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研究成果の概要（和文）：脳の出窓と呼ばれる網膜は視覚情報の受容、処理、伝達を担う神経回路である。本研
究では、こうした網膜神経回路の入力レベルでの情報受容能力と、出力レベルでの情報伝達能力に焦点をあてた
解析を進めた。入力を担う視細胞について、特徴的な空間配列を自動生成するアルゴリズムを開発し、眼に入っ
た光信号が生体内でどのように情報表現されるのかをシミュレーション解析することに成功した。網膜の出力を
担う網膜神経節細胞の神経スパイク発火については、数千以上のイオンチャネルの振舞いを再現するモデルとシ
ミュレーション技術を開発し、脳への情報伝達能力の詳細な分析を行った。

研究成果の概要（英文）：In the retina, cone and rod photoreceptors are forming a nonuniform spatial 
arrangement called a photoreceptor mosaic. In order to elucidate the influence of the spatial 
arrangement on the visual information processing, we developed a realistic model of the 
photoreceptor mosaic based on the anatomical and physiological characteristics. We incorporated the 
cone-to-cone spacing and the diameter of the photoreceptor obtained from experimental measurements 
into the model.  As a result, we succeeded in generating an artificial photoreceptor mosaic and it 
was able to perform a computational analysis of how natural color image is processed and represented
 in the retina. We also developed a computational model of the output neuron of the retina, the 
retinal ganglion cell, by describing the stochastic channel behaviors. The model enabled us to 
analyze and reveal how reliable and precise spike pattern is produced in the retinal ganglion cell.

研究分野： 神経情報科学

キーワード： 網膜　視細胞モザイク　網膜神経節細胞　神経スパイク　数理モデル

  ２版



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 

 網膜は光情報を神経情報に変換処理し、脳
中枢に送り込むシステムである。網膜は神経
回路研究の宝庫として、様々な実験手法を駆
使した研究が進められ、多くの知見が見い出
されてきた。従来、こうした網膜に関する解
剖学的、生理学的な特性を数理的に記述し、
各知見をリアリスティックなモデルとして
統合することで、システムとしての網膜の機
能メカニズムを明らかにしようとする研究
が進められてきた。さらに、コンピュータの
計算能力の向上によって、従来の数 100 細胞
を組み合わせたモデルによる限られた神経
現象の解析というレベルを超え、時々刻々と
変化するリアルな視覚入力を実際の細胞数
の規模でシミュレーションする時代を迎え
つつある。網膜の入力を担う視細胞について
は、ヒトが有する 600 万個の錐体視細胞、1

億個の桿体視細胞を含んだ実サイズモデル
のシミュレーションも現実的なものとなっ
てきた。そこで、本研究では、網膜の大規模
数理モデル化、シミュレーション、実験に関
する研究手法を駆使することで、網膜の入力
を担う視細胞の情報受容能力、出力を担う網
膜神経節細胞の情報伝達能力について、定量
的な解析を行い、網膜のシステム特性の情報
科学的な理解、解明を行う。 

 

２．研究の目的 

 網膜の入力機能を担う視細胞には、波長感
度の異なる３種類のサブタイプ(L,M,S 錐体)
と桿体が存在する。錐体は網膜中心部では高
密度に、周辺部では低密度に分布し、周辺部
では細胞直径が大きくなること、L 錐体や M
錐体の間には電気的な結合が存在すること、
桿体は中心部から離れるに従い分布密度が
高まり、大きさはほぼ一定であること、など
が明らかにされている。こうした特性は人工
的な光センサとは全く異なるものである。本
研究ではこうした視細胞の解剖学的及び生
理学的な特性が網膜の入力レベルでの情報
受容能力、および、出力レベルの情報伝達能
力にどのような役割を果たし、どのような影
響を与えているかを定量的に明らかにする
ことを目的としている。 

 

