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緒言 

 

霊長類（primates）の脳内で，物体認識に関わる視覚情報は，腹側視覚路を通じて処理さ

れる．腹側視覚路の終端に位置する下側頭葉野（TE 野）は，中程度に複雑な図形特徴の処

理に関わり，大きな受容野を持つ．一般に，大きな受容野は腹側視覚路を通じて，複数の

小さな受容野を持つ前段の細胞が，1つの大きな受容野を持つ後段の細胞に投射することを

視野中の様々な位置で繰り返すことで形成されていると考えられているが，その実態を生

理学的に明らかにした研究は無い． 

本研究では TE 野の受容野形成メカニズムを明らかにするために，行動実験中のサル TE

野から細胞外記録を行い，異なる視野中の位置に提示された視覚刺激に対する応答潜時の

計測と，受容野に対する空間的注意の影響を調べた．その結果，TE 野は中心視野，対側周

辺視野，同側周辺視野の順に，提示された視覚刺激に対する応答潜時が短く，この順序に

空間的注意は影響を与えないことが明らかになった．また，この視野中の位置に依存する

応答潜時の差は，腹側視覚路において TE 野より前段の領野の V4では見られないことが明

らかになった．さらに，TE 野の受容野の形が，空間的注意を向けている視野中の位置によ

り変化することが明らかになった．本研究は，霊長類下側頭葉野の受容野形成メカニズム

の一端を示し，霊長類の物体認識のしくみを明らかにする手がかりになると考えられる． 

 

この博士論文は以下の論文を基に作成されていることを記す． 

Obara K., O’Hashi K., Tanifuji M. (2017) Mechanisms for shaping receptive field in monkey area 

TE. Journal of Neurophysiology 118: 2448-2457. 
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第 1章 研究の背景 

 

1.1 視覚 

生物は外界の情報を感覚器官で受容し，それに応じて行動する．外界の情報を受容する

方法には様々なものがあるが，視覚系（visual system）は光の情報を光受容細胞で検知し，

そこから外界の様子を推定するシステムである．視覚を使用する生物は動物界の中で広く

見られ，処理されている視覚情報の複雑さにも多寡がある． 

本節では，霊長類（霊長目：primates）の視覚系を中心に先行研究で示されてきたことを

概説する． 

 

1.1.1 原始的な光受容システム 

先ず，視覚系は生物の歴史の中でどのように進化してきたのかという問題について概説

したい．前述した通り，視覚系は光刺激を処理するシステムであるが，最も単純な光刺激

に対する生物の応答の例として，走行性（phototaxis）と呼ばれる性質が挙げられる．走行

性は，光を感受して，光に寄っていく正の走行性と，逆に光を避ける負の走行性があるが，

どちらも光を感受し，その情報を処理するという点で視覚系の原型と言える．この走行性

は，現在使用されている生物の分類（Woese, et al., 1990; Adl, et al., 2012）において最初に分

岐する 3 つのドメイン（domain），真正細菌（eubacteria），古細菌（archaebacteria），真核生

物（eukaryote）の全てで見られる．例えば，真正細菌の一種で，光合成を行う藍色細菌

（Cyanobacteria）や，古細菌の一種である Halobacterium 属は，走行性を示すことが知られ

ている（Jekely, 2009）．真核生物の中で，かつて原生生物（protist）としてまとめられてい

た生物群にも走行性を持つものが広い分類群に渡って存在する．例えば，ミドリムシ属

（Euglena）は，眼点（eye spot）と呼ばれる光受容器を持っている（Foster and Smyth, 1980）．

この眼点にはチャネルロドプシン（channelrhodopsin: chR）と呼ばれる，光受容タンパクで
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あるロドプシン（rhodopsin）の一種が含まれており，これは光活性化非選択的陽イオンチ

ャネルとして光刺激を膜電位の変化に変換することが可能である（Bear, et al., 2006; Lamb, et 

al., 2007）．このロドプシンによる光から電気信号への変換メカニズムは，後述する多細胞生

物の視覚においても共通して使われている． 

 

1.1.2 眼 

前述した走行性は，現生の霊長類のような高等な真核生物が持つ視覚系に比べると，極

めて単純な，光の有無の情報を処理する光受容器によって支えられていた．一方で，高等

真核生物（主に脊椎動物亜門や節足動物門に分類される生物群）では，光の情報から物体

の色や形，その動き等の情報を処理できる視覚系を備えている．このような複雑な視覚系

の獲得は，眼（eye）と呼ばれる光受容器官の進化に始まる．最も古い眼を持った生物の化

石は，約 5億 2千年前のカンブリア紀（Cambrian period）の地層から発見された（Parker, 2011）．

このような初期の眼は，前述した走行性の光受容システムと大きく変わらず，体表面にあ

る光受容器で光の有無を判断する程度であったと考えられている（Land and Fernald, 1992）．

この単純な初期の眼が持つ光受容器は，進化の過程で体表面に露出していた状態から陥没

し，体表面にできたくぼみの底に位置するようになる．この時，くぼみの入り口が狭くな

ることで，入光路が絞られピンホールカメラのように入射光が光受容器に対して像を形成

するようになった．この眼の形態を「ピンホール眼」と呼び，現生する動物でもオウムガ

イ属（Nautilus）はこのタイプの眼を持つことが知られている（Land and Fernald, 1992）．さ

らに高等な眼は，水晶体（lens）を持ち，そのレンズを筋肉によって伸縮させピント調節が

できる「カメラ眼」となった（Land and Fernald, 1992; Yoshida and Ogura, 2011）．現生生物の

カメラ眼には主に 2種類あり，1つは前述のように光受容器を持つ表皮が陥没してできた頭

足類の眼，もう 1 つは表皮でなく神経系を由来に持つ霊長類を含む脊椎動物の眼である

（Yoshida and Ogura, 2011）． 
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霊長類の眼はいくつかの組織によって構成される（Bear, et al., 2006）．入射光は眼に入る

とき最初に角膜（cornea）を通過する．その後，瞳孔（pupil）から入射した光は前述した水

晶体を通る．水晶体の前には虹彩（iris）と呼ばれる入射光の量を調節する膜がある．眼球

の中には硝子体（vitreous body）と呼ばれる液体が充填されており，光はここを通過した後，

眼球の最も奥にある網膜（retina）と呼ばれる光受容器を持つ組織に至り，ここで光から電

気信号へと情報が変換される． 

 

1.1.3 網膜 

網膜は，眼の最も内側（medial）に位置する光受容組織である．脊椎動物の網膜は層構造

になっており，光受容器である視細胞（photoreceptor cell）は，網膜層の最も内側に位置す

る．視細胞には杆体（rod cell）と錐体（cone cell）の 2種類があり，それぞれ異なる性質を

持つ（Bear, et al., 2006）．ヒトの全視細胞約 1.2億個の中で，90 % 以上を占める杆体は，錐

体より多くの視物質（photopigment）を含有し，その光感受性は錐体の 1000 倍以上である

（Bear, et al., 2006）．つまり光の明暗の情報は，この杆体が担っている．杆体に含まれるロ

ドプシンが細胞内の G タンパクを活性化し，下流分子を通じて細胞膜電位を変化させ光信

号を電気信号に変換している（Bear, et al., 2006）．一方の錐体は，視物質が杆体に比べ少な

いが，3つの異なる波長の光に応答するサブタイプがあり，それぞれ青い光（430 nm），緑

の光（530 nm），赤い光（560 nm）に応答する（Bear, et al., 2006）．すなわち，色覚はこの錐

体によって支えられている．杆体と錐体は網膜上に均等に分布しておらず，網膜の中では

中心窩（fovea）と呼ばれる領域に錐体が多く，その周辺に杆体が分布している（Bear, et al., 

2006）．中心窩は霊長類の網膜の中で，最も解像度が高い部位である．これは，中心窩とそ

の近傍では，錐体と網膜の情報を眼球の外に伝達する神経節細胞（ganglion cell）との結合

が 1対 1なのに対し，周辺視野では，複数対 1で繋がっているためである（Bear, et al., 2006）． 

霊長類の神経節細胞は大別すると，midget ganglion cell，parasol ganglion cell，bistratified 
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ganglion cellの 3種類に分類されるが，他のタイプの神経節細胞も発見されている（Callaway, 

2005）．また近年，齧歯目（Rodentia）において数十種類の神経節細胞の存在が示唆されて

いるが，その詳細については未だ不明な点も多い（Baden, et al., 2016）．midget ganglion cell

は神経節細胞の 80 % を占め，主に中心窩の視細胞から投射を受け，赤い光に応答する細胞

と，緑の光に応答する細胞があることが明らかになっている（Callaway, 2005）．神経伝達の

速度は遅く，応答は持続的である．parasol ganglion cellは，神経節細胞の 10 % を占め，光

の ON / OFFに応答する（Callaway, 2005）．midget ganglion cellより，速い伝達速度を持ち，

応答は一過的である．残りの 10 % は bistratified ganglion cellを含む他の神経節細胞である

が，bistratified ganglion cellに関しては青い光に応答する細胞であることが示されているが

（Callaway, 2005），それ以外の役割については不明な点が多い．網膜において，入射光の受

容は視細胞が，出力は神経節細胞が担っているが，この 2 種類の細胞の間は，双極細胞

（bipolar cell）と呼ばれる細胞が繋いでいる（Bear, et al., 2006）．さらに，複数の双極細胞を

つなぐ水平細胞（horizontal cell）とアマクリン細胞（amacrine cell）が存在する（Bear, et al., 

2006）．神経節細胞の軸索が眼球から脳に向かって伸びている関係で，網膜には視細胞を持

たない領域が生じる．この領域すなわち視神経円板（optic disk）は構造的に光を受容できず，

視野におけるこの領域のことをマリオット盲点（blind spot）と呼ぶ．しかし，実際には盲点

に対応する領域も視野上で欠けているとは感じられない．これは，後述する高次視覚野に

おける視覚情報処理の段階で盲点の場所に対応する視覚情報を補っているからだと考えら

れている（Ramachandran, 1992）．また，この盲点は，脊椎動物の眼に固有で，頭足類の眼

には存在しない．前述した通り頭足類の眼は脊椎動物の眼と似たカメラ眼であるが，頭足

類の眼の網膜は表皮由来の組織から作られる（Yoshida and Ogura, 2011）．そのため，網膜に

おいて入力器である光受容細胞が最も角膜に近い外側（lateral）に位置し，眼から情報の出

力を行う細胞が最も内側に位置するという理にかなった構造になっている．一方で，脊椎

動物の網膜は神経系由来の組織から作られるため内側から表皮を囲むようにして作られる
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（Yoshida and Ogura, 2011）．この時，網膜の層構造は，視細胞が最も内側になるように形成

されるため，入力器が最も内側にあり，出力器が最も外側にあるという一見すると非合理

的な構造になっている． 

 

1.1.4 外側膝状体 

網膜の神経節細胞から出力された視覚情報は，視神経（optic nerve）を経て中枢神経系へ

と投射される．この時，視神経は視交叉（optic chiasm）と呼ばれる場所で，左視索（left optic 

tract）と右視索（right optic tract）に分岐する（Bear, et al., 2006）．左視索には右視野の視覚

情報が投射され，右視索には左視野の視覚情報が投射される．このような視神経の投射の

形態を半交叉と呼ぶ．この半交叉はヒトを含む霊長類で見られる視交叉の形態である

（Petros, et al., 2008）．また，食肉目（Carnivora）や齧歯目でも半交叉が見られるが，霊長類

のように眼が顔の正面に完全には位置していないため，対側視野からの視覚情報入力は少

ない（Petros, et al., 2008）．一方で，魚や鳥では右眼の視神経は全て左半球へ，左眼の視神経

は全て右半球へと投射される，全交叉になっている（Petros, et al., 2008）． 

それぞれの視索は左右の外側膝状体（lateral geniculate nucleus: LGN）へと投射する．この

時，視索の全ては LGNへと投射せず，一部は上丘（superior colliculus）へと投射する（Bear, 

et al., 2006）． 

1 つの LGN 細胞は特定の視野上の局所領域に対応する網膜上の視細胞から入力を受ける

ため，視野上の特定の局所領域内に提示された点状の光刺激に対して応答する．この視野

上の特定の局所領域のことを，受容野（receptive field）と呼ぶ（Bear, et al., 2006）．また，

この網膜上（視野上）の空間的な位置が，LGN の解剖学的な位置と 1 対 1 の関係を持ち，

さらに視野上の空間的な連続性も解剖学的に保たれていることをレチノトピー（retinotopy）

が保持されていると言う（Bear, et al., 2006）．LGN の受容野の大きさは 0.1 ° - 1 ° 程度であ

る（Chapman, 1991）．この受容野の大きさを表す単位（°）は視角（visual angle）と呼ばれ
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る．これは視覚研究の慣例として，視覚刺激の大きさを表す際に，視覚刺激の絶対的な大

