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ABSTRACT 

Fixation, holding one’s eyes on an object, plays a key role in the perception of visual scenes. The eyes are continuously fluctuating, even during 
fixation where the eyes seem still. The fluctuations are called miniature eye movements and consist of microsaccades, drifts, and tremors. It has 
been revealed that these miniature eye movements aid our vision; they improve the visibility of high spatial frequency components, and prevent 
retinal adaptation during fixation. Although the functional roles of the miniature eye movements have gradually been uncovered, their generation 
mechanism and details of their contribution on the visual functions remain a mystery. Here, I focus on the microsaccade while reviewing the 
related neuronal circuit and generation mechanisms from the viewpoint of neurophysiology and computational neuroscience. Also, I report the 
latest evidence for the contribution of the miniature eye movement on visual signal processing.



1 .はじめに  

視覚系では，最適な認知や行動のために，非常に多

くの情報がセンシングされ処理されている．外界情報

をセンシングするためには，大別してサッカードと注

視という 2 つの眼球運動が伴う．すなわち，サッカー

ドにより外界の特徴的な対象へ視線をジャンプさせ，

注視によりシーンのサンプリングを行う．これらを繰

り返し行うことで，外界シーンの特徴点をスキャンし，

得られた情報に基づいて認知・認識を行う．サンプリ

ングされた外界像は，網膜視細胞層で電気信号に変換

され網膜細胞層や大脳視覚皮質などで処理され，物体

やシーンの認識や認知に至る． 
注視は，対象となる物体に視線を停留させる眼球運

動として定義される．一見，注視時には眼球が静止し

ているように思われているが，微小な振動が付随して

いる．このような微小な振動は，微小眼球運動といわ

れるが，これにより完全な注視とならないことは，古

くから報告されていた 30)．しかしながら，当時は微

小眼球運動計測が非常に困難であり，また，計測時に

被験者へ身体的な影響があったことから，微小眼球運

動の特徴や機能に関する詳細な研究はされなかった．

1900 年代になると眼球運動計測技術が向上し，微小

眼球運動は，ドリフト，トレマーならびにマイクロサ

ッカードという 3 種の成分により構成されることが明

らかにされた．マイクロサッカードは，1907 年に

Dodge により，注視時に生じる不随意な微小振幅の

サッカードとして報告された 15)．併せて，ドリフト

はマイクロサッカード間に生じる 10Hz 以下の視線揺

らぎとして報告された 15)．トレマーは，1934 年に

Adler と Fliegelman により，ドリフトに付随する 40
～90Hz の周期振動性の眼球運動として報告された 1)．
これらの微小眼球運動が発見された当初は，ランダム

振動や眼球運動システムの不安定さによるものとされ

ていた．1950 年代になると，微小眼球運動と視覚機

能との関連性が研究され始め，微小眼球運動が注視時

にドリフトによって生じる微小なずれの補正 9)，対象

物を注視し続けることにより生じる網膜固定の回避

6),12),47),64),75)，hyper acuity へ関与すること 81)
などが報告された．また，臨床医学の側面では，微小

眼球運動と弱視や斜視との関連性が報告された 8)．
1990 年代後半になると微小眼球運動，特にマイクロ

サッカードに関連した細胞活動が網膜 23)，外側膝状

体 45)，視覚野(V1 44),45),71))，MT 2)) で発見され，

微小眼球運動と細胞応答の関係が研究され始めた．今

日では，EyelinkII をはじめとする非常に精細な眼球

運動計測装置の登場もあいまって，前述の視覚機能へ

の関与以外にエッジなど高空間周波数成分に対する認

識 向 上 16),38),59),67) ， 視 覚 的 注 意 へ の 関 与

10),17),19),26),41)，色相差の認識 14)にも微小眼球
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運動が重要な役割を果たすことが報告されている．こ

