
1．はじめに

生体システムは複雑な機構を持ち，各種の機能

を発現している．システムの機構を3側面から見

る．第1の側面は各種の成分の輸送，反応といっ

たエネルギープロセスの機構である．第2の側面

は膜およびそれによって仕切られた区画，微小構

造体等の構造トポロジーの機構である．第3の側

面は自律的な調節効果を持つ情報流の機構であ

る．

第1のエネルギープロセスの側面に関しては有

効エネルギー変化を考える．有効エネルギーは蓄

積したり，仕事に変換したり，またエントロピー

を生成することのできるエネルギーである［1―3］．

有効エネルギーの変化速度をパワーと呼ぶ．開放

システムにおける入力パワーは蓄積，変換といっ

た保存的なパワープロセスとエントロピーを生成

する散逸プロセスの和と釣り合う．まずこの開放

システムでのパワー釣合について考察する．一方

回路理論では，変数としてそれらの積がパワーの

単位を持つ流れとそれに共役する駆動力を用いた

場合，Tellegen定理により回路のパワー釣合が

成立する［4, 5］．パワー釣合が開放システムと回

路で共通することからシステムは回路で表現でき

ることになる．

複雑な生物システムの機構を統合的に理解する

手段としてOster, Perelson ＆ Katchalsky［5］

は熱力学と回路理論を統合した回路網熱力学を導

入した．回路表現は直接メカニズムを説明する物

理モデルではないが，数式より具体的に原理を表

現する機能を持ち，かつ回路から数式を導出でき

るという利点を持つ．システムのエネルギープロ

セス側面はパワーの釣合から考察可能となる．さ

らに構造トポロジーの側面および情報流の側面も

回路化手段で表現することができる．

回路表現では観測者が静止しているオイラー的

観点からの静止座標軸を用いる［5］．回路変数と

して1点で測定でき，保存的な電流のような通過

変数を流れ（flow）と呼び，また2点で測定でき
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要旨：システムにおいて独立した2種以上のパワー過程がある場合，各々は各々の駆動力

に従って進行する．パワー連結が起っているときは，一方の過程が予測されるのと逆方向

に進む場合がある．すなわちパワーの一部が一方に伝達されたり，また逆に他方に伝達さ

れる．パワー連結はシステムの複雑性の最小単位であってその機構は明解にされていなか

った．従来パワー連結は全ての流れがそれに共役しない駆動力とも関連を持つOnsager

の現象論方程式で示されてきた．しかし現象論方程式は連結の機構を説明するものではな

い．パワー連結は媒体を必要とする．各種パワーは媒体で同一種のパワーとなり，順行方

向と逆行方向の駆動力を提供し，両者の差分で可逆的なパワー連結が起る．このパワー連

結の機構は変換体と抵抗体を回路素子とした回路モジュールで表現できる．パワー連結を

含む回路表現から具体的係数を持つ現象論方程式を再び導くことができる．
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る電位のような介在変数を応力（effort）と呼び