きさではなく，眼との相対的な距離で大きさを表すために使われている．視角の定義とし

て，視覚刺激の大きさを S，視覚刺激と眼との距離を D とした時の視角 V は以下の式で表

すことができる． 

 

𝑉 = 2 tan−1(
𝑆

2𝐷
) 

 

概算すると，約 57 cm眼から離れた場所にある 1 cmの視覚刺激が 1 ° に当たる．例えば，

57 cm離れた場所にある 1 cmの視覚刺激と，114 cm離れた場所にある 2 cmの視覚刺激は同

じ 1 ° である． 

LGN は 6層構造になっており，2 層の大細胞層（magnocellular LGN layer）と 4 層の小細

胞層（parvocellular LGN layer）から構成される（Bear, et al., 2006）．大細胞層は，parasol ganglion 

cellから入力を受け，小細胞層は，midget ganglion cellからの入力を受ける（Callaway, 2005）．

また，小顆粒細胞層（koniocellular layer）と呼ばれる薄い層が，大細胞層と小細胞層の間に

あり，ここへは bistratified ganglion cellが入力していると考えられている（Callaway, 2005）． 

 

1.1.5 初期視覚野（V1） 

LGNからの出力は大脳皮質の中で，後頭葉に位置する初期視覚野（primary visual cortex: V1）

と呼ばれる領域に投射される（Bear, et al., 2006）．V1 は 6層からなり，LGN からの入力は

IV 層に送られる（Callaway, 1998）．IV 層に投射された情報は，II / III層，V層に投射され，

以後の視覚野へと送られていく（Callaway, 1998）．V1 の細胞は特定の線分の傾きやコント

ラストに応答することが知られる（Hubel and Wiesel, 1962）．このように特定の刺激の特徴

に神経細胞が応答する性質を，反応選択性（response selectivity）と呼び，細胞を発火させる

特性を持つ刺激を適刺激（optimal stimulus）と呼ぶ． 
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V1 は解剖学的に特徴的な構造を有する．先ず，前述したレチノトピーが保存されている

ため，視野上の空間的な連続性が V1皮質上に表現されている．また，似た反応選択性を持

つ V1の細胞が，大脳皮質に対して垂直方向に並んでいることも明らかになっており，この

ような構造のことをコラム構造（column）と呼ぶ（Hubel and Wiesel, 1962）．このコラム構

造は，視覚野以外にもネコや霊長類の大脳皮質の様々な領域に存在している（Mountcastle, 

1997）．さらに，1 つの V1のコラムが左右眼のどちらから投射を受けたのかも保存されてお

り，このような構造のことを眼優位円柱（ocular dominance column）と呼ぶ（Bear, et al., 2006）．

つまり，視野のどの領域の情報が，どちらの眼を経由して V1に投射されたのかが V1内に

解剖学的なマップとして存在していることになる．一方で，ラットの V1にはコラム構造が

無く，異なる反応選択性を持つ細胞がランダムに配置されている事が，二光子励起顕微鏡

を使った先行研究で示されている（Ohki, et al., 2005）．このコラム構造が，脳内での情報処

理にどのような役割を持っているのかについては未だに明らかになっていない． 

V1には単純細胞（simple cell）と複雑細胞（complex cell）の 2種類があることが知られて

おり，受容野内に提示された適刺激に対する応答が異なる（Hubel and Wiesel, 1962）．単純

細胞では受容野内に，適刺激提示によって発火する興奮性領域と，適刺激提示によって発

火が減弱する抑制性領域が隣り合って存在している．一方の複雑細胞では，受容野内のど

の位置に適刺激を提示しても発火する．これは，複数の単純細胞が 1 つの複雑細胞に投射

しているためと考えられており，このような投射パターンによって複雑細胞は網膜上の微

小な位置の違いによらず視覚刺激に対して応答できるようになるというモデルが考案され

ている（Hubel and Wiesel, 1962）．このように受容野内の適刺激の提示位置によらず一定の

応答を示すことができる性質を位置不変性（position invariance）と呼び，この性質は高次視

覚野に進むほど強くなる． 

このV1の単純細胞と複雑細胞の関係性を基に考案されたニューラルネットワークにネオ

コグニトロンがある（Fukushima, 1980）．ネオコグニトロンは，パターン認識を行うニュー
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ラルネットワークの一種で，S細胞と C 細胞と呼ばれる 2つの細胞の層を持つ．画面の文字

や画像を弁別するに当たり，先ず S 細胞が入力画像の局所的な特徴を抽出する．この時，

異なる局所領域にある同様の特徴を処理する複数の S 細胞が用意されており，これらが 1

つの次の層の C 細胞に投射する．C細胞はこの複数の S 細胞のうち，1つから入力があれば

応答するようにできている．これによって画像の位置が多少ずれても同じ画像であると判

断できるような位置不変性を備えている．この S細胞とC細胞のセットを繰り返すことで，

入力画像の位置ずれや，ゆがみの影響を受けにくいパターン認識が行えることが明らかに

なっている． 

 

1.1.6 背側視覚路 

V1からの出力は，大別して背側視覚路（dorsal pathway）と腹側視覚路（ventral pathway）

の 2つの経路を通じて処理される（Ungerleider and Mishkin, 1982; Van Essen, et al., 1992）．背

側視覚路では V1から頭頂葉に向かって情報が伝達され，空間上の位置や視覚刺激の運動方

向に応答する神経細胞が存在する．MT 野（または V5）には，主に一方向に運動する物体

に対して応答する細胞が存在し（Desimone and Ungerleider, 1986; Tanaka and Saito, 1989），運

動する物体の色や形にはよらず，方向のみに反応選択性を持つことが特徴である．先行研

究でサルにランダムドットの運動方向を 2択で答えさせる課題を課し，MT野から細胞外記

録を行うと，行動上の成功率と MT 野の神経活動の間に相関関係があることが明らかにな

った（Newsome, 1989）．また，MT 野にグルタミン酸受容体のアゴニストであるイボテン酸

を投与して同様の課題を課した実験では，正答率が低下することが示された（Newsome, et al., 

1988）．この時，静止画の弁別課題の成績は変わらなかった． 

MT 野はさらにMST 野と呼ばれる領野に投射する（Desimone and Ungerleider, 1986）．MST

野では，回転運動や中心から同心円状に広がっていくような運動に対して応答することが

知られており，奥行き等の表現がされているのではないかと考えられている（Tanaka and 
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Saito, 1989）．受容野は，MT 野，MST 野と順に大きくなっていく（Desimone and Ungerleider, 

1986）． 

 

1.1.7腹側視覚路 

腹側視覚路は V1から V2，V4と呼ばれる領野を経て，下側頭葉野（inferior temporal cortex: 

IT 野）へと続く．腹側視覚路は上側頭溝（Superior temporal sulcus: STS）より下側にあり，

主に視覚刺激の色（V4）や形（IT 野）と言った特徴に応答する領域である（Zeki, 1980; Fujita, 

1992）． 

V4は，色に応答する領域として発見された（Zeki, 1980）が，他にも V1が応答するよう

な白黒の画像パターンや，曲線にも応答し，これらの線分や色に応答する細胞がそれぞれ

空間的に分かれて配置されていることが明らかになっている（Tanigawa, et al., 2010）．受容

野の大きさは平均で 5 ° 程度であり，V1と同様にレチノトピーが保持されている． 

IT 野は腹側視覚路の終端に位置するが，その領域は広く，また解剖学的な領域によって

反応選択性や受容野の大きさも異なる．後下側頭葉（posterior inferior temporal cortex: PIT 野）

と，前下側頭葉（anterior inferior temporal cortex: AIT 野）では，PIT 野は比較的単純な図形

特徴に応答し受容野も小さく，一方の AIT 野は顔等を含むより複雑な図形特徴に応答し受

容野も大きいことが知られている（Boussaoud, et al., 1991; Kobatake and Tanaka, 1994）．また，

マカクザルでは，大まかに PIT 野に対応する領域が TEO 野，AIT 野に対応する領域が TE

と呼ばれて区別されている（Boussaoud, et al., 1991）．TEO 野では平均の受容野サイズは 6 ° 

程度であるが，TE野では平均の受容野の大きさは 10 ° 以上と大きくなり，レチノトピーも

保存されていないことが知られている（Kobatake and Tanaka, 1994; Kravitz, et al., 2013）．基

本的に受容野内の視覚刺激提示位置によって反応選択性は変わらず，提示された視覚刺激

に対しては受容野のピークを頂点に，受容野の辺縁部に行くにしたがって減弱するように

応答することが知られている（Op de Beeck and Vogels, 2000）． 
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IT 野の特徴として，顔や顔に含まれる図形特徴に選択的に応答する神経細胞が存在する

ことが挙げられる（Bruce, et al., 1981）．顔選択的な神経細胞は，細胞外記録によってサルか

ら発見され（Bruce, et al., 1981），その解剖学的な詳細な配置が，後に functional magnetic 

resonance imaging（fMRI）を使った研究で明らかにされた（Tsao, et al., 2003; Tsao and 

Livingstone, 2008）．ヒトの fMRI研究でも顔に応答する脳領域が側頭葉の紡錘状回（fusiform 

gyrus）に存在することが明らかになっており fusiform face areaと呼ばれている（Kanwisher, 

et al., 1997）． 

腹側視覚路の各領野でも，V1と同様にコラム構造が存在することが明らかになっている．

また，複数のコラムで表現されている，別々の視覚刺激に含まれる図形特徴を組み合わせ

て 1つの物体像を表現していると考えられている（Fujita, et al., 1992; Tsunoda, et al., 2001; 

Tamura, et al., 2005; Sato, et al., 2009）． 

 

1.1.8 視知覚 

ここまで，網膜に投射された光が階層的に処理され，動きの情報は背側視覚路で，色や

形の情報は腹側視覚路で処理されていることを概説してきた．しかし，ヒトが体験してい

る視覚世界は，背側・腹側経路で別々に処理された情報が 1 つに統合された視知覚（visual 

perception）として存在している．1つの視知覚を作るためには，別々に処理されてきた視覚

情報をどこかで統合しなければならない．この問題は統合問題（binding problem）と呼ばれ，

メカニズムについては未だに明らかになっていない． 

先行研究では，特定の脳領域が破壊されてしまった患者や，意図的に特定の視覚野を破

壊した動物において，1つに統合された視知覚のうち，特定の視知覚のみが消失することが

明らかになっている．例えば，相貌失認（Prosopagnosia）と呼ばれる症状の患者は顔の弁別

をすることができない（Schacter, 1992; Behrmann and Avidan, 2005）．しかし，相貌失認を持

つ患者は，一般に他の視覚テストでは異常がなく，さらに目や鼻等の顔の個々のパーツは
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見えていると報告することが知られている（Bukach, et al., 2008）．つまり統合された顔とし

ての知覚だけが失われてしまっているのである．この病気は先天性，後天性の両方があり，

前述した側頭葉の顔領域が障害されることが原因ではないかと考えられているが，詳細は

未だに明らかになっていない（Behrmann and Avidan, 2005）．また，両側の lateral 

temporo-occipital cortexが障害された患者は，10 °/sec 以上の速さで運動する物体の動きが知

覚できなくなることが報告されており，こちらは運動視知覚の障害の例として知られてい

る（Zihl, et al., 1983）． 

一方で動物を使った先行研究では，両眼視野闘争（binocular rivalry）を使い，視知覚と神

経活動の相関を調べた例がある．両眼視野闘争とは，左右の眼に異なる 2 つの視覚刺激を

独立して提示すると，その 2 つの視覚刺激は同時に知覚されず，交互に視知覚に登るとい

う現象である．これを利用して，両眼視野闘争中に左右のどちらの視覚刺激が見えている

かを報告させる課題をサルに課し，その際の複数の視覚野の活動を記録したところ，サル

の行動上の報告と，視覚野の神経活動が IT 野等の高次視覚野では強く相関しているが，V1

等の低次視覚野では相関が弱いことが明らかになった（Logothetis and Schall, 1989; Leopold, 

et al., 1996）．この結果は，視知覚は IT 野等の高次視覚野の活動によって生じており，V1等

の低次の視覚野は視知覚に登らない視覚情報処理を行っていることを示唆する．一方で，

Pascual-Leone らはヒト被験者の MT 野（V5）に経頭蓋磁気刺激（Transcranial magnetic 

stimulation: TMS）を用いて電気刺激を加え，同時に V1も TMS で刺激するという実験を行

った（Pascual-Leone and Walsh, 2001）．この時，MT 野のみの刺激では，運動様の閃光

（phosphene）が知覚されたが，MT野刺激後の 20 ~ 30 ms 後に TMSで V1を刺激すると運

動視知覚が消失することが発見された．この結果は，低次視覚野の活動そのものは視知覚

を生じないが，高次から低次の視覚野へのフィードバックが，視知覚には重要であるとい

う仮説（Lamme, 2000）と合致している． 
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1.2 注意 

