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1. Bevezetés

Az 1uegrendszer kutatdasanak egyik alapproblémaja annak megmagya-
razasa, hogy hogyan szervezédik egy hatékonyan miik6dé halézatba a kozponti
ben 1év6 neuronok szamat 3 x 10%-re tehetjiik. Egy-egy neuron atlagosan
mintegy 10° neuronnal van kapcsolatban.) E halézat pontos megadasahoz
olyan sok informaciéra van sziikség, hogy kizartnak tekinthetjiik a teljes in-
formaciéo DNS-ben kédolt genetikai atvitelét. Genetikusan csak ahalézat globa-
lis vonasai lehetnek meghatarozottak. Sziikséges tehat feltételezni, hogy a
neuronhilézatnak rendkiviil hatasos onszervez6dd képessége van, aminek
révén az eredetileg véletlenszeriien, csak statisztikusan megadott médon kap-
cs0l6d6 neuronok egy hatékony, koherensen miikodé halézatta alakulnak.

A kovetkezdkben egy modell-rendszer vizsgalata kapcsan ramutatunk
ezen Onszervezddés egy lehetséges modjara. A modelliink [2] egymassal kol-
csonosen gitlé kapesolatban allé6 neuronokbdl all. Az egyes neuronok aktivi-
tasat egy egyszerii, altalanos tanulé elv szabalyozza. Megmutatjuk, hogy ez
a rendszer, véletlen eloszlasban érkezé ingerek hatasara barmilyen kezdé alla-
potbdl ugyanabba a j6l meghatarozott allapotba fejlédik.

A modelliinkben felirt neuron egyenlet és meméria egyenlet a [1-]ben
javasolt egyenletekhez hasonlé. A neuronhilézatok targyalasinak bevezetd
jellegli 6sszefoglalasat [6]-ban irtuk le.

2. A modell leirasa

Modelliink felallitasaban a kisagy szerkezetét tartottuk szemiink eldtt.
A bemenet N darab neuron axonbdl allé kotegen (1. abra) érkezik (hasonléan
a kisagy parhuzamos szalakbél allé rétegéhez). Egy adott idépontban a szalak
egy része aktiv, impulzust szallit, mig a tobbi inaktiv.

(Egy impulzus hossza kériilbeliil egy ezred masodperc). Igy a parhuza-
mos szalak kitegének egy metszetében ,,villogé abrakat’ észlelhetnénk (ez az
elrendezés hasonlé a fiiggetlen impulzusokat szallité optikai iivegszal koteghez).
A parhuzamos szalakat megszamozzuk 1-t8]l N-ig. A t id6ben a koteg kereszt-
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metszetében észlelhetd abrat az A(t) vektorral adjuk meg. Az A(t) elemei a
0 vagy 1 értéket veszik fel aszerint, hogy a megfeleld parhuzamos szal aktiv
vagy inaktiv volt-e a t idépillanatban:

At) = (al(t)7 a(t), « .o aN(t)) (1)

) = { 1, ha az i-ik szal aktiv a t idépillanatban,
alt) = i 0, ha az i-ik szal inaktiv a t idépillanatban.

Pdarhuzamos szalak

Purkinje
sejt

1. dbra. A kisagybeli Purkinje sejt és a parhuzamos szdlak kapesolatdnak vazlatos képe

Ezek az abrak jelenneck meg a P neuronok bemenetein. (A kisagyban
a Purkinje sejtek valoban ilyen abrakat ..figyelnek™ dendritjeik segitségével).
A bemeneti helyek a parhuzamos szalak és a P neuron dendritje ko6zotti szinap-
szisok. Minden szinapszishoz egy ersséget rendeltiink. A k-ik parhuzamos sza-
lat az i-ik P neuronhoz kapcsolé szinapszis erGsségét jeloljik c‘ki)-va]. Egy ehhez
a szinapszishoz érkez6 impulzus a P neuron axon dombjanak fesziiltségét

tv®-vel noveli. A szinapszis er8sségét ezzel a potencial valtozassal definialjuk:

cﬁ) = Av®D, (2)
Az i-ik P neuron gerjeszthet8ségét a
C(I) = (c.(li)a c‘(_’,i)ﬂ LI AT ) (lgl)) (3)
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érzékenységi vektorral karakterizalhatjuk. Az i index az i=1, 2, ..., M
értéket veheti fel, ahol is M a P neuronok szdma. Természetesen igen sok CS)
zérus, mert egy P neuron nem csatlakozik az 6sszes parhuzamos szalhoz.

