
神 経 力 学

早大理工 大 貫 信

(12月 18日受理 )

(丑) 動 的 相 互 作用

§4.非線型性の持つ意味

シナプス伝播の遅延時間 と等 しい時間間隔 ですべての細胞の発火が夜される

とい う同期的興奮の仮定の上に立つ Caiani∈lloの .he一lral equationの特

殊性 を克服する為に§2で導入された一般的を Neuralequ'よtion (2･5)紘,

第 -式右辺第一項 の長時間加重効果及び発火 に伴 う促通効果 ,第二項の絶対録

億の存在 ,第三項 及び第二式の鮎値の時間変動等が分熟された形でみ られるこ

とにその特徴がある.

この複雑を非線型論理素子は,一見 (モ何故その ような高■度の非線型性が有用

なのか"とい う疑 問を抱かせるO 長時間加重や絶対触値の存在は互いに独立で

はをいけれど,これ らは素子に多重意志決定 (-rm]ltia.eciEion一正aking)

を持たせ るものであるとい う意妻付け (多数の細胞か らの入力が統合されて始

めて発火 を起す ことを拡張解釈 した もの)が一般に行なわれているし,神経応

答の安定性が,単 一の入力のみで発火が行なわれない処か ら得 られるとする意

見 もある｡ある- ケの蘭定された敵 値 を持つ細胞が意志決定素子として果す役

割は神経発達の初期に放ける行動様式 として十分注 目されてよい ｡ 一方 ,これ

らの素子が多数集 った時の億轡処理 変扱 う時 ,避 けら′れ覆い複雑さが生 じるO

内部相互作用のある集団の運動から如何 をる動的側面か生 じて くるであろ うかO

これを考える前にい くつか､の問題が存在する.

(1') シナプス電位 のゆちぎや不安定性によゎて ,単一刺激によるシナプス電位

密完全 に安定夜一定のディジグ .JL/信号 とは考えられ ない｡

(21 入力情報それ 自身による入力の情報処理が行なわれていると見 られる場面

がある (例えば ,視覚系で,.フリッカー光 を照射す る時 ,最 も高い SenSi-

tivityな持た らす フリッカ-周波数が ℃ackgrouncLの入力光の明 るさに
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よって変化する)0

(3) 他細胞か らの刺激 ,或いは入力のゆ らぎによって刺激の効果が制御される｡

これ らの ものは互いに熊連ある問題であ り,集団内の状静がその集団内の 2

点間の相互作用に影響 を与えるとい う動的相互作用が考え られる. したがって

意志決定素子 としての意義付けは もっともであるが,その メカニズム愛知争 う

とす るとき,多 くの細胞か ら夜も集団が内部相互 作用を適 して動的情報処理を

如何 にして行 なうか とい う問潜が生 じる. このことは高等動物に於ては更に著

しい問越 と思われる｡相互作用の動的側面象見るのに ,非線塾性が分敵された

形で表示されている (2･5)を出発点 とするのが便利であ り ,非線塾性が動的

相互作用 を扱著に呈示する形が砲撃化に よって得 られる.

闘値の時間変動は , (5･7)に よって仮想的細胞の興奮確率 と実在細胞の間

の的係を生じて (515)左辺の第二項 ,三項にあらわれ ,それは細胞 それ自身

の興奮確率の d_eviation を持た らす ことが判 る｡ここでは ,時限加重,促通,

絶対抽値の持た らす 動 的相互作用蟹見てみ ようQ

§5. 不完全促通の効果

発火によって促通が起 る場合に,それまでの加藍か完全に満算されると考え

られ る場合 と,一部が海象されずに残 る場合 と,が考えられるO 前者 を非蓄積性ノ
1)

後者 な蓄横性 と呼ぶ.

