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研究成果の概要（和文）：独自の視覚刺激提示システム及び視覚野細胞反応の解析システムを構築し、マルチニューロ
ン記録に適した視覚野細胞特性の計測法開発等により、初期視覚野と中次領野の細胞の刺激選択性と選択性生成のメカ
ニズムを研究した。形状に対する選択性と質感に関係する選択性を分離を目指し本研究を実施した。高次元刺激パラメ
ータ空間を効率的に探索する有力なアプローチを質感研究に適用した。さらに、単眼情報による質感知覚のメカニズム
だけでなく、質感に関わる両眼情報処理機構の研究により、テクスチャーの両眼情報を検出する神経メカニズムの示唆
を得た。

研究成果の概要（英文）：Using locally designed and constructed experiment systems capable of recording 
simultaneously from tens of neurons, we have conducted neurophysiological studies on early and mid-stage 
visual areas in mammalian visual cortex. The purpose of research is to separate stimulus selectivities of 
neurons into various components including, form, texture, and binocular cues.
We have developed and applied new analysis methods to explore high-dimensional stimulus parameter space 
in a highly efficient manner. With these neurophysiological experiments, we have characterized neurons 
with respect to binocular texture cues. We have also obtained information regarding the degree of 
integration of neural circuitry that shape stimulus selectivities of high-order neurons based on the 
input from low-order neurons within the visual cortex.

研究分野：視覚神経科学、神経生理学
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１．�研究開始当初の背景 
 	
 視覚的質感のなかでも、ヒトは物体が光沢
を持ってツルツルしているのかテクスチャ
ーが付いたザラザラした表面なのか、さらに
光沢を持つ物体の中でも材質は金属なのか
そうで無いのか等は一目見ただけでわかる。
したがって、視覚的質感について心理物理学
的なテストを行うことは可能である。しかし、
神経細胞の反応として研究する事には予想
以上に難しいところがある。難しさの一つの
原因は、個々の細胞がごく一部の視覚情報し
か担っていないことに由来する。さらに、視
覚経路の各領野の神経細胞は、既に形や色、
運動などの、様々な視覚特徴に選択的に反応
することが知られている。例えば一次視覚野
(V1)の個々の単純�型と呼ばれるタイプの細胞
は、図１上のように明暗の縞模様の小さな断
片(wavelet)の様な形の画像成分に選択的に
反応する（この図では明暗をそれぞれ赤青で
区別して表す）。我々が見る全ての画像や情
景は、このような様々な角度（方位）と細か
さを担当する、非常に数多くの細胞の活動を
総合することで表現されていることが知ら
れている。つまり、個々の細胞はこのような
細胞に固有の小さな成分としての波の断片
に反応しているように見受けられる。 
 

 	
  	
 
 	
 

 	
  	
  	
 
 	
 

図 11：上は、逆相関法という計測法で求めた
多くの一次視覚野((VV11))単純�型細胞の詳細な
受容野、つまり細胞が反応する形の要素を示
す。高次視覚野の細胞の刺激�選択特性は、こ
れらの単純�で定型的な形状要素の複雑な組
み合わせで構築されている。スケールバー：
視角 1100 度。下は、テクスチャーの境界を検
出する細胞の構築モデルを示す。単純�型細胞
を４個組み合わせて複雑型細胞が作られ、少
なくとも２個の複雑型細胞の出力の差分を
取ることで明暗の境界でなく、ツルツル／ザ
ラザラの境界を検出することができる。 

 
 	
 例えば、光沢を持つ物体を、このような特
性を持つ細胞の反応を通してみた時、光沢に
よるハイライトと物体の表面に描かれた白
っぽい部分とを区別できるだろうか？光沢
という質感の情報もこれらの細胞の活動の
何処かに隠されているはずだが、どのように
隠されているのかを知ることは簡単ではな
い。同様の複雑さは、表面のテクスチャー、
たとえば物体表面がツルツルしているか、あ
るいはザラザラなのかという知覚判断の基
盤となる神経反応についても存在する。 
 	
 しかし、視覚情報処理が進んで、V1 より
高次の下側頭葉皮質の領野になると、光沢の
変化に対応して反応を変化させる細胞の存
在が小松グループの西尾ら（2012)の研究に
より示されている。したがって、V1 のよう
な最初に大脳で視覚情報処理が行われる段
階や、V1 と下側頭葉皮質の中間に位置する
領野では、光沢などの情報は細胞の反応のど
こかに隠された形で存在する。このような初
期や中間段階の細胞反応の研究では、複数の
細胞の反応を同時に計測したり、どのように
高次の視覚領野の細胞がより低次の領野の
細胞から形成されているのかを、実際に神経
回路のつながりを実験で解析することが重
要になる。 
 
