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研究成果の概要（和文）：顔およびヘビ画像等に対するサル膝状体外視覚系（上丘及び視床枕）ニューロンの応答を解
析した結果、1）応答潜時が大脳皮質より早いこと、2）これらの応答を多次元尺度法により解析した結果、顔の属性（
顔の向き、性、個人の区別）やヘビ画像が早い潜時で識別されることなどが明らかになった。さらに、視床枕ニューロ
ン応答のガンマオシレーション(30-80 Hz)を解析した結果、ガンマオシレーションの強度が、潜時200ms以内ではヘビ
画像に対して、潜時300-500 msでは顔画像に対して増大することなどが明らかになった。以上から同領域ではbottom-u
p 性視覚情報処理が行なわれていることが推察された。

研究成果の概要（英文）：This study investigated a role the extrageniculate visual system [superior 
colliculus (SC), pulvinar (PUL)] in innate recognition of faces and snakes in monkeys. The results 
indicated that SC and PUL neurons responded to snakes and faces faster than cortical neurons, and 
multidimensional scaling (MDS) analyses indicated that population activity of SC and PUL neurons 
discriminated snakes and facial attributes (identity, direction, sex, etc.) in early latencies less than 
100 ms. Furthermore, gamma oscillations (30-80 Hz) of PUL neuronal activity were analyzed in the Early 
(0-200 ms after stimulus onset) and Late (300-500 ms after stimulus onset) phases. The results showed 
significant increases in mean strength of gamma oscillations in Early phase for snakes and Late phase for 
faces. These results suggest that innate recognition of snakes and faces is based on bottom-up processing 
in the SC and PUL.

研究分野：神経生理学

キーワード： 上丘　視床枕　膝状体外視覚系　ヘビ　顔認知　霊長類　サル　bottom-up
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１．研究開始当初の背景 
 網膜→上丘→視床枕→扁桃体(あるいは連
合野)等からなる膝状体外視覚系(皮質下領
域)は、網膜→外側膝状体→後頭葉からなる膝
状体視覚系をバイパスする視覚経路として
機能している。最近の fMRI を用いたヒトの
神経心理学的研究や動物を用いた行動学的
研究により、これら膝状体外視覚系は、解像
度は低いが速い情報処理に関与し、顔やヘビ
などの本能的認知（学習無しにできる、遺伝
的に符号化された認知）に重要な役割を果た
していることが示唆されている。 
 一方、従来の膝状体外視覚系における神経
生理学的な研究では、空間識別に焦点を当て
ていたため、視覚刺激として移動輝点、縞模
様、および斑状図形など形状に乏しい刺激が
用いられおり、同視覚系が物体識別に関与し
ている実験的な証拠に乏しかった。このよう
にヒトの神経心理学的研究や動物の行動学
的研究と神経生理学的研究との間には大き
な隔たりがある。 
 そこでわれわれは、霊長類であるサルを用
いて膝状体外視覚系の物体識別能に関する
研究を進めてきた。まず、行動実験では、生
後早期のサルの上丘をイボテン酸で破壊す
ると、社会行動が障害された。霊長類では、
生後早期には膝状体視覚系が比較的未発達
であるため、この実験結果は、生後早期から
活動を開始している上丘を含む膝状体外視
覚系が顔様刺激の検出機構として機能して
いることを示唆する。さらに、サルの天敵で
あるヘビのモデルに対して、上丘破壊サルは
回避行動をとらないことが判明し、上丘がヘ
ビの本能的認知にも関与することが示唆さ
れた(Maior et al., 2011, 2012)。ついで、われわ
れは、サル上丘および視床枕ニューロンの顔
画像、顔に関連した刺激(顔の線画、目様パタ
ーン、顔様パターン）、および単純図形に対
する応答性を解析した(Nguyen et al., 2013, 
2014)。その結果、視床枕ニューロンは、ニワ
トリのヒナやヒトの新生児が好む顔様パタ
ーンに比較的強く応答し、さらにこの顔様パ
ターンに対する平均応答潜時が最も早いこ
とが明らかになった。さらに上丘でも同様な
刺激を用いて解析した結果、同様の結果が得
られている。以上の結果は、霊長類において
も膝状体外視覚系が本能的認知に関与して
いることを示唆する。 
 一方、興味深いことに、後頭葉が障害され
ると盲視が起こるが、膝状体外視覚系は盲視
患者の残存視覚機能に関与していることが
示唆されている。例えば、盲視患者は、顔の
男女差や表情などかなり高度な視覚識別能
力を有していることが報告されており、膝状
体外視覚系が高度な視覚識別機能を有して
いることが示唆される。膝状体外視覚系は広
範な大脳皮質からの下行性入力を受けるが、
残存視覚機能が本能的認知機構によるもの
であれば少なくとも bottom-up 性情報処理に
よるものでなければならない。本研究では、

