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研究成果の概要（和文）：私たちが「良く見る」ことができるのは、眼の動き（眼球運動）が巧

みに調節されているからである。本研究では、視覚刺激の動きで誘発される眼球運動反射を対

象とし、その眼球運動反射の制御に関係する運動調節機構について調べた。見ている対象物が、

静止しているか動いているかに応じて眼球運動の大きさが異なること等、時々刻々の状況に応

じて運動を適切に調節するメカニズムについて、その理解を促進する数多くの所見を得た。 
 
研究成果の概要（英文）：The aim of this research project was to understand the mechanisms 
underlying facilitation/suppression of visually guided eye movements. In the studies, 
ocular responses elicited by motion of large visual field were extensively examined. It was 
found, for example, that the ocular responses were appropriately suppressed or facilitated 
depending on subject’s behavioral condition (e.g., steady fixation or tracking). Novel 
findings from this project would help understand the mechanisms of adaptive control of eye 
movements. 
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研究分野：  
科研費の分科・細目： 神経科学・神経科学一般 
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１．研究開始当初の背景 

網膜像の「ぶれ」は視力に大きな影響をも
たらす。対象物を見るためには解像度の高い
網膜の中心部に「ぶれ」の無い状態でその像
が投影されなければならない。対象物が動い

ている時には眼や身体を動かすことによっ
てそれを実現する。一方で、対象物が静止し
ているならば、我々も眼や身体をできる限り
静止させてそれを見る。 

例えば、日常の環境では、対象物の周囲に



様々な物体があり、その網膜投影像が動くと
いう状況に頻繁に遭遇する。そのような像の
動きは、その「動き」あるいは「注意を惹く
こと」によって反射的な運動を引き起こす原
因となり、対象物を見る行動を妨げる要因と
なり得る。しかし、多くの状況において、特
に不都合を感じることなく対象物を観察で
きている。これは、我々が見ようとする対象
物の性質に応じて、運動を止めたり、促進し
たりする運動調節機構が働いていることで
実現されていると考えられる。このことに関
係する先行知見としては以下のようなもの
がある。 

 
視運動性反応の抑制：通常、広い視野全体が
動くと、視運動性反応と呼ばれる反射眼球運
動が誘発される。しかし、静止した小さな刺
激を注視している時にはこの反応が非常に
小さくなる。これが、視運動性反応の抑制と
呼ばれる現象である。この反応の減弱は、注
視点を見る時の被験者の意識で変化するこ
とが知られている (Pola et al., 1992)。 
 
ギャップの効果：眼球運動を調べる時の一般
的な実験課題は最初に静止した注視点を提
示して、被験者がその注視点を一定時間見る
ことで開始される。その後、注視点が消えて
テスト刺激が呈示され、そのテスト刺激で起
こる眼球運動を解析の対象とする。サッケー
ド運動（興味を惹いた対象物へ視線を移す時
の高速な眼球運動）および円滑追跡眼球運動
（興味を惹いた動く対象物を追跡する時に
起こる滑らかな眼球運動）において、注視点
を消すタイミングとテスト刺激を呈示する
間の時間間隔（ギャップ）が長くなると、運
動発現の潜時が短くなることが知られてい
る（Saslow, 1967,Krauzlis & Miles, 1996）。
これをギャップの効果という。サルの上丘注
視ニューロンの活動が注視点消失に基づい
て活動度を下げることが分かっており、その
時間経過とギャップの効果との間に関係が
あることが示されている（ Munoz and 
Fecteau, 2002）。 
 
ポーズニューロンの特性：脳幹のポーズニュ
ーロンは、静止視標を注視している間は持続
的に活動し、サッケード運動が起こっている
間だけ活動が止む。抑制性の伝達物質を持つ
こと、サッケード運動を駆動するバーストニ
ューロンに投射していること、このニューロ
ンの電気刺激でサッケード運動が止まるこ
と等から、運動発現を抑制的に調節すると考
えられてきた。近年の研究で、サルのポーズ
ニューロンを刺激すると円滑追跡眼球運動
の速度が遅くなることが示された (Missal & 
Keller, 2002)。他の知見も含めて総括すると、
種々の眼球運動に対して共通して作用する

運動調節機構があり、ポーズニューロンはそ
の出力であるという可能性が示唆されてい
る (Keller & Missal, 2003)。 
 
２．研究の目的 

前節に記述したように、研究開始当初にお
いていくつか関係する知見が得られている
が、運動を調節する神経機構については未だ
にわかっていないことが多い。例えば、その
システムがどのような要因（視覚要因、行動
要因、その他の内的な要因）によって駆動さ
れているのかが現時点では不明である。また、
これまでに上丘ニューロンとポーズニュー
ロンを含んだ回路が、種々の眼球運動系に共
通して作用する運動調節システムを構成す
る可能性が示唆されているが、現段階では、
数少ない知見に基づいた仮説であり、さらな
る検証を必要としている。 

