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研究成果の概要（和文）：サル大脳皮質視覚関連領野(初期視覚野, V1; 中次視覚野, V4; 高次視覚野, IT)にお
いて、同期発火の出現頻度と時間構造がV1、V4、ITの順に変化することを見出した。神経活動の同期発火に差異
が出現したことより、各領野に固有の機能的神経回路の存在が示唆された。また、階層構造の明瞭なラット視床
外側膝状体(LGN)と大脳皮質視覚野(V1)を対象として、LGN細胞スパイク活動とV1局所電場電位との関連を検討し
た。LGN細胞において３っの連続したスパイクが特定のパターンで生じた時に、V1局所電場電位が大きく変調す
ることを見出した。スパイク発火の時間パターンの皮質活動に対する重要性が示唆された。

研究成果の概要（英文）：I examined spiking activity across the ventral visual system in macaque 
monkeys and found that cortical areas differed in structures of correlated spiking activity, 
suggesting that neural circuitry and the way to encode stimulus-related information by neuron 
populations are unique to each cortical area. I also examined how spiking activity of LGN inputs is 
integrated by cortical neurons. A specific temporal pattern appearing in three consecutive spikes of
 a LGN neuron induced larger cortical local field potential modulation than high-frequency spiking 
activity during a short period. The findings indicate the importance of the temporal pattern of 
spiking activity of a single thalamic neuron on cortical activation.

研究分野： 神経生理学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
各領野に固有の機能的神経回路の存在は、階層構造に従った視覚応答特性の変化が、各領野への入力情報の変化
に起因するのみならず、各領野で行われる固有の情報処理様式によっても変化している可能性を示唆している。
この結果は、各領野が共通の神経回路を用いて、共通の情報処理を実行しているとする仮説に意義を唱える結果
となった。また、視床細胞に特定の時間パターンでスパイク活動が生じた時に皮質電場電位が大きく変調された
ことから、スパイク発火時間パターンのシナプス伝達における重要性が明らかになった。この結果は、発火時間
パターンに視覚情報が符号化されれている可能性を支持する。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
網膜で受容された視覚情報は、階層的に配置された複数の視覚領野において段階的に処理され
る。この過程で、神経細胞の示す視覚応答特性は徐々に変化する。この応答特性の変化は、各領
野に与えられる入力が変化することで生じるが、領野ごとに固有の処理が行われることで、変化
が促進されている可能性もある。本研究では、各領野における情報処理様式の特徴を、入力の収
斂過程と出力の発散過程に注目することで明らかにする。特に皮質４層から３層へのフィード
フォワード結合に注目して、神経活動の収束と発散様式の領野間比較をおこなう。本研究より、
皮質階層構造における情報処理様式の普遍性と多様性について明らかにする。 
大脳皮質を構成する複数の領野は階層的に構成される。例えば、物体の視覚的認識に関わる腹

側視覚経路では、視覚情報は第一次視覚野(V1)に始まり、V2、V4 を経由して下側頭葉皮質(IT)
へと伝えられる。この階層構造に従って、各領野の神経細胞の視覚応答特性は徐々に変化する
(Kravitz et al., TICS, 2013)。例えば、神経細胞の担当する視野上の領域(受容野)は、V1 で
は 1度以下であるが、IT では 10 度以上になる。また、V1 神経細胞は線分など単純な図形に反応
するが、IT 神経細胞は手や顔など特定の物体像に対して選択的に反応する(例えば、Tamura & 
Tanaka, Cerebral Cortex, 2001)。最近我々は、V1神経細胞は個別の視覚要素(輝度コントラス
ト、色、空間構造)の存在で活動するが、IT 神経細胞は要素が適切に組み合わされたときにのみ
活動することを見出した(Tamura et al., bioRxiv, 2016)。このように、階層構造に従った神経
活動の変化に関する知見は集積されつつあるが、この変化を形成する神経基盤については不明
な点が多い。 
階層構造に従った応答特性の変化は、単に各領野に与えられる入力が変化することに起因する

