
綜 説

視覚性方向定位行動にかかわる皮質視蓋投射

新潟大学医学部解剖学第二講座（主任：革田正男教授）

車 田 正 男

Corticotectal Relationships Elaboration Visual-Guided 

Orientation Behavior

Masao NORITA

肋画戒椚融吼「鋤融囲机

ご＼・萌面〃h面m小一J（／仕り！（亘′‘lん・ビル、五げ

（ガ蔽融肝一・gケ伊上　肋5α0Ⅳ0厨17月）

The relationship between the visual c（〕rteX amd superior colliculus（SC）isintegral

in the elaboration ofvisuauy一guided behaviors．Although numerous regioms o visualcortex

send pヱ・OjectioIIS tO SC，thelateral suprasy鼠vian（IJS）cortexis known to be a primary

source of direct visual corもical癒玩rents to the deeplamimae of SC，in which tectospinaも

neurons a陀located．Our recent experiments厨沢Ⅳide anatomical and physiologicalevidemce

O SuppO鵬theidea that，in．additon o aが蕗だがinnuence on deeplaInina neurons，LS

may rnodulate tec ospina neurons　邦が和が序viaits projecもion to the stdatum．
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興味深い視覚刺激が視野内に襲然出現すると，動物は

その刺激に胸怖㌣て視線を向け，癖を（場合によっては

さらに身体をも）その方向に向ける行動を示す．このよ

うな行動を視覚性方向定位行動（visually guided

oI・ienatOn随havor）と呼び，この行動が正しく遂行

されるためをこぼ，大脳皮質視覚髄と上丘との間の密療な

関係が必要とされる1鋸融）‾朋j

上丘は形態学的に7つの層に区別されるが，生理学的，

行動学的さらに線維連絡等の相異から，それらの層は洩

層白から3層）と深層（蟻から　層　に太則されるz射

聞．浅層はもっぱら視覚磯健のみに関係する餞域とみ

なされるが，それに対して深層は視覚をはじめ聴覚や体

性感覚機能にも密接にかかわっている多感覚機能の領域

である．さらに，この深層には眼球運動や頭部や四肢の

運動にかかわる脳幹および脅舷の運動核に下行後段蘭を

出すこユ…ロソが存在することから，L丘深層は視覚刺
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激紅より引き起こされる方向定位行動にとってきぬめて

墓要な部位であることが容易に理解される.

この上丘深層と皮質視覚領との関係に関しては,解剖

学的に多くの研究がこかまでなされてきており.その多

くは直接的侶支質祝蓋投射に関するものである し文献22

参照).薬坪学的,生理学的研究によナ‖{t+,こし')皮質投

ンLT)神経伝達物質は glutamateであ7'う(f二考えL',れて

し､る1日5､.ネ二日こおける外側シ′Lビウ-八と皮質 (lateral

su上)r;lSylviancortex.I_Slは上丘深層に投射する主た

る皮質祝電領であり3＼6､25､:m:.実際,こ(･'lI-Sを破壊

すると視官刺激に応答していた.__L丘深層:i_-l一一tlンが視

魔刺激に応答し克くなる1日 3㌧ この二王は LノSか主上二

段深層-碍直接的な輿魔性皮質視盈投射の欠如が原因で

あ/-r'7と考/tl■1.､かている.さ1､,に,LSLf)破壊i･こしL･')行

動学的iこ観察される視覚無視 (ヽ･isu',llnL.a(lCt)上いIT)

行動J)変化に対Lても同様の解釈がなされてし､るt9㌧

･一万,皮質祝電領から1二ri･_御国へL7うノト-卜L-!二して,線

魚体を経由する皮質一発質一視蓋投射とい机 ､わぼ間接

的な皮質視蓋銘の存在も電気生理学的,解剖学的をこ推測

されており (論文31参照),この投射路iこよ.-､ても,杏

接的な慮質視蓋投射と同様に,皮質視覚蘭の活動が上丘

深層をこアクセスすることが可能なのである且嶺)は)望8)37)

この上r)に上丘深層における投射ニ:i-r7ンは異 質 網 様

部を経て基蛇核より修飾されるので1日ヒト,LS か 1､､線 条

体へし')視覚十百報の流れが上丘深層の視覚活動おt･Lぴ それ

にかかわる行動にLiニー.-てきれめて範要である二七が示唆

される.しかしながら,このような皮質視覚傍から線魚

体投射に関する研究は最近に左･tlよ･-)やく注目さIlるよ

領,上りわけ LSが,直接的侶支質祝蓋投射に加えて

線条体さと､'に黒質網様部を通 して間接的に上丘深層投射

結果を基に論 L+て.7,Lたい.