表情を含む顔刺激およびヘビ画像等に対す
る膝状体外視覚系ニューロンの応答を解析
し、bottom-up性の情報処理であることを明ら
かにする。さらに、これら視覚認知機構にガ
ンマオシレーションが関与している可能性
についても解析する。 
 
２．研究の目的 
（1) 膝状体外視覚系ニューロンによる顔属
性の識別機構 
 サルを用いて、上丘および視床枕ニューロ
ンの様々な顔刺激に対する応答を記録する。
これらニューロン集団の応答パターンを経
時的に解析し、膝状体外視覚系が顔方向や男
女差など顔属性の詳しい識別にも関与する
のか、また関与する場合はそれが bottom-up
あるいは top down 性のいずれの情報処理機
構によるものか明らかにする。 
 
（2) 膝状体外視覚系ニューロンのガンマオ
シレーションによる顔情報処理の神経機構 
 上丘や視床枕には、ガンマオシレーション
に関与すると示唆されている高頻度発火性
のパルブアルブミン陽性ニューロンが多く
存在する。これらガンマオシレーションは、
大脳皮質と皮質下領域との相互作用による
視覚認知に重要な役割を果たしていること
が示唆されている。本研究では、膝状体外視
覚系におけるガンマオシレーションの役割
を神経生理学的に明らかにする。 
 
（3) 膝状体外視覚系ニューロンによる恐怖
表情の情報処理機構 
 これまでの健常人および盲視患者を用い
た fMRI による神経心理学的研究により、膝
状体外視覚系が恐怖表情の bottom-up 性の情
報処理（解像度は粗いが、素早い情報処理）
に関係していることが示唆されている。この
可能性を、サルを用いて神経生理学的に解析
する。 
 
（4) 膝状体外視覚系ニューロンによるヘビ
画像の情報処理機構 
 膝状体外視覚系が、ヘビ画像の本能的認知、
すなわちヘビ画像の bottom-up 性の情報処理
（解像度は粗いが、素早い情報処理）に関わ
るかどうかサルを用いて神経生理学的に明
らかにする。 
 
３．研究の方法 
（1) 膝状体外視覚系ニューロンによる顔属
性の識別機構 
 サルを用いて、上丘および視床枕ニューロ
ンの 5 人のモデルからなる顔画像（図 1）に
対する応答を記録した。ついで、上記顔画像
に応答するニューロン応答を集計し、多次元
尺度法(MDS)を用いて、ニューロン集団とし
てどのような顔属性（例えば、個人差、男女
差、顔方向、視線方向）を符号化しているか
解析した。とくに膝状体外視覚系は上行性投



