BIOFIZIKA

Somogyvdri Zoltdn — Zaldanyi Ldszl6

A biofizika interdiszciplinaris tudomény, biolégiai jelenségeket a fizika
modszereivel, eszkoztardval vizsgdl. Természetes médon dtfed szinte az dsz-
szes bioldgiai tudomanyteriilettel az atomi mérettartomanyoktdl populd-
ciok mikodéséig, a molekularis biolégidtdl (receptor, fehérje kinetika-di-
namika stb.) a biokémidn (receptor ligandum csatolédas pl.), genetikdn
(bioinformatika, szekvencia- struktdra meghatdrozas), neurolégian, farma-
kolégidn fiziolégidn 4t (csatorna és receptor dinamika stb.) a legnagyobb
léptékd bioldgiai rendszerek, dkoszisztémak tanulmdnyozasdig. Lendiiletes
fejlédéséhez elengedhetetlen volt a kifinomult mérési médszerek, eszkdzok
megjelenése, pl. az elektronmikroszkép, rontgen tomografia, mikrotechno-
l6gids elektrodak, atomerd mikroszkdp, illetve Gjabban fMRI stb., tovabba
mint minden mds teriileten is a szimitdgépek és szdmitasi kapacitds robba-
néasszerd boviilése. A biofizikahoz tartozik a mérések elemzése, interpreta-
lasa (fMRI intenzitdsok, skalp és mélyelektrodak jeleinek idegi aktivitdssd
konvertdladsa, rontgendiffrakcids képek struktdrava alakitdsa, populécios
mérések statisztikai szignifikancidjanak megallapitdsa stb.) csakigy, mint a
jelenségek magyardzatdul szolgdlé matematikai modellek készitése.

A lélek biofizika szdmdra vizsgilhat6 aspektusai els@sorban az idegrend-
szer mitkodéséhez kotottek. Altaldban magasabb rendd idegrendszeri jelen-
ségeket tekintiink a lélek megnyilvdnuldsainak, de ezeknek lehet elemi,
sejt, illetve szinapszis szintd eredete is. Legfontosabb aspektusnak a tanu-
l4st tekintjiik, amikor az idegsejtek halézata adaptalédik a bemeneteihez, és
specifikus mintdzatot produkdl az adott bemenetekhez. De a biofizika 4ltal
vizsgalhato lelki jelenségek kore feloleli az elemi érzelmi reakcidkat, tovab-
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ba a memoria kiilonbozd tipusait, a figyelmi folyamatokat, asszocidcidkat,
magasabb kognitiv folyamatokat, nyelvi képességeket és a lelki betegségek
széles korét, mint a szorongést, skizofrénidt, depressziét, bipolaris betegsé-
get stb.

Az idegrendszer vizsgélatait dltaldban kétféle megkozelitésre szokas osz-
tani: feliilrsl lefelé (top-down), illetve alulrdl felfelé (bottom-up), azaz vagy
az egész rendszert véve prébaljuk meg a részegységeket és feladatukat meg-
hatdrozni (feliilrsl lefelé), vagy az elemi épitSkovekbdl probalunk olyan
nagyobb egységeket létrehozni amelyek kérdéses funkcidkat elldthatnak.
Az elsSre példa lehet egy MRI vizsgélat, ahol a péciens agyi aktivitdsat
mérve probaljuk azonositani egy feladat elvégzéséhez sziikséges agyteriile-
teket, és meghatdrozni funkcidjukat a feladat végrehajtdsa sordan (pl. meg
kell jegyezni képek helyét). Az alulrdl felfelé megkozelités tipikus példdja a
multielektrédds mérések, ahol egyes idegsejtek esetleg kisebb régick (loka-
lis mez& potencial: LFP local field potential) aktivitdasibol probalunk meg
funkcidkra, illetve miikodési mechanizmusokra kovetkeztetni.

Az idegrendszer vizsgalatakor nem szabad elfelejtkezni arrdl, hogy annak
minden funkcidjét csak a testtel és a kornyezettel valé szoros kolcsonhatés-
ban értelmezhetjiik.

A testtel és a kiilvildggal a kapcsolatot az egyik irdnyban a kiilonféle
érzékeld sejtek, a masik irdnyban az izomsejteket, illetve némely belss elva-
lasztast mirigyet irdnyit6 idegsejtek teremtik meg.

Az idegrendszer mikodésében kozponti szerepet jatszanak az idegsejtek
(neuronok) nytdlvanyain haladé elektromos impulzusok és az idegsejtek ko-
zotti rést dthidalé kémiai iizenetek.

A neuronok sejttestébdl (amely a sejtmagot is tartalmazza) dltaldban két
nagy nydlvanyrendszer dgazik ki. A dendritnek nevezett strd, lokalis nyul-
vanyrendszer gy(jti Ossze és szdllitja a bemeneti impulzusokat a sejttest felé.
A sejttestbsl maganyos nytlvanyként eredd axon szallitja a kimeneti im-
pulzusokat — ekdzben akar 1,5 m utat is megtehet — végiil szdimos dgra bom-
lik és minden egyes dga egy szinaptikus végtalpban végz&dik, ahol specifikus
ingeriiletdtvivé molekuldk (neurotranszmitterek) felszabaditdsaval kiild
lizentet a szinaptikus kapcsolatot fogadé idegsejtnek. Az idegrendszerben a
két {6 transzmitter a glutamdt, mely serkentd, illetve a gamma-amino-vaj-
sav (GABA) mely gitlé impulzust kozvetit. A serkentés sordn a fogadd
idegsejt inkdbb tovabbitja a jelet (general akcids potencidlt) mig gatlas ese-
tén csokkenti ennek esélyét. Ezeken kiviil szdmos egyéb kozvetitd anyag is
létezik, melyeknek fontos szabalyozé rendszerek miksdésében van szerepiik
(hivatkozas, dopamin, szerotonin, acetilkolin, adrenalin, noradrenalin).
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AZ IDEGSEJTEK MUKODESE

Az idegsejteket hig elektrolit veszi koriil, melyben féleg ndtrium, kalium
és klorid ionok vannak. A sejtmembran féligatereszt$ hdrtya, azaz az egyes
ionokra a sejtbdl kifelé és befelé mds és mas ellenalldst fejt ki (permeabi-
litas — 4tjarhatésag). Ennek és tobbek kozott a natrium-kdlium pumpdnak
koszonhetSen koncentracidkiilonbség 1ép fel a sejt kiilss és belss oldala k-
z6tt, mely egytttal potencidlkiilonbséget (E,) is eredményez a Goldman—
Hodgkin—Katz-egyenlet szerint:!
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ahol R az egyetemes gazéllando, T az abszoldt hémérséklet, F a Faraday
allandé, P-k a permeabilitdsok és szogletes zar6jelben a megfelel§ koncent-
racidk taldlhaték (ldsd még: Nernst-egyenlet). Az egyenlet statikus egyen-
sdlyi allapotra érvényes, ahol az adott permeabilitdsok és koncentracidk
nem vagy elhanyagolhatéan véltoznak.