ネンー/.ヤー′L麻軒下 (35mg:kg.i.p.)で成 ネ=)

(2.3--3.9kg.n-針 を脳定位装置に固定し,頭蓋骨に

ドlJノLで穴をあけ,各種 トレ-サ一一を.1.JSを含むいく

つかの皮質視覚領,線条体 (尾状核,破顔),および上二

丘に,Hanlilton注射器に細いJfうスビべリ卜し先端の径

60--･gOIEm)を装着した装置を用いfj:i--.))式で注入した.LS

から線条体および上丘への投射を観察するためをこ,慣行

性の トレー一一サーー-として biocytin(Sigma,5㌔ in0.05

M Tris-HCl緩衝液,pH7.6,2.OFLllを用い い1-4.

光学顕微鏡用には3例,電子顕微鏡用には 1例).術後

2--3E=こ動物を上行大動脈より生坪的食塩水,次いで

-I,'JL･デヒド混合液 (0.50｡ベラホ′L･1/-'',しデヒト12.500

ゲ′L･r]′トー′'′L一丁:ヒド,pH 7,4)で還流同定 し,Lrj-_f,に

脳を取里tL,し3OOoのサ･ソカロー:Lを含むりン酸緩衝液に

片を作成し.ー了し工､'ンT)-HRPで反応させ,さ吊ニⅠ)AB

をこより反応産物を可視化 した叫.標本を中性轟で対比

漁色した緩順行性標識軸索および軸索終末を通常の通過

型軸徴鏡 卜で観察 した.電腐朽汗二は 150ILm LI)て fI/

ロスライサ-切片を作成 し,光薪の場合と同様の反応を

施し,型通りL]1万法で'i･E舶切片を作成した.他の/l例に

/)いては,dextr･こIIllelriuntlt恒ylrhL〕dこ~ullinLlLl)tく1およ

び dextmnlluoIでSCL,in(i)I/ii.り250O水溶液を線条体,

上丘に.それぞれ O.llLl汁人し, 5--6卜‖]〕後生理的食

塩水および:1OoJく一拍･こ′し--/(,'′L:I-ごL-_卜溶液にて還流囲定

ドグラス上で乾燥させ逆行性標親細胞を蛍光感激頗下 注沢

には IF535-550,I)fTには 1ト'こ16(ト185L･')Y~Jl,iF1--杏

使用1て観察 した.

順行性標識の結果 (図1.2,4A)

皮質視覚領から線魚体および上丘への投射様式はそれ

ぞれLJ)皮質域によ.')興在-･,､ておE),17野 (striL,ll.LICOll亡･X

有線野皮質ト ＼し71bioc),li11注入例では上f二汗射酉にきれ

めて多くの標識線維が認められたが,尾状核,被憩には

瞭諭は認められず,上丘深層をこ健かな標識が見られたに

すぎたか-,た.18,19野-tJ)注入例でも上丘浅層に多く

(-)標識が観察さナ豆こか, 卜丘深層.尾状核､績殻にはわ

ずかな標識が認められただけだった血

･万,LS-L･').t'r:_八倒て;よ, 卜丘,線条体ともiこ_Sく

の標識が両側性 洞 側優位)をこ認められた.線条体では,

尾状核休部の尾側部の曹外側および被殻の尾側部に,そ

れぞれ限局して標識が認められた中このような線条体,

上丘をこおける標識緑綬の分布および慶はL5-の注入

部位をこより異なっていた.つまり,LSの外側壁皮質

(pl.JLS)への注入例では線条体および l:.丘L')浅.深層

をこきわめて窺い標識が見られたのをこ対 しテLS内側蟹皮

質 (PMLS)-の例では上段践層で多くの標識が認めら

れるものの,線条体および上丘深層での標識は僅かであっ

た.

これら標識線維がそれぞれの標的部位で架際に終止す

ることを確認する目的で,標識が多く認められた部位を

電釦で観察 した.biocytinで標識された終末は電了･密

度が明らかに高く,周囲の未標識の構造とは明瞭をこ区別

できた.この標識終末は線条体および上丘のどの部位に
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図1 r)istributionoflatxi,ledaxonsandterminalsinthee之Iudatenucleus(CN).putanlen
(I-)u)壬IndsuIだriorcolliculus(SC)followingbi(x:ytininjectionsintothePLLS
(up【貯rexamp一e)orI)MIJS(lower). InjectioTISitesforeachanirTlalareshown
onthelateralsurfaceOfthebr.aimalldonaeoronalsecti()rl. Anterograde

labelingisindicattJdbysmallwavylilleS.

