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Abstract

　The 　interocular　tran＄fer　of　aftereffects 　caused 　by　Iong−term 　chromatic 　adaptation 　was 　measured ，　A 　uniform

chromatic 　adapting 　field　was 　presented　to　one 　eye ，　and 　aftereffects 　of　the　adaptations 　were 　Qbtained 　from 　each 　eye

by　using 　high−，　middle −，　and 　Iow−contrast 　test　stimuli ．　Results　revealed 　that　all　the　subjects 　showed 　interocular

transfer　of　chromatic 　adaptation ；this　suggests 　the　important　role　of　a　higher　corヒical　process　in　achieving 　chromatic

adaptation ．　Further，　the　adaptation 　measured 　in　the　adapted 　eye 　exhibited 　aftereffects 　of　the　same 　colour 　as 　that　of

the　adaptation 　stimulus 、　However ，　the　data　measured 　in　the　non −adapted 　eye 　exhibited 　not 　on 【y　the　same 　hue　as　the

adaptation 　stimuli　but　also　a　direction　opposite 　to　the　adaptation 　stimuli ，　suggesting 　the　important　roles 　of　the

opponent −colour 　mechanism ．　 Since　the　aftereffects 　of　the　opponent 　colour　were 　not 　obtained 　in　the　adapted 　eye ，

these　aftereffects 　might 　be　produced　in　the　higher　cortical　processing　as 　the　visual 　cortical　area 　Vl、These 　opponent −

colour 　aftereffects 　were 　poorly　described　using 　the　difterences　in　stimulus 　contrast ．

Keywords ： Chromatic　adaptation ，Aftereffect，　Binocular　mechanism ，　Opponent 　colour ，　Golour　perception

要旨

　長時間の色順応における ，残効の両眼間転移が測定さ れた．単眼に均
一

色視野が提示され，順応眼と非順応眼の両

残効は ，順応 刺激との 間に低中高の コ ン トラス トをも つ テス ト刺激によ っ て確認された ．実験の結果，全被験者にお

い て 色順応残効の 両眼 閤転移が み られ ，こ の こ と は 色順応の 生起に V1 以 降の高次過 程が関与 して い るこ とを示 して

いる ．また非順応眼の測定結果か らは ，川貞応色 と同色相方向のみ な らず反対色相の残効もみられ た．こ の 残効の生起

には反 対色応答が重要 な役割を果 た して いる と考え られ ，順応眼 か らの測定結果 に反対色相の残効は表れ なか っ た こ

とから網膜や LGN で はなく両眼融合後の高次過程における反応で あると考え られる ，また先行研究で示唆されたコ

ン トラ ス トの 影響も検討され ，残効量に影響を与える こ とが分か っ たが ，色相の 反対色性 に関して は有意な傾向は み

られなか っ た ．

キーワー ド　色川頁応 ，残効，両 眼性過程 ，反対色，色知覚
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馳

