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1．はじめに

　色がどの ような メ 力 ニ ズ ム で 知覚され るかを知る

こ とは ，色 彩を扱 っ て い く 上 で 重 要 で あ る 色 に 関 す

る研究は昔 からなさ れてきでいるが ．Newto ［の 「光

に色はなく．知覚され る色は主観的な もの であ る」

と い っ た 言葉に み ら れ る よ うに ，色 彩に 関する研究

は多分 に心埋学 的な側面 を有して お り、心理物理学

的な研究ア プ ロ
ー

チ が多 く取 られ て きた ．しか し ，

我々 が どの ように外界か ら色彩情 報を獲得 してい る

かを考えると 、入力信号 は波長感度が異な る 3種類の

錐体 （以 下 ，長波 長か ら短波長 に感度を有す る も の

か ら順に LIMIS錐体）と呼ばれる紐胞 か ら得 られるに

過ぎない ．我々が知覚する色は 、こ れ ら3 種類の錐体

の 相 対的な応答 量 によ っ て 決定され て い る の で あ り ，

そ れ らの 比率に よ り無数 の 色が知 覚 で き るのであ る 、

3種 類 の 光 受容体の 存在 は Young に よ っ て 提唱 され ，

後 に生理学的に実証 された　 し か し なが ら、網膜上

で ど の ように錐体が配列 して いるかは　これまで に

は ドナ
ー

か ら摘出 した 眼球を分析 する方法 しかな か

っ た ．眼の水晶体や角膜などの 光学系が物理的 に完

全 で な いの に力口え ，錐 体 は サ イズ が小さ い ため に ，

生体の網膜をク リアに観察で きなか っ た か らである 、

摘出眼 を解剖す る こ と で ，錐体 が規則的 に配列 して

い る こ と 　中 心 窩か ら 周 辺 に い くに つ れ 錐体 の サ イ

ズが大き くな る ，な ど の 知見 は得 られた が ，網膜構

造 と 色知覚と の 対応 づ け は で き なか っ た ．また ，L錐

体とM 錐体と は形態的に 類似 して い るために，摘出眼

の網膜か ら同定 する こ と も で き な か っ た

　最近 にな っ て ，Adaptive 　Optics （AO ）シ ス i ム と

よばれ る波 面歪み を補償す る こ と が可能な技術 を人

閤の視 覚系に応用 する こ と で ，生 ぎた人 間の網膜 像

を高精細 に撮影する こ と が可能に な っ た
1〕

また ，選

択的順応方法を用 い て Lま た は M 錐 体 が相対的 に 吸 収

匚
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可 能な光の 量を変化さぜ る こ と に よ り ．個々 の 錐体

