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はじめに

我々が本当に知りたい滴神作用や心は､脳という物質的基礎に立脚していることには間違

いないであろうが､脳の仕組みを理解することと精神作用や心を理解することとは次元の異

なる問選であるように思われる｡しかしながら､物質的基礎に関する理解のないところで精

神作用や心を論じることが果たして可能なのであろうか､筆者には甚だ疑問である｡そこで､

行動主義者のワトソンがそうしたように､しばらくは (もしかすると遠い将来にわたって)

本当に知りたい精神や心を論じるのはお預けにしたい｡そして､神経細胞の応答特性を記述

するために､行動科学の中心的手法であった刺激応答理論的アプローチを取ろう｡ このよう

な方法論を用いることは､心をブラックボックスとしてしか扱わなかった行動科学から積極

的に心のモデル化を行なう認知科学へと発展してきた心理学の歴史を逆に辿る愚行と見える

かも知れない｡しかしながら､刺激応答理論的アプローチは､人間のマクロな行動にではな

く神経回路における膚号の流れに通用するときに有効性を発揮すると筆者は考える｡ すなわ

ち､刺激としては外界からの感覚入力刺激が､応答としては特定の神経回路を構成する個々

の神経細胞のインパルス発射がそれぞれ対応する｡また､感覚入力刺激に対する個々の細胞

の出力応答特性を記述する応答関数は､まさに電気生理学的方法によって求められる ｢受容

野｣に相当する｡

こうしてみると､ブラックボックスに当たるものは神経回路の解剖学的構造ということに

なる｡もしも受容野を知りたければ解剖学的構造がわかればよい｡行動科学では問うべから

ざるものとしてブラックボックスを設定したが､我々はこれに相当する解剖学的構造は問う

べきものと考える｡ この点において､ここで述べるアプローチと行動科学的アプローチとは

大きく異なる｡

ヒュ-ベルとウイーゼルによる先駆的研究(1962)に続く一連の発達脳の研究によって明らか

になってきたことは､大脳皮質の神経回路は動物の発達初期の特定期間における外界からの

感覚刺敵に依存して形成されるということである｡このような発達論的研究は､我々に神経

回路の構成に関して多くの情報を与えてくれる｡生物系においては､構造が機能を規定する

一方で機能が構造を修正するという動的な機能構造連関がしばしばみられるが､神経回路の

感覚刺激に依存した発達 (このことを神経科学では自己組織化という)もやはり､生体に特

徴的である動的な機能構造連関の一例とみなすことができるであろう0

仮に､この自己組織化の過程が簡単な原理によって実現しているならば､それを用いてシ

ナプス結合様式という神経回路の解剖学的構造を知ることができ､ひいては受容野という生

理学的パラメータに関する知見を得ることができる｡ すなわち､神経回路の自己組織化を論

*本稿は,編集部の方から特にお願いして執筆していただいた記事である｡
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じることによって､神経系の機能と構造が同時に求められてしまうことになる｡本箱は､こ

のような観点から理論神経科学を構築すべく著者がおこなってきた研究を中心にまとめたも

のである｡

本箱の構成は次の通りである｡はじめに､電気生理学的観測量である受容野と神経回路の

自己親織化について述べ､生理学的知見についても簡単に解説を加える｡次に､シナプスの

可塑性に対するモデル化について議論し､シナプス密度に関する非線形時間発展方程式を求

める. さらに､この方程式の解が勝者独り占め (Winner-Take-All)の性質をもつことを利用し

て､神経回路の自己組織化の開選をスピン系の熱力学の間恩に置き換える｡この過程で求め

られたハミルトニアンに含まれる神経活動の相関関数をモデル化することにより､さまざま

な特異的神経回路を反映した受容野とコラム構造がコンピュータ･シミュレーションによっ

て再現できることを示す｡また､特に眼優位性コラムの形成に注目して､より簡単化したイ

ジングモデルによる解析について述べる｡ さらに､理論的に得られた結果とさまざまな視覚

環境における生後発達の生理データとの比較を行なう｡ そして､最後に､未解決の問題の整

理と将来への展望を述べる｡

野と自己組織化

大脳皮質感覚野の神経細胞による外界からの入力膚号の処理変換方法は､その細胞の応答

特性を表す受容野によって決定される｡視覚入力系 (図1)を例に取れば､受容野は､光照

射によってその細胞のインパルス発射に影響を与えうる網膜上の限局された部位と定義され､

光照射によってインパルス発射が促進される部分と抑制される部分から構成される1)｡網膜

の出力細胞である神経節細胞や､それが視神経を介してシナプス結合する外側膝状体の神経

細胞の受容野には､スポット光をその中心部分に照射したときにインパルスを出し周辺部分

に照射したときにインパルス発射を抑制する同心円状の括抗領域をもつオン中心型と､括抗

領域が反転したオフ中心型がある (図2a,b)｡また､第一次視覚野の神経細胞には､細長く

延びた中心領域とこれを両側から挟む2つの括抗領域からなる受容野をもつ単純型細胞と呼

ばれるものがある｡最近の知見では必ずしも対称なものばかりではなく､反対称のものやど

ちらにも分類できないものも兄いだされている (図2C,如)｡ 機能的には､動物が外界を視

覚認識するときの初期過程として､このような受容野による線分や輪郭線という要素的特徴

の抽出が行なわれると解釈されている｡

物理系とのアナロジーから､神軽細胞の受容野は､外界からの感覚刺激に対してインパル

ス放電としての反応を記述する応答関数と見なすことができる2)｡すなわち､外界からの入

力刺激に対する神経細胞の応答としての出力は､

(OuQutaCLivio･)=gt.(ItpuTstimuhLS)
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と表すことができる.ここで､･は一般には何らかの非線形演算を意味し､応答関数である

受容野gtは､刺激と応答の履歴に陰に依存する.この履歴依存性が生体の学習や適応による

ものである｡つまり､卸ま時刻tでの入力刺敵に対する細胞応答のし方を支配する一方で､

過去の人力刺激と細胞応答によって修正を受けることにより学習や記憶の効果を取り込んで

いる､と考えるわけである｡

また､受容野は感覚受容器から間鬼の神経細胞に至るまでのシナプス結合の様式によって

決定される｡したがって､神経細胞による信号処理特性を知ることは､応答関数である受容

野を求めることでありシナプス結合の様式を求めることである｡

もしも､シナプス結合の形成が簡単な温別によって実現しているならば､それを用いてシ

ナプス結合様式という神経系の解剖学的構造を知ることができ､ひいては受容野という生理

学的パラメクーを知ることができよう｡そこで､シナプス結合の可変性､すなわち､シナプ

ス可塑性に基づく神経回路の自己親織化を論じることによって､応答関数である受容野を求

めようというのが筆者の目論見である｡

このような自己範織化の過程は､撒視的に見れば神経活動に依存したシナプス結合の形成

および衰退の過程であり､巨視的に見れば動物の経験に依存した大脳皮質の発達過程である｡

また､この過程は､神経回路が情報処理をすることによって､ますます効果的な情報処理を

可能にするように神経回路自らを組織化してゆく過程と見ることもできよう｡

2.可塑性に関する生理学的知見

シナプス可塑性には､大別して(1)発達における可塑性と(2)学習における可塑性とがある｡

前者は､臨界期または感受性期と呼ばれる発達初期における特定の期間だけ環境からの影響

によって初発結合が変化し得るような可塑性を意味する｡ この場合､シナプスの発芽や消失

といった神軽結合自体の生成消滅が関与する｡ ｢三つ子の魂百まで｣という諺は､三才児ご

ろまでに獲得された性質はその後も保持し競け､そう簡単には変わらない､といった意味で

あろうが､まさに､上述の臨界期を示唆するようで興味深い｡

一方､後者､すなわち学習における可塑性は､発達におけるものほど過激な変化はしない

かもしれないが､成体になってもなお神経結合における信号伝連効率の可変性が維持されて

いることを意味する｡では､これら二つの可塑性はまったく異なったメカニズムに基づくも

のなのか､あるいは､ある程度共通のメカニズムをもっているものなのか､といった疑問が

生じる｡

ヒトの海馬は､学習や記憶に深い関係を持っていると言われ､海馬における錐体細胞でみ

られる長期増強伽ngTemlPbtemidon,IJTP)が学習の素過程であると考えられている｡その長期

増強現象のあるものは､グルタミン酸やアスパラギン酸などの興奮性の神経伝達物質に対す

る受容体のサブタイプであるNMDAP一皿池ylJ,aspanatq)タイプが関係していることが明らかに

なってきた｡実際､NMDAタイプの括抗阻害剤であるAPV(d-21amin0-5やos沖mOValerate)を海馬
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に投与することによってLTPがおこらなくなることが確認されている')｡

