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神経細胞のパルス密度変調特性の非線形解析

神経情報研究分野下津楯夫，清水利伸，馬場欣哉

神経系を非線形な信号処理装置と見立て， Wienerの非線形解析法で、同定を行った。刺激としてGauss白

色雑音を与えて，コオロギ気流感覚細胞のl次とE次のWiener核を推定した結果， 2次の核はl次の核の直

積の形をしていた。従って感覚細胞は，線形なフィルタと非線形なパルス密度変調器が縦列接続したモデルと

等価である。変調器は無記憶で，出力にパルスを発射する確率は入力瞬時値にのみ依存する。線形フィルタの

出力も Gauss過程なので，変調器の入力のHermite多項式と出力との内積計算から，入力瞬時値と出力の

パルス発射確率との関係を推定できる。このようにして感覚細胞を解析した結果， 1)入力瞬時値の大小によっ

て，活動電位の発射タイミングが0.5msec程度ゆらぐごと， 2)刺激のパワーレベルlこ応じて感度が変わる

順応機構があること，が明らかになった。

はじめに

動物は食べ，走り，追い，つがい，戯れるものであ

る。これらの機能は線形な要素の集合では成し得ない

ことは明らかで，神経系の非線形性がその動作の鍵で

ある。また，神経系は，外界との相互作用を繰り返し

ながら自己組織化11する情報処理装置である。神経系

の設計原理を明らかにすることは，行動の発現機構と

いう生物学上の謎の解明のみならず，柔軟な機能を

もった情報処理装置を実現するための基礎としても不

可欠である。

一方で，神経系は進化の産物であり，自然は我々の

ためにその設計図を用意してはくれない。設計図のな

い機械の設計を知るためには，その機械をていねいに

解体し，中身を丹念に調べて図面に描き出すか，その

機械を巧妙にだまして相手の「誤動作J2)からその設計

を推し量るのが定石である。我々は，未知の信号処理

系としての神経系のシステム同定と機能解剖を行って

いる。一般に強い非線形性を持ったシステムの解析は

容易ではない。しかし線形近似に逃げるわけには行か

ない。なぜなら冒頭に挙げたように，神経系から学ぶ

べき原理そのものが系の非線形性なくしてはあり得な

いからである。そこで，システムをその非線形性まで

含めて解析するための道具立てが必要になる。
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我々 は， Wienerの提唱に始まる， Gauss白色雑音を

用いた統計的システム同定法，いわゆる、Wienerの非

線形解析法かを用いている。これは，システム全体を

ひとつのプラックボックスと見なして，それに白色雑

音を入力したときの応答からシステムの動作を特徴づ

ける積分変換核(Wiener核)を抜き出すやり方であ

る3)。以下は，この方法で昆虫の感覚細胞という単純な

神経系を同定した際に垣間見た，奇妙で厄介な性質の

一端である九

2 Wienerの非線形解析法の概要

Wienerの非線形解析では，系に Gauss白色雑音(以

下GWNと略す)Xを入力したときの応答yを

y(t) = ~ Gn[x; t]， 

Gn[X; t] 

=ムル(τh"'， Tn) 
-Hn[x(t - 'Ll)，…，x(t一れ)]
d'Ll...dτ" 

