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1. 1. 1 興奮性嫁質とは

自然界には、物質の燃焼過程における反応薗の移動、化学反応系の振動パターン、神紘細胞や心筋

細胞の興種、動物の表皮のしま00霊ゃまだら模像、生態系における生物の{個体潜窃度の遷移など、多

様な時間・空間パターンが見られる。これらのパターンは、結晶パターンなどの熱力学的な平衡状態

におけるものではなく、物質とエネルギーの出入りのある非平衡系(散進系)において生成されるも

のである。また、物理的な理想系における線形の振動・波動現象とは異なり、本質的に非線形な相互

作用に基づいている。このような非線形非平衡系におけるパターンの生成l立、!-Iakenちによるシ
ナジェティクスの理論 目、 また、 Prigogine10 らによる散逸鱗遂の理論などによって、

統一的な理解に向けての研究が進められている。

これらのパターンのダイナミクスは、多くの思合、次式のような反応J拡散系によって記述される。

d U(X，t)/d l=Di7'u(x.l )+f(u(x，t)) (1.1 ) 

ここで、 u(x，t)は対象となる娘質の状態を表す変数であり、f(u)は非線形関数、 Dは拡散係数行

列である。反応拡散系l立、各点において何ちかの非線形な反応性を有し、その影響が拡散によりさE間
的に伝搬するような性質を持つ嫁質を表している。

このような反応佑散系からは、その非線形項と鉱散項の形によって、時間不変な空間パターン、逆

に空間的に一様な時間的振動パターン、更には、時間 空間的な振動パターンなどのパターンが生成

される。特に、嫁質が単安定興奮系となっている場合lこは、安定な定常状態から何らかの刺激による

-j@'陸の興奮、そしてそれに続〈速やかな静止状態への回復というパルス状のパターンが発生する。

そして、空間的に広がった媒質においては、ある一点、において発生した局所的な興奮パルスが紘散に

より媒質上を次々と伝おしていく現象が見られる。例えば、1次元の奴質においては、パルス更には

パルス列的某質上を一方向に伝搬して行〈ことになる。

このような単安定興奮系としての也質を持つような反応紘散系は、 「興奮性媒質」と呼ばれる。興

奮十幼果質におけるパルスの発生と伝搬の定惟的な性質は、次式のような2変数系を考えることにより
緩解される同S) t7~) (1円 。 1り 。

3v/dt=v'v+f(v，w) 

o w / d t = D" i7. W + E: g (v ，''') (Dw<< 1，ε<< 1 ) (1. 2) 

ここで、 f(v，w)=O，g(y，w)=Oの2つの曲線l立、位相平面において、図1.1のような形と位

置関係を持つ。 f(v，w)=OはS字状の形を持ち、 g(v，"')=Oと徳小点の左側の枝で交差する。

そして、wの鉱散係数および反応速度は、 vのものよりも小さく (Du<<1，ε<<1 )、 wl立vに比べ

てゆっ〈りと変化する。

このとき、 f(-'"w)=Oとg(y"け=0の交点は、系の安定な平衡点、(静止状態)となっており、
微小な刺激に対して系は静止状態に留まる。しかし、ある関値以上の刺激が加わると、系は平衡点か

ら絞れ、図中の点線で示したような大回りの軌跡を描き、再び平衡点、に戻って来る。すなわち、

(A)平衡点から f(v，，，')=Oの反対側の絞への遷移

(B)枝上を上方へ移動

(C)再び平衡点側の枝への遷移

(D)平衡点への緩和
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図1.1 興哲也蛸 (2変紋系)におけるパルス
Fig. 1.1. Spi};e in ex~it.bJe med.ia 

とL、う経路をたどり、 vについてパルス状のものとなる。枝から枝への遷移という速いillifまを支配す

る変数 (γ)は興奮変数と呼ばれ、校上での移動という遅い過程を支配する変数(¥，-)は回復変数と

呼ばれる。

パルスが発生した後、媒質が静止状態に戻るまでの緩和過程(D)においては、一般に媒貨の興奮他

が低下しており、その状態において再びパルスを発生させるにはより大きな刺激を必要とする。この

パルス後の期間!ま煤質の不応矧と呼ばれ、興奮性燦質に特徴的なものである。

このようなパルスの軌跡は、与える刺激の大きさにはほとんどよらない。すなわち興喬性奴質にお

けるパルスは、それぞれの系に固有の波形を有している。そして、媒質よの l点で発生したバルスは、

式(1.2)の拡散項を通して近傍への刺激となり、次々と同機な興奮を引き起こしていく。このよう

な樹者により、岡有の波形を持ったパルスがその形を保ったまま媒質上を伝托2することになる。

また、不応矧特性によってパルス通過後は興奮性が低下するため、あまり短い間隔で興奮を繰り返

すことはできず、 2{閣のパルスが引き続いて伝鮫するためには先頭のパルス通過後に一定の回復期間

が必要となる。この期間を絶対不応期といい、それよりも小さな間隔ではパルス列は伝搬てーきない。

更に、それに続く期間では、パルスの伝鮫速度が先頭のものより小さくなる。この期間を相対不応期

と言う。(なお、平衡点よりもvの値が大きく wの値が小さいような状態においては、媒質の輿笥性

は逆に静止状態よりも大きくなる。そのため、平衡点が渦状点となっている場合には、位相平面上で

の軌道:(v(t)，w( t))は平衡点を回りながら静止状態に漸近するため、日真の回復過程には興醤性の

低下した期間(不応期)と増加した期間(過'制1月)が繰り返し現れることになる。)

1. 1. 2 神経線維のモデル

このような興奮性媒質の典型的な例は、神経線維(車il!~索)である(図1. 2)。神経細胞体側で発生

した lOOmV程度の振幅を有廿る電気的パルス(活動電位)は、神経品時並上を回有の波形を保ったま

ま減衰することなく伝段し、末端部へ到達する。このような神経手厳控の興奮性媒質としてのパルス伝

送機能によって、生体内において、例えばヒトの場合数十rmもの距厳にわたる電気的信号の伝送が可

能となっている。

このような神経線維におけるパルスの発生と伝搬の機備は、 HodgkinとHuxleyらによ

るヤリイカの巨大納采を用いた笑験により、現象論的にはほぼ完全にモデル化された a 。細胞内の

電位変化l立、細胞内外に存在する各穣のイオンが細胞膜を通過して移動することによるイオン電流に

の〆釘



神経線維

八八八 ~_ß ^ ̂  ̂  ̂  
図1_2 t将軍細胞とJ耗滋結邑上を伝おするパルス列

fjι 1. 2_ ';町¥'ecell and a spi}ie train propagate>d on a nerw fiber 

よって生じる。膜の透過性(コンダクタンス)はイオンの種績により異なるが、ヤリイ力の軸索の場

合ナトリウムとカリウムの2磁類のイオン!こ対するコンダクタンスが大き〈 、しかもそれらは細胞内

外の電位差に依存して変化する。

更に、細胞膜は円筒状であるがその均質性を仮定すれば‘tlPl:I線維は 1次元の媒質と見なすことが

できる。そして、細胞内のイオンの拡散により線維方向の鉱散電涜が生じる。このようなイオン電涜

と鉱徴電流とにより、細胞内電位:¥'は、ナトリウムイオンのコンダクタンスを定める変数:m，1可、
およびカリウムイオンのコンダクタンスを定める変数・nの、H4{聞の変数についての次のような反応
鉱飲方程式系に従う (Hodgl<in-Huxleoモデル) εミ 目 。

C(jV/3 t=a/(2R):Jペ，/ :， x_ ， -g，，， m ' h ( ¥ --V，.. ) -g 0' ( ¥ --¥ -) - g (¥--¥" L ) 

。m/OJt =α( 1-m)ー βm

(jh/白t=αι(1-11)ー β，h

:， n/:，l=α，( 1-n)一β納 n

X'車由*方向の位置座係 C:肢の答量

gNS:震大ナトリウムコンダクタンス

g，=最大カリウムコンダクタンス

g，=リークコンダクタンス

a:軸索の半径 R細胞内の比抵抗

¥'Nl: =ナトリウムの平衡電位

¥"， =カリウムの平衡電位

¥1，=リークイオンの平衡亀位

Ct. =0.1 (25-V )/(exp( (25-V)/10)ー 1}

β同 =4exp(-V /18) 
α'. =0. 07exp( -¥. /20) 

β. = l/{exp( (30-¥1)/10) + 1} 
αn =0.01(10 -'")/ {exp( (10-V )/10)ー lJ
βn =0. 125exp( -V/80) (1.3) 

ここで‘ ffi，h， nは簡単な l次反応に従うがその反応定数が電位(V) 0)3Iõ*~Jf~1羽数となっている
こと、すなわち援のコンダクタンスの電位依存性が、興1禽'住煤質としての性質を生み出している。図

上 3に、実験により測定された伝殿Jj!レスの時間波形と Hodgkin-Hllxleyモデルの数値

計算により得ちれたものとを示す。
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図1.3 Hodgkin-Huxle:vモデルとヤリイカの総需の伝治パルス(文献(33)より引用)
fig. 1.3. Propag6led spik目 inthe Hoogkin-Hl1xley model and in lhe squid giant "，on 

なお、その後の研究により、イオンはイオンチャンネルと呼ばれる膜に存在する小孔を通じて移動

し、膜コンダクタンスの変化は多数のイオンチャンネルの包位依存性の確率的な開閉;jiJJ作によっても

たらされることが確立された。現在では各径のイオンチャンネルの形状ゃ分子情造などもほぼ明らか

にされているが、その動作機構についてはまだ不明な点も多い 1 付。

一般の神経線維においても、細胞内の活動電{止の発生と伝織は.ヤリイカの純然と同様にイオンチ

ャンネルの開問機怖とそれに伴う綬コンダクタンスの変化によって引き起こされる。但し、力ルシウ

ムチャンネルなどの1-Iodgk工n-1-Iu.xleyモデルには無いイオンチャンネルも存在し、また、

各チャンネルの性質はそれぞれの神経線維によって多種多様であることが知られている。神経線持制こ

のパルスの伝おの一般的な記述は、次のようなH0 d g k i n -1-1 u x 1 e o'型のイオン電話iモデル

の形で与えられる。

C iJ \'/0t=α 刊ー/0γ-~ I.(V，t) ( 1.4) 

ここで、 1，(¥'. t)はそれぞれの種類のイオンチャンネルを通って流れる包泌を表す。

また、心臓の泊動も、神経線維と同様に細胞膜のイオンチャンネルの働さによる細胞内のd屯位変化

(活動'屯位の発生)によって生じるものである。そのため、これらの現象も式 (1.4.)と同様なイオ

ン電流モデルによってすることができる。心筋の場合には、そのイオンチャンネルの段質はあまり日IJl

らかにされていないが、固有心筋に対してのBe巴 ler-Reuterモデルや、プルキンエ線維

に対してのNobleモデルなどカf良〈知られている i'!モ'。

このような布陣E線維上のパルス伝織の佐賀とそのモデルを扱っている単行者としては、文献 C..:;'

-: t I ¥ 86 199 r I汁 '1';: le-' Iι:~ : H;:Iなどがある。

ところで、 4変数の非線形方程式であるHodgkin-Huxleyモデルは数学的解析が困難

であることから、それを簡単化したものとして、次のようなFitzHugh-¥'agumoモデル
が導かれたぽ山内引。(空間固定のものは、 Bonhoeffel'-Van der Pol (B¥'P) 
モデルと呼ばれる。)

" ¥' /;; t = O 2 v/ a x' + f (、)-¥¥' 

;jW/0t=E(、-yw)

f (γ) = -y ( ¥' -a ) (、 -1) (ε<( 1， 0く a<1) (1.5) 

+ 



これは、 Hodgki九一Hl1xleyモデルのYとmとを興笥変数、 nとhとを回復変数としてま

とめることにより導かれたもので、上記の2変数系(式(1.2))としての一つの具体的な形を与え

ている (jliし、空間i次元、 D"= 0)。そして、このFilzHl1gh->-!agumoモデルをもと

にした脅戦庁により‘孤立パルス鮮や周期パルス解の存在と安定性が数学的にも証明されている ロ
! ~ ! 1 E' ' 

また、 FitzHugh-~agumoモデルは、 3次特性を持つ非線形開放(f(γ))にトンネ

ルダイオードを用いて、図 1.4のような電子回路により構成することができる 同 。そして、回路実

験により神経パルスと同機な信号伝送特性を持つこと力t確かめられている。短気信号の伝送において‘
一定波形を保った減衰を伴わない信号の伝送は受動的な伝i差線路には見られ怠い現象であることから、
l次元の興奮性煤質は能動線路とも呼ばれている。

1. 1. 3 その他の例

回1.4 F i tzHugh->Jagumoモデルの等価回路

fig. 1.1担alogcircuil for lhe FilzHugh-liagumo同 deJ

このように、興奮怯媒質の研究は主として神経線維を対象にして進められてきたが、興奮1'1媒質に

特有なパルスの伝鮫パターンl正、反応拡散系として記述されるような現象において幅広く観測される。

まず、化学反応系においては、Belousov-Zhabollnskii反応 (BZ反応)が

良〈知られている‘山 11)2，。これは、滋性浴液中の臭*酸塩によるマロン酸の酸化遺元反応であり、

鉄イオンなどを可槻化物質として混入することによってその様々な時間 ー空間的なj辰動パターンを見

ることができる典型的な反応拡散系である。また、系を単安定状態とすると、ペトリmなどに入れた

一機な溶液内において同心円状あるいはらせん状の2次元の興奮性伝綴パヲーンが生成される。

このようなBZ反応に対しては、 3援の主要物質の濃度変化に基づ〈次のようなFi e 1 d 
¥oyesモデルが提案されている。

3:¥/dL=Dマ町':¥+ k， A Y-k，XY+k.，B¥-2 k，X 

"y/，') t=D，'il'Y-k，AY-k，XY+fk，Z 

dz/at=Doド Z+k"BX-k.Z (1. 6) 

ここで、各変数l立、 X=[HB，Oz]、 '{=[B，-j、Z=[2C，'.]!こ対応し、 D" D" Dzはそれぞ

れの拡散係数、また、 k.，k" k..， k.， k6， flま反応定数である。このモデルを用いた1次元
のリング状の媒質に対する数値シミュレーションにより、パルスが周回する現象も得られている 日 。

また、神経線維のモデルとしても研究されている電気化学的現象として、欽一硝自主モデル(
L i 1 1 i巴モデル)がある，:;a?， (}.!.t 。これは、まず、鉄線をi郎編徐容ィ夜中に浸すことにより、その

表蘭を酸化被膜で稜わせて不動態化させておく。そして、その一部を亜鉛棒で突くなどして刺激する

と、その部分の酸化被膜が境れ、それが皇央去最上を移動していく。壊れた部分は再ひ吾妻化被膜で寝われ

て再不動態化するため、反復刺激を行うことによって移動現象を何度も繰り返すことができるという
ものである。この現象も、鉄線の電位、 被膜の被覆~および亜liì!j酸のiU度を変数とする反応拡散方程
式系によって記述される。
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一方、半導体内部において輿習性媒質としての性質を示すような物理的現象が見られる。半導体薄

膜にマイクロ波を照射したとき、適当な条件の下でキャリア密度:nと温度:1'の変化は次のような2
変数系によって記述される ;:: .: ~ 。

iJ n/d t =Dov' n-11/，(T)+β K 1 

cρ ，)T/;Jt=D-il"T+eμ(1') n -r5/d (1'-1'.) (1.7) 

ここで、 ，(1')とμ(1)は視度の非線形関数であり、それ以外l立定数である(説明は省略)。この系

において、キャリア密度のパルス状の伝鍛パターンが生成されることが示されている。

物質の燃焼過稼における燃焼面の移動も、物質の密度と視度とをゑ数とする反応拡散系として扱う
ことができる。但し、燃焼過程においては回復変数に相当するものが普通は存在しないため、フロン

ト裂の燃焼扇を形成することになる。

更に、生物に関連する現象として、ある穏の細胞性粘菌(タマホコリ力ピ)の凝集体の1自養築上に
おいて、サイクリックA~!P (c-A~IP) の円筒状あるいは鱗旋状の伝搬パターンが観測されるて
いる 日 。このとき、細胞外のc-A è- !P のi~!ll:' :x ，の変化!ま次式のように表される

，iXl/;;t=Dド x，+R.p/(l-ρ)[RHf :!(x，)-¥'"， x ，> /( 1 + x，・)
+ H R-( RH X ， -X 1 )ー ¥"Ex，/(R.+エ，)j (1.8) 

ここで、 X含は細胞内のc-A~ ! Pì民度を表し、 f 2 (X ， )iま非線形関数、他は定室主である。詳細は省略
するが、この系(立全体として細胞内外のカルシウム被度など言"5l固の変主主からなる反応鉱散系を成し
ている。

また、卵細胞表面の受精時の収縮波、大脳皮質や網膜における電位変動なども興奮性パルスパター

ンを生成することが~l られている。そして、生態系における伝染病の琵延と回復は、病原体を興奮変
数、免疫力を回復変数とする 2W2数系によって言自主される 1:.0;'。

更に、通も大きなスケールの現象としては、銀河系の渦状枝の形成と回転運動があり、分子雲のi民
度を興奮変数、温度を回復変数としてモデル化が行われている。

興奮性媒質の性質についての反応鉱徴系モデルによる解説としては、単行者 ζ5 !2! !Ir.jなどが
ある。また、最近の研究に関しては、論文集1161L!6 11 11} ~1 などがある。

エー 2 イ:云扮支Lこ倒土う ノてJレコ;zR謂F雨。コ2芝イ七

1. 2. 1 パルスの伝1"-'鰍L跡

1. 1. 1で述べたように、興奮性媒質においてはパルスの波形は個々のパルスによらずに媒質に

国有の同ーのものであり、伝鍛によって生じるパルス列の変化は、各パルスの空間 時間的位置のみ
である。そのため、興奮↑抄県質上のパルス列の伝織は、図 1.5のような(X.t)平面における伝綴軌

跡により見ることができる。横紬:Xは輿省性媒質上の位置、縦軸:tは時間を表す。そして、

t (x)がj番目のパルスのxにおける通過時刻を表している。ある一定の長さの媒質を考えた場合、
パルス列は、媒質よの一端 (x=o)において適当な刺激を与えることによって生成され、他端 (x

=X)へ向かって伝搬してl、く。媒質が正常な状態にある場合には、媒質上でパルスが約制なしに自

然に発生したり消滅したりすることはない。それに加えて、パルス同士の衝突や追越しといった現象
が起こることもない。これらは、興奮性媒質におけるパルスに特徴的な性質であり、分散性媒質にお

ける孤立波(ソリトン)とは異なる点である。そのため、パルス列の伝搬軌跡(1.パx))が途切れた
り交差したりすることはなく 、伝綴前後の各パルス({t.(O)}と{t (X)})はその順序を含めて 1

対lに対応する。
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J t X) 

一4x

国1.5 興活性授賞Lのパルス列の信号謝世~ (様式図)

fig. Jι 5th.叩 tictrajectory t (X) of a $plke train propagating on叩 exeitable medium 

図1.5において、もし、各パルスが問ーの速度。で伝鍛するならば、制球i車九E品lま等ぃ、(頃き
d t，(x)/dx= 1/6を持つ平行な直線群となる。そして、伝ぬ前後には等しい時間的な返れ (X

/6)が生じるだけであり、興奮性媒質は単なるパルスの遅延線と見なされる。しかしながら、実際

には、柏対不応期の存在などによって各パルスの速度は伝搬中に変化する。すなわち、パルスの間隔

系列:T(x)=t (x)-i..・ ，(x)1立、伝搬につれて変化し、 fI;撚前の間隔系列 T，(O)と儲搬の

間隔系列ーで，(X)は契なったものとなるのである。

なお、パルスの伝綜に伴う変化としては、このようなパルス間隔の変化に比して短い距離を伝鍛す

る簡に完了する、間値よりも小さなパルスの消滅や波形警形作用によるパルス?及形の変化なども挙げ

られる。本研究ではそれらについては扱わない。すなわち、本研究では、刺激点近傍におけるパルス

の消滅や波形の変化が終了した以降のパルス列を対象とする。その理由は、それらの現象は、パルス

の伝搬に関する問題というよりも、パルスの発生機序(刺激に対するパルスの発生過程)に関する問

題として扱うべきものであるからである。しかしながら、パルス発生過程はそれ自体重要な問題であ
り、また、本研究で対象とするパルス間隔の変化の記述との問に興味深い対応も見られる。それらに

ついては、 付1. 1に簡単にまとめた。

1. 2. 2 相対不応期とkinematic方程式

それでは、伝災中に生じるパルス間隔系列の変化はどのような形で記述できるであろうか。まず、

興奮性媒質に普通的な性質として、

(1)パルスの伝搬速度はパルスの立ち上がり時点の媒質の状態のみにより定まる。

と近似することができる。例えば、図 1.1においては、パルスが発生し得る範囲内において、vが小

さく vが大きいほどパルスの伝鮫速度は低下する(相対不陀改月)。

そして、特に、式 (1.2)で与えられるような2変数系においては、

(Il)バルス通過後の妓質の回復過程!立、個々のパルスによらずほぽ同一である。
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と見なすことができる。すなわち、パルス発生後の相対不応期は常に等しい。なお、この近似は、式

(1. 2)のような2変童文系に限らず‘状態を表す変数がその時定数の大きさによって、速く変化する

変数(興奮変数)と遅〈変化する変数(回復変数)の2通りに分けられる場合において一般的に適用

することができる。例えば、日 odgkin-Huxleyモデルlま4{簡の変童文を持つがこの近似が

良〈成り立っている。

この2つの性質(1 )( 11 )により、

先行パルスとの|制限→([[ )→媒質の状態→(1 )→伝持速度

という関係が定まる。それを用いて、パルス列の伝織は次式のように近似的に記述される 1~ I同

11':" Ij・.

dt (:-，:)/dx=l/θ(t (:-，:)-t 叶(:-，:))

t， (x): j番目のパルスのxにおける通過時刻

x神経線維上の位置座標 (0壬x壬X) (1. 9) 

これは、{!自守のパルスの伝鈎速度 (dt (x)/dxの逆欽)が1つiiilの先行パルスとの間隔(

t (X)-t -， (X)) Iこ依存して異なること‘あるいは逆に言えば、{云指速度は先行パルス間隔のみ

によって定まることを表している。

ここで、右辺の関数 8=θ(T)は伝搬速度と先行パルス間隔の関係を表すので、近似(1)(Il)およ

び式 (1.9)によれば、周期パルス列すなわち各パルスが等間隔に援んだパルス列においては各パル

スの伝搬速度は等しく‘パルス列はその聞編に固有の速度で伝鍛することが分かる。そのため、

θ(T)は、周期パルス列の伝搬速度としてモデル(反応拡散方程式系)の数市酔1算により得ることが
できる 'εS) . Î 色 。図工 6は、神経線維のモデルである Hodgkin-Huxle~-モデルにおけ

るパルス速度 (θ)とパルス間隔 (T)の関係である。媒質の不応期特性により、間隔が小さくなる

につれてパルス列の伝民速度は低下する(相対不応矧)。そして、更に間隔が小さくなると、高砂す不

応期により周期パルス列は伝恥』できなくなる。すなわちモデルの周期間ま存在しなくなる。相対不応

期は平衡点への緩和過程であるため、嫁質の状態は指数関数的に回復する。そのため、パルス速度も

指数関数的に孤立パルスの伝減速度 (θ(∞))に漸近する。(一方、媒質の回復過程において不応期
と過常期を繰り返す場合には、パルス速度も減衰振動的に8(t)に漸近する形になる 町= ニ;: I日 。)

c 
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図1.6 H 0 d gk i n -H u x 1 e)-モデ).における問問パルス列の分散関係(温度:6.3"(;) 
Fig. 1.6. D川町s.ionrelation for a periodic spile lrain in lhe Hodgkin-HIJ\l~y 冊de l.

Pro岡田tionspeed 8、ふ intel'splkeinterral T. 
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周期パルス列においては、単位時間当りのパルス数(間隔の逆数:l/T)をパルス周波数と見なす。

そのため、このようなパルス伝持お重度とパルス間隔の関係.θ =D(T)は、物理的な波動の伝般に見ら

れる分散現象との類似により、 f分散関係」とH乎ばれている。(但し、ここでの分散関係はパルス列

の周波数に対する巨視的なものであり、物理的な波動現象におけるJE弦波の波長と位相速度との間の

関係を意味する分散関係とは全く異なるものである。特に、同線なパルス状0)様であるソリトンにつ

いて、 「非線形分散関係によってその形が崩れない」という言い方をするため、同じ分散関係という
言葉を用いることはやや紛らわしく 、注意が必要である。)

式(1.9) !立、このような周期パルス列における分散関係を先行パルス間隔と速度との関係に用い

て、個々のパルスの伝践を言omするものであり、 rkinematic (キネマティック)方程式」

と呼ばれている。この名前(立、もとの反応拡散方穆式系のダイナミックスを直後用いることなく、現

象としての分散関係のみに基づいた記述であることによる。なお、もとの反応拡散方程式系から
kinematic方程式を導く方法については、 付1. 2に示す。

伝銭前のパルス列:tJ( 0)が与えられた場合、 kinemat.ic方穏式の数値計算により、パル

スの伝鍛軌跡:t J (x.)を得ることができる。すなわち、パルス列の伝樹立、もとの偏微分方程式の解

に関する問題からt (x)に対する1階微分方程式系の問題へと簡単化されたことになる。ちなみに、

この状況は、空間固定の媒質のパルス発生問題における周期パルス刺激に対する応答特性(常微分方
程式の解に関する問題となる)が、l次元写像によって近似されることと似ている (S.:I 1 ~1 ; ':. 2 ( 

付1. 1)。

偏微分方程式モデルの厳密な数学的解析によれば、 kinematic近似からのずれが存在する
場合が導かれている。それは、複数有限{箇のパルスが無限の長さをもっ媒質(一∞<:xく∞)金一定

速度で定常に伝徹しているときのものであり、その場合のパルス速度は単一パルスの伝鍛速度よりも
大きくなる‘河川・ドl日 。 (kinematic方程式によれば、複数有限{閣のパルスにおいて、そ

の先頭パルスの速度は単一パルスの伝お速度に等しいため、定常状態における{諒謎度は単一J¥)レス

のものと同じになる。)しかしながら、その差異は極めて僅かであり、一般には計算機シミュレーシ

ョンにおける誤差よりも小さいものである。また、複数憾のパルスが伝おしている場合に先頭パルス

の迷度が単一パルスのものと異なるということは、後方のパルスの影響力f存在していることを意味し

ている。しかしながら、図 1.5のように、同時には媒質上にl、21闘のパルスしカ哨在しないような

短い長さの媒質の場合には、先頭パルスの伝鍛中には31周回以降のパルスはまだ発生しておらず、そ

れらが先頭パルスの速度に影響を与えることはない。すなわち、有限四百1における過渡的な伝鮫(も

との偏微分方程式においては初期境界値問題となる)i立、無限区間における定常的な伝綴(進行i法解)
とは本質的に異なる問題である。

ここで、 kinemat工c方程式によれば、伝般につれて各パルスの間隔がどのように変化する

かは定性的には明らかである。例えば、 21固のパルス州諸げる場合、先E員パルスは一定速度(

。(∞)・孤立パルスの伝搬速度)で伝鈍するが、2個目のパルスの伝お速度はそれよりも退いため、パ

ルス間隔は伝織につれて広がって行〈ことになる。

更に、ランダムパルス列、すなわちパルス間隔がランダムであるパルス列を考えると、先行パルス

との間隔の小さなパルスは速度が遅いためそのパルス間隔は伝織につれて広がる。逆に、先行パルス

間隔の大きなパルスは速く伝搬するため、その間隔は狭まる。その結果、パルス列中の小さな間隔は
広がり、逆に大きな間隔は狭まることになる。つまり、この場合、パルス間隔系列は伝搬につれて平

滑化され、周期パルス列へと変化していくことが分かる。

興奮性』良質の基本的な特性は、このような2変数系(式 (1.2))の持つ相対不応期特性であり、

パルスの伝織は分散関係とkinematic方程式(式(1 .9) )により近似される。分散関係l立、

l次元系に限らず、例えば、2次元系におけるらせん被の伝搬パターンの解析などにも広〈用いられ
ている 145.1川5"。

ところで、 l<inematic方程式の解釈として、媒質上の隣合ったパルスの問にほ相対不応期

を遜して相互作用が働いていると見なすことができる。一方、分散性媒質上の孤江主波(ソリトン)に
おいても類似の相互作用が見られることが知られている日 II 6 ~ ε7.両者の相互作用の位質の違い

は、分散型の波動方程式と散逸型の拡散方程式との対応とも関連して興味深いものである。そのため、
両者の比較を付1. 3に示す。
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1. 2， 3 順応型変数と雑音

このように、式(1.2)のような2変数系で記述される媒質においては、パルス列の伝鍛は性質
( r )( n)とそれから導かれたkinematic方程式(式(1.9) )により良〈近似される。そこ