本研究では、観察者が対象物を見ようとす
る時に脳が行う運動調節のメカニズム（注視
システム）について、その理解を深めること
を目的として研究を遂行した。研究において
は、広い視野を覆うテクスチャ背景の動きを
突然動かした時に反射的に誘発される追従
眼球運動反応のための運動制御を対象とし
て、その仕組みを詳細に調べた。 

 
３．研究の方法 

本研究では、主として、ヒトの眼球運動を
詳細に調べることで、研究を進めた。 
0 主な研究対象と検討課題 
ヒトやサルでは、広い視野を覆うテクスチ

ャ背景を突然動かすと、非常に短い潜時で、
刺激を動かした方向に向かう眼球運動が観
察される。この眼球運動は、追従眼球運動反
応と呼ばれる。視運動性反応全体の中では、
その反応開始部の眼の動きに相当すると考
えられている。被験者自身の意思では全くコ
ントロールできない運動であり、脳が自動的
に行っている運動制御の特徴を直接的に反
映した、客観性の高いデータを得ることがで
きる。この眼球運動を観察の対象とする。 

本研究では以下を具体的な検討課題とす
る。 
① 追従眼球運動がその性質を変化させ

る時に、どのような文脈的要因が関係
しているか（視覚要因、行動要因、心
的要因等）、また、どのように変化す
るか（反応が早く起こるようになるか、
大きくなるか等）、 

② 追従眼球運動に働く運動調節機構は
他の眼球運動に働くものと同じであ
るか否か、 

について検討する。後者については、「ギャ
ップの効果」を対象として、追従眼球運動、
サッケード運動、円滑追跡眼球運動からの結
果を比較・検討することで調べる。 



1 実験の概要 
本研究ではヒトを被験者とした行動実験

を中心的に行ったが、その実験の概略は以下
のようである。 
被験者の眼前に CRT モニタを置き、画面

上に動く視覚刺激を提示する。被験者がタス
クを行っている時の眼の動きを、プルキンエ
像を利用した眼位計測装置(Dual purkinje 
eye tracking system)を用いて計測した。こ
の眼球運動計測装置は、0.01 度の眼位の違い
を計測できるため、本研究で対象とする追従
眼球運動反応や円滑追跡眼球運動開始部の
ごく小さな眼位変化でも十分な精度で記録
することができる。被験者に見せる視覚刺激
はコンピュータグラフィクスを用いて作成
した。 

本研究では、以上の実験セットを作成して、
様々な文脈における追従眼球運動反応を調
べることにより、どのような要因が、どのよ
うに眼球運動を変化させるかを調べた。その
ために、 

① 視覚条件に基づく追従眼球運動の変化、 
② 行動条件に基づく追従眼球運動の変化、 
③ 心的条件に基づく追従眼球運動の変化、 

の３点を調べるための行動実験課題を開発
して、眼球運動を計測・記録した。また、追
従眼球運動の発現に関係する運動調節機構
が他の眼球運動のものと同じか異なるかを
調べるために、 
④ 追従眼球運動におけるギャップの効果、 
⑤ サッケード運動へのギャップの効果 
⑥ 円滑追跡眼球運動へのギャップの効果 

を調べるための行動実験課題を開発して、眼
球運動を計測・記録した。 
 
４．研究成果 
ヒト被験者の眼球運動を詳細に観察した結
果、以下の所見を得た。 

0 視覚条件に基づく追従眼球運動の変化
（実験① 静止した対象を見ている間に視覚
刺激の動きにさらされることが、視運動性反
応の抑制を引き起こす一つの要因と考えら
れる。被験者を視覚刺激の動きに数秒間さら
した後（条件刺激）、ランダムドットの一過
性の動き（テスト刺激）によって起こる追従
眼球運動を調べた。その結果、条件刺激の運
動方向に応じた選択的抑制が起こること等
がわかった。また、静止対象を注視している
時に、背景となるランダムドットを動かし続
けると、その動きに対して一旦眼の動きが起
こるが（追従眼球運動反応）、動きの開始か
らわずか200ミリ秒後には眼の動きがほとん
どなくなることがわかった。さらに、動く背
景の中で静止している視対象を注視してい
る間に、背景を一過性に加速させ、それに応
じて起こる眼球運動を調べた。背景の動き始
めと一過性の加速の間の時間間隔を様々に

変えて調べた結果、その間隔が 200 ミリ秒以
上あくと、反応がほとんど消失することが確
認された。また、200 ミリ秒より短い間隔の
実験条件で観察された応答から、いずれも反
応の潜時には違いがなく、大きさだけが変化
することがわかった。この結果は、ヒトが静
止対象を注視している時には、背景の動きに
応じて、素早く作用するゲイン調節の機構が
働くことを示唆する。これらの結果の一部は
Exp Brain Resに掲載されている。 
 
1 行動条件に基づく追従眼球運動の変化

（実験②）： 二種類の行動（静止した視標を
注視している時と、動く視標を追跡している
時）を行っている時に、広い視野を覆う視覚
刺激を動かすことによって追従眼球運動を
誘発して、その大きさが被験者が行っている
行動に応じて変化するか否かを調べた。その
眼球運動の大きさは被験者の行っている行
動に応じて異なっており、静止した視標を注
視している時にはかなり小さく、動く視標を
追跡している時には、大きくなることがわか
った。さらに、この行動に基づく反応の変化
がこの眼球運動を司る神経経路の運動出力
に近い部分で起こっていることを示唆する
所見を得た。これらの結果はJ Neurophysiol
に掲載されている。 

