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網膜入出力ニューロン間結合の推定手法に関する研究
芹澤 弘和 指導教員：神山 斉己

1 はじめに
ヒトの網膜は，波長の異なる 3タイプ (L，M，S)の錐体 (cone)
が光を受容し，双極細胞などの 2次ニューロンを介して，網膜神
経節細胞 (RGC)へと光情報を伝達する．1つの RGCは，2次
ニューロンを介して複数の錐体と機能的に結合することで神経
スパイク列として光情報を視覚中枢へと伝達する．受容野の形
態や空間的な特性の違いから，RGCにはいくつかのサブタイプ
が存在する．Midget RGCは細胞体と樹状突起の広がりが小さ
く，受容野内の光に対して線形性であり，Parasol RGCは細胞
体と樹状突起の広がりが大きく，非線形性を有する．
2 次ニューロンを介しているため，解剖学的な手法で，1 つ
の RGC と機能的に結合している錐体の位置・タイプを求める
ことは困難である．しかしながら，最近，逆相関法を用いて，錐
体–RGC間の機能的な結合を推定する手法が提案された [1]．こ
の手法は，網膜への入力刺激と，RGCのスパイクを観測するだ
けというシンプルな方法である．機能的な結合状態が明らかに
なれば，網膜内の複雑な情報経路の解明へとつながり，人工網
膜などのヒューマンインタフェースへの応用が期待される．し
かしながら，この手法には 2つの問題点がある．1つ目として，
逆相関法は線形システムを前提とした手法であるが，RGCには
空間的非線形性を有するサブタイプが存在し，その影響が不明
なことである．2つ目として，実際の網膜では個々の錐体–RGC
間の機能的結合が分からないため，同定精度が明らかとなって
いないことである．
そこで，本研究では，網膜数理モデル上で逆相関法により，

RGC と機能的に結合している錐体の位置・タイプを推定し，
RGCの空間特性が及ぼす影響と，推定した機能的結合の同定精
度を解析した．

2 網膜数理モデル
本研究では，錐体応答モデル [2]と，光刺激に対する RGCの
シナプス前電流を再現する数理モデル [3]，RGC のスパイク発
火モデル [4]を組み合わせることで，錐体–RGC間の結合状態を
反映したネットワークモデルを構築した．図 1 は構築したモデ
ルの流れ図である．入力刺激は，R，G，Bの 3成分からなるも
のとし，それぞれを変化させることで，カラーを表現した．視細
胞の数は 25× 25とし，その内の約 30[%]を錐体として，錐体モ
ザイクを作成した．Parasol RGCのシナプス前電流は，Midget
RGCのシナプス前電流を空間的に畳み込むことで表現した．図
2は，空間的な明るさが正弦波状に変化する刺激と一様なグレー
刺激を切り替えた時の RGC の発火頻度のシミュレーションで
ある．受容野中心に対して奇対称となる正弦波刺激を与えたと
き (位相 90[deg])，Midget RGC では刺激を切り替えても発火
頻度が変化しない null応答が現れるが，Parasol RGCでは現れ
ない．つまり，Midget RGCは空間的な線形性，Parasol RGC
は非線形性を有することを再現している．以上から，構築した
モデルが RGCの応答特性を十分表現した妥当なものと言える．

3 スパイク誘発平均刺激 (STA)
スパイク誘発平均刺激 C(x, y, c, τ)は，RGCのスパイクが発
生する τ 前の，位置 (x, y)，入力刺激成分 c(c : R,G,B)に関す
る入力刺激の平均である．試行時間 T においてスパイクが n回
発生，時刻 tの時の刺激を stim(t)とすると，i回目のスパイク
の発生時刻 ti(i = 1, 2, · · · , n)の τ 前の，位置 (x, y)，成分 c
の刺激は，stim(x, y, c, ti − τ)と表すことができる．このとき，
スパイク誘発平均刺激 C(x, y, c, τ)は式 (1)となる．

C(x, y, c, τ) =
1

n

n∑
i=1

stim(x, y, c, ti − τ) (1)

図 3は，RGCの STAを求める手順である．入力刺激は R，G，
B 成分で表現しているため，STA も各成分ごと求める必要が
ある．

4 シミュレーション結果
4.1 錐体・RGCタイプごとのスパイク誘発平均刺激
錐体，RGCタイプの違いが STAに及ぼす影響を解析するた
め，1個の錐体と RGCから構成したモデルにおいてそれぞれの

図 1 構築した数理モデル

図 2 Midget，Parasol網膜神経節細胞の発火頻度の変化

図 3 STAを求める手順

表 1 錐体タイプと STAの R，G，Bの変化の関係

錐体タイプ STA(R) STA(G) STA(B)
L 大 大 小
M 小 大 小
S 小 小 大

タイプを変えて STAを求めた (図 4，5)．STAは基本的に二相
性となった．また，結合している錐体タイプにより，STAの R，
G，B成分の変化量に違いが生じた．これは，錐体タイプごとに
波長感度が異なるためである．表 1は錐体タイプと STAの変化
の特徴を示しており，これらの比較より，RGCと結合している
錐体タイプが推定出来ると考えられる．
一方，RGC のタイプは，STA の R，G，B 成分の変化量で
はなく，時間変化に影響を及ぼす．ここで，図 4，5における二
相性変化の上向きを ON 成分，下向きを OFF 成分とすると，
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(a) 錐体タイプ：L
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(b) 錐体タイプ：M
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(c) 錐体タイプ：S

