
１

丑ムほ囲

神経軸索上の分散関係によるフィルタ特性
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　あらまし　神経軸索，あるいはその電子回路モデルである南雲の能動線路上をパルス列が伝搬する際には，ﾉ4

ルスの伝搬逮度とパルス間隔との間の分散関係が存在する．それにより各･りレス間の聞隔は伝搬につれて変化す

るため，軸索(線路)はパルス間隔系列に対するフ４ルタとしての機能を有する．本論文では，この分散関係によ

るフりレタ特性について潤ぺた．まず，分散関係の線形近似により，伝達関数はz-1の指数関数となり低域通過

特性をもつことを示し，系列の２次特性の変化などの表式を与えた．次に，Hodgkin-Huxley方程式によるシミご，

レーショソ，およぴ南雲の能動纏路による実験結果を示した．そして，そこでのパワースペタトルの線形近似か

らのずれ，および正弦波形のひずみについて考察した．

まえがき

　神経細胞において，細胞体上で発生したパルスは，

軸索上を伝搬して末端部に至る．軸索を用いた電気刺

激実験によれば，単一のパルスは軸索固有の一定速度

で伝搬するが，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異なったものになることが知ら

れている(11).‘12'.a6'･(21'.(22'.また，軸索の数学モデルであ

るＨｏｄｇｋｉｎ･Ｈｕｘｌｅｙ方程式(あるいはFitz

Hugh-Nagumo方程式)においては，その周期進行波解

(等間隔伝搬パルス列)に対して，遼度：ｃと聞隔:7｀

との間の分散関係：ｃ＝ｃ(７)が存在する“4'･(19'.‘2o).図

１ぐa)に，Hodgkin-Huxley方程式におけるc(7')のダラ

フを示す．実験から亀同型のものが得られている．

　このようなパルス間隔に対するパルス速度の依存性

は，パルス速度が，先行パルス通過後の軸索膜電位の

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‘2).(9).(21).実際，c(7')のダラフはイソパルス後電位の

波形と良く似ており，図１で温度:16°Cの場合では，

0～3 msec は絶対不応期に，それに銑く緩やかに増加す

る区間は相対不応期に相当する(一般には単調に孤立パ

ルスの速度：ご(oo)に漸近するとみなせるが，図１で昼
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度が高い楊合に顧著なように，ご(ａ⊃)より屯大きくなる

区間(super-normal period)が見られる場合もあ

る(411(H)'()2)IC141j(19)‘{22}).

　各パルスの後電位の波形がほぼ同一であることから，

パルス列の伝搬は次式のように近似される(kinematic

approximation)(14).(19).(2o).

　高(J)/血＝1/ご(む(Ｚ)－むｰ,(Ｊ))
（１）

　　ｚ：軸索上の位置

　　む(Ｊ)：Ｊにおけるｙ番目のパルスの通過時刻

実際，Hodgkin-Huxley方程式(ある‥いはFitz

Hugh-Nagumo方程式)におけるパルメ,列の伝搬軌跡：

{む(J)(o≦z≦X)}は，初期境界値問題としｔ直接数

値計算して得られたものと，式(1)により求めたものと

で良く一激する‘14).(19'.‘2°'(この状況は，空間固定の場合

における周期パルス剌激に対する応答特性が，１次元

写像により良く近似されることと同じである．一方，

実験においては，イオソの蓄積効果などによる適応現

象が見られる(3'･(12'･(13'･(22'.モの場合，Hodgkin･Huxley

方程式(あるいは式(1))は長時聞においては成り立たな

いが，生体内においてはモデルの状態が実現されてい

ることが考えられる．また，軸索の電子回路モデ.ﾚで

ある南雲の能動線路‘17りこおいては，そのような因子は

なく，式(1)が十分な近似を与え得る)．

　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，軸索は信号の伝送路とみなされる，軸索上のこ

のような分散関係がフ４ルタとして機能し，信号の変
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(a)Propagation velocity c(T)vs.interspike

　　interva1Tat three temperatures

(b)lnverse of velocity β(7)vs.Tat 16°C

Hodgkin-Huxley方程式の周期進行波解における分散関係

　Dispersion relation for periodic traveling wave solu-

　tions of the Hodgkin-Huxley equations.

調が起こる可能性は古くから示唆されており，実験お

よびシミュレーショソにより，軸索伝搬前後のパルス

列の統計的性質(間隔分布，系列相関，パワース?ペタト

ルなど)に変化が生じることが示されている“l･(16).また，

式田は交通塊問題における追従モデルと同様な形をし

ており，達続化近似によりパルス密度に関する双曲型

保存方程式あるいはBurgers方程式などに帰着させる

ことができる‘1s)･‘23).その解析から，変化の定性的な性

質を得ることはできる.

