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第 1章	 序論  
 
1-1. 行動神経科学における主観的輪郭の位置づけ  

 

外界のどこに何が存在しているのか探索する際、我々はしばしば視覚に頼っている。視覚

は五感のひとつ眼を受容器として取得される感覚で、画像の中に何があるのかを発見する役

割を担っている。視覚研究はこの画像を分析するための情報処理方法の解明だけにはとどま

らない。イギリスの神経科学者 David Marrは著書「ビジョン－視覚の計算理論と脳内表現－

（1987）」の序論で下記のように述べている。 

 

“視覚は単に処理過程としてだけではとらえられない。なぜなら、もし我々が外界のどこに

何があるかを知ることができるのなら、我々の脳は何らかの方法でこの情報を（色、形、美

しさ、動き等を豊富に）表現する（representing）ことができるに違いないからである。（中略）

画像から我々にとって有用な外界のさまざまな側面を抽出する方法だけでなく、同時にその

内部表現（internal representation）の性質をも研究しなければならない。” 

 

実際、我々はとらえた視覚情報をありのままに「見て」いるわけではない。このことに気

づかせてくれるものが、トリックアート・だまし絵とも呼ばれる錯視図形である。19世紀後

半から 20世紀前半にかけて、数々の錯視図形が心理学者らによって考案されている。例えば、

二本の水平線の長さが同じにもかかわらず、両端に付けられた矢羽根の方向によって長さが

異なる知覚が得られる「ミュラー・リヤ－錯視（Müller-Lyer, 1889, Fig. 1A）」や、複数の同心

円が螺旋状に繋がっているように知覚される「フレイザー錯視（Fraser, 1908, Fig. 1B）」があ

げられる。このように錯視は、実際の物理的付置とは裏腹に、色や形の変容や補完といった

奇妙な知覚がもたらされ、しかも誰でも同じように感じられる頑強な知覚である。これは視

覚情報を処理している脳で、共通した修飾が行われているからに他ならない。錯視はこの脳

独特の情報処理の一端が表出されたものであると言える。 

網膜の視細胞から受容された視覚情報は、視神経を通じて視床を経由し、大脳皮質後頭葉

視覚野の初期視覚野へと伝えられる。V1、V2野と名づけられた領域は初期視覚野と呼ばれ、

ここからさらに、形・色・位置・動きといった視覚属性ごとに異なる視覚領域へと振り分け

られる。さらに、それぞれの視覚領域において分析と修飾を受けながら情報処理が行われ、

最終的に情報は統合され、視知覚へといたるとされる（Kandel et al., 2012）。しかし、複数の

領域で分散処理された異なる視覚属性が、どこでどのように矛盾無く統合され、ひとつの視

覚世界に収まっているのかはわかっていない。この未だ解決されていない問題は「結びつけ

問題（バインディング問題）」と呼ばれ、認知神経科学における重要なテーマのひとつとされ

る。錯視の知覚もまた、このバインディング問題の基本的なあらわれであると考えられてい

る（Whitney, 2009）。そこで、これらの問題を解き明かすために、本研究では以下の理由から
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錯視図形に着目した。錯視は統合失調症患者などをのぞく視覚健常者のほとんどが見ること

ができる頑強な知覚である（Levitin, 2002, Notredame et al., 2014）。中でも、錯視の一種である

主観的輪郭は極めて短時間の間に起こることから、限られた視覚領域内で発生していること

が想定されている（Lee and Nguyen, 2001）。さらに錯視を引き起こす条件が限定的で、視覚刺

激図形もシンプルであることから（Kanizsa, 1976）、実務的利点も勘案し主観的輪郭を実験に

用いることとした。 

主観的輪郭とは、輪郭線が存在しているように知覚される錯視であり、その要素を抽出し

たものの代表例に「カニッツァの三角形（Kanizsa, 1976, Fig. 1C）」があげられる。この図形は

物理的には扇形と V字の線画が 3つずつ並べられているだけであるが、中央に白い三角形が

存在しているように知覚される。この Kanizsa型のほかにも Interruption型、Phase-shift型が考

案されており、どの場合においても強く輪郭線が知覚される（Fig. 2）。この本来存在しない

輪郭線が周囲の視覚情報を手がかりに知覚されてしまう能力は、情報が混在し複雑な見かけ

を呈する周囲環境の中から、正確かつ迅速に特定の物体が何であるのか察知するために獲得

されたものであると考えられている。自然界において、物体は別の物体に遮蔽されている場

合がほとんどであり、ただ能動的に入力された視覚情報を分析するだけでなく、積極的に欠

損している視覚情報を補完する必要がある。もし生命活動に必要な食物や捕食者の発見が遅

れれば、自分の身を危険にさらしかねない。主観的輪郭は激しい生存競争の中、視覚探索の

ために獲得された能力であり、カニッツァの三角形はその能力の発露であると考えられてい

る。事実、主観的輪郭の知覚に関しても、ヒトだけでなく、数々の動物種で報告がされてい

る。例えばヒトと近縁な霊長類アカゲザル（Macaca mulatta, Zimmermann, 1962, Peterhans and 

von der Heydt, 1991）や、古くから視覚研究に用いられてきた小型哺乳類のネコ（Felis silvestris 

catus, Bravo et al., 1988）で知覚されていることが明らかとなっている。綱が異なるがヒト同

様、視覚系が優位であることから比較認知研究に用いられてきた鳥類メンフクロウ（Tyto alba, 

Nieder and Wagner, 1999）、ハト（Columba livia, Niu et al., 2006）、ニワトリ（Gallus gallus 

domesticus, Zanforlin, 1981）さらには魚類でも報告されており、キンギョ（Carassius auratus, 

Wyzisk and Neumeyer, 2007）、淡水熱帯魚のハイランドカープ（Xenotoca eiseni, Sovrano and 

Bisazza, 2009）、イヌザメ（Chiloscyllium griseum, Fuss et al., 2014）、そして節足動物のミツバチ

（Apis mellifera, van Hateren et al., 1990, Horridge et al., 1992）に至るまで視覚システムが異なっ

ている種でも主観的輪郭が知覚されていることが明らかとなっている。Table 1に主観的輪郭

を知覚していることが報告されている動物と実験に用いられた主観的輪郭のタイプをまとめ

た。 

	 このことから主観的輪郭は生存に直結した自然環境からの選択圧の結果、系統発生的に早

期の段階から獲得されていた能力であると考えられている（Sovrano and Bisazza, 2009）。その

ため実験動物を用いた比較認知研究を通じて主観的輪郭の神経基盤を明らかにした上でヒト

の心理物理学研究と比較し、主観的輪郭の内部表現を検討することは極めて有意義であると

考えられる。さらにカニッツァの三角形からは、境界知覚ばかりでなく、明るさの変容、奥
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行きの変異といった複数の感覚が惹起される。これらの現象特性は、同一のメカニズムによ

って発生するのではなく別のメカニズムによるものであると推測されているが（Watanabe and 

Oyama, 1988）、成立順序も含め詳しい神経メカニズムは明らかとされていない。 

 

 

1-2. 主観的輪郭の神経機構  

1-2-1. ヒトを対象とした脳活動測定の課題 

 

ヒトを対象とした脳活動計測法の代表的なものに、磁気共鳴機能画像法（functional magnetic 

resonance imaging; fMRI）、脳磁図計測法（Magnetoencephalography; MEG）があげられる。fMRI

は血流中の酸化型ヘモグロビンと還元型ヘモグロビンの磁性状態変化を計測し、特定領域の

相対濃度変化を測定することで、神経活動の亢進により酸素が消費された領域を活動部位（信

号源）として可視化する技術である（Kim and Ogawa, 2012）。また、MEGは神経細胞が発す

る微弱な電流によって生じた磁場を測定することで信号源を同定する技術である

（Hämäläinen et al., 1993）。信号源の時間的、空間的推定精度を左右する解像度は fMRIの場

合、ミリメートル単位の空間解像度と、秒単位の時間分解能を持つ。MEGは fMRIより時間

分解能にやや劣りミリからセンチメートル単位の空間解像度と、fMRIより高いミリ秒単位の

時間分解能を持つ。Fig. 3には主要な脳活動測定法とそれぞれの空間解像度および時間解像度

を示した（宮内, 2013）。fMRIと MEGは緑色で示された非侵襲的計測法であるが、縦軸左に

示されるように、数から 10ミリメートルの空間解像度では、数 10マイクロメートルの大き

さである神経細胞の集団から成る機能カラム構造の観察にとどまることになる。これらは人

体に対して非侵襲であるという点で優れた計測法であるが、頭皮上から測定するため絶縁効

果の高い頭皮・頭蓋骨・脳硬膜を経て信号源を推定しなければならないという点、磁場の形

成されやすさが神経細胞種によって異なることに起因した計測が困難な領域が存在する点と

いった技術的課題も存在する。 

前述した fMRIや MEGを用いた研究から、主観的輪郭の最初期発生は初期視覚野である

V1、V2野で起こるという説（von der Heydt et al., 1984）と、Lateral occipital cortex（LOC）で

発生した後 V1、V2野へフィードバックされるという説（Mendola et al., 1999）が提唱されて

きた。しかし、ヒトを対象とした現在の計測技術では、空間解像度・時間分解能の限界から

決定的なエビデンスは得られていない。 

 

 

1-2-2. 実験動物を対象とした脳活動測定の課題 

 

比較認知科学は、ヒトと他種の生物の特定の認知機能を比較し、共通点および相違点を見

出すことで、その認知機能を獲得する根幹となる基本的なメカニズムとその起源を系統発生
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学的視点から明らかにすることを目的とした学術領域である。この考えに基づき、ヒトを対

象とした実験では倫理的側面等から成し得ない、電気生理学的手法や分子生物学的手法を実

験動物に適用することでヒトの認知機能の解明を目指しており、主観的輪郭の知覚に関して

も数々の動物で報告がされている。 

サルを用いた電気生理学実験では、主観的輪郭に反応する神経細胞は V1、V2野と、V4野

で記録されている（Pan et al., 2012）。各神経細胞が反応する視界領域のことを受容野と呼ぶ

が、この受容野の広さは高次視覚野になるほど大きくなる。V4野の神経細胞の受容野は V1、

V2野の細胞の 4から 7倍大きく、初期視覚野からボトムアップ的に入力された視覚情報を統

合処理している場であると考えられている（Desimone and Schein, 1987）。麻酔下においたサル

に二光子励起カルシウムイメージング法を用いた研究では、V1、V2野に存在する小さい受容

野を持つ細胞が検出した局所の方位情報が V4野の細胞に至るまでに統合され、広域の主観的

輪郭の検出が行われているのではないかと考えられている（Pan et al., 2012）。しかし実際に

主観的輪郭を形成する神経細胞の最少単位は未だ明らかとなってはいない。これは生体内に

おける視覚野領域間および層間連絡の神経機構を明らかにするために単一神経細胞レベルか

ら神経細胞集団レベルまでスケールの異なる活動計測が必要であるということと、知覚強度

との関連を調べるためには神経活動を人為的に操作するための遺伝子改変技術が必要である

ためで、脳サイズが大きく遺伝子改変が困難なマカクサルを対象とするには現技術では限界

があると考えられる。近年、サル研究において体重 300g程度と小型の新世界ザルのコモン・

マーモセットが注目されている。霊長類で初となる遺伝子改変系統が作出されており(Sasaki 

et al., 2009)、全ゲノム配列情報が読了されたばかりである（Sato et al., 2015）。脳機能地図に

関しては知見の統合が進められているところであるため（Hashikawa et al., 2015）、今後の神経

活動計測の技術革新により更なる分子基盤の解明が期待される。 

 

