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Neural assemblies in the cortical microcircuit can sustain irregular low-firing rate spiking activity without any
external inputs. On the other hand, neurons exhibit rich evoked activities driven by sensory stimulus and both
activities are reported to contribute to cognitive functions. In this paper, we reveal the neural network model which
can achieve these activities depending on the presence of external input. Coexistence of these activities indicates
an efficient information processing with representing prior knowledge by spontaneous activity.

1. はじめに
皮質局所回路の神経細胞集団は，外界からの刺激を受けるこ

となく発火率の低い不規則な活動を維持する [Hromádka 08]．
Teramaeらは神経細胞間の結合強度の分布が対数正規分布に
従うという特徴を利用することで，皮質局所回路の不規則自発
発火活動を再現する Strong sparse and weak dense (SSWD)

モデルを提案した [Teramae 12]．
一方で，感覚刺激やトップダウン信号など様々な入力に対

し，皮質局所回路は多様な誘起活動を示す．第四次視覚野の
ニューロンは視覚刺激によっておよそ 40–100 Hzのガンマ波
と呼ばれる集団的な振動発火を示す [Fries 01]．ガンマ波の集
団振動は注意，記憶，知覚，物体認知における結びつけ問題な
ど，様々な認知機能に関わっているとされる [Ray 15]．また，
自発発火活動の発火パターンが入力による誘起活動のパターン
を制限するというサンプリング仮説を支持する結果が多数報告
されており [Berkes 11]，皮質局所回路が示す自発発火活動と
誘起活動の関係を明らかにすることは重要である．しかし，外
部入力の有無に対して自発発火活動と集団振動の 2 つの現象
を両立できる単一の回路モデルは未だ明らかになっていない．
本研究では不規則自発発火活動を外部入力なしに維持でき

る SSWDモデルが外部入力駆動で前述の誘起活動を示すこと
を報告する．SSWDモデルにおいて興奮性の外部入力駆動で
ガンマ波に相当する集団振動が見られた．また，ニューロン毎
の発火頻度は自発発火時の発火頻度を反映しており，サンプリ
ング仮説を示唆する結果であった．以上の結果から，本モデル
が自発発火時の発火特性を反映した同期発火活動を示すことを
明らかにした．自発発火活動が外界に対する事前知識を表現す
ることで，神経回路上の情報処理に影響を与えることができる
と示唆される．

2. モデル
本研究では自発発火活動を示す神経回路モデルとして以下

の 2式で表わされる SSWDモデル [Teramae 12]を用いた．

連絡先: 岡田真人, 東京大学新領域創成科学研究科,
okada@k.u-tokyo.ac.jp

dv

dt
=− 1

τmX
(v − VL)− gE(v − VE)− gI(v − VI), (1)
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+GX,ext

∑
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δ(t− sext). (2)

ここで Eq. 1は電位変化であり，τm は膜時定数，VL, VE , VI

はそれぞれ漏洩，興奮性，抑制性シナプス後電位を表す．膜容
量で正規化された興奮性と抑制性のシナプスコンダクタンス
gE , gI ms−1 は Eq. 2のダイナミクスに従う．ここで δ(t)は
デルタ関数であり，Gj , dj , sj はそれぞれ結合強度，シナプス
伝達遅れ，j 番目のニューロンからのシナプス入力のタイミン
グを表す．
興奮性-興奮性結合強度の値は静止膜電位から計測される

EPSP(興奮性シナプス後電位)の値が対数正規分布に従うよう
に決定した．簡単のため，それ以外の結合強度は定数とした．
また外部結合の結合強度であるGX,extはシナプス後電位が 10

mVとなるように定数で与えた．このように定義されたニュー
ロンモデルを用いて，興奮性，抑制性ニューロンの数をそれぞ
れ 10000と 2000，結合確率をそれぞれ 0.1，0.5としたランダ
ムネットワークを構築した．
本研究では外部入力として各ニューロンに対して独立に興

奮性，抑制性のスパイクを与えた．i番目のニューロンに対す
る外部入力の平均発火頻度 λi を独立にサンプルした．興奮性
ニューロンの発火頻度分布は生理実験の報告 [Hromádka 08]

から対数正規分布に従うことが知られているため，

p(λi;µ, σ) =
exp(−(log λi − µ)2/2σ2)√

2πσλi

,

を発火頻度分布として用いた．ここで示す対数正規分布のパラ
メーター µ, σ は λi の平均 E[λ]，及び分散 V [λ]を用いて，

µ = log
(E[λ])2√

V [λ] + (E[λ])2
, (3)

σ =

√
log

(
V [λ]