加墓されていたものの うち清算される ものの比をmとすると,(2･5)は次.I

のように書 き換え られる｡

リi(七十机 )=t,m u g (t) (1-1ⅩLyi(i)〕)+ F(I)

- T+Ⅹ十℃(T-Ⅹ)(1-1Ⅹし〃i(t)〕)

十 t)(1-m)リi(七)十 ℃(1-m) 〔T-Ⅹ)

- Ll(1-1ⅩLyO(七十Gt)〕)

ド

yo(七十 di )か Ll lx Lソバ 吊 ト )望 2LjFJ-.( 頼 七 ))
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(4･2)X(1-℃十七m)十 (4･1)をつ くることによって ,§5と同様に し

て確率化された方程式が導出され,次の ようになる｡

pi(0･t)-jfi墓 pJ･(O･t- Tj,+盲司 <fSi(I)>

1

+ ai

但し

1 ′
lai-こ- (m Ti- ∑ 8･ij - a-i )tmTi j串

ail- 芸 子.

七一日 ℃(1-rrl)

七m(1-b+℃m)

但 し

(4･2)

<qi(t･)>- ∑ ユ Bi < oJ(七一Tj)>- - 一一 <fE否 )>

1

j*ibrrLTi I:mTi

+ Ei

ei = . 二 - -- (Ti一 生 ･)
1

℃Ti n'L
(4･5)

蓄穐性が高両 急ど (mが小さ困 まど)･興奮性相互 作用 (aij> 0)では興

奮が起され易 くな り7抑制 性 相 互 (,LF用 (aij< 0)では抑制が よく働 くように

なるIc (両者 をま とめて以後伝達率が よ くなると称する)｡叉 ,蓄敵性の ,自

分 自身の興奮確率の aeviation Ei-の寄与は , (dl = 0の とき 七二 1

で,filは殆 んどmに よらないので)をい｡
m

＼

§6. 自己雑音 システム

雑音oj原匪 及びその形捗には稜々の場合が ある｡胸に於ける雑音の真 の原因

はまだ判 ってい夜い ム 原因は別 として形静を考え る歩合 ,大別 して二通 りある.

一つは出所の不明な刺激入力に よるもので,外湯 とみなして義人出来る ｡ この

雑音の特徴は ,他細胞からの刺激入力 と同様 に ,細胞が興奮に到るまでは加重

され得るとい うことで,､(2･5)第一式の F(七)の中に (5∴5)の形で含Lませ

ることが出来た｡

もう一つの形藤は シナプス或いは細胞 体付近の機能に引 き起 されるゆ らぎ戎
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いはその他の理由で,膜 静止電位に非加重塾のゆ らぎを持た らす もので これを

自己耗音 と呼んでお くo自己雑音 を ごe'i(七)とするとき,そ の非番横性によっ

て (2･5)の中に

f s ′i ( t ) - ℃ fe′i (モ ーat) ( 1 - 1 Ⅹ Lyi( I)〕 )

の形で組 み込 まれ る.これは踊値 Tにゆ らぎがあると見なすの と全 く等価であ

る O 従 って ,自己雑音及び出所不明の加重塾雑音 (これ 哲従来通 りーごsi(t)

とする) を含む システムの運動は (dt～- Dで ℃～- 1とすると)

･隼 t)>-∑ <豊 )o･j (ち-Tj,,j-I-J'

- < 盲吉 i fsi(t)>

+ < ei(-H >

であ らわされ る ｡

但 し

< ei(七)> <
ー
一
2

ニ
EiiJ+LlⅦu.'レ

T

1
こ こで ei′(t)- E i(t)- -

Ti(†) fsi(七) とし

eJ(i) -

A(七)- (

r':-㌔j

bTi(i-d･t)

とし,呈変単位 マ ト1)ックス

e 〝 (ち)- (滋-A(七))-1 e′(i)
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とす るとき

si(七)- qi(七)- EiN(ち)

とする｡

･q･iJ･

t'Ti(t-d･t)

とお きかえると

= aり(t)

(4･5)

(4･4)

