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研究成果の概要（和文）：知覚や行動を支える時間情報が脳内でどのように処理されているか、実験動物、健常
者、神経疾患患者を対象に調べた。周期的な刺激に対するリズム知覚や同期運動を生成させる際に小脳や大脳基
底核がもつ情報が明らかになるとともに、これらの変性を来す神経疾患の病型ごとの特性が詳しく調べられた。
また、特定周期の脳波律動がヒトの様々な視知覚や時間的注意に関与することが示され、これを非侵襲的に操作
する手法が開発された。これらの研究を通じて脳の時間情報処理メカニズムの一端が明らかになり、「時を生み
だすこころの仕組み」の解明を目指す新学術領域「時間生成学」に貢献することができた。

研究成果の概要（英文）：How temporal information for perception and behavior is processed in the 
brain was investigated in experimental animals, healthy individuals, and patients with neurological 
diseases. The information carried by neurons in the cerebellum and basal ganglia during rhythm 
perception and synchronized movements has been clarified, and the pathophysiology of each type of 
neurological disease with subcortical degeneration has been examined in detail. In addition, 
specific EEG rhythms have been shown to be involved in time-related visual perception and temporal 
attention, and noninvasive methods have been developed to manipulate these functions in humans. 
Through these studies, we were able to clarify some of the underlying mechanisms of temporal 
information processing in the brain and contribute to the new academic field of "Chronogenesis," 
which aims to elucidate the mechanism of the mind that generates time.

研究分野：システム神経科学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
誰もが日常的に意識する時間の長短やリズムなどの知覚は、それらを検出する末梢受容器が存在するわけではな
く、すべて脳内で生成されている。本研究はそのメカニズムの一部を世界に先駆けて明らかにした。また、これ
らが障害されるパーキンソン病などの神経疾患の病態を病型ごとに分類し、実臨床における新たな機能評価法の
開発への道を拓いた。さらに、非侵襲的にヒトの脳波を変調させることで、時間情報や動きが関与する視知覚や
注意を操作することに成功した。これらの技術は新たな錯覚や仮想現実感の創出につながるとともに、状況によ
って変化する時間知覚の脳内機構を解明するための新たな切り口となる。

※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。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
１．研究開始当初の背景 