では、媒質の持つ相対不応期特性がパルスの伝指速度に彫響を与えるものである。それに対して、よ

り一般的な興奮位媒質においては、パルスの伝織に影響を及l正す因子は相対不応期特+土の他にも存在

する。そのような因子として、順応型変数と雑音とが考えられる。
まず、 l順応型変数とは、 2変数系における回復変数("1)よりも小さな時定数を有する変童文を意味

する¥;õ_ a. 。そのようなゆっくりした時間変化をする変数が存在する場合!こは、{~のような 3変数系に

拡張して考える必要がある。

d v / d t = v' ¥-+ f (γ，¥'1， z) 

，)W /Ijt=εg(v，¥¥'， z) 

(J 2/ d t = a 11 (" ， ¥¥' ， 2) (a<<e<<l) (1， 10) 

このとき、 kinemai.ic方程式を導いた性質(11)は成り立たなくなる。すなわち、パルス後の

媒質の回復過程には順応型変数:2の緩和過程により長期的な変化が伴う。そして、順応型変数の影響
はパルス毎に重畳される形となり、媒質の状態に蓄積的な変化をもたらす。そのため、パルス径の回

復過程!立、 lつ前のパルスだけではなく、先行する数多〈のパルスの影響によって奨なるものとなる

ことが考えられる。
次に、現実の系においては、媒質内外の雑音によって媒質の状態には常に躍らぎが存在している

1:5 I (1 <l; 10 そのような雑音の影響を考慮する場合には、次のような雑音ーI買:n(x，t.)を持つ反応拡散

系を対象とすることになる。

(1 U (x， t )/ o t = D Ii 1 U ( x， t ) + f ( u (X ， t )) + n (x ，も) (1. 1 1) 

雑音による媒質の状態の揺らぎは、やはり kinematic方程式を導いた位質(J] )を破綻させ

る。すなわち、個々のパルス後の回復過程には雑音による揺らぎが加わることになり、それによりパ

ルス迷度は変動することになる。

しかしながら、このような順応型変数や雑音が存在する場合でも、特性(1) (パルスの伝限速度は

媒質の状態のみにより定まること)は興奮性媒質の一般的な性質として用いることができる。そのた

め、パルス列の伝搬は形式的には次のような形で記述される。

d t (x)/d x""β(u(x， t，(x))) (1.12) 

そして、媒質の状態の変化に対して適当な近似をおけば右辺はt，(x)についての陽な形に書き表すこ

とがでさ、更に解析を進めることができる。

まず、式(1.10)のような順応型変数を持つ媒質においては、次式のように近似できる。

。。
d L(X)/d x=EJF(tJ(X)ーし_， (x)) (1.13) 

ここで、媒質の状態はそれに先行する全てのパルスの通過時刻によって定まるものとして良い。そし

て、 l順応型変数による状態の変化{立、各パルス毎に同ーのもの (β')が線形に重畳されるものと仮定

している。
また、雑音が存在守る場合には、パルス通過時における媒質の状態の揺らぎが含まれるため、式(

1.12 )は確率微分方程式と見なされる。
式(1， L 2)は、興奮性媒質の特性(1) (~果実の状態→伝鍛速度)を利用して、式 (19) ( 

kinematic方程式)を相対不応期以外の媒質の状態変化の影響を含む形に拡張したものと見
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なすことができる。このような、式 (1.12)およびそれから導かれるパルス儲t軌跡 (t;(x))

の変化を記述する方程式系を、以下では、 「パルスの伝鍛方程式Jと呼ぶことにする。

1. 2. 4 信号伝送系としての定式化

神経系において信号はパルス列として符号化されており、神経線維は信号の伝送路としての役割を

担っている。このように、興奮性媒質がパルス信号の伝送路としての働きを持つような場合を考えて

みよう。伝搬に伴うパルス間隔の変化によりパルス列には相関が生じる。言い換えれば、信号は変調

を受けることになる。そのため、神経線維は信号の単なる遅延線ではなく 、より高度な変調機能を布

しており、神経系における情報処理機構において積僚的な役割を担っていることも考えられるわけで

ある。

本研究では、興奮f生媒質上のパルス列の伝符4寺性を、このようなパルス列に対する信号変調機能の

観点から調べる。そして、パルスの伝鍛に影響を及ぼす次の3つの因子を対象として、バルスの伝綴
方程式に基づいて商事正庁を行う。

( 1)相対不応矧

(2)順応型変数

(3)総脅

パルス列は奴学的には点過程として倣うことができるが、その記述に!立、間隔系列(側安する点問
の間隔jlJ)によるものと、計数過程(単位区間内の点の1回数)によるものとの2つがある 1き 3。こ

こで、1. 2. 1で見たように興奮性媒質の性質により伝殿中にパルスの生成、消滅、衝突、追越な

どが生じることはないため、{云約前後の間隔系列(1'(0)とT (X))には1対1の対応関係が保た

れる。そのため、伝Jmこ伴う変化を考える際には、パルス列をその間隔系列によって記述することが

適している。

このことから、パルスヲlの伝鮫をパルス間隔系列に対する信号伝送系(フィルタ)としてf足えるこ
とにする。すなわち、伝事~(こ伴って生じるパルス列の変化を 、 伝事昔前のパルス間隔系列:{T ， (O)} を
入力信号、伝長2後のパルス間隔系列:(Tパ:¥) 1を出力信号とする伝送系として定式化する。そして、

その伝達特性を明らかにしていく。(なお、伝搬~e縦!ま O~x 孟 Xなる有限区間とし、 特に、 ある一
定E鴎t伝備した後の変化に着目するときには大文字のXを用い、また、伝幻中の変化に着目するとき

には小文字のXを用いることにするが、両者ーの使い分けにはそれ以上の厳密な意味づけはない。)

伝鮫前の間隔系列 → f説中の変化→ 伝附圭の間隔系列

(入力信号) (伝送系) (出力信号)

また、本研究では、興奮性媒質として、神経線維とそのモデルを対象として解析を行う。それは、

一つには、神経線維は古くから研究が成されて、 Hodgkin-Huxleyモデルなどの定盤的

モデル力f!'官立されていることによる。実際、興奮性妹質の研究は、主として神経車賂住の特性の解明を

目的として進められてきたと言える。また、一つには、上にも述べたように神経パルス列は神経系に

おける情報を担っており、パルス列の変化に対する信号理論的な取扱いtJf直接的な意味を持ち得るか

らである。単一神経細胞の持つ信号処理機能の解明は神経系信号処理機精の研究とその工学的応用に

当たって重要であり、神経線維についてもその機能を明らかにすることが必要である。
しかしながら.本研究の観点とその結果は、神経線維に限らず興奮性媒質上のパルス列の伝鍛!こ対

して普通的に適用できるものである。そして、従来の数学的解析とは異なる確率論的 信号理論的観

点から、興奮性線貸の特性を特徴づけるものである。
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神経線維上を伝鍛する問に生じるパルス列の変化に関する研究は、これまでに笑験的・理論的両面

から行われている。ここで、それらの結泉を、本研究における背景として回顧的な形でまとめておく。
まず、本研究を始めるきっかけとなったものは、武者ちの実験である 9.! ;， r ~7 。それは、 ヤリ

イカの巨大納涼の一端にランダムパルス刺激を与え、発生伝織するパルス列を観測したものである。

その結果として、刺激パルス列として白色雑音スベクトルを持つパルス列を与えた場合、車由索ょを伝

持ました後のパルス列のパワースベクトルはl/f裂となることがあるという、興味ある現象が得ちれ

ていた。(その後、有髄神経線維を用いた同織の実験も行われている内打。)

この実験結果を受け、神経線維上の伝鍛に{半うパルス列の変化について同微な現象が、料i車主線維の
微分方程式モデルであるHodgkiη-HuxleyモデルやFi.tzHugh-Nagumoモ

デルにおいて見られるものかどうか.モデルの計算機シミュレーションを行った。そして、実験と悶

楼に、適当なランダムパルス列の刺激により発生するパルス列が伝縦前後でどのように変化するかを、

モデルのパラメータを変えながら調べてみた。その結果、パルス列は確かに伝織に伴ってその問繍が

変化することが分かった。但し、それによって生じる相関はl/f型とは巽なるものであった。この
段階において、武者らの実験により観測された l/fスベクトルを持つパルス列は、刺激時のパルス

の発生段階で既に生じており伝鎖中に生じたものではないことが分かった。

それでは、伝録中に生じるパルス列の変化はどのような性質のものであろうか。それについて過去
の文献から得られたことは、まず、 Hodgkin-HuxleyモデルやFitzHugh-
:'>Jagumoモデルなどの神*Ii繊維モデルにおいては、図1.5に示したような、周期パルス列におけ

るパルス間隔 Tと速度白 θとの悶に固有の関係(分散関係)が存在するということであった 舎空

'" 。更に、kinematic方程式が導かれ、それを用いた数値計算により得られる伝磁軌跡(

い (エ))(立、もとの偏微分方程式の直援の数値計算から得られるものと非常に良〈一致することが、
いくつかの間期パルス列の伝践に対して確認されていた (~S I1 IT )l il~J 。

一方で、実際の1将滋車維においては、パルスの伝搬速度のパルス間隔に対する依存性l立、分散関係

という言葉は用いられていないが良〈知られていた 1Je.目 。すなわち、パルスの伝搬送度の測定実

験に芯いて2憾の刺激パルスを迅続して与えた場合、 2個自のパルスの伝録時間はパルスの間隔が小

さいほど大きくなることは、初期の神経伝導実験において測定がなされている '¥1-'。このパルス間隔

に対苦る伝鍛時間の遅れは、神経線維の相対不応期の大きさを表すす旨標の1っとして用いられている。

更に、実験により得られた分散関係 (θ (T))を用いての、ランダムパルス列の伝悔の計算機シミ

ュレーションも既に行われていた 目 o そこでは、特に、相対不応矧の後に続く過常矧に着目して、
パルス間隔の平均や分散などの統計量の変化が角新!Tされていた。また、武者らの論文伸7，においても

kinematic方程式と類似のモデルを用いたシミュレーション絡果が示されていた。また、分

散関係により相対不応期内を伝綴するパルス列の間隔は平滑化されるといった指摘は、他のいくつか
の論文の中でなされていたH含， (¥2わ。

以上のようなところが、調べて得られた過去の研究結果であった。簡単にまとめてみると、まず、

HOdgkin-Huxleyモデルに基づく数学的な研究としては、周期パルス鮮の分散関係、そ
して、 kinematicモデルが導かれていた。しかしながら、数学的な関心は、非線形偏微分方

程式系における解の在在と安定性に関するもので、あったため、研究の対象は、専ら孤立パルスと周期

パルス列に限られていた。そして、伝搬中のパルス列の変化といった厳密な解析の困難な過渡的現象

は、あまり扱われることはなかった。そのためか、 kin巴maticモデルについても、それを導

出するところで終わっており、それに対する解析は行われていなかった。

一方で、実際の神経線維に対する実験的研究においては、パルス間隔と伝持針重度との関係は良〈知

られていた。しかしながら、神経系における信号は多くの場合パルス頻度として符号化されていると

見なされていることから、パルス列のパターンやパルス間隔の相関などはあまり重要視されていなか

った。そのため、神経線維上でのパルス列の統計的性質の変化に関する研究は、本研究者の調べた限
りでは上記の2つ日;. (i 1 ~ があるだけであった。

本研究者は、 kinematic方程式のシミュレーションを出発点として、分散関係の線形近似

に基づく解析手法の導入により、伝鍛(こ伴うパルス間隔系列の変化を伝送系(フィルタ)として定式



化するに至った。そして、更に、神経線維における2つの因子(J順応型変童文と雑音)を組み入れた形

にkinematic方程式を一般化できることを用いて、それらの影響の解析へと研究を進めるこ

ととなった。

工 4 毛主十主主主0::>辛子容反lG

本研究では、主として神経線維モデルを用いて、興奮性一媒質上のパルス列の伝拘における次の3つ

の因子の影響について調べる。

( 1 )相対不応矧

( 2)順応型変数

(3)雑音

そして、パルス列の伝綴に伴う変化をパルス間隔系列に対する信号伝送系としてとらえ、その伝達特

性を明らかにする。

伝鈎前の間隔系列 → 伝鍛中の変化 → 伝提訴圭の間隔系列

(入力信号) (伝送系) (出力信号)

上記の3つの因子のうち、(1)の相対不応矧!ま輿慾性媒質に普通的な4寺院であり、良〈知られた神

経線維モデル (Hodgkin-Hl1xl巴yモデルやFitzHugh-j¥agumoモデル)を

用いて調べることができる。それに対して、これらのモデルは(2)の順応型変紋や(3)の維音項を持

たないため. (2)( 3)についてはそれらを考慮した拡張モデルをもとに解析を行う。

まず、第2草および第3章において. (1)の相対不応期内のJ¥ルスの伝鍛について.分散関係と

kinematic方程式を用いて調べる。

第2章では、分散関係のグラフを線形近似することによって間閥系列の変化の表式(伝達関数、パ

ワースベクトルなど)を導く。間隔系列に対する伝送系としての特徴は、系の伝達関数がz一:の指数

関数となることである。そして、 Hodgk 工 n-Huxle~-モデルを用いたシミュレーション、
および、 FitzHugh-'Jagumoモデルの電子回路実験の結集と良〈一致することを示す。

この撃は、本研究の原点となったものである。

続く第3車では、分散関係の非線形性の影響について考える。まず、図 1.4からも見られるように、

一般的に、パルスの伝的速度は間隔が増大するにつれて指数関数的に孤立パルスの速度へと漸近する。

lつは、この緩やかな非線形性により生じる性質について解析する。一方で、神経線維の回復過程に

おいて過常矧が存在する場合には、分散関係のグラフは非単調なものとなり、パルス速度は振動的に

孤立パルス速度に漸近する。このような強い非線形性が存在する場合には、パルス列の変化!ま複雑な

ものとなり解析は困難であるが、シミュレーションおよび区分線形化モデルを用いての結果を示す。

そして、第4掌では、 (2)のl順応型変数、すなわち時定数の大きなゆっくりと変化する因子が存在

する場合のパルス列の伝搬について考える。神経細胞においては、通芯とかj碩応、あるいはパーステ

イング現象などの、長い緩和時間や周期を有喧る現象が広〈存在する。また、神経線維においても、

i持定数の大きなイオンチャンネルやイオンの蓄積効果などによる長時間にわたっての変化が見られる

ことが知られている。 Hodgkin-Huxleyモデルは、このような遅い変数を持たないため、

これらの現象を定患的に説明するために様々な修正モデルが提案されている。

ここでは、順応型変数のパルス列伝搬に及ぼす影響の定性的な特性を抽出することを考え、長室も簡

単なモデルである3変数FitzHughーメ agumoモデルに基づく解析を行うことにした。そ

して、 l順応製変数の影響は、 kinematic方程式を拡張することにより‘線形フィルタとして

の形式に取り込めることを示す。この場合、ケプストラムが系の特性を記述する本質的なパラメータ
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となることが分かる。更に、順応型変数がべき裂の手獄日時間を持つような場合にはパルス間隔には特

異な相関が生じ得ることも示す。

また、第5章では、(3)の神主主主的世上の雑音の影響について調べる。神経輿穏を担うイオンチャン

ネルの動作(開閉)が確率的であることにより、神経線維の線電流 電位には常に揺らぎが存在して

いる。これらの膜雑音はパルスの伝搬速度に変動を及ぼすため、伝搬を過してパルスの間隔系列の変

化にも影響を与える。ここでは、まず、Hodgkin-Huxleyモデル!こ基づく確率的なパル

スの伝搬モデルを用いたシミュレーションにより、個々のパルスの伝搬時間の変動の大きさについて

定量的な見積りを与える。そして、直径の小さな神経線維においては、観測し得る程度の変動が生じ

ることが示される。

更に、第6章では、 (1)の相対不応期と (3)の雑音の両者の相互作用について考える。司なわち、

相対不応期内を伝録するパルス列に対する純音の影響を調べる。そして、 kin巴 matic方程式

に雑音項を取り入れたモデルをもとに、パルス間隔系列の変動の表式を求め、シミュレーション結果

と比較する。この場合、間隔系列の変化は加法的雑音1買を持つ線形系として近似される。更に、

FitzHugh-Nagumoモデルを用いた品料ITも併せて示し、伝鍛前後におけるパルス間隔系

列の相互情報量についても考察する。

最後に、第 7章において、 研究結果のまとめ、 伝聞守ド~tの推定問題lこl'付る適用、 ネJþki搬維の機能
に対する知見、および今後の課題について述べる。
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興奮性媒質におけるパルスの発生過程!立、神経細胞の入出力特性(刺激一発火特性)を説明するも

のであり、神経系情報処理機構の解明に当たって重要なものとして古くから研究が進められている。

神経細胞の入出カ特性を記i置するモデルとしては、 ~1 c C u 1 1 0 C 11 -P i t L sモデルに始まり、

Caianielloモデル、積分発火型モデル‘J拡散モデルなどの数学モデルや、Harmonの
モデルなどの電子回路モデルなど、これまでに数多くのものが提案され、その性質が調べられている
け川 :S)( 引川河川 1" 。ここでは、特に、それらのモデルにおける周期パルス刺激に声fする応答特性

についての研究を簡単にまとめておく。

神経細胞の周期パルス刺激に対する応答特J性の研究!立、 Harmonの電子回路モデルを用いた研

究に始まる。図 1.Alは、 Harmonモデルにおいて、刺激ハルスの周期を固定して猿帽を変えな

がら、刺激パルス数!こ1付る発火パルス数の比(平均輿笥率あるいは発火率と呼ばれる)をプロット

したものである 十 。刺激パルスの振幅が大きくなるにつれて、然発火状態(平均興奮率:0)から l
対l応答状態(平均奥積率:1)へと変化するが、その問の変化は逮続的なものではなく、階段状のジ

ャンプを繰り返すものとなる。すなわち、出力パルス!ま{まとんと'全ての領域で入力パルスに引き込ま

れ、平均興奮率lまm/n型のものとなることが特徴である。このような引き込み現象は、実際の神経

細胞(ザリガニの伸展受容認)においても観測されている U 。

更に、このような応答特性は、CaianielloモデルやFitzHug)1-!"agumoモ

デルをもとにして等かれたl階差分方様式(1次元写像モデル)によって良く説明されること力派さ

れた 内1 I ~<: 。そのモデルは円周写像 (circl 巴 ma p)と向型なものであり、平均興奮$.

(円周写像の場合には回転数 (rotation number)と呼ばIれる)!ま拡張された

Cantor関数となる。また、出力パルス列[まFar e 1'91)に対応する特殊なものとなるといった
剛生が明らかにされた。
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そして、これらの結果を受けて、ヤリイ力の巨大軸索を用いてのf主将t刺激突験が行われた cマ。そ

の結果、よ記のようなCantor関数型の特性が総認されたが、同時に、カオス的な応答も生じる

ことが観測された。すなわち、実際の神車訴因胞では、 Cantor関数型の引き込み応答の一部がカ

オス応答によって乱れたものになるのである。このようなカオス的な応答とそれによる平均興奮率の

Cantor関数からの乱れは、空間固定の場合のH0 d g k i n -H u x 1 e o-モデルや

FitzHugh-¥'agumoモデルを用いた計:算機シミュレーションによっても確認されたa そ

して、その特性は、リタ ンマップや拡張された位相反応l曲線から導かれた l次元写像モデルによっ
て良〈記述されることが示されている _;，l) ゴ。

このように、興菌性媒質の周期パルス入力に対するパルス発生には興味深し1特徴があることが知ら

れており、これちの特性を組み入れた神経図路モデルによる情報処理系を構成する試みも成されてい

る。

ここで、このようなパルスの発生過程と本研究で対象と廿るパルスの伝鍛過綬とを対比してみる。

バルス発生過程は、 笠間固定モデル(式(工 .1) では、 v ~ u(x ， t) 三 O としたもの)によって扱う

ことができるので、現象全体は非線形常微分方粍式によって記述される。そして、本質的な問題は絶

対不応湖特性 o絹健作用)によるパルスの発生の有無であり、それは、1次元写像モデルによって良

〈近似される。一方、パルスの伝鮫問題では、もとの方程式!ま非線形偏微分方程式であり、相対不応

期(伝搬速度の分散関係)によって生じるパルスの位置の変化l立、 kinel11aticモデルと呼ば

れる l階微分方程式系によって近似される。まとめると‘興奮，t生媒質におけるパルス列の発生と伝阪

の記述において、次のような興味ある対応関係が見られる。

パルス列の発生 パルス9110)伝滋

もとの方程式 非線形i吊:i按分方模式 非線形偏微分方程式

本質的現象 パルス発生の有無 ハルス位遣の変化

関連する特性 l調1直作用と絶対不応知1 分散関係と{:目対不応矧

近似方程式 1次元写像モデル kinematicモデル

( 1際差分方程式) ( 1階微分方程式系)

イ寸工:2 kiTl.ema.七 c i n'F隻王立乙CD語字社二3

反応路散方程式系(式(1.1) )からkinematic方程式(式 (1.9))を直後導く方法
には、解の特異摂動近似によるもの ~~J i. ~ 三 J と孤立パルスの重ね合わせによるもの i 'E: とがある。こ

こでは、後者による方法について簡単に示す。

まず、式(1.1)において、次式を満たす一定速度・ θaで伝鮫する孤立パルス解:s(.)の存在を

仮定する(空間は1次元とする)。

ea-2Dd2 s(， )/d ，>-d s(， )/d， +f (8(，))=0 

Is(r)locexp(η L r) (r→ー∞)

ocexp(一η，，) (r→∞) (η，>>η，) (l.A 1) 

そして、パルス列に対応する式 (1.1)の解を、この孤立パルス鮮の重ね合わせの形で次のように表
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す。

U(X，t)=?S(T-T (ε X))+Er(T.EX) 

t =X/θ。+T

t J (x) =X/e.+， J (εX) 
ε=exp(ー η，，) ( 1.A2) 

ここで、 r は補正項であり、!筒キのパルスの柑対位~:T はxと共にゆっくりと変化する (T = 
T (εx))。そして、 E0) 1次のオーダー (O(ε))までとれば、

レ u/óX乏 =~ (θ，-'+ 2θ，-idT /dx)d's /dT ' +E θ;}- 2 ~1 2 r /aT"! 
J 

f(u)=f(Ls，)+Eilf(?s，).r 
J ' 

au/Jjt=fd s/d T十 ε:Jl' /~ T 

(s = s(τ.-T )) (1.A3) 

これらを式 (1.1) に代入し、 dT/dx~O( ε)であることにぬ意すれば、 O( cJの項からì)\
式を得る。

ε[or/d T一θε-2D:j'r/i1τ2 τf(?s).l'] 

=2e .-' D?d~s /dT'dT /dx +[f(~s ， )-4f(s l] (1.A4l 
" d ) 

ここで、次式を満たすgJ=g(T-T )が存在すると仮定する。(正しくは共役ベクトルを考える。)

d gJ/d T θ，-2d' g，/d ，2_IJ f( s，). g， = 0 ( 1.A5) 

式(1.A4)とg，との内積をとれば、 g，の局所性から、左辺はO(εε)となり、更に、

H 
dτ /dx=-S~[f(~ s )-4f(s)]・g，dτ/5.2e，-D4d's../dTL g.dT 

，0;) ri J ，;.t喝

= -~: s ( T + T ， -T川 )IJ f(s (T))g(τ)dτ 

/ (2e..!D?d2s;/dT-.g，dT 
-1・ d

( 1.A6) 

が得られる。右辺は先行パルスとの間隔:TJ-LI.lの関主主であり、kinematic方樫式(式(

1. 9) )の形を与える。

イ寸ヨー 3 タヨド首交'1笠子瓜三ヱキ1支 く、ノリトン〉 と CD上じ車交

興奮削捕における伝鍛パルスと類似の波動現象として、分散性を有する非線形媒質上を儲tする

狐立波(ソリトン)が良〈知られている 市 川 い7 。分散性とは‘目立波の儲iにおける回目速

度がその波長によって異なる現象を意味する。ソリトン!立、媒質の非線形性によるJ伎の急峻化が分散

性によってlllJえられることによって形作られる、パルス状の固有波形を持つ安定に伝搬する波である。

興奮闘頼上のパルスl立、媒質の非線形によるパルス状の状態変化が拡散により伝鮫するものであり
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ソリトンとは全くiJlJのものである。しかしながら、伝搬に伴うバルス列の変化の佐賀において、興奮

性パルスとソリトンとの間には興味深い対応関係が存在する。

ソリトン解を持つ非線形波動方程式は数多く存在するが、例えば、浅い水の被を記述するために導
かれたKorteweg-de¥"ries(KdV)方程式が良〈知られている。

<Ju/"t+6udu/:jx+O ll/dx'=O (l.A 7) 

この方程式l立、 m式で表される単一ソリトン鮮を持つ。

s (X， t) = u.sechε[(u，/2)' '(x-2u.t)] ( 1.A8) 

ここで、ソリトンが興窓性パルスと異なるJ誌は、その探帽:u之が任意の大きさを取り得ることである。

また、その速度 (c=2u.)は娠中富により定まる。

更には、伝約するパルス列に対応する、任意(回数のソリトンの伝鍛を表す解(1'ソリトン解)も存

在する。それについても厳密解が得られているが、その伝穏に伴う変化は、次のような緒子方程式に
より近似的に記述できる乙とが知られている吋，E;~J 0 

d"x，/dt2=g(x，-x， J)-g(x，.，-x.) 

g(x)=exp(ー λx) ( l.A9) 

ここで、 x，=x(l)はJ番目のソリトンの時刻:tにおける位遣を表す。 g(ま、前後のソリトンとの
相互作用を表す指数関数的に減衰する関数である。

この俗子方程式(式 (1.A9) ) (立、興密性パルスにおける kinematic方程式(式(1噂

9) )と同様に、 Nソリトン解を単一ソリトン解の重ね合わせによって近似することにより導かれる。

2つの方程式の本質的な遊いは、その左辺が、 kinematic方綬式ではi階微分であるのに対

して、格子方程式では2階微分となっていることである。ソリトンの場合に2階微分1貞が生じるのは、
その伝綴速度が振幅に依存することによる。すなわち、Nソリトン解を

u(X ， t) "" ~ s (x，(し)， t) .. 
s (x，t)=s(x，t;c=c，(L)) 

主 日(X，t)+s' (x，t) (1.Al0) 

と近似し、もとの波動方程式(式(l.A7) ) (こ代入すると、 tについてのi階微分現が、

o s，/a t =d s/o t+(<l sJ/o C，)dCi/d  t 

Ci(l)=dx，(t)/dt (1.Al1 ) 

となり、 d'x.J/dt乏の項が現れることが分かる。

ところで、式(1.A9)は、復元カ:gを有するパネにl次元的に結合された質点:XJの運動方程式

に{世ならならない。特に、 gがこのような指数関数で・ある場合には、ノリトンの離散型モデルとして良

〈知られている戸田絡子であり、 格子上射器2するソリ トン解を持つ。そして、込続体近似を行えit
KdV方稼式に帰着する。すなわち、KdV方程式の解である個qのソリトンの伝綴は俗子方程式に

より記述されるが、更に疎視化を行ってソリトンの密度を見た場合その変化は再びKdV方程式に従
うわけである。

問機な階層的な構造が、興笛性媒質についても存在する。興奮位パルスの土器合、パルス列の伝鮫は

kinematic方程式により記述されるが、そのi墓続{本近似により、パルス密度は対抗項を持つ

拡紋方程式あるいはBurgers方程式などに帰着する。すなわち、反応拡散方程式の鮮である輿
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蓄性パルス列の伝搬はkinematic方程式により記述され、更にそのパルス密度の変動は再び

鉱散裂の方程式によって近似されることになる。

このようなパルス(ソリトン)の伝鍛における階層的な性質をまとめると、次のようになる。

散逸系 保存系

媒質の状態 反応鉱散方程式 非線形滋IDJJ方程式

FH'¥モデル KdV方程式

パルス問相互作用 kinematic方程式 1昌子方程式

パルス密度 拡散方fj!式 波動方複式

Burger~s方程式 KdV方程式

興奮出閥はエネルギーの散逸を{半う散逸系であるのに対して、ソリトンを生成する分散性媒質は散

逸の無い保存系である。そして、もとの媒質の性質(首長逸系と保存系)が、媒質上におけるパルスあ

るいはソリトンの栂互作用の性質、ひいてはその密度変化の性質にもつながっているわけである。

なお、非線形被劉J方程式力増!li盆項を有するとき、俗子方限式においてgが振動的となり、ソリトン

の運動はカオス的になる湯合があることが~1 られている I es 町、。同様のことが反応鉱散方程式に対

流項などを付加lしたモデルにおいて見られることも考えられる。
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本章では、神経線維の相対不応矧内を伝搬するパルス列の変化について、分散関係と

kinematic方程式に基づく解析を行う。

神経細胞において、細胞体{則て溌生したパルス!立、神絃線維(軸索)上を伝悔して末端部!こ至る。

電気刺激突験によれば、単一のパルスは固有の一定速度で伝綴するが、続けて複数個のパルスを伝搬

させた場合、 2番目以降のパルスの伝搬速度は、先行パルスとの時間間隔に依存して輿なったものに
なることが知られているげ (7ii: (ド什 25'(j 2. S-'。また、神経級紙の数学モデルである

Hod gki n-H1.ni: 1 eyモデル(あるいはFil.zHugb-"lagumoモデル)において

は、その周期進行波解(等間隔伝おパルス列)に対して、透度・ θと間隔:Tとの問の分散関係 θ=
θ(T)が存在するはt (1.11 !11: 111包。図2.1(a)に、 Hodgkin-Huxley方程式に

おけるθ(T)のグラフを示す。実験からも同型のものが得られている "日 l.<el。

このようなパルス間隔に女付ーるパルス速度の依存性!立、パルス速度が先行パルス通過後の神経線維

の線電伎の回復状態に依存することにより生じると考えられている い~ .~， 1目 。笑際、θIT)のグ

ラフはインパルス後篭位の波形と良く似ており 、 図 2 . 1 において、狙度 ・ 16・Cの場合では、 O~3
msecは絶対不応矧に、それに続く緩やかに増加する区聞は相対不応矧に相当する。一般には単調に孤

立バルスの速度ー θ(∞)に漸近すると見なせるが、図2.1で温度が高い場合に顕著なように、θ(∞)

よりも大き〈なるi@J常期 (super-normal period)が見られる場合もある 日

'" G 
ω 

E 

<c' 

己 L'/ I 
O 8 日 10 日

(a) T (.sec) 

~ 

e a、l-_， 
ζ.) ~i 

Sロ|
)寸

ト』ーι

トー -:， 
~ -， 

cコ"匂 J

"" cコl
も.0 2.O 

(b) 

図2.1 Hodgkin-Hux 1 e~ モデルの周期進行必解における分鮒渇係
fig. 2.!. Dispersion rel.¥ ion for酔ri凶icspi!;e lrajns in tb. Hodg"n-Huxley modeJ. 