終末は径 1/Em 以下の小型の終末で円いシナプス小胞

を看しシナプス後要素とはいわゆる非対称性の膜肥厚を

示すシナプス結合を形成していた.この標識終末は阜く

の場合,細い樹状突起かあるいはその棟突起iこ終止して

おり,太い樹状突起幹もしくは細胞体へ終止する例は稀

であ一1た.

このような解剖学的結果かLLっ,下行性の投射ニ'l-････-∩

3

ソの存在する上丘深層はl_S(特iこその外側部であるPLLS)

かL､)の豊富な視覚性入力を受け.線条体もまたこの PLLS

から多くの視覚性入力を受けることが明らかとなった,

同時に,有線野皮質を含む周辺の視覚領 (18,19野)は

上丘深層-の直接的な投射および線条休を経由する間接

的な投射にはあまり寄与しないことも明LT)かになった.

逆行性標識の結果 (図 3,4B)

線条体および上丘深層へは PLI.Sか!:)多くの投射が
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図 2 Anelectronmic r o g r a p h from putamen.

showingbiocl,tin- label(･d .･lXOn tet･min;ll
07･'lgillとlt亡､(ifromPl__LS(A.;lllilrrOW上 L,lklL､d

teI･mitlこIlhitsroundsyll;lPti(･＼･LISiclesこInd
111とIkesnsymmetriesy‖iltlticL･OntaCtWith
dt,ndriticspine(anastビⅠ･isk上

あることが順行性標識法iこよって明L-)かに真一､たnて,

次に.これrっ攻暫線条体こ:i-･.1ロンおよび皮質視蓋二ュ-

ロンの形態および Ⅰ-'LLS内での分布を知るために異な

るデキ ス トラン(蛍光色素を上丘および線条体にそれぞれ

注入した.

すべての例で多くの逆行性標識細胞がこの LS領域

に認めL7..,わた.皮質線条体ニ:i--1ロンと皮質祝蓋ニ:L一一

ロンは I_一S 内の斑質のほぼ同じ領域に観察された.人

部分の皮質線条体ニ:,/--r7日よV層にみLL)わたれ 幾分

ンはV層のJ吊こ分布していた.V層における皮質視差ニ:L-

r]ンと皮質線条体ニュー-ロンの分布を注意して観察する

と.両者PF'Fn二は幾分差異が認め1､'れ 皮質視蓋ニ:.',一一t7

ンは皮質線条体ニ_1.-r]ンに比べよi)深部に存在する傾

向があった.細胞体の大きさについても差異を認虹 皮

質線条体二:i--7ンはおおむね小-r･中型 (径 15･-.20FLm)

の錐体細胞であったのに対 し皮質視差こ:⊥一一ロバ土中-

図 3 I)istt･ibLIti川10flこlLkltedcellsint･)othPl｣ⅠⅠ_.S

こIn(ir'1.LSrL-1l(-willg〔klXtrilnlLltrt,lmet虹lrhL)-
damin(､;=(1(.lLIXtl-alllluorL､hCt_lillinjections
int(日,tこ1LIdatenucleu.uln(istIIXl,r･iorcC)lliculus,
resp(,(Tti＼･(車.tくetl･･ogr;,1(I(巾IlこItX_､lビ(1corticO-
striata】(()tx-,,neirLlle.i)alldcorticOtLICtLlHsolid
eirL-1eslnLturM1SWerePIotte(1川Hlref)re-
se11tativL,tl･imS＼,eT･SLISection. NotL､that

cor.ticotL,Ctillm(ナurOnSl＼･でr･efoundh11ill･er
V(1111yan(1th;lteOTlic()striatと1111tlurO11SWeT･e
foundinI;lyerSIlト＼･･丁.

PLl,S に観察された標識ここ=_-rlバまほとんどすべ

てが ･種籾Lり蛍光色素を有しており.2種板の色素を持

-,-).-I,まり線条体と視義〔T)両者に同時iこ投射するこ,L-

tlン.は観察されないか,あイてもきわめて僅かで恭一〕た

条体投射はそ/1.Lぞ!,L異なった二∴こ_-ロン群か!､)起こるこ

とが示唆された.

線条体にぼ視覚刺激に応答するニ:i-I-:7ンの存在する

ことが如上､-れているが,その視覚入力の起始については

不明な点も少なくない.線条体は大脳皮質C')広範囲の部

分から投射線維を受けることはこれまで知l■つれているが,

視覚慣からの人力はきわめて少ない十考え1､)かていた.