力学的な力と区別して用いる．一方，観測者が運

動しているラグランジェ的観点からの運動座標軸

は機械的力学システムに用いられてきた［5, 6］．

運動座標軸では1点に集まる力がダランベールの

原理によって釣合い，1点で測定できる保存的な

力が通過変数となる．また2点で測定できる変位

とか速度が介在変数となる．すなわちオイラーの

静止座標軸を用いた場合とラグランジェの運動座

標軸を用いた場合では力と流れの関係が入れ替わ

る．単純化していえば静止座標軸では位置（ポテ

ンシャル）エネルギーを中心に考え，運動座標軸

では運動エネルギーを中心に考える．両者から導

かれる方程式は相互に変換可能であるが，図的表

現では異なったトポロジーをもつ相互に双対な2

つのグラフになる［6］．したがって静止座標軸を

用いた回路表現で流体力学のような連続系を表現

することができるが，力学システムの回路表現は

混乱が起るゆえに不適当になる［6］．

細胞膜はポンプ機能やリーク機能を持った各種

の輸送機構がモザイク状に並列に埋め込まれてい

る．リーク機能は選択的な透過性にもとずく拡散

等の受動輸送である．ポンプ機能は能動輸送，共

輸送，対向輸送等の例でみる様に連結輸送による．

連結輸送は熱力学的にはシステムの複雑性の最小

単位とみられるパワー連結である．パワー連結は

従来Onsagerの現象論方程式で示されてきた［7］．

しかしパワー連結の機構は必ずしも明解にされて

いないし，現象論方程式も機構を説明しているも

のではない．Katchalskyは水―溶質の連結輸送

について水と溶質の相対的な速度が摩擦力を発生

させるとする力学的な考察をした［7］．すなわち

Katchalskyの摩擦力発生による散逸という考察

は運動座標軸で表現すべきものである．Oster

ら［5］のパワー連結の表現にKatchalskyの考察，

すなわち相対的な速度による散逸という考察を取

り入れている．しかし回路表現という静止座標軸

を用いているため，考察に用いた運動座標系との

間で一貫性がなくなり混乱が起こり，彼らのパワ

ー連結表現は不十分なものになった．すなわち彼

らのパワー連結表現からは全ての流れがそれに共

役しない駆動力とも関連を持つとするOnsager

の現象論方程式は導くことができず，逆に全ての

力がそれに共役しない流れとも関連を持つとする

抵抗係数に書き換えた現象論方程式が導けるもの

になった［5］．

パワー連結は全体としての有効エネルギーは減

少する散逸過程である．しかし個々の過程で有効

エネルギーは一方で減少，他方で増加する．この

パワーの伝達の方向は可逆的である．Goddard［8］

は膜における運搬体を媒体とするパワー連結の基

本モデルを提唱した．彼は各成分のパワー過程を

考えるのではなく，膜の両界面における基質と反

応物および膜内の運搬体との結合─解離反応，お

よび膜内で運搬体を左右界面への輸送または回転

するモデルでパワー伝達の方向が可逆的なパワー

連結が説明できるとした．しかしGoddardのモ

デルからもOnsagerの現象論方程式を導くこと

はできなかった［8］．

静止座標軸を用いた回路表現は力学系を含まな

い膜輸送システムや電気回路等に適している．著

者はすでにパワー連結の回路表現を報告して，回

路から全ての流れがそれに共役しない駆動力とも

関連を持つとするOnsagerの現象論方程式が導

けることを示した［9―12］．しかし著者の報告し

たパワー連結機構はパワー伝達の方向の可逆性に

ついての考察が不十分であった．したがって一般

化された連結表現となっていない．パワー連結は

媒体を必要とし，媒体上で自発的に進行する．す

なわち媒体上で同一のパワー種となり連結過程が

起る．パワー連結の機構が明らかにすると散逸素

子と変換素子を含むパワー連結モジュール回路で

表現できる．回路からOnsagerの現象論方程式

が導くことができる．またシステムを表現する連

結モジュールを含む回路から，複雑なシステムの

挙動をシミュレートすることのできる方程式が導

かれる．

2．パワー釣合式

有効エネルギーの変化速度であるパワーについ

て考察し，開放システムにおけるパワー釣合式を

導出する．等圧下にある均質なシステムが等温条
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件で仕事に使えるエネルギーとしてGibbsは自由

エネルギーを定義した［1―3, 13］．システムのエ

ンタルピー変化をΔH，温度をT，エントロピー

変化をΔSとすれば，自由エネルギーの変化はΔ

G＝ΔH－TΔSになる．ここでエンタルピー変

化はシステムの内部エネルギー変化に外部圧に抗

する体積仕事を加えた量である．自由エネルギー

はシステムの温度が一定のとき用いる熱力学関数

であって，温度が異なる複数のシステムの考察に

は用いることはできない．Gibbsは大気の温度を

基準としたさらに一般的な熱力学関数を用意し，

有効エネルギーまたは有効関数と呼んだ［1―3,

13］．有効エネルギーはシステムが熱を含む仕事

に使える最大エネルギーであって，他の種の有効

エネルギーに変換したり，蓄積したり，また散逸

過程でエントロピーを生成することができる．生

体システムは不均質な環境システムに囲まれてい

る．しかし環境の一部である大気相は温度，圧が

ほぼ均質で安定である．この大気相の温度Toを

基準として，システムが大気相と平衡になるまで

に仕事に使える有効関数は次である．

ΔA＝ΔH－To ΔS

＝ΔG＋（T－To）ΔS （1）

すなわち有効エネルギーは自由エネルギー変化

と熱仕事の和で表現できる関数である．熱仕事は

システムが大気相の温度になるまでの最大仕事で

あり熱変化ΔQにCarnot効率（1－To/T）を掛

けたものであり，ここではシステムのエントロピ

ー変化ΔS（＝ΔQ/T）と環境との温度差（T－

To）の積で表現している．有効エネルギーは均

質なシステムが大気相と平衡になるまでの最大仕

事となる．

この有効関数の興味深い点は，定義に大気相の

温度Toを用いて，システムの温度Tに何らの制

限も課していないことである．したがって温度が

異る複数のシステムで，温度T，エンタルピー変

化ΔHとエントロピー変化ΔSが既知であれば，

各々の有効エネルギー変化ΔAが定義でき，か

つそれらの和を考えることが可能となる．生体シ

ステムは開放系であり，かつ不均質である．まず

不均質なシステムを，局所平衡が仮定でき，通常

の熱力学関数が使用できる均質なサブシステムに

まで細分する．各サブシステムで大気の温度To

を基準とした有効エネルギー変化を各々定義す

る．各々の有効エネルギー変化の総和は，不均質

なシステム全体についての有効エネルギー変化と

なる．かくして不均質なシステム全体に対しても

有効エネルギーが考えることができる［10, 11］．

開放システムの有効エネルギーの変化は3つの

要因で起こる．第1の要因は等圧環境とのエンタ

ルピーの取込と放出によるものである．この環境

とのエンタルピー輸送によってシステム内部の有

効エネルギーの変化が起こる場合を考える．以下

では環境との間の輸送による微小変化をδで表現

し，システム内部の微小変化をdで示す．すなわ

ち供給環境からシステムに入ってくるエンタルピ

ーをδHin，放出環境に出ていくものをδHoutとす

る．システム内部のエンタルピー変化をdHとす

れば，エネルギー保存則より次の関係を得る．

dH＝δHin－δHout （2）

有効エネルギーの変化の第2の要因は環境との

エントロピーの取込と放出によるものである．最

後の要因はシステム内部のエントロピー生成によ

るものである（図1）．システム内部のエントロ

ピー変化dSは，Prigogineら［14, 15］が導いた

ように，第2の要因である正負いずれの値も取り

得る外部とのエントロピー輸送，δeS＝δeSin－

δeSoutと第3の要因であるシステム内部のエネル

ギープロセスの進行を表現し常に正の値をとる内

部生成エントロピー，diS＞0の和からなる（図

1）．

dS＝δeSin－δeSout＋diS （3）

環境との輸送とシステム内部変化との釣合は

（2）式と（3）式を有効エネルギー変化(1)式に代

入することで得られる．

dA＝δHin－δHout－To（δeSin－δeSout＋diS）

＝（δHin－ToδeSin）－（δHout－ToδeSout）

－TodiS

＝δAin－δAout－TodiS （4）

ここで輸送有効エネルギーを，δA＝δH－To

δS，の定義を用いている．システムへの正味の

輸送有効エネルギーの流れは，δA＝δAin－δ
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Aout，である．