H n[Xj"…，XjJ 

二回p[4txj]
L;ニI



:::l L 

・[且(ーコZ一)]exp[-~ L x;J 
OXjll L. i二 1

コオロギやゴキプリは腹部後端に、尾葉'と呼ばれ

る一対の突起をもち，各々の尾葉には数百本の細かい

毛が生えている。これらの毛は、気流感覚毛'と呼ば

れ，周囲の空気の動きを検出しているη。

各々の気流感覚毛の根元には感覚神経細胞があり，

細胞の先端部は毛が傾くと圧縮応力を受ける。感覚細

胞は，毛の傾きに関する情報を活動電位(幅0.5msec 

程度の電気的なパルス)の列に変換して中枢へ伝える。

GWNで周りの空気を機械的に駆動し，感覚細胞の

活動電位のパルス列を出力として，この気流感覚器の

Wiener核を求めた(図1)。活動電位を 1V， 0.5 msec 

のパルスの有無に直しであるので，得られた Wiener

核は出力パルスの発射確率の時間変化を表わすことに

実験と結果3 

(1手 j¥<…< jn ~ L ~ n) 
のように入力 xの直交汎酉数級数に展開する。 Hnfま

多変数Hermite多項式である。 xがGWNのとき Hn

Ho = 1， 
H¥[x(t¥)] = x(t山
H2[x (t山 X(t2)]=X(t¥)x(t2) -Pd(t¥-t2)， 

lま

(PはGWNのパワースペクトル密度， δはDiracの

デルタ函数)のような形になるため，級数の各項 Gn

[x ; t]はxと積分変換核九との高次の畳み込み積分

である。上の直交汎函数級数をもう少し具体的に畳み

込み積分の形に書き下すと，

y (t) = ho なる。

感覚細胞の Wiener核(図1)を見ると 2次の核は

I次の核をふたつ縦横に並べて積をとった形になって

いる。つまり，ある自乗可積分な函数I:R→ Rが存
在して， 1次の核 h¥('l")はI(τ)に， 2次の核 h2('l"1o 'l"2) 
はI(τ¥)・1('l"2)にそれぞれ比例していることになる。
このように 2次の核が1次の核の積の形に書ける最

も単純なモデルは，図2に示すような，線形要素と記
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となる(以下，文中では時間のみの函数としての信号し

か扱わないので，ここでは因果律をみたすよう積分範

囲の下限を 0としている)。この積分変換核九を n次

のWiener核と呼ぶ。 n次のWiener核は自乗可積分

かつ各変数について対称な函数である。この展開は線

形系における入出力関係を表す畳み込み積分

y (t)こか('l")x(t-'l") d'l"の形式的な拡張であり，
Wiener核はいわば線形系におけるインパルス応答の

考え方の一般化である九

GWN入力と応答から未知の系の Wiener核を推定

するには， LeeとSchetzenによる入出力聞の多重の

相互相関をとる方法6)を用いる。それによれば

hη(τ10…， τn) 

+ 

=古川)XGv[x;t]}

感覚神経細胞の 1次(a，b)と2次(c)の Wiener

核。時間スケールは msec

図 1

8 

.x(t一 τ¥)…x(t一 τn)

と再帰的に求めることが出来る。
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図2 感覚細胞の等価モデル

憶のない非線形要素との縦列接続である。ここで言う

線形要素とは自乗可積分な変換核との畳み込みの操作

であり，変換核の Fourier変換を周波数伝達函数にも

つ線形フィルタである。記憶のない非線形要素は，出

力パルスの発射確率がその瞬間の入力信号の瞬時値だ

けで決まる，非線形なパルス密度変調器である。

図2のモデ、ル全体の 1次の Wiener核 h1は線形要

素のインパルス応答/に比例する。従って線形要素f

は1次の核 h1に適当な規格化を施せば得られる。後述

の非線形要素の推定では，その入力の分散(σ;)を振幅

基準として用いるので，ここでは出力yの実効値(σ，)

が lになるように規格化する(インパルス応答fの自

乗ノルムを7すにとればよい)。
次に非線形要素 ψ を推定する。まず出力zのパルス

発射確率zを入力yのHermite多項式に展開する。

i(t)ニ ψ(y(t)) = 'L anH n (y (t) /σy) 

