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第 1 章 序論

1 序論

1.1 研究背景

我々は現実にあるものをあるがままに見ているのではない．視対象からの光を眼で受けて

脳で情報処理されることにより初めて視知覚が生じ，その結果として外界を知覚する．実際

に存在するものと視知覚とのギャップはどのような視覚情報処理によって起こるのであろう

か？このような視知覚現象の解明は現代科学に残された難問の一つである．

また，昨今，情報化社会や少子高齢化社会が進み，より高い Quality of Lifeを目指すため

に，医療や福祉、情報処理の分野の技術革新が常に求められており，特に人工視覚や視線情報

を用いた支援システムなどのヒトの機能を代替するような技術が期待されているが，その実現

には外界の視覚認知脳機能や眼球運動の仕組みをより深く理解しなければならない．このよ

うに学術的にも社会的にも視覚認知脳機能の解明は最も重要な研究課題の一つである．

ヒトの視覚を作り出すためには，二次元の網膜像から三次元の視覚像を構築する必要があ

り，大きさやコントラスト，両眼視差や動きなどの脳による特徴抽出の賜物である．これら

の特徴抽出の中で，動きから奥行きを抽出する“structure from motion”と呼ばれる機能が

知られており，structure from motion による知覚体験に運動透明視（Transparent motion

perception）という視覚現象が存在する．運動透明視とは同一平面上に異なる方向に動くラン

ダムドットパターン（Random Dot Pattern; RDP）を重ね合わせた刺激を呈示したにもかか

わらず，被験者は異なる奥行き平面上で運動する透明なドットパターンが知覚されるという現

象である [1]．この運動透明視は，曖昧に見えるものが意味のあるまとまったものであるとい

うことに気づく視覚的アウェアネスをもたらす双安定な視知覚現象であると共に，同時に生じ

る眼球運動によってその視知覚過程を行動学的にも調べることのできる非常に重要な現象で

ある．しかし運動透明視の脳内機構についてはまだ一部が分かっているにすぎない．

このようにヒトの脳研究の意義の大きさが広く認識されるようになったのも，開頭して脳に

電極を刺すことなく，非侵襲に脳機能を計測する技術が盛んに開発され，用いられることになっ

たからである [2]．脳波（Electroencephalography; EEG），脳磁図（Magnetoencephalography;

MEG），近赤外分光法（Near Infrared Spectroscopy; NIRS），陽電子放出断層法（Positron

Emission Tomography; PET），機能的磁気共鳴画像法（functional Magnetic Resonance

Imaging; fMRI）などの技術により，非侵襲的に，ヒトの脳機能を計測することが可能であ

– 1 –



第 1 章 序論

Transparent motion perception

図 1.1 運動透明視の概念図．左右に運動する二つの RDP を重畳した刺激を呈示すると，

被験者には異なる奥行き平面上で運動する透明な面の上にドットが配置されたように知覚

される．

る．近年，非侵襲脳機能計測技術はハードとソフトの両面で高度化されてきているが，それぞ

れの手法には空間分解能，時間分解能に物理的な限界が存在する．そこで，近年，複数の手法

を組み合わせるマルチモダリティ計測及び統合解析が注目を集めている．上述の手法は原理

的に同時計測が困難な手法が多いため，複数のモダリティにより得られた計測結果をどのよう

に統合するかが非常に重要である．

本論文では運動透明視タスク時の眼球運動計測とMEG計測，fMRI計測を行い，それらを

組み合わせて互いの長所を相補的に利用して解析することにより，運動透明視の奥行き決定に

関わる皮質活動を調べた．

1.1.1 運動透明視とは

運動透明視とは異なる方向に運動する広視野に及ぶ視対象が異なる奥行き平面上で運動する

ように知覚される現象である（図 1.1参照）．この現象は多安定知覚（multistable perception）

と呼ばれる知覚現象の一つである．多安定知覚においては，物理的には視覚刺激が変化しない

にもかかわらず，観察者には複数の異なる知覚状態が交互に繰り返し生じる．図 1.1の例にお

いては，運動透明視によって左に動く RDPが手前に見える知覚状態と右に動く RDPが手前

– 2 –
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(a) (b)

image on the retina

図 1.2 運動透明視に関わる視覚特性（a）網膜上における視覚像の速度と奥行きの関係．

（b）逆方向に運動するドットを対にした視覚刺激を呈示すると運動透明視は生じない．

に見える知覚状態の二種類の状態が存在することになる．RDP間に運動方向以外の差がない

場合は，知覚される二種類の奥行きの順序は一般には等しい確率で知覚されると考えられてい

る．RDP間に速さや輝度などの差がある場合は，これらが奥行き順序の手がかりとなり，速

度が大きい RDPまたは背景との輝度差が大きい RDPが手前に知覚される [3]．知覚される

奥行きの順序に刺激の速さが影響するのは，遠い物体ほど網膜像の運動が遅くなるためと考え

られている．また遠い物体ほど網膜に到達するまでの距離が長く，光が空気中でより散乱する

ため，遠い物体ほど背景との輝度が小さくなる．この自然界の法則を我々の脳は利用し，輝度

差を奥行きの手がかりとしていると考えられている（図 1.2(a)参照）[4]．

一方で，異なる方向に RDPは運動するが，ドット同士があらゆるところで局所的に近接す

るようにする（異方向運動ドット対）と異方向運動の統合・相殺が起こり運動透明視は生じな

くなる [5]（図 1.2(b)参照）．このように運動透明視が生じる条件には様々な報告があり，そ

の他にも，先に呈示された運動透明視刺激に対して知覚された奥行き順序が次の刺激に対す

る奥行き知覚に影響することや，刺激の一部に向けられる注意 [6, 7] や，学習効果などが知

覚に影響すること [8] が報告されているが，運動透明視の知覚される奥行き順序を決定する

脳活動の機構は明らかにされていない．これらの報告を一見しても，運動の検出から，群化

（Grouping）や体制化（Organization），注意等のプロセスが関与していることが考えられ，

運動透明視に関与する皮質活動といっても，複数の脳部位が連携をとりながら関与する複雑な

脳内プロセスが予想される．したがって，より時空間分解能を高く皮質活動のダイナミクスを

調べることが望まれる．
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図 1.3 脳機能計測法の時空間分解能．緑色で示されているものは，神経細胞の活動による

電磁気的な変化を捉えることにより脳活動を捉える方法であり，青色で示されているもの

は，血行動態の変化を捉えることにより脳活動を抽出する方法である．脳工学 [2] の図を

改変．

1.1.2 脳機能イメージング

脳機能イメージング手法には MEG，EEG，fMRI，NIRS，PET など様々な種類があり，

時間分解能や空間分解能によりしばしば比較される（図 1.3参照）．

MEGは脳の神経活動により生じる極めて微弱な磁場を SQUID（superconducting quan-

tum interference device：超伝導量子干渉素子）と呼ばれる感度の高いデバイスを用いて計

測する脳機能イメージング手法である．脳から発生する磁気の計測は 1972 年にアメリカの

David Cohenにより初めて行われた [9]．MEGの解析は，計測データに対して電流双極子モ

デルを仮定し，生体磁気逆問題を解くことで脳活動を可視化している．磁気を計測しているた

め時間分解能は数msと非常に高く，局所的な神経活動については比較的空間分解能高く推定

できる利点がある．

EEG は脳から生じる電気活動を頭皮上に置いた電極で電位変化として計測したものであ

る．EEG はドイツの Hans Berger により初めてヒトで計測された [10]．頭皮上に電極を装
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着すると頭皮，筋肉，頭蓋骨，髄膜，髄液などの導電率のことなる何層もの距離を経て大脳皮

質からの電位を計測するため，空間分解能が MEG に比べ低くなってしまう欠点がある．し

かし時間分解能はMEG同様に EEGも高い．

fMRIは前二つの手法とは異なり BOLD効果と呼ばれる現象を利用して脳活動を可視化す

る方法である（付録 A.1参照）．fMRIは他の脳機能イメージング手法と比較して空間分解能

が数 mmと高く，脳深部を含めた全体の活動を計測することが可能である．しかし，全脳を

計測する場合には時間分解能が数秒程度であり，他の計測手法より長いことが欠点である．

NIRS や PET の特徴については割愛するが，表 1.1 に示すとおり脳機能イメージング手

法ごとに長所短所があり，各手法の長所を相補的に用いる必要がある．その中でも MEG と

fMRIは時間空間分解能の観点から互いの相補的な関係はよく知られている．

MEGにおける信号源推定には逆問題解析が必要とされるが，近接した信号源が複数個存在

する場合や，信号源が広い範囲に分布する場合は，信号源位置とその活動時間波形を正確に推

定することは困難である．一方で fMRIは脳をボクセルに分割し，ボクセル単位で賦活の有無

を解析することができるが，その時間変化を詳細に調べることはできない．そこで，高空間分

解能の fMRIと高時間分解能の MEGを組み合わせ，互いの欠点を補った統合的な解析方法

が研究されている [11–15]．当研究室でも，独自に fMRI-MEG統合解析手法 [16–18]を開発

してきた．この手法では，fMRIの賦活ボクセルにのみ信号源が存在すると仮定し，その信号

減から発生する磁界の理論値とMEG計測磁界との内積に基づいて，ボクセルごとにダイポー

ルの方向を決定する．そして，それぞれの賦活ボクセルの集合体であるクラスタの活動を最

もよく説明するダイポールを定めた後，線形制約付き一般化最小二乗法（Generalized Least

Squares; GLS）の空間フィルタ法 [18]（詳細は 2章を参照）によって各ボクセルの活動時間

波形を推定する．この手法を用いると近接信号源に対して，fMRIの空間分解能とMEGの時

間分解能を併せ持つ解析をすることができる．

また，統合するデータは複数のモダリティによるデータだけではなく，複数の被験者におけ

るデータを統合することも，ヒトに共通する脳機能を知る上では重要である．通常，MEGの

逆問題の解は，センサと個人の頭部との位置関係に制約されるので，基本的には個人解析であ

り，上述した先行統合解析手法も個人解析である．したがって，どのように個人の解を用いて

グループ解析するかという問題点がある．MEGの活動源を単一もしくは数個の ECDで代表

させ探索する信号源推定法においては，被験者にわたって同類の ECDの結果をまとめること

で，被験者間の解剖学的差異は無視でき，比較的問題は単純である．しかし，分布電流源推定

において被験者間の解剖学的差異をどのように考えるか，被験者に共通する脳活動をどのよう

に捉えるかという問題は取り組むべき課題である．
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表 1.1 脳機能イメージング手法の分解能の長所と短所

計測対象 長所 短所

MEG 脳活動 高い時間分解能（1 ms 程度） 複雑な活動源に対して推定精度悪

EEG 脳活動 高い時間分解能（1 ms 程度） 低い空間分解能（3 cm 程度）

fMRI 脳血流 高い空間分解能（2 mm 程度） 低い時間分解能（3 s 程度）

NIRS 脳血流 高い時間分解能（数 10 ms 程度） 低い空間分解能（3 cm 程度）

PET 脳血流 雑音が少ない 低い時間分解能（数 10 s 程度）

1.2 研究の目的

以上の背景をふまえて，脳機能イメージング手法及び眼球運動計測手法を用いて運動透明視

の奥行き順序決定に関わる皮質活動を時空間特性を調べることが本論文の目的である．

そこで本論文では，まず，MEG に基づく運動透明視タスク時の 2 種類の脳活動の検討を

行った．一つは，運動透明視タスク時の事象関連脳磁界及びその皮質活動の検討，もう一つ

は，運動透明視タスク時の事象関連同期・脱同期現象といった時間周波数応答の検討である．

その後，高次脳機能を可視化するための従来の fMRI-MEG統合解析を改良し，被験者共通

の脳活動を捉えられる Normalized fMRI-MEG統合解析を提案する．そして，この提案手法

の有用性を実験的に検証するために，脳活動がよく知られている視覚誘導性サッカード遂行時

のMEG，fMRIデータに対して提案手法を適用し，サッカード遂行に関わる脳活動を調べた．

最後に提案した Normalized fMRI-MEG統合解析を用いて運動透明視に関わる皮質活動を

検討した結果を示す．

1.3 本論文の構成

本論文は全 8章で構成される．また各章の内容は次の通りである．

• 第 1章は序論である．

• 第 2章では，本論文の主題である運動透明視及びその皮質活動について説明をし，次に

サッカード及びその皮質活動の説明，最後に本論文で用いた MEG の解析手法につい

て述べる．

• 第 3章では，MEGと眼球運動計測による奥行き注意の運動透明刺激に誘発される事象

関連脳磁界に関わる皮質活動の検討について述べる．

• 第 4章では，奥行き注意下の運動透明視タスク遂行時におけるMEGの事象関連同期・
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脱同期の研究について述べる．

• 第 5章では，被験者共通に見られる事象関連な皮質活動を推定する統合解析手法である

Normalized integrative fMRI-MEG methodについて説明する．また本統合解析手法

の有用性を確かめるために視覚誘導性サッカード実験を行い，本手法で皮質活動を検討

した研究について述べる．

• 第 6章では，前章で述べた Normalized integrative fMRI-MEG methodを運動透明視

のデータに適用することにより運動透明視処理に内在する皮質活動をより高時空間分

解能に調べた研究について述べる．

• 第 7章では，第 3～6章で述べた運動透明視および脳機能解析手法に関する総括的な考

察と今後の展開について述べる．

• 第 8章は本論文のまとめである．
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2 従来の研究

本章では，運動透明視の奥行き決定に関わる皮質活動の特性を調べるにあたり，これまでの

研究から得られている視覚情報処理の知見について述べる．その後，運動透明視に関わる皮質

活動について述べた後，５章で検討するサッカードの皮質活動について従来の知見をまとめ

る．最後にMEG信号処理について概説し，本論文で提案する Normalized fMRI-MEG統合

解析の基礎となる fMRI-MEG統合解析法について述べる．

2.1 運動透明視

１章に述べた通り，運動透明視は structure from motionに関わる双安定な視知覚現象であ

る．運動透明視のような視野像全体が運動する場合に，視運動性眼球運動と呼ばれる不随意の

追従性眼球運動が生じる．視運動性眼球運動は視界の動きに追従する緩徐相と追従によって

端へ行った眼位を引き戻す急速相からなる．この視運動性眼球運動により網膜上に投影され

た風景の像が安定し，明瞭な視覚情報が得られると考えられている．したがって運動透明視に

関わる皮質活動を考える際には，動きから奥行き情報を抽出する効果に関わる部位だけでな

く，視覚刺激に対する通常の視覚情報処理に加え視運動性眼球運動に関する皮質活動を考慮す

る必要がある．まずは視覚情報処理を概説する．

2.1.1 視覚情報処理

ヒトは外界の情報の大部分を視覚から得ており，視覚はヒトにとって最も重要な感覚器官と

いえる．波長でいうとおおよそ 300 nmから 800 nmにわたる，電磁波の中では狭い領域にあ

たる光を識別する感覚器官であり，単に光を感じるだけではなく，形や色や輝きなどを識別す

るために脳において処理されている [1]．視覚刺激としての光は，網膜で受容され電気信号に

変換される．この電気信号はまず外側膝状体（LGN：Lateral Geniculate Nucleus）へ到達す

る．ここで図 2.1に示すように，右眼に入力された右視野からの刺激と左眼に入力された左視

野からの刺激は，視交叉（optic chiasm）において交差し，反対側の外側膝状体に繋がる．外

側膝状体を経た信号は，視放線（optic radiation）を通って後頭葉の最後部に位置する第一次

視覚野（V1）へと伝わり，そこからさらに高次の視覚野へ向かう．V1から高次の視覚野へと

向かう経路は二つあり，それぞれ腹側経路（ventral pathway）と背側経路（dorsal pathway）
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optic chiasm
right

cerebral cortex

V1

LGN

left

図 2.1 網膜から視交叉を経て，視覚野へ至る経路 (Kandel et al. ”Principles of Neural

Science” [3]の図を改変)

と呼ばれる（図 2.2 を参照）．色や形などの物体の特徴の情報は，腹側経路を通り第四次視

覚野（V4）や側頭連合野（temporal association area）に到達し，一方で対象の空間位置関

係や運動知覚に関わる情報は，背側経路を通り第五次視覚野（V5）や頭頂連合野（parietal

association area）に到達することが知られている．他にも，動きの知覚に関しては V1を通

り V5に至る経路以外に，外側膝状体から分岐して上丘（SC：Superior Colliculus）や視床枕

（pulvinar）などの中脳，間脳を経由して V5などの高次視覚野に至る経路もある [2]．このよ

うな直並列的な視覚情報処理経路を経て，視覚情報が処理されている [3]．次に運動透明視時

に生じる視運動性眼球運動に関わる皮質活動について述べる．

2.1.2 視運動性眼球運動に関わる皮質活動

視運動性眼球運動に関わる脳活動領域に関しては，サルを用いた実験によって明らかになっ

ている [4]．サルの視運動性眼球運動に寄与する神経経路を図 2.3に示した．

神経経路は主に二つに分類できる．一つは視覚情報が V1 や MT（Middle Temporal），

MST（Medial Superior Temporal）などの新皮質を介する経路であり，他方は視覚情報が網

膜から視索核，副視索核に直接的に伝達され，皮質下のみで構成される経路である．これら二

つの経路により生じる眼球速度成分が加算的に処理され，実際の視運動性眼球運動の速度に反
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図 2.2 視覚情報処理経路．背側経路と腹側経路. (Kandel et al. ”Principles of Neural

Science” [3]の図を改変)

映されていると考えられている．

ヒトの場合は，サルのMTに対応する hMT/V5+を含む外側後頭側頭皮質や前頭眼野が視

運動性眼球運動に関与しているということが，fMRI研究により示されている [5]．また視運

動性眼球運動が生じると V1の活動も増大するということが PET研究により明らかになって

いる [6]．皮質下のみで構成される神経回路では，左眼（右眼）の網膜から右側（左側）の視

索核へ視覚情報は入力される [7]が，健常なヒトに対しては片眼刺激における追従運動の非対

称性は有意に見られず，視運動性眼球運動に対する皮質下のみの神経経路の寄与はヒトにおい

て小さいと考えられている [8]．

2.1.3 運動透明視に関わる皮質活動

これまで，運動透明視に関わる脳活動部位に関しては，サルを対象とした侵襲的手法により

調べられてきている．

視覚刺激が特定の方向に運動すると活動電位の頻度が増加する神経細胞がV1 [9]とMT [10]

に存在し，刺激の運動方向の検出に関与している．サルの V1とMTの神経活動と運動透明

視との関連を調べると，運動透明視を誘発する刺激を呈示した場合と比べて，逆方向に運動す

るドットが対になった刺激を呈示したときの V1における神経細胞の活動頻度の変化は見られ
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図 2.3 視運動性眼球運動に関与するサルの脳部位. (”脳工学” [2]の図を改変)

なかったが，MT では活動頻度が減少した．この結果より V1 で局所的な運動（ドットの運

動）を検出した後に，MT野で統合され運動透明視が生じると考察できる [11]．

ヒトの運動透明視に関連する脳部位について，fMRI計測により調べられており [12]，RDP

の運動方向の差を小さくした刺激や，逆方向に運動するドットを対にした刺激を呈示し運動透

明視が生じない場合より，運動透明視が生じる刺激を呈示した場合は，サルのMTとMSTに

対応すると考えられている hMT/V5+からのMRI信号が増大することから，運動透明視に

は hMT/V5+が中心的な役割を担っていると結論付けられている．

2.2 サッカード

サッカードは視野内のある点からある点まで注視点を高速に移動させる眼球運動であり，運

動制御にかかわる神経機構を調べる多くの研究においてサッカードは広く用いられている．

サッカードは分類すると自発性サッカード（voluntary saccade），走査性サッカード，視覚誘

導性サッカード（visually-guided saccade，prosaccade）に大別される．自発性サッカードは

中枢から特定の意図的な制御コマンドを受けなくても自然に生じるサッカードであるが，走査
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性サッカードと視覚誘導性サッカードは外部の視覚刺激に誘発されて生じるという特徴があ

る．走査性サッカードとは，複数のサッカードと固視の繰り返しにより視対象の特徴を経時的

に走査する眼球運動である．一方，視覚誘導性サッカードは周辺視野のキューに対して中心窩

をそこに移動させる際のサッカードである．眼球運動を計測する実験的研究では主に後者の

二つサッカードが対象となることが多く，本研究では視覚誘導性サッカードを対象とし，その

皮質活動を検討した [13]．

視覚誘導性サッカード課題では，周辺視野に呈示された視覚刺激に対して眼球運動を行う．

したがって，視覚誘導性サッカード課題は比較的認知的要素が少ない眼球運動課題である．先

行研究から，視覚刺激呈示から眼球運動開始の時間（サッカード潜時）は，150 ms～250 ms

で平均はおよそ 200 msであることがわかっている [13, 14]．視覚刺激呈示前に注視点を消し

て，視覚刺激を何も呈示しない期間を設けるとサッカード潜時は 130 ms以下と短くなる．こ

のようなサッカードは express saccadeと呼ばれている [14]．このことより，サッカード潜時

には，眼球運動プログラムに要する時間に加え，注視対象に対する注意の解除に要する時間も

含まれていると予想される．

2.2.1 サッカードに関わる皮質活動の知見

サッカードに関わる皮質活動としては，皮質下のレベルの眼球運動制御に関わる部位と皮質

レベルの制御に関わる部位が挙げられる．サッカードに関わる皮質下の部位としては，上丘，

尾状核（caudate nucleus），被核（putamen）等をあげることができる．その中でも最も重要

な役割を果たしているのは上丘である．上丘はカエル等の両生類では視蓋とよばれており，視

蓋前域と合わせて感覚－運動系の高次中枢であり，定位反応を司っている．哺乳類では網膜か

らの視交叉のあと外側膝状体への入力の前に上丘へと分岐する経路がある．上丘の浅層に入

り，視床を経由して視覚野へ流入する経路も存在する．上丘の受容野は網膜の部位が再現され

るようにマッピングされており，網膜上に生じた二次元表現の情報が上丘において相似的に

マッピングされる．このマップを基に上丘ではサッカードに数 10 ms先立ってバースト性の

発火を示すニューロンが特定されている．両生類で高次中枢であった視蓋に対して，大脳の発

達した動物の上丘では，より高次の視覚処理などを経た大脳皮質による支配が進み，特に霊長

類などではサッカード運動の随意的な支配が確立している．

眼球は片方あたり 6 つある外眼筋の収縮の組み合わせによって動いている．これらの筋肉

は脳幹にある運動ニューロンによって制御されているが，この運動ニューロンは普段は定常的

な入力を受け，ある位置に視点を固定するように眼球の筋肉を活動させている．サッカードの

際には，橋網様体（pontine reticular formation）のバーストニューロンから一過性の入力を

受け，その入力の間だけ運動ニューロンの活動が相対的に上昇し，眼球の筋肉が緊張して別
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前頭眼野 頭頂間溝