コ

1，序論

　色 覚 の研究 はYoung −Helmholtzの 唱え た網 膜上 に

存在す る赤色光（R），緑色光（G ），青色光 （B ）に対応す

る 分光感度 をも つ 3 種の 組織 に よ り，ほぼ全 て の 色 を

知覚できる とす る三色説と ，色の 見えは赤／緑 ，黄／青

に白／黒を加えた3組の反対色を用い るこ とにより全て

の色が表現可能で ある とす る Heringの反対色説の主 だ

っ た 2 つ の 説を基 に行われ て き た．のち に定量的に反

対色 過程の 存在が証明され る と とも に （Jameson ＆

Hurvich ，1955 ，1956 −a ，1956 −b，　 Hurv 「Gh ＆

Jameson ，1955 ）
1．2．3 ，　4 ），心 理 物理 学的研 究 （von

Krles，1905 ，　Walraven ＆ Bouman ，1966 ）bEl 〕，

生 理学的な知見 （Svaetichin，1956 ，　 De 　 Valors ，

Smith ＆ Kitai，1958 ）ア．8） を基に ，こ の 両説を組み

合わせ た多段階説が提唱された ．そ して様々な側面か

ら明 らか にされた 視覚系 の多 様な 特性に対応 し得 る計

算論的モ デルが数多く提案され ，現在の色覚理論の礎

とな っ てい る ，これ らのモ デル に基づき ，入 射 された

色光 に応答する各細胞の 性質やそ の伝達経路などが詳

細に解明され つ つ あ る ．

　 また色川頁応が受光器で ある 視細胞の変化に依存 して

生起するな らば ，その特性 が問題となる．近年で は い

くつ かの 報告がなされており、錐体感度 に は個体差が

み られ る 可 能性 が示 さ れ て い る （De 　Valois ＆ De

Valors ，1993 ）9），この 原因 と して はL錐体には視物

質が 2種類存在する こ とが確認 され る ととも に M 錐体

にも2 種の視物質の存在が推論されて お り，こ の視物

質の 多様性 が錐体感 度の個体差と な っ て 色知覚 に個体

差を生 じさぜて い る可 能1生（Neitz，　 Neitz ＆ Jacobs ，

1991 ）
’
O） が報告され て い る ．

　三 錐体 へ の光 の 入力 によ り L錐体と M 錐 体間の 比 較

情報か ら は L／（L＋ M ）反 対色情報が生 じ ，S 錐体と L錐

体＋ M 錐体間の比較情報か らは S／（L＋M ）反対色情報が

生 じる ，錐 体 の 直 後 で 情 報 を受 け 取 る 水 平 細 胞

（Svaetiohin，1956 ）7） や双極細胞にお い て 反 対色応

答が 確 認 さ れ て い る こ と （Shimbo ，　 Toyoda ＆

Kondo ，2000 ）］1｝，色対比によ る色の 見えの変化が視

細 胞 の 感 度 変 化 に よ D 説 明 可 能 で あ る こ と

（Shepherd ，1999 ）12｝ は ，反対色性を も つ 色の 見え

の変化が視細胞以降の網膜上の レベ ル に おいて ，すで

に生 じて いる可能性を示 してい る と考え られる ．これ

ら反対色情報は ，さ らに 神経節細胞の 小細胞の 処理 を

経 て外側膝状体 （Lateral　Genrculate　Nucleus ：LGN ）

の 小細胞層 に ，また三 錐体の 出力和で ある輝度情報は

神経節細胞の 大細胞を 経て LGN の 大細胞層 に伝 え られ

る ，前 者 の L／（L＋ M ）反 対色 情報は パ ル ポ 経路 ，S／

（L＋M ）反 対色情報は コ ニ オ経路に分かれ ，後者の 輝度

情報を伝え る マ グ ノ経路と は 異な る 経路に よ っ て LGN

から有線領まで交絡せ ずに情報が伝達され ると考え ら

れ て い る が （Chatteriee ＆ Cal 「away ，2003 、

Mullen、　Dumoulin ＆ MoMahon ，2007 ）1914 〕，これ

に は異論 も あ る （De 　 Valois，　 Cottaris ＆ Elfar，

2000 ，Drum ＆ Ste厂nheim ，2005 ）151E 〕，

　反 対色情報が伝達さ れ る 第一次視覚野 に お い て は ，

パル ポ経路を経た L／（L＋M ）求心性神経 信号は 4C 下 層

に，またコ ニ オ経路を経た S ／（L＋ M ）神経信号の うち

blue−ON 細胞の 求心性神経信号は皮質の 4A 層 ，2 ・3

下層 ，blue −OFF 細胞の 求心性神経信号 は4A 層 に伝え

られる （Chatterjee　et　al．，2003 ）13）．そ して V1 のみ

な らず V2 ，　 V3 と広 範 囲にわ た リパ ル ポ経 路 や コ ニ オ

経路に よ り伝達された錐体応答拮抗型の反対色刺激に

対する応 答 は ，fMRIを用 いた研究 によ り報告 され て い

る （MulIen　et　al．，2007 ）14），この ことか らhV4 以 降

の 過程で 2 つ の 反対色情報は融合 し ，我々 の 日常の色

経験の基 とな る波長選 択性を示 す反 応 は V4 にお いて

は じめて 生 じる（Drum 　et 　aL ，2005 ）16） と考えられ

る ，色覚情報処理の解明によ り，三 色性の反 応を示 す

原因 とな るメ 力 ニ ズム は三錐体にあ る こ とが示唆され

たが，反対色性を示す心理物理 的データは 網膜 レベ ル

か ら高次 の レベル ま で の様々な週程で 現象が生 じる可

能性があるこ とを示 して い る．

　代表 的な 視覚現象の
一

つ であ る色 順応 におい て は 3

種類の視細胞か らの出力に基づ いて現象の解明が試み

られた ．色川頁応残効の 生起は視細胞の 疲労に起因する

と 考え られ た こ と か ら 三 錐体 の 出力 を 基 礎 と した

von 　 Kries の 係 数則 を基に 色Ill頁応 モ デ ル が構 築 さ れ

（Hunt，1982 ，　Nayata ［i，　Takahama ＆ Sobagaki

1986 ）
171e 〕，国際照 明委員会 （CIE）によ る勧告に向け

た研究が続け られ て い る ．他の 視覚現象へ の 川頁応に 関

しては ，錐体の 働きに よ り生 じる明 順応 や桿体 の働 き

により生起する暗順応の ように網膜 レベ ル で生 じる 現

象が知 られて いる ．一
方で 空 間周波数残効 （Favreau

＆ Cavanagh ，1984 ）1目） や色刺激を用い た運動残効

（Smith ，1983 ）2n ），　 MoOollough 効果 （Kaufman ，

1981 ）un のよ うに皮 質で生 じる こ とが確認 さ れ て い

る現象も あ り ，こ れ らは両 眼入力問の 交互 作用 や両 眼

間の 転移 を定量 的 に測定 する ことによ り証明されて い

る （Hajos ＆ Ritter， 1965 ，　 Ebenhortz ，1966 ，

．115 ［一
一．
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Favreau ＆ Oavanagh ，　 1983 ，1984 ）22．23・241y 〕．

