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要旨

大脳皮質で認知される感覚情報は，その大部分が視覚に依存することから，認知過程を理解するためには，視

覚情報処理過程を明らかにする必要がある．しかしながら，網膜から大脳皮質に至る初期視覚系においても，そ

の処理様式は未だ十分に理解されていない．本研究では，視神経および視索を経て網膜から大脳皮質へと中継

する外側膝状体における視覚情報の投射像を得ることを目的として，神経節細胞の時空間応答特性を再現する

網膜神経機構モデルに対し，網膜から外側膝状体への投射像を算出するためのリマッピング・アルゴリズムを

提案した．提案アルゴリズムにより，網膜モデル出力の投射像を求めた結果，細胞間の位置関係が保たれたま

ま中心窩方向への細胞の寄せ集めが実現され，視神経束断面における視覚情報表現の可視化ならびに外側膝状

体の入力情報を算出するための手段が得られた．

キーワード 網膜，外側膝状体，数理モデル，リマッピングアルゴリズム，レチノトピー

緒論

我々ヒトを含む霊長類は，視覚に依存して外界の状況を把握しており，大脳皮質が扱う感覚情報の大部分は

視覚により占められているとされる．したがって，ヒトの認知過程を理解するためには，視覚情報の処理過程

を明らかにすることが重要となる．

こうした背景のもと，昨今の認知科学においては，様々な分野からヒトの視覚情報処理過程に関する研究成

果が報告されているが，そのごく初期段階における処理様式ですら，未だに十分に理解されていないことが多

い．その つに，外界の光情報を神経情報に符号化する網膜神経細胞の情報処理過程がある．生体内での網膜

応答を実験的に観察しようとしても，眼球運動や瞳孔径変動が妨げとなるために，その実現は極めて困難であ

る．そのために，数理モデルを用いた大規模なシミュレーション解析により，網膜神経細胞の応答特性や情報

処理過程を理解しようとするアプローチがなされている ．

大脳皮質が受け取る視覚情報を把握するためには，網膜の応答を理解するだけでは不十分であり，視神経お

よび視索を経て網膜から大脳皮質へと中継する外側膝状体における視覚情報の表現についても明らかにする必

要がある．しかしながら，外側膝状体の情報処理過程に関する研究報告例は少なく，神経細胞単位およびネッ

トワーク構造まで記述した数理モデルによるシミュレーション解析例はほとんど見られない．これを実現する

ためには，まず，外側膝状体へと入力される視覚情報を定式化する必要がある．外側膝状体では網膜上での座

標位置が保存されており，網膜部位局在性が成立することから，網膜神経節細胞から視神経へと伝えられる際

の幾何学的な座標変換を検討すればよい．

そこで本研究では，西野らが提案したリアルスケールに近い網膜数理モデル の構造様式について精緻化

を行ったモデルに対し ，網膜から外側膝状体への投射像を可視化することを目的として，神経節細胞分布に

対してリマッピングを施し，視神経束における視覚情報の再現を行った．
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図 　網膜数理モデルの概要

網膜数理モデルの概要

本研究では，西野らが提案するリアルスケールに近い網膜数理モデル の構造様式を精緻化したモデル

を対象にして，その出力の投射像を算出する．西野らのモデルは， の錐体細胞応答モデル に加えて，

その他の網膜神経細胞（水平細胞，双極細胞，アマクリン細胞，網膜神経節細胞）の応答特性を一つのモデル

式で表現した のモデル（図 ）をベースとし，これに周辺視野における神経科学的な

知見に基づいた拡張を施したものである．

のモデルは，錐体細胞における光電変換過程と，その他の神経細胞の応答を定義したも

のであり，以下に示す 元の連立微分方程式で表される．モデルパラメータの値は，すべて らの報告を

踏襲した ．まず，錐体細胞における光電変換過程を以下に示す．

錐体細胞の応答は光電圧 として出力される． は網膜に入射される光信号であり，

は状態変数を， はその時定数を表す． は，環状グアノシン一リン酸（ ）の濃度であり，

はカルシウムイオンの濃度， は脱分極の強度を表わす． および は，イオンの流入率および

流出率を表わし， は の再合成反応に関する係数を， は膜容量を表わす． および はイオン濃

度の増加率および減少率であり， は光受容器の活動度合を， は活動機能の勾配を示す． は イ

オン電流によって運搬される単位電荷であり， は 電流によって運搬される単位電荷である
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錐体細胞以外の細胞の応答は，以下に示す一般的な膜並列等価回路モデル（単純化 回路モデル）を用い，