尾状核

黒質網様部

上丘

脳幹（網様体）

図 2.4 サッカードに関与するサルの脳部位. (Kandel et al. ”Principles of Neural

Science” [3]の図を改変)

の対象に視線を移すことができる．上丘の中間層のニューロンはこのバーストニューロンに

信号を送っており，この上丘のニューロンの発火がサッカードを起こす命令となっていると

考えられている [3]．しかし，上丘の中間層へは黒質網様部，前頭眼野（Frontal Eye Field：

FEF），頭頂野といった様々な部位から投射を受けており，サッカードを起こすメカニズムは

単純ではない [3, 15]．

次に，皮質における眼球運動の制御について述べる．サッカードを実行するにあたり，大脳

で視覚的注意が向けられ眼球運動の遂行を決定するという処理が行われる．大脳中枢におい

ては前頭葉の FEFを中心とした構造と頭頂と後頭連合野を中心とした構造に大別できる．前

者は随意的な眼球運動の発生や準備に関連があり，後者は視覚情報に基づく反射的な眼球運動

の発生に関連があると考えられている．

前者の構造において，FEFはとりわけ重要な制御を行う高次中枢であり，そこからの指令

によって一定の方向に眼球運動が誘発される．FEF には視覚性のニューロンが確認されて

いて視覚性受容野に刺激が与えられると，このニューロンが活動するが，サッカードによっ

てニューロンの発火は促進される．FEF から上丘への直接の投射が存在するとされており，

FEFの損傷により，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という報告
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があるが，FEFの損傷によっても完全にサッカードが行われなくなるわけではない [15]．

後者の構造においては頭頂間溝（Intra Parietal Sulcus：IPS）に位置する頭頂間溝外側領域

（Lateral Inferior Parietal：LIP）がサッカード制御に重要な役割をはたしていると考えられ

ている．LIP も上丘への直接の投射を行っている．これまでの先行研究によると視覚空間情

報の統合や，反射的なサッカードの発生に関与していると言われている [15]．さらに補足眼野

（Supplementary Eye Field：SEF）や帯状回眼球運動関連部位（Cingulate Eye Field：CEF）

などの関与が報告されている．さらに認知的判断に基づいて行われるサッカードでは，背外側

頭前皮質（Dorsolateral Prefrontal Cortex：DLPFC）が関与することが知られている [15]．

これらの大脳皮質で処理された情報は上丘に集められ，上丘において視覚入力から得た空間

情報をもとに眼球運動方向と距離が計算され，運動のベクトル情報として脳幹のプレモーター

回路に伝えられてサッカードが生じる [3]．これらの神経回路の概略を図 2.4に示す．

2.3 脳磁図

脳磁図（MEG）は脳の電気活動に伴って発生する 10−13～10−15 テスラオーダの微弱な磁

気信号を高感度磁気センサ SQUID によって非侵襲的に計測する技術である [16, 17]．MEG

計測は非侵襲であるため，ヒトの脳機能研究に有用であり，ヘルメットで覆う多チャンネル

全頭型 MEG システムが実用化されたことで，脳機能研究の多くに貢献している．はじめに

MEG信号の計測原理を説明し，その後にMEGの各種解析方法と統合解析について述べる．

脳は，多数の神経細胞（neuron）が繋がりあった神経回路から成っている．神経細胞は，細

胞核（nucleus），細胞体（cell body）と軸索（axon）や樹状突起（dendrite）から構成されてい

る．軸索は，神経活動情報を他の神経細胞に伝送するための伝送路で，その終端は他の神経細

胞の樹状突起や細胞体に接続している．その接続点をシナプス（synapse）という．神経細胞

同士の情報のやり取りはこのシナプスを介して行われ，情報の伝達方向は常に一方向である．

シナプスでは，軸索の終端が他の神経細胞の樹状突起や細胞体に対して，シナプス間

隙（synaptic cleft）という隙間を挟んで接している．細胞は興奮すると活動電位（action

potential）を発生する．その活動電位は軸索を通ってシナプス前部に到達することで，神経

伝達物質がシナプス間隙に向かって放出される．そして，この神経伝達物質の作用により，シ

ナプス後膜のイオン透過性が変化し，正または負の電位が発生する．このようにして発生し

た電位をシナプス後電位（Post Synaptic Potential：PSP）といい，興奮性シナプス後電位

（Excitatory PSP：EPSP）と抑制性シナプス後電位（Inhibitory PSP：IPSP）に分けられ

る．その中でも，その平衡電位と静止膜電位との差が最も大きい EPSPがMEG信号の形成

に大きく関与している．

大脳皮質には錐体細胞と星状細胞という二種類の細胞がある．錐体細胞の場合は，細胞内電
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流は一方向に流れるので周りに磁場ができるが，星状細胞の場合は，細胞電流は四方八方に流

れるためお互いに打ち消しあい，外部に大きな磁場を形成することができない．

大脳皮質においては錐体細胞の尖樹状突起が皮質表面に対して垂直に並ぶように配置され

ており，個々の錐体細胞の細胞内電流が加算されて，頭外で観測される脳磁場が形成される．

この細胞内電流は細胞体や尖樹状突起から細胞外へ流れ出し，尖樹状突起先端へと戻るループ

を形成する．

以上のプロセスを経て発生した磁場を計測するために，MEGの計測コイルは，頭蓋表面に

対して法線方向の磁場を計測するように設置されている．そのため脳磁場計測では，脳溝の活

動を主に計測しており，脳回の活動は計測できないと言われている．ただし，ヒトでは特に脳

溝が発達しており，大脳皮質の大部分を占めるため，脳磁場計測で脳のかなりの部分をカバー

できると考えられている [17]．MEGは SQUIDにより脳から発生する微弱な磁場を測定する

ことが可能となった．SQUID の詳細は付録 A.2 に示す．そして MEG のセンサとなるピッ

クアップコイルにはマグネトメータとグラジオメータの二種類がある．マグネトメータは信

号エネルギーを一番効率良く取り出せるが，同時に雑音にも大きな影響を受けるので，計測の

際は雑音対策を十分取る必要がある．外部からのノイズを少なくするために，磁場の空間的な

傾きを捉えるコイルをグラジオメータと呼ぶ．本論文で使用した Neuromag社製のMEGシ

ステムには平面勾配型グラジオメータが搭載されており，解析にもノイズに強いグラジオメー

タを使用した．

2.3.1 事象関連脳磁界と信号源推定

特定の脳機能を調べるためには，被験者に何らかの刺激を与えたときの脳反応の MEG 計

測が行われる．得られる誘発脳磁場は，自発脳磁場よりも１桁以上も小さく，与えられた刺激

に対する脳活動だけではなく，並行して活動している自発的な脳活動なども含まれているの

で，単試行の計測データから目的の刺激に対する応答を解析することは困難である．そこで，

刺激の開始時間に同期させ，数十回から数百回の応答を加算平均することによって解析する．

これを事象関連脳磁界（Event-Related magnetic Field：ERF）という．計測に含まれる環

境ノイズは加算回数の平方根に比例して小さくなり，さらに，刺激に関連のない脳活動はラン

ダムに出現する可能性が高いので，平均すると刺激に関連のない脳活動は減衰するため，加算

平均法により刺激に関連する応答が適切に得られる．

以上のように求めた事象関連脳磁界を手がかりにして脳内の電気生理学的活動を詳しく調

べるためには，その磁場から脳内の磁場発生源を推定しなければならない．この推定問題は結

果（磁場）から原因（信号源）を推定する問題なので生体磁気逆問題と呼ばれている．この逆

問題は，測定データの次元よりも推定データの次元のほうが大きい不良設定問題である．した
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がっていかに解を限定するかが逆問題解析法の肝となる．

方法としては，脳内の広がりを持つ活動を，単一もしくは数個の等価電流ダイポールに集約

して推定する ECD法（Equivalent Current Dipole：ECD）や，脳内の電流源を微小な電流

の集合として電流源分布を推定する方法がある [17]．

ECD法では，計測した磁場データと，仮定したダイポールから発生すると計算される磁場

との誤差の二乗を最小にする探索を行う（探索型推定法）．一方，後者の方法では，頭部を十分

細かなボクセルで分割し，ボクセル上の全てにダイポールがあると仮定し，計測結果を最も良

く説明するダイポールの分布を求める．この方法では信号源ノルムの最小化に代表されるよ

うな，何らかの評価関数を設定しそれを最適化するという方法で解を求める必要がある（最適

化推定法）．次に本論文で扱う最適化型の信号源推定法である空間フィルタ法について述べる

2.3.2 空間フィルタ法

空間フィルタとは，特定の部分の近傍にのみ感度を持つようにセンサアレイの感度を制御す

ることで，仮想的なセンサを構成する技術であり，各ボクセルについて定義される計測センサ

数次元のベクトルで表現される．そして，計測磁界と空間フィルタの内積を取ることでそのボ

クセルにおける ECD モーメントを求めることができる．空間フィルタには 2 種類のフィル

タが存在する．一つ目は，フィルタの構成に ECDと計測センサの位置関係のみを用いるもの

で，ノンアダプティブフィルタと呼ばれる．もう一つは，位置関係に加え計測データをフィル

タの構成に使用するもので，アダプティブフィルタと呼ばれる．アダプティブとは，信号処理

の過程でシステムの特性を変化させる機能を有し，データに応じて最適な処理を施すことがで

きるということに由来する [18]．

一般に，ノイズを考慮しない場合，ある時刻 tにおける信号源分布 s(t)と計測ベクトル b(t)

の関係は次式で表される．
b(t) = Ls(t) (2.1)

ここで，ボクセル数を n，センサ数をm とすると，b(t) はm 次元のベクトル，s(t) は d× n

次元のベクトル，Lはリードフィールド行列と呼ばれる m行 d × n列の行列である．Lの i

列は，対応するボクセルに存在する単位信号源から得られる計測磁界ベクトル li を表し，順

問題を解くことによって得られる．

ノンアダプティブフィルタのうち最もよく知られているものとしては，ミニマムノルム

（Minimum Norm：MN）フィルタ [16]がある．一般的に n > mであるため劣決定となり解

が一意に定まらない問題に対して，解を一意に決めるための仮定として，逆問題の解が単純で

あるという尺度を導入する．その尺度が L2ノルムであり，解のうち L2ノルムが最小のもの

を採用するという条件で解を一意に求める手法が MN法である．MN法による sの推定値 ŝ
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は次のように定義できる．

ŝ = arg mins sTs subject to Ls = b (2.2)

ここで b(t)及び s(t)から時刻のインデックス (t)を省略した．この解は

ŝ = LT
(
LLT

)−1
b (2.3)

で与えられる．位置 r に存在するボクセルに配置した ECDモーメントを ŝ(r)とすると，こ

れは式 (2.3) の ŝからそのボクセルに対応する要素のみを抜き出した形として，次式で表現で

きる．
ŝ(r) = w(r)Tb where w(r) =

(
LLT

)−1
l(r) (2.4)

しかし，MN解をMEGの推定問題に適用すると，推定された信号源位置が真の位置により

も浅めに推定される傾向にある．これはMEGデータを説明しうる ECDは無数にあり，浅い

位置にある ECDの方が小さくても大きな磁場をセンサに与えられるので，解のノルムを最小

にするためには，浅いダイポールを使ったほうが有利になってしまうためである．

そこで MN 法の拡張として，MN フィルタで再構成した信号強度をその標準偏差で割る

ことで位置バイアスの補正を行ったフィルタが sLORETA（standardized Low Resolution

Electromagnetic Tomography）である [19]．

sLORETAでは，信号源の共分散行列Rb （Rb =
〈
bb(t)bb(t)T

〉
，〈·〉は時間平均）を単位

行列と仮定した上で，それが MN法によりどのように変化するかを調べ，補正に用いる．信

号源共分散行列を単位行列 I としたとき，計測磁界の共分散行列は次式のようになる．

Rb =
〈
(Ls)(Ls)T

〉
= L

〈
ssT

〉
LT = LILT = LLT = G (2.5)

この仮定の下で，MNフィルタで再構成したときの，位置 r における信号源共分散行列の対

角要素は

wMN(r)TRbwMN(r) =
[
G−1l(r)

]T
G

[
G−1l(r)

]
= l(r)TG−1l(r) (2.6)

と導出される．ここでグラム行列G(G = LLT)である．式 (2.6)は信号源再構成結果の空間

分解能を評価するための分解能カーネルであり，信号源共分散行列の対角要素は本来は 1 で

あったのが，MNフィルタによって式 (2.6)のように変化し，これが位置 rの関数となってい

るので，位置バイアスの原因となる．そこで，標準偏差を式 (2.6)の平方根で求め，MNフィ

ルタによる解をそれで割ったものが sLORETAである [20]．

w(r) =
G−1l(r)√

l(r)TG−1l(r)
(2.7)

本論文の第 3章の信号源推定には，この sLORETAを用いた．
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2.3.3 事象関連同期・脱同期の信号処理

感覚刺激などに誘発される時間同期した神経活動は，事象関連脳磁界 ERF という（前項

参照）．この ERFを求めるためには加算平均法が用いられる．加算平均法では，誘発応答は

刺激に対して時間的に同期しており，一方で自発的な MEGの応答はノイズとして振る舞う

という前提がある．しかし，Bergerらが事象に関連して自発的なα波の発生が抑制されると

報告 [21]したように，事象に対して時間同期はしているが，位相同期はしていない応答が存

在する．この応答は単純な加算平均法では抽出することはできず，周波数解析が必要になる．

このようなニューロン群の同期性に起因する，ある周波数帯のパワーの減衰を事象関連脱同

期（Event-Related Desynchronization；ERD）といい [22, 23]，パワーの増大を事象関連同

期（Event-Related Synchronization）という [24]．刺激をトリガーとして発生する錐体細胞

の一時的なシナプス後電位を原因とする ERFとは異なり，ERD/ERSは神経ネットワークの

振動を制御するパラメータの変化によると考えられている．

神経ネットワークの異なる周波数の振動は，同期性の異なる状態を表す．例えば犬のある

皮質部位から，α波の律動が閉眼安静時に計測され，β 波や γ 波は餌の報酬を示す視覚刺激を

期待して画面に注意をしているときに計測される [25, 26]．また，ニューロン群が共鳴する際

に，低い周波数の場合はより広い皮質部位のニューロンが関与し，高い周波数の場合は空間的

に制限された場所が関わる傾向がある．周波数による違いはあるものの，基本的には視床－皮

質システムや皮質－皮質システムを起源としており，律動の周波数自体は覚醒状態や脳機能状

態の影響を受ける [27, 28]．

次に ERD/RESの定量化について述べる．ERD/ERSを定量化するには，特定の周波数に

おける，ベースラインの期間の MEGのパワーに対する注目期間の MEGのパワーを（パー

セント表示などで）求めることが一般的である．ERDの時系列の導出の方法は次の 4つのス

テップからなる．

1. 事象関連応答の全ての試行に対して帯域通過フィルタを適用する．

2. 応答のパワー値を得るために，フィルタ通過後の出力を二乗する．

3. 応答のパワー値に対して，試行平均を行う．

4. データを平滑化し，ばらつきを減らす．

これらのステップより所望の周波数帯のパワーの時系列が得られる．ERD/ERSの導出方

法は，上記の方法以外にも試行間分散（intertrial variance）法 [29, 30] など様々な報告があ

る [27]．

以上の方法で ERD/ERSを得ることができ，これにより ERFでは得られなかった，実験
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タスクに関わる試行間にばらつきのある応答を捉えることができる．本論文の第 4 章の事象

関連同期・脱同期の解析は，上記の方法に則って行った．

2.3.4 統合解析について

fMRIとMEGは時間空間分解能の観点から，相補的な能力は良く知られている．MEG計

測ではニューロンの活動をミリ秒のオーダーで直接計測するが，脳内の信号源を特定すると

いう不良設定の逆問題を解く必要がある [31]．一方で fMRI では通常は blood oxygen level

dependent（BOLD）信号を観測しており，ミリメートルオーダーで活動部位を特定すること

ができる．しかし，数秒の神経活動の積分値を見ていることになる．同じパラダイムにおいて

MEGの結果と fMRIの賦活部位を比較することは可能 [32, 33]であり，例外としてある研究

では EEG/MEGと fMRIの結果の明らかな不一致を報告したものもあるが [34]，概して十分

一致した結果となる．しかし，現在のところ，異なるモダリティの統合解析手法は多くの研究

がされている最中で，様々な手法がある．

異なるモダリティを完全に統合するには，両データを説明する単一の発生モデルを必要とす

る [35, 36]．この統合の枠組みでは，異なるデータ型を等しく扱い，片方のモダリティに依る

ようなモデルパラメータを含む事前情報を用いない．そのような発生モデルを構築すること

が，異なるモダリティを統合する上での最終目標となる．しかし，そのようなモデルは複雑で

あり，神経活動からMEG信号や BOLD信号へのマッピングについての正確な生理学モデル

が必要となる．多数のニューロンのスパイク活動の記録である LFP（Local Field Potential）

と BOLD信号が密接な関係にあるという実験的な証拠 [37]や理論的な経験則 [38]は存在す

るが，広く受け入れられた正確なモデルは未だに存在しない．さらに，より複雑で実際的なモ

デルは，逆計算をより難しくする．

代替手法として一つのモダリティからのデータを予測因子として，他モダリティのデータ

の解釈に用いるという考えがある．例えば fMRI で得られた結果を空間の事前情報として，

MEG の信号源解析に用いることも可能であり，複雑な発生モデルを利用する必要が無い点

で，実用的な統合であるともいえる．我々の研究室で開発した fMRI-MEG統合解析もこの実

用的な統合の流れを汲んでいる．次に本論文で提案する Normalized fMRI-MEG統合解析の

基礎となる fMRI-MEG統合解析についての詳細を述べる．

2.3.5 fMRI-MEG統合解析

fMRI-MEG統合解析は大きく分けて次の 4つのステップからなる．

• 賦活ボクセル・クラスタの決定
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• クラスタ代表 ECDの推定

• ダイポールモーメントの導出
• αの決定

賦活ボクセル・クラスタの決定

fMRI-MEG統合解析においては，はじめに SPM [39]により実験タスクに関連する賦活部

位を求める．fMRIの解析方法については付録 Dに記述する．個人の fMRIデータから得ら

れた脳活動が認められたボクセルのみに信号源が存在すると仮定する．そして，各ボクセルの

塊を fMRIクラスタに分ける．

クラスタ代表 ECDの推定

fMRI-MEG統合解析では，信号源の空間的位置を fMRIの賦活ボクセルに限定する．そし

て，fMRI の賦活ボクセルごとの活動時間波形を推定するが，ボクセル全てを同時に解析せ

ず，次のような手順を取る．

本研究で用いるMEG装置は，102組 204個の互いに直交するグラジオメータを搭載してい

る．特定の潜時における計測 MEGベクトルはこれらのグラジオメータ出力を交互に並べた

ベクトル b(t) = [b1(t), b2(t), . . . , b203(t), b204(t)]T となり，b2i−1, b2i が一対のグラジオメー

タを表す．脳磁界分布を得るためには，一つの部位に対して一つのスカラー値を割り当てる必

要があるので，経線，緯線方向の二つのグラジオメータの組から値を得るために，二乗和平方

根（Root Sum Square：RSS）を計算した．

bRSS(t) =
[√

(b2
1(t) + b2

2(t)), . . . ,
√

(b2
203(t) + b2

204(t))
]T

(2.8)

さらに計算した RSSにおいて，プリトリガの平均と標準偏差により規格化した RSS値から磁

界分布を作る．

bRSSn(t) =
bRSS(t) − µ

σ
(2.9)

ここで，µ，σ はそれぞれベースラインにおける平均と標準偏差を表している．センサで計測

されるノイズの大きさはセンサ毎に異なるため，規格化を行うことでその影響を低減した．

RSS値は信号源の直上でピークを取るため，RSSのマップによりおおよその脳活動部位を特

定することができる．

次に各クラスタに近いセンサの RSS値が最も大きくなるピーク潜時を特定し，注目クラス

タに含まれるボクセルについて式 (2.10)の評価関数が最大となるような ECDの方向を求め

る．ECD の方向は原点から各ボクセルに向かう方向（順計算における球モデルの半径方向）
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に直交する単位ベクトル eθ，eϕ によって張られる平面内を，二分法を用いて探索する．j 番

目のボクセルに配置した ECDに対する評価関数 fj(ϑ)は次式で表される．

fj(ϑ) =
1
5

pe+2∑
t=pe−2

∣∣∣∣∣ bs(t)
‖bs(t)‖

· l̂sj(ϑ)

‖l̂sj(ϑ)‖

∣∣∣∣∣ (2.10)

ここで，pe は RSSのピーク潜時であり，l̂sj(ϑ)はボクセル j に配置し，方向 ϑを向いた ECD

のリードフィールド，bs(t)は潜時 tにおける計測MEGの brms のうち，以下の基準によって

選択したセンサのみを抜粋したものである．式 (2.10)により，あるボクセルに配置した ECD

のリードフィールドと，ある潜時における計測磁界パターンの内積を求めるとき，それに用い

るセンサ数が少なすぎても多すぎても内積は小さくなるため，内積が最大となるセンサ数の最

適値が存在する．そこで，互いに直交する 2方向の ECDのリードフィールドとピーク潜時に

おける計測磁界の内積を，そのボクセルの近傍センサから徐々に範囲を拡大させながら求めて

ゆき，それが最大となるセンサの組み合わせを上述の計算に用いる．

このようにして求めた各ボクセルの ECDの方向を決定した後，クラスタ代表 ECDを決定

するために次式に従ってクラスタ内信号源を再構成し強度分布を得る．i番目のクラスタを構

成するボクセル数をmi として，

Pj =
1

lTj R−1
s lj

, j = 1, . . . ,mi (2.11)

Pj を最大とするボクセル j における ECDを i番目のクラスタの代表 ECDと決める．ここ

で，Rs は計測磁界共分散行列である．

ダイポールモーメントの導出

本手法での ECDモーメント強度を算出する方法としては，アダプティブな空間フィルタ法

である次の三種類の方法が挙げられる．

• 最小二乗法に基づく方法（Ordinary Least Squares：OLSフィルタ）[40]

• 線形制約付きミニマムバリアンスフィルタに基づく方法（Linearly Constrained Mini-

mum Variance：LCMVフィルタ）[41]

