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STDPによるシナプスパターンの競合と調節のメカニズム
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あらまし シナプス増強と減弱のバランスした加法的なスパイクタイミング依存学習則 (STDP)には，入力シナプス
パターンを競合させる効果と，シナプス全体のバランスを調節する効果があることが知られている [1]．一方，ある種
の乗法的な学習則ではどちらの効果も示さないことが知られている [2], [3]．本稿では，STDPにおけるシナプス競合
と調節のメカニズムを明らかにし，競合・調節の有無の組合せ 4通りをすべて実現する乗法的な学習則を提示する．
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Abstract An additive rule of spike-timing-dependent synaptic plasticity (STDP) automatically achieves synaptic
competition and activity regulation, where synaptic balance is moderately regulated to control the post synaptic
activity [1]. On the other hand, a multiplicative STDP rule can not achieve the synaptic competition nor the synap-
tic regulation [2], [3]. It is not clear what type of STDP rules can achieve synaptic regulation and how it is related
to synaptic competition. Here we clarify the mechanisms of synaptic regulation and propose multiplicative STDP
rules which can acheive synaptic regulation.
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1. は じ め に

自己組織的にシナプス伝達効率が変化する神経回路網を考え

たとき，ニューロン集団の活動度が妥当な範囲に収まるために

は，シナプス全体のバランスを保つことが必要である．特に，

Hebb 則のような正帰還が働く学習則を考えた場合，pre側の

ニューロン集団の活動度が上昇すれば，シナプス伝達効率が強

まり，post側のニューロン集団の活動がさらに上昇するという

結果をもたらす．Hebb 則を用いた回路形成モデルでは，この

ような活動度の発散を抑えるために，陽にシナプス総量を正規

化したり，共分散学習のような活動度の長時間平均に依存した

学習則を考えたり，長い時定数をもつ抑制性ニューロン集団を

用いて直接活動度の発散を抑えたりという方法がとられてき

た．つまり時間的もしくは空間的に大域的なルールが導入され

てきた．

それに対し，Songら [1]は，シナプス増強と減弱のバランス

がとれたスパイク時刻依存シナプス更新則を適用すると，Hebb

則の特性であるシナプス間競合を実現しながら，自然にシナプ

ス全体のバランスが調節され，活動度が一定の範囲に保たれるこ

とを報告した．このようなシナプスをはさんだ両側のスパイクタ

イミングに依存するシナプス可塑性 (Spike-timing-dependent

plasticity, STDP) は，皮質や海馬のスライスや培養系で見つ

かっている [4], [5]．STDP更新則は時間的にも空間的にも局所

的なルールであり，彼らの報告は，活動度の制御に必ずしも大

域的なルールが必要ではないことを示している．

Song ら [1]は，シナプス増強や減弱がそのときのシナプス効

率の大きさに依存しない加法的なルールを適用している．一

方，海馬の培養系では，シナプス増強 (LTP)はほぼ一定である

ものの，シナプス減弱 (LTD) についてはシナプス効率にほぼ

比例するという結果が報告されている [5]．これを受けて，van

Rossumら [2] は，シナプス減弱 (LTD)の大きさがシナプス効

率に比例するような乗法的なルールを適用した結果，Song ら

のようなシナプス分布の競合や調節が起らないことを示した．

また Rubin ら [3] は，シナプス増強 (LTP) にも乗法的なルー
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ルを適用し，同様に競合の効果も調節も起らないことを示した．

これらの結果から，一見，シナプス競合やシナプス調節の現

象は加法的なルール特有の現象であり，乗法的なルールでは競

合も調節も起らないのではないかと考えられる．本稿では，シ

ナプス競合とシナプス調節のメカニズムを解説しながら，本当

に競合や調節が加法的な STDP ルールに特有の現象なのかど

うか検討する．

なお本稿では，シナプス変化のダイナミクスを表す Langevin

方程式を導き，その形のみから，定常状態のシナプス分布の性

質を定性的に議論する．もちろん対応する Fokker-Plank 方程

式を解き，定常分布を厳密に解くことは可能である [6]．しか

し，ここでは定性的な説明が目的であるため，解析的な定常分

布を求めることはしない．

2. モ デ ル

ここでは [1]～[3], [6]と同様に，1 つの Leaky integrate-and-

¯re ニューロンが多数の preニューロンから入力を受けている

場合を考える．Pre側には N 個の興奮性ニューロンが存在し，

ある一定の発火率 ¸pre で独立にランダム発火する．さらに NI

個の抑制性ニューロンも存在し，ある一定の発火率 ¸inh で独

立にランダム発火する．この入力に従って，post ニューロンは

発火し，pre側と post 側で発生したスパイク時刻に依存して，

シナプス伝達効率が変化する．ただし，抑制性シナプスの伝達

効率は変化しないものとする．

伝達効率 w のシナプスの pre側と post側のスパイクがそれぞ

れ tpre; tpostで発生したときの伝達効率変化をW(w; tpost¡tpre)
とする．スパイク時刻 tpre < tpost のときのみ両スパイクの間