ここで時間を導入し，輸送有効エネルギーの流

れδA/dtおよびシステム内部での有効エネルギ

ーの変化速度dA/dtをある瞬間の値であるパワ

ー（単位はワット）と呼ぶ．釣合式（4）をパワ

ーの単位で表現し，外部輸送項と内部変化項に分

ければ次のシステムのパワー釣合式が得られる．

δAin/dt－δAout/dt＝dA/dt＋To diS/dt  （5）

すなわち正味輸送パワーδA/dt（＝δAin/dt－

δAout/dt）は，システム内部のパワー蓄積dA/dt

と基準温度Toと内部エントロピー生成速度の積

To diS/dt＞0の和と釣り合う．ここで 散逸関数

として，Φ≡To diS/dt，を定義する．左辺の正

味輸送項を入力パワーと呼び，入力パワー を，

Pex（≡δA/dt＝δAin/dt－δAout/dt），で表現す

る．このことからパワー釣合式（5）は次の単純

な形式で表現できる．

Pex＝dA/dt＋Φ　　　　　（6）

すなわちシステムへの入力パワーは，システム

内部のパワー蓄積プロセスと散逸プロセスになる

というパワー釣合関係が得られる［10, 11］．

回路においてパワーは応力（effort）変数と流

変数（flow）の積で表現する．一般に応力変数を

eで，流変数をfで表現する．有効エネルギー変

化を示量変数変化で割った値を応力変数ei（＝

dAi/dqi）と呼ぶ．示量変数の変化速度は流変数fi

（＝dqi/dt）と呼ぶ．それらの積ei fiがパワーで

ある．ここで添字iでパワーの種を示す．この表

現でパワーの種と量が明確になる．システムへの

総入力パワーはPex＝Σ i Pi＝Σ i ei fiと各種輸送

パワーの総和になる．システムまたはサブシステ

ムの有効エネルギー変化がない場合（dA/dt＝

0），パワー釣合式は入力パワーは散逸プロセスに

なる（Pex＝Φ）．散逸プロセスにおいて出入口で

の流変数が（fi）in＝（fi）outと保存されるとき，流

変数にJi（＝（fi）in＝（fi）out ）の記号を用いる．ま

たJiに共役する応力の差分を駆動力と呼びXi（＝

（ei）in－（ei）out＝Δei ）の記号を用いる．駆動力と

流の積Xi Jiもまたパワーの単位を持つ．総輸送

入力パワーはPex＝Σ i Xi Jiとなる．散逸プロセス

は，Σi Xi Ji＝Φ，で示される．この関係式は非

平衡熱力学で用いられてきたものである［7］．

3．パワー変換と回路網表現

システムへの入力パワーには多くのパワー種，

Pi＝δAi/dt，がある．それら輸送入力パワーの

総和，Pex＝Σ i Pi＝Σ i ei fi，を考える．一方シス

テム内部においても多種類のパワーがある．シス

テム内部プロセスの進行に伴いパワーは仕事を

し，エントロピーを生成する．パワーが仕事をす

るということは他のパワーに変換したり散逸する

ことを意味する．したがってシステム内部でパワ

ー種が変換し，入力パワー種iの数とシステム内

部プロセスのパワー種iの数は必ずしも等しくな

い．システム内部で各種のパワーの蓄積プロセス，

dAi/dt，がある．それら蓄積の総和は，dA/dt＝

Σ i dAi/dt，である．散逸についても内部での各

種のパワーの散逸プロセス，Φ i＝ΣTo diSi/dt，

がある．それら散逸の総和は，Φ＝Σi Φ i，であ

る．
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図1．システムパワー釣合図
システムへの有効エネルギーの流れδA＝δH－To δS

を考える．エンタルピーの入力δHinと出力δHoutの差はシ
ステム内の変化dHになる（エネルギー保存則）．エント
ロピーの入力δeSinと出力δeSoutの差，および内部生成エ
ントロピーdiSの和はシステム内のエントロピー変化dS
になる（エントロピー増大則）．有効エネルギーの変化速
度をパワーと呼ぶことにすると，システムへ入力パワーδ
Ain/dtと出力パワーδAout/dtの差はシステム内のパワー蓄
積dA/dtとパワー散逸To diS＝Φの和となる．このパワ
ー釣合式はあらゆるシステムに適用可能である．



