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研究成果の概要（和文）：物体の視覚特徴についての表象は大脳皮質の内部表現の中でも最も研究が進んでいるが、個
々のニューロン活動に基づいた従来の見解では、ある皮質領野における視覚特徴の神経表象は、その領野において生成
され、支配的な神経表象になると考えられてきた。これに対して、まず低次側の領野で神経表象の「前駆コード」が少
数生成され、それが高次側の領野で増やされる、という仮説も立てる事ができる。本研究では、マカクザル下部側頭葉
の隣接した領野であるTE野と36野のそれぞれにおいて複数のニューロンから同時に活動を記録し、図形間対連合の神経
表象を生成する神経回路を明らかにする事によって、後者の仮説が正しいことを初めて実証した。

研究成果の概要（英文）：In primates, neural representations of visual objects are hierarchically 
constructed along the ventral visual pathway. In this pathway, neural coding of a “novel” feature of 
visual objects is thought to emerge and become prevalent at a single cortical area as a result of 
processing in the area. We tested the possibility that a feature representation prevalent in a given 
cortical area emerges in the microcircuit of a hierarchically prior cortical area as a small number of 
prototypes and then becomes prevalent in the subsequent area. We recorded activities of multiple single 
neurons in each of hierarchically sequential areas TE and 36 of macaque temporal cortex and found the 
predicted convergent microcircuit for object-object association in the lower-order area TE. Associative 
codes were then built up over time in the microcircuit of the higher-order area 36. These results suggest 
a computational principle underlying sequentially elaborated object representations across cortical 
areas.

研究分野： 認知神経生理学
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１．研究開始当初の背景 
 
領野間の階層的な情報処理の理解は、大脳

皮質における回路機能の解明に向けた重要
な課題の一つである。霊長類の視覚系では、
ある皮質領野において大勢を占める視覚特
徴の神経表象は、その領野内で初めて形成さ
れたものであると考えられてきた。これに対
して、まず低次側の皮質領野において神経表
象の「プロトタイプ」が少数作られ、それが
高次側の皮質領野へと送られ、多くのニュー
ロンに広まる、という「前駆コード生成→増
殖仮説」も立てる事ができる。こうした仮説
を検証する為には、従来の研究のように個々
のニューロンの活動を記録し、それらを領野
間で比較するのではなく、対象となる神経表
象の形成に関わる局所回路を低次側と高次
側の両方の皮質領野において調べ、それらを
比較する事で、全体としてどのような回路機
構によってその神経表象が形成されるのか
を明らかにする必要がある。 
 
２．研究の目的 
 
マカクザルの下部側頭葉前方部は、低次側

のTE野とそれに隣接する高次側の 36野から
成っている（図 3 上）。図形間の連想記憶を
学習し、それを思い出す対連合記憶課題を用
いたこれまでの研究から、低次側の TE 野で
は多くのニューロンが個々の図形を表象す
るのに対して、高次側の 36 野には学習した
図形ペアを構成する両方の図形を表象する
「対符号化ニューロン」が多くある事がわか
っており、その事から、こうした図形間対連
合の表象は、主に高次側の皮質領野である 36
野において形成される、と考えられてきた。
しかし実際には低次側の TE 野においても、
少数ながら対符号化ニューロンが見られる。
そこで我々は、対符号化ニューロンの活動形
成に関わる局所神経回路をTE野と 36野のそ
れぞれにおいて調べ、それらを比較する事に
よって、下部側頭葉内の領野間階層構造にお
いて、対連合表象がどのようにして形成され
るかを調べた。 
 
３．研究の方法 
 
2 頭のマカクザルに対連合記憶課題を学習さ
せ、サルがこの課題を解いている際に下部側
頭葉TE野と 36野のそれぞれから複数のニュ
ーロン活動を多チャンネル電極で同時に記
録した。対連合記憶課題とは、「鉛筆」と「消
しゴム」のように互いに対となる図形をあら
かじめ記憶しておき、特定の図形（鉛筆）を
見た時に、その対図形（消しゴム）を思い出
す課題であり 、側頭葉に損傷を持つ患者は、
この課題に顕著な障害を示す。記録終了後、
多細胞活動をスパイク波形に基づいて複数
の単一ニューロン活動に分離し、まず同時記
録された複数の単一ニューロン活動を解析

