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神経系のゆらぎとカオス 。Ishizuka

第3章. 神経団路網にみられる電場電位のゆらぎ

3-1. はじめに

第2章で述べたように、 イ固のニューロンの周期的入力信号に対する応答や寸固の

ニューロンの自律的な活動が決定論的であることはよく分って来た[Hayashi e t a 1. . 

1982. 1983. 1985. 1986: Hayash i & 1 sh i zuka. 1992J。 しかし、 中枢神経系では、 ニューロ

ンは孤立して存在しているのではなく互にシナプスにより結合されネットワークを構成

している。 つまり、 中枢神経回路は非常に多くのニューロンから構成されているのであ

る。 そのようなニューラルネットワークの振舞はどうであろうか。 決定論的な活動を示

すニューロンが互いに結合されてできた神経回路の電気的活動は原理的には決定論的に

記述できることになる。 しかし、 脳は、 ある部位に限っても、 非常に多くのニューロン

で構成された相当自由度の大きな系である。 自由度の大きな系の振舞については確率的

取扱が必要になると思われるが、 果たして決定論的ダイナミックスの立場から捉える事

ができるのだろうか。

脳の活動に関して注目すべき事がある。 脳の電気的活動はかなり空間的にコヒーレ

ントであることである。 その証拠の一つは脳波に見ることができる。Freemanらはウサ

ギの嘆球における匂い情報の認識の問題を実験的に調べ、 嘆球脳波が常に空間的にコヒ

ーレントであるという実験的証拠を得ている。 また、 人の睡眠時の脳波やてんかん脳波

の相関次元はかなり低く、 それぞれ4----5および2----3である [ Babloyantz et al.. 

1985: Babloyantz & Destexhe. 1986J。 つまり、 脳は非常に多くのニューロンからなる

が、 その活動の自由度はかなり低い場合があるのである。 また、 リスザ、ルの皮質中のニ

ューロンの自発性放電のスパイク間隔の時系列がやはり低い相関次元を示す[Rapp et 

al.. 1985J。 さらに、 視覚刺激に対し、 視覚野の振動的応答がコラム間で同期化すると

いう報告もある[Eckhorn et al.. 1988: Gray et al.. 1989J。 脳は多数のニューロンで

構成されているという意味で多自由度系であるが、 その電気的活動は空間的にコヒーレ

ントであり、 自由度の逓減が生じていることが最近分ってきたのである。

この 章では、 電気的な活動の空間的コヒーレンスを人工的に高めた時の海馬スライ

ス標本における集団的ニューロン活動のダイナミックス[Hayashi & 1 sh i zuka. 1995 : 

石塚， 林. 1996Jを述べる。 さらに、機能している脳の情報処理過程にカオスが関係して

いることを示すために、 麻酔下のラットを用いて体性感覚皮質の電場電位応答のダイナ

ミックスを述べる日shizuka& Hayashi. 1996J。

3-2. ラット海馬CA3の苔:伏線維束I'p敷に対する応答
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-確率論と決定論一一 。Ishizuka

3-2-1. 実験方法

エーテル麻酔した雄ラット(体重:60 -180g)から脳を素早く取り出し、 ビブラト

ームにより厚み約400凶lの海馬スライス標本を作る。 スライスは室温で約1時間、 潅流

液に浸され、 その後、 記録漕に移される。 潅流液の組成は、126 mM NaCl， 5 mM KCl， 2 

mM MgS04， 26 mM NaHC03， 1. 25 mM NaH2P04• 10 mM glucose， 2 mM CaC12 でpHは7.4

である。 溶液には、95児O2 と5児CO2 のガスが溶け込んでいる。

機能している脳の中の海馬の電気活動は、 。波に代表されるような自発的なリズム

を示す。 ところが脳から取り出した海馬スライス標本はめったに自発的なリズム活動を

示さない。 これは、 海馬に対して脳の他の部位から入力されている興奮線維連絡が断ち

切られたために海馬の活動性が低下したためと考えられる。 したがって、 ニューロン集

団の空間的にコヒーレントな活動を切片試料で実現するため、 標準潅流液にGABAA受容

体の部分的ブロッカーであるペニシリンを加えて錐体細胞の反回路および相互抑制の結

合を抑え、 さらに、 標準液のrイオン濃度を少し高めて錐体細胞を少し脱分極させた。

つまり、 意図的にニューロン活動の同期化したバースト放電を起こさせ、 自由度の減少

を図ったのである。

海馬錐体細胞層は錐体細胞が

都合よく同じ方向に並んでいるの

で、 錐体細胞の活動は電気二重層

を作る。 従って、 ガラス微小電極

を錐体細胞外に置いておくと、 ニ

ューロン集団の活動を電場電位と

して観測することができる。 電場

電位の変化が大きい程電極周辺の

錐体細胞がよく同期してバースト

発火していることを意味している。

従って、 あるこユーロン集団の同

期化した活動状態すなわち空間コ

ヒーレントな活動状態を観測する

にはこの細胞外記録が適している。

スライス標本は温度制御され

た記録漕の中のナイロンメッシュ 海馬スライス標本のCA3領域から4個所同時に電場

の上に固定し、 潅流液に浸した。 電位が記録された 刺激は苔状繊維束である

恒温漕の温度は34+0.50C、酸素お [Hayash i & 1 sh i zuka. 1995J 

よびCO2が溶け込んだ潅流液の速

図3.1 実験方法.
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神経系のゆらぎとカオス 。Ishizuka

度は2-3 ml/minである。 電場電位は図3. 1 に示すように、CA3領域の4カ所(A-D)から

細胞外ガラス微小電極により同時記録した。 電極聞の距離は250凶lである。 電極には潅

流溶液が満たされており、 その直径と抵抗はそれぞれ15-30凶lと2-4 MQであった。 双

極のステンレス電極( 直径が170凶lで、先端の500凶l以外は絶縁されている)を苔状線

維束に置いて、 CA3錐体細胞を順行性に刺激した。 振幅がO.15-0. 2 mA ， 持続時間が

0.2 ms， パルス間隔が 0.5-3 s の刺激電流パルスを、 アイソレータを通して刺激装置

(SEN-7103 とお-302J， 日本光電(株)) から与えた。 苔状線維束を3分間周期刺激し

て、 その電場電位応答をハイパス・ フィルタ(0. 5Hz ， 12dB/oct)を持った高感度AC増

幅器により検出した。電場電位応答と電流パルスをデータレコーダ(MR-30， ティアック

(株))に記録し以下の解析をした。 ローノてス・ フィルタ(25Hz. 24dB/oct)を通して

再生された電場電位応答は、A!D変換器(P10-9035. 10データ(株))によりディジタ

ル化され、 パーソナル・ コンピュータ(PC9801-RX. 日本電気(株))により解析された。

電場電位応答の相図を作成する時は、 周期電流パルス列の周波数をゆっくり単調増加

(1 Hz/500s)させることにより周波数を掃引した。

3-2-2. ラット海馬CA3の自発性同期化バースト放電

(a) 一一
一…一

............. 岡山師 ... .. ，..ー時

(b) 

(c) 

〉
E

一
。

4 s 

図3.2 CA3の自発性の同期化バース卜放電活動の開始.

(a)通常の潅流液中の電場電位 (b) 2mMペニシリンと8mM K+を含んだ溶液に

変えてから10分後の同期化バースト放電(c)溶液の置換15分後の安定した

同期化バースト放電. [Hayash i & 1 sh i zuka. 1995] 
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図3.3 海馬CA3領域において4点同時記録され

た自発性の同期化バースト放電.

(a)4点で観測された電場電位は.お互いによく同

期している(b)拡大された同期化バースト放電

(c)ローパスフィルタ(25Hz)により平滑化された

電場電位 [Hayash i & 1 sh i zuka. 1995J 
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神経系のゆらぎとカオス 。Ishizuka

電として以下の解析を行った。 この滑らかな同期化バースト放電の振幅は、 活動してい

るニューロンの数と同期化の程度を表している。

3-2-3. 電場電位応答の相図

図3.4は、 苔状線維を刺激した電流パルスの周期と高さを変えた時のCA3の応答の

相図である。 横軸は刺激パルスの繰り返し周期7め逆数であり、 縦軸は刺激パルスの高

さ/である。 苔状線維を伝播するインパルスがCA3の神経回路に入力されるので刺激パ

ルスの大きさには関係が無いように思えるが、 実は、 刺激パルスが大きくなると、 興奮

する苔状線維の数が増えるので、CA3領域への入力はそれだけ多くなる。 従って、 大き

な刺激パルスに対しては、 それだけ神経回路全体が同期して発火しやすくなるのである。

刺激パルスの振幅が比較的小さい時には、l:nCn=l， 2， 3， 4)の引き込みが見られ、 そ

れらの境界領域C.、 ・、 。) では複雑な位相同期や不規則応答が起きて、CA3 の応答

の揺らぎが大きくなる。 これらの揺らぎは、 間欠性カオスの性質を持っている。 刺激パ

ルスの振幅をO.2mA 程度に大きくすると、1Hz程度の繰り返しパルスに対して、 応答は

0.20 

I (mA) 

0.18 

0.17 

0.16 

0.15 

0.5 1.0 1.5 

1fT (Hz) 

図3.4苔杭鰍量の周期来l臓に対するCA3電場竜也志答の相図.

1 : 1引き込みは矢印に沿って1:2引き込みを経由してカオスへと分岐する

公の領域の応答は不規則であるがカオスではない. [Hayash i & 1 sh i zuka. 

1995J 
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一確率論と決定論一 。Ishizuka

カオス的になる。 矢印に沿って刺激パルスの繰り返し周期を短くしていくと、 1: 1ヲ|き

込みから1:2引き込みとなり、 カオスに分岐する。 さらに、 カオスの領域を過ぎると、

1 :3 引き込みが生じる。 交の領域で応答は大きく揺らぐが、 この揺らぎは決定論的な性

質を持っていない。 分岐点近傍で緩和時間が非常に大きくなるため、 ノイズによる擾乱

がいつまで、も残るためで、あろう。

3-2-4. 電場電伽志答の入出力関係

図3.5は、 苔状線維刺激の周波数とCA3の同期化バースト放電の応答周波数との関

係を示している。 刺激電流がO.19 rnAの時、 反応周波数与はO. 73Hz以下の刺激周波数

ぐに比例し直線となる(実線で、つながれた白丸)。 この部分は1:1引き込みである。 入

力周波数範囲が O.82-1.20Hzと 1.38 -1. 48 Hzにおける実線の直線部分は、 それぞれ

1;=[/2と1;=[/3に一致し、1: 2引き込みと1:3引き込みを示す。3-2節においては、1:n 
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図3.5 CA3の周期化バーストの入出力関係.

自発性の同期化バースト放電の周波数(乙)は0.33 Hz. 応答周波数は隣り合った引き込み

状態の問の遷移領域で突然変化する .:弁O. 185 mA. 0: 1=0. 190 mA. ・: 1=0. 195 mA. 

[Hayashi & Ishizuka. 1995J 
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神経系のゆらぎとカオス

ヲ!き込みはn回の 電流パルス刺激毎に一

つの大き な同期化バースト応答だけ が

起きる ことを意味し ない。 例えば、大き

な同期化バーストと小さ な同期化バー

ストが交互に表れる応答もここでは 1: 2 

51き込みと分類する。 引き込み領域は、

刺激電流 を大きく( 小さく)する と高い

(低い )周波数の 方向ヘ移動する(図3.5

の 黒丸と黒四角)。 応答周波数は、 ある

引き込み領域から他の 引き込み領域ヘ

移る移行領域で突然変化する。 この移行

領域に、 複雑な引き込み、 間欠性カオス 、

カオス が生じる。

3-2-5.電場電位応答とスペクトル解析

図3.6 は、苔状線維 の周期刺激に対

。Ishizuka
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3.6(ωaω)の同期化バ一ストは刺激電流パ

ルス とよく同期しており(1: 1引き込み入

図 3.6(c)の大小 の 同期化バーストは

o. 9Hz の刺激により交互に起きている

(1 : 2 引き込み) 0 1: 1 引き込みと 1:2

引き込みの間の分岐点近くの応答は、不

規則である (図 3.6(b))。 図 3.6(d)と

(e)は、1.5Hzと1.9Hzの苔状線維刺激に

よって引き 起こされたカオス応答であ

る。 この カオス に至る分岐の順序は図

3.4の矢印で示 された方向である。

図3.6 の応答のパワースペクトルを

図3.7に示す。図3.7(a)のパワースペク

トルは ぐ の周波数成分とその高調波か

10 s 

図3.6 苔杭繊維の周期刺激による同期化バー
スト放電の応答波形.