注意（attention）とは，特定の対象（空間上の位置，物体，音等）に注意を向けることで，

その対象に対する検出力や弁別力を上げ，周辺の情報をカットすることができる現象を指

す．視覚を例にとれば，ヒトは網膜に投射された情報の全てを利用しているわけではなく，

その中から特定の情報を注意によって選択して利用している．以下では視覚的注意を中心

に概説する． 

 

1.2.1 空間的注意 

空間的注意（spatial attention）とは，注意の中でも特定の空間に対して向けられるものを

指す．空間的注意の効果を定量的に示した実験に Posner課題がある（Posner, 1980）．Posner

課題では，被験者に画面中央の点を固視させ，画面左右のどちらかに提示されるターゲッ

トに対してできるだけ速くレバー押しで応答するよう指示した．この時，事前にターゲッ

トが高確率で提示される側（画面の左右のどちらか）を被験者に教示刺激（固視点の上に

矢印で提示される）を使って知らせた．この教示刺激はあくまで高確率でターゲットが提

示される方向を教えるだけなので，低確率で反対側にもターゲットが提示されることがあ

る．その結果，教示刺激と同じ側にターゲットが提示された際の被験者のレバー押しまで

の反応時間が，教示刺激と反対側にターゲットが提示された際の反応時間より短くなるこ

とが明らかになった．さらに，事前に教示をせず，ターゲットの出現確率を左右で 50 % ず

つにした場合には，反応時間はターゲットが教示刺激側に提示された時と，教示刺激と反

対側に提示された時の中間の値になった（Posner, 1980）．Posnerはこの結果を，事前に高確

率でターゲットが提示されることが予期された方向に対し，被験者が空間的注意を向けた

ことで，反応時間が短くなったと解釈した．逆に事前に教示された方向と反対側にターゲ

ットが表示された際には，注意を反対方向に向けていたため，何も教示されず両方向に均

等に注意を向けていた時よりも反応時間が遅くなったと解釈した．この Posner 課題のよう
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に，被験者が自分の固視していない空間や物体に対して，周辺視を使って向ける注意のこ

とを covert attentionと呼ぶ．一方で，注意を向ける対象に対して，直接固視することで向け

られる注意は overt attention と呼ばれる（Moore, et al., 2003）．サルやヒトのような社会性動

物は注意を向けたい対象に対して直接目を向けることができないケースがあり，このよう

なケースで covert attention は使用される（Moore, et al., 2003）． 

 

1.2.2 物体に対する注意 

 物体に対する注意（object-based attention）は，注意の中でも特定の物体に対して向けられ

る注意のことを指す．しかし，物体は必ず空間の中に存在しているため，一見しただけで

は空間的注意と物体に対する注意を分離することは難しい．この 2 つが分離していること

を実験的に示した例に Eglyらの実験がある（Egly, et al., 1994）．被験者に画面中央を固視さ

せ，その左右に 1 つずつ同サイズの縦長の長方形の図形を平行に配置する．この時，長方

形の長辺の長さと，2つの長方形の端から端の長さが等距離になるように長方形を配置する．

このように配置された 2 つの長方形の端点（左の長方形の上下，右の長方形の上下の計４

ヵ所）が光るようになっており，被験者の課題は，この 4 ヵ所の何れかに提示される光点

に対してできるだけ速くレバーを押して反応することである．この時，Posner課題と同様に

事前に 4 ヵ所のどの場所に高確率で光点が提示されるかを，教示刺激を用いて示す．する

と，Posner課題と同様に，教示があった場所に提示された光点に対する反応時間が，それ以

外の 3 つの場所に提示された光点に対する反応時間より短くなることが明らかになった．

しかし，Posner課題とは異なる効果も観察された．例えば，左上に対して教示刺激が出るケ

ースにおいて，左下と，右上は，教示刺激が出た左上からの距離は同じであるため，反応

時間は同程度になることが Posner 課題の結果から予想された．ところが，この場合には左

下に光点が出た時の方が，右上に光点が出た時よりも反応時間が短くなった．これは，左

上と左下は同じ長方形で囲まれた領域内にあるため，左の長方形という物体に対して注意
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の効果が生じたと考えると説明ができる（Egly, et al., 1994）．このような実験から，空間的

注意と物体に対する注意は異なることが明らかになった． 

 

1.2.3 ボトムアップとトップダウンの注意 

ここまで注意を向ける対象（空間 / 物体）と，注意の向け方（overt attention / covert attention）

による分類を概説してきたが，よく使用される他の注意の分類に，ボトムアップの注意と

トップダウンの注意がある．ボトムアップの注意は，予期せぬ大きな音が突然したり，何

かが光ったりしたときに自然とそちらに向いてしまうような注意を指す．一方でトップダ

ウンの注意は自ら意図的に対象に向けている注意を指す（Buschman and Miller, 2007）． 

 

1.2.4 注意の理論 

注意がどのような脳内メカニズムによって生じているかを説明するモデルが，多くの心

理学者によって提唱されてきた．初期のモデルに Broadbend のフィルターモデル（Broadbend 

filter theory）がある（Broadbend, 1958）．このモデルは，両耳分離課題（dichotic listening task）

と呼ばれる実験の結果を基に作られた（Cherry, 1953）．両耳分離課題は，左右の耳にヘッド

ホンで別々の音声を聞かせ，片方の耳から聞こえる内容について報告させるというもので

ある．この時，報告している側の耳の音声については意味的な内容が理解できるが，反対

側の耳の音声については，音の高さが大きく変わる等の音の物理的な変化については気づ

くことができたが，何を話していたか等の意味的な情報について被験者は理解できなかっ

た．Broadbendはこの実験結果から，注意がフィルターのように働くと考えた．先ず感覚器

から感覚情報（この場合は音声）が受容されると，この情報は脳内に一時的に蓄えられ，

注意によるフィルターをかけられる．その後，フィルターにかけられた情報の意味が脳内

で処理され，短期記憶に一時的にストックされることで，理解や反応が生じる． 

しかし，Broadbend のフィルターモデルでは説明できない現象があることが明らかになっ
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た．それは，カクテルパーティ効果（cocktail party effect）と呼ばれる現象で，騒がしい場所

で目の前の人と話をしているような状況でも，自分の注意を引くような外部の音（自分の

名前や，興味のある話題等）は自然と耳に入ってくるというものである（Cherry, 1953）．も

し，注意によってフィルターがかけられた後に情報の意味が処理されるとするならば，注

意を向けていない外部の音の意味は理解できないだろうと考えられる．そこで，いくつか

のモデルが提唱され，これらはまとめて後期選択モデルと呼ばれた．Deutsch らによる後期

選択モデルは，受容された情報は全て短期記憶にストックされ，その後で注意によるフィ

ルターにかけられると考える（Deutsch and Deutsch, 1963）．一方，Treismanによる後期選択

モデルは，感覚器に受容された情報は，注意のフィルターを通るが，この時注意されてい

なかった情報は全てカットオフされるわけではなく減弱された状態で，その後の情報の意

味の処理や短期記憶へのストックが行われると考える（Treisman, 1964）．ここまでのモデル

は細かい点では異なるが，注意をフィルターとしてとらえている点では共通している． 

一方で，Treisman らは視覚探索の実験を基に，注意の特徴統合理論（feature integration 

theory）を提唱した（Treisman and Gelade, 1980）．これは注意をサーチライトのように考え

るモデルである．例えば，100 個の円を画面上に配置し，1 つだけ黒色に（ターゲット），

他の 99 個は全部白色に（妨害刺激）しておく．この中からターゲット（この場合黒い円）

を探す視覚探索課題を課すと，被験者は容易にターゲットを発見することができる．この

時，仮に妨害刺激（この場合白い円）の数を増やしても被験者の反応時間はあまり変わら

ない．またこの課題を，複数の白い円の中から 1 つの白い四角を探すという，色ではなく

形を変えた課題に変更しても同様の結果が見られる．一方で，例えば，5個の白い円，5個

の黒い円，5個の白い四角を妨害刺激として用意し，1つだけターゲットとして黒い四角を

用意しておく．この時，ターゲットを見つけるまでの反応時間は，妨害刺激の数が増えれ

ば増えるほど長くなる．Treismanらはこれらの違いを特徴探索（feature search）と結合探索

（conjunction search）の違いとして説明しようとした．簡単な視覚探索課題の場合，全刺激
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の中で 1 つのパラメータについて（白い円の集団と 1 つの黒い円の場合，色というパラメ

ータ）だけ異なる特徴を探せばよいので，特徴探索と呼ばれる低次の処理だけでよいと考

える．特徴探索は並列処理が可能なため，妨害刺激がいくら増えても反応時間が変わらな

い．一方，2つ以上のパラメータが組み合わさっているような難しい視覚探索課題の場合（例

えば，色と形の 2つの特徴について処理しなければならない場合），特徴探索のレベルでは

処理できず，複数のパラメータを統合してターゲットを探す結合探索の過程が必要である．

結合探索は，複数の特徴に対して逐次処理をする，すなわちサーチライトのように注意を

移動させながら，特定の特徴探索の組み合わせの結果を探していくため，妨害刺激の数が

増えるとサーチの時間も増え，結果として反応時間も遅くなる．特徴統合理論は後に，仮

説に合わない現象も発見され修正が加えられている（Nakayama and Silverman, 1986）． 

 

1.2.5 注意に関連する脳領域 

 注意は脳内のどのような領域の神経活動によって支えられているのだろうか．先行研究

では，主に霊長類の前頭葉から頭頂葉にかけた領域において，注意に関連する領域が同定

されている．Corbetta らの fMRI を使った実験では，ヒト被験者にターゲットに向かって眼

球運動をさせた場合と，眼球は動かさず covert attention によって注意を向けさせた場合の脳

活動を記録し，前頭葉の内側前頭回（medial frontal gyrus），右中心前溝（right precentral sulcus），

右上前頭溝（right superior frontal sulcus），頭頂葉の右頭頂間溝（right intraparietal sulcus），ま

た側頭葉の右上側頭溝（right superior temporal sulcus）といった領域が活動することを発見し

た（Corbetta, et al., 1998）．Buschman らは，サルの前頭葉と頭頂葉から細胞外記録を行い，

前頭葉は主にトップダウンの注意に関与し，頭頂葉はボトムアップの注意に関与すること

を示した（Buschman and Miller, 2007）．トップダウンとボトムアップが異なる脳内ネットワ

ークで処理されていることはヒトの fMRI 研究でも示唆されている（Corbetta and Shulman, 

2002; Corbetta, et al., 2008）． 
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注意関連領野に対して，電気刺激や，光遺伝学的手法（optogenetics）による光刺激を行

った際に，行動にどのような影響があるかを調べた研究もある．Mooreらは，注意によって

ターゲットの変化を検出し，サッケードするよう指示したサルの前頭眼野（frontal eye field）

を電気刺激した時，より微小なターゲットの変化を検出できるようになることを示した

（Moore and Fallah, 2001）．さらに近年，マウスの内側前頭前皮質（medial prefrontal cortex）

のパルブアルブミン介在ニューロン（parvalbumin interneurons）を特異的に光遺伝学的手法

で抑制した際に，注意課題の成績が低下することが示された（Kim, et al., 2016）． 

注意に関連する脳領域は大脳皮質以外の脳領域にもある．中脳に位置する上丘は，主に

眼球運動に関わる脳領域であるが（Krauzlis, et al., 2017），上丘に対する電気刺激によってサ

ルの空間的注意課題の成績が向上することが示されている（Müller, et al., 2005; Krauzlis, et al., 

2013）． 

 