この要素への入力 y(t) =ル(山(t--r)dτがや

はり Gauss過程であることから，この級数の各項は互

いに直交する。従って各項の係数は入力の Hermite多

項式と出力との内積計算から求まる。すなわち，

an 合z(t)H n(y (t) /仇)
この方法で実際に感覚細胞の無記J憶非線形要素(パ

ルス密度変調器の変調特性)を推定すると，図 3Aの

ような非単調な山型のカーブを描く。 yとパルス列z

から，y (t)の値ごとにパルスの出た数を数えると，図

3 Bのヒストグラムが得られ， AとBはよく合って

いる。入力瞬時値y(t)がある一定の値を超えると感覚

細胞のパルス発射確率 i(t)は逆に減少するように見

える。これまでの神経生理学の知見では，神経細胞の

非線形性といえばしきい値特性もしくはシグモイド特

性と相場が決まっている。このようなある強さ以上の

入力で応答がなくなる上関値現象は，中枢の神経細胞

でのみ観察され，神経細胞が相互に活動を抑えあう側
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図3A:感覚細胞の非線形要素伊の出力パルス発
射確率。横軸は変調器への入力瞬時値。B目内積

計算ではなく，入力が各瞬時値をとったとニろ

で出ているパルス奇数えたヒストグラム

抑制効果によると説明されている8)。では，単一の感覚

細胞で見られたこの奇妙な特性はどう解釈すればよい

のだろうか。

まず，これまでに神経生理学で知られているパルス

密度への変換特性は，準静的な方法で、測ったものであ

る。つまり，ある一定の強さの刺激を与えて，発射さ

れる神経ノ{Jレスを数え，単位時間あたりの平均パルス

頻度と入力の強さとの関係を描いたものである。一般

に，神経細胞は刺激を受けてからパルスを発生するま

でに若干の時聞がかかる。刺激が強ければパルスは早

めに発生し，刺激が弱ければパルスは遅れて発生する。

つまり，刺激の受容から神経パルス発生までの聞には，

神経細胞膜上の電位依存性イオンチャネルによる膜
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キャパシタンスの充電などの物理化学的なプロセス

(決定論的なダイナミクス)が働いている。実際の神経

細胞では同じ入力波形に対してもパルスの発生のタイ

ミングはかなりのゆらぎを示す。このゆらぎは，一見

確率過程を内に含むかのように振る舞う 9)。このため

神経生理学では，刺激(入力事象)や運動(出力事象)な

どと単一神経細胞の活動を関連づけようとするとき，

同じ事象と神経活動の組を繰り返し観測し，神経ノfノレ

スの発射確率が時間とともにどう変わるかを示すヒス

トグラムを作って，事象の波形と較べる。つまり，単

一の神経細胞の出力をパルスの発射確率として統計的

に扱わなくてはならない10)。

図2のモデルでは非線形要素 ψを無記憶としてい

るし，時間シフト(遅延要素)は線形だから，系全体の

時間シフト量は平均化されて線形要素fの推定値に

含まれている。つまり/は，感覚細胞がインパルス状

の刺激を受けてから自分でパルスを発射するまでの平

均の時間遅れを含んでいる。従って，非線形要素 qJの

みを見ると，その入力が大きいときにはその出力パル

スは平均よりホ早めにか出るであろうし，入力が小さ

ければ平均より、遅れてか出ることが予測できる。図

3で見えた山型の変調特性はパルス発射タイミングの

このゆらぎが非線形要素の推定に及ぼした影響に違い

ない。

そこで，出力ノ'¥}レス列 zをわずかに遅らせて，内積

GY)二三，z(t一τ)H n (y (仇 y)をとって非線形要素
の特性 ψ(刊を求めてみた。函数伊(<)(= L a~<) H n)は，

パルス密度変調器の平均の時間遅れより τだけ前の

時刻でのパルス発射確率を表す。こうして推定された

qJ (<)は，図 4Aのように，入力瞬時値の高いところで

パルス発射確率が高くなっている。入力が大きければ

パルスの発射時刻は平均より早まるのである。このた

め，時間遅れ量を全て線形要素fに押し込めて，内積

計算により非線形要素 qJを推定すると，出力ノ'¥}レスが

発射された時点での入力yはまだ低い値であり，入力

yが高い値に達する時点では出力ノ'¥}レスの発射確率は

低く見積もられることになる。これが図 3Aの奇妙な

特性の解釈である。

ここで，図3Aと図 4Aとを合計した特'性ψ+qJ(刊

を求めると，一般になじみの深いシグモイドが得られ

る(図 4B)。すなわち，非線形要素 qJは，ある時刻の

近傍のどこかにパルスを発生させる(平均的)確率でみ
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σ Input(V) 
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ノ
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図4 A回出力 zを入力 yに対して 0.5msec遅らせ