• 一般化最小二乗法に基づく方法（Generalized Least Square：GLSフィルタ）[42]

本研究では，線形制約条件付きの GLSフィルタを用いた．本統合解析手法では fMRIクラ

スタにMEGの信号源を拘束するため，fMRI非捕捉信号源がある場合にはその信号源による

干渉の影響を考えなくてはならない．これまでにも，fMRIによる拘束条件を付加したMEG

逆問題解析における，活動描出部位のミスマッチについて議論した研究が存在する [43–45]．

それらの手法の多くは，MEG単独で予め信号源分布を再構成した上で，そこでピークの見ら
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れる部位を拘束条件に加えるという手法である．しかし，MEG単独での逆問題の解の信頼性

の問題や，また事前計算が必要なため計算コストの観点からも必ずしも最良の手法ではない．

本手法では，そのような事前計算を行わなくとも，fMRI 非捕捉信号の存在の有無に拘わら

ず，fMRIで捕捉された信号源についてのみ，できるだけ小さな誤差で解析するという考えで

統合解析を行う．本研究で使用した GLSフィルタは fMRI非捕捉信号が存在する場合でも，

OLSフィルタ等に比べてより安定に信号の再構成を行うことができる手法である [42]．

q 個のクラスタ代表ダイポールから得られるリードフィールドを lri , i = 1, . . . , q と定義す

る．また，各ボクセルに配置した ECDのリードフィールドを lj（j = 1, . . . , p）と定義する．

ここで pは ECDの数，すなわち全クラスタにおけるボクセルの総数である．j 番目のボクセ

ルがクラスタ v に属するとした場合，GLSフィルタは次式のように定義される．

w(rj) = arg minw(rj) w(rj)TCw(rj)

subject to w(rj)Tlj = 1,

w(rj)Tlri = 0 for i = 1, . . . , v − 1, v + 1, . . . , q (2.12)

式 (2.12)において，w(rj)は信号源再構成のための重みベクトルであり，C は，計測ノイズ

の共分散行列である．

式 (2.12) は他のクラスタの代表 ECDの干渉を抑制しながら，ボクセル j における再構成

ノイズを最小化するフィルタを表している．式 (2.12) より，GLSフィルタは次式のように求

められる．

w(rj) = C−1Lj

(
LT

j C−1Lj

)−1
c (2.13)

where Lj =
[
lj lr1 · · · lrv−1 lrv+1 · · · lrq

]
, c = [1 0 · · · 0︸ ︷︷ ︸

q−1

]T

これにより，ボクセル j に配置した ECDのモーメント強度の推定値 ŝj は，ŝj = w(rj)T b

で得られる．また，ここで用いたリードフィールドは全てその L2ノルムを 1に規格化してい

るものとする．L2ノルムを規格化することで，より誤差の小さな計算が可能になるためであ

る．尚，このようにして求められる ŝj は ECDモーメントという物理量ではなく，単なる活

動指標であることに注意が必要である．しかし，厳密な物理量を求めなくとも，このような活

動指標によって賦活部位を見積もり，脳神経活動を表現するはできる．

GLSフィルタの適用にあたり，ノイズ共分散行列C を決めなければならない．そこで計測

MEGデータを PCAによって信号成分とノイズ成分に選り分けることでC を決定する．信号

成分が ERF内で特定の累積寄与率 α [%] を占めているものとし，それに含まれない残りの主

成分をノイズとして C の計算に用いた．計測センサ数はm個の場合は，一般に PCAによっ

てm個の主成分を得る．それぞれのパワー（計測共分散行列Rb の固有値）λi; i = 1, . . . ,m
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をとし，固有値が大きい順に 1, . . . ,mと番号が振られているとすると，信号成分とみなされ

る主成分の数は，次式を満たす最小の Qとして求められる． Q∑
j=1

λj

/
m∑

i=1

λi

 × 100 ≥ α (2.14)

Rb の固有値 λi に対応する固有ベクトルを ei としたとき，次の行列ES 及びEN を定義する．

ES = [e1 · · · eQ] , EN = [eQ+1 · · · em] (2.15)

ES 及び EN の各列は，それぞれ計測磁界の信号部分空間，ノイズ部分空間を張る基底であ

る．これらの基底を用いて，計測共分散行列Rb は次にように表される．

Rb = ESΛSET
S + ENΛNET

N (2.16)

ΛS = diag [λ1, . . . , λQ] , ΛN = diag [λQ+1, . . . , λm] (2.17)

ここでΛS 及びΛN はそれぞれの固有値を対角要素として持つ対角行列である．すなわち，式

(2.16) の右辺第 2項が，ノイズ共分散行列 C に相当することとなる．

また，GLSフィルタの構成には，ノイズ共分散行列 C の逆行列 C−1 が必要になるが，ノ

イズ共分散行列 Cはフルランクではなく，逆行列が存在しないので，本研究では正則化パラ

メータ γ を加え，C−1 ← (C + γI)−1 として計算を行う．

αの決定

PCA により信号成分とノイズ成分を分けるために必要な信号成分の累積寄与率 α を決

定する．まず，204ch の加算平均原波形を用いて，センサ毎にプリトリガにおける標準偏差

σk(k = 1, . . . , 204)を求める．

次に，PCAにより得られるノイズ空間固有ベクトルを用いてノイズ波形を再構成する．再

構成ノイズ波形 n̂(t)は計測データをノイズ空間に投影することで得られ，この操作は次式で

表現される．

n̂(t) = ENET
Nb(t) (2.18)

得られた再構成信号源波形の各センサのポストトリガにおける振幅の絶対値の最大値

n̂k,max を求める．その際，信号とみなす主成分の個数 Qを 1から順に増やしていき，全ての

センサにおいて n̂k,max が σk の 4倍（0.01%，p<0.0001)を超えない最小の Qを打ち切り次

数として，αを決定した．

GLSフィルタは，その性質としてパラメータの誤差は推定誤差（計測ノイズ）にあると仮

定し，それをパラメータ推定の際に取り除き，計測誤差を低減する手法である．したがってノ

– 26 –



第 2 章 従来の研究

イズ共分散行列 C に含まれる磁界成分は再構成信号波形に一切寄与しなくなり，再構成波形

からそれらの磁界に対応する成分が除かれてしまう．言い換えると，ノイズ共分散行列 C に

信号成分を含んでしまうとその再構成波形は大きな誤差を含んでしまう．今回の αの決定法

では，再構成ノイズに統計的に有意となる信号が含まれない．その中に本来信号成分であるべ

きものが含まれている可能性もあるが，そもそもその信号の寄与は非常に小さなものであり，

大きな誤差にならないと考えられる．

以上の fMRI-MEG統合解析を基に，第 5章にて被験者共通の皮質活動を捉えるNormalized

fMRI-MEG統合解析を提案する．
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3 MEGと眼球運動計測による奥行き注意下の運動

透明刺激に誘発される皮質活動

ヒトの視覚システムは二次元の網膜像から大きさ，コントラスト，両眼視差，視対象の動き

や輪郭などの情報を手がかりに外界の三次元空間を認識している．

ここで，視対象の動きから立体構造を認識する“structure from motion”[1]に関わる視知

覚現象の一つに運動透明視がある．運動透明視とは，異なる方向にコヒーレントにドリフト運

動する二つの RDP（Random Dot Pattern）を重ね合わせた刺激によって，二つの異なる面

が奥と手前の透明な面として知覚される現象であり，その脳内機構に関しては未だ不明な点が

多く残されている．

運動透明視において，奥行き知覚に影響する因子の一つとして，速度差が挙げられる．異な

る速さの運動刺激を重ね合わせた刺激を呈示すると，速い刺激は手前に，遅い刺激は奥に知覚

されることが知られている [2]．また運動透明刺激呈示時には眼振を伴う視運動性眼球運動が

生じ，この視運動性眼球運動が運動透明視の奥行き知覚に影響を与えることを示唆する先行研

究もある [3]．

運動透明視に関連のある皮質部位については fMRI計測により，hMT/V5＋が中心的な役

割を担っているとの報告がある [4]．しかし，500ミリ秒以内に起こる運動透明視や三次元形

状の知覚について，関連する皮質部位がどのような時間関係にあるかを調べるには，PETや

fMRI のような血行動態を用いた方法では時間分解能が低いために難しい．そのため，脳波

EEGや脳磁図MEGといった高時空間分解能の計測法で事象関連電位 ERPや事象関連磁界

ERFを調べるのが望ましい．

本研究においては，運動透明視において視運動性眼球運動が生じ，動きから奥行きが知覚さ

れる過程の脳内機構に関して検討を行うために，関与する複数の皮質部位とそれぞれの部位に

おける活動の時間関係を明らかにすることを目的として，全頭型MEGシステムを用い，奥あ

るいは手前のいずれかの面へ注意を向けるという指示状態下での初期潜時における脳神経活

動を計測した．
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      Attention

control stimulus Random walk

    Transparent

motion stimulus

Answering

      time

a

b

Time [s]

図 3.1 視覚刺激の概要．(a) 視覚刺激は奥行き注意指示（ACS），ランダムモーション

（RM），運動透明刺激（TM），応答指示（AT）から成る．運動透明刺激ではドットが左右

にドリフトする．　 (b)刺激呈示のタイムチャート．

3.1 実験方法

3.1.1 被験者

実験に参加した被験者は，正常な視力を有する 21歳から 24歳までの健常成人 5名（男性

5 名）である．被験者には事前に実験内容について説明を行い，実験に参加する同意を得て

いる．
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MEG

Screen

2 m

15 deg

F

図 3.2 MEGと視覚刺激呈示プロジェクタの配置．被験者はMEGに座って計測を行い，

MEGに向かって配置されたスクリーンにプロジェクタより視覚刺激が投影される．

3.1.2 視覚刺激と実験パラダイム

呈示刺激は，視野角 15 degの範囲の円形領域内にランダムに配置された 0.077× 0.077 deg

のドット（縦横 3ピクセルに相当，ドットの輝度 5.92 cd/m2，背景の輝度 1.38 cd/m2）がコ

ヒーレントに移動するものであり，移動速度は 10 deg/s，点の密度は 5個/deg2 とした．実

験パラダイムは刺激中央の視野角にして 7 degの範囲に Nもしくは Fというアルファベット

（図 3.1(a)左上）をランダムに呈示するブロック，上記の構成のドットがランダムに移動する

ランダムウォークのブロック（図 3.1(a)右上），半分のドットがコヒーレントに右にドリフト

し，残りのドットが左にドリフトする（図 3.1(a)左下）ブロック，刺激中央に Aというアル

ファベット（図 3.1(a)右下）を呈示するブロックという四つのブロックからなる（図 3.1(b)）．

本実験では，これらの視覚刺激をプロジェクター（NEC XT4100）を用いて順番に呈示し

た（フレームレート 60 Hz）．それぞれのブロックの時間は図 3.1(b)に示すとおりである．1

試行 9秒とし，34試行の連続した計測（約 5分）を 6セッション，計 204試行行った．本実

験で使用した運動透明刺激はドリフト方向のみ異なる RDPを重ねた刺激であり，知覚される

奥行きを偏らせる物理的属性（輝度差や速度差）は含んでいない．

被験者が刺激の中心を見る場合と刺激の一部（本実験ではドット）を注視し続ける場合と

で，視運動性眼球運動の振舞いが異なることは，運動透明刺激を呈示した実験で知られてい

る [5]．特定のドットを中心窩に収めようとした場合，視運動性眼球運動とともに滑動性眼球

運動が生じると考えられている．本研究は視運動性眼球運動を対象としているので，被験者に

は RDPの中心を見てもらうよう指示した．さらに，被験者が特定のドットを注視し続けない

– 35 –



第 3 章 MEGと眼球運動計測による奥行き注意下の運動透明刺激に誘発される皮質活動

表 3.1 全被験者における運動透明刺激呈示直後の奥行き順序の割合と奥行き注意による眼

球運動の変化潜時

手前-左 奥-右 手前-右 奥-左 眼球運動変化潜時

Subject1 99.4 % 0.6 % 448 ms

Subject2 99.5 % 0.5 % 302 ms

Subject3 97.2 % 2.8 % 502 ms

Subject4 99.5 % 0.5 % 368 ms

Subject5 40.7 % 59.3 % 382 ms

Mean - - 400 ms

ようにするために，運動透明刺激，ランダムウォークの各ドットに 150 msのライフタイムを

設けた．図 3.2にMEG実験の際の視覚刺激呈示スクリーン及びMEG装置の配置図を示す．

3.1.3 MEG計測

MEG 計測には Neuromag 社製 306 チャンネル全頭型装置 Vectorview を使用した．サ

ンプリング周波数は 500.8 Hz とし，データ取得時に通過域 0.1～160 Hz の帯域フィル

タを適用した．なお解析にはグラジオメータから得られた信号のみを用いた．また，同

システムの Vectorview EEG を用いて眼電図も同時計測した．さらに個人の Landmarks

（NASION，RPA，LPA）を計測し，個人の頭部とセンサの座標系の位置合わせをした．これ

らの Landmarksは個人の解剖画像とも位置合わせを行うことができる．また，各個人の頭部

解剖画像から皮質を三角形で覆う脳表メッシュをメッシュ辺長を 2 mmとして作成する．こ

の脳表メッシュ上のノードを計算点とする．

被験者には運動透明刺激を含む視覚刺激が呈示され，N，F と表示するブロックでの手前

（Near）奥（Far）の奥行き注意指示で指定した面に注意を向け，その後 Aが表示される応答

時間に注意を向けた奥行き面でのドットの運動方向がどちらであったかをレスポンスパッド

を左右に押し分けて答えてもらうように指示し，レスポンスパッドの応答も記録した．

3.2 解析方法

解析には Matlab を用い，運動透明刺激開始のトリガに対し－ 300～1200 ms の期間の

MEG信号（図 3.3）を各被験者，二種類の知覚条件（手前－右，奥－左の組と手前－左，奥－

右の組）において加算平均して事象関連磁界 ERFを得た．この際，同時に測った眼電図にお
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Time

トリガートリガー
トリガー

300 ms 1200 ms Latency

9 s 9 s

図 3.3 トリガを基準にした MEG データの切り出し．－ 300～1200 ms の期間の MEG

信号を切り出し，加算平均を行った．

いて，両眼の左右または上下の電位差があらかじめ設定したしきい値を超えた場合はその試行

を解析から除外することでアーチファクト除去を行った．トリガ前の－ 300～0 msの期間を

ベースラインと設定した．被験者への刺激呈示前は，刺激関連応答となる脳活動はないと考え

られる．したがって，トリガ前の値はすべて雑音であるとみなすことができる．本研究では運

動透明刺激に対する事象関連応答の一部であるといえる初期視覚の反応を抑えた上で，奥行き

面を知覚するという運動透明視に特化した高次の事象関連応答を見るために，ベースラインに

ランダムウォーク刺激を用いた．

脳磁界分布をマッピングするためには，一つの部位に対し，一つのスカラ値を割り当てる必

要がある．そこで，102組 204個のグラジオメータそれぞれの組に対して二乗和平方根 RSS

を得た [6–8]．その RSSの代表的なピーク潜時について皮質活動を推定した．

皮質の活動を再構成するため，脳磁界逆問題の解法としては空間フィルタ法の一つである

Pascul Marqiらにより開発された sLORETAを用いた [9,10]．皮質に電流双極子を多数配置

すると，計測データにノイズが混入していない理想的な場合，ある時刻における各位置での電

流双極子とそれが作る磁場の関係は式 (3.1)のようになる．

b(t) = Ls(t) (3.1)

ここで，s(t) は信号源の双極子モーメントを表すベクトルで，b(t) は計測磁界を表すベクト

ル，Lはリードフィールド行列であり，l(r)対応する位置 r の単位信号源から得られる計測

磁界ベクトルある．tは時刻を表すインデックスである．式 (1)では sと bは線形な関係にあ

ることを仮定しており，空間フィルタを用いて bから sを求める際にも，次式のような線形
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操作で sの信号源位置 r の推定値である ŝ(r)が表現できるとして

ŝ(r) = wT(r)b (3.2)

となる重み行列 w(r) を求める．本研究では，この w(r) にミニマムノルムフィルタで再構

成した信号強度を，その標準偏差で割ることで位置バイアスの補正を行ったフィルタである

sLORETAを用いた．

w(r) =
G−1l(r)√

lT(r)G−1l(r)
, (3.3)

G = LLT

ここで w(r)は信号源位置 r における重み行列で，行列Gは 2章で述べたグラム行列であ

る．リードフィールドは，電流双極子が作る磁界を Sarvas の式 [11] により計算した．脳表

メッシュ上の電流双極子の向きは頭部球の接平面内に固定し，注目潜時における計測磁場と計

算磁場の内積を最大にする方向を探索することにより決定した．

以上の解析で得られた再構成信号波形について，ベースラインにおける標準偏差の 3倍の値

（危険率 p<0.01に相当する値）を超えた潜時の再構成信号を有意な活動と定義した．

また，眼電図については，運動透明視を引き起こす左右のコヒーレントドリフト刺激が呈示

されると，眼球が視覚刺激を追従する時間（緩徐相）と，その逆方向へ眼球が急速に運動する

時間（急速相）が交互に繰り返される視運動性眼振が起こる．眼球運動の追従運動を調べるた

めに，本研究では急速相における眼球運動データを除去し，その前後を補間する処理を行っ

た．次に被験者が運動透明視の手前 Near もしくは奥 Far の面に注意を向ける潜時を決定す

る．手前または奥に注意を向ける課題を被験者に与えると，注意を向けた奥行きに知覚された

RDPを眼球が追従することが知られている [12]．したがって奥行き注意条件間の差は被験者

の向ける注意の効果により生じると仮定した上で，手前注意－奥注意条件の各潜時について，

有意水準 1%として母平均の差の検定を行い（paired t-test），奥行き注意条件による視運動

性眼球運動の変化潜時を求めた．この眼球運動の変化潜時は図中 2～4では Reaction latency

と記す．奥行き注意条件による視運動性眼球運動の変化は，運動透明視が知覚された後の注意

を向けるタスクを行い始める潜時といえる．

したがって，奥行きが知覚される過程は，運動透明刺激呈示時刻から奥行き注意条件による

視運動性眼球運動の変化潜時の間に起こっていると考えられるので，その時間帯における有意

な事象関連脳磁界成分を解析対象とした．また，運動対象への注意時に運動知覚に関与してい

るとされる部位の活性度が高まることがあるように [13]，奥行き面に注意を向けることにより

奥行き知覚に関与している背側経路の視覚野の活性度が高まる可能性はある．また，注意によ

る非同期的な活動がある場合についても，運動透明刺激呈示について MEG信号を加算平均
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しているので，注意のための非同期的な脳活動が運動透明視に関わる脳活動に与える影響は十

分小さいと考えられる．

3.3 結果

3.3.1 運動透明視と視運動性眼球運動

眼球運動の計測結果より，運動透明刺激呈示中に全被験者において視運動性眼球運動が確認

された．表 3.1に運動透明刺激呈示直後に各被験者が知覚した奥行き順序の割合と視運動性眼

球運動の奥行き注意による変化潜時を示す．被験者の報告とレスポンスパッドの応答から，5

名中 4名の被験者において，刺激呈示直後の知覚された奥行き順序は一方に偏ることが分かっ

た．このため以降の解析には，支配的となった手前の面が左に動くドットの場合を対象する．

被験者ごとに潜時の違いはあるものの，全ての被験者において，奥注意，手前注意に応じ

て，注意を向けた面のドットの運動方向へ視運動性眼球運動が生じた．例とした，被験者 1の

急速相除去後の眼球運動計測結果を図 3.4(b)に示す．

MEG信号と信号再構成結果

代表例として，被験者 1に対する全センサにおける，ERFの RSSと眼球運動ならびに全グ

ラジオメータの ERFを重畳した波形を図 3.4に示す．

図 3.4(a)より，運動透明刺激呈示後約 200 msから大きなピークをもつ ERF成分が後頭，

外側後頭，頭頂のセンサで見られる．また，図 3.4(b)より，刺激呈示から奥行き注意条件に

よる視運動性眼球運動の変化潜時までに，顕著ないくつかの ERF成分が確認された．他の被

験者においても，後頭，外側後頭，頭頂のセンサで，刺激呈示から眼球運動の変化潜時まで

に，複数の ERF成分が同様に確認された．

次に，代表的被験者 1における脳表メッシュに再構成した信号 ŝ(r)のうち，ダイポールの

方向決定時における内積の評価値が一番高い計算点 (r)の再構成信号の活動指標の時系列と，

そのピーク潜時におけるトポグラフィーを図 3.5に示す．また，被験者 2～5の同様の結果を

図 3.6に示す．

有意な ERF成分のピーク潜時におけるトポグラフィーより，後頭皮質，中側頭皮質，頭頂

皮質，前頭皮質など複数の部位での活動が再構成されていることがわかる．被験者 1について

は，V1/V2に対応する後頭皮質において活動成分のピークが潜時 132 msと 198 msに見ら

れ，220 msには右の hMT/V5+に対応する皮質，231 msには左の hMT/V5+から頭頂間

溝（IPS：intraparietal sulcus）近傍に対応する皮質での活動成分のピークが確認された．そ

の後，256 msでは外側後頭皮質（LO: lateral occipital complex）に対応する部位 [14]での

活動成分のピークが見られた．その他の被験者についても，ほぼ一致する部位での活動が見ら
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図 3.4 MEG 計測結果．(a) 代表的被験者における全センサの RSS 値と (b) 代表的被験

者における眼球運動波形と全グラジオメータ出力の重畳波形．灰色太線，太破線がそれぞ

れ Near条件，Far条件時の急速相除去後の眼球運動の加算平均波形．縦線が運動透明刺激

呈示潜時で，縦破線が奥行き注意による眼球運動の変化潜時．
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図 3.5 代表的被験者１における，脳表メッシュの再構成信号より得られた刺激前ベース

ラインの± 3 SD を超える活動指標の時系列（上段）とそのピーク潜時におけるトポグラ

フィー（下段）．活動指標の波形の色と矢印は各トポグラフィーの下の同色の潜時に対応．

れた（図 3.6）．全被験者において，再構成された活動のピーク潜時を表 3.2に示す．

全ての被験者について，左 hMT/V5+での有意な活動が見られた．また，5名中 4名の被

験者で後頭皮質から hMT/V5+を経て，IPSもしくは LOへ至る経路における有意な脳活動

の時系列変化が確認された．再構成された活動成分の被験者間の平均ピーク潜時は，後頭皮質

の潜時の早い活動では 116 ms，潜時の遅い活動では 220 msとなり，左の hMT/V5+は 238

ms，IPSの潜時の早い活動は 226 ms，潜時の遅い活動は 309 ms，右 LOでは 257 msであっ

た．LOでの活動成分が見られなかった被験者 2については，IPSの活動が 220 ms，299 ms

で見られた．また，潜時の遅い V1/V2の活動や潜時の早い IPSでの活動は hMT/V5+の活

動とほぼ同時に見られた．被験者 4については，左の hMT/V5+近傍（253 ms）から中心前

溝（272 ms）や上前頭皮質（332 ms）での活動が確認された．
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とそのピーク潜時におけるトポグラフィ．活動指標の波形の色と矢印は各トポグラフィの