３．研究の方法 

(1)視細胞モザイクの自動生成 
 視細胞の配列が視覚情報処理に及ぼす影
響を定量的に解析するためには、視細胞の解
剖学的特性を忠実に再現する必要がある。錐
体は網膜中心窩に集中して分布し、その密度
は約 20 万[cones/mm2]であり、周辺部に向か
うに従って指数関数的に減衰する特徴があ
る。桿体は中心窩から約 0.175[mm]以内には
存在せず、中心窩周辺部で最も密度が高く
(14 万[rods/mm2])なる。L 錐体と M 錐体の存
在比は 1.1:1から16.5:1 と個人差が大きい。
S 錐体は全錐体の 5～10%程度であり、中心窩
から約 0.05[mm]以内には存在せず、さらに、

網膜上に疎らに分布している。本研究では、
Curcioら（引用文献①）が報告しているこう
したサブタイプの分布密度、細胞サイズ、S
錐体の非ランダム分布、L 錐体と M 錐体の存
在比の個人差を組み込んだ視細胞モザイク
の自動生成アルゴリズムを開発した。 
 
(2)スパイク発火特性の解析 
 網膜の出力ニューロンである網膜神経節
細胞は受容・処理したアナログ情報を神経ス
パイクに変換して脳へと伝達している。網膜
神経節細胞で発生する神経スパイクには確
率的な発火特性、変動性入力に対する高再現
性などの特徴があるが、その生成には細胞膜
に存在する各種イオンチャネルの特性が関
与している。本研究では個々のイオンチャネ
ルの振舞いについてマルコフ状態遷移図を
用いた確率論的モデルを構築した。しかしな
がら、数千のイオンチャネルの振舞いを一つ
一つ正確にシミュレーションした場合、計算
量が膨大となるため、様々なスパイク発火特
性の定量的解析を十分行えないという問題
が生じる。そこで、イオンチャネルの振舞い
を微分方程式で記述できる決定論的モデル
のノイズ成分として近似する Linaroら(引用
文献②)の高速化手法を導入し、その妥当性
を検証すると共に、シミュレーション時間の
短縮を図った。 
 
４．研究成果 
(1)視細胞モザイク 
 本研究では、乱数を発生させながら、2 次
元平面上に視細胞を逐次的に配置し、視細胞
モザイクを画像として出力するアルゴリズ
ムの開発に成功した。アルゴリズムの流れは
次の通りである。 
①初期条件の設定 
 視野直径、錐体数、錐体の存在比を与える。 
②S錐体の座標決定 
 S 錐体の非ランダム分布を再現するため、
一定間隔をおきながら、逐次的に配置座標を
決める。 
③L錐体、M 錐体の座標決定 
 中心窩では高密度、周辺部では低密度にな
るように解剖学的データから求めた近似式
に基づいて、配置座標を決める。 
④錐体サイズの調整 
 中心窩からの距離に応じ、錐体の直径を解  
剖学データが再現されるように調整する。 
⑤桿体の座標決定 
 錐体の存在しない領域に桿体を配置する。 
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図１ 自動生成された視細胞モザイク 



図 1は自動生成した視細胞モザイクの一例で
ある。中心窩からの距離が 0.125[mm]、
0.42[mm]、0.66[mm]、1.35[mm]、5.0[mm]の
位置について、拡大表示している。周辺部に
向かうに従い錐体サイズが大きくなってい
くことがわかる。錐体を埋めるように桿体は
配置されている。 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 2は、錐体サイズ生成された視細胞モザイ
クから求めた、中心窩からの距離に対する錐
体サイズ、及び、視細胞密度である。解剖学
的データを良く再現していることを定量的
にも示す結果である。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
こうして構築できたリアリスティックな視
細胞モザイクモデルを用いた情報量解析を
行った。その際、時々刻々と変化する動画像
入力に対応させるため、Clark ら（引用文献
③）によって提案された動的順応特性を視細
胞モデルに組み込んだ。図 3 は、入力刺激と
モデル応答間の相互情報量を算出した結果
である。青線は動的順応を導入した場合、赤
線は動的順応無しの場合を示している。動的
順応、すなわち、光刺激に対して錐体の動作
レンジがダイナミックに変化する特性を有
する場合、相互情報量は大きくなり、入力の
変化が錐体モザイク応答により多く伝達さ
れることを示している。 
 
