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あらまし 神経細胞集団には振動が見られるものの, 各細胞の発火は低頻度でランダムであるというような同期状態
が海馬などで見つかっている. 一方, モデルにおいても類似した現象が見つかっており, stochastic synchrony と呼ば
れ注目されている. 通常の stochastic synchrony は力学系のリミットサイクルに対応する周期的同期であるが, 今回
我々は低次元カオスに対応する stochastic synchrony of chaosを見出したので報告する. さらに, 各結合強度が同期特
性に及ぼす影響についても報告する. (電子情報通信学会 研究技術報告, vol.106, no.588, (2007) pp.61-66.)
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Abstract Stochastic synchrony of chaos was found in a pulse neural network composed of excitatory neurons and

inbitory neurons with gap junctions.
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1. は じ め に

1980 年代より, 脳を構成する神経細胞集団における振動・同
期現象が様々な部位で観測されており, それらと脳の行う情報
処理との関連が注目されている. 例えば, 猫に視覚刺激を与える
と視覚皮質において 40 Hz の集団振動が現われ, その刺激の性
質によっては集団の振動間に同期が生じることが知られている.

このような神経集団間の同期現象は視覚刺激のグルーピング
を行うことによりバインディング問題を解決し得ると言われて
いる. 一方, 海馬においては約 200 Hz で振動する sharp wave

や, 約 8 Hz の theta リズム, 約 40 Hz の gamma リズムと呼
ばれる同期振動が存在することが知られており, その発火間相
関は STDP 学習則による学習の調節に関与し得ると言われて
いる (レビューは文献 [15] 参照). しかし, これらは未だ仮説段
階であり, その役割とメカニズムについては多くの議論がある.

さらに, 「弱い同期」と呼ばれる振動状態, 即ち細胞集団の
平均状態は振動を示すが各素子の発火の確率は低いという同
期状態も視覚 [16], 海馬 [3], [4], [7], [31], 小脳オリーブ核 [26] な
ど脳の様々な部位で報告されている. Brunel らや Tiesinga ら

はこのような弱い同期振動を stochastic synchrony と呼んで
いる [2], [29]. この現象は生理学的なモデル研究 [30] や理論的
モデル研究 [1], [2], [20], [22]においても広く報告されており, 現
実の脳のダイナミクスとの関係が注目されている. stochastic

synchronyを引き起こすメカニズムの候補の一つは,ネットワー
クが振幅の小さい振動を生成することである. もし神経細胞集
団が振動を引き起こし, その振動が自分自身へのフィードバッ
ク入力となるとき, その振幅が小さく各素子の閾値以下であれ
ば各素子の発火は確率的となり, stochastic synchrony が現わ
れる [22]. このメカニズムはネットワークのフィードバック入
力が引き起こす確率共振現象 [12], [27]としても理解できる.

我々の知る限り,これまでのモデリング研究において stochas-

tic synchrony は周期振動においてのみ見出されて来た. 今回,

我々はカオス振動における stochastic synchronyを見出したの
で報告する. 第 2 章にて本論文で用いる興奮性集団と抑制性
集団からなるパルスニューラルネットワークを定義する. この
ネットワークにおいて, 素子数無限大の極限を取ることで得ら
れる Fokker-Planck 方程式を数値的に解析し, 系の分岐現象を
調べる. 抑制性集団に存在するギャップ結合により, 振幅の小さ
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いカオス振動が見られるようになることがわかる. 第 3 章にお
いて, 振幅の小さい振動が stochastic synchrony に対応するこ
とを確認し, 第 4 章において, 集団間各結合強度の同期におけ
る役割を調べる. 第 5 章において結論を述べる.