Egy neuron miikodését a kovetkezd médon irjuk le. A neuron v(i)(t)
gerjesztési potencialja, ha egyéb input nem érkezik, idében exponencialisan
csokken 1 csokkenési allandéval. (A gerjesztési potencialt a neuron nyugalmi
potencialjatél szamithatjuk.)

A neuron aktivva valik, ha potencialja az axon dombon meghaladja az
s? kiiszob értéket. Ekkor a neuron egy 7 hossziisagd, nem csokkend impulzust
emittial az axonja mentén. A P neuront gatlé tipusinak tekinthetjiik, igy
axonjanak minden szinaptikus csatlakozasanal gatloé hatast fejt ki (azaz nem
néveli, hanem csokkenti a hozza csatlakozé neuronon potencialjat). Ezt az akti-

vitast a w(t) fiiggvénnyel irjuk le:

1, ha W)= d, - < v <y,

0, kiilonben. (4)

w(i)(t) —

A P neuron axonjanak szinaptikus kapcsolata van a t6bbi P neuronnal.
Egy ilyen kapesolat erésségét g](i)-vel jeloljik; g?)-t azzal a potencial csokke-
néssel definialjuk, mely az i-ik P neuron jon létre, akkor, amikor a j-ik P
neurontél gatlé impulzus érkezik.

A fenti diszkusszié alapjan a neuron potencial idébeli valtozasat leiré
egyenlet, mely megadja a potencial t + v id6ben felvett értékét a t idében
mérhetd adatok segitségével, igy irhaté:

Tk [(1 — ) v + % cic () ag(t) —
K=1

M . . .
- S w0 |1 wO), :
=t : (5)
i#Fi

1, ha V(i)(t)z s(i).,

) oy : :
W (t) s { 0, ha v(l)(t) < S(I),
b=l 2 ot MG

Ezek az egyenletek a neuron egyenletek. Azt mutatjak, hogy a neuron
potencial a t 4 7 id6ben gy kaphaté meg, hogy a t idébeli potencialbél le-
vonunk egy kis veszteségi tagot, — Av(t), hozzaadjuk a parhuzamos szalakon
érkezd gerjesztés hatasat, Zeyay; levonjuk a tobbi P neurontél érkezé gatlasok
hatasat megadé tagot, —Egjw(j). Végiil egy szorzéfaktort alkalmazunk, (1—
—w®). Ennek a tényezének a hatasara az impulzus-emisszié (tiizelés) utan
a neuron potencial visszaall az alapértékére és ott is marad a refrakter idg
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T, = 7 (kb. 1 msec) alatt. A refrakter idé alatt a neuron nem gerjeszthetd.
Attekinthet&bbek az egyenletek, ha a gerjesztési potencialt a kiiszob potencial
egységekben fejezziik ki. Definidljuk tehat a relativ gerjesztettséget a kovet-

kez6 médon:
(i)
ui(t) = lﬂ ) (6)
D)

Az u(t) relativ gerjesztettség idGbeli valtozasara vonatkozé egyenletet
az 5. egyenletbédl kapjuk tgy, hogy annak mindkét oldalat elosztjuk a s
kiiszob fesziiltséggel:

; ’ 1 N .
WO+ 1) =| (1= 200 + 5 3 o0 ault) -

I % h?’w‘”(t)] (1—wOv)),
j=1 (7)
1#i

w(i)(t) e { 1’ ha u(l)(t) 2 ik

0, ha u®(t) < 1

o

L= Ay s g M

A neuron egyenletnek ezt az alakjat hasznaljuk a tovabbiakban.