２．�研究の目的 
 
 	
 私たちの研究では、質感情報が神経活動の
何処に隠されているのかを解明することを
大きな目標�としますが、その研究のために必
須である、①高次の視覚細胞がどのように低
次の神経細胞から構築されているのかを実
際に計測する、②多数の神経細胞の特性を同
時に計測するための手法の開発、を主な目的
として取り組んだ。 
 
３．�研究の方法 
 	
 電気生理学的手法により、麻酔と筋弛緩を
施した動物（ネコ、サル）の初期視覚野((VV11,, 	
 
VV22,, 	
 MMTT）から図２の構成の実験システムによ
り複数の単一細胞からの細胞外電位記録を
行った。 	
 

 	
  	
  	
 

図２：実験システムの構成 	
 

 	
 
４．�研究成果 	
 
 	
 



((11)) 	
 高次の視覚細胞がどのように低次の神

経細胞から構築されているのか 	
 

 	
 

 	
 階層的な視覚情報処理の問題は、質感だけ

でなく、例えば物体の形や図形を認識する機

能や物体の動きを検知する機能など、すべて

の視覚機能の解明にとって本質的に重要で

ある。上で述べたように、質感情報はこうし

た他の機能を担う情報と混じり合って、神経

細胞の反応に隠されているため、質感だけに

絞った研究は、そもそも有り得ないと言える。

本研究では、いくつかの側面から高次機能構

築のための神経回路の解明を目指した。 	
 

 	
 

① 	
 テクスチャー細胞の両眼受容野 	
 

 	
 テクスチャーの視覚的判断は、よく例にあ

げられる質感の重要な要素である。図１下は、

ザラザラ／ツルツルの境界を検出する、いわ

ば「テクスチャー細胞」の神経回路モデルで、

図１上のような受容野を持つ細胞４個（同じ

方位と大きさ）を組み合わせ、複雑型細胞と

する。そうしてできた複雑型細胞を２つ用意

し、その出力の差分を取ることで、境界の右

側がザラザラ、左側がツルツルの時に反応す

る細胞が構成できる。 	
 

 	
 

 	
 これまでの研究では、単眼のテクスチャー

受容野のみを計測してきたが、大多数の視覚

野細胞は両眼性である。つまり、左右どちら

の目からも入力を受けており、ステレオ視に

よる立体視や奥行き知覚等に貢献している

可能性がある。しかし、両眼のテクスチャー

反応特性に関しては、細胞レベルでの研究は

ほとんどなかった。 	
 

 	
 

   	
 
図３：テクスチャー細胞の両眼特性を研究す

るための視覚刺激� 	
 

 	
 

 	
 そこで、佐々木（分担者）が中心となり、

図３の様な両眼刺激�を用いて、テクスチャー

がどのように立体視情報の表現にかかわっ

ているかを調べた。左右眼のテクスチャー受

容野がこの刺激�を使った実験により得られ

ており、中には左右で受容野構造が異なる細

胞も見られた 	
 ((SSaassaakkii 	
 && 	
 OOhhzzaawwaa,, 	
 SSFFNN 	
 22001122))。 	
 

 	
 

② 	
 異なる空間周波数バンド（同方位）から

の抑制 	
 

 	
 