に因果関係が存在するため，tpre < tpost の領域を因果 (causal)

領域と呼ぶことにする．それに対し tpre >= tpost の領域を 非因

果 (acausal)領域と呼ぶ．

これまで調査されている STDP ルール [1]～[3]は以下の場合

に対応する．

Song et al.(2000) [1]:

W (w; t) /

8
<
:
sce¡scjtj (t > 0 : causal side)

¡(1 + ²)sae¡sa jtj (t < 0 : acausal side)

hard boundary: w 2 [0; 1]

シナプス競合・シナプス調節

van Rossum et al.(2000) [2]:

W (w; t) /

8
<
:
sce¡scjtj (t > 0 : causal side)

¡2wsae¡sajtj (t < 0 : acausal side)

natural lower boundary & soft upper bound.

シナプス競合なし・シナプス調節なし

Rubin et al.(2001) [3]:

W (w; t) /

8
<
:

2(1¡ w)sce¡scjtj (t > 0 : causal side)

¡2wsae¡sajtj (t < 0 : acausal side)

natural lower & upper boundary.

シナプス競合なし・シナプス調節なし

3. Langevin方程式

発火の時間スケールに比べ，シナプス変化の時間スケールが

十分長い場合を想定すれば，シナプス伝達効率の変化は次のよ

うな Langevin方程式で近似される [6]．

_w = ®(w) + ¯(w) »;

®(w) =
Z 1

¡1
W (w; t)dt+ w

Z 1

0
W(w; t)C(tj¹; ¾)dt;

¯2(w) =
Z 1

¡1
W 2(w; t)dt+ w

Z 1

0
W2(w;t)C(tj¹; ¾)dt;

(1)

ここで， _w は 1=(¸pre¸post) を単位とした時間微分を表す．確

率変数 » は独立なガウスゆらぎである．関数 C(tj¹; ¾)は, pre-

post間のスパイク相関の w-依存性を表し，preニューロンが発

火したとき，時間 t後における post ニューロンの条件付発火率

が，(1 +wC(tj¹; ¾))¸post となるように定義された量である．

preニューロンと postニューロンが負の相関をもつことはない

ため，C(tj¹; ¾) > 0 である．関数 C(tj¹; ¾)は, postニューロ

ンが受けている入力全体の平均 ¹ とゆらぎの大きさ ¾ に依存

する．リセット電位 v0 から閾電位 µ までの電位差によって正

規化された平均 ¹ とゆらぎ ¾ は以下のように計算される [7]．

¹ =
´¿m ¡ v0 + vR

µ ¡ v0
;

¾2 =
´2¿m

2(µ ¡ v0)2 ;

´ = N¸preAE
Z 1

0
wP (w)dw¡ NIAI¸inh;

´2 = N¸preA2
E

Z 1

0
w2P (w)dw + NIA2

I¸
inh;

ここで，¿m は膜時定数，vR は静止膜電位，AE は w = 1 の

ときの実際の EPSP の大きさを表し，AI は IPSP の大きさ

を表す．コンダクタンスベースのシナプス入力を考えた場合，

EPSP,IPSPはそのときの膜電位に依存するが，生理学的に妥

当なパラメータ範囲の場合，その効果はほぼ無視でき，電位分

布に対する EPSP,IPSP の平均値 AE ;AI で近似できる．この

¹; ¾ を用いて post ニューロンのダイナミクスは次のような

Langevin方程式で記述される．

_x = ¹ ¡ x +
p

2¾2 »; x > 1 ) x = 0:

ここで， _x は ¿m を単位とした時間微分を表す．閾値機構がな

ければ，よく知られた Ornstein-Uhlenbeck過程であり，定常

分布は N(¹; ¾2)に従う．

ドリフト項 ®(w)の零点と拡散項 ¯(w)の零点が一致しない

限り，定常状態のシナプス分布の定性的な形は，ゆらぎを無視

した決定論ダイナミクス _w = ®(w) からほぼ推測することがで

きる．式 (1)の ®(w)を変形すれば，

®(w) =
Z 1

¡1
W(w; t)dt+H(¹; ¾)w

Z 1

0
W (w; t)dt: (2)

ここで，H(¹; ¾)w は W (w; t) の因果領域における t-依存性
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w w ww