Amikor a neuron halézatnak az A(t) vektorral jellemzett abrak .,villo-
gasara’ adott kozvetlen valaszat szamoljuk, a szinaptikus erGsségeket gyakor-
latilag konstansoknak tekinthetjiikk. Egy hosszabb idéskalan azonban ezek az
erfsségek is valtoznak, és ezaltal a halézat tanulasa lehetségessé valik. A
szinapszis erdsségek valtozasara a Hebb-féle tanulasi elvhez [3] hasonlé elvet
hasznalunk. Ezt a tanulasi elvet a kovetkez6kben fogalmazzuk meg:

a) ha egy, a ¢\ er8sségii szinapszison érkezs a,(t) gerjesztést a P neuron
tiizelése koveti (w(i) = 1), akkor ez a szinapszis er§sodik (a hatasos gerjesz-
tések erdsitik a szinapszist);

b) minden szinapszis erdsség exponencialis torvényeknek megfelelGen
gyengiil;

c¢) a gatlé szinapszisok ggi) erfsségét konstansan tartjuk;

d) egy P neuron Osszegezett gerjeszts szinapszis erdsségét konstanson
tartjuk (Xcx = 1 = konstans).

A fentiekben megfogalmazott tanulasi elvet a szinaptikus erdsségek id6-
beli valtozasara vonatkozoé kovetkezs egyenlettel foglaljuk ossze:

et + 7) = qO[1 —¢) (1) + % wO(t)ay (t—1)], &)
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ahol a
o . M . "
¢ — n"’/ | 210 =9 00) + #wO) it — ) )

normalasi faktor biztositja, hogy a gerjesztd szinapszis erdsségének osszege ne

valtozzon:
M

ot =19 (10)

k=1

A 8. egyenletet memdria egyenletnek nevezzik.

Az itt javasolt tanuldasi mechanizmus nincsen ellentmondéshan Szent-
agothai [5] és Marr [4] conjunctionélis tanulasi elvével, hanem alesetként
tartalmazza azt. Nevezetesen a conjunctionalis tanuldsi elv azt feltételezi,
hogy a parhuzamos szal és a Purkinje sejt kozti szinapszis akkor erésédik, ha
a parhuzamos szalon érkezd ingerrel egyidében a kiszé roston is érkezik inger.
Mivel azonban a kiiszé roston keresztiil jové inger minden esetben tiizelésre
kényszeriti a Purkinje sejtet, a conjunctionalis tanulasnak ez a speciilis esete
az a) tanulasi elv kivetkezményének is felfoghato.

3. A modell tulajdonsagainak kvalitativ vizsgalata

A 7. és 8. egyenletek meghatarozzak a halézat viselkedését adott be-
menet esetén, ha a kezdeti értéket megadjuk. Tegyiik fel, hogy a szinaptikus
erbsségek kezddértékei véletlenszeriien oszlanak el (,tanulatlan allapot™). A
parallel szalakon egy megadott A, abra villan fel tobbszor egymas utan.
Ennek hatédsara az 6sszes P neuron gerjesztettsége novekedni kezd. A gerjesz-
tettség abban a neuronban — jeloljiik ezt P(l)-gyel — novekszik a leggyor-
sabban. amelyiknek szinaptikus erdsségeloszlasaval képzett Ycyay gerjesztési
osszeg a legnagyobb. Ez a P neuron éri el elGszor a kiiszob gerjesztést, amikor
is tiizelni fog. A tanulasi mechanizmus révén ennek a P neuronnak azok a szi-
napszisai fognak er6sodni, amelyeken inger érkezett. Ennek a neuronnak a
Xegay gerjesztési Osszege megnovekszik az A, abrara. Igy a P® neuron egyre
érzékenyebb lesz az A, abrara. Ekézben P tobbi, impulzust nem kizvetitett
szinapszisai gyengiilnek, igy p® egyre kevésbé lesz érzékeny a masfajta abrak-
ra. Ha a P neuronok nem volnanak koélesonés gatlé kapcsolatban, akkor
ugyanez a folyamat a t6bbi neuront is érzékenyitené az A, abrara. Azonban
a kolcsonos gatlas révén a p® neuron, amikor elérte a kiiszob szintre valé
gerjesztettséget, a tobbi P? neuronra gatléo impulzust ad, és ezzel csokkenti
azok gerjesztettségét. Igy a tobbi P" neuronnak egyre hosszabb és hosszabb
idére lesz sziiksége ahhoz, hogy az A, abrara tiizeljen, és végiil az A, abrara
mar egyaltalan nem fognak tiizelni, érzéketlenné vélnak A -re.
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Ugyanez a tanulasi folyamat a kiilonb6z6 P® neuronokat kiilonbo6zé A,
abrakra teszi érzékennyé.