下の同色の潜時に対応．
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表 3.2 全被験者における，再構成された活動のピーク潜時と平均

V1/V2 right hMT/V5+ left hMT/V5+ IPS right LO vicinity of FEF vicinity of SEF

Subject1 132 ms 198 ms 220 ms 231 ms 231 ms 256 ms

Subject2 128 ms 234 ms 229 ms 220 ms, 299 ms

Subject3 - 235 ms 278 ms 238 ms 264 ms

Subject4 253 ms 272 ms 332 ms

Subject5 88 ms 211 ms 238 ms 318 ms 252 ms 116 ms, 232 ms

Mean 116 ms 220 ms - 238 ms 226 ms, 309 ms 257 ms - -

fMRIによる先行研究では，運動透明視刺激により hMT/V5+や IPS，LOなどの視覚関連

領域において，神経活動が誘発されることが報告されている [4,15]．本研究と先行研究の活動

部位はよく一致することから，本研究で再構成された活動は V1/V2の視覚野，hMT/V5+，

IPS，LOに対応すると考えられる．

3.4 検討

3.4.1 運動透明視と視運動性眼球運動

全ての被験者において，奥行き注意指示に従って注意を向けた面でのドットの運動方向と同

じ方向への視運動性眼球運動が見られた．したがって，適切に奥行き注意のタスクを遂行でき

ていると言える．

4名の被験者で，知覚した運動透明視の奥行き順序は大幅に偏った．奥行き手がかりを含ま

ない刺激を呈示した状態と刺激を呈示しない状態を交互に繰り返した実験デザインの場合に，

知覚される奥行き順序が一方に偏るという報告 [16]もあり，この知覚の偏りは，先に呈示さ

れた運動透明視刺激に対して，知覚された奥行き順序が次の刺激に対する奥行き知覚に影響し

たためであると考えられる．

3.4.2 運動透明視に関する皮質部位

MEG計測結果より，全ての被験者において，運動透明刺激呈示から奥行き注意条件による

視運動性眼球運動の変化潜時までに有意な ERF成分が確認された．被験者には奥行き注意指

示で指定した面に注意を向けるようなタスクを課しており，運動透明視で奥行きの異なる 2つ

の面を知覚した後から，注意を向けた奥行き面でのドットを追う追従眼球運動が個人差はある

ものの平均 400 msから生じる．従って，運動透明刺激呈示から眼球運動の変化潜時の間に見

られる ERF成分は，奥行き順序が決定される過程を反映するものと考えられる．

信号再構成結果より，全ての被験者で，平均 238 msに hMT/V5+の有意な活動が確認さ
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れた．ここで，運動透明視に関わる脳活動部位に関しては，サルを対象とした侵襲的手法に

より調べられてきており，視覚刺激が特定の方向に運動すると活動電位の頻度が増加する神

経細胞が V1 [17]とMT野 [18]に存在し，刺激の運動方向の検出に関与していると報告され

ている．サルの V1とMT野の神経活動に関しては，運動透明視を誘発する刺激を呈示した

場合と比べて，逆方向に運動するがドットが対になり運動透明視を誘発しない刺激を呈示し

た時には，V1における神経細胞の活動頻度の変化は見られなかったが，MT野では活動頻度

が減少した．この結果より，V1で局所的な運動（ドットの運動）を検出した後に，MT野で

統合され運動透明視が生じると考察できる [19] といった研究報告もある．最近の研究では，

サルの電気生理学実験より運動透明視に MTと FST（the fundus of the superior temporal

sulcus）のニューロンが協調的に作用しているといった報告 [20]もある．また，ヒトの運動透

明視に関連する脳部位については，fMRI計測により調べられており，RDPの運動方向の差

を小さくした刺激や，逆方向に運動するドットを対にした刺激を呈示し運動透明視が生じない

場合より，運動透明視が生じる刺激を呈示した場合は，サルの MT野と MST野に対応する

と考えられている hMT/V5＋においてMRI信号が有意に変動することから，運動透明視に

は hMT/V5＋が中心的な役割を担っているとの報告 [4]もある．本研究で述べた hMT/V5+

の活動はこれらの結果とも一致しており，運動透明視に関連する活動を捉えたものと判断で

きる．

5名中 4名の被験者において，後頭皮質から hMT/V5+近傍を経て，頭頂後頭皮質もしく

は LO近傍へ至る複数の部位で有意な脳活動の時系列変化が確認された．V1から高次の視覚

野へと向かう視覚情報処理経路は 2つあり，それぞれ腹側経路，背側経路と呼ばれる．対象の

空間位置関係や運動知覚に関わる情報は，背側経路を通り，ヒトの空間や動きの方向，速度に

選択性を示すニューロンがある hMT/V5+や頭頂連合野に到達することが知られている．し

たがって，背側経路での視運動情報処理が，運動透明視の奥行き知覚と密接に関わっている

と考えられる．また，LOの活動潜時帯に誘発ガンマ応答が生じることから，形を構成する視

覚的特徴を単一のものとして組み立てる処理が LOで行われているという報告 [21]や，fMRI

実験による LO複合部位が物体の 3次元情報の処理へ関与しているという報告 [15]があるこ

とから，本研究で述べた LOの活動は，運動透明視において 2層の面が知覚されるという，奥

行き構造の処理に関与していることが示唆される．

以上のことから，運動透明視の奥行き順序決定の過程では，低次視覚野から hMT/V5+や

IPSといった動きの処理に関与する背側経路での処理に加え，物体特徴を組み立てる LO近傍

領域が関与していることが示唆される．

また，運動透明刺激呈示まで十分な時間を設けていることや，運動透明刺激に対しての事象

関連応答を見るために，MEG信号を加算平均していることなどから，奥行き注意指示刺激に

対する文字認識や，それを記憶しておくための神経活動の影響は無視できると考えられる．
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3.4.3 運動透明刺激誘発活動の時系列変化

本研究では，奥行き注意下の運動透明刺激に誘発される皮質活動を ERFとして計測するこ

とにより，運動透明刺激呈示後から V1/V2（平均 116 ms）の後頭皮質を経て左の hMT/V5+

（平均 238 ms），そして右 LO（平均 257 ms）もしくは IPS（平均 226 ms，309 ms）の順に

活動時系列変化を捉えられた．V1/V2 の存在する後頭皮質と hMT/V5+ は，視運動性眼球

運動 [22]と運動透明視 [4]の双方に関わる部位として知られており，LOや IPSはそれぞれ

視覚的特徴の組み立て [21]や空間情報 [23]の処理に関わっていると知られている．したがっ

て，本研究により，運動透明刺激呈示後から，視運動性眼球運動と運動透明視の双方に関わる

V1/V2 と hMT/V5+ が活動が並列的に生じ，その後で視覚的特徴の組み立てや空間情報の

処理が行われ，その結果奥行き知覚が生じ，奥行き注意のタスクが行われるという，運動透明

視の脳内プロセスが解釈可能である．

また V1/V2と hMT/V5+，hMT/V5+と IPSの領域には，フィードフォワードとフィー

ドバックの結合があることが知られており [24]，そのために V1/V2の 2番目の活動（潜時の

遅い活動）と IPSでの最初の活動（潜時の早い活動）は，hMT/V5+の活動とほぼ同時に見

られたと考えられる．

LOや IPSに活動が見られなかった被験者 4 については，中心前溝や上前頭皮質に活動が

見られた．視運動性眼球運動に関連する神経活動に関しては，ヒトにおける fMRI実験より，

hMT/V5＋や紡錘状回，小脳の一部，FEF（frontal eye field）や SEF（supplementary eye

field）の賦活が，視運動性眼球運動遂行時に見られるといった報告がある [22]．したがって，

被験者 4の中心前溝や上前頭皮質の活動は，視運動性眼球運動に関連した活動であると考えら

れる．

今後，これまで我々が開発してきた時空間分解能に優れた fMRIとMEGの統合解析法 [25]

を用いることで，関与する複数皮質部位間の情報の流れや統合に関して，さらに詳細な検討を

行っていく予定である．

3.5 まとめ

本研究では，奥行き注意を課す運動透明刺激を用い，奥行きが知覚される初期潜時の脳活

動を MEG により検討した．その結果，全ての被験者で，ヒトの空間や動きの認知に関わる

hMT/V5+の活動が平均 238 msに見られ，5名中 4名の被験者で，IPSへ至る背側経路での

情報処理や物体特徴を組み立てる LO の活動が，運動透明刺激呈示から視運動性眼球運動の

変化潜時の期間に見られた．これらの初期潜時の活動は、視運動性眼球運動が生じ運動透明視

の奥行き順序が決定される過程の視覚情報処理を反映することが示唆され，低次視覚野から
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hMT/V5+や IPSといった動きの処理に関与する背側経路での処理に加え，物体の特徴を組

み立てる LO近傍領域が運動透明視の奥行き構造の処理に関与していると考えられる．
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4 奥行き注意下の運動透明視タスク遂行時における

MEG の事象関連同期・脱同期

運動透明視とは，異なる方向にコヒーレントにドリフト運動する複数の RDP（Random

dot pattern）を重畳した刺激によって，奥と手前といった複数の異なる透明な面として知

覚される視知覚現象であり，ヒトの視覚システムにとって重要な，動きから立体構造を認

知する“structure from motion”に関わる現象である [1]．しかし運動透明視の脳内機構

に関しては未だ不明な点が多く残されている．運動透明視に関連のある皮質部位について

は fMRI（functional Magnetic Resonance Imaging）計測により調べられており，運動透

明視には hMT/V5+ が中心的な役割を担っているとの報告もある [2]．ここで hMT/V5+

とはヒトの五次視覚野であり，サルの MT 野や MST 野に対応する運動情報処理にかかわ

る皮質部位である．しかしそれらの皮質部位の活動がどのような時間関係にあるかを調べ

るためには，PET（Positron Emission Tomography）や fMRI のような血行動態に基づく

方法では時間分解能が低いために難しく，脳波（Electroencephalography: EEG）や脳磁図

（Magnetoencephalography: MEG）といった高時間分解能の計測法が望ましい．

前章では，運動透明視タスク時の事象関連脳磁界（Event-related field: ERF）を計測し，空

間フィルタ法の一種である sLORETAにより皮質活動を再構成することで運動透明視に関連

する皮質部位の活動時系列の一端を述べた [3]．しかし，認知活動を反映する活動潜時に試行間

でのばらつきが大きい神経活動を調べるには ERFだけでは不十分であり，神経活動と関連が

あると報告のある事象関連同期・脱同期（Event-related synchronization/desynchronization:

ERS/ERD）を時間-周波数解析によって調べることが有用である [4]．

また，運動透明視に対する応答は脳神経活動以外にも，眼球運動が挙げられる．動きを伴

う視覚刺激を呈示した場合には，眼振を伴う視運動性眼振が生じることが知られており，こ

の視運動性眼振が運動透明視の奥行き知覚に影響を与えることを示唆した先行研究も存在す

る [5]．本研究では，運動透明視において動きから奥行きが知覚される過程の脳内機構に関し

て検討を行うために，全頭型MEGシステムを用い運動透明視タスク時の ERS/ERDを計測

した．時間-周波数解析にはウェーブレット変換を用いた．また同じタスク時の眼球運動を計

測し，運動透明視の知覚に関わる眼球運動変化潜時を指標として，運動透明視の発現のダイナ

ミクスについて検討した．
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(a) Attention control 

stimulus (ACS)

 Random 

motion (RM)

Transparent

motion (TM)

Answering

time (AT)

(b)

Coherent

motion (CM)

Time [s]

RMACS TM AT

11 11.5 3

Time [s]

RM CM

1 11.5

*

*

1.25~1.75* andTM orCM

図 4.1 視覚刺激の概要．(a) 視覚刺激は奥行き注意指示（ACS），ランダムモーション

（RM），運動透明刺激（TM），コントロール刺激（CM），応答指示（AT）から成る．　

(b)刺激呈示のタイムチャート．上段が運動透明視タスク，下段がコントロールタスク．

4.1 実験方法

4.1.1 被験者

眼球運動計測及び MEG 計測の実験に参加した被験者は正常な視力を有する 21 歳から 27

歳までの健常成人 7名（男性 6名，平均年齢± SD 23.4± 1.9歳）である．本研究は京都大

学大学院医学研究科及び医学部附属病院医の倫理委員会の承認を得ており，被験者には事前に

実験内容について説明を行い，実験に参加する同意書を得ている．
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4.1.2 視覚刺激と実験パラダイム

視覚刺激の概要は図 4.1 に示す．運動刺激は視野角 15 deg の範囲の円形領域内にランダ

ムに配置された 0.077× 0.077 degのドット（縦横 3ピクセルに相当，ドットの輝度は 5.92

cd/m2，背景輝度 1.38 cd/m2）がコヒーレントにドリフト運動し，移動速度は 10 deg/s，点

の密度は 5個/deg2 とした．実験パラダイムは刺激中央に Nもしくは Fというアルファベッ

トをランダムに呈示する注意指示刺激のブロック，上記のドットがランダムにドリフト運動

するランダムモーションのブロック，ドットの半数が右に，残りの半数が左にコヒーレント

にドリフト運動する運動透明刺激のブロック，刺激中央に Aというアルファベットを呈示す

る応答刺激のブロックという四つのブロックから成る．また対照実験として全てのドットが

右または左にドリフト運動するコヒーレントモーション刺激を用いた．刺激呈示の順番は図

4.1(b)の通りである．

MEG計測では，これらの視覚刺激をプロジェクター（三菱電機，LVP-X500）を用いて順

番に呈示し，眼球運動計測ではモニタ（NANAO，FlexScan S2001W）に呈示した．各ブロッ

クの時間は図 4.1(b)に示す通りである．1試行 9秒（対照実験では 5秒）とし 35試行の連続

した計測（約 5分）を 6セッション，計 210試行行った．眼球運動計測はMEG計測に先行

して行い，運動透明視実験と対照実験は１セッションずつ交互に行った．尚，本実験で使用し

た運動透明刺激はドリフト方向のみ異なる RDPを重ね合わせた刺激であり，知覚される奥行

きを偏らせる物理的要因（輝度差や速度差，大きさの違い）は含んでいない．

被験者が刺激の中心を見る場合と刺激の一部（本実験ではドット）を注視し続ける場合と

で，視運動性眼球運動の振る舞いが異なることは，運動透明刺激を呈示した実験で知られてい

る [6]．特定のドットを中心窩に収めようとした場合，視運動性眼球運動とともに滑動性眼球

運動が生じると考えられている．本研究では視運動性眼球運動を対象としているので，被験者

には RDP の中心を見てもらうように指示した．更に被験者が特定のドットを注視し続けな

いようにするために，運動刺激の各ドットに 150 msのライフタイムを設けた．本実験の運動

透明刺激により，左（右）に動く RDPが奥（手前）にある透明な面と知覚される場合と，左

（右）に動く RDPが手前（奥）にある透明な面と知覚される場合があり，被験者にこれらの

双安定な知覚を引き起こす．以降ではこの双安定な知覚を２種類の知覚条件と呼び，データの

グループ分けの基準とした．

被験者には運動透明刺激を含む視覚刺激が呈示され，運動透明視が観察された際に，まず

N，Fと表示するブロックでの手前（Near）奥（Far）の奥行き注意指示で指定した面に注意

を向け，注意を向けた奥行き面でのドットの運動方向が左右どちらであったかを、非磁性の光

ファイバー応答スイッチを用いて答えるように指示した。もし注意を向けた面でのドットの
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表 4.1 全被験者における運動透明刺激呈示直後の奥行き順序の割合と奥行き注意による

眼球運動の変化潜時（運動透明視）及び刺激の運動方向による眼球運動の変化潜時．N-L，

N-Rはそれぞれ手前-左，手前-右の奥行き順序を表す．

運動透明視タスク時の眼球運動変化 コントロールタスク時の眼球運動変化 奥行き順序

Subject1 695 ms 160 ms 74 % N-L 26 % N-R

Subject2 403 ms 179 ms 0 % N-L 100 % N-R

Subject3 410 ms 225 ms 84 % N-L 16 % N-R

Subject4 285 ms 235 ms 99 % N-L 1 % N-R

Subject5 552 ms N-L, 343 ms N-R 259 ms 54 % N-L 46 % N-R

Subject6 281 ms 220 ms 2 % N-L 98 % N-R

Subject7 315 ms 234 ms 86 % N-L 14 % N-R

Mean 405 ms, SD=143.7 216 ms, SD=34.5 - -　

運動方向が右（左）であれば、Aが表示される応答時間に、応答スイッチの右（左）ボタンを

押すタスクを課し，スイッチの応答を記録した．又，被験者には事前に課題を練習してもら

い，課題に十分慣れた上で実験を行った．対照実験においては刺激呈示の間，RDPの中心を

見るように指示した．

4.1.3 眼球運動計測

眼球運動計測には竹井機器工業社製の強膜反射法による眼球運動計測装置（T.K.K.2930a）

を用い，ゴーグルの右眼部についた受光・発光素子により赤外線強膜反射法を用いて眼球運動

を計測している．強膜反射法については付録 A.3に示す．サンプリング周波数は 1000 Hzと

した．被験者には椅子に座ってもらい，あご台を用いて顔を固定したうえで計測した．計測前

に画面上の点を順に注視することで較正を行った．

4.1.4 MEG計測

MEG計測には Neuromag社製 306チャネル全頭型装置（Vectorview）を使用した．サン

プリング周波数は 600.6 Hzとし，データ取得時に通過域 0.1～160 Hzの帯域通過フィルタを

適用した．なお解析には水平方向の磁場勾配を検出するコイルである，102組 204個の互いに

直交する平面型グラジオメータから得られた信号のみを用いた．また瞬目を含む試行を除去

するために，同装置付属の EEG計測システムを用いて眼電図も同時計測した．
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図 4.2 運動透明視タスク及びコントロールタスクにおける眼球運動の総平均波形と眼球運

動の各変化潜時の被験者平均．灰色の範囲は二つの行動指標となる潜時で定められた期間

を表す．

4.2 解析方法

4.2.1 眼球運動解析方法

解析には数値計算言語（MATLAB, The MathWorks, Inc.）を用い，運動透明刺激開始の

トリガーに対し－ 1000～2000 msの期間の眼球運動データを抽出した．運動透明視条件につ

いては，2種類の知覚条件においてグループ分けし，コントロール条件については刺激の運動

方向（左もしくは右）においてグループ分けを行った．また運動透明刺激及びコントロール刺

激が呈示されると，眼球が視覚刺激を追従する時間（緩徐相）と，その逆方向へ眼球が急速に

運動する時間（急速相）が交互に繰り返される視運動性眼振が起こる．眼球運動の追従特性を

調べるために，本研究では急速相における眼球運動データを除去し，その前後を補間する処理

を行った．

次に，運動透明視タスクにおいて，被験者が運動透明視の手前 Nearもしくは奥 Farの面に

注意を向ける潜時を決定する．手前または奥に注意を向ける課題を被験者に与えると，注意を

向けた奥行きに知覚される RDPの運動方向に眼球が追従することが知られている [7]．した
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がって眼球運動の奥行き注意条件間の差は被験者の向ける注意の効果により生じると仮定し

た上で，手前注意-奥注意条件の各潜時について，有意水準 1 %として母平均の差の検定を行

い (paired t-test)，奥行き注意条件による視運動性眼球運動の変化潜時を求めた．この奥行き

注意条件による視運動性眼球運動の変化は，運動透明視が知覚された後の注意を向けるタスク

を行い始める潜時といえる．したがって，奥行きが知覚される過程は，運動透明刺激呈示時刻

から奥行き注意条件による視運動性眼球運動の変化潜時の間に起こっていると考えられる．

またコントロールタスクにおいても，刺激の運動方向の違いによって分けた二つのデータ

セットについて同様に各潜時について，有意水準 1 %として母平均の差の検定を行い (paired

t-test)，運動方向による視運動性眼球運動の変化（開始）潜時を求める．これは運動方向の異

なる刺激により誘発される視運動性眼球運動の応答開始の指標といえる．視運動性眼球運動

が運動透明視の奥行き知覚に影響を与えることを示唆する報告 [5]より，その先行研究の仮説

が正しければ，ここで求めた眼球運動の開始潜時以降に奥行きが知覚される過程の処理がある

とも考えられる．したがって以降の MEG 解析では眼球運動計測から求めた以上の二つの行

動指標となる潜時と合わせて検討していく．

MEG解析方法

解析には眼球運動解析と同様に MATLAB を用い，運動透明刺激開始のトリガーに対し

−1000～2000 ms の期間の MEG 信号を抽出し，2 種類の知覚条件においてグループ分けし

た．また同時に測った眼電図において，両眼の左右または上下の電位差があらかじめ設定した

閾値を超えた場合はその試行を解析から除外することで瞬目によるアーチファクトの除去を

行った．

まず ERS/ERDといった律動変化の注目周波数を決定するため，ウェーブレット変換を用

いた時間-周波数解析 [8] を行った．ウェーブレットを用いる利点は短時間フーリエ変換と比

べて，分析窓関数の幅が周波数帯域に依存し，高い時間-周波数解像度が得られることである．

運動透明視タスクとコントロールタスク共に，グループ分けした MEG のデータセットに対

して単試行ごとにウェーブレット変換を行った後，得られた時間-周波数のデータを平均する

ことで事象関連の律動変化を調べた．単試行ごとにウェーブレット変換を行うことで，視覚認

知など時間ずれを含むような神経活動で，通常の加算平均で落ちるような変化も捉えることが

できる．

本研究で用いたマザーウェーブレットは次式 (4.1)で示される複素Morletである．

Ψ(t, f) = A · exp(− t2

2σt
2
) × exp(2πift) (4.1)

ここでAは総エネルギーを 1に規格化するための定数 (σt

√
π)(−1/2)である．また，f/σf = 7

(σf = 1/2πσt) とした．潜時 t，周波数 f，チャンネル k における信号の時変エネルギー
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図 4.3 被験者総平均をした，ベースラインで標準化したパワー zk(t, f)の注目期間におけ