(E[λ])2
+ 1

)
, (4)
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図 1: 入力駆動の集団振動．スパイクのラスタープロット (上
段)とニューロン集団の同期発火率 (下段)．図中，赤は興奮性
ニューロン，青は抑制性ニューロンを示す．

で表される．本研究では，E[λ], V [λ]をコントロールパラメー
ターとして，Eq. 3, Eq. 4 に従って µ, σ を決定した．なお，
V [λ]はすべての実験条件で 10.0に固定した．前述の式で与え
られる平均入力発火頻度を用いて，それぞれのニューロンにつ
いて独立にポアソン過程でスパイクを生成し与え続けた．外部
入力のシナプス後電位は興奮性，抑制性に関わらず一様に 10

mVとした．

3. 結果
図 1に SSWDモデルの外部入力に対する応答を示す．図下

部 1000–1200 msの黒線が示す時間に外部入力を与えている．
図上段のラスタープロットより，SSWDモデルは外部入力が
全く与えられない場合においてもまばらなスパイクが見られ，
不規則な自発発火活動が維持されていた．これに対し，外部
入力が加わることでニューロンの発火パターンに縦方向の縞
模様が現れ，ニューロン集団のレベルで発火が振動していた．
なお，外部入力のパラメーターは発火頻度分布の平均発火頻度
E[λ]を 6 Hz，分散 V [λ]を 10とした．ここで示した振動状態
を定量化するために，単位時間あたりの発火しているニューロ
ンの割合を表す同期発火率を計算した結果を図 1下段に示す．
自発発火時の同期発火率は興奮性集団・抑制性集団共に不規則
に変動しているのに対し，入力条件では明確に特定の周期で変
動していた．その周波数は 70–100 Hzにピークを持ち，ガン
マ波に相当する周波数だった．また，その同期発火率は低く，
特に興奮性ニューロンは同時に発火するニューロンの割合は 1

割に満たなかった．個々のニューロンの不規則性を維持したま
ま集団レベルの振動現象が現れることが明らかになった．外部
入力によって複数のニューロンの発火タイミングが時間的に揃
うことから，結びつけ問題を議論できるモデルであることが示
唆された．
図 2は SSWDモデルの発火頻度分布の外部入力に対する頑

健性を検証した結果である．図 2(a)は興奮性ニューロン集団の
発火頻度分布を対数軸上にヒストグラムで表している．自発発
火状態でニューロン集団の発火頻度分布が対数正規分布に従う
ことが Teramaeらによって報告されているが [Teramae 12]，
図中赤いヒストグラムで示すように外部入力を与えた条件でも
同様に対数正規分布が維持されていた．またこの時の個々の
ニューロンの平均発火頻度を散布図で図 2(b)に示す．図 2(b)

では横軸に自発発火時の発火頻度，縦軸に外部入力を加えた
際の発火頻度を取って個々のニューロンごとにプロットした．
自発発火時の発火頻度と外部入力時の発火頻度には両対数軸上
で強い線形関係があった．線形回帰を行ったところその傾きは

図 2: 発火頻度分布の入力に対する頑健性．(a): 自発発火時
(黒) と外部入力時 (赤) の興奮性ニューロンの発火頻度分布．
図中黒線は対数正規分布のフィッティング．(b): 自発発火時
と外部入力時のニューロン毎の発火頻度の関係．

0.67であり，r2 = 0.81であった．この結果から，SSWDモ
デルでは誘起活動時の発火頻度は自発発火時の発火頻度を反映
していることが明らかになった．個々のニューロンへの平均入
力発火頻度は回路内の発火頻度分布とは独立に与えたため，外
部入力よりも回路の結合のランダムネスによって内存的に個々
のニューロンの発火頻度が決定されていることが示唆された．
この結果は自発発火時の発火パターンが誘起活動時の発火パ
ターンを制約するサンプリング仮説を示唆していた．

4. 結論
本研究では，不規則自発発火活動を示すことで知られる

SSWD モデルの外部入力に対する応答をシミュレーション
から明らかにした．SSWDモデルにおいて，興奮性の外部入
力駆動でガンマ波に相当する高周波の集団振動が誘起された．
複数のニューロンの発火が自律的に揃う結果から，物体認知の
結びつけ問題を解決する可能性が示唆された．また，その時の
個々のニューロンの発火頻度は自発発火時の発火頻度を反映し
ていた．これは自発発火時の発火パターンが誘起活動時の発火
パターンを制約するサンプリング仮説を示唆する結果である．
以上の結果から，SSWDモデルは自発発火の際には再帰結合
の結合構造から決まるパターンでランダムに発火し，外部入力
が入ることで，そのパターンを反映した同期発火で情報を表現
することが可能であると考えられる．自発発火活動が外界に対
する事前知識を表現することで，神経回路上の情報処理に影響
を与えることができると示唆される．
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