時間の情報処理は日常生活に欠かせない。意識するかしないかに関わらず、私たちは一日のう

ちに何度も時間を測り、タイミングを予測し、リズムを感じている。しかしその精度は脳の疾患

によって大きく変化し、加齢によって徐々に低下する。研究代表者と３名の研究分担者は、先行

する新学術領域「こころの時間学」（2017 年度終了）に参加し、時間知覚の脳内機構を実験動物

や健常者、神経変性疾患などで探ってきた。本研究領域「時間生成学」（2018～2022 年度）を開

始する時点でそれぞれすでに関連した研究業績があったが、日常生活を支える時間情報の生成

機構解明の端緒をつかんだばかりであった。 

例えば、研究代表者の田中らは、周期的に現れる視覚刺激のタイミングをサルが予測する際、

小脳と線条体の一部のニューロンが繰り返し刺激に対して応答を漸増させることを発見してい

たが（Ohmae ら,2013; Uematsu ら,2017）、これらの神経活動が担う情報の詳細やその生成機構は

明らかではなかった。また、こうした皮質下の信号が大脳でどのように処理されてリズム知覚や

同期運動を制御しているのか、さらには皮質下病変によってこうした情報が失われることでど

のような障害が生じうるのか、更なる検討が必要であった。また、同期運動をサルに訓練するこ

とに成功していたが（Takeya ら,2017）、その神経機構については未着手であった。ヒトにおい

ても皮質下変性疾患でタッピング課題の成績に特徴的な変化が生じることが報告されていたが

（Matsuda ら,2015）、その詳細なメカニズムや疾患特異性などは不明であった。また、脳波律動

と視知覚との関係が調べられていたが（Okazaki ら,2015; Minami and Amano,2017）、時間長や

時間的注意との関係については明らかにされていなかった。 

こうした時間情報処理の多くの問題を解決するには、実験動物を対象にした研究を行うだけ

では明らかに不十分である。本研究では、時間知覚の心理物理学研究を行ってきた村上と、神経

変性疾患の同期運動を解析してきた寺尾、さらには脳磁図（MEG）による機能計測と経頭蓋電流

刺激の専門家である天野を研究分担者に加え、緊密な連携のもとで複数の分野融合的な研究を

進めることとなった。これらを通じて、「時を生みだすこころの仕組み」の解明を目指す本研究

領域に貢献することを目指した。 

 
２．研究の目的 

本計画研究では、知覚と行動のオンライン制御に関わる時間情報の脳内機構をとくに周期現

象や学習機構に着目して調べることを目的とした。具体的には、①リズム知覚と同期運動、②計

時と時間生成、の２つの観点から時間情報処理の脳内機構を探究するとともに、その操作法の開

発と神経疾患における病態生理の理解を目指した。本研究チームでは、心理実験、脳活動計測と

操作、臨床研究からサルを用いた実験に至るまで、有用なあらゆる研究手法を動員してこれに取

り組んできた。また、神経機構に関しても表象を追うだけではなく、その生成基盤と考えられる

ネットワークの状態を周期的な外乱やニューロフィードバックによって操作することを試みた。 
 
３．研究の方法 

具体的な研究方法については次項でその成果と共に説明し、ここでは各研究室で行われた研

究手法の概略を述べる。 

研究代表者の田中（北大／神経生理学）らは、サルに時間生成や周期刺激の欠落検出、周期的

に交代する標的への同期性眼球運動など時間情報を必要とする行動課題を訓練し、小脳、線条体、

視床の神経活動を調べた。また、記録部位への微小電気刺激の効果を調べるとともに、光遺伝学

的手法を用いて神経活動を操作する方法を確立し、世界で初めて霊長類の大脳視床経路に適用

した。さらに、研究分担者の天野と共同でサルへの経頭蓋交流電流刺激（tACS）を試行した。 

研究分担者の村上（東大／実験心理学）らは、健常人を対象とした多くの心理物理学実験を行

い、視知覚や注意が知覚時間長や同期に与える影響を詳細に検討した。また、脳波計測を併用す

ることで、低周波数帯域の脳波律動と錯視量の関係を探索し、視覚運動・位置処理の律動性を明

らかにした。 

同じく研究分担者の寺尾（杏林大／病態生理学・神経内科学）らは、健常者と様々な神経疾患

患者で時間情報処理課題を用いて時間認知や時間生成に関わる神経機構の機能異常を調べ、疾

患群ごとの特徴を初めて明らかにした。また、健常者への連続磁気刺激やパーキンソン病患者の

脳深部刺激の影響を時間生成や時間長の誤学習課題を用いて詳しく調べた。 

研究分担者の天野（東大／脳機能計測）らは、脳波・脳磁図（MEG）計測と視知覚や注意に関

した心理物理実験を組み合わせた様々な実験を行った。また、tACS を用いて脳波律動を引き込

ませ、時間的注意を人工的に操作することに成功した。 



本研究が始動して 1 年半ほどで新型コロナ感染症が拡大し、相互の研究室を訪問しての共同

研究は不可能となった。研究グループ間の協力関係を維持するため、毎回 2 時間程度のオンライ

ン計画班会議を定期的に開催し、その数は 11 回にのぼった。これらの会議や領域会議での交流

を通じてそれぞれの研究室で進行中の研究の進捗と成果を共有し、議論し、助言し合うことで

様々な観点を取り入れながら各研究を大きく発展させることができた。 

 