を同定す る こ とが可能 にな っ た
Lli
．また ，網膜を撮影

し た 同
一

被験者 に 対 して 心理物 理実験 を行 う こ とに

よ っ て ，か つ て は 不可 能で あ っ た錐体配 列や網膜構

造 と 色覚機 能の 対応関係 も 求 め る こ と が で き る
3 ）

．本

稿 で は ，AO システム を用いた網 膜撮影技 術 、および

色覚と錐体比の 関連につ い て概説する ．

2．網膜像の撮影

2．］眼光学の歪み とAdaptive 　Optlosシ ステム

　視覚系 を構成す る光学系 は水晶体 や角膜な どであ

る ．外界 か らの光が眼光学系によ っ て網膜上に 焦点

が くる よ うに結像すれば ．シ ャ
』

プな網 膜像 を得 る

こ とが で きるが ，我々 の 眼光 学系 は残念 なが ら完全

ではな い ．調整と 呼ばれ る水晶体の 厚 み を変化させ

る機能によ り ．あ る程度は 焦点距離を軸方向に変化

させる こ とが で き 1 遠近両方 の情報 に対 処す るこ と

がでぎ る ．そ の 一方で 、近視や遠視など の 人 は ，調

整に も か か わ らず 焦点位置が縄膜上 にな らな い 　こ

れ らの光 学的歪み は凸 レンズや凹 レン ズを光路中に

追加す る こ とによ り焦点 が網膜上 にくる ように補正

する こ とが可能で ある 、こ れ が 眼鏡 の 働 きで ある

しか しながら、実は これ 以外にも光学的歪み に は コ

マ 収差 や 非球 ［自］収差等い く つ も の 高次 歪 み が あ り

日常生 活で眼鏡を必要 と しない 人に も実は こ れ らの

収差 が眼光学系 内 に 存在す る ，網膜像を撮影す る 際

には ，これ らの 高次の波面歪みの 影響を無視する こ

とが で きず ，鮮明な像が得 ら れ な か っ た の で あ る ．

　AO システムはもともと天体写真に適用されるた め

に開発 された技術 で あ り　大気 の ゆ ら ぎ な ど が原因

で 劣化する天体写 真の画 質を ．そ のゆ ら ぎ成分を測

定 ，補正す る こ とで ク リアな画像 を得る ため の も の

で ある ．AO シ ス テム は波面歪み を沮1」定す る波面セ ン

　　　　　　　　　　　　　　
．．
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サーとそ の 歪 みを補正 する可変 形 ミラ
ー

