクレスポンスモデルは，神経細胞の膜特性を関数で直

接的に記述しており，解析的な取り扱いが可能な神経細胞の数理モデルである．

スパイクレスポンスモデルを用いることにより，神経細胞の位相応答曲線を解析

的に求めることが可能となる．  

ここでは，神経細胞の膜電位の挙動と発火閾値に着目することにより，位相応

答曲線を導出する新しい理論的枠組みを示す．そして我々は，解析計算により，

神経細胞の膜特性をあらわす関数を用いて位相応答曲線を記述することに成功し

た．その結果，スパイクレスポンスモデルの位相応答曲線を解析的に導出するこ

とにより，神経細胞膜の生理学的な応答特性を定める膜特性と，その神経細胞の

位相応答曲線との関係が解析的に明らかになった．さらに我々は，導出した理論

の妥当性を検証するため，数値シミュレーションを行った．数値シミュレーショ

ンの結果から，我々は導出した理論の妥当性を確認した．  

従来の位相応答曲線に関する理論研究では，生理学的な知見と位相応答曲線と

の関係は，主に数値的な対応関係で与えられていた．そのため，位相応答曲線に

関して一般的な議論をすることは，個々の神経細胞の位相応答曲線を数値的に求

める必要があり，困難であった．本研究において，スパイクレスポンスモデルの

位相応答曲線が導出されたことにより，神経細胞の生理学的な応答特性と，位相

応答曲線との関係が解析的に明らかになり，両者の関係について包括的な議論が

可能になったと考える．   

 

３．位相応答曲線における神経細胞の不応期の影響  

続いて我々は，3 章及び 4 章において，前章で得られた理論の深化を試みる． 3

章では，神経細胞の生理学的な応答特性の１つである，神経細胞膜の不応期と位

相応答曲線の関係について，数理モデルを用いて解析的に明らかにする．生理学

の実験などにより，発火直後の神経細胞は，発火後十分な時間が経った神経細胞

と比べ，外部からの入力に対する応答が弱くなることが知られている．この外部

からの入力に対して神経細胞の応答が弱くなる期間は，神経細胞の不応期と呼ば

れている．  

我々は，まず神経細胞の不応期を考慮したスパイクレスポンスモデルの定式化

を行う．神経細胞の不応期は，神経細胞膜に存在するナトリウムイオンチャネル

が不活性化するために生じる．しかし，従来の位相応答曲線に関する理論研究で



は，ナトリウムイオンチャネルの挙動が，生理学的な現象に基づく複雑な微分方

程式で扱われている．そのため，位相応答曲線における神経細胞の不応期の影響

を解析的に取り扱うことは困難であった．我々は，神経細胞の不応期を膜特性に

取り入れることにより， 2 章で構築した理論的枠組みを用いて，神経細胞の不応

期を考慮したスパイクレスポンスモデルの位相応答曲線を導出した．その結果，

神経細胞の不応期と位相応答曲線の関係が解析的に明らかになった．  

神経細胞の不応期を考慮した位相応答曲線が 3 章において解析的に導出できた

ことにより，位相応答曲線における神経細胞の不応期の影響が明らかになった．

その結果，発火周波数によって位相応答曲線の形状が変化する可能性が示唆され

た．そのため我々は，数値シミュレーションにより，位相応答曲線の発火周波数

依存性について検証を行った．異なる発火周波数において，神経細胞の位相応答

曲線は異なる形状を示すことが確認できた．本研究により，我々は，位相応答曲

線が発火周波数に依存する原因の１つとして，神経細胞の不応期の影響があるこ

とを明らかにした．  

 

４．位相応答曲線における神経細胞の非線形効果  

さらに我々は， 4 章において，生理学実験における神経細胞の位相応答曲線に

対する摂動刺激の大きさの影響について議論する．近年の生理学実験において，

神経細胞の位相応答曲線が測定されており，その結果，同一の神経細胞から異な

る位相応答曲線が測定されることが報告されている．しかし，前章までの理論を

含め，多くの位相応答曲線に関する理論研究では，無限小の摂動刺激を仮定して

いるため，位相応答曲線における摂動刺激の大きさの影響に関する議論が不十分

であった．  

我々は，まず，位相応答曲線が摂動刺激の大きさに依存して変化する原因を探

るため，高次元の非線形微分方程式で記述されているコンダクタンスベースモデ

ルとスパイクレスポンスモデルとの対応関係を示した．コンダクタンスベースモ

デルは，実際の神経細胞の挙動を模擬する数理モデルである．我々は，次に，ス

パイクレスポンスモデルを用いることにより，有限の大きさを持つ摂動刺激を考

慮した位相応答曲線を解析的に導出し，位相応答曲線に対する摂動刺激の大きさ

の影響を議論した．  

摂動刺激の大きさを考慮した位相応答曲線を 4 章において解析的に導出できた

ことにより，位相応答曲線が摂動刺激の大きさに依存して示す非線形変化の原因

として，神経細胞の膜特性の非線形な変化と，位相応答曲線の高次の非線形成分

の影響が考えられることを示した．さらに，数値シミュレーションを行い，その

結果から，位相応答曲線が摂動刺激の大きさに依存して示す非線形変化の主な原

因は，位相応答曲線の高次の非線形成分の影響であることを明らかにした．  

 

５．まとめ  

最後に 5 章において，我々は，本研究における主要な成果をまとめた．本論文

では，我々は，神経細胞の膜特性と位相応答曲線との関係を解析的に導出する方



法を提案した．我々は，神経細胞の数理モデルであるスパイクレスポンスモデル

を用いることにより，神経細胞の膜特性をあらわす関数によって，位相応答曲線

が記述できることを明らかにした．   

また，神経細胞の不応期が位相応答曲線に与える影響を議論した．我々は，神

経細胞の不応期を考慮したスパイクレスポンスモデルを構築し，不応期を考慮し

た神経細胞の位相応答曲線を解析的に導出することに成功した．その結果，位相

応答曲線における神経細胞の不応期の影響が明らかになった．さらに我々は，神

経細胞の膜特性に不応期の効果を考慮した場合，位相応答曲線の周波数依存性が

説明できることを示した．  

そして，位相応答曲線における神経細胞の非線形効果について議論した．我々

は，摂動刺激の大きさを考慮した位相応答曲線を理論的に導出した．その結果，

摂動刺激に対する非線形性は，膜特性の非線形な変化より，位相応答曲線の高次

効果が強く影響していることを明らかにした．   

本論文により，神経細胞の生理学的な特徴である膜特性と，その神経細胞が示

す位相応答曲線との関係が解析的に明らかになった．  