(al: Prop昭atlons開.deγs interspH:e interral T at three lpmperalures. 
(hl: Jn¥"erse s of pro抑制tJon時 間d¥"s T at Jsて.
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各パルスの伝搬送度はその時点の膜の回復状怒(膜電位)により定まること、そして、各パルス後

電位の波形がほぼ同一であり膜の回復過程が1留守のパルスに依らないと見なせることから、パルス列
の伝鍛は次式のように近似される (kinemalic方穆式(式 (1.9)) ) 包 e 11骨 1:9 

dt， (x)/dx=1/θ(t (1')-t -，(X)) (O;:;X三X)

X:神経線維よの位置

t， (x): xにおけるJ番目のパルスの通過時刻 (2.1) 

実際、 Hodgkin-HuxleyモデルやFilzHugh-;'¥agumoモデルにおけるパル

ス列の伝鮫軌跡:(L(x)(0壬丈壬 X)Jは、初期境界値問題として直後数値計算して得られたものと、
式 (2.1)により計算したものとで良く一致する。
神経生理笑験においては、イオンの蓄積効果などによる適応現象が見られるは :;，_. r 7 ~ (訂 '1 。

その場合、HodgkinーHuxleyモデル、更にはそれに基づく kinernalic方程式(

式 (2.1))は長時間においては成り立たないが、生体内においてはモデルに近い状態が実現されて

いると考えられている υ

神経系において信号はパルス列として符号化されており、神経線維は信号の伝送路と見なされる。

そのため、神経線維上のこのような分散関係がフィルヲーとして機能し、信号の変調が起こる可能性

が示唆されている':~ _'&I そして、実験およびシミュレーションによって、伝綴前後のパルス列の

統計的性質(間隔分布、系列相関、パワースベクトルなど)に変化が生じることが示されている 汗

ところで、式 (2.1)は連続体近似により双幽霊保存方程式あるいはBurge1's方程式などに
帰着させることができ 。引い・ 、その解析によりパルス列の変化の定性的な世質が得られる。しかし

ながら、連続体近似を用いなくとも、パルスの間隔系列{1'(xHの変化は次式のように記述するこ

とができる。

d1' (x)/dx=1/8(1'，(x))-1/θ('L ，(x)) 
=β(1'dx))β(T ，(x)) 

1'(又)=t (x)-t，-，(x) 

β(1')= 1/θ(1') (0三x壬X) (2.2) 

式 (2.2)は、伝搬前の悶隅系列:(1'J(O)}を入力とし、伝綴後の間隔系列{1'，(X)}を出力とする、

伝伊~É離:X をパラメータとする伝送系として捉えることができる。
神経系においては、パルス間隔系列による符号化 (il1le1'¥:a1 cod巴)が用いられてい

る場合が知られているゆをJ。また、南雲の能動線路 (FitzHugl1-:IIagurnoモデル)は、

電庄一周波数変換 (¥'/F変換)などによって得られるパルス信号に対するディジタルフィルターと

しての工学的利用が考えられる。このようなことから、本章では、相対不応矧内の分散関係に基づく

kinernatic方程式を式 (2.2)のようにパルス間隔系列に対する伝送系として定式化し、そ

の特性について解析する。

ここで、 β(T)(=1/θ(T))は、図 2.1(b)に示すように、相対不応矧に当たる区間で単調

減少した後、ほほ一定値となる。そのため、バルス間隔 (T，(x))が変化するのは、 T，(x)または

でド，(x)が4目対不応期内にある場合に限られる。そこで、対象とするパルス列を、間隔分布の台が相

対不応期に含まれるか、あるいはそのように近似できるようなものとして、解析を進めることにする。

これは、実際の神経系においては、対象を密で規則的な(自励発援状態のような)ものに限ることに

なる。また、逆に、パルス間隔が相対不応期に比べて大きい、政なパルス列!立、式 (2.1)に基づく

分散関係ではほとんど変化しないことが分かる。
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2. 2. 1 間隔系列の伝達特性

格対不応期内に分布するパルス列のf云鮫においては、 β(T)は相対不応期内の適当な点:(T.，β愉)

の回りで、式 (2.3)のように線形近似守ることができる。それを用いて、kinematic方程

式(式 (2.2))は、式 (2.4)のように線形化される。

β(T)= β.T+β.T齢十βゅ

βeι-dβ(To)/d T 

ニ=θ (T.)-Ldθ(T.)/dT (>0) 

dT (エ )/dX=一β臼T (x)+βJT，-;(x) (0壬X豆X)

(2.3) 

(2.4) 

以下では、この線形kinematic方樗式を、n(O)}を入力、 {T (X)}を出力とするフィ

ルターとしてとらえ、一∞く j<∞として、その定常エルゴード的系列に対する応答を考える ド

1<， 0 (集合平均を用いて非定常応答を鍛うこともできるが、短雑になるだけである。)また、特に

伝鍛前後の変化に着目するときには大文字の五を用い、伝街中の変化に着目するときには小文字・のX

を用いる。更に、T， (x)ーT→T (x)とし、 β，=1にIE規化しておく。

式 (2.4)は陽に解くことができ、インパルス応答({T，(O)}={o，，]に対する出力系列)・

h (X)は次式で与えられる。(これは、正規化する前の間隔系列においては、無限の過去から一定間

隔 (T.)で与えられていた入力系列に 1{固だけ異なるものを入れた場合に対応している。)

11 (X)=exp(-X)X'/ j ! (j主0)

= 0 (jく 0)

Il，(O)= 1 
=0 

(j = 0) 
( j ;t 0) (2.5) 

そして、間隔系列に対する伝i童関数・ H(z;X)、および周波数応答関数:G(ω;:¥l(=H(e' ;X)!立、
以下のように得られる。

。。
H(z ; X)=~ h.(X)z-' 

;'=0 

=exp[X (z -1 - 1) 1 (1 z 1 >0) 

IG(ω; X) l' =exp[ 2 X (cos(ω)←1)) 

どG(ω;X)=-X5in(ω) (0壬ω壬π)

.， 

(2.6) 

(2.7) 

インパルス応答は、 POisson分布型となる。また、~ h;(X)=lより、系列の平均値は不変
(<0 

である (E!T，(X))= E {T j (O)}) 。そして、伝達関数はZ- 1 の指数関数となり、低域通過~の周
波数特性を持つ。特に、 ω→0において近似的に、直線位相遅れを有するGau s s~担フィルターと
なる。

特に、伝鍛前の間隔系列ー!T，(O)}が白色雑音系列:{E，;E(E，}=O， E{e，E.}=O.}である

とき、伝Jl!i1lの間隔系列:(T，(X)}のパワースベクトル:S(ω;X)はIG(ω;X)JEに等しく 、1次の
指数型スベクトル"目1を有する系列が生成される。そして、その相関関数。('，(X)!立、式 (2.9)

で表される。
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s(ω;X)=S(ω;O)IG(ω;X)ド
=exp[2 X(cos(ω)-l)J 

e.(X)=E{T (X)T，..(X)} 

= 1/πs~ IG(ω;X)I色川 kw)dω

=exp(-2X) 1.(2 X) 

。占

1. (z)=(z/2)"~G (z/2)日 /(n!(n+k)!) 

:第l種変形B巴 ss e 11苅数

(2.8) 

(2.9) 

系列の相関関数 (r(X))も、伝達関数と同様に、 kについて近似的にGauss裂となる。それは、

次式のように拡散型の方程式系に従うことからも分かる。

dr.(x)/dx=dE{T，(x)T ，，(ェ)}/dx 
=E{(ー T (x)+T ，(x))T ..(x)+T，(x)(-T.ベエ )+T，.・ーベx))}

=e.-;(x)-21・(x)+r・ー dx) (2.10) 

また、式 (2.4) の一般解の形!立、次のように、そのまま ~IA (移動平均)i邸主およびAR(自己

回帰)過程としての表式を与える。

'" T (X)=L: O1，(X)ε "-η 
"0 

=ζh内 (X)ε-0
悼

="~， exp(-X)\ 、/n!ε 一 、

e =;l(， a，， (X)T -， (X) 

=zohpト X)T-パX)

=L: eXll(X)(-Xド/n!T.0(X) 
n・邑@

OlA過程)

lAR過程) (2.1 1) 

系の性質から、共に無限大の次数を持つことになる。そして、O1，(X)(= h，(X)) =a同 (-X)、あ

るいは、 G(z;X)-'=G(z;-X)なる関係は、系列の復元が式 (2.4)をxについて逆向きに解く

ことに相当することの結果である。

2. 2. 2 計蛇邸宝としての表式

神経パルス列は、計数過程(あるいはインバルスタUJJlt-t)) 9 日 として彼われる場合

も多いので、その特伎の変化を与えておく。ここでは、特に、入力パルス列として、その間隔系列が
正規白色雑音系列であるもの、すなわちパルス間隔の分布:g，(r)が独立で正規分布:N(T.，σりに

従うものを考える。(但し、 σ〈くで帆とし、 g，(r)=O (r<O)として扱う。)この入力インパルス

列について、 n次間隔分布関数 (L:T!の密度関数):gバr)、強度関数(再生密度): h lr)、相関
dトも '

関数:6(r)、パワースベクトル:φ(f)はそれぞれ次のように定義、あるいは表される色

g，(τ)=(2πnσ') -， .・exp[ー (r-nT.)</(2πnσζ)J

~;\(n T守 ，na')
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h(r)=品g，(r) (r>O) 

=Z1g内 (-r) (r< 0) 

。(r)=(h(て)-l/T梼 +δ(τ))/T恥

φ(f)=CO(T)exp(ー 2πfT)dτ

(2.13) 

(2.14) 

=(1+2，¥(f)[cos(2πT，f)一人(f)]/[l+ん，(f)-2λ(f)cos(2πT. f )]} 

/T， 

よ(f)=exp[-(2πf)<ゲ /2] (2.15 ) 

間隔系列に対する線形性により、間隔の分布!l~ (正規分布)および平均値は不変であるので、距離
:X伝鍛後のインパルス列・L: o(L-t，(X))の特性(土、間隔系列の相関関数(l'ャ(X)=

.....(JO<d.屯悼

E([T (x)-Tか][で ‘(x)-T ，]))によって定まる。分布関数およびパワースベクトルは次のよ

うに表される。

g.(r;X)-'¥(nT ，(5 '(:'¥)) 

帆，
σ <(X) =n r，(X)+ 2(E， (n -1<.):-:.， (X) 

=2nσ'exp( ー 2X)/πI~-e瓦p(2Xcos(θ))Kn.dθ)dθ

K (e)={sin[(n+ 1)θ/2]/sin( e /2))金/[2(n + 1)] 

:Fejer核

。。
φ(f; X) = {1 + 2 i: co~( 2πnT崎 fHxp[ー(2πf)'σ，，'(:，¥)/2])/T 

明叶

(2.16) 

(2.17) 

計数過程のパワースベクトル (φ(f;X))と間隔系列のパワースベクトル (S(ω;X))との問には
一般に次式のような関係があり t色、低周波領減において2つのグラフは向型になる。

jltφ(f;X)=出 S(ω;X)/T.' {ω=2πT胃 f) (2.18) 

図2.4に、 φ(f;X)のグラフを示している(破線は式 (2 17)によるもの‘実線は2.3. 1 

でのシミュレーション結果によるもの)。間隔系列に対する低域通過型の特性!立、計数スベクトルに
おいては平均問波紋(l/T，)への引き込み様の変化として現れることが分かる，.， 。

2. 2. 3 解の安定性との関係

式 (24)の自明解:(T，(x)三 O}は、 x→∞において、 β.>0のとき安定、 β，<0のとき不安

定である。(このことは、もとの式 (2.2)においては、等間隔系列の分散関係のグラフの傾き(
d[l/θ(T)]/dT)に対する安定性に当たる。)そのため、 βEの符号により系の性質lま定性的に
異なったものになる。式 (2.5)~(2 . 9) においてX→-X と霞き換えれば、 β包 <0のときの性
質が{専られる。その周波数特性は高域強調~となり、分散の増大により変動が激しくなることが分か
る。また、系列相関係数:pべX)のX→∞における漸近値は次式のようになり、β.> 0のときは正の

相関を生じるが、 β.<0のときは負の相関を生じる。

ρ(:¥) = r， (:¥)/1'，(:¥) 
= [.(2X)/T.(2X) 
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→l 

→ l 

→-1 

(β.> 0) 
(βgく 0，k ‘eve n) 

(β.<0， k:odd) (2.19 ) 

神経線維においては、相対不応矧の後に逆に興奮性の増加する過常期 (super-normal

pel'iod)が続く場合があるはヨ.""0 Hodgkin-Huxleyモデルにおいても、温

度が高くなると膜電位の回復過程!土娠動的になることによってi盈常期が生じる‘目 。そのようなi/!9常
矧カ海底箸な場合には、 βε く o(d[1/8(TJ]/dT<0)なる区間に分布する系列においても変化

が生じ得るl3: S) 140 。間隔分布が両区間にわたるパルス列の系列相関の変化も、上て示した性質によ

りある程度説明されるほ5.。また、パルス間隔の locking控カ果 7 るさ によって、間隔分布が

2峰化する .5'，ー などの現象も見られる。このような過常期の影響については、第3i震で見ること

にする。

2 . :3 シミニL レ一一三/ヨン手きより〈巨Is各 室長室E験

2.3.1 Hodgkin-Huxleyモデル

ここでは、Hodgkin-Huxle:y-モデル ド を用いたシミュレーションにより、間関系列

の変化の大きさが笑際にどの符度のものとなるかを翻ベる。各パラメータ値は松本 ，"0;-により、温度

は16"Cと廿る。一端 (x=Oc冊)におけるパルス発生のための霞涜刺激!立、高さ:5mA/cm"、情-
O. 1 msecの矩形パルスとする。(この場合、絶対不応募:ilの外ではi対iで伝倍パルスが発生する。)

神経線維の長さは21cmとし、他端は開放端、空間刻み・ムx= O. lc町、時間五IJみ.ム t=O‘ 005

msecとして陽解法による数値計算を行った。

ここでは、分散関係の線形近似により得られた特性 (2. 2. 2)について見るために、刺激パル

ス列として、各パルス間隔が独立に正規分布:¥ (5msec， 1 mspcとltこ従う正規白色雑音系列を用い(

S(ω;0)=ユ郎氏ξ)、52151聞に対し 52001聞の伝鯨パルスを得た。 (151固の欠落は絶対不

応期による。)伝撚~~縦 : X = lcm， 10cm， 20cmにおけるパルス間隔系列:{T(1))， 

(T，(JO)}， {T (20))のl節を図 2.2に示した。伝鉛に伴い系列の変動が滑らかになっていくこ

とが分かる。(なお、式 (2.2)による計算も同時に行い、それが十分な近似を与えることも確認を

している。 {T，(20)}において、両者の差の2乗平均値は0.011 msec、最大値は0.038msecで

あった。)
図2.3には、間隔系列のパワースベクトル:S(ω;X)(=!G(ω;X)!ε)を示した。低成通過型の

変化が見られる。破線は、線形近似によるもの(式 (2.7)、:¥:=0.45，0.9，1.8)である。

10cm伝持t後では、線形近似によるもの (:¥=0.45)と良〈一致する。しかし、この比で伝語路E離
を規俗化した場合、 20cm伝搬後では高周波領域において線形近似 (:¥=0.9)よりもやや大きな値

となる。このずれは、 40cm伝綴後では顕著になり、関数型自体が異なってくる。 (T，(40)は式(
2 2) を用いて計算した。)このような高周波領域における線形近似からのずれについては、第 3~
で考察する。

図2.4に!立、言十数スベクトルを示した。破線は、線形近似によるもの(式 (2.15)、および式

(2.17)、:¥:=0.45，0.9)である。なお、 X=10cm，20cmに対応するグラフは1/10

倍ずつ下にずらして示しである。伝搬に{半い、平均周波童文 (200Rz)における引き込み様の変化、

すなわち、ピークの増大およびその両側における低下が起こる。
また、図2.5には、保準偏差 (r.(x)，金)及び系列相関係数 (p，(x) k= 1， 2)の伝鍛に

伴う変化を示した。破線は、式 (2.9)によるものである。分散の減少と共に正の相関が生じる。こ

のように、現実的な長さにおいて、観測可能な変化が生じ得ることが分かる。

-25-



~umberl j 

図2.2 間滞系列の変化 (Hodgkin-Huxle;'モデル)

Fig. 2.2. Changes in a sequence of inter5pil.. int町四JsT，(x) pbt，ined from lhe simuJalion 
in I he Hodgkin-Huxl町 modeJ
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図2.3 rJ疎系列のバワーヌベヲトル

Fig. 2.3. Power spectra 5 (ω; X) of interspiF.e intE'r、'als.
SoJid J】nes:estimates from the simulated sequence 
Dash.d lines: lin..r approxim'tions， eq. (2.7) 
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0.5 1.0 1.5 2.0 2.5 3.0 
log(f) (lIz) 

図2.4 li十数スベクトル
Pig. 2.4. Speclra of COUlIts申If;X)

$olia lines: from lhe simulale刊dsequente 
Dashed lines: linear approximalions. eq. (2.15) anrl問 12.IJ)
lo<er 1'0 of bOlh kjnds of l.ines are shifted do官n.ardby a decade e.ch. 

図2.5 系列の4車掌偏差および系列![!関係主主の玄化
fig. 2.5. Changes in 1he札anaardde¥'-Iation rdX)l t and serial rorrelation coeffjc.ients ρ.(X). 

Solid lines: ftom the simulalion 
Dashed I ines・froma linear approximation， eq. 12.9) 
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2. 3. 2 南雲の能動線路 (FitzHugh-Nagumoモデル)

図2.6(a)に示した南雲の能動線路 (Filz!-lugh-)iagumoモデル) _" i立、同国(

b)のようにオベアンプを用いて構成することができる 日 。それにより 20段の線路を構成し、 l
段目に電流刺激を与えることにより発生するパルス列の伝搬に伴う変化を調べた。

まず、図2.7には、等間隔パルス列における、パルス間隔 (T)に対する1段当りの伝妓時間(
β(T)に対応する)を示した。そのグラフはHodgkin-Huxleyモデルにおけるβ(T)と

向型であり、 T=16. 5msecまでは、絶対不応期により等間隔伝長Eパルス列は得られず、その後単調
に減少し、士=3 Omsec以降で一定となる。

そこで、電圧刺激としてパルス間隔が独立に正規分布f¥( 2 0 msec， 1 msec正)に従うパルス列(各パ

ルスは高さ:-51'、幅 0.2msec)52001回を与え、伝筒パルス列の変化を見た。(この場合、 l 
対1で伝綴パルスが発生する。) 1段目、 10段目、および20段自において測定したパルス間隔系

列のl部を図2.8に、それらのパワースベクトルを図2.9に示した。図2.9の破線は、線形近似に

よるもの(式 (2.7)、'¥=0.45，0.9)である。 HodgkinーHux 1 e ，，'モデルの場合
と同様に、系列の変動は滑らかになり、パワースベクトルは線形近似と良〈一致することが分かる。

南雲の線路では、パルスの伝践は 1段づっの離散的な形となる。(神経線維においても有髄の場合
には同様であろう。)仮に式 (2 . 4) を x について差分化してみると、 1 段の伝達関数は z の lìJ~
式(あるいはその逆数)となり、 N段においてはそのN乗となる。その場合でも、 10段程度以よで

は式 (2.6)が十分良い近似となり、 2. 2. 1において導かれた表式が見通しの良い形を与える。

官官呈
(a) 

\~ Q 

(b) r=100k Q 

図2.6 南雲の白百j斤且路 (FitzHugh-xagumoモデル)およびOPアンプによる構成
fig. 2.6. (a): ~agumo's acti¥'e Jine 

lb): Analog circuit for one eJe鴨川町thoperationaJ ampJifiers. 
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2 _ 4- 芝FーすてY、

神経線維上の分散関係によるパルス列の伝鍛に伴う変調機能を、パルス間隔系列に対する伝送系と

して定式化し、 kinematic方複式の線形近似によりその特性を示した。その本質は、式 (2
4)の右辺を中央差分型にしたとき2階差分項が出てくることからも分かるように、鉱散型効果であ

る。そのため、伝達関数は非有理型(箔数型)となり、近似的にGauss型の周波数特性および相

関特性ーを有官る。
そして、Hodgkin-Huxl巴Yモデルをj習いたシミュレーション、および南雲の能動線路

(FitzHugh-iliagumoモデル)を用いた健子回路実験において、パワースベクトルおよ

び系列相関に上で得られた変化が生じることを示した。なお、そこでは、パルスの発生機序とは切り

灘して考え、 Gauss分布に従うパルス列を用いたが、間閥系列の2次特性の変化は分布型には依

停しないものである。
実際の神経系において神経線維がこのような伝送系として機能するためには、定常状態において式

(2.1)が成り立っていること、ある程度大きさの間隔系列の変化を生じ得るために十分な長さを持

っていることなどが条件となる。但し、神経系において一般的に見られる間隔分布の広がりに比して、

伝綴中に生じる相対不応期内における間隔の変化は小さなものであり、パルスt均支として符号化され

た信号にはほとんど髭響を与えなl'0しかし、例えIJ自励発探的なパルス列における揺らぎとか、複
数値の入力パルス聞のタイミング4可、 I! ~ などを考える際には考慮昔る必要があろう。
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第2章において、悶隔が相対不応期内に分布するようなパルス列の神経線維上の伝綴に伴う変化を、

kinematic方程式を線形近似することにより導いた。しかしながら、その線形化方穏式は、

相対不応期内における局所的近似としかならない。すなわち、その間隔分布カf相対不応期内の狭い範

囲に分布するようなパルス9']のみを対象としていた。

本章では、相対不応矧を含むより広い範囲にわたって分布するような間隔系列の変化を近似するこ

とを考える。(笑際の神経系において見られるパルス列では、その間隔の大きさは澗対不応矧の大き

さに比して大きい場合が普通である。)そして、分散関係の非線形性を考慮にいれたモデルを用いた

l~inematlc方程式による島科斤と、対応するシミュレーション結果について示す。
日odgkin-HtJ:¥:leyモデルやFitzHugh-:¥agumoモデルにおける分散関係

(θ(T))は、モデルのパラメータの値によって、定性的に異なる2つの形伝取る 。1つは、速

度 (θ)が間隔 (T)の増大と共に単調に孤立パルスの述度 (θ(∞))へと増加する(あるいはその

ように近似できる)湯合である。そして、もう lつは、速度がθ(∞)よりも一旦大きくなる過常期(

sup巴 r-nol'mal period)が存在し、その後、仮勤的にθ(∞)へと漸近していく場

合である SQ. 0 このことは、モデルの平衡点、(科i経線維の静止状態)が結節点であるか渦状点である

かによるものである。(すなわち、 2次線形系におけるi益減衰と減衰振動とに対応している。)図2
1に示したように‘H0 d g k i n -H u x 1 e ~_モデルにおいては、温度がパラメータの l つであ

り、温度が低いときには前者の単調な分散関係と見なせるが、温度が高くなると過常期が顕著となり

後者の娠動的なものと見なす必繋がある。

分散関係が単調増加型である場合には、その傾き (dθ/dT)の符号は常に正であるため、線形

kinematic方程式(式 (2.4))における係数 (βe二一 d(1/8J/d T)も常に正であ

る。そのため、間隔の全域にわたって.p.lj隔系列の変化の定性的な性質は!!I32i'言でみたものと同じで

ある。

しかしながら、振動的な分散関係のj括合には、 Tによってβεの符号が異なったものとなるため、悶

隠系列の変化は局所ごとに定性的にも兵なったものとなる上、全域的な変化も複雑なものとなる。実
際、シミュレーシヨンにより、いくつかの興味深い特柱が示されている 1'" 1:: !，. J C • • t'。

このように、分散関係が単調型の場合と振動裂の場合とでは、定性的に大きな遠いがあるため、本

fffでは、まず、 3.2において、単調士約日ll!io王分散関係制民う。そして、分散関係の区分線形モデル

により間隔系列の2次特性の変化を近似し、線形kinematlc方程式による結果 (2.2. 1) 
との差異を示す。更に、分散関係を指数関数て脚近似したモデルを用いて、伝鍛後の系列の表式と、周

期系列とステップ系列の特徴的な変化について示す。

次に、3. 3では、振動型の分散関係の場合を考える。そして、HOdg!，in-Hu:¥:leyモ
デルのシミュレーション!こより、分散関係のグラフの傾きの符号の透いによる間隔系列の変化の定性

的なす目進を示すロ更に、区分線形モデルにより、担言動的な領域における間隔系列の変化の定性的な表

式を導く。

3 _ 2 均三L言j司士曽1)日空包0::>タヨト詩文信./Dイ系

3. 2. 1 区分線形近似

第21言(2.3. 1)において、Hodgkin-Hllxl.ey方程式のシミュレーションによっ

て得られたパルス間隔系列のパワースベクトル(図2.3)は、イ云鍛距磁がf曽したとき、高周滋領域に



おいて線形近似によるものほどの低下を示ぎない。そこでは示していないが、このずれは、はずれ備

的に大きな間隔を持つ系列に対して顕著に見られる。実際のβ(T)(= 1/θ(T))は下に凸であり、

パルス間隔 Tが大なるにつれ、線形kinematic方程式における係数.β.(=-dβ(T)/ 

dT)→Oとなる。そのため、定性的にいえば、大きな品背信は変化が小さく、スベクトルはそれらの

寄与となるレベルで白色に近いまま留まり、それが高周波側から現れてくることになる。

このような線形化モデルからのずれを扱うために、ここでは、 β(T)として、次式のように、ある

値:T.よりもTの大きなところで一定値を取るものとした区分線形モデルを用いる。

β(T)= β.T+β.T間十β明

=一β.T.+βn

(Tく T釦 +T.)