　・ところで，式(1)は，パルスの間隔系列：{乃(j)Dこつ

いて，次式のように表すことができる．　　　　犬

　dTj･(z)/血＝1/c(T,(・))－1/c(乃-1(幻)

　　　　＝β(乃(幻)－β(71-,(z))

　乃(z)≡む･(･)－むｰ,(z)

　β(7)≡1/c(7｀)　　　　　　(0≦z≦X)(2)

式(2)は，伝搬前の系列：{乃(0)}を入力とし，伝搬後

の系列：{乃(Ｘ)}を出力とする，伝搬距離：Ｘをパヲ

メータとするデ･,ジタルフィルタを構成する．

　神経系においては，パルス間隔系列による符号化

(interval code)が用いられている場合がある．また，
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南雲の能動線路は，Ｖ-Ｆ変換等により得られるパルス

信号に対するデ･･ジタルフ４ルタとしての工学的利用

が考えIられる．このようなことから，本論文では，分

散関係モデルを式(2)のようにパルス間隔系列に対する

フ４ルタとして定式化し，モの特性について解析する.

　2.分散関係の線形近似による解析

　2.1　分散関係の線形近似

　β(7')(＝1/c(7｀))は，図1(b)に示すように，相対不

応期に当たる区間で単調減少した後，ほぽ一定値とな

る．そのため，7｀,(z)が変化するのは，7｀j(z)iたは

乃-1(幻が相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(実際の神経系

においては，対象を密で規則的な(自励発振状態のよう

な)ものに限ることになるが，逆に，疎なパルス列は式

(1)に基づく分散関係ではほとんど変化しないことがお

かる)．

　このようなパルス列に対し，次のように，β(Ｔ)は相

対不応期内の適当な点:(7.,β.)の回りで式(3)のよう

に線形近似でき，式(2)は式(4)のように線形化される．

　β(７)＝β,７－β,７｡,十β．(βo＜o)　－　　　(3)

　j71･(幻/冶＝β,7｀j(j･)－β,71-1(z)

　　　　　　　　　　　　　　　　(0≦z≦X)(4)

以下では，式(4)を{乃(0)}を入力，{乃･(Ｘ)}を出力と

するフ４ルタとして:とらえ，その定常エルコード的系

列に対する応答を考える(集合平均を用いて非定常応答

を扱うこともできるが，復雑になるだけである)．また，

乃(J)－7｡,→7｀,(Z)とし，βo＝－1に正規化しておく.

　2.2　フィルタ特性

式(4)におけるイソパルス応答({乃(o)}＝{∂j,}に対す

る出力系列):kj(X)，伝達関数：召'(z；X)，およぴ

周波数応答関数：Ｇ(ω;Ｘ)は，以下のように得られ

る．

垢(X)＝exp(－X)Ｘりj
●
Ｉ
Ｉ
・

召(z；X)≡Σjzj(X)z-j
　　　　　j-a　　･，

(j≧0) （５）

　　＝exp(.¥(1/z－1))(lzl＞0)(6)

IG(ω:X)12＝exp(2X(cos(ω)，1))

　∠G(ω:X)＝－xsin(ω)(o≦ω≦jr)　(7)

イソパルス応答は，Poisson分布型となる.Σlzj(X)＝

1より，系列の平均値は不変である(刻7｀,(X)}＝

£{尤(0)}).伝達関数はz-1の指数関数となり，低域



(7,tI 2(X)＝♂(l瓦(Ｘ)十2Σ02－1)瓦(X))

　　＝292exp(－2X)/J『

exp(－X)r/72!ε,･-｡(MA過程)

　　　　　　　　　　　　　　(10)

Ej= 心(X)71-,(X)
　∞

Σ

72＝0

(15)

刊1十2ボノ)(cos(2π71/)－ボノ))

　/(1十ぷげ)＝Ｍ(ﾀﾞ)cos(27rT訂))}/瓦

(13)

(14)

相関関数(♂＆(Ｘ))により定まる。分布関数およびパ

ワースペタトルは次のように表される．

　ｇｎ(ｒ：Ｘ)～ｊＶ(箆Ｔ｡ＪＪ(Ｘ))

　間隔系列に対する線形性により，間隔の分布型(正規

分布)およぴ平均値は不変であるので，ｚ＝Ｘ伝搬後の

イソパルス･列:Σ∂(Z－む･(Ｘ))の特性は，間隔系列の

ボノ)≡expト(2が)2♂/2))

・
１
Ｌ
Ｉ"紬 Ｔｊ＿ｎ（Ｘ）（ＡＲ過程）
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　　　　　　　･exp(－(2が)2,7｡2(X)/2)}/7.(17)

