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1. 背景 
 

1.1. 視覚と眼球運動 
(1) 視覚における眼球運動の役割 

これまで、ヒトの視覚については、眼球運動を伴わない固視状態で数

多くの研究がおこなわれ、様々な興味深い視覚の特性が明らかにされて

きた。このような、視覚を眼球運動とは切り離して考える見方を 
‘passive vision’ と呼ぶ。一方、眼球運動はヒトの視覚に対して重要な役

割を持つとした上で、視覚と眼球運動とを一体のものとして捉える見方

を ‘active vision’ という。 
我々は、毎秒約 3 回の眼球運動を日常的におこなっている。我々の目

はビデオカメラとは異なり、視野全体に対する空間解像度は一定ではな

い。網膜中心窩での空間解像度は非常に高いが、中心窩から遠ざかるほ

ど解像度は低下する。そのため、周辺視野にある対象物を詳細に観察す

るためには、対象物を網膜中心窩に投影する必要がある。ほとんどの眼

球運動は、このためにおこなわれ、その制御は無意識になされる。した

がって、視覚と眼球運動を不可分なものとして捉える ‘active vision’ は、

ヒトの視覚を考える上で当然の考え方であると言える。 
このように、我々が対象物を高い空間解像度で見るためには、眼球運

動が不可欠である。だが、眼球運動そのものは視覚に対して障害ともな

る。たとえば、動く対象物を目で追うときに生じる眼球運動（追従性眼

球運動）では、対象物の運動速度に合わせて眼球運動をおこなう。この

ため、対象物の網膜上での像のぶれは小さいが、対象物の周囲の空間に

対する網膜像のぶれは大きくなる（図 1 右）。もし我々が、網膜像の動

きを、そのまま運動として知覚しているのであれば、この場合、対象物

は静止しており、静止しているはずの周囲の空間が動いていると感じる

はずである。しかし、実際には、眼球運動中であっても、対象物が動い

ており、周囲の空間は静止しているように我々は感じている。また、対

象物の周囲の風景が、眼球運動中に動いているようには感じない。 
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図 1 静止している眼球に映る動いている対象物の網膜像（左）と動い

ている対象物を目で追っているときに映る網膜像（右）のイメージ 
固定されたビデオカメラの前を人が通り過ぎると、その画像は左の写

真のようになる。一方、部屋の中を歩く人をカメラで追いかけて撮影す

れば右のような画像になる。我々が追従性眼球運動によって動く対象物

を注視し続けるとき、網膜には右側の写真のような像が映っているはず

であるが、我々はそのようには知覚しない。 

 
 

さらに、追従性眼球運動よりも高速の眼球運動である跳躍性眼球運動

では、眼球運動中の網膜像のぶれの量はさらに増し、視野全体が眼球運

動に伴って大きく動く。これは、ビデオカメラを振り回したときの映像

を想像してもらえばよい。このような視野全体の動きが眼球運動に伴っ

て起き、それを眼球運動が生じるたびに知覚しているとすれば、我々は

大変な苦痛を感じざるを得ないだろう。だが、幸いなことに、そのよう

な眼球運動に伴う視野全体の動きの知覚を抑制する仕組みを、我々の脳

は備えている。しかし、追従性眼球運動の風景の動きの知覚にせよ、跳

躍性眼球運動中の視野全体の動きの知覚にせよ、そのような眼球運動に

よって生じる網膜像の動き (retinal image motion) の知覚が、脳内のど

こで、どのように抑制されているのかについて、まだよく分かってない。 
したがって、眼球運動と視覚とが不可分なものであるとする ‘active 

vision’ の考え方を踏まえ、眼球運動と視知覚との相互関係を明らかにす

ることは、眼球運動中の retinal image motion の知覚の抑制のみなら
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ず、我々の脳が感覚情報と運動情報をどのように統合し調節しているの

かを調べる「感覚運動統合 (sensorimotor integration)」の問題を解明

する上でも重要な意義があると思われる。 
本研究では、非常に高速な眼球運動である跳躍性眼球運動の制御メカ

ニズムと、跳躍性眼球運動中の retinal image motion の知覚の抑制に

関する脳内メカニズムの解明に取り組んだ。その詳細を述べる前に、本

章では、これまでに得られている種々の眼球運動に関する制御機構およ

び眼球運動中の知覚の安定性の維持に関わる神経基盤に関する知見につ

いて概説した後、本研究の目的と意義について述べることにする。 

 
(2) 眼球運動の種類 

眼球運動は、その目的から、大きく 2 種類に分類することができる。

1 つが、網膜に投影される視覚像のぶれを 小にし、対象物を解像度の

高い中心窩に投影し続けるために生じる眼球運動 (gaze-holding) であ

る。また、もう 1 つは、外界の対象物に視線を向け、網膜中心窩に捉え

る眼球運動 (gaze-shift) である。 
前者の gaze-holding には、前庭動眼反射 (vestibulo-ocular reflex; 

VOR)、視運動性眼球運動 (optokinetic response; OKR)、追従性眼球運

動 (smooth pursuit) という、特徴や生成機序の異なる 3 つの眼球運動

がある。一方、跳躍性眼球運動 (saccadic eye movement, saccade) は後

者の gaze-shift に分類される。 

 
① 前庭動眼反射 (vestibulo-ocular reflex; VOR) 

前庭動眼反射 (VOR) はもっとも基本的な眼球運動に関する神経機能

である。 
我々の体は、常に心拍などに伴い細かく動いている。あるいは、歩行

に伴って大きく頭の位置が変化する。本来であれば、このような体の動

きに伴って網膜像にも大きなぶれが生じるが、脳は頭のゆれを検知して、

ゆれの影響を打ち消すような眼球運動を起こす (Hoffmann, 1982)。こ

れが、VOR である。 
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VOR は脳幹レベルの神経機構によって生成される。半規管で検出され

た頭の回転の情報は前庭神経核に伝えられた後、前庭神経核からの結合

により動眼神経核（左右方向の眼球運動であれば外転神経核）の運動

ニューロンの活動を生じさせ、眼球の回転が生じる  (Kitama et al., 
1995)。 

 
② 視運動性眼球運動 (optokinetic response; OKR) 

視運動性眼球運動 (OKR) とは、視覚刺激の動きによって誘発される

反射的な眼球運動のことをいう。OKR も、VOR と同じく、中心窩に捉

えた対象物に対する網膜像のぶれを 小化するために生じる。これには、

頭部の動きによる網膜像の動きを VOR と OKR が協同して補償する

例が挙げられる。 
先にも述べたように、頭部の動きによって生じた網膜像の動きは、基

本的に VOR によって補償される。しかし、VOR だけでは頭部の動きに

よる網膜像のぶれを完全に打ち消すことはできない。そこで、視野全体

の動きに対して生じる OKR が、VOR では打ち消せなかった網膜像の

ぶれを補償することにより、心拍や呼吸あるいは歩行などで頭部が動き

網膜像にぶれが起こっても、安定した視覚が維持される  (Collewijn, 
1988)。 

OKR は、視野全体に亘る動きに対して生じる眼球運動であり、VOR
と同様の反射的な眼球運動である。しかし、VOR が前庭入力によって

生じるのに対して、OKR は視覚入力によって生じる。実験的には、被

験者のまわりを縦縞模様のドラムで囲み、そのドラムを回転させること

によって OKR を誘発させることが出来る (Cohen et al., 1977)。 
OKR も VOR と同様に反射的な眼球運動であることから、その神経

機構もほぼ VOR と同じであるが、前庭神経核への入力が半規管からの

ものではなく網膜由来のものである点が異なる。この網膜由来の視覚入

力に基づいて、運動視を司る高次視覚野である middle temporal area
（MT 野）や medial superior temporal area（MST 野）、あるいは視索

核で外界の動きが解析され、眼球運動の速度や振幅が決められる 
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(Fuchs and Mustari, 1993)。また、視覚刺激の動きの情報を受けて、眼

を動かす運動指令が小脳から送られている可能性も示唆されている（河

野ら、1996）。 

 
③ 追従性眼球運動 (smooth pursuit) 

動いている小さな対象物を、その網膜像が動かないように網膜中心窩

に捕捉しつづけようとする際に生じる滑らかな眼球運動を、追従性眼球

運動 (smooth pursuit) という (Pola and Wyatt, 1988; Lisberger et al., 
1987)。Smooth pursuit は、網膜中心窩の発達したサルやヒトでのみ、

おこなうことができる。 
Smooth pursuit は、中心窩にある対象物が動き始めたとき、あるい

は動いている対象物に対して注意を向けたときに始まる。まず、この後

に説明する跳躍性眼球運動と呼ばれる急速な眼球運動で対象物を中心窩

に捉え、その後、対象物の網膜像のぶれが少なくなるように目が滑らか

に動き続ける。 
Smooth pursuit も OKR と同様に、視覚刺激の動きによって誘発さ

れるので、その制御には OKR と共通する神経メカニズムが関与する。

さらに、smooth pursuit では、網膜像の動きだけではなく、将来の視

覚刺激の動きの予測や、動いている対象物に常に注意を向ける選択的注

意などの高次の神経機構が関与していると考えられている。これは、例

えば、正弦波状に速度が変化する視覚刺激を提示して smooth pursuit 
を誘発させると、眼球運動の速度も正弦波状に変化すること (Becker 
and Fuchs, 1985)、また smooth pursuit の対象となる視覚刺激を消し

ても、速度は遅くなるが眼球運動は生じ続けることから示唆される 
(Whittaker and Eaholtz, 1982) 。あるいは、smooth pursuit 中に対象

物の網膜上の像のぶれをまったく無くしてしまう操作をおこなっても、

眼球運動は維持されることからも、なんらかの予測がなされていること

が示唆される (Pola and Wyatt, 1988)。そして、このような眼球運動の

制御には、視覚刺激の動きの情報以外に、眼球運動に関する情報 
(extraretinal information) が関与している可能性が指摘されている。
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MST において、対象物の動きが解析され、extraretinal information に

よって伝えられる眼球運動情報と統合されているとの報告がなされてい

る (Lisberger et al., 1987; Newsome et al., 1988)。 

 
④ 跳躍性眼球運動 (saccadic eye movement, saccade) 

跳躍性眼球運動（saccade、サッカード）は、周辺視野で捉えられた

対象物を無意識的に網膜中心窩上に投射しようとして起こる高速な眼球

運動のことをいう。また、サッカードは、興味を引く対象物に対して自

発的に注視しようとする際にも生じる。 
Smooth pursuit などの gaze-holding で生じる眼球運動とは異なり、

サッカードでは視覚刺激の性質が眼球運動の動特性に与える影響は少な

い。眼球運動の振幅が決まると、ほぼ自動的に持続時間と速度が決まる 
(Becker, 1988)。また、サッカードは ballistic movement であり、眼球

運動が開始された後は、運動の中断や変更は出来ない。 
サッカードの実行に関わる脳部位には、前頭眼野 (frontal eye field; 

FEF)、頭頂間溝外側領域 (lateral inferior parietal; LIP) の他に、補足

眼野  (supplementary eye field; SEF) や  帯状回眼球運動関連部位 
(cingulate eye field; CEF) などが報告されている (Gaymard et al., 
1998a)。しかし、SEF や CEF の詳しい役割は、まだ分かっていない 
(for review Gaymard et al., 1998b; Pierrot-Deseilligny et al., 2004)。 

さらに、認知的判断に基づいておこなわれるサッカードでは、背外側

前頭前皮質 (dorsolateral prefrontal cortex; DLPFC) が関与すること

が知られている (Pierrot-Deseilligny, 2003)。さらに、それ以外にも、

自発的な眼球運動では、尾状核 (caudate nucleus) や被殻 (putamen) 
などの大脳基底核 (basal ganglia) の関与も知られている (Vermersch 
et al., 1996; Vermersch et al., 1999)。 

これら眼球運動関連部位からの出力は、 終的に上丘に収束する。そ

して、この上丘で、視覚入力から得られた空間情報を基に眼球運動の方

向と距離が計算され、 終的な運動指令が脳幹のサッカード・ジェネレー

タに伝えられてサッカードが生じる（鈴木、1995）。 
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(3) サッカード課題の種類とその特徴 
運動制御に関わる神経機構を調べた多くの研究で、眼球運動、特にサッ

カードがよく用いられてきた。また、運動制御のさまざまな特性を調べ

るため、課題として負荷するサッカードにもいろいろな工夫が施されて

きた (for review Leigh and Kennard, 2004; Sweeney et al., 2007)。 
先行研究で用いられているサッカード課題には、主に、周辺視野に提

示された対象物に対して視線を移動する visually guided saccade（また

は prosaccade）と呼ばれる眼球運動課題（図 2 左）と、対象物の位置

を記憶したり (memory guided saccade)、対象物とは反対の方向に眼球

運動を行なったり (antisaccade)、対象物ではなく眼球運動の方向が矢

印で示されたり  (arrow head saccade) といった、visually guided 
saccade に比べてより認知的で自発的な眼球運動課題（図 2 右）の 2 種

類がある。前者の比較的認知的な負荷の少ない眼球運動を reflexive 
saccade、後者の自発的な眼球運動を voluntary saccade とも呼ぶ。 

 

① Visually guided saccade 
サッカード課題でもっとも一般的に用いられているのが、この

visually guided saccade (prosaccade) である。Visually guided saccade
は、周辺視野に提示された視覚刺激に対して眼球運動をおこなう。した

がって、visually guided saccade は、比較的、認知的要素の少ない眼球

運動課題と言え、また周辺視野に突然提示された視覚刺激によって反射

的に眼球運動が生じるため、reflexive saccade とも呼ばれる。 
これまでの研究により、視覚刺激の提示から眼球運動の開始までの時

間（サッカード潜時）は、およそ 200 ms であることが分かっている 
(Leigh and Kennard, 2004)。しかし、視覚刺激の提示前に注視点を消し、

視覚刺激を何も提示しない期間を設けると、サッカード潜時は、およそ

130 ms と短くなる。このような、サッカード潜時の短いサッカードの

ことを express saccade という (Fischer and Ramsperger, 1985)。
Express saccade の存在によって、サッカード潜時には、眼球運動のプ

ログラムだけでなく、注視をおこなっている対象に対する注意の解除な
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どの要素が含まれていることが示唆される (for review Fischer and 
Weber, 1993)。 

 

② Voluntary saccade 
Visually guided saccade と異なり、眼球運動の開始や方向を自発的

に定めておこなうサッカード課題が voluntary saccade である。例えば、

周辺視野に視覚刺激を提示するのではなく、図 2 右のように運動方向を

矢印によって示すことで眼球運動をおこなわせる課題  (arrow head 
saccades) がある (Walker et al., 2000)。Visually guided saccade に比

べ、視野中心にサッカード方向を示す cue が提示されてからサッカード

が開始されるまでの間隔（サッカード潜時）が長いという特徴がある。 

 

 
図 2 Visually guided saccade (左)と voluntary saccade (右) 

左の visually guided saccade (‘Reflexive’) では、周辺視野に提示され

た視覚刺激（この場合はスクリーン中央の固視点よりも右側の点）に対

してサッカードをおこなう。一方、右の voluntary saccade (‘Volontary’) 
では、スクリーン中央の固視点がサッカードの方向を指示する cue に変

化し、cue が示す方向にサッカードをおこなうことが被験者には求めら

れる。（Mort et al., 2003 より引用） 
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これまでの先行研究では、visually guided saccade に比べ voluntary 
saccade で、FEF、SEF、LIP などの眼球運動関連部位の活動が大きい

という報告がある  (Mort et al., 2003)。また、SEF や  anterior 
cingulate cortex (ACC) が voluntary saccade の実行に関与するとい