2. 興奮性/抑制性ニューロンの結合系

以下では興奮性ニューロン NE 個と抑制性ニューロン NI 個
からなるパルスニューラルネットワークを考える [21].
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図 1 (D, gext) 平面における分岐図. 典型的には, Hopf 分岐線と
homoclinic 分岐線 (または SNL 分岐線) の間で同期振動が見ら
れる. (A) ggap = 0, (B) ggap = 0.15であり,ギャップ結合強度
の増大により, gext > gint = 5 においても同期が見られるよう
になる. 実線は Hopf 分岐線, 点線は saddle-node (SN) または
saddle-node on limit cycle (SNL) 分岐線, 鎖線は homoclinic

分岐 (HB) または crisis 線. カオスが見られる領域の境界は滑
らかではないので, ラフスケッチを描いた.
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指数関数形の PSP を持つ化学結合の他に, 抑制性ニューロン
にはギャップジャンクションによる結合があることが特徴であ
る. これは, 皮質 [10], [11], [14] や海馬 [9], [23], [28], [32]の抑制
性ニューロンにはギャップ結合が広く見られるという生理学知
見に基づくものである. ギャップ結合は電気シナプスとも呼ば
れ, 物理系での拡散結合に対応するため, ネットワークに同期を
促すことが知られている [6]. X, Y は興奮性集団 E または抑
制性集団 I のどちらかを表す. また, t

(j)
k は集団 X の j 番目

の素子の k 回目の発火時刻であり, θ
(j)
X が π を通過する時刻

と定める. このモデルは slowly connected class 1 networks の
canonical model [18], [19] を参考にしているため, class 1 のパ
ルスニューロン結合系 [5] の一般的なモデルと考えることがで
きる. 簡単のため gEE = gII ≡ gint, gEI = gIE ≡ gext と定め
る. さらに, 膜電位の時定数を τE = 1, τI = 0.5 とし, 抑制性
ニューロンの時定数を速くする. これは皮質の抑制性ニューロ
ンは fast spiking cell であることが多いことをモデルに取りこ
むためである. さらに, シナプス時定数を κE = 1, κI = 5 と
し, こちらは抑制性を遅くする. これは EPSP よりも IPSP の
方が PSP の減衰が遅いことをモデルに取りこむためである.

ノイズ項 ξ
(i)
X (t) と結合項 IX が存在しないとき, rX > 0 が

満たされると系は自励振動をする. 一方, rX < 0 であれば素
子は安定平衡点をもつ excitable system となる. この安定平衡
点は

θ0 = − arccos
1 + rX

1 − rX
, (6)

であり, rX が 0に近いと θ0は 0に近づく. 本研究では rX < 0

を満たす excitable な素子を用いる.

今, この系における振動・同期現象に着目し, 解析を行なう.

NE , NI → ∞ の極限における系の振舞いは, Fokker-Planck 方
程式 [13], [25] を用いて解析することができる. ネットワーク内
の素子の発火に相関がない場合, Fokker-Planck方程式の解は定
常解となる. 一方,素子の発火に相関がある場合, Fokker-Planck

方程式の解はリミットサイクルやカオスアトラクタのように時
間的に変動する解が得られる. 本論文ではこのように素子の発
火に相関がある場合に「素子は同期している」と呼ぶことにす
る. このように, Fokker-Planck 方程式の解の振舞いを解析す
ることで, ネットワークの同期特性を理解することができる.

Fokker-Planck 方程式の数値解析 ( [20], [21]) によって得ら
れた系の分岐図を図 1 に示した. パラメータとしてノイズ強度
D と興奮性/抑制性集団間結合強度 gext を取った. さらに, 抑
制性集団内のギャップ結合強度 ggap の 2 つの値に対する分岐
図の変化も表示した. ギャップ結合が存在しない場合の分岐図
は図 1(A)である. 典型的には Hopf 分岐線と homoclinic 分岐
線 (または SNL 分岐線) の間で同期解が存在する. 文献 [21] で
も同様の解析を行なったが, それと今回の解析で異なるのは膜
電位の時定数を τE = 1, τI = 0.5, シナプス時定数を κE = 1,
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図 2 平衡状態における興奮性集団の即時発火率 JE の gext 依存性. 実線は安定平衡点で点線
は不安定平衡点. 系に安定な周期解やカオスアトラクタが存在する場合は, その極大と極
小の値も表示した. (A) D = 0.006, ggap = 0 の場合. (B) D = 0.006, ggap = 0.15 の場
合. (B) では 6 <= gext <= 10 の範囲の拡大図も表示した.
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図 3 (JE , JI) 平面で見られるカオスアトラクタ. JE , JI は興奮性/抑制性集団の即時発火率を
表す. gext が大きくなるとアトラクタが小さくなることがわかる. 結合強度は gint = 5,