色順応 におい ても視細胞の みな らず高次週程を含む 2

週程の シス テ ム に よ り生 じる こ とが 報告さ れ て お り

（Walraven 　et 　al．，1966 ，　Shevell，1979 ．　Shevell

＆ Wesner ，「989 ，　 Pugh ，1976 ，　 Pugh ＆ Mollon ，

1979 ）6・
　25，　26，　？7・2s ｝，遺 伝子工 学的アプ ロ

ー
チ ・神経生

理学的 研究によ り，単眼か ら入力さ れた情報が統合さ

れ る高次 の レベ ル の 関与 が指摘 さ れ て い る （Neitz，

CarroH＆ Yamauchi ， 2002 ，　 Wade ＆ Wandell ，

2002 ）29・3°｝．また残効の両眼間転移が 報告さ れて い

る こ とか らも （Eisner＆ Enoch ，1982 ，　Neitz　et　a1．，

2002 ）31・29 ♪，色順応 の 生起に高次 過程の 関与 が示 さ

れてい ると考え られる ．

　色順応における反対色特性に つ いては ，Ill頁応光を
一

定に して照度の 異なる テ ス ト刺激 を用 い る こ と によ

り，順応眼の テス ト刺激の 見えが照度に依存 して反対

方向の色相に見えるこ と（Hunt，1950 ）32 ）や，順応光

とテ ス ト光 との相対 的な輝 度 レベ ル の違 い によ り順 応

眼に 反対色の 残効 が生 じる こと （Shevell　 et 　 al．，

1989 ）26 〕が示 されて い る ．単眼順応に よる非順応眼

の測定 に お い て は 川貢応色 と反対色 相 （De 　 Valois ＆

Walraven ，1967 ）33 ），　 Ill頁応色と同色相（Neitz　et 　al．，

2002 ）29 ｝の 両方の結果 が示 され て いる ．こ れ らの結

果 と 類似 した 現 象 と し て7は ，Helson −Judd 効果

（Helson，「938 ）
34 ）が挙げ られ る ，この 効果 は順応

水準を境と して色相の見 えに変化が生 じる が，これは

背景 明度とテス ト色票との コ ン トラス トとい う比較情

報が 原因 とな り、視覚経路の いずれかの 過程に おける

反対色応答の働ぎにより生 じる現象であるとも考えら

れる ，こ の こ と は色情報の みな らず ，輝度情報も色 知

覚の重要な決定要因とな っ て い ることを示唆 して い る．

　本研究で は残像の よ うに視野の
一

部に限定 さ れる こ

とな く，視野全面 にわた っ て残効がみ られる色順応効

果 （Eisner　et　 al．，1982 ，　 Shevell　 et　al．，1989 ，

Neitz　et 　al．，2002 ）31・26・29） を用 い て単眼順応後に 両

眼の残効を個々に測定 した ．こ れ に より視細胞ととも

に高次過 程で生 じる順応が現 れる と考え られる 順応眼

と ，高次過程における順応の みを反 映する と考えられ

る非順応眼とを比較する こ とが可能とな ると仮定 し ，

高次過程で 生 じる色順 応の特性に つ い て検討 した ，

2 ．実験

2，1．目的

　色川頁応 におい て ，高次過程で生 じる残効の反 対色性

の関与の 有無 とともに ．この 反対色性が網膜上の 視細

胞出力 に起 因す るのか 高次の コ ン トラス ト解析による

も の で あ る の か を明 らか に す る ．

2．2 ．方法

2．2 ，1．被験者

　被験者は石原式色覚検査 によ り ，色覚正 常と認め ら

れた 20 歳代の女性 6名で あ っ た ．本実験は ヘ ル シ ンキ

宣 言 に則 り ，色覚検査も含めた内容および 原理等に つ

いての充 分な 説明のの ち ，参加者の 自発的 な協力 の う

えで行われた，

2．2 ．2 ，装置

　PC で 駆動されるモ ニ タ （Nanao 　 FlexScan　T561 ．

1　024pixel× 768pixel　 120Hz ）上 に刺激が提示され

た．被験者の頭部は顎載せ台によ っ て 位置を固定さ れ ，

両眼間隔壁 と直径2mm の人工 瞳 孔が用い られた ，全

て の 機器 は 暗室 内に設置 され ，実験が行わ れ た ，

2．2 ．3 ，順応刺激

　先行研究で の色 順応 時間
一 5分 間，4 時間 ，1週 間

（Hunt，1950 ，　 Neitz　et　al．，2002 ，　Eisner　et 　aL ，

1982 ）32us ・　 31 ）を参 考 に予 備実験 が行 わ れた ，1分間

か ら徐々 に川頁応時間 を延長 し た結果 ，本実験条件にお

け る最 適な 順応 時間が 20 分間で ある ことが確認 さ れ

た（ρ〈．0 ｝）．

　さ らに予備試行により本実験に協力 した被験者の 左

右眼 の色の 見えに有意差がない こ とが認め られたた め

（ρ〉 ．IO），利き眼が非順応眼とされた ，利き眼は ，異

な る奥行き をも ち全 額平行面上 を 移動す る 2 つ の 視対

象を用い ，両者が重な っ て見えるよ う調整 したときの

Tab ．1　 実験刺激の輝度および色度
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島倉 ほ か　長時間川頁応 に より高次過程 で 生 じる色残効の 反対色特性 一