う報告がある (Amador et al., 2004; Gaymard et al., 1998a)。だが、

voluntary saccade のどのような要素が、脳のどこで処理されているの

かについては、まだよく分かっていない。 

 
③ Memory guided saccade 

Memory guided saccade は、voluntary saccade の 1 つで、空間的ワー

キングメモリの機能や発達を評価する研究でよく用いられている。 
Memory guided saccade では、被験者が注視をしている 中に、周

辺視野に視覚刺激を一瞬だけ提示する。被験者は、視覚刺激の提示され

た位置を覚えておき、眼球運動開始の合図が出されたら、覚えていた視

覚刺激提示位置にサッカードをおこなう。 
もっともよく memory guided saccade との関連が知られている脳部

位は DLPFC である。Memory guided saccade の遂行と DLPFC の関

係を示す例として、DLPFC に損傷のある患者に課題をおこなわせると、

注視中の刺激提示位置の記憶を保持することが困難になり、眼球運動課

題のエラーが上昇する（眼球運動の振幅が不足する hypometria が見ら

れる）ことが挙げられる (Pierrot-Deseilligny et al., 2003)。 

 

④ Antisaccade 
視野周辺に視覚刺激が提示されたとき、視覚刺激が提示されたのとは

反対の方向にサッカードをおこなわせる課題を antisaccade という。

サッカードの自発的制御のメカニズムを調べる研究で、よく用いられて

いる。 
Antisaccade では、提示された視覚刺激と反対方向にサッカードをお

こなうだけではなく、視覚刺激に対して反射的に起こるサッカード  
(prosaccade) を抑制する必要がある。サルの神経生理学的研究、あるい
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は  PET や  fMRI を用いた  imaging study では、DLPFC が、

antisaccade での prosaccade の抑制に関与するとの報告がなされてい

る (Pierrot-Deseilligny et al., 2003)。また、これ以外にも FEF、SEF、
ACC などが antisaccade の遂行に関与すると考えられている (Curtis 
and D’Esposito, 2006 ; Gaymard et al., 1998a)。 

 
(4) 眼球運動制御の神経メカニズム 

反射的な VOR や OKR、またより認知的な smooth pursuit やサッ

カードの制御に関わる脳部位は、電気生理学的手法を用いた研究や、

PET、fMRI などの脳機能マッピングによって、詳細に調べられている。 

 
① 皮質下レベルにおける眼球運動の制御 

眼球運動の制御に関わる皮質下部位としては、上丘あるいは尾状核や

被殻といった大脳基底核が挙げられる。 
この中で、もっとも重要なのは上丘で、サッカードの 終指令は上丘

から脳幹にあるサッカード・ジェネレータに送られる  (Leigh and 
Kennard, 2004)。上丘の浅層には、網膜からの直接の線維投射が存在し、

視野の特定の部分に提示された視覚刺激に応じて、上丘浅層の特定の位

置のニューロンが発火する。一方、この視覚刺激に対してサッカードを

おこなうときには、上丘の浅層の腹側にある中間層ニューロンが発火す

る。上丘の浅層ニューロンと網膜上の特定の位置との間に一対一の関係

があるのと同様に、上丘の中間層ニューロンとサッカードの大きさ・方

向の間にも一対一の関係が存在する  (Robinson, 1972; Sparks and 
Mays, 1981)。したがって、上丘の特定の部分のニューロンを興奮させ

ることによって、ある方向にある大きさのサッカードを起こすことがで

きる。 
このように、上丘は眼球運動の実行に関して基礎的な役割を担うのに

対し、大脳基底核、特に尾状核や被殻は、より認知的な役割を担う。脳

損傷患者に対する症例研究では、尾状核 (Vermersch et al., 1999) やレ

ンズ核 (Vermersch et al., 1996) の損傷が、memory guided saccade や
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予測性のサッカードの実行に影響を及ぼすことが報告されている。 
上丘の中間層は、大脳基底核（黒質網様部）からの強い入力を受ける 

(Hikosaka and Wurtz, 1983)。この入力は、抑制性であり、持続的な抑

制を上丘に対しておこなっている (Wurtz, 1983)。これにより、大脳基

底核による抑制を解放することで選択的に眼球運動を生じさせることが

可能になっている。さらに、大脳基底核は上丘だけでなく、視床を介し

て大脳皮質の制御もおこなう。これにより、大脳基底核は、運動プログ

ラムの形成において、抑制的選択機能を提供している。 

 
② 皮質における眼球運動の制御 

これまでに分かっている眼球運動の生成・制御に関与する皮質部位と

しては、FEF、SEF、LIP、CEF などがある。このうち、FEF と LIP に
は、それぞれ上丘への直接の投射が存在することが知られている。 

FEF は、ヒトの脳では上前頭溝と前中心溝が交わる部分に位置し、

サルでは弓状溝前方に位置する (Paus, 1996)。FEF から上丘への直接

の投射が存在する (Hanes and Wurtz, 2000)。微小電極を用いて FEF
に電気刺激を与えると、サッカードが誘発される (Blanke and Seeck, 
2003)。また FEF の損傷によって、損傷部位と対側方向へのサッカー

ドにおいて振幅が減少する (Gaymard et al., 1998)。しかし、FEF が

損傷しても、完全にサッカードがおこなわれなくなることはない。これ

は、短期間で FEF の機能に対する代替がおこなわれるからだと考えら

れている。 
頭頂葉の頭頂間溝に位置する LIP も、FEF と同様に、上丘への直接

の投射を持ち (Lynch et al., 1985)、眼球運動の制御に重要な役割を担う

と考えられている。これまでの先行研究によれば、FEF は比較的認知的

な眼球運動に関与するのに対し、LIP はより無意識的、つまりより反射

的な眼球運動と関係していると考えられている (Pierrot-Deseilligny et 
al., 2004)。ただし、その一方で、fMRI を用いた研究では、visually guided 
saccade に比べて、より認知的な voluntary saccade で LIP の活動が大

きいことが示されており、FEF と LIP の機能分担については、まだ良
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く分かっていない (Mort et al., 2003)。 
また、補足運動野に位置する SEF および anterior cingulate cortex

にある CEF に関しては、脳損傷患者を対象とした研究で、これら部位

の損傷によって運動系列の学習や実行、また自発的な運動の開始に障害

が起きることが分かっている (Pierrot-Deseilligny et al., 2003)。しかし、

SEF や CEF が具体的にどのような役割を担っているかについては、ま

だ分かっていないことが多い。 

 
 
1.2. 眼球運動中における知覚の安定性の維持 

この章のはじめにも述べたように、対象物を詳細に観察するためには

眼球運動は欠かせない。一方、眼球運動をおこなうことによって、網膜

像は大きくぶれ、視覚の安定性は大きく乱される。しかし、我々は、眼

球運動によって生じる網膜像のぶれ (retinal image motion) を知覚す

ることはない。これは、運動情報を基に、入ってくる視覚情報を適切に

脳が補完していることを意味する。試しに、目を指先で軽く押すと、眼

球が動くのに合わせて視野全体が動いているように感じられる。これは、

眼球の動きに関する情報が脳には入力されないために、視覚入力を抑制

あるいは補正することが出来ないために生じると考えられている。 
同様の例は、頭頂葉および後頭葉外側部に損傷を負った患者で報告さ

れている (Haarmeier et al., 1997)。この患者は、動いている物を目で

追ったり、自分が動いているときに何かを注視したりするとめまいが起

こると訴えていた。検査の結果、眼球運動 (smooth pusuit) 中に知覚さ

れる視覚像の速度が眼球運動の速度に一致していたことから、脳損傷に

より眼球運動で生じる網膜像の動きが抑制されず、そのまま知覚される

ため、めまいが生じるのではないかと考えられた。 
このように、我々の脳は、眼球運動によって生じる retinal image 

motion の知覚を適切に抑制し、眼球運動に伴う知覚の安定性の乱れを補

償するようなメカニズムを備えている。このようなメカニズムは、ここ

で例に挙げた retinal image motion の知覚を抑制だけではなく、空間的
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な知覚や時間的な知覚に対しても存在する。 

 
 
(1) Saccadic suppression、spatial compression、chronostasis 

眼球運動中における知覚の安定性を維持する脳内メカニズムのもっと

も代表的な例が、saccadic suppression である。サッカードは高速な眼

球運動であり、眼球運動の間、網膜に投影される像は大きくぶれること

になる。しかし、我々は、そのような網膜像のぶれを知覚することはな

い。このような、サッカード中の retinal image motion の知覚を抑制す

る仕組みを、saccadic suppression と呼ぶ。 
Saccadic suppression は、眼球運動中における網膜像の動き、すなわ

ち視野全体の動きの知覚を、視力を一時的に低下させることで抑制する。

ただし、このような抑制が生じれば、そこには知覚上の空白が生じるこ

とになる。だが、我々は、眼球運動中の網膜像の動きを知覚することが

ないのと同様に、眼球運動中の視覚の抑制によって生じる瞬間的な知覚

上の空白も意識することはない。このような、眼球運動による知覚の不

連続性の補完に関係していると考えられているのが、 spatial 
compression と chronostasis である。 

空間に対する知覚の安定性の維持に関与すると考えられているのが、

spatial compression である。我々の空間に対する知覚は、サッカード

の直前 100 ms から直後 200 ms までゆがんでいる。Martin らや 
Bischoff と Kramer は、サッカードの開始直前、サッカード中、およ

びサッカード直後にプローブ刺激を短時間提示し、眼球運動後にその位

置を答えさせた  (Martin and Pearce, 1965; Martin et al., 1972; 
Bischoff and Kramer, 1968)。すると、サッカード開始直前に提示され

たプローブ刺激の位置は、実際に提示された位置よりも眼球運動の方向

に偏って知覚されていることが分かった。また、サッカード中およびサッ

カード直後に提示された刺激に対しては、実際の位置よりも眼球運動方

向と反対の向きに偏って知覚されていた。 
電気生理学的研究では、視覚野や、眼球運動関連部位である LIP あ
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るいは FEF のニューロンの受容野が、サッカードに伴ってシフトする

こと報告されており、これが spatial compression の神経基盤ではない

かと考えられている (Duhamel et al., 1991; Kusunoki et al., 1997; 
Umeno et al., 1997; Nakamura and Collby, 2002)。しかし、視覚の安

定性の維持に、この spatial compression がどのように関与しているか

は、まだ明らかではない。 
一方、時間の知覚に対する安定性の維持に関係すると考えられている

のが、chronostasis である (Yarrow et al., 2001)。この現象は、例えば、

時計に向かって目を動かしたときに体験することが出来る。秒針が一秒

ごとに動くアナログ時計にサッカードすると、眼球運動の直後には、そ

れ以前に比べて秒針の動く間隔がわずかに長く感じられる。詳細な実験

により、サッカード直後の主観的な時間間隔の延長は、サッカードの持

続時間 (saccade duration) と一致することが明らかになった。また、途

中で眼球運動をおこなう対象物の位置が変化した場合には、このような

主観的な時間間隔の延長は生じなかった。したがって、我々の脳は、サッ

カードによって生じる知覚の不連続性を、眼球運動直前の情報を基に補

填していると考えられる。しかし、その補填がどのような脳内メカニズ

ムによっておこなわれているかは、まだ分かっていない。 

 
 
(2) Saccadic suppression の神経基盤についての先行研究 

Spatial compression や chronostasis のように、眼球運動に伴う知

覚の不連続性を補完するメカニズムが脳内には存在する。その中でも、

saccadic suppression については、数多くの研究がなされてきた。古く

は、1860 年代の Helmholtz による研究にまで遡る (Helmholtz, 1866)。 
サッカードに伴う視覚感度の一時的な低下、すなわち saccadic 

suppression によって眼球運動に伴う網膜像の動きが知覚されるのを

抑制しているという考え方は、早くも 1903 年に Holt によって提案され

ている (Holt, 1903)。だが、その後の研究で報告された眼球運動に伴う

視覚感度の低下は、研究によって大きく異なっており (Latour, 1962; 
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Zuber and Stark, 1966; Riggs et al., 1974; Krauskopf, 1966; 
Bridgeman et al., 1975)、サッカード中の視覚感度の低下について一致

した結論は得られていなかった。また、もし視覚感度の低下が実際にあっ

たとして、それが眼球運動に伴って能動的に生じるのか、あるいは受動

的に生じるかについても意見が分かれていた。 
しかし、 近の心理物理学的研究、動物を対象とした神経生理学的研

究、また非侵襲脳活動計測法を用いた研究によって、眼球運動に伴って

視覚経路の一部が選択的に抑制されること、さらには、その抑制が、視

覚入力だけでなく、眼球運動情報に基づいて、能動的におこなわれるこ

とが明らかになってきている。 

 
① 心理物理学的知見 

なぜサッカードによって生じる網膜像の動きが知覚されないのかとい

うことについて、Dodge や Woodworth は、サッカードによって生じ

る網膜像の動きがあまりにも速いために知覚することが出来ないのでは

ないかと考えた (Dodge, 1900; Woodworth, 1906)。同様のアイデアを、

Campebell と  Wurtz は「グレーアウト  (grey out) 」と呼んだ 
(Campebell and Wurtz, 1978)。また反対に、Holt は、眼球運動中に我々

の視覚が一時的に麻痺するので、眼球運動に伴う網膜像の動きが知覚さ

れないとした (Holt, 1903)。しかし、例えば列車に乗っていて進行方向

と反対方向にサッカードをおこなうと線路の枕木が明瞭に見えることか

ら、サッカード中の視覚が完全に抑制されるわけではないことは明らか

であり、抑制が生じているとしても視覚経路の一部が選択的に抑制され

るのではないかと考えられる。 
Burr らは、サッカードで生じる網膜像の動きと同様の網膜像の動き

が固視中に生じるよう、被験者が固視をしている状態で視覚刺激（グレー

ティング）を高速に動かし、空間周波数の違いによる視覚感度の変化を

調べた。その結果、高空間周波数のグレーティングでは知覚することは

できないが、低空間周波数のグレーティングの動きは明瞭に知覚される

ことが分かった (Burr, 1982)。このことは、サッカード中の視覚の能動
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的抑制がなければ、眼球運動によって生じる網膜像の動きによって運動

の知覚が生じるであろうことを示唆する。さらに、この結果から、眼球

運動中の視覚の抑制は、低空間周波数成分に対して選択的に生じること

が予想される。 
Burr たちは、この予想が正しいことを示すため、空間周波数を変え

た輝度変調グレーティングと等輝度色度変調グレーティングを用い、コ

ントラスト感度に対する眼球運動の影響を調べた (Burr and Morrone, 
1994)。その結果、低空間周波数の輝度変調グレーティングでのみ、サッ

カードをおこなったときと固視状態とでコントラスト感度に違いが生じ

ることが明らかになった。このことは、予想のとおり、網膜像の低空間

周波数成分が眼球運動に伴って選択的に抑制されること、さらには視覚

情報の低空間周波数成分の情報伝達を担う外側膝状体大細胞系が選択的

に抑制されることを示している。 
また、Uchikawa と Sato は、Burr らとは異なる手法を用いて、サッ

カードに伴って大細胞系が抑制されることを示した  (Uchikawa and 
Sato, 1995)。彼らは、白色背景上に様々な波長のカラーディスクを提示

し、サッカード中および固視条件での増分閾値による分光感度関数を調

べた。その結果、眼球運動中では分光感度関数の著しい低下が 570 nm
付近で見られるのに対して、固視条件ではそのような感度の低下は見ら

れなかった。これは、サッカード時にはテスト刺激の検出に刺激の色応

答の寄与が相対的に大きくなることを意味する。つまり、輝度応答がサッ

カード中に選択的に抑制されることを示唆している。 
一方、Thilo らは、サッカードをおこなう際に、網膜あるいは視覚皮

質を磁気刺激し、その際に生じる phosphen perception の感度を比較

して、網膜から視覚皮質までのどの部分で saccadic suppression が生

じているのかを検討した (Thilo et al., 2004)。視覚皮質を磁気刺激して

生じる phosphen の知覚は、サッカードをおこなったときとサッカー

ドをおこなわなかったときとで差がなかった。しかし、網膜を磁気刺激

して生じる phosphen の知覚感度は、サッカードをおこなわなかった時

に比べサッカードをおこなったときに有意に低下した。この結果は、
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Burr らの結果を支持し、saccadic suppression が外側膝状体 (lateral 
geniculate nucleus; LGN) から一次視覚野 V1 までの間で生じることを