上のトレースが電場電位で.下のトレースが刺

激電流パルス. (a) 1: 1引き込み. (b) 1: 1引き込

みと1:2引き込みの間の分岐点近傍における不

規則応答(c)1 : 2引き込み(d)カオス応答(e)

カオス応答縦棒は(a)- (c)に対して0.5 mV. 

(d) - (e) に 対 し ては0.2 mV. [Hayashi & 

1 sh i zuka. 1995J 

ら成る。 がま苔状線維刺激の周波数なの で、 この スペクトルは1: 1引き込みを意味する。

図3.7(c)での 九 打/2周波数成分とその高調波は、 1: 2引き込みを よく特徴づけている。

上に述べたように、 刺激が比較的大き い場合、 電場電位応答は1:1ヲ|き込みと1: 2ヲ|き
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図3.7 CA3の同期化バースト応答のパワースペクトjレ

行は苔状繊維刺激の周波数. (a) 1: 1ヲ|き込み (b)不規則応答 (c) 1 : 2引き込み

(d)カオス応答 (e)カオス応答 [Hayashi & Ishizuka. 1995J 

込みとの聞の分岐点近傍でゆらぐ。 そのパワースペクトルは、ぐピークとその高調波に

加えて小さなぐ/2ピークとその高調波を持つ(図 3.7(b))。 これは分岐点近傍 におけ

るゆっくりとした過渡状態に起因するゆらぎと解釈できるであろう。 もしも、 このゆら

ぎが1:1 引き込みと1: 2引き込みとの間の境界領域にみられる複雑な 引き込みの混合に

起因するのであれば、 そのパワースペクトル に九打/2とそれらの高調波成分のほか に

種々の周波数成分が現れなければならない。図3.7(d)に見られる広範囲におよぶ連続ス

ペクトルは、 カオス応答 をよく特徴づけている。

3-2-6. アトラクタと1次元写像

図3.8は、図3.6に示される電場電位応答から再構築された3次元位相空間 (V(t)，

V( t+ T )， V( t+ 2 T ))上のアトラクタである。 Tは任意の遅れ時間でありアトラクタがう

まく広がるよう に決める。1 : 1と1: 2引き込み に相当するアトラクタは閉曲線になる(図

3. 8 (a)， (C))。 しかしながら、 これらのアトラクタは薄い軌道の束のよう に見える。 多

分、 これは神経回路網に本質的に存在するノイズに起因するであろう。 図3.8(d)， (e)に

nδ
 
Fhυ
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(0) V(t・2τ) (b) (c) 

V(t.1:) 

V (t) 

(d) (e) 

図3.8 CA3の電場電位応答の再構築されたアトラクタ.

遅延時間Tは10ms. (a)一(e)のアトラクタは. 図3.6(a) -(e)に示した応答から再構

築された. (d)と(e)はストレンジアトラクタ [Hayash i & 1 sh i zuka. 1995] 

示される様に、 不規則な彰l道はストレンジ・アトラクタを形成する。Wolfらのアルゴリ

ズム[Wo1 f et al.. 1985Jを使って計算されたこれ らのストレンジ・アトラクタ の最大

リアプノフ指数はそれぞれ0.6S-lと1.5 S-lであった。1: 1と1:2引き込みの間の分岐

点近く に観察される電場電位応答か ら再構築されたアトラクタもまた不規則な軌道の広

がりを示す(図3.8(b))。 このアトラクタと図3.8 (d)， (e)のストレンジ・アトラクタと

は見かけ上は区別がつかな い。

ポアンカレ写像は、 複雑な軌道の様子とカオス発生のメカニズムを研究する上で良

く使われる方法である。 実験では苔状線維が周期的 に刺激された ので、2-5節の単一ニ

ューロンで使われたl 次元ストロボ写像 により電場電位応答の決定論的な振る舞いを解

析する。

図3.6の応答の1次元ストロボ写像を図3.9 に示す。1:1引き込みの場合、 サンプ

ルされた電場電位は図3.9(a)の対角線上 の安定固定点 の廻り に集まる。1:2引き込みの

場合、 ストロボ写像は2つのクラスターを示す(図3.9(c))。 カオス応答の場合は、 図

3.9 (d). (e)に示される様に写像は不可逆な関数となる。 この不可逆性は、 初期状態に関

する情報が急激に失われることを表している。 さらに、 カオス応答の写像関数と対角線

との交点である固定点で の傾きが-1よりも小さい ので、 固定点は不安定となる。 それ故
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図3.9 CA3の電場電位応答の1次元ストロボ写像.

。Ishizuka

(c) 

ぐ祖h

/ :l 

応答は.各々の刺激電流パルスから40 ms遅れてサンプルされた (a) 1: 1引き込

み (b)不規則応答(c)1 : 2引き込み. (d)， (e)カオス応答 写像は不可逆関数

となり固定点での傾きは-1より負である これらはカオス応答の明確な証拠で

ある. [Hayash i & 1 sh i zuka， 1995] 

に、l次元ストロボ写像上のサンプル点の動き(軌道)は不安定固定点から次第に遠ざ

かる。 しかしながら、 写像関数が非線形なので、 その軌道は数回反復したのち固定点近

くのどこかに戻ってくる。 軌道は不安定固定点に留まることができないので、 軌道は写

像関数の上をあちらこちらへとさまよう。 別の言い方をすれば、 位相空間上のカオス軌

道は、 リミット ・サイクルに収束せずに動き回る。 しかし、 この時の彰L道の時開発展は

決定論的法則に従っている。このような不安定固定点を持った不可逆な写像は、in vi tro 

の周期的苔状線維刺激による海馬CA3領域のカオス応答の疑いようのない証拠である。

1 : 1と1: 2引き込みとの聞の分岐点近くで観察される応答の場合、 その1次元スト

ロボ写像は不可逆関数にならない。しかし、サンプルされた電場電位は図3.9bに示され

るように対角線に垂直な線に沿って広がっている。 この写像は、 不規則な電場電位応答

が決定論論的なメカニズムにより発生しているのでは無いことを示している。 電場電位

応答がゆらぐ理由は次のように説明できるであろう。 長い過渡状態を持った分岐点近傍

の応答がノイズによって乱され、 応答がゆっくりと定常状態に戻っていくためであろう。
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実際、 その写像は擾乱によって引き起

こされた様々な振幅を持った過渡状

態の1: 2引き込みと一致する。不規則

な波形と不規則なアトラクタだけで、

さらに進んだ解析をせずにカオスと

判定することは誤解を招きやすいで

あろう。

3-2-7. 空間的な応答パターン

図3.10の電場電位応答はCA3 領

域の 4ヶ所からの同時言改素である(図

3.1のA-D)ol:lヲ|き込み(図3.10 (a)) 

と同様に、 4ヶ所でのカオス応答に見

られる同期化バーストは互いによく

同期している(図3.10 (b))。さらに、

カオス応答の同期化バーストの振幅

は4ヶ所で同じように変化する。ペニ

シリンと高K+濃度により神経団路網

の活性が上げられた海馬CA3領域のス

ライス標本においては、苔状線維の周

期的刺激による電場電位応答はその

応答がカオス応答であ っても空間的

にコヒーレントである。もちろん、 4

ヶ所で観察されるカオス応答のl次元

ストロボ写像はみな同じ不可逆関数

を示す。

。Ishizuka

(a) 

A 

1 1 I I I 1 11 1 1 1 I 1 1 1 1 1 1 I 1 1 1 1 1 I 1 I 1 1 I I 1 I 

A 山叫以叫以μμμ叫山よ
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C叫

l11111111111111111111111111111111111111111111111111111111111111111111111111111111111111111111111111111111111111111111111111 

10 s 

図3.10 4ヶ所所同時記録されたCA3の電場電位

応答.

A-Dの記録場所は図3. 1に示したA-Dと一致する.

(a) 1 : 1ヲ|き込み(b)カオス応答縦棒はAとBに

対しては0.25 mV. CとDに対しては0.5 mV 

[Hayashi & Ishizuka. 1995J 

3-3. ラット大脳感覚皮質の内側毛帯(ML)束l撒に対する電場電位応答

3-3-1. 実験方法と解析方法
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実験は7匹のWistar系の雄ラット(体重: 280g-440g) を用い、 ウレタン麻酔(ト

1.4g/kg)あるいはぺントバルビタール 麻酔(60-90mg/kg) し、脳定位固定装置に装着し

て行った。 刺激電極は、先端が約100凶l露出したガラスコーティングタングステン電極

を用い、Paxinos， G. and Watson， C. の脳地図に従い、bregmaより後方 A: -6.3， L: 

1. 0， H: 8.5の内側毛帯(ML)を周期刺激した。 刺激周波数の範囲は、 2-20Hzとし、持続

時間O. 1m sの定電流単相性パルスを用いた。刺激場所は、実験終了後、刺激電極に-50�

の直流電流を30秒間流すことにより脳組織を凝固させ、その後組織学に確認された。体

性感覚野からの電場電位の言改表は、銀ボールあるいはガラスコーティングタングステン

(a) 

V O.5mV 

+ 

dV1dt 
s
 

，，，J
 

V
 

噌-nu
 

一

，SEE--'EBEE-
+ 

回im.

1∞m 

(b) (c) (d) 

ー 3 5 ・ 曇E 一切

組l
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" . 

8-. .  ・
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V (mV) 九(mV) d\iもIdt (mVIs) 

図3.11 実験データの解析方法.

電場電位応;答の振幅は活動しているニューロン数と同期化の程度を反映している (a)電

場電位V(t)は50 Hzのローパスフィルタにより平滑化された 電場電位応答とその時間

微分は.各々の刺激電流パルスの後Zでサンプルされた (b) 2次元位相空間に描かれた軌

道 (C)， (d)サンプル点から得られたi次元ストロボ写像 もしもl次元ストロボ写像が

不安定固定点を持つ不可逆な関数になれば、 不規則応 答はカオスである.

[Ishizuka & Hayashi. 1996] 
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電極を用い、大脳皮質表面か らAC記録(1.5-3kHz )された。 ここで記録 できる電場電位 は、

ある集団のニューロン に生じる膜電流(活動電流+シナプス電流 ) を細胞外記録したも

ので、 局在脳波である。 電場電位の記録 と刺激のタイミングのデータは、PCMデータ・

レコーダに記録 され、 パーソナルコンピュータによりオフラインで解析された。

まず、50Hzのローパス・ フィルタを通した電場電位(V(t))と、 さら にオペアンプよ

り構成された 微分機を通した電場電位の時間微分(dV(t)/dt)との2つの時系列信号を得

る(図3. 1 1 (a))。 次に、V(t)とdV(t)/dt により2次元の位相空間を作り軌道を描か

せる(図 3. 11 (b))。 定常状態において数十~数百の刺激 周期にわた って重ねられた軌

道は2次元アトラクタと呼ばれ、 完全な周期振動の場合はすべての彰L道は完全 に重なり

閉曲線を形づく る。 また、 非周期振動の場合は大き さの異なった軌道が幾重 にも重なり

2次元位相空間を埋め尽くし、特にストレンジ・アトラクタと呼ばれる。しかしながら、

(a) 、‘.，，hu
 
，，.‘、

」会人 j2mv 
レー…-

m
 

+
副

10 ms 

v
 

m
 
司ζ

+ 

stim. 100 ms 

(c) 1 

ζ? 
ci) 0.5 

。
。 5 10 15 却 お

f (Hz) 

図3.12 単一の内側毛帯束l蹴に対する体性感覚皮質の電場電位応答.