(でき T聞 +T.) (3 1) 

以下、 T(エ)←T，(x)ー T 、β(T)←β(T) β 、β。=1、T.= 1と規絡化して、次式のよう

なβ(T)を考える(図3.1)。

β(T)=-T (Tく 1) 

=-1 (T孟1) (3.2) 

β(T) 

¥ 
一込

|¥じ
函3.1 β(T)の区分W!，近似モデル(飽和型)

Fig. 3.1. Piec..ise linear approxim.lion forβ(1') ISalulated model) 

kinematic方程式(式 (2.2))において、 β(1')としてこの区分線形関数を用いると、

インパルス系列。{Ti(O)=(l+a)6 s (a>O))に対する系の応答:S (X:a)!立、次のように得

られる。

s，(X;a)=l+a-X (:¥三 a，j =0) 

S， (X; a) = 1 -exp( -.'¥) L 父 /n!
r~O 

= S;e削 -:;')y"/(j-1)! dy (X豆a，j呈1)

会

s， (X; a) =exp(a -X)・:1:.(X-a)，'o/(j-n)! Sn(a;a) 
a 

=exp(a-:¥)[(X-a)'/j! + !~exP(-~')(\-a+y) 一 ' /(j-1) ! d~') 

=h;(X-a)+s，(X;X)-Si(X-a;X-a) (X>a) 

hパX)=exp(-X)X'/jI (3.3) 

まず、簡単のため、伝鍛前の入力系列として、 {T，(O)=l+a (j=j・2 一∞<k<∞;prob 

P)， = 0 (j?' j ;; prob. 1 -p)}なる2値白色雑音系列を考える。この上品合、l+alまt自対不応剣

n''-3
 



外に対応し、 Oは相対不耐銅内に対応する。 p<<1であるとき(相対不応矧外の間隔が少ない場合)

には、その伝搬後の出力系列は式 (3.4)のようなショットノイズの形で近似できる。そして、その

バワースベクトル S(ω;X，a)は、式 (3.5)で与えられる。

T，(:¥)"'-L S -.，(X;a) (3.4) 
-~‘』伊‘

S(臼;:¥， a)/{p(1← p))

= {exp[2x(cos(ω)ー1)]t2exp[x(('os(ω)ー1)J.((a-x)cos[xsln(ω)Jー(l+a-x)cos[ωtxsin(ω)Jl
+(a-x)斗(1+a-x)し 2(a-x j(J+a-x )cos (ω))/[2(Hos(ω))] (X;;;a) 

=exp[2X(('Os(ω)ー1)].{exp[ -2a (cos(ω)ー1)]-2expL -a (cos(ω)-1) ]coslωtasi n(ω)]+1} 

/[2(Hos(ω))] (:¥>a) (3.5) 

ω""0、ω=πにおいては、それぞれ、式 (3.6)と (3.7)のようになる。 S(ω;:¥，0)=
[p(l-p)]IG(ω， :¥ ) I tであるが、 Xを固定したとき、 aが大きくなるにつれ、 S(ω;:¥，a)は白

色スベクトルに近づくことが分かる。

S(ω;X. a)/5(0;:¥， a)-'" 1-ω'X( 1+a+X/2)/( l+a)' (X;;; a) 

-"' 1ω. (:\-a~/2) (:¥ >a) 

(ω-ーO.:¥<< 1 ) ( 3 . 6 ) 

S(π;X. a)/S(O;:¥. a)=(exp(-2X)+2(a-:¥)+ 1 }>/4 (ドa)' (:¥豆 a)

=exp( -4 X) (exp( 2 a)+ 1)ε/1 (1+a)ζ (:¥ > a) 

(3.7) 

Hodgkin-Huxl巴yモデルにおける間隔系列のパワースベクトルのグラブ(第2章‘図

2.3)内の点線は、 :¥=2.1、a=1.6として式 (3.5)によって、シミュレーションによって

得られた40cm伝概後のバワースベクトルを近似したものである。線形近似によるものと比べて、高

周波領域におけるパワーの低下が小さく、シミュレーション結果と良い一致を示しているといえる。
次に、より一般的な分布を持つ間隔系列の場合においても、入力系列において iより大きな値を持

つものが疎らである場合、すなわち、ほとんどの間隔が相対不応期内に分布している場合には、以下

のようにその2次特性を導くことができる。
まず、 Pr(T，(0)>1}くく 1である場合には、 T_(O)>1なる間隔同士の相互作用を無視するこ

とによって、その出力系列を次式のように近似することができる。

凶

T;(X)=L h，-.(X)T.(O)+L. Sド，，(X: T ，，( 0) -1 ) 
::.0 -1d4f(ω 、 F

T，(O)>l (j=j，) 
壬1 (j;tj，) (ー∞<1く∞) (3.8) 

これから、更に、入力系列が白色雑音系列である場合(入力系列のパワースベクトル:5. (ω)~ 
const. )には、入出力系列聞のクロススベクトル 5，(ω)、および出力系列のパワースベクトルー
S.，(ω)i;t、次式のように、線形モデル (H(z;X))に補正項 (H'(z;T-l， X))を加えた形で

近似することカfできる。

5 .(ω121〉(z，X)TεdF(T)+¥， H'(z;T-1，:¥)TdF(T) 

Soo(ω)2iLTElH(z，X112df(T)+i了IH'(z;T-1，X)ドd:F(T) 

何
‘

υ
句
、

u



H( z ;X)=exp[X( Z-'-l)] 

H 

H'(z;a，X)=L s;(X;a)z-J 
(: (/ 

=exp[X( z-'-l )J/( 1-z)+ 1 + a-X (:¥豆 a)

=exp[ X (z-・-1 ) H 1 -z exp [ -a ( z -， -1 ) 1 }/ ( 1 -z ) ( X > a ) 

1 H' ( e '"; a ，X) l' =a ~ + (1-2X)a+X (X-l) 
+ (a+ 1-X )exp[X( cos(ω)ー1)]sin[Xsin(ω)+ω/2.J !sin (w!2) 
+(exp[2X(cos(ω)ー1)]-2exp [X (cos (ω)ー1)]cos[Xsin(ω)]tl} 
/[2(1-cos(ω))] (X壬a)

=exp[2X(cos(ω)ー1)]![2(トcos(ω))]

ー(1+exp [2a (1-("os (ω)) J -2exp [a (1-cos (ω)) ]coslω+asi n(ω)]} 

(X >a) 

(z=e") (3.9) 

ここで、 F(T)は、TJ(O)の累積分布関数である。

特に、具体的に、F(T)として次式のような指数分布型のものを考える。

F(T;T図)=0 (Tく T.)

= 1-exp(T/T，-1) (T孟T.)

E[T}=O 

E{T'}=T." (T. く 0) (3.10) 

入出力系列間のパワーの鍍帽 IG(ω)l' (= 5.. (ω)/5 (ω))、コヒーレンス:')'(ω)(= 

15，.(ω)1ε/(5，， (ω) 50.(ω)))、および{対目 ζG(ω)(=Tan-'(Im{5，， (ω))!Re{ 5，.(ω)}) ) 

を、図 3.2に示した。図には、 T，=-0.5，-1.0としたもの、および線形モデルのものの、 3

つの場合について、 X=1. 0におけるグラフを示しである。ここで、1よりも大きな間関(飽和部)

の割合:Pr{TJ(O)>l;T.}(=下(1; T.))は次のようになっている。

Pr{TJ(0)>1;T.}""0.050 (T.=一0.5)

=0.135 (T.=-1.0) (3.11 ) 

飽和部に分布するものの富1]合が大き くなり、線形性の度合が小さくなるとき、それぞれのグラフの形

に次のように変化が現れることが分かる。

ー IG(ω)1をの高周波領域の平坦化

')'(ω)の高周波側かろの低下

ζG(ω)の極小点の低周波側への移動

これが良い近似となる例として、 HodgKin-Huxle~-モデルを用いたシミュレーション

により、 間隔分布が3.5 msec+ (平均 ー 1. 5msecの指数分布)に従う系列 (52001国)を、 W~絞:2
Ocm伝おさせた後の変化を図3.3に示した。図には、それを式 (3.9)により近似したもの (X=
1.0， T.=-1.2)、および線形モデルによるもの(式 (2.7)で:¥=0.65としたもの)とを

示してある。ここで、線形モデルにおけるXの{創立、低周波領域においてシミュレーション結果と一

致するようにとったが、そうすると高周波領域でのIG(ω)1盆およびLG(ω)の低下が大きくなりすぎ

ている。それに対して、区分線形モデルによるものは、')'(ω)の低下も含めて、良い一致を示してい
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。。
同様にして、逆に、入力系列においてlより小さな値を持つものが疎らである湯合(ほとんどの間

隔が相対不応矧外に分布している場合)の間隔系列の2次4寺性の変化を近似することもできる。但し、

その場合には、当然ながら変化は小さなものに留まる。

l 自I一、 ー一--+.一一~← lπ 13 

ω)1' 

T(ω〉
I 1 G (ωlι '¥. I 

a. 1 l------~斗「一一一一ーオ自
n 一一 一… ト…一一一一一一一一 一LG(ω) 

日目l
B 

。み

ーπ13
It: 

図3.2 入出力系列問のパワーの指幅・ IGIω11走、コヒーレンス r(ω)、および{立すg:LGIω)
飽和型モデル (3.91 (T，=-Q，5 (銭皇}、 T.=ー1，Q (~鵬1 1
U!Aモデル (2.71 (.9;島)

fjg. 3.2. Gain 1 G Iω)ド， coheren('e r (ω1 ，nd phase LG(ω) of an i_rrptlt and Qutput sequen回S

Solid and Dashed lines: a piere'ise linear (saluraledl model 
Dotted lines: a linear冊 del

Idlywdz/ 

日 1
日

ームヱム1-\-，.ーーーー一-I\---{，-!~日

、刈tJmJ ¥15(ω〉

ー π I~
It: 

(<' 

図3.3 入出力系列問のバワーの梯重 IG(ω11'、コヒーレンス.γ(ω、およU倒百 LG(ω)
Hodgkin-Huxleyモデルによるシミュレーション信号車)
飽和型モデルによる近似 (f醐)、線形モデルによる近似{点線)

Fiι3.3. Gain 1 G(ω11雲 coherencer (ω) and phase LG(ω) of an lnpul and oul凹ls何回目白

Sol id lin目 simulationin the Hodg.叩-H山 leyIl1Ode1 
Dashed lines 叩 proximationsby a pie(:e~is l.' linear (saturated)回d.1
Dolled 1ines:εpproXl阻 tionsby it linl?ar model 

-35-



3. 2. 2 指数関数近似

分散関係 (β(T))は、平衡状態への緩和過程によるものであるため、一般に、 Tについて婦数関
数的にβ(∞)に漸近する i121'日、 。そこで、ここでは、 Tについて全域的に近似するものとして、次

のようなβ(T)を考える。(但し、 Tとβは適当に規俗化されているものとし、 T (0)はOの回りに

分布しているものとする。)

β(T)=exp(-T)-l (3.12 ) 

このとき、 t .(x)およびT，(x.)についてのkinematic方程式!正、次のようになる。

dL (x)/dx=円 p(-t，(x)+"L，パエ ))-1 (3.13) 

dT (x)/dx=exp(-T，(x))-eAp(-T，-，(x)) ( 3.14) 

ここで、式(3.13)は、次のように、式 (3.15)による変数変換を純せば、式 (3.15)のよ

うに線形1<inematic方程式に帰着するはー。

t' (x)=exp(L (x)) (:3.15 ) 

dL' (x)/dx=-t' (x)+t'，-，(x) (3.16 ) 

従って、式(3.13)の鮮は次のように陽に表される。

t (x) =lOg[，~o exP( -x)γ/n' t '，-司(0)]

=log[t xの/n! e¥p( t，ベO))]-x (3.17) 

これを用いると、間隔系列に対する入出力の表式、すなわち、入力系列 {T (0 )J(::.j村'る出力系

列:{TdX)}は、次式で与えられる。

T (X)=tdX)-t -，(X) 
'込

=log{[gc X/n!帥 (t 叶 (O))]/[Ezxn/n!ew(t-;ー (0))])

= log("IjJ ， (Xj/W，-， (X)) 

巴. ~-同

立)(:¥)=:i X"/n!exp(L: 1，(0)) (3.18) 
司、巴CI 1':ードS

特に、入力系列がインパルス系列であるときには、¥jf(X)は、式(3.19)で与えられるo

¥jf，(X)=帥 (X)+[仰(T.)ー llfX"/n' 

=exp( X) .J (j < 0) 

=[ 1ー叫(T，)]S~. 仰(X-:，- )y /j! d s-+仰(X+T~) (.i主 0)

T(O)=T. (j=O) 

=0 (j，tO) 

また、入力系列が周期系列(周期¥j)の場合に!立、式 (3.20)のようになる。

ハノー I j."(同'"〆}

W (X)=:i C，(¥j;:¥)e).ll(L T (0)) 
" J;r 

(3.19) 

n
h
U
 

3
 



グー/

== L C" ( :J ; X: )exp(sin ((j-n+ 1) 7l-(~)' sin( (j-n)π!N)!sin(π!N) 1 
ド亀。

世

C，(N;X)=I lX州 -"/(mN+n)!1 

T， (0) =sin( 2πj/e-J) (3.20) 

ここで、 C，， (N;X)は、 exp(Xexp(2πi /:¥))を用いて表される。このN周期系列において、 Xく〈

1として o(X)の項を無視すれば、 TJ(;¥)(立、次のように近似される。

T (X)=sin( 2πj/;¥)+X{eλp[ -sin( 2πj /:J )]-exp( -sin( 2π(j-l)/N)]) 

(3.21) 

右辺第2項の指数関数の部分l立、sin(2πj /:'¥)が正のときには値が小さいが、sln(2πj/父)が

負であるときには大きく変化する。そのため、 T (X)は、もとの正弦波形が負の側で歪んだ形の、鋸

歯型の波形になる。このような波形の変化は、 β(T)のグラフ力ηごに凸であるため、小さい間隔ほど

振幅の減衰及び{立網の遅れが大きくなることの現れである。一方、式 (3.20)において、 T (X) 

=IG(2π/:--J:X)lsi日(2πj/t¥+ζG(2π/N;X))とすれば分かるように、伝綴距磁が大きく

振隔が十分減衰した後 (X(1 -cos( 2π/:J))>> 1)においては、再び正弦波形に漸近する。

ところで、 kinematic方程式(式 (2 1) ) (立、 β(T)~l/T として息続化することに
よって、近似的にBurgers方程式に帰着廿る ?o; ! J'" 。ここでの周期系列の変化は、宏性的に

はBurgers方穆式の周期解の変化と同じものである。

図3.4は、 Hodgkin-Huxleyモデルにおいて、刺激電消パルスの間隔系列を、5+2

sin( 2πj /i¥)msec (日 =8、j=0，1"')なる8周期系列としたときのシミュレーション結果

である。図のように、正弦E肉f~には伝搬につれて歪みが生じる。このような系列の変化は、式 (3.2
0)と良〈一致する。 (2つのグラフは、目で見る上では、ほとんど重なっている。)

(>'， 1 

Number， J 

図3.4 周期系列の伝J1iに伴う変化 (Hodgkin-Huxleyモデル)

fig. 3.1. Cha昭目 ina sinusoidal sequence of interspil;e intenals during propagation 
日 tbeHodgkin-Huxley model 

更に、入力系列をステップ系列とした場合には、間隔系列は、伝鍛に伴って次のような定常系列へ

と漸近することが分かる。
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τ(:':)=T， +!og(lexp(ωj -K  X)+l]/[exp(ω(j-l)-KX)+J)l 

= -!og{exp( -T，) + fexp(一T2)-exp( -T， ))/[ 1十郎p(K:.:ーωj)]) 

ω=T，-T， 

K=-exp(-T，)+exp(ー TI)

(3.22) (T，>T，) 
(ー∞<j壬0)
(0< j <∞) 

T (O)=T， 
=T" 

この系列は、次のような漸近値を持つ。

(3.23) 

すなわち、 2つの異なる値 (T" L)の等間隔系列を滑らかに述結した形のものとなっている。更

に、系9'11まKXωJのみの関数で表されるため、伝おに伴って、!昔j隔の変化司る Jの位還が次式のよ

うな郡速度で系列内を移動するだけであり、その形は不変に保たれることが分かる。

( j→∞， or X→∞) 

( j→∞， or X→一∞)

T (X)→T， 
→Tる

(3.24 ) 

図3.5に、 FitzHugh-¥agumoモデルを用いた計算機シミュレーション結果を示す(

分散関係は図 6.5と同じ)。伝民によっても、間隔の値が変化する縁(エッジ)付近の形は定に保

たれていることが分かる。線形kinematic方程式によれば、縁は伝燃につれて滑らかになり、

x→∞における定常系列は存在しない。すなわち、この形の定常系列!立、分散関係の非線形性!こよっ

て生じるものでめる。(一般に、分散関係が下に凸の形の場合には存花すると考えられる。)

dj/dx=K/ω 
=[exP(-T，) +臥p(-TI)]/(Tε-T，)

.、'ロO

山

口

‘

(
K
}
司

F

一・

¥" = 2000 

h

h
h

ト . 

. 

¥" = 10000 

~. 

ム-

100 

': = 20000 

150 

図3.5 ステッブ系列の伝綜に伴う変化 (Fi lzHugh-:-Jagu四 0モデル)
fig. 3.5. Chan.ges in a St叩 seQu町田 of;ntersp;J;e intenals during prop~.tion 

in the FitzHugh-~agu.o modeJ. (T，=2切， T;=300) 

J 

L 

50 
よ

日

ι 
50 
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シミュレーション

日odgkin-Hu:xl巴yモデルにおいては、混皮が高い場合には過常事月 (superー

normal period)が顕著なものとなり、その分散関係のグラフは、相対不応矧に続いて、

T→∞において振動的!こβ(00)に漸近する。ここでは、 Hodgkín-Hu :x le~- モデルにおい
て‘温度の高い場合 (26"C)における分散関係を用いたシミュレーション結果を示す。この場合、

β(T) (= 1/8(T))のグラフは図 3.6のようになり、 4msecく T< 7 msecの区間において、 dβ

/dT>Oとなっている。

3. 3. 1 

.C6 

ま
。
‘
己
『
む

一一-p 戸 ー

一ーー

ー

l
'L
D

4陣
内

U 一ー寸d

図3.6 Hodgkin-Huxleyモデルにおける分館関係 (j晶度 26'¥.:)
fig. 3.6. Dispers叩 nreJ.tion in lhe Hodgli.in-Hu:、leymodel al 26 '¥.: 

T mHC 

ここでは、等間隔パルス列が安t主である領域 (dβ/dT<u)、および、不安定である領域(

dβ/dT>O)、それぞれにおける間隔系列の変化を比較することにする。そのため、初期間隔系

列:{T(0)) (1壬J壬5000)として、それぞれ、 (1 ) じ(2.0，4.0)(安定領域)、 (2 ) 

:U(4.0.6.0) (不安定領域)の一機分布に従うものを用いて、 xについて 50rmのE鴎tを伝鮫さ

ゼた。 (50cmという笑際のヤリイカの軸索としては大きすぎる値を用いたのは、伝搬距離が大きい

ほど間隔系列の変化が顕著になるためである。)なお、ここでは、同ーの標本系列から平均値だ(jを

ずらしたものを用いた。図3.7に、伝搬前後の系列(先頭の500!固)を示す。図 3.8は、伝搬に

伴う、標準偏差・r.(x)' 2と系列相関係数:pdx)， pz(x)の変化である。また、図3.9には、伝

後前後におけるパワースベクトル。S(ω;x)を示した。

第2主主 (2.2. 3)で見たように、安定領域 (1)においては間隔系列の平滑化が起こり、一方、

不安定領域(2)においては変動は伝動的に培大する。そして、系列相関に特徴的な変化が生じてい

ることが分かる。シミュレーションで用いた50cmという伝mw(!離はやや現実的ではないが、分散関

係のグラフの傾きがより大きく 、またパルス速度がより小さいほど、より短い長さで同じ程度の変化

力~見れることになる。
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図3.7 伝鉛前後の間隔系列
Fig. 3.1. Intersp;);e叩 ter¥'alsaf a spif.e lr引 n加forand aft.er prOpagilt1on. 

一一一一1.0
ρパヌ)

ix二三三f弐
i l' 

(1) 。 :( cm 

¥うご11Llz
J 一一一//ιュ
)¥7710 
図 3.8 !票準鋸差 r(，，);二および系列相関係欽 p.(入)の変化

Fig_ 3.8. Chang目 inlhe standa，'d de¥ iation r 1 x) 孟 andserial correjation叩 effec.ipntsρ.(x)
。finlerspike inter可ols
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図3.9 r.'JIi高系列のパワ-;1.ベク トル (51ωx))の変化
Fig. 3.9. PO同 rspeClra 5{ω 守X)of inlerspll;e interrals 

3. 3. 2 分散関係の区分線形近似

擬動的な分散関係の場合に興味有ることは、間隔系列が広〈分布している場合には、安定な平衡点

が復数個存在するため、伝鮫に伴って各間隔は異なるfi皇に漸近して行くことである。すなわち.X→
∞において、間隔系列は等間隔系列とはならずに、 '多値系列'となることである。実際、シミュレー

ションにより、その過程において、間隔系列の分布がdβ/d1'<Oなる不安定領域を境にして2峰

化あるいは多峰化して行くことを見ることができる ;':. ~告 。そのため、系は、連続値を取る系列(

信号)を'離散化'する機能を有しているわけである。

ここでは、このような振動的な領域における間隔系列の変化について調べるために、次式のような

β(1')を考える(図3.10)。なお、 3.2と悶織に、ここでも、 Tおよびβ(1')は適当に規格化

されているものとする。

β(T)=-T+sgn(T) 

sgn(T)=-l (1'<0) 

=1 (1'ミ 0) (3.25) 

β〈寸)

ご三村上 l

~! 
T 

¥ 

図3.10 s(T)の区分寺腕近似モデル(喜子畠I型)
F1g. 3.10. Piecewise I inear approxi醐 lionforβ(T) (OscilJatory冊 deJ)

-41-



このβ(T)I立、振動的な傾厳の1周期において、 dβ/dT>Oなる不安定領域を無視して、 その両

側のdβ/dT<Oなる安定領岐を不連続に連結したものである。このモデルは、やや非現実的なも

のであるが、 dβ/dT>Oである領左翼内に分布する間隔は、一般的には速やかにdβ/dTく Oな

る領域へと移動Iする。従って、そのように変化した後の系列を入力系列と見なして‘以下の議論を適

用することができる。

ここで、 {T (O)}が、 ITパ0)1壬2としてT=Oの回りに分布する場合を考える。各T (X)の符

号の正負は伝搬に対して不変であるので、 X→∞においては、単に、 T=Oを闇値として 2値化した

ものとなる。(極限伎は、 T，(∞)= b +sgn(T， (0))， b =E{ T， (O)}-P r (T， (0)主O}+

Pr{T，(O)<O})となる。)この場合、 T_.(X)の表式は次式のように得られる。

T (x)=.f h -(:¥)T (O)+r u，-， (X)j叩(T(0))ー叩(T-， (0))) 
l. ~_- 勝 "ヒ ミテ

=~ h -(X)で (O)+t u'，- (X)Sg日(T (0)) 
p 一 、.，u-"

h，(.'¥)=ew(-X)X /j! 

U，(X)=O (j<O) 
=l-L h (:;:) (j註0)

¥，]' (X)=u C'()-u，-t(X) 

=0 
=l-exp(-X) 
=-exp(-X)X /j ， 

(j <0) 

(j = 0) 

( j孟1) (3.26) 

これより、入出力系列間のクロススベクトル:5 (ω)、出力系列のパワースベクトル:5." (ω)!立、

次式のように表される。

5..(ω)=H(z; :;:)5， (ω)+じ(z;X)5竺(ω)
=exP[:¥(z-'-1)](S ，(ω)-Sも (ω))+ S.，(ω) 

S ，(ω)=IH(z;X)I'S.，(ω) + 2 Re {H ( z ; .x ) u ( Z -1 ; X)} 5 ，(ω)+1じ(z;:'I:)1-' s" (ω) 
=(5，， (ω)ー 2S ，.(ω) + S，，(ω))eλp[2:¥(cos(ω)-1)J 

+ 2 (S ，(ω)-S，， (ω ))exp[:'I:(COs(ω)-1 )Jcos( :¥si日(ω))+5，，(ω) 

H ( z ; .x ) = exp [.x ( z -， -1 ) J 

。。
U(z;X)=_L u'，(X)z-' ，...。

=1-exp[X(z'l-l)] 

z=巴 “ (3.27) 

ここで、 5..(ω)とS日 (ω)は、それぞれ、T"0)とsgn(T (0))のパワースベクトル、また、

S "ω)はそれらのクロススベクトルである。

特に、 T，(O)が{T-， T‘} (-2<T-<0. 0く T.<2)なる値をとる 2値系列である場合には、

S..(ω)= 5，. (ω)/(J"、 5 > (ω) = S ，(ω)/σ、 (σ=(T.-T-)/2)である。従って、コヒ

ーレンスーy(ω)=1であり、娠中富 IG(ωwおよび位相 ζG(ω)は次式のようになる。

IG(ω)1'=(ト1/σFexp[2X(cos(ωト1)1+2( 1/σ一l/o')exp[X(cos(ω)ーl)]cos(Xsin(ω))+1/0
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どG(ω)=Tan-' {ー(σーl)exp[X(cos(ω)-1)]sin(Xsin(ω))

/[I+(a寸 )exp[X(cos(ω)-1)]cos(Xsin(ω)) ]} (3.28) 

ここでは、 IG(ω)1ιを図 3.11に示した。 σ=0.5，1.5の2)mりの場合について、それぞれ、

X=0.5， 5.0， 50.0における、 3つのグラフを示してある。

式 (3.28)と合わせて見ると、次のようなことが分かる。 :¥=0のときはIG(ω)ド=1であり、
X→∞においてIG(ω)1'=1/σ， (ω.. 0)となる。このとき、 exp[X(cos(ω)-1 )]の項によっ

て、 Xの増加に伴い、 IG(ω)12は高周波{則から速やかに 1/がに漸近するものとなる。そのため、

系は、。<1のとき高域増加型、 σ>1のとき低域通過型の特性を持つ。

また、 );=1のときはIG(ω)1'のグラフは単調であるが、 Xが1曽加するにつれ、 C05(:¥sin(ω))の

項によって振動的になる。 (ω=nπ/Xにおいて、短大点と極小点が交互に現れる。)この原点近

傍の娠動は、 X→∞においても、ω=0におけるIG(ω)1'の不連続性のためにω-"'0においてー篠収

束せずに、 2/σ'-2/σ+1の回りに12/σ-2/σ什の大きさの援帽を持つ。すなわち、どん

なに大きなXに対しても、十分小さなω(ω=l/X)において有限の大きさの娠中高が残るものとな

る。
なお、 T，(O)が一般の分布に従う場合でも、系列が然相関である場合には、S 、 S ，害、 S ，' ~

const.であるので、上と同線な特性が得られる。(但し、その場合、 γ(ω)も変化する。)また、平

均がOであるGauss分布に従う場合には、逆正弘則により、相関を有する系列に対する表式も得

られる。

R
J
 

I
 --

C
 

A
HE
』
h
'

7t 

αJ 

図3.11 !ll'.JJJ型モデルの備lii1奇怪 IG(ω)ド[式 (3，28)) 
X ~O ， 5 (実頴)， X =5.0 (!]践的， X=50.0 (点鵠)

上側の3つがσ=O. 50)場合.下側の3つがσ=1."似昏古

Fig. 3.11， Gain IG(ω)ド ofan jnput and output sequent:e~・
Lpper岡田J:0:0.5. Lo、er向田J: 0~ 1. 5 
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神経線維上のパルス列の伝搬に伴う間隔系列の変化における、分散関係のグラフの非線形性の影響

について調べた。

始めに、単調な分散関係、の場合において、パルス間隔が相対不応矧に比較して広く分布しているよ

うなパルス列の変化について、分散関係を区分線形化した飽和型モデルと、指数関数で近似したモデ

ルを用いて解析を行った。区分線形近似から導かれた入出力系列悶の伝達特性は、線形近似によるも

の(第 2護)と比較して、娠慌が高周波i~l]から平坦化すること 、 {立I目の短小J誌が低周波慎1]へ移動する
こと‘またコヒーレンスが高周波il!lJから低下1ること、などの特徴を持つ。そして、それらは、パル

ス間隔が指数分布に従う場合のHodgkin-Hu:s:leyモデルのシミュレーション結果を良〈

近似できることを示した。更に指数関数近似により、周期系列の形が鋸歯形に歪むこと、また、ステ

ップ系列はその縁の形が不変に保たれた定常系列に変化することなどを見た。

次に、過常矧により生じる娠動的な形を持つ分散関係の場合において、まず、Hodgkin-
Huxle，モデルによるシミュレーションにより、分散関係、のグラフの傾きの符号の違いによる、

間隔系列の変化の定性的な相違について見た。そして、分散関係の傾きが負である領岐に分布する間

隔系列!立、伝総に巡れた変動が士曽大し負の相関を持つように変化することを示した。また、区分線形

近似モデルにより、ランダムな間隔系列が211直系列へと変化する過程における2次特性の表式を近似

し、パワースベクトルには伝微に伴い特徴的な振動が生じることを示した。
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第2主主および第3章で見たように、神経線維のモデルであるH0 d g k i n -H u x 1 e ~-モデル
やfitzHugh-Nagl1moモデルにおいては、パルス91Jの伝錨軌跡 (t，(x))は、次のよう

なkinematic方程式により良く近似される さε 11-

d t (x)/dx= 1/θ(t (x)ー L-， (x)) 

L，(x)・J醤自のパルスのxにおける通過時刻

x神経線維上の位置座傍 (0壬s:壬 X) (4.1 ) 

このkinematic方程式!立、個々のパルスの伝搬速度(立 lつ前の先行ハルスとの間隔のみによ

り定まる、としたものであり、

(1)パルス速度はその時点の腺の回復状態(例えば電位の値)により定まる。

(円)パルス通過後の膜の回復過程は個々のパルスによらず同一である。

という 2つの仮定に基づいていた 11否。
ところで、日odgkin-HuxleyモデルやFilzHllgh-¥agumOモデルは、神

経細胞において広く見られる順応現象やパーステイング現象などを記述することが(少なくとも空間

固定の場合には)できない。これらの現象を説明するには、朕の回復変数!こ比して時定数の大きな、

艇に蓄積的変化を及ぼす変数 (1瞭応変数リ引 )をモデルに導入する必要がある 辻、 -z ~ 正

E・2 i! 5 11叫 o 神経線維においても、拙索外間隙でのカリウムイオン蓄積効果は良〈知られている
山 l引川河 。また、時定数の奨なるカリウムチャンネルの存在，1. 1': さ や、カルシウムイオン濃