ggap = 0.15に固定した.

κI = 5 として興奮性素子と抑制性素子のパラメータを非対称
にしている点である. 非対称性を導入することで同期振動のパ
ラメータ領域が狭くなっているが, 基本的な分岐構造は変化し
ておらず, この分岐構造は膜電位時定数やシナプス時定数の変
化に対してロバストであることがわかる. また, homoclinic 分
岐近くにてカオスが見られるが, crisis により消滅するためこ
のカオスが見られる領域は非常に狭いこともわかる.

なお, 図 1(A)から読み取るべきもう一つの事実は, 同期振動
が gext < gint = 5 の領域でのみ見られることである. これは
過去の研究 [21] とも一致する. ここで, 興奮性集団と抑制性集
団の確率流 JE と JI を考えよう. これらは興奮性/抑制性集団
の即時発火率と解釈できる. 一般に, gext が大きくなり gint に

近づくと, (JE , JI) 平面上の平衡点は原点に近づく. いま, 平衡
状態における興奮性集団の即時発火率 JE の gext 依存性を図
示すると図 2(A)のようになり, gext の増大とともに JE が小
さくなる傾向があることがわかる.

ここで 図 1(B) のようにギャップ結合を導入すると, gext >

gint = 5 においても Hopf 分岐による同期振動領域が発達
し, 振動の見られるパラメータ領域が広くなることがわかる.

gext > gint における振動領域の増大は文献 [20] において興
奮性/抑制性素子の分岐パラメータを非対称に設定したとき
(rE |= rI)にも見られたが, これと同様な効果をギャップ結合が
もたらすことがわかる. また, ギャップ結合強度 ggap を大きく
するとカオス領域が広がることもわかる (分岐図中のカオス領
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域はラフスケッチである).

さらに, ggap = 0.15 における JE の平衡状態の gext 依存性
を図 2(B)に示した. gext の増大とともに平衡状態の JE の値
は小さくなるが, 周期解やカオス解が gext ∼ 4.5 付近まで見ら
れ, さらに gext > 8.35 においても周期解が見られることがわ
かる. このように比較的大きな gext で見られる周期解やカオス
解は, 原点付近で小さい振幅を持つこともわかる.

(JE, JI) 平面上で見られる典型的なカオス運動を表示したの
が図 3 である. 結合強度は ggap = 0.15, gint = 5 に固定した.

図 3(A) が gext = 3.9 におけるカオスアトラクタ, 図 3(B) が
gext = 4.4 におけるカオスアトラクタであるが, 図 3(B) のア
トラクタは図 3(A)のものに比べて小さいことに注意して欲し
い. これは上で見たように gext が大きくなるほどアトラクタは
原点に近付き小さくなるからである. 図 3(B) のように小さな
カオスアトラクタが見られるのは, 分岐図 1(B) のように比較
的大きな gext にもカオスが見られる領域が存在するからであ
ると言える.

3. Stochastic Synchrony of Chaos

前章の解析結果により, この系における同期振動には以下の
2点の特徴があることがわかった.