る時間平均 zk(t, f)の周波数特性．縦破線がα，β，θの注目周波数を表し，律動変化を抽

出するために赤，緑，青の帯域の帯域通過フィルタを設計した．尚，本論文での帯域通過

フィルタは個人毎に設計しており，上図はあくまで注目周波数を決定する上で，被験者にわ

たる周波数特性を示すための例である．

Pk(t, f)は複素Morletと信号 sk(t)の畳み込みの 2乗ノルムで計算でき，

Pk(t, f) = |Ψ(t, f) ∗ sk(t)|2 (4.2)

となり，被験者毎に全試行にわたり加算平均を求めた．

次に視覚刺激呈示前 300 ms から 0 ms までをプリトリガ期間とし，その期間における

Pk(t, f)の平均値 µk(f)，標準偏差 σk(f)を求め，標準化を行った．

zk(t, f) =
Pk(t, f) − µk(f)

σk(f)
(4.3)

が標準化した後の値であり，標準偏差で標準化することで異なる周波数帯でも同一スケールで

検討することができる．加えて標準偏差で標準化することにより，有意な律動を示すことがで

きる．ここで，眼球運動解析で求めた二つの行動指標で定められる期間について各周波数帯の

パワーの時間平均を求め，そのスペクトルのピークとなる周波数を注目周波数とし，被験者毎

に注目周波数を決定した．図 4.3に周波数特性の被験者平均を示す．本研究では全被験者に共

通に見られたα波帯域の ERDとβ波帯域の ERD，さらにθ波帯域の ERSに注目するため

に，決定した（注目周波数）± 1 Hzの通過帯域を有する帯域通過フィルタを適用し，二乗す

ることでパワーを求め，低域通過フィルタにて平滑化することで各帯域の ERS/ERDを得る．

フィルタの帯域幅は律動の増減を最もよく表すように試行錯誤的に決定した．ERS/ERDを

– 55 –



第 4 章 奥行き注意下の運動透明視タスク遂行時におけるMEGの事象関連同期・脱同期

ベースラインの平均 µbaseline で規格化し，律動の変化 PERS/ERD(t)を%表示で表す．

P̂ERS/ERD(t) = (PERS/ERD(t) − µbaseline)/µbaseline × 100 (4.4)

ここで P̂ERS/ERD(t) はベースラインで規格化した各帯域の時刻の ERS/ERD の値である．

MEGのセンサ位置に対する被験者頭部の位置は個人毎に異なるため，ここで各タスク条件，

顕著に律動変動が見られた後頭のセンサ群の ERS/ERDについて，運動透明視タスクの最増

大/減衰センサを被験者毎に同定した．そしてタスク条件によって同定したセンサでの律動の

変化に有意差があるかどうか調べるために，全被験者の運動透明視タスクの最増大/減衰セン

サの ERS/ERD についてタスク条件-潜時を 2 要因とする二元配置分散分析を行った．また

各周波数帯域の最増大/減衰センサの ERS/ERD に対して，タスク条件について有意水準 1

%として母平均の差の検定を行い (paired t-test)有意差が見られる潜時を検定した．

4.3 結果

4.3.1 運動透明視と視運動性眼球運動

眼球運動計測の結果より，運動透明刺激ならびにコントロール刺激呈示中に全ての被験者に

おいて視運動性眼球運動が確認された．表 4.1に運動透明刺激呈示直後に各被験者が知覚した

奥行き順序の割合を示す．被験者 5を除いた全ての被験者において，奥行き順序が一方に偏っ

ていることがわかる．このため以降の解析には，被験者 5 を除く各被験者について支配的と

なった奥行き順序での計測データを対象とした．被験者 5については 2種類の奥行き順序に

ついて解析を行い，その平均値を被験者 5の運動透明視タスク時の眼球運動変化潜時とした．

尚，MEG計測については被験者 5を含めた全ての被験者において，奥行き順序が一方に偏る

結果となったため，MEG解析についても支配的となった奥行き順序での計測データを対象と

した．

被験者ごとに潜時の違いはあるが，全ての被験者において，運動透明視タスク時の奥注意，

手前注意に応じて，注意を向けた面のドットの運動方向へ視運動性眼球運動が生じた．奥行き

注意条件による眼球運動の変化潜時を表 4.1に示した．また，コントロールタスク時の刺激に

誘発される，異なる方向への視運動性眼球運動が確認され，運動方向による眼球運動の変化潜

時を表 4.1に示した．また両タスク時における眼球運動の時間変化の被験者総平均を図 4.2に

示した．
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図 4.4 両タスク時における代表的被験者（被験者２）の時間－周波数マップ．102組のグ

ラジオメータの出力より得られた時間－周波数特性を示す．灰色破線は本研究において各

周波数帯で ERS/ERDの見られる頭頂，後頭を覆う後部の選択センサ群．標準化した結果

を示す．尚，図中の Bad Channelは計測時の不良センサを示す．
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図 4.5 代表的被験者（被験者２）におけるα，β，θ帯域の注目周波数の律動の変化（後

頭のセンサ群）．破線内のセンサで Transparent条件での最大減衰／増大（ERD/ERS）が

見られた．
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表 4.2 全被験者における時間－周波数マップより確認された各周波数帯の事象関連同期・

脱同期．尚，同一周波数帯であるが異なる期間に見られる律動変化について先の潜時に見

られた ERSに*を付した．被験者共通に見られた ERS/ERDについては灰色に示した．

Subject1

Subject2

Subject3

Subject4

Subject5

Subject6

Subject7

θ band α band β band

bilate occi ERS occipital ERD parietal ERS

γ band

occipital ERD

Transparent Control Transparent Control Transparent Control Transparent Control

bilate occi ERS

pariet occi ERD pariet occi ERD

frontal ERSbilate occi ERS __

__occipital ERS occipital ERS pariet occi ERDwhole ERD

whole ERD

*frontal ERS

pariet occi ERD

parietal ERS

parietal ERD

right temp ERS

bilate occi ERS

occipital ERD

parietal ERS

occipital ERD

left late occi ERS right late 
occi ERS

bilate occi ERS

mid occi ERD occipital ERD

frontal ERS occipital ERD occipital ERS

bilate occi ERS whole ERS

occipital ERD occipital ERD

right temp ERS right parie ERS right temp ERS right temp ERS

occipital ERD

bilate occi ERS

occipital ERD

right parie ERS

bilate occi ERD
whole ERDparietal ERS

occipital ERD

pariet occi ERD

right temp ERS

bilate occi ERD
*occipital ERS

bilate occi ERD

occipital ERS
__

mid occi ERS
bilate occi ERD
occipital ERD occipital ERD

*right late occi ERS parietal ERS

occipital ERD

mid occi ERS mid occi ERS

whole ERD

*occipital ERS

pariet occi ERS

left temp ERD

pariet occi ERS
frontal ERD

*mid occi ERS mid occi ERS parietal ERS*left late occi ERS

left late occi ERD

frontal ERSpariet occi ERS
left temp ERS
occipital ERD

pariet occi ERD
bilate occi ERD

bilate occi ERS parietal ERS

pariet occi ERD

bilate : bilateral late : lateral occi : occipital pariet : parietalmid : middleAbbreviation  |

occipital ERD

bilate occi ERD mid occi ERD

occipital ERD occipital ERD

temp : temporal

4.3.2 ERS・ERD

ウェーブレット変換を用いて求めた両タスク時における代表的被験者の時間-周波数マップ

を図 4.4に示す．運動透明視タスク，コントロールタスクの両方で，頭頂，側頭，後頭を覆う

後部のセンサについて刺激呈示後にα波帯およびβ波帯のパワーの減衰である ERD が見ら

れ，後頭のセンサにおいてθ波帯の ERSが見られた．全被験者についての時間-周波数分布よ

り得られる ERS/ERDの結果を表 4.2に示す．主にα波帯 ERS/ERD，β波帯 ERS/ERD，

θ波帯の ERS，γ波帯の ERSが見られたが，特に全被験者にわたって共通に見られたα波帯

ERD，β波帯 ERD，θ波帯 ERSの注目周波数を求め以降の解析を行った．

図 4.5に代表的被験者における注目周波数の律動の変化を示す．また図 4.6に全被験者にお

ける運動透明視条件の最増大/減衰センサでの ERS/ERD を示した．運動透明視条件の最増

大/減衰センサの律動の変化をタスク条件-潜時を要因とする 2 要因の分散分析を行ったとこ

ろ，α波帯 ERD，β波帯 ERDではタスク条件の要因に対して p<0.05となり有意差が見ら

れた．またβ波帯 ERDに関しては潜時の要因についても p<0.05の有意差が見られた．いず

れも交互作用は見られず，θ波帯 ERSについては有意差がなかった．そこでこれらの周波数

帯域の ERS/ERDに対して，母平均の差の検定 (paired t-test)を行ったところ，α波帯 ERD
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について 170-530 msでタスク条件間の平均に有意差が見られ，β波帯 ERDでは 45-420 ms

と 560 ms以降に有意差が見られ，θ波帯については有意差が見られなかった．

4.4 検討

4.4.1 運動透明視と視運動性眼球運動

全ての被験者において，奥行き注意指示に従って注意を向けた面でのドットの運動方向と同

じ方向への視運動性眼球運動が見られ．したがって，適切に奥行き注意のタスクを遂行できて

いるといえる．

被験者 5を除く全ての被験者について，知覚した運動透明視の奥行き順序は大幅に偏った．

奥行き手がかりを含まない刺激を呈示した状態と呈示しない状態を交互に繰り返した実験デ

ザインの場合に，知覚される奥行き順序が一方に偏るという報告 [9]もあり，この知覚の偏り

は，先に呈示された運動透明刺激に対して知覚された奥行き順序が，次の刺激に対する奥行き

知覚に影響を与えたためであると考えられる．また被験者 5 についても二通りの知覚が見ら

れるが，決してランダムに知覚交替しているのではなく，長い期間の一方の知覚を経てもう一

方の知覚に交替していることから，上記のような知覚の偏りがあることがわかる．

また，奥行き注意条件による視運動性眼球運動の変化潜時の標準偏差が，刺激の運動方向に

よる視運動性眼球運動の変化潜時の標準偏差に比べて大きいが，これは前者が注意を向けると

いう随意的な応答である一方，後者が不随意な眼球運動応答を反映しているということに起因

していると考えられる．

4.4.2 ERS・ERD

本研究では事象関連応答では捉えられない，運動透明視に関連した非同期的な活動を捉える

ために，ウェーブレット変換による時間-周波数解析を行い，注目周波数を決定した後に帯域

通過フィルタを用い ERS/ERD解析を行った．

今回，両タスク時において確認されたα波帯の ERDは運動透明視やコヒーレントな運動刺

激の処理に関わる活動潜時にばらつきが大きく単純な加算平均では検出が困難な神経活動を

主に反映していると考えられる．α波帯の ERDの解釈については報告があり，視床皮質シス

テムの細胞の興奮性増大に伴って ERDが見られることは知られている [4]．本研究では両タ

スク条件共に後頭のセンサにわたってα波帯の ERD が見られた．これは刺激呈示以降の動

きの処理や眼球運動制御，視覚的認知などを含む視覚処理の増加によると考えられる．特に

170-530 msについてα波帯の ERDのタスク条件間の差があった．加えてこの条件間の律動

変化の差は，眼球運動計測から決定された二つの行動指標で定義された期間とおおよそ重なる
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図 4.6 両タスク条件における，運動透明視条件での ERS/ERDの最大増大／減衰センサ

での全被験者のα，β ERD重畳波形及びθ ERS重畳波形．図下のバーはタスク条件間で

有意差のある期間を示している．縦破線は眼球運動解析から決定された行動指標となる潜

時を表している．青，赤色の破線は ERS/ERDの被験者平均を表す．
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ことから，両タスク間の律動変化の差が運動透明視の主な奥行き決定処理の脳活動を反映して

いると考えられ，さらに奥行き決定の過程は視運動性眼球運動に影響されるという可能性が示

唆される．

β波帯の律動については，EEG研究において情動及び認知活動を反映した差異が見られる

という報告がある [10]．本研究についても運動透明視知覚と一方向にコヒーレントな知覚と

いう視覚認知活動を反映したβ波帯の ERDがMEGで捉えられ，タスク間に有意差が見られ

たことから，認知活動の差を反映していると示唆される．

またθ波帯の ERSについてはタスク条件間で有意差が見られなかった．θ波帯に関しては

4-7.5 Hz付近が一般的にその周波数帯域とされるが，個人差があるため，被験者に固有の周

波数帯域を同定する必要がある [11]．従って，本研究では被験者によっては 3-5 Hzもしくは

4-6 Hzの律動についてθ波帯と記述している．ここで，新たな情報のエンコーディングは海

馬-皮質ループによるθ波帯の律動と関係があるという報告 [11]があることから，本研究の結

果によると海馬-皮質ループの視覚情報経路でのタスク間の処理の違いがなかったか，もしく

はθ波帯の律動変化の違いとなって表れなかったと推察できる．

視覚野における近傍する領域の処理の機能的な結合はγ波帯の振動の同期に反映されてい

ると言われており [12]，本研究でも複数の被験者でγ波帯の ERSが確認された．しかし，被

験者に共通する ERSセンサ部位及び潜時は特定できなかった．これはγ波帯の振動が空間的

に離れた細胞集合体の間の急速な結合や同期を反映した形で表れるため [12]，γ波帯の ERS

はその他の周波数帯の律動変動に比べて時空間的に局在しており，今回の MEG センサ上の

解析では捉えられなかったと考えられる．本研究のθ波帯やγ波帯等で見られた ERS につ

いてそれが刺激に同期した活動か、非同期的な活動かを調べるためには位相同期値（Phase

locking value）[13]などの追加解析が必要になると考えられる。

まとめると，本研究の ERS/ERD解析では，170-530 msのα波帯や 45-420 msのβ波帯

の後頭のセンサの律動変化についてタスク間に有意差があり，特にコントロールタスクに比べ

て運動透明視タスクのα波帯及びβ波帯のパワーのより大きな減衰が見られた．これらの後

頭皮質にわたって見られるα波帯及びβ波帯のパワーの減衰が，運動透明視の奥行き決定処理

の脳活動を反映するという新たな知見を得た．

4.5 まとめ

本研究では，運動透明視時の動きから奥行きが知覚される脳内機構を調べるために，奥行

き注意下の運動透明視タスク時における眼球運動と MEGを計測し，眼球運動の振る舞いと

ERS/ERDを検討した．眼球運動計測の結果より，奥行き注意を向け始める潜時や運動刺激

によって視運動性眼球運動が生じ始める潜時といった，MEG計測の結果を解釈するのに有用
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な指標を決定した．また事象関連同期・脱同期の結果より，α波帯の ERD，β波帯の ERD，

さらにθ波帯の ERS が見られ，α，β波帯の ERD の変化には運動透明視タスクとコント

ロールタスクの間に有意な差があった．眼球運動で得られた行動指標との時間関係から，これ

らの ERD 反応は運動透明視の奥行き決定の処理に関わる神経活動を反映していると考えら

れる．
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5 Normalized fMRI-MEG 統合解析と視覚誘導

性サッカードの皮質活動

ヒトは網膜上の光覚細胞が外界の光エネルギーを捉えるところから始まり，この視情報が視

覚神経系を介して視覚野で処理されることで，視知覚が発生する．しかしヒトの網膜上の感度

分布は一様ではなく，中心窩と呼ばれる網膜の黄斑部の中心において感度が高くなっている．

このため，中心窩に視対象を捉えなければ見るべき対象をはっきり知覚することはできない．

サッカードはある注視点から他の注視点へ急速に移動する急速眼球運動であり，外界の情報を

効率良く得るためにヒトは毎秒 3 回のサッカードを日常的に行っている．サッカード制御に

関わる皮質活動としては，運動指令を与える FEF（前頭眼野）中心の構造と視覚的注意の変

調に関わる IPS（頭頂間溝）中心の構造から成っていることが知られている [1, 2]．そして視

覚と運動の情報を眼球運動信号に統合し脳幹へ伝達する SC（上丘）はこれらの二つの皮質部

位（FEF，IPS）からの投射を受けていることが知られている．さらに，FEFと IPSの間に

は強いフィードフォワード，フィードバックの神経投射があることが知られている [3, 4]．サ

ルの電気生理学的実験では，サッカードに関わる皮質部位の神経発火のダイナミクスは詳しく

調べられている．しかしながら，ヒトにおけるサッカードに関わる複数の皮質部位の神経活動

の詳細な時間変化は未だ完全には明らかにされていない．そのため，サッカードのメカニズム

を調べるためには，まず FEFや IPS等の複数の皮質部位の詳細な時間変化について知ること

が重要である．

一方で，近年MEGや PET，NIRS，fMRIのような脳機能イメージング手法が高次脳機能

を調べる強力なツールとなり，様々な研究に利用されている．しかし，各手法は単独の計測で

は，時空間分解能に限界がある．これらの限界を克服するために，fMRI-MEG統合解析手法

が報告されている [5]．この統合解析手法は高い時空間分解能で複数の皮質部位の神経活動を

推定することができ，その有用性はシミュレーション研究により確かめられている [6]．本章

では上記の fMRI-MEG統合解析手法ベースのMNI座標（付録 A.4参照）でのクラスタリン

グ手法を用いた被験者共通の神経活動を抽出する新たな手法を提案する．尚，本提案手法を

“Normalized fMRI-MEG統合解析”と呼ぶ．

本章では，新たに提案する Normalized fMRI-MEG 統合解析法の有用性を検証し，また，

サッカード遂行に関わる複数の皮質活動の時空間特性を明らかにするために，視覚誘導性サッ
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カードと仮現運動知覚のタスク遂行時の被験者の脳活動を fMRIとMEGを用いて計測した．

両タスクにより得られた応答を比較することにより，運動知覚に誘発される脳活動を取り除い

た上でサッカード遂行に関わる脳活動のダイナミクスを調べた．信号源の解析には，本提案手

法を用いた．はじめに Normalized fMRI-MEG統合解析について述べる．

5.1 Normalized fMRI-MEG統合解析

図 5.1に今回提案する fMRI-MEG統合解析手法の解析フローチャートを示す．本統合解析

では，fMRIのグループ解析で求めた賦活部位を制約のための賦活クラスタとして用い，賦活

クラスタに MEGの信号源があると仮定する．我々の統合解析手法は fMRI-constraintの解

析手法という点では FujimakiらのMEG信号源解析 [7]と共通の考えであり，fMRIの制約

のとしては，Fristonらの経験的 Bayes法を用いた手法での‘soft’な fMRIの制約とは異な

り‘hard’な制約と言える．しかしながら，問題点もあり，各個人の MEG信号から信号源

の活動を計算するためには，各個人の頭部とセンサの位置関係を知る必要があり，賦活クラス

タがMNI座標系で定義される場合には各個人の信号源の活動が計算できない．したがって，

MNI座標系で定義された賦活クラスタを各個人の頭部座標系に変換する（標準化 [8]の逆の

操作）．本論文では全て被験者における共通のクラスタリングを可能にするこの変換を逆標準

化と呼ぶ．尚，MNI座標系や標準化手法については付録 A.4にて詳細を述べる．

本研究で提案する Normalized fMRI-MEG統合解析法は大きく分けて次の 4つのステップ

からなる．

1. 賦活ボクセル・クラスタの決定

fMRIのグループ解析により求めた賦活ボクセルに信号源が存在すると仮定し，各賦活ボク

セル群をクラスタと定める．ここで，統合解析では個人脳の座標とセンサ位置から神経活動を

再構成するため，各個人脳での賦活クラスタの座標を知る必要がある．したがってグループ解

析により定めた賦活クラスタの座標に逆標準化を適用することで，各個人脳での賦活クラスタ

の座標を求めた．

2. クラスタ代表 ECDの推定

各クラスタに近いセンサの RSS値が最も大きくなるピーク潜時を特定し，注目クラスタに

含まれる各ボクセルについて ECDの方向を我々が以前提案した手法 [5]に従って決定する．

この方法では，順計算により得られる仮定した等価電流双極子（ECD）が作る磁場と測定され

た磁場の内積を最大とするように，賦活クラスタの下で ECDの位置と方向を推定する．生体

磁気順計算について，単層球モデルを用いた磁界の解析表現を可能にする Sarvasの式 [9]を
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MEG data acquisition fMRI data acquisition

realignment

normalization

smoothing

statistical analysis

artifact rejection

sorting & averaging

determining activated clusters

renormalization of clusters

estimation of dipole direction in the clusters

estimation of time course of dipoles (GLS filter)

averaging among subjects 

RSS calculation

MEG analysis fMRI analysis

Integrative analysis

①

②

③

④

図 5.1 Normalized fMRI-MEG統合解析のフローチャート．番号は本文の 4つのステッ

プに対応する．

用いてリードフィールド行列を計算する．また本研究では，fMRI賦活クラスタに基づく線形

制約条件を適用するために，各クラスタを代表するボクセルに配置された ECD（代表 ECD）

を 1つずつ決定する．そしてクラスタの活動をそれぞれ単一の ECDで代表させるという制約

を課す．すなわち，クラスタ毎の単一の ECDとして，いま振幅を求めたい ECDが属するク

ラスタについてはその ECDを，それ以外のクラスタについてはそれらのクラスタ代表 ECD

を選択する．この線形制約条件により信号源の数に制限を加えることで，計算の安定化を図る

ことができる．尚代表 ECDの決定法も文献 [5]に従う．

3. ダイポールモーメントの導出

ECD のモーメント強度を算出するために，一般化最小二乗法（GLS: Generalized Least

Square）に基づく方法 [10]（GLSフィルタ）を用いた．GLSフィルタ法は線形制約条件付き

空間フィルタ法であり，fMRI非捕捉信号が存在する場合でも，安定に信号再構成を行う手法

である．手法の詳細は第 2章に述べた通りである．

– 67 –



第 5 章 Normalized fMRI-MEG統合解析と視覚誘導性サッカードの皮質活動

4. 被験者共通の活動指標の導出

以上の手続きから求められた各被験者における賦活クラスタの再構成信号は，被験者共通の

機能的皮質部位での神経活動を反映しているので，被験者共通の皮質部位における，共通の神

経活動のダイナミクスを算出するために，各ボクセルの再構成信号の被験者平均を求めた．こ

れからは，再構成信号は被験者総平均した信号のことを表すとする．尚，再構成信号の正負の

符号は仮定したダイポールの向きを反映するが，今回は被験者平均を計算する際に再構成信号

の絶対値を用い，信号源の向きは考慮せず，信号源の活動を簡略化した．

5.2 実験方法

5.2.1 被験者

正常な視覚，眼球運動，前庭機能を有する 8名の被験者（年齢：21～35歳，平均 24.5歳）

がMEG及び fMRIの実験に参加した．全ての被験者に事前に実験内容について説明を行い，

実験に参加する同意を得ている．

5.2.2 視覚刺激とタスク

本研究では視覚誘導性サッカード（VGS）と仮現運動知覚（AM）という二つの視知覚タス

ク時のデータを取得した． MEG実験では被験者の前のスクリーンに刺激を呈示し，fMRI実

験ではスキャナーベッドの後ろに配置したスクリーンに刺激を投影する事で被験者に呈示し

た．図に視覚刺激の構成とタスクデザインを示す．視覚刺激では，ドットが一辺 6 度の正方

形の呈示領域の 4つの角の一つの箇所に呈示され，次にドット位置が 1100～1500 ms毎に隣

接する角に切り替わる．fMRIではブロック間の脳活動の積分値を検出していることになるた

め，ドット位置の切り替えを早くすることで，血行動態反応を増大させることができるので，

fMRI実験ではドットの切り替え時間を 300～700 msと設定した．刺激中心に赤色の固視点

を設けた．視覚誘導性サッカードのタスクでは被験者には切り替わるドットを目で追従する

ように指示し，仮現運動知覚のタスクでは被験者には固視点を注視し，切り替わるドットを追

わないように指示した．さらに，fMRIの実験では切り替わるドットが表示されず固視点のみ

が表示される Rest条件における応答も記録した．

MEG実験では，事象関連脳磁界を得るために，ドット位置の切り替え時間をトリガーとし

て加算平均を行った．fMRI実験ではサッカードに関連する部位を同定するためにブロックデ

ザインを用いた．各ブロック時間は 21 秒で，fMRI で脳活動部位を特定するために，VGS，

AM，Rest条件の比較を行った．fMRI解析結果の賦活部位を関心領域のローカライザーとし
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(c)