システム内で変換がある場合，2種のパワー間

の直接的な変換伝達関係を考える．k種のパワー

から i種のパワーへ変換伝達されるプロセスを

Vi kで表現する．パワー変換伝達とは，ある種の

パワーの種や質を変換するが量は保存的に他のパ

ワーに伝達するプロセスで，Vi k＝－Vk i，であ

る．回路網手段では直接的なパワー変換伝達

Vi k＝－Vk iを変換体で表現する［5, 9―11, 16―19］．

変換伝達プロセスVi kが正の符号を持つときk種

から i種へのパワー伝達を示す．逆にVi kが負の

符号を持つときi種からk種へのパワー伝達を示

す．またVi kが零の値を取るとき変換伝達がない

ことを示す．各k種のパワープロセスとi種のパ

ワーの変換伝達プロセス，Vi k，の総和，Σk Vi k，

はi種への正味の変換伝達パワーになる．

ここで前節のパワー釣合式（6）を引き継いで

システム内部のi種のパワーの釣合を考える．環

境からシステムへの i種の輸送入力パワー，Pi，

に上記のシステム内部での各k種からi種への正

味の変換伝達パワーの総和を加えたものはi種の

パワーの蓄積プロセスdAi/dtと散逸プロセスΦ i

の和と釣り合う．

Pi＋Σk Vi k＝dAi /dt＋Φ i （7）

したがってシステム全体のパワー釣合式は各種

パワー釣合式（7）の総和となる．

Pex＝Σi Pi＝Σi（dAi /dt－Σk Vi k＋Φ i） （8）

パワー釣合（6）式と（8）式とは等価な式であ

る．したがって全てのk種のパワーからi種への

変換伝達されるプロセスを，さらに全てのi種の

パワーについて総和したものは零，Σi Σk Vi k＝

0，となる．これは保存的な変換伝達，Vi k＝－Vk i，

の関係から当然の帰結でもある．

パワー釣合式（8）の総輸送入力パワーはPex＝

Σ i Pi＝Σ i ei fiで次になる．

Σi ei fi＝Σi dAi/dt－ΣiΣk Vi k＋ΣiΦi （9）

パワー釣合式（9）はシステム全体についても，

また細分化したサブシステムについても成立す

る．すなわちシステムを細分化して熱力学的に保

存プロセスと散逸プロセスに分離して，それぞれ

を表現するサブシステムとした場合にもパワー釣

合が成立し，それらの総和であるシステムにもま

たパワー釣合が成立する．

回路網モデル化法として結合枝グラフを用いる

［5, 9―11, 16―18］．結合枝グラフ表現では輸送お

よび反応等のパワーの流れを方向を持った半矢記

号の結合枝で示す（3図参照）．パワーは応力と

流れの積で表現するので結合枝の近辺にそれら応

力変数と流変数を添える．回路の各種のパワープ

ロセスとしては，入出力パワー，パワー蓄積，パ

ワー散逸，およびパワー変換を考える．パワー蓄

積は容量体C，パワー散逸は抵抗体Rという一般

化した回路素子で表現する．またパワー変換は変

換体（4角形）で表現する（3図参照）．

変換体は一方のパワーを他方のパワー種に変え

保存的に伝達する装置であって次の因果関係を持

つ．まず変換体の例として電気変圧器を考える．

変圧器は1次側の電圧Vpが独立変数となり2次側

の電圧Vsを決定する．このとき2次側に負荷の

ない開放条件ではパワーの伝達はない．電圧Vs

を持つ2次側に掛けた負荷によって2次電流Isが

流れてパワーが伝達される．すなわち2次側の電

流が独立変数となり1次側の電流 Ipを決定され

る．すなわち変圧器のパワー伝達を決定する独立

変数対は1次側の電圧と2次側の電流である．

一般に直接的なパワー変換で一方の駆動力と他

方の駆動力に，または他方の流れと一方の流れに

比例関係が見られる場合，これを一般化した変圧

器型の変換体で示す．この変圧器型の変換体のパ

ワー伝達の独立変数は，1次側の駆動力Xpと2次

側の流変数Jsになる．変換体を4端子素子，すな

わち入力パワーポートと出力パワーポートを持つ

2ポート素子で示す．変換体の4角印の中に変換

率γを記入する．一般化した変換体はパワー種を

変換して伝達するので，変換率γは次元を持つ．

変換率の次元は，γ＝Xs/Xp＝Jp/Jsとなる［5, 19］．

変換率は1次側の駆動力をγ倍して2次側に伝え，

2次側の流れをγ倍して1次側に伝える係数であ

る．すなわち変換体の2ポートでのパワーをXp

JpおよびXs Jsとした場合，Xp Jp＝γXp Js＝Xs Js

と保存関係がある．変換体の半矢記号の結合枝の

1端には縦軸（因果棒）を付け，駆動力が独立変

数であることを示す（3図参照）．結合枝の因果
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棒のない端は流れが独立変数であることを示す．