計数過程のパワースペクトル((Z)(/:X))と間隔系列の

パワースベ1クトル(Ｓ(ω；Ｘ))との間には一般に次式の

ような関係があり(l)，低周波領域において二つのダラフ

は同形になる。

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　(11)

系の性質から，共に無限大の次数を4,つ．ｓ｡(Ｘ)(＝

;ｚ｡(Ｘ))＝α｡(－Ｘ)(あるいはＧ(ｚ：Ｘ)-１＝Ｇ(ｚ：

－Ｘ))なる関係は，系列の復元が式(4)をj;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，

2.3　計数過程としての表式

　神経パルス列は，一般に計数過程(あるいはイソパル

こΣexp(X)(－X)

瓜(∂)ヨ{sin((μ十1)∂/2)/sin(∂/2)}2/{2０十1}}

(16)

ｽﾞ'exp(2xcos(θ))私-1(∂)J

＝Σ恥トＸ)乃。(Ｘ)

　　　　:Fejer核

(１)(／：Ｘ)＝{１十2Σcos(2n7.,/)
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通過型の周波数特性をもつ．特に，αy→oにおいて近似

的に，直線位相遅れを有するGauss型フわレタとなる.

　17j(o)}が白色雑音系列：{，：刻Ej}＝0，£{EjE,}

＝あjであるとき，17j(X)}のパワー馮ペクトル：

Ｓ(ω：Ｘ)はIG(ω；X)1りこ等しく，１次の指数型ス

ペタトル‘1s)を有する系列が生成される．そして，その

相関関数：瓦(Ｘ)は，次式で表される．

　瓦(Ｘ畑£{7｀j(X)71.,(X)}

1ﾉπflG(ω；x)12cos(紬)必

　　　＝exp(－2X)ム(2X)

ム(z)≡(z/2)゛Σ(z/2)2"/(が(刄十た)！)

　　　：第１種変形Besse1関数 （８）

　Ｒ，(X)も，近似的にGauss型となる．それは，次式

のように拡散型方程式系に従うことからもわかる．

　ａ,(ｚ)／＆＝認{乃(･)乃･.,(z)}/血

　　　　　　＝以く,|一乃･(z)十乃-1(幻)7y4(･)

　　　　　　　十乃(ｚ)(－７ｙ１(ｚ)十7y,-,(z))}

　　　　　　＝瓦-j(J)－2瓦(幻十瓦.,(Z)(9)

　また，式(4)の一般解の形は，次のようにそのままＭＡ

(移動平均)過程およびAR(自己回帰)過程としての表

式を与える．

　７１(Ｘ)＝Σｓ｡(Ｘ)むｰ.

＝Σj2.(X)Ej-。

一

-

　－
Σ，

μto

ス列:Σ∂(t－tj))o'.(5'として扱おれるので，その特性

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，

すなわちパルス関隔の分布：ぬ(r)が独立で正規分布:

7V(T,｡,♂)に従うものを考える(但し．ａ≪7.,とし，

!71(r)＝o(r＜0)として扱う)。この入力イソパルス列に

ついて，72次間隔分布関数(Σ乃の密度関数)g｡(r)，

　　　　　　　　　　　　　　　j=1　　　　　　　　‾強度関数(再生密度):･jz(r)，相関関数：¢(ｒ)，

ワースペクトル：１(ｙ')はそれぞれ次のように定義，

るいは表される(1)'‘6).

　g｡(r)＝(27rg2)-“2･exp{－(r－がr｡)f/(2a♂)}

　　　　　　～Ｎ(・7.,92)　　　　　　　　　(12)

　○○
Σ

，
ａ＝１

/z(r)≡Σ卵(r)　(r＞O)

≡Σｇ｡（－ｒ）　（ｒ＜０）

φ(r)≡(/z(r)－1/孔十∂(r))/瓦

(1)(/)≡j°φ(z･)exp(－2がr)jr

ノゝ

あ



liml(/； X)＝limS(ω:X)/713 (ω＝2π7.,/)

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　(18)

　図４に，劃／：Ｘ)のダラフを示して:いる(破線は式

㈲によるもの，実線は3.1でのシミュレーショソによる

もの)．間隔系列に対する低域通過型の特性は，計数ス

ベタトルにおいでは平均周波数(1/7.,)への引込み様の

変化として現れることがおかる.