A fentieket osszegezve a kivetkezdket allapithatjuk meg. Egy neuron
héalézatban, amelyben a szinaptikus kapcsolatok kezdetben véletlenszertien,
csak statisztikus térvények altal meghatéarozottan voltak eloszolva, a kiilon-
b6z8 P neuronok a parhuzamos széalakon at érkezé kiillonb6z6 abrakra szelektiv
érzékenységet fejlesztenek ki. Ez a fejlédés a kolesonos gatlas és egy egyszerd,
minden neuronra érvényes tanuldsi mechanizmus kévetkezményeként jon
létre.

rr r

4. Egyszeriisitett modell, matematikai analizis

A neuron halézat kvalitativ analizise plauzibilis eredményre vezetett.
Ennek meger8sitésére és a halézat onszervezd tulajdonsaganak mélyebb meg-
értésére kvantitativ analizist frunk le a kovetkez6kben. Egy nagy szami
neuronbél all6 rendszer részletes vizsgalata, ahol minden neuronnak tobb tiz-
ezer szinapszisa van meghaladja a ma ismert matematikai médszerek teljesitd-
képességét. A kovetkezdkben két, egymassal kolesonos gatlé kapesolatban allé
P neuront fogunk vizsgalni (2. abra). Mindegyik P neuron sok szinapszissal
kapesolédik a parhuzamos szalakhoz. A Yeyay osszeg kiszamitasihoz azonban
egy tovabbi egyszeriisitést is bevezetiink: a rendszernek két orthogonalis
abrara vonatkozé adaptiv tulajdonsagat vizsgaljuk. (Két abrat orthogonalis-
nak neveziink, ha az dbravektoruk skalaris szorzata nulla.)

e
X\

2. dbra. Az egymast kolesonosen gdtlé két P neuron rendszer vizlatos képe

MTA Biol. Oszt. Kozl. 23 (1980)
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Legyen a kivalasztott két P neuron egymas mellett, igy a parallel szalak-
nak ugyanarrél a teriiletérél kapjak mindketten a gerjesztést. Osszuk fel a két
P neuron ,latéterén” (perceptiv teriiletén) atmend parhuzamos szalakat két
egyenld, diszjunkt halmazra. Jeloljiik e két halmazt Gy és G -nal. Mindegyik
n szalat tartalmaz. Egy altalanos informacié soran a G, halmazbél ny, a G,
halmazbél n, lesz aktiv. Ezek atlagos gerjeszt6 hatasat a két P neuronra meg-
kapjuk, ha a gerjesztési 6sszeget két részre bontjuk.

% cPt)a(t) = 3 elM)axt) + 5 eP(t)ay(t), i = 1, 2. (11)

k€ Gy k€ Gy

Itt a két osszegezés a G, illetve a G, halmazhoz tartozé parhuzamos
szalakra valé osszegezést jeloli. Definidljuk az egyes halmazokban az atlagos
szinaptikus erdsséget a kovetkezd médon:

” 1 :
D) = 3 llr),
E X
: 1 : 12
PO = 3 ), ‘
;
iR

Ha a szinaptikus erdsségeket ezen atlagokkal kozelitjik, a gerjesztési tag
nagyban egyszeriisodik:

%‘ cld(Wag(t) = 3 eP(t)ay(t) + 2 e(t)ay(t) ~

K€ Gx K€ Gy
~ ¢ a c(') a =

X (t)kez(}: k t) + ( )REZGL k(t) (13)
= c{(t) ny(t) + eP(t)n(1)
= n c¥(t) == X( ) n c{(1) n—yl(lﬂ ;

Definialjuk tovabba az effektiv érzékenységi vektort, D = (D(') D('))
és az effektiv abra vektort, B — (B, B,), a kovetkezs kifejezésekkel:

n

DY(t)=—-n cx)(t) DP(t) =— Tl CV)(t) o,
Bi(t) = nx(t) ) B,(t) = HY(t) 3 {£5)

12¥ MTA Biol. Oszt. Késl. 23 (1980)
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Ezekkel a definicikkal a gerjesztési tagot igy irhatjuk:
1 i i i
- > e (t)a(t) ~ Bx(t)DL(t) + B (t)D{(t). (16)
K

A normalasi feltétel most a

DY(t) + DY) = 7 (17)
alakot olti.

