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研究成果の概要（和文）： 
 麻酔下のサル第二次視覚野より単一細胞外記録を行い、折れ曲がり刺激に対する反応選択性を

調べた。本研究は方位選択性と片側にエンドストップ抑制を持つニューロンが折れ曲がり表出に

寄与すること、こうした受容野内の局所情報と受容野外からの抑制や文脈依存性の修飾作用が組

み合わされて最適な折れ曲がり刺激が表出されること、第一次視覚野で見られる選択性を継承す

るとともに、より多様な折れ曲がりの表現が第二次視覚野で形成されることを示した。 

 
研究成果の概要（英文）： 
 We examined the response selectivity to angles embedded larger than the size of classical 
receptive fields in primate V2 neurons under anesthesia.   The study indicated that single 
side end-stop neurons represent one half-line component of the optimal angle and another 
component acted as a modulator to specify an optimal angle.  Partial similarity of the 
angle selectivity indicated that V2 neurons inherited the selectivity of V1 neurons and 
produced more elaborate angle selectivity.  
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１．研究開始当初の背景  
  近年認知活動の神経メカニズムの研究が
非常に盛んであるが、大脳皮質内における責
任領域を同定することから更に踏み込んで、
ニューロンレベルでどのような神経情報処

理が行われているのを明らかにすることは
容易なことではない。視知覚の研究において
も、個々のニューロンが示す刺激選択性をも
とに大脳皮質視覚路の様々なレベル（領野）
において抽出される刺激特徴の性質を明ら



かにすることに研究の重点が置かれる一方
で、それらの刺激選択性がどのようにして形
成されるのかについては多くの場合あまり
よく分かっておらず、むしろ計算論的な立場
からの予測（Marr 1982）が先行する状況に
ある。近年こうした状況を打開する動きとし
て、第一次視覚野や外側膝状体において刺激
特徴をパラメトリックに変化させてニュー
ロンの反応を記録し、刺激選択性形成の様子
をモデル化することが盛んに行われるよう
になってきた。受容野の構造、両眼視差のメ
カニズム、方位選択性形成の神経メカニズム
に関して入出力の因果関係が明らかにされ
てきた。例えば、Ohzawa ら(1990,1997,1999)
は麻酔下のネコの第１７野からの記録に逆
相関法を適用し、両眼視差による奥行き表現
における左右眼からの視覚入力の統合、相互
作用の寄与の時間的空間的特性を明らかに
した。他方、腹側視覚路における輪郭線の表
現の研究においてもこうしたパラメトリッ
クな取り扱いを導入する試みが見られるよ
うになった。Connor ら(2001,2002,2004)は
V4 野および IT 野（主として TEO 野）にお
いて、曲線をつなぎ合わせて作成した輪郭線
形状に対する選択性を調べ、多くのニューロ
ンで線形加算モデルが機能することを明ら
かにした。Connor らはこれらの結果をもと
に腹側視覚路の、少なくとも比較的初期の段
階においては物体表現の多くが輪郭線の
個々のパーツの表現を基にすることを示唆
している。 
 研究代表者は輪郭線中の折れ曲がり刺激
が二本の半直線成分の組み合わせにより表
現され、個々の線成分の傾きによるパラメト
リックな表現が可能であることことに着目
し、その表現の神経メカニズムを探ることで
複数の刺激特徴を統合するプロセスの神経
メカニズムを計算論的な視点より明らかに
するができないかと考えた。先行研究におい
て注視課題を遂行中の覚醒サルの第二次視
覚野の第２／３層より単一細胞外記録を行
い、ニューロンの受容野を横切るような連続
した輪郭線中に含まれる折れ曲がりに対し
て選択的を示すニューロンが多数存在する
ことを明らかにした(Ito and Komatsu2004)。
しかしながら第一次視覚野や外側膝状体に
おいて明らかにされた性質が、広く腹側視覚
路に共通のメカニズムであるのか否かは明
らかでない。本研究では麻酔下で記録するこ
とにより微細な目の動きのコントロールや
記録時間の制約などの覚醒動物からの記録
に特有の問題を解消し、第二次視覚野におけ
る折れ曲がり刺激に対する選択性をより詳
細に調べて、そうした選択性が形成される神
経メカニズムを解明することを企図した。 
 