した。次に、それらのニューロン活動に対し
て 相 互 相 関 解 析  (Hirabayashi et al., J . 
Neurosci. 2005; Hirabayashi et al., J . Neurosci. 
2010) を適用する事により、ニューロン間の
情報伝達の強さと「向き」を調べた。それに
基づいて、情報を「送る」側のニューロンと
「受け取る」側のニューロンの活動が、それ
ぞれ図形間対連合についてどのような情報
をコードしているかを調べる事で、図形間対
連合記憶の表象に関わるニューロン同士が
どのような機能回路を形成しているかをそ
れぞれの領野について解析した。その上で、
同定された回路パターンがTE野と 36野の間
でどのように異なるかを検証した。 
 
４．研究成果 
 
個々のニューロン活動に基づく従来の見

解では、図形間対連合の神経表象が形成され
るのは低次側の TE 野ではなく、高次側の 36
野であると考えられていたが、それぞれの領
野における局所神経回路を解析したところ、
この従来の予想とは異なる結果が得られた。  
まず低次側の TE 野には、個々の図形を表

象するニューロンから、その図形を含む図形
ペアを表象する対符号化ニューロンに向け
て一方向性に情報を送る局所回路が、その逆
向きのものに比べて倍以上多くある事が明
らかになった。この事は、低次側である TE
野の神経回路内において図形間対連合の表
象が形成される（つまり対連合表象の「前駆
コード」形成）事を意味する（図 1 左）。 
一方、高次側の 36 野においても同様の解

析を行ったところ、36 野では TE 野において
見られたような図形間対連合の表象を一か
ら形成する局所神経回路は見られない事が
明らかになった。36 野の局所回路では、共通
の図形ペアを表象するニューロン同士が機
能的結合を示し、手がかり図形への応答にお
いて、情報を送る側のニューロンが先に図形
間対連合を表象し、情報を受け取る側のニュ
ーロンは再帰性結合を介してゆっくりと対
連合を表象するに至る事が明らかになった。
この事から、36 野の回路では TE 野のように
対連合表象が一から作られるのではなく、既
にある対連合表象が、再帰性結合を介してよ
り多くのニューロンへと広められている（対
連合表象の「増殖」）事が示唆された（図 1
右）。 
以上の結果から、下部側頭葉における図形

間対連合の神経表象の形成は、まず低次側の
TE 野で少数の対連合表象が形成され、それ
が領野間の神経投射を介して高次側の 36 野
へと送られ、そこで再帰性結合を介して多く
のニューロンに広まることで、その領野にお
いて大勢を占める神経表象となるという、2
領野に渡る階層的なメカニズムによって成
立している事が示唆された (Hirabayashi et al., 
Science 2013)。この「低次側の領野で作られ
た少数の表象が、高次側の領野で広まる」と



いうメカニズムは、本研究では連想記憶の学
習後に見られたが、神経応答の運動方向選択
性に関する霊長類の V1 と MT 野の関係に類
似しており、従って図形間連想記憶だけでな
く、より多くの視覚特徴についての神経表象
の形成において見られる一般的な機構であ
る、という可能性が示唆される。 
 

 
図 1. 対連合表象は側頭葉の 2 領野に渡る階
層的な神経回路によって形成される。 
本研究によって示唆された、下部側頭葉にお
いて対連合表象が形成される神経回路メカ
ニズム。左上は、脳を横から見た所（図の右
が脳の前側）。右上の図は、左上の脳の点線
のレベルにおける脳の前額断の一部（図の右
が脳の内側）。ニューロン集団による図形間
対連合の表象は、低次側の TE 野よりも、高
次側の 36 野の方が強い（下のグラフ）事か
ら、図形間対連合の表象は 36 野で形成され
ると考えられてきた。しかしそれぞれの領野
において対連合表象の形成に関わる神経回
路を明らかにする事によって、図形間対連合
の表象はまず低次側の TE 野で少数の「前駆
コード」が作られ、それが高次側の 36 野に
送られ、そこで再帰性回路を介して多くのニ
ューロンに広まる事によって、大勢を占める
神経表象になる事が示唆された (Hirabayashi 
et al., Science 2013)。 
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