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1． はじめに 
ヒトの視覚の仕組みの解明はロボットの頭脳の開発につ

ながる課題である。視覚に関するしては多くの研究があり、

特に網膜の神経細胞は詳しく調べられている[1]。しかし、

中間で介在する水平細胞及びアマクリン細胞の機能の解明

は未だ不十分である。本報告では、同じ属性を担う複数の

神経細胞が領域を形成し、網状に接続して信頼性の高い処

理を行うという機能があって、その機能に中間介在細胞が

寄与すると仮定し、夫々の神経細胞群の接続関係と細胞が

放出する神経伝達物質から限定される動作を根拠にして、

OFF 双極細胞および ON 双極細胞の応答などの既存の知見

と照合して検討した。その結果、本仮定と矛盾しないこと

を確認したので報告する。 

2．視細胞(杆体および錐体)の光に対する反応  
視細胞内では電圧依存性Na+チャンネルとリーガンド制

御型イオンチャネルなど複数の反応が拮抗している。 
反応 1) cGMP制御型イオンチャネルにより膜電位をシフ

トして電圧依存性Na+チャンネルの応答感度を調整する。 
明るいところではロドプシンが一連の連鎖反応を経て

cGMPを分解する。この cGMP (cyclic Guanosine Mono-
Phosphate )により外節部の原形質膜に埋め込まれたリーガ

ンド制御型イオンチャネルが開かれるが、明るい時にはこ

のチャネルが閉じるので、Na-Kポンプが働いて膜電位は静

止電位に下げられ出力の頻度は低下する[2]pp.572。逆に暗

い所ではcGMPがチャネルを開き細胞外部からNa+が流入し

て細胞質のNa+濃度が高くなり、膜電位が上昇し、電圧依

存性Naイオンチャネルの感度が上がる。 
反応 2) 電圧依存性Naイオンチャネルは電位上昇で開い

て、脱分極を増倍する。膜電位が上昇した状態では少し膜

電位が上昇するだけで、Na+の流入する電位感受性イオン

チャネルを開くので電位によって感度が調節される。この

反応 2)は放出するスパイクの頻度が膜の電位差に依存する

という感受性の電位制御である[3] pp.111。 
反応 3)、膜電位を中間に戻して明るさに順応する。 

Na+に混じって流入する遊離Ca2+によってcGMPの生産が阻

害される。チャネルが開かない明るい状態では、Na+に混

じって流入する遊離Ca2+が減少するのでcGMPの生産が上

がり、cGMPチャネルを開いて膜電位を中間に戻す。 
なお、杆体には外節部の内部に円板があるが、この円板

は原形質膜のくびれが分離されたもので、元は外節部の原

形質膜と同じように動作すると考えられるので、円板の内

部は原形質膜の外と同様な状態の変化をする。 

3．水平細胞の機能  
3.1  外網状層の細胞とその神経伝達物質 
映像情報は視細胞からグルタミン酸の出力として水平細

胞が介在する外網状層に放出される。外網状層では符号保

存性の受容器を持つ OFF 双極細胞と符合反転性の受容器を

持つ ON 双極細胞により２つのルートに分けられて内網状

層に伝達される。ここで、水平細胞および OFF 双極細胞は

non-NMDA(N-methyl-D-aspartate)受容体である。他方、ON
双極細胞は APB (2-amino-4-phosphobutyric acid)受容体であ

る[1] /GLU.12.References.Table 2。 
前者のnon-NMDA受容体にはAMPAとカイニン酸受容体が

あり、AMPA受容体はイオンチャンネルを持ちNa+とK+は

通すが Ca2+は通さない。カイニン酸受容体は最初に興奮性

シナプス後受容体を活性化し、後でシナプス前の抑制性神

経伝達物質GABA(γ-aminobutyric acid)でCl-チャンネルを開

いて麻痺させる。水平細胞及び H 双極細胞は光受容器が放

出するグルタミン酸により脱分極される。 
後者の APB(2-amino-4-phosphonobutyrate)受容体は代謝型

グルタミン酸受容体であり、間接的な代謝の過程を通して

反応する。Slaughter と Miller (1981) [4]によれば、APB は光

受容器の機能を麻痺する。このメカニズムが次節で述べる

ON 中心受容野の形成を実現する。 
 

3.2 正帰還的にキックバックする水平細胞の反応 
介在細胞は多くの細胞と接続して、その影響の積分値に

より反応を起こし、接続領域に一斉に作用を及ぼす。 
OFF 中心領域では水平細胞及び H 双極細胞は光受容器が

放出するグルタミン酸によって脱分極されるが、光量が多

いと光受容体が放出するグルタミンが少なくなり、水平細

胞の正帰還的キックバックの頻度は少なくなる。光量が減

少する際には光受容器は脱分極し、放出するグルタミンが

多くなり、水平細胞の正帰還的キックバックの頻度は多く

なる。その結果、OFF 中心領域の受容野の活動が水平細胞

によって増強される。 
他方、ON 中心の双極細胞の APB 代謝型グルタミン酸受

容体がグルタミンによって活動すると、光受容器の機能を

停止させる。ON 中心の光受容器の機能が麻痺すると、周

囲の OFF 受容野の光受容器の反応に拮抗した変化が ON 中

心野で起こる。すなわち、光量が増加すると OFF 領域は過

分極するが ON 領域では脱分極し、ON 領域の水平細胞は

脱分極の頻度を増して正帰還的キックバックの頻度は多く

なる。つまり、水平細胞と双極細胞は同符号的に変化をし、

ON 中心領域の受容野の活動が増強される。 
 

4．アマクリン細胞の機能  
4.1  アマクリン細胞の神経伝達物質 
双極細胞の終端は内網状層(inner plexiform layer)にある。

その内部では、外網状層側に a 層があって OFF 中心の神経

節細胞(ganglion cell)が接続する。神経線維層側に b 層があ

って ON 中心の神経節細胞が接続する。この内網状層にお

いて星爆発のような形状のマクリン細胞が介在する

[1]/amacrines1。アマクリン細胞に存在する神経伝達物質は
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non-NMDA と NMDA である。non-NMDA は 3.1 節で述べ