ところが､最近､NMDAタイプがネコの視覚系の発達にも重要な役割を演じているという

ことが報告されている｡すなわち､APVを脳内に直♯投与しながら育てたネコの視覚野では､

神経細胞の応答における方位選択性の獲得が阻害されるという4)｡

このような知見を稔合すれば､学習における可塑性の解明においても､発達における可塑

性の解明においてもNMDAタイプが重大な鮭を撞っていると言えよう｡本理論は､この

NMDAタイプの作用機序のモデルに基づき､大脳皮質感覚入力系の発達､特に受容野の形成

と皮質上のモジュール構造の形成を説明するためのものである｡

理論の説明に先だって､NMDAタイプの作用機序と皮質モジュール構造について若干説明

を付け加えておこう｡

2.1.NMDAメカニズム

グルタミン酸を興奮性の神経伝達物質とするシナプスが､晴乳動物の脳内に広く分布する

ことはよく知られている5)｡その受容体は､まず､チャネルと受容体とがひとつの分子から

なるionotropicタイプとチャネルと受容体とが別の分子に別れて存在し受容体からの信号の伝

達に0プロテインが関与する叫 Cタイプに分類される｡後者のタイプにはサブタイプと

して何種存在するのかまだ確定していないが､前者については以下に述べる三種のサブタイ

プに分類されている｡

弟一種は､NMDAを選択的親和剤とし､APVを括抗阻害剤とするNMDAタイプ受容体であ

る0第二種､第三種は､Kym mic血dを共に括抗阻害剤とし､APVには影響されないが､

糾 明血icacidあるいは､mIlicacidを親和剤とする受容体であり､前者をQdsqualaLeタイプ､後者

をXainaLeタイプという｡これら二種の受容体は､non-NMDAタイプと給称されることもある｡

通常は､シナプス後膜においてはNMDAタイプとnon-NMDAタイプとが共存している｡

NMDAタイプとnon-NMDAタイプとでは､興奮性シナプス後電位の継続時間に大きな違いがあ

り､non-NMI)Aタイプでは10ms程度であるのに対して､NMDAタイプでは200-3仙耶もある.

このNMDAタイプの遅い興奮性シナプス後電位はC㌔十の流入によると考えられている｡ また､

チャネルコンダクタンスも三種の間で異なることが確認されている句.

NMDAタイプがシナプス可塑性に関与することはほほ確実であるが､nonNMDAタイプにつ

いてはまだよくわかっていない｡NMDAタイプにおける長期増強現象としてのシナプス可塑

性のメカニズムは以下のように説明される')(図3)0

NMDAチャネルは､通常は細胞外のMg2'によってブロックされているために､シナプス前

終末から放出された伝達物質がNMDAタイプに結合しただけでは､細胞外のイオンを取り込

むことはできない｡しかしながら､シナプス前終末から放出された伝達物質のNMDAタイプ

による受容とシナプス後膜の脱分撞 く細胞内の電位は通常細胞外よりもマイナスに分極して

いるが､その電位に比べてプラスに分橿すること)とが同時に生起したときには､M♂十のブ

ロックがはずれることにより､NMDAチャンネルを通してカチオンを細胞内に取り込むこと

ができる.このとき取 り込まれたカチオンに含まれていたCa2'により､細胞内酵素反応が開
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始する｡ 最終的には､C㌔◆に依存したセカンド･メッセンジャーの作用を介して､シナプス

結合が強化されると考えられている｡ ここで重要な働きをするシナプス後膜の脱分極は､シ

ナプス前終末から放出された伝達物質がnonNMDAタイプ受容体に作用して引き起こされる場

合と､他のシナプス結合で発生した脱分嬢が樹状突起を介して伝播してくる場合とが考えら

れる｡このメカニズムの骨子を要約すると次のようになる｡ すなわち､ ｢シナプス前終末か

ら放出された伝達物質のNMDAタイプ受容体への結合とシナプス後膜の脱分梅とが同時に生

起したときには､シナプス結合が強化されるO (図4a)｣｡以後､これをNMDAメカニズム

と呼ぶことにしよう｡

シナプス可塑性のモデルとしては､ ｢シナプス前神経細胞がインパルスを発射したときに

シナプス後細胞もインパルスを発射するならば､それらの間にはシナプス結合が形成される｡

また､既に結合が存在する場合には倍号の伝達効率がさらによくなる｣というヘップ別が有

名である7)(図4b)｡上記のNMDAメカニズムは､ヘップ別の妥当性を支持するものと受け

とめられている｡

確かに､ヘップ則とこのNMDAメカニズムとの類似点として､シナプスの強化がシナプス

前･後における活動の同時生起に依存するという点が挙げられるが､一方では､NMDAメカ

ニズムの方が二通りの意味で局所的であるという相違点がある｡すなわち､(1)ヘップ別では､

シナプス部位から樹状突起を介して空間的に鮭だった所にあるシナプス後の細胞体の発火を

必要としているのに対して､このメカニズムでは､シナプス後膜の脱分極だけで十分である｡

(2)ヘップ別では､シナプス前の任意の神経細胞の活動がシナプ■ス後の活動と連合し得るが､

NMDAメカニズムでは､シナプス前の活動は伝達物質の放出を意味するので､もともと軸索

で繋がっているシナプス前細胞の電気的活動のみが連合可能と考えられる｡ 言い換えれば､

従来のヘップ別は遠隔相互作用であるが､NMDAメカニズムでは近接相互作用となっている

点が大きな違いである｡このような局所性は､図4bのようなシナプス結合の模式図だけを

見ているだけでは見えてこない効果である｡

2.2.大脳皮質モジュール構造

｢脳内の神経結合｣という言葉から連想されるものは､複雑でランダムな結合であるが､

脳という構造体は予想外に親別的にできている｡その顕著な例が､噛乳動物の大脳皮質感覚

入力系にみられる特異的な神経投射である｡それは､末梢の感覚器で受け取った外界からの

膚号に内在する特徴を､ある種の親別に従って皮質上の神経細胞に割り当てるもので､換言

すれば､これは ｢皮質上に構成された感覚器の担う情報に関する地図｣とも言えるだろう｡

我々がものを知覚するときには､この皮質地図というモジュール構造を用いて外界からの信

号に内在する特徴の抽出･競合を行なうものと考えられる｡

サルやネコなどの噛乳動物では､右脹左眼に関わらず左視野 (正中線より左側の視野)の

情報が右脳に行き､右視野 (正中線より右側の視野)の情報が左脳に入る｡ したがって､左

脳の第一次視覚野は､右視野の像が映る右眼の網膜からも左眼の網膜からも投射を受ける｡

しかも､これらの神経終末との閥には何らかの競合が起こり､その結果､縞状に棲み分ける
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のである｡ この縞構造を ｢眼優位性コラム｣8)という｡ (本来コラムというのは､大脳皮質

の厚さ方向に展びた円柱状の構造単位を意味し､神経細胞の刺敵に対する応答特性が単一の

コラム内では一様であることから名づけられたが､この円柱構造の皮質上の2次元配列に対

してもコラム構造という呼び方をする場合がある｡)この様子は､放射性アミノ酸を成熟し

たマカタザルの片方の眼球に注射した後に大脳皮質後頭葉にある第一次視覚野を感光撮影す

ることによって観察することができる｡このため､弟一次視覚野入力層の神経細胞の多くは

左右のどちらかの網膜への光刺敵に対して選択的に反応する単眼性細胞である (この傾向は

ネコにおいてよりもマカタザルにおいて顕著である)0

収に左眼由来の眼優位性コラムを取り除き､右眼由来のものだけを取り出して隙間を埋め

て貼り合わせ視覚野を再構成するならば､網膜に提示された視覚刺激の空間的トポロジーは

だいたい保有されることが知られている｡ このことを ｢レチノトピー (Re血otopy)｣が成立

しているという｡

さらに､第一次視覚野の上層および下層には､網膜に捷示された線分の傾きに選択的に応

答してインパルスを発射する神経細胞が､その傾きに応じて帯状に並んでいる｡この帯状構

造を ｢方位選択性コラム｣ 8)という｡ また､線分の傾きには応答しないが色のコントラスト

に選択的に応答する神経細胞が､周期的に塊をなして配列している｡これを ｢色特異性プロ

ップ｣という｡

これらすべてが､皮質地図のモジュール構造を構成する｡通常､地図といえばロードマッ

プの類推から2次元空間から2次元空間への写像を､また､等高線図の類推から3次元空間

から2次元空間への写像を思い浮かべるかもしれない｡しかしながら､皮質地図は､神経細

胞の担う情報の自由度の数だけ原像の空間の次元は高くなるので､一般に高次元空間から2

次元空間への写像であると解釈できる｡

先に述べたヒュ-ベルとウイーゼルは､左眼由来か右眼由来かという自由度と0度から1

80度までの方位の自由度を視覚認識に必要な情報の1セットと考え､皮質の1mm角を視

覚情報処理における機能単位としてハイパーコラムという概念を提唱した8)(図5)｡まず､

入力情報は左眼由来か右眼由来かに応じて2種類の眼優位性コラムに分類される｡網膜に提

示された物体の輪郭巌の断片の情報は､その傾きに応じて選択的に発火する神経細胞の集団

である方位選択性コラムに分類される｡このハイパーコラムは視野の一部を担当し､第一次

視覚野内のハイパーコラムの位置とそれが受け持つ視野の位置とはほは連続的に対応する｡

すなわち､大局的なトポロジーの保存が見られる｡このような機能的構造は､網膜から第一

次視覚野への神経投射の自己組織化によって決定されるのである｡

3.シナプス可塑性のモデル化

3.1.既存のモデル

はじめに､従来のモデルの特徴をパイオニアであるマルスバーグのモデル,)を例に取って
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概観しておこう｡