LTP(高)

LTP(低)LTD

LTP(高)

LTP(低)

LTD

LTP(高)

LTP(低)

LTD

Song et al.(2000) van Rossum et al.(2000) Rubin et al.(2001)

図 1 過去に調査された STDPモデルにおけるシナプス増強 (LTP)と減弱 (LTD)の w-依存性

とそのバランス．[上段] ドリフト項 ®(w) を増強 (LTP)と減弱 (LTD)に分けてプロット

したもの．(点線) LTD の w-依存性．(実線) postニューロンの発火率が低いときの LTP

の w-依存性．(破線) post ニューロンの発火率が高いときの LTP の w-依存性．[中段・

下段] ダイナミクス _w = ®(w) のフローと固定点．(○) 不安定固定点．(●) 安定固定点．

[中段] postニューロンの発火率が低い場合．[下段] post ニューロンの発火率が高い場合．

によって重み付けされた pre と post の相関の強さであり，

W (w; t) の w-依存性やスケールに依らない量である．第 2 項

は，pre側と post側のスパイク間の因果関係に依存したシナプ

ス変化であり，Hebb 的なシナプス変化を表していると言える．

因果領域でW(w;t)が同符号の場合 (e.g [1]～[3])，H(¹; ¾) >

0 である．一般に post ニューロンの発火率が上昇すれば，１

つのシナプス入力に対する発火率の上昇割合は小さくなるため，

H(¹; ¾) は ¸post に対して単調減少する．

特に因果領域でのタイミング依存性が指数関数で表され，

W (w; t) /M (w)e¡st となる場合，H(¹; ¾)は次のように計算

される [6]．

H(¹; ¾) =
AEs¿m(x1 ¡ x0)
(1 + s¿m)(µ ¡ v0)

@xÁ(s¿mjx1) ¡ @xÁ(s¿mjx0)
Á(s¿mjx1) ¡ Á(s¿mjx0)

;

x0 ´ ¡¹=¾; x1 ´ (1¡ ¹)=¾;

Á(sjx) ´
Z 1

0
dy ys¡1e¡(y¡x)2=2+x2=2:

Post ニューロンが生理学的に妥当なスパイク統計性を示すよ

うな入力統計 (¹; ¾) の範囲は限られている．皮質ニューロンの

スパイクデータでは，スパイク間隔 T の平均 T が膜時定数の

数倍程度であり，変動係数 CV = SD[T ]=T » 1 程度であるこ

とが知られている [8]．このような入力統計 (¹;¾) の範囲を考

えたとき，関数 H(¹; ¾) の値は 0:01 » 0:1 程度であることが

わかっている [6]．したがって，第 1 項において，W(w;t) の正

負が相殺して

Z 1

¡1
W (w; t)dt¿

Z 1

0
W (w; t)dt が成り立たな

い限り，第 2項の Hebb的なシナプス変化の効果が顕れないこ

とがわかる．

ここでは，ダイナミクス _w = ®(w) の性質から，定常シ

ナプス分布の定性的な形を議論する．なお，シナプス分布

P (w; t)の定量的な発展方程式は Fokker-Plank方程式で表さ

れる (Stratonovich の積分) [9]．

@
@t
P (t; w) =

·
¡ @
@w

D1(w) +
@2

@w2D2(w)
¸
P (t; w);

D1(w) ´
¿
dw
dt

À
= ®(w) + 1

2
¯(w)¯ 0(w);

D2(w) ´
¿
dw2

dt

À
=

1
2
¯2(w):

4. シナプス競合と調節のメカニズム

Song et al.(2000) では，シナプス増強 (LTP)と減弱 (LTD)

のバランスが保たれた加法的なルールを用いている．つまり，

増強と減弱のバランスが w によらず常に保たれている．その

結果，®(w)の第 1項はW (w; t)の正負が相殺して，小さな負

の値 (¡²) となるため，Hebb 的な第 2 項の効果が顕れる．

®(w) / ¡²+ H(¹; ¾)w :

第 2項の傾きが正であることから ®(w)の零点は不安定固定点

となる．それが [0 1]の中に存在するとき，両側の固定壁が安定

固定点となる (図 1左・中段)．したがって，シナプスは w » 0

付近と w » 1 付近に分かれることが容易に推測できる (シナプ

ス競合)．傾き H(¹; ¾)は 0.1 程度の値をとるので，[0 1] の間

に不安定固定点をとるためには ² » 0:05 程度である必要があ

る．実際，Song et al.(2000)ではパラメータを ² = 0:05 にとっ

ている．

また，Song et al.(2000)では，ダイナミクスが H(¹; ¾)の微
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x

g(x)

