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KYBERNETIKA CISLO 6, ROCNIK 1/1965

Model neuronu*

PETR HIrSL

Na zakladg pfedpokladil o &innosti neuronu je prove dena grafickd analyza jeho vlastnosti
Ze skute€nosti synchronizace kmitoétu vystupniho signdlu neuronu kmitoétem vstupniho signdlu
jsou vyvozeny zavéry o vztahu mezi vstupnim a vystupnim signdlem a cely proces je realizovan
v elektronickém modelu.

Sougasny stav znalosti o vlastnostech neuronu md fadu mezer, které nelze za sou-
casného stavu techniky a metod experimentu vyhovujicim zplisobem doplnit. Hlavni

piiGinou této situace je ohromnd sloZitost nervové soustavy a obtiZnost pozorovdni
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Obr. 1. :

Zivé separované nervové buiiky. Pozorujeme-li neuron jako neoddglitelnou soucast
sloZitého systému, nemiZeme vzhledem ke specifickym rysiim soustavy uréit velikost
vstupnich signdlit pfichdzejicich na neuron a tedy nemiiZeme ur€it hodnotu prahu
ani relativni §itku aktivni oblasti ve vztahu k hodnoté prahu. Prahem rozumime
hodnotu vstupniho postsynaptického signdlu, pfi kterém neuron zadind reagovat

nenulovym vystupnim signdlem, a aktivni oblasti podobné& rozumime oblast vstup-

* Piedneseno na seminéfi hlavni problémové komise pro kybernetiku v biologii a lékafstvi
pii ministerstvu zdravotnictvi, konaném v Praze ve dnech 22. a 23. dubna 1965.
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540 nich postsynaptickych signdlil, na n&Z neuron reaguje nenulovym vystupnim signa-
lem. Na vstupu neuronu plisobi soudasné veliké mnoZstvi riiznorodych signdli, jejichz
vliv nelze obecn& specifikovat a piivod miZeme urdit téZ pouze v jistych mezich.
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Obr. 2a.
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Cilem této prdce je snaha o naznadeni vlivu zmén relativni §itky aktivni oblasti
modelu neuronu vzhledem k hodnotg prahu a z toho vyplyvajicich zmén ve zplsobu

zpracovdni vstupni informace.

Vyjdeme z pFedstavy dynamického modelu neuronu [1] pfi€emz zavddime asové

Obr. 2b. to —]

proménny préh wo(f). Zplisob zpracovani informace neuronem je naznafen obr. 1.
Po axonu na synapsi s vahou w; pfichdzi presynapticky signal n,(2), ktery pfedpokld-
ddme ve tvaru trojithelnikovych impulsti s konstantnf amplitudou (obr. 2a). Synapse
méni tyto impulsy na impulsy postsynaptické &(t), jejich tvar, amplituda 4 a zpoZ-
déni t, je vyznadeno na obr. 2b. Zdkladni analyza je provedena graficky a zdvéry



tykajici se vliva adaptace jsou ov&feny experimentdlng, m&fenim na elektronickém
modelu.
Piedpokldddme neuron s nésledujicimi vlastnostmi:

1. Vystupni i vstupni signdl je proménnd veli¢ina (vyjadfitelnd jako napéti nebo
kmitoget) stejného charakteru.

2. Chovdni neuronu je adaptivai v tom smyslu, Ze vystupni signdl pfi plsobeni
konstantniho vstupniho postsynaptického signdlu postupné klesd od poddtetni
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Obr. 3. —— t[s]

hodnoty v okamZiku vzniku vystupniho signdlu k hodnoté ustdlené (napf. od f, pozdo
[ ust Viz obr. 3).

3. Existuje paradoxni fdze, tj. pro vstupni postsynapticky signdl, pfesahujici hod-
notu ¢ + h (na obr. 4a), vystupni signdl klesd s riistem vstupniho signdlu a pro
hodnotu vstupniho signdlu v&tsi neZ ¢ + k je vystupni signdl nulovy.

