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マカクザル視覚連合野と上丘との神経投射について (図 10,表 1)
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要  約

マカクザル大脳皮質視覚連合野 V2,V4,下部側頭葉 TEO,TEに WGA‐ HRPを 注入し,上丘と
の投射関

係を調べた。1)V2,V4と 上丘との間には部位局在対応関係が存在したが,TEO,TEと 上丘
の間には明確な

対応関係はなかった.2)終末標識は,V2,V4,TEO注 入例では上丘にて限局的な分布を示 し,TE注入例
で

は限局的な分布を示 さず,広範な領域に終末標識を示 した。3)終末標識は TEO注入例を除き,上丘
の浅層及

び深層に認められたが,V2,V4,TEO注 入例では浅層 (II,III層 )に 強 く,TE注入例では,浅層よりも深

層 (Ⅳ層)での標識が強かった.4)TEで は背側部から上丘への投射は強いが,腹側部からの投射は
ほとんど

なかった。5)どの視覚連合野にも上丘からの投射はなかった。以上より,上丘浅層はV2,V4,TEOか ら,

上丘深層はTEか ら強 く投射を受け,視覚連合野各領野は上丘の眼球運動制御に対し,互
いに異なった機能的

役割を果していることが示唆された。 (日 眼 92:489-498,1988)

キーヮード:上丘,視覚前野,下部側頭葉,マカクザル,WGA‐HRP

Abstract

The anatomical organization of corticotectal projections in macaque monkeys was investigated

using the anterograde and retrograde transport method of wheat germ'agglutinin horseradish

peroxidase (WGA-HRp) with the incubation technique of tetramethylbenzidine as the chromogen' A

small amount (50n1) ofwGA-HRP was iniected into each of areas Y2 and Y4 in the prestriate cortex

and areas TEO and TE in the inferotemporal cortex. These areas are well-known to be involved

closely, but difrerently, in the mechanism of form vision. Anterogradely labeled terminals in the Y2'

V4 and TEO cases were densely present in the superior colliculus (SC) but only moderately in cases

with injections into the dorsal TE area (TE field). on the other hand, no retrogradely labeled cells

were seen in the SC of these cases. [n the cases with injections into the ventral TE area (TEv field)'

anterogradely labeled terminals were sparsely seen in the sc, and no retrogradely labeled cells were

observed. These sparsely observed terminals resulted from injections into the caudal half of the TEv

fleld, and no terminals, from injections into the rostral TEv field. The terminal labels in the SC of the

yZ, y4and TEO cases were well localized in the SC. The labeled terminals in the V2 and Y4 cases were
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distributed thrOughout the SC with a tOpOgraphic relation tO the injection sites, indicating the

eXiStenCe°f ViSuOtOpiCa1 0rganiZatiOn betWeen the S()and the V2 and 174 aslrell,whereas those in the

TE()cases largely overlapped each otller and iⅣ ere localized within the reipresentatiOn of the central
visual neld in the sc,showing no topographic arrangement.。

n the other hand,labeled terminals in
the T:Ed cases were widely distributed thrOughout the S(C,sho、

=ing no topOgraphical relation.ヽ Vith
reSpeCt t0 1anlinar diStributiOnS,labeled terminals in the lV2,V4and TE()cases w・

ere seen mainly in
SupernCial layerS,II and III,p“ hereaS those in the TEd cases were seen n10re densely in the deep layer,

IV,than in the superacial layers.,Iヽ hese landings indicate that anatonlically and functionally diferent
ViSual COrtiCal areas project to the sc in direrent fashion,and suggest that these areas contribute

dilrerently to the contr。 1。 f eye movenlent in establishing perception and cognition of visual stilnuli.