図 2 線形区間が長いシグモイド関数．

小な変化に大きく影響を受ける．因子 H(¹; ¾) は，postニュー

ロンの発火率 ¸post に対して単調減少する．そのため，pre側

の発火率が上昇した場合，postニューロンの発火率が上昇し，

不安定固定点が右にシフトし，上限の壁にあった安定固定点が

消滅する (図 1 左・下段)．したがって，ほとんどのシナプスが

弱くなり，postニューロンの発火率上昇が抑えられる．入力の

増加により postニューロンの発火率が上昇する効果と発火率

の上昇によりシナプスが減弱される効果とがちょうど均衡した

状態になるまで，シナプス全体のバランスがシフトし，発火率

の変化を和らげる (シナプス調節)．

一方，van Rossum et al.(2000) や Rubin et al.(2001) では，

シナプス増強 (LTP)と減弱 (LTD)で非対称な乗法ルールを用

いているため，®(w)の第 1項における w-依存性が支配的とな

り，第 2 項の Hebb 的なシナプス変化の効果がほとんど顕れな

くなる．

®(w) / 1¡ 2w +Hw ' 1¡ 2w (van Rossum et al.);

®(w) / 2¡ 4w +Hw ' 2¡ 4w (Rubin et al.):

彼らが導入している w-依存性では，明らかに安定固定点を１

つだけもつことがわかる (図 1 中右・上段)．したがって post

ニューロンの発火率に関わらず，シナプス分布は w » 0:5 付近

に集まり，シナプス競合は発生しない．この安定固定点の位置

は postニューロンの発火率にほとんど依存しないため，pre側

の発火率が上昇した分だけ postニューロンの発火率も上昇し

てしまう．

以上の例に関する考察から，シナプス競合と調節のメカニズ

ムは独立であり，さらに更新則の加法・乗法の違いと特に対応

関係にあるわけではないということがわかる．

(競合効果の条件) ドリフト項 ®(w) が w0 ¿ w1 であるよう

な２つの安定固定点をもつこと．したがって更新則の加法性や

増強・減弱の w-依存性に関する対称性は特に必要ない．

(調節効果の条件) シナプス増強・減弱でほぼ対称な w-依存

性をもち，Hebb 的なシナプス変化が実効性をもつことが必要．

さらに Hebb的なシナプス変化の因子が postニューロンの発

火率に対して単調減少するに従い，シナプスがより弱くなるよ

うにダイナミクス _w = ®(w) が変化することが必要．

以上の条件を考慮すれば，競合効果も調節効果も示す乗法的

ルール，競合効果は示すが調節効果は示さないルール，競合効

果は示さないが調節効果は示すルール，競合効果も調節効果も

示さないルールを構成できる．

5. シグモイド型乗法的 STDPルール

図 2 のような線形区間が長いシグモイド関数 g(x)を考える．

g(x) ´ 1
2

³
f(2x¡ 1) + 1

´
;

f(x) : x =
³

tanh¡1(f(x)) ¡ f(x)
´3

+ f(x): (3)

この関数 g(x)は以下の性質を満たす．

g(¡1)! 0; g(1)! 1 (4)

g(
1
2
) =

1
2
; g0(

1
2
) = 1; g00(

1
2
) = 0: (5)

この関数を用いて，次のような STDPルールを考える．

W(w;t) /

8
<
:
g(·(w ¡ ²))se¡sjtj (t > 0)

¡wse¡sjtj (t < 0)
(6)

因果領域ではシナプス増強 (LTP)，非因果領域ではシナプス減

弱 (LTD)となっており，タイミング依存性は他のモデルと同

様に指数関数で表されている．シナプス減弱 (LTD) は，van

Rossum et al.(2000)と同じ w-依存性をもつ．シナプス増強

(LTP)の w-依存性がシグモイド関数 g(x)で g(·(w ¡ ²))と表
されている．ここで ·は変曲点での傾き，² は直線 wからの変

曲点のずれを表す．

競合 (Competition)・調節 (Regulation)の有無の各組み合わ

せが実現するようなパラメータ (·; ²) のセットを考える．

type-Cr: · = 1:5; ² = 0.

競合 (C)は示すが，調節 (r)は示さない．

type-cr: · = 0:5; ² = 0.

競合 (c)も調節 (r)も示さない ( [2], [3]と同種)．

type-CR: · = 1; ² = 0:01.

競合 (C)も調節 (R)も示す ( [1]と同種)．

type-cR: · = 0:98; ² = 0:01.