て推定した場合のパルス密度変調器 ψの特性。

B:Aとまったく遅らせない場合(図 3A)との

パルス密度変調器伊の特性の和

れば入力のシグモイド函数と考えてよい。

このようにして抽出した線形要素fと非線形要素

ψの縦列接続モデルが，系の振る舞いをどの程度表現

できるか見てみよう。

まず，ある神経細胞の活動を記録し， 20秒間の

GWN刺激波形xと神経ノ'¥}レス出力 zからfとψを

推定する。ついで，/と ψの推定に用いたものとは別

のGWN波形を 150msec分だけ切り出して，同じ神

経細胞に刺激として繰り返し 200回与え，小さな時間

幅に出力パルスが出現する回数を測ってヒストグラム

(Post-Stimulus Time Histogram: PSTH)を得る。

PSTHの縦軸を刺激回数で割れば，入力波形xに対す

る神経パルスの発射確率Zの実測値とみなすことが

-10-
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図 5 推定された fと伊のモデルに刺激波形を与え

たときに予測される fの出力 yと伊の出力

20 PSTHは，同じ刺激波形を繰り返し与えて，

出力パルスを数えたヒストグラム。

50 

出来る(図 5)。前もって推定された/と ψにこの

150 msec分の GWN波形を与えてモデルの出力zを
予測し，実測値(PSTH)と比べる。zは実際の出力をか
なりよく表わしていることが分かる。

このように， Wienerの非線形解析法を変形するこ

とによって，高次の Wiener核という抽象的表現から

抜け出して，ある程度まで系の物理的構造と関連づけ

ながら神経系の振る舞いを記述できることが分かる。

4 問題点

わずか 0.5msecのパルスタイミングの違いがψの

推定に大きな影響を及ぽす。つまり¢はパルス密度変

調器であるとともにパルス位置変調器のようにも振る

舞う。これに関連して，この系の出力パルスの平均頻

度とパルス列に載る信号の周波数帯域の関係を見てみ

ょう。

図5のPSTHに見るように，この系はたかだか 10

パルス/50msec，つまり 200パルス/sec程度でパルス

列を送り出している。一方，その上に載る変調信号y

の周波数帯域幅も 200Hz程度である。搬送波のパル

スレートを信号の帯域幅の何十倍もの高さにとる工学

-11 

的なパルス密度変調とはまるで違う「奇妙な」変調系

を調べていることに気付くであろう 11)

そもそも便宜上ここまで暗黙裡に用いてきた「変調

(encoding) Jというコトパは，その逆操作としての「復

調(decoding)J と対比して初めて意味を持つ。そして

「変調一復調」は，その過程で何ら情報の取捨選択が行

われない全くの「伝送経路」についての概念である。

その意味では，ここで「変調」というコトパを用いる

のはほんとうは好ましいことではない。

なぜなら第一に，感覚受容から運動制御にいたるま

での神経系における情報処理の過程で我々の興味を引

くのは，神経系が外界の種々雑多な物理量の時間変化

(信号)の中から，繁殖成功率(自らを作り上げた遺伝子

群のコピー効率)12)を上げ得る情報を抽出してゆく過

程である。それは裏を返せば「いかに(余分なものを)