1.2.6 視覚野と注意 

視覚野の神経活動は，注意によって様々な調節を受けることが知られている．今までに

明らかになってきた主な調節として，視覚受容野に対する調節，自発発火のベースライン

の増強，異なる神経細胞間の活動の同期の増強等がある（Bundesen and Habekost, 2008）．こ

のような調節は，前述した前頭葉等の神経細胞からの投射によって生じていると考えられ

ている（Noudoost, et al., 2010）． 

視覚受容野が注意によって調節を受けることを発見した初期の研究に，Moranらの実験が

ある（Moran and Desimone, 1985）．彼らはサルに固視課題を課し，腹側視覚路の V4と IT 野

の細胞からそれぞれ神経活動を記録した．サルの課題は，視覚受容野内に提示された 2 つ

の視覚刺激（片方は記録細胞の適刺激，もう一方は不適刺激）の一方の色の変化を検出し

報告する，すなわち注意を向けることであった．この時，サルが不適刺激に対して注意を

向けると適刺激に対する応答が減弱することが明らかになった．Reynolds らは，これと同
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様の課題を使用し，V2 と V4 の神経細胞からそれぞれ記録を行い以下のような実験を行っ

た．実験条件を 5 つに分け，記録細胞の受容野内に，①適刺激を 1 つ提示したとき，②不

適刺激を 1 つ提示したとき，③適刺激と不適刺激を同時に提示した時，④適刺激と不適刺

激を同時に提示し適刺激に注意を向けさせた時，⑤適刺激と不適刺激を同時に提示し不適

刺激に注意を向けさせた時，の条件間で記録細胞の神経活動を比較した．この時，①適刺

激 1 つでは神経細胞が強く発火し，②不適刺激 1 つでは発火しないことは予想された通り

であった．また，③適刺激と不適刺激を同時に提示すると，細胞の発火頻度は，①と②の

中間の値になった．一方で，④適刺激と不適刺激を同時に提示し適刺激に注意が向いたと

きは，③よりも発火頻度が上がり，⑤適刺激と不適刺激を同時に提示し不適刺激に注意が

向いたときは，③よりも発火頻度が下がった（まとめると，5つの条件で①≒④＞③＞⑤≒

②の順の発火頻度）．これは一方の視覚刺激に対して注意を向けると，視覚野の細胞はもう

一方の視覚刺激が受容野内に提示されていないかのようなふるまいを見せるということで

ある（Reynolds, et al., 1999; Anton-Erxleben and Carrasco, 2013）． 

注意は受容野そのものの位置をシフトさせることも知られている．Connor らはサル V4

の神経細胞から，受容野内の複数の位置に視覚刺激を提示した時の神経応答を調べた．す

ると，受容野の周辺に行くほど応答が減弱することが明らかになった．次に，サルに受容

野の外側の特定の位置に空間的な注意を向けさせるようにすると，注意を向けさせた空間

の方向へ受容野全体がシフトすることが明らかになった（Conner, et al., 1997）．同様の現象

は，MT 野からの記録でも示されている（Womelsdorf, et al., 2006a）． 

注意は視覚野細胞のベースライン（視覚刺激の提示がない自発発火の状態）の発火頻度

増強も起こすことが様々な研究によって示されている（Miller, et al., 1993; 1996; Luck, et al., 

1997; Chelazzi, et al., 1998; 2001）． 

注意により，異なる神経細胞間の活動の同期が増強することも知られている（Fries, et al., 

2001; Womelsdorf, et al., 2006b）．特に注意課題中に異なる細胞間のガンマ波の同期
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（gamma-frequency synchronization; 35-90 Hz）が起きることが示されている． 

 

1.3 本研究の目的 

本研究の目的は，TE 野の受容野形成メカニズムを明らかにすることにある．TE野は腹側

視覚路の終端に位置し，網膜に入った視覚情報は LGN，V1，V2，V4，TEO野を経て TE野

に投射される．この過程で，視覚刺激のコントラスト，色，形と言った特徴が順に処理さ

れていく．また，その経路に伴って視覚受容野も拡大し，その大きさは，初期視覚野では 1 ° 

程度であるが，TE野では 10 ° 以上になる（Kobatake and Tanaka, 1994; Op de Beeck and Vogels, 

2000; Kravitz, et al., 2013）．HubelとWieselは，V1の複数の単純細胞が 1つの V1 の複雑細

胞に投射することで，複雑細胞は位置不変性を獲得し受容野が大きくなるというモデルを

考えた（Hubel and Wiesel, 1962）．これと同様に，腹側視覚路でも低次処理領域の複数の細

胞が，次の段階の 1 つの細胞に投射することを繰り返すことで，高次視覚野に行くに従い

次第に受容野が拡大していくと考えられている．しかし，高次視覚野である TE 野の大きな

受容野が，実際にこのような過程を経て形成されているのかを生理学的実験によって示し

た例は無い．これを示そうとした場合，1つの TE 野細胞に対して投射している全ての細胞

の受容野を記録し，それが 1つの TE野細胞の受容野をどのように形成しているのかを調べ

る必要があるだろう．しかし，それは現実的に不可能である．TE 野は様々な領野から投射

を受けており（Saleem, et al., 1993; 1996; Ungerleider, et al., 2008），その全てを記録すること

は現在の技術では困難である．間接的ではあるが，受容野形成が時系列的にどのように行

われているかを調べる方法に，TE 野受容野内の様々な位置に提示される視覚刺激に対する

応答潜時を記録し比較することが考えられる．例えば，ニューラルネットワークの 1 つで

あるネオコグニトロンは，V1 の単純細胞と複雑細胞を模して，局所領域の特徴抽出と，位

置不変性の獲得を繰り返して，パターン認識を可能にするメカニズムが機械的に実装され

ている（Fukushima, 1980）．近年のニューラルネットワークは物体認識に高い精度を持つが，
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一般にこのような機械による物体認識では視野中の入力画像を均等に等分し処理していく

ため，視野中のどの位置でも同様の演算を繰り返していくことが仮定されている．もし実

際の霊長類の視覚情報処理でも機械による物体認識と同じように，視野中のどの位置でも

同様の処理が繰り返されているならば，TE 野の神経細胞は視覚刺激の提示位置によらず同

じ応答潜時で活動すると考えられる．そこで，本研究ではサルTE野から細胞外記録を行い，

異なる視野中の位置に提示された視覚刺激に対する応答潜時を比較することを試みた． 

TE 野の受容野形成には，注意のような動物の内的状態も関わっている可能性がある．前

述した通り，視覚野の細胞の受容野は注意によって調節を受ける．例えば腹側視覚路にあ

るV4では，受容野内に提示された複数の視覚刺激の中から，特定の 1つに注意を向けると，

他の視覚刺激に対する神経応答が下がり，注意を向けた 1 つの視覚刺激に対する神経応答

が上がることが知られている（Reynolds, et al., 1999）．また，V4や物体の動きの情報を処理

する背側視覚路にある MT 野では，注意を向けた視野中の位置に向かって受容野がシフト

することも知られている（Conner, et al., 1997; Womelsdorf, et al., 2006a）．しかし TE 野におい

ては，注意が受容野に与える影響には未だに不明な点が多い． 

本研究では，サル TE野の受容野形成メカニズムを，異なる視野中の位置に提示された視

覚刺激に対する応答潜時の比較，空間的注意の効果の計測という 2 つの観点から明らかに

する．さらに，腹側視覚路の中で TE 野の前に位置する V4 の受容野からも，応答潜時の計

測を行い，腹側視覚路を通して，受容野がどのように形成されているのかを明らかにする． 
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第 2章 実験方法 

 

2.1 実験動物・記録部位 

本研究における動物実験は全て，国立研究開発法人理化学研究所の定める動物実験実施

規定第 19条第 5項に基づき実施した．なお，この規定は「動物の愛護及び管理に関する法

律」（昭和 48年 10月 1日法律第 105号）及び「研究機関等における動物実験等の実施に関

する基本方針」（平成 18年 6月 1日文部科学省告示第 71号）に基づき，科学的観点，動物

福祉の観点及び動物実験を実施する研究者等の安全確保の観点から，適正かつ円滑に実施

するにあたり必要な事項を定めている．本研究はマカクザルを実験動物として用いること

を計画しているが，この実験計画は理化学研究所の動物実験審査委員会の審査，承認を得

た後に行った． 

実験には 2頭のニホンザル（Macaca fuscata），M1（♀），M2（♂）を被験体として使用し

た．実験の前に，両被験体の脳を MRI撮像し，記録野の特定を行った．MRI撮像の後，麻

酔下外科手術にて，頭部固定用のヘッドポストと記録用のステンレスチェンバーを装着し

た．チェンバー内の頭蓋骨と硬膜を除去し，代わりにシリコン製の人工硬膜を装着した

（Arieli, et al., 2002）．使用薬剤を含む，麻酔下外科手術の手技は先行研究（Sato, et al., 2009; 

2013）に従った．M1からは，Attention task中の右 TE野からの記録と，Fixation task 中の左

V4から記録が行われ，M2 からは，Fixation task及び Attention task 中の左 TE 野からの記録

と，Fixation task中の左 V4 から記録が行われた．記録された TE野は 2頭の被験体のどちら

も，Anterior medial temporal sulcus（AMTS）と Superior temporal sulcus（STS）に挟まれた領

域であった（Fig. 1）．記録された V4は 2頭の被験体のどちらも以下の 3つの脳溝，Lunate 

sulcus（LS），Inferior occipital sulcus（IOS），そして STSに囲まれた領域であった（Fig. 1）． 
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Obara K., O’Hashi K., Tanifuji M. (2017) より図引用 

 

Figure 1. 脳記録部位の解剖学的位置 

（A）M1: 右半球側頭葉脳溝図 （B）M1: 左半球側頭葉脳溝図 （C）M2: 左半球側頭葉脳

溝図 

縦軸は DV軸，横軸は AP 軸を示す．各色の線はMRI画像を基に再現された脳溝を示す． 

ピンクの円は記録用チェンバーの場所を示す．略語は以下の通り． 

AMTS: anterior medial temporal sulcus, IOS: inferior occipital sulcus, LF: lateral fissure, LS: lunate 

sulcus, PMTS: posterior medial temporal sulcus, STS: superior temporal sulcus 
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2.2 行動実験 

行動実験の間，被験体はレバー付のモンキーチェアーに座り，頭部はヘッドポストで固

定されていた．眼球位置は CCD カメラ（Grasshopper3; Point Grey, Wilsonville, OR）で記録さ

れ，眼球運動測定装置（i_rec; https://staff.aist.go.jp/k.matsuda/iRecHS2/, 国立研究開発法人産

業技術総合研究所）によってモニタリングされた． 

行動実験は，Fixation task と Attention task の 2つが行われた．Fixation taskでは，被験体

がレバーを押すと灰色の背景（27 cd/m
2）の中央に，Fixation point（0.4 ° の黒い正方形）が

提示された．被験体のタスクはレバーを押し続けると同時に，中央の Fixation point を固視

し続けることであった．Fixation pointの中央から直径 1 ° の範囲を Fixation windowとし，

固視位置がこの範囲を外れてしまうとタスク失敗とみなされた．被験体がレバー押しと固

視を続けている間，背景画面には 3 ~ 8個の視覚刺激が 1つずつ提示された．視覚刺激は 100 

ms提示され，2 つの視覚刺激間隔（inter stimulus interval: ISI）は 300 msであった．被験体

がタスクに成功した場合は数滴のジュースが報酬として与えられた．Fixation task は，TE野

からの記録と V4からの記録の両方で行った．その際，どちらからの記録の場合でも，視覚

刺激以外のパラダイムは同様であった．Attention task では，被験体がレバーを押すと，画面

中心に Fixation point（0.4 ° の黒い正方形）が提示されると同時に，画面側方に 2つのAttention 

target（0.6 ° の黒い正方形）が提示された（Fig. 2）．2つの Attention targetは Fixation point

を中心に対称に配置され，1つの Attention targetから Fixation pointまでは 8.4 ° の長さであ

った．この Attention targetの配置には，右上・左下配置と，右下・左上配置の 2つがあった．

Attention taskでは，被験体は Fixation task 同様，タスク開始後にレバー押しと Fixation point

の固視を続けなければならず（Fixation window は Fixation task と同じ直径 1 °），さらに，

Attention targetの輝度の変化を周辺視野で検出し，変化から 800 ms以内にレバーを放すこと

で報告しなければならなかった．被験体がタスクに成功した場合は数滴のジュースが報酬

として与えられた．以上の一連の流れを 1トライアルとし，これが 400 ~ 500 回繰り返され

https://staff.aist.go.jp/k.matsuda/iRecHS2/
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た．Attention targetの輝度の変化（16 % のコントラスト減少）は 1トライアルの中で 2つ