射を送るだけでなく、上位中枢からの下行性
投射も同時に受けており、とくに下行性投射
はより遅い潜時の応答に影響を与えている
と考えられ、遅い潜時の応答はより複雑にな
ると予想される。これら潜時による応答性の
違いを解析するため、上記解析を、潜時 500 
ms までの応答を 50 ms ずつ分割して解析し
た（1エポック = 50 ms,合計 10エポック）。
これにより、上記の顔属性情報が識別可能に
なる潜時を明らかにし、bottom-up性の情報処
理かあるいは下行性投射に基づく top down
によるものか検討した。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
（2) 膝状体外視覚系ニューロンのガンマオ
シレーションによる顔情報処理の神経機構 
 ガンマオシレーションは、大脳皮質と皮質
下領域との相互作用による視覚認知に重要
な役割を果たしていることが示唆されてい
る。本研究では、（1）で記録したニューロン
活動を用いて自己相関解析によりガンマオ
シレーションを解析した。 
 自己相関解析は、ビン幅 1 msで試行インタ
ーバルと刺激呈示期に分けて計算する。計算
後は、各々のヒストグラムにガウスフィルタ
ーを掛ける(半値幅, 10 ms)。ついで、 König 
(1994)と Engel et al. (1990)らの方法に基づき、
自己相関ヒストグラムに対して下記の式に
よる非線形フィッティングを行い、30 から
200 Hz までのガンマオシレーションを計算
した。  
 
ƒ(t) = A·exp((-t/ σ1)²) · cos(2π ν(t)) + O + B· exp((-t/ σ2)²)    

  
 上記式において、右辺最初の項は ガボー
ル関数を、第二の項 (O)はオフセットを、第
三の項は、自己相関ヒストグラム中央部にお
いて大きな振幅を有するガンマオシレーシ
ョンを導入するためのガウス関数を示す。t 
は時間を示す。A, σ1, および ν はそれぞれ振
幅, 減衰定数, およびガボール関数の波形周
波数を示す。 B および σ2 はガウス関数の
振幅と幅を示す。オシレーションの周波数は、
上記式におけるガボール関数(ν)の波形周波
数として求めることができる。 
 以上のようにしてガンマオシレーションを

求め、ガンマオシレーションと課題成績（正
答率）との関係を解析することにより、視覚
認知におけるガンマオシレーションの役割
を検討した。 
 
(3) 膝状体外視覚系ニューロンによる恐怖表
情の情報処理機構 
 サルを用いて、膝状体外視覚系からニュー
ロン活動を記録し、様々な恐怖表情（ヒトの
中性および恐怖表情、サルの中性および恐怖
表情画像、単純図形）に対する応答性を明ら
かにする。さらに、ヒトおよびサルの画像に
空間フィルターをかけた画像、およびそれら
をスクランブル化したランダム画像に対す
るニューロンの応答性を解析し、膝状体外視
覚系が解像度が低く素早い bottom-up 性の情
報処理に関わるかどうか検討した。 
 
(4) 膝状体外視覚系ニューロンによるヘビ画
像の情報処理機構 
 膝状体外視覚系がヘビの bottom-up 性の情
報処理（解像度は粗いが、素早い情報処理）
に関係していることが示唆される。本研究で
は、様々なヘビの画像、それらに空間フィル
ターをかけた画像、およびそれらをスクラン
ブル化したランダム画像に対する上丘およ
び視床枕ニューロンの応答性を解析し、膝状
体外視覚系がヘビの bottom-up 性の情報処理
に関わるかどうか検討した。 
 
４．研究成果 
（1) 膝状体外視覚系ニューロンによる顔属
性の識別機構 
 サルを用いて、5 人のモデルの顔画像に対
する上丘及び視床枕ニューロンの応答を解
析した結果、112個の上丘ニューロン及び 68
個の視床枕ニューロンが、顔画像に有意に応
答した。これらニューロンの応答を潜時
500msまで 50msずつ 10区間に分割して経時
的に多次元尺度分析（MDS)を行った。図 2
は、視床枕ニューロンの第 2エポック（潜時
50-100 ms）における応答をMDS解析し、各
顔画像を 2次元空間上に再現したものである。
その結果、顔方向（正面 vs. 側面）、男女差、
および個人の違いにより、各画像が特定の空
間領域に集積していた。これら顔属性毎の局
在（属性の識別）は、統計学的に有意であっ
た（判別分析, p < 0.05）。尚、個人の違いによ
る顔画像の局在は、正面顔のみ有意であった。
さらに、第 1エポック（0-50 ms）の視床枕ニ
ューロンの応答ならびに第 1及び第 2エポッ
クの上丘ニューロンの応答についても同様
に解析した結果、それぞれほぼ同様の結果が
確認された。 
 これらの結果は、膝状体外視覚系では、複
数の上丘及び視床枕ニューロンの集団的応
答パターンにより、顔方向の識別、男女の識
別、正面顔における各個人の識別が符号化さ
れていることを示唆している。さらに、第 1-2
エポックの応答潜時が大脳皮質より早いこ
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図 1. 本研究で用いた顔画像。W1, W2, 女性顔画像; 
M1-3, 男性顔画像。括弧内の数字は、顔方向と視線方
向の組み合わせパターンを示す。 