 

1-3. げっ歯類を用いた視知覚研究と本研究の目的  

 

マウス（Mus musculus）は約 20から 30グラムの体重で、受精から誕生まで 20日間程度、

誕生から性成熟までが約 6週間と世代サイクルが哺乳類の中でも短く、繁殖能力に優れた動

物である。そのため数多くの近交系統（近親交配を 20世代以上重ねることで遺伝子的バック

グラウンドが揃えられた集団）が樹立・維持されてきた実験動物の一種である。全ゲノム塩

基配列の解読により塩基配列情報がオンラインで一般に公開されており（All organism 

genome/NCBI, Complete Genomes/EBI等）、特定の遺伝子を挿入または欠損させたトランスジ

ェニックマウスを作製する技術によって遺伝学の発展に多大な寄与をしてきた。 

脳科学研究においてもマウスは主要な実験動物である。マウスの大脳新皮質は、平均的に

厚さ 0.8から 0.9 mmという比較的薄い組織であるため（Braitenberg and Schüz, 1998）、不透明

な生体脳の深部を観察するための光化学的アプローチが可能である。フェムト秒オーダーの



8 
 

超短パルスレーザーを用いて光子密度を上昇させ、光子の衝突に伴う励起状態（二光子励起）

を引き起こすことで、脳深部であっても共焦点顕微鏡と同等の解像度を持つ画像を得ること

ができる。この原理をシステム化した二光子励起顕微鏡を用いて、リアルタイムに神経細胞

集団の活動計測を行う in vivo カルシウムイメージング技術が確立された（Stosiek et al., 2003）。

また、電気生理学的手法と併用することで、特定の神経細胞の電気的活動計測（特定細胞選

択的記録法；in vivo TPTP法）が可能である（Komai et al., 2006）。さらに、2000年代に入り

光遺伝学（オプトジェネティクス）と呼ばれる研究分野が発展してきた。緑藻類クラミドモ

ナス（Chlamydomonas reinhardtii）から単離された光駆動性のロドプシンファミリータンパク

質であるチャネルロドプシンやハロロドプシン、アーキロドプシンを遺伝子操作によりマウ

スの特定の神経細胞に発現させ、特定波長の光を照射するだけで、対象の神経細胞の活動の

亢進および抑制を高い時間分解能で制御することが可能となった（Nagel et al., 2003, Schobert 

and Lanyi, 1982, Chow et al., 2010）。 

視覚能力的側面から考えると、マウスの視覚解像度は霊長類と比べて劣っている（Prusky et 

al., 2000, Wong and Brown, 2006）。しかしながら、視覚研究にしばしば用いられるサルやネコ

と同等の視覚認知能力をマウスは持っていることが近年明らかとなってきた。例えば、視覚

野には応答特性が似通った神経細胞が垂直方向に集合する機能カラム構造が存在する。これ

は迅速に視覚情報を処理するために形成されたと考えられているが、マウス視覚野第Ⅴ層に

おいても柱状クラスターが発見され、小規模な神経回路が存在していることが示唆されてい

る（Maruoka et al., 2011）。さらに方位選択性幅がサルやネコとほぼ同等であること（Ringach, 

2002）、受容野の形と刺激検出機構が共通していることが明らかとされてきた（Niell and 

Stryker, 2008）。これらはマウスの視覚情報処理能力が大型哺乳類と共通していることを示唆

しており、視覚認知機構の基本メカニズムを明らかにするためのモデル動物としてマウスが

有用であると考えられている（Huberman and Niell, 2011）。 

以上のことから、オプトジェネティクスと神経生理学的計測法、行動学を併用することが

可能であるマウスを主観的輪郭研究に用いることができれば、今まで相関関係が示されてき

た主観的輪郭の発生機序から、より詳細な因果関係の証明に繋がり、これまでの仮説に決着

をもたらすことが可能となると考えられる（Fig. 4）。そこで本研究では、主観的輪郭がマウ

スに知覚されているかどうか明らかにすることで、視覚情報の内部表現解明の可能性を探る

ための第一歩になりうる、動物実験モデルの確立を目的とした。 

 

 

1-4. 視覚研究におけるマウス系統と雑種強勢  

 

	 前述したとおりマウスを実験動物の対象とする際には、実験系に適した系統の選択が重要

である。トランスジェニックマウス作製時に用いられる ICR系や BALB系マウスは発育が良

好で温順な性格であるが、脈絡膜の色素を欠乏したアルビノであるため、眼球内で光が散乱
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し視力が低い（Wong and Brown, 2006）。また、有色系であっても C3H/He系マウスは加齢に

伴い先天性の網膜変性が生じるため視覚実験には不向きである（Iseki et al., 1989）。淡チョコ

レート色被毛を持つ DBA/2J系は黒毛の C57BL6系マウスと同等の視力を持ち、自発運動量が

C57BL/6系より高い（Rogers et al., 1999, Wong and Brown, 2006）。さらに視覚弁別学習を行っ

た研究では、0.17 cycles/degreeの格子状視覚刺激に対する弁別率が 70%以上に達するまでの

日数が C57BL/6Jに比べて有意に早いことが報告されている（Wong and Brown, 2006）。 

実験に適したマウスを選定するためには、雑種強勢を利用する方法もある。雑種強勢とは、

2つの異なる品種または系統間での交配で生まれた雑種第一代（F1）が両親より優れた形質を

示すことである。特に系統間交雑においては F1世代の繁殖能力や発育、病気の抵抗性が向上

し斉一性が上がることから農畜産業分野で広く利用されている。例えば豚肉は、繁殖豚（母

豚）に大ヨークシャー種とランドレース種の雑種が一般的に用いられている。この雑種の産

仔数は両血統より 1割程度多くなることが知られているためで、この母豚に発育が早く赤肉

量の多いデュロック種の雄が交配される。その結果、3種の純粋種を掛け合わせて生まれた

子豚は発育が早く赤肉量の多い優れた豚肉となる（三元交雑豚）。同様にマウスの系統間にお

いても雑種強勢の報告が存在する。BDF1は、C57BL/6雌と DBA/2J雄から生まれた F1である。

毛色は C57BL/6と同じ黒毛であるが、親の近交系より環境適応力が高く、体重が重く寿命が

長い（Yamate et al., 1999）。視覚が関与する行動実験研究では、実験空間の 4方に固定された

オブジェクトを目印に、相対的な自分の位置を把握する能力を測定するモリスの水迷路試験

において DBA/2Jより有意に高く C57BL/6と同等の空間認知結果が報告されている（Owen et 

al., 1997, Crawley et al., 1997）。同様に 8本のアームが放射状に伸びた迷路を用いた放射状迷路

試験では、両親系統より高い空間認知能力が観察されている（Roullet and Lassalle, 1995）こと

から、視覚認知能力において両近交系の表現系より優れ、長い時間を要する視覚学習実験に

適している可能性が考えられた。Table 2に C57BL/6、DBA2/J、BDF1の報告をまとめた。
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第 2章	 材料と方法  

 
2-1. 被検体  

 

8週齡のC57BL/6、DBA2およびBDF1（Japan SLC, Inc., Shizuoka, Japan）マウス雄を用いた。

本学動物実験施設にて12時間の Light/Dark サイクル（明期：8：00 - 20：00）の下、24 ± 0.5°C

の環境下で飼育した。予備訓練開始の3日前から、実験動物配給会社がHPで公開している体

重変化曲線に基づき、個々の系統の予測体重曲線を作成し体重に応じて給餌制限を行い、飢

餓動因を高めた。毎実験後に体重を測定し、予想体重の85%を下回らないよう与える餌の量

を調整した。また水は自由摂取させた。 

本研究に係る一切の実験動物の取り扱いは「国立大学法人奈良先端科学技術大学院大学動

物実験等の実施に関する規定（承認番号 1204, 1302）」および細則を遵守した。 

 
 

2-2. タッチスクリーン式学習装置の作製  

 

本研究で行う視覚学習は長期間に渡るため、被検体への負担を極力低減する必要がある。

そのために本研究ではタッチスクリーンを用いて自動化した実験系を確立することで被験体

にストレスをかけず、学習の強化をすることが可能な学習装置の作製を行った。用いた視覚

弁別課題のシステムはマウス用オペラントチャンバー、タッチスクリーン、チャンバーラン

プ、ブザー、電磁バルブ、給餌口ランプ、赤外線センサー、給餌器、環境統御用暗箱、およ

び制御用コンピュータから成る（Fig. 5A, B）。このシステムは Busseyらが 2001年に開発した

システムを参考に構築したもので、以下に詳細を述べる。 
マウス用オペラントチャンバー（W16.5 x H13.5 x D13.5 cm, Knosys Olfactometers Inc., Florida, 

USA）は当研究室にて構築した Go - No go嗅覚学習試験装置を改変したものを用いた。条件

づけの随伴性を高める報酬としてペレット（14 mg, F05684, Bio-serv, Inc., New Jersey, USA）を

自動供給する給餌器（ペレットディスペンサー： Muromachi Kikai Co. Ltd., Tokyo, Japan）を

チャンバー横に併置した。さらに給餌口に試行が開始されたこと、もしくはペレットが供給

されたことを知らせる給餌口ランプ、試行開始時における姿勢統制を行うためにマウスの口

吻（鼻先にあたる部分）を感知することができる赤外線センサー、試行の開始を知らせるク

リック音を発生させるための電磁バルブ、ペレットが得られたことを知らせるブザー、不正

解を知らせるチャンバーランプを用い、視覚学習時のチャンバー内の明るさを統制するため

にチャンバーと給餌器を暗箱に入れ、外部からの余剰光を遮断した（Fig. 5B）。 

視覚刺激の提示とマウスの口吻が接触した位置を感知するためのタッチスクリーンを作製

するため、日東電工株式会社より貸与された 51本の赤外線を張り巡らせた多赤外線センサー
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フレーム（W10 x H6 cm, Nittodenko Corp., Osaka, Japan）を用いた（Fig. 6A）。圧力感知式のタ