Abbél a célbol, hogy az eredményeket jol lehessen szemléltetni, a DY(t)
és B(t) vektorokat polar koordinatidkkal fogjuk megadni:

D{(t) = d(t) cos ¢V(t), D¥(t) = d(t) sin (1), (18)
By(t) = B(t) cos y(t) . By(t) = B(t) sin y(t). (19)

Mivel a normalési feltétel egy osszefiiggést ir eld DY &s D(yi) kozott, a

v érzékenységi szog teljesen megadja a PY) neuron érzékenységi allapotat.
Osszegezziik az eddigieket. A modell hilézatunk két P neuronbdl all,
melyek egymast kolesonosen gatoljak. A P neuronokat a 14. egyenletben meg-
adott érzékenységi vektorokkal jellemezziik. A parhuzamos szalakon érkezd
gerjesztést a 15. egyenlettel definialt két komponensii effektiv dbra vektorral
adjuk meg. A teljes redukalt halézatot a 3. abra mutatja. E halézat miikodését
leiré neuron egyenletek, melyeket a 16. egyenletnek a 7. egyenletbe valé

helyettesitésével kapunk, a kovetkezdk:
uD(t + 7) = [(1 — HuD(t) + DP(t)By(t) +
+ DPB, ()’ w? ()] (1 — w(v)) .
u?(t + 7) = [(1 = Hu®(t) + DP(1)B.(t) : (20)
+ DP(1)By () —gPwV(1)](1 — w?(v)) ,

15 e u(i)(t) > 1L

(i) les e
=1 0, e W < L,

=1, 2.

A modell meméria egyenletét gy kapjuk meg, hogy a 8. egyepletet
osszegezziik k€G,-re és k€G-ra, majd elosztjuk a kapott egyenleteket sWD-vel:

Dt + 7) = q[(1 — &)D{(t) + yw(OBy(t — 7)].

(21)
DP(t + ) = q[(1 — &)DP(t) + ywP(t)By(t — 7)],

MTA Biol. Oszt. Kozl. 23 (1980)
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ahol 1 = x vagy y és
q=n/( = DP)1 —e) + ywP(O)Bit — 7)),

l=x,y
(l)

y = nx/s

j=1,2.

3. dabra. A redukadlt modell kepe DY és DY az effektiv <zmapsz15 erdsségek, g’ és g2 a

gatlé szinapszisok erdsségei, By %s By a gerjeszté dbra komponensei

E modell halézat viselkedésének tanulmanyozasara szamologép prog-
ramot készitettiink. 120 kiilonb6z6 bemendé Abrat alkalmaztunk. A f abra
erdsségének a f = 0,2, 0,3 és 0,4 értékeket adtuk. A p abra szogeknek 40
kiilonb6z5 értéket adtunk a [0, 90°] intervallumban. Az igy nyert 120 abrat
véletlen sorrendbe allitottuk. Egy-egy abrat 100-szor kapcsoltunk ra a halézat
bemenetelére mielStt attértiink a kovetkezd dbranak a bekapesolasara.

A q’(l)(t) és (p(Z}(t) érzékenységi szog valtozasat minden abra ..felvillan-
tasa’” utan meghataroztuk. A ((p(l)(t), (p(z)(t)) szamparost minden 12 000 abra
felvillantasa utan kinyomtattuk. Egy-egy ilyen szamparost egy-egy pont jeldl
a 4. abran. Egy ilyen kinyomtatas utdn a szamitas tovabb folytatédott.