観察眼 を利き眼とする ロ
ー

ゼ ン バ ッ ハ 法 （RosenbaGh
’
s

method ：Schiefer，　Strasburger＆ Becker，2001 ）15）

によ り，遠 くの 視対象を被験者の指で 隠す こ と によ り

決定された ．順応刺激は 1種類であ り，予備試行によ

りも っ とも高い順応 効果が 認め られた ，CIE1931 色

度座標が（O．291 ，0．606 ）の緑色光 （123Gd ／m2 ）がモ

ニ タ全面（視角47 度 × 62 度）に均
一

に提示され た ．実

験に用 いた刺激の 輝度お よび色度をTab ，1に示す ．

2．2．4 ．テ ス ト刺激

　残効量の測定 には ，1976UCS 　 uV 色度が等 しく，

輝度が異なる 3種類の テス ト刺激系列が用い られた ，

この刺激は視角2 度の円形であ り，予備試行に よ り順

応効果 が測定 範 囲内 になる よ う知 覚的に明 瞭な赤色光

と緑色光が設定 され ，こ の 間を 80 段 階で 変化 した ．

赤色光 も しくは緑 色光 と ，その 間に存 在す る実験 者 に

よ り予 め決め られた黄 色光 とで交照 法 を行 うこと によ

り，こ れ らの 3色 がほぼ被験者こ との 主観 的等輝度 に

調整さ れた ．同様の方 法 によ り 、順応 刺激 とテ ス ト刺

激問に おい て 3種類の 輝度 コ ン トラ ス ト（Michelson

Contrast ）が生じる よ う設 定された ．テス ト刺激の測

光 的輝 度は被験者の 主 観的等輝度 によ り異な るた め ，

これ ら 3種類 の コ ン トラ ス トは被験者間 にお いて 多少

の差が生 じた，

　先行研究におい て ，川貢応刺激と反対色相の 残効が生

じた こ とが報告され て い る （Hunt ，1950 ，　Shevell　et

al．，1989 ，　De　Valois　 et　al．，1967 ） 32・　26・23 〕が，彼

らの 実験で はテス ト刺激とともに川頁応刺激の 輝度条件

をも変化 させ て い る ．こ れで は von 　 Krresの 係数則か

ら予測される残効量が異なる ため，順応に より現れた

残効 が 三 錐体の 感度 変化 に起 因する の か高次処 理 を反

映 し て い る の かを判断す る こ とが で きな い ．また順応

刺激 の輝 度は刺激強度と して の特性をも つ た め ，これ

を変化さ せた場合 ，順応強度が変化 して しまう可能性

がある．そこで 本研究で は受光器に入力する川貞応刺激

の輝度を
一

定 と して ，テ ス ト刺激の輝度のみ を 3種類

変化させた ，これによ り，HelsQn （Helson ，1938 ）34）

の 用い た 順応光 と テ ス ト色票 との 同時対比 が本実験で

は継時対比に ，Herson の用 い たグ レ
ー

スケールが高 ・

中 ・低の 3種類のテ ス ト刺激に相当する と仮定した ．

2．3 ，測定方法

　空間周波数や運動刺激など他の視覚刺激へ の 順応に

関す る研究結果を基 に ，こ れ らの残効 の生起 に高次 の

17

両 眼性 過 程が関 与す る と仮 定 するな らば ，単 眼順応 さ

せたとき に川頁応眼で測定され た残効は単眼性過 程と両

眼性過 程の両者が関与 して お り，非順応 眼で 測定さ れ

た残効は両眼性過程の みに規定されるとい われてい る

（Blake，　 Overton ＆ Lema ，198 ］）
36 ）．こ の こ とか

ら，本実験において も単眼 順応時に視細胞 とともに両

眼性の 高次 過程も順応 する こ とが考え られ る ．そこ で

両 者 で 生 じる 順 応 を 分 離 す る た め 両 眼 隔 壁 法

（haploscopic　method ）が用い られた．視細胞が疲労

して い な い非順応眼 を測定する こ と によ り ，高次 過程

で 生 じたlll頁応の みの抽出が可能となる，順応の 際，非

川頁応眼は色や光が見えることの ない よう遮光紙で覆わ

れ たのち ，眼帯によ D 固定された ．ま た刺激の変化によ

る 網膜照度を統制するため ，人工 瞳孔が用 い られた ，

　被験者は早さ と正確さ に配慮 して 調整す るよう指示

さ れる と ともに ，黄色 にな るよ うテ ス ト刺激 を調整 す

る ので はな く ，赤 み と緑 みの 両方 を感 じな い色 に調整

するよ う教示され た．こ れ は輝度や他の 色みの誘導等

の 要因 によ り「黄色」と い う色力 テゴ リに拘 り，正確な

順応 残効の測定 を妨げる こ とがな いよ う留意 したため

で あっ た，

2，4 ，手続ぎ

　色順応前の各被験者の 色の見えを得るため ，被験者

は 15分 間以上 の暗順応状態 を保持 したのち ，黒色背

景 上 に提示 さ れた テ ス ト刺激を左右眼 12 回 ず つ 赤み

も緑み も感 じな い 色に調整 した ．12 回の 測定 に用い

られ た，輝度の 異な る 3種類の テ ス ト刺激はTab ．1に

示 すとお りであ る ．12 回 の測定 には 3種 の 輝 度 と上

昇 ・下降系列が含 まれ ，こ れ らが ラ ン ダムに提示され

た ．この測 定結果 の平均 値 が各 被験者 の色順 応前 にお

ける色 の 見 え とされ ，残効 量を 測定す る 際の 基準とさ

れ た ，この 試行によるテス ト刺激の残像の影響 に配慮

し，被験者の疲労回復も兼ね て さ らに ］0分 間の 暗順

応のの ち ，色順応実験が開始さ れた，テス ト刺激によ

る残効の 測定は ，順応 光に よる 20 分間の色川頁応 ，残

像の 影響を弱 める ための 15 秒間の 暗黒 間 隔 を経た の

ち に行われ た ，1回 の色川頁応 こ と に非川頁応 眼 の 残効量

が計 12 回測定され ，引き続き1頂応刺激を観察 した順

応眼の残効量の 測定 も 計 12 回行わ れた ．緑色光へ の

順応 と暗黒間隔 ，および左右眼の 12 回ず つ の測定を 1

セ ッ シ ョ ン と し，こ れ を被験者によ り6 回も しくは7

回繰 り返 した ．1セ ッ シ ョ ン の 測定 には約 5分間を要

し，合計 120 分間か ら 140 分間の 色順応 によ る残効
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の加重 とそ の推移が測 定 され た ，