<si(七)>= ∑ <aij(t)Sj(い Tij)>EJ:岩指
(4･5)

(4･5)は a号 (七)のゆ らぎが小さい壊合 には

<si(七)> = ∑ <aiJ.(t)> <Sj(i-Tij>
jキi

′ー_･

と近似 され ,更に <Ti(t)> が時尚に依存 し紬 とき くaij(t)>- aij
とお くと

′ヽ■ノ

< si(t)>- ∑ aij < Sj (い rij)> (4･6)jキi

であら-わされる｡

このようにして ･入力情報の非加重型雑音卦分によって伝達率が制御され得

るo 叉 ･他細胞からあ刺激に対しても ,その刺激の中に非加重型雑音が介在 し

て くる場合には ･伝達率に利いて くる｡ 決定論的方程式の非線型性は ,線型性

(闘債の非加重性及び非加重熱雑音) と巧妙に組み合 さって線型確率方程式の

伝達率の勤的側面に如実に反映 している｡l■
(4･5)で qi(i)は 1又は 0をとる量でEi(t)はそのゆ ちぎを示すので ,確

率化 された系では以後 oi(t)の代 りに Si(t)の時間発展を見ることにす る｡

(5丁9)ない しは .(4･4), (4･5)か ら判 る ように,興奮確率の従 う索程式

に於 ては ,翰値が割算の形で伝達率に利いて くる. これは/,一決廃論的方程式

(2･1)或いは (2･5)で闘値が引算の形で利いていたのと対比される.この

割算形の効果は ,顧慮が非加重塾で発火 と同時に急激 な変化 をす るとい う

(5･1)の構造に帰因する｡ 他細胞か らの入力も,もし非加重塾であるならば
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割算形の効巣匿夜るであろ う｡

cT.a.Furman2)は噂乳類の蛸牛穀モデ′レで割算形q)抑制 (shunting

inlli℃ition)な導入 している .

(価) 局 在 興奮

§7. 多重空間展開

大地 の機能局在の考えを更に進めて ,視覚飯野の皮革ニュー ロン結合 につい

て,Hubel,WiesElは細胞恥の抑制作用に よって方向検知をなす縫合があ り
三)

得 ることを示 した ｡ この ようにニ ュー【ロン群の中の局在化 した興奮がパター

ン(D弁別に寄与するとい う考えは,古 くは興奮が回路網を巡回する現象に記憶
､ 4)

の原因を求めた Ecclesに さかのぼ ることがで きる o 記憶に粥する Penfi-
.∂

ela5)の知覚連合舘野の刺激に よる記憶再生の実敵がある一方, Young の記

憶の glotal 夜存在の考えがあるC,人間の創造活動についての心埠学的plアプロ

ーチの諸説は ,記憶 内容間の療意識 の うちの相互作用による発想を唱え7:いる7)

ように,局在化 した興奮問の結合,解離が存在すると思われるC記憶の local

性 ,glotal性についての対立する見解に鮭論は出てVi紬 か,Pribram8)

はホ ログラフィに よって記憶の glotal性 哲訳明している. そ うした ユOC!ial

と 姓 o唇 1の鉾線 した華象-近づ く適 として,局在興奮 変格'&付ける物 姓蛍卑I

抽出する解析 を進める必要がある｡

回路群の興奮は稜々のモードの波か らなっているが ,飯能局在uj考えに従え

ば ,それ らのモ-ドとその空瓶分布の間の対応 を見出す必要があ る O

回路群の部分空間 (32)のすべての回路の興奮確率が 0である庵 に ∴も王 白

である細胞 (班)に加えられた興奮確率 <S(0)> は他細胞-伝わ り再び扇

細胞に帰還する回路網 か らB.がなりた っているとする.･M細胞に帰還サ るすべ

ての閉回路 を番号づけて, 欄 回路 を一巡 するに要する時閲を Ti,伝達確率

を 伊i とするo tエ ロにM哲出発 した興奮は各閉回路に同時に出て布き,輿 %･云

た時刻に帰還するそれぞれは再び各閉回路に出て行 くoこのうちからあるプ白々

スのみ蟹 とり出 し･その プロセス では e閉回路をfJ時間中にne回通過す るとす
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る｡ この プロセス密経た後でのその興奮確率の大 きさは