神経細胞層間の神経連絡はシナプス接合により定義される．

ただし， は細胞の膜容量であり， は各細胞の膜電位である． はシナプスコンダクタンスであり，

は，興奮性または抑制性シナプスの振る舞いを左右する反転電位である． はシナプスの接合強度を表し，

過渡応答型の双極細胞のときに ，それ以外の細胞では の値を取る．また， はシナプス前細胞の膜電

位を， は静止膜電位を示す．

錐体細胞の分布は， によって示された錐体密度分布 を定式化した のモデル式 を修

正し，視野角 相当の錐体密度分布を次のように定義した ．

ここで， は単位面積当たりの錐体密度（ ）を表しており， は中心窩からの偏心角である．ま

た，錐体細胞密度の最大数を ，中心窩から十分に離れた位置での密度を とし，

として実測データに近似した．

次に， により提案された網膜神経節細胞の分布モデルを修正して，視野角 相当の入力に

対応する神経節細胞密度分布を定めた ．中心窩近傍では，光子を直接的に受け取れるよう視細胞が剥き出し

になった構造となっており，この領域の視細胞に連結している神経節細胞は，中心窩の脇へと押し分けられてい

る．そのために，実際の網膜上での神経節細胞の分布に対して，中心窩の錐体細胞から神経節細胞への接続関

係に変換する必要がある． によると， 付近までは，神経節細胞と錐体細胞の累積数

がほぼ同数であるとされることから，本研究では， 以内は錐体細胞数と神経節細胞数は 対 で対応す

るものと仮定して錐体密度分布関数を用いて神経節細胞の分布を定義し，その周辺部では のモデル式

を用いることとした．各パラメータの値は， の定義に従い， ， ， ，

， とした．

さらに，網膜神経節細胞の受容野と偏心角との関係を次のように定義し，周辺視野における受容野の空間応

答特性を記述した．なお，受容野とは，神経細胞応答をもたらす空間の範囲を表す．

ただし， とし，各パラメータを ， ，

， ， ， ， ， ， ， とし
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て網膜神経節細胞の受容野特性を再現した．ここで， は，それぞれ，

， ， ， ， を表

している．

上記に示すような構造を持つモデルに対して，空間周波数 のチェッカーフラッグパタン（図

（ ））および標準画像 に対してグレースケール変換を施した画像（図 （ ））をそれぞれ入力すると，以

下の図 （ ），（ ）に示す出力が得られる．図中のカラーバーは網膜神経節細胞の膜電位を表しており，黄色に

近くなるほど細胞の活動は高く，白に近くなるほど静止状態に近づくことを示している．網膜上では，視細胞

の分布に依存して非線形な空間のサンプリングが成されており，中心窩近傍から周辺部に行くに従って急激に

密度が低下する．図 （ ），（ ）に示した出力結果では，周辺部で細胞間の空隙が多くなる様子が確認できる

が，実際の網膜神経節細胞の出力は，視神経で束ねられるために，こうした空隙は存在しない．

チェッカーフラッグ

図 　入力パタン

チェッカーフラッグ

図 　モデル出力
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神経節細胞分布のリマッピング

外側膝状体の数理モデルの構築を検討するにあたり，前述した既存の網膜数理モデルの出力形式と外側膝状

体への入力形式とが対応しないという問題があるために，網膜出力のリマッピングを行う必要がある．

網膜神経節細胞の出力は，視神経において束ねられた状態となることから，網膜神経節細胞分布に対し，中

心窩に向かう形で細胞の寄せ集め処理を行うことにより，外側膝状体への入力に相当するリマッピングが可能

であると考えられる．しかしながら，単純に近隣の空隙を埋めるようにして寄せ集め処理を行った場合，視野

の中心に向かって放射状のノイズが生じてしまう（図 （ ），（ ））．このような変換では細胞間の位置関係，す

なわち，網膜部位局在性（レチノトピー）が失われてしまうために，外側膝状体が受け取る視覚情報を再現す

るためには，計画的に中心への寄せ集め処理を行い，細胞間の位置関係を保っておく必要がある．

そこで，網膜神経節細胞分布を階段状の構造に対応付けし，細胞の間引きを加えた寄せ集め処理を行うこと

により，網膜から外側膝状体に向かう視神経束における視覚情報を可視化するためのアルゴリズムを提案する．

チェッカーフラッグ

図 　無秩序な寄せ集めの例

階段構造への対応付け

寄せ集めのための前処理として，網膜神経節細胞分布を階段状の構造へと対応付ける．同心円状に存在する

ピクセルを抽出して段の つとし，これを積み重ねることにより，階段状の構造を得る（ ）．こ

の対応付けの概要を図 に示す．
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図 　対応付けアルゴリズムの概略図