(a)

time

(b)

6°

6°

図 5.2 視覚誘導性サッカードの視覚刺激の概要．(a)視覚誘導性サッカードと仮現運動知

覚実験の視覚刺激の構成　 (b)Rest 条件の視覚刺激　 (c) 視覚誘導性サッカードと仮現運

動知覚実験のタスクデザイン．

て用いた．

5.2.3 MEG実験・解析方法

MEGデータは 306チャンネルの全頭型MEGシステム（VectorView; Elekta Neuromag,

Finland）を用いて磁気シールドルーム内で計測した．MEG 計測のサンプリング周波数は

500.8 Hzでありオンラインの通過帯域フィルタ 0.1～160 Hzを適用し信号を取得した．また，

VGSタスクと AMタスク時における水平垂直方向の眼球運動も同時に計測し，アーチファク

ト除去のために瞬目によるアーチファクトを含む試行を解析から除外した．個人の頭部の座

標（head座標系）とセンサの座標（sensor座標系）を合わせるために，NASION（鼻根部），

RPA（右耳朶），LPA（左耳朶）という個人の基準点を三次元位置センサ（Isotrak; Polhemus

Navigation Sciences, USA）により計測した．また頭部の 4か所にヘッドコイルを装着する

ことで，センサ座標系における頭部基準点の位置を取得することができる．これらの基準点は
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個人のMR画像と位置合わせをする際にも使用した．

MEGの Rawデータからトリガー開始を基準に-200～800 msの区間を抽出し，被験者が適

切に VGS及び AMタスクを行っていた試行の MEGデータを試行間で加算平均した．本研

究ではサッカード遂行に関わる，刺激開始からの応答に注目しているので，刺激ロックの応

答について調べた．そして平面型グラジオメータの応答より，二乗和平方根（RSS）を計算し

た [11,12]．

サッカードは眼球運動の水平もしくは垂直方向の微分波形のピーク潜時をもとに導出した．

サッカードの開始潜時を眼球速度がそのピーク値の 10 %を初めて超えた潜時と定義し，サッ

カード終了潜時を眼球速度のピーク値の 10 %を最後に切った潜時とした．また 120～300 ms

の期間に所望の方向にサッカードが起こった試行のみを以降の解析に用いた．最後に，AMタ

スク時は被験者が適切に固視をしている試行のみを解析に用いた．

5.2.4 fMRI実験・解析方法

fMRI 計測は 1.5 T MR imager（Vantage; Toshiba Medical Systems, Japan）を使用し

た．fMRI撮像には，エコープラナーイメージング（echo-planar imaging, EPI）を用い，撮

像パラメータは，TR=3000 ms，TE=40 ms，フリップ角=90°としボクセルサイズは 3.44

× 3.44× 5.00 mm3，スライス間隔を 1.00 mm，撮像マトリクスは 64× 64，FOVは 220×

220 mmとした．また解剖画像撮像として各被験者の T1画像と 3D画像も撮像した．

fMRIのデータはMatlab上で動作する SPM（Statistical Parametric Mapping）[13]を用

い，前処理として，体動補正や線形なトレンドを除去する．そして，機能画像を 3D解剖画像

に合わせるコレジスターを行った．血行動態関数を BOLD信号と畳み込むことによる一般線

形モデル [14]を用いて統計解析を行った．統計解析マップ（SPM）を被験者毎に閾値を設け

て導出した．次にグループ解析を行い，被験者共通に見られる賦活領域を特定する．ここで賦

活部位は p<0.001 uncorrectedの閾値を超えた 30ボクセル以上のクラスタを賦活領域とし，

3D解剖画像と重ね合わせて表示した．本研究では実験タスクに関連する脳活動部位を特定す

るために，VGSと AM，VGSと Rest，AMと Restという三組のコントラストを計算し，以

上のコントラストより得られた賦活部位を次節に述べる賦活クラスタとして設定した．

5.2.5 Normalized fMRI-MEG統合解析

先述した提案手法を VGS，AM条件の事象関連脳磁界それぞれに適用することにより，賦

活クラスタに含まれる全てのボクセルのダイポールモーメントの時系列を求めた．

そして，動きの知覚に誘発される脳活動を除去した上でサッカード遂行に関わる皮質での

処理のダイナミクスを調べるために，VGSの再構成信号から AMの再構成信号を減じた差の

– 70 –



第 5 章 Normalized fMRI-MEG統合解析と視覚誘導性サッカードの皮質活動

−200 0 800

2
5

 f
T

/c
m

(a) MEG result

(b) fMRI result

VIP

V2/V3 V2/V3

FEF FEF

V1/V2 V1/V2

VGS versus AM

MT

MST MST
MT

AM versus Rest

IPS IPS

VGS versus Rest

−200 0 800

2
5

 f
T

/c
m

A

R

P

L

Visually-guided saccade

Apparent motion perception

Latency [ms] Latency [ms]

図 5.3 MEG結果と fMRI結果．(a)VGSとAMにおける，二つの直交するグラジオメー

タの計測値の二乗和平方根 RSSの代表的被験者の結果．(b)fMRIのグループ解析の結果．

VGS と AM，AM と Rest，VGS と Rest のコントラストでの賦活部位を示した．（p <

0.001 uncorrected）

信号を計算した．このようにして求めた脳活動の差分のうち，ベースラインの 5 SDを超えた

ものを VGSと AMの間に有意差を示す活動とみなした．この閾値は Family wise error rate

を調節するボンフェローニ法の考えに基づき決定した．

5.3 結果

図 5.3(a)は代表的被験者における VGS，AM両タスク時の全センサの事象関連脳磁界の重

畳波形である．ここで黒線が VGS時のデータ，灰線が AM時のデータを表している．この代
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表 5.1 賦活クラスタの範囲と賦活クラスタに含まれるボクセル数

Range [mm]

max x max y max zmin x min zmin yRegion
Voxel

number

1

2

3

4

5

6

7

8

9

10

11

12

13

left V1/V2

right V1/V2

left V2/V3

right V2/V3

left hMT

right hMT

left hMST

right hMST

left IPS

right IPS

left VIP

left FEF

right FEF

−30 −20−1001 −56 4 1233

1 −20−9815 −64 4 628

−28 4−1001 −70 18 335

1 4−10030 −73 24 545

−59 −18−81−36 −63 12 338

34 −13−8459 −66 11 374

−59 −7−63−39 −50 12 132

36 −13−6661 −48 11 498

−22 35−85−1 −61 72 528

0 42−7734 −55 70 451

−36 36−57−22 −38 54 82

−44 42−26−18 4 65 171

18 42−1632 −1 62 117

VGS > AM

VGS > Rest

AM > Rest

Contrast

VGS > AM

−

−

−

−

−

−

−

−

−

MNI coordinate

表的被験者に代表されるように，全ての被験者で後頭皮質や頭頂皮質の近傍センサにおいて，

約 200 ms 後に VGS 時の顕著な ERF が観察される．AM 条件においても同様に約 200 ms

に顕著な ERF が見られる．しかし，VGS時の ERF の振幅は AM時の ERF の振幅より大

きいことが観察された．また，眼球運動計測よりサッカードの開始潜時が被験者平均で 197.1

± 18.0 ms（平均±標準偏差），一方サッカードの終了潜時は 245.4 ± 20.1 ms（平均±標準

偏差）であった．

VGSと AMの fMRIのコントラストでは両側の V1/V2，V2/V3，FEF，右の VIPといっ

た複数の機能部位での賦活が見られた（図 5.3(b)）．これらの部位は賦活クラスタとして用い

た．加えて，AMと Restのコントラストで見られた両側の hMT/MSTも賦活クラスタに加

えた．これは hMT/MSTは視運動処理に重要な部位であると考えられており，本視覚刺激に

おいても誘発反応が見られると考えられるからである．さらに，VGSと Rest のコントラス

トにより同定された両側の IPSについても賦活クラスタに加えた．したがって，我々は 13の

賦活クラスタの座標を同定した；両側の V1/V2，V2/V3，hMT，hMST，IPS，FEFと右半

球の VIPである．表 5.1に賦活クラスタの範囲とクラスタに含まれるボクセル数を示す．

図 5.4-5.5は VGS条件，AM条件の fMRIのグループ解析で検出された賦活クラスタと対

応するクラスタにおける再構成信号の時間波形の被験者総平均を示す．VGS条件では，複数

の皮質部位の反復する神経活動のダイナミクスが検出することが出来ている．全てのクラス

タの神経活動は約 200 msに複数のピークを有することがわかる．一方で AM条件でも約 200

msのピークを有するが，全ての潜時にわたって VGSのピーク潜時の活動が AMに比べて大
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図 5.4 標準脳に重畳した賦活クラスタ位置と VGS 条件における皮質活動の再構成波形．

13の賦活クラスタの部位とクラスタの部位に対応する視覚誘導性サッカードタスク時の活

動指標の被験者総平均を示した．

きな振幅となった．

13個の賦活クラスタにおけるMEGの再構成信号の差波形と差波形のピーク潜時における

活動指標強度をMRの axial sliceに合わせた画像を図 5.6に示す．両側の V1/V2，V2/V3，

hMT，hMSTでは約 168 msと約 220 msのピークを有し，左の FEFでは 180 msと 280 ms

のピーク，右の FEFでは 180 msと 244 msのピーク，両側の IPSでは 220 msのピーク，そ

して右の IPSでは 244 msのピークが観察された．これらの活動はサッカード期間中持続し，

また二峰性の応答を示した．

5.4 検討

視覚誘導性サッカードを遂行するためには二つのプロセスが知られている．一つ目は目標

選択の処理であり，もう一つは運動準備の処理である．これらのサッカード処理は FEF や

IPSに代表されるような皮質部位と SCや網様体に代表されるような皮質下の部位の複雑な相

互作用の結果であり，両部位共に重要な役割を果たす [2]．サッカードの皮質処理については，

視覚的注意を変調する IPSと運動指令を与える FEFの両部位は SCへの神経投射を有し，皮
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図 5.5 標準脳に重畳した賦活クラスタ位置と AM 条件における皮質活動の再構成波形．

13の賦活クラスタの部位とクラスタの部位に対応する仮現運動タスク時の活動指標の被験

者総平均を示した．

質下の処理の前段階として重要な部位である．MEGは計測原理上，皮質下の活動を捉えるこ

とには不利であるが，視覚的注意や運動指令に主に関わる皮質での処理は捉えることができ

る．さらに，fMRI や MEG，EEG といったモダリティでのサッカード研究は数多く存在し

ており，サッカード遂行のような比較的良く知られた認知プロセスに提案手法を適用すること

は，手法の性能を確認するには妥当であると考えられる．

本研究では，サッカード眼球運動時の MEG データを計測しているので，外眼筋を発生源

とするサッカードのスパイク状のアーチファクトの影響について考える必要がある．しかし，

MEG によりサッカードのアーチファクトを調べた最近の研究 [15] によると，MEG のサッ

カードによるアーチファクトは後頭のセンサに影響は与えないと報告されており，また，サッ

カードアーチファクトの作る磁界は頭頂や後頭皮質での高次視覚処理を反映する様なγ波帯

の活動に影響を与えないと考えられているので，本研究においてもサッカードのアーチファク

トの影響は十分少ないと考えられる．

また，本研究では直交する四つのサッカード方向（上下左右）のデータを区別していないた

め，四方向のサッカード応答が大きく異なる場合には，それをまとめて扱うことで，結果を不

鮮明なものにさせてしまう可能性が考えられる．しかし，Tzelepiらの報告 [16]によると，水
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図 5.6 VGSと AM条件間の皮質活動の差の時間変化．（上）13の賦活クラスタにおける

活動指標の被験者総平均についての両条件の差波形．破線はサッカードの開始及び終了潜

時を表す．（下）解剖画像の水平断面上に示した，上図の差波形の活動パターン．上図の矢

印は活動のピーク潜時を表しており，下図の活動パターンの潜時と対応している．下図の

右上に示した矢状断面の白線は水平断面の位置を表す．

平方向，垂直方向の視対象は同じ部位を活性化させ，刺激ロックによる解析では水平方向と垂

直方向サッカードの活動の間に差は無い．したがって，サッカード方向の違うデータをまとめ

て扱うことによるデータへの影響は少ないといえる．

今回は fMRIの結果より，13のクラスタを同定した．これらの賦活部位の結果は，サッカー

ドの fMRIの研究の結果と一致する [17–20]．VGSと AMのコントラストでは，hMT/V5+

の賦活は確認されなかった．これは hMT/V5+が AMタスク時においても同様に活動するこ

とを示唆している [21]．fMRI解析において両タスクの hMT/V5+の差は確認されなかった

が，二つの視知覚タスクの差を反映するような fMRI-invisibleなMEGの信号源がある可能

性はある．したがって，異なる fMRI コントラストによって得られた hMT/MST と IPS を

後の fMRI-MEG統合解析の賦活クラスタに含めた．

Normalized fMRI-MEG統合解析では，サッカード発生の前後にサッカード発生にとって

重要な場所である IPS，FEFや他の視覚背側経路の皮質において，神経活動の差が見られる

という結果となった．これらの結果は過去の EEG/MEG研究 [22]や fMRI-MEG研究 [23]

とも一致する結果である．視覚刺激に対してサッカードを遂行するためには，感覚運動変換
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（sensorimotor transformation）が必要です．ある研究では感覚運動変換は，サッカード発生

に重要な皮質ネットワークである IPS と FEF の協調活動の産物であるという報告が存在す

る [1]．したがって，今回確認された FEFと IPSの活動の差はサッカード遂行の処理を反映

していると示唆される．また，AM条件時に比べて VGS条件時ではより大きな応答が見られ

た．これは各刺激が検出される受容野の違いに起因していると考えられる．

本研究では V1/V2，V2/V3，hMT/MST の活動がサッカード前に見られた．これらの結

果は，視覚誘導性サッカードの発生潜時に先行する活動が後頭葉楔部や中後頭皮質で見られる

と報告した先行研究 [22]と一致する．加えて，V1/V2，V2/V3，hMT，hMST，FEF，IPS

でサッカード期間中に活動の持続が見られ，またサッカード開始前とサッカード終了時に見

られる二峰性の応答も確認された．FEFと SCは特徴的な固視ニューロン集団とサッカード

ニューロン集団を含んでいることが知られている [24]．固視ニューロンは固視中に活性化し，

サッカード時に発火をやめるニューロンである．一方，サッカードニューロンは逆の活動パ

ターンを示し，固視時には不活性であり，サッカード時に活動電位の高周波バースト発火が

生じる．単一細胞記録によると，FEFのサッカードニューロンと固視ニューロンはそれぞれ

サッカード開始潜時と終了潜時に発火することが知られている [25]．したがって，サッカード

期間の二峰性の活動はサッカードニューロンと固視ニューロンに由来するものであると考え

られる．そして V1/V2，V2/V3，hMT，hMSTの反復した活動は FEFのニューロンの活性

を生じさせるフィードフォワードの過程を表していると示唆される．さらに，IPSと FEFの

交互の活動が観察された．ヒトの EEGやMEG研究によると，IPSや FEFの応答潜時につ

いては様々な考えがあり，IPSと FEF間の順次的な応答を示すもの [23]や，時間に差は無い

と主張するもの [1]もある．本研究では，IPSと FEFの交互の活動が見られたので，順次的

な応答が，IPSと FEF間のフィードフォワード，フィードバックの神経投射によってもたら

されると考えられる．

5.5 まとめ

fMRI結果よりVGS，AMとRest条件間のコントラストをもとに，V1/V2，V2/V3，hMT，

hMST，FEF，VIP，IPSという賦活クラスタを決定した．MEG結果より VGSタスクに対

する応答は AMタスクの応答より大きな事象関連脳磁界振幅を示し，特に後頭，頭頂皮質近

傍のセンサにおいて約 200 msに顕著な事象関連脳磁界が見られた．本論文の fMRI-MEG統

合解析では全ての賦活クラスタにおいて，皮質活動のダイナミクスを推定することができた．

統合解析の結果より，サッカード期間に二峰性の活動が見られ，これらの活動はサッカード

ニューロンと固視ニューロンの活動に由来すると示唆される．また V1/V2，V2/V3，hMT，

hMSTの反復的な活動は FEFニューロンの活性のトリガーとなるフィードフォワードの過程
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を表していると考えられる．さらに，IPSと FEFの双方向の神経投射によりもたらされる順

次的な応答も確認された．最後にこれらの結果より，今回提案した Normalized fMRI-MEG

統合解析が，被験者共通に見られる皮質活動の高時空間分解能な再構成法として有用性のある

解析手法であると実験的に確認することができた．
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6 Normalized fMRI-MEG 統合解析による運動

透明視の皮質活動のダイナミクス

我々の視覚は二次元の網膜像から，大きさやコントラスト，両眼視差，重なり，視物体の動

きなどの情報を手がかりに三次元空間を認識している．その中でも，動きから立体構造を認知

する structure-from-motion [1]に関わる脳内機構は未だに解明されていない．ここで異なる

速度または方向に運動する RDP（Random dot pattern）を重ねると，透明な RDP の層が

別々に運動しているように見える運動透明視という現象が知られている．この運動透明視は

structure-from-motionに関わる視覚認知機能を調べるにあたって重要である．

ヒトの運動透明視に関連する脳部位について fMRI（functional Magnetic Resonance

Imaging）計測により調べた研究はあるが，それらの脳部位がどのような時間関係にあるかを

知るには，PET（Positron Emission Tomography）や fMRIのような血行動態に基づく方法

では時間分解能が低いために難しく，脳波や脳磁図（Magnetoencephalography: MEG）と

いった高時間分解能の計測法が望ましい．第 3章では MEGと眼球運動計測により運動透明

視に関わる皮質活動の時空間特性を報告した．しかし，第 3章の解析で用いた sLORETAは

位置バイアスは保証されるが低空間分解能な手法であり，高次脳機能などの複数の近接した皮

質部位の活動の場所と時間をより正確に推定するには，MEGだけでなく，高空間分解能を有

する fMRIの結果を補足的に用いる方が良い．

そこで本章では，第 5 章で述べた，被験者共通の皮質活動を高時空間分解能に捉える，

Normalized fMRI-MEG 統合解析 [2, 3] を用いて運動透明視タスク時における動的脳活動を

検討する．まず運動透明視時の MEG を計測し，事象関連脳磁界を得る．そして fMRI 計測

により運動透明視タスクに関連して有意に賦活する部位を賦活クラスタとして決定し，MEG

でも同様の皮質部位で活動が生じるという仮定の上で，賦活クラスタにおける神経活動を再構

成する．その後再構成した神経活動を元に，運動透明視タスク時の皮質活動の時空間特性を検

討した．
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図 6.1 視覚刺激と刺激呈示のタイムチャート．（a）運動透明視実験（b）コントロール実験

6.1 実験方法

6.1.1 被験者

MEG実験に参加した被験者は正常な視力を有する健常成人 7名（男性 6名，女性 1名，21

～27歳）であり，fMRI実験にはMEG実験の被験者を含む健常成人 11名（男性 10名，女

性 1名，21～27歳）が参加した．被験者には事前に実験内容について説明を行い，実験に参

加する同意を得ている．

6.1.2 視覚刺激と実験パラダイム

視覚刺激は直径が視角にして 15deg の円形領域内に呈示し RDP はランダムに配置された

0.077× 0.077degのドット（縦横 3ピクセルに相当，ドットの輝度は 5.92cd/m2，背景輝度

1.38cd/m2，ドット密度 5個/deg2）を用いた．視覚刺激の概要を図 6.1に示す．実験に用い
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た視覚刺激は 5種類で，RDPを用いたランダムモーション刺激（RM），運動透明刺激（TM），