ダ?i g;j ･･-- <S(o)>

で与え られ,同じ結果 を持た らす巡 り方は (写 ni).′/H niノ であ るか ら･
i

時刻 七での M細胞 の興奮確率は

(∑nt).′

(rT.ll I1-1,.･/ L̀:

<S(t)>-∑

となる｡ ∑ は
(ni)

∑ ni I.= 七乙
L

H g:li <S" )> (7･1)

(7･2)

な満たすすべての 草.iの組合せについての絵和 を示すo (7･1)の右辺のすべ

ての項の総和 蟹とる代 りに , hllnStPrO℃よtlepartq)み な引出す . 条件

(7･2)の下で (7･1)■の ∑の車の項 を境大にすることで,

ni-三才i e-aTi
T

-a r.

7 - ∑iグiTie t

.i_

主 - ∑ i n iT
(7･5)

-･αT.

を得 るo gis Lは興 奮か ‖窮回路 象一巡 する時の ,回路網 に よる平均伝達

確率である｡但 しαは

一一αで.

∑ 伊ie i- 1a
(7･4)

密満たす ようにきめ られ,それ ら変 al α2 -- ㌦ とザる｡ それぞれに対
～ I I

応 した平均一巡 時間 riが存在 し,B空間には周期 1/～の波動が存在す る.

その回路網 に よる平均興奮確率は

<S(T)> L - eα乙も <S(o)>
～ .I r/-㌔+ ～
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で与え られ る ｡ eαlが 1より大 きい虜合は,興奮確率は次第に増大 し最大値 1

VL遷 し,波動は消失するoこのタイプの興奮 を promotea exci七年tiorlと呼

ぶ. ealが 1よ9小さい場合は,次第に減衰 して Dに遷 し,波動は消失する｡

これを diminIShi哩 eXCitationと呼ぶo ea8が 1の場合は ･.初期値が保

持 され,波動が続 く｡ regular excitationと呼ぶ . 以上の板 り扱いは,部

分空間に限定 したが ,ある部分空間は他の部分空間 と相互作用がある.この限

定のメ リッT･は次に議論される｡

M細胞 と直接艶接に結合 している全空間をGとする時 ,B空間に関 して

(7･1)と同様の式がなりたち

<S(七)>- ∑
IB 〉

.一■p
n
一■〇

才ガ
虚

ブ諾

●

<S(0)> (7･6)

{2のすべての部分空間をB I B2 ････-BTlとし, (7･6)の右辺の項の中で,
I I I

BLに属する閉回路のみによってあ らわ されるものを rBiとするo IIBiの

mo的 probatrleI)artを =Biとする時 ,部分空間 を生別 勺条件下で可能夜

限 り連続にとれば,<S(て)> 接 写
も=Biで近似されるo この様に･B･空間を

互いに重在 り合 った部分空間 Gl,92,･･････,Bnか らなる多藍空間 とみ夜すと

各部分空間に対応 した局在定常興奮が存在し,それを梅散づける庸期が存在す

る0 人カパタ ーンは,細胞群に分布され観定されるとするよりも,む しろ回路

群に分布されると考える方がホログラフィとしての解釈の参照波を無理に,す

べての細胞に同期的に入る信号 として とらえる必要がな く便利である｡ 部分空

間の特性周波数替持つ波 を参帝政 として加えることに よって部分空間の共鳴輿

欝が得 られる. その特性周波数 を持つ鮎分空間は多重空間内に重な b合 って,

到る処 localに分布している｡ 参照波をかえることによって像を拡大するこ

とが出来 る｡

§8.特異的応答

ニューロン群か らなる空間を多重空隙とみなすと,入力に応 じて特異的に応

答する空間が存在することが知 られ る｡その簡単をモデJVとしてある細胞 M密

含む空間が,Mか ら出て Mに帰遺 し,長さ2,22,52,･･･-,nPの回路か ら
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なる部分空間 Bn を含むとし,均質で12当りの伝達確率 伊,伝達時間が rであ