(a) 20回の平均 誘発電位の負の成分は刺激の増加に伴い増大する (b)20 

回の平均 (a)の応答の後に生じたスピンドル波 スピンドル波の周波数は

10Hz. (c)自発性の電場電 位振動のパワースペクトル. fo=3.3Hz. 

[1 shi zuka & Hayashi， 1996J 
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非周期振動がカオスかどうかの判定は残念ながらこのアトラクタを示しただけ では十分

ではない。

この2つの時系列信号を刺激した時刻からある時間( Ts )遅れた時刻 でストロボ的に

サンプルすると刺激周期 でサンプルした離散化したデータ系列が得られる。 また、 2次

元位相空間上の軌道では線状のポアンカレ断面(図1(b)において点 で表された集合 )が

得られる。この2次元のポアンカレ断面の状態点(V，dV!dt)の時開発展をYについて見た

ものが図3. 1 1 (c)であり dV!dt について見たものが図3. 1 1 (d)で、 l次元ストロボ写

像と呼ばれる。 図3. 1 1の中に付けられた番号は、 ストロボ的にサンプルされた離散デ

ータの順番を示している。 周期振動の場合は、 この1次元ストロボ写像が点となるが、

カオス振動の場合は不可逆的な関数となり、かっ45度の補助線との交点 である固定点の

傾きの絶対値が1よりも大きくなければならない。 我々は、 電場電位の振動がカオス で

あるという判定の最大の指標としてこの1次元ストロボ写像を使用した。

この他に、 スペクトル解析をおこない、 リアプノフ指数を求めた。

3す2. MLの単一パルス刺激による電場電伽志答と自発電場電位振動

MLの単発刺激 による誘発電位は、短潜時の陽性電位とそれ に引き続く大きな陰性電

位とからなる。MLの刺激電流の強さを増大させると、 陽性部分はあまり変化が無く陰性

部分が電流強度 に依存して増大する(図 3. 12 (a ))。 後 に示す連続刺激 による誘発電位

の様々な変動は、 この陰性部分の変化が顕著なの で、 誘発電位の解析は、 主にこの陰性

部分 について行った。 この陰性電位の起源は、 大脳皮質の局所回路のうち、 大脳皮質表

在性の興奮に基づくもの である(Morin & Steriade， 1981)。

誘発電位は、 大脳皮質の活動性 により大きく変化するため、 大脳皮質をある状態にコ

ントロールしなければならない。 麻酔の深度を判定するため次の2点 について考慮した。

第lの条件は、MLの強い単発刺激の後 に続いて約 10HZの紡錘波が 5-6回誘発されるこ

と であった(図3.12(b))。 第2の条件は、 刺激をしない時の自発性大脳皮質電場電位

のスペクトルのピーク周波数(え )が、 6波の範囲であること で、あった。 図 3.12(c)に

見られる え の値は3. 3Hz であるが、 その値は実験のたびに異なり、 平均周波数は 3.30

+0.54 (n=7 1)で、あった。

3-3-3. 長い連続した周期束l撒による誘発電位のゆらぎ

図3. 13 に示されるよう に、MLを7.8Hzの刺激周波数( 打 ) で83秒間周期刺激する

と、 刺激直後は誘発電位は抑制されるが、 約50刺激の後は、比較的安定した増強された

陰性波の応答が得られる。 約 50- 300 刺激の問の誘発電位は不規則な応答を示す。 約

300-550刺激の聞の誘発電位は、 刺激が 2回 に対してl回の誘発電位が でる 1:2位相同
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図3.13長く続く胤の周期束l臓に対する体性感覚皮質の電場電位応答.

麻酔はぺントバルビタール. ML刺激の周波数は7. 8Hz 応答は刺激直後に抑制される

が.50 番目の刺激パルスあたりから安定な応答が引き起こされる 応答パターンは時間

と共に変化する 不規則応答→1: 2ヲ|き込み(300-550番目)→1: 1引き込み(560番以降)• 

周期刺激する前の自発性電場電位振動は5リズム(2. 8Hz)が優位であるが.刺激直後の振

動はαリズム(8. 6Hz)が優位である. [1 shi zuka & Hayashi. 1996J 

期応答が生じる。 約560から最後の刺激までの誘発電位応答は、 刺激がi回に対してl

回の誘発電位がでるがその応答は不規則である。 このように最初の過渡応答を除いたML

の長い周期刺激による誘発電位の応答様式は、 不規則な応答と1: 2引き込み応答と1: 1 

の不規則応答の3つに分類する事がで、きる。一定の周波数で連続刺激しているのに何故、

誘発電位の応答様式が変化するのであろうか?

MLを連続刺激する前の自発電場電位のスペクトルのピークは6波を表す2.8Hzを示

しているが、MLの連続刺激が終わった後の自発電場電位のスペクトル・ピークはα波を

表す8. 6Hzを示す。 この事実は、 大脳皮質の活動状態を表す自発電場電位のリズムが末

梢からの入力であるMLの連続刺激によって変化を受けたためと考えられる。すなわち、

MLの周期刺激の最後の頃に見られる誘発電場電位の不規則な1: 1応答は、打/乙 がl近く

の値で相互作用した結果であると推論される。

周期刺激による大脳皮質の誘発電場電位を定量的に解析するために次のような実験
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手順と解析パラメータの決定を行った。 まず、 最初の過渡応答をのぞき、 ほぼ定常的な

1種類の応答様式が得られるように周期刺激の刺激数を300回に限定した。 大脳皮質の

自発性電場電位のえはMLの周期刺激の前20秒をスペクトル解析して決定し、行/えによ

り刺激周波数は規格化された。 また、 刺激強度は与えられた刺激電流の値ωとMLの

単一刺激による誘発電場電位が出る闇値の刺激電流値(ん)の比であるJ/んにより規

格化された。

3-3-4.利敷に引き込まれた誘発電場電位の応答

(d) 

山+w
I lUllllllllllllll1 

+ 

(c) (b) (a) 

ー

--0.4 . 

...L一一一一一ーム

。

0.4 

--0.1卜

。:
-2 。

--0.4 

。

0.4 ー

。
斗

o -1 

V (mV) 

寸7 

--0.2 
師、、‘
と
・ー
刀、』ー〉
可コ

0.2 

。

。

。

、
揖門一・ .

。

。
廷

.�-:.� 

0 
ビム

。

Vn .(mV) 

0 
ビム

。

(〉
E)
F
E

〉

来l蹴に引き込まれた体性感覚皮質の電場電位応答.図3.14

(a) 上段は応答波形 中段と下段はそれぞれ2次元アトラクタとi次元ストロボ写像

(b) 2: 2引き込み (c) 1: 2引き込み (d) 1 : 3引き込み乙=14ms. 横棒は1:1ヲ|き込み

[Ishizuka ls 縦棒は(a)に対しては2mV. (b)と(d)に対しては4mV. (c)に対しては1mV
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図3.14は、MLの周期刺激が m回毎に誘発電場電位の応答が n回起きる、n:mの引き

込み応答の波形と2次元位相空間におけるアトラクタとi次元ストロボ写像を示す。 刺

激強度1/んが1. 87で刺激周波数ぐ/�が1. 43の時、図3.14 (a)に示すように周期刺激l

回毎に誘発電場電位がl回起きる1:1引き込み応答が生じる。 周期刺激によって振幅の

異なる電場電位応答が起きた時、 誘発電場電位が起きたという判定は、 小さい電場電位

応答がいちばん大きな電場電位の振幅の約30先以上の大きさを示した場合、 電場電位応

答とする。 例えば、 図3.14(b) (1/lth= 3. 18， ぐ/乙=1. 93) に示されるように、 小さい電

場電位の振幅が大きなものの約35児である場合、 小さな応答も電場電位と判定し小さな

応答と大きな応答が交互に起きる、2:2 の引き込み応答とする。 その一方、 図 3.14 (c) 

(//ι= 1. 87，ぐ/�=2. 86) に示される

ように小さい応答の振幅が大きなも

のの約23児である場合は、 電場電位は

起きなかったと判定した。 したがって、

この応答は、周期刺激2回毎に電場電

位応答がl回起きる1 : 2の引き込み応

(a) 

答と判定される。図3. 14 (d) (// Ith = 1. 8， (b) 

ぐ/乙= 5. 29) は、 周期刺激 3回毎に電

場電位応答がl回起きる1 : 3の引き込

み応答である。

図3.14の中段は、 これらの 4つ

の引き込み応答の2次元アトラクタを

示しており、 アトラクタは閉曲線を示

(c) 
l1111111111111111111111111111111111111111111 

す。 しかしながら、 これらのアトラク (d) 

タは、すべての膨L道が重なる理想的な

閉曲線とはならずに ある幅を持った

周期軌道を示す。 この原因は、 大脳皮

質のニューロン群が完全に同期して

いないために局所的神経回路が本質

的にもつ確率論的ゆらぎに起因する

のであろう。 図3.14の下段は、 4つの

ヲ|き込み応答の1次元ストロボ写像を

示している。 刺激毎に乙=14msでサン

プルされた電場電位は、 図3.14 (a)に

示す1: 1 51き込み応答においては、対

+ 

図3.15 カオス的な電場電伽路.

(a) 1: 1と2:2引き込みの聞の領域. (b) 1 : 1と1:2 

引き込みの問の領域• (c) 1: 2と1: 3引き込みの聞

の領域. (d) 2種類の引き込みの単純な混合には思

われない 横棒はIs 縦棒は(a)と(c)に対しては

4 mV. (b)に対しては2mV. (d)に対してはlmV.

[1 shi zuka & Hayashi. 1996J 
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角線上に安定な固定 点の回りに 集まる。 また、 図 3.14 (b) と(c)に示す 2:2 引き込み応答

と 1: 2 引き込み応答では、乙=14msでサンプルされた電場電位は、 対角線に対称な 2 つ

の 点 の 集 ま り を 示 す 。 ま た 、 図

3. 14 (d)に示す1:3の引き込み応答で

は、え=16msでサンプルされた電場電

位は、 3つの点の集まりを示す。 これ

らの]次元ストロボ写像の状態点の

広がり は、 アトラクタと同様に 電場

電位の確率論的ゆらぎに起因すると

考えられる。

3-3-5. 不規則な誘発電場電位の応

笠

MLの周期刺激に よる不規則な誘

発電位の応答は次に示す4つに分類

する事ができる。 第lは、 図3.15(a)

に示すように( J/ん=3.18， が乙=

1.08)刺激が強い周期刺激の1: 1ヲ|き

込みと と2:2の引き込みの聞の領域

に見られる不規則な電場電位応答で

ある。この応答は、1: 1ーヲ|き込みと2:

2-引き込みが不規則に 現れ、 ときど

き紡錘波が現れる。第2は、図3.15(b)

に示されるように(J/Jth=2. 27， 打/�

=2.51)1:1ーヲ|き込みと1:2ーヲ|き込み

の聞の領域に見られる、 電場電位の

振幅が大きく揺らぐ1: 1ーヲ|き込みと

1:2ーヲ|き込みが不規則に生じる応答

である。 第3は、 図3. 15 (c)に示され

るように (J / Jth = 1. 8， ぐ/�=4 . 5 8) 1: 

2-引き込みと1: 3ヲ|き込みの問の領

域における、 電場電位の振幅が揺ら

ぐ1: 2-引き込みと1: 3引き込みが不

規則に生じる応答である。 第4 は、 図

(a) 
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図3.16 カオス的電場電位応答のパワースペクト

ル.

図3.15(a)一(d)のカオス応答と対応する 各々の

スペクトルは2-5回の平均 (a) 1 : 1と2:2引き込

みとの混合. 行=4Hz. (b) 1 : 1と1:2引き込みとの

混合• 1;=8. 3Hz. (c) 1 : 2と1:3引き込みとの混合.