度のイオンチャンネルおよびイオンポンプへの影響 1i7 なども調べられている。

このような順応型の遅い変数による蓄積的変化は、 kinematic方程式を導く仮定([1)を破

綻させるものとなる。そのため、パルス列の伝搬において、その影響がどのように現れるかは興味あ

るところである。
そこで、本意では、神経線維上のパルス列の伝指における遅い変数の影響について、

FitzHugh-l¥agumoモデルに基づく電子回路モデルを用いて調べる。まず‘ 4.2で、

間隔系列の変化を記述する、 kinematic方程式を一般化した微分方程式モデル(パルスの伝

阪方程式)について述べる。次に、 4.3で、遅い変数を付加したFitzHugh-)，Iagumo
モデル (3変数FitzHugh-Nagumoモデル)の構成と、その特性(分散関係、伝達関数、

ケプストラムなど)についての実験結果を示す。そして、 4.4において、モデルの近似解に基づい

て、得られた特性の近似およびその定性的な説明を与える。

-4 _ 2 F\ )レ ス ø信三拍~::15"'.室三丈

ここでもミパルス列の伝鍛に伴う変化を、その間隔系列:{T(x)) (=1. (x)-t(x) -， )に対

して、伝符前の系列 ({T，(0)))を入力、伝搬後の系列 ((Tパ:x)) )を出力とする、離散的な信号

に対する系と考える。ここで、パルスの消滅は考えないので、伝殿前後で各間隔は l対lに対応して

いる。このような系の伝達関数日(z;X)は、伝係距離:Xを連続なバラメータとして次のような性質

を持つものとなる。
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H (z;:¥， +:¥2) = H (Z; X tl H (z ;:¥ε) (4.2) 

従って、間隔系列の変化!立、系の線形性を仮定するならば、次の微分方程式モデルで記述され、その

伝i童関数は指数関数~となる ' 2 0 

世

dT (X)/dX=L 0'，でr バx) (0;; x壬X)
1¥=-0 

N 

日(z;X)=exP(.'i:L: α。Z-n) 
q怜~O

(4.3) 

(4.4) 

ここで、係数 (0'，)I 立、 x に依らないIf~の本質的なパラメータであり、 T ， と T -， (n個所jの間隔)

との見かけの相互作用の大きさを表喧。また、それは、単位防総当たりの系のケプストラム:C (X) 

日"に対応する。

α=  c，(X)/.'i: 

c (:\)=1/(2πi)~JOgH(z:X)z '-' dz (4.5) 

式 (4.3)は、全ての先行パルスとの相互作用を含む形にkinematic方程式を拡張した、

パルスの伝綴方程式である(線形伝綴方程式)。
第 21言で用いた線形kinematic方稗式(式 (2.4))においては、次のようになっていた。

0'，=一α，=一βz=d[1/θ(E{T })]/dT 

α，=0 (n主2) (4.6) 

すなわち、相互作用はlつ前のハルス間隔との聞にのみ存在するものと見なされる。それに対して、
順応型変奴を持つ場合には、その蓄積効架により 、α ;t0 (n主2)となること、すなわち、2つ以

上前の間隔との相互作用を持つ形となることが予想される。

なお、パルスの線形伝搬方程式(式 (4.3))の伝i童特性といくつかの具体例については、{寸4

3に示す。

4 . :3 :3室主主妻役 F itzHu g h 一一 N a.g UUl
=ε王子、Jレ

4. 3. 1 モデルの構成

ここでは、パルス列伝情におけるj順応型変数の影響を調べるために、 FitzHugh-

)¥agumoモデルにおいて、同と向型の変数:zを付加した、次のようなモデルを考える (3変数

fitzHugh-}Jagurnoモデル)。

O ¥. / iJ t = ~J 'y / o x' + f (¥-) -¥¥' + k z 

司、、一/IJt=e(Y - 'Yw) 

.j z/ d l =δ(v-ηz) 

~6 



f (v ) = -v ( v -a )( ¥' -1 ) ( 0 < a < 1 ) 

(0く o<<ε<<1) (4，7) 

a<<εとすることにより‘ Zはj順応型の遅い変数と見なされる。これは、順応変数を考慮したものと

しては、最も簡単なモデルと考えられる。(なお、このモデルの空間固定の場合については、パース
ト裂のカオス解を持つことなどが知られている打 円 11':司(! J ~) 1) ) 

ここで、 zはY に対して、 1<く Oのとき負のフィー !とパック効果を、 k>Oのとき正のフィードパ
ック効巣を持つ。従って、その彫響は、 kの符号により定'11が]に異なる。それぞれに対応する電子回
路モデル(立、図4.1 (a) (b)のように、 FitzHugh-¥agumoモデル(南雲の能動線

路)にインダクタまたはコンデンサを1汐IJに付加したものとなる。
この3変数 Fitzflugh-!¥agumoモデルは、同図に示したOPアンプを用いた等価回路

によって構成できるt帽 6・。その回路方程式とここで用いた索子値は、次の通りである。

[負のフィードバック型]
C，dv./dt=(v.寸 ー 2、， +v.ー，)/r+g(v.)ー (1/Rdl/R，)¥'， 

一(l-R;/R')¥¥Lー (1-R./R，)z， 

Ld¥V'，/dt=γL -R，w‘ (L =C ~ R，R，) 

L'dz，/dt=γL-Rz. (L'=C，RモR" R'=R，) 

l正のフィードパック裂]
C， d v./d t =(v.・;-2¥'"，+γ"，)/1'十g(γ.)ー (1/R， +1/R~ )\' 

一(1-R，/R，)w，+z、/R'

Ld¥u/d t=¥"，-R，山 (L= Co R包 R，)

C'R'dz./dt=VL-Z， (C'=C" R'=R司)

l' = 2 OkQ 
C: =0，1μF 
C，=1μF R， = lkQ R， = 1 OkQ 

C，=0.5μF R写=O， lkQ R.=lI1Q 

C.: = 1 0μF R7 = 6， 2kQ 

OPアンプ:RC4558

ここで、 g(¥1)1立、 3次関数の近似として、次式のような折れ線開数を用いている。

g(¥'+Ve)=(V，ーγ)/R， いき¥.'，/2)
=v/R; ([¥'[<¥'./2) 
=(-¥'，-v}/R; (v&'-V(/2) 

R，=2.2kQ R，=100kQ V，""12V 

¥' Mの値(立、回路が単安定となるように次のように設定した。

V門=9，1 V 

¥1N=3，9V 

(負のフィードパック型)

(正のフィードJ¥ック型)

'17 

(4，8) 

(4.9) 
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図4.1 3変数FitzHugh-;>Jagu問。モデルの屯子回路による揖成

F ig. .1.1. Throe-d I冊 nsiofJalFiuH明h-Nagur問問delalld analog t.ircuit ¥..'Hh operational師 pJifiers

for one stage 
(a): negatiw fe.dbac~ l~W. (b) 向sitj¥'e feedb."K 1叩e

この等価回路により 20段の線路を構成し、 2つの型の 3変数FitzHugh-~agumoモ

デルにおけるパルス列の伝持I特性について実験を行った。なお、比較のために、FitzHugh-

Nagurnoモデル(図4.1 (a) (b)に共通な部分)におけるパルス列の伝搬特性を、 付4. 1 

に示す。

また、式 (4.7)のパラメータの値は、実験回路では次のようになる。(但し、fいつは折れ線開

数てぜ似しているため、aの値にはその(噴きを示しである。 (4.4および付4. 2で用いる。)) 
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4. 3. 2 負のフィードパック型モデルの特性

まず、負のフィードパック型モデル (kく 0)の特性ついて、図4.1 (a)の等価回路を用いて翻

べた結果を示す I-lJ 。

周期系列における分散関係 θ(T) (ここでは、 1msec当たりの伝長E段数とする)を、図4.20翼
線)に示す。これは、回路のl段目に周期的電i荒刺激を与えて、定常状態になった後のパルスの伝浴

時間を測定することによって得たものである。 FitzHugh-Nagurnoモデルのもの(図4

A1)に比して、周期 T→∞における8(∞)への漸近が穏やかであり‘相対不応矧 (θ(T)<
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。(∞))の期間がより大きなものとなっている。
図4.3(笑線)は、正規白色縦音系列 IT パ 0))~:\(6 Omsec， (1 Omsec)<)を用いて得た、 i

00段当たりの伝達関数・ G(e"; 1 0 別である (20段の回路を5図伝鍛させたもの)。
FitzHugh-Nagumoモデルにおけるω=π/2について対祢的な形のもの(図4.A2、

式 (4.A3))と比して、高周波側を引き延ばしたように歪んだものとなっている。なお、この場合、

伝搬前後の間隔系列のコヒーレンスの値は全ての周波数にわたって0.99以上であり、この歪みは第

3章で見たような分散関係の非線形性によって生じたものではないと考えられる。

そして、そのケプストラム:Cn(lOO)(=α 司 x100) I立、図4.4のようになる。これから、
白 伶>0(n=2， 3，4)であり、式 (43)における2つ以上部jのパルスとの直按の相互作用の

伊右が示される。
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図4.2 分散↑占係(負のフィードパック型)

Fig. 4.2. Dispersion relalion叩 lhenegatire feeobacl岡田1.
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図4.3間隔系列O)f;;j封筒紋(負のフィードパツウ型)

fig. 4.3. Transfer function H(e'“; 100) of interspike intervals in the negatire feeaback mooel. 
Gain I H I and phase LH rs nor旧 1ized angular frequency ω 

3 
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図4.4 系のケプストラム(負のフィ-1'パッヴ笠)

Fiι1.4. Cepslru. Cn(lOO) of inlerspHe inlervaJs in山enega t I¥.e feed凶tl;.odel. 
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正のフィードパック型モデルの特性

次に、正のフィードパック型モデル (k>O)の特性ついて、図4.1 (b)の等価回路を用いて調

べた結集を示す。

分散関係を図4.5 (実線)に示す。 T""3 5rnsecに極大を持つ~常掬1 (super-normal 
period) 日 I I ~:: I (孤立パルスよりも速度の大きい期間)が生じる。このような単一のピーク

を持つ形のものは、 FiじzHugh-Nagumoモデルにおいても見られる振動的な分散関係
:(Illi言、 とは異なる。

図4.6に、過常期における間隔系列の伝達関放を示す。笑紛が、正規白色雑音系列。{T(0))-
N(60msec， (10rnsec)2)を用いて得た、 200段当たり (20段x1 0回)の伝迷関数である。高

域増加かつ位相進み型となることは、dθ/dTく Oであるため、式 (4 6)からαc> 0となるこ

とによるが、負のフィードパック型のものと同様な歪みが見られる。

また、そのケプストラムは、図4.7のようになる。これも、負のフィードパック型のものとJ[負が

反転した型になる。

4. 3. 2 
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図4.5 分納謁係{正のフィードバッウ裂)
fig. 4.5. Dispersion relation e(TI in the PQsiii¥'e r.cdba('k 叩 del

実J725;??J1;
ij/ケ1:
図4.6 品部品系列の伝達関数(疋のフィードパッヴ翠)

Fig. 4.6. Tra.nsior iunction H(e'つ2001oi叩 terspikeinter、，.15in the PQsili河 reedbatK附 de1.
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図4.7 系のケプストラム{正のフィードバッヴ:!'il
fig. 4.7. Cepstrum c，(ZOO) or interspike inler可aJsin the POsJtil'e reedbad mode1. 
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4 _ 4 夕刊技隠副菜 とイ云え童β易委主E

4. 4. 1 パルスの伝搬方稼式

3変数FitzHugh-Nagumoモデル(6'<くEく<1)のパルス軌跡は、 i屋い変数:zをパラ

メータと見な守ことにより、 FitzHugh-:¥agumoモデルと同僚に、 (V，w)平面上におい

てとらえることができる(付4.2、図4.A3)ozのi直の変化により、 dγ/dt=Oのグラフの

移動に伴い、平衡J点、 (d¥'/d t = 0とdw/clt=Oの交点)の位置か移動する。しかし、それが

系が単安定住を保つ範囲内 (d¥'/dt=Oの極小点、の左近傍)にあるならば、パルス速度は、その

通過時(立ちよがり時)における(Y，".)のd¥'/dt=O上の位置のみにより定まるものと近似され
る o'.， 1" (FitzHugh-:-.Jagumoモデル(z三 0)では、立ち上がり時の違いによるハ

ルス軌跡の差異が無視できることから、 kin巴matic方程式が良く成り立つわけである)0 3 

変数FitzHugh-:¥agumoモデルにおいては、d¥. /d L = 0のグラフはzの変化にょっ

w紬方向に上下するだけであるので、次式のように、パルス速度を定めるものはハルス通過時におけ

る、ーの値として良い{パルスの{部方程式)。

d t (x)/dx= 1/θ ('c (X， t (x))) (4 10) 

e (v)は‘ γについての単調増加関数である。
ここで、，.(X， t ，)!ま‘ δ<<ε<<1であることから、次のような2つの指数関数の和として近似的

に表すことができる(付4. 2)。

、(x，t)=mJf似 p(ー (t-t-n)/TJ+m31州-(t -L れ)/，，)

m =-E. "L[exp(T，/，.)-1)/a'[1-0/(1/， -1/，，)) 

mご =ol</(a+11γ){" [臥p(T.I，，)-1)
-E.T【 [exp(T，/τ)-1)/[a(1/，-1/じ)]}

，，= 1/(ε(l/a+)')) 

T， = 1/[ 0(-k/(a+1/γ)+η)) 

(T"-O( 1/εJ<<τ ， ~O( 1/0)) 

(1m， 1 ~O( E. )>>1 m， I~O( 0)) 

mごく m.<0 (負のフィードパック型)

m材<0 < m， (正のフィ ードパック型) (4.11 ) 

T，はパルス中高である。笑験回路において、れとm，およびτwと，-の僚は、次のようになる(1'，の

値は、実際の波形から 2.5msecとした)。

m =-5.3x10" mζ=-2.8x10-

，. = 3. 8msec ，-= 6 4 msec (負のフィードJ¥ック型)

m吋 =-4.2x10-: mご=8.7 x 1 0-' 

， = 4.5 msec τ，= 6 8msec (正のフィードパ、yク型)
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式 (4.11)において、 "(x，t )の右辺第1項!立wの緩和によるものであるが、絶対不応期の大

きさはTωの数倍待度あり、 n 主 2 なる成分!ま1~視できる (kinematic方程式に対応)。それ
に対して、 z の緩和による右辺第 2>頁のn<;2 なる成分は、 T ， ~O(T=)なる間隔系列において無視
することができない。 zにより生じる、可におけるこの蓄積的変化が‘式 (4.10)を過してパルス

の伝械においても影響を与えるものとなる。

4. 4. 2 周期パルス列と分散関係

ここでは、 1時間周期:Tなる周期パルス列 (T =T)を考える。各パルスの立ち上がり直前の時点

におけるvの値 VT(T)!ま、式 (4.11)から次式のようになる。

v'(T)=m /(exp(T/τω)ー1)+m，/(exp(T/τニ)ー 1) (4.12) 

分散関係 (8(Tl)を綴に導〈ためには式 (4.10)におけるθ(，.)が必姿であるが、それを実験

的に得ることは隠雑であるので、ここでは次の1次関数を用いること!ごする。

θ，(v)=θ(∞)'(1+¥，/¥，，) (4.13) 

図4.2および図4.5に、8 (¥'，(T))をE直線て示した (V，の値l立、グラフの目での一致により定

めた)。実験によるものとは、 Tの小さいところでのずれは見られるが、良〈一致しているといえる.

8 (v.(T))は近似的には2つの鎗数関数の和と見なせ、正のフィードパックZUの協合の過常期{立、

その係数の符号が異なること (mュ>0>m.)により生じている。

4. 4. 3 間隔系列の伝達関数とケプストラム

次に、対象とするパルス列を、てwくく T ø~ O(T ， )なる T 'の回りに分布する間隔系列:{T }={T~ 
+1".} (1" ，<<T占)を持つものとする。これは、実験で用いた白色雑音系列に対応、する。このとき.
1番目のパルス通過直前のvの値:v(t，)は、次式のようにT'の線形和として近似する己とができ

る。

、(七 }2m£州一[(n+l)THiT¥1]/Tzl

=mεlコ/(l-b)(1-fb吋¥一向/T，)

"" =vr(T"). (1-2: bnT' ，-，/τ，) 
明>.

b=exp(-T"/T，) (4ユ4)

これは、 exp(ー T'/T_)=Oとして、 zの緩和による成分だけに着目したものである。

更に、式 (4.10)の右辺をv (T0)の回りで線形近似し、式 (4.14)およびdv-(T')/

dT=-v'(T")/τ=から、次のように式 (4.3)に対応する線形伝持方符式が得られる。

b。
dt，(x)/dx=ー β昌三。b"T'.-o(x) +1/θ(T') 

β.=d[1/8‘(γτ(T'))lid¥'τVr(TB)/T= 

=-d[1/8(T")J/dT (4.15) 

H 

dT'，(x)/dx=β巴[-1" ，(エ)+(1-b)2: bn-11" .， (x)l 判.， (4.16) 

内
J
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従って、系のケプストラムは、次のような公比をbとする幾何級数で表される。

c.(x)=一β包X

c，(:'¥)=β，:，¥(l-b)b'-' (n主1)

このb (0壬bく 1)が、蓄積性の度合を表すパラメータとなり、 b=Oのときには

]{inematic方程式に帰着する。

(4.17) 

表4.1に、式 (4.14)から得られるbの偲 (exp(ー T'/T，))と、図4.4および図4.7に示

したケプストラムから得られるbのいくつかの推庄値 (l+c，(X)/c，(X)，c，・， (:'¥)/Cn(X)

(n=l， 2， 3))を示す。推定値はかなりばらついており、またexp(-TJ/Tz)の値よりも大き

めであるが、 T ，に関してのオーダー的には (~1 02msec)一致しているといえる。

表4.1 ケプストラムの公比 (b)の推定値

c‘/ (;1 

O.lH 

0.55 

また、これから、伝i呈関数は次式のように得られる。

H(z;X)=e.xp[βε :，¥(-l+z ')/(l-bz-')] 

IH(e'勺:'¥)l' =exp[ 2β，X( 1 +b)(cos(ω)ー 1)/(1-2 bcos(ω)+bえl)

LH(e ";X)=一β.X(l-b)sin(ω)/(1-2 bcos(ω)+b二) (4 18) 

図4.3および図4.6のE車線は上式によるものである (β.Xの値には-c，(X)、bの値には 1+ 

c，(X)/Co(:'¥)のl1E定値を用いた)。振幅、{立中目とも実験から得られたものと良く一致している。

間隔系列の変化の定性的性質は、 β.(=d[l/e(T')]/dT)の正負 (θ (1")のグラフの傾き

の正負と同じ)によって決まり、 β目>0のとき低減通過型、 β.<0のとき高域増加型となる。そし

て、変化の大きさも|β也|によって評価される。¥"，(T)においてIm，I<<lm.1であるので、 Zの影響

はwによるものに比して、オーダー的に小さい(実験では、 FitzHugh-Nagumoモデル

: 1 0段(図4.A2)に対して、負のフィードパック型:1 00段(図4.3)、正のフィ-~ /t，yク
型・200段(図4.6)であることに注意)。また、 6→0のとき、 T，→∞ゆえb→lとなり蓄積効

果は増すが、 Im，l江 6ゆえその影響は小さくなる。

4 . 5 芝rーすてF、

神経線維上のパルス列の(云搬における、 l腹応型の遅い変数の影響について調べた。本章では、最も

簡単な型の定性的モデルとして、FitzHugh-!¥agumoモデルにおいて回復変数 (w)と

向型の遅い変数 (z)を付加したモデル(3変数FitzHugh-:Jagumoモデル)を考えた。

そして、正と負の2つのフィードパック裂のものをそれぞれ電子回路により構成し、パルス列の伝駁
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特性について調べた。

実験から得られた特住[立、電位 (γ)に順応型変数による蓄積的変化が生じることを過して、パル

スの線形伝綴方程式に基づいて説明することができる。
周期パルス列の分散関係は、 2つの指数関数の和てぜ似され、遅い変数の緩和に対応する長い不応

矧特性、あるいは過常期 (Sllper-normal period)が生じる。特に、ここで見ら

れる過常期は、 Hodgkin-Huxl巴YモデルやF工tzHugh-:-.Jagumoモデルにお

ける娠動的なものとは異なり、単一のピークを持つものとなる。この形の分散関係は実際の神経線維

においても得られている 1日 日 l日 。それらはl順応型変数の影響によるものであることも考えられ

る.
また、間隔系列の変化を記述する微分方程式モデルは、J(inernatic方程式と異なり、2つ

以上前の間隔との直接の相互作用が存在する形になる(パルスの糊':H云綴方程式)。特に、分散の小

さな(比較的規則的な)間隔系列に対して、系のケプストラムに対応するその係数 (a，， )!ま、遅い変

数の緩和の時定数により定まる公比 (b)を持つ幾何級数型のものとなる。そして、伝達関数の対数

娠中高および位相特性は、 Poisson核型の関数で近似される。実駿から得られた伝持前後の間隔

系列のコヒーレンスの値から系はほぼ波形と見なせるので、系列の2次特性(パワースベクトル)の

変化はそれから導かれる。但し、結果は示していないが、平均の小さな間隔系列の場合、wによる相

対不!芯期の影響が無視できなくなる。その場合、コヒーレンスの儲は小さ〈なり 、系は非線形性を示

すようになる。
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F ; 仁 :z; I-{ Lt g h 一一 N a..gumo=ε七戸Jレ

0::>1:去扮砕寺|笠

工付 -4_ 

3変数Fit.zHugh-:-Jagumoモデルとの比較のために、図4.1 (a) (b)に共通な部

分を用いて;育成したFitzHugh-'Jagumoモデル(雨雲の能動線路)におけるパルス列の

伝持i特性を示す。 tこれは、 2. 3. 2で用いたものと|司じ回路であるが、素子の値が若干異なって

いる。)
図4.A1に、周期パルス列の分散関係 (θ(T))を示す。相対不応期に対応する期間は、T<30

msec程度である。また、図4.A2の実線は、相対不応鰐i内に分布する正規白色雑音系$i1j:{T (O))~ 
:-J (2 Omsec. (lmsec)りを用いて得た、|官1縞系列に対する 10段当たりの伝達関数 (H(e ; 1 0)) 

である。これは、線形kinematic方符式により導かれる式 (4.A1)によって良く近似され

る(図中の破線)。

H( z; X) =exp(β，.'¥(-1+Z ')J 

;X)I'=exP[2β.::-; (cos (ω)-1)] IH(e 

(4.Al ) 

実験から得られるケプストラムの披定値では、 c./c，与一1.0、Ic ，/c，1く 0.01 (n孟2)

となっており、 2つ以上前の先行ハルスとの相互作用はほとんど存在しない。

;X)=一βa.'¥sin(ω) ζH(e 

llc~二i

図4.Al 分散部撤 (Fi tzHugh-;¥agumoモデル)

Fig. l.Al. Dispersion relat ion etT) in the fllzHlIgh-~a、四1岡田de J.
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イ寸 4_ 2 主丘他府苦手の柿主反主乙

図4.A3は、 3変数FitzHug]1-Nagumoモデル(式 (4.7))において、 zをパラ

メータと見なしたときのい'，w)平商における、パルスの通過に伴う解軌跡の模式図である。その軌

跡は、次のように時間スケールの異なる 3つの部分に分けて考えることができる。

(T 1) 七 ~O(l )、のパルス状の遷移過程

d ¥. /d t = 0のグラフの左校から右校へのジャンブ、右枝上での移動、左伎へのリ亨ーン。

(T2) し-O(1/ e):，，'の緩和過程

リターン点から平衡点・ (¥;(Z)，¥¥'(z))への、 d¥"/clt=O上での移動。

(T3) t~O(l /δ): Zの緩和過程

Zの変化による d¥'/d t = 0のグラフのM紬方向の移動に伴う、平衡点の移動。

(12) 、!/n:n./ ¥ 
←一一一-¥...一一一一

ーーーー 一一ー- _.-.ーー.-.- .¥ V 

(v(z)バz))'" I 一一一一-'

/i t 

図4.A3 パルス軌跡のい λ、}平面にjo，守る様式図
fig. 4.A3. Srhem.¥I< spil:e tr.jectory projcctea on the r-，' pl貯や、 ith z rega， d吋 liSa para冊 ¥er

いま、い， w，z)=(O，O，O)(tく 0)とし、t=Oをパルスの通過時(立ち上がり時)とする。

(T 1)におけるγ(t.)の遷移過程を、大きさ :1、幅:T，のバルスとして近似する。そして、 (T 

2) (T3)においては、古<(1ゆえ d¥'(t)/dl=Oとし、 γ(t)は次の関係式を満たすものと

する。

v(t)=U(t)じ(T，-t)-w(lJ/a+kz(l)/a

U(t)= 0 
=1 

(t < 0) 
( t主0) (4.A2) 

ここで、 f(¥，)の左伎を、 df(OJ/dv=-aを用いて、 -a、と線形近似している(実験回路で

は、 f(v)に折れ線開数を用いている)。また、鉱散1賓の影響は小さいので無視している(o'¥，/ 
d xε=0)。
これにより、式 (4.7)は線形化され、，，-(t)とZ(t)は陽に得られるが、より直観的な近似解を

次のように構成する。

(T 2)において、 w(t)を次のように分ける。

¥，.( t )=¥¥" ( )+v.-( Z (t)) 

¥¥' (Z) = k/( a -y + 1) z (4 A3) 
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dw，(L)/clt=-E(l/a+r)wt(L)+ε じ(t)じ(L-t) (4./¥4) 

れ・，(L )は平衡点、(，，(z))への緩和を表すが、 o<<E ゆえdz(t)/dt=Oとし、 iKのように、

z (t)によらないものと近似する。

w.( t)= E， [exp('L/，， )-l)exp(-t/，.) 

，.=1/[ε(l/a+γ)) (4.A5) 

これから、z(t)は次式のようになる。

d z(t)/d t=-o[-k/(a+ 1/γ)+η)z(t)+o[U(t)じ(T，-t)-w，(L)/a]
(4.A6) 

z(七)= o ，=[exp( T，/，z) -1 jexp( -t/，，) 

+OE， [exp(T，/， )-l]/[a(l/， -1/，，)) 

[exp(-t/r )-exp(ーL/τ，))

τと=l/jo[ー k/(a+l/r)+ηJ) (4.A7) 

以上を式 (4.A2)に用いれば、，.( t )として、次式を得る (ml" ffi;:， TrJτ= (立、式(<J.1

1 )に示した)。

v (t) =m.exp( -t/，.) + m，exp(ーし/τ，) (し >T.) (.1..':"8) 

イ寸4-. :.3 >%泉万三三イ云羽交フ':7..f.豊三丈こσ〉牛守'1生

kinemaLic方程式をJ広張したJ欠式のようなパルスの線形伝綴方程式(式 (4.3))におい

て、伝銭前の間隔系列ー [T;CO)}を入力系列、伝搬後の間隔系列 {T(X)lを出力系列と見なしたと

きの間隔系列の伝達特性について示す 時'。

以3

dL(x)/dx=l: αn T，・バx) (0壬x;三S)、..0 (4.A9) 

まず、インパルス応答 h，(X)({T (O)}=[O，.)に対する出力系列(系の基本解))、および伝

達関数 日 (z;X)は以下のように与えられる。

h (はX引)=似問帥p山3

'" ( =exp(α. X) l:.口 (αnX)'/r.!) 
~nr"'J 川

'" H(z;X)=l: h.(X)z" 

(4./¥10) 

=exp( X l: α。Z' ) 
YI:C" 

(lzl~R，.， R.<l) 

f也

IH(e'";¥)ド=exp(2 Xl: α.cos( nω)) 

ny

，
 

F
n
h
v
 



" 4こH(e'";:¥)=-:O:α，sin(nω) (0豆ω壬π) (4.A11) 
情>，

特に、入力系列を定常白色雑音系列 {ε; E{ε1=0， E{ε ，ε‘)=δ.}とするとき、出力系列

!正、次のような指数型のパワースベクトルを有する。

S(ω)=[H(e'";X)ド
". 

=exp( 2 X z;α，cos( nω)) 
"/'1:0 

(4.A12) 

また、その相関関数 r，(X)(立、式 (4.Al 3)のような鑑み込みてゆ表され、式 (4.A14)に示

す対称性を持ヮ系の基本解として与えられる。

rパX)=l/πS~[H(e ;X)卜cos(kω)dω 

= 4 之・・[1 . .， ，" ，ィ (2αI X) 1 ，，( 2α: X) 1 ，，(2α，X)ー ).exp( 2αこX)
-"'<il凶-~'<).，!.<挺~ ， ιa  

1， (z)=(z/2)主JZ/2)刊 /ln!(n+k)!]