示唆する。 

 
② 神経生理学的知見 

心理物理実験の結果からは、saccadic suppression は大細胞系を抑制

し、LGN から V1 までの間で生じることが示唆される。一方で、電気

生理学的な手法を用いた神経生理学的研究では、皮質下レベル（主に

LGN）および皮質レベル（MT および MST）の両方が、saccadic 
suppression に関与することが報告されている。 

動物を用いた数多くの電気生理学的研究によって、 saccadic 
suppression への LGN の関与が示唆されている。Zhu と Lo は、上

丘の電気刺激によって、LGN から V1 の信号伝達が抑制されることを

示した (Zhu and Lo, 1996)。また、Reppas らは、LGN ニューロンの

活動様式を調べ、サッカード直前に活動が抑制され、直後には促進され

ること、またこのような抑制が大細胞系でより強いことを報告している 
(Reppas et al., 2002)。 

このように、 LGN のような皮質下レベルにおいて  saccadic 
suppression が起こることを示す知見が存在する一方、MT や MST と
いった運動視を司る高次の視覚皮質部位が saccadic suppression に関

与することを示す知見も存在する。 
Thiele らは、背景パタン上でサッカードをおこなう active viewing

と、眼球運動はおこなわずサッカードをおこなった時と同じように視覚

パタンを移動させる passive viewing とで MT および MST ニューロン

の活動を比較した (Thiele et al., 2002)。網膜上に生じる視覚像の運動が

同じであっても、視覚パタンを動かす passive viewing では応答するが、

眼球運動を伴う active viewing では活動が見られないニューロンが存

在することが分かった。さらに、一部のニューロンにおいては、passive 
viewing と active viewing で方向選択性が逆転することを示した。彼

らは、このように passive viewing と active viewing で MT および
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MST ニューロンの反応性が変化することが、saccadic suppression の
神経基盤だと主張した。また、Ibbotson らも、同様の実験で、方向選択

性の逆転は見られなかったものの、passive viewing と比較して active 
viewing において MT および MST ニューロンの反応性が一時的に減少

することを確認している (Ibbotson et al., 2007)。 
したがって、LGN ニューロンや、MT・MST ニューロンで見られる

サ ッ カ ー ド の 実 行 に 伴 っ て 生 じ る 活 動 性 の 変 化 が 、 saccadic 
suppression を生じさせるのではないかと考えられる。ただし、皮質お

よび皮質下レベルでの反応性の変化が、どのように相互に関連している

か、さらには視覚感度の低下という心理物理学的な現象に、これら部位

のニューロン活動の変化がどのように結びつくのかは、まだよく分かっ

ていない。 

 
③ 非侵襲脳活動計測法による知見 

心理物理学的研究や、神経生理学的研究に比べ、非侵襲脳活動計測法

によって saccadic suppression の神経基盤を調べた研究は多くはない。

これまでのところ、PET や fMRI を用いた研究によって、サッカード

に伴う脳活動の減少が視覚皮質で生じることが報告されている。 
PET を用いた Paus らの研究は、サッカードをおこなわない状態に

比べて、暗室内でサッカードをおこなうと、 V1 や V2 、それに 頭頂

皮質 における局所脳血流量 (rCBF) が低下することを示した (Paus et 
al., 1995)。 

Kleiser らは、saccadic suppression は大細胞系の情報伝達を選択的

に抑制するという心理物理の知見を踏まえ、低空間周波数の等輝度色度

変調グレーティングと輝度変調グレーティングに対するサッカード時の

脳活動を fMRI によって比較した (Kleiser et al., 2004)。その結果、心

理物理学的知見によって予測されたとおり、等輝度色度変調グレーティ

ングを背景に提示したときに比べ、輝度変調グレーティングを背景に提

示したときに高次視覚野 (V4, MT+/V5, V7) において脳活動が減少す

ることを示した。ちなみに、MT+/V5 とは、MT 野と MST 野を含めた
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運動視を司る高次のヒト視覚領野のことを指す。本論文でも、同様の意

味で用いる。 
また、Vallins と Greenlee は、fMRI を用いて、眼球運動中の V1 の

応答を調べた。彼らは、サッカードをおこなったときとサッカードをお

こなわなかったときで、提示されたグレーティングパッチの空間位置と

retinotopic に対応した V1 の部分の反応に、どのような差が見られるか

を詳細に検討した (Vallins and Greenlee, 2006)。グレーティングパッ

チに対する脳活動は、これまでの心理物理学的研究で示されたように、

サッカードが生じる前から低下し、眼球運動の開始時点でもっとも低く、

その後次第に回復することが分かった。 
しかし、これまでにおこなわれた、PET や fMRI を用いて眼球運動

の制御メカニズムを調べた多くの研究で、サッカードに伴う  V1 や
MT+/V5 を含む広範な視覚野の活動が報告している (Petit et al., 1999; 

O’Driscoll et al., 2000; Konen et al., 2004; Baker et al., 2006; Bakola 
et al., 2007)。視覚入力のない暗室内でのサッカードにおいても MT あ
るいは MST が活動することが報告されているが (Bakola et al., 2007)、
これら視覚野の活動は、基本的に、眼球運動によって生じる網膜像の動

きによるものだと考えられており、V1 および  MT+/V5 において 
saccadic suppression を反映すると思われる眼球運動に伴う活動の減

少が見られるという知見とは矛盾する。 

 
 
(3) Saccadic suppression と extraretinal information 

眼球運動中に、我々が網膜像の動きを知覚することはない。Helmholtz 
は、1860 年代に、眼球運動中の網膜像の動きは、感覚入力としては存在

するが知覚されないと考えた (Helmholtz, 1866)。そして、網膜像の動

きは ‘effort of will’ によって補正されるとした。 
その後、1950 年代に入り、Sperry や Von Holst と Mittelstaedt が

Helmholtz の考えをさらに発展させたアイデアを提案した  (Sperry, 
1950; Von Holst and Mittelstaedt, 1954)。彼らのアイデアは、眼球運動
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の運動信号の ‘corollary discharge’ あるいは ‘efference copy’ によって、

眼球運動によって生じる網膜像の動きは補正されるというものであった。 
このアイデアは、saccadic suppression のいくつかの特徴をよく説明

することができる。例えば、saccadic suppression は、サッカードの開

始直前から生じ、その程度はサッカードの開始時点がもっとも大きく、

その後徐々に減少していく。また、運動指令が生じないような眼球運動

（例えば、目を横から指で軽く押す）をおこなったときは、saccadic 
suppression は生じず視野全体が眼球運動にあわせて動いて見える。こ

のようなことから、網膜からの視覚入力以外の情報  (extraretinal 
information) が、眼球運動中の網膜像の動きの知覚を抑制するのに用い

られていることが示唆される。 近の研究において、 ‘corollary 
discharge’ の存在を示す神経生理学的証拠として、サッカードに伴って

上丘から視床 MD 核を経由して FEF に投射する信号の存在が報告され

ている (Sommer and Wurtz, 2006) 。ただし、extraretinal information
の発生源は上丘だけとは限らない。眼球運動は、 終的には動眼筋の収

縮と弛緩によって生じる。このことから、動眼筋の自己受容感覚に基づ

く情報が、extraretinal information として眼球運動中に生じる網膜像

の動きの補正に用いられているのではないかとの考えもある 
(Sherington, 1918)。この考えに関連する知見として、眼球運動に伴う

動眼筋の自己受容感覚信号が、サル頭頂葉の体性感覚野に伝達されてい

るというものがある (Wang et al., 2007)。 
一方で、このような extraretinal information ではなく、 retinal 

information によって眼球運動で生じる網膜像の動きを補償できるとす

る考えもある (e.g. Gibson, 1950)。これを支持する知見としては、静止

した視覚パタン上で眼球運動をおこなった場合 (active viewing) と、眼

球運動をおこなった時と同様の網膜像の動きを生じさせるように固視中

に視覚パタンを動かしたとき (passive viewing) で、視覚感度がどのよ

うに変化するかを調べた実験の結果がある (Diamond et al., 2000)。こ

のとき、コントラスト感度の低下の時間特性は、active viewing と

passive viewing で、ほぼ違いが見られなかった。したがって、運動指
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令が存在しなくても saccadic suppression と同様の視覚感度低下が生

じることになる。しかし、この実験では、背景パタンが存在するときに

はコントラスト感度の低下の時間特性は  active viewing と  passive 
viewing でほぼ同等であるが、背景パタンが存在しない場合には、active 
viewing ではコントラスト感度の低下が見られるのに対して、passive 
viewing ではそのような低下は見られなかった。これらのことから、眼

球運動に伴う視覚感度の低下には眼球運動中の視覚情報も関与するが、

視覚情報だけですべての網膜像の動きによる視覚特性の変化を説明する

ことは出来ないことは明らかである。 
さらに、計算モデルによるシミュレーションと心理物理学の結果を比

較した研究からは、 saccadic suppression に対する  extraretinal 
information の関与を示唆する知見が報告されている。Daiamond らは、

モデルに  corollary discharge に相当する入力を加えると、saccadic 
suppression と同様の特徴を持つ眼球運動に伴う視覚感度の低下が再

現されることを示した (Diamond et al., 2000)。また、Niemeier らは、

extraretinal information の精度を実験的に操作した際の行動パタンが、

モデル上で extraretinal information の精度を操作したときにも同じ

ように現れることを示した (Niemeier et al., 2003)。さらに、成人と子

供で saccadic suppression の程度を比較すると、タスクの困難さなど

とは関係なく、成人に比べて子供の方が saccadic suppression の程度

が大きかった (Bruno et al., 2006)。この結果は、眼球運動の制御に関わ

る 神 経 系 が 未 発 達 で あ る 子 供 は 、 大 人 に 比 べ て  extraretinal 
information の精度が低いことで説明することができると、Bruno らは

述べている。したがって、これらの結果は、saccadic suppression の程

度が extraretinal information によって修飾されることを示している。 
また、saccadic suppression だけでなく、smooth pursuit 中における

網膜像の動きの知覚の抑制にも extraretinal information が関与する

と考えられている。Newsome らは、smooth pursuit 中の MT および

MST ニューロンの反応を調べ、MST 野の背内側部 (dorsal-medial part 
of MST; MSTd) にある一部のニューロンは視覚入力ではなく、眼球運動
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そのものに対して反応することを示した (Newsome et al., 1988)。さら

に、この smooth pursuit に応答する MSTd ニューロンは、運動の自

発性を extraretinal information を基に判断していることが報告され

ている。Ono らは、smooth pursuit に応答を示す MSTd ニューロン

の反応を、smooth pursuit と VOR で比較した (Ono et al., 2006)。そ

の結果、眼球運動パタンは類似しているにも関わらず、MSTd ニューロ

ンの活動は volitional eye movements (smooth pursuit) でのみ生じ、

reflexive eye movements (VOR) では生じないことが分かった。 
先にも述べたように、これまでのさまざまな研究により、smooth 

pursuit と サッカード で、その制御に関する神経基盤は独立ではなく、

かなりの部分が重複していることが分かってきている  (for review 
Krauzlis, 2005)。それに加え、眼球運動中の知覚の安定性の維持に関し

ても、MT+/V5 など、いくつかの部位が共通して重要な役割を担うこと

が示唆されている (Erickson et al., 1991; Inaba et al., 2007; Thiele et 
al., 2002; Kleiser et al., 2004)。そして、これらのことより、サッカー

ド中に extraretinal information が MST ニューロンの活動性を変化さ

せることによって saccadic suppression を実現しているのではないか

と考えられる。 

 
 

1.3. 本研究の目的 
これまで見てきたように、眼球運動の制御および眼球運動中の知覚の

安定性の維持に関して、さまざまな研究がおこなわれてきた。ただし、

眼球運動制御と知覚の安定性の維持は、それぞれ独立の問題として扱わ

れ、相互のメカニズムの関連性については、ほとんど取り上げられてき

てはいない。しかし、先行知見が示唆するように、皮質あるいは皮質下

部位からの運動指令のコピー  (collorary discharge) が extraretinal 
information として眼球運動中の知覚の安定性に寄与することを考えれ

ば、眼球運動制御と眼球運動中の知覚の安定性の維持に関与する両メカ

ニズムは相互に関連しているものと推測される。 
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そこで、本研究では、眼球運動制御メカニズムと、眼球運動中の知覚

の安定性維持のメカニズムが、どのように協調して働いているのか、つ

まり双方のメカニズムがどのように働くことで我々の視覚が成り立って

いるのかを明らかにしようと試みた。 
本研究では、2 つの実験をおこなった。1 つは、眼球運動の実行その

ものによって活動する脳部位、眼球運動によって生じる網膜像の変化 
(retinal image motion) によって活動する脳部位、さらに眼球運動の自

発性によって活動パタンが異なる脳部位を明らかにするための実験であ

る（実験 1）。 
この実験 1 では、外界からの視覚情報を基に眼球運動をおこなう

visually guided saccade と、眼球運動を自発的におこなう voluntary 
saccade を用いた。この 2 つの課題で脳活動パタンの違いを調べること

により、眼球運動の自発性の違いを反映する脳活動部位がどのような領

野に存在するかが明らかになると期待された。また、voluntary saccade
では、網膜からの視覚入力が存在する voluntary saccade with eyes 
open と、視覚入力の存在しない voluntary saccade with eyes close の
2 つの条件を設定した。この 2 つの条件を比較することにより、眼球運

動中の視覚入力による脳活動と、眼球運動の実行そのものに関与する脳

活動とを分離することが出来ると考えた。 
先行研究では、視覚入力のない暗室下の眼球運動でも、V1 や 

MT+/V5 などの視覚野が活動することが、サルやヒトの imaging study
で報告されている (Bodis-Wollner et al., 1997, 1999; Bakola et al., 
2007)。しかし、一般的には、これら視覚野の活動は、眼球運動中の 
retinal image motion によるものと考えられており、眼球運動に伴う視

覚野の活動が実際に何によって生じているのかは明らかではない。さら

に、これまでの研究では、眼球運動の自発性の違いによる脳活動の違い

は、眼球運動制御に関連する FEF や LIP などでは調べられていたが、

感覚野については調べられていなかった。そこで、まず、眼球運動の自

発性や視覚入力の有無の異なる 3 種類の眼球運動課題を用いて、これら

の問題を解決するために、実験 1 をおこなった。 



 24

次に実験 2 では、実験 1 の結果を踏まえ、眼球運動課題の間での眼球

運動パタンを出来るだけそろえた上で、眼球運動の自発性によって活動

パタンが異なる脳部位を調べた。さらに、眼球運動中の知覚の安定性を

維持する脳内メカニズムの解明をすることを目的として、saccadic 
suppression への関与が示唆されている MT 野および MST 野の眼球運

動中の活動を計測した。 
これまでのヒトでの saccadic suppression に関する研究は、主に心理

物理学的な手法によるものが多く、その脳内メカニズムに対する言及は

制限されたものにならざるを得なかった。一方、これまでの非侵襲脳活

動計測法を用いた研究では、その空間解像度の制限から、ヒト MT 野と

MST 野を分離して活動を比較することは出来なかった。そのため、先行

研究では、この両部位をまとめた MT+/V5 の眼球運動中の活動を調べ

るという形でしか、実験をおこなうことができなかった。 
しかし、近年の MRI 装置の能力向上と、新たな実験手法の導入によ

り、超高磁場 MRI を用いて MT+/V5 の同定だけでなく、さらに細か

く、ヒト MT 野および MST 野を区分することが可能になった (Huk 
et al., 2002)。そこで、本研究では、被験者ごとに MT 野および MST
野 を同定し、眼球運動中の MT 野と MST 野の活動を比較することに