Az idegsejtek membranjin végigfuté elektromos impulzushoz a per-
meabilitdsnak és/vagy a koncentriciéknak viltozniuk kell. Alan Lloyd
Hodgkin és Andrew Huxley 1952-ben mérte ki és magyardzta meg az idegi
impulzusok (akcioés potencial) 1étrejottét és terjedését az idegsejtek nydlva-
nyain, mely munkgjukért 1963-ban Nobel-dijat is kaptak.? Méréseik szerint
az ioncsatorndk specifikusak és fesziiltségfiiggSek, azaz a membran két olda-
la kozotti potencidl kiillonbség véltoztatja a csatorna dteresztS képességét.
A modellkeretet a kdvetkezd egyenletrendszerben foglalhatjuk ossze:

av (t) — —
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' JOHNSTON — Wu: 1994.
?HobckIN — HUXLEY: 1952.
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vagyis Kirchhoff csoméponti térvénye szerint a toltések nem halmozéd-
hatnak fel egy pontban (az elektromos erd tdl erds a részecskék tomegéhez
képest), ezért a kiils§ dram I, ; egyenlS a csatorndkon dtfoly6 és a kapaci-
tiv dramok 6sszegével. Itt C, a sejtmembran egységfeliiletre vett kapacitd-
sa, V, a membran két oldala kozti aktualis fesziiltségkiilonbség, g, és gy, a
fesziiltségfiiggs kalium és natrium csatorndk maximalis egységnyi feliiletre
vett vezetSképességét, a, és f, -k fesziiltségfiiggs kinetikai dllanddk, az adott
n, m, h kapuvaltozé nyitott és zart allapota kozotti dtmenetet hatdrozzak
meg, Vi és Vy, a kélium és nétrium csatorndk a kiilsG-bels koncentrécick
kiilonbsége miatt felléps egyenstilyi potencidlja (Nernst-potencidl, reverzél
potencial'), g és V, pedig a maradék folyamatok, pumpdk stb. okozta tn. szi-
vérgasi aram. Az eredeti modellben csak ez a hdrom dramtipus szerepelt, de
az Osszes el6fordul6 csatorna beépithetd az egyenletbe. Az egyenlethez Gn.
ekvivalens dramkort szokds rendelni:

C T ﬁgl % gl\a% ¢
m kul:n

’m T

A ndtrium a sejten kiviil, mig a kédlium beliil taldlhaté nagyobb koncent-
racioban, ennélfogva reverzal potencidljuk is ellentétes: a natriumé 50mV,
a kdliumé —77mV koriil van. A sejtmembrin nyugalmi allapotban e két
érték kozé esik, kb. -65mV. Igy ha kiilsé hatdsra (szinaptikus inger, elekt-
réda) nyugalmi dllapotban kinyilnak a ndtriumcsatorndk, a bedramlé n4t-
riumionok +50mV felé emelik a membrdnpotencidlt. KellSen erds inger
esetén elegendd szamu nétriumcsatorna aktivalédik ahhoz, hogy a fesziilt-
ség elérjen egy kiiszobértéket, ahol a folyamat dngerjesztévé vilik, és djabb
natriumcsatornak nyilnak ki. Az impulzus kialakuldsdhoz vissza kell térni
az egyenstlyi dllapothoz. Egyrészt a natriumcsatorndk specidlisak, nyita-
suk utdn rovid id6 elteltével bezarédnak, tehit a potencidlt magasan tartd
ionok utdnpétlisa megsziinik. Masrészt kicsit lassabban nyilnak a kalium-
csatorndk és a kidraml6 kdliumionok visszahtzzdk a membranpotencialt
a kélium Nernst potencialja, —77mV felé. A nyugalmi potencidl koriil a
csatornak zdrédnak, és specidlis aktiv transzporttal Gn. natrium-kalium
pumpéval az ionkoncentracidk is helyredllnak. Fontos még megemliteni
a kdlciumcsatorndkat, melyek elengedhetetlenek egy specidlis jelenség, az
tn. borszt aktivitds [étrejottéhez. Ekkor az idegsejt rovid akcidspotencidl
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sorozatokat generdl. A borszt jelenség élettani szerepére tobb elképzelés
is 1étezik: az informaciddtvitel megbizhatésdgat noveli, vagy az idegsejtek
szinkronizdciéjaban, illetve az informaciok elosztdsdban is lehet funkcioja.

A modell legfébb djitdsa a fesziiltségfiiged ioncsatorndk bevezetése
volt. A csatorndk nyitott vagy zart dllapotat kapuvéltozok hatdrozzak
meg, melyek a fesziiltség fiiggvényében megadjdk az egységnyi feliileten
levé nyitott kapuk ardnyat. A csatorna akkor nyit, ha minden kapuja, al-
egysége nyitva van.

A képalkotasi technikdk fejlédése lehetsvé tette a csatorndk megjeleni-
tését, és jelentést adtak a kapuviéltozéknak: valoban négy egységhdl dllnak,
a kélium négy egyforma, mig a ndtrium harom egyforma és egy eltérs fe-
hérjébdl dllnak.’

Az egyedi idegsejtek és csatorndk az idegrendszer elemi épitskovei. M-
kodésiik megértése azonban fontos lehet akdr a legmagasabb szint(d kog-
nitiv jelenségek megértéséhez is. A kloridion csatorndk és pumpdk hibds
mikodése elronthatja a sejtek kozott finoman hangolt egyiittmitkodést epi-
lepszidt generdlva.

Térbeli jelterjedés, feldolgozds

Az elébbi modellben, bar fajlagos mennyiségek szerepelnek, a térbeli di-
menzié nem taldlhaté meg az egyenletekben, igy térbeliséghez, terjedéshez
kot6ds jelenségeket nem magyardzza. Az idegsejtek nydlvanyain terjedd
elektromos impulzusok lefrdsara a tdvirékabeleken kiildott jelek csillapoda-
sara kifejlesztett modellt, a kdbelelméletet mar a 19. szdzad végén elkezdték
alkalmazni. Részletes és pontos sejtmodellek készitéséhez még sziikség volt
az ioncsatorndk megfeleld modelljére. Az 1950-es évektSl a mérési és szd-
mitasi technoldgidk fejldése tette lehetévé ezen modellek kifejlesztését
Coombs, Eccles, Fatt, Frank, Fuortes, Jack, Rall, Redman, Rinzel, Idan Se-
gev, Tuckwell, Bell és sokan mésok munkdival.*

A kabel egyenlet a kdbel mentén hosszdban terjedd (axilis) és a feliilet-
re merdlegesen folyé dramok kozott adja meg a kapcsolatot.