幅広いスペク卜ルは応答が非常に不規則であるこ

とを示す 1;= 11. 1 Hz. (d)式/4のピークもあり.幅

広いスペクトルを持つ 1;=20Hz. [I shi zuka & 

Hayash i ， 1996J 
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3. 15 (d)に示されるように刺激強度1/んが2.27，刺激周波数比ぐ/乙が5. 12の時で、電場電

位の振幅が大きく揺らぐ1:1ーヲ|き込みと1: 2ーヲ|き込みと1:3-ヲ|き込み が 不規則に生じる

応答である。

図3.15 における4つの不規則な応答のパワースペクトルが 図3.16に示される。 図

3. 16 (a)のパワースペクトルは、ぐ，ぐ/2とそれらの高調波からなる。ぐはML刺激の周波

数なので、これらのスペクトル・ピークは1 : 1ーヲ|き込みと2:2ーヲ|き込みとに一致する。

このスペクトルの24の周波数成分が大きい理由は、MLの強い周期刺激により8Hzの紡

錘波が 間欠的に出現するためである。 図 3.16(b)のパワースペクトルは、九ぐ/2 とそ

れらの高調波からなり、ぐ/2付近のスペクトルが 広がっている。このスペクトルは1 :卜

引き込みと 1: 2引き込みとの間の不規則な応答の特徴をよくあらわしている。図3.16(c)

のパワースペクトルは、 1;， 1;/2 ， ぐ/3とそれらの高調波からなり、打/2 を中心にして

かなり広いスペクトルを示す。このスペクトルは1: 1-引き込みと 1 : 3引き込みとの間の

不規則な応答の特徴をよくあらわしている。 図3. 16 (d)のパワースペクトルは、1;， 1;/2， 

ぐ/4とそれらの高調波からなり、幅 広いスペクトルを示す。 このスペクトルは不規則な

(a) hu

 

(c) (d) 
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図3.17 カオス応答の2次元アトラクタと1次元ストロボ写像.

図3. 15(a)-(d)のカオス応答と対応する これらのアトラクタは見かけ上区別し

づらいが.ストロボ写像は明らかに異なる. (a). (b). (d)における写像は固定点で

の傾きが-1より負であり，不可逆関数となる. (c)の写像は多分2つの枝からなり，

間欠性カオスの特徴を表している 日shi zuka & Hayashi. 1996J 
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応答をよく特徴づけている。

図3.17は、図3. 15に示された不規則な応答から2次元位相空間(V(t)，dV(t)/dt)

上に再構築されたアトラクタとl次元ストロボ写像を示す。 これらの4つのアトラクタ

は、 幅広く広がっており、図 3. 17 (b)， (C). (d)のストレンジ・ アトラクタは見かけ上は

区別がつかない。

図3. 15 (a) -(d)の不規則な応答の1次元ストロボ写像が図3. 17 (a) -(d)下段に示され

る。 ストロボ写像の写像関数は、 電場電位が本質的にもつゆらぎによりある厚みを持つ

けれども不可逆関数を示す。 これは、 電場電位の応答の不規則さが決定論的な法則に従

っていることと、 初期値の鋭敏さをもつことを示している。 図 3. 17 (a). (b). (d)におけ

る固定点、すなわち写像関数と対角線との交点は、固定点での写像関数の傾きが-1より

も小さくなるので不安定になる。 よって、l 次元ストロボマップ上の軌道は不安定固定

点から遠ざかる。 しかしながら、 マップが不可逆性を伴った非線形なために、 遠ざ、かっ

た軌道は数回繰り返した後に再び固定点近くのどこかに戻ってくる、 そして、 軌道は再
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MLの周期来l臓に対する体性感覚皮質の電場電伽志答の相図.図3.18

白抜きの記号で示される領域は引き込み応答 塗りつぶしの記号で示される領域はカオ

ス応答 矢印は1:1引き込みから周期倍分岐してカオスヘ至るルートを示す[I shi zuka 
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び固定点から遠ざかる。 結局、軌道はマップのあらゆる所をさまようことになる。 不安

定固定点を持った写像関数の不可逆性は、MLの周期刺激に対する体性感覚大脳皮質のカ

オス的応答の疑いようのない証拠である。 図3. 17 (c)の 1次元ストロボ写像は多分2つ

の枝からなるであろう。 写像上の軌道は下の枝に沿って対角線に近づき、点Aに向かつ

てゆっくり動く。 それから、軌道は上の枝に沿って急速に対角線から離れ、下の枝へ飛

この軌道の不規則な動きは、代表的な間欠性カオスの性質を示している。び移る。

3-3-6. 誘発電場電位応答の相図

MLの周期刺激に対する体性感覚大脳皮質の誘発電場電位応答の相図が図3. 18に示

される。制御パラメータは、ML刺激に使われる電流パルスの規格化された刺激強度I/Ith

と刺激周波数ぐ/乙である。 大きな電流パルスはより多くの ML線維を興奮させ、そ の結

果、 より多くの同期したインパルスが視床一大脳皮質の神経回路網ヘ入力されることと

なる。

Oとマとムと口の記号が付けられた領域の 電場電位応答は周期的 であり、 図
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電場電位応答の入出力関係.図3.19

右上がりの直線部分は引き込み領域 平均応答周波数は2つの引き

カオス応答はこの遷移領

J/ん=1. 87. 0:グι=2.27.

込み領域の問の遷移領域で突然減少する

. : 域 で生じる. 口:グら=1. 8. 

[1 sh i zuka & Hayash i . 1996J 
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3. 14 (a)， (b)， (c)， (d)に示されるように、それぞれ1 :ト，2:2-，1:2-，1:3ーヲ|き込み応答に

対応する。 .と企と・の記号が付けられた2つの引き込み領域間の電場電位応答は不規

則であり、 カオス的応答が起きる。これらのカオス的応答は、 図 3. 15 (a)， (b)， (C)に示

されるように2種類の引き込み応答の混ざり合っ たものである。 女が付けられた 領域 の

電場電位応答は図3. 15 (d)に示されるように2種類の引き込み応答の単純な混合では な

い。 すべての種類のカオス的応答は、図3.17に示されるように、 不可逆なl次元ストロ

ボ写像によって特徴づけされる。

周期倍分岐が 矢印に沿って観察できる。 周期倍分岐の詳細は3-3- 8節で述べ る。

3-3-7. 誘発電場電位の応答周波数

図3.19は、自発電場電位のピーク周波数 え で規格化されたML刺激の周波数 ぐと平

均反応周波数 ヰとの関係を表してい

る。規格化された反応周波数 ヰ / � は、

刺激強度///thが 2.27の時、2.08以
(a) 

下の周波数範囲においては 規格化さ

れた 刺激周波数 式 / 乙 に正比例する

(破線で、つなが れた白丸)。これは、

1:ト，2:2-引き込みをあらわしてい

る。 規格化された 周波数が2. 04- 4.17

と5.21 - 5. 56の範囲における実線の

曲線 の直線部分は、 それぞれ直線

ヂグ2 と ヰイ /3 に一致する。これ

らは、 l:2-，l:3弓|き込みをあらわし

てい る。 平均 周波数は、 ある 引き込

み領域と他の引き込み領域との境目

で突然、変化する。 すなわち、 この領

域 では 刺激周波数を増大させると応

答周波数が減少す る(ヲ|き込み領域

では増大する)。不規則応答とカオ

ス応答がこの移行領域 に起きる。

3-3-8. 力オス応答の周期倍分岐

図3. 18の矢印に沿って刺激周波

数が増大すると、 図3.20 に示すよう

(b) 

(c) 

(d) 

図3.20 周期倍分岐.

図3.18の相図に矢印で示したルートで観察された

応答波形. (a) 1 : 1引き込み(b) 2: 2引き込み

(c) 2: 4引き込み(d)カオス 横棒は1s. 縦棒は

(a)に対して2皿Vで. (b)と(c)と(d)に対しては4mV.

[1 sh i zuka & Hayash i . 1996J 
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に 1:ト引き込み (周期1) 、2:2-引き

込み(周期2)、2:4-引き込み(周期4) (a) 

とカオス応答が生じる。 図 3.20(b)と

(c)に示される 2:2-引き込みと2:4-引

き込みは、 それぞれ 2つの異なった大

きさの 電場電位が 2固と4回の刺激パ

ルス毎におきる。

図3.21は、 図3.20に示された電

場電位応答のパワースペクトルである。

図3.21(a)のパワースペクトルはMLの

刺激周波数行と一致したピークとその

高調波 を示す の で 、 この応答は1:1-引

き込みである。 図 3.21 (b)にみられる

ぐとぐ/2の周波数成分とそれらの高調

波は、2:2-引き込み をよく特徴づけて

いる 、また図 3.21(c)にみられる九

ぐ/2， イ/4 の周波数成分は、2:4-引き

込みの特徴をよくあらわしている。 図

3.21 (d)にみられる幅広いスペクトル

は、カオス応答 をよく特徴づけている。
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図3.21 周期倍分岐のパワースペクトル.

お

包

缶

お

図3.22は、 図3.20に示された応

答から構築された2次元アトラクタを

示す。 l:l-， 2:2- ， 2:4ーヲ|き込み に 対

応するアトラクタはある厚みは持って

い る が閉曲線となる ( 図

3. 22 (a)， (b)， (C))。 カオス応答の不規

(a) 1: 1引き込み• 1;=5Hz. (b) 2: 2引き込み 手

6. 25Hz. (C) 2: 4引き込み• 1;=8. 33Hz. (d)カオス

打=12. 5Hz. [l sh i zuka & Hayash i. 1996J 

則な靭L道の集まりは、 図3.22(d)に示されるようにストレンジ・アトラクタを形作る。

図3. 22 (e) -(h)は、 図3.20 (a) -(d)に示す応答のl次元ストロボ写像 を示す。 刺激パ

ルスが加えられた14ms後にサンプルされた電場電位の時系列は、図3. 22(e)では対角線

上の安定固定点 に lつの集団を形成し、 図3.22のでは2つの集団を示し、 図3.22(g) 

では4つの集団を作る。 これらのストロボ写像はこれらの引き込み応答が周期1 ，2 ，4で

ある ことをよく特徴づけている。 例えば、2:4 引き込み応答の場合は、サンプルされた

電場電位は図3.22(g)に示されるように矢印で、示された順番に従って4つの集団の間を

移動する。 カオス応答の場合は、 図 3.22(h)に示されるように不安定固定点をもった不
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図3.22 周期倍分岐のアトラクタと1次元ストロボ写像.

(a). (e) 1 : 1引き込み ストロボ写像は一つの集団となる (b). (f)2:2引き込み スト

ロボ写像は2つの集団となる (c). (g)2:4引き込み ストロボ写像は4つの集団とな

る(d). (h)カオス ストロボ写像は不安定固定点を持つ不可逆関数となる 日shizuka

& Hayash i . 1996J 

可逆な写像関数を示す。

3-3-9. ストレンジアトラクタのポアンカレ断面の引き伸ばしと折りたたみ

図3.23は、 図3.22 (d)のストレンジアトラクタのストロボ的ポアンカレ断面を示す。

図3.23(j)に示されるように刺激から のサンプリング時間えが8msから26msま で変えら

れる。 図 3.23(a)一(i)は、 え を増加させた時のアトラクタの断面である。 断面は線状の

形をしており、 その形は 乙 に依存して変わる。 その断面は、 図3.23(a)一(d)に示される

ように最初のうち(8-14ms)引き伸ばされ、 つぎに図 3.23 ( e) - ( i )のように折り畳まれ

て縮む (17-26ms)、 なぜならばカオス軌道は位相空間の有限な空間に閉じこめられる

から である。 したがって、 各々の断面上の状態点は、 引き伸ばしと折り畳み過程により

混合され、 初期 の隣接した点の聞の相関は時間と共に減少する。 別の表現をすれば、 決

定論的な非線形系における初期状態の情報は時間と共に急激に失われる。 引き伸ばし過

程は、最大リアプノフ指数として定量化される。Wolfのアルゴリズム[Wo1 f et al.， 1985J 
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を使って計算された、このストレン

ジ・アトラクタの最大リアプノフ指

数は31. 2 bi ts/sである。不規則な

振動のカオス的な性質は、ポアンカ

レ断面の引き伸ばしと折り畳みに起

因する[e.g. Schuster， 1988: Baker 

& Gollub， 1990J。

3-4. 考察

。Ishizuka

10ms 

図3.23 カオス応答のアトラクタのポアンカレ断

面と引き伸ばしと折りたたみ

(a) -(i)乙を増加させた時のカオス応答(図3.20(d))