既存の自己組織化および発達のモデルは､すべてヘップ別に従うといっても過言ではない｡

このヘップ別にはさまざまなバリエーションがあるが､前述の通り､基本は､ ｢2つのの神

経細胞のインパルス発射が同時に起こるときにそれらを繋ぐようにシナプスは形成される｣

というものである｡Pj,kをPSよびkにある2つの細胞を繋ぐシナプス結合強度､77kと77Uをそれ

ぞれシナプス前とシナプス後のインパルス発射の頻度とするとき､上記のヘップ別によるシ

ナプス結合強度の時間発展は次の差分方程式で表される｡

pJ･,A(n+1)≡pJ･,A(n)+qJ･77k (3.1)

すなわち､この式は､シナプス前後におけるインパルス発射の頻度が高いほどシナプス結合

が強固になることを表している｡しかしながら､この方程式はシナプス結合の増加だけを記

述するものなので､強化されるべきシナプス結合はただひたすら強化され､結局発散してし

まう｡そこで､この発散を回避するために取られてきた方法は､次に示すように任意の時刻

LZに対してシナプス結合強度に上限 (一般性を失うことなく1と置ける)を設定するというも

のであった｡

0≦pJ.,A(a)≦1 (3.2)

下限の0はPJ･.k(n)が結合の強度を意味することから来る. そこで､マルスバーグは(3.1)式から

得られたPJ･,A(n+1)の億を毎ステップ次のように規格化して与えなおすことによってシナプ

ス結合強度が骨に拘束条件(3.2)を満たすようにした｡

p,･.A(a+I)→p,･.A(n+1)/∑ pJ･.A(n+1).
k

(3.3)

3.2潮 しいモデル10)

しかしながら､このような拘束条件の課し方には任意性があり､また生物学的意味合いも

今一つ不明瞭である｡さらに問題なことには､非ホロノミックな拘束条件は一般に扱いにく

いということである｡数学的見通しをよくするためには､拘束条件を含まない方程式を用い

る方がよい｡

また､前に触れたNMDAメカニズムの知見に従うとき､果たして従来通りのヘップ別で良

いのだろうか｡まず､この点から考えていこう｡

NMDAメカニズムをここでもうー度繰り返すと､ ｢シナプス前終末から放出された伝達物

質のNMDAタイプ受容体への結合とシナプス後膜の脱分極とが同時に生起した時には､シナ
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ブス結合が強化される｣というものであった｡これを式で表すと智 -EJ.yJ･.kとなるoここ

で､EJ･はシナプス後膜電位を､～()'･kEW =ある細胞のインパルス発射によって引き起こされる

Jこおける伝達物質の放出量を表す｡この伝達物質の放出量はjとkを繋ぐシナプス結合強度

(本理静では以後強度という抽象的表現をやめ､シナプス結合の数密度という意味でシナプ

ス結合密度 と呼ぶことにする)に比例するであろう｡ したがって､VJ',kはさらに

YJ-,k=PJ',krTkと書けるので､NMDAメカニズムを考慮したヘップ別によるシナプス結合密度

の時間発展方程式は､以下のようになる｡

坐娃-EJ･pJ･.kqkdt
一 一一一一一= (3.4)

ここで､(3･1)式右辺のシナプス後細胞のインパルス発射頻度77J'がシナプス後膜電位Ej8こ､シ
ナプス前細胞のインパルス発射頻度77kが放出される神経伝達物質の量PJ･,k77kに置き換えられ

たのは2.1で指摘したヘップ別とNMDAメカニズムとの2つの相違を反映した結果である｡以

後､(3.4)式右辺でシナプス結合強度の変化が与えられるヘップ別を一般化して ｢局所的ヘッ

プ則｣と呼ぶことにしよう｡このように､この(3.4)式は(3.1)式と異なるが､やはりPj,kの発散

に導くことにはかわりない｡そこで､局所的ヘップ別とは独立の過程として､解が有限の正

値をとる次のような方程式を考えよう｡

智 -pJ･･k'l一字 p,･･k･' (3･5'

この方程式は､同じ餌を食する生態学的に等価な種が多数競合する系のポピュレーションダ

イナミクスと本質的には等価である｡この方程式の解は､初期条件がすべての如こ対して

pJ･,k≧0であるならば､o≦pJ･,k≦1を満たす｡つまり､方程式(3･4)は､拘束条件(3･2)を満た
すような解だけを与えることがわかる｡

そこで､次に2つの方程式を合体させた方程式

也 -p,･,a1-∑pJ･,k･)'gEjP,･,mk
dt k･

(3.6)

を考えてみよう｡ここで､gは次元を合わせるために導入された結合定数である｡この方程

式の解が近似的にo≦pJ･.k≦1を満たすためには､上式右辺第2項は十分に小さいことが必要
である｡したがって､以下の議論ではこれを仮定する｡

式(3･6)の右辺がPJ'･kBこ比例するために､P,･･k-0であるならば智 -oとなり､永久に

pJ.,A-0の状態に留まることになるoそこで､ある程度の柔軟性をもたせるために､式(3･6)の
右辺に無限小の正数ej,kを付け加え､これをシナプス可塑性の基本方程式としよう｡ すなわ
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坐娃 -p J･,A1-∑pJ･,k･)'gEJpJ.,kqk'Cj.ka k･
(3.7)

ち､

それでは､拘束条件を回避するために導入した(3.7)式右辺第1項およびPJ'.kの変化に柔軟性

をもたせるために導入した第3項の生物学的意味付けはどのようになるであろうか｡

生態系における餌に対応するものは､シナプス結合の集団にとっては何であろうか｡シナ

プスも細胞の一部である以上､栄養の補給が必要である｡ よって､何らかの栄養因子と考え

るのが安当であろう｡このことから､(3.7)式右辺第1項は､標的神経細胞の樹状突起から放

出され､さらに近傍のシナプス結合部により取り込まれたシナプス後栄養因子による安定化

の機構 (図6a)と解釈できよう｡ このとき､単位時間に放出される栄養因子の量に制限が

あると仮定すれば､シナプス結合の密度が高いほど一つ当りのシナプス結合部が吸収できる

量が減る｡このため､シナプス数の増加はシナプス結合密度が高いほど抑えられ､結果的に

シナプス結合密度はある値に収束するのである｡

第3項は､局所的ヘップ別にもシナプス後栄養因子にも依存せずにシナプス結合を形成す

る作用を表す｡すなわち､自発的なシナプス形成のメカニズムである｡これは､シナプス前

側の細胞体または近傍のグリア細胞で合成されたシナプス前栄養因子が､軸索輸送によって

シナプス部位まで送られそこで作用する (図6b)と考えるのが安当であろう｡

3.3.基本方程式の性yo)

ター'ゲットの神経細胞層内のシナプス患合を考慮すれば､膜電位EJ.は陰にフィードフォワ

ードのシナプス結合密度PJ'･k%含む｡膜電位のゆらぎは入力インパルス発射のゆらぎ677kとシ

ナプス結合密度PJはに対し線形に依存すると仮定するならば､次のように表される｡

SEj･k-写 vJP;･守tpJ･･舟
ノ

(3.8)

vPo.ftはターゲット層内の神経細胞どうLを繋ぐ軸索分布と樹状突起の分布を反映したシナ)'J
プス問相互作用関数である｡ここで､シナプス前インパルス発射ゆらぎSqkをガウシアン確

率変数と見倣し､その相関関数は

tT::I-(SqkSqk･) (3.9)

であたえられるo wj,A-g如 kと置くならば､方程式(叩は次のように書き換えることがで
きる｡
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坐 娃 -p,I,A(1-∑pj.k･+W-i.k'SW～,,k)'ej.A.
dt k･

このとき､Wj･kは平均膜電位Ej､平均インパルス発射頻度77k､

インパルス発射ゆらぎの相関関数IEek･%用いて次のように与え

W-j.A-g読 ･g∑.VJT,?･t,kP:ek･PJ･･,k･･∫
j7tj.A

(3.10)