した。 
また、眼球運動制御の面では、実験 1 よりも眼球運動課題間の眼球運

動パタンをそろえることにより、眼球運動の自発性の違いそのものによ

る脳活動の影響を検討した。実験 1 では、visually guided saccade と
voluntary saccade という 2 種類の眼球運動課題を用いて、眼球運動の

自発性による脳活動部位の違いを検討した。ただし、2 種類の眼球運動

課題では、眼球運動数は統制されていたものの、眼球運動のパタンはか

なり異なるものとなっていた。そのため、課題遂行中の眼球運動パタン

の違いが、課題間の脳活動部位の違いとなって現れる可能性があった。

そこで、実験 2 では、視覚探索課題中の exploratory saccade の眼球運

動パタンを眼球運動計測装置により記録し、記録された眼球運動パタン

が再現されるように visually guided saccade を被験者におこなわせた。 
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fMRI を用いた先行研究では、眼球運動の自発性の違いによって、眼

球運動関連部位の賦活の程度が異なることが報告されている。そして、

心理物理学的研究では saccadic suppression の程度が visually guided 
saccade と voluntary saccade で異なることが報告されており、神経生

理学的研究においても volitional eye movement (smooth pursuit) と 
reflexive eye movement (VOR) で MSTd ニューロンの反応が異なる

ことが報告されている。このことは、眼球運動の自発性の違いが、眼球

運動関連部位だけでなく、眼球運動中の視覚情報処理に対して何らかの

形で関与していることが示唆される。 
したがって、この実験 2 では、運動の自発性の高い視覚探索課題中の

exploratory saccade と、exploratory saccade に比べ自発性の低い

visually guided saccade を実験課題として用い、各課題の遂行に伴う賦

活部位を比較した。もし、smooth pursuit と同様に、サッカードにおい

ても、MT と MST で眼球運動中の視覚情報処理に関する役割が異なり、

それを反映するように運動の自発性によってこれら部位の活動が違うと

すれば、今回用いた 2 つの眼球運動課題において MT 野と MST 野の活

動は異なることが予想された。 
 また、これまでの先行研究では、MT+/V5 が saccadic suppression
に関与する証拠として、サッカードに伴う MT+/V5 の活動の低下が報告

されている一方で、サッカードに伴う MT+/V5 の活動が数多く報告さ

れてきた。そして、サッカードに伴う MT+/V5 の活動は、眼球運動で生

じる retinal image motion によるものとされてきた。そこで、実験 2
では、サッカードに伴う視覚野の活動に対する retinal image motion 
の影響を検討するため、visually guided saccade において背景パタンを

提示する条件と提示しない条件を設けた。これまでの先行研究で報告さ

れている通り、眼球運動に伴う  MT+/V5 の活動が  retinal image 
motion によって生じるのであれば、MT+/V5 の活動は、背景パタンの

ない visually guided saccade でもっとも小さく、背景パタンのある 
exploratory saccade と visually guided saccade では同程度であるこ

とが予想された。反対に、MT+/V5 の活動が、眼球運動の自発性によっ
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て異なる修飾をうけるのであれば、背景パタンの有無によらず visually 
guided saccade と exploratory saccade で活動の大きさが異なること

が予想された。 
 本研究では、このように、眼球運動に伴う脳活動が眼球運動の制御に

関連しているのか、それとも視覚情報の処理に関連しているのかを調べ

る実験 1 と、眼球運動中の視覚情報処理に関与することが示唆されてい

るヒト MT 野および MST 野の活動が眼球運動の自発性により、どのよ

うに修飾されるのかを調べる実験 2 の、2 つの実験をおこなった。両実

験の結果を総合的に考察することにより、 終的には、自発的眼球運動

の制御をおこなう神経メカニズムと、眼球運動中の視覚の安定性の維持

に関与する神経メカニズムを明らかにし、さらには、それぞれの神経メ

カニズムが眼球運動に際してどのように協調して働いているかの一端を

解明できることが期待された。 
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2. 実験 1：眼球運動の自発性による脳活動部位の違いと眼球運動中の

視覚入力に対する脳活動の検討 

 
2.1. 目的 

これまでの先行研究では、眼球運動の自発性による脳活動の違いは、

FEF や  LIP など眼球運動関連部位でしか調べられてこなかった 
(Mort et al., 2003, Miller 2005)。しかし、Ono らが示した smooth 
pursuit と VOR での MSTd ニューロンの活動の違いのように (Ono 
et al., 2006)、眼球運動の自発性が、眼球運動関連部位だけでなく、眼球

運動中の感覚情報の処理にも影響を及ぼしている可能性がある。 
また、サッカードを用いた多くの先行研究で、V1 や MT+/V5 など

の視覚皮質が活動していることを報告しており、これら部位の活動は眼

球運動によって生じる網膜像の動き (retinal image motion) によるも

のだとしている (Petit et al., 1999; Konen et al., 2004; Baker et al., 
2006)。しかし、その一方で、視覚入力のない完全暗室下での眼球運動

でも、ヒト V1 や、サル MT・MST が賦活することが報告されており、

これらの活動は、extraretinal information が、これら部位に入力され

ていることを示すものとしている (Bodis-Wollner et al., 1997, 1999; 
Bakola et al., 2007)。 

したがって、我々はまず、眼球運動の自発性によって脳のどのような

部位で活動に違いが見られるか、そして眼球運動によって生じる 
retinal image motion によって誘発される脳活動  (retinal image 
motion induced activity) と、眼球運動の実行に関連する脳活動 
(saccade related activity) とを区別する実験をおこなうことにした。 

そこで、この実験 1 では、眼球運動の自発性による脳活動の違いを調

べるため、眼球運動の自発性の違いによる眼球運動関連部位の活動の差

異を調べた先行研究と同様に、visually guided saccade と voluntary 
saccade という自発性が異なると考えられている２種類の眼球運動課

題を用いて、2 つの課題遂行時の脳活動部位の違いを比較することにし

た。また、眼球運動に伴う retinal image motion よって生じる脳活動
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を、眼球運動の実行に関連して生じる脳活動と区別するため、被験者に

暗所閉眼状態でサッカードををおこなわせ、そのときの脳活動も合わせ

て比較した。 

 
 
2.2. 方法 
(1) 被験者 

7 名の男性が実験に参加した。被験者のの平均年齢は 25.3±2.1 歳（平

均±標準偏差）、範囲は 23-29 歳であった。すべての被験者には、書面

によりインフォームドコンセントを得た。この実験は、情報通信研究機

構の生体倫理委員会の承認を受けておこなわれた。 

 
(2) 実験課題と実験デザイン 

サッカード課題の違いによる脳活動パタンの差異を調べるため、

visually guided saccade、voluntary saccade with eyes open、voluntary 
saccade with eyes close の 3 つの条件での脳活動を調べた。fMRI の計

測は、条件ごとに別々におこなわれた。 
fMRI 実験の実験デザインはブロックデザインを用いた。1度の fMRI

の測定中には、眼球運動課題をおこなうタスクブロックが 6 回あり、そ

の前後に fixation をおこなうレストブロックが設けられた（図 3）。 

 

① Visually guided saccade 
Visually guided saccade では、サッカードターゲットの移動に合わ

せて、被験者は 20 秒間に 20 回の眼球運動をおこなった（図 4）。 
1 回のタスクブロック中、サッカードターゲットは 20 回移動した。

ターゲットが移動する間隔は、0.75 秒（5 回）、1 秒（10 回）、1.25 秒（5
回）のいずれかで、その順序は刺激提示プログラムがランダムに定めた。 

サッカードターゲットが移動する大きさは、 大で視角 10°、 小で

3°であった。また、サッカードターゲットが移動する範囲は、スクリー

ンの中心から、左右に視角 6.9°、上下に視角 3.8°の領域に限定された。 
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図 3 fMRI 実験でのタスクブロックとレストブロックの配置 

1 回のｆMRI 測定には、7 つのレストブロック (R) と 6 つのタスクブ

ロック (T) が含まれた。被験者は、レストブロックでは注視点を注視し

続け、タスクブロックでは事前に指示された課題をおこなった。 

 
 
② Voluntary saccade with eyes open 

被験者は、スクリーン上に提示された 4 つのランドマークのうち 1 つ

を選び、自発的に任意の間隔でサッカードをおこなった（図 5）。 
被験者には、1 回のタスクブロック中の眼球運動数が visually guided 

saccade と同程度（20 回）になるように、visually guided saccade で
の眼球運動の間隔を参考にして課題をおこなうよう事前に指示した。ま

た実験前には、実際に同じ条件で被験者に voluntary saccade をおこな

わせ、眼球運動の間隔が適切なものになるようトレーニングをおこなっ

た。その際には、実験者が眼球運動の間隔について適宜指示をおこなっ

た。 

 

③ Voluntary saccade with eyes close 
被験者は、暗室内で目をつむり、任意の間隔で眼球運動をおこなった。

ただし、眼を閉じたままの状態では自発的に上下方向に目を動かすこと

が困難なため、この条件では眼球運動の方向は左右のみとした（図 6）。 
1 回のタスクブロック中の眼球運動数が visually guided saccade と同

程度になるように、visually guided saccade での眼球運動の間隔を参考

にして課題をおこなうよう、被験者には事前に指示した。また実験前に

は、眼球運動の間隔が適切なものになるようトレーニングをおこなった。

その際、適宜実験者が眼球運動間隔について指示を与えた。 
タスクブロックの開始と終了は、指にとりつけた触覚刺激装置により

伝えられた。レストブロックでは、まっすぐ前を見ているつもりで、出
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来るだけ目を動かさず安静にしているように、被験者に教示した。 
先行研究では、何かを視覚的に思い浮かべる visual imagery で視覚

野が活動することが報告されている (Chen et al., 1998; Klein et al., 
2000)。そのため、被験者には、実験中に特定のイメージを思い浮かべ

て眼球運動することはしないようにと指示した。 

 
 
 
 

 
図 4  Visually guided saccade のイメージ図 

被験者は、黒と白の格子模様の背景上を移動するサッカードターゲッ

ト（図の緑の十字）の移動にあわせて目を動かした。 

 
 
 
 



 31

 
図 5  Voluntary saccade with eyes open のイメージ図 

被験者は、スクリーン上に提示されている 4 つの十字のうち、どれか

一つを選び、任意の時間間隔で眼球運動をおこなった。 

 
 

 

図 6  Voluntary saccade with eyes close のイメージ図 
被験者は、暗所で閉眼状態のまま左右に任意の時間間隔で眼球運動を

おこなった。 
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(3) 視覚刺激 
Visually guided saccade および voluntary saccade with eyes open

では、背景として白と黒のチェッカーボード（高さ: 視角 14°、幅: 視角

20°）を提示し、その上に注視点として緑色の十字（高さ: 視角 0.2°、幅: 
視角 0.2°）を画面の中心に提示した。 

Visually guided saccade では、注視点と同じ緑色の十字の提示位置

を変化させ、これをサッカードターゲットとした。一方、voluntary 
saccade with eyes open では、タスクブロックにおいて、スクリーンの

四隅に緑色の十字を提示し、これをランドマークとした。ランドマーク

間の間隔は、縦方向が視角 7.9°、横方向が視角 14.3°であった。 
視覚刺激は、PC (PC-9821Xa10, NEC) により作成され、MRI シール

ドルーム外にあるプロジェクタ (DLA-G10, Victor) からミラーを経由

して、MRI ガントリの後方に置かれたスクリーンに投影された。被験

者は、ヘッドコイルに取り付けられたミラーを介して、スクリーンに投

影された視覚刺激を観察した（図 7）。視距離は 164cm であった。 

 
 

  

図 7 1.5T MRI 装置（左）と刺激提示用スクリーン（右） 
被験者は patient table に横たわり、MRI ガントリ内に入った。ガン

トリ内の被験者は、ヘッドコイルに取り付けられたミラーを介して、

MRI ガントリ後方のスクリーンを観察した。 
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(4) fMRI データ測定 
fMRI データの計測は、1.5T MRI (MAGNETOM Vision, Siemens) で

おこなった。 
MRI の機能画像の撮像には、T2* 強調シングルショット EPI シーケ

ンスを用いた。スライス数は 24 枚とし、ほぼ全脳をカバーし、スライ

ス面が AC-PC line と並行になるよう撮像位置を定めた。その他の撮像

パラメータは、TR = 4sec, TE = 55.24ms, flip angle = 90°, FOV = 256 × 
256mm (64 × 64 matrix), スライス厚 5mm であった。すべての条件で、

１回の測定につき 75 組の全脳の機能画像を撮像した。これを、被験者

一人につき、各条件で 3 回繰り返した。 
それに加えて、各条件につき機能画像と同じ撮像位置での T1 強調画

像 (voxel size: 1 × 1 × 5 mm, TR/TE/FA = 360ms/6ms/90°, 24 slices) 
の撮像と、被験者ごとに全脳の詳細構造画像の撮像をおこなった 

(T1-weighted 3D MP-RAGE, voxel size: 1 × 1 × 1 mm, TR/TE/FA = 
9.7ms/4ms/12°, 180 slices)。これらの構造画像は、機能画像を標準脳に

合わせ込む際に用いられた。 

 

Data transformationsData transformations

RealignmentRealignment SmoothingSmoothing

NormalisationNormalisation

General linear modelGeneral linear model

Statistical parametric map (SPM)Statistical parametric map (SPM)
Image timeImage time--seriesseries

Parameter estimatesParameter estimates

Design matrixDesign matrix

TemplateTemplate

KernelKernel

Gaussian Gaussian 
field theoryfield theory

p <0.05p <0.05

StatisticalStatistical
inferenceinference

 

図 8 SPM2 でのデータ解析手順 (Frackowiak et al., 2003 より改変) 
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(5) 解析方法 
fMRI データの画像処理および統計解析には、MATLAB (Mathworks 

Inc) および SPM2 (Wellcome Department of Imaging Neuroscience, 
University College London) を用いた。 

fMRI データの前処理では、計測した全データに対して、(1) Slice 
timing correction、(2) Realign、(3) Normalization、(4) Smoothing を

おこなった（図 8）。 
Realign では、すべての EPI 画像を、各測定セッションの 初の

volume に合わせた。Normalization では、被験者ごとの EPI 画像を

標準脳 (MNI template) に合わせ込み正規化をおこなった。Smoothing
には、空間的平滑化をおこなうために 大半値幅 (full width at half 
maximum; FWHM) が 8 × 8 × 10mm の Gaussian kernel を用いた。 

また、MRI の熱ドリフトや被験者の呼吸に伴う体動などによって生じ

る低周波ノイズを除去するため、fMRI データには high-pass filtering
をおこなった。カットオフ周波数は、ブロック間隔の 2 倍である 40sec
とした。さらに、AR(1) モデルを用いて fMRI データ時系列の自己相

関の補正もおこなった。 
 解析は、boxcar function に hemodynamic response function (HRF)
を convolution したものをモデルとして用い、実際に計測された blood 
oxygenation level dependent (BOLD) 信号時系列とのフィッティング

をおこなった。グループ解析は、fixed effect analysis を用い、有意水準

は、p < 0.05（family-wise error による多重比較補正あり）とした。 

 
 
2.3. 結果 

(1) 行動 

1 ブロックあたりの平均眼球運動数は、表 1 に示すとおり、voluntary 
saccade with eyes open が 18.7±3.5 回 (mean ± S.D.)、voluntary 
saccade with eyes close が 18.0±3.2 回 (mean ± S.D.) であり、各条件

での 1 ブロックあたりの眼球運動数はほぼ同程度であった。 
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表 1 各眼球運動における 1 ブロックあたりの平均サッカード回数 

 Visually guided saccade

 

Voluntary saccade with 

eyes open  

(mean ± S.D.) 