可能性がある。例えば、受容野サイズの漸進的拡大は、前段階の神経細胞からの収斂が繰り返さ
れることで形成できる。この可能性は、領野間で共通の神経回路による、共通した情報処理が実
行されているとする仮説(Canonical Circuitry・Canonical Computation)と一致する(Douglas 
et al., J Physiol, 1991; Carandini & Heeger, Nat Rev Neurosci, 2012)。一方、入力の変
化に加えて、各領野で行われる情報処理様式も変化している可能性がある。各領野は固有の形態
学的特徴、すなわち、皮質 6 層構造の構成、樹状突起野の広がり、水平軸策の広がり、を有して
いる(Elston et al., Proc R Soc Lond B, 1999; Amir et al., J Comp Neurol, 1993)。この
ような形態的学的特徴の差異は情報の収束/発散過程に影響を与えることから、領野間で異なる
情報処理が実行されている可能性がある。 
 
２．研究の目的 
本研究では、各領野における情報処理様式の特徴を、入力の収斂過程と出力の発散過程に注目す
ることで明らかにする。特に皮質４層から３層へのフィードフォワード結合に注目して、神経活
動の収束と発散様式の領野間比較をおこなう。本研究より、皮質階層構造における情報処理様式
の普遍性と多様性について明らかにする。 
 
３．研究の方法 
第一次視覚野(V1)、中次視覚野(V4)、そして下側頭葉皮質(IT)から、複数単一神経細胞活動をマ
ルチプローブ電極により計測した。本研究では、長時間、安定に神経活動を計測することが必須
となるので、鎮痛・不動化サル標本を用いた神経活動計測実験をおこなった。V1、V4 そして IT
から複数単一神経細胞活動の同時計測をおこなった。刺激パラメータを領野ごとに最適化する
ため、各領野からの計測は個別におこなった。神経細胞間の機能的神経回路を推定するために、
同時計測した神経細胞ペアに注目し、スパイク発火時系列に相互相関解析を適用した。 
当初研究対象とした４層-３層神経細胞間単シナプス性興奮性結合を、相互相関解析を用いて

推定する予定であったが、４層-３層神経細胞間には多数の共通入力が存在したため、単シナプ
ス性興奮性結合を推定することが困難であった。そこで、研究対象を機能的階層構造がより明瞭
で、共通入力の影響を受けにくいと考えられる領野間結合に変更して実験を実施した。また、実
験対象をラット視床-皮質 4 層間結合に変更した。ラットを用いることで、受容野が重なること
で神経結合が存在すると予想される細胞集団からの計測が容易になる。計測には、麻酔(ウレタ
ン)頭部固定標本を用いた。ラット外側膝状体(LGN)と V1 から複数単一神経細胞活動をマルチプ
ローブ電極により計測した。V1からはスパイク活動に加えて局所電場電位も計測した。 
 
４．研究成果 
1) 機能的神経回路の大脳皮質階層構造に伴う変化に関する研究 



マカク属サル大脳皮質視覚野 (初期視覚野, V1; 中次視覚野, V4; 高次視覚野, IT)より、複数
神経細胞活動を、マルチプローブ電極を用いて計測した。得られた神経活動にスパイクソーティ
ングを適用して、複数単一神経細胞活動を得た。二つの神経細胞に由来するスパイク活動時系列
に対して相互相関解析を適用して、スパイク
発火相関の解析を行った（図 B-D）。この結果、
サル大脳皮質視覚関連領野において、スパイ
ク発火の相関活動の性質が変化することを
明らかにした。すなわち、同期発火の出現頻
度は V1、V4、IT の順に高くなり（図 A）、同
期発火の時間構造（相互相関ヒストグラムの
ピーク幅; 図 E）は V1、V4、IT の順に広くな
った。神経活動の時間構造に差異が出現した
ことより、各領野に固有の機能的神経回路の
存在が示唆される。また、情報処理様式が階
層構造に伴って変化する可能性を示唆して
いる(Tamura, bioRxiv, 2017)。 
 