２．研究の目的 

 本研究の目的は、輪郭線中に埋め込まれた
折れ曲がり刺激に対する刺激選択性を詳細
に調べることにより物体の形状を表現する
神経メカニズムを明らかにすることにある。
麻酔下のサル第二次視覚野より長時間安定
な記録を行い、以下の５点について調べた。
（１）受容野内外の局所的な入力の性質、興
奮性／抑制性の別、方位選択性を明らかにす
る為、異なる大きさの折れ曲がり刺激により
反応選択性を比較したり、刺激呈示位置を受
容野上で変化させて反応選択性を調べる。ま
た２本の半直線成分の接合部分に間隙を設
けたり交差させて反応選択性の変化を調べ
る。（２）ランダムノイズ刺激を呈示して、
逆相関法により受容野の時空間特性を調べ、
折れ曲がり選択性との対応を明らかにする。
（３）GABAa 受容体の拮抗阻害剤を記録部位
に微量注入して抑制性シナプスの活動を阻
害し、抑制性入力の寄与を薬理学的に明らか
にする。（４）複数電極による多細胞同時記
録を行い、近傍のニューロン間の反応選択性
を比較する。（５）これらの結果より各線成
分の寄与をベースにした計算論的な解析（モ
デル化）を行い、第二次視覚野における折れ
曲がり刺激選択性形成のメカニズムを明ら
かにする。 
 
３．研究の方法 
  筋弛緩(臭化パンクロニウム 0.05mg/kg/ 
hr）、人工呼吸、麻酔下（プロポフォル 
2-6mg/kg/hr）、鎮痛下（フェンタニル 6μg/kg 
/hr）のサルの第二次視覚野の第２／３層よ
りより単一細胞外記録を行った。実験中は呼
気の二酸化炭素濃度、血中飽和酸素濃度、体
温、心拍をモニターし麻酔の深度を適正に保
つようにした。記録中は酸素透過型のコンタ
クトレンズを装着して視覚刺激に焦点が合
うようにした。金属針により硬膜に小さな穴
を開け、そこから記録用金属電極（白金イリ
ジウム製）または薬物注入用のガラス電極を
刺入する技法を確立した。視覚刺激は２本の
半直線の傾きを 30°ごとに変化させて計６
６通りの組み合わせにより作った折れ曲が
り刺激を一つの刺激セットとし、刺激の大き
さや呈示位置をずらして 4～5 個のセットを
組み合わせ 200～300 個の刺激を含む刺激セ
ットとした。各刺激は 100ms, 3.3Hz の頻度
でＣＲＴディスプレイ上に呈示した。ランダ
ムな順序で各刺激を計１０回呈示し、ニュー
ロンの発火頻度を計測した。神経活動は A/D
コンバータにより 25kHz でサンプルし、オフ
ライン処理で単一細胞の反応を単離、各刺激
セットに対する反応選択性を解析した。また
ランダムノイズ刺激を 30～40Hz の頻度で連
続呈示し、大澤五住教授（大阪大学）らと共
同でＬＳＲＣ逆相関法により受容野の時空
間特性と折れ曲がり刺激選択性との関係を



調べた。Yi Wang 博士 (中国科学院)より習得
したタングステン電極と多連ガラス電極を
組み合わせて作成する薬液注入電極に改良
を加え、単一細胞の活動記録中に GABAa 受容
体の拮抗阻害剤(Gabazine)を電気泳動によ
り記録部位に微量注入して抑制性シナプス
の活動を阻害し、抑制性入力の寄与を薬理学
的に調べた。一回の記録実験は１２～１６時
間とし、実験後には一週間以上の回復期間を
おいた。 
 
４．研究成果 
(1)４頭のサルの第二次視覚野より単一細胞
外記録を行い、受容野を横切るような全長８
度の折れ曲がり刺激のいずれかに有意な反
応を示すニューロン計 577個の反応選択性を
解析した。最適刺激の角度の分布は、30°が
23.2%、60°～150°が 61.4%、180°が 15.4%
を占めた。覚醒時のデータと同様に 60°から
150°の間ではほぼ均一に分布していた。従
って、麻酔下の記録においても覚醒時とほぼ
同等の折れ曲がり刺激選択性を示している
と考えられる。 
(2)全長が0.5°～3.0°の折れ曲がり刺激を