.第 1穫変形 Besse1関数 (4.A 13) 

d r， (x)/d x=IαI ，[ r ， -0  ( X ) + r . . ， ( x ) 1 
い~O

(4 .Al 4) 

系列の復元(白色化)法、式 (4.A9)をxについて逆向きに解くことに相当する。従って、
H(z;X)ー‘=H(z ;-.'{)であり、系 IJ:，次のように片側移動平均 (~IA) 過程、および自己回帰(A
R)過粍としての表式を合わせ持ち、最小位相推移特性，1. を有する。

色合

TJ(X)=E，hn(X)ε '"、 (~IA過程) (4.A15) 

.， 
z; h.，(-X)T，ー町(X)=ε (AR過程) (4.A16J 

f h，(-'{)r"，(X)=h.(五) (Yule-Walker方程式) (4.A17) 、"'=0
また、主α，.， =0，α泊三o(n>O)であるときには、式 (4.9)およびま (4.A14)はマスタ

-1¥:0 

方穆式とみなせ、 hJ(X)およびr.(X)は確率分布型になる。

以下に、 αnに具体的な形を与えたときの伝達特性の例を挙げてお〈。

[例 1] 1階差分型
これは、線形kinematic方程式の場合である。

α. =-1，α1 = 1，α，=0 (n>2) 

h，(X)=exp(-X):¥../j! 

Poisson分布

H( 2 ;X)=exp(X(ユ/z-l)) ([ z [>0) 

[G(ω; X) [2 =exp[ 2 X (cos(ω)-1)] 

LG(ω;.'{)=-Xsin(ω) 

r，(X)=exP(-2X) 1，(2X) 

-&8-

(4.A18) 

(4.A 19) 

(4.A20) 

(4，A2 1) 

(4.A22) 



..， 
L (-X)"/n ! 1・べ2X)=X'/[(k+l)

悦'0
(Yule-Walker方綬式)

(4.A23) 

[例2]幾何級数型

これは、 3変数FitzHugh-Nagumoモデルにおける線形伝綴方程式の湯合である。

αn=b，' bn-' (n>O) 

11 (X)=exp(b，.¥)L -， (ー(b，/b)X)b

L cl(x.)=土[(j +α+l)x''/{[(α+n+l)(j -n)! n! 1 
前三。

Leguerre の陥多項式

H(z;X)=exp{.¥[bょ+b!/(z-b)]l

IG(ω ; :¥)1' =exp{ 2 X[b，+ b: (cos(ω)-b)/(1-2bcos(ω) + b')]} 

LG(ω; X ) = -b : X s in (ω)/( 1 -2 bcos(ω)+b") 

(4 .A24) 

(4 .A2 5) 

(4./¥26) 

(.:1.1¥27) 

このf始、パルスの儲2方程式{正、次式のような1階差分型方程式として刻一こともできる。

dT (x)/dx=b，T (x)+rb，-bb.)T -，(x)+bdT -(x)/dx 

[例3J対数級数型

め =b"/n(n>O)， α.=]og(l-b) (lbl<1) 

h (X)=[(X+j)/(了(.¥)j!)(l-bl'b 

負0)2項分布 (b > 0) 

H(z;X)={(l-b)/(l-b/z))> ([ z 1 > 1 bl) 

IG(ω;X)I'=(l-b戸、/(1-2bcos(ω)+b2)'

どG(ω;X)=-XTan-1[bsin(ω)f(1-bcos(ω))] 

(4./¥28) 

(4.A29) 

(4.A30) 

(4 A 3 U  

(4.A32) 

l' (X)=(1-b)2〆b，.tr(lkl+X)/(r(X)lkl!)F(X.lkl+にはい l;bζ)

H 

F(α，β，y;z)=J(-y)/(j(α)f'(β)). L [(α+n)[(β+n)/r(γ+n)(z'/n' ) 

Gaussの超蜘可級数 (4 A33) 

Z ト 1)'bn-いいー・'r(.¥+ln+kl)/{j(X-n+l)ln+kl!n!} 

f(X.¥+ln+kl，ln+kl+1;b') 
=[(X+k)/([(X+l)j(k+l)) (Yul巴 Walker方程式) (4.A34) 

b→lのとき、パワースベクトルは次のようなωのベきの形を持つ。
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IG(ω;X)I"=exv(2α. X)/( 2sin(ω/2)戸、
-exp( 2α.X)ω ト (ω→0)

b→-1のとき、次のような直線位相特慌を持つ。

IG(ω;X)I'=exP(2α. X)/( 2cos(ω/2))ε 

ζG(ω;X)=xω/2 

=0 

[i9l14 ]三角級数型

(0豆ωく π)

(ω=π) 

α円 =sin(nθ)/n (n>O， 0く θ〈π)

H( z; X)=exp[X{b. +Tau-' Isin(θ)/( z -cos( 8)) lJl (1 z 1主1) 

IG(ω;X)I'=exP(X(2b己+πーθ))
=巴xp(X(2b.+π/2-8))

=e¥p(X(2 b0-8)) 

(0壬ωく θ)

(ω=θ) 

(θ くω壬π)

どG(ω ;::¥)=-X/21oglsin((ω+8)/2)/sin((ω ー θ)/2)1

r， (X) =exp[X (2 b，-8)]( 8exp(π::¥)+π-8)/π(k=O) 

=exp[X (2 b， -8)] (exp( 7[ X) -1 )sin(kθ)/(k π) (k# 0) 

(4 .A3 5) 

(4.A36) 

(4.A37) 

(11 .A38) 

(4.A39) 

(4.A40) 

ba=(8ー π)/2のとき、 X→∞において遡折周波数・ θとする低減通過裂の理想f制高特性を持つ。

また、 bs=θ/2のとき、 X→一∞において高域通過裂の理惣飯嶋特性を持つ。

このように、係数 (α，)がnのベき型のものであるときには、特異な伝達特性を有する場合がある。
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第 5 君主 五嘩音

5_ 工 まえカ古き

神経細胞膜においては、イオンチャンネルの確率的な開閉動作などに伴うi渓電涜・電圧雑音が存在

する さ1¥ ~? 1 : t;号。この膜電i荒雑音は、神経パルスの発生過程に確率的な変動を与えることなどか

ら引 i<llI ~金引け引、 神経系において単一細胞レベルの動作特'1生を考える上て・重要な要素の l つとな
っている日 l J! 0 更に、雑音l立、神経線維上のパルスの伝括討邸皇にも変動を与えるものと考えられ

る。すなわち、雑音によるi摸電位の揺らぎは、伝お中のパルスの速度に変動を及ぼし、その結果、一

定~tI磁を伝鮫する際のパルスの伝際時間1にはばらつきが生じることになる。この神経線維上の伝短時
間の揺ちぎは、神経系において信号が1¥)レス間隔やパルスのタイミングなどに符号化されてハる場合、

特に、 1申*!Wl維がパルスの遅延線として機能しているような場合には、無視できない影響を与える可

能院がある。
本章で!立、このような膜'電流 電圧雑音が*41経線維よのパルスの伝指針こ及[討影響について調べる。

まず、 5.2で、 Hodgkin-Huxl巴Yモデルに基づく 2つの縫率的モデルについて説明す

る。 lつは白色雑音電流を付加したモデルlυ. であり、もう lつ!まイオンチャンネルの開閉矯らぎを

考l害したモデル ，，aである。

そして、 5.3 において、これらの確率的Hodgkin 一日 uxl e~・モデルを用いたシミュレ
ーシヨンにより、パルスの伝限時間の揺らぎの大きさについてある程度定量的な評価を与える。そし

て、パルスの伝綴方程式に基づいて‘伝搬~é般に対する伝nH寺聞の揺らぎの大きさの近似的表式を与
える。
更に、 5. 4では、これらの結果について生理学的知見と対応させて考察を行う。

5_  2 石復芸事豆白勺J:-:fodg;k: i n.-Hu.= l e y  
弓壬ラエ、Jレ

5. 2. 1 白色雑音電涜を付加したモデル

ここでは、 Hodgkin-Huxleyモデルに雑音電流:1 (x， t)を付加したモデル :叫 につ

いて簡単に述べる。対象となるモデルは、次式のように、 Hodgkin ー Huxle~-モデルに対
して、維音電液 1(X， t)を付加したものである。

a/( 2 R) .3<V/ d x <=C d ¥'/ a t +g"，m' h(¥'-V".)+る n'(¥'-¥'，)+gL(¥γl) 

+1 

R=35.4Q'cm 

吾川=1 2 OmS/cm~ 

g， = 3 6mS/cが
g， = O. 3mS/cm' 

C=lμF 
¥:，， =115mV 

\二~-12m¥! 

¥-，=工 1mV 

。m/:，t=a.(l-m)βャm

d h/  a t =α，( 1-h)ー β，h

iJn/司t=α (5.1) 
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α. = 0.1(25 -¥' )/{exp( (25 -¥')/10) -I} 

β=~exp( ー \'/18)

α，=0.07exp(-V/20) 
か=1/{exp((30-V)/10)+l} 
α，=O.OUI卜¥')/(exp(( 10-¥' )/10)ー 1}

β“=O.125expト ¥'/80) (5.2) 

ここで、 1!立、次のような平均と分散を持つ正規性白色雑音とする。

E{I(x，t)}=O 

E{I(x，tIT(y.s)}=σ!と/(2πa)δ(X-y)δ(l-s) (5.3) 

分散の大きさは、電i銃密度の強度一 σ!::に比例し、神経線維の半符:aに反比例する。 σ〆の{直{立、ヤ

リイカの巨大車a;素の実験結果 ♂に基づいて、 3.0Xl0二.A' Icm' ・ sec とする。また、 a には、 ìJ~の

3つの{直を用いる。
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(5.4) 

話弧内(立、神紙千財産の空間定数 λ(={a/[2R(g吋 m (u)h(OI+g n汁O)+g_lll ') 

と、長さλ当りの般の面積 s(= 2πaλ)の値である。

5. 2. 2 チャンネル揺らぎを考慮したモデル

膜の電i7ti雑音の大きな部分!立、イオンチャンネルの|期間力匂事率的に起こることによるコンダクタン

スj揺らぎによるものであるーー。そζで、もう lつのモデルとして、 Hodgkin-Huxley

モデルに基づいて ):aチャンネルと Kチャンネ)1，の開聞の揺らぎを考慮した以下のようなモデルを考
える 1日 。

a/(2 R) ;;'V/;; x'=C;; ¥'/;j t +g'，パV-V"，)+g， (V-Y， l+g，(γ-¥'.) 

g..( x， t 1 =g，，， n". (x， t)/メ川

g， (X， t)=志 n.(x，t)/ぷ (5.5) 

n，，(x，t+6七)=11川(x，t)+nt+11全一 11;-11，

11， (x， t+6t)=I1， (x， t)+ns-nも

n t ~Jヨ工 n[3m'(1 - m)h '.J川， α 内6t1 

n~~Bin[m >(l-h)N " . ‘ α ，， 6 t 1 

n さ ~Bin[n"，， 3β"6t 1 

n ， ~B i n[n，."β16 t 1 
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Tl， -B i n [4 n' ( 1 -n) :¥. .α，， 6tl 

n，-Bin[ni.4βn6 Ll 

(Bin[>J.pJ:2項分布) (5.6) 

式 (5.5)においては、時間は6t=2μsecで、離散化され、空間はムx=0.2λごとの区l切に離

散化されているものとする。そして、電位(¥')、トJaチャンネルコンダクタンス (g同)およびK
チャンネルコンダクタンス (g.)i立、各区間ごとの変数と見なす。t¥'fll と ~.iま l 区間内の;l: aチャ
ンネルとKチャンネルの(回数であり、各区間で一定とする。 11'''(;';:，L)とn，(x，t)!立、各区間 (x

の回りの)内の開いた状態のチャンネルの倒放であり、式 (5.6)に従って変化するものとする。

式 (5.6) において 、 n l ， n ~ (n " n ， )はお aチャ ンネルの、n"(n，)はKチャンネルの、開

→関(関→閲)状態に変化廿る1回数であり、2J頁分布に従う。また、m.h.nlま式 (5.1)により得

られ、α.，β， (k=m，h.n)は式 (5.2)により得られる。ここで、各チャンネル内の各ゲート

の関閣は、それぞれ独立なマルコフ過穏に従うと仮定している。すなわち、ムtの聞の開閉確率は.

α6t，βc6t (1ι=m. h，n)で与えられる。(同時に2個以上のゲートの開閉する確率は無視官

る。)更に、閉じた状態のチャンネルの偶数はその平均値 (n，m.hにより与えられる)を周いて近

似している。

円!aチャ ンネル

llil 遷移確率 開

α怜6t

3 m " (1-m)h ~" 一一(nt)一→ n"d 
β開 6t

←ー(n司)一一

α"ムt
m' (1-h) 一ー (n")ー→

βI.L己t

←ー (n.)

Kチャンネル

開 選移確率 開

αn6t 

4n'(1-n)N; 一一 (nd一→ n， 

βn6t 

←ー (n.) ー

単一チャンネルコンダクタンスの値には、ヤリイカの巨大軸索の値:4 pS (!¥ aチャンネル)、12
pS (Kチャンネル)を用いて 円、 :Jaチャンネル密度:300μm-'、Kチャンネル密度:30μm-'と

する。また、神主主線維の半径 (a)としては5.2. 1と同じ3通りの値(式 (5 4) )を用いる。

このとき、~!'hと:¥の{直はそれぞれ次のようになる。
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3 イ云J般 日寺院詞σ:::>=1'揺らぎ

5. 3. 1 白色雑音電話tモデルのシミュレーション

まず、パルス伝鎗時間の擦らぎについて、白色雑音モデル (5.2. 1)を用いたシミュレーショ

ン結果を示す。

数値計算には、空間刻み:6x=0.2λ、時間五IJみ:6t=2μsecとして、陽解法(単純オイラ一

法)を用いる。温度は6.3"Cとし、神経線維の会長は11λ と一言る。最初に、雑音による電圧揺らぎ

が定常状態に達したと見なせるまで、1OmsecほどSお過させる。そして、]端 (x=0)において大

きさ:1 mil/cm'、幅 1msecの電fm刺激を加えてパルスを発生、伝鮫させる。刺激時を t=Oとし、神

経線維上の各点 (x)においてパルスの前i商がv= 5 OmVを越えた時点、を、距離xの伝鍛時間 Lc(x

)とする。これを、3つの異なる値の半径の神経線維の場合について、各1000回行う。

図5.1 (b)には、 t= 4msecにおける電位の空間波形 (¥'(x，4msec))の1例を示した。雑音

の!!!¥い渇合のもの (同図 (a))に対して、波形の乱れは僅かであるが、例えli，パルスの前面の包

{立が静止電位(OmV)より大きくなっていることが見てとれる。

げ，，-、、

/¥  
50 mV / 

/ (a) ， ， 
¥ 

EEL-ど
x I1λ 

( c ) 

八一一¥/
 

50 mV 

、J

X 
IIλ 

図5.1 f:部パルスの郵.1i!i:形
fig. 5.1. Samples of prop，gatod anion POlenti'!s. 

la}: The Hodgkln-Huxle)'岡山lいilhoulooi，.I， 
(b): lhe ，hite noise model. 
(c): the c.hann.! nois.即del
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図5.2に、伝搬時間 (t，， (x))の平均:m(x)(=E{ Lパx)})を示した。 m(x)は3つの半径

(a)の値についてほとんど同じて、あったので‘ a=O.lμmにおけるものだけを示してある。図中

の笑線lま雑音の無い場合 (I(X， t)三 0)のパルスの伝約車'li]品であり、!まぽ直線となる(速度一定)。

m(エ)はこの直線上に乗っており、直観的にも予恕されるように、雑音lま平均伝慌時間1にはほとんど

影響を与えない。

次に、図5.3に、伝鍛時間の分散.ゲ (x)(=E{(tパx)-m(x ))'Jlを示した。分散は、神経

線維の半径の{直が小さいほど大きい。また、伝駁We:隣にほぼ比例して増大廿る。特に、x=10λに

おける分散の値を表5.1に示した。大ざっぱにいえば、半径0.1μm程度、長さ数mmO)t将322射程上を

パルスが伝搬する際の伝殿時間の揺らぎは、数十μsec程度となる。図 5.2の縦線!立、 3σの範囲を

示している。平均伝綴時間 (msecのオーダー)と比べれば、 !lliらぎの大きさは小さl¥. 
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図5.2 パルス伝長詩寺側の平均値(白色錐音モデル)

fig. 5.2. H田 nm of the spil:e propagation I ime ¥'s propaga!ion 1.昭thx in the叫itenoi日 間del
Th. fiber radius is 0.1μ. l・).I'ertiral旧r):ersdenot. 3cr-regions 
The trajectorr of a spike in the absenco of the noise is p)olted bY. solid llno 

x 

51. 

nnrmal i zed !fき n ，~ Ih 

チャンネル揺らぎモデルのシミュレーション

次に、チャンネル揺らぎモデル (5. 2. 2)を用いたシミュレーション結果を示す。

図5.1(c) !ま、 電位の空間波形の 1(71)であるが、白色雑音モデルのもの(同図 (b))と同様に

波形に乱れが生じている。この場合、例えば、パルスの下りの肩の部分に凸凹が見られる。

伝綴時間の平均 (m(エ))I主、白色雑音モデルと同じく、雑音のない場合とほぼ同じ値であった。

(そのため、ここでは示していない。)そして、伝搬時間の分散 (σ，(x))を図5.4に示したa ま

た、そのx=lOλにおける値を表5.2に示した。分散の増大の様子は、白色雑音モデルの場合(図

5.3)と同様に直線的である。また、()<( 1 0λ)の値は白色雑音モデルにおける値(表 5.1)の約

3/4倍であり、 2つのモデルかち得られる伝続時間の揺らぎの大きさはオーダーとして一致してい

る。

5. 3. 2 
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図5.3 パルス{封切蔀mの分散(白色経音モデル)
Fjg. 5.3. ，tarianeeσ， of propagation ti眠時 propagalion length x in the ，hi¥e noise叩 del.

TIle fiber radi i are 0.1μ羽(・)， 0.2μm (0) and 0.4J，tm (x) 
The approximation by (5. t1) is plotted bya 50lid line for白 chC.50 

10λ 

normal ized length x' 

図5.4 伝者居者習の分散(チャンネ)1，揺らぎモデル)

Fig. 5 .~. ¥tari町 ceσ妻。fpropagation tl冊目 pr叩 8galionlength x in the channel noise model 
The fiber radii are 0.1μM・J，0.2μm (0) and O.lum (x) 
The approxim'tion by (5.11) i5 plotted by a solid line for e8ch C85e. 
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表 5.1 神経線維の半径:8.空間定政の lO{音の長さ:1 0 A.， 

!;:;~i時間の分敗:σ ' (10λ) 、 様準偏差:σ(10λ) (白色純音モデル)

a I 10λ |σ行 10λ) 1σ(10λ) 

0.1μm 1.4mm 

豆巨
0.4μ川 2"8阻

表5守 2 ~車窓紋維の半f圭 :8 ， 空間定紋の 10!;告の長吉。 10λ ‘
伝結時間の分畝 σ'(10λ)、機準侮差0"(10λ) (チャンネJレ雑音モデル)

!

1

 

1
c
;
;
 

:
e
;
-e
 

1
s
;
-s
 

i

一
μ
一
μ
一
μ

仁
一

B
一

9
一

3

σ

一
B
-
3
一

2

:
;
;
 

一

一

小
L

-

P

、-作
hh

i
:
;
 

;
:
;
 

一
ト
ハ
一

μ
-
μ

一
μ

一
{
一
口

一
口

一
口

一
日
一

3

一
口

一
5

一
JF
一
3
-
5
一
5

一

-
a
q
-
-
A
-

i

l

l

 

-
λ

一
回
一
冊

一
剛

一
O

一
4
一

O

-
8

1

;

 

一

-、
ム
一
円J
U

-

勺

ι

-
m
一

回

一

m

-μ
一

μ
-
u

a

一1
一

2
一

ι

O
一

O
一

O

5. 3. 3 パルスの伝綴方程式による解析

ki.nemalic方穏式を>)1.<ための仮定(1)、あるいは、神経生理学実験の結果に基づけば、

神経線維よのパルスの伝綴は次式のように近似的に記述できると考えられる(パルスの伝終方程式)
。2 歩今 ;':'5 

λ.d L(x)/dx=l/θ(¥"(x， t，(X))) (5.8) 

式 (5.8)は、パルスの伝搬速度ー θがパルス通過時 (t，)における際電位 γの値(すなわち肢の

状態)のみによって定まるというものである。践が十分回復した状態におけるパルスの伝鍛(孤立パ
ルスの伝綴)を考えると、雑音が無い場合には¥."(x.L，(x))三 Oでありパルスは一定速度 θ(0)で

伝静げるだけである。しかしながら、雑音が有る場合には、雑音により Vの値が揺らぐことによって

θも変動して、伝搬時間 (tパx))が異なってくることになる。(なお、お辺にλ(空間定数)をか

けて伝持~~臥主を規格化している。)
ここで、まず、 ¥"(x，t，)の採らぎは小さいものとして、式 (5.8)の右辺を次のように線形近似

する。

λ. d tパx)/dx= 1/θ(0)+ k¥'(x. L(x)) 

J<士 d[l/θ(O)]/dV:const. (5.9) 

このとき、 θ，k(立神経線維の半径 (a)の値によらない定数となる。

更に、V(x，L)を、 その日寺間的な相{認を無視して、次のような空間中目関を持つ定常緩率過程(エ

についての)と見なす き・ "ニ
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E{V(x， t，(x))}=O 

E[V(x， t ， (x))Y(~- ， t， (~r ))} = o ，， ' exp( 一 Ix-~-I/λ)

σ ε=σ1'/(8πaλC g) (5.10) 

以上により、伝録時間の平均:m(x)と分散 σべx)!ま次式のように得られる c 。

rn(x)=x./(λ e(o)) 

がは)=k<o，<(x/λ+exp(-x/λ)-1) (5.11 ) 

m(x)はxに比例し、雑音がない場合の伝館時間に等しい。また、σ"(x)(まX))λにおいてはxに

比例するものと近似できる。すなわち、し(:-.:)1まxについてのWiener-過稼として近似される。
図5.3と図5.4における実線は、 σと(10λ)の値が一致するようにβの備を決めて、シミュレーシ

ヨン結果を式 (5.11)てせ似したものであり、児、一致を見ている。
一方、 aとσ'(x)との関係l立、 σC(λ)ocσε 江 (aλ}一、 およびλ0:.a1 であることから、

σ" (λ)cc a 一一 2 となる。すなわち、 λを単位として伝搬~g縦を固定して見たとき、分散は半径の 3/

2乗に反比例する。シミュレーション結果を見てみると、表5.1と表5.2における 0'(1 0λ)の値

の比:la=O.lのもの]/[a=0.2のもの]、 [a=0.2のもの]/1a= 0.4のものl!立、それぞれ、

3.0、3.1と2.9、2.7となる。これらの値は‘ a-';-のlじ (1/2)ー とι2.83(こ良〈ー

致しているといえる。

5 _ 4.. 全乞四民詳:白勺矢口5e.とσ〉女寸TiIS

シミュレーションに用いた確率的Hodgkin-Huxleyモデルの権成法や計算』青&はかな

り組いものである。また、 Hodgkin-Huxleyモデルおよびヤリイカの巨大軸索のデータ

をそのまま小さい半径の神経線維に外挿的に適用したわけであるが、実際の細い無髄神経線維は犠々

な点でその性質を異にしている 日 ，1: 1?' 。そのため、パルス伝搬時間の揺らぎの大きさについ

て得られた数値は、定量的なモデルに基づくものではあるが、あくまでも 1つの目安程度に考えなけ

ればならない。

白色雑音モデルのシミュレーション (5. 3. 1)とチャンネル婦らぎモデルのシミュレーション

(5. 3. 2)では、ほぽ一致した結果が得られた。パルス伝殿時間の揺らぎの大きさは、巌も細い

クラスの無船申樹腕(半径:0.1-0.4μm)上での標準偏差として叙十μsec/mmのオーダーであ

った。

シミュレーション結果は、 5. 3. 3において得ちれたパルスの伝綴方程式に基づく表式によって

良〈近似される。まず、神経線維の長さとの関係、であるが、伝鮫時間の糠準偏差は距離の平方根にし

か比例しない。従って、例えば、揺らぎが1msecのオーダーに達するには、判圭 0.1μmの神経線維

で10cm以上もの長さを要する。

次に‘神経線維の半径との関係であるが、神経繊維の空間定数の長さ当りの伝災時閣の分散は、半
径の-3/2乗に比例する。また、空間定数は半径の1/2乗にtl:f列するので、一定長さ当りの伝均

時間の分散は神総線維の半径の2乗に反比例して減少することになる。(言い換えれば、伝搬時間の

標準偏差が半径に反比例する。)従って、大きな神経線維ほど揺らぎが小さいわけであるが、例えIt、
ヤリイカの巨大軸索(半径-500μm、長さ~ 1 Ocm)においては、標準偏差は0.111sec程度にし

かならず、その測定は困難であろう。

ところで、このようなパルス伝鍛時間の怨らぎについては、単一神経線維の伝導速度測定実験にお

いて、その誤差評価の中で既に定量的な議論がなされているのではないかと思われる。特に、著者の
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知る限りの実験結果では、力エルの坐骨神経(有鎚、直径・数μm程度、長さ LOcm)においてパルス

伝搬中に生じる掘らぎは標準偏差で欽μsec以下であるというものである 1¥ この値は、ここでの結

果から外挿されるものより小さめである。m.し、有飽和l'経線維の場合には.慰留E伝導機構とそのため

のイオンチャンネルの分布 I!1)などを考え合わせると、無飽神経線級よりも揺らぎは小さいものと思

われるため、単純に比較することはできない。

また、神経信号処理系を機成する l素子としての観点から見ると、多くの場合パルス間隔の分布の

広がりは数msec以上あるので、神経線維上の伝搬に伴う μsecのオーダーの変化は一般的には無視しf専
るものであろう h 。但し、特殊な場合、!列え!;f、パルスi間隔符号が用いられている場合や、複数個

のパルス聞のタイミングts利用されている場合には考慮する必要がある。良く知られているものとし

ては、聴覚系において両耳聞の時間差(数十μsec)を検出する機構がある。最近の研究から、鳥類で

はl管状核内の大細胞核の神経線維が、また、日南乳類(コウモリ)では下丘から内恨'1膝状体にかけての
神経線維が、そのための遅延線としての機能を持つことが示唆されている ロ1 可 11手 日ミ 。また、

他の系としては、小脳における平行線維も同様な遅延線として働いていると考えられている t手。実

際に神経線維が信号の遅延線として利用されているならば、その伝筏(遅延)時間の揺らぎはこれら

の系の精度を制限する要因のlつとなる。

最後に、神経線維の半径が更に小さくなったときの現象について述べておきたい。結果!ま示してい

ないが、 a=0.05μmとしてのシミュレーションも行ってみた。その湯合、神経線維よでハルスが

自然に(刺激なしで)発生司ることが頻繁に起こった。 LOOO回の反復のうち、白色雑音モデルの

場合には154回‘チャンネル揺らぎモデルの場合には460固において、電流刺激によるものとは

別のパルスが純音によって発生した。この発生頻度!ま10llzのオーダーにまで達している。このこと

から、神経線維がパルスの忠実な伝送路として機能するためには、その半径は0.1μm程度よりも大

きくなければならないことになる。
多くの無髄神経線維の半径はO.1μm~ 1μ町程度である。そのよ限は有鎚神経線維との伝Fぷ監度の

大小間系によるものと考えられているが、下限は上のような線治潜在音によるパルスの自然発生によ

るものであることが地i則されるe また、このことは逆に見れ!;f、実際の制緩級車症が/¥)レスの l対1の

伝送機能を有しているならば、伝続時間の捕らぎの大きさの上限はこ己で得られた程度 (3= 0.1 
μmの場合)であるといえる

5 . 5 をrーすてJミ

神経線維上の膜電波 電圧雑音のパルス伝綴における影響を、 Hodgkin-Huxley方程

式に基づく 2つの確率的モデルを用いて調べた。

まず、パルスのイ云綴時間の揺らぎの大きさを計算機シミュレーションにより評価し、 lつの目安と

して、半径0.1μm、長さ約 1mmの神経線維上において、標準偏差として数十~百μsec程度の伝搬時

間の揺らぎが生じることを得た。

そして、シミュレーション結果およびパルスの伝綴方程式による解析から、伝搬時間の怒らぎの分

散は、ほほ伝搬E鴎tに比例して増大すること、また、 一定距離当りの分散は神符正畠維の半径の2乗に

反比例することを示した。また、シミュレーションにおいて、神経線維の半径が小さ〈なると、雑音

によって神経線維上で、のパルスの自然発生が起こり出すことから、 0.1μm程度が半径の下限と見な

される。これは笑際の無髄神経線維における値にほぼ一致しており、シミュレーション結果の妥当性

を裏付けるものといえる。

神経信号処理系においては、このような神経線維上の伝鍛に伴うミリ秒以下のオーダーの変化は一

般的には無視し得るものであろう。しかし、聴覚系における両耳時間差検出回路のように、神経線維

が信号の遅延線として利用され、数十マイクロ秒のパルス問のタイミングが問題となる場合には考慮

する必要があると考えられる。
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多s6君主 木目タ寸巧之~J事月と制去歪雪