回路表現（3図参照）では1点に集まる流れが

釣合う．この並列接続の記号に丸印を用いる．並

列接続は流成分の釣合を示す．並列回路の応力変

数は単一であって方向を考えた流変数の総和は零

となる．すなわち並列回路で流変数が保存され，

キルヒホッフの電流則（KCL）に従う．並列接

続の丸印の近辺に応力変数を添え，そこに集まる

結合枝には各々流変数を添えることにする．

直列回路は応力変数の連続性を示す．直列接続

の記号に逆三角印を用いる．直列接続の流変数は

単一で，方向を考えた応力変数の総和は零となる．

すなわち直列回路で応力変数は連続し，キルヒホ

ッフの電圧則（KVL）に従う．直列接続の逆三

角印の近辺に流変数を添え，そこに集まる結合枝

には各々応力変数を添えることにする．

4．パワー連結

パワー連結は流れがそれに共役しない駆動力と

も関連を持つOnsagerの現象論方程式で示され

てきた［7］．パワー種が2種の時の現象論方程式

は次になる．

J1＝L11 X1＋L12 X2

J2＝L21 X1＋L22 X2 （10）

ここでコンダクタンスLでOnsagerの係数を

示し，現象論方程式の交差係数が零でないことで

連結の存在が示される．さらに流れと駆動力の間

に線形関係を仮定すればOnsagerの相反定理によ

り係数行列は対称で，L12＝L21，となる．ここで

駆動力をXi＝ei in－ei outと応力変数の差分で表現

し，流変数はfi in＝ fi out＝ Ji，としている．したが

って総入力パワーはΣi ei fi＝Σ i（ei in Ji－ei out Ji ）

＝Σi Xi Jiとなる．この場合パワー釣合式（9）は

蓄積プロセスがないので次になる．

Σi Xi Ji＝Σi Φi－Σi Σk Vi k （11）

ここでk過程からi過程への保存的なパワーの

変換伝達をVi k（＝－Vki）で示している．すなわ

ち一方に現れた分は他方から消失した分に等しく

（Vi k＋Vki＝0），それらの総和は零である（Σi Σk

Vi k＝0）．膜輸送でのパワー連結では，ポンプ機

能で見られるように有効エネルギーは一方で増加

し，他方では減少する．しかし（11）式に見るよ

うにパワー連結は単純なパワーの変換伝達ではな

く，全体として有効エネルギーは減少させ，エン

トロピーを増大させる散逸過程である．すなわち

パワー連結はパワーの変換伝達と散逸過程からな

る自発的なプロセスであることが解る．

現象論的方程式はパワー連結の起こる機構を説

明するものではない．まず一般的なパワー連結の

具体例とその機構を考察し，回路で表現すること

を考える．化学反応における進行駆動力は化学親

和力で表現できる．2種の化学反応1，2が独立し

てあった場合，1は1の親和力で，2は2の親和力

で進行する．両化学反応が媒体上で同時に起こり，

一方の反応が化学的親和力から期待される方向と

逆に進行する場合は連結として理解できる［20］．

すなわち連結では1，2間でパワーの伝達が起る．

このとき第1種の反応が直接第2種に変換された

り，逆に第2種の反応が直接第1種に変換された

りするのではない．可逆的なパワー伝達を考える

ときは化学反応1，2は共通媒体上で同一のパワ

ー種mに変換され，パワー1，2はパワーmを介

して間接的に連結すると考える．Lohmann反応

ではPhosphocreatin反応からATPが作られる．

また逆にATP反応からPhosphocreatinが作られ

る．すなわち酵素を媒体としてPhosphocreatin

分解─合成反応とATP分解─合成反応との間で

パワー連結がある．共通の媒体上で両反応が進行

するとき，各親和力がそれぞれ順行方向の駆動力

と逆行方向の駆動力となり，その差分によって連

結という複合化学反応が起こり，かつパワー伝達

の方向が可逆的に決まるものと考えることができ

る．

一般的なパワー連結の例にSeebek効果やPelti-

er効果の熱電現象がある［7, 12］．金属における

熱と電荷の輸送連結は自由電子を媒体として起こ

る．温度勾配は自由電子の順行駆動力となり，電

位勾配は負電荷を持った自由電子の逆行駆動力と

なる．それらが同時に存在した場合，自由電子の

輸送はこれら順行駆動力と逆行駆動力の差分で起

こる．すなわち金属中の自由電子を共通媒体とし

て熱電現象というパワー連結が起こる［12］．
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P. Mitchel［21］は彼の化学浸透説でプロトン

の電気化学ポテンシャル勾配とATPの反応化学

のパワー連結を提唱した．両者の駆動力の大小に

よって，プロトン能動輸送が起ったり，ATP合

成が起ったりすることになる．ATP合成系のF1

蛋白はATPase活性を持ち，ATP分解はF1蛋白

内のγサブユニットの反時計廻りの駆動力を供給

することが発見された［22］．プロトン輸送はγ

サブユニットの逆方向の時計廻りの駆動力を供給

すると仮定されておりパワー連結メカニズムの具

体例として興味深い．すなわちプロトン輸送が順

方向の駆動力を供給し，ATP反応が逆方向の駆

動力を供給し，その差分がパワー連結を駆動して

ATPが合成されると考える．

細胞膜の能動輸送では，輸送酵素という共通媒

体上でATP加水分解反応が輸送反応の順行駆動

力を供給し，NaとKの電気化学ポテンシャルが

逆行駆動力を供給し，それらの差分で連結流がお

こり，イオン駆動力に逆らう能動輸送が 起こる

と考える．

水と溶質の連結輸送は膜を介するポアーという

容積空間を共通媒体として起こる．すなわち水分

子および溶質分子で充たされた容積空間であるポ

アーが共通媒体となり，連結輸送としての体積流

が起こる．水の化学ポテンシャル勾配は水の拡散

駆動力となるばかりでなく，連結流である体積流

の順行方向の駆動力となる．すなわち静水圧勾配

と負の浸透圧勾配の和に変換される．溶質の化学

ポテンシャル勾配は溶質の拡散駆動力となるばか

りでなく，連結流である体積流の逆行方向の駆動

力になる．すなわちその溶質の実質的な負の浸透

圧勾配に変換される．連結体積流はこれら順行駆

動力と逆行駆動力の差分で駆動される（図2）．

システムにおいて2種のパワー過程1および2

がそれぞれ独立に進行するとき，各々の流れは

各々の駆動力によって定まる方向に進む．これら
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図2．水と溶質の拡散，および連結体積流
水と溶質の連結輸送は膜を介するポアーという容積空間を共通媒体として起こ

る．水の化学ポテンシャル勾配は水の拡散駆動力となるばかりでなく，連結流であ
る体積流の順行方向の駆動力となる．溶質の化学ポテンシャル勾配は溶質の拡散駆
動力となるばかりでなく，連結流である体積流の逆行方向の駆動力になる．連結体
積流はこれら順行駆動力と逆行駆動力の差分で駆動される．



