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神経細胞のパルス密度変調における

　　　　　　ヒステ リシスにつ い て

神経情報研究分野 　赤　沢　年　
一，清　水　利　伸 ， 馬　場　欣　哉 ， 下　澤　楯　夫

　コ オ ロギの 気 流感 覚 系 にガウ ス 白色雑音を刺激と して 与え，感覓神経細胞のパルス 列を 記録し，両者の相関

計 算 をす る と，こ の 系は 「
線形な フ ィ ル タ」 と

「
非線形 なパ ル ス 密度 変 調器 J が連 な っ たモ デル で 表現 で き る。

モ デ ル の 出力 と 実 際の 出 力と を 比較 して みる と，パル ス 密度変 調特 性 は変調 器入 力の 瞬 時値 だ けで な く，その

時 間 微分 に も依 存 する こ と，つ ま リヒ ス テ リシ ス を持 つ こ とが 明 らか とな っ た 。 ま た，ヒ ス テ リ シス に 見 え る

原 因 は神 経パル ス 発生の不応期である こ とも明 らかと な っ た 。

1．は じめ に

　我 々 は 信号処理 装 置 と して の 神経 系 を理 解 す る た め

に，神経系 を い くつ か の 要素 に わ け て，そ の 動 作 を再

構成 し よ う と し て い る 。

　 まず，あ る系 （例 え ば あ る 機械 ｝ を理解す る と は ど

い うこ とか を考 え て み よ う。あ る入 は そ の機械をバ ラ

バ ラ に して 歯車 や カ ム を見 つ け，そ れ で も っ て わ か っ

た と 言 う で あ ろ う 。 確か に ，

「わ か る 」た め に は，まず

全 体 を部品 に
「
分ける」 こ とが 必要 で あ る。しか し ，

バ ラ バ ラ に し た だ けで は不十分で ，部品どうしの相互

作 用，っ ま り関係や
「
機能J に 関 す る情報が な け れ ば

理 解 した と は言 え な い
。

　我々 は ，非線形性 の 強 い 神経系 の 動 作 に つ い て，そ

れ を構 成 す る 部 品 が 何 で で き て い る か は ひ と ま ずお い

て ， 機能だけに 着 目 し て 系 を解剖 ・再 構成 しよ う と し

て い る。系 を再構成 で きる こ と が ，対象 を理 解 す る第

一
歩 で ある か ら。

2．材料と方法

　動物の 行動 は複雑 で あ るが ， 鍵 と な る 刺激に 対 し て

特定の 運動 パ ターン を示す もの が あ る 。 そ の
一

例 は節

足動物 の逃避行動 で あ り， 突 然 の 強 い 刺激 が 加 わ っ た

と き，動物 は そ れ を避 ける 向 き に 急 な運動 を示す
【b］［L’］。

逃避行動 は再現性 が よ く，行動 を司 る神経基 盤の 理 解

の た め の 材料 と し て 適切 で あ る 。 そ の
一

例 と し て，ク

ロ コ オ ロ ギ （Gty〃trs　bin2acutatits） の 気流 感覚系が あ

る
［’Ll。コ オ ロ ギ の 腹部後端 に は L対の 突起 （尾 葉 ）が あ

り ， 尾葉上 に は 数百本 の 気流感覚毛 が は え て い る
‘二

 

