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研究成果の概要（和文）：サルの高次視覚野に存在する色処理のモジュール間の機能の違いを明らかにするために、サ
ルのＶ４野、下側頭皮質後部色領域（PITC）、下側頭皮質前部色領域（AITC）の
ニューロンの色選択性が色刺激の輝度コントラストにどのように影響されるかを比較した。Ｖ４野とPITCでは色選択性
は輝度コントラストによって変化したが両者には違いがあり、Ｖ４野では錐体差分信号で説明できる可能性があるのに
対して、PITCでは彩度に依存した変化を示すことが分かった。一方AITCでは色選択性は輝度コントラストの影響を受け
なかった。この結果は輝度情報と色情報の分離がAITC内かAITCとPITCの間で起きていることを示す。

研究成果の概要（英文）：In order to understand the functional differences across modules related to color 
processing in monkey higher visual areas, we examined the effect of luminance contrast of the stimuli on 
the responses of color selective neurons in areas V4, posterior inferotemporal color area (PITC) and 
anterior inferotemporal color area (AITC). We found that the responses of V4 and PITC neurons were 
affected by the luminance contrast of color stimuli: those of V4 neurons seemed to be explained by the 
influence of cone difference signals whereas those of PITC neurons depended on the saturation of the 
stimuli. On the other hand, the response of AITC neurons were not affected by the luminance contrast. 
These results indicate that color and luminance information are separated within AITC or between PITC and 
AITC.

研究分野： 視覚と質感の認知神経科学
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１．研究開始当初の背景 
色情報の処理はヒトと相同の色覚を持つマ

カクザル（以下、サル）を用いて研究がなさ
れてきた。サルにおいて色の情報は大脳視覚
野の腹側経路を通って、大脳皮質一次視覚野
（Ｖ１）から、Ｖ２野、Ｖ４野を経て下側頭
皮質に伝えられる。Ｖ４野には古くから色に
よって反応が変化する色選択ニューロンが
存在することが知られていた。腹側視覚経路
の最終段階にある下側頭皮質は、その摘除に
より色弁別が永続的にかつ重篤に障害され
ることから、色知覚にきわめて重要な役割を
果たすと考えられている。我々のグループの
研究から、下側頭皮質には特定の色にのみ反
応する色選択性細胞が数多く存在すること
が明らかになった。色知覚の神経機構を解明
するためには、下側頭皮質とＶ４野を含む色
覚中枢というべき腹側高次視覚野において
色情報がどのように表現されているかを詳
細に明らかにしていく必要がある。 
 近年下側頭皮質とＶ４野に色選択性細胞
が集中して存在する複数の小領域（色モジュ
ール）が存在することが、サルを用いた機能
的磁気共鳴画像法（fMRI)などのイメージン
グ手法や電気生理学的マッピングなどの方
法により我々のグループを含む世界のいく
つかのグループにより明らかにされた。下側
頭皮質では、後部の外側面の皮質に色処理に
関係した小領域（下側頭皮質後部色領域）が
存在し、前部では前中側頭溝の後端付近に色
処理に関係する小領域（下側頭皮質前部色領
域）が存在することが明らかになった。また
両者は解剖学的な結合を持つことも明らか
になった。しかし、それらの領域の間で色情
報の表現にどのような違いがあるかを系統
的に調べた研究はこれまで行われていない。
それらのそれぞれの領域における色情報の
表現と領域間での違いを明らかにすること
で色知覚に腹側高次領野がどのようにかか
わっているかをより詳細に知ることが可能
になると考えられる。 
 
２．研究の目的 
 本研究の目的は、大脳皮質腹側高次視覚野
において色情報処理に関係すると考えられ
る複数の領域のそれぞれにおいて、色情報が
どのように表現され、領域間でどのような違
いがあるかを明らかにすることにより、色知
覚に重要な役割を果たすと考えられる腹側
高次視覚野の機能を明らかにすることが目
的である。そのために本研究では、ヒトと相
同な色覚を持つサルを用いて、腹側高次視覚
野で色情報処理に関係すると考えられるＶ
４野、下側頭皮質後部色領域（PITC）、下側
頭皮質前部色領域（AITC）からニューロン活
動を記録し、色選択性を定量的に調べ、色情
報がどのように表現されているかを明らか
にして領域の間での違いについて調べる。そ
れにより色知覚に腹側高次領野がどのよう
にかかわっているかについて新しい理解を