Voluntary saccade with 

eyes close 

(mean ± S.D.) 

Mean number 

of saccade 
20 18.7 ± 3.5 18.0 ± 3.2

 
 
 
 
(2) 脳活動部位 

① Visually guided saccade vs. Fixation 
Fixation と比較して visually guided saccade で有意な賦活が見られ

た部位を図 9 に示す。 
Visually guided saccade では、両側  precentral gyrus、medial 

superior frontal gyrus、intraparietal sulcus、occipital cortex および

側頭葉後下部に有意な賦活が見られた。また、両側の putamen にもわ

ずかながら有意な賦活が認められた。 

 

② Voluntary saccade with eyes open vs. Fixation 
Fixationと比較して voluntary saccade with eyes open で有意な賦活

が見られた部位を図 10 に示す。 
Voluntary saccade with eyes open では、両側の precentral gyrus、

medial superior frontal gyrus、intraparietal sulcus、anterior cingulate 
cortex および occipital cortex に有意な賦活が見られた。また両側の

lateral occipital cortex、putamen および insula にも有意な賦活が認

められた。しかし、visually guided saccade で見られた側頭葉後下部に

おける賦活は認められなかった。 
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③ Voluntary saccade with eyes close vs. Fixation 
Fixationと比較してvoluntary saccade with eyes close で有意な賦活

が見られた部位を図 11 に示す。 
Voluntary saccade with eyes close では、両側の precentral gyrus

および medial superior frontal gyrus に有意な賦活が見られた。また、

voluntary saccade with eyes open と同様に、putamen および insula
にも有意な賦活が認められた。 

一方、visually guided saccade や voluntary saccade with eyes open
で見られたような、occipital cortex、lateral occipital cortex および

parietal cortex、あるいは側頭葉後下部における有意な賦活は認められ

なかった。 
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図 9 Visually guided saccade での脳活動部位 

両側の視覚野 (1)、側頭葉後外側部 (2)、LIP (3) 、FEF (4)、SEF (5)、
被殻 (6) に、fixation に比べて visually guided saccade で有意な賦活が

見られた。有意水準は、p < 0.05 (FWE-corrected)。 
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図 10 Voluntary saccade with eyes open での脳活動部位 

両側の視覚野 (1)、後頭頭葉外側 (2)、LIP (3) 、FEF (4)、SEF (5)、
ACC (6)、被殻 (7) 、島皮質 (8)、楔前部 (9) に、fixation に比べて

voluntary saccade with eyes open で有意な賦活が見られた。有意水準

は、p < 0.05 (FWE-corrected)。 
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図 11 Voluntary saccade with eyes close での脳活動部位 

両側の被殻 (1)、島皮質 (2)、視床 (3)、FEF (4)、SEF (5)、ACC (6) に、

fixation に比べて voluntary saccade with eyes close で有意な賦活が

見られた。有意水準は、p < 0.05 (FWE-corrected)。 
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2.4. 考察 
(1) 視覚関連部位の活動 

Visually guided saccade、 voluntary saccade with eyes open、

voluntary saccade with eyes close の 3 条件のうち、voluntary saccade 
with eyes close は視覚入力がまったく存在しない。したがって、他の条

件で活動が見られるが、この条件では活動が見られない部位である

occipital cortex や parietal cortex の活動は、サッカードに伴う網膜像

の動き (retinal image motion) によって生じると考えられる。 
先行研究で、primary visual cortex のニューロンは、サッカードに伴

う  retinal image motion に対して応答することが報告されている 
(Wurtz, 1969; Fischer et al., 1981)。このことは、今回の実験で、視覚

入力の存在する条件でのみ occipital cortex の活動が見られたことと一

致する。また、parietal cortex は、主に視覚性のサッカードに関与する

ことが知られている (for review Pierrot-Deseilligny et al., 2004)。した

がって、voluntary saccade with eyes close のような、定位する目標物

のない眼球運動では有意な賦活が見られなかったものと思われる。 
一方、側頭葉後下部（MT+/V5 に相当）の活動は、visually guided 

saccade でのみ見られた。これまでの visually guided saccade を用い

た先行研究で、MT+/V5 の活動は眼球運動数に比例することが分かって

いる (Kimmig et al., 2001)。したがって、この部位の活動は眼球運動に

よって生じる retinal image motion に対して反応するが、今回の結果

は、retinal image motion だけでなく眼球運動のタイプ、つまり眼球運

動が自発的におこなわれたか、それとも反射的におこなわれたかによっ

て、MT+/V5 の活動は何らかの修飾を受けていることを示している。 

 
(2) 眼球運動関連部位の活動 (FEF, SEF, LIP) 

FEF、SEF の活動は、3 条件すべてで見られた。一方、LIP の活動は、

先に述べたとおり、視覚入力のない voluntary saccade with eyes close
では見られなかった。 

このことは、FEF および SEF が眼球運動の計画あるいは実行その
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ものに関与しているのに対して、LIP は視覚に基づいた眼球運動あるい

は定位行動に関与していることを示唆する。また、LIP で眼球運動前後

での空間座標系の統合がおこなわれているとの知見 (Bellebaum et al., 
2005) からも、LIP が視覚に基づいた眼球運動でのみ有意な賦活を認め

たことが説明できる。 
Anterior cingulate cortex の活動は、visually guided saccadeに比べ、

視覚入力の有無に関係なく、voluntary saccade で明瞭な活動が見られ

た。これは、先行知見  (Gaymard et al., 1998a) と同様、anterior 
cingulate cortex が自発的な眼球運動にかかわるということを示す結果

である。 

 
(3) 大脳基底核の活動 

大脳基底核（特に被殻）の活動は、3 条件すべてで見られたが、visually 
guided saccade に比べ、視覚入力の有無に関わらず、voluntary saccade
でより明瞭な活動が見られた。したがって、被殻の活動は、眼球運動の

実行に関与するが、反射的な眼球運動よりも自発的な眼球運動に直接的

に関与すると考えられる。これは、自発的な眼球運動の計画・実行にお

いて、大脳基底核が行動の抑制・選択に関与するという知見と一致する 
(Petit et al., 1993; Vermersch et al., 1996; Matsuda et al., 2004)。 

 
(4) 眼球運動の自発的制御にかかわる脳部位 

今回の結果は、大脳基底核、特に被殻が自発的な眼球運動に関与して

いる可能性を示唆する。また、anterior cingulate cortex の活動も、

visually guided saccade に比べ voluntary saccade で明瞭な活動が見

られた。したがって、anterior cingulate cortex は、脳損傷症例研究に

より示唆されるとおり (Gaymard et al., 1998a)、自発的な眼球運動の制

御に関与している可能性がある。 
一方で、一般的に知られている眼球運動関連部位 FEF、SEF、LIP

では visually guided saccade と voluntary saccade の間で活動に違

いは認められなかった。さらに、LIP は、視覚入力の存在しない
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voluntary saccade with eyes close では有意な活動が見られなかった。

したがって、これらの部位の役割が、眼球運動の自発的性によって異な

るとは考えにくい。 

 
 
2.5. 実験 1 のまとめ 

実験 1 では、fMRI を用いて、visually guided saccade、voluntary 
saccade with eyes open、voluntary saccade with eyes close の 3 条件

で脳活動部位を比較することにより、どのような部位が自発的な眼球運

動の制御に関与しているかを調べた。加えて、眼球運動に伴う網膜像の

動き (retinal image motion) による賦活が、どのような部位で見られる

かを調べた。 
すべての条件で有意な賦活が見られたことから、眼球運動の実行その

ものには FEF と SEF が関与することが示された。また、視覚入力の

有無に関わらず voluntary saccade において有意な賦活が見られたこ

とから、自発的な眼球運動の制御には anterior cingulate cortex と大脳

基底核の被殻が関与することが示唆された。 
一方、視覚入力の有無によって賦活の程度に有意な差が見られたこと

から、眼球運動に伴う視覚情報の処理には視覚野および頭頂葉が関与す

ると思われる。しかし、側頭葉後下部に位置する MT+/V5 は visually 
guided saccade では有意な賦活を示したが、voluntary saccade では視

覚入力が存在するにも関わらず有意な賦活を示さなかった。このことは、

MT+/V5 が visually guided saccade と voluntary saccade で視覚情

報処理に関する役割が異なり、2 つの眼球運動で異なる活動の修飾がな

されることを示唆する。 
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3. 実験 2：MT 野および MST 野の活動における眼球運動の自発性の影

響の検討 

 
3.1. 目的 

実験 1 では、visually guided saccade、voluntary saccade with eyes 
open、voluntary saccade with eyes close の 3 条件で脳活動部位を比較

した。その結果、運動視を司る高次視覚野 MT+/V5 に相当する側頭葉

後下部の活動が、visually guided saccade では見られるにも関わらず、

voluntary saccade with eyes open では見られないことが分かった。両

条件で、眼球運動によって生じる網膜像の動き (retinal image motion) 
は同様に存在すると思われるので、MT+/V5 の活動は 2 つの眼球運動課

題の遂行における何らかの差異によって修飾を受けていることが推測さ

れる。 
これまで、眼球運動に伴う MT+/V5 の活動は、眼球運動により生じ

る retinal image motion によって誘発されると考えられてきた。しか

し、実験 1 で見られた条件間の差は、voluntary saccade では retinal 
image motion の MT+/V5 への入力が抑制される、あるいは視覚入力

に対する MT+/V5 の応答が抑制されることを示唆している。 
Smooth pursuit に関する神経生理学的研究では、 extraretinal 

information を用いて、MST で眼球運動情報と視覚入力とが統合される

ことが示唆されている (Newsome et al., 1988)。また、自発的な眼球運

動である  smooth pursuit と反射的な眼球運動である VOR では、

MSTd ニ ュ ー ロ ン の 反 応 性 が 異 な り 、 こ れ に は  extraretinal 
information の MST への入力が寄与していると考えられている (Ono 
et al., 2006)。この他にも、smooth pursuit 中における視覚の安定性の

維持、すなわち retinal image motion の知覚の抑制に MST が関与し

ているという報告がある (Erickson et al., 1991; Haarmeier et al., 
1997; Inaba et al., 2007)。したがって、実験 1 で見られた MT+/V5 に
おける visually guided saccade と voluntary saccade での活動の違い

も、サッカードに伴う retinal image motion に対する MST の反応が 



 44

extraretinal information に基づいて修飾されたために生じたのではな

いかと考えられる。 
しかし、実験 1 では、MT 野と MST 野の同定はしておらず、visually 

guided saccade と voluntary saccade で活動に差が見られた部位が、

MT であるか、MST であるか、それともその両方であるのかを確認す

ることは出来なかった。また、visually guided saccade と voluntary 
saccade では、回数こそ同程度ではあったものの、眼球運動の大きさや

方向などは、両条件でかなり異なっていた。 
そこで、この実験 2 では、localizer stimulus を用いて各被験者の MT

と  MST を事前に同定し、それぞれの部位の活動を、自発性の高い

exploratory saccade と、それに比べて自発的な要素の少ない visually 
guided saccade で比較した。さらには、実験中、眼球運動計測装置を用

いて exploratory saccade の眼球運動パタン（注視位置の時間変化）を

計測し、同様の眼球運動パタンを visually guided saccade で再現する

ようにした。これにより、眼球運動パタンによる違いではなく、眼球運

動の自発性の違いによって生じる MT 野あるいは MST 野における活

動の違いを検討できるようにした。 

 
 
3.2. 方法 
(1) 被験者 

7 名（女性 2 名、男性 5 名）が実験に参加した。被験者の平均年齢は

27.3±3.9 歳（平均±標準偏差）、範囲は 24-35 歳であった。すべての被

験者には、書面によりインフォームドコンセントを得た。この実験は、

情報通信研究機構の生体倫理委員会の承認を受けておこなわれた。 

 
(2) 実験課題と実験デザイン 

実験 2 では、眼球運動に伴う脳活動を調べる saccade experiment と、

各被験者の MT および MST 野を同定する MT/MST localization の
２つの fMRI 計測をおこなった。 
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図 12 Saccade experiment における各実験条件の配置例 
Saccade experiment では、exploratory saccade (ES)、visually guided 

saccade with a background pattern (VGS with BG)、visually guided 
saccade without a background pattern (VGS w/o BG) の 3 つの実験条

件を用いた。1 回の fMRI 測定セッションでは、必ず ES が先におこな

われ、VGS with BG および VGS w/o BG の順序は、測定セッション内

でカウンターバランスされた。3 つの条件のセットを、1 回の測定セッ

ションで 4 回繰り返した。 

 
 
Saccade experiment 

Saccade experiment では、実験課題に視覚探索課題  (exploratory 
saccade; 以下 ES と記す)と視覚探索課題中の眼球運動パタンを再現し

た visually guided saccade 課題を用いた。また、サッカードに伴う

retinal image motion の影響を検討するため、visually guided saccade
では、視覚探索課題中と同じ背景パタンを提示する条件  (visually 
guided saccade with a background pattern; VGS with BG)と、背景パ

タンを表示しない条件 (visually guided saccade without a background 
pattern; VGS w/o BG) の 2 つの条件を用意した。 

実験デザインにはブロックデザインを用い、ES、VGS with BG、VGS 
w/o BG の各タスクブロックを、fixation をおこなうレストブロックで挟

む形とした。1 回の測定セッション中、各タスクブロックは 4 回繰り返

された。VGS with BG と VGS w/o BG の順番は、カウンターバランス

された（図 12）。 
ES 条件（図 13）では、被験者はスクリーンに提示された約 40 個の

アルファベットのうち、事前に指定されたターゲット（今回の実験では

アルファベットの ’b’ とした）を、ディストラクタ (今回の実験ではア
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ルファベットの ‘d’) の中から探し出すように指示された。実験中、ター

ゲットが見つかったことの報告は求めなかった。 

 
 
 

 
図 13  Ｅxploratory saccade (ES) 中に提示された視覚刺激の例 
被験者は、スクリーンに提示されたアルファベット（小文字の ‘d’）の

中から事前に指定された文字（小文字の ‘b’）を探すために眼球運動をお

こなった。 

 
 
 

 
図 14 Visually guided saccade with a background pattern (VGS 
with BG) で提示された視覚刺激の例 

ES で提示されたのと同じ背景上を動くサッカードターゲット（緑色

の丸）の移動に合わせて、被験者は眼球運動をおこなった。 
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図 15  Visually guided saccade without a background pattern (VGS 
without BG) で提示された視覚刺激刺激の例 

背景パタンのない一様な灰色背景の上を動くサッカードターゲットの

移動に合わせて、被験者は眼球運動をおこなった。 

 
 

VGS with BG 条件（図 14）では、被験者は ES 条件と同じような約

40 個のアルファベットからなる背景パタン上を動くサッカードター

ゲット（緑色の丸）の移動に合わせて視線を移動するよう指示された。 
一方、VGS w/o BG 条件（図 15）では、被験者は一様な灰色背景の上

を動くサッカードターゲットの移動に合わせて目を動かすように求めら

れた。 
VGS with BG および VGS w/o BG におけるサッカードターゲットの

移動は、その前におこなわれた ES 条件で記録された眼球運動パタンを

再現するようにおこなわれた。 

 
 