3．結果

　測定データは Stookman らによ D 提案された錐体感

度（Stockman ，　 MaoLeod ＆ Johnson ，1993 ，

StDckman ＆ Sharpe ，2000 ）3ア．38 〕 に変換 され ，

L／（L ＋ M ），S／（L＋ M ）色 度 座 標 上 （MacLeod ＆

Boynton ，1979 ）39 ）の色川頁応前後の L／（L＋ M ）の差が

残効量とされた ，6 名の被験者の うち ，両眼ともに測

定値の標準偏差が比 較的小さ い （SD ＜0 ．006 ）被験者

α ，β，Y ，δ の 4 名の 結果を冖 9 ．1−a か らFig．1−d に

示す ．横軸は順応 時間（分），縦軸 は 残効量 で あ り，単

眼の緑 色光 へ の合計順応時間の経過に対する順応眼 と

非川頁応 眼の 残効量の推移 を表 してい る ，シ ン ボルの 違

いは テス ト刺激の測光的輝度の差異を表 して おり ，こ

れ らの テ ス ト刺激は順応 刺激 よ D も輝 度 が低 いた め ，

相対的に低 コ ン トラ ス ト（高輝度刺激 ： ■口），中 コ ン

o，03

．韮 o．02
葦
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罍

蹇
り 侃

　 一e．030
　　　 20　　　 40　　　 60　　　 暴（萋　　　 1e〔〕　　 120　　 140

　 　 　 　 Climu ！ative 　adapLatioll 　tivae （min ＞

Fig．1−a 　 S凵bjectα

トラス ト（中輝度刺激 ：◆◇），高 コ ン トラス ト（低輝度

刺激 ： ▲ △ ）となる ．実線は川頁応眼 の残効量の推移 ，破

線は非順応眼の残効量の推移を示 してい る，ここで は

順応光 と同 じ色相方向の残効を正 残効，反対色相の残

効を負残効と した ，

　緑色光へ の 順応時間の経過とともに ，全被験者 にお

い て 赤みも緑 み も感 じない 色の 調整値が色順応前 の 色

度か ら順応刺激の色度に近づいた ことか ら，順応眼で

は色光 に対 し正残効を示 して お り，順応時間の経過と

とも に残効量 が増 加 した ことが 確認さ れた （ρ＜．01 ），

こ の こ とは先行研究同様 ，本実験条件に おい て も順応

刺激の面 積 や輝 度 ，提 示 時 間を
一

定 に設定 した とき ，

順応時間が経過する に つ れて順応眼 の残効量が増加 し

たこ とを示 して いる ，

　順応眼におい て被験者β ，γ ，δ，ε ，ζの残効量

に輝度 コ ン トラ ス ト間の 有意 差がみ られ （ρ＜．01 ），非

順応眼の測定結果か らは被験者 β，ζに差がみ られ た
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Fig．1　 順応時間の 経週 による両眼の 残効量 の 推移

Fig．1−aからFig，1−dは被験者ことの結果を表す ．

［ ■： 低輝度 コ ン トラ ス ト
・高輝度テ ス ト刺激，◇ ◆：中輝度コ ン トラ ス ト

・中輝度テ ス ト刺激， △ ▲ ：高輝度コ ン トラ ス

ト ・低輝度テ ス ト刺激 ，この うち口，◇，△ は 順応眼，■，◆，▲ は非順応眼の 測定結果で あり，実線は順応眼 に おける，破線は非

順応眼における3コ ン トラ ス トの 平均残効量 の 近似直線 を 示 して い る ．＋ は 緑色相 ，一は 赤色相 へ の 調整 値の 変化 を表 す ，
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薩 倉 ほ か ・長 時雕 応 に よ り高次過概 生 じる鰕 瑚 励 色特 1生

（ρ＜ ．Ol ）が ，コ ン トラ ス トの高低 による残効量 に
一

貫

した傾向はみ られな か っ た．全被験者の 非Ill頁応眼の 測

定結果か ら ，順応眼の順応 時間の経過に従い非川頁応眼

の残効量も変化する ことが確 認 された が （ρぐ 01 ），被

験者によりその 色相は異なり ，正 負の両残効が現れた ，

両眼の残効量を比較 した結果 ，被験者 α と ε 以 外にお

いて 順応 刺激 とテ ス ト刺激の 輝度コ ン トラ ス トに関わ

ら ず1頃応 眼 の 残効量が 非順応 眼 の 残効 量 を上 回 っ た

（ρ＜．Ol ），

　また両 眼 の 残効に 共通 の影 響を与え ると考え られ る

高次 過程の働きを調べ るため 、残効量の時間推移に つ

い て順応眼 と非川頁応 眼の 間で 相関分 析を行 っ た ．そ の

結果 ，被験者 α ，δ ，ε ，ζに お い て 両 者に相関 が み

られた が （α ： r＝ ．93 ，ρ＜．01 ； δ： 厂＝一．78 ，ρ＜、Ol ；

ε ：r＝ ．72 ，ρ〈．01 ； ζ： r＝．74 ，ρ＜．01 ），被験者β，Y

の結果は残効量の分散が大き く，相関がみ られなか っ

た （β：r＝ ．56 ，ρ〈．05 ； Y ：r＝ ．21 ，ρ〉．10 ）．Fig．2 −a か

ら Fig．2 −dは被験者6名中 ，相関の み られ た4名の結果
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Fig，2　順応眼と非順応眼における残効量の相関図

Fig．2−a からFig．2 −dは 被験者 こ と の結果を表す ．
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各点は 被験者 の 120 分 間 もしくは 140 分間 の 順応による残効量を表 してい る ，順応眼，非1頂応眼の残効に高い相関がみ られ た ．
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Fig．3　刺激の コ ン トラ ス トの 差異 に よ る 順応 眼 と非 jl頂応眼 の 残効量 比較

