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研究成果の概要（和文）：視床外側膝状体（LGN）に対する上行性、下行性、反回性入力がど

のように相互作用することにより、外側膝状体の受容野特性が形成されているのかを、麻酔・

非動化したネコを用いて定量的に検討した。その結果、網膜神経節細胞(RGC)や LGN の受容

野は楕円形であり、さらにその周囲に刺激方位や空間周波数にチューニングした受容野外抑制

野（周辺抑制野）が広がっていた。これらは初期視覚系のステージ間でフィードフォワード的

な神経結合の収束及び発散によって受容野構造と受容野特性が形成されると共に皮質視覚野お

よび視床網様核からのフィードバック結合により、より合目的的な反応特性が構築されている

ことを示唆する。 
 
研究成果の概要（英文）：To clarify the mechanisms underlying the receptive field (RF) 

properties of the lateral geniculte nucleus (LGN), we examined the RF properties of retinal 

ganglion cells (RGCs), neurons in the LGN and visual cortex, and functional interactions 

among them in the anesthetized and paralyzed cats. The classical receptive field (CRF) 

of RGC and LGN neurons are elliptical in shape with suppressive extra-classical RE surround 

(ECRF), which produce tuning properties to the stimulus orientation and spatial frequency. 

These results suggest that, in the early visual system, the feedforward mechanism makes 

the basic tuning properties, and the feedback mechanisms enhance the tuning properties 

via non-linear operation of ECRF.  
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１．研究開始当初の背景 
  我々の研究室では、これまでネコで in 

vivo の視覚生理実験を行い、一次視覚野ニュ
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ーロンの特徴抽出性（方位選択性、空間周波

数選択性など）、受容野周囲に呈示した刺激

によりニューロン活動が抑制性の修飾を受

ける現象である“刺激文脈依存的反応修飾”

の実態と形成メカニズムについて解析して

きた。これらの現象は Hubel と Wiesel によ

る 1950-60 年代の研究以来、視床ｰ皮質間投

射における情報変換と、皮質内側興奮、皮質

内抑制、水平軸索投射など皮質内神経回路の

機能を強く反映したものとされ、視床と大脳

皮質によって構成される神経回路の働きを

説明するためのモデルとして扱われている。 

 しかし、我々はこの問題について様々の角

度から検討するうちに、一次視覚野に与えら

れる視床からの入力が皮質内の修飾を受け

る以前に上記の性質、すなわち方位選択性や

刺激文脈依存的な反応修飾特性を備えてい

ることを明らかにした（Ozeki et al. 2004； 

Naito et al. 2007)。このことはこれまでの

視覚系に関する理解の変更を促すものであ

る。 

  視覚情報の視床中継核である外側膝状

体は視神経から網膜情報を得て、中継細胞が

大脳皮質一次視覚野に出力するが、出力線維

の反回性側枝は抑制性ニューロンからなる

視床網様核 thalamic reticular nucleus に入

力し、外側膝状体の中継ニューロンに対して

抑制性制御（反回抑制）をかける。また一次

視覚野６層からは外側膝状体および視床網

様核に対して密なフィードバック投射があ

る。このことは視床感覚中継核が、その活動

状態や、大脳皮質における情報処理のデマン

ド、覚醒水準などに応じてダイナミックなコ

ントロールを受けていることを示唆してい

る。すなわち、視床は単に感覚情報を中継す

る場ではなく、行動上の必要に応じて出力強

度の調節（ゲインコントロール）や情報特性

の修飾を行う場であり、これにより大脳皮質

における情報処理は最適化されると考えら

れる。外側膝状体を中心とする構造はこの合

目的的な神経回路がどのように形成されて

いるのかを明らかにする上で極めて重要な

研究課題と考えられた。 
 
２．研究の目的 
 本研究では in vivo の視覚生理実験により

外側膝状体に対する上行性・下行性・反回性

入力からなる神経回路の各構成要素間の機

能連関を調べる。これによりこれまで十分な

評価がなされていなかった視床感覚中継核

を中心とした神経回路の構造、機能、視覚情

報処理に果たしている役割を統合的に明ら

かにすることが本研究の目的である。 

 具体的研究計画の概要としては、麻酔非動

化したネコの外側膝状体、視床網様核、一次

視覚野を対象とした視覚生理実験を行う。視

覚生理実験では a.外側膝状体と一次視覚野、

b. 外側膝状体と視床網様核でニューロン活

動の同時記録を行い、活動相関を示すニュー

ロンについて受容野特性とその時間ダイナ

ミクスを詳細に比較検討し、神経結合の機能

を明らかにする。 
 
３．研究の方法 
麻酔・非動化したネコの網膜神経節細胞、外

側膝状体、視床網様核、一次視覚野を対象と

した視覚生理実験を行う。この視覚生理実験

では a. 網膜神経節細胞と外側膝状体、b.外側

膝状体と一次視覚野、c. 外側膝状体と視床網

様核でニューロン活動の同時記録を行い、活

動相関を示すニューロンについて受容野特

性とその時間ダイナミクスを詳細に比較検

討し、神経結合の機能を明らかにする。 

 a.網膜と外側膝状体、b.外側膝状体と一次

視覚野、c.外側膝状体と視床網様核に微小電

極を刺入し、ニューロン活動の同時記録を行

う。受容野のマッピングはサイン波状に輝度



 

 