1 o*V ov .
e 2 =cm_+lln)
7, Ox” ot

3 hetp://www.osti.gov/accomplishments/mackinnon.html
*KocH — SEGEv: 1991.
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vagyis az axidlisan terjedd daram véltozdsa egyenlS a membrinon atfolys
arammal (ionos és kapacitiv). r, a hosszirdnyu ellenillds, ¢, a membran ka-
pacitdsa i, pedig az egyéb rezisztiv dramokat jelsli. A kabelegyenlet Hodg-
kin—-Huxley-féle csatornamechanizmusokkal kiegészitve nagyon pontos
modellt eredményez, de a modern szamitégépek megjelenéséig kiszdmi-
tasa lehetetlen volt. A modell segitségével azonban értelmezhetd lett pl.
az elektronikus hossz, azaz a jelek csillapoddsanak karakterisztikus hossza.
A vékony dentritdgakon beérkezd jelek alig médositjdk a sejttest (szoma)
allapotat (onnan nézve a széma nagyon messze van), mig forditva jéval
kevésbé modosulnak a jelek. Ebbdl kovetkeztethets, hogy a dendriteken
érkezd jelek egyesével nem valthatnak ki akcids potencidlt (kiiszob), sok
impulzus egyiittes hatdsa sziikséges a kimenet generdldsdhoz. A dendriteken
tehat a beérkezd jelek integracidja, kombindcidja valésul meg.’ Jelenlegi
elképzelések szerint nem csupdn a Osszegzés torténik itt, hanem bonyolult
szamitdsok helyszinei a dendritdgak.®

A bonyolult modell szimitégépes implementaldsira az in. kompartmen-
talis modellezés terjedt el.

[tt kompartmentnek egy kis hengeres membranrészt tekintiink, melynek a
fesziiltség értéke térben dllandé (térbeli diszkretizdcid), ezen beliil szdmit-
juk a helyi ioncsatorndk dramait. A kompartmentek ellenéllasokon keresz-
tiil vannak osszekotve, az axidlis dramokat itt szdmoljuk.

Egyszerdsitett modellek
Mir a pontszeri Hodgkin—Huxley- (HH-) modell analitikus kovetése sem

lehetséges a nemlinedris kapuvaltozok miatt. Richard FitzHugh és J. Na-
gumo 1961-62 ben a gyors, illetve lasst valtozok sszevondsaval kétdi-

>LoNDON — HAUSSER: 2005.
¢ UJrALUSSY et al.: 2009.
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menzidsra egyszer(sitette a négydimenziés HH-modellt, igy a kétdimenzids
fazisdiagramokon kovethetévé vilt az idegsejt mitkodése, az akcids poten-
cial generdldsdanak folyamata és feltételei. A kutaték a HH-modell el6tt is
tudtak, hogy az idegsejtek impulzusokkal kommunikélnak egymassal, csak
a generalé mechanizmus hidnyzott. Az egyik els6 neuron modell volt az
integral-és-tiizel (integrate-and-fire) modell,” mely az idegsejt mikodését
két, kiiszob alatti és feletti tartomanyra bontja. A kiiszob alatti, azaz az ak-
ciés potencial generdlds alatti tartomanyt linedris, kapacitiv dramkorként

hatdrozza meg: v
I(r)=C, -

A kiils§ dram tolti a membrdnt mint kapacitdst, aminek ily médon val-
tozik a fesziiltsége. Ha a membranfesziiltség eléri a kiiszobértéket, akkor a
sejt tiizel, a kimenetén Dirac-delta-fiiggvény jelenik meg (a kondenzator
kisiil), és utdna alapallapotba keriil a sejt (V,, = 0). A modell az akciés
potencidl bonyolult generildsi mechanizmusat elhanyagolja, igy jéval egy-
szer(ibb, mint a HH-egyenletek, de mar idében folytonos leirdsat adja egy
neuronnak.

Ezen modellkeret igen rugalmas, szdimos finomitdsat hasznaljak: a szivar-
g6 integral-és-tiizel, mely az id6fiiggetlen memoria megjelenését hivatott
kijavitani a modellben, illetve az exponencidlis integral-és-tiizel, mely az
akcios potencidl generaldsat (el6zményét, natriumcsatorndk nyitdsa) koze-
liti jobban, stb. Létezik még tn. rezondl-és-tiizel modell ahol a membranfe-
sziiltség kiiszob alatti oszcilldciot végez, igy a sajatfrekvencidnak megfelels
bemenetekre érzékenyebb a sejt. Be lehet vezetni az idegsejtek egy tovabbi
biolégiai tulajdonsdgat, a helyreallitasi periddust (refractory period) ami
alatt a sejt nem érzékeny, dGjabb kimenetet ekkor nem tud generdlni és egy-
uttal a maximalis tiizelési frekvencidt is meghatdrozza.

A 20. szdzad elsé felében tovibbi egyszerdsitésként in. mesterséges neu-
ronmodellt fejlesztett ki McCulloch és Pitts.® Modelljiikkel lehetvé valt
halézatok, halézati funkcidk modellezése, értelmezése komoly szamitasi ka-
pacitasok nélkiil is. A sejteket jelképezd egységek linedrisan, de silyozva
(o; ~ szinaptikus sily) 6sszegzik a tobbi egység feldl beérkezs (x)) jeleket,
melyeket egy transzferfliggvényen, ¢-n keresztiil kimenetté konvertal.

i jw[zwjxj]'

Jj=0

"Lapicque, 1907.
8McCulloch, Pitts, 1943.
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A ki- és bemenetek lehetnek bindrisak (0,1) ekkor a transzferfiiggvény a
lépcsétiigevény (az eredeti McCulloch—Pitts-modellben), igy a kiiszobér-
ték alatti bemenetek nem eredményeznek kimenetet. Lehetnek folytono-
sak, ekkor a kimeneteket valamiféle dtlagos aktivitdsnak tekintjiik (4tlagos
frekvencia), és valamilyen szigmoid transzferfiiggvényt hasznalunk. Ezek-
b6l az tn. kiiszoblogikai elemekbdl épitett hdlézat képes ES, illetve VAGY
fliggvényeket és ezek barmiféle kombindciéjat megvalSsitani. Fontos jel-
lemz&je a fenti rendszereknek, hogy az id§ diszkrét valtozé, a folytonos
jelterjedést nem vizsgalja a modellkeret. A legtdbbet vizsgilt rendszerek
relativ egyszertségiik miatt az elGrecsatolt halézatok, melyek napjainkban
igen aktivan alkalmazott (mintdzatok felismerése, adatok csoportositdsa,
osztalyozdsa) teriilete a mesterséges neuronhélézatoknak (ANN — artificial
neural network).” Azonban értelmezhetd visszacsatolds is a hdlézatban, és
az igy kapott dinamikai rendszer képes memoria funkciét megvaldsitani,
melyhez szitkséges a csatoldsi egyiitthaték valtoztatdsa valamilyen tanuldsi
szabdly alapjan (pl. Hopfield-halézat).!°

A McCulloch-Pitts modell és valtozatai bar nagyon egyszertiek, és fon-
tos kognitiv funkciok mikodése értelmezhetd rajruk keresztiil, biolégiai
szempontbdl szimos elhanyagoldst tartalmaznak.