気 流感 覚 毛 の 根 元 に は感 覚 細 胞 が あ っ て，気 流 の 情 報

を活動電位 パ ル ス の 列 に 変換 し て 中枢 に 伝 え て い

る
団 伺 。

　非線 形 性 を解析 す る道具 と して W ［ener の ガ ウ ス 白

色雑音法
E61

を用 い ，ガ ウ ス 白色雑 音 を 気 流刺 激 と し、

感覚細胞 の パ ル ス 列を記録 した。刺激波形 とパ ル ス 列

との 相関計 算 を行 う こ と で 気 流感覚系をモ デ ル 化 で き

る
［71。

　 こ こ で，モ デル の 出力 はパ ル ス の 発 射確率 を与 え る

の に 対 し， 実際の 系 の応 答 はパ ル ス 列で あ っ て ，
パ ル

ス の 発射確率で は な い 。「
推定 し た モ デ ル が 実際 の 系の

別 の 刺 激 に 対 す る応 答 を予 言 で き る か ど うか 」 を検証

す る た め に は，モ デ ル の 出力 と比較で き る 実測値 が 必

要 で あ る。そ こ で 系 に エ ル ゴ ード性 を仮定 して ，系 に

同
一

の刺激波形を与 えた と きの 応答 を 多数 回 （具 体的

に は 250 回 ）測 定 し，ア ン サ ン ブ ル 平均 を取 る こ と で

発射確率の 実測値と し た 。 多数回 の測定は ， ガ ウ ス 白

色雑音の 断片 （長 さ 工50ms ）で 繰 り返 し刺 激 す る こ と

で 実現 した
1
牝

3．結　　果

　ガ ウ ス 白 色雑 音 法 を 用 い た 結 果，コ オ ロ ギの 気流感

覚系 は
「
線形 フ ィ ル タ 」 と

「

非線形 な 入 出力特性 を持 っ
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デル

〔
b ） 線

7イ
ル タf，

@ 　 ｛ C ｝パルス密度 変隅器 の z ω 〜▽ 丶 ノ

’ 1 丶 ．． t1 たパルス密度
変

調 器 」 が連なっ た モ デ ル〔

1＞で 書 けること が わ
か っ た［11 ［ S ］。パ ル

密度変調器 の入 出 力 特性は山形

曲線 を描 き ，パ ルス発射確率の最大値 は 0 ． 67

あった（図1（c ） ）。 　モ デルの出 力 と 発 射確 率の実 測 値 をそれぞれ

2 の （ c） と（d）に示 す。 （c ＞ の （ d
＞ に 対 す る平 均

乗 誤 差 は 27 ． 8 ％
で あった 。 （ c ） と（ d ）の

形を 比
べ る と ， パル ス が 発 射 さ れる タ イミ ン グ は

致す る が ， 高さは 一致 し な い 部 分 も 多い。特に，実測

の パ ル ス 発射 確 率 が 1 に な る こ とがあるの に ，モ

ルのパル ス発射確率 は 最 大 p ．67 で あ

た 。 こ れ は，推定された パルス 密 度変 調 器の 特 性

最 大値 0 ， 67 で あったこと に 対 応 する。 　 パルス 密

変調特性の最 大 値 が1 に な らない原 因 を 考 え てみ

う。 図 1 （ c ） の パル ス 密 度変調特性は ， 系 の 統 計的

質を見た も の
あ る 。実

にパ

ス発

m率
が
1
に

るにも かかわ

ず， 統 計 的 に は 0． 67 と 推

ib ｝彑＞O 　 　 dtO く じ dC 壱＝
ρ 9fime 　 t ，1QIZ3 γ 一

1Z3y 図3 〔a ） パルス 密 度 変 隅器 への入力 y

t ）と パ ル ス 列z （’ ）， 　　［bXo ｝パル ス発

確 串 ヒス ト グラム 定 さ れ ると いう こ と は ，変調 器 へ

ある 入 力瞬時 値 に 対しパル スが 発 射 さ れ る場合が

％ で あ り， 発射 さ れ ない場合 が 33 ％で あ る こと

示
してい

る

変調器
へ
の 入 力 の 瞬 時 値が 同じでも ， 増 大 している と き と減 少
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な い （図 3（a ）〉。