シナプス間相互作JWJP;oJ?･t､
られる｡

(3.ll)

上武の右辺第2項の和において､j4'としたのはシナプス結合の自己相互作用を除くためであ

る｡この自己相互作用は､シナプス結合を介して伝えられたインパルスによって生成された

シナプス後脱分庵と後続のインパルスとの連合を表すものである｡しかしながら､このよう

な状況は､シナプス前細胞がかなり高頻度でインパルスを発射しなければならず､invivoに

おいては生起しにくいと考えられるので(3.ll)式から取り除かれた｡

また､シナプス結合が変化する時間1Sに比べて電気的活動度の時間変動は激しいので､シ

ナプス結合の繋ぎ替えが起こる問に有効に作用するWj,kのゆらぎSWj,kEi､ちにわたって時

間平均された6W～j,kで置き換えた｡:一■コ
以後しばらくは､SWJ･,k=0の場合について調べてみようo

EJ･,A= 撃 という変数変換によって､方程式(3･10)a

些娃=_亜
Lk Sfj,A

(3.12)

と変形できる｡したがって､この系はグラジエント力学系であるので､解の安定性は保証さ

れる｡ このとき､汎関数朗は次の式で与えられる｡

亘か-i沌 eJfk-(亨S,中手ej･klodej･k)]

-i)!EJ'払 iJ;JyJTJf･trkP:ek･E,fkfj?･k'･
(3.13)

方程式(3･10)8こおいて (SW～j.k=0)､任意のk,k一任≠k)に対してiVj,k≠Wj,k･を仮定する｡
さらにまた､すべてのkに対してWJ･,k<<1を仮定する｡このとき､仮にWJ･,kが 定数であると

すれば､すべてのJに対して安定解はただ1つ求められ次のようになる｡

｢ノ硝 定される撒小領域に,fいて､集合Bj-(klcj.k≠0)の要素の中でW-j･kを最大にする
k-koに対してのみpJ･,A.=(1+WJ･.A.)+0(e)となり､他のkに対してはPJ･,k=0(8)となる｡｣
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このことは､シナプス間に競合効果が働きうる微小な領域内では､ただ-種類のシナプス

結合だけが生き残り他は消失してしまう勝者独り占めqrnner-Take-All)の過程を示すものであ

る｡また､Wj,k<<1を仮定しているので､この平衡解は一種のスピン変数qj,拭 よって近似

PJ',k=qj,kと表わすことができる. このとき､qj,ku次の性質をもつ O

aj,k=Oor1,

∑qj,k=1･
k

実際には､Wj.kはスピン配位に依存して時間とともに変化するので､WJ･.kの最大値を与え

る上の値もまた全体のスピン配位に依存して変化する｡ したがって､すべてのJ=対してWj,A
が最大となるkが矛盾なく求められるときに全体としての平衡状腰が達成されることになるo

シナプス結合が繋ぎ替わるのに要する時間ちは､方程式(3.10)の解の非線形綾和過程について

の考察と6W～j,kのバリアンスが18に依存するということからセルフコンシステントに求めら

れ､句,k→ 0のとき､Tsう -となることがわかるolsの値が小さいほどシナプス結合は変化
しやすく大きいほど変化しにくいことを考えれば､シナプス可塑性はシナプスの前駆体が摂

取し得るシナプス前栄養因子の量によって親定されることを表している｡

4.熱力学的モデルへの再定式化

4.1.スピン変数による書き換え

ここでは､シナプス結合が変化するに要する時間で租視化して､シナプス結合密度という

アナログ量による記述からスピン変数によるデジタル量表示に移る｡ このとき､単一スピン

の遷移確率p(巧.k=1→ aj,k･=1)は､次のように与えられるo

p(qj,A-1→ aj,k･-1)-(0(Wj.k･-Wj,A)kSW～j.J

巨藷 卿 誓 ,ki 等 差 ,･
I;::書

2〆)(W)

(4.1)

ここで､SW～j,kについての集団平均を計算するときに､SW～j,kはガウシアン確率変数とした｡

さらに､(3･14)の右辺はロジスティック叫 11叩1(W-)･,k･-WJ･,k)q甘1によってよく近似でき
る｡

方程式(3･9)は､SW～j.k≡0のときにグラジュント力学系で表せることから安定な解のみをち

つことが示されたが､SW～)･,k≠0の場合にも拡大解釈して安定な解しか存在しないとし､詳細
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釣り合いを仮定しよう.これによって､平衡状態のスピン配位に対する分布関数Jreq((qj.A))

は

neq((qj.A))-zl叩 (辛 )
(4.2)

と求められる｡ここで.

H--sgn(O∑∑pkqj,A-q∑∑VJP.,?･strPk:ek･qj.kOJ･･.k･･ (4･3)
J keBj N' k∈Bj

V.)･)k'叫

･-鮒 ,

Z- ∑ ep (孝)･iaj.FO.ll

(4.4)

(4.5)

となり､Hが系のハミルトニアンを丁が有効温度をZが分配関数を表すことがわかる｡また､

ハミルトニアンの第2項の係数qEi､平均膜電位に依存するパラメータを表す｡

結局､シナプス結合のパタンは熱力学的平衡状態として取り扱うことが可能であることが

示された｡ハミルトニアンには､シナプス終末間に働く相互作用およびそのシナプス前神経

細胞のインパルス発射の相関関数が含まれる｡また､仮想的温度はシナプス安定化に要する

時間が神経細胞の発火の相関時間に比べて充分に長いときに低く､安定化に要する時間が短

いときに高い｡すなわち､シナプス結合が可塑的であるほど高温となり､非可塑的であるほ

ど低温となることを示す｡したがって､標的神経細胞層内のシナプス問相互作用と神経線維

を投射している細胞層内のインパルス発射に対する相関関数を与えたとき､有効温度のもと

で系の自由エネルギーを最小化するようなスピン配位がもっとも出現頻度の高いシナプス結

合のパタンを与える｡このことからも､脳内の神経結合様式は､外界からの入力情報と感覚

器の幾何学的配置に潜む統計的性質を強く反映して形成されることがわかる｡

4.2.最大情報保持原理との関係

リンスカーは､階層型の神経回路の自己組織化の基本原理として､ ｢入力情報をできるだ

け多く保持するように神経細胞どうLは結合する｣という考え方 (｢最大情報保持原理｣と

いう)を捷唱しているIl)｡言い換えれば､ ｢相互情報量を最大化するように神経回路は自己

親織化される｣というのである｡この考え方は工学的観点からはもっともらしい原理に思え

る｡

実は､糸のハミルトニアン(43)の主たる部分である第2項は情報理論的考察からも求める

ことができるのであるは)｡ある神経細胞層から標的神経細胞層に電気的膚号が送られるとき､
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一般にはその信号にノイズが乗る｡シナプス結合がスピン変数で与えられるとき､このノイ

ズが十分大きい場合の相互情報量を計算してみよう｡

2層からなる簡単なネットワークにおける相互情報量Jは､Eを単位行列､Wをノイズの相

関関数､CせCの転置行列とするとき､次のように与えられる1㌔

･-toglDeKE･W-lc'rPec)]･ (4･6)

このとき､2層日の側方結合も考慮した場合の1層日の細胞から2層日の細胞への結合を

現すCj,kは､

cJ･･k-写 vJV･stqJ･･,A
∫

-V.postqj,i･∑ vJ::･Stqj･,A+I
J7tj

(4.7)

となる.(4.7)杏(4.6)に代入し近似的に相互情報量を求めよう｡計算を簡単化するため､ノイ

ズの寄与が十分に大きく空間的に白色であり､シナプス間相互作用の対角成分vopostが非対
角成分の絶対値に比べて十分に大きいと仮定すれば､

･-iTr[Log(E･W-lc'rPec)]≡iTrW-1C′rPrec

∑
.‥〃

.ai

r;.:･f
U=jI)

∑vJPu?･sttで,ei･oj,kq1,,k･･′
A.A

ゆえに､(4.3)式第2項と見比べることにより､

･-一等 H.･

(4.8)

(4.9)

となる.すなわち､相互情報量Jはエネルギー関数に比例し符号が逆転することがわかる｡

このような考察から次のようなことが導かれる.自由エネルギーを最小化するスピン配位

は､絶対零度においてはエネルギー関数の値を最小化することによって実現するので､相互

情報量を最大化することによって実現するとも言い替えられる｡このことから､ノイズが十

分大きいという近似のもとでは､筆者の理論は最大情報保持原理によって情報理論的意味付

けが可能であることが明らかになる｡一方､1)ンスカー流の情報理論的方法とは異なり､こ
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の熱力学的方法はシナプス結合の生成消滅の過程 (有限温度の効果)を扱うことができる｡