2)視床−皮質投射をモデルとした階層構造を結ぶ神経伝達様式に関する研究 
大脳皮質感覚野神経活動は視床からの入力に依存する。ラット視床外側膝状体(LGN)と大脳皮質
視覚野(V1)をモデルとして、LGN 細胞に発生するスパイク活動と V1 活動の関連を検討した。実
験には、麻酔頭部固定した Long-Evans ラット
を用いた。特に、LGN 細胞スパイク活動の時間
パターンに注目し、時間パターンと V1 活性化
の程度について検討した。V1 活性化の程度は、
同時計測した局所電場により評価した。この
結果、LGN 細胞において３っの連続したスパイ
クが特定のパターン（長い（0.5s 以上）スパ
イク間隔後の短い（20ms 以下）スパイク間隔）
で生じた時に、V1 の局所電場電位が大きく変
調されることが明らかになった。もし発火頻
度が重要であるならば、三つの連続したスパ
イクが短い間隔で連続して生じることが重要
であると予想される。しかし、長いスパイク間
隔と短いスパイク間隔の組み合わせが重要で
あったことから、特定のスパイク発火の時間
パターンが皮質活動に重要であることを示唆
している（Tamura bioRxiv, 2021）。 
 
3)畳み込みニューラルネットワークを用いた階層的情報処理に関する研究 
皮質階層構造における情報処理様式の特徴を明らかにする目的で、畳み込みニューラルネット
ワーク（CNN）を用いて、階層構造に伴って視覚情報表現が変化する様子を検討した。CNN が霊
長類大脳皮質のモデルとして有用であるためには、CNN の階層構造に伴う情報表現様式の変化と
霊長類大脳皮質における階層構造に伴う情報表現様式の変化が一致する必要がある。そこで、代
表的な CNN である AlexNet(Krizhevsky et al., 2012)の各層における情報表現様式と霊長類大
脳皮質視覚野 (初期視覚野, V1; 中次視覚野, V4; 高次視覚野, IT)における情報表現様式を比
較した。情報表現様式は視覚刺激セットに対する応答より求めた representational 
dissimilarity matrix（RDM）を用いて評価した。この結果、AlexeNet 初期層は V1 と、AlexeNet
中次層と高次層は V4、IT と情報表現様式が類似することが明らかになった（Wagatsuma et al., 
eNeuro, 2020; Wagatsuma et al., Front Comput Neurosci, 2022）。この結果は、AlexNet が霊
長類大脳皮質のモデルとして有用であることを示しており、AlexNet を用いたより詳細な検討が
可能となる。また、AlexNet を用いて、反応選択的ユニットの物体認識における役割を検討した
（Kanda et al., ArXiv, 2020）。この結果、選択的ユニットをネットワークから削除しても認識
能力は低下することは無く、むしろ向上することが明らかになった。この結果は、選択的ユニッ
トが認識能力を低下させている可能性を示唆している。 
 
4)能動的視覚に伴う視覚応答の特徴に関する研究  
能動的視覚条件における大脳皮質視覚野の情報処理様式の特徴を明らかにする目的で、受動的
に視覚刺激呈示を受けている状態と、能動的に眼を動かしながら視覚刺激を観察している状態
で、視覚応答を比較した。この結果、能動的に刺激を観察している状態では、視覚応答性細胞の
数は増加し、反応潜時が短縮することが明らかになった（Ito et al., Sci Rep, 2022）。 
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5) 大脳皮質中次視覚野における図地分離の神経機構に関する研究 
大脳皮質中次視覚野における情報処理様式の特徴を明らかにする目的で、図地分離に着目し、中
次視覚野 V4 より神経活動計測実験を実施した。この結果、V4神経細胞が、受容野内に呈示され
た刺激が、“図”であるか“地”であるのかによって応答を変化させることを明らかにした（Yamane 
et al., PloS ONE, 2020）。さらに、神経活動計測実験に用いた刺激画像を用いてヒト心理実験
を実施し、ヒトにとって図地判断の難しい画像ほど、V4 神経細胞の反応潜時は延長し、応答が
曖昧になることが明らかになった。このようなヒト判断と V4神経活動の類似性は、V4 神経細胞
が図地分離の知覚を担っていることを示唆している（Shishikura et al., Front Syst Neurosci, 
2022）。 
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