　y （t＞の 増 大 期 （dy／dt＞ o） と減少期 （dy／dt 〈  

に っ い て ，y の 瞬時 値 に 対 す るパ ル ス 発 射確率 の ヒ ス

トグ ラ ム を作る と ， dy／dt＞ Oの と きは 最大 0．S以 上

に な り， dy／dt 〈 0の と きは 0．4程度 で あ っ た （図 3（b）

（c ＞＞。つ ま り，
パ ル ス 密度変調器 に は ヒ ス テ リ シ ス が あ

る と い うこ と で ある。よ り一般 化す る た め に ，dy／dt の

符号 だ けで な く， 変調器 へ の 入力y と そ の 時間微分

dy／dt と を変数 と して，入 力 の位相平 面上 で 2 変数エ

ル ミート多項 式 で パ ル ス 密度変調特性 を近 似 して み る

と
，

パ ル ス 発 射確率 は dy／dtの 値 に 依 存 す る こ と が わ

か っ た （図 4 ）
［e］

。

　 こ の 入 力 位 相 平 面 に 表 し た パ ル ス 密度変調特性 か ら

モ デ ル の 出力 （図 5（a ）） を求 め る と ， 平 均自乗誤差 は

15．6％ と改 善 さ れ た。し た が っ て，パ ル ス 発 射確率 は

変調 器 へ の 入 力振幅 y と そ の 時間微分 dy／dtの 両方

で 決 ま る と 言 わ な け れ ば な ら な い
。

　 次 に ， 神経細胞 の 不応期 が ヒ ス テ リ シ ス の 原因 で あ

る こ と を示 す。同
一

の 神経細胞 を そ れ ぞ れ 帯域 幅 の 異

な る 4 種類 の ガ ウ ス 白色雑音 で気流刺 激 した （パ ル ス

密度変調 特性 ：図 6 の A1 〜A　4 ）。また ，変調器へ の

入 力 y が，y ＞ 1 （概 ね こ の 領域 で パ ル ス が 発射 さ れ
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（b〕

　

「

旧
　　　　　　　　　　「

る） に い る 時間 は，ガ ウ ス 白色雑音の 帯域 が 低 い ほ ど

長 くな る （入力 y は ゆ っ く り動 く）（B3 ，B4 ）。入 力

y が y ＞ 1の 領域 に 入 り， 最初 の パ ル ス が 発 射 され （A

3 ，A4 の ピー
ク a＞， 続 い て不 応期 が あ O ，そ の 後 2

番目の パ ノレス が 発射 され る （A3 ，A4 の ピー
ク b＞様

子 が わ か る。ガ ウ ス 白色雑音 の 帯域 が 高 け れ ば ，入 力

y は不応期 よ り も短 い 時 間 で y く 1の領域 へ と 移動 し

て し ま うた め （Bl ，B2 の ＊ 印），2 番 目の パ ル ス は

ほ とん ど発 射 され な い （Al ，A2 ）。

　IS【H （lnter　Spike【nterval 　Hisしogram ） を 調べ て

み る と， 狭 帯 域の と きは約 2ms の spike 　inヒerval 　Ume

が 現 れ る （C3 ，C4 の ＊ 印）。 2ms は神経 細胞 の パ ル

ス 発生の 不応期 に 相当す る 。
パ ル ス 発射確率の 2 つの

山 の 間 に あ る谷 （A3 ，A4 ）は ，不応期 を表 し て い る

と言 え る。

　 以 上 か ら ， Al と A2 で見 られ るパ ル ス 密度変調 特

性の ヒ ス テ リシ ス は，神経 パ ル ス 発生 の 不応 期 が そ の

原 因 と な っ て い る と言 え る。

4．最 後 に

・コ オ ロ ギ の 気流感覚系 を Wiener の ガ ウ ス 白 色 雑 音

法で 解析す る と ，

「
線形 フ ィ ル タ」 と 「

非線形 な パ ル ス

密度 変調 器 」 が 連な っ た モ デ ル で書 け る。さ ら に ，パ

ル ス 密度変調特性 は ヒ ス テ リ シ ス をもっ て い る こ とが

わ か る。ヒ ス テ リ シ ス を解析 す る
一

般的 方 法 はな い が ，

Wienerの 方法 で も こ れ が 可 能 な こ と を示 して い る。

また，神経 細 胞 の持 つ 不 応期 と い う性 質 も，ヒ ス テ リ

シ ス 特性 と して モ デ ル に 組み 込 め る こ と もわ か っ た 。

図 4　パ ル ス 富 度 変 調 特性 ψ （y，dyldt｝
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