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研究成果の概要（和文）：　視覚系ニューロンの受容野刺激に対する反応は、受容野内外の刺激がもつ図形特徴の関係
に依存して強度が変化する（刺激文脈依存的反応修飾）。これは脳が状況に依存して情報処理を最適化する現象であり
、このメカニズムを解明することは脳の機能構築原理を理解する上で重要である。以下の点についてネコの初期視覚系
（網膜-外側膝状体-一次視覚野）で実験的検討を行い、有意義な結果を得た。
　１）刺激文脈依存性は、網膜の段階から見られ、ステージが進むにつれて明瞭になった。２）活動相関を示したニュ
ーロンからなる神経回路で、刺激文脈依存性は共通性が見られた。３）この性質はボトムアップ、トップダウン双方の
制御を示唆した。

研究成果の概要（英文）：The response magnitudes of neurons in the early visual system, i.e., 
retina-LGN-V1, is modulated according to the figural-properties of visual stimuli within and outside the 
receptive field (contextual modulation). To clarify the circuit mechanism of the contextual modulation, I 
conducted electrophysiological analysis using anesthetized cats. The results are summarized as follows; 
1)The contextual modulation started from the retina and became stronger in the further stages. 2) In the 
neural circuit showing a functional connection, exhibiting the firing correlation, neurons in the 
different processing stages shared similar stimulus-tuning properties for the modulation. And, 3) The 
results so far suggested both bottom-up and top-down mechanisms.

研究分野： 視覚神経科学
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１．研究開始当初の背景 
 高等哺乳類の視覚系では、形態視と運動・
空間視の並列処理経路によって視覚環境の
情報を処理しているが、この並列処理は網膜
の段階において神経節細胞の機能的・形態的
分化として始まっている。網膜−外側膝状体
（LGN) −一次視覚野（V1）という初期視覚
投射経路において、段階が進むにつれて受容
野は大きくなり、また V1 ニューロンの受容
野は明瞭な刺激特徴選択性（形、方位選択性、
空間周波数選択性、受容野周囲抑制、コント
ラスト感度等）を示すことがよく知られてい
る。これまでの通説では、初期視覚系受容野
の機能特性が作られるためには、大脳皮質内
の神経回路の役割が特に重視されてきた
（Sompolinski and Shapley,1997 )。 
 他方で、初期視覚系の機能分化として、ネ
コにおいては X 系と Y 系、霊長類では小細胞
系と大細胞系が、それぞれ、形態視情報、運
動･空間視情報の処理経路の元になっている
と考えられている。従来は網膜神経節細胞と
LGN 中継細胞間の結合は発散比、収束比共
に小さく、LGN は網膜からの信号を大脳皮
質に単純に中継し、受容野特性においても網
膜と LGN には差がないと考えられていた。
しかし、近年、網膜−LGN 間、LGN−V1 間の
結合にはかなりの多様性と系による差があ
ることが報告され（Alonso et al., 2006)、ま
た最近我々はネコの LGN において、方位選
択性や、空間周波数選択性、さらには受容野
周囲の刺激布置に依存した合目的性を備え
た反応修飾など V1 で顕在化すると考えられ
ていた反応特性が LGN の段階で既に生じて
いることを見出している（Naito et al.,2007; 
Ishikawa et al.,2010)。 
 これまで網膜神経節細胞や LGN 細胞の応
答特性に関する研究は多数あるが、網膜−
LGN−V1 の受容野構造および受容野特性の
変化が、いかなる発散的・収束的神経結合に
よるのかを定量的に計測した研究はない。従
って、初期視覚系の受容野構造と機能特性を
作り出す神経回路の実態を、高精度の電気生
理学的手法を用いて定量的に解明すること
が、脳の機能構築原理の理解に重要であると
考え、本研究案に至った。 
 
２．研究の目的 
 本研究では、ネコを用いた視覚生理実験を
行い、初期視覚系の各ステージ（網膜−外側
膝状体−一次視覚野）間のニューロン活動を
同時記録する。ニューロン活動の時系列の相
互相関解析(cross-correlation)法による神経
結合解析と、各種視覚刺激を用いた逆相関
(reverse correlation)法による受容野解析を
行い、神経結合と受容野の関係についての定
量的データを得る。これにより初期視覚系の
各ステージ間の神経回路の実態と受容野構
造・特性の複雑化および多様化のメカニズム
を総合的に解明することを目的とした。 
 

３．研究の方法 
 麻酔・非動化したネコを用いて視覚生理実
験を行い、網膜神経節細胞と外側膝状体細胞
間、外側膝状体細胞と一次視覚野細胞間の単
一ニューロン活動を同時記録し、スパイク発
火 の 相 互 相 関 解 析 (cross-correlation 
analysis）により機能的結合関係を確認する。
機能的結合関係を有するニューロンペアに
ついて 2次元ホワイトノイズのランダム呈示
によって誘発されるスパイク応答の逆相関
(reverse correlation）を計算し、受容野構造
を調べる。その上で、傾き、空間周波数、大
きさ、コントラストなど様々のパラメータを
可変とするサイン波状グレーティング刺激
を用いた逆相関法により、受容野の時空間特
性の関係を明らかにする。これにより網膜−
外側膝状体−一次視覚野の投射経路における
機能的神経結合様式を定量的に解明する。 
 更に、サイン波状に輝度変化するグレーテ
ィングパッチを刺激に用い、線の傾き（方位）、
空間周波数、サイズ、コントラストを可変と
してランダム呈示する逆相関法（subspace 
mapping 法）（Nishimoto et al., 2005)により、
ニューロンの各刺激パラメータに対するチ
ューニングを調べ、RGC - LGN - V1 間の対
応関係を調べる。これによって推定される線
形受容野応答と受容野内外の時空間ダイナ
ミクスによって生じる非線形修飾の関係が
ステージを経る毎にどう変化していくのか
を明らかにする。これにより、受容野の構造
と性質がどのような原理で統合的・合目的的
に形成されていくのかを解明する。  
 以上により、初期視覚系の神経回路がいか
なる結合関係を持って構造化されているの
かを総合的かつ定量的に解明し、その成果を
学会および論文において公表する。 
 申請者佐藤宏道は長年にわたり一次視覚
野、外側膝状体における神経生理･薬理学研
究に実績があり、その研究チームは逆相関法
および相互相関解析法を用いた受容野特性
の研究に習熟している。連携研究者の澤井元
（大阪大学准教授）は網膜神経節細胞の生理
実験において優れた実績があり、本申請に記
載した、実験技術、解析法については十分な
準備がなされている。 
 