ッチスクリーンを用いなかった理由としては、マウスの口吻による接触面積が小さくかつ接

触圧が非常に小さいことから感知に不十分である可能性が考えられたためである。このフレ

ームに合わせて液晶 3.5インチミニモニター（Castrade Co., Ltd., Tokyo, Japan）を組み合わせ

ることとした。このモニターはカーナビゲーションシステム用に開発されたものであったた

め、AC100V電源に AC/DCアダプターを用いることで出力電圧を DC12Vに変換し、電圧の

安定的供給を行った。 

また、二画像弁別課題を行うため黒アクリル板に 2つの矩形窓（W3.5 x H5 cm）を開けた

ものをフレームに接着し、モニターを隣接する 2画面に分割した。窓の高さは床から 2 cmに

据え、さらに窓下部に透明アクリル棒を接着することで、尾がスクリーンに接触するといっ

た偶発的な誤作動による学習妨害の可能性を排除した。 

多赤外線センサーフレームの発光素子は本来電池による電源供給方式で設計されていたが、

常時供給と強弱調整を可能にするためパワーサプライ（ATTO Corp., Tokyo, Japan）を接続し

10から 11Vの電圧を供給した。受光素子の電圧は DAQデバイスのシールド I/O端子台（NI 

SCB-68, National Instruments Japan Corp., Tokyo, Japan）を介して供給した（Fig. 6B）。こうして

作製したタッチスクリーンは、給餌口の正面の壁に向かい合わせにして設置した。最終的に

チャンバー内におけるマウスの自由行動領域は、W12 x H11.5 x D12 cmであった。 

行動装置に用いたデジタル I/Oボードは NI-6520（National Instruments Japan Corp., Tokyo, 

Japan）を使用した（Fig. 7A, B）。NI-6520デバイスでは正論理が使用されている。リレー信号

の説明は Table 3, 4に記載した。デバイスが正常に稼動しているかどうかは Measurement and 

Automation Explorer（National Instruments Japan Corp., Tokyo, Japan）を用いて確認を行った。

装置および弁別課題のシーケンス等の制御はアプリケーションソフトウェア LabVIEW

（National Instruments Japan Corp., Tokyo, Japan）で行った。装置と弁別課題のシーケンス内容

については後述する。 

 

 

2-3. 二画像弁別課題  

 

マウスをはじめとした実験動物の知覚や認知を評価する際には、実験者が定量評価できる

よう、刺激や反応など操作的に異なる二種の事象を関連づけて学習させる連合学習が用いら

れる。これには古典的条件づけとオペラント条件づけがあり、古典的条件づけは、特定の刺

激（条件刺激）に伴って反射や本能行動（無条件刺激）を生起させる方法である。例として

「パブロフの犬」として知られる、ベルの音を条件刺激としたイヌの唾液の分泌亢進があげ

られる。一方、オペラント条件づけは条件刺激によってレバー押しやタッチパネルへの接触

など本来動物の生活環境では獲得されない後天的行動を自発的に引き起こさせる方法である。

このオペラント条件づけでは「シェイピング」と呼ばれる、学習すべき行動を細分化しひと



12 
 

つひとつを段階的に学ばせることで、複雑な手続きを達成させる技法が用いられる（Skinner, 

1953）。この方法を用いることでラットの視覚的探索方法が変化すること（Vermaercke and 

Beeck, 2012）、マウスおよびラットに部分的に遮蔽された物体を面として補完するアモーダル

補完の能力があること（Kanizsa et al., 1993, 吉田ら, 2012）など、げっ歯類の持つ視覚認知能

力の一端が明らかにされてきた。 

本実験ではまず、Busseyらによって報告された二画像弁別課題の再現を目指したことから、

論文に即したオペラント条件づけとシェイピング方法を用いて段階的に訓練を行った

（Izquierdo et al., 2006）。 

 

 

2-3-1. 予備訓練  

 

被検体に画像弁別課題を遂行させるにあたり、実験装置の周辺環境に慣れさせることを目

的とした 1日 20分の予備訓練を 2日間行った。あらかじめタッチスクリーンのモニター電源

をオフにし、給餌口ランプを常時点灯した状態でペレット 10粒を置いておき、自由探索中に

摂取させた。これは、ランプが点灯されていることとペレットが存在していることを関連づ

けるためである。2日目にペレットを全て摂取したことを確かめ、次の選択訓練へ移行した。

もしペレットが残されていた場合は翌日同様の訓練を繰り返し行った。 

 

 

2-3-2. 選択訓練  

 

次に、学習課題の基本的手続きを学習させることを目的とした 1日 30試行の選択訓練を行

った。基本的な試行のシーケンスをフローチャートとしたものを Fig.8に示す。画像を選択す

る際の手続きを学習させる訓練はステージ 1から 4までの 4ステージからなり、試行間間隔

（Intertrial interval；ITI）は 15秒とした。学習を正に強化する報酬として与えたペレットは、

画像が提示された窓を被検体が口吻接触により選択した際、画面を灰色画像に変えると同時

に 1粒を供給した。同時に 1秒のブザー音を提示し、給餌口ランプを 3秒点灯した。画像が

提示されていない窓を選択した場合、画面を灰色画像に転換することは共通しているが、そ

の後の応答はステージごとに異なるため後述する。 

	 この選択訓練で視覚刺激として用いた画像は、黒（コントラスト 0%）背景に白（コントラ

スト 100%）図形を配置した 35種類である（Fig. 9A）。この訓練では、刺激の形状そのものを

覚えさせるのではなく、刺激の有無を判断させ、報酬と関連づけさせることを目的としてい

るため、それぞれの画像は図形や明暗分布を多様に設定した。 
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ステージ 1.	 Pavlovian（Pav） 

タッチスクリーンに触れると報酬が得られることを学習させるため、ランダムに二つの窓

どちらか一方に画像を提示し接触があるまで待機した。報酬取得への動機の低下を抑えるた

めどちらの画像を選択しても必ず報酬を与えた。ただし画像の提示されていない窓を選択し

た場合 15 秒の待機時間後に報酬を供給した｡ 
 

ステージ 2.	 Must touch（MT） 

被検体に画像の存在を認識して窓を選択するよう学習させるため、画像非提示の窓を選択

した場合は一切報酬を与えなかった。その他の手順はステージ 1と共通である。 
 
ステージ 3.	 Must initiate（MI） 

このステージではトリガー行動を学ばせることを目的とした。トリガー行動とはマウスが

口吻を給餌口内に入れる行動で、試行開始時の場所と体勢を揃え画像弁別の過程を統制した。 

試行が開始されると同時に給餌口ランプを点灯し、被検体がトリガー行動を取ると同時に

消灯した。さらに口吻が抜かれると電磁バルブによるクリック音を鳴らし、窓に画像を提示

した。トリガー行動は給餌口内に設置した赤外線センサーで検出した。 

 
ステージ 4.	 Punishment（Pun） 

ステージ 3と同様の試行に加えて、被検体が図形の提示されていない誤った窓を選択した

際、それを知らせるためにハウスライトを 5秒点灯しチャンバー内の明暗環境を変化させ、

さらに ITIの 5秒の遅延を課した。 

 
ステージ 1から 3では 30試行を 60分以内に終えられた時、被検体の学習が成立したとみ

なし次のステージへ移行した。ステージ 4では画像が提示された窓の選択回数が 30試行中

23回以上、かつ 20分以内に終えることを 2セッション連続で達成できた時をもって選択訓

練を終了した（Table 5）。 

 
 
2-3-3. 二画像弁別課題  

 

選択訓練を終えた C57BL/6マウス雄を 8匹用い、両方の窓で同時に二種類の図形を提示し

た。図形は先行研究によってマウスに視覚弁別が可能であることが報告された星形とバブル

形を用いた（Bussey et al., 2001, Fig. 9B）。本研究では星型を報酬図形（ターゲット）、バブル

型を非報酬図形（非ターゲット）とし、1試行ごとにターゲットおよび非ターゲットを窓の

左右にランダムに提示した。被験体がターゲット選択を誤った場合は、ターゲットを選択す

るまで同じ試行を繰り返す Correction trial（再試行）によって学習強化を行った。これを 1日
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40試行課し、1セッションとしてその都度正解率を算出した。なお試行回数には再試行が何

度行われていたとしても数に加えなかった。また、各ステージは最長 20セッションとし、20

セッション以内に学習基準に達しなかったマウスはデータから削除した。 

学習成立の基準として 2セッション連続で正解率が 80%を超えたときとした（Table 6）。マ

ウス個別の正解率の推移を定量化するため、学習基準に達するまでの学習曲線を作成した。

またセッションの経過に要した時間と正解率に相関があるかどうかを調べるために、セッシ

ョンを最初、中間、最後の 3段階にわけた。最初のセッションは 1セッション目、最後のセ

ッションは終了時のセッションのデータを用い、中間は要した全セッションの中間に位置す

るセッションのデータを用いた。偶数セッション目で終了したものは、その中間に位置する

2セッションの平均を算出して用いた。さらにそれぞれの個体が要した時間とその正解率、

そして 8個体の平均を算出した。 

 

 

2-4. 主観的輪郭知覚課題  

 

主観的輪郭がマウスに知覚されているかを評価するため、前述した予備訓練、選択訓練、

そして二画像弁別課題を使って段階的に図形学習を遂行した。これは主観的輪郭が見えるよ

うに学ばせるためのものではなく、見えているかどうかを報告する手続きを学ばせることが

目的である。具体的には、あらかじめ特定の図形をもう一方の図形と識別して選択するよう

学習させておき、その後、特定の図形が誘導される主観的輪郭図形を見せた。もしもマウス

に主観的輪郭が知覚されているのであれば、報酬を期待して学習図形に類似した図形を選択

すると考えられるので、特定の主観的輪郭図形に偏った弁別率が観察されることが予想され

る。一方マウスに主観的輪郭が知覚されていないのであれば、学習図形に類似した図形が知

覚されないためランダムに図形を選択する行動をとることとなり、結果 50％に近い弁別率が

観察されることが予想される。この仮説に基づき、主観的輪郭誘導図形と主観的輪郭を誘導

しないコントロール図形の刺激条件、および図形が複雑になることが予想されたため事前に

学習させる図形の形と学習課題内容の検討を行った。テストではバー形を誘導するカニッツ

ァ型図形を主に用いることとし、まず学習効率の良い刺激図形の条件検討を行った。 

 

 

2-4-1. 基本図形の検討  

 