とから、上丘及び視床枕における上記顔情報
処理は bottom-up による神経機構に基づくと
推察された。一方、これまで報告された大脳
皮質（側頭皮質）のデータと本結果と比較し
た結果、大脳皮質では、1）側面顔における
個人の識別、及び 2）側面顔の向きの識別（右
向きと左向きの識別）が可能であるが、膝状
体外視覚系ではこれらの識別が不能である
ことが判明した。以上の結果から、膝状体外
視覚系の顔情報処理は、処理速度は速いが、
大脳皮質と比較してより精度の低い情報処
理様式であることが示唆された。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
（2) 膝状体外視覚系ニューロンのガンマオ
シレーションによる顔情報処理の神経機構 
 ヒト顔画像呈示中のサル視床枕ニューロ
ンの活動を記録し、視覚刺激応答および視覚
刺激非応答ニューロンの刺激呈示前後 1秒間
におけるガンマオシレーション(30-80 Hz)を
解析した。その結果、401 個の視床枕ニュー
ロンを解析し、約 30%のニューロンがガンマ
オシレーションを呈することが明らかにな
った。さらに、ガンマオシレーションの強度
およびガンマオシレーションを呈するニュ
ーロンの割合が課題正答率と正相関を示す
ことが明らかになった。同様にヒト顔画像呈
示中のサル上丘ニューロンの活動を記録し、
刺激呈示前後 1秒間におけるガンマオシレー
ションを解析した。その結果、上丘ニューロ
ン活動におけるガンマオシレーションの強
度および周波数が課題正答率と正相関する
ことが明らかになった。 
 一方、ヘビ画像、サルの顔画像、サルの手
画像、及び単純図形に対するサル視床枕ニュ
ーロン応答のガンマオシレーションを検討
した（Le et al., 2016）。115個の視床枕ニュー
ロンが視覚刺激に応答し、全ての視覚刺激を
テストできた 91 個のニューロン応答を解析
した。その結果、ガンマオシレーションの強

度が、潜時200ms以内ではヘビ画像に対して、
潜時 300-500 ms では顔画像に対して有意に
増大することなどが明らかになった。 
 
(3) 膝状体外視覚系ニューロンによる恐怖表
情の情報処理機構 
 サルに顔画像を呈示し、サルおよびヒトの
中性および表情画像、ならびに単純図形に対
する視床枕ニューロンの応答性を解析した。
その結果、表情画像に対する平均応答潜時(約
60 ms)は、中性画像や単純図形に対する応答
潜時より早く、また表情画像に対する応答強
度は、中性画像や単純図形に対する応答強度
より強いことが明らかになった。さらに、視
床枕ニューロンはこれらの画像に大脳皮質
よりも早い潜時で応答し、顔画像をスクラン
ブル化したランダム画像および高空間周波
数フィルターで処理した顔画像に対しては
応答性が低下したが、低空間周波数フィルタ
ーをかけた顔画像には同様に応答すること
が判明した。 
 一方、サル上丘ニューロンに対して同様の
解析を行い、表情画像に対する平均応答潜時
(55 ms)は、中性画像や単純図形に対する応答
潜時より早く、また表情画像に対する応答強
度は、単純図形に対する応答強度より強く、
上丘は表情画像を bottom-up 性に処理してい
ることが明らかになった。これらのことから、
膝状体外視覚系が、顔情報の解像度は低いが
素早い bottom-up 性の情報処理に関わること
が示唆された。 
 
