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研究成果の概要（和文）：一次視覚野が視覚情報を伝達するには，複数の細胞が同期して活動することが重要で
ある。我々はラット一次視覚野ニューロンの同期発火の発達を電気生理学的に調べた。正常な視覚体験を経て成
熟したラット一次視覚野の浅層(2-4層)では,　類似した方位・空間周波数選択性を持つ神経細胞ペアが高い割合
で同期発火した。この同期発火の形成には生後の視覚体験が必要であった。一方，深層(5/6層)細胞ペアの同期
発火は空間周波数選択性の類似度に依存したが，方位選択性には依存しなかった。また、深層の同期発火の発達
は視覚体験に依存しなかった。従って，一次視覚野ニューロンの同期発火の発達メカニズムは層によって異なる
と考えられる。

研究成果の概要（英文）：Early visual experience is essential for the maturation of visual cortical 
functions. The extraction of visual features based on response selectivity of individual neurons, a 
fundamental process in the cortex, is basically established by eye opening, suggesting that visual 
experience is required for the development of neural functions other than feature extraction. We 
show that synchronized firing, important for visual information processing, is selectively 
established between adjacent neurons sharing similar visual preferences in layers 2-4 after pattern 
vision. In contrast, synchronization weakly depending on response similarity developed in layer 5-6 
neurons almost independently of visual experience. These results suggest that upper layer 
synchronization conveys information necessary for form perception to the higher-order cortex, 
whereas lower layer synchronization coveys information necessary for visually-guided innate behavior
 to the subcortical areas. 

研究分野：神経生理学

キーワード： 大脳皮質視覚野　興奮性細胞　活動同期性　空間周波数選択性　方位選択性　抑制性細胞
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研究成果の学術的意義や社会的意義
脳機能の発現に必要な神経回路は、胎生期から生後間もない時期に遺伝的プログラムにより大まかに形成され、
その後、経験や学習に依存して柔軟に再構築される。このプロセスを経て、生まれ育った環境に適した機能が獲
得される。本研究は、大脳皮質の多細胞の活動同期性を特徴づけ、その発達機構を明らかにしたもので、その成
果により生後の経験に依存した脳機能発達メカニズムの理解に貢献できると考えられる。

※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 

脳機能の発現に必要な神経回路は、胎生期から生後間もない時期に遺伝的プログラムによ

り大まかに形成され、その後、経験や学習に依存して柔軟に再構築される。このプロセスを

経て、生まれ育った環境に適した機能が獲得される。大脳皮質一次視覚野は、経験に依存し

て機能が可塑的に調整されやすいことから、この領域を対象に、発達や可塑性メカニズムの

研究が精力的に行われている。一次視覚野ニューロンの視覚反応選択性のほとんどは生後

発達期の視覚体験開始前にすでに形成されている。一方、生後の視覚経験を欠損すると、視

野に提示された物体の知覚能力が著しく障害されることが報告されている。従って、一次視

覚野の細胞レベルの視覚反応と個体レベルの知覚の発達の間に乖離がある。一次視覚野の

視覚反応が知覚に結びつかない一因として、発達期に視覚経験を欠くと、一次視覚野で抽出

された視覚情報を高次視覚野に伝えることができない可能性が考えられる。そこで本研究

計画では一次視覚野から二次視覚野への情報伝達に着目した解析を行い、 経験依存的な知

覚機能の向上を担う神経基盤を明らかにすることを目指す。 

 

２．研究の目的 

大脳皮質一次視覚野および二次視覚野ニューロンの視覚反応性の発達過程とその経験依存

性を、同期的神経活動と空間周波数選択性に着目して調べる。ニューロン間の視覚反応の同

期性の解析は、時間分解能が優れた電気生理学的手法を用いて行う（研究 1）。またこの研

究過程で、個々の一次視覚野ニューロンの空間周波数選択性が視覚体験に依存して発達す

ることが示唆されたので、新たにその発達について 2 光子励起 Ca2+イメージング法により

細胞タイプを踏まえて検証することにした（研究 2）。これら２つの解析により、経験依存

的な知覚機能の向上を担う神経基盤を明らかにすることを目的とする。 

 

３．研究の方法 

（１）研究 1：視覚反応同期性の経験依存的発達 

正常な視覚環境で飼育した開眼直後のラット（13-15 日齢）および生後 24-28 日齢のコント

ロールラット、生後直後から暗室飼育したラット、両眼の眼瞼縫合により形態視を遮蔽した

ラットを用いた。麻酔したラットに様々な方向・空間周波数からなる縞刺激を提示し、これ

らの視覚刺激により誘発される神経活動を 16チャネルのシリコンプローブ電極により一次

視覚野あるいは二次視覚野のニューロンから記録した。一次視覚野においては同時記録し

たニューロンペアの視覚反応類似性を視覚反応の相関係数により評価した。またこれらの

ニューロンペアから記録したスパイク活動に相互相関法を適用し、ニューロンペアにみら

れる同期発火を定量的に解析した。 

 