する報告がきわめて少なかったからである (例えば文献

26).しかLなかlT_二'.このことから直ちに皮質視覚領は

線条体に投射 していないという結論を下すのはーiEしくな

い.実際,最近のサ′Lによる実鮫から多くの皮質線条体
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図 4 (AIPhotomicrographshowl'ngbi(x:yt.i什Iat光1edfitx!rsandtcrTninalsinthecaudata
nucleusfollo＼villgtt一之IrL､rilljぐ･CtionintoPIJLS. (B〕nJubleやXpOSed,nuorcscent
photolllicrogr･ar)hshowillgfluorescent-positiヽでneurOnSilllayerVofLS.An
aITOW -heこIdilldicat(さSLIOni(ごし1St.riatこllcell､whileanan･owindicateseortieOteetal
cell.

線維が17野を除く有線外在質 (extrastriatecortex)から

起こることが示された38＼.こ(LT)皮質線条体投射は内側

頭帝をこ沿った皮質域 に 甑はネコの LSをこ相当すると

考え1._)れているL19､)か己､)cT)もOが最 も多い.･多くの皮

質線条体投射が LSかLL,起こるという本稿でのネコの

結果は上述したサ,Lにおける結果を支持するものである.

LSの曜側部にいく-~.-かC')網膜局在範域が認めL､.'れが 小 .

本稿での統域には主に PMLSと PL.LSであるが.こ

維連絡に関 して明瞭な差異がある.例えば,PれlLS-

(7)視床入力の大部分は後外側核の外側部 (LPl)かLを'起

こるが,PLLSへは後外側核の内側部 tLPm)かt､｢)起

こる35､･はl).また,PMLSは PLLSに比べはるかに多

くの皮質庄質問の連合連絡を17,18,19,2Oa,21野上

の間に有している相 .さ吊こ,上丘-の投射をふてjl

ると,上丘汲層-の投射については PMLSか｢-'C')投射

が PLLSからのものに比べはるかに多く,反対に深層-

5

は PLLSからの投射が主である391.本稿での結果はこ

れまでの所見をより広げるものであ･').例えば,皮質線

条体投射は PLLSかLL)のものが PMLSかLL)のもLT)に

比べはるかに優位であること等が明iT'かになった.

LSから線条体および._L丘-の投射は共に皮質のV層

から起こるが.逆行性蛍光色素標識による実験からこれ

らの 皮 質 投 射 は そ れ ぞ れ 別個の細胞集団から起こること

が示さIlた.-〕まi).LS から線条体への情報が,LS

かl㍉上丘-のl自二接投射とは基本的に異なる可能性のある

ことを示 し.ている.LSにおける視覚応答こユ-ロンの

電気生理学的な特性は部位により差のあることが示され

ているが51㌧ このよ･>7な差興が直接あるいは間接的な

皮質祝意投射系の間でも存在するかどうかは今後解決 し

なければならない重要な課題である.

今回示された LSから線条体-の豊富な入力は,以

前他の研究 7LJL-ブにより提唱された皮質の視覚情報が

基氏核を経由する間接的な経路を通 して._I二丘深層に影響
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を与えるというTIデアと一致するlm8､28)37-.この経

路iこついては詳細な点まで解明し尽くされたとはいえな

いが文献的に多 くの示唆が与えr-〕れている.つまり,LS

から線条体-の投射は線条体二ュ-ロンに対 して興奮性

で27､,その伝達物質はおそらく glutamate であるとい

われる17129､.次い で, 線条体は黒質の網様 部に多数の

線維を送ってお E) 20 -28 ■､37 ､52 l, こ の線条体異質線維は黒

黒質ニ:,,一一｢.- ソ は G A B A を 伝 達物質として異質祝蓋

そこで祝 蓋 脊 髄 ニ :i --1 ロ ン に 終 止する小5､10111118120､23128'

117､52､. こ LT) 異 質 祝 意 投 射 も また GABA iこよる抑制性

であるl"lL-8､~ LO ､12 -21123 さ50 ､. したが一)て,1.Sは基底核

を経El･げ る二塵抑 制 ′トノブを介して上丘深層の視差脊髄

ニュー.ーロンに間接的に連結 している.

最後i･こ.視覚性方向定位行動の障害の例として視覚無

視を実験的に起 こさせた例 (文献19参照)を挙げ,本稿

で明かとなった皮質祝意投射の機能的意義についてPj･察

してムる.LS の一部を破壊するこ日こより衝接的な興

奮性の (glutamateを利用)皮質視蓋投射が障害 さか

は線条体ニ:i-tlンをも興奮させているJうで,線条体の

ンを抑制 しているので LSの障害は間接的に異質視差

ニ:i--一ロンを脱抑制するのである.このようにして.視
蓋脊髄こま-ロンを抑制する禦質祝蓋ニュー田ソの活動
は増加するので,結果として LS傷害の正味の効果は
祝意脊髄ニ∴⊥-1ロンの活動を抑制し,したが--.,て,上丘によl)伝達される定位行動が障害さIlるのである.
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