MT/MST localization 

Saccade experiment とは別に、各被験者の MT 野および MST 野を同

定するための実験をおこなった。両領野の同定は、 (1) moving 
dots/stationary dots による MT+/V5 の同定、(2) ipsilateral stimulation
による MST 野の同定、(3) retinotopic mapping による MT 野の同定の

順におこなった。 
実験デザインは、(1) と (2)では stationary dots と moving dots の
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ブロックデザインを採用した。また、(3) では、V1/V2/V3 を同定する際

に用いる traveling wave を利用した retinotopic mapping と同様の

デザインを用いた。 
いずれの条件下での測定においても、被験者はスクリーンに提示され

た注視点を見続けるように求められた。 

 
(3) 視覚刺激 

すべての視覚刺激は、VSG グラフィックスボード  (Cambridge 
Research Systems, Ltd.) によって作成され、MRI シールドルーム外に

設置されたプロジェクタ (DLA-G150CL, Victor) より、シールドルーム

内のミラーを介して、MRI シールド内のスクリーンに提示された。ス

クリーンは、saccade experiment では MRI ガントリの後方（図 16 中）

に、MT/MST localization では MRI ガントリ内（図 16 右）に設置され

た。被験者は、ヘッドコイルに取り付けられたミラーを介して、スクリー

ン上の視覚刺激を観察した（図 16 左）。視距離は、saccade experiment
が 165 cm、MT/MST localization が 75 cm であった。 

 
 

   

図 16 刺激観察用ミラーおよび刺激提示用スクリーン 
MRI ガントリ内の被験者はヘッドコイルに取り付けられた刺激観察

用ミラーを介して、スクリーンに提示された視覚刺激を観察した（図左）。

刺激提示用スクリーンには、MRI ガントリ後方に置くもの (Saccade 
experiment) と、MRI ガントリ内に設置するタイプのものを用いた 
(MT/MST localization)。 
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Saccade experiment 
すべての視覚刺激は、一様の灰色背景（輝度: 11.2 cd/m2）の上に提示

された。 
視覚探索をおこなう ES 条件では、約 40 個の黒色の文字が提示された

（図 13）。提示された文字のうち、2 つはターゲットであるアルファベッ

トの ‘b’ で、それ以外のディストラクタは、アルファベットの ‘d’ であっ

た。各文字の大きさは 0.5 cm（視角 0.17°） であった。 
このような 40 個の文字の組が、1 つのタスクブロック中に、それぞれ

6 秒ずつ 4 回提示された。文字の位置は、毎回の提示ごとに変更された。 
VGS with BG 条件では、ES 条件と同様に、灰色背景上に 40 個の文

字が提示された（図 14）。それに加えて、緑色の丸（視角 0.43°）がサッ

カードターゲットとして提示され、被験者はそのターゲットを注視して

いるように求められた。 
一方、VGS w/o BG 条件では、被験者が緑色の丸を注視するように求

められていたのは VGS with BG と同様だが、文字パタンは提示されな

かった（図 15）。 
レストブロックでは、緑色の丸がスクリーンの中心に提示され、被験

者はそれを注視するように求められた。 

 
MT/MST localization 

MT 野、MST 野の同定のために、  ‘Localizer’、  ‘Ipsilateral’、 
‘Retinotopy’ という 3 種類の視覚刺激が用いられた。これらの刺激は、

fMRI を用いてヒト MT 野および MST 野の同定をおこなった Huk らの

研究と同じものを用いた (Huk et al., 2002)。 

 

① Localizer 
黒の背景上に、200 個の白い点を提示した。白い点は、スクリーンの

中央の固視点を中心にして半径 10°の範囲を、放射状に移動した。固視

点として、赤い点をスクリーンの中心に提示した。白い点の運動方向は、

運動残効が生じないように湧き出しと吸い込みを 1 秒ごとに切り替えた。 
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② Retinotopy (MT localizer) 
MT 野の同定には、 ‘Retinotopy’ と呼ばれる視覚刺激が用いられた

（図 17 上）。この視覚刺激では、黒の背景上に、スクリーン中央の固視

点を中心にして半径 10°の範囲に 200 個の白い点を提示した。円内の角

度 90°の範囲内の白い点のみ放射状に移動し、それ以外の点は静止した

ままであった。移動する白い点で定義された扇形の部分は、2 秒ごとに

20°ずつ回転し、36 秒で一回転した。スクリーン中心に固視点として赤

い点を提示した。 

 
 

 
図 17 MT 野および MST 野の同定に用いた視覚刺激の概略 

上: MT localizer ‘retinotopy’ – moving dot で定義された 90°の wedge
が 2 秒ごとに 20°ずつ回転した。下: MST localizer ‘ipsilateral’ – 
moving dot と stationary dot が 18 秒ごとに切り替えられた。視覚刺激

は、注視点から視角 10°離れた位置に提示された。 
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③ Ipsilateral (MST localizer) 
MST 野の同定には、 ‘Ipsilateral’ と呼ばれる視覚刺激が用いられた

（図 17 下）。この刺激では、黒の背景上に 200 個の白い点を半径 7.5°
の円内に提示した。固視点はスクリーンの左右どちらかに提示し、もう

一方の側に視覚刺激を提示した。視覚刺激の端から固視点までの距離は

10°であった。半径 7.5°の円内の点は、18 秒ごとに運動と静止を繰り返

した。また、点の運動方向は、湧き出しと吸い込みを 1 秒ごとに切り替

わった。 

 
 
(4) fMRI データ測定 

Saccade experiment、MT/MST localization ともに、fMRI データ

の計測は、3T MRI (MAGNETOM Trio, Siemens) を用いた。 
MRI での機能画像の撮像には、T2* 強調シングルショット EPI シー

ケンスを用いた。また、機能画像と同じ撮像位置および撮像枚数での T1
強調構造画像 (voxel size: 1 × 1 × 3 mm, TR/TE/FA = 580ms/17ms/55°, 
42 slices or 28 slices) の撮像をおこなった。さらに、全被験者に対して

全脳の詳細構造画像の撮像をおこなった (T1-weighted 3D MP-RAGE, 
voxel size: 1 × 1 × 1 mm, TR/TE/FA = 2000ms/4.38ms/8°, 208 slices)。
これらの構造画像は、機能画像を標準脳に合わせ込む際に用いられた。 

 
 
Saccade experiment 

Saccade experiment での機能画像の撮像は、スライス数を 42 枚とし、

全脳をカバーした。スライス面は transversal （MRI の Z 軸に対して垂

直な面）とした。その他の撮像パラメータは、TR = 3sec、TE = 30ms、
flip angle = 90°、FOV = 192 × 192mm (64 × 64 matrix)、スライス厚 
3mm であった。 

すべての条件で、1 回の測定につき 202 組の全脳の機能画像を撮像し

た。これを、被験者一人につき 4 回おこなった。 
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MT/MST localization 
MT/MST localization での機能画像の撮像は、スライス数を 28 枚と

し、側頭葉後下部に位置する MT 野と MST 野が入るように撮像位置を

定めた。スライス面は transversal とした。その他の撮像パラメータは、

TR = 2sec、TE = 30ms、flip angle = 90°、FOV = 192mm (64 × 64 
matrix)、スライス厚 = 3mm であった。 

‘Localizer’、 ‘Ipsilateral’、 ‘Retinotopy’のすべての条件で、1 回の測

定につき 126 組の機能画像の撮像をおこなった。 ‘Localizer’と
‘Retinotopy’ では、一人の被験者につき、これを 6 回繰り返した。また、 
‘Ipsilateral’ では、左視野に刺激を提示した場合と、右視野に刺激を提

示した場合で別々に計測をおこない、一人の被験者につき片側の視野あ

たり 12 回の測定をおこなった。 

 
 
(5) 眼球運動計測とサッカードの検出 

Saccade experiment では、視覚探索をおこなう ES 条件中の眼球運動

パタンを visually guided saccade において再現するため、ES 条件中に

おける眼球運動を測定した。眼球運動の測定には、fMRI 用眼球運動記

録・監視システム (ST-661, nac Image Technology) を用いた（図 18）。
システムのサンプリング周波数は 240Hz であった。 

記録された眼球運動は、オンラインで解析され、ES 条件での眼球運

動の検出がおこなわれた。眼球運動の検出には、MATLAB 上で動作す

る自作のソフトウェアを用いた。 
計測されたデータは、240Hz から 100Hz にダウンサンプリングされ、

low pass filter (fc = 70 Hz) がかけられた。そのデータを基に、次のよ

うな基準に基づいて眼球運動の検出がおこなわれた。 
• 眼球運動の大きさが視角 1°以上であること 
• 眼球運動の持続時間は 25 ms 以上であること 
• 眼球運動の速度が、fixation period で計測されるノイズレベルより

も 3 S.D.以上の値であること 
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図 18 MRI 対応眼球運動計測システム 赤外線カメラ (左)と眼球運動

モニタ画面 (右) 

 
 

眼球運動速度の基準は、被験者ごとに、各測定セッションのはじめの

fixation period のデータより求められた。 
検出された視覚探索中の個々の眼球運動の開始のタイミングと停止位

置の情報に基づいて、その後の visually guided saccade 課題における

サッカードターゲットの移動がおこなわれた。これにより、visually 
guided saccade 課題における眼球運動パタン（回数、方向、大きさ）は、

視覚探索課題中の眼球運動パタンと似たものになることが期待された。

すなわち、各条件間において、眼球運動パタンの違いによる脳活動の違

いはほとんど生じないと考えられた。 

 
 
(6) 解析方法 

Saccade experiment 
Saccade experiment において測定された fMRI データの解析には、

SPM2 および MarsBaR (http://marsbar.sourceforge.net/) を用いた。ま

た、mrVista (http://white.stanford.edu/software/) も、結果の視覚化の

ために使用した。 
SPM2を用いて、fMRIデータの realignおよび slice timing correction

をおこなった。ただし、本研究では normalization および spatial 
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smoothing はおこなわなかった。これは、サルの電気生理学的研究や、

これまでの fMRI study より、MT 野と MST 野が隣接していることが考

えられ、normalization および spatial smoothing によって、両部位の

活動を区別することが困難になることが予想されたためである。 
SPM2 での統計解析では、boxcar function に HRF を convolution し

たものをモデルとして用い、このモデルと実際の信号時系列とのフィッ

ティングの程度を評価した。有意水準は、p < 0.05 （FWE による多重

比較補正あり）とした。各測定セッションのはじめの 2 volumes は MR
信号が平衡状態に達していないため、解析から除外した。 

その後、MarsBaR を用いて、MT と MST の両 region of interest (ROI) 
の BOLD 信号時系列を抽出し、fixation に対する条件ごとの信号増加の

割合 (% signal change) を計算した。MT および MST ROI は MT/MST 
localization の結果に基づいて定めた。両 ROI における左右半球のデー

タは合算した。全被験者のデータを、MT および MST ROI ごとにプー

ルして、そのデータに対して統計解析をおこなった。 

 
MT/MST localization 

各被験者の MT 野および MST 野の同定には、SPM2 および mrVista
を用いた。 

MT 野および MST 野の同定に際しては、先行研究 (Huk et al., 2002; 
Beauchamp et al., 2007) に基づいて、次のような仮定を置いた。 

• MST 野は posterior part of inferior temporal sulcus (pITS)の前

方かつ上方に位置する 
• MT 野は pITS の後方かつ下方に位置する 
• 刺激視野と同側半球の MST 野にも活動が生じる 
• MT 野は V1/V2/V3 と同様に retinotopic map を持つ 

 
両部位の同定は、はじめに、mrVista を用いて BOLD 信号時系列に対

して 36 秒周期のサイン波のフィッティングをおこない、相関係数が 0.5
以上になる部分を調べた。 
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つぎに、SPM2 により、MT localizer および MST localizer に対して

有意な賦活を示す voxel を調べた。MST localizer に対しては、boxcar 
function に HRF を convolution したものをモデルとして用いて BOLD
時系列とのフィッティングをおこなった。一方、MT localizer に対して

は Fourier set を用いたモデルと BOLD 時系列とのフィッティングをお

こなった。この際、有意水準 p < 0.01（多重比較補正なし）で、かつ 5 
voxels 以上のクラスタを活動部位とみなした。 

MT localizerとMST localizerで活動領域が重なった部分に関しては、

MST に含まれるものとした。これは、同側視野に対する活動が、MST
のもっとも顕著な特性と見なされているためである。 

 
 
3.3. 結果 
(1) 行動 

各条件での眼球運動数、平均振幅および平均眼球運動間隔を表 2 に示

す。 

 
 

表 2 各条件での平均眼球運動数、平均振幅、平均眼球運動間隔 
 ES 

(mean ± S.D.) 

VGS with BG 

(mean ± S.D.) 

VGS w/o BG 

(mean ± S.D.) 

Mean number of saccade 59.3 ± 9.6 52.6 ± 9.0 53.6 ± 9.5

Mean saccade amplitude 

(°) 
2.6 ± 2.2 2.7 ± 2.1 2.6 ± 2.1

Mean saccade interval 

(ms) 
338.8 ± 224.9 381.4 ± 307.9 373.4 ± 311.3

ES: exploratory saccade; VGS with BG: visually guided saccade with 
a background pattern; VGS w/o BG: visually guided saccade without 
a background pattern. 
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平均眼球運動数、平均振幅、平均眼球運動間隔は、ES、VGS with BG、

VGS w/o BG の 3 条件でほぼ同程度であった。したがって、各条件間で

の活動部位の違いや賦活の程度の差に対する眼球運動数の違いによる影

響は、その他の要因に比べて小さいものと考えられる。 

 
 
(2) 脳活動部位 

①. Exploratory saccade vs. Fixation 
図 19 に fixation に比べ exploratory saccade における賦活が有意で

あった部位を示す。 
有意な活動が、occipital cortex、lateral occipital cortex、superior 

parietal lobule、lateral premotor area、pre-supplementary motor area 
(pre-SMA)、DLPFC で見られた。しかし、pITS では有意な賦活が見

られなかった。 

 
②. Visually guided saccade vs. Fixation 

Fixation に比べ visually guided saccade で有意な賦活が見られた部

位を図 20 に示す。 
有意な活動が、occipital cortex、lateral occipital cortex、superior 

parietal lobule、lateral premotor area、pITS で見られた。 

 
③. Exploratory saccade vs. visually guided saccade 

Exploratory saccade と visually guided saccade を比べ、差が有意で

あった部位を、図 21 および図 22 に示す。 
VGS 条件に比べ ES 条件で活動が大きかったのは、pre-SMA および

ACC であった（図 21）。一方、ES 条件に比べ活動が有意に VGS 条件

で大きかったのは、pITS のみであった（図 22）。さらに、VGS の方が

ES に比べ活動が有意に大きかった  pITS の部分は、 MT/MST 
localization の結果と比較すると、MST に相当する部位であった（図 24）。 
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④. Visually guided saccade with- vs. without a background pattern 
Visually guided saccade with a background pattern と Visually 

guided saccade without a background pattern を比較して、活動に有意

な差が見られた部位を図 23 に示す。 
有意な活動の差は、occipital cortex でのみ見られた。活動は、VGS w/o 

BG に比べ VGS with VG で有意に大きかった。 
一方、VGS with BG に比べ、VGS w/o BG で有意な賦活を示す部位は

認められなかった。 
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図 19 Exploratory saccade による脳活動部位 

Fixation 時に比べ exploratory saccade の実行によって有意な活動が

見られる部位が、後頭葉視覚野 (1)、FEF、LIP、SEF(4)、ACC (5)、
pre-SMA (6)、前部島皮質 (7)、前楔部 (8)、小脳 (9)などで見られた。