の Attention targetの内のどちらか 1つのみに起こり，また，2つの点のどちらがどれくらい

の確率で変化するかは固定されていた．この確率は 1 ブロック（400 ~ 500トライアル）の

中で共通で，2つの Attention targetはそれぞれ 90 % と 10 % の確率で変調した．1つのブロ

ックが終わると，2 つの Attention target の変調確率が逆転し，新しいブロックが行われた．

これを繰り返して，画面上の計 4 ヵ所に空間的注意を向けさせた条件での神経活動が記録

された．90 % の確率で輝度が変化する Attention targetに対する反応時間（474 ± 99 ms）が

10 % の確率で輝度が変化する Attention targetに対する反応時間（585 ± 125 ms）より統計的

有意に短くなっているブロック（全ブロックの 85%）を選び，後の解析に使用した（unpaired 

t-test, p < 0.05）．Fixation task と同様に，被験体がレバー押しと固視を続けている間，背景画

面には 3 ~ 8個の視覚刺激が 1つずつ提示された．視覚刺激は 100 ms提示され，2 つの視覚

刺激間の時間は 300 msであった．全てのタスクは視覚刺激提示システム（TEMPO; Reflective 

Computing, St. Louis, MO）によって制御された． 
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Obara K., O’Hashi K., Tanifuji M. (2017) より図引用 

 

Figure 2. Attention taskの手続き図 

被験体がレバーを押すと，1つの Fixation pointと 2 つの Attention targetが画面に提示され

た．この時 Attention targetの内，後に高確率で輝度が変化する側が赤い四角で教示された．

被験体はタスクの間 Fixation pointを固視し，Attention targetの輝度の変化をレバーを放すこ

とで報告しなければならない．タスクに成功すると報酬としてジュースが数滴与えられた．

タスクの間，背景画面に受容野計測用の視覚刺激が提示された．提示期間は 100 ms，刺激

間隔は 300 msあった．視覚刺激は 1トライアルの間 3個から 8個ランダムに提示された． 
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2.3 視覚刺激 

視覚刺激提示画面には 21-inch CRT モニター（Iiyama, Tokyo）が使用され，被験体の眼か

ら 57 cm離れた場所に設置された．実験に使用された視覚刺激は記録野に応じて異なるもの

を使用した． 

 

2.3.1 TE野からの記録に使用した視覚刺激 

TE野用の視覚刺激の各パラメータは全て Fixation task，Attention taskの両方で統一して使

用された．記録用視覚刺激は，先行研究で使用された物体画像セットから 80枚の画像を選

んだ（Sato, et al., 2013）．視覚刺激の大きさは 3 ° であった．視覚刺激提示領域は画面を 7 × 

7 に分割した 49ヵ所のうちの 1 つが毎回ランダムに選ばれた．各領域は，中心が 4 ° 離れ

ていた．すなわち，隣接する視覚刺激の間隔は，1 ° であった（複数の視覚刺激が同時に提

示されることは無い）．また，同じ場所に同じ視覚刺激が 2回以上連続して提示されること

は無かった．記録野内での電極挿入位置は毎回の記録で異なるため，その時記録している

細胞群に適した視覚刺激を選ぶ必要があった．そこで，Fixation task，Attention task を行う

前に，視覚刺激選択テストを行った．この視覚刺激選択テストでは，画面中心に Fixation point

（0.4 °）を提示し，被験体に固視させ，画面中心に 80種類の視覚刺激をランダムに提示し

ていった．視覚刺激は 100 ms 提示され，2つの視覚刺激間の時間は 300 msであった．この

視覚刺激選択テストでは 1トライアルに 10個の視覚刺激が提示され，被験体が固視を続け

た場合にはジュース数滴が，トライアルの最後に報酬として与えられた．このテストで，

記録されている細胞群に最もよく応答した 80個の視覚刺激から上位 3つを選び，実験に使

用した．ただし，「空間的注意を向ける視野内の位置に応じた反応選択性の変化」（3.3 節）

の実験では，3つの視覚刺激は，最もよく応答した視覚刺激 1つ，最もよく応答したものの

50 % の発火頻度の視覚刺激を 1つ，最もよく応答したものの 33 % の発火頻度の視覚刺激

を 1つ選び実験に使用した． 
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2.3.2 V4からの記録に使用した視覚刺激 

V4 からの記録では，白黒のパターン図形が視覚刺激に用いられた（Fig. 9D）．視覚刺激

の大きさは 1 ° であった．TE 野からの記録と異なり，V4は受容野が小さいため，視覚刺激

提示領域は，受容野の視野上での位置の特定を行ってからでないと決めることができない．

そこで先ず，Fixation task の前に，白黒の 4方位（0 °, 45 °, 90 °, 135 °）グレーティングパタ

ーン（4.5 cycle/deg; 刺激サイズ，4 ° × 4 °）を使用し，受容野の位置を特定した．この受容

野の位置の特定は，TE 野での Fixation taskと同様のパラダイムを使用し，背景画面の 7 × 7

（49 ヵ所）の場所にランダムに 1 つずつ各グレーティングパターンを提示した．これによ

って，その時記録されている V4の細胞群の受容野のピーク（背景画面 7 × 7 の中で最もよ

く応答した場所）と，最もよく反応する方位（4 方位の内の 1 つ）が特定された．V4 での

Fixation taskでは，この受容野のピークを中心とした 7 × 7の区画内 49ヵ所に，事前に選ば

れた最もよく反応する方位の白黒のパターン図形（Fig. 9D）が 1 つずつランダムに提示さ

れた． 

 

2.4 細胞外記録 

神経活動は全て 16-channel Pt / Ir 電極（Plextrode U-Probe; Plexon, Dallas, TX）で記録され

た．各電極間隔は 150 μmであった．この電極を，電極マニピュレーター（Narishige, Tokyo; 

S, Tokyo）を使用して，記録野に対して垂直に挿入した．記録された電気信号は神経活動記

録用アンプ（RZ2; Tucker-Davis Technologies, Alachua, FL）を通して処理され保存された．こ

の際，記録周波数を分け，16 個の各チャンネルで記録された神経活動は，高周波成分

（200-4,000 Hz），低周波成分（1-500 Hz），の 2つに弁別された．これ以後本論文では，16 ch

で平均加算された高周波成分を multiunit activity（MUA），各 ch から記録された低周波成分

を local field potential（LFP）と呼ぶことにする．また，記録が行われたチェンバー内の各記

録場所をサイトと呼ぶ．ネコや霊長類（マカクザル，ヒト）の視覚野には，前述した通り
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コラム構造と呼ばれる似た反応選択性を持つ細胞群が大脳皮質の垂直方向に並んでいるこ

とが明らかになっている（Mountcastle, 1997; Fujita, et al., 1992; Tamura, et al., 2005; Kreiman, et 

al., 2006; Sato, et al., 2009）．よって，16 chを平均加算した信号は，このコラムの活動を反映

することになる． 

 

2.5 解析 

全ての記録データはMATLAB（The MathWorks, Natick, MA）を用いて解析された．2頭の

被験体の内，TE野からは計 65サイト（M1, 27 サイト；M2, 38サイト）の記録が行われた

（1サイトは 16 chを平均した 1つのコラムのこと）．このうち，MUA の解析では記録に使

用された 3つの視覚刺激に有意な応答を示した 54サイト（M1, 20 サイト；M2, 34 サイト）

が解析に使用された．LFPの解析では，記録電極全てで神経応答が記録された 33サイト（M1, 

12 サイト；M2, 21サイト）が解析に使用された．V4 からは，計 49サイト（M1, 29 サイト；

M2, 20サイト）の記録が行われ，記録に使用された視覚刺激に有意な応答を示した 42サイ

ト（M1, 27サイト；M2, 15 サイト）が解析に使用された． 

 

2.5.1 受容野の描画 

TE 野及び V4 から記録された MUA を基に受容野を描画した．描画は，視覚刺激が提示

された 7 × 7ヵ所のそれぞれの場所に対する平均発火頻度を基に，MATLAB の contour plot 

function で行った．TE 野において視覚刺激に対する平均発火頻度は，0 ms を視覚刺激提示

のオンセットとした時，視覚刺激提示後の平均発火頻度（70 ms ~ 220 ms）から，視覚刺激

提示前の平均発火頻度（-50 ms ~ 50 ms）を引いた値として定義された．V4において視覚刺

激に対する平均発火頻度は，視覚刺激提示後の平均発火頻度（50 ms ~ 200 ms）から，視覚

刺激提示前の平均発火頻度（-50 ms ~ 20 ms）を引いた値として定義された．受容野の描画

には，記録に使用された 3 種類の視覚刺激に対する応答の平均が使用された．受容野の範
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囲は，先行研究に従い提示された視覚刺激に対して最大の発火頻度を示した位置の値の

50 % までの範囲を受容野と定義し，受容野の大きさは，この範囲の面積の平方根の値とし

た（Op de Beeck and Vogels, 2000）．受容野の角度は，受容野の外形を最小二乗法を用いて楕

円でフィッティングし，その楕円の長軸と画面水平線が作る角度として定義された（Fig. 4）． 

 

2.5.2 応答潜時の解析 

記録されたMUA を Peristimulus time histogram（PSTH）として時系列順に並べ，ガウスフ

ィルター（σ = 3 ms）を使用し，Spike density function を得た（Richmond, et al., 1987）．この

Spike density functionの応答潜時の定義は，視覚刺激提示前の区間の平均発火頻度を計算し，

その標準偏差の 3 倍以上の値を 3 記録点以上連続で超えた最初の時点とした．電流源密度

（後述）の潜時の定義は，最初の Sinkの最も値が小さい時点とした． 

 

2.5.3 電流源密度解析 

記録された LFP を基に，電流源密度（Current Source-Density: CSD）解析を行った．CSD

解析は細胞外電位から神経細胞の細胞膜に流入出する電流を推定する解析方法である

（Mitzdorf, 1985）．ある 1つの神経細胞に対して入ってくる電流とその神経細胞が出す電流

の総和を Im とする．この時その神経細胞から r だけ離れた電極が記録できる細胞外電位 φ

は 

 

                                                  𝜑 =
1

4𝜋𝜎
∑

𝐼𝑚(𝑖)

𝑟(𝑖)
                  （1） 

𝑛

𝑖=1

 

 

によって近似できる．この時 φの値だけを基に Imを推定するには以下のポアソン方程式を

用いる． 

                       𝛻 ∙ 𝜎 ∙ 𝛻𝜑 = −𝐼m                （2） 
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（2）を計算すると以下の式が導出できる． 

 

            𝜎(
𝜕2𝜑

𝜕𝑥2
+

𝜕2𝜑

𝜕𝑦2
+

𝜕2𝜑

𝜕𝑧2
) = −𝐼𝑚           （3） 

 

この式を実際の CSD 解析に用いるためにはいくつかの生理学的な条件を加えた制約が必要

である．まず，CSD 解析は基本的には大脳皮質の層に対して垂直方向に行うものとする．

大脳皮質は 6 つの層が縦に積み重なった構造をしており，縦方向に局所的な神経回路が形

成されている．特に視覚野においては IV 層から上下の層に対して情報が流れる局所神経回

路の構造（コラム構造）が確認されている（Thomson and Bannister, 2003）．この縦方向の情

報の流れを解析する際に，XY 方向には電位の差が無いと仮定し，Z方向の電流の流れだけ

に着目すると，（3）を以下のように変換できる． 

 

                       𝜎(
𝜕2𝜑

𝜕𝑧2 ) = −𝐼𝑚                       （4） 

 

この 2階微分は差分法により以下のように近似できる． 

 

𝜕2𝜑

𝜕𝑧2 ≈
𝜑(𝑧+𝑛∙∆𝑧)+𝜑(𝑧−𝑛∙∆𝑧)−2𝜑(𝑧)

(𝑛∙∆𝑧)2 
                   （5） 

 

式によれば，記録点 zでの電位 φと，記録点間の距離 n，そして大脳皮質のコンダクタンス

σが分かれば，その記録点に対して電流が流入してくるか流出していくかを求めることがで

きる．この時コンダクタンス σは大脳皮質の層間で一定であると仮定する． 

実際に CSD 解析を行う際には，縦方向に一定の間隔で並んだ電極を大脳皮質に垂直に刺

して LFP（細胞外電位 φ に相当）を記録する．この時，電極から細胞に向かって流れる電
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流を吸い込み（sink），逆向きの電流を湧き出し（source）と呼び，記録点周辺の細胞に電流