るとする｡

規格化条件 (7･4)紘

n
∑ gme-mar- 1.

rrl=1

Ⅹ- 伊e-αTについて

♂+1- 2Ⅹ+ 1= 0

がなりたち

y - ⅩA+1

y = 2Ⅹ- 1

(8･1)

(8･2)

の交点の一つは Ⅹ-1で,他の一つを a(rl)とすると,平均興奮確率は

i

･首 (七)>- ((蕊 )7 +gT)<首(D,> (8･5)

.tなるo g･<1の場合 を考えるO

この5/ステム0)出力には , 十分時間が経過 した時 ,次の 5通りが考え られる｡

グ< a(n)の歩合

5-a(rl)の場合

伊>a(n)の捗合

<?>#- o

′ヽ■.′ ′■ヽ..∫

<S>出 = <S(D.)>
′■ー

<S>出 ニ1
～,t-

e:(n)は nの減少函数であるか ら･ ダニ a(P)となるような空間 32eが存在

し,■regular excitationをする｡ この空間の特性周波数は (4･5)より,

･2- h (距 1)gT (8･4)
′～′

■_Iヽ

となる o GPより大きい空間は･promote且 excitationなし平均興奮確率

は生坤的最大酎 に達 し波動は消滅するo Ceよ9小さい空間では平均興奮確
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率は次第に減少 して OJに怒 りnoiSeのみになる.

この例では入力に対し空間は波動 密生ずるものだけでなく,興奮が最大に連

する空 態 も存在するO もし 322が興奮するとそれより大 きい空間に抑制が働ら

くよう抑制 ニュー ロン密介 して =PSP (抑制後シナプス電位)が発せ られる

藤癖に′なっていれば 串eのみが興奮す るo これは細胞間に特殊夜鮭合のあるを

デ′Vであるが,前述の現象は もっと一般的な鮭合の場合 にも議論されるP. その

場合空間内に隣 り合 った細胞の伝達暗闇がTになるよう,適当な細胞点を仮想

的に設営することが出来 る O そ うして新たに番号付け られた細胞体か ら怒る空

間で i･j間の伝達確率が 才ij'伝達時間が Tであるとき, ij要素が 伊ij

であるようをマ ト1)ックスをgであらわす. ある点Mに甑 する多量空間につい

て議論する o gのM行を 皿J, M列をmとするとM点に駒する規祐化条件

(7･4)は

協馳J守-2aT
阜MM - . (8･5)

で与え られるo 但 し鑑は単位行列 ,サフィックスMMは MM畢素を意味する｡

Secular eqtlation

lA2 盛 - 1ダ- m -/I l- 0

の根の一つを ILとすると平均興奮確率は

<st(ち)>- (l il) t/I < S用 )>
′ー′. ′ヽ-メ

(8･6)

(8･7)