(Acta SOc ophthalmOI Jpn 92:489-498,1988)

Key p・ °rdS:  Sulperi° r COlliCuluS,I)reStriate COrteX,InferOternpOral cortex,Macaque in01lkey,wGA‐

ⅡRP

I緒  言
中脳に位置する上丘は,視空間における視覚刺激の
動きや定位に伴なう眼球運動制御 1)～3)に関した機能を

有する.解剖学的に上丘は浅層 (I～Ш層)と 深層 (IV
～VII層 )に分けられる4).網膜から直接投射を受ける上
丘浅層5)6)は ,視床枕を介して大脳視覚系皮質に投射を
送 り7)～ lo),視覚刺激検出能に関与している。上丘深層
は,動眼神経核や傍正中橋網様体 (PPRF)に 投射7)を

送り,眼球運動を制御している。一方,上丘は大脳皮
質の広範な領域から直接投射を受けており5)8)H),サ ル

の視覚系皮質においては,第一次視覚野 (Vl)か ら上
丘への投射の特徴は明らかにされているが5)8),視覚連

合野の各領野から上丘への投射と,そ の終末分布の特
徴についての詳細な研究所見は報告されていない。大

脳皮質視覚連合野は,視覚前野および下部側頭葉皮質
から成るが,解剖学的,生理学的研究12)13)に よりこれら

の領野は細分化され,ま た各細分野の機能も解明され
ている。特に,視覚前野の V2と V4,下部側頭葉皮質
の TEO,TEは形態視過程に関与することが知 られて
いる (図 1)。

本研究では,形態視過程 14)15)における上丘の役割を
解明するために,サルの V2,V4,TEO,TEの各領野
と上丘の浅層,深層との投射関係と,その特徴を HRP
法により比較検討したので報告する.

II 実験方法

成熟 マ カクザル18頭,体 重2.5～ 8.5kgを 用 い,
Ketamine hydrOchloride(10mg/kg, 筋 1注)及 び
SOdium pentObarbital(34mg/kg,腹 腔内注入)の麻

酔下にて,視覚前野 V2,V4及 び下部側頭葉 TEO,TE
背 側 部 お よび腹 側 部 の 5領 野 に wheat germ
agglutinin‐hOrSeradiSh perOXidaSe(1以

~下
V√GA‐ IIIRP

と略す)を注入した (図 2),WGA‐ HRPは生理食塩
水に溶解した 5%WGA‐ HRP溶液 (Sigma)50nlを

,

lμ lハ ミル トンシリジンを用いて注入した (Case ll,

12は50%HRP溶 液 (Toyobo)90nlを使用).HRP注
入48時間後に動物を麻酔 (43mg/kg,腹 腔内注入)し ,

0.lMリ ン酸緩衝液 (pH 7.4)で 作成 した 2%glutar‐
aldehydeと 0.4%parafOrm aldehydeの 混合液で心灌
流固定し,その後10%薦糖を含む0.lMリ ン酸緩衝液
を灌流した。その直後に脳を摘出して,上記と同様の
薫糖一 リン酸緩衝液に一晩保存した。次に脳を 4つの
プロックに分け,30%薦糖― リン酸緩衝液に脳が沈む
まで冷蔵庫で保存した(約 3日 間)。 その後 ミクロトー

ムにて厚さ50μ mの凍結前額断切片を作成し,10枚に
1枚の割合で,Mesulamの tetramethyl benzidine
(TMB)法 16)にて反応させ,中性赤で抗染色を行なっ
た。標本は明視野及び暗視野顕微鏡下にて観察を行

なった。HPRの注入は,右半球注入例 も存在するが
(Case l,3,6,8),図 の記載はすべて左半球に転記し
た。

注入部位の設定に関 しては,V2で は Gattass&
Gross17)の 皮質視野地図,V4で は Gattassら 18)の 皮質
視野地図を参考にした。下部側頭葉皮質は後中側頭溝
の前端部を境に後半部 TEO,前半部 TEに分けられ
る19)が,TEは岩井,靭負らの分類20)に従い前中側頭溝
を境に,TE背側部,TE腹 側部とした (図 2)。 上丘
は解剖学的に 7層に分類されており,I～ IH層を浅層,
VI～ VII層を深層と区別される4)21)(図 3).生理学的に
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は,上丘外側は下視野,内側は上視野,吻側は中心視

野,尾側は周辺視野に対応し,視野部位局在再現図が

cynader&Berman22)に より報告されている。
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III 結  果