(2)網膜出力ニューロンの特性 
  網膜神経節細胞のスパイク発火特性は同
じ刺激に対しては同じ応答を示すような決
定論的振舞いではなく、確率的な特性を示す
ことが知られている。さらに、時間的に変動
する入力刺激に対しては、スパイク発火タイ
ミングの再現性が高まることも知られてい

る。本研究ではこうした特性を詳細にシミュ
レーション解析するため、Linaro らが提案し
た高速化手法を網膜神経節細胞の 7種類のイ
オンチャネルに適用したモデル開発を行う
と共に、高速化シミュレーション手法を確立
した。すなわち、図 4に示すように各イオン
チャネルの開閉確率を表す変数にノイズを
加算することによって、チャネルの確率的動
作を記述する。この手法では個々のイオンチ
ャネルごとに計算する従来手法に比べ、7 種
類のイオンチャネルの分類に応じて開閉確
率を計算することになるため、大幅な計算量
の削減が達成される。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
こうして構築したモデルとそのシミュレー
ション手法の妥当性については、電流注入時
のスパイク発火特性の分析を通して確認し
た。その結果、従来知見で知られている、定
電流刺激を注入した場合よりも、変動性電流
刺激を注入した場合にスパイク再現性が高
まる現象が再現されたことなどから、モデル
の妥当性が示された。さらに、計算時間も従
来より 30 倍程高速化されたことから、シミ
ュレーション手法の有効性も確認できた。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 5は、網膜神経節細胞のスパイクタイミン
グ特性を解析した結果である。変動性電流刺
激の変動幅、平均強度を様々に変化させた場
合について、Event Synchronicity 法(引用文
献④)に基づいて、スパイクの再現性を定量
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図 2 解剖学データとの比較 
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図 3 視細胞の情報量解析 

 

 

図 5 スパイクタイミングの再現性 
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図 4 網膜神経節細胞スパイク発火モデル 

 

 



的に評価した。この手法はあるスパイク系列
とその次のスパイク系列でスパイク発火時
刻を比較し、その一致率を定量化するもので
ある。図 5では、変動性入力刺激の平均値と
標準偏差に対するスパイクタイミングの再
現性の高さをカラーマップとして表現して
いる。Reproducible evaluation index(Q)と
して示す通り、1に近いほど再現性が高く、0
に近いほど再現性が低いことを表している。
また、カラーマップ上の 8箇所について、ラ
スタープロットを求めた。Q 値が高い部分で
はスパイクタイミングがよく一致している
こと、Q 値が低い部分ではスパイクタイミン
グがバラバラであることがわかる。 
 これらの結果は、スパイクタイミングの再
現性は入力刺激強度の標準偏差によって異
なること、スパイクタイミングの再現性が高
まる最適な電流刺激が存在することを示し
ている。さらに、各イオンチャネル成分がこ
うしたスパイク発火特性に与える影響を解
析するため、チャネルノイズを一種類のイオ
ンチャネルにのみ与えるシミュレーション
を行った。その結果、スパイク発火特性に影
響を与えているのは、一過性カリウムチャネ
ル、カルシウム依存性カリウムチャネルであ
ることが示唆された。これら 2種類のイオン
チャネルはスパイク発火により急激に上昇
した膜電位を引き下げる役割を持つことか
ら、情報伝達を担うスパイク発火のタイミン
グは、イオンチャネルの動作速度や動作レン
ジに応じた巧妙な仕組みにより調整されて
いると考えられる。 
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