　2.4　zについての安定性との関係

　式(4)の白明解：{乃{幻≡O}は，z→cx)において，β，

≦０のとき安定，βo＞oのとき不安定である(もとの式

(2)においては，等間隔系列の，分散関係のグラプの傾

き(ぷ(7')!dT)に対する安定性に当たる)．そのため，

β,の符号により系の性質は定性的に異なったものにな

る．式(5)～(8)においでＸ-→－Ｘと置き換えれば，β,＞

０のときの性質が得られる．その周波数特性は高域強調

型となり，分散の増大により変動が激しくなることが

わかる，また，系列相関係数:ρ1(χ)のX→cx)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,＞ｏのときは負の相関を生じる.

　pi(X)≡瓦(X)/ji?o(χ)

　　　　＝ム(2X)/7,(2X)

　　　　-→1　(β,＜0)

　　　　→1　(β,＞0，ゐ:even)

　　　　→－1(β,＞0，1:odd)　　　　　(19)

　Super-normal period が顕著な場合には，βo＞0

(必(7)/j7'＞o)なる区間に分布する系列においでも変

化が生じ得る(7)I(8).間隔分布が両区間にわたるパルス列

の系列相関の変化(4'も，上で示した性質によりある程

度説明される．また，パルスのIOCking効果‘II)･‘14'によ

り，関隔分布が２峰化する(7'などの現象も見られる.

　3.シミュレーションおよび実験

　3.1　Hodgkin･Huxley方程式

　Hodgkin･Huxley方程式によるシミ，レーショソによ

り，関隔系列の変化の大きさが，実際にどの程度のも

のとなるかを調ぺた．各パラメ,－タ値は松本‘13)により，

温度は16°Cとした．一端(･＝Ocm)におけるパルス発

生のための電流剌激は，高さ：５ｍＡ／ｃ�，幅:0.1

msecの方形パルスとした(この場合，絶対不応期の外

では１対１で伝搬パルスが発生する)．軸索の長さは21

cmとし，他端は開放端，空間刻み･:∠lz＝0.1 cm， 時

間刻み:∠IZ＝0.005 msec として陽解法による数値計算

を行・た．

６２４
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　まず，線形近似により得られた特性について見るた

めに，剌激パルス列として，各パルス間隔が独立に.正

規分布:jVく5 msec， 1msec2)に従う正規白色雑音系

列を用い，5,215個に対し5,200個の伝搬パルスを得た

(15個の欠落は不応期による)．伝搬距離:X＝lcm，

10 cm， 20cmにおけるパルス間隔系列：{乃(1)}，

{乃(10)}，17j(20)}の一部を図２に示した，伝搬に伴

い系列の変動が滑らかになっている(なお，式(2)による

(msec)

Tj(1)･

Tj(18)･

　　　　　r｀ヽ

Tj(211)･

　　　　　○

　　　　　(n
１ １００

　　　　　　　　　　　　　　　Ｎｕｍｂｅｒ，ｊ

　　　　図２　間隔系列の変化（Hodgkin-Huxleyカ程式）

Fig.2　Changes in a sequence of interspike intervals 71･（X）

　　　　obtained from the simulation for the Hodgkin-Huxley

　　　　equatjons.
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　　　　　　　図３　間隔系列のパワースベタトル

Fig.3　Power spectra S(ω:X)of interspike intervals.Solid

　　　　lines : estimates from the gimulated sequence. Dashed

　　　　ljnes : linear approximations, Eq.(7).A dotted 】ine:a

　　　　shot nojse approximation， Eq.(23).
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計算も同時に行い，それが十分な近似を与えることも

確認した．{乃(20)}において，両者の差の２乗平均値

は0.011 msec， 最大値は0.038 msec であった)．

　図３には，間隔系列のパワースベクトルを示した．

低域通過型の変化が見られる．被線は，線形近似によ

るもの(式(7)，X＝0.45,0.9,1.8)である.10cm伝搬後

では，線形近似によるもの(X＝0.45)と良く一致する．

しかし，この比で伝搬距離を規格化した場合，20cm伝

搬後では高周波領域において線形近似(X＝0.9)よりも

やや大きな値となる．このずれは，40cm伝搬後では顧

著になり，関数型自体が異なってくる({乃(40)}は式(21

により求めた)．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，4.1で考察する．

　図４には，計数スペクトルを示した．破線は，線形

近似によるもの式((19，およぴ式㈲，X＝0.45,0.9)であ

る．なお，X＝10 cm， 20cmK.対応するグラフは，1/

10倍ずつ下にずらして:示してあるl伝搬に伴い，平均

周波数(200 Hz)における引込み様の変化，すなiっち

ピータの増大およびその両側における低下が起こる．

また，図５には，標準偏差(,/7?7i‾y)および系列相関

係数(ρ1(z)1＝1,2)の伝搬に伴う変化を示した，破鏃

ほ，式(8)による4,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わかる．

(
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　　　　　　　　　　図４　計数スペタトル

Fig.4　Spectra of counts (1)(/；X).Soljd Hnes:from dle

　　　　simulated sequence. Dashed nnes:ljnear approxima-

　　　　tions，Eq.(15)and Eq. {17}.Lower two of both kinds

　　　　of Hnes are shifted downward by a decade each.