(4) 膝状体外視覚系ニューロンによるヘビ画
像の情報処理機構 
①ヘビ画像に対する視床枕ニューロンの応
答性 
 サル視床枕ニューロンのヘビ画像、サルの
顔画像、サルの手画像、および単純図形の 4
種類の視覚刺激に対する視床枕ニューロン
の応答性を解析した(Le et al., 2013)。その結果、
視床枕より、745 個のニューロンを記録し、
そのうち 91 個が視覚刺激に応答した。これ
ら視覚応答ニューロンに占める各ベストニ
ューロンの割合を解析すると、ヘビ-ベストニ
ューロンの割合が最も高く、ついで顔-ベスト
ニューロン、手-ベストニューロン、および単
純図形-ベストニューロンの順であった。また、
各画像に対する平均応答強度を解析すると、
ヘビ画像に対する平均応答強度が最も高く、
ついで顔画像、手画像、および単純図形の順
であった。一方、視床枕ニューロンの応答潜
時を解析したところ、ヘビ画像に対する潜時
が最も早く、ついでサルの表情画像、その他
の画像の順で応答潜時が長くなることが判
明した。 
 これら視床枕ニューロンに対して、スクラ
ンブル画像、低空間周波数フィルターをかけ
た画像（画像の低空間周波数成分）、および
高空間周波数フィルターをかけた画像（画像
の高空間周波数成分）をテストした結果、視
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図 2. 視床枕ニューロン応答のMDS解析による顔画像の
再現。W1, W2, 女性顔画像; M1-3, 男性顔画像。楕円は
同一個人の画像を示す。各顔画像を示す文字記号の小数
点の右に示す数字は、顔方向と視線方向の組合わせを示
している（図 1を参照）。 



床枕ニューロンは低空間周波数成分には原
画像とほぼ同様に応答したが、スクランブル
画像および画像の高空間周波数成分には応
答が減弱することが明らかになった。これら
の結果は、視床枕ニューロンはヘビ画像の低
空間周波数成分に応答していることを示し
ている。 
 さらに 91 個の視床枕応答ニューロンを用
いて、MDS解析を行い、二次元空間に再現さ
れた刺激の配置を判別分析で解析した。その
結果、1）第 1エポック（0-50 ms）において、
ヘビ画像と非ヘビ画像が有意に識別される、
2）第 2エポック（50-100 ms）において、ヘ
ビ画像、手画像、及びその他の画像（顔画像
及び単純図形）が有意に識別されることが明
らかになった。 
 
②ヘビ画像に対する上丘ニューロンの応答
性 
 合計 282個の上丘ニューロンを記録し、そ
のうち 103 個では受容野が上視野に、112 個
は下視野に、67個は中心視野に存在した。つ
いで、これら受容野にヘビ画像、サルの顔画
像、サルの手画像、および単純図形の 4種類
の視覚刺激を呈示して上丘ニューロンの応
答性を解析した。その結果、下視野及び中心
視野応答ニューロンではヘビ-ベストニュー
ロンの割合が有意に多く、上視野応答ニュー
ロンでは、顔-ベストニューロンの割合が有意
に多かった。これは自然界においてこれら視
覚刺激の出現しやすい視野と一致している。
一方、応答潜時は、いずれの視野応答ニュー
ロンにおいても、ヘビ画像に対する応答潜時
が最も早かった。さらに、中心視野応答ニュ
ーロンの応答を用いて MDS 解析を行った結
果、0-25 msの非常に短潜時の応答において、
ヘビ画像が他画像から識別されることが明
らかになった。 
 
③まとめ 
 以上を総合すると、サル視床枕ニューロン
は霊長類の天敵であるヘビ画像に最も強く
応答し、その低解像度の情報を素早く処理し
ていることが明らかになった。これらのデー
タは、霊長類の脳は天敵であるヘビの検出の
ために進化してきたとする「ヘビ検出仮説」
（Isbell, 2009, 2010）の神経生理学的基盤とし
て重要であると考えられる。 
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