Prib&h postsynaptického potencidlu x(f) na i-té synapsi je ddn soudtem post-
synaptickych impulst

(1) (=) + E(t - T+ E{t — T, — To) + ...

Vysledny priibéh x{t) je na obr. 5.
Stfedni hodnota postsynaptického potencidlu xis(t) md tvar

@ wilt) = =[x a2 S (1- )
T Jo T;
a pro ustdleny stav (pro T; = konsta t > T))

(3) Xis =



542 za piedpokladu C = konst. Pro vyjddfeni x,;, potencidlem md C rozmér Vs, pro
vyjddfeni kmitottem C = 1 a x;, md rozm&r Hz. Pfi vyjddfen] x;, kmitoétem v pod-
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staté zjiSfujeme, s jakym kmitodtem pfichdzeji presynaptické impulsy na i-tou
synapsi. Na neuronu pak phsobi signdl x(f) . w; (obr. 1.)
Celkové podrdZdéni na vstupu neuronu (postsynaptické) mizeme vyjddfit [17:

@ S0) = Txit) wi = wold),



n : 543
kde in(t) w; je celkovy vstupni postsynapticky signdl;
1

x{1) je redlnd, kladnd a po &stech spojitd funkce;

w; jsou redlnd &isla, véhy jednotlivych synapsi;

wo(t) je redlnd funkce &asu, znadici hodnotu prahu neuronu a md tfi slozky
wolt) = h + wo(t) + wol(t);

h je konstantni zdkladni hodnota prahu;

wo(f)  je pfirtistek prahu v refrakterni fizi (v rozmezi oo > wo,(t) = 0), pfi-
CemZ refrakterni fdzi se rozumi pfechodovy stav neuronu bezprostied-
né po generovdni vzruchu ( jednotkové aktivity) a% do okamziku opét-
ného navrdceni membrdnového potencidlu k po&dteéni hodnoté;
wo,,(t) je prirtstek prahu vlivem adaptivity.
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Obr. 5.

Vystup neuronu miizeme celkové definovat [2]:

vystupni signdl vstupni podrazdéni

I

y=0 pro s(t)<0,
y=y(t)>0 pro g=s(t)20,
y=0 pro s(t) >e¢,
kde ¢ je horni mez podrdZdéni (konec paradoxni féze, viz obr. 4a) a interval (0; &)

je aktivni oblast neuronu. Vystupni velidinu y(t), kterou budeme uvaZovat jako kmito-
et f,, je mozino vyjddiit jako funkci celkového vstupniho postsynaptického signdlu

®) w0 = W) wi] = Ys() + wo(1)] -
Predpoklddejme funkci y kladnou a jeji prib&h zhruba logaritmicky v intervalu

<h;o + h) (viz obr. 4a). Lze snadno dokdzat, %e volbou jiného tvaru této funkce,
napi. linedrni, exponencidlni apod., se celkovy koneény vysledek zméni jen nepod-
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statng. Tvar funkce ¥ v paradoxni f4zi neni bliZe uréen. Déle pfedpokldddme maxi-
mdlni hodnotu kmito&tu vystupnich impulsi f,,..x = 300 Hz a asovou konstantu
spddu postsynaptického potencidlu rovnou t = 4 ms.

Provedeme rozbor situace pro piipad, Ze na i-tou z n synapsi neuronu (obr. 1.)
pfichdzeji impulsy #,(f) s opakovacim kmitodtem f;. Podivejme se nejd¥ive jaky je
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prib&h vstupnich postsynaptickych signdld, tj. x;,w; a x;,w; pfi prom&nném kmito&tu
fi impulst #,(7), kde x;,, je maximdlni (3pickovd) hodnota postsynaptického poten-
cidlu. Idealizovany prib&h zdvislosti x;w; na kmitoCtu je soustava pfimek prochdzeji-
cich po&itkem soufadnych os (obr. 6.). Pribéhy x,,w; jsou kiivky protinajici verti-
kdlni osu v bodech, jejichZ vertikdlni soufadnice jsou ddny amplitudou impulsu
Ei(t) ndsobenou pifslu$nou vahou w;. Asymptotami t&chto kfivek jsou p¥imky x;w,.