で与えられる. 但 し工.は ii要素が 1で他がすべて 00:)マ 下り･ツクスを意味

する｡この興奮波の周知は

nn′(,C/--2

(jtiii- ダ)I:
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§?. 脳波の移行

前節の議論か ら帰結する興味深い現象 として脳波の移行の間藤がある.前節

の簡単妄例 をとれば ,生琴的活性の低下に伴い伝蕪確率が減少 したとすれば,

reと叩Ia;r excTJitationの存在する領域は次第に大 きくなるO それに伴 覆い

(5･4)か ら興奮 モー ドの周期は次第に大 きくなる｡ この こと(r:よって覚醒か

ら陛眼へめ移行に伴い胞嘘がゆるやかな波に浸ってい くことが説明されるo覚

醒か ら陸眼への移行は Iocaliz,ed･elx''ita･tionから glotaleⅩCitatiori

-の移行密伴 うこと.が知 られる｡覚醒時の意識 作用が活性の高い状静で ,且,

promoted_excitationの抑制の働いた多数の局所的興奮か ら夜る状鮮であ

るをらば ,陛眠 (逆説陸眼は除いて)は活性の低い,抑菟沌)少い非局所的興奮

状睦 と考える ことが出来 ようO では活性の低下は何によって持た らされるか?

考え られる原因の一つは加え られる noi-qE･甲変化に伴 って触倍や伝達確率が

軌少することであるo′或いはシナプス間伝達物質 をどに対する直接 的 な生弾的

減少が加え られるの′かも知れ食い｡ この点に関 して現在は何 も云え なho

ニ31-ロン群の Coユlectivemotionによって胸壁 を説明 しようとの試み
9)

は Farley の実験に見 られるO各触胞体を鮭合する Iineはその伝達率に於

てはすべて等しいが ,伝達の時間遅れが確率分布するとして計算機実験 が行な

われたO そ,の敵巣 ,近い細胞体間のみに結合がある場合は,引 き続いた二つの

適当を timirigの刺激によって,巡回する周期的波動が生 じ,遠い細胞体間

に結合かみる場合は一つの刺激で匝久的発火 を引起すことが出来るが,計算機

実験の時間内では周期性は見られなかった. 前者はβ波に,後者は α波に似て

いる. 前者で二つの適当を timingの入力が必要な理由は,始めの入力による

発火が他-伝わる後に,細胞体の不応期aj存在 VL'よって,発火不能領域の帯が

従 うからであ り,そ の･帯 の間 をめ って 発火が伝 わ るO 二番 目に加 え られ･

右入力 は ,始めの入 力に よる発火 不能儲∴域 及 びそれ 自身 にーよる不 能領 観

の 闇 をぬ って伝わる為に ,伝 葺経 路が時間的 に変動す る流動 回路 網が生

じ ･,そ れが適当 を形 の時 にの み恒 久的発火 源 が 自己 再生 され る為である｡

Fa･rley性 馳値 の あ る シ ステムで,抽値が random に変動することを,単

位長さ当 りの伝達確率の確率分布としてモデ/レ化 したが,その場合従う方程式

密鮭合定数が確率分布する Caia血elloeq.としたが ,ここでの解析では
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(神経力学 (I),§5.)線型 を確率方程式に従 うとせねばを ら夜V､点で異な り,

一つの入力で も周欺性が見 られるとい う異 った転果変もた らす｡尚値を ran.-

a_omに変動 させ ,且 Caiar】iElloe:q.を用いる場合は ,ここでの解析が適用

され ,その場合恒久的発火に必要な加える二つの入力の timing も rand.om

に変動する Oその平均は一つのモー ドとみなし得 るか ら,入力モー ドに対す る

1O)
望まれる . 確率分布 を導入 し夜い薗定的 夜回路網での同様の実験 は Farley

の壊合 と似た鮭巣を持た らした｡noise のない システムの応答は加える入力

の timingにより異 をって くる ことが知 られ,tirringの速いVLよる網状神
11)

縫糸の活動の達Vlが調 べ られて い る̀ ｡ 脳 に於ては常に noise が存在すると

見なす方が 自然で ,noiseによる観値の変動色毎大 した実験は入力刺激 を各

細胞 に与える駆動ニ ューロンの存在する募状神経系で,rJOiLQe:の存在による

二 二 ItI_i'･:I:∴ -霊 二 三 .-:_:-:I,'二 二 三 .∴

こでの解析は輿奮 モー ドの特異性密議論 したが ,位相差による興奮の時階的ず

れ も運動制 御 系では特に大切 になって くるO

(未 完 )
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