学習が成立しやすいバーの比率を検討するために、1：4、1：5、1：7の縦横比を持つバー

（Fig. 10）を用い、水平方向から 90度と 0度に回転させた二画像を弁別課題の学習基準に達

するまで試行を繰り返し、総試行数を計測した。バーの最大長は矩形窓に合わせて約 3 cmで

あった。1：4は 6匹、1：5は 4匹、1：7は 5匹の C57BL/6マウスを用いた。 



15 
 

また、ターゲットの形によって被検体の嗜好性に偏りがあるか（偏好性）調べるため、タ

ーゲットが垂直方向のバー形の群（V群, n = 7）と水平方向のバー形である群（H群, n = 7）

に分け、学習基準に達するまでのセッション数を比較した。 

 

 

2-4-2. 課題手順  

 

この課題はステージ 1から 4までの 4ステージから成る（Fig. 11A, Table 6）。1：4の縦横

比のバーを基本図形としそれらに徐々に周辺図形を付加することで段階的に学習を行わせて

いき、最後に主観的輪郭誘導図形を提示するテストセッションを行った。被験体に行わせる

基本的な学習手続きは前述した二画像弁別課題と同じである。テストセッションを除いて 1

セッションあたり 40試行行った。学習基準は 2セッション連続で正解率が 80%以上を達成し

た時とした。 

被験体とした BDF1マウスは 10匹用いて 5匹ずつ二群にわけ、バー形が垂直方向の図形を

ターゲットとする群（V群）とバー形を 90度回転させ、水平方向にした図形をターゲットと

する群（H群）とした。 

 
ステージ 1． 
基本図形であるバーを弁別させた（Fig. 11B）。ターゲット図形を選択した際に報酬を与え

随伴性の強化を行った。非ターゲット図形を選択した際は報酬を与えず、再試行を行った。 

 

ステージ 2． 
	 基本図形の両側に扇形の誘導図形（inducer）と同じ扇形であるが主観的輪郭を誘導しない

もの（非 inducer）を配置した図形を弁別させた（Fig. 11C）。 
 
ステージ 3． 

ステージ 2で用いた図形のバー形の上下に誘導図形と同じ図形を用いて弁別させた（Fig. 

11D）。 

 

ステージ 4． 
	 ステージ 3で用いた図形に加え、バー形を認識して識別するように白黒反転図形を加えラ

ンダムに提示した（Fig. 11E）。 

 

 

テストセッション 
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	 ステージ 4と同様の試行を 10から 14試行行い正解率が 80%以上となった時、その直前の

試行でターゲットが提示された窓と異なる側の窓に学習させたターゲット図形を誘導するテ

スト図形を一度提示した。そのため、1テストセッションは合計 11から 15試行からなる。

どのテスト図形の非 inducerも、ステージ 4までで学ばせた図形と異なる角度を用いた。さら

に、テスト図形そのもので正解・不正解を学ぶことがないよう被検体がどちらの図形を選択

しても正解・不正解の合図は与えなかった。 

 

 

2-4-3. 主観的輪郭誘導図形とコントロール図形  

 
テストセッションにおいて、カニッツァ型の主観的輪郭誘導図形（SC）を用いた（Fig. 12A）。

コントロールとして、主観的輪郭誘導図形と同じ構成図形であるが、inducerを 45度ずつ時

計周りに回転させることで基本図形を誘導しない非主観的輪郭誘導図形（non SC）を用いた

（Fig. 12B）。各図形を用いて 20テストセッションずつ行い、被検体ごとに弁別率を算出した。

テストセッションにおける具体的なセッションのフローチャートを Fig. 12Cに示した。10か

ら 14試行行った後、テストとして主観的輪郭誘導図形もしくは非誘導図形をただ 1度提示し

た。この際マウスの選択に関わらず正解・不正解の合図は与えなかった。 

 

 

2-4-4. inducer欠如図形と角度変更図形  

 

	 マウスが図形の一部分から正誤を判別している可能性を検討するため、inducerの片方を欠

如した図形（Lack）と inducerの片方を時計周りに 45度回転させた図形（Rot）を用いて同様

のテストを行った（Fig. 13A）。また、提示した図形同士を 2グループに分けた。inducerもし

くは非 inducerが二画像の上部に同時提示されている刺激の組み合わせ（Up）と二画像の下部

に同時提示されている刺激の組み合わせ（Low）を用いた（Fig. 13B）。それぞれを 20テスト

セッションずつ行い、弁別率を比較した。 

 

 

2-4-5. エッジコントラスト低下図形  

 

	 主観的輪郭の知覚には、図形が持つ背景とのコントラストの強さ、特に図形の縁（エッジ）

が知覚に影響を及ぼすという報告がある（Kennedy, 1976a, Minguzzi, 1987）。そこで、主観的

輪郭誘導図形のエッジコントラストを低下させることで、マウスの弁別率に影響が及ぼされ

るかを検討するため、ガウシアンフィルターを利用して画像の輝度値を平滑化した。画像を

平滑化する際、対象画素近辺に位置する複数画素の輝度情報を元に、対象画素の輝度を再計
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算していく。その計算に平均 0、分散σの正規分布（ガウス関数）を用いて対象画素からの

相対距離に応じた勾配をかけ、輝度を算出する方法がガウシアンフィルターである。この処

理を行うための画像処理ソフトウェアとして GIMP 2（GNU Image Manipulation Program, 

GIMP Development Team, http://www.gimp.org/）を用い、高平滑化画像（HGF）および低平滑

化画像（LGF）を作成した。それぞれの平滑化処理の半径は HGF20ピクセル、LGF10ピクセ

ルとし、そこからもとめられたσ値はそれぞれ 9.6、5.0であった（Fig. 14）。 

 

 

2-4-6. Interruption型と Phase-shift型  

 
前述のとおり、主観的輪郭に分類される Interruption型および Phase-shift型刺激図形について

も、評価可能な図形条件を検討する必要があると考え、2匹の C57BL/6マウスを用いて予備

実験を行った。Interruption型は隣接する線との狭間に主観的輪郭が知覚される図形であるが、

この隙間が広くなるにつれ背景との明暗のコントラストがつきやすく、線の途切れた場所を

見なくとも明暗差で形が知覚されてしまう問題点がある。また Phase-shift図形は、縞周期の

位相をずらすことで知覚される特性上、幅の大きい図形を使用しづらいという制約がある。

これらの理由から基本図形として 1：7の細いバー形を用いて弁別課題を行った（Fig. 15A）。

弁別課題の学習成立条件は 75%以上の正解率を 2 セッション連続で達成することとした。2 匹が学

習基準に達した後、Interruption 型（Fig. 15B）および Phase-shift 型（Fig. 15C）の主観的輪郭誘導図

形を知覚できるか確かめるテストセッションを行った。テストセッションはそれぞれ Interruption 型が 16

回、Phase-shift 型は 18 回行い、それぞれの弁別率を算出した。 

 

 

2-4-7. 系統ごとの視覚学習  

 

	 系統ごとの弁別率の傾向に違いがあるか調べるため、C57BL/6、DBA2および BDF1を用い

て 1：4 のバー形の二画像弁別学習を遂行した。C57BL/6は 13匹、DBA2は 3匹、BDF1は 22

匹を用いて比較を行った。学習基準は 80%以上の正解率を 2 セッション連続で達成することとし

た。 

 

 

2-5. データ解析  

 

	 全ての図表データは平均値 ± SEMとして表示した。グループ間での統計処理は、同一標本

で 2群間の比較をする際は Paired Student t test を用いて、3群以上の場合は Dunnettの多重比

較検定を用いて nonSCもしくは SCを対照群として比較を行った。また、独立 2標本の検定
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を行った際は、分散に差があるかどうか F検定を行い、差が無かった場合は等分散と仮定し

Unpaired Student t testを用いた。有意水準は 5%として調査項目を吟味した。統計処理は統計

分析ソフト Rを用いた（R Foundation for Statistical Computing, Vienna, Austria, http:// 
www.R-project.org/）。



19 
 

第 3章	 結果  

 
3-1. タッチスクリーン式学習装置の作製  

 
マウスに効率良く視覚学習を行わせることを目的に、赤外線感知式タッチスクリーンを導

入した学習装置を作製した。多赤外線センサーの検出状況は LabVIEWを用いた計測制御シス

テムソフトウェアによってリアルタイムにモニターし、赤外線が遮られた時の座標の特定を

行った。これによりサイズの小さなマウスの口吻でもその位置を検出することができた（Fig. 

16）。Fig.16黄色矢印に示すように、モニター中瞬間的な光強度の微弱な低下が見られたが、

被験体のヒゲや体毛、もしくは外部周辺装置の電源から混入したノイズと考えられた。今回

の実験では装置のエラー評価は行っていないが、ヒゲや体毛の場合はアプリケーション上で

入力値の閾値を上げることで、外部周辺装置等から入力されるランダムノイズの場合はパワ

ーサプライからの供給電圧値を上げることによって実験者が対応し、学習を妨害する影響を

低減させた。 
 

 

3-2. 二画像弁別課題  

  

作製したタッチスクリーン式学習装置の性能を評価するために、まず先行研究を再現する

ことを目的とした二画像弁別課題を行った。最初の選択訓練では被験体 8匹全てが全ての学

習ステージを終え、学習基準に達することができた。Fig. 17Aに選択訓練ステージ 4の個体

別学習曲線を示す。横軸はセッション数、縦軸は正解率を示した。1セッションを 20分以内

に終了し、80%の正解率を 2セッション連続で達成するという学習成立条件を全ての被験体

は 10セッション内に達成した。赤の破線で示した Criteriaは学習基準のひとつとして設定し

た正解率 80%である。セッションを経るごとに正解率の上昇が見られ、さらにセッションを

経るごとに 1セッションあたりに費やす時間の短縮が見られた（Fig. 17B）。これにより視覚

刺激の有無を知覚弁別することが可能であることが示された。 
次に選択訓練を終えたマウスを用いて、課題の難易度を上げ、テスト課題遂行のために星

形とバブル形の二画像を用いた弁別学習を行わせた。基本訓練と同じく全ての個体において、

セッションが経過するに従って正解率の向上が見られた（Fig. 18A）。学習成立条件として設

定した、80%の正解率を 2セッション連続で達成する条件を、全てのマウスは 19セッション

以内に達成することができ、その平均は 13.1±1.7セッションであった（Fig. 18B）。また、セ

ッションを経過にしたがって 3期間に分け（First, Middle, Last）正解率と要した時間を比較し

たところ、セッションの経過によってその正解率は上昇し、要する時間は短縮される強い負

の相関が認められた（r = −0.99, Fig. 18C）。それぞれのセッション期間と正解率の間には強い
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正の相関（r = 0.99, Fig. 18D）、要した時間との間に強い負の相関が認められた（r = −0.98, Fig. 