この点において､筆者の熱力学的理論形式の方が適用範囲が広いと言えよう｡

5.受容野の定式化

後の草で自己組織化の理論から得られる神経細胞の受容野を議論するための準備として､

ここで､受容野を計算可能な形に定式化しておこう2)｡

まず､視覚刺激Sk(()や神経細胞のインパルス発射頻度竹(t)は､時間に依存しない平均の部

分とゆらぎの部分に分解できるものとしよう｡このとき､ゆらぎの部分に情報が含まれてい

ると考えて､式(I.1)をゆらぎについて線形化すると一般に次のように書ける｡

SqV･(t)= ∑ gij,A(トF')おk(t')d . (5.1)

受容野の時間応答特性は本理論の適用範囲を超えるので､ここでは簡単に時間に関してデル

タ関数的な応答特性を仮定する｡ したがって､

677J･(()-∑RJ･.k6Sk(t)･k
(5.2)

一方､(5.2)式の左辺のインパルス発射ゆらぎは､シナプス前層における神経細胞のインパ

ルス発射ゆらぎ677k(E)を用いて以下のように書ける｡

SqJ･(t)-∑∑vJU･Stqj･.k･6nk･(t)･rJjA
(5.3)

さらに､シナプス前層のインパルス発射ゆらぎは視覚刺激のゆらぎ6Sk(t)を用いて以下のよ

うになる｡

Sqk(t)-∑V苫ek･SSk･(t)･k'

(5.4)式を(5.3)式に代入し(5.2)式と比較すれば､受容野Rj,紹 次のよう求められる｡
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シナプスの可塑性と神経回路網の自己組織化

Rj.A-∑∑vJS･Stqj･,k･VkT;ek･ (5･5)t I
j k

また､この受容野はシナプス後層のインパルス発射と白色ノイズとしてのスポット光刺激

との相互相関を以て次のように表すこともできる｡

RJ,kS(1-t')-(Sqj(i)SSkW(,I)). (5.6)

6.第一次視覚野入力層におけるモジュール構造形成への通用

上記の理論に基づいて､眼優位性コラムの形成を中心に外側膝状体から第一次視覚野4層

への神経投射の発達を議論しよう｡ はじめにある程度現実的なモデルを用いてサルとネコの

相違を論じ､次に簡単なモデルを用いてコラム形成のメカニズムを詳しく解析し､異常な視

覚環境で成育した動物の眼優位性コラムに関する実験結果と比較をする｡

6.1.現実的モデルの定式化14)

まず､外側膝状体神経活動に対する相関関数をモデル化する必要がある｡外側膝状体は､

網膜と大脳皮質を結ぶ中継核として知られているが､ただ単に中継機能しかもたないと仮定

するならば､そこでの相関関数を網膜でのそれに置き換えることが可能となる｡したがって､

以後相関関数丁やreとして碑網膜神経節卵胞のインパルス発射に対する相関関数を考えること

にする｡また､眼優位性やオン中心型とオフ中心型の自由度を議論するために､シナプス前

細胞を指定するための変数k%次のような変数の親み合わせ(kpl鵜)に置き換える｡このとき､

kは神経節細胞の網膜上における位置を表す2次元ベクトル､Aはその細胞が左眼の網膜上

にあるときに(+1)を取り右眼の網膜上にあるときにく-1)を取る変数､抱はその細胞がオン中心

型細胞のときに(+I)を取りオフ中心型細胞のときに(･1)を取る変数と定義する｡

神経節細胞のインパルス発射には2種類の成分がある｡ ひとつは外界からの視覚刺激によ

って誘発される成分であり､もうひとつは自発的な成分である｡ 後者の自発的インパルス発

射は､光受容細胞の電気的活動におけるゆらぎに由来する成分とアマタリン細胞のインパル

ス発射におけるゆらぎに由来の成分とに分けられる｡したがって､神経節細胞におけるイン

パルス発射のゆらぎ677w IJ,2は､数式で表すと次のようになるo

SqkpIJb-∑p2VkP;ekSSk･･∑p2VkPr;ek句kP･hJh十∑vkAデk･8qkA･抑 (6･1)
k' k' k'

ここで､恥 ､SqkP･hpl､SqkA･Ji,それぞれ､外界からの光刺激におけるゆらぎ､光受容細
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胞におけるインパルス発射ゆらぎ､アマタリン細胞におけるインパルス発射ゆらぎ15)を表す｡

また､vkAデk･はアマクリン細胞から神経節細胞への神経結合を表す関数であるo
ふたつの眼球は空間的に完全に分離しているため､一方の網膜における自発的インパルス

発射と､他方の網膜における自発的インパルス発射とは確率的に独立な事象とみなすことが

できる｡ 一方､外界からの光刺激は､動物が斜視でないならば､左右の網膜の対応する位置

にある2つの神経節細胞を同期してインパルスを発射させる傾向にある｡これらのことを考

慮し､自発的インパルス発射を白色ノイズと仮定するとき､それぞれのゆらぎの大きさg"負 ,

易を用いて相関関数Ii:pet,P2;k･.pl･,y;は次のように与えられるo

Tf,rpel,P2;k･,pl･,Pi- glP巌 Cr.,)k･･g2FL2IL2SpIP;Ct2;)k･･g,Spl,PI･CY;)k･･ (6･2)

′

cY;)k･- ∑ vkP:eJ)m;m･V:r･e;k･･
〝1-〝I

cY;)k･-∑ vkPtemv:r;k･･〝一

cY;)k･-∑vkA㌔ l票k･･
仇

(6.3)

(6.4)

(6.5)

ここで､Dm;,.･は､外界からの光入力に内在する空間相関を表し､動物の成育環境を反映す

る量である｡たとえば､ジャングルの中とサバンナと新宿の高層ビル街とではこの相関関数

に相違が見られるかもしれないし､この相違が視覚皮質の発達に影響を及ぼす可能性も否定

できない｡が､ここでは問題を簡略化するために､外界からの光入力も白色ノイズであると

収定し､D,n;,n･は単位行列とする｡ したがって､

Irpel.P2;k･.pl･.p;-純化(gl･g28pl.Pl･)Ci2;'k･･g,Spl,Pl･C;3;'k･ (6･6)

′

となる｡

さて､次に問題になるのは､VkPr.,ekやytデk･の具体的な関数形である｡p2V…r.,ekが､サルや
ネコにおいては中心部と周辺部とが括抗する同心円状の網膜神経節細胞の受容野を表すこと

を考慮に入れるならば､メキシコ帽型の関数を選べばよいことがわかる｡したがって､次の

ようにモデル化できる｡

V…:ke･-& ep(-5 ,一芸 exp(-5 ,･
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シナプスの可塑性と神経回路網の自己組織化

vfデk･に関しては､単純に距牡とともに単調に漉少する関数として､次のようにモデル化
しておこう｡

vkT-芸 叩(葱 ･ (6･8,

このようにして､YkPr;ek･とVkAデk･からCi2;'k･とcY;'k･が計算でき､相関関数Tf,rpel,P2;k･p誹
(6.6)式によって求められる｡

シナプス間の相互作用関数V誓,stは､近距社的には輿菅性であり､達距離的には抑制性であ
)J

るとモデル化しよう｡このことは､実験的にというよりも､むしろ眼優位性コラム形成など

のストライプ模様を再現するための理論研究によって支持されてきたものである16州 ｡･敢て

解剖学的に解釈するならば､ ｢大脳皮質においては抑制性神経細胞の軸索は興奮性神経細胞

の軸索よりも長く､興曹性神経細胞がシナプス結合する範囲よりも遠くの細胞とシナプス結

合する｣ということになろうか｡

関数形は､VkPr;ek一と同様にガウス関数の差で表す｡すなわち､

vJp:･st-蓋 exp(-A ,一芸 exp(-A ,･ (6･9)

以上で述べられたモデルをモデルAとしよう｡モデルAでは､レチノトピー､左眼と右限､

オン中心型とオフ中心型というサブモダリティすべてをスピン変数の内部自由度として考慮

した｡次に､レチノトピーと左眼と右眼とオン中心型 (またはオフ中心型)のみを考慮した

場合をモデルBとしよう｡このとき､シナプス問相互作用関数には何ら変更はないが､相関
′

関数は修正を受ける｡p2の値は常に+1(または-1)であるのでIL2P2-1となり､次の式で与えら
れる｡

･rpel;k･p1,-glCi2;'k･･SvIPig2Ci2;'k･･g,CY;'k･)･ (6.10)

6.2.実的モデルのシミュレーション

以上のようにして求められた相関関数と相互作用関数を用いて､モデルAとモデルBに対 し
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て熟浴法に基づくモンテカルロシミュレーションをおこなった｡初期パタンとしては､ラフ