が流れ込んでいるのか，細胞から電流が流れ出しているのかを推定する．本研究では CSD

の計算には，iCSD plotter toolbox（Pettersen et al., 2006）が使用された．計算に使用された記

録点間の距離 n（グリッドサイズと呼ばれる）は 2電極分（300 µm）であった．記録された

CSD の中から，最初に生じた sinkを IV 層に対する入力と定義した（Mitzdorf, 1985; Kajikawa 

and Schroeder, 2011; Takeuchi, et al., 2011）． 
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第 3章 結果 

 

3.1 視覚刺激提示位置による応答潜時の違い 

TE 野から記録された MUA を基に，視野中の異なる位置に提示された視覚刺激に対する

応答潜時を比較した．Fixation task中の 1サイトからの記録例を見ると，（1）中心視野，（2）

対側周辺視野，（3）同側周辺視野の順に，提示された視覚刺激に対する応答潜時が短いこ

とが示された（Fig. 3A）．この順序は，Fixation task 中の全記録を平均加算した場合でも同

様であり（Fig. 3C），応答潜時の中央値は，中心視野では，81.5 ms（IQR 74-91 ms; n = 34），

対側周辺視野では，91.5 ms（IQR 74-109 ms; n = 34），同側周辺視野では，118.5ms（IQR 101-141 

ms; n = 34）であった．また，それぞれの応答潜時の中央値間には統計的有意な差が見られ

た（中心視野 対 対側周辺視野：p = 0.017; 対側周辺視野 対 同側周辺視野：p = 7.8 x 

10
-6

; 中心視野 対 同側周辺視野：p = 6.9 x 10
-6

; Wilcoxon signed rank test with Bonferroni 

correction）．この応答潜時の差を引き起こす要因の一つに，被験体の注意の影響が考えられ

る．そこで，次に被験体が Attention task を行っている際の応答潜時を視覚刺激が提示され

た視野毎に比較した．Attention task での 1サイトからの記録例を見ると，Fixation task の時

と同様に，応答潜時は視覚刺激が提示された視野上の位置が（1）中心視野，（2）対側周辺

視野，（3）同側周辺視野の順に短く，潜時は注意を視野中のどこに向けているかに影響を

受けなかった（Fig. 3B）．この傾向は Attention task中の全記録を平均加算した場合でも同様

であった（Fig. 3D）．応答潜時の中央値は，順に＜視覚刺激提示中心視野；対側注意条件＞：

75.5 ms（IQR 68-81 ms; n = 30），＜視覚刺激提示中心視野；同側注意条件＞：73 ms（IQR 70-86 

ms; n = 29），＜視覚刺激提示対側周辺視野；対側注意条件＞：84 ms（IQR 75-95 ms; n = 30），

＜視覚刺激提示対側周辺視野；同側注意条件＞：85 ms（IQR 75-100 ms; n = 29]），＜視覚刺

激提示同側周辺視野；対側注意条件＞：108 ms（IQR 90-131 ms; n = 30），＜視覚刺激提示同

側周辺視野；同側注意条件＞：113 ms（IQR 95.5-140.5 ms; n = 29）であった．注意の効果に
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注目すると，各視覚刺激提示視野内で，注意の条件によって統計的な有意差は見られなか

った（＜視覚刺激提示中心視野；対側注意条件＞ 対 ＜視覚刺激提示中心視野；同側注

意条件＞：p = 0.64; ＜視覚刺激提示対側周辺視野；対側注意条件＞ 対 ＜視覚刺激提示

対側周辺視野；同側注意条件＞：p = 0.56; ＜視覚刺激提示同側周辺視野；対側注意条件＞ 

対 ＜視覚刺激提示同側周辺視野；同側注意条件＞：p = 0.61; Wilcoxon rank sum test）．一方

で，Fixation task の時と同様に視覚刺激が提示された視野上の位置に注目すると，各条件の

間で応答潜時の中央値間に有意差が見られた（＜視覚刺激提示中心視野；対側注意条件＞ 

対 ＜視覚刺激提示対側周辺視野；対側注意条件＞：p = 0.019; ＜視覚刺激提示対側周辺視

野；対側注意条件＞ 対 ＜視覚刺激提示同側周辺視野；対側注意条件＞：p = 1.7 x 10
-5

; ＜

視覚刺激提示中心視野；対側注意条件＞ 対 ＜視覚刺激提示同側周辺視野；対側注意条

件＞：p = 7.4 x 10
-6

; ＜視覚刺激提示中心視野；同側注意条件＞ 対 ＜視覚刺激提示対側

周辺視野；同側注意条件＞：p = 2.2 x 10
-4

; ＜視覚刺激提示対側周辺視野；同側注意条件＞ 

対 ＜視覚刺激提示同側周辺視野；同側注意条件＞：p = 8.5 x 10
-6

; ＜視覚刺激提示中心視

野；同側注意条件＞ 対 ＜視覚刺激提示同側周辺視野；同側注意条件＞：p = 9.5 x 10
-6

; 

Wilcoxon signed rank test with Bonferroni correction）．また，Fixation taskと Attention task のそ

れぞれの応答潜時の中央値では Attention task の方が短くなっているが，両方のタスクを行

ったサイト（n = 11）からの記録を比較するとその間に有意差は見られなかった（p = 0.62, p 

= 0.97, p = 0.83; それぞれ 2つのタスク間で，中心視野，対側周辺視野，同側周辺視野に提

示された視覚刺激に対する応答潜時を比較; Wilcoxon signed rank test）． 
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Obara K., O’Hashi K., Tanifuji M. (2017) より図引用 

 

Figure 3. TE野の神経活動の時系列プロット 

（A）Fixation task時の記録例（B）Attention task時の記録例（C）Fixation task時の全記録サ

イト平均の時系列プロット（D）Attention task時の全記録サイト平均の時系列プロット 

各色はそれぞれの視野上の位置（Visual field: VF）に対応しており，各図の左にどこに提

示された視覚刺激を平均加算したかが示されている（D に関しては，左半球からの記録の場

合，対側・同側が左右反転している）．A, Bに示されている物体は実際に提示された視覚刺

激の例を示す．視覚刺激の提示期間は横軸の黒いバーで示されている．B, D に関しては，

実線は被験体が空間的注意を対側視野に向けていたケース，破線は被験体が空間的注意を

同側視野に向けていたケースを示す． 
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3.2 空間的注意による受容野の形の変化 

空間的注意は，TE 野から記録された MUA の応答潜時に影響を与えないことが示唆され

たが，空間的注意は TE 野の受容野形成に何も影響を与えないのだろうか．空間的注意の受

容野形成への影響を検証するため，MUAの平均発火頻度を基に受容野を描画し，タスクの

条件毎に比較した．タスク毎に記録された受容野の大きさの中央値は，Fixation taskでは 6.9 °

（IQR 6.2-7.7°; n = 34），Attention taskでは，対側注意条件と同側注意条件でそれぞれ 8.0 °

（IQR 7.3-8.9°; n = 42），7.7 °（IQR 6.5-9.2°; n = 41）であった．この中で，Fixation task と

Attention task ＜対側注意条件＞の間で，受容野の大きさに統計的有意差が見られた（p = 7.2 

x 10
-4

; Wilcoxon rank sum test with Bonferroni correction）．しかし，その差は 1.1 ° であり，今

回の実験で設定していた Fixation windowの大きさが 1 ° であったことを考えると，意味の

ある差であると断定することは難しいと考えられる．また，Fixation taskと Attention task ＜

同側注意条件＞，Attention task ＜対側注意条件＞と Attention task ＜同側注意条件＞の間で

は有意差が見られなかった（p = 0.16, p = 0.94; Wilcoxon rank sum test with Bonferroni 

correction）．次に，受容野の形に注目すると，Fixation task では対側にやや偏った楕円形を

しており（Fig. 4A, B），これは先行研究において，本研究の Fixation task と似た実験条件で

記録された TE 野受容野の形と一致していた（Op de Beeck and Vogels, 2000）．一方で，

Attention taskでは，注意の条件によって受容野の形が大きく異なっていた．被験体が対側に

注意をしている条件では，受容野が Attention targetのある視野上の位置に向かって変化して

いることが定性的に確認された（Fig. 4C 左）．一方で被験体が同側に注意をしている条件で

は，Attention targetに向かうような変化は観察されないが，受容野の全体の角度に僅かな変

化が定性的に確認された（Fig. 4C 右）．これらの変化を定量的に評価するため，受容野の外

形を最小二乗法によって楕円でフィッティングし，その楕円の長軸と画面水平線の間の角

度の差を各条件で比較した． 
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Obara K., O’Hashi K., Tanifuji M. (2017) より図引用 

 

Figure 4. TE野受容野の記録例 

（A, B）Fixation task時に左半球から記録された受容野例 （C）Attention task 時に右半球か

ら記録された受容野例 それぞれのパネルの中心は Fixation point に対応する．各パネルの

ピンクの破線はフィッテイングされた受容野の外形を示す．カラーチャートは発火頻度を

示す．Cの白い円は高確率で輝度が変化する Attention targetの位置を示す． 
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Fixation taskの際に記録された受容野の角度（n = 32; 2 サイトのデータは受容野が小さく

角度を定量できなかったので除外された）を累積度数分布として描画した（Fig. 5A, B; 赤

線）．受容野の角度は 0 ° を中心に分布しており，これは受容野が主に水平方向に伸びてい

ることを意味する．次に，Attention task の対側上方に注意を向けている条件（n = 19）と対

側下方に注意を向けている条件（n = 23）の受容野の角度を描画すると（Fig. 5A; 紫線，緑

線），それぞれ Attention targetがある方向に向かって角度が変化していた．また，Fixation task

と Attention taskの間で角度の分布に統計的有意差があった（Fixation task 対 Attention task 

＜対側上方注意条件＞：p = 0.0013，Fixation task 対 Attention task ＜対側下方注意条件＞：

p = 0.0087）．次に，Attention task の同側上方に注意を向けている条件（n = 22）と，同側下

方に注意を向けている条件（n = 19）の受容野の角度を描画すると（Fig. 5B; 紫線，緑線），

対側注意条件と同様に Attention targetがある方向に向かう角度の変化が観察された．また，

Fixation task と Attention task ＜同側上方注意条件＞の間で角度の分布に統計的有意差が見

られた（Fixation task 対 Attention task ＜同側上方注意条件＞：p = 0.0142，Fixation task 対 

Attention task ＜同側下方注意条件＞：p = 0.1507）．Fixation task と Attention task ＜同側下方

注意条件＞の間では受容野の角度に統計的有意差が見られなかったが，TE 野の受容野は

元々対側に偏った形をしており，同側方向への変化は対側方向に比べて小さいためと推察

される． 
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Obara K., O’Hashi K., Tanifuji M. (2017) より図引用 

 

Figure 5. TE野受容野の角度の累積度数分布 

（A）Fixation task及び，Attention taskの対側注意条件の際の累積度数分布 

（B）Fixation task 及び，Attention taskの同側注意条件の際の累積度数分布 

A，B両分布の Fixation task のデータ（赤線）は同じものである． 
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3.3 空間的注意を向ける視野内の位置に応じた反応選択性の変化 

空間的注意によって受容野の形が変わることを示したが，この受容野は提示された 3 種

類の視覚刺激に対する平均の応答を用いて描画されていた．この注意による受容野の形の

変化は，3種類の視覚刺激に対する反応選択性が注意を向ける空間的な位置の条件によって

変わった結果を反映しているのだろうか．それを検証するため，反応選択性が異なる 3 種

類の視覚刺激が選ばれた 15 サイトに関して，3 種類の視覚刺激に対する平均発火頻度を

Z-score 化し，対側に注意を向けている条件と同側に注意を向けている条件の間で，視覚刺

激が提示された位置毎に相関係数を計算した．すると，中心視野，対側周辺視野，同側周

辺視野の全ての視野上の位置において，2つの注意の条件間で有意な相関関係が見られた（r 

= 0.70, p = 8.6 x 10
-8

; r = 0.65, p = 1.1 x 10
-6

; r = 0.59, p = 2.2 x 10
-5）．特に，対側周辺視野に提

示された視覚刺激に対しては，注意による発火頻度の増強が見られていたが（Fig. 4C），こ

の変化は反応選択性を変えるような視覚刺激選択的な注意の効果ではなく，視覚刺激の種

類によらず注意が発火頻度を増強した結果であると考えられる（Fig. 6）． 
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Obara K., O’Hashi K., Tanifuji M. (2017) より図引用 