が共通する媒体上で同時に進行するとき過程2が

単独過程で期待されるのと逆の方向へ進む場合が

ある．このように過程1から過程2にパワー伝達

が起ることでパワー連結の存在が明らかになる．

また逆に過程2のから過程1へのパワーの伝達が

起こることもある．こうしたパワー伝達の方向が

可逆的に変わる機構について考察し，さらにパワ

ー連結を起す駆動力は何かについて考察する．

パワー伝達の方向が可逆的に変わる機構として

は，パワー過程1の駆動力と，過程2の駆動力の

大小によって決まると考える．しかしパワー過程

1および過程2の駆動力は次元が異なり直ちに大

小を論ずることはできない．そのためパワー種と

して過程1，過程2および媒体上の過程のパワー

種mの3種を考える．パワー過程1，過程2の駆

動力は連結媒体過程m上でのm種の駆動力にな

りそれらの大小によって連結のパワー伝達方向が

変化すると考える．すなわちパワー過程1のポテ

ンシャル勾配は連結媒体m上で順行方向の連結

駆動力を供給し，パワー過程2のポテンシャル勾

配は連結媒体m上で逆行方向の連結駆動力 を供

給する．パワー連結過程は連結媒体m上の次元

を同じくする両駆動力の差分によって順行方向ま

たは逆行方向に進行すると考える．

パワー連結過程はパワーの変換伝達と不可逆的

な散逸を含むので，変換体と抵抗体を用いた連結

モジュールを作る（図3）．2ポート連結モジュー

ルの各ポートは各成分の駆動力が独立変数となる

ように並列に接続する．連結モジュールの内部回

路は2つの変換体と1つの抵抗体で表現する．4

角形の変換体の中に変換率γ1，γ2を記入する．

変換体は成分種の駆動力を連結回路の駆動力に変

換し，連結回路の散逸流を成分種の流れに変換す

る．パワー過程1の駆動力X1は変換率γ1に従い

パワーm種の順行駆動力γ1 X1になる．パワー過

程2の駆動力X2は変換率γ2に従いパワーm種の

逆行駆動力γ2 X2になる．この内部回路は駆動力

の差分で流れが起ることから直列回路とする．す

なわち順行駆動力と逆行駆動力の差分が抵抗体

Rmに掛かり連結回路内部での散逸流Jmを起す．

抵抗Rmによってパワー散逸を表現すれば散逸

連結流Jmは次式になる．

Jm＝（γ1 X1－γ2 X2 ）/Rm （12）

連結過程m上で駆動力Xm（＝γ1 X1－γ2 X2 ）

の符号と連結散逸流 Jmの符号は同時に変わるの

でその積である散逸は常に正となる．順行駆動力

と逆行駆動力が釣合ったときのみ連結散逸流はな

くなる．このモジュール内部の連結散逸流が変換

率に比例して外部パワー過程1とパワー過程2に

おける成分流γ1 Jmとγ2 Jmになる．
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図3．2ポート連結モジュールの回路化
2ポート連結モジュールは2つの駆動力X1，X2を

独立変数としてモジュール内部で1つの連結散逸流
Jmを決定する．パワー種を変換する変換体を用いる．
変換率をγ1，γ2として連結散逸流Jmを決定する抵
抗Rmを直列に接続する．回路内の連結散逸流は順
行駆動力と逆行駆動力の差分で駆動され，Jm＝（γ1

X1－γ2 X2 ）/RC，となる．連結散逸流はモジュール
外部の連結成分流γ1Jm，γ2Jmを決定する．モジュ
ールへの正味パワーJm Xm＝（γ1 X1－γ2 X2）Jmは
散逸する．



すなわちこの回路表現で，パワー過程1からは

パワーγ1 Jm X1が連結モジュールに移動し，パワ

ー過程2の過程にはパワーγ2 Jm X2が連結モジュ

ールから移動することが示されている．それらの

差分 Jm（γ1 X1－γ2 X2 ）は連結モジュールの抵

抗Rmによって散逸することも示されている．

連結成分流以外に独立の拡散等の受動輸送があ

れば，並列の抵抗R1，R2の回路として並列に挿

入し拡散流を表現する（図3）．第3図は2ポート

連結モジュールの基本回路であって，2つの成分

の駆動力を独立変数として2つの成分流を決定し

ている．すなわち正味の流れは連結成分流に拡散

流を加えることで次式が導出できる．

J1＝γ1 Jm＋X1/R1

＝γ1（γ1 X1－γ2 X2）/Rm＋X1/R1

＝X1（1/R1＋γ1
2/Rm ）－X2γ1γ2/Rm

J2＝γ2 Jm＋X2/R2

＝γ2（γ1 X1－γ2 X2）/Rm＋X2/R2

＝－X1γ1γ2/Rm＋X2（1/R2＋γ2
2/Rm） （13）

現象論方程式（10）と比較した場合，成分流は

いずれも駆動力X1，X2で規定され，交叉係数

L12＝－γ1γ2/Rm＝L21が等しくなっていることが

解る．回路表現では流れと駆動力の間の線形関係

の仮定は必要としない．しかも導出できる現象論

方程式の係数行列は対称となることは興味深い．

このことはOsterらによってすでに示されてい

る［5］．（13）式を見ると交叉係数は連結を表現

しているが，自己係数のなかにも拡散流と連結成

分流の複合プロセスが含まれることが解る．

KedemとKatchalsky［23］は水と溶質の膜輸

送時の相互作用が連結輸送として理解できること

を示した．彼らは水輸送を体積流輸送で表現し，

単一溶質と体積流の連結輸送の現象論的方程式と

して次式を提出した．

Jv＝Lp（Δp－σs Δπs）

Js＝（1－σs）cs Jv＋ωs csΔμs （14）

この関係を見るとき，体積流パワー過程と溶質

流パワー過程との間に直接的なパワー伝達があ

り，図3と異なり1個の変換体で表現できるよう

にもみえる．実際著者は以前に1個の変換体と2

個の抵抗体を用いた連結モジュールを作り，（14）

式が導出できるとした［9―12］．しかし著者の報

告したパワー連結機構はパワー伝達の方向の可逆

性を説明できるものではなく，一般化された連結

表現となっていなかった．すなわちパワー連結で

必要な媒体の考察が欠如していた．

今回共通媒体を考慮した図2を参考にして図3

を水―溶質連結の回路図4に書き換えた．水―溶
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図4．水─溶質連結流の回路表現
水─溶質連結流はKedem ＆ Katchalskyの式で

表現されている．水側の変換体の変換率はγ1＝
cw＝ 1/vwおよび溶質側の変換体の変換率をγ2＝
（1－σs ）csとする．ここで対数平均濃度を，cs＝Δ
πs /Δμs，と定義している．また水の拡散定数を
1/R1，体積流コンダクタンスをLpおよび溶質透過
性ωs csとする．モジュール内部の連結散逸流は体
積流で表現される．水の流れは拡散流と体積流で表
現され，溶質流は対流と溶質拡散流で示される．回
路からKedem ＆ Katchalskyの式が再び導出され
る．



