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研究成果の概要（和文）：日常の生活における私たちの視野にはたくさんの「動き」が含まれている。それに対して私
たちはいくつかの動きを同時に感じたり、ただ一つの動きのみを感じたりする。この研究では、その背景にある神経機
構を理解するために、視覚像の動きを解析する脳の領野のニューロン活動を調べた。視野内に２つ以上の動きが含まれ
る場合に、個々のニューロンがどのように活動するか、その活動が運動反応や視知覚判断にどのように繋がるかを示す
多くの新たな知見を得た。これらは、より自然な環境における視覚システムの働きの理解を進める重要な知見である。

研究成果の概要（英文）：In usual circumstances, there are various motion signals in our visual field, and 
we perceive several motions simultaneously or perceive only one motion extracted/ integrated depending on 
situations. In this research project, the neuronal activities in the brain areas that are related to 
visual motion analyses were studied. Many novel findings were obtained that demonstrated how these 
neurons responded when multiple motions were presented and how these neural responses were related to 
oculomotor responses and perceptual judgements. These findings will facilitate our understanding how our 
visual system works in daily life situations.

研究分野： 神経科学
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１．研究開始当初の背景 
視覚像中に複数の動き要素がある場合に

は、要素の性質や要素間の関係に応じて二つ
以上の動きが同時に見えたり、一つの動きの
みが見えたりする。われわれの視覚系は時々
刻々の状況に応じて、複数の動きを同時に表
現する、あるいは選択・統合して一つの動き
のみを表現する仕組みを持っており、それが
適切に働いて複雑な外界に対する認知行動
が可能となると考えられる。 
既報の心理・行動研究から以下のことが知

られている。異なる方向に動く二つのランダ
ムドットパターンを重ねて呈示した刺激に
対する運動視知覚では、それぞれのドット群
のスピードや配置に応じて二つの動きが同
時に見えたり見えなくなったりする(Qian et 
al., 1994a)。また、二つの動く正弦波縞の
和で作られる刺激では、二つの要素成分の空
間周波数やコントラストの違いに応じて、二
つの動きが同時に見えたり、一方の要素の動
きのみが見えたりする。さらに動く刺激で誘
発される眼球運動反応（視運動性反応）を対
象とした研究からも、二つの要素成分の空間
周波数やコントラストの違いに応じて刺激
成分の運動への寄与の仕方が異なることが
示唆されている (Shaliga et al, 2006; 
Matsuura et al., 2008)。 
心理・行動研究が充実してきた一方で神経

生理学研究は少ない。多重運動に対するニュ
ーロンの活動を調べた研究には、一次視覚野
(V1)と MT(Middle Temporal)野を対象とした
Snowden ら(1991)や Qian ら(1994b)の研究が
あるが、ランダムドット刺激を用いたものに
限られている。また、動物の視知覚や運動反
応が明らかになっておらず、多重運動に対す
る神経活動と行動反応との関係がわからな
いままである。異なる視知覚や運動反応のも
とになる多重運動の情報処理の理解を進め
るためには、この点を明らかにすることが必
要である。 

 
２．研究の目的 
本研究では、異なる視知覚や運動出力のも

とになる多重運動の情報処理を系統的に理
解することを目指す。そのために、①脳の運
動視覚関連領野の個々のニューロンの基本
的な視覚特性について、②二つの動きが視野
に含まれる時に成分要素の動きがニューロ
ンの活動としてどのように表現されるかに
ついて、③これらのニューロンの活動と視知
覚や運動反応との関係との関係について明
らかにする。 

 
３．研究の方法 
 視覚刺激として、①単純な正弦波パターン、
②異なる粗さ（空間周波数）を持つ二つの正
弦波パターンを足すことで構成した多重運
動刺激（二重正弦波パターン）、③多数の正
弦波パターンの和で構成される MF(Missing 
fundamental)刺激を用いた。また、行動実験