の2次元アトラクタ(図3.22(d))のストロボ的ポア

ンカレ断面 断面は線状の形をしており.その形は

乙 に依存して変わる. (a) -(d)断面は引き伸ばさ

れる. � = 8. 9. 11. 14 ms. (e)-(i)断面は.折り

畳まれて縮むTs= 17. 20 . 23. 2 4. 2 6皿s. (j) 50 

回重ねられたカオス応答. 刺激からの時間a. e. 1 

は、 それぞれ上に示された断面(a).(e). (i)に対

応する 日shizuka & Hayashi. 1996J 
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電位の振幅や潜時もバラっき、 電場電位の振幅が小さくなるのである。 同期していると

し、っても、 それは個々の錐体細胞のバースト放電の時期がほぼーヨ女しているということ

であり、 空間的にコヒーレントなニューロン集団の、活動がイ固のニューロンの活動と同

じだという意味ではない。 電場電位の変動は、あくまで、ニューロンの集団的活動の時

間的変動を意味しているのである。

これまで多くの研究者が脳におけるカオス的活動を証明しようと挑戦してきた。 例

えば、 ヒトの脳波のα波[Soong & Stuart， 1989J、 睡眠中の6波[Babloyantz et al.， 

1985: Roeschke & A 1 denhoff， 1991 J、 てんかん脳波[Bab 1 oyan tz & Destexhe， 1986: 

Frank et al.， 1990Jの相関次元が小さくそして非整数を示すことが推定された。 また、

ラット海馬スライスのFe2+に誘発されるけいれん様活動の相関次元が低次元を示すこと

が推定された[Koch et al .， 1992J。 ところが、 ローパスフィルタを通したホワイトノイ

ズ信号の相関次元の推定でも低次元を示すことから、 脳波はカオスではなく相関の残っ

た確率的ノイズであると主張する人達があらわれた [Theiler， 1986: Osborne & 

Proven za 1 e， 1989J。 このように、次元推定には未だに議論の余地があり、相関次元の結

果の解釈は難しい。

相関次元の他に、 脳波の最大リアプノフ指数もまた推定され、 指数が正になることが

示された[Babloyantzetal.， 1986: Soong&Stuart， 1989: Frank etal.. 1990: Fell 

et al.， 1993J。 しかし、 測定できるデータは有限長、 有限精度であり、 ノイズを含んで

いるので、 リアプノフ指数の推定結果の解釈もまた難しい。

結局、脳の観測データから推定された低い非整数の相関次元と正の最大リアプノフ指

数は脳にカオスが存在するという決定的な証拠にはならなかった。

海馬の錐体細胞間の輿奮性あるいは抑制性シナプス結合強度は大脳皮質や末梢など

からの入力により調節されると考えられている。 これは脳における学習の有力な仮説で

ある。 学習が進むことにより錐体細胞問の興奮性シナプス結合が増大するとすれば、 こ

れらのニューロン集団は同期化し電場電位のバースト放電が生じるだろう。 もしそうで

あれば、 ニューロン集団の活動の自由度は減少し、 その活動は決定的になろう。 この自

由度の減少はニューロン集団の活動のバライエティの減少を意味しない。 神経回路網は

非線形であるので、 ニューロン集団は入力の強さや周波数に依存して複雑な多様な応答

をすることが出来るのである。

3-4-2. ラット体也感覚皮質の周期的なML:来l朗自に対する多様な応答

この実験の麻酔状態での自発性大脳皮質電場電位すなわち局所脳波は、振幅の小さ

な約3Hzの6波(図3. 13の刺激する前)をしめす。 6波の振幅が小さいので、電場電位

に寄与するニューロン集団の同期化は比較的小さいと考えられる。 一方、 図3.12(b)に
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示されるように約10Hzの紡錘波がMLの単一刺激により誘発される。 視床一皮質回路網

におけるこの刺激に誘発されるα帯域の紡錘波は、 長い間研究されてきており[e. g. ， 

Bishop and Q'Leary 1936: Chang 1950: Steriade et al. 1990J、視床ニューロンの内

図的なリズム発生機構による振動であると考えられている[Steri ade & L 1 i nas 1988J。

刺激誘発振動の振幅が自発性電場電位のそれよりも大きいので、紡錘波乱の連続刺激の

実験を計画した時、我々は最初にこの紡錘波振動とMLの周期刺激との聞に相互作用が生

じさまざまな非線形応答がおきると予想した。ところが、実際にMLの周期刺激をおこな

うと図3.13 に示されるように刺激後数十秒間は誘発電場電位が抑制され、 その後、不規

則応答、 1 : 2ーヲ|き込み、1 : 1ーヲ|き込み応答がおきる。 この抑制は、 視床一皮質の紡錘波

の主な機能的な効果で、ある"gating function"と関係しているかもしれない( Lopes da 

Si 1 va 1991)。つまり、 紡錘波が起きている状態では、末梢から上がってくるシナプ

ス入力に反応する視床のニューロンの興奮性は減少しているので、 末梢入力は視床を通

って皮質へ到達で、きないであろう。 ところが、 連続した末梢入力は視床のニューロンを

脱分極させることにより紡錘波が消失し、末梢入力を皮質へ送ることができる。 この結

果、末梢入力である周期的なML刺激と6帯域の電場電位との相互作用が生じるのであろ

つ。

図3.18の相図の2つのパラメータの機能的な解釈は、次のようである。ひげの持続

的なあるいは周期的な屈曲は、大脳皮質に向かう途中の求心線維や中継核ニューロンに

反復した放電を引き起こす [ Zucker色Welker， 1969: Shipley， 1974: Wai te， 1973: 

Hellweg et al.， 1977: Simons， 1978J。つまり、ヒゲの機械的な刺激中に生じるML線

維の周期放電の周波数がぐに相当する。この打を皮質の電場電位の基底状態をあらわす

リズムの周波数乙で規格化したものが横軸のパラメータである。 これは、ヒゲの機械刺

激が同じ強さであっても何=一定)皮質の基底状態 乙が異なれば、 ぐ/�が変わり皮質

の応答は異なった状態を示すことを表している。また、相図の縦軸は、 興奮するML線維

の数を表しており同時に機械的に刺激されたヒゲの本数に相当する。打の範囲はヒゲの

投射経路に観察される範囲であり、 ラットが自然環境で受ける障害物によるヒゲ、への刺

激は複数のヒゲが同時にされると考えられるので、 この相図に示される応答はヒゲへの

自然刺激によって引き起こされる可能性が示唆される。

もし末梢感覚情報が大脳皮質の同期化した振動に埋め込まれているとしたら、皮質の

同期化した応答の時間パターンの多彩さは末梢感覚情報の量と質に関係して、 末梢の多

彩な情報を表現するのに都合がよい。つまり、 ある末梢感覚はそれに対応する皮質の応

答パターン、つまりアトラクタに変換される。 この変換されたアトラクタは、末梢から

の刺激が無いときにも生じる可能性がある。つまり、 視床ー感覚皮質回路網に投射して
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いる他の神経回路網に発生した同期化した振動が末梢入力の代わりとなり、 感覚皮質に

さまざまな同期化した振動パターンを発生するのである。 他の神経団路網としては、

pedunculopontine (PPT) and laterodorsal tegmental(LDT)ニューロン群[Steriade，

1990a， bJやfrontal cortex(FC)ニューロン群[Llinás et al.， 1991Jが考えられる。 肥M

睡眠中にPPT やLDTニューロンの放電頻度は30Hz前後のビート的やバースト的な増加を

示すので、 その振動とREM睡眠中の皮質のO範囲の振動とが干渉しこの論文に示された

ような変化に富んだ同期化振動パターンを創り出す可能性がある。 また、 ヒトの聴覚の

情報処理中にFCニューロン群は 4 0Hzの同期化活動を示す[L1 i nas & Pare， 1 991 ]ので、

その振動と覚醒中の感覚皮質の白波の振動とが相互作用してさまざまな同期化した振動

パターンを生じさせる可能性もある。 この仮説は、 目を閉じて集中すると、 我々が以前

経験した感覚を現実のごとく呼び起こすことができたり、 夢を見ている時の現実のよう

な感覚を説明できるかもしれない。

塚田たちは、海馬のCA1に観察される長見伊首強の大きさがシナプス入力される時間的

なインパルスパターンに依存し、 そしてOリズムに関係した同期化バースト放電が長期

増強を促進することを見いだされた (Tsukada et al.， 1994) 。 この促進が感覚皮質の

標的神経回路網たとえば感覚皮質連合野に適用できるならば、 感覚皮質の同期振動パタ

ーンに依存した連合野の神経回路網の可塑的な変化を引き起こすかもしれない。 つまり、

感覚皮質の反応パターンのちがいがそれを受け取る回路網によって長見伊首強の程度のち

がいとして評価されるのである。 このように皮質の同期振動パターンが感覚の記憶、 統

合などに関連しているという作業仮説は魅力的である。

この論文において、 我々はヒゲの感覚に関わる機能的な神経団路網の応答が決定論

的な法則に従っていて、その応答が多様な振動パターンを表すことを示した。特l之、我々

は麻酔下ではあるけれどMLの周期刺激による大脳皮質感覚野の電場電位の不規則応答

が疑いなくカオスであるという複数の証拠を示した。 カオスは一見でたらめで複雑な現

象に見えるが、 カオスは決定論な法則に従っていて、 ハッキリとした時間的内部構造を

持っている、 そして多様な性質、 初期値の敏感性、 制御可能性をもっ。 カオスのダイナ

ミックな揺らぎは本質的に確率論的ランダムノイズと異なる。 しかしながら、 皮質の電

場電位には確率論的ランダムノイズに相当する高次元の揺らぎと低次元の決定論的な振

動応答が共存し、 刺激パラメータに依存して、 カオスを含めたさまざまな振動パターン

があらわれる。 我々は、 一次感覚情報がこのようにノイズに強いダイナミックな振動構

造に埋め込まれ、 更なるプロセスにこれらの多様な振動パターンが使われる可能性があ

ることを提唱したい。
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3-5.小括

l 脳の神経回路網におけるカオス的活動の明確な証拠が得られた。

2. ラット海馬CA3スライスを2rnMペニシリンと8rnMK+ を含んだ細胞外液で潅流すると、

ニューロン集団の自発的同期化バースト放電が生じる。 この状態で、 苔状線維を周

期刺激し、CA3領域の電場電位応答を調べた。

3. 引き込みとカオス的応答が刺激パラメータに依存して生じる。 例えば、 刺激の周波

数を増大すると、1:1引き込みは1: 2引き込みを経由してカオスへと分岐する。

4. カオス的応答は幅広いスペクトル分布を持ち、 3 次元位相空間( V( t) ， V( t+ T ) ， 

V( t+2 T))上の彰L道はストレンジアトラクタを再構築する。 Wolfのアルゴリズムに

よって推定されたストレンジアトラクタの最大リアプノフ指数は正である。

5. カオス的応答から得られたl次元ストロボ、写像は不安定固定点を持つ不可逆関数を

示す。

6. CA3 の中で空間的に離れた 4 点から同時記録した電場電位応答は、 応答がカオス的

である時でさえ空間的にほぼ同期していた。

7. 内側毛帯(ML)の周期刺激に対するラット体性感覚皮質の電場電位応答を調べた。 皮

質の電場電位応答性は麻酔の深さによって変わるので、 麻酔の深さを一定にするた

めに2つの基準を設けたO一つ目はML の単一刺激によって紡錘波振動が生じること

で、2 つ目は自発的な電場電位振動(脳波) の優位な周波数成分が5波の周波数帯

域(約3 Hz) を持つことである。

8. 皮質の電場電位応答は、 上の様な条件下で、刺激パラメータに依存して引き込みやカ

オス応答を示した。 2 次元位相空間CV， dV/dt ) 上のカオス応答の軌道は、 スト

レンジアトラクタを形成し、 アトラクタのストロボ的断面は引き伸ばしと折りたた

み過程を示した。

9. カオス応答のl次元ストロボ写像は不安定固定点を持つ不可逆関数を示した。 パワ

ースペクトルは引き込みやカオス応答をよく特徴づける。 カオス応答の正の最大リ

アプノフ指数と低い非整数の相関次元は、 上に示した証拠をさらに強める。

10. 我々はカオス応答を4つに分類した。 これらすべてのカオス応答のl次元ストロボ

写像は不可逆関数を示した。 その中の一つのカオス応答は間欠性カオスの特徴を示

した。 刺激が比較的小さな所で周期刺激の周波数を変化させた場合、 周見トカオス

遷移順序が観察された。 また、 周期倍分岐が1: 1引き込み領域からカオス応答領域

へのルートに観察された。
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第4章. 脳内自己刺激にみられるリズムのゆらぎ

4-1. はじめに

第3章で述べたように、 多数のニューロンの同期化により自由度が減少した神経団

路網の刺激応答特性は、 決定論的ダイナミックスにより説明できることが分かつた。 し

かしながら、 それらの実験条件は人工的であり、 実際に機能している脳が決定論的ダイ

ナミックスに従って動作し、 カオスを含めた非線形応答を示すかどうかは分からない。

そこで、 無麻酔自由行動下のラットの脳内自己刺激行動を取り上げて電場電位リズムと

バー押しリズムを決定論的ダイナミックスの立場から解析する。

ラットが自らの辺縁系、中隔、後視床下部などを電気刺激できるようにしておくと、

学習の結果、ラットは好んで刺激するようになる。 これは脳内自己刺激と呼ばれており、

1954年にOldsとMilner [Olds & Milner， 1954Jによって発見された現象である。 これ

は脳の中に動物の行動に対する報酬や動因などの心理学的制御機構が存在することを示

Field 

Potential 

Switch 
Stimulator 

図4.1 脳内自己束止激の実験装置.