本研究では,TE腹側部注入例の 2例以外のすべて

マカクザル視覚連合野と上丘との神経投射について
。白川他

Lateral view                   Media:VieW

V2

V T

図 1 サル大脳皮質の視覚前野および下部側頭葉皮質の分類図.Vlは第一次視覚野,

V2,V3,V4は視覚前野,TEO,TEは下部側頭葉皮質に対応する。視覚前野には他

にV3a,MT,POな どが月状溝上側頭溝内に存在するが省略した。

Lateral view Medial view

12

Ventral view

図2 視覚前野,下部側頭葉へのHRP注入部位.1～ 4は V2領域,5～ 10は V4領域,

11,12は TEO領域,13～ 18は TE領域に相当する.st:上側頭溝,lun:月 状
'′

竜,

io:下後頭溝,amti前中側頭溝,pmt:後中側頭溝,cal:鳥距溝,ot:後頭側頭溝,

lunと iOの点線は脳溝の展開を示す。
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の例で上丘に順行性標識を認めたが,逆行性標識細胞
はすべての例で認められなかった。以下に,各皮質領
野注入の結果について述べる。

1.V2注入例
V2における注入部位は,鳥距溝背側壁浅部 (Case
l),月 状溝腹側後壁 (Case 2),下後頭溝背側壁 (Case

3),鳥距溝腹側壁浅部 (Case 4)の 4部位で,いずれ
も意図した範囲内におさまっていた(図 2)。 これらの

注入部位は Gattass&Gross17)の V2における視野再

現図から判断すると,Case lは下視野周辺対応域 (40°
～60° ),Case 2は下視野中心対応域 (0.5° ～3°),Case
3は上視野中心対応域 (2°～4°),Case 4は上視野周辺対

応域 (15° ～25°)に対応した (図 4).
V2注入例での上丘の順行性標識の分布は,図 4に示

すように,いずれの例でも限局 しており,Case lで は
上丘後外側周辺部に,Case 2で は上丘外側半の内側中

央部に,Case 3は 上丘内側半の外側中央部に,Case 4

81
medial

83
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図3 上丘の層構造(ア カグザル,30μmのセロイジン
包埋切片)チオニン染色,× 17.5.I:縁帯層 Stratum
ZOnale,II:浅灰白層 Stratum griseum supemcial,

III:視神経層 Stratum Opticum,Iv:中 間灰自層
Stratum griSeum interpediale,V:中 間白層 Stra‐
tum album mediale, VI: 深灰自層 Stratum
griSeum prOfundum,VII:深 白層 Stratum album
prOfundum,CG:中 心灰白質 Pul:視床枕

トー→

|「In
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Case 2 (-0.5 to -3.)
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Case 3 (+2 to +4') Case 4 (+15 to +25')
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図4 V2注入例における上丘の順行性標識の分布.カ ッコ内の数字は注入部位の視野
対応域を表わす。(一 :下視野,十 :上視野)左図は前額断切片より作成した上丘展
開図の終末分布を示す.横棒は右図の切片レベルを示し,左の数字は切片番号を表
わす。右図は上丘の終末標識を示す前額断切片でローマ数字は層を示す.下視野対
応域注入例は上丘外側部に,上視野対応域注入例は上丘内側部に,中心視野対応域
注入例は上丘中央部に標識が認められた。
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は上丘後内側周辺部に認められた。この結果は,V2か

ら上丘投射には部位局在対応関係が存在することを示

す.上丘での分布域を Cynaderら
22)の 上丘視野再現図

に照し合わせると,そ の視野対応はよく一致していた

(図 7)。

終末標識は,全例でII,IH層 に密に分布し, またⅣ

層にも粗な分布が認められた。浅層および深層の標識

はほぼ同じ範囲に分布した。

2.V4注入例

V4への注入は,月 状前回の異なった 4部位 (Case

5～ 8),下後頭回 (CaSe 9),舌状回 (CaSe 10)の 合計

6部位である (図 2).Case 10では注入域が意図した

部位より大きくV2,V3にも一部かかっていたが,そ の

他の注入部位は意図した範囲内であった。 これらの注

入部位は Gattassら
18)の V4における視野再現図から

判断すると,下視野対応域であるCase 5は (0° ～2° ),

Case 6は (3°～lo° ),Case 7は (15° ～3o° ),Case 8は

(30° ～50°)に対応し,ca鍵 9は上視野中心対応域 (3°

77

⌒

∩ヽ

～7° ),Case 10は 上視野周辺対応域 (20° ～50°)に対応

した (図 5).