SZINAPSZIS: A SEJTEK KOZOTTI KOMMUNIKACIO

Santiago Ramén y Cajal spanyol Nobel-dijas (1906) tudést szokds a modern
idegtudomany megalapozéjanak tekinteni elsésorban az in. neuron-dokt-
rina igazoldsa kapcsian. Cajal megmutatta, hogy az idegrendszer sejtekbdl,
neuronokbdl épiil fel, melyek sokféle felépitéstiek lehetnek. De a modern
elektronmikroszképok kifejlesztése elstt nem lehetett egyszertien bebizo-
nyitani, hogy a kozponti idegrendszer folytonos szévet vagy onallé sejtek

HORVATH et al.: 2006.
1°HoprELD: 1982.
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Osszessége. Szentagothai Janos 1965-ben fontos bizonyitékot szolgaltatott a
neuron-doktrina mellett az in. neurondegeneracios eljarassal.!!

A neuronelmélet szerint tobbek kozott a sejtek érintkeznek egymadssal,
de a sejtplazmdk nem kozosek. A kapcsolddasi helyeket szinapszisnak ne-
vezziik, ezeken keresztiil zajlik a sejtek kozotti gyors kommunikacié. A leg-
elterjedtebb szinapszis a kémiai szinapszis, melynek jellegzetessége az egyira-
nyusdg, azaz megkiilonboztetjiik a preszinaptikus sejteket, ahonnan érkezik
az informdcid, és a posztszinaptikus sejteket, ahova tovabbitédik. Az ideg-
rendszerben ritkdbb az Gn. elektromos szinapszis vagy gap-junction, ahol a
sejtek citoplazmdjdt kozvetleniil dsszekapcesoljak specidlis fehérjék (pl. re-
tindban). Ezeken a csatorndkon ionok és kisebb molekuldk is cserélédhet-
nek. A testben szdmos helyen el6fordulnak, a kémiai kapcsolathoz képest
gyorsabb, kétirdnyd ingeriiletdtvitelt biztositanak. A legijabb kutatdsok
szerint az idegsejtek kozti kémiai szinapszisok kialakuldsdhoz sziikséges az
elektromos szinapszis elGzetes kialakitdsa.

A kémiai szinapszisok mikodése a kovetkezd péar 1épésben foglalha-
t6 Ossze. A preszinaptikus sejt axonjan érkezd akcids potencidl kdlcium-
csatorndkat (is) aktival. A kalcium hatasara a vezikuldkbdl kiszabadul a
transzmitterek egy része, és a szinaptikus résbe iiriil. A posztszinaptikus sejt
membrinjiban a szinapszis tdloldaldn specidlis fehérjék, receptorok van-
nak, melyek a transzmitterek kémiai bekotésének hatdsira ioncsatornaként
mikodnek, vagy elinditanak egy belss folyamatot, aminek a végén az ion-
csatorndk nyitnak. A kinyitott ioncsatornék tipusatdl fiiggden a szinapszi-
sok lehetnek serkentsk (pl. ndtriumion csatorna), ekkor a posztszinaptikus
sejt membranpotencialjat a tiizelési kiiszob felé mozditja az ingeriilet, illet-
ve gatlék (kloridion csatorna), amikor a membranpotencialt a kiiszobtd]
tavolitja a beérkezd jel.

A szinapszisok részletes modellezésére kémiai kinetikai reakcié egyenlet-
rendszert frhatunk fel.

Preszinaptikus oldal: Posztszinaptikus oldal:
A W M
— % [Ca¥] & C,—= CI;P‘ C2<:>O
kn M M2 I
4Ca*+X +—= X
ku
k k k
X4W == W —> T —> D, D,

2

11 SZENTAGOTHAL: 1965.
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A preszinaptikus oldalon az ingeriiletatvitel a transzmitterkibocsatésig ter-
jed, a fenti sematikus dbrdn ennek egy példdja lathat6. A kalcium fehér-
jéket aktival (X — X*), amelyek a transzmittereket tartalmazé vezikuldkat
(W — W), mig végiil bekovetkezik a transzmitterkibocsatas.

A posztszinaptikus oldal sem feltétleniil egyszerd, a példdban a receptor
nyitasahoz két transzmitter bekotése is sziikséges (harom zart dllapot van C,,
C,, C,), tovdbba4 a zért dllapotokban elsfordulhatnak inaktiv konfiguraciok
(Dy, D,), amikor a receptor nem tud transzmittert bekotni.

A szinapszisok részletes modellezésére sziikség lehet kiilonféle gydgysze-
rek, pszichotikumok hatdsanak vizsgdlatakor, de dltaldban a mar amugy is
nagy szamitdsi kapacitdst igényld halézati modellekben sokkal egyszeriibb
fenomenologikus modelleket haszndlnak: Gn. alfa-fiiggvényt és dupla expo-
nencialis fiiggvényt a posztszinaptikus csatorndk vezetSképességének vilto-
zdsara. A HH- keretrendszerbe dgyazva a posztszinaptikus dramra a kovet-
kezd egyenlet adédik:

t

1, (0)= 8 (Eciy =V s O) oV, (), Jale =1, )

0
vagyis amikor a preszinaptikus fesziiltség (V,,,) meghalad egy kiiszobértéket
(V,), akkor a posztszinaptikus oldalon a q(t — t,) figgvény szerinti konduk-

tanciavdltozds indul el. Ekkor az E;, értékétdl fiigeden serkents (E,, >

syin

V sugamt) vagy gatlé (Eg >V, um) dramok indulnak el. A konduktancia-
fliggvények képlete:
t =

L — _t
qa(t):%e t s qdﬁ(’): Arl,Tze‘[l _erz .