コントロール刺激（CM）の 3種類の運動刺激と N，Fというアルファベットが現れる奥行き

注意指示（ACS），Aというアルファベットが現れる応答指示刺激（RT）の 2種類の指示刺激

である．運動刺激のランダムウォークでは上記のドットがランダムな方向にドリフト運動を

行い，運動透明刺激では半数のドットが右，残りのドットが左にドリフト運動を行う．コント

ロール刺激は全てのドットが右又は左にドリフト運動するもので，運動透明視を起こさない刺

激として対照実験に用いた．指示刺激で表示される N，Fはそれぞれ Near（手前），Far（奥）

を表し，A はボタン押しを指示する Answer を表す．MEG 実験ではこれらの 5 種類の視覚

刺激を用い，運動透明視実験及びコントロール実験を行う．運動透明視実験では ACS，RM，

TM，RTの順に刺激を呈示し，コントロール実験では RM，CMの順に刺激を呈示した．各

刺激呈示時間は図 1に示す．各実験とも 35試行の連続した計測を 1セッションとし計 6セッ

ション（210試行）行った．

被験者には運動透明視実験において透明視が観察された際に，まず N，Fと表示するブロッ

クでの手前（Near）奥（Far）の奥行き注意指示で指定した面に注意を向け，その後 Aが表示

される応答時間に注意を向けた奥行き面でのドットの運動方向が左右どちらであったかを非

磁性の光ファイバー応答スイッチを押し分けるように指示した．コントロール実験では注意

タスクは課していない．

被験者が本刺激の中心を見る場合と刺激の特定のドットを注視する場合とで，視運動性眼

振の振舞いが異なることは運動透明刺激を呈示した実験で知られている [4]．特定のドットを

中心窩に収めようとした場合滑動性眼球運動が生じると考えられている．本研究では特定の

ドットに対する注意ではなく，運動透明視の知覚面に対する注意を課しているので，被験者が

特定のドットを注視し続けないようにするために，各運動刺激に 150 msのライフタイムを設

けた．

6.1.3 MEG実験と解析

MEG 計測には Neuromag 社製 306 チャンネル全頭型装置 Vectorview を使用した．サン

プリング周波数は 600.6 Hzとし，データ取得時に 0.1～160 Hzの通過域のバンドパスフィル

ターを適用した．なお解析にはグラジオメータから得られた信号のみを用いた．また，瞬目な

どのアーチファクトを含む試行を除去するために，眼電図も同時計測した．

解析には Matlab を用い，運動透明刺激開始のトリガに対し－ 300～1200 ms の期間の

MEG信号を被験者，2種類の知覚条件（手前－右，奥－左の組と手前－左，奥－右の組）に

おいて加算平均して事象関連脳磁界を得た．この際に同時に測った眼電図において，両眼の左

右または上下の電位差があらかじめ設定したしきい値を超えた場合はその試行を解析から除
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外することでアーチファクト除去を行った．コントロール刺激のデータに対しても同様に加

算平均を行った．本研究では運動透明視に関連する脳活動を得るために運動透明視実験とコ

ントロール実験の差波形を求め，さらに脳磁界分布をマッピングするために，102組 204個の

グラジオメータそれぞれの組に対して二乗和平方根（RSS: Root Sum Square）を得た [5–7]．

6.1.4 fMRI実験と解析

fMRI 計測には TOSHIBA MEDICAL SYSTEMS 社製 Vantage 1.5-T MR imager を用

いた．fMRI 撮像パラメータとして，ボクセルサイズは 3.44 × 3.44 × 5.00 mm，スライス

間隔 1.00 mm を，TR（Repetition Time） / TE（Echo Time） / フリップ角はそれぞれ

3000 ms / 40 ms / 90°とした．撮像マトリクスは 64 × 64，FOV は 220 × 220 mm とし

た．また解剖画像撮像として各被験者の T1強調画像と 3D 画像も撮像した．fMRIによる実

験では 3 種類の運動刺激と固視点を交互に配したブロックデザインを用いた．各ブロックの

時間は 24秒とし，計 29ブロックの実験を行った．

fMRIの解析は SPM [8]を用いて個人解析，グループ解析を行った．運動透明刺激のブロッ

クを ON（＋ 1），コントロール刺激のブロックを OFF（－ 1）とするコントラストを用いて

解析を行った．このグループ解析より被験者共通に見られる運動透明視に関わる賦活ボクセ

ルを同定する．また脳部位の hMTと LOについて，第 3章での結果からも運動透明視にとっ

て重要な部位であると考えられるため，上記のコントラストでは賦活の見られなかったが，運

動透明刺激のブロックを ON（＋ 1），固視点のみの刺激のブロック（Rest条件）を OFF（－

1）とするコントラストを用いて部位を特定し，賦活クラスタに加えた．尚，LOの部位に関

しては後頭側頭部に位置し，その座標についてはいくつか報告 [9–11]がある．今回はこれら

の報告 [9, 10]を参考に，対応するMNI座標系の賦活部位を LOの賦活クラスタと決定した．

6.1.5 Normalized fMRI-MEG統合解析

第 5 章で述べた Normalized fMRI-MEG 統合解析法を運動透明視実験の ERF とコント

ロール実験の ERFのデータに適用した．また，以上の手続きから求められた各被験者におけ

る賦活クラスタの再構成信号は，被験者共通の機能的皮質部位での神経活動を反映しているの

で，被験者共通の皮質部位における，共通の神経活動のダイナミクスを算出するために，各ボ

クセルの再構成信号の被験者平均を求めた．今回も信号源の向きは考慮せず，被験者平均を計

算する際に再構成信号の絶対値を用いた．

そして，一様な方向への動きの知覚に誘発される脳活動を除去した上で運動透明視に関わる

皮質処理のダイナミクスを調べるために，TMの再構成信号から CMの再構成信号を減じた

差の信号を計算した．このようにして求めた脳活動の差分のうち，ベースラインの 5SDを超
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図 6.2 MEG 実験結果．代表的被験者の全センサにおける Transparent Motion 条件と

Coherent Motion条件の RSSと顕著に事象関連脳磁界の見られたセンサにおける RSSの

ピーク潜時におけるトポグラフィー．

えたものを TM と CM の間に有意差を示す活動とみなした．この閾値は Family wise error

rateを調節するボンフェローニ法の考えに基づき決定した．

6.2 結果及び検討

全ての被験者において，適切に運動透明視が知覚された．また知覚された奥行き順序につい

て，試行間で交替はほとんど起こらず，ある一方の奥行き順序に偏った．奥行き手がかりを含

まない刺激を呈示した状態と刺激を呈示しない状態を交互に繰り返した場合に，知覚される奥
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図 6.3 fMRI 実験における Transparent Motion vs. Coherent Motion（TM － CM

条件）でのグループ解析結果及び Transparent Motion vs. Rest（TM － Rest 条件）

の結果より同定した LO と hMT の賦活部位．TM － CM 条件での有意水準は p <

0.001(uncorrected)であり，閾値を超えるボクセルが 30個以上連続している領域を表示．

行き順序が一方に偏るという報告 [12]も存在するが，本研究においても，先に呈示された刺

激に対して知覚された奥行き順序が，次の刺激に対する奥行き順序に影響を与えている可能性

が考えられる．

先行研究 [13]の運動透明視時の事象関連応答と同様に，本研究の運動透明視実験，コント

ロール実験共に後頭や頭頂のセンサにおいて，RSSのピークが見られた．図 6.2に代表的被

験者の全センサにおける両実験の RSS と RSS のピーク潜時におけるトポグラフィを示す．

図 6.2によると，後頭や頭頂，側頭のセンサにおいてピーク潜時に差はあるが 200 ms前後に

ピークを有する事象関連脳磁界が観察される．また全被験者についても，両条件にわたって

RSSに後頭や頭頂のセンサにおいてピークを有する事象関連応答が確認された．また，全て

の被験者において，顕著な ERFの見られるセンサについては CM条件の ERFの振幅の方が

– 86 –



第 6 章 Normalized fMRI-MEG統合解析による運動透明視の皮質活動のダイナミクス

表 6.1 運動透明視実験での賦活クラスタの範囲と賦活クラスタに含まれるボクセル数

Range [mm]

max x max y max zmin x min zmin yRegion
Voxel

number

1

2

3

4

5

6

7

8

9

10

right V2

right BA19

left BA19

right IPS

left IPS

right hMT

left hMT

right LO

BA32

SEF

9 −23−9126 −77 0 83

12 2−9633 −67 30 145

−41 4−86−28 −70 16 34

18 57−6436 −42 71 108

−36 45−75−16 −41 67 162

40 −13−7156 −55 4 213

−53 −8−80−37 −57 6 191

35 −24−7548 −59 −13 122

−12 15381 49 30 44

−18 40170 44 61 117

TM > CM

TM > Rest

Contrast

−

−

−

−

−

−

MNI coordinate

TM > CM

TM条件の ERFの振幅に比べて大きい傾向があった．以降の統合解析で両条件の応答に関す

る皮質部位の再構成信号を調べる．

図 6.3 に TM － CM 条件におけるグループ解析の結果を示す．TM － CM 条件では，右

V2，両側 BA19，BA32，SEF，両側 IPS における有意な賦活が見られた．これらの結果よ

り，以上の被験者共通に見られる皮質部位は運動透明視に関連する部位であるといえる．ヒト

の運動透明視に関連する脳部位については，fMRI計測により調べられており，RDPの運動

方向の差を小さくした刺激や，逆方向に運動するドットを対にした刺激を呈示し運動透明視が

生じない場合よりも，運動透明視を生じさせる刺激を呈示した場合の方が hMT/V5+や IPS

などにおいてMR信号が有意に増大することから，hMT/V5+や IPSが運動透明視に中心的

な役割をするという報告 [14]もある．

本研究では TM － Rest（固視点のみのブロック）や CM － Rest においては hMT/V5+

の賦活が見られたが，TM－ CMでは hMT/V5+の賦活は見られなかった．hMT/V5+は

動きの統合を担う部位であり運動透明視にも関連した重要な部位であると考えられるが，本研

究にて設定した Control実験の CM刺激は TM刺激と同じかそれ以上に hMT/V5+に応答

性の刺激であり，そのために TM－ CM時には hMT/V5+の賦活が見られなかったと推察

される．そこで，運動透明視に関連した重要部位である hMTや第 3章で確認された LOの部

位についても，図 6.3に見られるように，両側の hMTと右の LOの部位を TM－ Rest条件

のコントラストより同定し，統合解析のための賦活クラスタとして用いた．

fMRI により TM － CM 条件について得られた 7 個の賦活クラスタと左右の hMT と右

LO を加えた 10 個の賦活クラスタに信号源を仮定して fMRI-MEG 統合解析法を適用した．

表 6.1に 10個の賦活クラスタの範囲とクラスタに含まれるボクセル数を示す．尚，賦活クラ
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図 6.4 標準脳に重畳した賦活クラスタの位置と TM条件における皮質活動の再構成波形．

10の賦活クラスタの部位とクラスタの部位に対応する運動透明視タスク時の活動指標の被

験者総平均を示した．また，その平均値を赤線で示した．

スタについては個人脳における座標系に標準化の逆変換を行ったが，逆変換後の賦活クラスタ

の座標は別途行った個人解析の結果の機能的皮質部位と良く一致し．逆変換は問題なく行わ

れている．図 6.4に統合解析により得られた TM条件の被験者平均の信号再構成結果を示す．

また，図 6.5に統合解析により得られた CM条件の被験者平均の信号再構成結果を示す．図

6.4図 6.5より，クラスタに設定した運動透明視に関連する皮質部位において，両条件共にプ

リトリガのデータに比べて刺激後に複数のピークを有する応答が見られた．特に両側後頭皮

質と両側 IPS，MT，LOについて約 100 msから 400 msにかけて繰り返し顕著な誘発応答

が見られた．
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図 6.5 標準脳に重畳した賦活クラスタの位置と CM条件における皮質活動の再構成波形．

10の賦活クラスタの部位とクラスタの部位に対応する運動透明視タスク時の活動指標の被

験者総平均を示した．また，その平均値を赤線で示した．

V1から高次の視覚野へと向かう視覚情報処理経路の中でも，対象の空間位置関係や運動知

覚に関わる情報は背側経路で処理される．低次の視覚野を経たのち，動きの方向や速度に選択

性を示す hMT/V5+を経由し，IPSを含む頭頂連合野に到達することが知られている．動き

の手がかりより三次元形状を知覚させる課題のMEG計測によると，低次視覚野の約 100 ms

の活動を始めとして，約 200 ms に hMT/V5+，約 300 ms に頭頂といった活動の遷移の報

告 [15]がある．本研究の BA19や IPSの誘発応答の潜時はそれらの結果とも一致する．

次に，図 6.6に，賦活クラスタにおける活動指標の両条件についての差波形を示す．図 6.6

における破線に囲まれた水色の領域は第 4 章での眼球運動追従特性によって得られた行動指
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図 6.6 10 の賦活クラスタにおける活動指標の被験者総平均についての両条件の差波形．

破線に囲まれた水色の領域は第 4 章での眼球運動結果より得られた行動指標である．標準

脳画像上に各クラスタの場所とそのクラスタに含まれる閾値を超えた活動指標の差波形を

重畳して示した．尚，TM条件時に活動指標が大きければ正であり，CM条件時に活動が

大きければ負となる．

標であり，この期間に運動透明視の奥行き決定処理がなされていると考えられる．図 6.6 よ

り，両側 IPS，hMT及び右 LOで両条件の差が見られた．両条件の差のあった応答は上記の

行動指標の期間に特に見られる．また IPS，LOにおいては差波形が負にピークを持つ信号と

して確認された．すなわちこれらの皮質部位においては CM>TMの傾向があるということが

できる．一方，右の hMT では 200 ms に大きな負のピークが見られる．これは TM 条件と

CM 条件の一様に動くドットの総数といった視覚刺激の差による影響が考えられ，より左右
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方向に強い運動刺激となるため CM条件時の活動が大きくなったため負のピークが見られた

と考えられる．しかし，hMTの結果のそれ以外の潜時については正負それぞれに応答が見ら

れ，必ずしも視覚刺激の影響が常に現れているとはいえない．また図 6.4IPSや LOにおける

再構成波形や図 6.6の差波形の負の応答は IPSや LOが運動透明視に関わる部位であること

を示唆しているが，運動透明視のみに関わっているわけではなく，CM時にも活動は見られる

ので，運動透明視の奥行き処理によりそれらの部位は調節を受けている可能性が示唆される．

加えて，今回の統合解析より，前頭や後頭の賦活クラスタより，IPS，hMT，LOの差波形

の振幅が大きいことから，V2や BA19といった後頭皮質や BA32や SEFといった前頭の部

位よりも，IPSや hMT，LOが運動透明視の奥行き決定の処理に関与している可能性が強く

示唆される．

以上より，視覚背側経路である hMTや IPSの皮質部位や LOにおいて，運動透明視の奥

行き構造の処理を反映している活動がなされており，それらの処理は活動が調節されることで

生じていることが示唆される．

6.3 まとめ

本研究では，運動透明視に関連する脳活動がいつどこで生ずるかを調べるために，fMRI-

MEG統合解析法を用い被験者共通の皮質部位における，共通の神経活動のダイナミクスを検

討した．まず fMRIを用い運動透明視に関連する低次視覚野から IPS，そして hMT と LOを

含む 10個の賦活クラスタを同定した．次にMEGにおいて運動透明刺激時とコントロール刺

激時の応答である事象関連脳磁界を求めた．そして，統合解析により同定したクラスタにおけ

る両実験の信号再構成し，その差を検討したところ，視覚背側経路である hMTや IPSの皮質

部位や LOにおいて，眼球運動行動指標の期間に有意な差の応答が確認された．これらの活動

が運動透明視の奥行き構造の処理を反映して調節されていることが示唆される．
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7 検討

本論文でのMEG・機能的MRI及び眼球運動計測を用いた奥行き注意下の運動透明視に誘

発される皮質活動の研究について，二つの観点から検討を行う．

一つ目は運動透明視のモデルについての検討である．運動透明視の奥行き決定に関わる脳

内機構を解明するためには，関連する皮質活動の時空間特性を詳細に記述することは極めて重

要であるが，それだけでは不可能であり，Marrの提唱するように異なる水準での理解が必要

である [1]．脳というアルゴリズムを内包するハードウェアを外から詳細に観察するだけでは

なく，計算理論の方向からのアプローチも重要であり，両者を総合的に理解ができて初めて運

動透明視の脳内機構解明といえる．したがって運動透明視の数理的なモデル化について，関連

研究を紹介すると共に，本論文の結果と照らし合わせて考察を行う．

二つ目は今回用いたMEG，fMRIに関して，それぞれの解析手法と統合解析についての検

討である．本論文において，各解析手法により運動透明視及び視覚誘導性サッカードの皮質活

動に関する新たな知見を得ることができた．しかし，これらの解析手法は完成され，統一され

た手法ではなく，まだ発展途上の技術であるといえる．したがって，それぞれのモダリティに

おける解析手法について，問題点や新規手法について検討した．

最後に運動透明視研究の工学的応用と運動透明視を解明する上での今後の課題について述

べる．

7.1 運動透明視のモデル

運動透明視のモデルとしては，Bradleyらによる運動透明視において 2つの運動面の奥行き

が決まる過程を定性的に説明するモデルが存在する [2]．このモデルでは運動方向と奥行き知

覚に選択性を持つ神経細胞の間に．興奮性と抑制性の結合があると仮定し，運動透明視が生じ

るまでの神経細胞の活性をモデリングしている．図 7.1に，左右逆方向に運動する RDPを重

ね合わせた運動透明刺激を呈示したときの，Bradleyのモデルを説明した図を示す．

このモデルによると，

a 刺激呈示後に，左右方向と両奥行きに選択制をもつ神経細胞が反応する．

b ここで右方向に運動する手前の面に選択性をもつ神経細胞が他の神経細胞に比べて大

きな反応を示したとすると，興奮性結合と抑制性結合が働き，左方向に運動する奥の面
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図 7.1 運動透明視における奥行き知覚に関するのモデル．Bradleyらの論文 [2]の図を改

変．上段と下段の神経細胞はそれぞれ奥と手前の刺激に対して選択性を持ち，矢印は運動

方向の選択性を，○の大きさは反応の大きさを表す．

の細胞が活性化され，左方向に運動する手前の面の細胞が抑制される．

c 最後に，右方向に運動する奥の面の活動も抑制され，最終的には，右方向運動の手前の

面と左方向運動の奥の面に選択性を持つ神経細胞のみ活動し続け，右－手前，左－奥の

奥行き順序の知覚が形成される．

このモデルでは 2つの RDPの奥行き順序に関する物理的な手がかりがない場合は，aの段

階の神経活動の差が知覚される奥行き順序を決める．また，視知覚は MTの入力を受けた別

の部位を含めて生じていると考えられるが，MTが運動透明視にとって重要な部位であると言

える．

さらに，Raudies らは，運動透明視知覚に内在する主な処理段階を考慮に入れた，図 7.2

のような神経モデルを提案している [3]．このモデルでは霊長類の皮質の背側経路に沿った

低次及び中間処理段階の処理に基づいており，V1，低次－中間レベルの動きに関わる MT，

MSTd，神経的な意思決定に関わる LIPという階層処理からなる．まず初期の運動検出は入

力段階でガボールフィルターを用いた拡張ラインハルト検出を利用して実現される．ここで，

ガボールフィルターの神経的な実現は V1野で発見されている [4]．さらにMTの細胞の応答

に反映されるように，速さと向きの特徴を log-polar系で標本化している．また MSTd野の

動きのパターン細胞は様々な広域の optic flowパターンに対して選択性があることが知られ

ており，これらの flowパターンは視覚の軸にそった観察者の動きによって引き起こされ，拡

張や収縮や時計回り，反時計回り，上下左右の平行移動の flowを引き起こす．このような運

動パターンを数式で定義し，その応答を評価する．そして最後の LIPの段階ではMSTdのパ

ターン選択性の細胞からの活動を積分する二つの競合するニューロンからなるモデルを提案

している．

以上のモデルを踏まえて，本論文の結果を考えると，本論文の第 3章で見られたような，運

動透明視における hMT/V5＋の活動は，Bradleyらのモデルで示されているように，運動透
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図 7.2 運動透明視に関する皮質部位のカスケードモデル．Raudiesらの論文 [3]の図を改

変．LGNからの入力が V1，MT，MSTdを経て LIPに至るまでの皮質処理のモデル．

明視にとって重要な部位であるといえる．しかしながら，第 3章，第 4章，第 6章が示して

いるように hMT/V5＋以外の頭頂連合野，LO，さらには視床－皮質などの広域にわたるシ

ステムも重要な役割を担っていると言える．Raudies らのモデルでは本研究でも関わりの見

られた部位に対応するサルの皮質部位でのモデルであるが，注意や学習の効果，眼球運動の影

響も考えられ，実際にはより複雑なモデルとなりうる．そのために重要となることは関連する

皮質の活動部位と時間を知ることである．第 3章や第 6章で活動が確認された物体の特徴を

組み立てる LO近傍の部位は，先のモデルのMSTdや LIPといった高次の段階に関わりがあ

ると考えられる．また，運動透明視は眼球運動の関連する複合的な活動であることから，眼球
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運動関連の皮質からのフィードバック信号により，運動透明視に関わる処理のボトムアップの

入力を調節しているかもしれない．したがって，本研究の結果より提案される運動透明視のモ

デルとしては，Raudiesらのモデルに LOの皮質部位を加え，そして眼球運動関連皮質からの

信号や注意の効果を考慮する必要がある．

7.2 解析方法について

7.2.1 MEG解析

MEGの解析において，第 3章で検討した，事象関連脳磁界に対する解析としては，今回用

いた sLORETA [5] を始め，ノンアダプティブな空間フィルタやアダプティブな空間フィル

タまで様々な手法が検討されており，現在の解析の流れとしては，fMRI の結果や解剖学的

情報などを事前情報とした統合解析が盛んに検討されている．一方，第 4 章で検討した事象

関連同期・脱同期については，統一的な信号源解析手法が確立されているとは言い難い．現

在 ERD/ERSの解析に用いられている手法としては，ミニマムバリアンスビームフォーマを

基にした SAM（Synthetic Aperture Magnetometry）[6]や線形制約付きミニマムバリアン

スの周波数領域における解析である DICSビームフォーマなどの手法が報告されている [7]．

ERD/ERSの特徴より，上記の手法を用いてもその発生の正確な空間位置を推定することは

困難かもしれない．しかし ERD/ERS のような神経生理学的なデータから，その発生モデ

ルや解析方法を樹立することは，脳活動の機構の解明にとって今後の重要な課題であるとい

える．

7.2.2 fMRI解析

fMRIの解析は，ブロックデザインであるか事象関連デザインであるか，実験デザイン毎に

異なる．今回用いたブロックデザインでは，一般的に数種類のタスクブロックとその合間のレ

ストからなり，一つのブロックが一つの説明変数に対応している．そして，実験の結果得られ

る BOLD信号の時間変化を，ブロック数分の説明変数に重みを掛け算した項の総和とノイズ

項の和でモデル化する．このモデルは一般線形モデル（General Linear Model：GLM）[8]と

いわれる．そして血行動態関数 HRFとタスクブロックを表す矩形派とを畳み込み積分したも

のを説明変数として，説明変数の偏回帰係数を求め，その値が各条件に対応する脳機能画像の

賦活の強さを表す．

1998年にMcKeownらに報告 [9]されて以降，fMRIの解析に ICA（独立成分分析）が用

いられるようになっている．先に述べた GLMと異なり，ICAではモデル化した応答関数を

使用せず，その点が ICAを用いる長所となっている．fMRIに対する GLMの手法と ICAの
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図 7.3 fMRIデータに対する GLMと ICAの両解析の比較．Calhounらの論文 [10]の図を改変．