Fig．3−aからFig．3−fは被験者 こ との結果を表す，

口：順応眼 ，■：非順応眼 の 残効量，各 々 の 標準偏差 を 示す ．

られた．

順応眼は 低 コ ン トラ ス ト刺激を用 い た と き ほ ど 多くの 残効量が み
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島倉ほか ：長時間順応によ D高次過程で生 じる色残効の 反対色特性

である．

　また川頁応眼の 測定 の結 果 ，全被験者にお いて残効量

はテス ト刺激の輝度 コ ン トラ ス トに 依存 し，順応刺激

との輝度差がも っ とも 少な い低 コ ン トラス トほ ど残効

量が多 くなる傾向（ρ＜．01 ）が表 れた ，さ らに コ ン トラ

ス トの 違い によ り川頁応光 と反 対色相の 残効がみ られ

た ，Fig3 −aか らFig．3−f［魯疲験者6名の結果を示す ，

4 ，考察

　色順応と は
一定の色を見続ける こ と で 三 錐体間 の 感

度バラ ン スが変化 し、色 の見 え方が変わる現 象で ある

といわれ てき た ．本研 究で は単眼川頁応のの ち，両 眼の

残効が個別に測定された．順応によ っ て この結果が偏

位 した こ とは ，色 の見 えに対 する感 度 の
一

部 が低下 し

て色感覚のバラ ンスが変化 したことを示 すと考え られ

る ．川頁応眼におい て 川頁応時間の経過 にとも ない残効量

が増加 した こ とは ，順応光で ある緑色に対する視覚 シ

ス テムの 感度が低下 したため と考えられる ．また非川頁

応眼の 調整値が 順応 時間の経 過 ととも に変化 した こ と

は ，順応 刺激 を直接観察 し て い な い に も関 わ らず ，非

順応 眼 によ っ て 測定 され た視覚シス テム の色 に対す る

感度に変化が生 じたこ とを表 して お り，こ れ によ り色

順応残効の両眼間転移が確認されたとい える 、転移の

有無は必ず しも 色順応 の生 じる レベ ル を規定 するも の

で はない が，一
眼の色川頁応が他眼に直接影響を与える

と い う報 告は こ れ ま で にほ とん どみ られ な い ．した が

っ て 順応眼の順応が非順応眼の残効に影響 を与えた こ

とは ，視細胞と ともに両眼融合後の 高次過程の働き が

色順応 に影響 して いる ことを示唆 している ．

　予備実験の結果 か ら，残効量は順応強度 と考え られ

る刺激の輝度 ，大きさ，順応時間等に依存する こ とが

確認され て お り，本実験 にお いても
一

定以上 の 強度 を

も っ た 刺激 へ の 順応により ，両 眼とも に残効の 時間的

力口重が生 じることが示された ，大多数の被験者にお い

て両 眼間転 移 によ っ て生 じた非川頁応 眼の残効 量 が順応

刺激 を直接 観察 した川頁応眼 の残効量 よ りも少な か っ た

ことは，順応眼の 残効量が 単眼性週程 と両眼性過程の

両 者の 関与 を受 ける こ とを示 唆して お り，この よ うな

色川頁応 の生起メ 力 ニ ズムの 二 重性は こ れまで にも報告

さ れている （Blake　et　al．，1981 ）36 ）．本研究における

単 眼性週 程 とは ，視細胞のみ な らず神経節細 胞に至 る

網膜内の全ての レ ベ ル ，お よび LGN ，　 V1 の 大部分 が

含まれ る と考え られる ，色順応が生 起する要因の
一

つ

で ある三 錐体シ ステム は ，この単眼性週程の
一
部を構

成する ．こ れに対 し空間周波数残効や運動残効におけ

る 高次の処理 過程 とは ，皮 質 レベ ル を指す と考え られ

て お り （Blake ＆ Overton ，1979 ，01shea ＆

Orassini，1981 ）
乙 ゜．41），こ れは両眼性 過程にあると い

わ れ て いる ，ま た錐体数や色 環境に よ っ て 変化する 人

間の色の見えは視覚的な経験 によ り補われる ことが主

張され る ととも に ，その 機能 は大脳皮質にあ るこ と が

報告されて いる （Neitz　et 　aL 　2002 ）29），これ らの こ

とか ら ，本研 究にお ける両 眼性過 程とは大脳 皮質視覚

前野以降の 週 程を示 すこ ととする ，

　単眼 性週 程は 光 に 対 す る セ ン サ
ー

に感 度変化が生

じ、刺激強度によ り残効量に影響がみ られる こ とが考

えられ る．一方両眼性過程は直接刺激の影響を受けす，

単 眼性過程 か ら送 られ て くる情 報 に対 して 反 応す る と

推論され ，相対的な刺激の レベ ルによ り影響を受ける

こ とが 報告さ れ て いる （Shevell　 et　 al．，1989 ）2E ♪．

Helson −Judd 効果 の よ う に ．順応残効が刺激 間の コ

ン トラ ス トによ っ て異なる現 れ方をするならば，本研

究 にお ける順応 刺激 とテ ス ト刺激 との相対的な レベ ル

変化に お い て も ，同
一

刺激 へ の 川頁応に 対する残効の影

響 は変化す る と考え られ る ，本 実験 にお いて川頁応眼の

残 効量が 輝度 コ ン トラ ス トに よ り影響を 受けたこ と

は ，こ の Helson −Judd 効果 と同様の 現象の表れ であ

る と推i定 で きる ．川頁応 眼の 処理 週程にお い て は単眼性

週程と両眼 性過程の両 者が機能 して い たと考え られる

が，同
一

の 順応刺激 が用 い られ た こ とか ら輝度二］ン ト

ラ ス トの影響は両 眼性過程におい て生 じたもの と推論

でき る ．一
方非順応眼に お ける残効の測定結果には こ

の ような傾向はみ られず，輝度 コ ン トラス トに対 して系

統的な変化は認め られなか っ た，

　非順応眼 にみ られる ような個体差は ，前述の通 りL

錐体 の視物質が複数種存 在 し，そ れが個体差を生 じさ

せるとの報告がある ことか ら（Neitz　et 　al ．，1991 ）
1m

，

順応週程における感度の 差異が原因である ことが考え

ら れ る ．ま た物理 的 に同
一

の刺激 へ の順応 によ り生 じ

た残効は ，各被験者に対 して様々 な強度 を示 した ，そ

れ にも関わ らず ，Frg，2 にみられるとお り多くの被験

者に お い て順応眼 の残効 と非 川頁応 眼の残効間に相関が

示 された こ とは ，非順応 眼の 残効が順応眼の川頁応に規

定さ れる可 能性を表して い る ．この こ とか ら ，非順応

眼 の 測定結果 は高次過程で個体 こ と に作 り出 された と

い うよ りも ，順応眼の 順応 によ っ て 必然的に生 じたと

考え られ る ．しか し順応 眼 と非川頁応 眼の 残効量の分散

が大き いこ とか ら ，単眼順応によ り非順応眼に生 じた
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残効は ，順応眼の視細胞情報の み か ら生 じる 線形的現