Mivel az érzékenységi vektorok normaltak, a két P neuronbdl allé6 rend-
szer érzékenységét teljesen leirja a két, qr(l)(t) és @?(t) érzékenységi szog. Igy
egy pont a (¢, ¢®) ,»6rzékenységi fazis sikon’ (4. abra) teljesen megadja a
modell érzékenységi allapotat, és az it amelyen ez a pont halad, az érzékeny-
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ségnek a tanulas folyaman létrejové valtozasat adja meg. A 4. dbran az ittra
rajzolt nyil a fejlédés iranyat mutatja. Két szomszédos pont kozt eltelt id6
mindig azonos, éspedig a 12 000 abra ..felvillantasanak’™ megfelels idé. A
kiilonb6z8 utak kiillonb6z6 kezdé érzékenységnek felelnek meg. A paraméterek-
nek az értéke e szamitas soran a kovetkezd volt:

A 2=l g&l) = gﬁ‘” =108,
n=206, e=1-10"%, »=3-10-4

*2) 2 T T T T T T T

il 9 ¥ P

800- ' s -

76“ / I

60 i &
: "l

sdf ~ \ y

Aol A
i A

30+ - e

Wk - .

il o i .
H ” ~

O il 1 , AR |3 |

= 1 1
0° 16° 20° 30° 40° 50%60° 70° 9™

4. dbra. A rendszer fejlodése az érzékenységi fazis sikon. A (V) és (2 érzékenységi szogeket
megadé pont ezen a sikon a rendszer egy meghatdrozott érzékenységi dllapotdnak felel meg.
Két egymds melletti pont kozott 12 000 abraval ,,ingereltiik” a rendszert. A nyilak a fejlédés
irdnydt mutatjdk. A rendszer fejlédési végpontjainak, a fix pontoknak a koordindtdi
(™ (M) = (22.5°, 67.5°) és (67.5°, 22.5°)

A rendszer szimmetrikus a két P neuronra vonatkozéan, és ezért a rend-
szer viselkedése a I. tartomanyban tiikkorképe a II. tartomanybeli viselkedésé-
nek (4. abra).

5. Osszefoglalas

Az egyszerisitett modell numerikus analizise alatamasztja a halézat
kvalitativ analizise soran nyert kivetkeztetéseket. A 4. dbra vilagosan mutat-
ja, hogy a rendszernek fix pontjai vannak az .érzékenységi allapot fazis
sikon”. Ez azt jelenti, hogy a rendszer tetszileges kezdeti allapothél mindig
ugyanabba a ,.tanult allapotba” szervezi magat a véletlenszerii eloszlasban
érkez6 ingerek hatasara. Ebben a tanult allapotban a két-P-neuron rendszer
felosztja az abrateret két egyenld részre, és az egyik P neuron csak az egyik
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részhez, a masik neuron csak a masik részhez tartozé abrakra lesz csak érzé-
keny. (Egy kis szakaszon, a két rész hataran, mindkét neuron érzékelheti az
abrat.) (Lasd 5. abra.)

A bemutatott matematikai analizisbhél belattuk, hogy tetszéleges kezdeti
szinapszis erfsség eloszlassal biré P neuron esetén is a rendszer mindig ugyan-
abba a fix tanult allapotba szervezi magat. Ebben az allapotban diszkriminalni
képes a beérkezé gerjesztések kozott. A rendszernek ez az onszervezd képessége
a kolesonos gatlé kapcesolat és a neuron sejtre a 8. egyenletben megfogalmazott
egyszeri tanulasi elv kovetkezménye.

A’ | 1 1 - | 1
pF 10°:20° 30° 40%2-50° 60" 70° 80

5. @bra. A P és P(?) neuronok tiizelési valésziniiségei a y dbraszog fiiggvényében a tanulds
elott (a) és utan (b)

Végezetiill megjegyezziik, hogy a fentiekben leirt 6nszervezé képesség
akkor is létrejon, ha a kolesonos gatlas interneuronokon keresztiil valésul meg.
Ugyszintén megjegyzends, hogy ez az onszervezddés nem zarja ki a ,.tanité
segitségével torténd tanulast”, azaz a P neuronnak a kiszé rost segitségével
létrejové tanulasat. A két mechanizmus egymastél fiiggetleniil vagy éppen
egymassal egyiittmiikodve is miikodhet.
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