質連結において水の化学ポテンシャル差Δμwお

よび化学ポテンシャル差Δμsは各々駆動力であ

り，連結モジュールに並列に接続する．さらに図

4では独立の受動輸送として水拡散路1/R1と溶質

拡散路ωs cs（：1/R2）を並列回路に加えた．

共通媒体であるポアー内の水分子の流れは体積

流を水の濃度倍したものになる．溶質濃度が低い

ときはcw＝nw/V＝1/vw，すなわち水の部分分子

容積の逆数になる．このことから，水のパワー過

程と体積流の間の変換体の変換率は水の濃度

cw＝1/vwとする．同様に共通媒体であるポアー

内の溶質の流れはポアー内の溶質の平均濃度倍し

たものになる．したがって溶質と体積流の間の変

換体の変換率は－（1－σs ）csとする．ここでcs＝

Δπs/Δμsは定義した平均濃度である．またσs

は反発係数である．

水の化学ポテンシャル差Δμwは変換率1/vwに

より，体積流という連結過程で順行方向の体積流

駆動力Δμw /vw＝（Δp－Δπs ）に変換される．

溶質の化学ポテンシャル差Δμsは変換率－（1－

σs）csにより，体積流という連結過程で逆行方向

の体積流駆動力－（1－σs ）csΔμs＝－（1－σs ）

Δπsに変換される．両者の差分（Δp－Δπs）＋

（1－σs）Δπs＝Δp－σΔπsが連結流の駆動力と

なりKedem ＆ Katchalskyの第1式と同じ体積流

が表現できる．

Jv＝Lp（Δp－σsΔπs ） （15）

ここで Lpは体積流コンダクタンスである．す

なわち共通媒体であるポアー内の体積流が連結を

表現する．体積流と水の拡散流の和を水分子の流

れJw＝dnw/dtとする．対流と溶質の拡散流の和

を溶質分子の流れJs＝dns/dtとする．水─溶質

連結流の回路図4から水輸送Jwおよび溶質輸送Js

の式が導かれる．

Jw＝Δμw /R1＋Jv /vw

Js＝（1－σs ）cs Jv＋ωs csΔs （16）

今回のパワー連結のモデルは媒体を介する各成

分のパワー過程が共通する媒体上で順行方向と逆

行方向の駆動力を供給してそれらの関数としてパ

ワー連結が進行する考えたものである．それから

導いた基本回路またはそれを拡張した回路でパワ

ー伝達の方向が可逆的なパワー連結が表現でき，

かつ現象論方程式を導出することができた．

5．能動輸送反応

変換体と抵抗体を用いた連結モジュールは多数

のパワープロセスが連結するnポート連結回路に

も拡張できる．多数のパワープロセスは順行駆動

力と逆行駆動力を供給し連結が進行するものとす

る．連結モジュールを角の丸い矩形の略記合で示

し，膜輸送での能動輸送，共輸送，対向輸送等の

パワー連結の表現に用いる．輸送体と呼ばれる酵

素を媒体とするNa-K-ATP pumpの能動輸送機

構，Na イオンと glucose または Na イオンと

amino acidとの共輸送機構，Na-K-2 Cl，Na-2

HCO3，3 Na-Ca等の共輸送系，Na-H，Cl-HCO3，

3 Na-Ca対向輸送系等をパワー連結モジュールで

表現する．

能動輸送機構では化学反応と輸送成分のパワー

プロセスが相互に作用するパワー連結である．化

学反応はスカラーであり輸送はベクトルであり，

等方性媒体上ではCurie原理によりパワー過程は

相互作用することはない．しかし酵素という異方

性媒体上では反応と輸送のパワー連結がありう

る［7］．能動輸送は輸送酵素という媒体上で反応

パワープロセスと輸送パワープロセスが連結する

散逸プロセスになる．したがってパワーが出入り

するnポート連結モジュールで表現できる．化学

反応親和力が順行方向の駆動力となり，イオンの

電気化学ポテンシャル差が逆行駆動力になり，両

者の関数として能動輸送反応という連結過程が起

こる．反応速度式が求められたとき，能動的なイ

オン輸送や反応基質の濃度変化はこの能動輸送反

応に比例した量として示される．能動輸送反応速

度の係数には膜面積sや酵素濃度[E]が入る．また

反応速度JRを駆動する変数としてATP，ADP，

Pi等の基質濃度や，膜内外のイオン濃度，膜電位

差等の応力変数を考える．

JR＝f（s，［E］，［ATP］i，［ADP］i，［Pi］i，［Na］o 3，

［Na］i 3，［K］o 2，［K］i 2，Δψ） （17）

この反応速度関数の具体化はChapmman等に

よって報告されている［24］．輸送酵素Na-K-
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ATP pumpでは変換率である化学量論的係数は