Az egyszer(isitett modellek a szinapszisok erdsségének viltozasat elhanya-
goljak, mely rovid tdvon és ritka jelek esetén lehet j6 kozelités. A kapcso-
later&sségeket idStartamuk szerint rovid, illetve hosszd tava plaszticitdsra
osztjuk. Mind a révid, mind a hosszi tdvi médosulés jelenthet erGsodést,
illetve gyengiilést is. A rovid tavi véltozasokat a lokdlis fizikai-kémiai fo-
lyamatok hatdrozzdk meg, igy pl. a gyengiilés a rendelkezésre 4ll6 transz-
mitterek mennyiségének csokkenésével, az er6sodés pedig a dtvitel haté-
konysdganak novekedésével magyardzhats. A hosszi tavi valtozdsokhoz
bonyolult biokémiai folyamatok tdrsulnak (csatornaexpresszié, vezikulak,
transzmitterek mennyiségének nodvelése) részletes mechanizmusa aktivan
kutatott teriilet. Jelenleg az idegtudomanyban altaldnosan elfogadott né-
zet, hogy a memériafunkciot a hosszi tavi szinaptikus valtozasok valdsit-
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jak meg. Ezekre a lassu, de tartés véltozdsokra, azoknak feltételeire tn. ta-
nulési szabalyokat hatdroztak meg, melyek koziil a legismertebb szabdly a

Hebb-szabaly.!?

HALOZATI JELENSEGEK: DINAMIKUS RENDSZEREK
ES OSZCILLACIOK

Az egyedi sejtek és szinapszisok mitkddésén tdl, a biofizika vizsgdlatainak
fontos targydt képezik a ideghdlézatokban megjelend kollektiv viselkedés-
mintdzatok. A kollektiv viselkedés vizsgalhato tisztdn dinamikai szempont-
bél, illetve a tanulds és informdciéfeldolgozas szempontjabdl. Dinamikai
szempontbdl a leirds kulcseleme a rendszer fazistere, amely mindazon val-
tozékbdl — mint dimenziékbol — 4ll, amelyek egyiitt meghatdrozzak a rend-
szer jovébeli dllapotat. A rendszer idSbeni fejlédését altaldban differencial-
egyenletek rendszerével irhatjuk le. A rendszer allapotét egy pont irja le a
fazistérben. A pont mozgésa a fazistérben — amelyet trajektérianak hivunk
— a rendszer id6fejlédését mutatja. Azon fazistérbeli halmazok Osszességét,
amelyek ,,vonzzak” a trajektéridkat, attraktoroknak nevezziik, ezek hatdroz-
zdk meg a rendszer hossza tavi viselkedését. A legegyszeriibb attraktor egy
fixpont, mely a rendszer stabil egyensulyi dllapotdnak felel meg. Ha a rend-
szer paramétereinek véltozdsa sordn egy attraktor elvesziti stabilitdsat, és
atadja a helyét egy vagy tobb masik attraktornak, bifurkaciérél beszéliink.
A fixpontokon tul az attraktorok lehetnek hatarciklusok, melyek zart hur-
kok a fazistérben és a rendszer stabil oszcill4cidit {rjak le.!

A halézatok stabil oszcilldciéja szdmos esetben fontos szervezd mecha-
nizmus, biztosithatja a rendszer ,6rajelét”. Ismereteink szerint ilyen funk-
cidja van a 4-8Hz frekvencidja theta oszcillaciénak a hippokampuszban.
Jelen elméletek szerint az agykéregben a 40-90 Hz frekvencidji gamma osz-
cillacio biztosithatja az aktudlis feladatok megolddsahoz sziikséges ideigle-
nes hélézatok adaptiv szervezddését, illetve a kb. 7 elSre definidlt elemet
tarolni képes munkamemoria egyes elemeinek cimzését.'*

Az oszcilldcidk azonban megjelenhetnek patolégids mechanizmus ered-
ményeképpen is. Illyen — betegségként megjelend oszcilldcié — az epilep-
tikus roham, amikor is az agykéreg sejtjeiben a serkentés és gitlds egyen-

12 Hesp: 1949.
BTEL — Guiz: 2002.
4 Buzsakt: 2006.
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silydanak felbomldsa tdlszinkronizélt oszcilldcidhoz vezet. A nagy hélézati
oszcilldcidban részt vevs agyteriiletek sejtjei ekdzben természetesen nem
tudjdk ellatni az informéciéfeldolgozdsban betoltdtt normal szerepiiket és
a felfokozott halézati aktivitds olyan anyagcsere-szitkségletet (oxigén, glii-
kéz) eredményez, amit a szervezet nem tud kielégiteni, mely végiil az ideg-
sejtek pusztuldsdhoz vezet.

Egy mésik példa az oszcilldciok patolégids megjelenésére a Parkinson-koér
sordn megjelend végtagremegés. A stabil és egyenletes mozgdst biztositani
hivatott tdrzsddci szabdlyozé rendszer (bazdlis ganglionok) dopamin ell4-
tasdnak csokkenésével a visszacsatolds mar nem a mozgds stabilitdsat biz-
tositja (stabil fixpont), hanem nyugalmi oszcillaciéhoz vezet (stabil hatér-
ciklus).

A dinamikai rendszerek egzotikus tipusai a kaotikus rendszerek. Leg-
aldbb hdrom fiiggetlen viltozéval rendelkezs (hdromdimenzids) rendszerek
kozott vannak olyanok, amelyek, bar determinisztikusak — azaz jelen 4lla-
potuk tokéletesen meghatdrozza az idsfejlédésiiket —, a kezdeti feltételekre
olyan nagy mértékben érzékenyek, hogy a kezdeti kis eltérések gyorsan je-
lentds kiilonbségekké valnak, ezért viselkedésiik (végteleniil pontos kezdeti
értékek hidnyaban) megjésolhatatlan. Kaotikus viselkedésre utalé jeleket
mértek egyedi idegsejtekben, hilézati oszcilldciokban, és szamos kutat6 fel-
tételezi, hogy a magasabb rendd kognitiv viselkedésben is szerepet jatszik a
kaotikus dinamika, biztositva a kérnyezetbdl érkezd ingerekre adott reak-
ciok flexibilitdsat, ahol a stabil vagy periodikus viselkedés tidlsdgosan szte-
reotip volna.’

A TANULAS
Tanulds tanitéval

A tanulési paradigmédk hdrom tipusdt kiilonboztetjiik meg: feliigyelt ta-
nulés, amikor egy kiilsé ,tanité” minden egyes kérdéshez — felismerendd
mintdhoz — gondoskodik az elvart helyes vilaszokrdl a tanulds folyaman.
MegerSsitéses tanulds az, amikor a kornyezettel valé kolesonhatds idén-
ként jutalmat vagy biintetést eredményez, és a cél a jutalom maximalizal4-
sa. Fontos kiilonbség, hogy a tanité nem mondja meg az elvart akcidkat, és
a jutalom vagy biintetés dltaldban nem egyedi akcidk kozvetlen kovetkez-

5 FREEMAN: 2000.
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ménye, akcidk hosszi sora vezethet el végiil a jutalomhoz. Tipikus példak
a megerdsitéses tanuldsi helyzetre a kiilonbozd jatékok, pl. a sakk tanuldsa.
A jutalom a jatszma végén bekovetkezd gydzelem, amihez a 1épések hosz-
sz( sora vezet, és nincs olyan tanitd, aki meg tudnd mondani minden egyes
helyzetben az idealis 1épést. A harmadik tipus, a feliigyelS nélkiili tanulds a
legkevésbé egyértelmien meghatdrozott, ugyanakkor a vildg megismerésé-
ben kétségteleniil nagyon fontos tanuldsi méd. Célja a beérkezd jelek belss
torvényszerségeinek felismerése, és ennek segitségével azok hatékony rep-
rezentdciéjdnak megalkotdsa. A tanuldsi paradigmdk természetesen dtfed-
hetnek, és kombindlhatéak is egymassal.