ラットがバーを押すと刺激装置からパルス列刺激が海馬 CA3に加えられる.

また、 海馬CAl領域から電場電位が記録される

nHu
 
n白
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唆している。 すなわち、 自ら行った辺縁系などへの刺激が、 報酬と満足感を与え、 それ

に続く欲求を産み、 再びバーを押してしまうというフィードバック回路ができてしまう

のである。 自己刺激の場所は、 3-2節で示したように同期化バーストが発生しやすい辺

縁系の海馬CA3に選んだ。

自己刺激によるバースト放電については、1959年にPorterら[Porter et al.， 1959J 

によって報告されているが、 それ以来あまり報告がない。 同期化したバースト放電は必

ずしも報酬には関係していないという報告[Bogacz et al.， 1965Jもあるが、 その根拠は

十分ではなく、 むしろその当時、 振動現象と海馬での情報処理の機能との関係にあまり

関心が持たれなかったようである。 従

って、 海馬の情報処理の機構と同期化

したバースト放電との関係はまだ不明

であるし、 同期化の発現機序そのもの

についても、 まだ不明な点が多い。 そ

こで、 自己刺激によって生じた海馬神

経団路の誘発電場電位リズムの決定論

的性質、 および、 繰り返し刺激による

誘発リズムの性質の変化を調べた。 ま (c) 

た、 感覚系一報酬系一動因系一運動系

を含む、 自己刺激行動のフィードバッ

ク制御系の動作を推察するために、 こ (d) 

の制御系の出力であるラット自身によ

るバー押しリズムの性質を調べた。

4-2. 実験方法

ネンブタールで麻酔したラットの

頭部を脳固定装置に固定して手術を行

い、 先端だけ剥がされたステンレス製

の双極電極(直径170凶1)を脳内に挿

入し、 電極とコネクタを歯科用レジン

で頭蓋骨に固定した。 電極の挿入位置

は海馬CA3とCA1である。 手術後の回

復に1週間程度かけ、 その後実験を行

stim 

ト-4

(a) 

ト4

、、，JED
 
，，，‘、

(e) 

uv
 
n

 
『-YEEi

 
ト一一一一一一一→

1 5 

図4.2 海馬CAlで観察される誘発電場電位リズ

ム.

(a)バー押しを学習する前 (b) - (d)学習後.自己刺

激に誘発された小振幅リズム (e)けいれん様リズ

ム[Hayashi & 1 shi zuka. 1990. 1994J 

った。 実験のシステムは図4. 1のよう
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バー押し頻度とけいれん様誘発リズムの持続時間との関係.図4.3

になっており、 ラットがバーを押すと刺激装置から200ms聞に 16発のパルス列刺激(パ

ルスの持続時間:O. 1ms)が海馬CA3に加えられる。 刺激電流の大きさは、O.2-0. 5mAで

あった。 電場電位の記録はCA1で、行った。

4-3. 脳内自己束l撒で海馬神経回路に生じた誘発電場電位リズム

4-3-1. 学習による誘発電位リズムの成長

図4.2 に自己刺激によって海馬CAl神経回路に生じた誘発電位リズムの例を示す。

自己刺激すると、 約5Hzの振動が2-3秒間続き、 さらに自己刺激の回数を重ねると突然

500ms周期でスパイクが繰り返す振動に転移する。 この振動は約20秒間持続する。 ここ

では5Hzの振幅の小さい振動をO様誘発リズム、 2Hzの振幅の大きな振動をけいれん様

誘発リズムと呼ぶことにする。 刺激が繰り返されると錐体細胞聞の結合が少しづっ強く

なっていくが、 あまり結合が強くなくても刺激によって各錐体細胞の発火のタイミング

が強制的に合わされるので、 電場電位の振動として現れる。 しかし、 互いの同期化が不

十分なため、 振動の振幅は小さく、 また、 各錐体細胞の発火の位相もかなり速くずれて

しまうので、 短い時間でリズムを持った電場電位は消えてしまう。 一方、 けいれん様誘

発リズムに見られるスパイクの幅は約25msとシャープになり、振幅はO様誘発リズムの

2倍以上になる。 これはニューロン集団が位相をよく揃えて発火していることを示して

つωnδ
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いる。結合の強さがある値を越えると、

同期化はある大きさのニューロン集団

全体におよぶと考えられ、 錐体細胞間

の興奮結合を介してのEPSPによって

約200ms間のバースト放電が生じる。

その結果、 細胞内Ca2+濃度が高くなり

Ca2+依存のK+電流により大きな過分極

が生じるため、 ニューロンに強い抑制

がかかり300msの無放電期間が生じる。

また、 このバースト放電の抑制には、 (d) I Jlnft � 

GABAAとGABAsによる錐体細胞間の抑制
一.._._

(a) 

(b) 

(c) 

結合も関わるであろう。 結局、 けいれ

ん様誘発リズムは、 同期化した錐体細

胞のバースト放電とその抑制が自律的

に交互に起きる現象である。 同期化バ

ーストの発生機序は、 3-2節の海馬ス

ライス標本に見られた自発性同期化バ

ースト放電と似ているが、 けいれん様

誘発リズムの場合は GABAA を介する錐

体細胞問の抑制が健在なため、 バース

ト放電リズムの周期は約 0.5s と短い

のであろう。

(e ) 

A巾al--
Fhd

a年ttl
q4

nu
 

10 20 

f (Hz) 

30 

図4.4誘発電場電位リズムのパワースペクトル.

(a)学習前. (b)-(d) e様誘発リズム. (e)けいれん

様誘発リズム [Hayashi & 1 shi zuka， 1994J 

4-3-2. バー押し頻度と誘発電場電位

リズム

図4.3に、 バー押しの頻度とけいれん様誘発リズムの持続時間を示す。 ラットが自

己刺激をした時、 必ずけいれん様誘発リズムが数回生じており、 両者の相関は極めて高

く、 けいれん様振動が自己刺激によって誘発されていることが明確に示されている。

4-3-3. 誘発電場電位リズムのスペクトル解析

図4.4に、 誘発リズムのパワースペクトルを示す。 。様誘発リズムのスペクトルを

見ると、2Hzと5Hzの二つの成分を持っており、5Hzの成分は錐体細胞自体のバースト周

期を反映していると考えられる。 一方、 けいれん様誘発リズムのスペクトルでは、 2Hz

に大きなピークがあり、5Hzの振動成分は消失している。図4.2(e)の波形を見ると、2Hz
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のゆっくりした電位振動で、ニューロ

ンのバースト発火が律速されると共

に、ニューロンの発火の同期化も進ん

でいるように見える。もう一つ特徴的

なことは、 。様誘発リズムに2Hzの振

動成分が既に存在することである。そ

の周波数がけいれん様誘発リズムの

周波数に一致していることから、けい

れん様誘発リズムに発展する小さな

核(ニューロン集団) がすでに出来て

いると見ることができる。 つまり、自

。Ishizuka

事芦

己刺激入力によってニューロン問の (e) 

結合が部分的に強くなる、ローカルな

コヒーレント振動 が起き始めるとい

うことを示唆している。

4-3-4. アトラクタと1次元ポアンカ

レ写像

海馬神経回路網には、興奮性と抑

制性の結合があり、これらの結合の強

さのバランスにより誘発リズムのダ

イナミックスが決まると考えられる。

図4.5に、 無刺激時の波形、 。様誘発

リズム、およびけいれん様誘発リズム

から再現したアトラクタを示す。 。様

誘発リズムから痘筆様誘発リズムに

転移する時、アトラクタの構造は大き

V(t+2τ) 

V(tt-τ) 

V (t) 

図4.5 アトラクタ.

(a)学習前 (b) - (c) ()様誘発リズム (d)けいれ

ん様誘発リズム. (e)けいれん様誘発リズムのi

周期の軌道

く変わる。図4.5(d)に示されているけいれん様誘発リズムのl周期について軌道を見る

と、 軌道は不安定固定点から大きく飛び出し、 次に振動しながら固定点に近づく様子が

よく分かる。Grassberger法で得られた相関次元はO様誘発リズムの場合4-5であり、

けいれん様誘発リズムの場合2-3である。 これは自己刺激によってニューロンが互いに

同期化し、 自由度が下がったことを示唆している。 従って、 決定論的なダイナミックス

が3次元空間の中で見えるようになったと考えられる。 図4.6に、 自己刺激によるけい

れん様誘発リズムについて求めた一次元写像が示されている。 これは間欠性カオスの特
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4-4-1. バー押しリズムと自己相似性

ラットがバーを何回も押して十分

な報酬が得られると、 ラットは満足す

るため、 その後しばらく動因が抑えら

れ、 時間がたつと動因が回復し再びバ

ー押しが始まると考えられる。 このよ

うに考えると、 バー押しの時系列パタ

ーンはランダムに見えても決定論的で

あるように思われ、 ラット自身による

バー押しリズムから、 感覚系一報酬系

ー動因系一運動系から成る自己刺激の

制御系に関する知見が得られると期待

される。 図4.7.には、ラットが自己刺激のために行った、バー押しの時系列が示されて

いる。 バー押しの間隔は不規則的で決して一様ではない。 図4.8に示すように、 時間ス

ケールを変えてバー押しリズムを見ると、 3つのパターンは間欠的で似たような時系列

パターンを示す。 このように、ラットのバー押しパターンは、決してランダムではなく、

間欠的で自己相似的である事が分かる。

8 

徴をよく示している。

4-4. ラットによるバー押しリズム

. . ・ ，
.・-T

. ' ・. -. -、. 
'. \ 
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けいれん様誘発リズムの1次元写像.
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図4.7脳内自己来l撒を行うバー押しリズムの時系列.
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4-4-2. バー押し間隔の分布とフラ

クタル次元

図 4.9は、 ラットによるバー押

しの間隔の 分布 を調べたもので、

N(t)はt秒以上の間隔の個数である。

バー押しの時系列はフラクタル的で

あり、log-logプロットした分布はl

秒以上の間隔では直線的である。 従

って、 その傾きからフラクタル次元

を求めると、約1.3となる。 さらに、

この時系列が決定論的であるどうか

を調べるために一次元写像を求めて

みたのが、 図4.10である。 かなりボ

ケているが、 ある写像の存在を示唆

している。

。Ishizuka

ハ 240 s 

12 s 4-4-3. 自己刺激の制御系とシミュ

レーション 図4.8 バー押しリズムの自己相和泊句J\ターン.
自己刺激には感覚系、 報酬系、

動因系、 運動系が関係しており、 こ

れらが図4. 11のように、一つのルー

プを形作り、 自己刺激のリズムを生み

出していると考えることができる。

ラットがバーを押して感覚・報酬

系に刺激が入ってきた時、 受けた感覚

の大きさをSと表示することにする。

刺激が入るとある一定の大きさの感

覚を感じ、 その後、 指数関数的に減衰

する。 また次の刺激が入ってくると加

、，、.Fhー司'' . 、

4炉a、‘..... 
Z 

100 

50 

10 

5 

0.1 Q5 1 

t (5) 
5 10 50 

算され、 また、 指数関数的に減衰する。 図4.9 銃則のスケールを変えたときのバ一

つまり、 こういう加重性と指数関数的 押し間隔の分布.