18E）。これらのことから同学習装置を用いて二画像弁別課題の学習が成立することが示され、

これまでのところマウスにおいてもこれらの視覚課題を遂行することが可能であることが示

された。以降は 20セッションを過ぎても学習基準に達しなかったマウスは学習遅延が起こっ

たとし、データから除外した。 

 

 

3-3 主観的輪郭知覚課題  

3-3-1. 基本図形の検討  

 

	 次にマウスが主観的輪郭を知覚しているかを評価するため、基本図形となるバーの形を検

討した。大きさや形によって視覚学習の成立し易さが変わることが想定されたことから、バ

ーの縦横比の違いによって視覚学習の成立が異なるかどうか検討を行った。その結果、短辺

対長辺の長さの比が 1：7の図形は 600試行を経過しても成立にいたらなかった（n = 5, Fig. 

19A）。一方、より太い 1：4（n = 6）および 1：5（n = 4）では、それぞれ 373.3試行と 397.5

試行でバーの弁別学習が成立した（Fig. 19 B, C, D）。両群には分散に差は見られなかったため、

等分散と仮定し t検定で比較したところ有意な差は得られなかった（F(5,3) = 5.31, p = .41）。

しかし比較に用いる n数が少ないこと、1：4の群の約半数の個体は 1：5より学習成立が早

かったこと、1：7の結果からバーの幅が広い程学習が成立しやすい可能性が考えられたこと

から、1：5より早期の学習成立が期待される 1：4のバー形を基本図形候補とすることとし

た。 

	 次に、課題で使用する 1：4の比率のバー形の特定の角度に対してマウスに先天的な好みで

ある偏好性が無いことを確かめるため、ターゲットが垂直方向のバーの群（V群, n = 7）と水

平方向のバーである群（H群, n = 7）に学習を行わせ、学習成立の早さに差が見られるか検証

した。その結果、学習成立セッション数は V群が 10.3 ± 1.7セッション（Fig. 20A）、H群が

14.0 ± 1.9セッションであった（Fig. 20B）。両群の分散に差は見られなかったため、等分散と

仮定して t検定を行ったところ、両群において成立基準に達した平均セッション数に有意な

差は見られなかった（F(6,4) = 1.14, p = .088, Fig. 20C）。また、H群のうち 2個体が 20セッシ

ョンを超えても学習成立に至らなかったため、データには加えなかった。 

この結果から 1：4の比率のバー形の角度にマウスの偏好性は無いと考えられ、マウスはバ

ーの形に依らず視覚学習をすることが可能であることが示唆されたため、以降は 1：4のバー

形を基本図形として用いることとした。 

 

 

3-3-2. 主観的輪郭誘導図形と非誘導図形の弁別率  

 



21 
 

	 主観的輪郭がマウスに知覚されているか検討するため、あらかじめターゲット図形を基本

形から段階的に修飾した図形まで順を追って学ばせた。これは前述したシェイピング技法に

基づくもので、画像を弁別する際の手続きを学ばせるためと、特定の図形に対して概念を形

成させ、その概念に基づいた主観的輪郭知覚課題を遂行させることを目的としたものである。

ステージ 1から 4までのシェイピングの過程における弁別学習曲線を Fig. 21 A, B, C, Dに示

した。全ての個体において、学習成立基準である弁別率 80%を 2セッション連続で達成する

ことが確認された。 

	 ステージ 4までが終了した後、主観的輪郭によってターゲット類似図形が誘導される SC

図形を用いて、V群および H群合わせた 10個体の被験体に 20回ずつテストセッションを行

った。その結果、両群の平均弁別率は 73.0 ± 2.5%であった。コントロールとして主観的輪郭

が誘導されない nonSC図形を用いて同様のテストを行ったところ、その平均弁別率は 47.5 ± 

3.1%であった。この値はランダム選択を行った場合に推定される値 50%とほぼ等しい。そこ

で両群の弁別率を検定したところ、その平均弁別率に有意な差が認められた（p < .0001, Fig. 

22A）。なお、V群および H群それぞれ 5個体を用いて SC図形の平均弁別率（V群：70.0 ± 6.7%, 

H群：74.0 ± 3.0%）と nonSC図形の平均弁別率（V群：43.0 ± 4.4%, H群：52.0 ± 1.9%）を比

較したところ、同様の有意な差が認められた（V群：nonSC vs SC p = .02, H群：nonSC vs SC p 

< .001, Fig. 22B）。このことより、主観的輪郭が知覚される場合ターゲットが誘導される図形

に対し、それが垂直か水平かを被験体は明確に弁別できていること、そして主観的輪郭が誘

導されない図形では両者を弁別できていないことが示唆された。 

 

 

3-3-3. inducer欠如図形と角度変更図形の弁別率  

 

	 被験体が図形を識別する際に主観的輪郭を誘導する inducerが知覚にどのように影響して

いるかを検討するため、対となる inducerのうち片方が欠如した図形（Lack）と、片方を回転

させた図形（Rot）を用いて、V群と H群合計 10個体のそれぞれの弁別率を算出した。その

結果、Lackの平均弁別率は 44.0 ± 3.9%、Rotの平均弁別率は 59.5 ± 3.5%であった。nonSCに

おける弁別率と比較した場合、Lackとの間に差は認められなかったが、Rotに差が認められ

た（p = .037, Fig. 23A）。また V群と H群のそれぞれの群内で 5個体分のデータを用いて平均

弁別率を比較したところ、nonSCと SCとの間に差が認められていたが、Rot、Lackとの比較

では差は認められなかった（V群：nonSC vs Rot p = .30, nonSC vs Lack p = .94, H群：nonSC vs 

Rot p = .06, nonSC vs Lack p = .06, Fig. 23B）。 

	 さらに inducerの位置が弁別率に影響を及ぼすかどうか検討するため Lackおよび Rotの

inducer位置によって弁別率を算出した（Fig. 23C）。まず、Lackの Upにおける弁別率は 47.5 ± 

4.7%、Lowは 57.2 ± 3.5%であり、nonSCとの間に差は認められなかった（nonSC vs Up Lack p 
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= 1.0, nonSC vs Low Lack p = .18）。一方 Rotの Upは 60.4 ± 3.0%、Lowは 61.5 ± 3.2%の弁別率

であり、nonSCとの間に差が認められた（nonSC vs Up Rot p = .046, nonSC vs Low Rot p = .03）。 

	 以上をまとめると、片方の inducerが欠如している Lackにおいて残された inducerは弁別率

の向上に寄与していないと考えられた一方、inducerが両方とも揃っている Rotにおいては一

方の inducerが回転されていても弁別率は高く、それは正しい方向を向いている inducerがど

の位置にあっても変わらないことがわかった。 

 

 

3-3-4. エッジコントラスト低下図形の弁別率  

 

	 次に、ヒトで報告されている図形のエッジのコントラスト低下によって主観的輪郭の知覚

低下が引き起こされるという現象が、マウスにおいても同様に見られるか検討を行った。SC

図形にガウシアンフィルターを適用し、強弱二段階の平滑化処理を行い HGF、LGFとした図

形を用いてその弁別率を算出した。試行中、H群の 1個体において選択率の低下と選択時間

の遅延が見られ、3日を経ても向上が見られなかったことからこの個体に学習遅延が起こっ

たと考え、そのデータをエッジコントラスト検討実験から除いた。その結果、HGFの平均弁

別率は 57.2 ± 3.0%、LGFは 62.8 ± 3.6%、SCは 72.2 ± 2.6%、nonSCは 46.7 ± 3.3%であった（n 

= 9）。また SCの弁別率と比較すると、HGFとの間に有意差が認められたが（p = .006）、LGF

との間には認められなかった（p = .11, Fig. 24）。 

 

 

3-3-5. Interruption型と Phase-shift型の弁別率  

 

Interruption型と Phase-shift型図形の予備実験を行うため、まずは 1:7の基本図形を用いた

画像弁別課題を行った。その結果、Fig.19Aと同様に成績の上昇が不安定な学習曲線が得られ、

学習成立の平均は 23セッションと学習の長期化が見られた（Fig. 25A）。さらにテストセッシ

ョンでは Interruption型および Phase-shift型のターゲット弁別率はそれぞれ 62.5%と 55.6%で

あり、どちらもランダムな選択である場合の弁別率 50%を上回っていたものの、カニッツァ

型図形の弁別率を下回っていた。（Fig. 25B）。2個体による結果であるため SEMおよび検定

は算出しなかった。 

 

 

3-3-6. 系統ごとの視覚学習成績  

 

マウス系統によって視覚学習の進行に違いが生じるかどうかを検討するために、C57BL/6、

DBA2および両系統の F1世代である BDF1を用いてバー形の弁別学習中の過程を比較した。
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DBA2群は 3匹中 2匹が 20セッションを越えても学習の成立が確認されなかった(Fig. 26A)。

一方 BDF1群 22匹は平均 9.3 ± 0.6セッション、C57BL/6群 13匹は平均 10.7 ± 1.0セッション

で、全ての個体が 20セッション以内に学習基準に達した（Fig. 26B）。両群に差は認められな

かった（F(12,21) = 1.65, p = .21）。
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第 4章	 考察  

 
本研究では、バイオリソースが豊富であるマウスが主観的輪郭を知覚しているか評価を行

うことを目的とした。まずタッチスクリーン式学習装置を含めたシステムを作製し、先行研

究で報告されている画像を用いて本装置でもマウスに二画像弁別課題が遂行できるかどうか

を検討した。次に、主観的輪郭を誘導する図形の基本要素となる図形の刺激条件を検討した。

そしてカニッツァ型の主観的輪郭が誘導される図形と複数のコントロール図形を用いて、各

図形に対するマウスの平均弁別率を測定することで視知覚を定量化し、弁別率を統計的に比

較した。その結果、マウスはカニッツァ型の主観的輪郭によって誘導される図形を高い弁別

率で区別していることを示唆するデータが得られた。このことはマウスが主観的輪郭を知覚

する能力を持っていることを支持しており、視覚情報が脳内でどのような情報処理のもと補

間が行われているのかを検討する認知課題にマウスを用いる可能性を見出したといえる。 

 
 