ATP等の反応基質に対して1，Naに対して－3，

Kに対して2が知られている．したがってnポー

ト連結モジュール内での連結散逸流である反応速

度を1とすると従属的にATP消費は反応速度の1

倍，Na能動輸送は逆方向に反応速度の3倍，K

能動輸送は反応速度の2倍で起こることになる．

ATP，ADP，Pi等の基質濃度が一定と考えれば

能動輸送が計算できることになる．

細胞膜はイオン透過性を持っているが，それに

よって仕切られた細胞内液と細胞外液の蓄積組成

の濃度は異なる．すなわち細胞膜ではイオンの連

結輸送と受動輸送の流入出があり，能動取込と受

動漏出または能動放出と受動漏入の機構で細胞内

外の蓄積組成の濃度は不均等状態にある．ここで

動物細胞を回路モデルとし，その挙動をシミュレ

ートすることを考える．そのためには回路モデル

から細胞膜でのパワーの散逸過程を表現する輸送

方程式と，細胞でのパワーの蓄積過程を表現する

方程式を導く必要がある．モデル化とそのシミュ

レーションのためにはまず内部機構を熟知する必

要がある．そのため多くの実験成果が必要である．

さらに妥当な作業仮説も必要とする．

動物細胞は同種であればその体積にはばらつき

はなく，環境である外液の多少の変化に対しても

一定の体積を維持することができる．モデルをこ

のような細胞の挙動に近ずけるためには回路にイ

オン拡散路とNa-K-ATP pumpによる能動輸送の

機構のみでなく，水─溶質連結輸送，共輸送，対

向輸送等の表現を組み込むことが必要になる．具

体的にはNa-K-ATP pumpを3ポート連結モジュ

ールで表現する．水─溶質連結輸送を水，Na，

K，Clの4ポートの体積流連結モジュールで表現

する．Na-K-2 Cl共輸送回路を3ポート連結モジ

ュールとして組み込む．さらに細胞体積変化を感

知してイオン透過性変化を起こす情報系を組み込

む必要がある（5図）．

Na-K-2 Cl共輸送回路の連結モジュールからは

次式が導かれる．

Jc＝f（s，［E］，［Na］o ，［Na］i ，［K］o ，［K］i ，［Cl］o 2，

［Cl］i 2） （18）

イオン流に関しては能動輸送や共輸送と並列に

電気化学拡散が加わったものになる．これら連結

モジュールと拡散過程を含む回路から次の輸送方

程式が導かれる．

Jv＝s Lp（Δp－Δπ＋Σi（1－σi）ci（Δμi＋zi

FΔψ））

JR＝f（s，［E］，［ATP］i ，［ADP］i ，［Pi］i ，［Na］o 3，

［Na］i 3，［K］o 2，［K］i 2，Δψ）

Jc＝f（s，［Na］o ，［Na］i ，［K］o ，［K］i ，［Cl］o 2，

［Cl］i 2）

JNa＝sωNa cNa（ΔμNa＋F Δψ）－3JR＋Jc＋

（1－σNa）cNa Jv

JK＝sωK cK（ΔμK＋F Δψ）＋2JR＋Jc＋

（1－σNa）cNa Jv

JCl＝s ωCl cCl（ΔμCl－FΔψ）＋2Jc＋（1－σNa）

cNa Jv

Im＝Σ i zi F Ji （19）

回路素子として容量体，抵抗体，変換体および

連結モジュールの4種類を用いて回路とする（図

5）．容量体は流れによりポテンシャルが増減する

蓄積素子であり，これで細胞内への流れによる成

分濃度変化や膜電位変化を表現する．膜のイオン

チャネルはコンダクターである抵抗体で表現す

る．イオン流は細胞内のイオン量を変化させるこ

とで化学ポテンシャルを変える．すなわち容量体

で細胞でのパワーの蓄積過程を表現する．それに

伴う膜電位変化は膜電気容量体に入る電流で示

す．膜電流Imはイオン電荷流の総和であって膜

容量体の電位差Δψを変化させる．イオン流と電

気の変換では変換率としては電荷ziとファラデイ

定数F（96485 C/mol ）の積の値（γ＝ziF＝

Im/Ji）をもつ変換体を用いる．これによって直列

ポートのイオン流 Ji（mol/s）は並列ポートの

Ii＝ziFJi（A）と電流の単位になる．並列ポート

の電位差Δψは直列ポートのzi FΔψ（J/mol）と

電気化学ポテンシャルの単位となる．変換伝達さ

れるパワーはzi FΔψJi＝IiΔψ（W＝J/s）とな

る．動物細胞のシミュレーションでは各係数とし

て実験的に求められたもの等を用いて，実験的に

知られている各種イオン濃度差，膜電位差を持っ

た定常状態を出現させることができる．これらの
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ことで安定な細胞体積を維持する動物細胞のシミ

ュレーションが可能となる．

シミュレーションはモデルの妥当性を検討する

手段である．モデルの妥当性は異なる2つの手段

で検討する．一方は言うまでもなくモデルが各種

条件付加時の実験的現象を忠実に再現するかどう

かにある．現象を忠実に再現した場合は，さらに

システム全体としてパワーの消費速度（ATP消

費速度）またはパワー散逸が実験とで一致するか

どうかを検討する．蛙皮能動輸送や唾液腺の輸送

機構の上皮膜輸送に関連して多くの実験成果と妥

当な作業仮説がある．この膜輸送システムを回路

網として描き上げると，その回路網モデルからは

連立方程式群が導くことができ，シミュレーショ

ンが可能となる．この手段を用いて唾液腺分泌機

構，蛙皮膜輸送，膵臓導管でのNa HCO3輸送機
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図5．動物細胞の単純化モデル
一般化した回路素子として容量体，抵抗体，変換体および連結モジュールの4種

類を用いる．Na-K能動輸送，Na-K-2 Cl －共輸送，水─イオン連結輸送は連結モジ
ュールで表現し，Na+，K+，Cl －のイオン拡散流は抵抗回路で示めした．イオン流
による化学ポテンシャル変化は容量体で示した．ATP反応基質や水の変化につい
ても容量体で示した．細胞外液の成分の化学ポテンシャルは一定と仮定している．
イオン流に伴う膜電位変化はzFの変換率を持つ変換体を介して膜電気容量体に入
る電流として示している．この回路から導かれる輸送方程式は本文（20）式になる．
このモデルはATPを消費し，能動取込と受動漏出または能動放出と受動漏入の機
構によって細胞膜を介するNa+，K+，Cl －の濃度差，電位差および細胞体積を維持
する．



構や膵臓β細胞のglucose依存性の膜電位振動等

の複合膜輸送現象のシミュレーションができるこ

とはすでに報告してきた［9, 10, 25―29］．

今回の論文は筆者の前回のOPINION「システ

ムの認識と統合」［28］のうち考察が不十分であ

ったパワー連結の機構を補足する目的で書いたも

のである．
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