細胞の寄せ集め

次に，前述の階段構造に変換した後のデータに対して，細胞の寄せ集めの処理を行う．最初に，各段における

空の要素（ ）が，その段の全要素の 以上を占めているか否かの判定を最上段から順に行う．この条件

を満たす段を とすると，その つ下の段 を とし，次節で述べる要素の選別（ ）を行い，

に挿入（ ）する．この操作を繰り返し行うことにより，細胞の寄せ集めを実現する（ ）．

この処理の具体的な例を図 に示す．なお，擬似コード内の は，その段における要素の総数を意味し

ている．

図 　寄せ集め処理の例

要素の選別

要素の選別は以下の手続きにより行う．まず処理対象となっている各段の容量についての最大公約数

を算出し， の値によって選別対象の段を分割する．その後，挿入先の段の容量を で除算すること

によって得られる数 だけ，分割後の小要素から細胞を抽出する．小要素内を つずつ順に探索し，それが

ではなく細胞である場合に抽出を行い，抽出した細胞数（ ）が に達するまで繰り返す．細胞
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数 が に達しない場合，残りの要素（ ）は となる．以上の操作を行うことによ

り，要素の選別を実現する．この処理の擬似コードを に示す．また，具体的な処理例を図 に

示す．

図 　選別処理の例

要素の挿入

先述した手続きにより選別された要素は，それぞれの要素にとって最も近隣の座標に対して上書きするよう

に挿入される．ただし，挿入後に空隙が残ってしまう場合は，左右の要素を参照し，空隙が残らないように挿

入先の要素をずらして挿入する（ ）．具体的な処理例を図 に示す．

図 　挿入処理の例

17



以上の処理を図 （ ），（ ）それぞれに対して施した結果を図 （ ），（ ）に示す．このように，提案アルゴ

リズムは，網膜神経節細胞のユークリッド空間における座標から，一種の等角写像によって視神経束断面にお

ける視覚情報を可視化するものであり，外側膝状体への入力情報を得るための手段となる．

チェッカーフラッグ

図 　提案アルゴリズム適用後の出力

考察

図 に示す結果から，神経節細胞の密度が高い中心窩近傍では入力像の解像度が保たれており，密度が粗とな

る周辺部においては解像度の低下により像が縮小されるような座標変換がなされていることが確認できる．ま

た，図 と比較した結果，網膜部位局在性を逸脱するような中心窩方向への放射状のノイズは解消されており，

入力画像の各ピクセルの位置関係は保たれていることが示された．

本稿で用いたモデルにおける神経節細胞分布においては，処理前の細胞数が 個であったのに対して，

提案アルゴリズム適用後には 個となり，約 の細胞が上書きされて消失した．提案アルゴリズムを

適用する前の出力には 個の空隙があったが，処理後に残存した空隙は 個であった．これはアルゴ

リズム適用後の神経節細胞数の約 にすぎず，ほぼすべての空隙が埋め尽くされたことになる．一部の細

胞の応答を失うものの，提案アルゴリズムにより，空隙を削除することでメモリ空間の浪費が圧縮され，計算

コストの大幅な削減が実現された．

これらのことから，提案アルゴリズムによるリマッピングによって，視神経束における視覚情報の表現なら

びに外側膝状体の入力像を求めるための手段が得られた．今後は，網膜神経節細胞の応答の消失を解消するた

めにアルゴリズムを精査するとともに，外側膝状体における神経細胞の分布や網膜神経節細胞との神経連絡の

特性などの解剖学的知見に基づき，外側膝状体の入力情報としての妥当性についても検討する予定である．

結論

本研究では，視神経および視索を経て網膜から大脳皮質へと中継する外側膝状体における視覚情報の投射像

を得ることを目的として，神経節細胞分布に対して階段状のデータ構造を媒介とする寄せ集め処理によるリマッ

ピング・アルゴリズムを提案し，これにより視神経束における視覚情報の算出を行った．その結果，細胞間の

位置関係が保たれたまま中心窩方向への細胞の寄せ集めが実現され，視神経束断面における視覚情報表現の可

視化ならびに外側膝状体の入力情報を算出するための手段が得られた．
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