 

Figure 6. 視覚刺激が対側周辺視野に提示されていた際の各注意条件下における TE野の反

応選択性 

 横軸は対側に注意をしていた際の発火頻度を Z-score 化した値，縦軸は同側に注意をして

いた際の発火頻度を Z-score 化した値を表す．各色 / 形のシンボルは，記録されたサイトを

示し，同じシンボルの 3つはそれぞれ 3つの視覚刺激に対する発火頻度を示す． 
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3.4 応答潜時の違いを生み出す神経回路メカニズムの探索 

TE 野の受容野形成には，空間的注意による受容野の形の変化と，視覚刺激が提示される

視野上の位置によって，異なる応答潜時で受容野が形成されることの 2 つが関わっている

ことが明らかになった．特に後者は，空間的注意の影響を受けないことが示唆された．こ

の TE 野で見られた応答潜時の違いはどのように生み出されているだろうか．先行研究にお

いて，高周波成分である MUA は細胞からの出力信号を反映し，低周波成分である LFP は

主に入力信号を反映すると考えられている（Logothetis and Wandell, 2004）．もし，MUAで

はなく，記録されたLFPにも視覚刺激提示位置に依存した応答潜時の違いがあるとすれば，

この違いは TE 野内の神経回路によって作られたものではなく，TE 野以前の領野で既に存

在した違いということになる．LFP は広い範囲の神経活動を反映しているが，そこから計算

されたCSDは電極近傍の電流の入出力を反映しているため（Kajikawa and Schroeder, 2011），

CSD の最初の current sinkにMUA と同様の視覚刺激提示位置に依存した応答潜時の違いが

あるのかを検証した． 

視覚刺激が提示された視野毎に，記録された LFP とそこから計算された CSD の例を示す

（Fig. 7）．TE 野から記録される CSDのパターンは，IV 層から浅層に向かって current sink

が続いていくことが知られている（Takeuchi, et al., 2011）．それぞれの CSDトレースの current 

sink のピークを赤い点で示すと，IV 層に対応していると考えられる下側のトレースから，

次第に浅層にピークが移っていく様子が確認される（Fig. 7; 下段図）．また，中心視野に提

示された視覚刺激に対する LFP から計算された CSD（Fig. 7; 赤枠）の current sink のピーク

のタイミングを対側周辺視野（Fig. 7; 緑枠），同側周辺視野（Fig. 7; 青枠）のトレースに重

ねてみると（Fig. 7 下; 赤点線），各周辺視野のトレースで生じる current sinkのピークのタ

イミングより短い潜時であることが確認される．これは，CSD においても中心視野が周辺

視野に比べて応答潜時が短いことを示唆している． 



43 

 

 

Obara K., O’Hashi K., Tanifuji M. (2017) より図引用 

 

Figure 7. TE野から記録された LFPとそれを基に計算された CSDの時系列プロット例 

（A）対側周辺視野に視覚刺激が提示された際の LFP（下段左）及び CSD（下段右，上段） 

（B）中心視野に視覚刺激が提示された際の LFP（下段左）及び CSD（下段右，上段） 

（C）同側周辺視野に視覚刺激が提示された際の LFP（下段左）及び CSD（下段右，上段） 

A，B，C各図の CSD を線でトレースした図（各図下段右）とヒートマップで描画した図

（各段上図）は同じデータを別の表記方法で示している．上段のヒートマップの縦軸は大

脳皮質の深さ，横軸は時間を示し，緑の縦線は視覚刺激のオンセットとオフセットのタイ

ミングを示す．下段のプロットは視覚刺激提示後周辺の一部を抜き出し拡大した図である．

緑の縦線は視覚刺激のオフセットを示す．A，B，C 各図下右段の赤丸は CSDの current sink

のピークを示す．A，C 各図下右段の点線は，B 図下右段の赤丸のタイミングをトレースし

たものを示す． 
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次に，LFP が記録された全サイトから CSD をそれぞれ計算し，最初の current sink のピー

クのタイミングを視野毎に比較した（Fig. 8）．Attention task中に記録された CSD（n = 20）

では current sinkのピークの中央値はそれぞれ，中心視野では，91.5 ms（IQR 84.2-109.3 ms），

対側周辺視野では，100.0 ms（IQR 89.4-112.7 ms），同側周辺視野では，123.1 ms（IQR 99.2-141.3 

ms）で，この 3 つの間にはそれぞれ有意差が見られた（中心視野 対 対側周辺視野：p = 

0.016; 対側周辺視野 対 同側周辺視野：p = 0.0025; 中心視野 対 同側周辺視野：p = 4.6 

x 10
-4

; Wilcoxon signed rank test with Bonferroni correction）．Fixation task 中に記録された CSD

（n = 19）の current sinkのピークの中央値も同様に，中心視野では，110.7 ms（IQR 99.9-123.8 

ms），対側周辺視野では，118.2 ms（IQR 106.1-133.3 ms），同側周辺視野では，126.4 ms（IQR 

114.0-137.2 ms）の順に短く，この 3 つの間にはそれぞれ有意差が見られた（中心視野 対 

対側周辺視野：p = 0.017; 対側周辺視野 対 同側周辺視野：p = 0.0044; 中心視野 対 同

側周辺視野：p = 5.8 x 10
-4

; Wilcoxon signed rank test with Bonferroni correction）．この視野毎の

応答潜時の順序は，MUAの結果と同様である．以上の結果は，視覚刺激提示位置による応

答潜時の差は TE 野内の神経回路ではなく，TE 野より以前の領野で既に作られていること

を示唆する． 
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Obara K., O’Hashi K., Tanifuji M. (2017) より図引用 

 

Figure 8. CSDの時系列プロット 

（A）Attention task時の CSD（B）Fixation task時の CSD 

各色は視覚刺激が提示された視野中の位置を示す．各色の縦線は，各視野中の位置にお

ける sink のピークの中央値を示す．横軸の黒いバーは視覚刺激の提示期間を示す．各図の

右にどこに提示された視覚刺激を平均加算したかが示されている（A に関しては，左半球か

らの記録の場合，対側・同側が左右反転している）． 
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3.5 TE野での応答潜時の差を生み出している領域の探索 

TE 野受容野を，中心視野から順に対側周辺視野，同側周辺視野と形成するメカニズムは

TE 野より以前の領野にあることが示唆された．そこで，腹側視覚路において TE 野より前

段に位置する領野の V4において，視覚刺激に対する応答潜時が視覚刺激提示視野によって

異なるかを検証した．V4は TE 野より受容野が小さく，1つの受容野が中心視野領域と周辺

視野領域を含まないため（Kobatake and Tanaka, 1994），中心視野に受容野を持つ V4細胞群

と，周辺視野に受容野を持つ V4細胞群のそれぞれの応答潜時を別々に計測し比較した． 

Figure. 9Aは V4から記録された全受容野の視野上の位置と形を示したものである．この

時，TE野からのMUA記録で中心視野として扱われていた領域（視野中心の点から片側 2.5 ° 

の正方形内）の中に受容野のピークを含むものを，中心視野の V4受容野（Fig. 9A; ピンク

線），それより外に受容野のピークがあるものを周辺視野の V4 受容野（Fig. 9A; 緑線）と

本研究では定義した．それぞれの受容野内のピークの位置に提示された視覚刺激に対する

応答潜時を視野上の位置毎に描画すると，中心視野では短い応答潜時を持つ細胞群と長い

応答潜時を持つ細胞群が混ざっているが，周辺視野では全体的に短い応答潜時を持つ細胞

群が多いことが定性的に見受けられた（Fig. 9B）．応答潜時の中央値を中心視野と周辺視野

で比較すると，中心視野では，57 ms（IQR 51.5-61 ms; n = 21），周辺視野では，52 ms（IQR 

45-58.5 ms; n = 21）と周辺視野の方が 5 ms短いことが明らかになった．しかし，この 2群

の間に有意差は無かった（p = 0.070; Wilcoxon rank sum test）．この結果は，TE 野で見られた

応答潜時の違いは，腹側視覚路の中で V4以降に作られたことを示唆する． 
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Obara K., O’Hashi K., Tanifuji M. (2017) より図引用 

 

Figure 9. V4からの記録 

（A）V4から記録された受容野の外形．図の（0, 0）は Fixation pointの場所を示す．赤い線

で描画されたものは，中心視野に受容野を持つと定義されたグループ，緑の線で描画され

たものは，周辺視野に受容野を持つと定義されたグループを示す．受容野全体の形が楕円

で推定できなかったものは受容野の縁に当たる線が示されている． 

（B）V4から記録された受容野内のピークの位置に提示された視覚刺激に対する応答潜時．

図の（0, 0）は Fixation pointの場所を示す．図中の赤い破線は中心視野と周辺視野の定義を

分ける線．各円は，各受容野のピークの位置を示す．カラーマップは潜時（ms）を示す．

なお，1つの格子の中での位置のずれ（例えば，（0, 0）の中にある 6つの点の場所）には意

味は無く，全て同じ座標に中心を持っている． 
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（C）中心視野に受容野を持つ V4 の細胞群（赤線）と，周辺視野に受容野を持つ V4 の細

胞群（緑線）の神経活動の時系列プロット．各色は受容野を持つ視野中の位置を示す．縦

線は応答潜時の中央値を示す．横軸の黒いバーは視覚刺激の提示期間を示す 

（D）V4からの記録で使用された視覚刺激 
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第 4章 考察 

 

本研究では，サル TE野の受容野形成メカニズムを検討するため，視野中の異なる位置に

提示された視覚刺激に対する応答潜時と，空間的注意の効果の計測を行った．さらに，腹

側視覚路の中で TE 野の前段に位置する V4からも応答潜時の計測を行った． 

実験の結果，以下の 3 点が明らかになった．先ず，TE 野の受容野の形が，空間的注意を

向けている視野中の位置により変化した．次に，TE 野の受容野では（1）中心視野，（2）対

側周辺視野，（3）同側周辺視野の順に，提示された視覚刺激に対する応答潜時が短く，こ

の順序に空間的注意は影響を与えなかった．一方で，V4 では中心視野と周辺視野にそれぞ

れ受容野を持つ細胞群間で，視野内に提示された視覚刺激に対する応答潜時に統計的有意

差が無かった． 

本章では，これらの本研究から得られた知見について，先行研究を踏まえて考察を行う． 

 

4.1 空間的注意による受容野の変化 

ヒトは，ある特定の物体が視野内で位置を変えても，それが同じ物体であると認識でき

る．また，複数の物体の集まりの中から特定の物体を容易に弁別できる．これらを適える

ためには，先ず様々な物体像を脳内で表現できる視覚野の細胞が必要である．これにはす

でに多くの先行研究によって下側頭葉野（IT 野，TE 野）が関わっていることが明らかにな

っていることは，第 1 章で述べたとおりである．TE 野の細胞は大きな受容野を持ち，視野

内での物体の提示位置によらない位置不変的な応答をする．この性質が，特定の物体が視

野内で位置を変えても，それが同じ物体であると不変的に認識できるメカニズムになって

いると考えられている．一方で，大きな受容野の中に複数の物体が入るケースでは，複数

の物体の中から特定の物体だけを選択して応答するようなメカニズムが必要であろう．TE

野はこれをどのように適えているのだろうか．先ず考えられるメカニズムは，物体認識用
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に元々大きい受容野と小さい受容野を持つ細胞をそれぞれ用意しておくというものである．

事実，TE 野の受容野は細胞によって大きさが異なることが知られており，2 ° ~ 26 ° ほどの

バラつきがあることが示されている（Op de Beeck and Vogels, 2000）．さらに，大きい受容野

を持つ TE 野の細胞群は反応選択性が弱く，小さい受容野を持つ TE 野の細胞群は反応選択

性が強いことも示唆されている（Zoccolan, et al., 2007）．これらを実際に状況に応じて使い

分けているという証拠はまだないが，このように受容野の大きさと反応選択性の異なる細

胞が TE野の中にあることは，上記の問題を解く 1つの手がかりになるだろう．今回の実験

では先行研究で示されたほどの受容野の大きさのバラつきは観察されなかったが，これは

本研究ではコラム内の複数の細胞の応答を平均して受容野を計算しているためであると考

えられる． 

一方で，上記の問題に対して注意の効果を考慮した別のメカニズムも挙げられる．例え

ば，第 1 章では，受容野内の複数の視覚刺激に対して，特定の 1 つの視覚刺激に注意を向

けると，他の視覚刺激に対する応答を下げ，注意を向けた視覚刺激に対する応答が上がる

という先行研究を紹介したが，これが受容野内の複数の視覚刺激を弁別するメカニズムと

なっている可能性がある（Moran and Desimone, 1985; Chelazzi, et al., 1998）．また，V4やMT

野では，受容野そのものが注意を向けた空間へ向けてシフトすることも知られており，こ

れと同様のメカニズムによっても，複数の物体の中から特定の物体を弁別できる可能性が

ある（Conner, et al., 1997; Womelsdorf, et al., 2006a; Anton-Erxleben and Carrasco, 2013）．本研