Na obr. 6. mdme zakreslenu situaci pro nékolik riiznych hodnot w;. Provedme
nyni pfechod od proménného f; a konstantniho w; ke konstantni hodnot® fiw; =
= konst. Je zfejmé, Ze podminku f;w; = konst spliiuje pfimka rovnob&Znd s hori-
zontdlni osou. Tato p¥imka protind fadu far x;w; jimZ odpovidd piislusné x; w,.



Vezméme napf. pfimku oznadenou p(obr. 6)a jdéme po ni smérem k vy3§im kmitodtim.
Této p¥imce prislugi pribéh maximdini hodnoty signdlu X, (pro x;,w; = 100), ktery
se k ni asymptoticky bliZi pro t; > co. Podobn& pro jiné hodnoty x;w; = konst
dostaneme obdobné pribdhy X, stejného charakteru. Provedeme nyni zobecn&ni

- > fiwi = konst > fiwi
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pro piipad, kdy signdly »,(t) pfichdzeji na n synapsi soudasng. Kazdd synapse pak
n
prispivd svym dilem x,w; k hodnot¥ celkového postsynaptického signdlu Y x,w;
1
a pro dalsi vyhodnocovdni postali zménit v obr. 6 oznafeni soufadnych os z x;w;
»

na Yx,w; a z f; na fo (viz déle).
T
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Vyjdéme nyni z pfedpokladu, Ze f; = f, = ... = f, a vdhy w; vSech vstupl jsou
stejné a kladné. Pak v idedlnim piipadé st¥idavd slozka celkového postsynaptického
potencidlu, vznikld sloZenim postsynaptickych signdl@ vSech synapsi, md okamZitou
hodnotu kmitoétu f, prom&nnou v mezich
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Obr. 7c. —— == fo[Hz}

kde f;,, je nejvétsi ze viech vstupnich kmito&tt f;. Pfi konstantnim celkovém vstupnim
postsynaptickém signdlu

@) Y x;ow; = konst
1

maximdlni hodnota celkového vstupniho postsynaptického signdlu (X, )ma je nej-
"

v&tsi pro f, — 0 & s riistem fo — oo se asymptoticky blizi hodnot& Y x;w,.
1

Ze soustavy kiivek X, (obr. 6) jsou odvozeny vztahy mezi f, a f, (uvedené na
obr. 7a, b, ¢) pro neuron bez adaptace. Pro jejich obvozeni byl pouZit vztah mezi f,

a ) xt) w; pti respektovdni pfislu§ného poméru mezi prahem 4 a o (obr. 4a). Tvar
1

lomensé sestupné &dsti je uréen tvarem priibéhu refrakterni faze, nebot p¥i wo,(f) + 0
maximdlni hodnota vstupniho signdlu X, po urditou dobu po predchdzejicim vybu-
zeni nemiiZe pfesdhnout okamZitou hodnotu prahu we(f) a k vybuzeni dojde az
v ndsledujicim okamziku, ve kterém je spln&na podminka X, = we(t). V takovém
ptipadé dochdzi k déleni kmitodtu a pro vztah mezi f; a f, plati

fo= m.f,,



kde m = 1,2, ... V zdvislosti na tvaru refrakterni fdze se samoziejm& méni tvar
sestupné &dsti vztahti z obr. 7a, b, ¢ tak, Ze se jednotlivé tseky, v nichZ dochdzi k déleni
kmitodtu, zkracuji nebo prodluZuji podle toho, jak se zkracuje resp. prodluZuje
refrakterni fdze. Prib&h refrakterni fdze miZeme jednoduchym zplisobem odvodit