• ギャップ結合の導入により, 系にカオスが広く見られる
ようになる

• ギャップ結合の導入により見られるカオスは, gext が比
較的大きい領域でもみられ, さらにそのカオスアトラクタは発
火頻度の小さい平衡点付近で小さな振幅を持つ傾向がある
原点に近く, 解軌道が小さいアトラクタは, 文献 [20], [22] で取
扱った弱い同期 (weakly synchronized firings) をもたらす. す
なわち, 集団発火率は時間的に変動し同期を示すが, 各同期発
火中, 実際に発火している素子は一部のみであるという現象
である. 同様の現象を Brunel らや Tiesinga らは stochastic

synchrony と呼んでいる [2], [29]. 我々が知る限り, これまでの
研究で扱われて来た stochastic synchrony は周期解によるも
ののみであるが, 今回我々はカオス解が引き起こす stochastic

synchrony, すなわち stochastic synchrony of chaos を見出し
たので以下で紹介する.

図 3(A) のカオスアトラクタに対応する同期発火パターンを
図 4に示した. 図 3は素子数無限大の極限で成り立つ Fokker-

Planck 方程式の解であったが, 図 4は, それに対応する素子数
有限の系 (NE = NI = 1000) の振舞いである. 確率微分方程式
(1), (2) 式は, これらを Stratonovich の確率微分方程式とみな
し, 文献 [24] の方法を用いて積分した. さらに, 即時発火率 JX

(X = E or I) は以下で定義した.

JX(t) ≡ 1

NXd

NX∑
i=1

∑
j

Θ(t − t
(i)
j ), (7)

Θ(t) =

{
1 for 0 <= t < d

0 otherwise
, (8)

図 4(B) からわかるように, 興奮性素子は同期発火時に少なく
とも 1 回以上発火しているので, stochastic synchrony は見ら
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図 4 図 3(A) のカオスアトラクタに対応する素子の発火のラスタプ
ロット (gint = 5, gext = 3.9, ggap = 0.15, D = 0.006). 同
期発火時に, 各素子は 1 回または複数回発火している. (B) 興
奮性集団, (D) 抑制性集団であり, NE = NI = 1000 素子のう
ち, それぞれ 20 素子のみ表示. (A) と (C) は即時発火率. 興
奮性素子は同期発火時に少なくとも 1 回以上発火しているので,

stochastic synchrony は見られない.

れない. ノイズを含んだ系なので, 我々の系で見られる典型的
な「同期発火」は図 4のようなものであり, 完全同期とはなら
ないことにも注意して欲しい.

一方, 図 3(B) のカオスアトラクタに対応する同期発火パター
ンは図 5である. こちらの場合, 素子の発火のラスタプロット
は JE と JI の変動に対して確率的な発火を示し, 特に, JE と
JI のピーク位置 (同期発火時刻) 付近で発火している素子は
全体のうち一部であることが見て取れる. このような発火は
stochastic synchronyと呼ばれるが, 特にここで我々が紹介した
現象はそのカオス版, すなわち stochastic synchrony of chaos

と呼ぶべき現象である. 図 3(B) からわかるように, この現象は
ネットワークの平均場振動の振幅が小さく, それが各素子に閾
値以下の振動を引き起こすことが原因で引き起こされる [22].
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図 5 図 3(B) のカオスアトラクタに対応する素子の発火のラスタ
プロット (gint = 5, gext = 4.4, ggap = 0.15, D = 0.0045).

stochastic synchrony of chaos が見られる. (B) 興奮性集団,

(D) 抑制性集団であり, NE = NI = 1000 素子のうち, それぞれ
20 素子のみ表示. (A) と (C)は即時発火率. 興奮性素子/抑制性
素子ともに同期時に発火する素子は一部のみであり, stochastic

synchrony が見られる.

4. 各結合の役割

ここまでの解析で, 興奮性素子集団と抑制性素子集団からな
るネットワークにおいて, 集団間の結合を変化させることでカ
オスを含む様々な同期振動が見られることが明かになった. 本
章では, それらの同期振動において gEE, gIE , gEI , gII という
各結合がどのような役割を果たしているのかを調べる.