では④二つのランダムドットパターンで構
成される運動刺激も用いた。 
ニューロン活動記録実験では、サルが動く

視覚刺激を見ている時に起こる眼球運動を
モニタしながら、大脳皮質の運動視関連領域
で あ る MT 野 と MST(Medial Superior 
Temporal)野から、視覚刺激の動きの方向に
選択性を持って応答する運動方向選択性ニ
ューロンの活動を計測した。ニューロンの活
動が表現する視覚運動情報について解析す
ると共に、同時に計測した視運動性反応と比
較することで、異なる眼球運動反応の背景に
ある多重運動の脳内表現の違いを解析した。
さらに、視覚刺激とニューロン応答の関係、
ニューロン応答と眼球運動反応の関係をコ
ンピュータ上にモデル化し、シミュレーショ
ンによる実験結果の再現を試みた。 
 行動実験においては、MT/MST 野の視覚特性
が視覚経路上のどのステージの処理に由来
するかについて示唆を得るために、網膜にお
ける視覚運動検出がより直接的に眼の動き
に現れると考えられているマウスの視運動
性反応を計測した。その視覚特性を明らかに
すると共に、サルの視運動性反応や MT/MST
野の性質と比較した。また、視覚運動の情報
処理の性質やそれが知覚判断や運動出力に
どのように使われているかについてさらに
示唆を得るためにヒト及びサルを対象とし
た行動実験と心理物理実験を行い、運動刺激
に対する視運動性反応と運動方向知覚を計
測した。 
 
４．研究成果 
(1) 運動視覚関連領野の視覚特性 
様々な粗さ（空間周波数）の動く正弦波パ
ターンを様々なスピード(時間周波数)で動
かして MT 野と MST 野のニューロンの活動を
調べた。その結果、各ニューロンの活動が最
大になる粗さとスピードの組み合わせがあ
ることがわかった（最適時空間周波数）。こ
れら結果は、各ニューロンが一種の画像フィ
ルタとして働くこと、画像の動きが異なる粗
さの成分の動きに分解されて脳内で表現さ
れることを示している。さらに、MT 野が MST
野よりも細かいパターンに良く応答するこ
と（領野間の最適刺激の違い）や、受容野位
置が中心から離れる程より粗いパターンに
応答すること（視野位置による最適刺激の違
い）等、これまでに明らかにされていなかっ
た新しい知見が数多く得られた(Miura et 
al., 2014)。これらは運動視関連領域の視覚
特性の理解を進める重要な所見である。 
帯状の正弦波パターンをサルの視野の

様々な位置に呈示し、その動きで誘発される
視運動性反応を調べた。その結果、偏心度が
大きくなる、あるいは帯の幅が広くなるにつ
れて最適空間周波数が低くなることがわか
った。この結果は受容野位置が中心から離れ
た MT 野ニューロンや広い範囲の刺激に応答
するMST野ニューロンがより粗いパターンに



応答することと符合しており、MT/MST 野にお
ける視覚特性が直接的に行動に影響するこ
とを示している。また、二つの正弦波パター
ンを同時に呈示すると促進的な相互作用が
あることが新たに明らかになった(Aoki et 
al., 2012)。 
 正弦波パターンの動きで誘発されるマウ
スの視運動性反応を調べた結果、最適空間周
波数はサルの視運動性反応や MT/MST 野の性
質と似ていたが、最適時間周波数が大きく異
なることがわかった(Sugita et al., 2012; 
2013, 2015)。また、ミュータントマウスを
用いた研究では、網膜の情報処理と眼球運動
反応の関係を示す新たな事実も明らかとな
った(Sugita et al., 2013, 2015)。齧歯類
の視運動性反応は皮質下の経路を介して起
こり、網膜の視覚情報処理がより直接的に眼
の動きに現れると考えられている。このこと
からサル MT/MST 野に見られた性質は網膜よ
りも後の情報処理によって作られることが
示唆される。 
 