４．研究成果 

研究代表者の田中（北大）らは、一定の時間間隔で左右交互に現れる標的に対して眼球運動を

予測的に同期させるようにサルを訓練し、その際の小脳歯状核の神経活動を調べた（図 1）。こ

の部位のニューロンは活動の

タイミングと方向選択性によ

って 3 種類に分類すことがで

きた。両方向の眼球運動に応

答するニューロン（Bilateral 

type）の多くは標的の出現す

るタイミングで活動のピーク

を示し、一定方向の眼球運動

に先行して活動するニューロ

ン(Unilateral type)は眼球

運動の潜時とよく相関する活

動を示した。一方、眼球運動

の 直 後 に 応 答 す る も の

（Postsaccade type）は同期

運動の時間誤差とよく相関

する活動を示した。これらの

信号は、標的の出現を予測す

る内部モデル、運動タイミン

グの制御、同期運動のエラー

の検出、にそれぞれ関与して

いると考えられる。標的が出現するタイミングをランダムにして連続的に反応性の眼球運動を

行わせたときと比べると、同期眼球運動のときには Bilateral type のみが有意に活動を増大さ

せたことから、同期運動には内部モデルの生成が重要であると考えられる。記録部位を電気刺激

すると同期運動のタイミングが変化したことから、これらの情報は脳幹や大脳に送られて運動

の制御に用いられていることが分かる。 

また、視覚刺激を 100～600 ms の一定周期でフラッシュさせ、その不意の欠落を報告するよう

にサルを訓練し、その際の神経活動を小脳核、尾状核、視床 VL 核で調べた（図 2）。視覚刺激が

欠落したことを検出するためには、刺激が呈示されるテンポを学習し、次の刺激タイミングを正

確に予測しておく必要がある。この際、これらの脳部位の多くのニューロンが繰り返し刺激に活

動を引き込ませ、その大きさは刺激間隔とよく相関していた。周期活動の時間経過は脳部位によ

って異なっており、小脳核の多くのニューロンは刺激のタイミングでピークとなる活動を示し

たのに対し、線条体のニューロンは繰り返し刺激に少し遅れて活動のピークを示した。視床では

小脳核とよく似た時間経過を示すものや、感覚順応のように繰り返し刺激に対して活動を徐々

に減弱させるもの、さらにはこれ

ら両者を合わせたような活動を示

すものが記録された。繰り返し刺

激の位置と欠落を報告するために

行う眼球運動の標的の位置をそれ

ぞれ独立して左右いずれかに呈示

して神経活動を調べたところ、小

脳核では繰り返し刺激の位置、線

条体ではサッカード標的の位置に

よって周期活動の振幅が変化した

（Kameda ら,投稿中）。このことか

ら、小脳は繰り返し刺激の内部モ

デルを生成してそのタイミング予

測に関与し、線条体はその後に行

う運動準備に関与している可能性

図 1．同期眼球運動時の小脳核の神経活動．A）行動課題と眼球運動．B）Bilateral

ニューロンの例．サルは最初，標的に遅れて反応性に眼球運動をするが，数回

で運動を同期させる．この期間を含め，神経活動のピークは標的が出現するタ

イミングにほぼ一致している．C）反応性に眼球運動をしているときに比べて、

Bilateral type のみが同期運動のときに活動を増大させた．Okadaら(2022)よ

り改変． 

図 2．欠落検出課題時の周期的な神経活動の変化．繰り返し刺激の呈示

中、サルは画面中央を固視し続けている． 



が考えられる。 

研究分担者の村上（東大）らは、時間長や追従性などの心的時間軸上の知覚特性について心理

物理学的手法および脳波計測を用いて詳しく調べた。 

まず、視覚標的の可視性の大小に伴う時間知覚の変容の証

拠を得て、形状の判別困難な状況下で時間が過小評価される

ことを明らかにした。次に、空間的相互作用の生じる刺激事

態において内的表現が微小時間発展する時系列に対して、実

験者が外的に介入することによって内的表現を操作する手

法を開発し、相互作用の生じる微小時間過程を心理物理学的

手法で明らかにした。さらに、視覚の律動的刺激に対する順

応後の律動知覚の変容について、時間周波数をさまざまに変

えて計測し、順応効果の視野普遍性を確認した。 

別の実験では、空間的文脈により知覚表象が内部的に修

飾されていく過程の微小時間発展について、方位が高速に切

り替わる誘導刺激を用いて傾き対比の時間分解能および時

間範囲を測定した。また、運動方向が切り替わるアイテムを

用いた視覚探索では、切り替わらない妨害刺激の中から切り

替わる標的を探索するのは効率的だがその逆では非効率的

になるという探索非対称性が見出された。脳波計測では、シ

ータ波の位相に依存して運動外挿という錯視の量が増減す

ることが相関解析の結果見出され、視覚運動・位置処理の律

動性が示唆された。さらに、運動による時間過大視は運動透

明視事態において運動対象に注意を向けた際にのみ生じる

ことを明らかにした（図 3）。 

研究分担者の寺尾（杏林大）らは、時間知覚やリズム形成

能力の臨床的検討を行った。パーキンソン病（PD）と進行性

核上性麻痺（PSP）で時間二分課題や時間生成・再生課題を

行い、健常者と比較した。PSP ではパーキンソニズムの症状

が同程度であっても、PD 患者よりも高度の時間情報処理障

害を呈する傾向があることが明らかとなった。 

また、視床下核の深部電極治療(STN-DBS)を受けている PD

患者 28 名で時間生成・再生課題・二分課題を行った。DBS を

on、off にした際に時間再生・二分課題の成績は差がなかったが、時間生成課題では off 時に生

成される時間幅が on 時に比較して短くなった。このことから、時間認知に関わる記憶経路のう

ち視床下核から海馬を経由せずに背外側前頭前野に到達する系が STN-DBS で変化した可能性が

考えらえれた。 

さらに、健常者に対する連続磁気刺激を用いた検討も行った（図 4）。フィードバックを与え

ながら、一定の時間長をおぼえさせる時間幅学習課題を行わせ、その後フィードバックなしで時

間幅生成課題を 1 時間ごとに行わせた。4 連発経頭蓋連続磁気刺激(QPS)を 20 分間行うことで、

図 4．時間長記憶における背外側前頭前野の役割．A）右背外側前頭前野(DLPFC)，右側頭頭頂葉接合部(TPJ)，右一

次運動野(M1)に 4 連発経頭蓋連続磁気刺激(QPS)を行い，持続的な神経可塑性を誘導した．B）右 DLPFC に QPS を行

った場合，誤学習された時間幅の記憶が維持され，その効果は数時間持続した．他の領域の刺激では，時間幅の記

憶は数時間で元に戻った．Honmaら(2022)より改変． 

 