　更に，β(７)の非線形性による特性として，正弦波形

の周期系列の変化を見た．剌激電流パルスの間隔系列

を，5十2sin(2幻･/jv)msecり＝o, 1,･･･)として，上と同

様なシミュレーショソを行った．特に，８周期系列(jV

＝8)の変化を図６に示した．図のような波形のひずみ

が生じる．このことについては，4.2で考察する.

　3.2　南雲の能動線路

　図7(a)に示した南雲の能動線路は，同図(b)のように

オペフソプを用いて構成することができる(lo).それに

より20段の線路を構成し，１段目に電圧刺激を与える

ことにより発生するパルス列の伝搬に伴う変化を調ぺ

た．

　まず，図８には，等間隔パルス列における，パルス

間隔(７)に対する１段当りの伝搬時間(β(７)に対応

する)を示した．そのダラフは軸索におけるβ(７)と同

形であり，7～16.5 msec までは，絶対不応期により等

八
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ら
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ば
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．
０
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　　　　　　　　　　　　　　　　Ｘ(ＣＩ)

　　　　図５　系列の標準偏差およぴ相関係数の変化

pig.5 Changes in standard deviation 、/7ほ刃and correla･

　　　tion coefficients p1(z).Solid lines : from the simula-

　　　tion.Dashed lines: from a ljnear approximation、 Eq.

　　　(8).
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　　　　　図６　周期系列の変化

Fig.･6　Changes in a sinusoidal sequence.
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　　　図７　南雲の能動線路およびＯＰアソプによる構成

Fig.7　㈲Nagumo's active nneバb)Analog circuitfor one

　　　　elementwith operationalamplifiers.
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　　　　　　･図８　南雲の能動線銘における分散関係

Fig.8　Dispersion　relation　on　Nagumo’s　active　line.

　　　　Propagation delay per stage vs. interspike interval.

　間隔伝搬パルス列は得られず，その後単調に減少し，

　T～30 msec 以降でほぼ一定となる．

　　そこで，電圧剌激とし･てパルス聞隔が独立に正規分

　布りV(20 msec， l msec2)に従うパルス列(各パルス

　は高さ：－５Ｖ，幅:0.2 msec)5,200個を与え，伝搬

　パルフス列の変化を見た(この場合，１対１で伝搬Ｊルス

　が発生した)．１段目，10段目，およぴ20段目におい

　て:測定したパルス聞隔系列の一部を図９に，それらの

　パワースベクトルを図10に示した．図10の破線は，

　線形近似によるもの(式(7)，X＝0.45,0.9)である.

Hodgkin-Huxley方程式の場合と同様に，系列の変動
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Tj（･sec）

　　　一１　　　　　　　　　　　　　　　　　　　１００

　　　　　　　　　　　　　　Ｎｕｌｂｅｒ，ｊ

　　　　　　図９　間隔系列の変化(南霊の能動線路)

Fig.9　Changes in al sequence ・f interspjke intervals 乃･

　　　　along Nagumo's active Hne.
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Fig.iO　Power spectra S（ω；X）of interspike intervals.

　　　　Solid lines : estimates from the experimenta】data.

　　　　Dashed lines : 】inear approxjmations， Eq.（7）.

は滑らかになり，パワースペクトルは線形近似と良く

一致することがわかる．

　南雲の線路では，パルスの伝搬は１段ずつの離散的

な形となる(軸索においても有髄の場合には同様であろ

う)．仮に式(4)をｚについて差分化してみると，１段の

伝達関数はz-1の１次式(あるいはその逆数)となり，

jV段においてはその7V乗となる．その場合でも，10段

程度以上では式(6)が十分良い近似となり，2.における

結果が見通しの良い形を与える．
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　4.非纏形性の影響

　4.1　パワースペクトルの高周波領域における線形近

　　　似とのずれ

　Hodgkin-Huxley方程式のシミ，レーショソにより得

られたパワースペクトル(図３)は，伝搬距離が増した

とき，高周波領域において線形近似によるものほどの

低下を示さない．そこでは示していないが，このずれ

は，はずれ値的に大きな間隔を屯つ系列に対して顕著

に見られる．実際のβ(７)は下に凸であり，7｀が大な

るにつれ,･一(7｀)jdT→oとなる．そのため，大きな間

隔は変化が小さく，スペクトルはそれらの寄与となる

レベルで白色に近いままとどまり，それが高周波側か

ら現れでくることになる．

　そこで，次式のように.，β(7)を，ある値:T,1万十77.