たが AMPA 受容体とカイニン酸受容体があり、このシナ

ップスは符号保持性の伝達をする。 
神経伝達物質のNMDAはグルタミン酸だけでは活性化せ

ず、同時に強い脱分極が加わる必要がある。これは、チャ

ネル部にMg+2が結合していてNa+, K+, Ca+2などの脱分極入

力が少ないとMg+2阻害が解除されないという理由による。

AMPA受容体により大きな脱分極が持続している状態で、

グルタミン酸が放出されるとNMDA受容体が活性化して、

長期増強(Long-Term Potentiation: LTP)をもたらす[3]pp.187。
その時シナップスの結合タンパク質が受容体をアクチン細

胞骨格と結合させ、細胞膜に受容体を群生させる。脳神経

系では臨界期を過ぎてシナプスの繋ぎ換えができなくなる

時期にNMDA受容体の数は急速に減少する。 
 

4.2 マクリン細胞による画像照合領域の形成 
アマクリン細胞は陽イオンに対する透過性を増大する神

経伝達物質を放出している。この細胞は近隣の同じ属性を

持つ細胞と接続して、同時に発生した活性電位で瞬間的に

活性化することにより周囲に活性電位を一斉に加えて、脱

分極に向かわせる。各神経節細胞は加えられた刺激を総計

して閾値を越えると陽イオンチャネルを開く。 
アマクリン細胞は経験で受容野を形成し、その接続の範

囲の出力の積分値に依存した頻度で正帰還的にキックバッ

クすることにより、それが同じ映像が来た時に強調するフ

ィルタの役割を果たす。 
 

4.3 移動体の映像を強調するマクリン細胞 
内網状層では、上および下のそれぞれの薄層内だけでな

く、上下を交えて接続される。その理由は次のような現象

であると解釈される。 
移動体が網膜に投影されて、映像が受容野を移動する遷

移時間と ON 受容野と OFF 受容野の応答時間の差が一致す

ることが起こる。その移動体の映像により内網状層の上下

の薄層が同時に出力するので、同じ種類の属性に関して上

下の画像領域のフィルタが経験的に形成される。 
そこで、内網状層内において a 層と b 層の双方に接続す

るアマクリン細胞は移動体の映像の受容野を強調するフィ

ルタの役割を果たす。 
 

4.4 電気シナップスによる迅速な応答の実現 
AⅡというアマクリン細胞[1]/amacrines1 はCl-チャネルを
開閉するグリシン(glycine)を神経伝達物質として過分極型
の双極細胞にシナップス結合し、脱分極型の双極細胞に
は電気シナップス（gap junction）で接続しているものが報
告されている [2]pp.595。 
電気シナップスには密に並んだ 100 個以上のコネキソン

(connexon)があり、双方向に電流が流れる電気的結合があ

り、その先行の約 1msec 後に一方向性の化学伝達が発生す

る。直後に起こる化学物質の伝達は活動電位の回復を早く

していると考えられる。 
アマクリン細胞 AⅡは特定領域の興奮により脱分極型分

極双極細胞を電気的に同期して脱分極させて、直ぐに回復

させる機能を持つと仮定すると、視軸を合わせるような早

い応答を必要とする信号伝達線路に使われる。 
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境界を横切り去る映像に対する応答において ON 受容野

と OFF 受容野の応答時間の相違があり、その両者を同時に

抽出するアマクリン細胞 AⅡが動画像を検出できる。静止

画像と動画像を区別して検出するから眼球制御ができ、眼

球制御の移動速度から移動画像の速度が認知できる。 
著者等は「インパルスの転送によりイメージの活動のセ

ット が起動される装置の構築」という論文 [5] の中で、ア

マクリン細胞を経由した時間遅延により動画像の抽出する

モデルを提案したが、ON 受容野と OFF 受容野の応答時間

の相違よるという本文の説明に訂正させて頂きたい。 

5．視覚の構築への応用  
認識はパターンマッチングによって行う。記憶した映像

のパターンのデータと一致したデータを入力から得るには

非常に精密な感度調節が必要である。 
視覚のデータ処理においては、受容野という処理のセグ

メンテーションを設ける。その区切られた領域内で特徴の

抽出を行う。より広い領域で形状などの特徴抽出を行うル

ートでは下位の受容野において直線の傾きなどで情報圧縮

されたものを入力とし、データマッチングをする。その際

に一斉のダウンサイジングは繰り返さない。 

6．まとめ  
本報告では、網膜を構成する細胞並びに神経伝達物質に

関する知見を基礎して、視細胞、水平細胞、双極細胞、ア

マクイン細胞の構造およびその接続関係を照合して、それ

らの細胞が組織において果たす機能の説明を試みた。 そ

の際に、網膜の神経回路網において情報処理のセグメンテ

ーションを行う機能が存在すると仮定して、その機能を含

めて説明することを検討した。その結果、神経細胞が領域

を形成し、網状接続の神経細胞を複数個並列に接続するこ

とによって確実な情報処理ができて、同時に検知される複

数の属性を組み合わせて認識する視覚の機能を確認した。

この視覚のしくみは知能が形成される仕組みのモデルとし

ても参考になる。今後、それがロボットや自動車の視覚な

どの開発に貢献できれば幸いである。 
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