Mindhdrom tipusd tanulds sordn a neuronhdlézatokban elsGsorban a ne-
uronok kozotti szinaptikus sdlyok valtoznak meg, ezért tanuldsi szabalynak
nevezzitk azokat a szabalyokat, illetve tdgabban algoritmusokat, amelyek
meghatdrozzdk a szinaptikus silyok vatozdsat dgy, hogy a hdlézat kimenetei
a kivant irdnyba mozduljanak el. Ehhez felhaszndlhatjdk a bemeneti akti-
vitdsmintdzatokat, a tanité éltal elvart kimeneteket, magukat a szinaptikus
silyokat és esetleg mindezen értékek multbeli értékeit.

A feltigyelt tanulds

A feliigyelt tanul4s esetében a cél az, hogy minden bemenethez a tanité 4l-
tal elvart kimentet adja a halézat. Egy neuronréteg esetében a delta-szabdly
alkalmazdsa teljesiti e feltételt:

aw, = ex, 9l )¢, - v,)

Ahol w; az j-edik kimenetet adé neuron i-edik bemenetének stlya, Aw;
pedig ennek véltozdsa egy tanuldsi 1épés sordn. A tanulds sebességét az e —
tobbnyire kicsiny — paraméter szabdlyozza. Az i-edik bemenetre érkezs ak-
tivacio x, a j-edik neuron dltal dsszegydjtott dsszes bemenet h;, a ¢ figgvény
adja meg a neuron bemenete és kimenete kozott kapcsolatot teremtd atvi-
teli figgvényt és ¢’ (h)) jelsli ennek derivaltjét. Gyakran hasznalt szigmoid
alakq, folytonos és differencialhaté deviteli fiiggvény a logisztikus fiiggvény:

y; = @(h;) =1/ +exp(-=h;))

A neuron kimenetét vy, jeloli, amelyet a delta-szabaly dsszehasonlit a ¢ elv-
art kimeneti értékkel. Linedris dtviteld neuronok esetében ¢’(h)=1, igy a
képlet a perceptron tanulési szabdlyra egyszertsodik. A delta-szabdly kiter-
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jesztése tobbrétegd, rejtett rétegekkel rendelkezd halézatok hatékony tani-
tasdra a hiba-visszaterjesztés (error-backpropagation) szabdlya. Bebizonyit-
hatd, hogy elegendSen sok tanité minta (bemenet és elvart kimenet par)
és tanulasi 1épés utdn e mddszer mindenképpen a hiba egy lokilis minimu-
mahoz vezeti a szinaptikus stlyokat, amely azonban nem feltétleniil globdlis
minimum is egyben.

A megerdGsitéses tanulds

A megerGsitéses tanulds sordan a cél, hogy a kérnyezetbdl érkezs informa-
ciok alapjan egy olyan vélaszaddsi vagy cselekvési stratégidt dolgozzon ki a
halézat, amely hosszi tdvon biztositja a jutalom maximalizdldsdt. A meg-
felel§ cselekvési stratégia megkozelitésére szdmos moédszer ismert. Meg-
kiilonboztethetiink modell-mentes és modell-alapi megoldésokat. Elgbbi
esetben csak az aktualisan érzékelt bemeneti mintdzat hatdrozhatja meg a
kimeneti akciét, mig az utébbi esetben a bemenetek hosszabb megfigyelése
sordn a rendszer megprébdlja felépiteni a ,,vilag” modelljét, és a modell-vi-
lag dllapotat figyelembe véve valasztja ki az optimalisnak {télt cselekvést.
A modell-alapu esetre példa egy ismeretlen teriileten bolyongva felmeriils
parhuzamos navigaci6 és térképezés feladata. Ekkor, az érzékelsk vagy ér-
zékszervek 4ltal széllitott sokféle bemeneti mintazatbdl egy rejtett valtozd-
ra, a térképi poziciéra kell kovetkeztetni, amelyet nem feltétleniil hatdroz
meg csak a pillanatnyi érzékletek Osszessége, szitkséges lehet a multat is
figyelembe venni. A cselekedetek lehetséges eredményeit — és gy az op-
timdlis cselekvést is — a térben, illetve a térképen elfoglalt helyzetiink ha-
tarozza meg. A térkép tanuldsdhoz sokszor jol alkalmazhatéak a feliigyels
nélkiili tanulds mdédszerei, de egy cél eléréséhez sziikség van a megerGsitéses
tanuldsra. A lehetséges dllapotok és a hozzdjuk rendelt minél hasznosabb
akcick megtaldlasa kozos feladata a modell-alapi és a modell-mentes meg-
erGsitéses tanuldsnak. E feladat f6 nehézsége pedig abban rejlik, hogy a ju-
talom 4ltaldban idSben késleltetve, esetleg igen hosszi cselekvés sorozat
végén érkezik csak meg. Modell-mentes esetben amelyre példa a Q-tanulds
moédszere, kozvetleniil az allapot-akcié parok hosszi tavi hasznossagat ta-
nulja rendszer. A modell-alapi esetben az dsszes lehetséges allapot értékét
igyekszik a rendszer felbecsiilni. Ennek felhasznélasaval egy adott allapot-
ban végrehajthaté akcidk eredményeként elérhetd dj édllapotok becsiilt
értéke alapjan hatdrozza meg a végrehajtandé akciét. Ez dltaldban a leg-



Neurobiolégia

nagyobb értékndvekményt igérd dllapot vilasztasat jelenti, de a médszer
helyes miikodéséhez fontos megengedniink a szabad felderitést is péld4ul
Ggy, hogy idénként értéked] fiiggetleniil, véletleniil valaszthat cselekvést,
melynek eredményét felhasznalja az értékbecslés javitdsara is. Mind a mo-
dell-mentes, mind a modell-alapi esetben alkalmazhaté az id6-kiilonbség
szabdly (Temporal Difference, TD):

AV, =e(R, +yVy =V)