よりも７の大きなところで一定値を取るものとする.

　β(7)＝β,7｀一β｡Ｔｓ十β．(T＜77.十77.)

　　　＝β,刄十β．　　(7｀≧7.十7｀.)(20)

以下，乃G･)－7｀.→7｀,(z)，β.＝－1，7｀.＝1と規格

化する.

　{乃(O)匝{(1＋,z)あo(α＞O)}に対するこの系(式

(2)，叫)の応答：以X；,2)は，次のようになる．

　ｓ,(Ｘ：ｇｚ)＝１＋α７Ｘ　(Ｘ≦,２)

む(X:gz)＝ 1－exp(－X)ΣX″/が

ぷ
　
ズ　
＝ exp(－j/)が-1/(j－1)！心

　　　　　　り≧1,X≦z2)

s』(X:gz)

　＝exp(,z－x)･i(x α)ハ/(戸刄)

二ｅｘｐ

一

-

＋

jzj

G2－X){(X－,2)j/j!

！
・

fex1)(－z,)(x－a十j/)j-1/(j－1)

S?11(α;α)

１
－
・ 面｝

(X－gz)十sj(X:X)－sj(X－,2:X－α)

　　　　　　　　　　　　　(X＞α)(21)

入力系列として，{乃(0)}＝{1十,2(j＝j｡－(x)＜1

＜(x):prob.カ),0(jホj。；prob.1－j,)}なる２値白色

雑盲系列を考える.j･≪1であるとき，次のように，そ

の出力系列は式吻のようなショットノイズで近似でき，

そのパワースペクトル：Ｓ(ω：Ｘ,ｇｚ)は，式似で与えら

れる。　　　　　　'。

乃(χ)～Σ勾一以χ：α) (22)

　S(ω:X｡z)/{j(1－j))}

　　＝{exp(2J(cos(ω)－1))十2exp(z(cos(ω)－1))

　　　・{(,2－z)cos(fsin(ω))－(1十α

　　　－z)cos(ω＋zsin(ω))}十Gz－z)2

　　　十(1十,2－z)2－2Gz一z)(1十α

　　　－z)cos(ω)}/{2(1－cos(ω))}(X≦,z)

　＝exp(2X(cos(aJ)－1)){exp(－2,2(cos(ω)－1))

　　　一2exp(－,2(cos(ω)－1))cos(ω

　　　＋,2sin(ω))十1}/{2(1－cos(ω))}(X＞,z)

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　(23)

ω～0，ω＝πにおいては，それぞれ式叫，叫のように

なる．Ｓ(ω：Ｘ,０)／{ｶ(1－Z,)}＝IG(ω,X)12である

が，Ｘを固定したとき，ｓが大きくなるにつれ，S(ω；

X,gz)は白色スペクトルに近づくことがわかる.

　S(ω:X,・)/S(0；X,α)

　　～1－ω2χ(1＋zz＋X/2)/(1十,2)2(X≦zz)

　　～1－�(X－gz2/2)(X＞α)

　　　(ω～0,X≪1)　　　　　　　　　　　(24)

　S(π:X,・)/S(0；X,a)

　　＝{exp(－2X)＋2(,z－X)十1}2/4(1十,z)2

　　　(X≦z2)

　　＝exp(－4X)(exp(2zz)＋1)2/4(1十,z)2

　　　(X＞z2)　　　　　　　　　　　　　　　(25)

　一般の白色雑音系列に対しては，Z｡，zをパラメータ

として川Ｇ(ω：Ｘ)ｊ２とＳ(ω：Ｘ,α)との和で近似す

ることが考えられるが，平均化を施したものとして，

Ｓ(ω：Ｘ,ａ)だけで近似となり得る(実際，X＞,2にお

いて勾(Ｘ：α)はlz』(X－gz)を含んだ形となる)．

　図３の点線は，X＝2.1，α＝1.6として:，シミ･,レー

ショソによる40cm伝搬後のスペクトルの近似とした

ものであるが，良い一致を示している.

　4.2　正弦波形のひずみ　　　≒

　Hodgkin･Huxley方程式においては，周期系列の波形

変化が生じる(図６)．このことも，β(７)のダラフが下

に凸であるため，小さい間隔ほど振幅の減衰およぴ位

相の遅れが大きくなることの現れである．式(1)は，β〔7'〕

～1/7｀として遮続化することにより近似的にBurgers

方程式が得られる‘ls'.‘2s).図６のような変化は，その周

期解がのこぎり形になることに対応している．

　式(4)においでも，次のように，式C崩こよる変数変換

により，式吻に示す非線形系が得られる.