得ることを目的とする。 
 

図１ 実験の対象とする３つの脳領域 
 
３．研究の方法 
 注視課題を訓練したサルがCRT画面を見て
いる時に、色刺激を呈示する。視覚野のニュ
ーロン活動を微小電極法で記録し、単一ニュ
ーロン活動を分離し、色選択性を解析する。
色刺激は CIE-xy 色度図上で一定間隔で分布
する色度をもつ刺激を用いる。これまでの研
究の多くは、背景より明るい刺激か暗い刺激
のどちらか一方だけを用いて色選択性を調
べている場合が多い。しかし、色知覚におい
ては、背景よりも色刺激が明るいか暗いかに
よって見えが変化することがある。例えば、
同じ灰色の刺激を暗い背景におけば白に見
えるが、明るい背景におけば黒に見える。こ
のように背景との輝度コントラストは色知
覚に大きい影響を与える。そこで背景より明
るい色刺激と暗い色刺激の両方を用いて、そ
れぞれで色選択性を調べ、両者を比較する。
背景より明るい刺激と暗い刺激の間で輝度
コントラストの大きさをそろえるために、明
るい刺激セットは 20 cd/m2、暗い刺激セット
は 5 cd/m2 の輝度のものを用い、10 cd/m2 の
輝度の背景上に呈示した。色のみでなく形に
選択性を持つ細胞も存在するために、形につ
いては１１種類の幾何学図形を用いて選択
性を調べた。（図２） 

図２：色刺激（A）と形刺激（B）セット 
 
ニューロン活動の記録は AITC から一頭、Ｖ
４野から３頭について行った。またそれ以外
に以前の実験で AITC から記録を行った１頭
と PITC から記録を行った２頭のデータがあ
り、それらを合わせて色選択性が刺激の輝度
コントラストによってどのように影響を受
けるかの解析を行った。下に述べるように輝
度コントラストの影響は領野間で大きく異
なっていることが分かった。その起源を調べ



る目的で、視覚系の非常に初期にあたり色選
択性が詳しく分かっている外側膝状体から
の記録を１頭で追加して行い、同じ解析を行
った。 
 
４．研究成果 
注視課題を行っているサルの AITC から記

録された８２個の色選択ニューロン、PITC か
ら記録された５８個の色選択ニューロンと
V4 野から記録された７１個の色選択ニュー
ロンを対象にして解析を行った。まず明るい
色刺激と暗い色刺激に対する色選択性がど
の程度似ているかを定量的に評価するため
に、ニューロン毎に明るい色刺激セットの各
刺激への応答強度と暗い色刺激セットの各
刺激への応答強度の相関係数を求めた。図３
にその例を示す。AITC ニューロンの例（A）
では CIE-xy 色度図で円の大きさで表した色
選択性のパターンが明刺激（左）と暗刺激
（右）でよく似ているが、V4 ニューロンの例
（B）ではかなり違っていることが分かる。
明刺激と暗刺激への応答の相関係数はAのニ
ューロンでは 0.92 と大きいが B のニューロ
ンでは 0.48 と小さい。 

 
図３ 明るい色刺激と暗い色刺激への応答の相関。
A:AITC ニューロンの例、B:V4 ニューロンの例 

 
このような解析を各領域から記録された

ニューロンについて行ったところ AITC では
相関係数が高いニューロンが大部分を占め
るのに対して、PITC と V4 野はそれに比べて
有意に相関係数の分布の中央値が小さいこ
とが分かった。すなわち AITC ニューロンの
色選択性は刺激の輝度コントラストの極性
に影響を受けにくいのに対して、PITC と V4
野では AITC に比べて影響を受けやすいとい
うことである。（図４）また色選択性の鋭い
ニューロンとブロードなニューロンで輝度
コントラストの影響に差があるかどうかを
調べたところ、AITC と PITC では色選択性の
鋭いニューロンの方が相関係数が有意に高
いことが示された。すなわち、色選択性の鋭
いニューロンは明暗の影響を受けにくいと
いうことである。 