象で はない ことを示 して いる と考え られる ．

　緑色光に順応 したこ とによる非順応眼の現象的な色

の見 え方 に関 して は ，被験者 によ り2 種類の 色相にわ

か れた ．すなわ ち順応眼の緑色光順応によ り，非順応

眼で の 緑色光に対す る 感度が相対的に低下す る 正 残効

と とも に ，逆 に非順 応 眼の赤色 光 に対 する感 度が低 下

する負残効が被験者 β ，δ ， ε の結果に表れた．順応

色と反対色相の 残効が現れた例 は多 くはない が い くつ

か報告されてお り，順応眼 の測定結果 （Hunt，1950 ，

Shevell　 et 　aL ，1989 ）32・26） も しくは非川頁応眼の 測定

結果 （De 　 Valois　 et 　al．，1967 ，　 Eisner　et 　 al．，

1982 ）s3・　31 〕よ り示 されている ，これ らの報告で は何

れも川頁応 した色 と同色の 感度が上昇も しくは下降する

ことが報 告され て いる が ，順応 眼 と非 順応眼 の両方 を

測定 して 比較検討す る 本研究の よ うな測定は報告され

て いな い ．

　も し こ れ ら順応残効の反対色性が色知覚の 反対色 メ

力 ニ ズ ム が関与する現象であると仮定するな らば，現

象の メ 力 ニ ズムを考え るとき に色知 覚のメ 力 ニ ズム に

関する研究成果は大い に参考になる ．人間の 視覚メ 力

ニ ズム におい て ，色 知覚 と色順 応 に独立 した 反対色 週

程が働い ている と考える証拠や報告 はな く，色順応が

色知覚現象の
一側面で あると考えるな らば ，共通の メ

力 ニ ズム をモ デル と して検討す るの が妥当で あろ う ，

錐体応答拮抗型の反 対色刺激に対する 応答が網膜の双

極細胞か ら高次 の V3 ま で 広 く検出さ れ て いる こ とは ，

色順応残効の 色相を逆転さ せ る仕組み が ど こ に あるの

か を考え る際に様々な可能性を見 出す ことがで きる ．

　まず残効の個体差が網膜の錐体 レベ ル で生 じてい る

と仮定する こ とがで ぎ る ．しか し遺伝子 工 学的研 究に

よ り，左右眼の 視物質が同一
の遺伝子によ っ て決定 さ

れ る こ と が報告 さ れ て い る こ とか ら（Neitz　 et 　 al．，

2002 ，Wade 　et 　al，，2002 ）
29 　sD ＞両眼の視物質に差

異はな く，順応眼と非順応眼の残効が色相的 に異なる

とは考え にくい ．そこで本研究結果 に現れた残効の反

対色性が三錐体レ ベ ル よ り高次 の反 対色過程の 関与 に

よ り生 じて い る と考え るな らば ，網 膜 上か ら視覚情報

処理 の 各 レベ ル に お い て確認 さ れ て い る反 対色応 答

（Chatterjee ＆ Callaway ，2003 ）L／ヨ） の うち の ど の レ

ベ ルの働きによる もの であるの かが問題 となる ．

　本研究で はこの反対色残効の生起 レベ ルを単眼性過

程 と両眼性過程の 2 つ の レベ ル に分離 して検討を行 っ

た ，こ こでは 2 つ の仮説を考えることができ ，ひとつ

は色順応によ り単眼性過程の レベ ル に おい て 反対色残

効が生 じる ことか ら順応眼の感度が低下 し，これが高

次の 両眼性過程に伝え られ ，各単眼の情報統合の過程

で 非順応眼の 反対色の 感度が上昇する と い うも の で あ

る ，錐体レベ ル での感度変化に基づ いて三 錐体のバラ

ン ス か ら 変 化 し た 情 報 を双 極 細 胞 が 受 け 取 り ，

L／（L＋ M ），S／（L＋ M ）の 反 対色情報 と して高次 過程に

まで 伝達されるが ，この過程におい て 同 じ色光に順応

して も順応光と同色相 ・反対色相の どち らの 色の 情報

が高次過程 に伝達される のか は個人 に よ っ て異 なる と

考え られる ．

　も うひ と つ の 仮説は ，高次の反対色過程にお い て 生

じた 色順応の反 対色残効が非順応眼 に現 れた とする も

ので ある ，三 錐体による順応情報 は疲労による バイ ア

ス負荷を受 けな が ら高次過程に達す るが ，両眼性過程

に お い て は 反対色反 応が 生 じる こ と に よ り非順応眼の

残効の 色相が逆 転する とい う考え である ．

　2 つ の 仮説は い ずれも単眼順応事態におい て ，非順

応眼に川頁応色と反対色の 両者の 残効が生 じる とい う現

象を説明で きる ．第 1の仮説で は反対色 応答は 網膜で

生 じて い るため 、被験者の反 応は 刺激に 強く依存 し，

刺激 との 線形対応 が残効 に現れ る こ とが 予測され る ．

一方第 2の仮説で は刺激か らの情報が高次過 程 まで保