»
ze zdvislosti mezi f, a ) x{t) w; (obr. 4a) nahradime-li piisluiné kmitolty f, jejich
1

periodami T;, = 1/f,, &mZ dostaneme pfimo pritbgh wo(t) v zdvislosti na Case
(obr. 4b). P nulové hodnotd wo,(t) a pfi zachovani podminky fym. = 300 Hz (abso-

lutni refrakterni doba pii niZ we(f) > Yx(f) w; je rovna 3,3ms) by tvar vztahil
n 1
mezi f, a f, pro hodnoty Y fw; < 300 byl vyjidien jedenkrdt lomenou &arou (napi.
" 1 n
pro Y fwy = 200 je naznaden &irkovand na obr. 7a). Pro véti hodnoty (}.fiw, >
T T

> 300, viz obr. 7a) by k déleni stejn& dochézelo, ale aZ po dosaZeni meze f, = f,.

y

Je tfeba podotknout, Ze vztahy z obr. 7a, b, ¢ plati pouze pro ustdleny stav, coZ je
do jisté miry omezenim. Hodnota prahu je zde vyjddiena kmitodtem h = Y fiw,
1

(stejné jako vstupni signdl). Pfevod na hodnotu prahu vyjddfenou v amplitudg post-
synaptickych impuls £(t) (pro w; = 1) je patrny ze stupnic na vertiklni ose v obr. 6.
Vztahy mezi f, a f, uvedené v obr. 7a, ¢, b, plati pouze pro hodnoty postsynaptického
potencidlu spadajici do. oblasti 0 aZ o + h (obr. 4a) za vy3e uvedenych predpokladi.
Pro signdly zasahujici do oblasti paradoxni fdze bychom dostali zcela jiné zdvislosti,
jimiZ se v této prdci nebudeme zabyvat. Z grafi na obr. 7a, b, ¢ vidime, neuron
miiZe byt vybuzen i signdly, jejichZ stfedni hodnota je podprahovd. Sipkami v pravé
&dsti graft je naznadena limitni hodnota vystupniho signdlu (}.f; = f; — ) pro
piislu§né urovné vstupniho signdlu vyznadené &isly.

Ze vztahti mezi f, a f, pro riizné hodnoty k a o je moZno vyvodit ndsledujici prosté
zavery:

1. Pfi konstantni hodnoté prahu (h = konst) a proménné Sifce aktivni oblasti
(o + konst) se p¥i zvétSovdni ¢ roziifuje rozsah zpracovdvanych signdld k vy$sim
urovnim (srovnejte obr. 7a a 7b). K potlafovdni niz§ich urovni sice nedochdzi, ale
zhorSuje se schopnost rozliSeni jednotlivych Grovni, nebot jejich vzdjemné rozdily
se zmensSuji.

2. Pfi zmén& hodnoty prahu (h =+ konst) a neproménné Sifce aktivni oblasti
(o = konst) dochdzi souasng ke zméné dynamického rozsahu i k potladovdni
nizkych trovni signélu (srovnejte 7a a 7c).

Situaci podle 1. mohou zplisobit pouze vnitfni zm&ny v modelu neuronu. Zpétnymi
vazbami v neuronové siti nemaZe byt tato situace zplsobena. Situaci podle 2. zpiso-
buje nap¥. existence zpé&tnych vazeb. Obecng kaZdy signdl p¥ichdzejici na libovolny
vstup ovliviluje efektivni hodnotu prahu vzhledem k signdlim pfichdzejicim na
ostatni vstupy [3]. Kromé toho je myslitelnd situace, kdy postupn& se ménici vdhy
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synapsi zpiisobuji celkové posouvdni zpracovdvanych urovni signdlu, v podstaté
"

nésobeni hodnot ) fw; konstantou (v obr. 7a).
1

S pouZitim grafli z obr. 7. je moZné Fesit i sloZitou sit sestdvajici z vétiho podtu
neadaptivnich neurondi. Zndme-li v neuronové siti v kazdém &asovém okamZiku

hodnoty 3 fiw; a f,, pak napf. z grafu na obr. 6 miiZeme ode&ist pislugnou hodnotu f,
1