か ら構成 さ

れ る　 レーザーダイ オ
ー

ドか らの 光が網 膜上 に 点 光

源 を形 成する ．そ の 反射光 は 、眼光学系 （角膜及 び

レ ン ズ）が 不 完 全 な た め に 眼球 か ら 出射 し た際 に 平

面波に ならず 、眼光学の 歪み に応 じた位 相のず れが

生 じて しま う ．そのため ，こ の 光 が 二 次元状に
一

定

間隔 で 配 列さ れた レ ン ズ群に捉え られ る と ，個々 の

レ ン ズ に よ っ て 集光さ れ た ス ポ ッ トは規 則的 に並 ば

ず ．波面 の 歪み に 応 じて 変位 して しま う ，こ れ らの

結 f象点 を CCD カメラで撮 影 し，その変位量か ら眼光

学系 に起因する 歪みを計算する こ とが可 能であ る ．

次 い で ，この波 面歪み を補正す るよ う可 変形ミ ラ
ー

の形状 を調整す る ，可変 形ミラ
ー

は鏡面 の後側に
一

定間隔で 多数の ア クチ ュ エ ータ ーが つ い てお り、そ

れ らを微小単位で 駆動さ せ る こ とによ っ て ，表面 の

形状を 自由に変 化させる こ とが で ぎる ，ロ チ ェ ス タ

ー
大学で 構築 された シ ス テ ム で は ．直径 75mm の 可

図 1　 AO シ ス テ ム概略図

変形ミラ
ー

に97 個の ア クチ ュ エ ーターがつ い て い る．

波 面 セ ン サ
ー

で の 波面歪 み 測定 か ら 可変形 ミ ラ
ー

に

よる波面補正 は、最高 で毎秒 30 回可能 で ある 、

　図 1に示 した の が ．AO シ ス テ ム に よる眼光学系の

波面歪 み補正 の 概念図で あ る ，網膜の 点光源 か らの

光が眼球か ら出射 した後に は：眼光学系の 歪みに とも

な う位相 のずれ を示すが ，その位相の ずれ を吸収す

るよ うに可変形 ミラ
ー

の 表面形状 を変化させ る こ と

によ D ，ミ ラー反射後の光はあた かも完全な眼光 学

系を透過 したか の ように扱うこ とがで きる ．

2 ．2AO シ ス テ ム に よ る網膜像撮影

　前節で 述べ た よ うに ，AO シ ス テムを用 い た波面歪

みの測定 及びその 補正 によ ⊃ て ，網膜 か らの 反射光

に含 まれ る 歪 み が最小 限 に な る 状態 で 網 膜像 を 撮 影

する こ とが可能に な り ，そ の 結果精細な像 を得 る こ

とができる

　撮影は ．干渉 フ ィ ル タ
ー

を透過 し た 550nm の フ ラ

ッ シ ュ 光 を網膜に照射す る こ と に よ っ て 行 わ れ る ．

眼 球 運 動の 影響 を 最小 限 に す る た め ．4ms と い う短

い 露光時間が用 い られる ．網 膜 に照射 された光の
一

部は錐体で 吸収されるが残 りの光は反射する．網膜

か らの 反 射光 は ．眼球光学系 に 起因す る歪みを含 む

が．AO シ ス テム 内の可変形ミラ
ー

で反 射する際 に補

正され ，高解像 CCD カメ ラ に結像する　さ ら に ．同

じ網膜部位 にお い て 複 数枚 の 画 像を重ね合わせ る こ

と で S／N比を向上 さ せ ，よ リコ ン トラス トが鮮明な網

膜像 を獲得する こ とが で きる，図2 に示 したの が こ の

光学系 を用 い て撮 影 さ れ た網 膜写 真 の
一

例で あ る ．

図 2　 AO シ ス テムを用いて撮影 した網膜像．
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（a） （b）