　7yCr)＝】og{(1－乃G))/(1－為-ぷr))}(26)

　j7y(ヱ)/＆＝β(7y(z))－β(7｀j-1'(z))

β(T)＝exp(一7)71　　　　　　　　　　　(27)
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　但し，｜Tj(z)|＜1とする．

　実際のβ(Ｔ)も７について指数関数的にβ((x))に漸

近するので(2)･‘9'，式哺は良い近似となると考えられる．

式(幼において，入力系列:{7y(o)Dこ対する出力系

列:{7y(z)}は，次式で与えられる.

　7y(X)＝log(Ψj(X)/rj一1(X))

鴨 (ｘ畑瓦x"/″!e即C筧乃
(,)) (28)

特に，イソパルス系列および周期系列において，Ｆｊ(Ｘ)

は，モれぞれ式喊，叫のようになる．

Fj(X)＝1十(色xp(7,')－1)exp(－X)i x"/g ！

＝(exp(7')')－lりyexp(2z･)が

7y(0)≡

/z/!而十exp（W）

7y（y＝0）

≡o　（y中O）

鴨 (ｘ)＝でMc(12 : jv)exp(
″)7y(o)I

ｊ

(29)

　jV-1
＝ΣC(・:jV)eip{sin((j－s十1)π/7V)

　-=0

･sin(り

c(s:7v)≡{

一刄)π/N)/sin(幻Ｎ)}

ΣX'″゛"/(｡zjv十y2)！

｝

　7y(0)≡sin(2�7v)　　　　　　　(30)

　jV周期系列において，X≪1としで6(X)の項を無

視すれぼ，7y(x)は次のように近似される.

　7y.(X)～sin(2屈/7V)

　　　　　　十X{exp(－sin(2πがjV))

　　　　　　－exp(－sin(2π(j－1)/jV))}　　(31)

右辺第２項は，sin(2が/jV)く0の側で大きく変化する．

そのため，7y(x)は，正弦波形が負の側でひずんだ鋸

歯型の波形になる．一方，式帥において，7｀j(X)＝｜

G(2,r/jV : X)l sin(2が/N十/G(2xｿＮ；Ｘ))とすれ

ぱ1っかるように，振幅が十分減衰した後(X(1

－cos(2π/jV))≫1)においては，再び正弦波形に漸近す

る．

　８周期系列(jV＝8)の楊合，式叫は，図６のシミュ

レーショソ結果と良く一敷する(二つのダｆフはほとん

ど重なるので，図には示していない．なお，Ｃ(ｓ ：７Ｖ)

は，exp(xexp(2πi/y･))を用いて表される)．

5.む　す　び

神経軸索上の分散関係による，パルス列の伝搬に伴
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う変調機能を，パル久間隔系列に対するフ４ルタとし

て定式化し，線形近似によりその特性を示した．その

本質は，式(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おかるように，拡散型効巣で

ある．モのため，伝達関数は非有理型(指数型)となり，

近似的にGauss型の周波数特性および相関特性を有す

る．

　そして，Hodgkin･Huxley方程式によるシミこ，レー

ショソ，および南雲の能動線路を用いた実験において，

パワースベクトルおよぴ系列相関に，上で得られた変

化が生じることを示した．そこでは，パルスの発生機

序とは切り離して考え，正規型のパルス列を用いたが，

間隔系列の変化は分布型には依存しない4,のである．

　実際の神経系においては，定常状態において式田が

成り立っていること，軸索が十分な長さをもっている

ことなどが条件となる．また，信号の冗長性の点から，

パルス間隔の相対不応期内におけるような小さな変化

が符号化に影響を与えることはまれであろう．

　一方，電子回路モデルである南雲の能動線路は，低

域通過フィルタとしての工学的利用が考えられる．実

験に用いた回路では，サソプリソダ間隔に相当する平

均パルス間隔は10 msec程度であるが，μsecのオーダー

の１のを構成すること１可能である．また，こ．－ロ

ソモデルのよりな積分発火型の素子によるパルス信号

処理の１部に組み入れることも興味深い．

　　　　　　　　　　　文　　　猷

　(I)D.R.CoxandP.A.Lewis :“The StatisticalAnalysis of

　　　Serjes of Events", Methuen,London(1966)，浅野長一郎

　　　ほか訳：“事象系列の統計解析"，森北出版(昭56).

　(2)F.Donati and H. Kunov :“A Tnodel for studying

　　　velocity variations in unmyehated axons"， IEEE

　　　Trans.Biomed.Eng･,BME一2S,1,pp.23-28(Jan.1976).