なトポグラフィーをもち､左眼由来と右眼由来の神経終末は皮質上にランダムに配列し､オ

ン中心型とオフ中心型の神経終末も同様にランダムに配列したパタンを用いた｡

図7aは､シミュレーションから得られたモデルAに対する眼優位性コラムのパタンを表す｡

右眼由来の神経終末と左眼由来の神経終末が2次元的な視覚皮質上で不親則な模様をなして

凄み分けることを示している｡図7bは､十字形の明るい像を網膜上に提示したときに視覚

野入力層でアクティビティを伝えるシナプス終末の分布を表す｡大橿的には十字形を保存し

ているが､島状に分推した領域が多数みられる｡ このことから､トポグラフィーは大鹿的に

は成立しているが､局所的にはいたるところで壊れていることがわかる｡ 図7Cは､オン中

心型細胞からの神経終末とオフ中心型細胞からの神経終末とがストライプ状に凄み分けるよ

うすを表す｡式(5.5)に従い､自己組織化によって得られたスピン配位を用いていくつかの覗

覚野細胞について計算した受容野を図8に示す｡図2C･dこ示したような形の受容野が本モデ

ルから得られることがわかる｡

図9は､モデルBから得られた脹優位性コラムのパタンとトポグラフィーを示すものであ

る｡ モデルAから得られる眼優位性コラムのパタンはバンドの幅がゆらいだ不況則なパッチ

状の模様であったが､モデルBから得られる眼優位性コラムのパタンはバンドの幅が一定の

ストライプ模様である｡ また､図9bからわかるように､モデルAとは異なりアクティビティ

を伝えるシナプス終末の分布がきれいな十字形になることから､モデルBではトポグラフィ

ーは微視的にもよく保有していることがわかる｡モデルBに対する受容野を求めてみると図

10のようになる｡これらは､モデルAの場合が方位選択性をもつ受容野であったのとは異

なり､網膜や外側膝状体の出力細胞においてみられるのと類似の同心円状の受容野である｡

ここで､実験的に得られているサルとネコに対する眼優位性コラムのパタンと上記の2つ

のモデルから得られたパタンとを比較してみよう｡図9aのパタンは､バンドの幅がいたる

ところで一定であるという点において､マカタザルの弟一次視覚野にみられる眼優位性コラ

ムのパタン (図11a)とよく似ている｡一方､図7aのバタンは､バンドの帽が一定せず不

親別にゆらいでいるという点においてネコの視覚野にみられる眼優位性コラムの形状 (図1

1b)に合致する｡また､モデルBに対して得られた受容野 (図10)はすべて､同心円状の

ものであったが､このことは､むしろ､マカタザルの入力層である4Cβ層では同心円状の受

容野しか存在しないという生理学的事実に符合する｡一方､モデルAからはオン反応領域と

オフ反応領域とが配列することによってある特定の方位をもつ受容野が得られた｡このこと

から､モデルAの結果は､方位選択的な受容野をもつ細胞がネコの視覚野第4層には存在す

るという実験事実に整合する｡以上のことから､モデルAはネコの､モデルBはサルの第一次

視覚野入力層における求心性の投射の発達を再現するモデルとなっていると言えそうである｡

もしもそうであるならば､次に示すいくつかの予言が可能である｡

すなわち､(l)サルでは撒視的にもトポグラフィーが成立するのに対し､ネコでは巨視的に

しか成り立たない｡また､(2)ネコの視覚野においては､オン中心型細胞の神経終末とオフ中

心型細胞の神経終末とが棲み分けた一種のコラム構造が存在する｡また､サルの外側膝状体
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ではオン中心型とオフ中心型の細胞がどちらも存在するにもかかわらず､どちらか一方だけ

を考慮したモデルBがサルの視覚野の発達をよく再現することから､オン中心型とオフ中心

型の神経終末の問にはほとんど相互作用が働かないと考えられる｡ この性質は､(3)サルに入

力層の4Cβ層内ではオン中心型細胞由来の終末とオフ中心型細胞由来の終末とがさらに細か

い層に別れていることを示唆する｡

現在､これらのモデルはさまざまな角度から検討しているところであるが､比較的現実的

な系に対して適用が可能であり､実験事実を説明および予言することができそうである｡例

えば､電気生理実験において示されているように､個々の細胞の受容野から方位､空間周波

数などの受容野を特徴づけるパラメータを抽出し､皮質の2次元空間上にマップすれば方位

選択性コラム､空間周波数コラムなどが本モデルからも得られるであろうと思われる｡

6.3.簡単なモデル18Lt9)

なぜ限優位性コラムのパタンはストライプ状に形成されるのかをより分かりやすくするた

めに､次に述べる近似をおこなう｡すなわち､レチノトピーは既に形成されたものとして､

左眼/右眼の自由度のみに着日する｡このとき､数学的な議論の詳細は省略するが､スピン

変数をレチノトピーに関するものと左脹/右眼に関するものとに因子分解しハミルトニアン

(4.3)を書き換えると､イジングスピン系のハミルトニアン(6.ll)に帰着する｡

∑-ltt〟 ∑
.

狂l帆 JbtjIUjJ･･SjSj･･
(6.ll)

ここで､左 (右)脳におけるイジングスピンの億は､外側膝状体からの神経投射の終末が左

(右)眼由来ならば(+1)､右 (左)眼由来ならば(･1)を与えるものとする｡ただし､UjJ･'はス

ピン問相互作用関数を表し､パラメータhとJはそれぞれ以下のようになる｡

h芸α･Sgn(a,

J=q(I-r),

ここでさらに､bとJを表すために用いられたパラメータTとαは､それぞれ左右の網膜神経

活動間の相関強度と左右の網膜の平均的神経活動に掬する不均衡性を表す｡また､取り得る

値の範囲は次のように設定する｡

0≦r≦1,
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-1≦α≦1. (6.15)

L'=1は左右の網膜神経節細胞が同期して活動する場合を､LtOはまったく同期せずに活動す

る場合を表す｡また､a=1(-1)は同 (対)倒眼の網膜のみが活動し他方が活動しない場合を､

α=Oは左右の網膜の平均的活動度において不均衡性がないことを表す｡

この系に対するシミュレーションの結果を図12と13に示す｡図12は､このモデルに

よって得られた眼優位性コラムと眼優位性ヒストグラムを表す｡左右眼の相関強度√を小さく

するときランダムな-様相から縞模様が析出してくる｡それぞれの図の右側のヒストグラム

(眼優位性ヒストグラム)は､眼優位性の度合に応じた細胞の分布をシミュレーションの結

果に基づいて計算したものである｡横軸の数値は単眼の優位性を表し､ヒュ-ベルとウイー

ゼ ルの定義に従って7つのグループに分けた｡1は完全に対側優位を､7は完全に同側優位

を､4は完全な両眼性を表す｡-様なランダムパタンのときには丙眼性の応答を示す細胞が

多くシングル･ピークの分布を呈するが､縞模様が明瞭になるにつれてU字型の分布に移行

するのがわかる｡

図13は､左右眼に不均衡な活動度が生じた場合の眼優位性コラムのパタンを示すもので

ある｡α=0のときはストライプ様のパタンが得られるが､不均衡性のパラメータαが大きくな

るにつれ非対称のストライプ模様になり､ある値を超えるとパタンは質的に変化しプロップ

様のパタンになる｡ さらにαが大きくなると､ついには完全に-様なパタンになってしまう｡

ここで､ストライプやプロップのように､特定の長さのスケールをもつパタンが現れるの

は､用いたシナプス間の相互作用関数が近距離的には正､遠距離釣には負の借をとるメキシ

コ帽のような形をしていることによる16)｡このことは､磁性薄膜においてみられるストライ

プ棟のドメイン構造の形成が近距離的強磁性相互作用と遠距椎的反強磁性相互作用との競合

によるという事実20)と本質的には等価である｡ 換言すれば､眼優位性コラム形成の間選は､

パラメータを読みかえるだけで数学的には等価な磁性薄膜におけるドメイン構造形成の問題

に帰着するということである｡このとき､片眼視覚遭閉のように網膜神経節細胞の活動度の

左眼右眼に関する不均衡性は､磁性薄膜における外部磁場に対応する｡ 薄膜に垂直に磁場を

かけたときには､磁場と同じ方向に磁化した縞領域の幅が広 くなり､反対方向に磁化した縞

領域の幅は狭くなる｡ これに対応して､片眼視覚連閑の状態で育てたサルでは､閉じていた

限由来の神経終末が支配する縞の帽が狭くなり､開いていた限由来の神経終末が支配する縞

の幅が広くなる｡

このような縞構造を形成するためには､どの神経終末が左眼由来で､どれが右眼由来かを

識別する機構が必要である.しかしながら､･神経終末自体には眼球由来を表示したマーカー

は特には付いていないようである｡そこで､終末が伝えるインパルス発射の時間パタンがマ

ーカーの代替機能となると考えられよう｡すなわち､同じ眼球から送られて来るインパルス

発射の時間パタンの間には高い相関が､異なる眼球からは低い相関があると考えればよい｡

この理論では､終末間の識別は1層手前の神経細胞層における活動度間の相関関数によって

なされるのである｡
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磁性薄膜との類推から言えることは､眼優位性コラムの形成もまた一種の相転移現象であ