4-1. タッチスクリーン式学習装置を用いた二画像弁別課題  
 

マウスに視覚学習課題を遂行させるため、口吻接触座標と潜時を自動で測定するタッチス

クリーン式学習装置を作製した。この装置で二画像弁別学習が可能であるかを検討するため、

Busseyらによる先行研究で報告されたマウスに識別可能な星型とバブル型の二画像を用いて

弁別課題を遂行した。二画像弁別学習中、全てのマウスにおいてセッションの経過に伴う正

解率の上昇が見られ、同時に 1セッションに費やす時間が短縮された（Fig. 18A, C）。正解率

と試行（消費）時間に強い負の相関が見られたことは課題を繰り返すことによって学習記憶

が蓄積され、正確な判断に要する時間の短縮が起こったためと考えられる（Fig. 18C, D, E）。

これらの結果は、本研究で作製したタッチスクリーン式学習装置においても二画像弁別課題

が可能であることを示している。 

また、二画像弁別課題では学習基準に達するまで平均 13.1±1.7セッションであった。今回

用いたオペラントチャンバーの自由行動領域はW12 x H11.5 x D12 cmであり、タッチスクリ

ーンから報酬までの距離が近いため、事象間の連合学習の強化が行われやすくなると考えら

れた。一方で、学習過程において被験体の尾や体の一部がセンサーに接触する様子が時折観

察された。尾を上げる姿勢は学習早期段階において一過的に高まった不安によるものである

と考えられるが、学習過程時のエラーによって学習成立が阻害されていたことが考えられる

ため、今後マウスの学習効率を高めるために、今回設置した透明アクリル棒以外にも、チャ

ンバーを広くすることや窓枠に尾が入り込まないようにしエラーを最小限にとどめる工夫が

必要である。 
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現在市販されているタッチスクリーン式学習装置（The Bussey-Saksida touch screen chambers, 

Campden instruments ltd.）は、大型モニターを設置した据え置き型の装置である。またチャン

バーの形が不等辺四角形の構造に固定されているため形の異なるチャンバーや別の装置と併

用することが困難である。本研究で使用したフレームはW10 x H6 cmの大きさで持ち運びが

可能であるため、迷路試験と併用するといった拡張性が高い。さらに多赤外線センサーを用

いているため、口吻に反応しヒゲには反応しないといった感知接触表面積を調整することが

可能である。これにあわせフレームに固定された赤外線発光素子と受光素子の位置を調節す

ることで、直接パネルに接触せずとも近づくだけでも反応することが可能となる。 

タッチスクリーン式学習装置を用いた研究は幅広い分野で行われている。視覚に基づいた

空間認知や画像の逆転学習によって海馬における記憶の形成過程や、海馬損傷後の記憶回復

の評価が行われている（Clelland et al., 2009）。近年では統合失調症をはじめとした精神疾患モ

デルマウスの行動評価を可能とする新しい行動バッテリーの提案が行われ、疾患機序の解明

につながることが期待されている（Bussey et al., 2012）。タッチスクリーンを今まで視知覚や

認知研究にあまり用いられてこなかったげっ歯類に用いることによって、今後神経機構解明

の発展につながることが期待される（O'Connor et al., 2009, Huberman and Niell, 2011）。 

 

 

4-2. マウスはカニッツァ型主観的輪郭を知覚する  

4-2-1. 基本図形の検討  

 

主観的輪郭を形づくるための基本図形の条件を調べるため、1：4、1：5、1：7のバー形に

ついて検討を行った。その結果、1：4のバー形の学習成績が良かったことから候補とするこ

とにした。そこで、0度と 90度それぞれをターゲットとした群（H群、V群）で学習成立セ

ッション数を比較したところ、両群の間に有意な差が見られなかった。その結果より 1：4の

バー形そのものに先天的な偏好性は無く弁別学習を阻害しない可能性が示唆されたことから

（Fig. 20C）、本研究では基本図形に設定した。 

 

 

4-2-2. inducerによる主観的輪郭知覚への影響  

 

 ステージ 1から 4までのシェイピングの過程でターゲット図形の概念を段階的に形成させた

後、カニッツァ型-主観的輪郭誘導図形課題を遂行した。その結果、BDF1マウス 10個体にお

いて、SC（73.0 ± 2.5%）と non SC（47.5 ± 3.1%）の平均弁別率の間に有意な差が認められた

（Fig. 22A）。V群 H群の両群においても同様の有意な差が得られた（Fig. 22B）。各テストセ

ッションでは、テスト図形を提示する 10から 14試行の弁別課題を行っており、その弁別率

は常に 80%以上であることを確認している。そのためこの SCの弁別率の高さは、被験体が
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バー形との類似性を SC図形から見出している可能性が考えられる。一方 SCと同じ構成の視

覚刺激を用い、両 inducerの角度のみが異なる nonSCを提示したテストを行った結果、その弁

別率は 47.5 ± 3.1%とランダムに選択した時と同じ 50%に近い値であった。このことから被験

体は nonSCを弁別できていないと考えられる。また、学習段階での 80%の弁別率と比較して

SCは 73%と約 7％の低下が見られた。この原因として考えられるのは、テストセッションを

繰り返す中で無報酬の図形であることを被験体が学習し、積極的に選択しようというモチベ

ーションが減弱した可能性である。この影響は事前に考えられたため、11から 15試行に 1

度だけ無報酬課題を行っていた。もしそうであるなら、ターゲット画像との違いを認識しな

がらも、その中から報酬につながるターゲットの要素を被験体が SCから見出していたと考え

られる。この低下率はキンギョを用いてカニッツァ型-主観的輪郭誘導図形を弁別させた先行

研究では約 8%とほぼ一致している（Wyzisk and Neumeyer, 2007）。このことからも被験体は、

SCから学習図形の基本要素であるバー形を知覚し弁別していたことが示唆される。nonSCで

は高い弁別率が見られなかったことから、我々ヒトの知覚と一致している。 

しかし SCの弁別率の高さの原因として、局所の視覚情報（例えば inducer。非 inducerに関

しては、テスト図形に新規の角度を用いたため、弁別の手がかりとはならないため言及しな

い。）を手がかりに判断していた可能性が考えられる。さらに、ステージ 3，4において inducer

に似た図形が含まれた図形を学習させている点も考慮する必要がある（Fig. 11D,E）。そこで、

inducerの一方が欠如した Lackと、一方を回転させた Rotの両図形を用いて、前課題と同じ被

験体を用いて平均弁別率を比較した。もし被験体が主観的輪郭を知覚しているのでは無く、

前段階で学んだ inducerの形だけを手がかりに選択を行っているなら、Lackと Rotの弁別率は

等しくなるか、Rotが持つ回転した inducerという間違いを引き起こす手がかりが無い Lack

の弁別率が高くなることが予想される。他方で、inducer両方がそろえられることがバー形の

知覚に必要なのであれば、Rotの弁別率の方がより高くなると考えられる。 

検討の結果 Lackでは、inducerがバー形を正しく構成する角度（正 inducer）であるにもか

かわらず、その弁別率は主観的輪郭が誘導されない nonSCと同等のものであった（44.0 ± 3.9%, 

Fig. 23A, B）。一方、ふたつの inducerを揃えた Rotは nonSCと比べ有意に高い弁別率が認め

られた（Fig. 21A）。しかし、V群、H群各 5個体ずつで比較を行うと nonSCとの間に有意な

差は認められなかった。群ごとに詳細な比較を行うにはサンプル数が少なかったため、今後

更にサンプル数を増やし検討を行う必要があるだろう。また、1：4のバーでの比較結果

（Fig.20C）と、SCおよび nonSCの両群の結果（Fig. 22B）からは有意な差が認められなかっ

たことから、ターゲットの形に依存しない学習が行われていることが示唆されるため、両群

を合わせて検定を行っても影響は無いと考えられる。以上のことから、被験体は正 inducerが

存在していても片方の inducerが欠如していた場合、学習図形との類似性を見出し弁別するこ

とができず、ランダム選択になった可能性が示され、ふたつの inducerが存在することが弁別

率を向上させることが示唆された。 
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さらに正 inducerの提示位置の違いによる弁別率への影響を検討した。その結果特定の位置

依存的に弁別率が向上するという傾向は見られなかった（Fig. 23C）。ラットの視覚弁別研究

では、四角形と三角形の形状弁別中に図形をランダムに部分遮蔽した場合、図形の下部の視

覚情報を手がかりに弁別を行っていることが報告されている（Vermaercke and Beeck, 2012, 

Cruz-Martín and Huberman, 2012）。しかし本研究では下部に inducerが出現していてもその弁別

率は上部のものと差が見られなかった。先行研究では被検体から 24 cmの距離に 24インチモ

ニター2台を設置し弁別課題を行わせており、視覚探索面積が本研究と比べて広かったこと

で探索行動に負担が生じていた可能性が考えられる。 

inducerの一方を回転させた Rotを提示した時の全被験体の平均弁別率は、nonSCと比較し

て有意に高い弁別率であったが、SCの弁別率より低かった（59.5 ± 3.5%、Fig. 23A）。この結

果から、被検体は Rotからバー形を nonSCおよび Lackより強く知覚しているが、SCほど強

く認知されていないと考えられる。もしくは、マウスの低い視覚解像度にとって、正しい方

向を向いている inducerと 45度回転している inducerの間にズレが生じているという認識が困

難であった可能性も考えられる。そのため、今回は正位置の inducerに対して 45度回転させ

た図形のみを用いたが、正位置の inducerとのズレによってバー形の知覚に影響が出るかどう

かを検討するために、さらに 60度や 80度の条件での弁別率を検討する必要があるだろう。

また、前段階で学んだ inducer類似図形を手がかりに判断している可能性は否定できないため、

inducerの形状を矩形部分は残したまま、丸ではなく四角や三角などに変更するなど明確な区

別をつける必要もあるかもしれない。上述したこの inducerの角度により主観的輪郭の知覚強

度が影響を受けることはヒトでも報告されており（Barlasov-Ioffe and Hochstein, 2008）、マウ

スもヒト同様に主観的輪郭を知覚している可能性を示唆するものと考えられる。 

 

 

4-2-3. エッジのコントラスト低下に伴う主観的輪郭知覚の低下  

 

主観的輪郭の形成過程においてその誘導図形と背景のコントラストは知覚に影響を及ぼす。

本研究では、ガウシアンフィルターで平滑化処理を行いエッジのコントラストを減弱させた

ところ、平滑化効果の低い LGFでは平均 62.8 ± 3.6%、高い HGFでは平均 57.2 ± 3.0%と強度

が強くなるほどに、SCと比べて有意に弁別率が低下した（Fig. 24）。ヒトを対象にした研究

では、誘導図形にフィルターをかけ平滑化を適用した場合や輝度を低下させることによって、

その知覚の閾値が低下することが報告されている（Kennedy, 1976a, Minguzzi, 1987）。この結

果は、ヒト同様マウスにおいてもコントラストの強弱が弁別率に影響していることを示して

いると考えられる。 

 

 

4-2-4. Interruption型と Phase-shift型の課題  

 