6 _ ユ 三三 3ζ カ雪き雪

本章では、相対不応期内を伝搬するパルス列(パルス間隔が相対不l芯期内に分布するパルス列)の、

雑音!こよって生じるI'llJ隅系列の変動について考える。そして、問閥系列の組関が伝鮫につれて変化し、

パワースベク トルの)f~に特徴的な変化が生じることを示す。
図6.11立、 Hodgkin-Huxleyモデルにおける、温度 6.3"C、字申骨E線維の半径:0.1 

μ聞のときの分散関係てーある。パルス間隔が十分大きな周期パルス列を考えると、各パルス伝鍛時間は

独立に変動するので、雑音による間隔系列の変動は白色絵音の l階差分型の系列となる.それに対し

て、相対不応期内を伝搬するパルス列においては、相対不応矧による平沼化の効果と雑音による変動

とによって、間隔系列に特徴的な相関が生じることが考えられる。

以下では、まず、 6. 2において、白色雑音項を付加したkinematic方程式をハルスの伝

綴方程式として用いて、間隔系列の変化の表式を導〈。また、雑沓が時間空間的相関を有する場合

についても簡単に示す。

そして、 6. 3では、縫率的Hoclgkln-Huxl e~; および修率的下 ilzH L1 gh-
Nagumoモデルを用いて、周期パルス列の伝搬に伴う変動についてのシミュレーシヨンを行う。

そして、その間隔系列のパワースベクトルの変化が、パルスのイ王将方程式から務かれた表式によって

良〈近似されることを示す。

更に、 6.4 では、伝館前と出~i後の間隔系列の相互相関について、磁率的FitzHugh ー
Nagumoモデルを服、て調べる。そして、儲摘の間隔系列が白色雑音系列であるようなパルス

列について.イ云鮫後の間隔系列との相互相関(コヒーレンスと位相)を示す。また、イ云鮫前後の間隔

系列の相互情報量をパルス防備の|現数として数値的に評価する。
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図6.1 Hodgkin-Huxle;-モデル(温度 6.3"C、半荏・ a=0.1μm)における分敏関係

(伝』ぷ車度 e¥'s パルス「臨高 T)
fig. 6.1. Oispersion rel.tion in the Hoogkin-Hu，!ey田oe!

pro開galiollspeed e vs inlerspike inl町'¥'81T ttemperature:自3"C. radius: 0.1μm) 
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6. 2. 1 雑音項を有する線形系としての表式

相対不応期内のパルス列の伝慨における維音の影響!立、 kinematlc方程式(式 (2.1)) 

に加法的雑音項を付加することにより、次式のようなパルスの伝綴方f'fil:で‘近似することができる。

dt，(:Xl/dx=l/θ(L，(x)-t -t(エ))+n(X) (0三X壬X) (6.1) 

ここで、 nJ(x)は、パルスの軌跡 t (x)!こ沿っての雑音!こ対応する。そして、間隔系列:T(x)の
変化は、次式のように~è.述される。

dT (x)/dx=l/θ(T (x))-l/θ(T (:x))+n (x)-n -.(x) 

T (:x)=l (X)-t，-(x) (6.2) 

角tl，斤を進めるために、ここで、次の2つの仮定を用いる。

間隔の分布の広がりは十分小さいものとして、 1/8を平均間続:T.の回りで線形化する。

. 11 (x)はt(x)にも依存ずるものであるが、ここでは、 Jと父についての白色雑音過稼とする。

この仮定によって、 I欠式のような、雑音項を有するパルスの線形伝綴方程式が得ちれる。

dT (x)/dx=一β，.(T(:x)-Ti-パx))+n(x)ー n.-dx)

βEl-===一 d[1/θ(T，)]/d T 

""8(T )一五 dθ(Tけ/dT (~o) 

T問 =EIL(x)} (6.3) 

E{n (x)}=O 

Eln (x)n . (y)}=a " ~ ó" 、 δ(x-y) (6.4 ) 

ここで、 β。は分散関係のグラフの傾きによって定まる定数であり‘ 相対不応期内においては正の値を

持つ。

式 (6.3)は、 間隔系列 T，(x)についての、白色雑音項を含む線形系であり、ベクトル表現ある

いはz変換などを用いて形式的に解くことができる(付6.1)。そして、距雌:X伝純後の間隔系列

(T，(X))の相関関数 1'.(X)、およびパワースベク トル:S(ω;X)は、次式のように得られる。

r. (X)=E{1 L (X)-T附JlL..(X)ーTm]}

=ふ，，1'J (0)仰(ー山X)1 J叶(出 X)+σ日/β.[o"..一川(ー2βバ)1. (2β0'¥) 1 

メ

Iも(z)=:'-(z/2)'日/[j ! (j + k) ! 1 
ð ~ ~ 

:第1穆変形Bessel関数

s(ω:ぷ)=ふI.(X)e'

=s(ω;O)IH(巴町 X)¥'+S.，(ω;X)

IH( 巴 ;X)1 2 =e~p{-2β包 X[l-COS(ω))}
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S，， (ω;X)=o，'/β包 [l-e，p{-2β自:.¥ll-cos(ω)])] (6.6) 

式 (6.5) (6.6)において、右辺の第lJ頁は伝約前の間隔系列 (T，(O))の相関の変化であり、

雑音の無い場合のものと同じである。そして、右辺の第2J買が‘維音ーによって生じる変動の相関であ

る。

6. 2. 2 雑音による変動の性質

ここで、伝搬前のパルス列として周期パルス列(等間隔パルス列)を考え (T(0) =T.， 
1'，(0)=0， S(ω;0)=0)、第2J買の雑音により生じる変動のみについて見ることにする。

まず、 T百力対日対不応期よりも十分大きい場合!こは、式 (6.3)でβ.=0とすれば直援に分かるよ
z 

うに、伝搬後の間隔系列 T (X)は、白色雑音系列 I;n(x) d xの1階差分となる(個々のパルス

の伝駁時間ー t，(;，;)力持虫立)。従って、パワースベクトルは次式のようになる。

S.(ω;X) = 2σ，.:; [ 1 -COS(ω)] (6 7) 

1なわち、パワースベクトルはその大きさが伝鉛距離 Xに比例して増大するだけで、その形は変化し
ない(O:1-cos(ω))。
それに対して、巴が相対不応期内にあるとき (β，>0)には、式 (6.6)によれば、間隔系列の

パワースベクトルは、 Xが小さなときには式 (6.7)で近似されるが、 Xが増大するにつれ高周波側
から平坦化していく。そして、 X→∞において Sパω:X)→σ0"/βzとなることが分かる。すなわち、

間隔系列は、パルス列の伝搬に伴い、 1階差分系列から白色雑音系列(分散:σポ/β.)へと変化す

る。

6. 2. 3 維音の相関の彩響

ところで、実際の神経車泉維においては、膜電流 電圧雑音にはLorentz型+1/[型の時間
的中日関が存在するげ t;l" 。また、健主主的Hodgkin-Huxleyモデルにおいても、静止状

態における篭位の揺らぎは空間 時間的な相関を有する 1円。

6. 2. 1においては、パルスの伝綴方程式(式 (6 3) )における純音項:nパx)として式(6 
4)のような白色雑音を用いたが、次のように、空間と時間とを分離した形で雑音の相関を扱う ζ と

ができる。

E{n，( x) ndY)} =r'，，-I' l'舗(x-y) (6 8) 

ここで、 rI~~ は雑音の時間的相関に対応し (t=kT m として) 、 r ，(x)は空間的中目闘に対応する。

時間相関(;1;..付s. 1において、 R.，=(r糾)として考えれば良い。間隔系列のパワースベクトルの

雑音ーによる部分(S.(ω;X))は、次のように、 σ♂を雑音のパワースベクトル:R・， (ω)で置き換え

たものになる。

SN (ω;X)=RN(ω)/β，. r 1 -exp{ー 2β。'¥[l-cos(ω)lll

R山)二五Jnue-b (6.9) 

すなわち、雑音の時間相関l立、間隔系列の栢関にそのまま(比例して)現れることになる。
次に、空間柑関については、特に相関が次の式 (6.10)のように指数関数的に減衰する場合

.7には、式 (6.11)のようにS，.(ω;.¥)が得られる。
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r.(x)=y/2・ew(-ylxl)

S，， (w;X)=σJγ(li' +β.(l-cOS(ω)J)/{i'ι+2)'βr[l-cos(ω)) 
+2βぷ[1 -cos(ωlJ)/β。
+exp{ -2βεX [1 -cos(ω) l}{ ')'ーβを[l-Cos(ω)])
/{)'<-2γβ巴[l-cOS(ω)]+2βo'[1 -cos(ω)))/βa 
+2exp(-:¥{')'+β. [1 -cos(ω))) ){cos[βo _'¥ sin (ω)J 

h'-2βB含[1-cos(ω)]l 
-2')'β. sin(ω)sin[β匂_'¥sin(ω)]}[l-cos(ω))
/()"+2')'βo [l-c口s(ω)]+2βド [J-cos(ω))} 
/(i'2-2')'βd 1-cos(ω))+2βa"[ 1 -cos(ω)))) 

(6.10) 

(6.1 1 ) 

ここで、)'(討111主主主謀総の空間j定数の逆放である ()'=1/λ)。式 (6.l1)を数値計算すれば、そ

のグラフは、定性的には式 (6.6)のものに似たものとなることが分かる。

6 _ :3 J司主主月，/'¥)レスタリCD歪三IDJJ

6. 3. 1 確率的Hodgkin-Huxleyモデルのシミュレーシヨン

6. 2において、雑音項を持つパルスの伝綴方程式{式 (6.3))により、伝織に伴う間隔系列の

パワースベクトルの変化は式 (6.6)で近似されることが導かれた。特に、入力系列が周期パルス列

(等間隔パルス列)であるとき、伝鮫後の間隔系列のパワースベクトル!立、次式のようになる。

S(ω;X)=σν/β，'[l-exp{-2β.X [1 -COS(ω))}] (6.12) 

ここでは、確率的Hodgkin-Huェleyモデル(白色雑音モデル (5. 2. 1) )を用いた

シミュレーションにより、式 (6.12)が良く成り立つことを示す。

第 5章で見たように、確率的Hodg]，ln-Huxleyモデルにおいてパルス伝様時間の分散
は神車車線維の半径:aに反比例するため、ここでも a=O.lμ田として細い線維を対象とする。また、

神経線維の全長は、 101λ""14mmとした (λ!立神経線維の空間定数で、 λ""O. 14mmである)。

そして、 l端(五 =0)に周期的な電波パルス刺激を与えることによりパルス列を発生、 1:s絞させる。
相対不応期内(図6.1)の周期パルス列について見るために、刺激パルスの間隔:T， = 8msecとした。
このとき、 wlm~パルスに対して伝鍛パルスは 1対 i て溌生する(すなわち、 TJ( 0) = 8msecとなる)。

合計 1100{闘のパルスを与えて、最初の75個を除いた 1024{闘の儲織の間隔系列:'1' (X) ( 
77壬J壬1100)を用い、FFTによりパワースベクトルを求めたa

図6.2に、伝鍛パルスの変問波形(膜電位 ¥'(x，t))を示す。特にパルス(活動電位)の後の回

復過程において、雑音による波形の乱れが見られる。

図6.3(立、 _'¥=λ，10λ， 100λにおける間隔系列:T(_'¥)である。 λから 10λまて信鍛す

る間には、日月らかに間隔系列の変動が培大している(T， (λ)とT， (10λ))。しかし、_，¥=10λ
のもの ('1'..(10λ))とう(=100λのもの (T(100λ))とでは、変動の大きさがほとんど変

わらない。実際、間隔系列の標準偏差 r，(X)'・の値は、それぞれ、 r.(λ)''''' 1 5μsec， 
r.( 1 0λ)' 2"，  3 2μsec， r， ( 1 00λ) 1-2ι35μsecである。このような変化は、パルスの伝

機方程式から導かれた性質と一致している。すなわち、 T.が相対不応矧外にある場合 (β0=0)に

は間隔系列の分散は伝指E臨[(X)に比例して増大する (r，(X)cx:X)のに対して、相対不応矧内に

おいて (β.> 0) !ま伝搬につれて一定値に漸近喧る (ra(X)→σ，，"/β，)。
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ー、

そして、図 6.4に、間閥系列のパワースベクトル:5(ω;X) (x=λ， 10λ， 100λ)を示し

た。実線は、シミュレーション結果(図6.3)から鍛定したものである。また、破線(立、式 (6 1 
2)による近似である。ここで、 βaの値(;1:図6.1の分散関係のグラフからβ.)=θ(T，.)-'. 
d e(T剛)/ d T"" 1 . 4 mm-I ( T m = 8 msec)とし、σn<の値はパワースベクトルのグラフの目での

一致により CJn' = 1 . 0 x 1 O'μsec2fmmとした。 x=λにおけるパワースベクトル (5(ω，λ))は、

1-cos(ω)にほl正比例している。それに対して、 Xが増大するにつれ (X= 1 0λ， 100λ)、パ

ワースベクトルの形は、高周波併lから平J:l!になっていくことが分かる。そして、式 (6.12)による

グラフは、シミコレーション結果に良く一致している。
なお、低周波領域 (ω く 10一含π)においてシミュレーションによるもののグラフが平坦になって

いるのは、 1階差分型系列を対象としたときのスベクトル推定における偏差!とよるものと考えられる。

すなわち、分散:02 の白色雑音系列の l 階差分~のデータに対しては、 X をデータの個数とすると、
大きさ : 2σt/~の白色スベクトルが加わった形になる。実際、図 6 .4 では \=1024 であるが、
t¥=4096として行うと低周波領域の平坦な部分のパワーは低下する。
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6. 3. 2 確率的FitzHugh-Nagurnoモデルのシミュレーション

ここでは、確率的Hodgkin-Huxleyモデルと問機に、 Fit.zHug]J-

]¥agumoモデルにおいて雑音羽・ g(x，t)を付加した次式のようなモデルを考える。

、.=v， .+f(、)-w

w， =b(，' -d ¥，.)+ g 

f(y)=-¥-(γ-a)(γ ー 1) 

E{g(x，t)}=O 

E { g ( X ， t ) g ( x + o-， l + s ) } ==σ 'o(y)o(s) 13 } 

これは、南雲の能動線路 l 円 l においては、各ノードに電圧純音源を加えたものとなる。このようなモ

デルとしては、空間回定の湯合には、¥-a 11 d e r P 0 1型発ffi回路+雑音として間後のものが
広〈研究されている 1二"。また、空間総合系についての解析もあるが り二 ・J，、単安定系における

伝段パルス列を扱ったものは著者の知る限りではこれまでにはffl¥い。
図6.5に、雑音の無い FitzHugh-:¥agllnlOモデル (g(x，L)=O)における、周期

パルス列における分散関係(伝鮫速度'θrsバルス間隔 T)を示す。各パラメータの値(;La=O 
.2， b=O.003， d==2.5である。そして、図6.6には、 vとhーの空間波形の例を示した。

FitzHughー父 agumoモデルにおける図有波形に、雑音による乱れが加わったものとなっ

ている。

一ーリ
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図6.5 FitzHugh-Nagumoモデルlこおける分散関係(パルス速度:81T) "5パルス間滞:T)
および逐度の逆;~:ß(T) (=1/8(1')) (a=0.2， b=0.003， d=2，5) 

fig. 6. o. Dis限目ionr(>lation In lhe fitzH唱h-~agu同ßl()(iel
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図6.6 確率的FitzHugh-:-IagumoモデルにおけるV."'0)空路師
fig. 6.6. Spatial forms of、and"， in the stochastic fitzHugh-~.gu冊 model

ここでは、この確率的FitzHugh-;¥agumoモデルにおける周期パルス列の変化につい

てのシミュレーション結果を示す。数値計算には、 6X= 1. 0、ムL=0.4として差分化し、防締

法を用いた。また、雑音の標準偏差・ σ=0.001とした。これは、倒守の"ルスが安定に伝鍛し得

る範囲内(雑音によるパルスの自然発生ー消滅が起こちない)で‘できるだけ大きな値にしている。

;;:=0における刺激パルス列として、パルス間隔:T=250，300，500の3つの周期パル

ス列を用いた。(個々の刺激パルスは、帽 4.0、大きさ 1.0の矩形パルスとした。)そして、そ

れぞれの周期パルス列について、 .:¥=100，400における間隔系列 T (.:¥) (1 豆 j~5200)
を求めた。なお、 T (X)にはステップ応答に対応する過渡的変化が存在するが、雑音の無い場合には、

T 闘 =250 、 :\=400 において、 10~自の間隔以降はほぼ定常状態!こ透していると見なすことが
できる (Tパ400)=250 (j主10))。

図6.7には、 T(X)の工部を示した。いずれの場合も、Tのまわりにランダムな変動が生じる。

変動の大きさは、 T，が大きい場合には伝搬に伴って増大している。

図6.8には、 T，(X)のパワースベクトル S(ω;X)を示した。 (1024点FFTの5回の加算

平均による。なお、 T (X)の最初の80j回は‘過渡的変化の影響を除くために計算pには用いていない。

)いずれも、高周波側 (ω=π)が大きくなっており、系列に負の相関が生じていることが分かる。

相対不応期外であるT.=500の場合には、 S(ω;X) c( X ( 1 -cos (ω))として良〈近似される。そ

れに対して、相対不応期内のT問 =250，300の場合には、 Xの増加につれ、高周波mlJが平沼にな

りS(7r;X)は一定値(各々、 ;，， 50、""1 0 0)に近づく。

図6.8のE直線は、 T.=250，300に対して式 (6.12)を用いて、また、 T，， =500に対

して式 (6.7)を用いて、シミュレーシヨン結果を近似したものである。いずれもシミュレーシヨン

結果と高周波側において良〈一致している。(シミュレーションから得られたパワースベクトルのグ

ラフが低周波側 (ω~ 0)において平坦になっているのは、 6. 3. 1と同様にデータ長が有限であ

ることによるスベクトル推定上の偏差の影響であると考えられる。)なお、βB!こは、雑音の無い場合

のFitzHugh-¥"agumoモデルのシミュレーシヨンから得られる次のような値を用いてい

る。

β。ニ>9XI0-'
"'3xl0ー含

ιO 

(で伶=250)
(T.=300) 
(T，， =500) 

また、 σtの値は直f童!こ1辱ることができないので、自によるグラフの一致により、次のように定めて
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いる。ここで、確率的FユLzHugh-Nagumoモデルの雑音項の分散 (σ"')が同じでも、

パルスの伝綴方存式の雑音項の分散 (σ，')の値!立、パルス間隔 (T，)によって異なったものになる。

すなわち、パルス間隔が小さいほど雑音の影響(;t;大きなものとなる。
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図6.7 ，関節ハルヌ列の出lT高系列:1'(X)の変化 (:1:=100，400 100<j孟200)
Fig. 6.7. Char唱esin lhe lntHspil:e inter刊 JsT (:1:1. 

v
h

一ha

% j X:~Bß バ

ーオ 〉〆l ___ (γX:1sB 

1...3.0 -2.D -1 日日 .0
108(ω12，τ〉

イ II48K  M汽戸
ニ.-J 、//
泊斗 j':;"''''-Tf/EIES| 

C，)寸~:2sa (b)τ=3B6 (0) 寸~=SBB

図6.8 問~ßバJレスJ'IJのr.'lIl高系列のバワースベケト )\，: 5(ω;Xl (:¥=100，4001 
実線シミュレーション E続車式 (6.121、 (6.71 

Fig. 6.8. PO同 rspertra S lω; X1 of the intorspil:. inter¥"aJs 

このように、権率的FitzHugh-'-Jagumoモデルにおいても、確率的Hodgkin-
Huxleyモデルの場合 (6.3. 1)と同織に、周期パルス列の雑音による変動は、雑音項を持

つパルスの伝綴方程式によって良〈近似される。
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6. 4. 1 白色雑音系列の変化

6. 2で:示したような雑音項を持つ線形系としての表式によれば、悶隔系列に維音による変動が加

わることにより、伝持~~[í裁が鳩大するにつれて伝~~前の間隔系列と伝殿後の間隔系列との相互1目関が
低下することになる。ここでは、間隔系列の相互相関について、磁率的FitzHt1gh-
Nagt1moモデルを用いたシミコレーションを行い、その結果とパルスの伝治方程式 (6. 2、付

6. 1)に基づく表式との比較を行う。

モデルと数値計算の方法は、 6.3. 2と同じである。ここでは、刺激パルス列として、その間隔

系列が平幼 250、分散:5 0のGauss型白色雑音系列に従うパルス列を用いた。この場合、式

(6.6)において、 S(ω;0) = (J崎 /βJ(-"'50)としたことになる。以下に示すように、この分

散の値には意味がある。
まず、図6.9に、伝鍛前の間隔系列(1，(0))と、伝結後の間隔系列 (T (Xl， X=100， 4 

00)のパワースベクトル:S(ω;X)を示した。 S(ω;X)の形は、伝段後もほとんど変化していはい。

(なお、図では10倍ずつ縦にずらして示してある。)

式 (6.6)によれば、 S(ω;.¥:)1立、次のように、 Xに依らない白色雑音スベクトルとして近似され

ることが分かる。

S(ω;X)=σポ/βz (6.14) 

すなわち、 T (0)が分散 σ，'/βgなる白色雑音系列である湯合!こは、入力系列の減衰と雑音によっ

て生じる変動が打ち消し合って‘間隔系列のパワースベクトルは変化しないことになる。

し3.0 -2.0 -).日日 .0
log(ω12π} 

図日 9 白色雑音系列のパワースベクトル S(ω;X) (X=O. 100， 400) 
:¥.=100.400におけるグラフは10f吉づっ下にずらしてある。

fig. 6.9. POl:er s?ectra S(ω; Xl of lhe interspike inlel'¥'als. 

次に、伝殿前後の間隔系列の相互相関について見る。図6.10に、 T，(O)とT (100)との聞の

コヒーレンス :y(ω;0，100)‘および位相:θ(ω;0，100)を示した。コヒーレンスは高周j創則

において小さくなり、位相にも遅れが見られる。

パルスの伝鮫方程式によれば、 付6. 1の式 (6.AI0)かち、 y(ω;O，X)、および、

θ(ω;0，:¥)は、次王立のように得られる。

y(ω; 0， X) =exp! -2β.X[l-cos(ω)Jl 

。(ω ;O，X)=一β.Xsin(ω) 

(6 15) 

(6.16 ) 

すなわち、コヒーレンスと{掛目[立、それぞれ、雑音が無い場合の系の振幅および位相特性に等しい(
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i' =1 Hド，e =どH)。閲 6.10の破線のグラフ!土、式 (6.15) (6.16)によるものである。

7は.シミュレーションから得たものと良〈ー数している。しかし、θについては、シミュレーシヨ

ンによるものは高周波側においてずれが大きい。これは、 θの推定値の偏差の2乗平均がl/yー1
となるため、 γの値が小さくなる高周波側で推定値の変動が大き〈なることによる。

1.日

r(印) \~'" 

ih-/ρ 
日日1

む主 7! 

図6.10 ，，=口と，，=100と{こおけるr.'J)呂系列のコヒーレンス γ{ω)、i鼓Il:e(ω)
実務。シミュレーション 破線.式 (6.15) (6.16) 

fig. 6.J.0. Coherence γ(ω) and phase e (ω) of山einterspil.e intena]; T (0) and T (100) 

6. 4. 2 伝搬前後の間隔系列の相互情報量

ここで!はま、 伝綴前f後畳の閤F隔高系Fヲ列!リlの1相目Ii百
これまでと同様に、 T(0)の分散が十分小さく 、パルスの線形伝鍛方程式(式 (6.3))が適用で

きる場合を考える。
間隔系列 (TJ) と雑音系列 (n )とに正規性を仮定すれば、式 (6.6)のスベクトル表示を用い

ることにより、 TJ1(回当たりの相互情報室:1 (X.a . β~ )は、 次のように表される~: 

1 (X.σo，s.)=1/π1
0
' log{ S (ω;O)IH(e ";X)ド/S、(臼;X)+l}dω(6.17) 

以下では、特に、入力間隔系列 (TJ(O))を分散・ σJの白色綬音系列とする(S(ω;0)=民 ')。

式 (6.17)の右辺の積分を数値計算すると、Iは、 3つのパラメータ :X (儲脱獄)，σー(雑

音の標準偏差)，β。(相互作用の係数)のいずれについても単調減少となることが分かる。 Xとση

については当然であると考えられるが、 βeについては、 βeが大きいときには、雑音は小さくなるが、

信号も減衰により小さくなるため、結果として Iは小さくなる。特に、 β，=0のとき、すなわち相対

不応矧の外においては、 IH(e ";X)I=]および式 (6.7)により、 Iは次のようになる。

1 (X，σ..，0)=!og¥K+1+[K(K+2J]' ') 

K=σ，'/{2Xa，'} (6.18) 

(なお、 σーの値によっても Iのグラフは変化するが、その定性的な性質lま変わらない。)

次に、入力系列の平均・E{T，(O)}=T，とすると、 T.の関数として単位時間当たりの相互情報量

: 1ー(T.;X.σn)を、次のように定義することができる。
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r-(T ;X，σ，)"， 1 (X，σ同，-dβ(TけIdT)/τ (6.19) 

ここで、 βョ=-dβ (T.)/dTと近似している。

図6.5の分散関係・ β(T)を指数関数で近似して-dβ(T腕 )/dTを求め、飲値計算により得た

1. (T.;σn)のグラフを、図6.11に示した。(なお、ここでは、雑音-の大きさ (σけには、 Tmに

よらずに一定値を用いている。) 11には、極大値:1・(T刷 ;a.)が寄在する。相対不応期の影響を

考慮しなければ、 11は単lこT阿に反比例するものとなる。それに対して、笑際には相対不応期内の分

散関係が存在するため、平滑化と雑音とのトレードオフによってi面通な信号の伝送速度(平均ハルス
間隔)が定まることになる。

最適間隔の値は、雑音の大きさによって異なる。 11の数値計算によれば、雑音が大きくても小さく

ても (σn→0，∞のとき)、最適間隔は小さくなる (T".，→0)。その場合、絶対不;応期により長

小間隔が定まる。一方、シミュレーションから得られているσvの悩 (0.1~1) においては、絶対
不応期よりも大きめの間隔を用いた方が鼠適な伝送が行われることになる。但し、 6. 3. 2で見た

ように、 a，の値は'[，の{直により異なる (σ1:-σ('1-'))ので、霞i盈間隔のtili:iEにはその乙とを考慮

に入れる必要がある。

なお、最初にも述べたように、ここで考えている患適間隔は信号がパルス列の各間隔の小さな変動

として符号化されているという場合についてのものである。すなわち、ここでの相互情報援は分散防

係を平均間隔の回りで局所的に線形近似して得たものであり、広い範囲にわたって分布する間隔系列

に対して適用することはできない。

図6.11 伝長前後の「官繍系列の単位時伺当たりの!目1f情報温 1.(T.) 
(T.:パルス借痛の平j;~，(j ‘ X=100 ， ι ー =50)

Fig. 6.11. !{ulual informalion 1.(1・)of lho inl.rspit.e inlervaJs T (日)and T (100) 
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6_  5 芝".-g-一之y:

雑音と相対不応期によって生じる伝織に伴う間隔系列の相関の変化は、有色紙音の加わった線形系

として近似できることを、パルスの伝綴方程式に基づいて示した。すなわち、イ云持~&の間隔系列!立、
相対不応矧による系の伝達特性による変化に加えて、雑音による変動が重畳された形となる。

雑音により生じる問縞系列の変動は伝指針こつれて増大するが、同時に、相対不応j明内の分散関係に

よって平滑化されていく。例えば、周期パルス列(等間隔パルス)i1J)を考えると、その間隔が』目対不

応矧よりも大きい場合には、雑音により生じる間隔系列の変動の分散は伝搬距離 Xに比例して増大し、

白色雑音の l階差分型系列(パワースベクトル S(ω;X)o;:l-cos(ω))の相関が生じることになる。

それに対して、相対不応期内においては、 f目!羽はl階差分型系列から白色総省系列へと変化し、分散

も一定値に漸近する(S(ω;X)→ σ~/β.) 。

そして、このような間隔系列のパワースベクトルの形の変化は、確率的Hodgkinー

Huxleyモデルおよび確率的FitzHugh-'Jagumoモデルのシミコレーション結果と

良く一致することを見た。

また、雑音によって伝鍛前後の間隔系列の相互相関は伝僚に伴って低下することになる。言い換え

れば、信号がパルスの間隔系列として符号化されているとき、その情報!ま伝釘に伴って失われていく。

その場合.伝お前後のパルス列の単位|時間当りの相ま情報量を鼠大にするよう主主平均パルス間隔が存

在し、それが雑脅の大きさと分散関係のグラフから定まることを示した。
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ここでは、雑音の存在する場合のパルスの線形伝搬方程式(式 (6.3))から導かれる、パルス間

陽系列の変化の特性を示す。以下では、間隔系91J:T， (x.) (ー∞く Jく∞)を∞次元ベクトル

T(x)て嘆し、次のようなベクトル方程式を考える。(なお、ここでは、簡単のため、E{T，(O)}=
Oとしておく (Tj(O)←T/(O)-E(T， (O)})図)

d T(x)/d x =AT(x)+Bn(x) (0豆エ豆 X)

T(x)='(・， T-，(χl， T2(x.)， T，(主:)，・.)

n(x)=・(・， n-，(x)， n.(x)， n， (x)，"・)