図 3　網膜上 の錐体分布，赤で 示 した の が L錐体 ，緑 ， 青 で 示 した の がそれぞれM ，S錐体である．

　　 （b）被験者 ；AN ．（c ）被験者 ：YY ．

（c）

（a ）被験者 ：JW ，

本図で は 、網膜の 複数箇所で 撮影 した画像 を重 ね合

わせ る ことに よ り広範囲 の 網膜写真と な っ て いる ．

図中の右側 が中心窩 の方向 で ，周辺視野 に い く に つ

れ て 個々の 錐体のサ イズが 大き くな っ てい ることが

明 らか に 示 さ れ て い る （図中の 左側）．

　こ のよ うに，AO シ ス テ ム を用い た眼光学の 歪みの

補正 によ っ て ，網膜 上の個 々の錐体 が明瞭に識月1」で

きる高画質の 網膜像が撮影可能になる ．

2．3LM 錐体の同定

　錐体 に含まれ る視 物質は光を吸収 して 反応を起こ

す と 、し ば らくの 間は光 を吸収する こ とが でぎない ．

この ブ リ
ー

チ ングと呼ばれ る特性を用 い る と 、適切

な色光 を用いる こ とで 各錐 体が吸収 し うる 光の 量を

選択的に変化さ ぜる こ とが可能 にな る ．例 えば，赤

色光 に対し て は L錐体の 方が他 の 錐体 よ りも感度 が高

いた め ，赤色光を一定時間網膜に照射する と 「相対

的に L錐体 の方 が M 錐 体 よ りも多くブ リ
ー

チ される ．

そ の 直後に網膜像を撮影すると ．L錐体の 方が吸収可

能な光 の量 が減 少 して お り、よ り多 くの光を反射す

る の で 別 の 条件 で の撮影 時よ りも明る く写 る ，青色

光 で 適切 なブ リ
ー

チ ン グ条 件を選択すれば、今度は M

錐体の 方が多くブ リ
ー

チされ ，吸 収可能な 光量 が 減

少するため に ，通常の 条件で の撮 影時よ りも明る く

写 る ．ち な み に 両条件とも他の錐体 も ブ リ
ー

チされ

て お り反射光量 は変化 するが 、相 対的な変 化量が異

な る の で ある

　L，M 錐体を選択的 に ブ リ
ー

チす る条件 、全錐体 を

［＝：＝二二7 一 二」

ブリ
ー

チ した条件 ，及 び錐体を暗順応させ て 吸収可

能な 光量 を最大 に した条件で網 膜像 を撮 影 し，そ れ

ぞ れ の 条件 で の 錐体 の 反射光量 を求め る こ とによ り、

個々 の錐体の 各ブ リーチ条件におけ る光の吸収量を

計算 する ことができ る ．赤色光の ブ リーチ ン グ後の

光吸収量 がよ り減少 して いれ ばL錐体，青色光のブリ

ーチ ン グ後に おける吸収量の 減少が大 きければ M 錐体

と推 定で きる ．こ の よ うに し て 個々 の 錐体を同定 す

る ことによ り．網膜像の錐体がど の ような配列に な

っ て い るかを特定 で ぎる ．図 3 に示 したの は 3 名 の 被

験者の 錐体 分布 で あ る ．図中赤 で示 したの が L錐体 ，

緑 ，青がそれぞれ M ，S錐体を表す ．ちなみ にS錐体は

550nm に対する感度が低 い の で ，ブ リーチ ン グの 有

無 に光の 吸収量 は影 響され ないので ，別 に特定する

ことができる ，

　図中の（a ）に 示 したの が被験者JW の 鼻側網膜，（b）に

示 したのが被験者 AN の耳側網膜であ り（c ）に 示 した の

が被験者YY の 耳側網膜で ある 、網膜の部位 は 中心窩

か ら 1degの と こ ろ で あ り，図中の バー
が 5minを表す ．

そ して ，LIM 錐体比 は 、被験 者 JW が 3 ．66 ，　 AN が

1．15 と大 き く異なる こ とが分か っ た
2 〕
，YY の LIM 錐

体比も約0．9で ある ．

　　 3．錐体比と Unique 　Yellow 知覚

　　　 上 述 した 通 り 、AO シ ス テ ム を用 い る こ と で 直接錐

　　 体を撮影 し，そ れ らか ら錐体比 を非 侵襲 に測定 する

　　 ことが可 能にな っ た．錐体比が同定された 被験者を

　　 心理 物理実験に 用 い る こ とが可能 で あ り ，錐体比 と

2D7 ［：＝
一
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一

1

色の見え との問の関連を求める こ とが可能で ある
34 ’

．

　緑みも赤み も含まな い 黄色 は unique 　yellowと呼ば

れる ．知覚さ れる色は ．各錐体の相 対的 な興 奮量 に

よ っ て 決定され るが、赤 （R）と緑 （G ）あ る い は青

（B）と黄 （Y）とい う2つ の 色み は同時に知覚さ れる

こ とはな く、R −G ，　 Y−B反対色と呼「まれ ，それぞ れが

別々 に 高次メ 力 ニ ズ ム へ 伝達され て い る と考 え られ

て い る ．特 に R −G 反対 色 チ ャ ン ネル は ．主 と して L，

M 錐体 か らの 信号 で 形成 さ れ て い る と考え ら れ る が ，

こ の L，M 錐体の 信号の寄与と網膜上 の錐体の数 との

関連性 に関 して は ，長期 間にわた り議論の 対象 とな

っ て き て い た
56 ’