用いて刺激選択性を比較した。最小の折れ曲

がり刺激は受容野の大きさに相当する。最適

の刺激サイズは全長８度が39%、中間サイズが

46%、最小サイズが15%であった。全長８度と

最小サイズとで最適刺激の角度を比較すると

210ニューロンのうち、変化しないものが30%、

最小サイズで角度が大きくなるものが66%、逆

に小さくなるものが24%を占めた。最小サイズ

では最適刺激の角度が150°と180°に偏った。

この結果は折れ曲がり刺激の表出に受容野外

の抑制ないしは文脈依存性入力が寄与するこ

とを示す。 

(3) 95ニューロンで刺激呈示位置を0.25°づ

つ移動して選択性の位置普遍性を調べたとこ

ろ、受容野内では選択性が保持された。 

(4)大澤五住教授（大阪大学）らと共同でＬＳ

ＲＣ逆相関法を用いて、ランダムノイズ刺激

に対する反応から受容野内における最適方位

の分布を調べた。さらに局所的な最適方位の

組み合わせにより表現される最適な折れ曲が

り刺激が受容野内でどのように分布するのか

を明らかにするために、大澤らはＴＤＲＣ逆

相関法を開発した。ＴＤＲＣ逆相関法が適用

できた48例のニューロンで輪郭線刺激が示す

最適な折れ曲がり刺激と比較したところ、最

小サイズの折れ曲がり刺激に対する選択性の

結果とは相関を示す一方、全長８度の折れ曲

がり刺激による結果とはあまり相関を示さな

かった。この結果はＴＤＲＣ逆相関法による

解析結果が局所的な刺激特徴により依存して

いることを示唆する。また輪郭線刺激に対す

る反応と比較してランダムノイズ刺激への反

応が著しく抑制されて、ＴＤＲＣ逆相関法が

適用できないニューロンが多く見られた。従

って輪郭線刺激とランダムノイズ刺激による

折れ曲がり選択性の研究は相補的な関係にあ

ることが期待される。 

(5)単一細胞記録中にGABAa受容体の拮抗阻害

剤(Gabazine)を記録部位に微量注入して抑制

性シナプスの活動を阻害して抑制性入力の寄

与を調べた。薬剤投与とともに自発発火頻度

が上昇し、方位選択性は維持される一方で長

い直線刺激に対する反応が上昇した為に折れ

曲がり選択性が弱くなる例が見られた。この

結果は第二次視覚におけるエンドストップ抑

制の関与を示唆する。 

(6)近傍のニューロン間で折れ曲がり選択性

を比較する為に、４ないし７本の極細のワイ

ヤーを束ねて電極を作成し多細胞同時記録を

試みた。しかし異なる電極で同時に単一細胞

外記録を行える例は稀であった。同一電極よ

り 2～3 個のニューロンを単離した場合で反

応選択性を比較すると、選択性が著しく異な

る例が多々見られた。このことは方位選択性

とは異なり第二次視覚野における折れ曲がり

表出が個々のニューロン間で幅があることを

示す。 
(7)本研究に先立ち第二次視覚野の主要入力
源である第一視覚野において同様の刺激セ
ットを用いて折れ曲がり刺激選択性を調べ
た。引き続きこれらのデータを第二次視覚野
のデータと比較解析した。第一次視覚野では
最適刺激が直線ないしは直角に限定されて
いた。また最適な半直線および受容野内に呈
示した短直線で調べた方位選択性が最適な
折れ曲がり刺激の半直線成分の一方と合致
することが示された。この半直線成分をふく
む長い直線刺激に対しては強い抑制がかか
り、一方折れ曲がり刺激ではそのような抑制
は見られず、対となる半直線成分は単独では
弱い反応しか生起しない傾向が示された。一
方第二次視覚野では同程度の反応を引き起
こす半直線間の組み合わせが広角の折れ曲
がり刺激に選択的に反応するニューロンに
多く見られた。 
(8)まず先行研究で得た覚醒時のデータにモ
デルをフィットさせて、最適なモデルのパラ
メータより各半直線成分の方位に選択的な
興奮性および抑制性入力の寄与を評価した。
最適な折れ曲がり刺激は半直線成分を表現
する二つのサブニットの出力の組み合わせ
で表現される。しかし第一次視覚野、第二次
視覚野とも、こうした出力間の非線形出力
（乗算）の寄与は弱く、加算モデルで折れ曲
がり選択性の形成が十分に説明されること
が示された。この結果は強い方位選択性を持



ち、片側にエンドストップ抑制を持つニュー
ロンが最適刺激の一方の半直線成分を表し、
対になる半直線成分がエンドストップ抑制
やその他の半直線成分に対する抑制を避け
ることによって最適折れ曲がり刺激を特定
していることを示唆する。 

一連の研究結果より第一次視覚野、第二次
視覚野双方が折れ曲がり選択性の形成に寄
与しており、階層的な情報処理というよりは、
むしろ第一視覚野において限定的な形で始
まった折れ曲がりの表出が第二次視覚野に
引き継がれ、さらに多様な折れ曲がり角度の
表現が加えられることが示された。物体認知
は主要な視覚機能の一つであり、その神経メ
カニズムを明らかにすることは視覚研究の
大きな目標のひとつである。物体像を構成す
る面の形状はその周囲を囲む滑らかな連続
した輪郭線により表現され、一方輪郭線中に
ある折れ曲がり、接合パターンや輪郭線の切
れ目などの輪郭線の滑らかさを壊すような
刺激特徴は面の遮蔽関係や面の折れ曲がり
方についての情報を与える。本研究は輪郭線
中の折れ曲がりの表出におけるエンドスト
ップ抑制の役割に新たな光を当て、初期視覚
野の方位選択性ニューロンがこうした輪郭
線の形状の認知に寄与しうることを示した。
また郭線中の折れ曲がり刺激の表出のメカ
ニズムを考えるにあたり受容野内における
局所的な刺激特徴の抽出とともに受容野外
における抑制ないしは文脈依存性の修飾作
用の寄与を考慮すべきことを示したことは
重要である。 
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