pro dany prvek sit&. Takto je tfeba postupn& zpracovdvat celou sit, coZ by bylo pro
vét§i podet prvki v siti znaéné pracné. Zv1a§té pak zavedenim zpé&tnych vazeb a adap-
tace by se celd situace zna&né zkomplikovala. Vlivem adaptace se postupn& zvySuje
préh a proto dochdzi i pfi konstantnim vstupnim signdlu k samovolnému dosti
obtiZng stanovitelnému posunu v piisluiném grafu [4]. Snazii cestou stanoveni
vlastnosti sité je modelovéni elektronickymi obvody s pfedem zadanymi vlastnostmi.

Na zdvér uvedeme ukdzku pribshu vstupniho a vystupniho signdlu elektironického
modelu neuronu. Z diivodd snadn&jsi realizace byl volen kmitodet jeho vystupniho
signdlu f; posmax = 10KHZ @ f} 4o max = 2 kHz (viz obr. 4a), ,adaptivni” &asovd kon-
stanta 7, = 10ms (viz obr. 3) a ,synaptickd” Casovd konstanta t = 0,5ms (viz
obr. 2b).

Na obr. 8a shora je zachycen vstupni signdl nepfesahujici hodnotu ¢ + h (viz
obr. 4a). Dolni zdznam zachycuje vystupni signdl, vyjadieny jiZ jako postsynapticky
potencidl. Z po&dtku vystupni signdl sleduje signdl vstupni (co do kmitoétu), ke
konci zéznamu dochdzi k déleni kmitodtu vlivem vzriistu wo,(t). Na obr. 8b vstupni
signdl pfesahuje hodnotu o + h, coz md za ndsledek vznik silného signdlu formuji-
ciho paradoxni fazi a dochdzi k itlumu. Po poddteénim utlumu a p¥i poklesu vstup-
niho signdlu dochdzi k opétnému vybuzeni s délenim kmito¢tu. Na obr. 8c je situace
analogickd pfipadu na obr. 8a pro jinou hodnotu adaptivni €asové konstanty (t, =
= 1 ms), kdy k d&leni kmitoctu dojde zfetelns dfive.

Je moZno oekdvat, Ze v pfipad® zapojeni n8kolika modeld neuronu za sebou tak,
Ze vystupni signdl jednoho je vstupnim signdlem ndsledujiciho, se bude pfi konstant-
nim signdlu na vstupu sit¥ postupng sniZovat hustota (kmitodet) impulsd na vystupu
sité. Bude-li préh viech prvki h > 1 (p¥i vyjddfeni velikosti prahu v amplitudé
vstupnich impulsit () pro w; = 1), bude dochdzet ke zvé&iovdni podteniho
zpoZdéni a soudasné s tendenci k udrZovdni stélé hustoty v poédtku prib&hu k po-
stupnému, s podtem stupiit se zrychlujicimu, klesdni konce vystupniho signdiu
k nule. Tim je dosaZeno stejného jevu jako ve [4].

Zapojeni modelu neuronu bude uvedeno pozdé&ji soufasné s vysledky dosaZenymi
ve sloZit&j§im modelu neuronové sité.

(Doslo dne 30. dubna 1965.)



Obr. 8a.

Obr. 8b.

Obr. 8c.
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SUMMARY

Neuron Model

PETR HIRSL

The paper contains the results of a graphical solution of the relationship between
the output and the input signal of a nerve cell assuming a threshold varying with
time. The effect of changes in the theshold in relation to the width of the activity area
in which the output signal y(f) > 0 is evaluated. The analysis results in graphs il-
lustrating the output frequency f, as a function of the instantaneous frequency fo
and allowing to solve more complicated nerve connections with nonadapting neurons.
Finally, some results obtained with the biological neuron are shown.

InZ. Petr Hirsl, Katedra fyzikalni elektroniky fakulty technické a jaderné fyziky, Brehovd 7,
Praha 1.
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