V4注入例での順行性標識は図 5で示すように,いず

れの例でも限局した分布を示し,下視野対応域である

月状前回の 4部位注入例 (Case 5～ 8)では,注入部位

が腹側部から背側部に移動するにつれて,標識は上丘

吻側部の中央部から尾側部外側に変化して分布した。

上視野中心対応域の下後頭回注入例 (Case 9)では上

丘内側半の外側中央部に,上視野周辺対応域の舌状回

注入例 (Case 10)では上丘内側周辺部に分布した。こ

の結果は,注入部位と分布域との間に部位局在対応関

係が存在することを示す。上丘での分布域を Cynader

ら22)の上丘視野再現図に照し合わせると,その視野対

応はよく一致した (図 7)。

層分布では,月 状前回の 3例 (Case 6,7,8)で II

～IV層かけて分布が認められ,浅層および深層への分

布はほぼ同じ範囲であった。月状前回腹側部注入例

(Case 5),下 後頭回注入例 (Case 9),舌 状回注入例

72
71

７７

“

′｀ヽ

■ ＼

Case 9 (+3 to +7")
Clase 10(+20 to+50° )

79 77

0

dorsal

-lmm medial

図 5 V4注入例における上丘の順行性標識の分布.表示は図 4に同じ,月 状回の 4領

域注入例 (Case 5～ 8)では注入部位が腹側部から背側部に移動するにつれて,標識

は上丘吻側部の中央部から尾側部外側に変化して分布した.

D
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Case 13
CaSe 14

(CaSe 10)ではII層にのみ標識が認められ,IV層での

標識は認められなかった (図 5).

3.TEO注入例
TEOの意図した注入部位は,後中側頭溝を境にその
背側部と腹側部である。腹側部注入例 (Case 12)では

注入域の一部が V4領域にわずかに広がっていたが,
Case llは 意図した範囲内におさまっていた (図 2).

図 6に示すように,TEO注入例では背側部,腹側部ど
ちらの注入例でも上丘中央部に限局して分布し,明 ら
かな部位局在対応関係は認められなかった。層分布で

は背側部注入例(Case ll)で はII層のみに分布したが,

腹側部注入例 (Case 12)では主にII層ではあるが,Ⅱ I

層にも分布が認められた。TEO注入例ではいずれの例
でも深層には標識は認められなかった。

4.TE背側部注入例
意図した注入部位は,後中側頭溝の前端部から前中
側頭溝の前端部までの背側部である.Case 13は背側部
の後半部に,Case 16は前半部に WGA‐HRPを注入し

たが,それらは意図した範囲内におさまっていた (図
2)。 図 6に示すように,TE背側部注入例 (Case 13,
16)では, 2例 とも,上丘の広範な領域に標識分布を
認め,明 らかな部位局在対応関係は示さなかった。標
識分布は,Case 13で は吻側2/3の 大半を占め,Case 16

では吻側3/4の 内側から外側にかけて応範に認められ

た。終末標識は, II層 からIV層 にかけて分布し,特に
上丘吻側部では深層 (IV層 )に,上丘中央部から後半
部にかけて浅層 (II,III層)に分布した.ま た,深層
(Ⅳ層)における標識は視覚前野のものに比べ強かっ
た。

5.TE腹側部注入例
意図した注入部位は,後中側頭溝の前端部から前中
側頭溝の前端部までの腹側部で,Case 14,15は腹側部
の後半部に,Case 17,18は 前半部に WGA‐HRPを 注
入し,それらはすべて意図した範囲内におさまってい
た(図 2).図 6に示すように,後半部注入例(Case 14,
15)では,極めて粗な限局した分布を示した.前半部