競合 (c)は示さないが，調節 (R)は示す．

それぞれの型のシナプス増強 (LTP)と減弱 (LTD)のw-依存性

を図 3 に示した．左の列はシナプス増強 (LTP)と減弱 (LTD)

の w-依存性が非対称であり，調節は起こらない．右の列はシ

ナプス増強 (LTP)と減弱 (LTD)の w-依存性がほぼ対称となっ

ている．シナプス減弱 (LTD) を差し引いた ®(w) を拡大して

右に表示してある．上の段は w » 0; 1 付近に 2 つの安定固定

点をもち，シナプス競合が起こると推測される．下の段は，安

定固定点を 1つしか持たないため，その周辺にシナプスが分布

すると推測される．

この 4 通りのパラメータで， Song et al.(2000) [1]と同様の

シミュレーションを行った．STDPルールの w-依存性以外のパ

ラメータはすべて [1] と同じである．シナプス分布が一定とな

るまで (およそ 3000 秒)シミュレーションした後の興奮性シナ

プスのパターンと postニューロンの発火率を図 4に示す．図 4

の各グラフにおいて，左側の２つのプロットが 1000個の興奮
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図 3 シグモイド型乗法的シナプス増強 (LTP)ルールの w-依存性とそのバランス．(点線) LTD

の w-依存性．(実線) preニューロンの発火率が低いときの LTP の w-依存性．(破線) pre

ニューロンの発火率が高いときの LTP の w-依存性．

性シナプスのパターン (¸pre = 10; 40Hz)であり，右側のプロッ

トが pre側の発火率 ¸pre に対する ¸post の値である．発火率

¸pre ¡ ¸post のプロットにおいて，背景の細い実線は，シナプ

スが一定の場合の発火率変化を示している．上段の Cr型，CR

型のパラメータでは，強いシナプスと弱いシナプスに分かれ，

シナプス競合が起きていることがわかる．下段の cr型，cR型

のパラメータでは，一山型のシナプス分布になっている．また，

左列の Cr型，cr型のパラメータでは，pre側の発火率 ¸pre が

大きくなるにつれ，シナプス一定の場合と同程度に postニュー

ロンの発火率が上昇し，発火率の制御がされてないことがわか

る．右列の CR型，cR 型のパラメータでは，pre側の発火率

¸pre を大きくなるにつれ，シナプス分布が弱い方にシフトし，

postニューロンの発火率上昇を著しく抑えていることがわかる．

ドリフト項 ®(w)から予測される通りに，それぞれのパター

ンで競合・調節の有無が再現された．

6. 議 論

本稿を通して，ランダム入力を受けたニューロンに対し，ス

パイク時刻依存シナプス更新則 (STDP) を適用したときに観

測されるシナプス競合と調節のメカニズムが明らかとなり，競

合・調節の有無について 4通りすべての組合せを再現するよう

なルールが存在することが示された．ただし，STDPルールで

シナプス調節の効果を実現するためには，いつでもシナプス増

強 (LTP)と減弱 (LTD)のバランスが保たれていなければなら

ず，極めて特殊な状況であることがわかる．

発達段階では，数日スケールのホメオスタティックなシナプス

調節現象が観測されている [10]．また，線条体の GABAニュー

ロンではあるが，同じ樹状突起内で局所的にシナプスが正規化

される現象も知られている [11]．また，抑制性のニューロン集

団を用いて，回路レベルで発火率を制御する方法も考えられる．

したがって，必ずしも STDP のような局所的なルールのみで

シナプス全体のバランスを調節する必然性はない．STDPによ

るシナプス調節は，極めて微妙なバランスを必要とすることか

ら，実際の脳では起こっていない可能性が高い．ただし，Bi &

Poo(1998)で観測されたように，本当にシナプス増強 (LTP)と

減弱 (LTD)の w-依存性が非対称であるとするならば，因果関

係に基づく Hebb的なシナプス変化の効果が顕れなくなること

がわかる．その結果，トポロジカルマップの形成など，Hebb

則の因果的な性質に基づいた回路形成モデルは，すべて実現不

能となる．この不整合性は重要な問題を提起している．シナプ

ス可塑性の w-依存性は実際にどうなっているのか，詳細に調べ

ることが望まれている．
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図 4 シグモイド型乗法的シナプス増強 (LTP) ルールによるシミュレーション．4 通りのパラ

メータにおける結果を配置してある．[各右] ¸pre = 10Hzのときのシナプスパターン．[各

中] ¸pre = 40Hz のときのシナプスパターン．[各左] (太実線) ¸pre = 10; 20; 30; 40Hz に

対する定常状態の ¸post．(細実線) シナプス一定のときの ¸pre に対する ¸post．
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