のように，微小眼球運動と視覚機能との関係について

は，多くの研究が進められているものの，その詳細に

関しては，未だに不明な部分が多く，今日でも世界中

で盛んに研究が行われている．また微小眼球運動の生

成メカニズムそのものについても，未だ理解が進んで

おらず，神経生理，計算科学の双方で活発に研究が進

められている． 
ここで，微小眼球運動と我々が知覚する外界シーン

の関係について考えてみる．微小眼球運動は，注視時

に眼球を振動させていることから，脳内に取り込まれ

る外界像にも微小な振動を付加するものと考えられる．

すなわち，注視時に微小眼球運動による振動を伴って

サンプリングされた外界シーンは，眼光学（眼球のレ

ンズ）系を通して網膜へ伝達されることになる．しか

しながら，我々はそうした振動を知覚せず，静止した

外界シーンを知覚している．さらに，外界シーンの光

情報が電気信号に変換される網膜視細胞層は，Cone 
Mosaic と呼ばれるスパースな細胞配置を構成してい

る 22),  72)．すなわち，網膜視細胞のスパースな配置

により砂嵐のような粗い間隔で外界像の光情報が電気

信号へ変換されることになる．しかしながら，我々は

こうした Cone Mosaic のスパースな構造で電気信号

に変換された外界像からクリアな外界を知覚している．

こうした外界シーンのサンプリングや認知・認識にお

いて，微小眼球運動や視細胞層のモザイク構造が与え

る影響については，その詳細の理解は未だ進んでいな

い． 
本論文では，外界シーンのサンプリング時に駆動さ

れる注視に付随する微小眼球運動，特にマイクロサッ

カードに着目し，脳内におけるその生成メカニズムを

概説する．さらに，近年の計算機シミュレーションで

明らかにされた，微小眼球運動の網膜情報処理への寄

与に関する知見について解説する．なお，マイクロサ

ッカードの生成メカニズムに関しては，文献(33)に基

づいて概説させていただく． 
              

2.マイクロサッカードの生成に関わる神経機構 

マイクロサッカードの生成メカニズムを述べるにあ

たり，まずこれに関わる神経回路網を理解しておくこ

とは重要である．ここでは，マイクロサッカードとサ

ッカードの双方に関与する脳幹の神経回路網について

解説する．マイクロサッカードとサッカードは，次の

ように共通点が多く存在することからそれらの生成が

同じ神経回路網上で行われているものと考えられてい

る 28),48),59,60),66)． 

 
図 1 サッカードを制御する神経回路網(LLBN : Long 
Lead Burst Neuron, EBN : Excitatory Burst Neuron, 
IBN : Inhibitory Burst Neuron, OPN : Omni Pause 
Neuron, NI : Neuronal Integrator network, MN : Moto 
Neuron). 青線は抑制性，赤線は興奮性に対応する．(文
献 33 より抜粋) 
 

(1) 最 大 速 度 と 継 続 時 間 ま た は 振 幅 が Main 
Sequence と呼ばれる主系列特性を共有すること

44),49),59),85)． 
(2) 視空間的注意に関連すること 10),17),19),26),41)． 
(3) 両眼協調性の眼球運動であること 13) 
(4) 発生間隔が類似すること 11),59) 

なお， サッカードには，多くの脳部位が関与してお

り，それらは機能別に注意などの視覚探索に関与する

部位，サッカード生成に関与する部位，サッカードの

詳細な位置制御に関与する部分に大別できる．本論文

では，これらのうちサッカード生成に関与する神経回

路網(図 1) について説明する． 
サッカード生成に関わるコマンドは中脳に存在する

上丘を源とすると考えられている 51),56),65),73),74)．
上丘では，サッカードの振幅に対応した細胞活動が

Topological な マ ッ プ と し て 表 現 さ れ て い る

63),65),73),74)．即ち，振幅の小さなサッカードは，

吻側の上丘の細胞活動に表現され，振幅が大きくなる

につれて，対応する活動が尾側へ推移する．また，上
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丘の吻側 側に存在する神経細胞は，注視時に活発な

活動を示す．こうしたことから，上丘の吻側は

Fixation Zone 53),77)，尾側は Saccade Zone と呼ば

れている．尾側の上丘の神経細胞は， 対側の興奮性

バーストニューロン (Excitatory Burst Neuron：

EBN) および抑制性バーストニューロン(Inhibitory 
Burst Neuron：IBN) へ興奮性に投射する 68),73)．
なお，EBN へ投射する経路は，上丘から Long Lead 
Burst Neuron(LLBN) を経由して入力されるものと，