TE 7, ⌒

⌒
ヽヽ

∩

Case 16 Case 17

-lmm
図 6 TEO,TE背 側部,TE腹側部注入例における上丘の順行性標識の分布.表示は
図 4に同じ.TEOでは,背側部,腹側部どちらの注入例でも上丘中央部に限局した
分布を示したが,TEで は,背側部と腹側部注入例で上丘投射に違いを認めた。TE
背側部から上丘への投射は強いのに対して,TE腹側部から上丘への投射は弱く,特
に,TE前半部から上丘への投射は認められなかった。
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注入例では, 2例 (Case 17,18)と もに順行性標識が

全く認められなかった。後半部注入例の終末標識は,

Case 14で は II層 からⅣ層にかけて粗な分布が認めら

れたが,注入部位が Case 14に比べより腹側部に位置

する Case 15で はIV層のみの粗な分布が認められた。

IV考  按

サルの視覚皮質野から上丘への投射は存在するが ,

上丘から視覚皮質野への投射は存在しないとい う事

は,変性法23)24)や 上丘への HRP注入による皮質での

逆行性標識の同定
口)な どにより,報告されている。本研

究結果は,従来の知見を確認すると共に, さらに,大

脳皮質視覚連合野の各細分野からの上丘投射様式が互

いに異なることを明らかにした。

本研究における第一知見は, より高次の機能に関与

する領野 (TE背側部)は ど,上丘との部位局在対応関

係が不明確になるという所見である。V2と V4は ,それ

ぞれ Vl(第一次視覚野),V2か ら視野局在的対応のあ

る投射 17)25)を 受け,明確な視野局在性を持っている。一
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caudal
lower fields

方,上丘も整然とした視野地図を持っている
22)。 図 7の

左図は V2,V4におけるHRP注入部位の視野対応域

を模式的に視野地図に投影したものである.右図は上

丘における神経投射終末部の視野再現図である。図か

らもわかるように,V2,V4の 投射起始部位と上丘にお

ける投射終末部位とはその視野対応関係において,明

確に一致している.V2,V4は視対象の特徴抽出に関与

する
12).V2,V4か ら上丘への投射系は,視対象の中心

嵩からの偏心度とその方向に応じて,その対象への視

線を安定させる役割を果していると考えられる。これ

に対し,形態視知覚に関与する
14)15)TEOか ら上丘への

投射では,投射起始部位と終末部位とは明確な部位局

在対応関係を示さず,主 として,上丘の中心視野再現

部にのみ投射している(図 6).精度の高い形態視知覚

は,中心視によって成立する.こ の TEOか ら上丘への

投射系は,中心視 Gxation)に関与し,眼球運動の安

定化や知覚像の安定化に関与しているものと考えられ

る。TE背側部から上丘への投射では,部位局在対応関

係は消失し,中心視野対応域を含む上丘の広範な視野

マカクザル視覚連合野と上丘との神経投射について
。白川他

upper fields
rnedial

10° up
upper fields

5° up

5 rOStral

Horizontal
Moridian

5'contralateral

5°dOWn  10° dOWn

lateral
lower fields Vertical

Meridian

図 7 V2,V4注入例における上丘の視野再現模式図.左図はV2,V4注入部位の視野

再現域を示す。右図は Cynader&Berman22)よ り引用した上丘視野地図に,本研究

結果による標識分布を模式的に加えた.数字は Case番号,自抜きは V4注入例,斜

線は V2注入例を示す。
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再現域に投射 している (図 6).下部側頭葉皮質の
ニューロンは,中心視野を含む広い受容野を持つとい
う生理学的知見26)からみて,上丘の広範な視野再現域
に投射を認めた本解剖学的知見は生理学的知見に矛盾

するものではない.ま た部位局在対応関係が消失して
いることは,下部側頭葉皮質では視対象が視空間のど

日眼会誌 92巻  3号

の部位に位置しても同様に受容されるという機能27)を

反映していると考えられる.