手法の違いを図 7.3 に示す．ICA による解析では空間的に独立な要素を求める．図 7.3 のよ

うに BOLD信号の観測データ X（サンプル時間点 N，ボクセル数M）とすると，時系列と空

間パターンに分離することが fMRI解析の目的である．この方法では，複数得られる独立成分

から取捨選択をする必要がある．例えば，独立成分に対応する Aのベクトルと実験課題のブ

ロック系列との相関が高いベクトルを計算し，その独立成分を選ぶのも方法の一種である．

いずれにせよ BOLD 信号，すなわち，神経活動と血流動態変化の関係（Neurovascular-

Coupling）をモデル化する必要があり，手法の高度化及び脳機能の解明につながるとい

える．

7.2.3 統合解析

本論文で提案した Normalized fMRI-MEG 統合解析は異なる被験者からサンプルされた

fMRIデータから得られた賦活部位をMEGの信号源推定に事前情報として用いている．その

際に fMRI 画像をテンプレート空間に変換（Normalization）し，被験者共通の部位を求め，

標準化する際に作成された変換行列を逆に作用させることで，被験者共通部位の個人脳に対応

する部位を特定し，逆計算に利用する．被験者共通の部位をクラスタとして利用することで後

の集団推定も容易に行うことができるが，集団推定に関する問題点もいくつか挙げられる．

まず一つ目の問題点としては，各条件を別々に信号源推定してから信号源の差分を考えるか

（Difference of Localization：DoL），平均の誘発波形の差を求めた後に差の効果を信号源推定
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するか（Localization of the difference：LoD）という問題である．本論文では第 5章及び第

6章では DoLの解析を用い，LoDの解析は用いていない．一般的には DoLの手法が選ばれ

る傾向にあり，その理由の一つに SN比が挙げられる．タスク条件間の差よりも，ベースライ

ンとタスク間の差の方が大きな SN比を有するためである．実際には各条件のピークが一致し

ない場合などはタスク条件の差のほうが大きな SN比を有することもあるため優劣はつけられ

ないが，クラスタ部位の選択方法と合わせて，どちらの手法が良いか検討していくことも今後

の課題である．

他の問題点としては，集団推定のもとになる個人の再構成信号の特徴に関係し，信号の推定

値を符号有りと考えるか，符号無しと考えるかという問題である．信号源の推定値の符号は各

ダイポールの向きを表し，個人毎に異なる皮質の構造を表す．すなわち，被験者共通のクラス

タとしては同じ部位を計算に用いているが，脳の構造の個人差が信号源の符号として埋め込ま

れうるということである．それゆえ，信号源の推定値の絶対値を取ることで局所的な向きの個

人差を考慮しないほうが良いと考えられる．本論文では以上の考えに基づき，第 5章，第 6章

での統合解析では，個人の推定値の絶対値を取った上で，被験者平均を行い被験者共通の皮質

部位を導出した．一方で，方向を考慮した方がより詳しい皮質活動を得られることも事実であ

り，一致する皮質部位の一致する向きにおいて（注意深く選ぶ必要があるが），反対の符号は

打ち消しあうものであるとし符号を考慮し活動時系列を求める考えも存在する．

また本論文以外の統合解析については，MEG の信号源推定に，fMRI の結果を信号源の

ローカライザーとして用いる研究が多く [11, 12]，本論文の提案手法 [13]もこれに該当する．

しかし，実際には MEGと fMRIは内在する神経活動の異なる側面を反映しているといわれ

ており，したがってMEGや fMRIといったマルチモーダルなデータを完全に統合するには，

神経活動と MEGや血行動態反応を結びつける共通な順計算モデルが必要とされている．例

えば fMRI計測により得られる BOLD信号は脳血流（CBF）や脳酸素消費量（CMRO2），脳

血液量（CBV）が調節されることで得られるので [14]，順計算モデルを確立する上ではこれ

らの関係性をモデル化する必要がある．これらの MEGや fMRI のモデルの研究は多数の研

究者によりさかんに行われているが [15, 16]，データの完全な統合解析として広く用いられる

スタンダードな手法は存在しない．したがって，MEGや fMRIというマルチモーダルなデー

タの完全な統合は，統合解析における大きな課題である．

7.3 工学的応用と今後の課題

脳機能イメージング手法により皮質活動の時空間特性を調べることは，運動透明視や視覚認

知全般の脳内機構の解明にとって重要である．また，皮質活動の時間と空間の情報だけでなく

関連する皮質部位のコネクティビティ等の皮質間の関連性を調べることもモデルを構築する
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上で必要であると考えられる．加えて，各脳機能イメージングの解析手法の高度化，及び統合

を進める必要もある．本章では，MEG，fMRI，そして本統合解析についての特徴と課題につ

いて述べた．

本研究の工学的応用については，これまで検討で述べた運動透明視モデルと解析手法という

二つの観点が考えられる．一つ目は生理学的な理解を深めて運動透明視のモデルを構築するこ

とで，動きから空間の構造や奥行きの情報を取り出すことが可能となる点，すなわち動画像処

理への応用である．二つ目の応用範囲としては，本論文で提案した Normalized fMRI-MEG

統合解析のように，高次脳機能を反映する脳活動をとらえる技術を開発し，神経生理学的な知

見を得ることで，高次脳機能障害等の脳の疾患の診断や予防に役立つことが考えられる．

今後は各解析手法及び統合解析手法の高度化や得られた脳活動部位を反映する新たなモデ

ル化を進めることで，さらなる運動透明視の理解，そしてヒトの視覚システムの理解とその工

学的応用が期待できるであろう．
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8 まとめ

本論文では，非侵襲脳機能計測手法であるMEG，fMRI及び眼球運動計測に基づいて，運

動透明視時の皮質活動について多角的な検討を行った．

第 3章では，まず MEGと眼球運動計測による奥行き注意下の運動透明刺激に誘発される

皮質活動について，奥行きが知覚される過程の脳活動をMEGと眼球運動計測の観点より検討

した．MEGより事象関連脳磁界（ERF）を計算したところ，運動透明刺激呈示後約 200 ms

から大きなピークを持つ ERF 成分が後頭や外側後頭，頭頂のセンサ等で確認された．次に

ERFに空間フィルタ法の sLORETAを適用し皮質活動を求めた．また，眼球運動の追従特性

の変化より，被験者の奥行き知覚が形成される期間を同定し，その期間の皮質活動を調べた．

全ての被験者で hMT/V5+での活動が見られ，一人の被験者を除いた全ての被験者で IPSへ

至る背側経路での情報処理や物体特徴の組み立てに関わる LO の活動が見られた．運動透明

視の奥行き構造の処理には低次視覚野から hMT/V5+や IPSに至る背側経路に加え LO近傍

領域が関わっていることを明らかにした．

次に第 4 章では，奥行き注意下の運動透明視タスク遂行時における MEG の事象関連同

期（ERS）・脱同期（ERD）については，第 3 章の事象関連脳磁界の解析では見られなかっ

た，認知活動を反映する活動潜時に試行間でのばらつきの大きい神経活動を調べるために，

ERS/ERDの解析を行った．また，眼球運動計測も行い MEGの結果を解釈するのに有用な

行動指標を求めた．ウェーブレット解析を用いた時間周波数解析の結果より，全ての被験者に

おいて，α波帯の ERD，β 波帯の ERD，θ波帯の ERSが見られ，α，β 波帯の ERDについ

ては，運動透明視タスクとコントロールタスクの間に有意差があり，行動指標との時間関係か

ら，これらの α，β 波帯の ERDが運動透明視の奥行き決定処理の脳活動を反映するという新

たな知見を得た．

Normalized fMRI-MEG統合解析とサッカードの脳活動について調べた第 5章では，高次

脳機能のような複雑な脳活動を調べる新たなツールとなりうる Normalized fMRI-MEG統合

解析を提案した．この手法はMNI座標でのクラスタリング手法を用いた被験者共通の神経活

動を抽出するものである．そして，手法の有用性を検証するために，視覚誘導性サッカード遂

行に関わる脳活動のダイナミクスを，提案手法を用いて調べた．統合解析の結果，サッカード

期間にサッカードニューロンと固視ニューロンの活動に由来すると示唆される二峰性の活動

が見られた．さらに IPSと FEFの双方向の神経投射によりもたらされると考えられる順次的
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な応答も確認された．これらの結果より，提案手法が被験者共通に見られる皮質活動の高時空

間分解能な再構成として有用性のある手法であると実験的に確認された．

第 6章で述べた Normalized fMRI-MEG統合解析による運動透明視の皮質活動のダイナミ

クスについては，これまでの単独のモダリティによる信号源推定法ではなく，より高時空間

分解能に皮質活動を調べるために，先の提案手法を用いた．まず fMRI を用い運動透明視に

関連する低次視覚野から IPS，hMT，LOを含む 10個のクラスタを同定した．次にMEGに

おいて運動透明視タスクとコントロールタスクの RSSを求め，後頭や頭頂のセンサにおいて

顕著な事象関連脳磁界が確認された．統合解析の結果としては，IPS，hMT，LOを主とする

200 ms～400 ms前後の条件間に活動の差が確認された．これらの被験者共通の活動より，特

に IPS，hMT，LOが調節されることにより運動透明視の奥行き構造の処理が行われると示唆

される．

以上の結果より，運動透明視の奥行き決定に関わる皮質活動には hMT/V5+や IPSに至る

背側経路に加え LO近傍領域に見られるだけでなく，視床皮質システムの応答にも関わってい

ることが分かった．さらに本論文で提案した Normalized fMRI-MEG統合解析では高時空間

分解能で被験者共通の皮質活動を捉えることに成功しており，サッカードや運動透明視に適用

することで新たな知見を得ることができた．

今後は各解析手法及び統合解析手法の改良や得られた脳活動部位を反映する新たなモデル

化を進めることで，さらなる運動透明視の理解，ひいてはヒトの視覚システムの理解とその工

学的応用が期待できる．
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付録

A 付録

A.1 fMRI計測

fMRIとはMRI装置を使用して撮像し脳機能を画像化する手法であり，非侵襲でかつ簡便

に計測できることから脳機能計測に広く用いられている．現在実用されている fMRI技術は，

1989 年に Ogawa により発見された BOLD(Blood Oxygenation Level Dependent) 効果を

利用したものであり，神経活動に伴う血行動態変化によって生じる MR信号の変化を計測す

るものである．fMRIは高い空間分解能 (数 mmオーダー)で賦活領域を画像化できるという

利点を持つ [1]．

以下に，fMRIに用いられているMRI計測原理，BOLD効果について述べる．

A.1.1 MRIの計測原理

MRIでは核磁気共鳴 (Nuclear Magnetic Resonance, NMR)現象を利用して，脳を含め体

内の構造等を画像化する．人体に対する MRI技術は，水素原子核 (プロトン)の NMR現象

を利用するものが多い．ここではプロトンを例にとって，MRIの原理を説明する [2]．

プロトンは，その固有のスピン角運動量に従った微小な磁気モーメントを有する．多数の

プロトンが存在する場合，各プロトンの磁気モーメントの方向が不揃いなため，巨視的な磁気

モーメントは 0となる．これらのプロトンが静磁場中に置かれると，大多数のプロトンは静磁

場の方向を軸としてラーモアの歳差運動と呼ばれる回転運動を行う．これにより，静磁場方向

に巨視的な磁気モーメントが発生する．ここで，静磁場と直交する方向にラジオ波 (RFパル

ス)を一定時間照射すると，プロトンがこのパルスに共鳴し，巨視的な磁気モーメントが静磁

場に垂直な平面に向かってラーモアの角周波数で回転しながら倒れこむ．これをラーモアの

角周波数で回転する回転座標系から見ると，巨視的なモーメントは静磁場方向から一定の角度

だけフリップすることになる．このような，ラーモア周波数と同一の周波数のRFパルスを印

加することにより生じる共鳴現象を NMR現象と呼ぶ．

RFパルスを照射し 90◦ フリップした時点で RFパルスを切ると (このような RFパルスを

90◦ パルスと呼ぶ)，巨視的な磁気モーメントの静磁場方向成分 (縦磁化)は T1と呼ばれる時

定数に従って回復する．一方，垂直方向成分 (横磁化)は，個々の磁気モーメントの位相が散

逸することにより，T1 よりも短い T2，もしくは T2∗ と呼ばれる時定数に従って減衰する．
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この際，回転しながら減衰する横磁化が，MR信号として計測される．実際の計測では，90°

パルスを繰り返し印加することで，MR信号の強度から T1や T2∗ などに関する情報を取得

する．T1，T2∗ 等の時定数は体内の組織により異なるため，MR信号の強度の相対的な大小

関係から，組織画像のコントラストを得ることが出来る．

実際の画像化に際しては，各座標から同時に生じる MR 信号を区別する必要があるので，

各座標軸に沿った傾斜磁場を適切なタイミングで印加することで，画像化するスライスの選択

及び周波数と位相による空間エンコーディングを行い，2次元離散フーリエ変換等の信号処理

により画像化を行っている．

A.1.2 BOLD効果 [2, 3]

大脳皮質の神経細胞が活動すると，その活動領域において酸素の消費量が増大する．酸素の

供給はオキシヘモグロビン（Oxygenated Hemoglobin, Oxy-Hb）により行われており，酸素

が消費されるとデオキシヘモグロビン（Deoxygenated Hemoglobin, DeOxy-Hb）に変化す

る．そのため，脳活動領域においてはデオキシヘモグロビンの相対的な濃度が増大する．その

結果，酸欠状態を回避のために酸素を供給しようとし，活動領域における血流量が増大する．

この際，消費量を上回る酸素が過剰に供給され，オキシヘモグロビンが相対的に増加し，結

果，デオキシヘモグロビンの濃度が相対的に小さくなる．脳細胞の賦活に伴う酸素消費量が数

%程度であるのに対し，血流の増加量は 40～60%である．

オキシヘモグロビンは反磁性体であり，磁場の均一性に影響を与えないが，デオキシヘモ

グロビンは常磁性体であるため，磁場の均一性に影響を与え．不均一となる．磁場が不均一

となった場合，T2∗ 値はより短くなり，デオキシヘモグロビン濃度が高い領域では MR信号

強度は減少することになる．逆に，デオキシヘモグロビンの濃度が低い領域においては，T2∗

が延長され，MR 信号が増大する．すなわち，脳活動時には，デオキシヘモグロビンの濃度

が減少し，安静時と比較してMR信号が増大することとなる．このようなMR信号の増大を

BOLD効果と呼び，本論文で用いた fMRIはこの BOLD効果によって脳活動を計測したもの

である．本論文では，fMRIは BOLD効果を用いたものを指すものとする．

A.1.3 fMRIの問題点

fMRIの問題点として，MR装置自体が大きな磁石で構成されており磁性体などの金属物を

持ちこめない点，神経活動を血行動態変化として間接的に捉えたものであると言う点，また全

脳を撮像しようとすると 3秒程度は必要なため時間分解能が低いことが挙げられる．
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A.2 SQUID

MEG計測で用いられる超伝導量子干渉素子（SQUID）による磁界の計測原理について述

べる．超伝導状態の物質は，以下の四つの基本電磁波の性質を持つことが知られている．

1. 直流電気抵抗はゼロである．（完全導電性）

2. 超伝導体には磁束が侵入できない．（完全反磁性、マイスナー効果）

3. 超伝導体で囲まれた孔を貫く磁束はとびとびの値しか取れない．すなわち、貫通する磁

束は Φ0 = h/2e = 2.07fWb単位で量子化されている．ただし hはプランク定数、eは

電子の電荷の絶対値である．

4. 超伝導状態にある二つの物質の間を，薄い絶縁膜や半導体で接合したり，超伝導体を狭

くくびれさせて弱い結合状態を作ったものをジョセフソン接合（JJ）と呼び，特異な電

磁応答を示す．

ジョセフソン結合における電流と電圧の関係は以下の式で表される．

I = Ic sin θ (A.1)

Ic 以上の直流電流を流すと電圧 Vが発生し

V =
Φ0

2π
· dθ

dt
(A.2)

ここで、θ は超伝導体の中の電子の振る舞いを記述する秩序パラメータと呼ばれる複素数の接

合部における位相差である．φ0 = h/2e = 2.07fWb は磁束量子である。Ic は臨界電流であ

り，電圧ゼロのまま JJに流しうる最大電流値で、JJの結合の強さに依存する。電流値が Ic

を超えると、JJには超伝導電子以外に常伝導電子も流れる．このとき JJにおける抵抗を R、

接合容量を C とすると、電流 I は,

I =
V

R
+ Ic sin θ + C

dV

dt
(A.3)

で表される．

図 A.1 に示すような超伝導のリング L に二つの JJ を組み合わせた回路を考える．二つの

JJが同じ特性を持っていれば、この超伝導リングは二つの JJの並列接続回路とみなすことが

出来るので、回路に流しうる全超伝導電流 I は次式で表される．

I = I1 + I2 = I0(sin θ1 + sin θ2) (A.4)

完全な超伝導リングでは、内部を貫く磁束 Φは量子化される。そのため、超伝導秩序パラメー

タは、定在波を表すようになり、リングを一周したときに位相の変化が 2π の整数倍にならな
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図 A.1 ジョセフソン接合とその等価回路

ければならない．この回路では位相のとびが二つあるので、この超伝導リングの中で定在波が

存在するためには次式が成り立たなければならない．

Φ
Φ0

+ (θ1 + θ2) = 2πn (A.5)

ここで nは整数である．式 (A.5)の条件下で式 (A.4)の電流の最大電流 Imax を求めると、

Imax = 2Ic cos
πΦ
Φ0

(A.6)

となる．

よって並列 JJ 回路の臨界電流 Imax は、二つの JJ の臨界電流の単純な和ではなく、式

(A.6) のようにリングを貫く磁束 Φ に周期的に依存する．これは波動性を持つ超伝導秩序パ

ラメータの干渉効果が Imax に現れたものであり、SQUIDの名前の由来になっている．一般

に JJを含んだ超伝導リングを SQUIDと呼ぶ．SQUIDリングを貫く磁束は量子単位になる

という制約から、この二つの JJを流れる電流 I1、I2 には次式のアンバランスが生じる．

Is = I1 − I2 = Ic(sin θ1 − sin θ2) (A.7)

この Isはリングを循環する遮蔽電流とみなすことができ、この電流によって出来る磁束 LIs

（Lは自己インダクタンス）と外部から加えられた磁束 Φλの和が式 (A.6)に用いた磁束 Φで

あり、Φが Φ0 の整数倍にならなければならない．外部磁束 Φλと臨界電流 Imax との特性を

調べると、図 A.2のようになる．すなわち、SQUID外部磁束の変化に対し、周期 Φ0 を単位

として周期的な電圧変化を出力する．典型的な値として、SQUID リングの面積が 2mm2 の

とき、Φ0 は約 1nTになる．零位法により Φ0 のさらに 10−5 程度微弱な磁界変化を SQUID

により計測可能となる [2].
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図 A.2 外部磁束 Φλ と臨界電流 Imaxの特性
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図 A.3 強膜反射法による眼球運動計測装置の外観図

A.3 強膜反射法による眼球運動計測

この節では，強膜反射法による眼球運動計測について述べる [4]．

角膜と強膜ではその曲率半径などの違いから光の反射特性が異なる．この性質を利用して

眼球運動を検出する．計測機器の構成としては，眼鏡枠に光源用の赤外 LEDと検出フォトダ

イオードを取り付けられており，頭部固定の必要度を軽減している．また差動検出の原理を用

いて，水平方向の眼球運動を精度よく計測でき，10′の分解能が得られる．本論文で用いた，

竹井機器工業社製の強膜反射法による眼球運動計測装置の外観を図に示す．ゴーグル左下部

の装置が赤外発光受光部である．
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A.4 MNI座標系と標準化

標準化とは，個人差のある脳の形を国際的に定義されたテンプレート脳に合わせる処

理である．本研究の fMRI の解析，fMRI-MEG 統合解析部で用いる MNI 座標（Montreal

Neurological Institute）と標準化手法（Spatial Normalization）について概説する．

A.4.1 MNI座標系

空間標準化はヒトの脳機能マッピング研究において，被験者間の解剖学的ばらつきを減らす

ために用いられる重要な前処理である．空間標準化はテンプレート脳に位置やサイズ，向きを

合わせる操作である．そして脳機能マッピング研究において詳細な解剖学ラベル付けのため

のテンプレート脳として，Talairach座標系が長い間用いられてきた．Talairach座標系はあ

るフランス人女性の脳を基に作られた脳の座標系である．

一方，MNI座標系（MNI-305）は Talairach座標系に合わせた 305名（右利きの被験者，239

名の男性，66名の女性，年齢 23.4±4.1歳）のMR解剖画像を平均したもので，モントリオー

ル神経学研究所で作成された MNI座標系の初期のテンプレートである．今では MNI-305に

合わせた 152 名のより高解像度の MR 画像を平均して作られた ICBM-152（International

Consortium for Brain Mapping）が用いられている [5]．MNI/ICBM テンプレートは共に

Talairach 座標系を基に作成されたが，Talairach 座標系とは完全には一致せず，MNI の方

が Talairachに比べてわずかに大きい．本論文での標準化の解析に用いたMNI座標としては

ICBM-152を用いた．

A.4.2 標準化

本論文での fMRI解析に用いた SPMソフトウェアでの標準化は，変換の推定部分と変換を

適用しデータを書き出す部分の 2つに分かれている．変換の推定部分においては，指定した 1

枚の画像（Source Image）がテンプレート脳に合うようなパラメータセットとして計算され

る．そして，標準化変換パラメータは，機能画像時系列に適用され，新たに標準化された機能

画像として書き出される [6]．

標準化の変換は，個人脳をより正確にテンプレートに合わせるためにアフィン変換と非線形

変換の 2種類の変換が行われ，そのための変換行列が作成される [6]．まずアフィン変換で拡

大縮小及びシアーを加え，個人脳を全体的にテンプレート脳に合わせる．アフィン変換のパラ

メータは 4行 4列の行列An となり，Source Imageのボクセル (xs, ys, zs)と対応するMNI

座標系のテンプレート脳画像内のボクセル (xt, yt, zt) は行列 An を用いて次式 (A.8)のよう
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に表せる．

[xt, yt, zt, 1]T = An [xs, ys, zs, 1]T (A.8)

次に離散コサイン変換（Discrete Cosine Transformation）により局所的にテンプレート脳に

合わせる．この処理では離散コサイン変換の基底関数の線形結合で表される歪み（非線形変

換）に対して，画像間の差の二乗和が最小になるように，基底関数の係数を求める．

以上が標準化の概要である．
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