有意水準は、p < 0.05 (FWE による多重比較補正あり)。 

 
 
 
 

   
図 20 Visually guided saccade による脳活動部位 

Fixation に比べ visually guided saccade の実行による有意な賦活が、

後頭葉視覚野 (1)、側頭葉後外側部 (2)、FEF、LIP、SEF (3)、前楔部 

(4)、小脳 (5) で見られた。有意水準は、p < 0.05 (FWE による多重比

較補正あり)。 
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図 21 ＥＳ ｖｓ. VGS with BG で賦活に有意な差が見られた領域 
Ｐre-SMA および ACC の活動は、VGS with BG に比べ ES 条件で有

意に大きかった。有意水準は、p<0.001（多重比較補正なし）。 
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図 22 条件間で賦活に有意な差が見られた領域 

側頭葉後下部の pITS （MT+/V5 に相当する）の活動は、ES に比べ

VGS with BG で有意に大きな賦活が見られた。有意水準は、p < 0.001 
（多重比較補正なし）。 
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図 23 背景パタンの有無が脳活動に及ぼす影響 (FWE, p<0.05) 
脳活動が、VGS with BG > VGS w/o BG となる部位が、後頭葉視覚皮

質で認められた。しかし、pITS では有意な賦活の程度の差は認められ

なかった。有意水準は、p < 0.05（FWE による多重比較補正あり）。 
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(3) Region of Interest (ROI) 解析 
MT および MST の賦活の程度の差を、ES、VGS with BG および

VGS w/o BG の 3 条件で ANOVA を用いて検定した。 
図 25 に示すとおり、MT の賦活は 3 つの条件で差が見られなかった 

(F2,39=0.1, P=0.87)。一方、MST では、3 条件間で有意な差が見られた

(F2,39=8.8, P<0.05)。 
さらに、各条件間で t 検定をおこない有意差を調べた結果、ES に比べ

VGS with BG (t14=4.3, P<0.001) および  VGS w/o BG (t14=3.8, 
P<0.001) での賦活が有意に大きかった。しかし、VGS with BG と VGS 
w/o BG は、MST においても有意な差は認められなかった (t14=0.3, 
P=0.77)。 

 

 

図 24 MT/MST localizer と saccade experiment における MT および

MST 野の賦活 
Retinotopy では、pITS の posterior bank で有意な賦活が見られる。

一方、ipsilateralでは、pITSの anterior bankに有意な賦活が見られる。

また、exploratory saccade では pITS には賦活が見られず、visually 
guided saccade では ipsilateral と同様に pITS の anterior bank に有意

な賦活が見られる。 
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図 25 各条件における MT および MST ROI における% signal change 

ES: exploratory saccade; VGS with BG: visually guided saccade with 
a background pattern; VGS w/o BG: visually guided saccade with a 
background pattern. 垂直のバーは標準誤差を表す。**p<0.001 
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3.4. 考察 
(1) MT 野および MST 野の活動と saccadic suppression 

Visual cortex 特に calcarine sulcus 周囲の primary visual cortex で

は、すべての条件で有意な活動が見られた。しかし、MT 野の活動は、3
つの実験条件のすべてにおいて、V1 の活動に比べ活動の程度は低下し

ていた。また、MST 野においても exploratory saccade では有意な活動

は見られなかった。 
サルの V1 ニューロンは、眼球運動に伴う網膜像の動き  (retinal 

image motion) に対応して発火することが報告されている  (Wurtz, 
1969; Fischer et al., 1981)。また、サッカードの回数に応じて V1 の活

動は増大する (Kimmig et al, 2001)。したがって、眼球運動に伴う V1
の活動は、眼球運動によって生じる retinal image motion  によって起

きたものと考えられる。 
MT 野および MST 野への入力は、視覚皮質を経由する膝状体経路と、

上丘および視床枕を経由する膝状体外経路により伝えられる 
(Felleman and Van Essen, 1991; Rodman et al., 1989, 1990)。視覚皮

質から MT 野および MST 野への投射が存在すること、また saccadic 
suppression によって抑制されるのは膝状体経路の大細胞系路によっ

て伝えられる入力であることを考えれば、眼球運動によって生じる 
retinal image motion によって視覚皮質が賦活する一方で、MT 野およ

び MST 野では V1 で見られたような賦活が見られなかったことは、MT
野および MST 野において、眼球運動に伴う retinal image motion に対

する反応が抑制されたと考えられる。つまり、今回の結果は、MT 野お

よび MST 野において saccadic suppression による活動の抑制が生じた

ことを表している。 
 また、特に MT の活動が、V1 の活動と比較して、すべての条件で抑

制されていると考えられることから、眼球運動の種類に関わらず、我々

が retinal image motion によって運動を知覚することがないことと対

応すると思われる。その一方で、MST の活動が exploratory saccade で
は抑制されるが、visually guided saccade では抑制をされないことは、
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visually guided saccade に比べ  voluntary saccade で、 saccadic 
suppression の強さが大きくなり、saccadic suppression の持続時間も

延長するという心理物理実験の結果 (Takahashi et al., 1990) と対応す

ると思われる。ただし、visually guided saccade と voluntary saccade 
での MST の活動パタンの違いが、どのような機能的意味を持つのかに

ついては、今回の結果のみから特定することは難しい。 

 
(2) MT 野と MST 野の条件間における活動パタンの違い 

すべての実験条件において V1 で明瞭な活動が見られたのに対し、V1
からの投射を受けるMT野では V1と比べて活動が低下していた。一方、

MST 野では、exploratory saccade では有意な活動が認められなかった

のに対し、visually guided saccade では背景パタンの有無に関わらず有

意な活動が見られた。 
この結果は、これまでの fMRI study で見られた眼球運動に伴う

MT+/V5 の活動が、MST 野の visually guided saccade における活動

であったことを示唆する。この見方は、これまでの眼球運動に伴う

MT+/V5 の活動を報告している fMRI study で、主に visually guided 
saccade が用いられていることとも一致する (Petit et al., 1999; Konen 
et al., 2004; Baker et al., 2006)。 

では、visually guided saccade での MT 野と MST 野の活動の違いは、

何によってもたらされるのであろうか？ 
これまで、眼球運動に伴う MT+/V5 の活動は、眼球運動によって生

じる retinal image motion によって誘発されると説明されてきた (e.g. 
Konen et al., 2004)。しかし、視覚入力のない完全暗室下での、学習し

た空間位置への眼球運動によっても、サル MT 野および MST 野が活動

することが報告されている (Bakola et al., 2007)。また、今回の実験で

用いた、 exploratory saccade と  visually guided saccade with a 
background pattern とでは視覚的特性は変わらない。したがって、今

回の結果を、眼球運動によって生じる retinal image motion だけでは

説明することは出来ない。 
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一方、MST 野の活動は、retinal image motion ではなく、サッカー

ドターゲットの移動によるものと考えることも出来る。実際に物体が運

動をしていなくても、仮現運動の知覚に MT+/V5 が関与することが知

られている (Sterzer et al., 2006)。ただし、もし今回観察された MST 
の活動がサッカードターゲットの移動によるものだとすれば、この場合、 
MT 野で活動が見られなかったことが説明できない。あるいは、MST 野
は、眼球運動中に実際の物体の運動と眼球運動による retinal image 
motion を区別し、実際の物体の運動にのみ応答するとの先行知見 
(Ericson et al., 1991; Inaba et al., 2007) があるが、今回の実験の場合、

サッカードターゲットの移動は、主に眼球運動がおこなわれていない状

態のときに起こるので、visually guided saccade における MST 野の

活動はサッカードターゲットによるものとは考えにくい。 
では、visually guides saccade でのみ生じる MST 野の活動は、どの

ように説明することが可能だろうか？  Smooth pursuit における 
retinal image motion の知覚の抑制メカニズムを調べた研究において、 
MSTd ニューロンは、volitional eye movement (smooth pursuit) と  
reflexive eye movement (VOR) とでは反応が異なることが報告されて

いる (Ono et al., 2006)。Smooth pursuit とサッカードにおける制御メ

カニズムの同一性を考えると、MST での反応が、このように volitional 
eye movement と reflexive eye movement で異なるということは、

smooth pursuit だけでなくサッカードにおいても成り立ちうるのでは

ないだろうか。 
Smooth pursuit では、extraretinal information は MST のみに入

力される  (Newsome et al., 1988)。そして、上記の  volitional eye 
movement と reflexive eye movement との MSTd ニューロンの反応

の違いは、この extraretinal information に基づくものと考えられてい

る (Ono et al., 2006)。したがって、サッカードにおいても、extraretinal 
information が MST にのみ入力され、それに基づいて活動の修飾が起

こるとすれば、MT 野の活動は条件間での差が見られなかったのに対し、

MST 野が visually guided saccade でのみ有意な活動を生じることが説
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明できるのではないだろうか。 

 
(3) Exploratory saccade における自発的眼球運動の制御 
 実験 2 では、実験 1 とは異なり、回数だけでなく眼球運動パタンをで

きるだけ近づけた上で、voluntary saccade (exploratory saccade) と 
visually guided saccade で脳活動を比較した。 
 賦活が、visually guided saccade に比べて voluntary saccade で有

意に大きかったのは、大脳の内側面に位置する  pre-SMA あるいは

anterior cingulate cortex の運動関連領域の吻側部 (rostral cingulate 
zone; RCZ) であった。Pre-SMA あるいは RCZ は、自発的な運動の制

御に関与していることは先行研究で報告されており (Mueller et al., 
2007)、今回の結果はこれと一致する。 
 ただし、実験 2 では、exploratory saccade で記録された眼位の変化を

基に眼球運動を検出し、visually guided saccade を被験者におこなわせ

て い る た め 、 ど う し て も  visually guided saccade に 比 べ て 
exploratory saccade の眼球運動数のほうが多い。FEF や LIP などの

眼球運動領野の活動は眼球運動数に比例するので  (Kimmig et al., 
2001)、pre-SMA あるいは RCZ の活動の条件間での差も、眼球運動数

を反映したものと考えられなくもない。しかし、visually guided saccade 
では、眼球運動をまったくおこなわない  fixation と比較しても

pre-SMA あるいは RCZ の賦活は有意ではない。したがって、これら

部位の活動は、exploratory saccade に特異的な活動であると考えるこ

とができる。 

 
 
3.5. 実験 2 のまとめ 

今回の研究では、exploratory saccade、visually guided saccade with 
a background pattern、visually guided saccade without a background 
pattern の 3 条件で、出来るだけ眼球運動パタンを揃えた上で脳活動部

位を比較することにより、どのような部位が自発的な眼球運動の制御に
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関与しているかを調べた。また、実験 1 で見られた visually guided 
saccade と voluntary saccade での MT+/V5 における賦活の差が、実

際には MT で生じているのか、あるいは MST で生じているのかを、

各被験者で MT および MST を同定して確認した。 
Visual cortex の活動は、すべての条件で fixation に対して有意に賦活

しており、また視覚パタンの有無により賦活の程度に差が認められた。

それに対して、V1 からの投射を受ける MT の活動は、V1 に比較してす

べての条件で賦活の程度が低下しており、条件間での差も認められな

かった。さらに、MST の活動は exploratory saccade では有意な賦活

が見られなかったが、visually guided saccade では有意な賦活が見られ

た。 
これらの結果より、視覚野においてすべての条件で有意な賦活が見ら

れた一方、MT ではすべての条件で、また MST では exploratory saccade
で活動が低下していたことから、先行研究で示唆されているように、こ

れら部位の活動の抑制は saccadic suppression の存在を反映している

ものと考えられる。 
MST の活動が、visually guided saccade では有意な賦活が認められ

たが、exploratory saccade では有意な賦活が認められなかったのは、こ

の両条件下で眼球運動による retinal image motion はほぼ等しかった

ことを考慮すれば、視覚入力による差ではなく、眼球運動課題における

特性の違い、特に眼球運動の実行の自発性の違いが、両条件での活動の

違いに反映されているのではないかと考えられる。このことは、MST
にのみ extraretinal information が入力されること (Newsome et al., 
1988)、さらにはこの情報を基に MST ニューロンの活動が眼球運動の自

発性によって変化するという先行知見 (Ono et al., 2006) からも示唆さ

れる。 
これまでの fMRI 研究では、MT と MST の区別をせず、眼球運動に

よって生じるこれら部位の活動は retinal image motion によるものだ

とされてきた。しかし、今回の結果は、これまでに報告されている眼球

運動に伴う MT+/V5 の活動が MST で生じており、さらには、眼球運
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動によって生じる  retinal image motion に対する MST の反応が 
extraretinal information に基づいて修飾されることを示した。この結

果は、眼球運動中の視覚情報処理における MT と MST の役割を考え

る上で、重要な知見であると思われる。 
さらに、今回の実験では、pre-SMA または  RCZ で  exploratory 

saccade でのみ眼球運動に伴う賦活を示した。このことは、これら部位

が自発的な眼球運動の計画・遂行において重要な役割を担うことを示唆

するものである。 
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4. 総合考察 

 
本研究は、自発的な眼球運動の生成・制御および眼球運動中の知覚の

安定性の維持に関して、それぞれが脳内のどのような部位で処理されて

いるか、また 2 つの神経メカニズムがどのように協調して働いているか

を調べるため、2 つの実験をおこなった。実験 1 では「眼球運動の自発

性による脳活動部位の違いと眼球運動中の視覚入力に対する脳活動」を

検討し、実験 2 では「MT 野および MST 野の活動における眼球運動の

自発性の影響」を検討した。 
実験 1 では、visually guided saccade、voluntary saccade with eyes 

open、voluntary saccade with eyes close という 3 種類の眼球運動課題

を用い、課題中の脳活動部位を比較した。その結果、視覚入力の有無に

よらず  visually guided saccade に比べ  voluntary saccade で、

anterior cingulate cortex と大脳基底核の被殻の有意な活動が見られた。

また、MT+/V5 に相当する後頭葉後外側部は、visually guided saccade 
では有意な賦活が見られたが、voluntary saccade では視覚入力が存在

しても賦活は認められなかった。 
一方、実験 2 では、exploratory saccade、visually guided saccade with 

a background pattern、visually guided saccade without a background 
pattern の 3 条件で、脳活動を比較した。実験 2 では、眼球運動計測シ

ステムを用いて、exploratory saccade の眼球運動パタンを visually 
guided saccade で再現し、眼球運動パタンの違いが脳活動に影響を及ぼ

さないようにした。実験の結果、後頭葉視覚野はすべての条件で 

fixation に比べて有意な賦活を示した。しかし、MT 野では、すべての

条件で V1 に比べて賦活の程度は低下しており、また MST 野においては

exploratory saccade において有意な賦活が認められなかった。さらに、

exploratory saccade でのみ pre-SMA あるいは RCZ に有意な賦活が

見られた。 
今回、実験 1 と実験 2 で得られた結果より、(1) 眼球運動中の視覚情

報処理における MT と MST の役割は異なる、(2) anterior cingulate 
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cortex は自発的眼球運動の生成に関与する、 (3) anterior cingulate 
cortex の活動が MST の活動を修飾する可能性がある、という 3 つのこ

とが 終的に示唆される。 

 
 
4.1. MT と MST で眼球運動中の視覚情報処理における役割が異なる 
 これまで、PET や fMRI を用いた imaging study では、動物を用

いた電気生理学的研究とは異なり、運動視に関わる高次視覚野である

MT 野と MST 野を同定せず、MT+/V5 として扱ってきた。そのため、

眼球運動に伴って MT+/V5 が活動したとしても、それが MT の活動で

あるのか、MST の活動であるのか、または両部位が共に活動している

のかを区別して議論することはできなかった。 
 しかし、smooth pursuit 中の MT ニューロンと MST ニューロンの

反応を調べた実験では、眼球運動をおこなう active viewing と眼球運

動はおこなわず刺激パタンを動かす passive viewing とを比較すると、

両部位のニューロンの反応は異なることが報告されている (Erickson 
and Their, 1991; Ono et al., 2006; Inaba et al., 2007)。したがって、ヒ