直接入力されるものがある 68),73)．一方，吻側の上

丘の神経細胞は，Omnipause Neuron(OPN) ならび

に 対 側 の EBN と IBN へ 興 奮 性 に 投 射 す る

5),7),24),62),68),75)．なお，尾側の上丘から EBN へ
の投射は，吻 側の上丘からのものよりも顕著である

ことが報告されている 18),68)．OPN は，同側の

EBN ならびに IBN に抑制性に結合し 24),54),57)，
サッカード時には活動を停止，それ以外では Tonic な
活動を示す 21),36),57),83)．こうしたことから，

OPN はサッカード眼球運動生成においてゲート作用

を果たしていると考えられている 37),58)．IBN は，

同側方向のサッカード時に高頻度のバースト活動を呈

し，神経積分器，外転神経核(水平性のサッカードの

場合) ならびに滑車神経核(垂直性のサッカードの場

合) に抑制性に投射する 75)．EBN は，同側方向のサ

ッカード時に高頻度のバースト活動を呈し，神経積分

器，外転神経核ならびに滑車神経核へ興奮性に入力す

る 20),50)．神経積分器では，EBN および IBN 由来

のバースト入力が積分され，眼球運動様のステップ状

応答に変換される．神経積分器は，垂直性のサッカー

ドと水平性のサッカードでその責任部位が異なり，前

者の場合はカハール間質核(INC: Interstitial Nucleus 
of Cajal) が該当し 51)，後者の場合は Nucleus 
Prepositus Hypoglossi(NPH) と Medium Vestibular 
Nucleus(MVN) が該当する 43),68)．神経積分器(INC, 
NPH, MVN) の出力は，対側の神経積分器に抑制性に

伝達されるとともに，同側の外転神経核，または滑車

神経核へ興奮性に伝達される 68). 外転神経核，また

は滑車神経核では神経積分器，EBN ならびに IBN か
らの入力が処理され，最終的にそれらの細胞出力が眼

球筋肉系を介して眼球に伝わることで，水平性または

垂直性のサッカード眼球運動が実現される． 

3.マイクロサッカードの生成メカニズム 

3.1 神経生理学的アプローチによる知見 
 2 節で述べた神経回路上に存在する神経細胞がマイ

クロサッカードの生成に関与しているとすれば，マイ

クロサッカードの振幅やその発生タイミング等に強い 

 
図 2 サッカードとマイクロサッカード発生時における

図 1 に示した各種神経細胞の活動と眼球運動(文献 33
より抜粋) 
 

 
図 3 従来から提案されている数理モデルによるマイク

ロサッカード生成メカニズム(文献 33より抜粋) 
 
相関を持つことが考えられる．Hafed と Krauzlis は，

アカゲザルの Fixation Zone に対応する吻側の上丘の

細胞活動がマイクロサッカードの特定範囲の振幅と方

向に対して，その発生の約 100ms 前から徐々に上昇

し，マイクロサッカード発生直後にピークを示した後，

徐々に減少することを報告している 27),29)．また，

吻側の上丘を Muscimol で抑制することでマイクロサ

ッカードの発生頻度が有意に低下することを示してい
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る 27)．さらに，こうしたマイクロサッカード発生に

関連する吻側の上丘の細胞活動が，通常振幅のサッカ

ードの発生に関わる尾側の上丘にみられる“buildup”
型のものと類似していることも報告している 27),29)．
Hafed と Krauzlis らのマイクロサッカード生成メカ