究では，空間的注意が TE野の受容野の形を変化させることを明らかにした．これは受容野

が注意を向けた空間へシフトするという先行研究に類似した結果である．しかし，TE 野で

は V4やMT野のように受容野全体のシフトではなく，受容野の周辺部において形の変化が

生じただけであった．この相違にはいくつかの理由があると考えられる．先ず，V4 や MT

野と，TE 野で受容野を記録する上での大きな違いは，受容野に固視点を含むか含まないか

という点である．V4や MT 野ではレチノトピーが保持され，視野中の様々な位置に受容野
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を持つ細胞が領野内に存在する．V4やMT 野の受容野シフトを観察した先行研究では，タ

スク中の固視点の位置と，計測された受容野の位置が重ならないような細胞が選ばれてい

た（Conner, et al., 1997; Womelsdorf, et al., 2006a）．一方で，TE 野ではレチノトピーは保持さ

れておらず，受容野の大半は固視点の位置にピークを持つ形状をしていることが本研究で

も先行研究でも一貫して示されている（Op de Beeck and Vogels, 2000）．また，固視点と受容

野のピークが重なる場合，固視点に対する動物の overt attention の効果も影響する可能性が

ある．これらの要因によって，受容野全体が側方の空間的注意を向けている位置に向かっ

てシフトせず，周辺部が形を変えるという現象が観察されたと考えられる．TE 野の周辺部

の形が注意によって変わることを示したことは，先行研究（Moran and Desimone, 1985; 

Chelazzi, et al., 1998）で報告された以下の結果を説明することができる．例えば，Chelazzi

らの研究では，IT 野の受容野内の対側周辺部の上と下に別々の物体を出し，片方に注意を

させると，注意を向けた物体に対する神経応答が上がり，そうでない方の応答が下がるこ

とを示した（Chelazzi, et al., 1998）．これは受容野周辺部の形の変化が注意によって生じたた

めと考えられる． 

本研究では，受容野の大きさに意味のある変化は認められなかった．先行研究では，MT

野において受容野のシフトに伴う有意な受容野の大きさの縮小が観察されている

（Womelsdorf, et al., 2006a）．もし受容野が注意を向けた空間上の位置に向かって小さくなる

ことがあれば，これも複数の物体の中から特定の 1 つにフォーカスして処理するメカニズ

ムになるだろう．しかし，本研究では実験条件により受容野の大きさの変化を検出するこ

とができなかった可能性がある．その原因として最も考えられる可能性は Attention target

の配置である．本研究では Attention targetと Fixation pointの間の距離は 8.4 ° であったが，

TE野受容野の平均的な大きさを考えると，ちょうど受容野の縁に Attention targetが来るよ

うな配置になっていた．もしこれが Fixation point よりもっと極端に遠かったり，近かった

りした場合では受容野の大きさに変化が生じる可能性がありうる．事実，先行研究では，
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固視点から僅か数度離れた位置に提示された小さな視覚刺激の弁別課題中に，AIT 野受容野

の平均の大きさが約 2 ° という極端に小さなものになったという報告がある（DiCarlo and 

Maunsell, 2003）．この結果は，タスクの条件により固視点付近に対して強い注意が働き，受

容野の大きさが小さくなったと解釈することができるかもしれない．このように本研究で

は示されなかったものの，TE 野の受容野が注意によってその大きさを変える可能性はある

と考えられる． 

 

4.2 応答潜時の違いを生み出すメカニズムの検討 

本研究では，視野中の異なる位置に提示された視覚刺激に対する応答潜時の違いが観察

されたが，これを生むメカニズムとしてどのようなものが考えられるだろうか．先ず考え

られたのは，今回使用されたタスクの条件により，注意が中心視野の応答潜時を短くした

可能性であった．被験体は Fixation taskとAttention taskの両タスクの間，中心の Fixation point

を固視していた．よって被験体のovert attentionはFixation pointに向いていたと考えられる．

第 1 章に記述した通り，注意は行動上の反応時間の短縮や，神経応答の増強といった効果

を示すことが知られている．しかし，第 3章で示した通り，Attention taskにおいて注意によ

る応答潜時への影響は認められなかった．また，多くの先行研究で注意は行動上の反応時

間は短くするが，視覚野の神経応答の潜時は変化させないことが示されている（Reynolds, et 

al., 2000; Bisley, et al., 2004; Cook and Maunsell, 2004; McAdams and Reid, 2005; Lee, et al., 

2007）．一方で，視覚野の応答潜時に注意が影響を与えると報告した例もあるが，V4におい

て，注意によって応答潜時が僅か 1 ~ 2 ms 速くなったという例（Sundberg, et al., 2012）や，

MT 野で行動上の反応時間と神経応答の潜時の間に相関があったことを示す例（Galashan, et 

al., 2013）に留まり，本研究で見られた中心視野と周辺視野間の応答潜時の差は説明できな

いと考えられる．よって，TE 野で見られる視野上の視覚刺激の提示位置に応じた応答潜時

の差は，注意のような内的状態によらない，元々の神経回路が持つ性質であることが示唆
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される．では，どのようなメカニズムによって応答潜時が変わったのだろうか．以下に大

きく分けて 3つの仮説について考えたい． 

第一の仮説は，中心視野と周辺視野を処理している神経細胞の数が異なるため，応答潜

時に差が生じるというものである（Fig. 10A）．一般に，神経細胞は多くの入力を受けるほ

どより早く閾値に達して発火する．よって，TE 野に対して前段の中心視野領域を処理する

神経細胞群からの投射が，周辺視野領域を処理する神経細胞群からの投射よりも多ければ，

応答潜時は短くなり，かつ発火頻度も高くなると考えられる．例えば，本研究では，TE 野

の受容野では中心視野に対応する領域の方が周辺視野に対応する領域より提示された視覚

刺激に対する発火頻度が高いという結果が得られ，先行研究でも同じ傾向が示されている

（Op de Beeck and Vogels, 2000）．さらに，TE 野において発火頻度と応答潜時の間に負の相

関関係があることも示されている（Tamura and Tanaka, 2001）．これらの結果は前段の領野の

中心視野領域を処理する細胞群からの投射が，周辺視野領域を処理する細胞群からの投射

に比べて多いことを支持している．では，この投射元の前段の領野はどこに当たるのだろ

うか．例えば，網膜では中心視野に対応する中心窩付近に多くの錐体細胞が集中しており，

TE 野での応答潜時の違いは，この網膜の錐体細胞の密度に由来するのではないかという仮

説が立てられる．しかし，本研究では V4の段階で，中心視野に受容野を持つ細胞群と，周

辺視野に受容野を持つ細胞群の間の応答潜時には，統計的有意差が無いことを示した．も

し網膜の錐体細胞の密度に TE 野で見られる応答潜時の違いが依存するならば，V4 でも TE

野と同様の傾向が観察されると考えられるため，TE 野での応答潜時の違いは少なくとも V4

以降に生じており，それ以前の視覚処理段階に由来するものではないことが示唆される． 

第二の仮説は，V4 以降 TE 野以前の領域で，中心視野と周辺視野の視覚情報を別個に処

理する異なった神経回路が存在しており，それぞれの回路によって TE野の受容野は異なる

潜時で形成される，つまり，解剖学的に異なる場所を経由することで，応答潜時に時間差

が生まれるというものである（Fig. 10B）．この仮説に関連した解剖学の先行研究として，



54 

 

V4と TE野の間には TEO野を介する経路と，TEO野を介さない経路の 2つがあることが示

されており（Saleem, et al., 1993），これは 1 つの候補として考えることができるだろう．

Ungerleiderらは，中心視野に受容野を持つ V4の細胞群と，周辺視野に受容野を持つ V4の

細胞群の両方に順行性トレーサーを注入し投射先を調べた（Ungerleider, et al., 2008）．する

と，全体的な傾向としては中心視野に受容野を持つV4細胞群は腹側視覚路の下流に投射し，

周辺視野に受容野を持つ V4 細胞群は背側視覚路へと投射していることが明らかになった．

しかし，腹側視覚路への投射のみを詳細に見ると，中心視野に受容野を持つ V4細胞群の方

が，より TE 野に直接投射しており，周辺視野に受容野を持つ V4 細胞群は TE 野への直接

投射は少なかった．一方で，TEO野に対しては中心・周辺のどちらの V4細胞群も投射をし

ていた．これは，上記の V4と TE野の間の，TEO野を介する経路と直接投射の経路に対応

している可能性がある．中心視野の情報は V4から直接 TE 野に投射されるため，TE 野では

受容野の中心領域で応答潜時が短くなり，周辺領域は TEO 野を介して投射されてくるため，

応答潜時が長くなるという可能性が考えられる．他の先行研究では，TEO 野には主に中心

視野に対応する小さな受容野をもつ細胞群と，周辺視野に対応する大きな受容野を持つ細

胞群が，後中側頭溝（posterior medial temporal sulcus: PMTS）を跨いで分布していることが

知られており（Banno, et al., 2010），このような，脳溝を跨ぐ分布の違いも応答潜時の差に

寄与する可能性がある．一方で，中心視野と同側周辺視野の間に応答潜時の差があること

に関しては，同側周辺視野の視覚情報は，脳梁を介して対側の大脳半球から投射されてく

るため，時間が余計にかかり，最も遅い応答潜時を示すというメカニズムが考えられる．

現段階では V4 以降 TE 野以前にあると考えられる神経回路がどこにありどのように応答潜

時の違いを生み出しているのかという問題について詳細は不明である． 

第三に考えられる仮説として，TE 野とそれ以前の領野間のフィードバック回路の関与が

挙げられる（Fig. 10C）．例えば，先行研究によれば V1 での平均の応答潜時は 40 ~ 60 ms，

TE野での応答潜時は 80 ~ 100 ms であるが（Kravitz, et al., 2013），V1から TE野までは最短
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で数個の神経細胞を介すれば至ると考えられる．数個の神経細胞間の神経伝達に，約 40 ms

もかかるのは長いように考えられるが，これは情報を受け取った下流の神経細胞と上流の

神経細胞との間のフィードバック回路によって神経活動が増幅されて，初めて応答潜時と

して記録されるような有意な視覚応答が生じるためかもしれない．これに基づくならば，

応答潜時の違いを中心視野と周辺視野で生み出すメカニズムとして，このフィードバック

回路の数が関与している可能性があるだろう．Zhaoping による先行研究では，低次視覚野

においては中心視野領域のほうが周辺視野領域よりも多くのフィードバック回路を持つと

いうモデルが示されており（Zhaoping, 2017），高次視覚野でも同様の傾向がある可能性はあ

る．ただしこの第三の仮説は前述の 2 つの説に比べ，現段階では生理学的，解剖学的両方

の根拠が少ない仮説である． 
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Figure 10. TE野で応答潜時の違いを生むメカニズムの仮説 

各図において左側の大きい円が TE 野の受容野，右側の小さい円が TE 野より前段の領野

の受容野を示す．右側の小さな円は赤と青の 2 色があり，赤は中心視野に対応する細胞の

受容野，青は周辺視野に対応する細胞の受容野を示す．TE 野の受容野は大きいため，1 つ

の受容野が中心視野に対応する領域（赤）と周辺視野に対応する領域（青）を含む． 

（A）TE 野に対して中心視野に対応する前段の細胞からの投射が，周辺視野に対応する前

段の細胞からの投射より多いため，TE 野において受容野の中心視野領域の応答潜時が短く

なる． 

（B）TE 野と前段の領野の間に，中心視野と周辺視野の視覚情報を別個に処理する神経回

路があり，中心視野を処理する神経回路の方が，周辺視野を処理する神経回路より短い潜

時で TE野に情報を送る． 

（C）TE 野と前段の領野の間で，中心視野ではフィードバック回路が多いが，周辺視野で

はフィードバック回路が少ない． 
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