図 4 Midget RGCを単一錐体と結合させたときの STA
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(a) 錐体タイプ：L
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(b) 錐体タイプ：M
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(c) 錐体タイプ：S

図 5 Parasol RGCを単一錐体と結合させたときの STA
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教師STAの作成・修正

STAのRGB成分の変化量を調べる
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　　　　　　　　　   のうち，

最大値となる教師STAと同じタイプと推定

L錐体の教師STA

M錐体の教師STA

S錐体の教師STA

図 6 錐体位置・タイプの推定アルゴリズム

Midget RGCでは OFF成分よりも ON成分の方が変化が大き
いが，Parasol RGCではほぼ等しかった．また，Midget RGC
における STA はスパイク発火の 100[msec] 前から発火直前に
かけて緩やかに変化しているのに対し，Parasol RGCにおける
STA はスパイク発火の 50[msec] 前から発火直前に急激に変化
することが分かった．
4.2 錐体モザイク推定
逆相関法を用いて，複数の錐体をランダムに配置したモデル
で STAを求め，1個の RGCと機能的に結合している錐体モザ
イクを推定した．与えた錐体モザイクと推定結果を比較するこ
とで同定精度や，正答率を解析した．図 6 は RGC と結合して
いる錐体の位置・タイプの推定方法である．図 7(a)は観測スパ
イク数を変化させたときの同定精度である．10種類の錐体モザ
イクで同定精度を解析した結果，スパイクを 10 万回観測した
とき，Parasol RGC の同定精度は約 45[%] であったのに対し，
Midget RGC では約 60[%] であった．RGC のタイプにより同
定精度が異なる原因は，Parasol RGCの空間的非線形性による
ものと考えられる．
次に，複数の RGCを観測する事で，網膜内錐体モザイクを推
定したときの同定精度を解析した．図 7(b) はその結果である．
観測する神経節細胞間の距離が近い場合，モデル内の錐体モザ
イクをほぼ 100[%]同定出来た．

5 生理実験における推定結果との比較
図 8(a) は Field らが実際の網膜の Midget RGC において逆
相関法を用いて推定した錐体モザイクである．本研究では，図

8(a)から，RGCの大まかな受容野を推測し，その受容野内の錐
体–RGC 間の機能的な結合の推定結果について解析した．受容
野は，RGCの中心を仮定し，最も遠くで機能的に結合している
と推定された錐体との距離を求め，その距離を半径とした円で
あると仮定した．この時，受容野内には 166 個の錐体が存在し
た．そのうち，RGCと機能的に結合していると Fieldらが推定
した錐体は約 57[%]であった．図 8(a)のうち，受容野内におい
て，機能的に結合していないと推定された錐体のみを表示した．
図 8(b)はその結果である．
シミュレーションでは，1個のMidget RGCと機能的に結合
している錐体を推定した結果，60[%] 程度しか同定できなかっ
た．また，図 8(b)に示す錐体が実際に RGCと結合しているか
不明であるが，仮定した受容野内に存在しているため，結合して
いる可能性は高いと考えられる．以上より，Fieldらが推定した
機能的結合は，実際の機能的結合を 100[%]同定できていない可
能性があると考えられる．

6 まとめと今後の展望・課題
本研究では，逆相関法による錐体–RGC間結合の推定を行い，
推定結果の精度を解析した．STAの R，G，B成分の変化の相
対的な大きさは，RGC と結合している錐体タイプに依存して
おり，その大きさを比較することで，RGCと結合している錐体
の位置，タイプを推定出来ることが分かった．また，STAのダ
イナミクスは RGCのタイプに依存しており，Midget RGCで
は，STAの OFF成分よりも ON成分が大きかったが，Parasol
RGCではほぼ等しかった．
1 個の RGC の受容野内の機能的結合を推定したところ，

Midget RGC で約 60[%]，Parasol RGC で約 45[%] 同定でき
た．Parasol RGCにおける同定精度の方が低い原因は，空間的
非線形性の影響であると考えられる．Field らの生理実験の結
果において，推定した機能的結合から受容野を仮定したところ，
Midget RGCの受容野内に存在する錐体のうち，機能的に結合
していると推定された錐体は約 57[%] であった．受容野内に結
合していないと推定された錐体が存在する点が，シミュレーショ
ン結果と同様であることなどから，Fieldらが推定した結果は受
容野内の機能的結合状態を 100[%]同定できていない可能性が高
いことが示唆された．
また，1個の RGCのみでは，受容野内の機能的結合を 100[%]
同定することが困難であるが，複数の RGCを観測することでほ
ぼ 100[%]同定出来ることが確認された．しかしながら，実際の
生理実験で複数の RGCを同時に計測することは容易ではない．
そのため，今後，簡単に複数の RGCを同時に計測する方法の確
立が望まれる．
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(a) 1個の RGC観測した場合
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(b) 複数の RGCを観測した場合

図 7 同定精度

(a) Field らが推定して求めた
錐体モザイク [1]

(b) 受容野内で結合性が見出せ
なかった錐体

図 8 生理実験で推定した錐体モザイク