．

　Unique　yellowは上記の ように赤みも緑みも知覚さ

れ な い こ と か ら R−G反対色 チ ャ ン ネルの拮抗点 で ある

と考え られてい る．そ こ で ，unique 　yellow知覚と錐

体比 の関係に つ い て調 べ た ．被験者と しては ，前節

で 錐体分布 が求 め ら れ た 3名 の 男性 を 用 い た ．あらか

じ め ，全被験者とも色覚正常 である こ とが色覚 テ ス

トによ っ て 確 かめ られた ．

　実験は ，Maxwell視光学系を用い 1 異なる波長の単

色光を被験者に見せ ．そ れ らが赤成分 と緑成分 の い

ず れ を含 む か を応 答さ せる 二 者強制選択法を用 い ，

両者 の応 答が 拮抗する （50 ％ となる ）点を u ［ lque

yellowの波長 と した ，色順応の進行を防ぐため ，単色

光は 4sec こ とに0 ．5seo是示された ．また，色朿1」激は

網膜像 が撮影 された部位に呈示された ．刺激の 周辺

600

は暗黒 である ，実験に用い られた波長は ，各被験者

にお け る 予備実験 に よ っ て 決 定 さ れ た ，各被験 者の

unique 　yellowと なる波長はそれぞ れ 574 、7nm （LIM

錐体比 3 ．66 ），5768nm （115 ），577 、1nm

（0 ．98 ）であ っ た

　また ，単色光と参照 白色光とを高速 に交替呈 示 し，

それ ら に対す る 網膜か ら の 電気 的応答 （ERG ）が等

しくな る点か らそ の単 色光の波 長 に対 する感度を求

め ，さ らに被験者の遺伝子情報を解析する ことによ

り，各被験者の LM 錐体の 感度のピーク波長 を測定 し，

その両者の情報か ら錐 体比 を推 定す る こ とも で ぎる

が ，こ れ らの方法 によ っ て得 られ た 20 数名の被験者

を用 い て Unrque 　yellowを測定した結果 で も同様 な報

告がなさ れて い る
7］

両 方法に よ っ て 得 られた 21 名

の被験者の 結果を錐体比 を横軸 に プ ロ ッ トし た の が

図4 である ，図中の 実線は全被験者の Unique　Yellow

となる波長を直線近似 したもの であるが 、こ れ を見

るとUnique 　Yellow と知覚される波長と錐体比 と の 間

にはほとん ど相関がな い こ とがわかる ，

　R−G 反対色チ ャ ン ネ ル が単純に L、M 錐体 の 出力のみ

で 決定され ．そ の重み づけがそ れぞれの錐 体比 に基

づ くと仮定す る力口法 モ デルを用い れば錐体比に応 じ

て どの ように unique 　yellowが変化するかが予溟1」でき

る
3 ）

が ，こ の モ デルか ら得られる予測値 を図4中 の破

線で 示 し た ．実験 結果 とは挙動が全 く異な る こ と が

わかる ．このことも 、unique 　yellow知覚が L ．　 M 錐体

の網膜上 の数だ け で 決定 され て い る の で は な い こと

を示 して い る ．
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図4 　錐体比の求められた21 名 の 被験者 の unique

　　 yellowとな る 波長．図 中○ で 示 した の が AO シ ス

　　 テム により求められた L／M 比 で あ り，● がERG

　 　 に よ り求 め ら れ た L／M 錐体比 で あ る ．

4．むすび

　本稿 で は ．Adaptlve　Optlcs技術をネ月覚系 に適用 し，

生きた人間 の 網膜像を撮影 する こ とによ っ て 初め て

可 能に な っ た 錐体 構造 と色覚 機能の
一

面 に つ い て概

説 した ．錐体比 が こ れま で 心 理物理 的手法に よ っ て

求め られ た値よ り も は る か に広 く分布 している こと

も驚き で あるが ．入 力セ ン サ
ー

か らの情 報量が大 き

く違 う に も か か わ ら ず ，色の 見えが さほど変わ らな

い と い う こ と は 非 常 に 興昧深 い 点であ る ．こ れ を説

明す る 仮説と して ．色覚メ 力 ニ ズムの可塑 性があ る

視覚系 の 有 す る 可塑性 に つ い て は ，い く つ も の 報告

がなされて い る
B．9 ’

が 、筆者 らによ っ て も ，色覚メ 力

ニ ズ ム が入力色 情報 によ っ て 可塑 的に変化する と い

う報告がなされ て い る
ア〕
．誌面 の 制限上 ．今回 は 説 明

で きなか っ た が ．興昧の ある方 に目を通 して い ただ
一

：：二7 「 208L − 一．
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け れ ば幸い で ある 、

　も ともと霊長類は L と S 錐体の 二 色 型色覚 を有 し

て いた が 、突然変異 によ り出現 した三 色型色 覚によ

D 緑 と黄 色 とが 弁別 可能にな っ たた めに ，食べ 物の

探索等における優位性 で 淘汰されたとい う説もある
1［i・，
．

サ ル の 凵M 錐体比 は 約 ］で あ る と い われ て お り．錐体

比が進化 の過程で最適化され て き た の か 、生 理的な

錐体構造を補正 で きる可塑 性を視覚系が有するため

に錐体比 が さ ほ ど 重 要 な 役 害1」を果 たさな い ために最

適化 プ ロ セ スの 対象で はな か っ た の か 、な ど進化と

の 関連性 につ い て は興 味ある研究 テ ー
マ と な D うる

と思われ る ．今回測定 した色の見 えに対 しては ，錐

体比 の差異 が見 られな か っ たが ，錐体比率が異なれ

ば入 力情報 は異 な っ て い る こ と か ら ，色弁 別な どの

い く つ かの色覚 特性 と錐体 比 とは関連 して い る可能

性も考えられる ．視覚特性の個人 差が網膜 構造すな

わ ち錐体比 によ っ て ，ど の 程度説明で き るのか ，と

て も興味深 い問題である ．

　な お，本解説 内で紹介 した図の
一部は Rochester大

学視覚科学セ ン ターの David　WiHiams 教授と Dr．　Hcidi

Hofer の こ好意に よ り利用させ て い ただいたものであ

る ．こ こ に感 謝いた します ．
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