 
2 心的条件に基づく追従眼球運動の変化

（実験③）： 静止した視標を注視しながら、
別の静止視標に注意を向けている間、あるいは
別の動く視標に注意を向けている（心の眼で
追いかけている時）間に、視覚刺激を動かし
て追従眼球運動を誘発し、その反応の大きさ
を調べた。静止した視標が呈示され、それを
注視しているという行動が同じでも、同時に
呈示される静止視標に注意を向けている時
と、動く視標に注意を向けている時とでは、
追従眼球運動反応の大きさが異なっており、
静止視標に注意を向けている時のほうが小
さくなることがわかった。図１にある被験者
から得られた眼球運動（眼球速度の時間経
過）を例として示す。この結果は、実際に行
っている行動だけでなく、被験者の注意等の



内的な要因も影響することを示唆している。
本結果は国際生理学会大会で発表した。 
 

3 眼球運動におけるギャップの効果（実験
は静止対「ギャップの効果」 ：（⑥、⑤᾿װ
象を注視することの影響が眼球運動反応の
違いとして現れた結果である。先行研究では、
サッケード運動と円滑追跡眼球運動におけ
るギャップの効果が調べられていた。その時
に用いられた定評のある実験課題を追従眼
球運動にも適用し、種々の眼球運動間のギャ
ップの効果の間の類似点と相似点を調べた。 
実験の概略は以下の通りである。各試行の

最初に、被験者の眼前においた CRT モニタ
の画面中央に静止注視点を呈示し、被験者に
それを固視するように要求する。被験者が十
分に静止注視点を固視した後にこの注視点
を消し、テスト刺激を呈示する。 

① ギャップ-サッケード課題でのテスト
刺激は周辺に提示される静止視標で
あり、被験者はそれが提示された後に
すばやくその視標に視線を向けるよ
うに要求された。 

② ギャップ-パシュート課題では、周辺に
小さな動く視標を呈示して、被験者に
はその動く視標をすばやく追跡する
ように要求した。 

③ ギャップ-追従眼球運動課題では、広い
視野を覆うテクスチャ刺激を呈示し
てそれを動かした。ギャップ-追従眼球
運動課題での被験者への要求は、最初
に呈示してある視標を注視しておく
だけであった。 

静止注視点を消してからテスト刺激を呈
示するまでの時間間隔（ギャップの長さ）を
0（ギャップ無しの条件）から、400 ミリ秒
まで変えて眼球運動を記録し、ギャップの長
さに対する各眼球運動の依存性を調べた。 

その結果、追従眼球運動の大きさにもギャ
ップの効果が見られ、ギャップの長さに依存
して反応の大きさが変わることが明らかと
なった。注視点の消失から時間が経つほど反
応の大きさが単調に大きくなり、200－300
ミリ秒で最大に達した。図２に一人の被験者
から得られたギャップの長さへの依存性を
例として示す。また、この時間経過とほぼ同
じ結果が、サッケード運動および円滑追跡眼
球運動にも見られた。サッケード運動では潜
時の減少として、円滑追跡眼球運動ではその
開始部の速度の増大として観察された。４人
の被験者全てから同様の結果が得られた。 

また、同じ運動調節機構が作用すると仮定
し、各眼球運動の制御モデルをコンピュータ
上に作成した。それらのモデルを用いたシミ
ュレーション実行を行い、観察した眼球運動
をほぼ再現できることが確認された。この結
果は、共通の運動調節機構が、種々の眼球運

動系に作用することを示唆する所見である。 
 
本研究の結果から、脳の運動調節機構には

視覚要因、行動要因および被験者の注意等の
内的要因が関与することがわかり、また同じ
運動調節機構が全ての眼球運動制御に共通
の基盤となっている可能性が示唆された。本
研究で得た所見は、脳が行う柔軟な運動制御
の背景にある、運動調節の機構の理解を進展
させるものである。 
しかし、その背景にある神経機構にはまだ

迫れていない。実際に脳神経系によって、ど
のように実現されるかを理解するために、現
在、追従眼球運動を行う時のサルの脳活動を
記録を開始している。これらの神経生理学的
実験と行動学的実験、構成的研究からの知見
が有機的に結びつけば、脳が行う柔軟な運動
制御を実現する神経機構を理解できると考
えている。 
異常眼球運動の代表的な例として眼振（眼

のふるえ）があるが、MRI 等で物理的な障害
が見出されない場合を除き、多くのものはそ
の発生機序が明確にされていない。そのよう
な異常眼球運動の中には、その背後に運動調
節システムの機能不全が疑われているもの
がある(Leigh & Zee, 2006)。本研究からの成
果、および今後の研究の進展は、健常者の神
経機構の理解だけでなく異常眼球運動の発
生機序の理解を助ける点で、医学分野にも貢
献しえると考えている。 
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