 	
 過去の研究では、VV11 細胞は空間周波数に関

しては単純�なバンドパス特性を持つ線形フ

ィルターの様な物であると考えられてきた。

これが全てであれば、バンド外の周波数成分

に対しての出力はゼロとなり、興奮も抑制も

起こらないはずである。一方、周期的な物理

表面が持つ光沢感などは、多くの空間周波数

成分の間の何らかの非線形的相互作用に担

われていることも予想される。そうした可能

性の一つとして、これらの細胞は輝度変化に

対する単なるフィルターではなく、別の空間

周波数からの抑制がかかっているのではな

いかという仮説を検証した。 	
 

 	
 抑制を含む非線形的相互作用を調べるに

は、様々な困難がある。その一つは、神経細

胞の反応は活動電位（スパイク）であり、単

位時間内に発生するスパイクの数は負には

ならないことから、神経細胞の抑制現象は単

一の刺激�だけでは検出できないことである。

つまり、抑制現象を検出するためには、何ら

かの方法で細胞の活動レベル（発火頻度）を

上げておき、それがどの程度減弱されるかを

調べる必要がある。そこで、この研究ではＶ

１細胞の空間周波数選択性の外にある周波

数からの刺激�の影響（興奮および抑制）を調

べた。（Ninomiya et al. JNP 2012）具体的に
は、VV11 細胞の通常のパスバンドの外にある空

間周波数成分が細胞の反応にどのような影

響を与えているかを、両眼を同時に刺激�し細

胞の活動レベルを上げることで抑制的な反

応も検出し易くする新手法により調べた。多

くの細胞で、図４の細胞例のように、興奮性

のパスバンドの外から主として抑制性の影

響が見られ、その周波数はパスバンドのそれ

よりも高い場合も低い場合もあった。従来は

検出が難しかった空間周波数間の相互作用

が存在することから、この結果は VV11 細胞は

単純�な線形フィルターでは無いことを意味

している。 	
 

 	
 

 	
  	
  	
  	
 
図４：興奮（赤）を引き起こす空間周波数よ

りも高い空間周波数から抑制（青）を受ける

VV11 細胞の例。左右両方の眼について、同様の

抑制が時間遅れ 5500~~7700mmss で検出された。 	
 



 	
 

このような空間周波数領域における抑制現

象が、どのように具体的な質感の情報を担っ

ているのかは、まだ不明である。しかし、VV11

の細胞が単純�なある視野の場所の特定の周

波数と方位（傾き）の縞模様の存在だけを伝

えているという従来の考えだけでは不十分

であることがわかった。 	
 

 	
 

③ 	
 異なる空間周波数と方位からの抑制 	
 

 	
 

 	
 上記②の研究では、同じ方位（傾き）で異

なる空間周波数からの抑制現象をネコの VV11

細胞について調べた。しかし、一般に２次元

の視覚パターンに対する反応を検討すると

きには、空間周波数も方位も異なる場合の検

討を行わなければ、完全な研究とは言えない。

そこで、異なる空間周波数と方位の刺激�成分

が抑制を引き起こすかどうか、さらに抑制が

ある場合には、細胞の興奮に最適なこれらの

パラメータにどのような関係性があるのか

を、我々の研究室が開発した「局所スペルト

ル逆相関法」とよばれる手法により調べた。 	
 

 	
 

 	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
  	
 
図５：サルの VV22 野の 7788 個の細胞について、

最大の抑制を引き起こす空間周波数と方位

を、最大の興奮を引き起こすパラメータとの

比としてプロットした。興奮と抑制の方位差

は様々な値を取るが、直交（9900 度）付近が多

い。また、横軸は興奮／抑制の周波数比の対

数であり、マイナスの値は抑制の周波数のほ

うが興奮のそれよりも高いことを示す。大多

数の細胞がゼロより左に位置している。 	
 

 	
 

図５に VV22 野の細胞の興奮と抑制を引き起こ

す空間周波数と方位を多くの細胞について

プロットした。興奮と抑制の方位差は広い範

囲で分布を示したが、方位差が 9900 度（直交）

に近い細胞が多い傾向があった。また、大多

数の細胞で抑制を強く引き起こす空間周波

数は、興奮の周波数よりも高く傾向があった。 	
 

 	
 このように、動物種は異なるものの、VV11 そ

れに続く VV22 野において、多くの細胞は単な

る空間周波数や方位に対するフィルターで

はなく、一見反応を引き起こさない周波数や

方位の縞模様成分が重ねあわさっいる視覚

刺激�では、より複雑な非線形な反応を示す。

高次視覚野の細胞の複雑な刺激�選択性には、

このような複雑な興奮と抑制の相互作用が

かかわっていることはほぼ間違い無い。 	
 

 	
 

 	
 

④ 	
 初期視覚野の両眼性細胞における異なる

空間周波数チャンネルの統合 	
 

 	
 