（２）研究２：空間周波数選択性の経験依存的発達 

正常な視覚体験を経た生後 3 週齢から成熟期に至るまでのマウスおよび様々なタイミング

で両眼の眼瞼を縫合し、形態視を遮断して飼育したマウスを用いた。その一次視覚野を対象

にフラビン蛍光によるマクロイメージングを行ない、最も強い蛍光変化を示す最適空間周

波数を調べた。また、空間周波数の発達を細胞レベルで明らかにするために、２光子 Ca2+イ

メージングを適用して、個々のニューロンの視覚反応を記録した。この Ca2+イメージングに

は抑制性細胞サブタイプの一つであるパルブアルブミン陽性抑制性ニューロンが赤色蛍光

蛋白で標識されたトランスジェニックマウスを用い、興奮性ニューロンとパルブアルブミ

ン陽性抑制性ニューロンそれぞれの空間周波数選択性を調べた。 

 



４．研究成果 

（１）研究 1：視覚反応同期性の経験依存的発達 

一次視覚野ニューロン間の同期的な視覚反応形成の発達過程を調べるために、開眼直後と

生後 24-28 日齢のラットの視覚反応を解析した。開眼直後の一次視覚野浅層（2-4 層）の細

胞ペアにおいて同期的な活動を示すペアは少数であった。視覚体験を経たコントロールラ

ットでは同期的活動を示すペアが増加した。特に、類似した視覚反応性をもつ神経細胞ペア

では、視覚反応性の類似度が低いペアに比べて、高い割合で同期発火を示した．この視覚特

徴選択的な同期発火の発達は、開眼前からの暗室飼育や形態視遮断により阻害された。深層

内（5-6 層）の細胞ペアにおいても、開眼直後には同期発火があまりみられず、発達に伴い

同期発火性は上昇した。しかしながら、その視覚特徴選択性は浅層に比べて弱かった。浅層

細胞とは対照的に、深層細胞の同期発火性の発達は視覚体験遮断によって阻害されず、暗室

飼育や形態視が遮断されたラットにおいてもコントロールと同様に視覚特徴に選択的な同

期発火が観察された。以上の結果は，一次視覚野における同期発火形成の視覚体験依存性は、

浅層と深層において大きく異なることを示す。浅層細胞の方位選択性および同期発火の視

覚特徴選択性は深層細胞に比べて高いことから、浅層細胞集団の同期的発火は詳細な視覚

刺激特徴を高次視覚野に伝えるのに有効であり、一方、深層の細胞は比較的粗い視覚刺激特

徴を皮質下領域に伝えるのに重要であることが示唆される（図 1）。次に、麻酔下のラット

二次視覚野ニューロンから多点シリコンプローブにより視覚反応を記録したところ、両眼

瞼縫合した二次視覚野ニューロンの視覚反応強度は、正常ラット群と比較して著しく低下

していた。この視覚反応の低下は、発達期の視覚入力遮断により一次視覚野の同期的視覚反

応の発達に障害をきたし、二次視覚野に視覚情報を効率的に伝達できなくなったことを示

唆している。従って、視覚経験遮断による同期的な視覚反応の障害により二次視覚野に視覚

情報が伝わらず、行動レベルの知覚能力が低下すると考えられる。 

 
図 1、一次視覚野の同期的神経活動を示す細胞群の模式図。類似した反応選択性を示す浅層細

胞群は同期的活動により高次視覚野へ視覚情報を効率よく伝達する。この機能成熟には生後の

視覚体験が必要である。 

 

（２）研究２：空間周波数選択性の経験依存的発達 

様々な発達段階にあるマウス一次視覚野を対象にフラビンによる内因性イメージングを行

った。一次視覚野を活動させる最適空間周波数を調べたところ、生後 3 週齢から 4 週齢に

かけて最適空間周波数が上昇し、その後は変化が見られなかった。生後 4 週齢から 6 週齢

の間に視覚遮蔽すると、最適空間周波数が低下した。一方、7週齢以降の視覚遮断は最適空

間周波数に影響しなかった。これらの結果、生後 4 週から 6 週齢が空間周波数選択性発達



の感受性期であることを示唆する。次に 2光子励起 Ca2+イメージングにより個々の一次視覚

野細胞の視覚反応を調べた。生後 3 週齢では多くの興奮性ニューロンが低空間周波数に強

く反応し、5週齢では高い空間周波数を最適刺激とするニューロンの割合が増加した。この

発達に伴う変化は両眼遮蔽により形態視を遮断すると阻害された。パルブアルブミン陽性

抑制性細胞も興奮性細胞と同様の結果を示した。したがって、興奮性細胞と抑制性細胞の最

適空間周波数はどちらも経験依存的に調整されると考えられ、両細胞の空間周波数選択性

の発達は協調的に進行すると考えられる。 
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