るということである｡そこで､このことをより明確に示すために､パタンのフーリエ成分を

調べたのが図14である｡ ストライプ模様が明瞭になるに従って眼優位性コラムの周期に等

しい波長のフーリエ成分が成長していくようすがわかる｡すなわち､無秩序な状態において

はフーリエ成分の振幅はみな小さいが､ストライプ模様が明瞭な秩序立った状態においでは

最大振幅は大きな値になる｡このことから､フーリエ成分の最大振幅を秩序変数と見倣すこ

とが可能であると考えられる｡ 図15は､フーリエ成分の最大振幅を秩序変数とした場合に､

秩序変数≠と秩序変数のゆらぎxカ欄 関強度 =̂対してどのように振る舞うかを示すものであ

る｡このとき､≠が立ち上がるtQ)値において､ゆらぎx(熱力学的には感受率に対応)が鋭
いピークをもつことから､このJ値が相転移点を与えることがわかる0JtO.725は､こうしてシ

ミュレーションから得られた羊の系における相転移点の値である○以上のことを稔合して､

左右眼における活動度の不均衡性の大きさに比例するパラメータa/qと相関強度rbS張る2次

元パラメータ空間に相図を措いたものが図16である｡左右眼における活動度の不均衡性a/q

に応じて3種の相が出現しうる｡それは､特定の波長をもって同側由来と対側由来のシナプ

スが棲み分けた構造を示す2種類の秩序相 (S:ストライプ札 B:プロップ格子相)と､特

定の波長をもたない無秩序相 (U:-様相)である｡また､不均衡性を大きくしていく場合と

小さくしていく場合では､S相とB相の問でヒステリシス現象が見られることから､S相と

B相の間の転移は一次相転移であろうと予想される｡

以下に､この相図を用いて既存の生理学的データを董理してみよう0

動物が生まれる直前には､両眼への視覚刺激が与えられないが､網膜神経節細胞の自発発

火によって縞模様の形成が促されることが予想される｡実際､サルにおいては母胎内で既に

眼優位性コラムの周期的パタンが形成され戯めていることが報告されている21)｡このとき､

左右眼での発火には何ら同期する理由がないので､相関強度はtt:0と考えられる｡生後は､外

界からの視覚刺激によって神経節細胞の発火はある程度同期するため､相関強度は0<t<1のあ

る億をとる｡ ここで､が臨界値T.よりも小さければやはり縞模様が形成き~れ､大きければ特

定の周期をもたない-様なパタンが得られるはずである｡正常な視覚環境個 16の点N)で飼

育されている動物では0く尺T.という条件が満たされるので､眼優位性の縞模様が形成されるも

のと考えられる｡

また､ストライカーとストリクランドは､幼君ネコを用い､網膜の電気的活動をテトロド

トキシン (フグ毒)で完全に抑えた上で次のような実験を試みた22).すなわち､親交さ (図

5)に電榎を艶め込み､右眼由来の軸索と左眼由来の軸索とに同期した電気的パルスを送り

ながら育てることによって視覚野細胞の眼優位性の発達を調べた(図16の点sES)｡その結果､

ほとんどの視覚野細胞は両眼への刺激に対して同程度の応答を示した｡したがって､この実

験は､左右眼での相関が大きい場合には眼優位性コラムは形成されないことを示す｡このこ
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とは､理論的にはL>T.と考えることによって説明できるo また､彼らはふたつの視神経にそれ

ぞれ電極を短め込み､10秒間肺で一方ずつ刺激を与えた場合についても調べた｡その結果､

多くの視覚野神経細胞は単眼にしか応答しなかった｡ 理論的には､交互刺激は実効的には相

関強度Tを小さくし､L<TNとなるということから､この現象も､眼優位性の縞模様がより明瞭

になったため単眼性の細胞が増えたと理解できる｡

動物を暗室で飼育したり､両眼の験を鍵合して育てたりといった両眼性視覚連関(図16の

点BD)の実験2Vにおいては､基本的には生まれる直前の状態とほとんど同じパラメータ領域 (

I-0,α=o)にあると考えられ､やはり縞模様が形成されるはずである｡ただし､正常環境で

育てた場合よりも縞模様はむしろ明瞭にな･ると予想される｡このことは､人工的斜視の実験

および視覚連関を施す眼球を一日おきに左右交替させる実験とに共通の現象であると考えら

れ､電気生理実験によって両眼に応答する視覚野の細胞に著しい減少または完全な消失があ

ることが示された｡しかしながら､この場合､解剖学的には神経終末の凄み分けがみられな

い24)ことから､電気生理実験で測定されたものと解剖学的に得られた構造とは別物である可

能性がある｡ 筆者の理論は電気生理による結果を支持することから､シナプスの競合的安定

化の機構はまず機能的変化を引き起こし､しかる後に不用なシナプスの脱落によって解剖学

的縞模様が現れると解釈できる｡このとき､この脱落の過程はある程度の光刺激を必要とす

るために､両眼性視覚連関においては縞模様が現れなかったのであろうという仮説が成り立

つ1,)○
また､この理論から次のような現象も予言できる｡ 片眼視覚遮閉時に皮質内の抑制性神経

細胞の活動を選択的に活性化すれば､平均膜電位;が過分極を起こすために(6･12)式によって
q>oにもかかわらずh<0となる場合が存在する｡すなわち､通常の結果とは逆に､視覚連関

,Sれている側のストライプの幅が､そうでない側のストライプの幅よりも広くなることがわ

かる｡

実は､GABA受容体を選択的に活性化するムシモールという薬物をサルの皮質に授与しな

がら､片眼視覚連関を行った最近の生理実験25)によって､この予言は実証されている｡また､

その実験条件では抑制が利きすぎているため､第4層の神経細胞のインパルス発射は見られ

なかった｡にもかかわらず､通常とは逆向きではあるがシナプス可塑性を反映した眼優位性

のシフトが存在したことから､この可塑性には､シナプス後神経細胞のインパルス発射は必

要がないことがわかる｡したがって､このことからもシナプス後神経細胞のインパルス発射

を必要とする従来のヘップ別は否定され､NMDAメカニズムのような局所的ヘップ別の安当

性が支持されたのである｡

7.まとめと展望

既に､ヘップ･シナプスに基づいて神鮭回路の自己観織化についてのモデルがいくつか碇

唱されているが､実験でみられるコラム構造が形成されるか否かという単純な問題に終始し
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てきたように感じられる｡著者は､さらに一歩踏み込んで､外部環境がさまざまに変化した