４．研究成果 
（１）平成 24 年度 
  麻酔･非動化したネコを実験対象として、
網膜神経節細胞と外側膝状体ニューロン、外
側膝状体ニューロンと一次視覚野ニューロン
の単一ニューロン活動の同時記録を行い、受
容野が重なり合うニューロンペアで活動相互
相関解析を行った。これにより機能的結合関
係が確認されたニューロンペアについて、2
次元ホワイトノイズ刺激による受容野の時空
間構造の可視化、刺激方位・空間周波数・サ 
イズを可変としたサブスペース刺激による受
容野特性の解析を行った。当該年度には特に



網膜と外側膝状体間の機能的神経回路の解析
を進め、以下の様な重要な結果を得た。 
 １）網膜神経節細胞、外側膝状体細胞とも
に受容野は楕円形の構造であり、中心窩方向
に向いていた。２）受容野が重なり合い、ON
またはOFFの反応サインが共通のニューロン
の間で同様の方位に選択性を示す例が多かっ
た。３）反応サインが逆のニューロンペアで
は、空間的に離れた位置に受容野が見られた。
４）網膜神経節細胞の受容野の時間構造は外
側膝状体細胞のそれと極めて強い相関を示し
たが、外側膝状体ニューロンの反応時間幅は
網膜神経節細胞医のそれよりも有意に長かっ
た。 
 これらの結果は、外側膝状体細胞が示す刺
激方位選択的な応答特性が、網膜神経節細胞
由来の楕円形の受容野構造を反映したもの
であり、外側膝状体レベルでの入力の収束に
よって、方位チューニングおよび空間周波数
チューニングが先鋭化していることが示唆
された。この成果は、従来の初期視覚系の受
容野構造に関する理解を一新するものであ
り、極めて重要である。 
 
（２）平成 25 年度 
 麻酔･非動化したネコを実験動物として、
網膜神経節細胞と外側膝状体間、外側膝状体
と大脳皮質一次視覚野間でニューロン活動
を電気生理学的に同時記録し、活動相関と視
覚応答特性を比較検討した。視野上で受容野
が重なり合うニューロングループについて
反応スパイクの相互相関解析、2 次元ホワイ
トノイズ刺激による受容野の時空間構造の
可視化、刺激方位、空間周波数、刺激位相に
対するチューニングを比較した。 
 H25 年度は特に外側膝状体と一次視覚野
の機能的結合の実態に関する解析を進めた。
ニューロン活動はマルチユニット活動を対
象とした。外側膝状体と一次視覚野の機能的
結合を決める要因として、刺激方位に対する
チューニングの類似性が上げられる。また、
一次視覚野では、外側膝状体からの低空間周
波数にチューニングした入力を、高空間周波
数側にシフトさせるメカニズムが働いてい
ることが示唆された。 
 これらの結果はネコの網膜−視床−視覚野
という初期視覚系において、視覚情報の性質
を抽出するための受容野がどのように形成
されているのかを定量的に解明するもので
あり、極めて重要な成果と言える。これらに
ついては国内外の学会で公表すると共に、英
文原著論文として国際専門誌に公表した。 
 
（３）平成 26 年度 
 麻酔･非動化したネコを実験動物として、
網膜神経節細胞と外側膝状体間、外側膝状体
と大脳皮質一次視覚野間でニューロン活動
を電気生理学的に同時記録し、活動相関と視
覚応答特性を比較検討した。視野上で受容野
が重なり合うニューロングループについて

反応スパイクの相互相関解析、2 次元ホワイ
トノイズ刺激による受容野の時空間構造の
可視化、刺激方位、空間周波数、刺激位相に
対するチューニングを比較した。 
 H25 年度は特に外側膝状体と一次視覚野
の機能的結合の実態に関する解析を進めた。
ニューロン活動はマルチユニット活動を対
象とした。外側膝状体と一次視覚野の機能的
結合を決める要因として、刺激方位に対する
チューニングの類似性が上げられる。また、
一次視覚野では、外側膝状体からの低空間周
波数にチューニングした入力を、高空間周波
数側にシフトさせるメカニズムが働いてい
ることが示唆された。 
 これらの結果はネコの網膜−視床−視覚野
という初期視覚系において、視覚情報の性質
を抽出するための受容野がどのように形成
されているのかを定量的に解明するもので
あり、極めて重要な成果と言える。これらに
ついては国内外の学会で公表すると共に、英
文原著論文として国際専門誌に公表した。 
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