ニズムでは，吻側の上丘で表現されるマイクロサッカ

ードに関連した細胞活動がサッカードと同様に上丘よ

り下流の神経回路網で処理されることで非常に振幅の

小さなサッカード眼球運動になると説明している．即

ち，サッカード同様に OPN が静止することで，上丘

からのマイクロサッカードに対応した入力によりバー

ストニューロン (BN) がバースト発火し，こうした

BN の活動が神経積分器ならびに外転神経核と滑車神

経核に伝わることで，マイクロサッカードが駆動され

る．上丘よりも下流の神経回路に目を向けてみると，

吻側の上丘から入力を受ける OPN に関しては，マイ

クロサッカード時の細胞活動に関して異なる知見が存

在する．Brien et al. は，アカゲザルを用いてマイク

ロサッカード発生時の OPN の活動を計測したところ，

マイクロサッカード発生に伴い OPN の発火頻度が減

少する(注視時:162spike/sec, マイクロサッカード発生

直後 : 64spike/sec) ことを報告している 4)．Van 
Horn と Cullen は，同様にアカゲザルを用いた実験

でマイクロサッカード発生時に OPN が完全に静止す

ることを報告している 79),80)．両実験結果には相違

点はあるが，1 つの結論として少なくともマイクロサ

ッカード発生時には，OPN の活動が低下し BN への

抑制が減少することで，EBN と IBN が発火活動でき

るようになるものと解釈できる．一方で Nakao et al. 

らは，注視時に OPN が Tonic に活動している状況下

でも BN が発火することを示している 57)．こうした

結果は，Brien et al. や Van Horn と Cullen らが報

告しているような OPN の活動低下や静止がなくとも，

マイクロサッカードに対応した上丘入力により BN が
活動できることを示唆している．前述以外の神経細胞

については，図 2 右にまとめたようにマイクロサッカ

ード生成時における応答特性や信号処理変換の詳細は，

未だ不明である 61)．さらに，Mergenthaler と
Engbert の報告によれば，マイクロサッカードとサッ

カードは神経回路網を共有しているものの，それらの

生成プロセスは異なることが示唆されている 49)．今

後は，細胞活動電位記録や薬理抑制実験などにより，

そうした部位の応答が理解されていくことで，より詳

細なマイクロサッカード生成メカニズムが明らかにな

るものと考えられる． 
3.2 計算論的アプローチによる知見 
マイクロサッカードの生成モデルは，サッカードの

振幅を表現している上丘の Topology マップに基づく

ものが多い(図 3A, B)27),28),66)．これらのモデルで

は，注視，若しくは振幅の小さなサッカードに対応し

た上丘吻側の活動が，大きなサッカードを表現してい

る尾側へ揺らぐこと(活動マップに対する閾値制御: 図
3A) 27,)28)，またはマイクロサッカード生成に関する

活動閾値をこえること (活動に対する閾値制御 : 図
3B)66)でマイクロサッカードの生成を説明するもので

ある．なお，これらのモデルにおける上丘より下流の

情報処理機構は，サッカードと同様であるとしている． 

図 4 A：脳幹の神経回路網を陽に記述した神経回路モデル．B：マイクロサッカード生成に係る信号のフロー

(文献 33より抜粋) 

中部大学　工学部紀要50巻（2014） 21



 
図 5 A：構築した数理モデルにより再現された波形特徴

が異なる 2 つのマイクロサッカード．B, C：マイクロ

サッカードならびにサッカード生成時時におけるバー

ストニューロンの発火活動（黒点は，神経スパイクに

対応）(文献 33より抜粋) 
 