(2) 多重運動の脳内表現 
互いに反対の方向に動く二つの正弦波成

分の和で構成される二重正弦波パターンを
用いて MT/MST 野のニューロン活動と視運動
性反応を同時に計測した(Neuroscience 2014
で報告)。実験では、ランダムドットパター
ンを様々な方向に動かしてニューロンの最
適方向を決め、次いで二重正弦波パターンに
対する反応を計測した。視運動性反応では、
成分のコントラストの違いが大きい場合、そ
の成分単独で示した時に起こる視運動性反
応と同じになり、二つの成分のコントラスト
が同じ場合には、成分単独に対する応答の平
均に近くなった。ニューロン活動では、二つ
の成分のコントラストが同じ場合には、どち
らの成分が最適方向に動いても応答が見ら
れた。この結果は二つの成分の動きがその方
向に最適性を持つニューロンの活動として
同時に表現されたことを示している。また、
運動反応において両方の成分が寄与すると
いう結果と合致する。一方、二つの成分のコ
ントラストの違いが大きい場合には、最適方
向に動く成分のコントラストが大きい場合
のみに応答が見られ、一つの動きのみが表現
されたことを示唆する所見を得た。この所見
も運動反応において一方の成分のみが寄与
するという結果と符合する。これらの結果は、
異なる運動反応の背景にある多重運動の情
報表現を直接的に示す新しい所見である。 
 二つの動くランダムドットを重ねて呈示
した時のヒト被験者の視運動性反応を調べ
た結果、反応開始時には二つの動きのうち速
い方あるいは二つのランダムドットを単独
で呈示した時の反応の平均に近く、上記の実
験と符合する結果を得た。しかし、反応開始
から1-2秒後ではより遅いランダムドットパ
ターンの動きに基づいて眼が動く傾向が見
られた。この結果は、運動情報の脳内表現が

時間的に変化する可能性を示唆する新しい
知見である。 
 
(3) 多重運動の情報処理 
 多重運動の情報処理の仕組みをさらに詳
細 に 理 解 す る た め に 、 MF(Missing 
fundamental)刺激を用いて MT/MST 野のニュ
ーロン活動を調べた (Neuroscience 2013 で
報告)。MF 刺激は矩形波から同じ周波数の正
弦波を差し引いて作られ、奇数高調波の和と
して構成される。MF 刺激を 1/4 周期だけ動か
すと、第(4n+1)高調波はパターンと同じ方向
に動き、第(4n-1)高調波成分はパターンと逆
方向に動く。実験では、ランダムドットパタ
ーンを動かしてニューロンの最適方向を決
め、次いで MF 刺激に対する応答を調べた。
その結果、ニューロンの適方向にパターンを
動かしても、その反対の方向に動かしてもニ
ューロンの応答が観察された。このことは、
成分の動きがそれぞれ対応する方向に適方
向を持つニューロンの活動として表現され
ることを示している。また、ニューロンの適
方向に動かした時よりも反対方向に動かし
た時の応答が大きくなることがわかった。同
時に計測した視運動性反応もパターンを動
かした方向と逆方向に起こったが（錯視）、
このニューロン活動はそのことと符合する。
また、この反応特性は互いに反対の方向に選
択性を持つユニット間の相互作用を仮定し
た運動エネルギーモデルで再現できること
がわかった。 
運動視知覚と眼球運動反応の比較からそ

れらの基盤となる多重運動の計算メカニズ
ムに異なる点があることがわかった(Nohara 
et al., 2015)。二重正弦波パターンの二つ
の連続するフレームで構成される仮現運動
刺激を用いた運動方向弁別と眼球運動反応
の同時測定実験を行った。その結果、運動視
知覚と眼球運動出力の背景にはフーリエ運
動検出機構が関わるという点で共通してい
ることがわかった。知覚判断と眼球運動出力
が定量的には一致せず、さらに眼球運動が起
こらない実験条件でも明確な視知覚が生じ
ることも明らかになった。知覚判断と眼球運
動には少なくとも部分的に異なる神経機構
が関係していることを示唆している。MT/MST
野が知覚判断と眼球運動のどちらにより近
いかついて今後調べる必要がある。 
 
本研究では、大脳皮質 MT/MST 野ニューロ

ンの視覚特性、多重運動の脳内表現、運動反
応との関係について明らかにした。これらは
神経科学分野においてインパクトがある成
果である。さらに、多重運動の情報表現には
時間依存性があること、知覚判断に眼球運動
と異なるシステムが関与することもも新た
に示唆された。これらの背景にある神経メカ
ニズムを明らかにすることが今後の課題で
ある。 
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