 
図４ 明るい色刺激セットと暗い色刺激への各領
野のニューロン毎の相関係数の分布。棒グラフで
暗い部分は色選択性の鋭いニューロン、明るい部
分はブロードな色選択性を持つニューロンを示す 
 

次に輝度コントラストの影響は色によっ
て同じか違うかを調べた。そのためにそれぞ
れの色度の刺激ごとに明るい刺激への各領
野のすべてのニューロンの応答と、暗い刺激
への各領野のすべてのニューロンの応答の
相関を求めた。その結果、AITC は色によらず
高い相関を示すことが分かった。それに対し、
V4 野と PITC は色によって相関係数の大きさ
が異なっていた。V4 野では青からシアンにか
けての色において相関係数が低く、色度図で
赤の方向に移動すると相関係数が高くなっ
た。一方 PITC では赤、緑、青など彩度の高
い色では相関係数が大きいのに対し、灰色や
低彩度の色において相関係数が低いことが
分かった。色知覚においては、彩度の低い色
において輝度コントラストが色の見えに最
も大きな影響を与える。このことから、PITC
の色選択性ニューロンが知覚に最も対応し
た変化を示すことが分かった。(図５） 

 
図５ 明るい刺激と暗い刺激間でのニューロン活

動の相関を色毎に示したもの 
 



 これらの結果を元に、背景より明るい色と
暗い色がどのように各領野で表現されてい
るかを多次元尺度構成法（MDS）により解析
した。この解析では、各色度の色に対する各
領野のニューロンの反応が色の間でどのよ
うに異なっているのかを相関係数で定量化
した。相関係数が高ければ、その領野のニュ
ーロン集団にとって二つの色が似ていると
みなされていることを示す。一方相関係数が
低ければ、二つの色が異なっているとみなさ
れていることになる。この計算をすべての色
度のペアについて行い、１-相関係数をニュ
ーロン集団にとっての色ペアの距離とみな
し、距離行列を作成した。この距離行列に対
して MDS を行った結果、２次元で色間の距離
がよく表現できることが分かった。 

 
図６ 背景より明るい色（丸）と暗い色（ダイア

モンド）の表現を MDS で調べた結果 
 
 図６に示すように、その結果は領野によっ
て異なっていた。いずれの領野においても明
るい色と暗い色それぞれについてみると、色
相環の順番にしたがって色が配置されてお

り、いずれの領野の色選択ニューロンも色相
の情報を持つことが分かる。一方、明るい色
と暗い色の関係をみると、V4 と PITC では明
るい色のクラスタと暗い色のクラスタが明
瞭に分離しているのに対し、AITC ではそのよ
うな分離は見られず、色度ごとに明るい色と
暗い色が２次元平面上で隣接した位置にあ
り、全体として色相環に対応する構造が明瞭
に観察された。（図６）これらの結果は、V4
と PITC の色選択性ニューロンは色と共に輝
度コントラストの極性の情報も伝えている
が、AITC では輝度コントラストとは独立に色
の情報のみを伝えるようになり、PITCと AITC
の間で輝度信号と色信号の明瞭な分離が起
きていることを示している。 
 最後に色選択性ニューロンにおける輝度
コントラストの極性の影響が、視覚系におい
てどのように生じるのかという問題にヒン
トを得るために、外側膝状体からニューロン
活動を記録して同じ解析を行った。その結果
記録した外側膝状体ニューロンはすべて背
景より明るい刺激と暗い刺激で非常に高い
反応の相関を示した。一方色度ごとに明るい
刺激への応答と暗い刺激への応答の相関を
調べたところ、色によって大きく相関は異な
ることが分かった。これらの結果は、V１以
降の視覚皮質において色と輝度コントラス
トの情報に相互作用が生じ、それが再び高次
視覚領野で分離されることにより、明暗と独
立した色の情報が取り出されることを示唆
している。 
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