28 
 

今回の Interruption型および Phase-shift型の予備実験で用いた背景の縞刺激は、モニターに

映し出された条件下で、線幅 1.75 mm、間隔 0.44 mmであった（Fig. 15 B,C）。マウスの視力

は 0.5 cycles per degree（cpd）であると報告されている（Prusky et al., 2000）。cpdとはサイン

波状に輝度が変化する縞模様を用いて、弁別可能な限界周期数を測定することで定量化され

た、視力をあらわす単位のひとつである（Frisén and Glansholm, 1975)。ヒトでは約 50cpdとさ

れているので、マウスは 1/100程度の視覚解像度を持つといえる（Russ, 2007）。そのため、

Interruption型および Phase-shift型-主観的輪郭誘導図形課題の弁別率が低かったことは、マウ

スの視覚解像度が低いことに起因していた可能性が考えられる。これは今回用いた図形では、

図地の区別がしづらいことを意味し、前段階で学習した基本図形との類似性を見いだすこと

が困難だった可能性が考えられる。基本図形として用いたバーの縦横比率が 1：7より 1：4

の方が学習の成立が早かったことからも、マウスにとって細かな図形は知覚しづらいという

ことが示唆される（Fig. 19A,C）。今後は、背景の縞の間隔と区別し易いサイズの図形の条件

を検討することで、よりマウスに視認しやすい Interruption型および Phase-shift型図形を考案

する必要がある。他にも今回はバー形の視覚画像を用いたが、ハイランドカープを用いた先

行研究のように、三角形や正方形といった形状を用いることで視認性が上がる可能性もある

（Sovrano and Bisazza, 2009）。また、今回は 2個体でのみ検討を行っているため、個体数も増

やす必要がある。 

 

 

4-2-5. 系統ごとの視覚学習  

 

マウス視覚学習課題で用いられる視覚解像度が等しい 2系統とその雑種第一代を用い、バ

ーの 2画像弁別学習課題における学習成立の違いを比較した。BDF1と C57BL/6は全ての個体

が学習を成立させたのに対し、DBA/2は学習成立が 20セッション内に終わらなかった個体が

見られ、学習成立の長期化が示唆された（Fig. 26A）。また DBA/2は学習中、C57BL/6や BDF1

には見られなかったディスプレイに前肢で接触する行動や、せわしなくチャンバー内壁に飛

びつく行動が見られた。これは自発行動量が C57BL/6より高いことを報告した先行研究と一

致する（Rogers et al., 1999）。一方、学習の長期化は DBA/2が C57BL/6より有意に早く学習成

立に達することを報告した Busseyらのグループによる先行研究と異なる（Izquierdo et al., 

2006）。先行研究では各系統 14 - 17個体を用いており、比較させた図形の難易度も異なるた

め、系統間の比較は今後更なる検証が必要である。今後は例数を増やすこと、複数の難易度

の二図形を用いること、そして DBA/2を視覚学習に使用する場合は随伴性を高めるため体重

制限を厳密に管理し、より効果的な強化子を検討する必要があると考えられる。また、C57BL/6

においてバー形の弁別に要する日数は BDF1と変わらなかったことから、視知覚能力について

は BDF1と同等の能力を持っていることが考えられる。よって、本研究課題で考案した視覚課

題に C57BL/6をバックグラウンドとする遺伝子改変マウスを用いて高次視知覚能力を検討す

ることが可能であることが考えられる。 
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4-2-6. 学習基準と動因  

 

本研究では学習基準として、正解率 80%を連続 2セッション達成することと定めた。学習

基準は被験体の系統や学習の難度、スケジュールにも依るが、マウスの視覚学習課題では 80%

から 85%とした報告が一般的であるため（Bitanihirwe et al., 2011, Izquierdo et al., 2006）先行研

究に準じた。さらに、Interruption型および Phase-shift型-主観的輪郭誘導図形課題は予備実験

としての意味合いが強く、難易度の高い 1：7のバー形を用いたことから弁別課題の学習の長

期化が想定されたため達成基準を 75%に設定したが、今後再検討するにあたっては 80%まで

学習可能な図形を用いる必要があると考えられる。また、本研究では強化子としてペレット

を用い、正解するたびに被検体へ一定量を与える連続強化スケジュールを採用した。先行研

究では、実験者が設定した条件（一定回数の反応条件を設定し、試行が進むほど要求反応数

が増加する等）を満たさなければ強化子が与えられない部分強化スケジュールによって、よ

り強固な学習が形成されることが知られている（Hodos, 1961）。また、嗜好性の高い甘味のあ

るショ糖を用いて強化子価値を上げることでオペラント学習の増強が見られることが報告さ

れている（Rescorla, 1990）。今後、学習の早期達成をさせるためにはこのような条件を検討し

ていく必要がある。 

 

 

4-3. 今後の展開  

 

本研究では、主観的輪郭を形成する神経メカニズムを探るため、マウスに主観的輪郭を認

知する能力があるかどうか、複数の視覚刺激画像を用いて視覚弁別課題によって評価を行っ

た。マウスは実験動物の中でも視覚優位でない動物とされてきたが、近年、基本的な視覚認

知機能は、サルやネコと共通することが示されてきた（Huberman and Niell, 2011）。さらにマ

ウスの暗順応下における視細胞（錐体細胞および桿体細胞）の感度はヒトの網膜周辺部の感

度に近いという報告もされている（Naarendorp et al., 2010）。そのため、暗所におけるマウス

の視覚認知はヒトと類似している可能性があり、マウスの視覚認知能力について見直される

時期に来ている。 

	 マウスの視覚野には初期視覚野の他に約 10の機能的結合領域が存在することが、複数の蛍

光デキストランを用いた神経回路標識方法で報告されている（Wang and Burkhalter, 2007）。マ

ウスを用いた初期視覚野における研究は多く、二光子カルシウムイメージング法や電気生理

学的手法、電子顕微鏡画像により、方位選択性や方向選択性を獲得するための神経機構が明

らかとされてきた（Glickfeld et al., 2013）。さらに、3Dレーザースキャニング技術の革新によ

って、より大規模な神経細胞群の活動を短時間に測定することが可能となった（Göbel et al., 

2007）。そのため近年では、マウスのより詳細な視覚野研究が進められてきている。例えば、

形状を判別する機能を持つ視覚野として初期視覚野腹側に位置する Lateromedial領域など複
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数の領域が同定されている（Marshel et al., 2011)。この視覚領域は、ヒトやサル研究で報告さ

れている対象物の認識や形や色を手がかりにその物が何であるのかを分析する経路と考えら

れている腹側視覚路、“What経路”に含まれる領域であることが示唆されている（Niell, 2011）。

ヒトやサルで報告されている主観的輪郭図形に応答する V4領域はこの視覚路中に位置して

いることから、マウスにおける研究でも候補領域となると考えられる。また、複数の皮質領

域の神経活動状態を一度に観察するには、フラビン蛋白蛍光イメージングが適用可能である

（Tohmi et al., 2006）。主観的輪郭の形成機構は、複数の領域間で形成されていることが示唆

されているため、このような手法を用いて観察することで、主観的輪郭の形成に関わる視覚

領域の特定につなげられると考えられる。 

近年、確立された光遺伝学的手法を用いてチャネルロドプシン-2やハロロドプシン、アー

キロドプシン-3を特定の細胞に発現させることで、細胞の活動を抑制または亢進させること

が可能となることは先述した。視覚情報の符号化において抑制性神経細胞が興奮性神経細胞

に与える制御は重要な構成要素であり、複数のサブタイプが存在する（Markram et al., 2004）。

中でもパルブアルブミン陽性細胞の発火頻度を光遺伝学的に増加させると、興奮性神経細胞

の方位選択性と周囲の神経細胞の方向選択性が強まり、さらに覚醒マウスの方位識別能の有

意な向上が起こることが報告されており（Lee et al., 2012）、抑制性神経細胞の活動は図形の

形状認識に重要な役割を担っていると示唆されている。また、パルブアルブミン陽性細胞は、

統合失調症の認知機能障害に関与することが示されているが（Georgiev et al., 2014）、患者は

錯視の認知強度が低いことが報告されている。例えば、序論で紹介したミュラー・リヤ－錯

視や（Weckowicz et al., 1960）、顔の形状が凹面であっても凸面だという認識過誤を引き起こ

すホロウマスク錯視（Dima et al., 2009）があげられる。そして、カニッツァ型錯視において

も症状の度合いと関連して主観的輪郭形成の低下が見られることが報告されている（Keane et 

al., 2014）。統合失調症患者は、局所の視覚情報に注意が向き、大域的な抽象概念を形成する

過程に障害があるとされる。主観的輪郭の知覚に関しても、抑制性神経細胞による抑制制御

が輪郭線の形成に影響を及ぼす可能性が考えられるため、光遺伝学的手法を用いる際の有力

な制御候補として検討する必要があるだろう。 

本研究では、錯視図形の一種である主観的輪郭を題材に、その内部表現を明らかとするた

めのモデル動物としてマウスが使用できる可能性を示した。今後、マウスにおける主観的輪

郭の視覚情報処理の神経基盤を明らかにした上で、ヒトの心理物理学研究や非侵襲的脳活動

計測法の研究成果と比較することで、主観的輪郭の内部表現を明らかにすることが可能にな

ると期待される。 
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Fig. 1	 錯視図形	

A：ミュラー・リヤ－錯視（Müller-Lyer, 1889）B：フレイザー錯視（Fraser, 
1908）C：カニッツァの三角形（Kanizsa, 1976) 
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Interruption

Phase-shift

Kanizsa

Fig. 2	 主観的輪郭に分類される 3種類のタイプ  

扇形の手がかり刺激が並べられた Kanizsa型の他に、線間にギャッ
プが設けられた Interruption型、位相がずらされた Phase-shift型が考
案されている。 
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Fig. 3	 代表的な脳活動計測法  

脳活動計測法それぞれの空間分解能、時間分解能、侵襲性および計測可能な

脳領域を示している。非侵襲的手法（緑）は総じて空間解像度・時間解像度が低

く、神経細胞ネットワークの測定に課題が残る。（宮内哲(2013). 脳を測る ―改

訂 ヒトの脳機能の非侵襲的測定― 心理学評論 56, 414-454. pp. 418.より） 
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Fig. 4	 マウスを主観的輪郭研究に用いる意義  

マウスは遺伝子改変による神経細胞の操作、神経細胞集団イメージン

グ、そして条件づけによる行動計測を同時に行うことが可能な実験動物

である。主観的輪郭研究に用いることができれば、ヒト研究で提唱され

てきた発生機序について、神経細胞集団レベルの相関関係から、より詳

細な神経細胞同士の因果関係の証明へ繋がることが期待される。 
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Fig. 5	 タッチスクリーン認識学習装置  

A：装置外観。B：オペンラントチャンバー概略図。1：タッチスクリーン
のモニターウインドウ、2A：チャンバーランプ、2B：ブザー、3：給餌口、
3A：電磁バルブ、3B：給餌口ランプ、3C：赤外線センサー、4：給餌器（ペ
レットディスペンサー）。オペラントチャンバーは環境統制用暗箱内に設

A 

 

 

 

 
 

 
 

B 
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Fig. 6 多赤外線センサーフレームと DAQ デバイス 