に減衰していく過程を考えることが

できる。 そこで、 刺激が加わった直後
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の高さを報酬と仮定し、 それが動因系

に伝えられるとする。 次に、 その報酬

に対してどれくらいの動因を起こすか

を考えてみる。 報酬が少ない時は、 動

因は当然起きないし、 報酬が非常に大

きいと、 ラットは満足して動因はなく

なると考えられる。 つまり、 報酬と動

因の関係は上に凸な関数で表される。

次に、 この動因に基づいて運動系が駆

動される。 動因が大きいとラットは何

回も速くバーを押したくなり、 動因が

小さいとたまにしかバーを押さないと

考えられるので、 バー押し間隔と動因

の関係は逆数関係になるようにする。

上のモデルのシミュレーション結

果は、図4. 11で示したパラメータαと

Tに依存し、周期的なバー押しリズムと

カオス的リズムと両方とも生じる。これ

らのパラメータを変化させたときの分

岐図を図4.12に示す。 また、 このモデ

ルがカオス的なバー押しリズムを示し

た時のバー押し間隔の 一次元写像を図4.

13に示す。 写像関数は、 鋭く尖った上

に凸な不可逆関数となり、実験で得られ

た一次元写像(図 4.10)と似ている。

実験の写像のボケは、意味の無い雑音や

実験上のアーチファクトではなく、自己

刺激のシステムに関する変数が多く、一

次元写像によって現象を捉えることが

不十分であるためと考えられる。 自己刺

激の制御系の全過程を見るには、視覚系、

嘆覚系などからの入力、脳内の化学物質、

睡眠一覚醒サイクルの影響などを考慮

しなければならないし、各部位の神経団

u 
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図4.10 バー押し間隔の1次元写像.

図4.11 脳内自己束l臓の和胸系. [林， 石塚. 1994J 
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路が学習により可塑的に変化す

ることも考慮しなければならな
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4-5. 考察

。

。

海馬を自己刺激の制御系の

中で、感覚系のーゥとして考えれ

ば、 自己刺激に対する海馬の同

期化の大きさを感覚系の応答の

大きさと捉えることが出来る。

生理学では、CA3は受けた情報が

重要であるかどうかを弁別する

所であり、CAlはCA3で選択され

た情報と既に持っている記憶情

06
 

00
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報とを照合したり、CA3 で選択された情報に何らかの修正を加えたり、 長期記憶化の手

続きを行ったりしている所であると考えられている。 繰り返し入力される情報を重要な

ものであると考えるのは自然であろう。 海馬をニューロン集団が繰り返し刺激を受ける

事により同期化する事を利用する情報処理システムと考えるならば、 同期化によって入

力された情報を抽出する事ができる。 つまり、 同期化の程度が入力情報の重要さを表し

ていると考えることが出来る。 また、 海馬のCA3における感覚情報処理の特徴は入力情

報の新しさ、 即ち以前のものと比較して変化しているかどうかを抽出する事であるとも

考えられている。 海馬においても、 多分、 多くの情報が棲み別けており、 過去に重要で

あった情報は学習して記憶されていると考えられる。 そうであれば、 既に知っている古

い情報に対しては速やかに同期化するが、 学習できていない新しい情報に対しては同期

化も速やかには生じない。つまり、新しい情報と古い情報の区別を行なうことが出来る。

けいれん様リズムは印象深い現象である。 この状態でラットは自己陶酔している

様に見えるが、 海馬神経回路網が広範囲に渡って同期化した、 かなり病的な状態であろ

う。 つまり、 自己陶酔の極致に達しているが、 ラットは全く動かなくなり、 海馬は外部

環境や内部状態に対する多様な応答が出来なくなっているようである。 そして、 この状

態から抜け出るとラットは暫くの問バー押しを止める。 海馬を外界からの信号によって

ニューロン聞の結合を強くしコヒーレントに発火する事を利用した情報処理システムで

あると考えるならば、いわゆるてんかん発作はこのシステムの大きな弱点である。多分、

脳機能に関係した活動は、 小さなゆらぎとてんかん様リズムとの中間的位置にある、 局

所的な領域に限られた同期化リズムであろう。 海馬神経団路網における局所的な同期化

リズムの形成には側抑制が重要なカギ、を握っているであろう。

4-6. 小括

ラットの海馬に記録と刺激電極を慢性的に埋め込み脳内自己刺激行動を行なわせ、

バー押しリズムとCAlの誘発電場電位を観察した。 また、 自己刺激の制御システムのシ

ミュレーションを行いとバー押しリズムの実験結果と計算結果を比較検討した。

1. 海馬CAlで観察された誘発電場電位リズムは、 バー押しの学習が進むに連才川、振幅

。様リズムから大振幅けいれん様リズムへと移行する。

2. けいれん様誘発リズムとバー押しリズムの頻度には強い相関があり、 けいれん様リ

ズムが脳内自己刺激により誘発されていることが明確になった。

3. けいれん様誘発リズムからストレンジアトラクタが再構築され、 そのi次元ポアン

カレ写像は間欠性カオスの特徴をよく示している。
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4. バー押しの時系列パターンは間欠的で自己相似的であり、 観測のスケールを変えた

時のバー押し間隔の分布から求めたフラクタル次元は約1.3であった。

5. 自己刺激行動を感覚系、 報酬系、 動員系、 運動系からなるフィードバック系として

表現したモデルのシミュレーション結果は、 制御パラメータに依存して周期的なバ

ー押しリズムとカオス的リズムを生じる。

6. 自己刺激モデルがカオス的なバー押しリズムを示したときのバー押し間隔の1次元

写像は、 鋭く尖った上に凸な不可逆関数となり、 実験で得られた1次元写像と似て

いる。
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第5章. ゆらぎ刺激の効果

5-1. はじめに

中枢神経系のニューロンは孤立して存在しているのではなく、 互いにシナプス結合

してネットワークを構成している。 しかも、 一個のニューロンには数千個以上の多数の

シナプスが存在する[Tromma1d et a 1. 
I 

1995J。 このようなネットワークに組み込まれた

ニューロンを考えた場合、 ニューロンに一つのシナプスを通してのみ信号が入って来る

というのではなく、 周囲のニューロンからたくさんのシナプスを通して様々な信号が入

って来ると考えるのが自然であろう。 そのようにたくさんのシナプスを通してニューロ

ンに到達するインパルス信号が互いに同期していなければ、 受け取り手のニューロンか

ら見た信号は、 一般には時間的にランダムであり、 中心極限定理に従ってガウス過程で

あると考えるのがもっともらしい。 つまり、 たくさんのシナプスに入力されたインパル

スを重ね合わせたインパルス列はガウス過程であり、 単位時間にニューロンに到達する

インパルスの数はガウス分布になると考えられる。 このような確率論的にランダムな入

力信号に対して決定論的なペースメーカーニューロン活動はどのように応答するのであ

ろうか。 また、 第二章と第三章で述べた、 単一ニューロンや神経回路網で発生するカオ

スを含めた多彩な時間パターンは、 それが投射する次の神経回路網に対してどのような

効果を及ぼすであろうか。

5-2. ニューロンの自発放電に対するゆらぎ刺激効果

5-2-1. 実験方法

実験にはイソアワモチ・ ペースメーカーニューロンを用い、2-3節で述べた方法に

より細胞内通電と記録を同時に行った。 ペースメーカーニューロンに刺入したガラス微

小電極を通じて細胞体に流した適当な大きさの直流バイアス電流によってニューロンを

特定の自律放電状態にセットし、 ランダムパルス電流刺激に対する応答を観測した。

数値計算に用いたニューロンモデルは、2-4-4節で述べたイソアワモチ・ ペースメ

ーカーニューロンのモデルである。

5-2-2. ペースメーカーニュー口ンのランダム刺激に対する応答と1次元写像
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ス列刺激による放電パターンの変化.力一二ユーロンに対するランダム電流パル

ス列刺激の効果.
(a)周期lの自律放電パターン(b)周期2の白

(c)カオス的自律放電バター

(d)周期3の自律放電パターン.

図5. 1は、 ペースメーカーニューロンの細胞体に適当なDCバイアス電流を流して

周期2の自律放電状態 (図5. 1 (a) ) にしておき、 過分極性のランダム電流パルス列で刺

激した時のニューロンの応答波形である。 応答波形は不規則なカオス的自律放電状態に

移行している。 図5. 1 (b)は、 図 5. 1 (a)の応答波形の下に横棒で表示した部分の拡大図

である。 ランダム電流パルス列によりペースメーカーニューロンの膜電位が小刻みに揺

律放電パターン.

ン.

(a)過分極ランダムパルス列の平均周波数は

(b) (a)の横棒の部分の拡大図.10Hzである.

らいでいるのがよく分かる。 図5.2は、 周期2の自律放電状態のペースメーカーニュー

ロンに脱分極および過分極のランダム電流パルス列刺激を与えたときの応答波形である。

この場合、 ランダム電流パルス列の平均周波数は一定であり、 図5.2 (a)は脱分極パルス、

図5.2(c)と(d)は過分極パルスである。 ランダ、ム電流パルス列刺激によって、 周期2か

つ'un叫.U
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図5.4 カオス的自律放電状態にあるニュー口

ンモデルのランダムパルス列刺激に対する応

答の相図.

ら周期1 (図5.2(a)).カオス (図5.2(c)) .周期3 (図5.2(d))の放電パターンに分岐

していることが分かる。 放電パターンの変化を明確にするため、 それぞれの自律放電の

3次元位相空間上のアトラク夕、l次元ポアンカレ写像、 スパイク間隔のi次元写像を

図5.3に示す。 これらのl次元写像は多少ボケているが、2-4節で述べたペースメーカ

ーニューロンの自律放電パターンの性質をよく表している。

5-2-3. ニューロンモデルのランダム刺激に対する応答と相図

図5.4にカオス的な自律放電をしているニューロンモデルをランダム電流パルス列

で刺激した時の応答の相図を示す。 電流パルスの振幅が小さい場合(く5nA)は、脱分極

性の電流パルスに対してカオスから周期2に分岐し、 過分極電流パルスに対してはカオ

スから周期3に分岐するのが特徴である。 図5.5にランタゃム電流パルス列の平均周波数

を 4Hzに固定して電流パルスの振幅を変化させた時の自律放電の波形を示す。

このような分岐現象が生じる理由は次のように考えることができる。 電流パルスの

η、υnu.U
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図5.6 図5.5の各波形から求めたアトラク

夕、1次元ポアンカレ写像、 スパイク間隔の1

次元写像.