 	
 我々の脳内の視覚システムが 33次元的な奥

行き推定を行うために重要な手がかりの一

つとして、網膜画像の左右間での小さなずれ、

「両眼視差」がある。両眼視差の検出は初期

視覚野とよばれる領野から始まるが、この領

野の神経細胞はそれぞれが特定の空間周波

数に選択性を持ち、異なる空間周波数情報は

別々のチャンネルで処理されている。 	
 

 	
 しかし、一般に自然な外界からの視覚入力

は様々な空間周波数成分を幅広く含んでお

り、両眼視差による左右間での網膜像の位置

ずれは、像に含まれる空間周波数成分すべて

における同じ大きさの位置ずれとして特徴

付けられる。従ってより正確に信頼性高く機

能するために、異なる周波数チャンネルから

の情報統合が以降の処理として必要である

と考えられる。このような情報の統合が初期

視覚野の両眼視差選択性細胞で起こってい

るかどうかを調べるため、麻酔不動化したネ

コ 1177 野において両眼周波数組み合わせ空間

における細胞の両眼性応答を計測した。 	
 

 	
 得られた 7744 個の細胞について両眼周波数

相互作用マップを解析した結果、多くの細胞

において、異なる空間周波数チャンネル統合

が起きている場合と合致するデータが得ら

れた。またそれらの細胞について周波数バン

ド別に最適視差を比較した結果、ほとんどの

細胞でほぼ同一の視差にピークを示した。こ

の結果から、より正確な両眼視差検出を可能

にするような、空間周波数領域での情報統合

が初期視覚野から始まっている可能性が示

唆された。 	
 

 	
 

((22)) 	
 多数の神経細胞の特性を同時に計測し、

細胞間の情報伝達と相互作用を調べる 	
 

 	
 

下側頭葉皮質では個々の細胞の刺激�に対す

る反応を詳細に調べることにより、光沢に関

連するパラメータの変化に対し、直接反応の

強さに変化が見られる細胞が存在すること

がわかっている。しかし、VV11 と下側頭葉皮質

の中間に位置する領野では、光沢やテクスチ

ャーなどの情報は細胞の反応のどこかに隠

されているはずである。①では、非線形な相

互作用にそれらの情報が隠されているので

はないかという観点から研究を行ったが、も



う一つ有力な可能性に、複数の細胞の反応の

関係の中に質感情報が隠されているという

考えがある。したがって、このような初期や

中間段階の細胞反応の研究では、複数の細胞

の反応を同時に計測することが重要になる。 	
 

 	
 そこで、田中（連携研究者）が中心となり、

VV11 野において多数の細胞から同時記録を行

い、細胞の発火の相互関係を調べる研究を行

った 	
 ((TTaannaakkaa 	
 eett 	
 aall.. 	
 22001144))。 	
 

 	
 
図６：左：3322 点((88xx44))の記録点を持つ多点電

極。右：記録後、記録点の一部（白丸）から

電流を流し、組織にマーカを残した顕微鏡写

真に電極を重ねた図。このようにして、記録

点が大脳皮質のどの層にあったかを含めて

位置を同定する。垂直方向と水平方向に皮質

内位置が異なる細胞間の信号の流れと個々

の細胞の刺激�選択性を同時に調べることが

できる。 	
 

 	
 

図６左に示すような物理形状を持つ、２４点

の多点電極をネコ VV１野にあたる大脳皮質に

挿入し、同時記録を行い、刺激�と反応の関係

を調べることにより、各記録点から得られる

異なる細胞の刺激�選択性を計測することが

できる。グレーティング刺激�の方位((OORR))と空

間周波数((SSFF))を変えて多くの角度と細かさ

の縞模様パターンを 11秒間に 3300--4400 枚程度の

頻度で提示した。図７に、そのような実験に

よる結果を示す。3322 の記録点のうち、2244 個

から細胞の反応が記録できた。一つ一つの正

方形の領域が、個々の細胞の空間周波数

((SSFF))--方位((OORR))選択性を示す。 	
 

 	
  	
  	
  	
  	
  	
 

図７：同時記録された 2244 個の VV11 細胞の空間

周波数((SSFF))--方位((OORR))選択性。横軸が SSFF,, 	
 縦

軸が OORR。 	
 

 	
 

 	
 正方形領域の中に、灰色〜白の楕円状の領

域が見て取れるが、その中央、もっとも白い

刺激�がそれぞれの細胞にとって最適な縞模

様の空間周波数（SSFF）と方位((OORR))を示す。 	
 

 	
 
図８：相互相関法による細胞間の信号伝達の

解析 	
 

 	
 

 	
 個々の細胞の特性を調べることは、上記の

ような刺激�に対する反応を解析することに

より見いだすことができる。それらの特性に

加えて、図８のように、細胞間の信号伝達を

調べる方法に相互相関法を利用することが

できる。これは、多くの細胞の発火データか

ら２個の細胞の発火のタイミングの関係を

定量化する解析法である。たとえば、着目す

る細胞ペアを AA,,BB とすると、細胞 AAが発火し

た時刻を基準にして、細胞 BBがどのタイミン

グで発火するのかを様々な AA,,BB の発火時間差

について調べることができる。例えば、細胞

BB が常に細胞 AA の 11mmss 後に発火するのであれ

ば、AA→BB の神経結合が示唆される。このよう

な研究により、VV11 皮質内での水平方向と垂直

方向の情報伝達の流れについての知見が得

られた。 	
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