Otero-Millan et al. は，マイクロサッカードの生

成メカニズムを説明するために，上丘，LLBN，OPN 
ならびに BN から構成される数理モデルを提案してい

る 61) ．同モデルは，LLBN と OPN 間に相互抑制を

もち，この相互抑制のバランスが上丘からの入力によ

り制御されることでマイクロサッカードの生成を説明

している．モデルでは，尾側の上丘は OPN よりも

LLBN に強い興奮性入力を有し，逆に吻側は LLBN  
よりも OPN を強く興奮させるように記述されている．

同数理モデルでは，マイクロサッカードが発生する注

視時には，吻側の上丘からの入力が活発になり OPN 
が LLNB ならびに BN を強く抑制することになる．

ここで，Hafed et al. のモデルのように吻 側の上丘の

活動が揺らぐことで，吻 側の上丘から OPN への入力

が減少するとともに，尾側の上丘から LLBN への入

力が増加する．結果として OPN からの抑制量をこえ

る興奮性入力が LLBN から BN に与えられ，最終的

に BN が活動することでマイクロサッカードが生成さ

れるとしている． 
前節で述べたように，神経生理学的なアプローチに

よりマイクロサッカード生成に関わる細胞活動が明ら

かにされつつあるが，未だに応答が不明な部位も多く

存在する(図 2)．一方で，2 節で述べたようにマイク

ロサッカード生成に関与する神経回路網の同定は進ん

でいる．こうした背景から，我々は，マイクロサッカ

ードに関わる神経回路網や神経活動に関する知見を統

合して詳細な数理モデルを構築し，その計算機シミュ

レーションによりマイクロサッカード生成メカニズム

の解明を進めている(図 4) 31), 32), 33)．同モデルは，

サッカード生成を説明する Seung et al. の数理モデル

69)をベースに，サッカードに関与する神経機構を網

羅するように OPN を追加するとともに，マイクロサ

ッカードおよびサッカードの方向や発生間隔に関する

制御機構を生理学的知見に基づいて追加し，構築した

ものである．なお，生成タイミングは Laubrock et al. 
の知見 42)を基に上丘から BN への入力タイミングを

記述することで再現しており，方向制御は Krauskopf 
et al.の知見 40)に基づいて記述されている．通常，マ

イクロサッカードは，その眼球運動波形に基づいて，

150ms 程度の間隔を有する 1 対のマイクロサッカー

ドにより構成される Square-wave jerk タイプと比較

的長いマイクロサッカード間隔となる Single-sided 
タイプに分類できる 26)．図 5 に示した提案モデルの

シミュレーション結果から，マイクロサッカードの発

生間隔と方向制御の特性から両タイプのマイクロサッ

カードが再現できることを示した．さらに，注視時に

活発になる吻 側の上丘からの興奮性入力に基づいて

励起される BN の活動が，OPN を経由する抑制入力

により減弱されること(図 5 参照) がマイクロサッカー

ド生成に重要であることを明らかにした． 
我々の数理モデルでは，サッカード・マイクロサッ

カード生成に関わるとされる主要な神経細胞が記述さ

れている．こうしたことから，図 6 にまとめたように

マイクロサッカードを対象とした生理実験では未だ計

測されてない部位の細胞応答についてモデルシミュレ

ーションにより比較を行った．図 6 のモデルシミュレ

ーション結果のように，神経積分器の細胞はサッカー

ド時に眼位変化に対応するようにステップ状の応答を

示しているが(図 6 B)，マイクロサッカード時には，

注視に対応するように一定の発火頻度を維持するもの

のマイクロサッカード発生と同じタイミングでバース

トが起きている(図 6 A)．こうしたマイクロサッカー

ド時のバーストは，今のところ生理実験では報告され

ていないが，マイクロサッカード生成に何らかの寄与

をしているものと考えられる．マイクロサッカードが

生じている注視時には，OPN ならびに BN は吻 側の

上丘から入力をうける．こうしたことから，我々の提

案モデルでは注視の枠組みの下で OPN から BN への

Tonic な抑制が完全に BN を抑圧しきれないとして，

マイクロサッカード生成メカニズムを説明している．
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このとき，OPN-BN の抑制機構を除く他のサッカー