第二の知見は,TE腹側部から上丘への投射は散在
的であるとい う予期しない結果である.特に,TE腹側
部の前半部から上丘への投射が存在 しないという所見

は,従来の報告所見からは予想し得ない所見であった。

しかし,こ の所見はこれらの注入例での HRPの吸収
不良や,脳切片の反応過程の不良などによるアーチ
フアクトではない。例えば, これらの例での海馬にお

ける順行性および逆行性標識は,TE背 側部注入例で
の標識よりもはるかに密集的であったからである (未

発表資料).ま た従来の研究報告 11)で は,下部側頭葉皮

質から上丘への投射の存在は報告 されているが,そ の
起始部位と範囲を明確には報告されていないので,本
知見が従来の所見と矛盾しているとは一概には言えな

い.近年,TE背側部と腹側部は機能的23)にも形態的20)

にも異なった独立領野であることが示されており,本
知見は上記見解 と一致するものである。以上をまとめ

ると,視対象の特徴抽出に関与する V2,V4か ら上丘へ

の投射は部位局在対応を示すが,認識に関与している
TE背側部から上丘への投射では,部位局在対応関係
が失われ, さらに高次の視記憶に関与するTE腹側部
から上丘への投射は存在しないとい う解剖学的統御様

式を示していると言える。

第二の知見は,上丘浅層はV2,V4,TEOか らより
強く投射しているのに対して,上丘深層はTE背側部
からより強く投射している結果である。表 1は視覚系

皮質の各領野から上丘への投射の密度を比較したもの

である。V2,V4,TEOか ら上丘浅層への投射は強い
が,TEか らの投射は弱い。上丘深層は,TE背側部か
ら,V2,V4に 比べ,よ り強く投射を受ける。従来の報
告例で,下部側頭葉皮質から上丘への投射の分布と密
度について一致をみなかったのは,変性法での下部側
頭葉皮質内の摘除域の差異,HRP法 での上丘注入層
の差異に基づ くものであることが本研究所見により説

明できる。TE背側部から上丘深層への投射は 2例

表 1

Density of terTdュ、a■ s of cortico― tecta■ projectic)ns

Cortical areas
SC layers

" 
Ⅵ  電o ■回  TⅣ

SC―s

SC―d
丼
　
一

＋＝
　
　
．

器　＋

一

　

＋

rctes; S-s: superficial Iayers of superior @11iculs SC-d: d€p
layer of superior ollicrnw IEI: dor*1 reg.i@ of E m: \AEat
region of E
+: dss +: trDdsaE +: spar* -: ab@

図8 V4注入例 (Ca∞ 6)における上丘浅層の順行性
標識を示す暗視野写真.矢印は標識の分布範囲を示
す。終末標識はII層 に密に見られ,限局した分布を
示していた。中性赤染色,× 35

図9 TE背側部注入例における上丘浅層の順行性標
識を示す暗視野写真 (図 5,Case 16の切片番号77に
対応する)矢印は標識の分布範囲を示す。中性赤染
色,× 35

図10 TE背側部注入例における上丘深層 (Ⅳ層)の順
行性標識を示す暗視野写真(図 5,Case 13の切片番
号75に対応する)中性赤染色,× 35
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(Case 13,16)と も上丘吻側中央部に比較的限局 して

おり,部位局在対応関係を認めなかった.上丘深層が

視誘導性眼球運動に関与す る
1)～3)こ とは知 られている

が, この機能に関与の深い前頭眼野が上丘深層 との投

射関係において部位局在対応 関係
29)を
有す る ことか

ら,TE背 側部から上丘深層への投射は視誘導性眼球
運動の起動に関与するものではなく,形態視成立のた

めの眼球運動の抑制に関するものと推定される。

本研究により,上丘は視覚連合野 V2,V4,TEO,
TE背側部か ら投射を受けてお り,しかも,それ らの投
射の特徴は互いに異なっていることが知 り得た。 これ

らの皮質各領野からの多重制御により,眼球運動を制

御し,視対象の精度の高い形態視を達成させていると

考えられ る。上丘から視覚系皮質への直接的投射の存

在は証明されておらず,視床枕を介して間接的に出力

していると考えられている.形態視過程に関 した眼球
運動制御,すなわち視覚性定位や視誘導性眼球運動の

安定化 は,上丘―視床枕―視覚皮質野―上丘 を結ぶ
ループの循環によって営なまれ,精度の高い形態視(視

知覚,認知)が成立するものであろう.
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