変化するグレーティング刺激、２次元ホワイ

トノイズ刺激を用いた逆相関法により行う。

同時記録したニューロンのスパイク発火に

ついて活動相互相関解析を行い、機能的結合

関係を調べる。興奮性または抑制性の機能的

結合が確認されたニューロンペアについて、

受容野の位置と形、ON 受容野と OFF 受容野

の位置関係、刺激方位・空間周波数・刺激サ

イズに対するチューニングを調べる。網膜神

経節細胞－外側膝状体－一次視覚野、また外側

膝状体－視床網様核－一次視覚野の結合関係

と受容野特性の関係を定量的に解析するこ

とにより、外側膝状体を中心にみた初期視覚

系の神経回路の機能構築の実態を明らかに

する。 

 さらに外側膝状体における抑制性神経結

合の機能を明らかにするために、多連管微小

電極を用いて、抑制性神経伝達物質 GABA

の受容体拮抗薬のイオン泳動投与とニュー

ロンの視覚応答の各種チューニング特性の

変化を観察する。 

 
４．研究成果 

 本研究では以下の点について主要な成果が

得られた。 
（１）網膜神経節細胞－外側膝状体ニューロン

－一次視覚野ニューロン間の結合 
 麻酔・非動化したネコの網膜、外側膝状体

、一次視覚野においてニューロン活動を記録

し、グレーティング刺激やノイズ刺激を用い

た逆相関法による受容野および反応の計測を

行った。その結果、外側膝状体（LGN)や網膜

神経節細胞(RGC)においても刺激方位や空間

周波数にチューニングした受容野周囲抑制が

あることを見出した。RGCやLGNの受容野は

真円ではなく楕円形であり、さらにその周囲

に受容野外抑制野（周辺抑制野）が広がって

いた。このような受容野構造のためにRGCで

もLGNでもニューロン応答に方位バイアス

が観察され、受容野の長軸の傾きがそのニュ

ーロンにとっての適当方位となっていた。ネ

コの受容野のアスペクト比はRGC 1.43、LGN 
1.62、V1単純型細胞（4層）1.2-5.5（Alonso et 
al. 2001）、V1単純型細胞（全体平均）1.7-12

（Jones & Palmer 1987)と次第に大きくなり

、方位選択性が次第に強まっていくことと対

応するが、加えて非線形な受容野周囲抑制の

貢献もあると考えられる。これらは初期視覚

系のステージ間でフィードフォワード的な神

経結合の収束及び発散によって受容野構造と

受容野特性が形成されていくメカニズムにつ

いて定量的なデータとなる。さらに、皮質内

結合、高次領野からのフィードバック結合に

よって、より合目的的な反応特性が構築され

ていると考えられる。 
 
（２）外側膝状体－視床網様核の神経結合様式

と受容野特性の関係 
 麻酔・非動化したネコのLGNおよび視床網

様核（PGN）よりニューロン活動の同時記録

を行い、スパイク発火の相互相関解析を行っ

た。受容野が重なり合う１２のニューロンペ

アにおいて機能的結合関係が観察された。こ

れらのニューロンペアについて、刺激方位・

空間周波数・時間周波数に対するチューニン

グを定量比較した。その結果、LGNからPGN
に対して１方向性の興奮性結合がある場合に

はペア間で受容野特性は類似していた。しか

し、PGNニューロンからLGNニューロンに対

して抑制性結合がある場合には、両者の受容

野特性は異なっていた。この結果はPGNから

LGNへの抑制性投射が、LGNニューロンの視

覚応答特性を先鋭化する機能をもつことを示

唆する。 
 
（３）外側膝状体ニューロンの視覚応答特性

に対するGABA抑制の効果 
 麻酔･非動化したネコの外側膝状体（LGN
）より単一ニューロン活動を記録し、正弦波

状に輝度変化するグレーティングの円形パッ

チを刺激として受容野内外に呈示した。グレ

ーティングパッチのサイズ、コントラスト、

グレーティング方位、空間周波数、時間周波

数は可変とし、刺激はドリフト呈示または静

止呈示した。一部の実験では多連管微小電極

を用いて、記録ニューロンに対し、抑制性伝

達物質GABAの受容体拮抗薬であるビククリ

ンをイオン泳動投与することにより、LGN内

抑制を遮断したときの効果を観察した。 

 LGNニューロンの受容野刺激に対する応

答は、受容野周囲に呈示したグレーティング

刺激により抑制性の修飾を受けた。この短潜

時の周囲抑制は受容野周囲の狭い範囲（2度程

度）を刺激することにより最大効果を生じた

。LGN内抑制をビククリンの局所投与により

遮断すると周囲抑制は弱まりフィードフォワ

ードメカニズムに加えて、視床内抑制が貢献



 

 

していることが明らかになった。 
 また、刺激方位選択性はこれまで大脳皮質

において形成されると考えられてきたが、

LGN ニューロンにおいて最適空間周波数よ

り高い空間周波数をもち受容野より大きなグ

レーティングで刺激すると90％以上のサンプ

ルで有意な方位チューニングが出現すること

を見出した。この方位選択性はV1内で形成さ

れる性質とされてきたコントラスト非依存性

も示す。LGN内のGABA抑制をブロックする

実験を行ったところ、高コントラスト刺激に

対する反応の方位チューニングが有意に弱ま

った。これらの結果は、LGNのレベルで、フ

ィードフォワード入力と受容野周囲抑制に関

連したGABA抑制の寄与を受けてコントラス

ト非依存的な方位チューニングが形成されて

おり、これがV1において更に強化されていく

ことを示唆する。 
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