ド神経回路における処理は，サッカード時と同じであ

る．現時点で，マイクロサッカード時の OPN の活動

が静止するか否かの議論はあるものの，Hafed と
Krauzlis の報告にあるように上丘に表現されるマイ

クロサッカードに対応した細胞活動がサッカードと類

似していること 27), 29)を考慮すると，こうした上丘

からの入力は上丘より下流の神経回路で減衰すると考

えられる．我々31), 32), 33)や Otero-Millan et al. 61)
の結果は，こうした応答の減衰が OPN から BN への抑

制機構により実現されるとしており，注視時の OPN-
BN の抑制機構がマイクロサッカード生成に重要な役

割を果たすものと結論づけている． 

4.視覚機能における微小眼球運動の役割 

1.でも述べたように近年，種々の視覚機能における

微小眼球運動の役割を評価する研究が多く行われてい

る．本論文では，3.で紹介したマイクロサッカードを

再現可能な数理モデルと視覚系を構成要素の一部であ

る眼光学系，網膜視細胞層の数理モデルを統合して構

築した数理モデルによって，網膜情報処理における微

小眼球運動の役割を評価した研究例を紹介する． 
4.1 視覚系数理モデルによるアプローチ 
図 7 に構築した視覚系数理モデルの概要を示す．本研

究では，眼球運動系(脳幹)，眼光学系，網膜視細胞層

からなる視覚系数理モデルを構築した． 視覚系数理

モデルの構築に際して，まず視覚系脳部位ごとに解剖

ならびに生理学的知見に基づく詳細なサブモデルを構

築した．構築した数理モデルは，クラスタ PC および

「京」で高速な並列シミュレーションを行うため，高

並列化を施したのち, PLATO 35)と呼ばれるソフトウ

ェアにより統合した．PLATO によるモデル統合では，

MPI ベースのモデル接続インタフェースを用いてお

り，統合後のモデルにおいても並列化性能を保持した

まま並列シミュレーションが可能である．また，統合

モデルのシミュレーションは，エージェントにより実

施される．このとき MPI ベースのインタフェースで，

接続されたすべてのサブモデルのシミュレーションス

テップや，データ I/O のタイミング，モデルの進行状

況，出力データの保存などが管理される．したがって，

PLATO では，統合した全モデルが 1 つの大規模なシ

ステムとしてシミュレーションされることとなる．以

下に，モデル統合に用いたサブモデルの概要を示す．

なお，それぞれのサブモデルの詳細については，各文

献に譲る． 
・眼球運動系サブモデル 
眼球運動系の数理モデルでは，3.で述べたように，

脳幹の神経回路網をコンダクタンスベースの細胞モデ

ルにより記述し構築した 31), 32), 33)．構築したモデ

ルでは，物体注視時に生じるマイクロサッカード，ド

リフトといった微小眼球運動ならびに視野上の物体を

反射的に捉えるサッカードの生成を可能としている．  
・眼光学系サブモデル 
眼光学系の数理モデルは，P. Artal が提案している

モデルを基に，眼球形状の特性，瞳孔系の特性など幾

つかの新しい知見を追加し構築した 34)．構築したモ

デルは，視野直径 60 度に相当する 1000x1000pixel
の詳細な網膜像の生成を可能としている． 
・網膜視細胞層サブモデル 
網膜視細胞層は，視野直径 60 度，約 3600 万個の細

胞から構成されるモデルとして構築した 72)．構築し

た視細胞層モデルのうち，錐体細胞は 150 万個に相当

する． L 型，M 型，S 型の 3 種類の錐体視細胞の配

置ならびに存在比を解剖学的知見に基づいて詳細にモ

デル化し，Cone Mosaic を再現した．また，それら錐

体視細胞の光応答についても，生理学的な知見に基づ

いて記述した． 
4.2 モデルシミュレーション 

本研究では，構築した統合モデルにより人物像や風

景からなる 8 つの静止画シーンに対して，それらを注 

図 6 マイクロサッカード(A)ならびにサッカード（B）生成時の各種神経細胞の活動状況(文献 33より抜粋) 
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図7  PLATOにより眼球運動系，眼光学系，網膜視細胞層の