振幅が小さくその時間加重が興奮の関値を越えない場合、 入力パルス列のパターン自体

がニューンの活動に与える影響よりは、 むしろ、 パルス電流に対する応答(シナプス電

位に相当する)がニューロンの大きな膜容量と膜抵抗により積分され、 平均電流のよう

な効果を与える。 そのため、 細胞体にDC電流を流した時と同様な分岐現象が生じると

考えられる。

この分岐の様子は入力電流パルス列の平均周波数にも依存する。 平均周波数が低い

と自律放電のカオス的性質がほとんど影響されずに残る。 しかし、 平均周波数が自律放

電の平均周波数の1.5�3倍程度になると、 応答波形を積分する効果が顕著になり、 周

期2や周期3への分岐が生じる。 さらに入力電流パルス列の平均周波数が高くなると応

答波形の積分効果はさらに大きくなるため、 小さな電流パルスでも周期2や周期3へ分

岐することが出来るようになる。

刺激電流パルスの振幅が大きくなると、 刺激の平均周波数の限られた領域で、 自律

放電はランダ、ムな刺激電流パルス列に引き込まれる。 しかし、 活動電位の振幅はかなり
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揺らいでいる。

刺激電流パルスの振幅が5� 15nAの領域は、 パルス電流に対する応答の積分効果が

主に現れる領域から刺激パルス列への引き込みが生じる領域へ移り変わる所である。 こ

の領域では、 ニューロンの自律放電はランダム刺激のパターンの影響を受けるようにな

るが、 ランダムパルス列刺激に引き込まれることもない。 この領域での自律放電の揺ら

ぎは決定論的ではない。

5-2-4. ニュー口ンモデルのアトラクタと1次元写像

図5.6は、 図5.5の応答波形について3次元位相空間に埋め込んだアトラクターと

l次元ポアンカレ写像および、スパイク間隔のi次元写像を求めたものである。 過分極性

パルス列刺激で周期3の放電パターンが生じ、 脱分極性パルス列刺激で周期2の放電パ

ターンが生じていることがよく分かる。 また、 大きな脱分極性パルスに引き込まれた状

態では、 スパイク間隔はランダム刺激パルス列にほぼ引き込まれているが、

振幅は間欠的に揺らいでいる。

スパイクの

5-3. 海馬神経団路に対するゆらぎ束リ激効果

5-3-1. 実験方法
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図5.8 海馬CA3における苔状線維のカオス的バースト刺激に対する応答波形.

30秒にl回の頻度で苔状線維を刺激して得られるCA3の誘発電場電位応答に長期増強

(LTP)が見られる. 下のトレースは上のトレースのa， b，cの部分の拡大図である
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図5.9 海馬CA3における誘発電場電位のLTPと自発性の同期化バースト放電の増加.

5分と30分の所でカオス的バースト刺激(平均パルス間隔: 50ms， パルス数: 100， パルス

の持続時間: O. 1皿s， 刺激強度: 50μA) がなされた.
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実験には海馬スライス標本を用い、3-2-1節で述べた方法により CA3領域から細胞

外ガラス電極により電場電位を記録した。潅流液のr濃度は 3帥!とした。この環境では、

CA3に自発的な同期化したバースト放電は ほとんど起きなかった。ところが、長期増強

(LTP)を起こすような苔状線維の高頻度刺激を行うと、CA3領域に自発的な同期化バース

ト放電が誘発される。この状態で、苔状線維を刺激すると、 CA3に誘発される同期化バ

ースト放電の頻度が変化する。 CA3の応答の評価には、自発的な同期化バースト放電頻

度と苔状線維刺激に誘発される同期化バースト放電頻度の比率を用いた。比率をとった

理由は、自発的な同期化バースト放電の頻度が標本毎、あるいは実験毎に異なるからで

ある。苔状線維刺激に用いた入力信号は図5.7に示すカオス的バースト信号、ガウシア

ン・ランダム信号、および周期的な信号の3種類である。これらのパルス信号の平均間

隔は、150. 300. 500. 7 00msとした。

5-3-2. LTPと自発的な同期化バースト放電

図5.8に示すように、30秒

にi回の頻度で苔状線維を刺激
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奮結合に関わるシナプスにもLTPが起きたことを示唆している。
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5-3-3. 各種パターン刺激にたいする同期化バース卜放電の応答

入力信号パルスの平均間隔が 300ms の場合、CA3はカオス的バースト信号に対して

よく応答する(図5. 10)。 一方、 不規則ではあるが、 あまりバースト状にはなっていな

いガウシアン・ ランダム信号に対しては、CA3 はあまり応答しない。 また、 周期的な信

号に対しては、CA3は最も応答しない。

5-3-4. 刺激パルスの平均

間隔と同期化バースト放電

頻度

3種類の入力信号パル

スの平均間隔を変化した場

合の刺激パターン依存性を

図5. 11に示す。 パルスの平

均間隔が300"-'700msの範囲

では、CA3はカオス的バース

ト信号に対して最もよく反

応する。パルス間隔が 150ms

と短くなると、 カオス的バ

ースト信号とガウシアン ・

ランダム信号に対する応答

頻度はほとんど変わらなく

なる。 また、 周期的な信号

はこの場合においても応答頻度は一番低い。さらに注目すべき点は、パルス間隔が 500ms

の時のガウシアン・ ランダム信号と周期的な信号に対するCA3の応答です。CA3の自発

的な同期化バースト放電が、 これらの入力信号により抑制されるのです。 しかし、CA3

はカオス的バースト信号に対してはよく応答し、 同期化バースト放電頻度は増加する。

以上のように、 入力信号の平均のパルス間隔 は同じであっても刺激パターンが異なれば、

CA3の応答は著しく異なるのである。

CA3がカオス的バースト信号に対して最もよく反応する理由は次のように考えられる。

CA3 が自発的な同期化バースト放電をしている場合、CA3神経団路網は、 錐体細胞集団

が同期して発火する興奮相と、 その後の抑制相からなるリズム活動を示す。 この抑制相

に苔状線維からのシナプス入力が入った場合、 錐体細胞は発火しにくいであろう。 とこ

ろが、 興奮相にシナプス入力が入った場合は、 錐体細胞は発火しやすいと考えられる。

つまり、CA3 に同期化パースト放電が起きていると、CA3回路網のシナプス入力に対す
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る応答性がいつも同じではなく変化しているので、 効率よくCA3に同期化バースト放電

を誘発するには、 連続的なシナプス入力よりもバースト的な入力が好ましいと考えられ

る。 カオス的バースト信号は、 数発のパルス集団を形成しており、 かなり長いバースト

間隔が存在するので、 同期化バースト放電の抑制相に入力する機会が少ないであろう。

また、 カオス的バースト信号に含まれる数発のパルス集団中のパルス間隔は平均のパル

ス間隔より短いので、 シナプス加重が効率よく生じると考えられる。

5-5. 考察

イソアワモチペースメーカーニューロンの細胞体を直接ランダムパルス列刺激する

ことにより自律放電パターンが分岐した。 また、 ニューロンモデルを用いた数値計算結

果においても、 電流パルスの高さが5nA以下の場合は、 ランダム電流パルス列刺激によ

りニューロンの自律放電パターンが様々に分岐することが分かった。 実験とシミュレー

ションの両方において、 単一電流パルスによって生じる膜電位変化は僅かであり、 単独

パルスでは興奮のしきい値を越えない程度の大きさである。 従って、 ランダムなシナプ

ス入力によって生じるシナプス電位は積分され、 そのDC成分によってニューロンの活

動状態が制御されると考えられる。

中枢神経系は非線形振動子が互いに結合されたネットワークであり、 各ニューロン

の振動状態は周囲のニューロンからの入力の頻度によって制御されていると思われる。

実際、 機能している晴乳動物の脳のニューロン活動を観察すると、 絶え間のないシナプ

ス入力が記録出来る。 この確率論的ゆらぎによるバックグランド的制御機構は、 晴乳動

物の脳の活動状態を制御するために使われている可能性がある。

平均パルス間隔が300ms以上のとき、 海馬CA3はカオス的バースト信号に対して最

もよく反応する理由はつぎのように考えられる。 海馬神経団路は興奮性にも抑制性にも

結合されているので、 入力が入って来て二ユーロン集団が同期して発火すると、 その後

に抑制がかかり、 入力に対する応答性が低くなる(アダプテーション)であろう。 周期

的な入力信号の場合、 パルス間隔は均一であり、 次から次にインパルスがCA3に入って

くることになる。 従って、CA3 の同期化バーストのアダプテーションが起きているタイ

ミングに刺激パルスが入力されやすい。 ところが、 カオス的バースト信号にはかなり長

いパルス間隔が存在するので、CA3 のバースト放電のアダプテーションがはずれ回復し

た頃にうまく入力パルスが入る。 要するに、 このようなカオス的バース卜信号に対して

は、 いつも神経回路は新鮮にその信号を受け止めて活動するが、 周期的な信号に対して

は、 アダプテーションが起きやすく反応性が低いであろう。 多分、 中枢神経系には多様

な信号をうまく作り出す機構があり、 信号の形を選択することにより、 次のニューロン
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をどのように活動させるかを決めているのであろう。

5-6.小括

1. 自律的に放電しているイソアワモチ ・ ペースメーカーニューロンに対して確率論的

にランダムな入力信号を加え、 ニューロン活動がどのように変化するかを実験的お

よびシミュレーション的に調べた。

2. ペースメーカーニューロンは、 過分極および脱分極ランダム電流パルス列刺激によ

り自律放電パターンが様々に分岐した。これは2-4節で述べたDC刺激に対する応答

に対応する。 また、 シミュレーションにおいても、 電流パルスの高さが5 nA以下の

場合は同様の結果を得た。

3. 海馬CA3の脳切片を用い、CA3神経団路網における苔状線維束のパルス列刺激に対

する応答を調べた。 パルス列の信号パターンには、 周期 l、 ガ ウシアンランダム、

カオス的バースト信号の3種類を用い比較検討した。

4. 3帥f K+を含んだ細胞外潅流液中の海馬CA3は、 実験開始時に自発的同期化バースト

放電をしないが、 カオス的バースト信号刺激によりCA3の自発的な同期化バースト

放電が引き起こされる。 このとき同時に、30秒にl回の頻度で苔状線維を刺激して

得られるCA3の誘発電場電位応答に長期増強が観察された。

5. 刺激パルス列の平均パルス間隔を同じにして、CA3 の同期化バースト放電頻度の刺

激信号パターン依存性を調べた。 その結果、 カオス的バースト信号が最も効率良く

CA3同期化放電の頻度を増加させた。
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総括

神経系に見られるゆらぎ現象を確率論的、 決定論的立場から観察し解析した。2 つ

の見方は決して切り離して考えることは出来ないので、 ゆらぎ現象を考察するときは常

にこの2つの見方を忘れてはならない。 この論文の内容の8割が決定論的見方で占めら

れているのは、 私が決定論的な見方に引き込まれ、 魅了されたからである。 特に、 複雑

な、 ダイナミックなゆらぎ現象を決定論で説明できるカオス理論は魅力的であり、 多様

な性質、 初期値の敏感性、 制御可能性をもっているので、 脳の情報処理を考えていく過

程で、 カオス理論は必要であろう。

神経系は多くの要素から構成されており、 その一つ一つを明らかにしてこそ全体を

理解できるという要素還元主義的思考は、 今日の目断斗学研究の考え方の主流である。 し

かし、 一方では構成要素すべてが分かったとしてもシステム全体の働きが分かることは

無いともいわれている。 システムを構成する各要素が線形結合だけで成り立っていれば、

そこには重ね合わせ麗命が成立し、 システム全体を簡単にお主できる。 これは、 第l章

で、述べた単一ニューロンに見られる膜電流ゆらぎが確率論的な考え方で説明できた事実

と対応する。 しかし、 神経系を構成する基本要素で、ある単一ニューロンだけを見ても、

そこに存在する多くのチャネルが膜電位を介して非線形結合し、 そこでは重ね合わせ理

論が成立せず複雑な活動を示す。 この複雑なダイナミックスは、 第2章で述べたように

決定論的な記述により説明できる。

第3章では神経回路網を構成する要素、 すなわちニューロンが、 シナプス結合を介

して非線形結合し、 多様な活動を作り出すことが明らかになった。 神経回路網は非常に

多くのニューロンで構成された相当自由度の大きなシステムと考えられ、 確率論的取り

扱いが必要になると思われたが、 決定論的ダイナミックスの立場から捉えることが出来

たのは驚きであった。 さらに、 第4章で述べたラットの自己刺激行動も決定論的記述が

可能なことが示唆されたことは、 我々非線形科学者に脳の決定論的理解の可能性を提示

し、 希望を持たせる。

この論文で示したように神経系は確率論的、 決定論的な多様な活動を示すのである

が、 その多様性が脳における情報処理過程でどのように役立つているのであろうか。 こ

の答えは現在のところ明らかではないが、 第5章で述べた確率論的シナプス入力を想定

した平均電流としての効果と時間的パターンの違いによるシナプス伝達効率の違いに見

られるような現象は、 これからの脳における情報処理の研究を進めるにあたり重要なカ

ギになるであろう。
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