A：赤外線カメラで捉えた多赤外線センサーフレームが発光している様
子。フレームの X、Y軸で合計 51セットの発光素子と受光素子が設置し
た。右下の概略図はフレーム内に赤外線が格子状に張り巡らされている

様子を示した。B：多赤外線センサーフレームの基本的構成。1：多赤外
線センサーフレーム。2：光源スイッチ。パワーサプライを介して赤外光
発光素子側の電圧が供給した。3：68ピンコネクタ付き DAQデバイスの
シールド I/O端子台（NI SCB-68)。受光素子側はこの端子台を介して PC
から電圧を供給し、センサー情報を伝達した。 
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A 

 

B 

Fig. 7 NI-6520 デバイス 

A：デバイスの主要な機能コンポーネントを示すブロックダイアグラム。B：

37 ピン DIN コネクタピンの割り当て。2種のポートからそれぞれ 8種の絶

縁デジタル入力と 8種のリレー出力を使用できる。 
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Fig. 8	 1試行のフローチャート  

試行開始から終了までの基本的なオペラントチャンバー内の機器の動作内

容とマウスの学習行動を示した。白地図形が機器の動作内容、緑時図形がマ

ウスの行動内容。トリガー行動はステージ 3以降に学ばせた。 
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Fig. 9 課題で使用した画像  

A：選択訓練で用いた図形。全 4 ステージで用いた図形 35 種のうちの一部。マ

ウスが特定の図形を覚えないよう明暗の配置や形を多様に作成した。B：二画像

弁別法で使用した図形。左が星型、右がバブル型。本実験では星型を報酬とし

てペレットを与える図形（ターゲット)とした。 

B 

A 
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1:4      1:5      1:7 

Fig. 10	 基本図形の検討 

左よりそれぞれ 1：4、1：5、1：7の縦横比を持つバー形を用いた。 
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Fig. 11	 課題に用いた図形  

A：全ステージの一連のフローチャート。 

B：ステージ 1で基本図形としたバー形。 

C：ステージ 2で用いた図形。 

D：ステージ 3で用いた図形（ステージ 4でも使用）。 

E：ステージ 4で用いた図形。 
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Fig. 12	 カニッツァ型-主観的輪郭誘導図形  

A：90度および 0度のバー形ターゲット図形を誘導する主観的輪郭誘導
図形（SC）。B：ターゲット図形を誘導しない主観的輪郭図形（non SC）。
inducerを 45度ずつ回転した 7種類を用いた。C：テストセッションのフ
ローチャート。10-14試行行った後、テストとして主観的輪郭誘導図形
もしくは非誘導図形を 1度提示した。この際マウスの選択に関わらず報
酬は与えなかった。 
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Lack	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 Rot	 	 	 	  

A 

 
 
 
   

 

 

B 

Up	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	
Up

Low	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	
Low

Fig. 13	 inducer欠如図形と角度変更図形  

A：使用した inducer欠如図形（Lack）と角度回転図形(Rot)。 

B：上段は画面上方に inducerが両対揃っている刺激の組み合わせ（Up、
左	Lack、右 Rot)。下段は画面下方に inducerが両終揃っている刺激の
組み合わせ（Low）。 
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LGF	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 	 HGF	 	 	 	  

Fig. 14 エッジコントラスト低下図形  

SC図形にガウシアンフィルターを適用し、コントラストを低下させた。 
左：低平滑化画像（LGF)	 右：高平滑化画像（HGF)。 
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A 

B 

C 

Fig. 15	 Interruption型および Phase-shift型-主観的輪郭

誘導図形課題	

A：二画像弁別課題用基本図形。B：Interruption型図形。C：Phase-shift

型図形。	
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A                   B 

Fig.16	 アプリケーション上で多赤外線センサーが座標

を検出する様子  

A：赤外線をマウスの口吻が遮断していない時。上段グラフの縦軸は
各素子で検出された赤外線の強度を示し、横軸はフレーム上の X軸か
ら Y軸までの座標を示した。赤丸は検出されたシグナルの相対位置。
赤、黄色線はそれぞれ X軸と Y軸の境界線を示した。下段はスクリー
ン全体の座標。黄色矢印は観測されたノイズ。B：赤外線をマウスの口
吻が遮断した時の様子。下段の赤点は検出強度が 65％を下回った座標
であり、スクリーン上の接触位置を特定することが可能。	
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Fig.17	 選択訓練におけるマウス個別（n = 8)の学習曲線  

A：ステージ 4におけるマウス個別の学習曲線。X軸にセッション数を、Y軸に正
解率を示す。Criteriaは学習基準のひとつ正解率 80％。 
B：ステージ 4におけるマウス個別の学習曲線。X軸にセッション数を、Y軸に費
やした時間を示す。Criteriaは学習基準のひとつである 20分を示した。 
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Fig.18	 二画像弁別課題におけるマウス個別（n = 8)の学習曲線  

A：二画像弁別課題におけるマウス個別の学習曲線。B：学習成立基準に達する
までのセッション数。バーは平均の 13.1セッション。C：各マウスのそれぞれ
最初のセッション（ダイヤ型)、中間のセッション（四角形)、最後のセッショ
ン（三角形)の時に要した時間と正解率の散布図。クロスはそれぞれのセッショ
ンの平均。正解率と費やした時間に強い負の相関が見られた（r = -0.99）。D：
各マウスのそれぞれのセッションと正解率の散布図。両者の間に強い正の相関

が見られた（r = 0.99）。 

E：各マウスのそれぞれのセッションと要した時間の散布図。両者の間に負の相
関が見られた（r = -0.98）。 
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Fig. 19	 カニッツァ型-主観的誘導図形課題における基本図形の

検討  

A：1：7のバーとその弁別学習曲線。赤破線は学習基準の正解率 80%。B：1：5の
バーとその弁別学習曲線。C：1：4のバーとその弁別学習曲線。D：1：4、1：5の
バーと学習成立基準に達したトライアル数とその平均。それぞれ 373.3トライアル
（n = 6）と 397.5トライアル（n = 4）で差は見られなかった（p = 0.41)。 
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Fig. 20	 1：4のバーを基本図形とした場合の学習成績  

A：1：4のバーを用いた時のマウス個別の弁別学習曲線。ターゲットが垂直図形
（V）の群。B：1：4のバーを用いた時のマウス個別の弁別学習曲線。ターゲット
が水平図形（H）の群。C：ターゲット別学習成立までのセッション数の比較。V
群平均 10.3セッション（n = 7）、H群平均 14セッション（n = 5）。有意差は認め
られなかった（p = 0.088）。 
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Fig. 21	 ステージ 1から 4までの学習曲線（n = 10）  

A：ステージ 1の弁別学習曲線。赤破線は学習基準の正解率 80%。B：ステ
ージ 2の弁別学習曲線。C：ステージ 3の弁別学習曲線。D：ステージ 4の
弁別学習曲線。 



55 
 

  

Fig. 22	 主観的輪郭図形とコントロール図形の平均弁別率  

A：同じ個体群（n = 10) によるバー形の主観的輪郭が誘導される図形（SC）
の弁別率 （73.0 ± 2.5%）とバー形の主観的輪郭が誘導されない図形（nonSC）
の弁別率（47.5± 3.1%）の間に有意な差が認められた。B：ターゲットが垂直
図形の V群（緑・三角形, n = 5）と水平図形の H群（赤・四角形, n = 5）の比
較。nonSCと SCとの間に有意な差が認められた。灰色破線はランダム選択の
50%。エラーバーは SEM。* p ＜ 0.05, *** p ＜ 0.001 
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Fig. 23	 inducer 欠如図形と角度変更図形のそれぞれの弁別率  

A：同じ個体群（n = 10) による Rot（59.5 ± 3.5%)、Lack（44.0 ± 3.9%)と SC、

nonSC の弁別率の比較。nonSC と Lack の弁別率間以外に有意な差が認められ

た。B：ターゲットが垂直図形の V 群（緑・三角形, n=5）と水平図形の H 群（赤・四

角形, n = 5）の比較。nonSC との間に有意な差は認められなかった。C：nonSC、

Lack、Rot それぞれ Up、Low の弁別率。nonSC と RotUp および Low に有意な

差が認められた。灰色破線はランダム選択の 50%。エラーバーは SEM。* p ＜ 
0.05；*** p ＜ 0.001 
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Fig. 24	 エッジコントラスト低下図形の弁別率（n = 9）  

ガウシアンフィルターを適用し SC画像に平滑化処理を行った。左から
SC（72.2 ± 2.6％）、平滑化効果の低い LGF（62.8 ± 3.6%)、平滑化効果の

高い HGF（57.2 ± 3.0%)、nonSC（46.7 ± 3.3％）の弁別率を示した。灰色

破線はランダム選択の 50%。エラーバーは SEM。 ** p ＜ 0.01；*** p ＜ 
0.001 
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Fig.25	 Interruption型および Phase-shift型-主観的輪郭誘導図

形課題（n = 2）  

A：1：7のバー形を用いた弁別課題のマウス個別の学習曲線。学習成立まで
平均 23セッションを要し、学習の長期化が見られた。B：テストセッション
における Interruption型と Phase-shift型の選択率。それぞれ 62.5％、55.6％。
灰色破線はランダム選択の 50%。n = 2であるため SEMは算出していない。 
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Fig.26	 1:4バー形弁別の学習曲線の系統比較  

A：DBA/2の結果。3個体中 2個体が 20セッション経過しても学習が成立し
なかった。B：BDF1と C57BL/6の学習基準に達するまでのセッション数。BDF1 
(n  =  22)は平均 9.3 ± 0.6セッション、C57BL/6 (n  = 13)は平均 10.7 ± 
1.0セッションで差は見られなかった（（F(12,21) = 1.65, p = 0.21）。 
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Table 1	 主観的輪郭を知覚する動物とそのタイプ  

行動実験によって主観的輪郭が知覚されている動物種と主観的輪

郭のタイプを示した。 

Table 2	 マウス系統による視覚に関連した能力の知見  

複数の系統の視覚能力を比較している論文をまとめた。Morris water task
および Radial arm maze は Crawley et al. (1997)にて用いられた表現を使

用した。 
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Table 3	 NI-6520のピンとその特性  

NI-6520デバイスにあらかじめ設定されているピンそれぞれの出	
入力信号の内容を示した。	

Table 4	 I/Oボードのピン割り当ての内容  

NI-6520 に接続した装置の内容とピン番号、ポート、ラインの番号をまと

めた。 
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Table 5	 基本行動課題のスケジュール  

基本課題ステージ 1 – 4と二画像弁別課題を示した。左よりステージ
名、最大時間、1セッションあたりのトライアル数、各トライアルの
間隔時間（ITI)、そのステージを終えるための条件である。	

Table 6	 主観的輪郭課題のスケジュール  

ステージ 1 – 4とテストセッションを示した。 
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