各数理モデルを統合して構築した数理モデルと各数理モデル

の出力 

 
図8  外界像とそれに対する網膜像出力ならびに網膜視細胞

の応答(Cone Mosaic)．  
 
視している状況をシミュレートした．シミュレーショ

ンには，理化学研究所の PC クラスタ(RICC: RIKEN 
Integrated Cluster of Clusters)ならびに｢京｣を用い

た．静止画像注視のシミュレーションは，微小眼球運

動の有無 2 つの条件で実施した．それぞれのシミュレ

ーション時間は，視細胞層応答に反映される静止画シ

ーンの情報量が平坦域に達する 4 秒間とした．なお，

刺激直後の視細胞応答の過渡応答区間を避けるため，

微小眼球運動は 1 秒経過時から付加した．また，生成

される微小眼球運動のばらつきが情報量の解析に反映

されないように，微小眼球運動モデル内の乱数のシー

ド値を固定し，すべての静止画像データに対するシミ

ュレーションにおいて，同一の微小眼球運動を生成す

るようにした．各サブモデルのシミュレーションステ

ップは，眼球運動モデル：0.1ms，眼光学系モデル：

30ms，視細胞モデル：30ms とした． 
・静止画シーンに対するサブモデル応答 
 構築した数理モデルを用いて，異なる 8 つのシーン

を注視している状況をそれぞれシミュレートした．図

2 に，構築した数理モデルの網膜像および網膜視細胞

層の応答を示す．なお，網膜像および網膜視細胞応答

は，それぞれ 0.0~100cd, 0.0~32.0mV となるように

正規化した．眼光学系および網膜視細胞層の応答の強

度は，疑似カラー(青～赤：網膜像(0.0～100.0cd), 網
膜視細胞応答(0.0~32.0mV))で表現した．図 8 からも

確認されるように，網膜視細胞応答には，中心窩付近 

 

図9 微小眼球運動有り(A)，無し(B)の4秒間の注視時の視細

胞層応答とそれらの差分(C),ならびに入力として用いた静止

画シーン(D)． 
 
で密，周辺視野に推移するにつれスパースになる

Cone Mosaic に由来する応答が再現されていることが

わかる． 
・統合モデルによる静止画シーン注視のシミュレーシ

ョン 
視細胞層の情報処理に関する微小眼球運動の寄与を評

価するために，静止画シーンを 4 秒間注視している状

況を微小眼球運動の有無 2 つの条件でシミュレートし

た．4 秒間の注視時の視細胞層応答は，加算平均画像

として計算した．また，それらの差分を計算すること 
で，微小眼球運動の寄与を評価した．図 9 に，静止画

シーンを微小眼球運動有り(A)と無し(B)の条件で 4 秒

間注視した際の視細胞層応答とそれらの差分画像(C)
を示す．微小眼球運動を伴うことにより，Cone 
Mosaic のスパースな応答が低減していることが確認

できる．特に錐体が多く存在する中心窩付近において

は，スパースな応答は大きく改善していることがわか

る．微小眼球運動が無い場合，スパースな応答は改善

されなかった．また，微小眼球運動有りと無しの注視

により得られた視細胞層応答の差分を計算したところ，

静止画シーンに存在するエッジに対して，応答が大き

く増加していることが確認された．こうした結果から，

微小眼球運動には，Cone Mosaic のようなスパースな

構造を有している視細胞層により獲得される外界シー 
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図10  注視時の水平方向(青)および垂直方向(赤)の眼球運動(上
段)と静止画シーン注視時の視細胞層応答に反映される情報

量の変化(A：微小眼球運動有り，B：微小眼球運動無し，太

線は，平均値を示す(N=8))．縦の破線は，微小眼球運動を付

加したタイミングである． 
 

 
図11 微小眼球運動の有無2条件における4秒間の静止画像

注視で，視細胞層応答に反映される情報量の差．*は，ウィ

ルコクソンの符号順位検定によって計算した有意差である

(p<0.01, n=8). 
 