トでも、MT と MST を区別し、それぞれの領野における眼球運動中の

反応を調べることは、眼球運動中の視覚情報処理を考える上できわめて

重要な意味を持つはずである。 
 本研究では、被験者の MT と MST を同定し、それぞれの領域での

眼球運動中の活動を比較した。そして初めて、同一の眼球運動課題であっ

ても MT と MST の活動が異なること、さらに眼球運動課題の種類に

よって MST の活動が異なることを示した。 
 多くの imaging study で、サッカードに伴う MT+/V5 の活動は、眼

球運動によって生じる retinal image motion によるものだとされてき

たが、今回の結果は単に MT+/V5 が retinal image motion によって賦

活するのではなく、 retinal image motion による MST の反応が

extraretinal information によって修飾されることを示唆している。 
 もし、先行研究で述べられているように、MT+/V5 の活動が retinal 
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image motion によって生じるのであれば、実験 1 において visually 
guided saccade と voluntary saccade with eyes open で共に MT+/V5
の活動が見られるはずであるし、実験 2 においては exploratory saccade 
と visually guided saccade with a background pattern で MT+/V5 
つまり MT と MST の両方で有意な活動が見られるはずである。しか

し、本研究では、そのような結果は得られなかった。また、実験 2 にお

いて、背景パタンがある場合とない場合の脳活動を比較したが、背景パ

タンの有無による賦活の違いは V1 では見られたが、MT あるいは MST 
では見られなかった。以上のことは、眼球運動に伴う MT+/V5 の活動

が、単純に眼球運動に伴う retinal image motion によるものではない

ことを示している。 
 サルの電気生理学的研究 (Thiele et al., 2002, Ibbotson et al., 2007) 
やヒトの fMRI study (Kleiser et al., 2004) より、MT+/V5 が saccadic 
suppression に関与すると考えられてきた。実験 2 において、visual 
cortex の活動が retinal image motion によって生じたのに対し、MT
では V1 に比べすべての条件で活動に低下が見られたことは、MT が

saccadic suppression に密接に関わっていることを示唆している。 
 Saccadic suppression では、視覚感度の低下と共に、眼球運動前後で

の網膜像の変化に対する運動の知覚の抑制がなされなければならない。

眼球運動をおこなう active viewing と眼球運動をおこなわず視覚刺激

が動く passive viewing では、視覚感度の低下は、その時間特性も含め

て、ほぼ変わらない。しかし、運動に対する感覚は大きく異なる。Active 
viewing では眼球運動前後でまったく外界が動いたようには感じない、

あるいは視覚刺激の動きは感じても、そこに強い驚きは生じない。一方 
passive viewing では、明瞭な運動の感覚が生じ、そこに驚きを感じる 
(Burr et al., 1982)。我々の視覚刺激に対する運動の感覚は、Newsome 
らがサルで示したように MT ニューロンの活動と密接な関連がある 
(Newsome et al., 1989)。したがって、visually guided saccade と 
voluntary saccade のどちらの眼球運動においても眼球運動後に運動が

知覚されることがないのは、眼球運動中には MT の活動が抑制されるた
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めと考えられる。 
 では、MST の visually guided saccade における活動は、何を意味す

るのだろうか？ Smooth pursuit 中の MST の活動を調べた研究では、 
MST は retinal image motion ではなく眼球運動中における対象物の

実際の運動をコードすることが分かっている  (Erickson and Their, 
1991; Inaba et al., 2007)。これを、本研究の結果に当てはめれば、視覚

刺激の中で変化が生じるのはサッカードターゲットの位置だけであるの

で、MST は visually guided saccade のサッカードターゲットの運動

をコードすることになる。ただし、サッカードターゲットの位置の変化

は、ほとんどのものでは、眼球運動中に生じているわけではない。した

がって、smooth pursuit の知見を直ちにサッカードに適用することは

できない。 
 MST の活動は、visually guided saccade では有意な賦活が見られる

が、voluntary saccade では見られない。これと一致する心理実験の結

果として、visually guided saccade に比べ voluntary saccade で、

saccadic suppression が強く、また持続時間も長いという知見がある 
(Takahashi et al., 1990)。したがって、MST の活動は、 saccadic 
suppression の視覚感度の修飾に関わっている可能性がある。しかし、

サッカード中の視覚情報処理における MST の役割については、今後さ

らに詳しい研究をおこなうことが必要である。 

 
 
4.2. Anterior cingulate cortex は自発的眼球運動の生成に関与する 
 本研究では、実験 1 と実験 2 で、共に voluntary saccade をおこなわ

せ、そのときの脳活動を調べた。実験 1 では、視覚入力に関係なく

anterior cingulate cortex と 大脳基底核の被殻に、voluntary saccade 
に特異的な活動が見られた。一方、実験 2 では、pre-SMA および 
anterior cingulate cortex で voluntary saccade に特異的な活動が見

られた。 
 実験 1 と実験 2 で、賦活された脳部位は若干異なる。これは、2 つの
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実験が異なる MRI 装置でおこなわれているということが関係している

可能性もあるが、おそらくは実験 1 と実験 2 で課題として用いた

voluntary saccade の特性が違うことによって生じたものと考えられる。 
 実験 1 では、voluntary saccade として、スクリーンの四隅に置かれ

たランドマークのうち 1 つを選んで任意のタイミングでサッカードをお

こなうよう被験者は求められた。また、その際には 20 秒間で 20 回のサッ

カードをおこなうよう指示された。したがって、被験者は、課題遂行中、

常に「いつ眼球運動をおこなうか」を考えていなければならなかった。

一方、実験 2 では voluntary saccade として視覚探索をおこなわせた。

また、この際には、特定の眼球運動パタンが生じないように、偏り無く

さまざまな位置を見るように指示した。したがって、被験者は、「どこに

眼球運動をおこなうか」を常に強く意識していなければならなかった。

つまり、実験 1 は「いつ運動をおこなうか」という点が強調された課題

であり、実験 2 は「どこに運動をおこなうか」という点が強調された課

題になっていた。 
 これまでの先行知見では、大脳基底核は self-paced movement に関

係することが知られている (Nixon and Passingham, 1998)。また、

pre-SMA も  self-paced movement  に関与すると考えられている 
(Cunnington et al., 2002, 2003)。それに対して、anterior cingulate 
cortex の運動関連部位である RCZ  は、「どのような運動をするか」と

いうことに関与しているとする研究がある (Muller et al., 2007)。した

がって、実験 1 と実験 2 で共通して活動が見られた  RCZ を含む 
anterior cingulate cortex が自発的な運動の開始・生成に関与している

と思われる。今後は、自発的運動の制御において、なにを行為者が決め

るのかを、さらに厳密に統制した実験がおこなわれる必要があるだろう。 

 
 
4.3. Anterior cingulate cortex の活動は MST の活動を修飾している可

能性がある 
実験 2 の結果は、MST の活動のみ、exploratory saccade と visually 
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guided saccade とで異なっていることを示した。先にも述べたように、

exploratory saccade と visually guided saccade とでは、ほぼ視覚刺激

の特性は同じであったことを考えれば、これは眼球運動課題が自発的な

眼球運動であったか、それとも比較的自発性の少ない眼球運動であった

かの違いを反映するものではないだろうか。 
実験 1 でおこなった voluntary saccade にせよ、実験 2 でおこなった

exploratory saccade にせよ、「いつ眼球運動をおこなうか」あるいは「ど

こに眼球運動をおこなうか」は、被験者が決めなければならなかった。

一方、visually guided saccade の場合には、「いつ」という要素も「ど

こに」という要素も、提示される視覚刺激によって一意に定められる。

したがって、本研究で用いた眼球運動課題において、visually guided 
saccade と voluntary saccade あるいは exploratory saccade とでは

自発性が大きく異なると考えられる。 
眼球運動中の MSTd ニューロンの活動を調べた研究において、自発

的におこなう smooth pursuit と反射的に生じる VOR では、MSTd 
ニューロンの反応性が異なると報告されている (Ono et al., 2006)。さら

に、Ono らは、このように眼球運動の自発性によって MSTd ニューロ

ンの反応性が異なるのは、MST にのみ入力される  extraretinal 
information によって MSTd ニューロンの活動が眼球運動の自発性に

応じて異なる修飾を受けるからだろうとしている。おそらく、実験 2 で

見られた MST の活動の違いも、このような extraretinal information 
に基づいて異なる修飾がおこなわれていることで生じると考えられる。 

そうであれば、MST に入力される extraretinal information は、ど

こから送られるものだろうか？ Ono らは MSTd ニューロンの活動

を修飾する extraretinal input の起源については、触れていない。しか

し、先行知見からは、上丘、FEF/LIP、DLPFC、pre-SMA あるいは ACC
などが、その候補として考えられる。 

上丘は眼球運動の運動指令を 終的に送信する部位である。また、

Sommer と Wurtz は、上丘から視床 MD 核を経由して FEF に投射す

る信号 (corollary discharge) の存在を報告し、これにより FEF による
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一時的な受容野のシフトが生じることを報告している (Sommer and 
Wurtz, 20006)。しかし、上丘からの出力される運動信号が、visually 
guided saccade と voluntary saccade で異なることは考えにくく、上

丘からの corollary discharge が今回観察された条件間での MST の活

動の違いを生じさせているとは考えにくい。 
また、LIP および FEF は、上丘に直接に投射をもち、皮質において

眼球運動の制御を担う部位である。また、LIP や FEF のニューロンは、

眼球運動に伴って受容野がシフトすることが知られている。したがって、 
LIP や FEF が知覚の安定性の維持、特にその空間的な要素に対して重

要な役割を担っており、運動指令やニューロンの受容野のシフトに関す

る情報を MST に送っている可能性がある。特に、頭頂葉と MST との投

射関係 (Fellerman and Van Essen, 1991) を考えれば、LIP からの 
corollary discharge によって MST の活動が修飾されている可能性が

ある。ただし、今回の実験では、LIP において voluntary saccade と 
visually guided saccade  の両条件での活動に差が認められなかった。

このことは、LIP の役割が  visually guided saccade と  voluntary 
saccade とで違いはなく、LIP から出力される corollary discharge も
2 つの眼球運動で違いはないことを示唆する。これは、本研究が示した

MST の活動の修飾を生じさせるような extraretinal information の
起源として LIP は適当ではないことを意味する。 

眼球運動との直接の関連はないが、rapid serial visual presentation
課題を用いた研究で、DLPFC の活動と MT+/V5 の活動が負の相関を

示し、さらに MT+/V5 の活動と課題成績が負の相関を示すことが報告

されている。このことから、DLPFC からの何らかの抑制性の信号が 
MT+/V5 の活動を修飾することが示唆される (Tsushima et al., 2006)。
また、DLPFC が自発的な眼球運動の制御に関与するとの報告もある 
(Pierrot-Deseilligny et al., 2003)。このことは、自発的な眼球運動の実

行時における MT+/V5 の活動を修飾する信号が DLPFC から送られ

ることを示唆するものと考えられる。ただし、本実験では、両実験でと

もに明瞭な DLPFC の賦活は認められなかった。したがって、DLPFC
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が MST の活動を修飾しているかという点には疑問が残る。 
後に、anterior cingulate cortex は、今回の研究で、visually guided 

saccade に比べ exploratory saccade において有意に大きな賦活が見

られた部位である。また、実験 1 および実験 2 で、voluntary saccade で
共通して活動が見られた部位でもある。さらには、anterior cingulate 
cortex の吻側部 RCZ が自発的な行動の生成に関与するとの報告があ

る (Muller et al., 2007)。このことを踏まえれば、RCZ の活動が MST 
の活動を修飾する、つまり  RCZ を中心とした  anterior cingulate 
cortex からの信号が、voluntary saccade の遂行時において MST 野の

活動そのもの、あるいは MST への視覚情報の入力を抑制している可能

性がある。 
ただし、今のところ、anterior cingulate cortex から MST 野への直

接の投射は知られていない。したがって、どのような経路で自発的眼球

運動に関する情報または抑制性の信号が anterior cingulate cortex か
ら MST へ伝達されるのかについては、今後、さらなる研究が必要であ

る。 

 



 78

5. 結論 

 
 本研究では、ヒト脳内において自発的眼球運動の制御と眼球運動中の

知覚の安定性の維持がどのようにおこなわれているかを、fMRI を用い

て検討した。 
 実験 1 では、眼球運動の自発性や視覚入力の有無の異なる 3 種類の眼

球運動課題を用い、眼球運動の自発性による脳活動部位の違いと眼球運

動中の視覚入力に対する脳活動を調べた。視覚入力の有無によらず、

voluntary saccade でのみ、anterior cingulate cortex および 大脳基底

核の被殻の賦活が見られた。一方、眼球運動の自発性の違いによらず、

後頭葉視覚野、FEF、SEF で活動が見られた。また visually guided 
saccade でのみ側頭葉後外側部で有意な活動が見られた。 
 実験 2 では、実験 1 で見られた側頭葉後外側部の活動が、高次視覚野

の MT 野の活動であるか MST 野の活動であるかを調べるため、被験者

ごとに MT 野および MST 野を同定し、両部位が眼球運動に伴って賦活

するかを調べた。さらに、これら部位の活動が、先行知見で示唆される

ような眼球運動の自発性による活動の違いを生じるかどうかを、眼球運

動パタンをそろえた exploratory saccade と visually guided saccade 
で比較した。MT 野は眼球運動の自発性によらず、投射を受ける V1 の

活動と比較して、活動の全体的な低下を示した。しかし、MST 野は

exploratory saccade では賦活は有意ではなかったが、visually guided 
saccade では有意な賦活を示した。加えて、visually guided saccade に
比べて exploratory saccade で pre-SMA あるいは anterior cingulate 
cortex において活動の程度が有意に大きかった。 
 実験 1 および実験 2 の結果は、自発的な眼球運動の制御には anterior 
cingulate cortex、pre-SMA、大脳基底核の被殻が関与することを示唆

する。また、実験 1 および実験 2 の結果から、眼球運動に伴い MT 野
の活動は全体的に抑制される一方、 MST 野の活動は運動の自発性の違

いにより修飾されることが示された。これは、眼球運動中に生じる網膜

像の動きの知覚を抑制する saccadic suppression の反映と考えられる。 



 79

MT 野および MST 野の活動パタンの違いは、 MT 野は眼球運動中の

網膜像の動きの知覚を抑制し、 MST 野は眼球運動中の視覚感度の低下

の程度を調整するなどの、眼球運動中の視覚情報処理における役割の違

いを示すものと思われる。 
 これまで、眼球運動中の視覚の安定性の維持に関する神経基盤の研究

は、ヒトでは心理物理学的研究にもっぱら頼ってきた。しかし、非侵襲

脳機能計測法の発展により、眼球運動中およびその前後での脳活動を高

い時間・空間分解能で観察することが可能になってきた。今回、MT 野
と MST 野を同定し、眼球運動中の両部位の活動を分離することによっ

て、眼球運動中の視覚情報処理において、ヒト MT 野と MST 野の役

割が異なる可能性があることが明らかになった。今後は、fMRI をはじ

めとした高時空間分解能を有する非侵襲脳機能計測法を積極的に用いる

ことにより、眼球運動中の視覚の安定性の維持を担う脳内メカニズムが、

さらに詳しく明らかにされることが期待される。 
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