E{n(x)}=O 

E{n(x)・n(エ)}=R何 (6.A 1) 

ここで、係数行3iIJ:A，B、およ'(}IJ量音の分散共分微行列 R"を次のようにおくと、式 (6，3) (6 
.4)に対応する。

11 0 
lo i:l 

R，，=σn' 1 ( 1 :∞次単位主方行列) (6.A2) 

ここでは、より一般的な場合として、系の定常性のみを仮定して、各行列 (A，B， R，，)が

Toeplitz~である場合を扱う。そして、行列の各要素を小文字で表し、そのFourier
変換をω (巴りの関数として、次のように表す。

A=(a -/)=(a.) (k=i一j) 

A(e ")= L a，巴ー '_ 
-陣争，~

式 (6 A 1)の解:T(x)、および分散共分散行列:R(x)1立、次のように表される .::: 

T(x)=引 x)T(O)+~~ H(x-y)B n (y)d~' 

H(x)=exp(Ax) 
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R(x)=E{T(x)' T(x)} 

=日 (x)R(O)'H川+S;H(X-y)B:¥' B ' 山-~-) cl y 

=exp[(A+' A)エ]R(O)+{-l+臥p[(A+‘A)xll(A十'A)"BR..'B
(6.A6) 

ここで、 R(x)の要素 l"dx)が、 T (::dの自己中目間関童文:E(T(x)T -. (x)Jに当たる。これか
ら、 T，(x)のパワースベクトル:S(ω;xH立、次のように得られる。

S(ω;xlコ五JK l rr

=S(ω;0)1 H(e ;x)1三十 S，(ω;x)

H(e ;x)=ew(xA(e)) 

1 H(e '; x)ド=ew{x[A( e' )+・ A(巴 'l]}

S対(ω;x)=(l-IH(e ;x)ド)IB(e')1εRN(巴 )/lA(e )+. A(巴 )J

(6.A7) 

H(e ';x)は、雑音が無い場合の系の伝達関数であり、 S，‘ (ω;x)が、税音による変動のパワースベ

クトルを与える。
式 (6.A6) (6，A7)に式 (6.A2)から得られるA( e )， B (e ). R. (e )を代入す

れば、式 (6.5) (6 6)が得られる。
また、 T( エ)と T(x+õ') との問の相関関数行列 R(x ，:x十~. )!立 、 次のように表される I l ~ 

R(x，x+ ~')=E {T(x)' T(x+ y)} 

=R(x)'H(;c) (y孟0)

=H(-y)R(.x+y) <:1'<0) (6.A8) 

この~n程: r. (x， x+~-) が、 T ， (x) と T ， (.x +y) との聞の相互相関関数:E (T (x)T .ベx+了)

lに当たる。そして、 T.(x)とT，(x+J')のクロススベクトルーS(ω:x， x + ，')，コヒーレンス・

-y(ω;x，x+y)、および位相:θ(ω;x，x+y)は、次のように表される。

S(ω;x，x+Y)= 4 r，(x，x+y)exp(-i kω) 
-tI;oc'/CcN 

=S(ω; x) H (e' ;;<-) (y ;;; 0 ) 

=S(ω; x + Y ) H (e ; -;-，.) ( yく 0)

-y(ω:x，x+y)=IS(ω; x . x + ;-" lI' / S (ω;エ)S(ω ，五 +y)

=S(ω;x)IH(e ";;-，')I'/S(ω;x+y) (y亙0)

=S(ω;x+;r)IH(e勺 -y)ド/S(ω;x) (yく 0)

。(ω;:x， x+y)=ζS(ω;x，x+y) 

=ζH(e";Y) 

=ど H(e ;-y) 

(y~ 0) 

(;-"く 0)

-8i 

(6.A9) 

(6.A 1 0) 

(6.A 11) 



式 (6.A10) (6.A11)において式 (6.A2)のA，B， H，.‘を用いれば、式 (6.15) ( 

6.16 )が得られる。
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第 7 宝章 おわりに

マ l '*育長畏0:>透芝とd:o

本研究では、興奮性媒質上のパルス列の伝長引こ伴う変化を、信号潔論の観点からパルス間隔系列に

対する伝送系(フィルタ)として定式化し、その伝達特性について調べた。そして、間隔系列の変化

(T，(O)→T (X)) !立、線形近似の範囲内で、次のような雑音項を含むパルスの伝綴方程式によっ

て良く記述されることを示した。

d T( x)/d x =A T(x)+Bn (x) (O~x~:'() 

T(x)='(・， T-，(x)，Tdx)，T，(丈)ドー):悶閥系列

八:ハルス聞の相互作用の大きさを表すToeplitzlI:i行列 ((a )=(a.)， k=i.-j) 

n(x)='(・・'，J1-1(X)，n，(x)，n，(丈).ー ) 雑音系列

、l
d

F

ハ
U

1
一

1ゐ
育

上

守ム

1
ム一

ρし

「
1
h
i
l
l
-S
E
t
i
--
1
、

日
U

(差分行列)

E(n(x)}=O 

E(n(x)' n(x)}=R" (7.1 ) 

第2章で扱った相対不応矧内の分散関係に基づく kinematic方袴式!立、雑音項が無く 、係

数行列の非零要素が次式のように、A=(a，)=-8. (工=j) ， =β，(i-l=j)のみである

場合に相当する。

A=β.¥ -1， 1， 

。-1.1 (7.2) 

l 
。

そして、第4章では、係数行列を次のように上三角成分が0である寸 oeplitz型のものに拡張

することにより、 l順応型変数の影響を取り込めることを示した。

A[:hol 
(~ a，=O) (7.3) 

更に、第5章と第 61立において、媒質上の雑音の影響力増世音項 (n(x))を加えることにより考慮で

きることを見た。その場合、雑音のみを考えるときには、相互作用行列:A=Oとなる。また、雑音に
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よる{困qのパルスの伝鯨時間の揺らぎは、パルス間隔に対しては1階差分の形で影響するため、 Bは

差分行列となる。

パルスの伝綴方程式(式 (7.1))は、縫々な分野で応用されている線形確率微分方穆式系 H

日 宅 。討 に他ならない(但し、ここではxが時間変数に対応している)。また、 磁率過穏論におい

ては、マルコフ跳跨過程(出生死滅過程など)を記述するマスヲ一方程式が類似の形式を持つ ，.。

あるいは、空間時間的点過程 ーの 1つのモデルにも相当する。本研究では、これらの分野で用いら

れている解析手法をそのまま適用したものである。

しかしながら、本研究での新しい観点は、変数ベクトル (T(x))の要素(パルス間隔系列ー
{T . (x)}) が、自t散自~6輩率過程としての意味を持っていることである。すなわち、本研究法、式( 7 
.1)を縫率系列の変化を言己車する方程式として適用し、その伝i童関数の表式、系列のパワースベクト

ルの変化の特性などを導いたものである。
ここで、式 (7.1)から導かれる系の特性を簡単にまとめておく。

伝達関数・
H (z; X) =exp( _¥ A( z)) 

A(zl= L a、z-
-r<~(駒

IH(巴 ;X)I-=exP(2X2;a.cos(kω)) 
e舎内 ' .. 

LH(e ";_¥J=-_¥ L a.sin(l<ω) 
ードu.<ド

系列のパワースベクトル

(0壬ω壬π)

5(ω;XJ=5(ω; 0) 1 H ( e ; X ) I ' + 5" (ω;X) 

(7.4) 

S川(ω;X)=(l-IH(e ;X)Iー)IB(e )1'R，， (e )/[A(e ) ーい A( e .)J 

(7.5) 

このように、興奮性媒質よの伝憶に伴う変化の特徴!ま、間隔系列に対する伝達関数が式 (7.4)の

ように指数関数型(非有理裂)となることである。そして、パルス聞の相互作用の大きさを表す係数

(aJ)は、系のケプストラムに対応する。微分方程式系(式 (4.1))と指数関数裂の伝達関数と

の対応、および、ケプストラムのこのような意味づけはこれまでに成ざれておらず、本研究での新し
い観点である。

また、 J旨数関数型の伝達関数(止、より一般的に、逮続な愛み込み裂のパラメータ(ここでは、伝知

距離 (X))を持つような系に特徴的なものといえる。実際、伝搬E臨tを離散化 (6X)すればその

lステップにおける変化は有理型の伝達関数を持つものとなるが、それを縦続した系の連続体極限(

6x→0)として指数関数型の特性が導かれる。このことは、時間的に泡続な信号の伝送回路におけ

る集中定数系(有理型)と分布定数系(指数型)との関係と同じである。ここでも、間隔系列を連続

体近似すれば式 (7.1)は拡散型方程式に帰着し、良〈知られたGauss型の特性が導かれる。す

なわち、周波数・ω→0の極限においては、伝達関数はexp(ーω，)の形で近似される。

そして、このような指数関数型の伝達関数の特徴として、系lま最小位相擁移特性を有している。ま

た、間隔系列の復元{立、雑音の無い場合においてパルスの伝搬方程式をxについて逆向きに解くこと

に相当する。すなわち、伝達関数は次の性質を持つ。

H( z;XJ-' =H( z; -X) (7 6) 

そのため、 ~IA (移動平均)過程と AR(自己回帰)過F呈としての表式において、両者の係数はXの

符号を反転しただけのものとなる.

T(X)=! h眠 (X)ε
ーも，"'I'¥('"1).l

OIA過.f.ID
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e = L; hn(-:'()T，-n(X) 
-10叶¥<0-

hパX)インパルス応答

ε 白色雑音系列

(AR過程)

(7.7) 

このような伝達特件は従来の工学的フィルヲには見られないものであり、~19l密性媒質の有する性質

の1つとして奥昧深いものである。

7_  :2 イヱ三週明守'1生 0-:>宇佐ス.E:F'ci=r長壁-"--ζD主堕I'FJ

パルス間隔系列の変化を記述する線形伝お方程式(式 (7.1))と、それから導かれる系の伝達関

数などの表式(式 (74)など)において、本質的なパラメータはパルス聞の見かけの相互作用の大

きさ:A=(a)である。そして、間協系列に対する伝達関数は、相互作用の係数と伝鮫距離の積

(a X)をつプストラムとする指数関数として表される。そのため、伝達閑散の推定においては、一

般的に用いられているようなAR過程に基づく有Fs日のものを仮定喧ることは適当でない。すなわち、

その場合には、無限偲のパラメータが必要となり、また、伝鍛距離の畳み込みf生もうま く表現できな

いことになる。

そして、このような伝達特性は‘ 1次元の興活性媒質上のパルス伝慌において普通的なものである

と考えられる。なぜなら、パルスの伝綴方程式!立、1固守のパルスは媒質に固有な波形を持ち奨なるも

のはその伝鮫速度のみであること、そして、伝綴速度はその時点の媒質の状態により定まる、という
興奮性J果質に特有な性質に基づt、たものであるからである。従って、式 (7.1)による定式化!立、日司

禽性媒質の反応拡散系としての表式、すなわち、媒質のダイナミクスがまだ未知である場合において、

パルス列の伝鍛特性の推定に適用することができる。
もし、媒質が興奮変数と回復変数からなる 2変~系である場合には、 パルス列の伝搬特性は周期パ

ルス列のパルス遂度と間隔の関係(分散関係)を得ることにより完全に定まる。すなわち、パルス間

隔の変化は、分散関係と kinematic方程式(式(1.9) )によって記述できる。しかしなが

ら、媒質に順応型変数力勾F夜する場合には、分散関係だけからではパルス列の変化を知ることができ

ない。すなわち、.，u章で見たように、周期パルス列の分散関係は回復変数だけでな<1順応型変数の

影響も含まれたものとなる。従って、パルス間隔系列の伝達特性を知るためには、インパルス応答や

パワースベクトルなどからケプストラムを推定し、相互作用の係数 (a.)を得る必婆がある。あるい

は逆に、媒質に順応型変数が存在するか否かを、系のケプストラムを扱定することによって判定する

ことができる。
また、媒質の雑音の影響が無視できない上最合には、パルス間隔系列の変化には個々のバルヌの伝鍛

時間の変動による揺らぎカf加わる。このとき、間隔系列に生じる相関から雑音の空間相関 (R，)を知

ることができる。また、伝達関数は、伝織的後のパルス間隔系列のクロススベクトルをもとにして推

定することができる。
更に、このような指数関数型の伝達関数を用いた系の表式は、興奮性媒質に限られることなく 、直

J査に式 (7.1)の形で記述できるような現象に対しても適用することができる。

例えば、最も関連の深いものとして、道路上を走行する自動車の涜れを対象とする、交通流問題
27 J ; 21 口}が挙げられる。そこでは、各自動車の運転者は前方を走る先行車との距離によりその

速度を調節するという仮定に基づく 、i断定モデルと呼ばれるモデルが研究されている。追従モデルで

は、 l車線の道路を速なって走る自動車の列を考え、 J番目の自動車の時五IJ:t における位置:

文(t)は、 (最も簡単な形としては)次式のように記述される。

dx，(t)/d t=G(X，(七 )-x :(t)) (7.8) 
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右辺のG!ま先行車との位置間隔の!詞数であり、直観的には、各運転者は先行車との間隔が大きければ

速度を上げ逆に小さければ速度を務とすということによるものである。(なお、変数として、位置

x，(t)の代わりに速度:d x (も )/dしが用いられる場合もある。)
式 (7.8)I立、道路をJJ;l1営住媒質!こ、パルスを自動車に対応づけて、時間(L)と笠間 (x)と交

換すれば、 kinemaLic方程式〔式 (19))と全〈同じ形のものとなっている。まさに、興

怒性媒質の栂対不応矧と同様な効泉が、人間のi筆紙特性においても見られるということである。

追従モデルに基づく研究では、関数:Gに線形性を仮定して、先頭車の走行速度の変動に対して後続

する{固守の自動車の走行がどのような影響を受けるかといったことなどカ笥司べられている。本研究の

観点を適用するならば、道路上の2箇所て、測定した車問間隔系列から関数 Gの挺定を行うといったこ

とができる。また、式 (7.8)!立、本研究で行ったような一般化が可能である。すなわち、順応型変

童文は何台も前の自動車との距離が運転速度に影響を及ぼすことに対応し、雑音はランダムな速度の変

動に対応する。それちの彫響についても、車問間隔の測定によって機定することができる。

但し、追従モデルにおいては、運転者の反応の時間返れの影響であるとか、信号待ちゃ渋滞といっ

た交通流問題に特有な現象に対して興味が持たれている。また、神経品混在在のような興奮性媒質におい

てはkinemaLic方程式が物寝法}!IJに近い厳密性を持って成り立っているのに対して、追従モ

デルlま現象論的な近似則に過ぎず、車問間隔系列に対しての直接的な解析よりも、従来行われている

ような連続体近似を用いての車両密度に関する定性的な議論の方が適しているとは言える。

その他では、水文学の分野においても、各地点における貯水量の変化を記述するために同様なモデ
ルによる解析が行われている(• ~ ":'.: ¥ i引 。

また、物]翠的な系においても、l次元的に並んで相互作用する多数の粒子の運動において散逸の悌

阪を考えたとき、その運動方程式は、次のようなLangeγ111方程式で、近似されるものとなる

dxパL)/dt=-dIV/0x+ηパt)

¥V= 1/2 ~w(x -x ) 
，乙

(7.9) 

ここで、 x(t)はd番目の粒子の位置座標、 η(t)は揺動力である。ポテンシャ)j，:Wは個守の粒子

関の相互作用:w(x-x )の和として表されるが、その線形化関数を用いれば方程式!ま式 (7.1)
の形となる。このような l次元系で記逆される現象として、 細い導線中の~子の運動 ・，. や、 異方性
の強い物質中の電荷密度波 (CDW) ， e~ などが知られている。また、細胞膜上のイオンチャンネル

内を通過するイオンもこのように隊列をなして運JlJJすると考えられている 日j :S。これらの現象に

おいては、 l/f型の特異な格闘を持つ揺らぎが観測されている。このことは、式 (7.1)において

&がkの逆べき裂で‘減衰する場合に系列のパワースベクトルがl/f裂となること “さ に対応、してい

ることも考えられる。

7_  3 和I訴圭 系泉系径o イ言主号室芝言用秩主主白色

本研究では、神経線維モデルを用いた解析を行いながらも、興禽性』某質に普遍的なパルス列伝恨の

特性を調べることを目的とした。しかしながら、第l章でも述べたように、研究のきっかけは神経線

維のパルス刺徽実験であり、また、実際にパルス列が信号としての意味を持ち、興~性媒質が信号伝
送系として篠宮Eしていると考えられるのは、神経系をおいて他にない。そのため、ここで、神経信号

処理系における神経線維の機能について、本研究の結果から示唆されることを簡単にまとめておきた

本研究では、神経線絡がパルス間隔系列に対する変:ID百機能を持っていること、すなわち、神経線維

上を伝長討・る聞に間隔系列の相関が変化することを示したわけであるが、実際の神経系においてこの

ような間隔系列の変調機能が積E量的に利用されていることはあるのであろうか。それについては、f見
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在のところ(残念ながら)どちらかと言えば否定的である。

その理由は、興奮怯媒質においては、パルスの伝鉛過程において生じる変調よりも、パルスの発生

過程における変調の方がオーダーとして大きいことである。すなわら、神経細胞においては、-I111経線

量fi上の伝綴中に生じ1専るパルス間隔の変化よりも、凶状突起および細胞体領域でのパルス発生過程に

おけるパルスの生成 ー消滅を伴う変化の方がはるかに大きく、その段階を考慮しなければ神経系にお

ける信号処理を考えることはできない。
本研究の結果からでは、神経車車維上で生じ得るパルス間隔の変化の大きさは、たかだかミリ秒のオ

ーダーに過ぎなl¥0例えば、相対不応期における平滑化によるものは 1ミリ秒以下、雑音による招ら

ぎは百マイクロ秒以下のオーダーのものであった。このような小さなパルス間隔系列の柑闘の変化を

利用した信号処理は、神経系において一般的には行われていないと考えられる。刺激パルス列の間隔

の分散や相関によって出力が変化する神経細胞は多く知ちれているが、その場合!こ影響を与えるパル

ス間隔は数十ミリ秒から数秒のものである 討 。また、秒オーダーの時間単位でのパルス鮫度に対し

てはほとんど影響を与えず、無視し得るものとなる。

また、 実際の紳I*~細胞においては、神経線維の不応期の長さは、 細胞体などのパルス発生部の不応
矧の長さよりも短いことが多いとされている。その場合、そもそも神経線維の相対不応期内に分布す

るようなパルス列は発生し得ないため、相対不応矧による平滑化が起こることはない。
更に、シナプス部における伝達からパルスの発生までの過程において、一般に数ミリ秒程度の矯ら

ぎが存在する II!S 。そのため、神総線維上を伝録する問に生じるハルス間隔の変化は、シナプス部に

おける矯ちぎにほとんど吸収されてしまうことになる。
いずれにしても、個々の回路においてどのような形で信号がパルス列として符号化されているのか

を考え‘それに応じた解析を行うことが、神経信号処理系の機能を明らかにするよでは必喜主である。

そして、これまでの知見では、神主滋謀総上の伝鍛の過程で生じるパルスの遅延とパルス間隔の変化!立、

変調機能というよりも維音であり、それを克服するような信号処理が行われているように恩われる.

すなわち、単一神経細胞の信号処理機能の本質はシナプス部の伝達と樹状突起および細胞体領域にお

けるパルスの発生過程にあり、神経線維は離れた神総細胞間で高速かっ忠実に、また効率良くパルス

信号を伝達するための線路として特獄化した部分でなのであろう。そのような役割分担と最適化が生

物進化の淘伏の過程でなされているように見える。
例えば、樹状突起や細胞体領域に!ま数多くの種類のイオンチャンネルが存在し、それらがパルスの

発生を後々に修飾、制御しているのに対して、神主連f畠維には一般にパルスの伝F誌に必要なナトリウム

とカリウムの2種類のものしか存在しない。また、伝鮫に伴う変化lま伝鮫距離が長いほど増大するわ

けであるが、笑隊のネ申tU射荘(まその憲司未で変調機能を発挽できるだけの十分な長さを持っていない。

このことは、言い換えれば、その距離を伝搬する聞の変化を十分に小さくするに必要なだけ、神経線

維は特殊化してきたものと言える。
このよう財閥l分担、すなわち、空間的に局在化した機能素子とそれを結ぶ単純な伝送線とl、うシ

ステムは、工学的には普通的に行われているものであろう。例えば、通信システムにおいては、伝送

ケーブルはできるだけ信号の減表を小さくするように、そして、必要な増幅は中継器によって行って

いる。また、計算機においても、配線{ま各チップを効率良く結ぶようになされる。生物の神経系にお

いても、神経線維という伝送線に高度な機能を持たせた信号処理系を憐築君ることも可能でトあったで

あろうが、 (偶然によるものか何らかの患通化が働いたものかはともかく)その方式が採用されては

いないようである。
しかしながち、神経系における信号処理には多種多機な形態のものがあり、神経線維ょにおいて生

じるミリ秒以下のパルス間隔の変化を考慮しなければならない場合も全く無いわけではない。

例訂正、マイクロ秒オーダーの時間差の検出能力を持つ聴覚神経系の両耳時間表検出回路が良く知
られている「引日6 。この回路においては、神経線維はシナプス部と共にパルスの遅延線として機能

していると考えられており、雑音によるパルス伝鍛時間の変動力3時間差検出の精度に無筏できない影

響を与えることになる。このような信号の遅延線としての神経線五世の機能は、中枢神経系において積
僅的に利用されている可能性生j考えられる。もしかしたら、細胞体は単なるパルス列の発生器であり、

神経線維上での遅延時間によって回路の状態を制御する、といった処理が行われている場合もあるか

も知れない。
また、ミリ秒オーダーのパルス間隔をもっ高頻度のパルス列は、小脳プルキンエ細胞や海馬総体細
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胞におけるパースト発火内のパルス列やそれに関与する細胞の出力パルス列などにおいて見られる。

そのため、もし.バースト内のハルス間隔系列によって信号が符号化されていると守れば、本研究で

示したような神経線維の変調機能が利用されている可能性もある。(但し、むしろ、そのような伝鮫

中に変化してしまうパターンは信号として使われることはない、という否定的な捉え方もある。)

更に、本研究で対象としたのはl本の一徹な神経線縦であるが、実際の神経線維は必ずしもそのよ

うなものではない。

例えば、末梢神経系においては同一方向へ走る数多くの神経線維は束をなし、血管などと共に被膜

されている。その中には有髄のものと無儲のもの、そして伝鮫速度の異なる村総線維が混ざっている
が、それらの間は完全に絶縁されているわけではなく電気的な相互作用力f存在する。このような異な

る+'1味王線維聞の相互作用の影響!立、まだ良〈分かっていない。

また、 1本の神EE線維においてもその形状は笠間的に均 ではなく、直径が変化してこぶやくびれ

を作り、断商も円筒形ではなくつぶれた梢円形の部分を持っている。そして、大小様々な側伎を出し、

末端部では複維に枝分かれしている (axonal Lree)。このような空間的に不均一な領減、

特に、分岐した領域においては、バルス伝院の安全主主が小さく不応期によってパルスの伝炉め叩iJi答さ

れる場合もある。このようなパルスの消滅を伴う変化は、パルス鋲度による信号処理にも影響を及lま
し得る。例えば、神経線維の分岐点は、パルス鎖度に応じて各分校へのパルスの伝織を切り換えるよ
うな空間的スイッチとして機能している可告別生などが示唆されている 1 ~ 

'7 _ 4 """今毛華toコ言巣淀~

最後に、本研究の今後の課題と展開について述べる。
まず、神経生理実験により、本研究で得られたパルス列の変化の特性を、実際の神経線維において

実験的に検証することが挙げられる。特に、第2草で見たような相対不応期内を伝憶するパルス列の

変化は、広〈 用いられているヤリイ力の巨大紬索 ・6 において測定可能である。 Hodgkin
Huxle;y-モデルのシミュレーションから得られた結果(第2章)との比較!立、モデルの妥当性の

lつの検証となるであろう。また‘カリウムイオン蓄積などによる順応型変数(第4主主)の影響が存

在する場合には、それが間隔系列のケフストラムに現れると考えられる。そして、その場合の間隔系

列の変化が従来の修lEH0 d g k i n -H u x 1 e~- モデルによって定最的に説明できるかどうかも
興味深い。

本研究の結果からは、利時塁線維上を伝除雪一る問に生じるパルス間隔の変化の大きさはミリ秒以下の

オーダーであると考えられ、その程度の変化は実際の神経系における信号処理には多くの場合ほとん

ど関与しないものであろう。しかし、例えば、膜電i荒雑音によるパルス伝者間!寺間の箔らぎは、聴覚神
経系の両耳目寺間差検出回路におけるマイクロ秒オーダーの検出能力 可 l!I!'に無視できない影響を与

えている可能性がある。そのため、このような回路内における神経線維のパルス伝鮫特性は、実験的

に明らかにする必要があろう。

次に、興奮住媒質として、本研究で級ったようなl次元の笠間一様な場合だけでなく、緩々な形状

のものや2次元あるl、!ま3次元のものに対象を広げることが挙げちれる。例えば、神経線維において
は、直径の変化や分校などの空間的非均一な部分における伝科の問題がある i:<:J 、。また、リン

グ状媒質におけるパルスの周回は、心筋の制動現象にも関i墓が深い 可 。更に、化学反応系における

2次元あるいは3次元の媒質中では、同心円状やらぜん状あるいは渦巻状の多様な伝綴パターンが生
成される 36) i -1 吋 :")  ;5': 。

これらの湯合についてはそれぞれ数多くの研究が成されているが、そこでは媒質上の時間的な雑笛

の髭響lまあまり扱われていない。しかしながら、非線形非平衡系においては、雑音はパターンの定性
的な性質に大きな詑響を及ぼす場合が知られている さ H.I。興奮怯媒質においても、雑音がどのよ

うなパターンの乱れを引き起こすのか興味あるところである。これまでに、リング状媒質において l

l屈のパルスが周回している樋合、雑音と分散関係とによってハルス間隔(周囲時間)系列に特有な相

関が生じることが示されているー争
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第3に、本研究では伝綴中にパルスの白波・消滅の無い均合を対象としたが、媒質の興奮性が低下

するとパルスが伝院中に消滅する場合もあるロ神経線維においては、麻酔を鈍した上最合や末端部など

のパルス伝搬の安全E容が低下している領域での減表伝導現象 (decl.'em巴ntal
conduction)として良〈知られている P日引 :υ ;持 ;。また、直径の増大する部分

や分筏点などにおいても向様なパルスの消滅が起こり得る。特に興味あるものとして、伝殿後のパル

スヂ11がバースト状の間欠的なものになることが脊飽の神経線維において尖験的に観測されている a。

また、分校した神経線維においては、パルスが一方の分後には伝!@"9るが他方の分校には伝慌できな

いという現象 (different工al conduct i 011)が見られ £・ 1 、分校点!まバ

ルス伝送のスイッチとして機能している可能性も示唆されている。このようなパルスの消滅によるパ
ルス3'11の変化は、本研究て4見た)~)レス I甘]隔の変化よりも、神経系↑静置処理機構を考えるよで重要なも
のであると考えられる。

これまでに、パルス列の減衰伝jff.に関連しては、 3変放FitzHughー¥jagumoモデルに

おいて間欠的なパルス列が伝鍛によって生じること 戸、 FitzHugh-:¥agumo菜子を2
個結合したモデルにおいて平均興奮者二に局所的な低下が生じること 'S!l、 また、Fi t z IJ u g h-
:¥agumoモデルにおいてパルス列の伝長銀E縦が刺激パルスの周期の減少に伴って周期倍化分岐を

起こしカオスを生じること 引 などが示されている。また、神経級事ftの分校点においては、日英電涜*

音によりパルスの伝鮫がランダムなものとなることが磁率的H0 d gk i 11 -H II X 1 e，-モデルか
ら得られている I~.: I ，-，.-。一方、逆に興脅|生が大きい場合には、維音により神経線維上においてパル

スが自然発生君るようになる己とも示されているー

第4として、興活性媒質を記述する反応鉱散方程式!こ、対抗Jt4(空間l階微分)、分散項(空間]3

階微分)、あるいは慣性項(時間]2階微分)などの微小な綬到]が!Jllわった場合の影響を調べることが

ある。ソリトン解を持つ保存系においては、散j急性を付加ずることによってソリトンの運動が力オス
的になることが知られている よ三 院号 。興創生媒質においても、パルス列の伝搬は式 (1.12)の形

の伝鮫危程式による記述の枠から外れて、その変化はより筏維なものとなることが考えられる。

また、興奮f生媒質の最も簡単なモデルである 2変数系(式 (1.2))においても、そのパラメ--7

(航散係数や時定数)の大きさが奨なる場合には、時間的に定常な空間パルス解(速度 0のパルスと
見なせる)が存在することが知られている!I I~-: 。この場合にも、ちょうと・中間的なパラメータの

範囲において、伝~i方程式による記述が成り立たないことが考えられ、パルスタlの伝織に伴う変化が
どのようなものとなるのかも興味深い。
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本研究をまとめるに当り、その内容および位鐙づけについて議論して頂き、適切な助言を与えて下
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