ンの鮮明さを向上させるとともに，それらのシーンに

含まれるエッジ成分を強調する機能があることが示唆

された． 
・視細胞層に反映される情報量の解析 

Garrigan ら，および曾根と神山は，情報量という

指標を用いて，視細胞層が構成する Cone Mosaic に

反映される外界情報の定量的な評価を報告している

22), 72)．本研究においても，静止画シーン注視時に

おける視細胞層応答を評価するため，情報量を指標と

して用いる．なお，情報量の解析方法については，

Garrigan らの論文を参考にされたい．なお，本研究 
では，情報量の計算に，各時刻における視細胞の膜電

位応答を用いた．図 10 は，8 つの静止画シーンを注

視している際の，垂直および水平方向の微小眼球運動

の状況と，視細胞層応答に反映される静止画シーンの

情報量をまとめたものである．微小眼球運動が伴うこ

とで，情報量が増加していくことが確認できる．一方

で，微小眼球運動が無い注視の場合は，平坦域まで情

報量が減衰することが確認できる． 
本研究で再現している微小眼球運動は，マイクロサ

ッカードとドリフトを含んでいる．微小眼球運動によ

る情報量変化は，ドリフトが生じている区間では，滑

らかに増加し，マイクロサッカードが生じた際に大き 
く増加していることがわかる．こうした微小眼球運動

による情報量の増加は，ドリフトにより，Cone 
Mosaic に見られるスパースな応答が平滑化され，マ

イクロサッカードによって，エッジなどの情報が強化

された結果であると考えられる． 
最後に，微小眼球運動有りと無しの 4 秒間の注視によ

って視細胞層応答に反映される静止画シーンの情報量

の有意差を，ウィルコクソンの符号順位検定を用いて 
評価した．図 11 は，8 つの静止画シーンに対する情

報量を微小眼球運動有りと無しの条件でまとめたもの

である．有意差検定の結果(p<0.01)より，微小眼球運

動が視細胞層に反映される静止画シーンの情報量を優

位に増加させていることを確認した． 

5 . おわりに  

本稿では，近年盛んに研究が行われている微小眼球

運動に着目し，そのなかでもマイクロサッカードの生

成に関する脳内メカニズムを概説した．さらに，微小

眼球運動が視覚機能に及ぼす影響を評価するために，

微小眼球運動－眼光学系－網膜視細胞層を生理学・解

剖学的な知見に基づいて詳細に記述した数理モデルを

構築した．それら構築したサブモデルを，モデル統合

およびそのシミュレーションを可能とする PLATO と

呼ばれるソフトウェアにより統合することで，詳細な

眼球運動ならびに眼光学系が反映された網膜視細胞応

答を再現し，同応答から微小眼球運動が網膜情報処理

に与える影響を評価した． 
まず前者では，マイクロサッカードがサッカードと

同じ神経回路網で実現されているという枠組みの下で，

これに関わる神経回路を述べ，神経生理と計算論的神

経科学の観点からマイクロサッカード生成メカニズム

を概説した．神経生理的な研究に基づくマイクロサッ

カードの生成メカニズムは，マイクロサッカードに対

応した細胞活動が吻 側の上丘で表現され，こうした

情報が従来のサッカードと同様の神経回路で処理され

るものであった．計算論的アプローチに基づく研究で

は，上丘の中心部の活動の揺らぎを考慮したモデルと
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サッカード神経回路網を陽に記述したモデルを述べた．

このうち後者では，吻 側の上丘におけるマイクロサ

ッカードに対応した細胞活動が，注視時に発生する

OPN から BN への Tonic な抑制により抑圧されるこ

とがマイクロサッカード生成の鍵となることを述べた．

今後の課題としては，未だマイクロサッカード発生時

での活動電位計測の進んでいない IBN や神経積分器，

MN の細胞活動がどのようにマイクロサッカードの生

成に関与しているのか，またそれらの部位において上

丘で表現されているマイクロサッカードに対応した活

動がどのように変換・表現されているかなどを明らか

にすることが挙げられる． 
一方で，後者では，構築した数理モデルにより静止

画シーンを微小眼球運動の有無 2 つの条件で 4 秒間注

視した際の視細胞層応答をシミュレートした．その結

果，微小眼球運動が伴うことで，視細胞層の特異的な

細胞配置である Cone Mosaic に見られるスパースさ

が低減し，さらにエッジ成分に対する応答が増加する

ことが確認された．次に，視細胞層応答に反映される

静止画シーンの情報量を評価したところ，微小眼球運

動により，情報量が増加することも明らかになった．

こうした結果から，脳内に取り込まれる外界情報は，

微小眼球運動により，網膜視細胞層の段階で増強され

ることが明らかになった．今後の課題としては，微小

眼球運動の方向と強調されるエッジ情報との関連性を

調べるとともに，網膜の水平細胞、アマクリン細胞な

らびに神経節細胞，さらには大脳視覚野を詳細に記述

した数理モデルやを構築し，本モデルに統合すること

で，網膜のみならず視覚系全体で実現される情報処理

における微小眼球運動の役割を評価することなどが挙

げられる． 
最後に近年，微小眼球運動は，様々な視覚機能に関

与する重要な眼球運動の一つに位置づけられている．

今後，生理・計算論的神経科学の枠組みに捕らわれず，

双方を融合した研究が展開されることで，マイクロサ

ッカードのみならずドリフトやトレマーの生成メカニ

ズムや視覚機能との関連性について更なる詳細が理解

されるであろう． 
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