ときコラム構造はどのように自己組織化されるのかという問題の提示を試み､それに答えを

与え得る数学的理論を模索してきた｡本理論のエッセンスは､ ｢類は友を呼ぶ｣法則であり､

その ｢類｣を識別する指標が神経細胞から送られてくるインパルス列の時間パターンである｡

すなわち､よく似た時間パタンでインパルスを発射する神経細胞の終末は互いに集まろうと

する傾向にあり､一方､異なる時間パタンでインパルスを発射する細胞の終末は互いに斥け

あう傾向にある｡ それゆえ､外界からの刺敵を受ける感覚器官において強い相関を持ってイ

ンパルスを発射する二つの神経細胞が投射する先は､皮質上で互いに隣接するわけである｡

この理論は､局所的ヘップ則及び栄養因子をめぐる競合に関するミクロなレベルの生物学

的知見と整合するように構築されているので､理論から得られた結果は実験データとの詳細

な比較が可能である｡また､スピン系の熱力学の問恵への焼き直しによって､神経系の自己

組織化に対する物理的措像が措きやすくなった｡ 本稿では議論しなかったが､方位選択性コ

ラム12)､色特異性プロップ､聴覚野における周波数選択性コラムの形成､バレルマップの形

成12)などのモジュール構造の形成に対しても本理論は通用可能であることが期待される｡

本理論はNMDAタイプ受容体の作用機序をモデル化した局所的ヘップ別に基づいているこ

とはすでに指摘したしたところであるが､このNMDAタイプ受容体は大脳皮質上に遍在する

こと､および皮質内投射の基本的入出力関係の普遍性とを考慮すれば､本項で取り上げた

第一次感覚野に限らず､さらに内奥の感覚野やいわゆる連合野への理論の適用も可能と考え

られる｡例えば､下側頭葉には複雑な図形の認識に関係する神経細胞27)､ヒトの顔に選択的

に応答する神経細胞28)､視覚パタンの短期的記憶に関与する神経細胞29)などが集まっているo

このような細胞の応答特性もシナプス結合様式によって決定されると考えられる｡ ただし､

第一次感覚野と違って高次の領野では考慮しなければ神経細胞層の数は感覚受容器から勘定

して相当数に連することに加え､フィードバック結合やループなどが関与してくるため､本

箱で論じたようなフィードフォワード結合の自己組披化だけでは済まなくなる. したがって､

感覚器側から徐々に攻めていくとか､特定のサブモダリティだけを切りだしてモデル化する

とか､何らかの工夫が必要になるであろう｡

本箱では､神経回路の発達を神経活動に依存した自己組織化の過程とみなして､コラム構

造の形成を論じたが､ここで特に強調したいことは､神経回路の自己組織化を単なるパタン

形成の問題として捉えるのは適当ではないということである｡ なぜなら､自己観織化は神経

系における動的な機能構造連関の一過程であり､形成されたコラム構造は､いみじくもヒュ

-ベルとウイーゼルによって機能的構造 (FLmdondarchitechFe)8)と呼ばれたように神経情報処

理の基本単位と考えられる｡また､最大情報保持原理との関係からみてもパタン形成以上の

意味をもつことが肯けよう｡本理論では､自己組織化を促進するのが神経細胞の活動度間の

相関であったことを考えれば､単一の神経細胞の放電頻度のような活動度それ自体よりも､

複数個の細胞間での活動度の時空間相関こそが情報を担っていると言えるのではないだろう

か｡実際､我々がものごとを理解するときは､事象と事象の関係性 (事象間の相関)を通し

ておのおのの事象の意味や価値概念を浮き上がらせているように思える｡このように､事物
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の関係性から現象を捉えようとする研究方法として構造主義がある｡著者は､ここで論じた

脳の物性論を超えて､取りあえず保留にしておいた精神作用や心の問題に切り込んでいくと

きには構造主義的ものの見方が重要になるであろうと考えている｡
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シナプスの可塑性と神経回路網の自己組織化

図1 視覚入力系の模式図

網膜で受け取った光刺激は網膜の出力細胞である神経節細胞で電気的なインパルスに変換

され､視神経を通って外側膝状体に伝えられる｡ さらに､視覚信号は､視放線を伝わって大

脳皮後頭葉にある第一次視覚野へと運ばれる｡

○ ④
a

白い領域は光照射によってインパルス発射を促進する部分を､黒い領域は光刺敵によって

イン.パルス発射を抑制する部分を表す.aとbは､それぞれオン中心型およびオフ中心型細胞

の受容野で､ネコの網膜神経節細胞や外側膝状体神経細胞の多くがこの2型に属する｡Cか

らeはネコの第一次視覚野でみられる単純型細胞の代表的な受容野を表す｡中は､受容野の傾

き (方位)を表す｡
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図3 NMDAタイプ受容体の関与する長期増強現象

シナプス前終末からの伝達物質の放出とシナプス後膜の脱分極との同時生起によって､

NMDAチャネルの蓋をしていたMg2+イオンがはずれ､C㌔十イオンなどのカチオンが細胞内に流

れ込むO 次に､Ca2'イオンに依存する細胞内の-連の酵素反応が開始し､最終的に長期増強

が起こりシナプス伝達効率が上昇する｡
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シナプスの可塑性と神経回路網の自己組織化

b

国__4 NMDA十カ_ニネムとヘップ即

aは､NMDAメカニズムを表す｡シナプスの前部からの伝達物質の放出とそのシナプスの後

膜における脱分庵との同時生起によって安定な機能的シナプス結合に分化する｡bは､従来

のヘップ別を表す｡神経細胞AとBにおけるインパルス発射が同時に起こったときにシナプス

結合が形成される｡また､すでに存在していた場合にはシナプス伝達効率が増加する｡
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図5 網膜膝状体有線路と視覚野のコラム構造

網膜から第一次視覚野への神経連絡とコラム構造を表す｡サルなどの噛乳動物では､右眼

左眼に関わらず左視野 (正中線より左側の視野)の情報が右脳に行き､右視野 (正中線より

右側の視野)の情報が左脳に入る｡大脳半球の弟一次視覚野には､眼優位性コラム､方位選

択性コラム､色特異性プロップという機能的構造が存在する. (文献26)から修正して転載)
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シナプスの可塑性と神経回路綱の自己組織化

図6 シナプス結合の維持に対する2つの作用機序

aは､シナプス後因子の流れを示す｡標的神経細胞の樹状突起から放出され､さらに近傍

の機能的シナプスにより取り込まれたシナプス後因子によって､前駆的シナプスが機能的シ

ナプスへと安定化する｡このとき､単位時間に放出される因子の量に制限があると仮定すれ

ば､機能的シナプスの密度が高いほど一つ当りの機能的シナプスが吸収できる量が減るため､

前駆的シナプスを安定化させる力が弱まる｡このため､シナプス数の増加はシナプス密度が

高いほど抑えられ､結果的にシナプス密度はある値に収束する｡bは､シナプス前因子の流

れを示す｡ シナプス前側の細胞体または近傍のグリア細胞で合成されたシナプス前因子が､

軸索翰送によってシナプス部位まで送られ､そこでシナプスを安定化させるものと考えられ

る｡

- 639 -



田中 繁

C

図7 モデルAから得られたシナプス終末分布

視覚一次野の入力層を80×80のグリッドで表す｡ a:白いドットは右眼優位の神経終末が存

在する場所を黒いドットは左眼優位の神経終末が存在する場所を表す｡b:十字形の光刺敵を

提示したときにアクティヴになるシナプス終末の分布｡C:白いドットはオン中心型､黒いド

ットはオフ中心型の神経終末を表す｡

図8 モデルAから得られた典型的な受容野 ､

左は左限だけで見たときの右は右眼だけで見たときの受容野を表す0
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シナプスの可塑性と神経回路網の自己組織化

図9 モデルBから得られたシナプス終末分布

a:白いドットは右眼優位の神経終末が存在する場所を黒いドットは左眼優位の神経終末が

存在する場所を表す｡b:十字形の光刺激を提示したときにアクティヴになるシナプス終末の

分布｡

■ -

■ { } lE

図10 モデルBから得られた典型的な受容野

左は左眼だけで見たときの右は右眼だけで見たときの受容野を表す｡左眼に対する受容野

には構造がみられないことから､この神経細胞は単眼性細胞であることがわかる｡
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図11 実験から得られたサルとネコの解剖学的眼優位性コラム

aは正常なサルの眼優位性コラムのパタン (文献30)より転載)0 bほ正常なネコの眼優位

性コラムのパタン (文献31)より転載)｡
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図12 モデルCによる眼優位性コラムと眼優位性ヒストグラム

相関強度1%Lt=0.90から持0.40まで徐々に小さくしたときの眼優位性コラムのパタンとヒスト

グラム｡(a)声0.90,0)声0.84,(C)Je=0.82,(d)声0.78,(e)pO.75,(i)FO.00.(文献18)から転載)
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儒

図13 左右眼に不渡衡な活動度が生じた場合の眼優位性コラム

縦軸は不均衡性の度合いa/qを表す○矢印はシミュレーションにおいてパラメータを変化

させた方向を示す.a/q=1,2では､不均衡性の度合いを増加させるときにはストライプ模様が

みられるが､減少させるときにはプロップ格子模様が現われる｡ すなわち､パラメータ値の

履歴に依存してパタンが質的に変わることがわかる｡ (文献18)から転載)
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図14 眼優位性コラムとそのフーリエ ･分

左右眼の相関強度′を小さくするときランダムな-様相から縞模様が析出してくると同時

に､7-1)エスペクトルの振幅にか て特定の波長のモードが成長する.相関強度の値は､

(a)Ig･85･(b)Lg･75･(C)声0･70･(d)LEO･60･(e)LtO･00･また､(Oはシミュレーションで用いたシナプス間
相互作用関数を示す｡ (文献19)から転載)
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図15 秩序変数云 (□)と感受率X(△)の相関強度依存性f

¢が立ち上がる,の値において¢のゆらぎを表す感受率Xが鋭いピークをもつことから､相
転移が起こっていることがわかる｡ (文献19)から転載)

rc
r

図16 眼優位性コラム_の_取囲_

特定の波長をもって同側由来と対側由来のシナプスが凄み分けた構造を示す秩序相 (S:ス

トライプ札 B:プロップ格子相)と､特定の波長をもたない無秩序相 (U:-様相)とから

なる｡また､以下に示す生育時の視覚環境に対応する点をこの相図上に示した｡N:正常環

境,SES:視神経の同期的電気刺激,S:斜視,BD:両眼性視覚遮閉,MD:単眼性視覚遮臥 (文

献19)から転載)
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