+1

ahol ¢ tanulas sebességét meghatdrozé kicsi pozitiv szdm, V, és V,,, art, illet-
ve a t+1 id8pillanatokban elfoglalt dllapotok becsiilt értéke, y pedig egy O
és 1 kozotti szam, az érték térbeli lecsengésének sebessége, R, pedig a t id&-
pontban kapott tényleges jutalom. E szabdly minden 1épés utdn az értékek
1/y-szoros novekedését feltételezi. Ha egy 1épés sordn a vartnal értékesebb
allapotba érkezik, dgy az el&z6 éllapot értékét noveli, ha pedig az elvartnal
alacsonyabb értéket taldl, akkor az el6z8 allapot értékét is csokkenti, a ta-
nit6 jel értéke ardnyos a meglepetés mértékével. Kezdetben 4ltaldban csak
azon allapotok rendelkeznek null4tdl kiilonbozs értékkel, amelyekben a
rendszer jutalmat kap a kornyezetébdl, pl. megnyeri a jatékot, vagy a célba
taldl, a tanulds sordn azonban el&szor a cél kozvetlen szomszédsaga, majd a
céltdl egyre tavolabbi allapotok kapnak, a céltdl mért tavolsaggal exponen-
cidlisan cstkkend értéket, a jutalom értéke visszaterjed a jutalomhoz vezetd
allapotokhoz. A jol megtanult értékfiiggvény végiil monoton né a célhoz
kozeledve, igy a legnagyobb értéki szomszédsag vélasztdsa egyértelmiien ve-
zeti a cél felé a rendszert.'

Az agyban, az agyi torzsdicrendszer substantia nigra nevd magjaban, a
dopamint termeld sejtekben figyeltek meg olyan viselkedést, amely ana-
16giat mutat a TD-szaballyal. Varatlan jutalom megjelenésére ezek a sej-
tek novelték aktivitdsukat, azonban ha a jutalmat megel&zte egy eldjelzd
szigndl, ami utdn a jutalom mdar megjésolhatdan érkezett, igy a dopamin-
sejtek az aktivitdsukat novelték az el@jelzs szignal érkezésekor, de nem
novelték meg ismét a jutalom érkezésekor. Ha pedig az elGjelz8 szignal
ellenére nem érkezett meg a vart jutalom, akkor a dopaminsejtek akti-
vitdsa az alapszint ald csokkent, amikor az elvért jutalomnak kellett vol-
na érkeznie. A dopaminszint és a megerdsitéses tanulds kozotti kapcsolat
még egyértelm(bb, ha figyelembe vessziik, hogy az agyi torzsddcrendszer
fontos szerepet jatszik a megszokott cselekedetsorozatok, szokdsok elsa-

16 RUssEL — NORviIG: 2006.
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jatitasaban, kezdve az els6dleges mozgdssorozatoktdl, mint a szavak ki-
ejtése a magasabb szint( szocidlis viselkedésig. Dopamin rendellenességek
figyelhetSk meg tovabb4 a kdbitészerek hatdsara, valamint skizofrénidban
és Parkison-korban is.

Felligyel6 nélkdili tanulds

A feliigyels nélkiili tanulé algoritmusok, illetve halézatok széles és na-
gyon viéltozatos halmazét két csoportra oszthatjuk: szimbdlumkapcsold és
szimb6lumgenerdl6 algoritmusokra. A szimbélumkapesol6 algoritmusok
esetében a halézatot alkoté neuronokat a receptorokhoz kotd silyok és
ezzel a neuronok ,receptiv mezeje”, a vildg 4ltaluk reprezentalt darabka-
ja rogzitett, az algoritmus eredménye pedig a neuronok kozott kialakuld
kapcsolatok. Az ilyen hélézatokban a neuronok megfigyelhets valtozékat
reprezentdlnak. A szimbdlum kapcsol6 tanuldsra példa a Hopfield-halézat.
Az egyszeribb formalizacié kedvéért a neuronok éllapotat itt +1 és —1 frja
le, és a kapcsolatok el&jelet is valthatnak, ami bar nem felel meg a ter-
mészetes neuronok mikodésének (egy sejt vagy kizdrélag serkentd v. gatld
kapcsolatot létesit), azonban kénnyen megvaldsithaté néhdny serkentd és
gatl6 sejt egylittmkodésével. A tanulds sordn, a Hopfield-hélézatot alkotd
neuronok kozott a potencidlisan teljes kapcsolati struktira minden egyes
kapcsolata a Hebb-szabdlynak megfelelGen a pre- és posztszinaptikus sejtek
aktivitasidnak szorzata szerint valtozik:

Aw;=exx; xy;

Ergsodik a kapesolat (4w pozitiv), ha a pre- és a posztszinaptikus sejt egy-
szerre aktiv és gyengiil, illetve negativvd valik, ha az egyik sejt akkor aktiv,
amikor a masik nem. A tanulds eredményeként létrejott kapcsolatstruktdra
a neuronok, illetve az dltaluk reprezentalt valtozék kozotti korrelacidkat
irja le, és egy autoasszociativ memoriat valésit meg, amely képes egy részle-
ges vagy zajos memorianyombdl kiindulva, a neuronok kolesénos aktivaci-
6ja sordn visszadllitani a teljes, illetve zajmentes megtanult mintdzatokat.
A szimbolumgenerild hélozatban a neuronokat a receptorokhoz és ezen
keresztiil a kiilvildghoz kapcsolé silyok valtozhatnak a tanulds soran. A ta-
nulés eredménye itt maga a neuron receptiv mezeje, azok a bemeneti érték
egyiittalldsok, melyek aktiviljak a neuront. A neuron aktivitdsa igy egy
olyan rejtett valtozot reprezentil, amely dSnmagdban szdmos megfigyelhetd
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valtoz6 értékét irja le. Ennek a vonulatnak taldn elss jelentSsebb képvise-
16je Stephen Grossberg ART- (Adaptive Resonance Theory, Adaptiv Re-
zonancia Elmélet) halézata.!” Az ART-h4lézat bemeneti neuronjai silyo-
zott szinaptikus kapcsolatokon keresztiil aktivaljak a belss réteg neuronjait.
A belsS réteg neuronjai a kolcsonos gatlds altal versengenek egymadssal,
amelynek eredményeképpen a ,gySztes mindent visz”, azaz csak egyetlen
belsé rétegbeli neuron — az, amelyiket az aktudlis bemenet a legerésebben
aktivalt — marad aktiv. Ha egyetlen neuron aktiviciéja sem éri el az el-
re bedllitott éberségi paraméter értékét, akkor egy uj, addig nem hasznalt
belss neuron 1ép mitkddésbe. Csak a gydztes neuron kapcsolatai tanulnak,
azaz valtozik a sdlyuk. Mikozben a gydztes neuron szinaptikus silyainak 6sz-
szege dllandé marad, ardnyuk tgy valtozik, hogy az aktudlis bemeneti minta
a kovetkezd alkalommal még jobban aktivdlja a most gy&ztes neuront. E
tanuldsi folyamat eredményeképpen, a belss réteg neuronjai felosztjdk ma-
guk kozott a bemeneti mintdzatok terét, melyben mindegyik bels6 neuron
sajat territoriummal fog rendelkezni, kialakul a neuronok receptiv mezeje.
Az ART-hél6zatok szdamos viltozatét fejlesztették ki, némelykor a tanulasi
hatékonysdgot, maskor a bioldgiai realitdst tartva szem el&tt.