捨てるか」であって Iいかに保っか」ではなし迫。上に

述べた感覚細胞の奇妙な振る舞いは，それが単なる伝

送路ではなく，中枢神経系での処理の前に既に感覚細

胞が情報の取捨選択を行っている可能性を示してい

る。

さらに問題なのは，感覚細胞からの情報の受け手で

ある中枢神経系が，受け取ったパルス列からどのよう

な情報をどのような規則に従って取り出しているの

か，それ自体がこれから明らかにされることである点

である。

この感覚細胞にはもっといやな性質がある。同ーの

感覚細胞に与える刺激入力のパワーを変えてパルス密

度変調特性を推定すると，その特性は入力強度につれ

て変わる。つまり，線形要素/が変わらないとして，

無記憶非線形要素 ψへの入力瞬時値をその分散で規

格化した量を横軸にとると，入力強度の如何に関わら

ず似たような形のパルス密度変調特性が得られるので

ある(図6)。もし系が自ら変わったりしないものなら，

図6(a)を推定してから刺激入力を 10dB低くすると，

(a)の中央部始しか見ないことになるから，新しい刺激

の実効値ゲで特性を描けば3σ'でたかだか 5%くら

いのパルス発射確率を与えるなだらかな特性を示す筈

である。しかし，この細胞は新しい刺激の実効値の 2

倍程度のところで30%ものパルス発射確率を示すの

である。つまりこの感覚細胞は刺激のパワーによって

パルス密度変調器としての感度を 2桁以上にわたって

変える13)ことが明らかになった。この感度変化は I秒



Wienerの方法は，観測しようとする系が時不変で

あることを前提としている。しかし神経細胞は時不変

ではない。このような系を Wienerの方法で推定した

場合，手に入るのは系の挙動の巨視的・統計的な性質

のみである。さらにまた，わずか0.5msecのパルスタ

イミングのズレがその推定に大きく効くことからも，

非線形要素 ψは無記憶ではなく，その内部に何らかの

ダイナミクスをもつことも認めざるをえない。はっき

りしていることは，遥か昔に設計図を失った神経系と

いう生の非線形信号処理装置を調べる際，いきなりダ

イナミクスから手をつけることは難しく 14) まずブ

ラックボックス的記述法からモデル作りを始めざるを

得ないということである。

神経系のもつ非線形性は，その機能の多様性を実現

する立役者であると同時に，その解析を困難にしてい

る張本人でもある。そして，系全体をブラックボック

スととらえてその現象論的な記述を行う Wiener流の

視点と Iもの」としての神経膜の微視的な状態遷移に

着目するダイナミクス的視点との聞には，今なお大き

な溝がある。神経系の物理的・化学的な構造に眼もく

れない現象論的抽象化だけでは空中楼閣しか築けない

し，システム論的視点を欠いたまま「もの」の性質の

みにこだわり続けても「樹を見て森を見ない」ことに

なる。ヌルヌルした生物系をもうまく掴まえる一般的

方法の確立を待ち続けるわけにも行かない。当面は，

Wiener流の視点とダイナミクス的視点という数学的

には反対向きのふたつの立場を行き来しながら，神経

系の周りを発掘しなくてはならない。

おわりに5 
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図6 同ーの感覚細胞を異なる強度で刺激した場合の
パルス発射特性の違い。 (b)は(a)に比べて強度が

1日dB低い(約1/3の強さ)。
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程度の時間経過で起こるらしい。言い換えればこの系

は時不変ではない。

たとえ個体の死を招く結果になっても，神経系はその特性

に従って「正しく」動作している(下津楯夫，逃避行動の

神経学 感覚受容から運動出力まで ，1991，日本動物

学会編，現代動物学の課題(8)，行動J，学会出版， p 

107-150)。

[3Jシステムをばらばらに解体してしまうわけではないから，

上述の定石のうちでは後者寄りと言える。

[ 4J下津楯夫・清水利伸・馬場欣哉，非線形神経学，数理科学
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レートをもっているのと同じになる。註10参照。
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[13J感覚器が刺激のパワーに応じてその感度を変え，出力のレ

ベルをほぼ一定に保つ現象を生理学では順応と呼ぶ。最も
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