　(3)J.Fohlmeister :“Adaptation an(! accomodati･n jn the

　　　squid axon",Biol. Cybern.,18,pp.49-60(1975).

　(4)S.A.George:“Changes in interspike jnterva】during

　　　propagation : quantitative description"， Biol.Cybern.

　　　26,pp.209-213(1977).

　(51　A.V.H�den :“Models of the Stochastic Activity of

　　　Neurones",Springer,Berlin(1976).

　(63　M. ten　Hoopen :“Examples of power spectra of

　　　uni･variate point processesl',Biol.Cybern.,16,pp. 145

　　　-154(1974),・

　(7)堀JII　洋：“神経軸索モデルにおけるパルス列変調"，信学技

　　　報，NLP86-28(1986-11).

　(8)堀川　洋：“分散関係によるパルス間隔系列の銃計的性價の

　　　変化について"，信学技報，NLPg7-66(1987-12).

　(9)J.P.Keener:‘'Waves in excitable media"， SIAM J.

　　　Appl.Math.,39,3,pp. 528-548 (Dec.1泌哨．



論文／神経軸索上の分散関係によるフィルタ特性

{拘　J.P.Keener :“Analog circuitry for the van der Pol and

　　　FitzHugh-Nagumo equations"， IEEE Trans.Syst.，

　　　Mlan＆Cybern･，SMC-13，5，pp. 1010-1014 (1983).

(11)J.D.Kocsis，H.A.Swadlow,S.G.Waxman and M. H.

　　　Brn】:“variation in conduction ▽elocity during the

　　　relative　refractory　and　supernorma】periods:a

　　　mechanism for impulse entrainment in central axons"，

　　　Exp.Neurol.，65，pp.230-236(1979).

(咄　Y.Lass and M. Abeles :“Transmission of information

　　　by the axon:I. noise and memory in the myelinated

　　　nerve fiber of the frogl'，Bio】.Cybern.，19，pp.･61-･67

　　　(1975).

(咄　松本　元：“神経興奮の現象と実体(上)･'，丸善(昭56).

〔14〕R,M.MmerandJ.Rinzel:“Thedependenceofimpulse

　　　propagation speed on firing frequency， dispersion，for

　　　theHodgkin-Huxley model",Biophys.J｡36,pp.227-259

　　　(198n

㈲　T.Musha and H. Higuchi :“Traffic current f)uctuation

　　　and the Burgers flowl',Jpn.J.Appl.Phys.，17,5,pp.811

　　　-816(1978).

㈲　T.Musha，Y.Kosugi，G.Matumoto and M. Suzuki:

　　　‘'Modulationof the time relation of action potential

　　　impulses propagating along an axon"， IEEE Trans.

　　　Biomed，Eng･，BME-28，9，pp. 616-623 (Sept.1981).

(17Q　J.Nagumo，S. Arimoto and S. Yosizawa :“An active

　　　pulsetransmission line simulating nerve axon"， Proc.

　　　IRE，50，pp.2061-2070(Oct.1962).

(18a　中堀利直：“時鳶夕.解析の数･¢的基礎"，赦育出版(昭53)，

(19D　J.Rinzel :“lmpulse prQpagation in excitable systems"，

　　　Dynamjcs and Mode】ing of Reactive Systems, eds.iy.E.

　　　Stewart，H.W.Ray and C. C.Conley,Academic Press，

　　　New York(1980).

哺　J.Rinzel and K. Maginu :“Kinematic analysis of wave

　　　pattern　formation　in　excitable　media"，Non-

　　　EquUibrium Dynamics in Chemical Systems， eds.C.

　　　vidaland A. Pacault，Springer，BerUn(1984).

(21)A.C.Scott :“Nerve pulse interactions¨，Competition

　　　and，Cooperation in Neura1 Nets,(Lecture Notes in

　　　Biomathematics 45)，eds.Amari and M. A.Arbib，

　　　Springer,.Berlin(1982).

《一　H.A.Swadlow，J.D.Kocsis and S. G.Waxman:

　　　“Modulation of impulse conduction along the axonal

　　　tree'I，Ann.Rev. Bjophis，Bioeng･，9,pp.143-i79(1980).

叫　G.8.Whitham :“Linear and Nonljnear Waves"， Jobn

　　　Wiley＆Sons，New Y･ork(1974).

　　　　　　　　　　　　　　　　　　(昭和63年10月ｎ日受付)

－ － ･ －

㎜ ㎜ ■ ■

ｌ堀川　　洋

：　昭58東大・工・計数卒．昭60同大大学

：院修士課程了．同年長崎総合科学大・工・

：機械助手．生体情報処理に関する研究に従

　事．

629


	page1
	page2
	page3
	page4
	page5
	page6
	page7
	page8
	page9