まず,これまでの章では gEE = gII = gint, gIE = gEI = gext

なる制約を設けて同期振動の存在を調べてきた. ここで, gint と
gext の値を同期振動が存在する領域内で定め, gEE, gIE , gEI ,

gII のうち一つだけを変化させたときの同期振動の変化を調べ
る. 観測量は興奮性集団の即時発火率 JE の分散 Var(JE) とす
る. これは非同期発火時に 0 , 同期振動が存在するときに正の

値を取る量であるので, 同期の程度を調べる指標となる. 図 6
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図 6 gEE = gII = 5, gIE = gEI = 4.4, ggap = 0.15, D = 0.0045

なる状態 (図 3(B) および図 5と同じ) から一つの結合強度のみ
を変化させたときの即時発火率の分散 Var(JE) の変化.

が, 4 つの結合強度 gEE, gIE, gEI , gII のうち一つだけを変化
させたときの即時発火率の分散 Var(JE) の変化であるが, この
図より以下の性質を読み取ることができる.

• 同期振動が見られるためには全ての結合が必要である
• 同期振動が見られるための gIE, gEI はある一定範囲に

限られているため tuningが必要であるが, gEE, gII は十分大
きければよい

• gIE と gEI は gEE と gII よりも小さいときに強い同期
が見られる
なお, gint, gext, ggap, D は全て図 3(B)および図 5と同じ条件,

すなわち stochastic synchrony of chaos が見られる領域とし
たが, 他のパラメータ領域でも同様の性質が見られた.

5. 結 論

本論文では抑制性ニューロンにギャップ結合がある興奮性/

抑制性パルスニューラルネットワークにおける同期現象を調べ
た. 素子数無限大の極限で成り立つ Fokker-Planck 方程式を数
値解析することで系の分岐現象を解析した. その結果,ギャップ
結合の導入により, 系にカオスが広く見られるようになること,

さらに, ギャップ結合の導入により見られるカオスは gext が比
較的大きい領域でもみられ, さらにそのカオスアトラクタは発
火頻度の小さい平衡点付近で小さな振幅を持つ傾向があること
がわかった.

発火頻度の小さい平衡点付近で小さな振幅を持つ振動は
stochastic synchrony, すなわち, 集団運動には振動がみられる
が一素子の発火頻度は小さいという同期現象に対応している.

今回我々が見出したのは振幅の小さなカオスアトラクタである
から, その発火は stochastic synchrony of chaos と呼ばれるべ
き同期発火であった. また, 同期発火には全ての結合 gEE, gIE,

gEI , gII が必要であり, gIE と gEI には tuningが必要である
ことがわかった.

stochastic synchrony は, スパースに結合したネットワーク
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モデルで見出されることが多い [1], [30]が, 本研究で用いたネッ
トワークの素子は全結合していた. そのため, 結合にランダム
さがなくても stochastic synchrony は存在しうることがわか
る. さらに, 図 5(B), (D) をみるとわかるように, 今回報告し
た stochastic synchrony は興奮性/抑制性集団のどちらでも観
測された. これは各集団の即時発火率 JE と JI とのピークが
共に小さな値を取るためである. アトラクタの形状によっては,

興奮性集団あるいは抑制性集団のどちらかにのみ stochastic

synchronyが見られるということも起こり得ることが分かるで
あろう.

系に stochastic synchronyが見られるとき, そのネットワー
クに属する 1 素子はその同期振動の生成に関与しているものの,

その寄与は小さい. そのため, その素子は同時に他の同期集団
の形成にも関与できる可能性がある. もしそのようなダイナミ
クスが実現されれば, ダイナミカルセルアセンブリ [8], [17] の
確率的な実現と言うことができるであろう. そのようなダイナ
ミクスの可能性を追求することは今後の課題である.
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