持される ため ，反対色応答が現 れる と考えられ る ．し

たが っ て結果 が直接刺激の特性 に左 右される とい うよ

D も ，む しろ高次過 程の働き による 個体差が大 き くな

る こ とが予想される ．

　本研 究で は順応 眼によ り測定 され た残効 が全被験者

に お い て 川頁応刺激 と同色相方 向に現れ て い る の に対

し ，非順応眼 か ら得 られた 結果 は被験者 によ っ て正残

効 ，負残効の両 方向 に現 れ て い る ，こ の こ とは第 1の 仮

説で は説明が困難であろ う．網膜上の視細胞 ，双極細

胞 レベ ル には い くつ か個体差につ い て の 報告があるが

（Neitz　et　al．，1991 ，De　Val⊂）i＄ et　a1．，1993 ）ID．9），

これ らは感度に関するものが主で あり ，色の見 えの色

椙方 向が逆転する ほどの個体差の報告 は極めて 少な

い ．した が っ て網膜レベ ル にお ける反対色応答の個体

差が今回 の 実験結果を生 じ させ た原 因 で あ る と考え る

よ りも ，高次過 程 にお ける反対 色過 程の働きの 個体差

に起因 する と考えた方が妥当であ る ．これ によ り，本

研究の 結果 は第 2の仮説 を強 く示 唆 して いる と解釈 で

きる，また順応眼と非順応眼の残効 に相関がみ られた

こ とか らも ，非順応眼に現れ る残効と順応眼の 順応に

は共通の メ力ニ ズムが機能 してい ると考える こ とがで
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き ，両眼性過程 におい て情報処理され た結果と して 生

じる現 象で ある と考える ことがで ぎる ．fMRI を用いた

測定結果 にお い て V1 か らhV4 ま で 強い 錐体応 答拮抗

型 の反対 色刺激 に対す る応答 を示 す ことが報告されて

い るこ とからも（Mullen　 et 　al．，2007 ）］4〕，視細胞か

らVl へ
，1青報が 伝達さ れ る過程 にお し、て順応 色の影響

が反映される ことが支持されて いる ，以上の ことか ら，

川貞応眼 は 順応色 に対す る感度が低下 す る こ とによ D 正

残効が 現 れ ，この 情報がVl 以 降の高次の過程で反 対

色に変換された ことにより非川貢応眼に負残効が生 じた

と考 え られる ，

　本実験で は残効量や色相 に対する 刺激の輝度 コ ン ト

ラス トの 影響も検討さ れた ，先行研 究にお いて高次 過

程で の 順応に輝度の 影響がな く（Timney ，　 Symons ＆

Wilcox，1996 ）
42 ），様々 な順応現 象において 輝度 コ

ン トラ ス トだ けが効果 を もつ こ と が示 さ れ て い る

（Fa＞reau 　 et　al．，1983 ，　 Aslin，　 B ［ake ＆ Chun ，

2002 ，Chung ，　Levi ＆ Li，2006 ）24・
　43．44 ）．しか し本

実験に お い て 残効の 色 相が輝度 コ ン トラ ス トに依存 し

な か っ た こ とや ，V1 にお ける脳 の活動量は 心理 物理

的な規定 よ りも 生化学的な 伝達量によ っ て高い予測 精

度が示 さ れる ことがfMRI の測定結果によ り報告され

て い る （Mullen　et　al．，2007 ）14｝ こ とか ら，残効 の 色

相決定 に影響する要因 は輝度コ ン トラ ス トの み では な

い こ とが考え られ る ．

　本実験結果か ら，色順応の生起には視細胞 ととも に

両眼性の 高次過程も 関与する こ とが示され ，順応後の

色 の見 えの 色相的な変化を 規定 するの は高次の レベ ル

である こ とが推論で きた ．色川頁応が視細胞の 疲労の み

に起因す るので あれ ば ，残効の両眼 間転移 や長 時間順

応 による残 効の蓄 積，継 時 的な 順応 による残効の力口算

な どの 時間特性が存在するこ とは考え づ らい ．したが

っ て先行研 究（Eisner　et　al．，1982 ，　 Shevell　 et　al．，

1989 ，Neitz θt　al ．，2002 ）a126 ．2s ） によ り報告され

た 日々加 重 した残効も ，高次 過程 の関 与 によ り生 じた

結果で ある こ と が推定で き ，順応 眼で の測定 結果に は

単 眼性週 程の みな らず ，両 眼性の 高次週程で 生 じた順

応が反 映されて い る と考え られる ．そ して 色 覚経路に

お い て 広範囲にわ たる反 対色応答の中でも ，色1頃応残

効には 高次過程にお ける反対色性が寄与す る こ とが示
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