図 3．運動による時間過大視は運動対象に

注意を向けた際にのみ生じる．A）実験参

加者は「赤色ドット」のパタンに内発性注

意を持続させるよう教示を受けていると

する。単一パタン条件では赤色ドットの

み呈示されている．重畳パタン条件では

重畳している一方の色のみが動いてい

る．B）刺激観察時の見かけの時間長．単

一パタン条件では、静止刺激に比べ運動

刺激観察時に時間過大視が生じた．重畳

パタン条件では，運動ドットに注意を向

けていたときのみ時間過大視が生じた．

Hayashi ら(2019)を参考に作図． 



右背外側前頭前野（DLPFC）、右側頭頭頂葉接合部(TPJ)、右一次運動野(M1)にそれぞれ長期的な

神経可塑性を誘導し、誤学習した時間長の記憶が消去する過程を調べた。その結果、右 DLPFC に

QPS を行った場合のみ誤学習された時間幅の記憶が維持され，その効果が数時間持続した。この

ことから、時間長の記憶は右 DLPFC が関与すると考えられる。 

研究分担者の天野（東大）らは、視覚性短期記憶課題、有効視野課題などを行っている際の MEG

計測を行い，課題成績とアルファ波の強度、周波数、位相の関係性を検討しつつ、経頭蓋電流刺

激によってアルファ波を操作した際の課題成績の変化を調べた。また、経頭蓋磁気刺激、経頭蓋

電気刺激の効果の個人差を軽減し、グループレベルでの介入効果を大きくするための手法開発

も行い、周波数解析の解像度を上げ、アルファ波の複数成分を分離した上でそれぞれの成分の周

波数に基づき刺激周波数を決めることで個人差が軽減する可能性が示唆された。 

また、時間的に

近接した二つのタ

ーゲット（T1、T2）

を検出する注意の

瞬き課題を用い、

ターゲット刺激前

後での妨害刺激が

ある条件、ない条

件の両方で実験を

行った（図 5）。行

動成績の時間的な

変動を検討するた

めに、T1 と T2 の感

覚を 20ミリ秒単位

で操作した。その

結果、妨害刺激が

呈示されないとき

は標的刺激の検出成績はシータリズムで変動した一方で、妨害刺激を呈示すると検出成績はア

ルファリズムで変動した。この周波数の変化は MEG で計測した神経律動のパワー変化と一致し

ており、刺激呈示前の位相が検出試行と非検出試行で異なった。これらの結果から、知覚リズム

は競合する脳律動のバランスに依存し、課題関連の知覚的な負荷によって決定されることが示

唆された。これらの知見は、日本基礎心理学会で優秀発表賞を受賞するなどの評価を受けた。さ

らにシータ波およびアルファ波それぞれの周波数に対応した音刺激を用いて介入を行うことで、

注意の瞬きの大きさを変調することに成功した（Kawashima ら,投稿中）。 

さらに、ジター錯

視と呼ばれる錯覚現

象の見えの周波数を

測定することで、ア

ルファを測定する技

術を確立した。これ

をスマホアプリに実

装することで、従来

型の脳波計測では得

ることの難しかった

日内変動等のデー

タを取得すること

に成功した（図 6）。 

業績リストにない参考文献 
Ohmae S, Uematsu A, Tanaka M. J Neurosci. 2013;33(39):15432-41. 

Okazaki YO, Murakami I, et al. Neuroimage. 2015;107:323-332. 

Matsuda S, Terao Y, et al. PLoS One. 2015;10(2):e0118592. 

Minami S, Amano K. Curr Biol. 2017;27(15):2344-2351.e4. 

Takeya R, Kameda M, Patel AD, Tanaka M. Sci Rep. 2017;7(1):6127. 

Uematsu A, Ohmae S, Tanaka M. Neuroscience. 2017;346:190-196. 

図 6．ジター錯視の見えの周波数を測定することで，脳波を直接計測せずにアルファ波周

波数を測定．アルファ波周波数の日内変動および週内変動が示された． 

図 5．時間的に近接した二つの文字を検出する際，二つの文字の時間差が 200-300 ms 程度だ

と二つ目を見落としやすくなる．この注意の瞬き現象において，ターゲット刺激のみの妨害刺

激なし条件では頭頂のシータ波が，ターゲット刺激に加えて課題と無関係な妨害刺激がある条

件では後頭のアルファ波が関与していることを見いだした．Kawashimaら(2022)より改変． 
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