A rejtett valtozékat tanuld, szimbélumgeneralé vonulat folytatdsanak
tekinthetd Kohonen 6nszervez8ds térképe.'® Az ART-hélézatok alapgon-
dolata azzal egésziil itt ki, hogy a belsS réteg neuronjait egymadssal elére de-
finidlt, nem valtozo stlyt kapcsolatok egy belsd halézatba szervezik. Az els-
re megadott belss kapcsolati struktira, tobbnyire kétdimenziés négyzetracs,
esetenként egydimenziés ldnc vagy haromdimenzids térracs, gondoskodik
arrél, hogy ne csak a gy&ztes neuron tanuljon, hanem azok a neuronok is,
amelyek e belsd kapcsolatrendszerben kozel vannak az aktudlis gydzteshez,
a t6le mért tdvolsiggal csokkend mértékben. Ennek eredményeként — mi-
kozben az egyedi neuronok sajdt receptiv mezejiiket keresik — a belsd, eldre
megadott halézatszerkezet ,rafesziil” a bemenetek terére. A reprezenticié a
bemenetekben megjelend és az elSre definidlt struktira taldlkozdsaként jon
létre, és amennyiben e két struktira jol illeszkedik egymdshoz, a bemenetek
topografikus, a topolégidt, a szomszédsagi viszonyokat megtartd reprezenta-
cidja fejlédik ki a tanulds sordn. Az idegrendszerben szdmos olyan leképezés
talalhatd, amely a kiilvilag valamely dimenzi6jét, folytonos és topografikus
modon képezi le. Ilyen a test leképezése mind az elsGdleges motoros, mind
a testérzékels, szomatoszenzoros kéregi teriileten, a latémez8 leképzése az

1TGROSSBERG: 1988.
18 KOHONEN: 1982.
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elsédleges latokéregre, vagy a hangmagassag reprezenticidja az elsédleges
hallékéregben. Habdr e vetiiletek részben genetikusan meghatdrozottak, a
reprezentécio finomodésihoz, pontositdsdhoz bizonyosan hozzajarulnak ak-
tivitdsfiiged tanuldsi mechanizmusok.

Végiil a rejtett valtozok, illetve a koztiik meglévs kapcsolatok, korrela-
ciok tanuldsanak Gjabb megkozelitését képviseli a Boltzmann-gép, illetve
a leszikitett Boltzman-gép (Restricted Boltzmann Machine, RBM).! Itt a
belsd, rejtett réteg neuronjai a rejtett valtozok eloszlasat reprezentaljdk, il-
letve tanuljik. A Boltzmann-gép esetében mind a kiilsé és belsd neuronokat
dsszekotd kapesolatok (a bemeneti valtozok leképzése a rejtett valtozdkra),
mind a bels6 neuronokat ¢sszekots kapesolatok tanulnak, silyai véltoznak.
A belsd rétegbeli kapcsolatok a rejtett valtozok korrel4cioit irjdk le, és meg-
felelnek egy sztochasztikus Hopfield-hélézatnak. Minden egyes minta tani-
tdsa két 1épésben torténik: a pozitiv fazisban a bemeneti neuronok allapotat
az aktudlis bemeneti minta hatdrozza meg, a bels6 neuronok pedig részben
a kiils6 neuronoktdl kapott aktivdcio, részben a belsd kapesolatstruktira
hatdsdra sztochasztikus dinamikaval megkozelitik egyensilyi eloszldsukat
(Boltzmann-eloszlas). Ha azt kell6en megkozelitették, a kapcsolatok silyai
a Hebb-szabdlynak megfelelSen eltaroljdk a neuronok egyiitt aktivaloda-
sdnak valészintségét. A masodik fazisban a hdlézat nem kap bemenetet,
az adott kapcsolati szerkezet és az autoném dinamika szerint alakul ki a
neuronok aktivdcidjanak egyensilyi eloszldsa. Az eloszlds kell§ kozelitése
utdn anti-Hebb-szabaly szerint gyengiilnek az egyiitt aktivalédott neuronok
kapcsolatai. A kapcsolatok netté véltozasa tehat a két fazis kiilonbségébdl
tevédik ossze. Bar bizonyithatd, hogy a Boltzmann-gép igen 4ltaldnos prob-
lémak megtanuldsara is képes, nagy halézatok esetében a tanulds igen lassu,
ami lehetetlenné teszi alkalmazdsukat. Nagyobb halézatok esetében sok-
kal jobban alkalmazhatéak a leszdkitett Boltzmann-gépek. A lesztikités ab-
ban 4ll, hogy a bels6 kapcsolatokat elhagyjuk, csak a kiilss és a belss réteg
kozotti kapesolatok 1éteznek és tanulnak, e halézat tehat az ART-héldzat
sztochasztikus megfelel@jének is tekinthetd. A kontrasztképzs” tanitasi al-
goritmus (Contrastive Divergence, CD) hasonlit az 4ltaldnos Boltzmann-
gépek tanitdsdhoz, azonban nem sziikséges elérni az egyenstilyi eloszldsokat,
csak egy-egy dinamikai [épést kell tenniink irdnyukba. A bemenettel és a
bemenet nélkiil megtett [épések kozotti kiilonbség — a kontraszt — adja meg
a stilyok médositdsdnak nagysdgat. A belss, rejtett valtozdkat reprezentald
réteg neuronjai bemenetiil szolgdlhatnak egy Gjabb neuronrétegnek. Az igy

Y HINTON: 2006.
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kialakitott tobbrétegd, hierarchikus halézat dltaldban jobb eredményeket
produkal, mint az egy rejtett réteggel rendelkez8k.

A Boltzmann-gépek, illetve a lesziikitett Boltzmann-gépek tanuldsa
megfelel a bioldgiailag realisztikus tanuldsi szabalyok felé tdmasztott kove-
telménynek, miszerint egy szinapszis valtozdsat csak a ,helyben” elérhetd
informéciok hatarozhatjak meg, a pre- és a posztszinaptikus sejt aktivita-
san kiviil mas informaci6é nem sziikséges hozza. A negativ tanuldsi fazis sok
parhuzamot mutat az dlom jelenségével, hiszen a hélézati aktivitas kiilsé
bemenet nélkiil zajlik ebben a fazisban, a létrejott aktivitds pedig torli az
8t 1étrehozd sulyokat, a haldzat tehit elfelejti a negativ fazisban megjelent
mintdzatokat, a fazis végén.
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