
1．は じ め に

我々の外界には，無数の物体が存在している．

それらの物体は 3次元空間内で無秩序に配置さ

れ，視野内で複雑に重なり合い，その一部しか

網膜に投影されない場合がほとんどである．し

かし我々は，網膜像にできた不連続かつ断片的

な表面あるいは線分を知覚的に補完し，個々の

物体の全体像を即座に築き上げることができる

（アモーダル補完）．

この被遮蔽部の補完知覚を実現する脳内処理

過程については，大まかに 2つの仮説が提案さ

れている 1)．一つは「高次処理仮説」と呼ばれ

るもので，遮蔽された物体の全体像は，物体認

知と関わる高次の脳領域の働きによってのみ成

立すると考えられている．この場合，被遮蔽部

に対する明確な脳内表象を伴わなくとも，例え

ば，見えている線分や表面同士をマッチングす

るだけで補完が成立するとされる．実際，最近

のヒト fMRI（functional magnetic resonance im-

aging, 機能的磁気共鳴影像法）研究では，格子

状の遮蔽物によって一部が隠された動物の画像

とそのスクランブル画像に対する脳活動を比較

し，遮蔽物越しに動物が知覚できた際には形態

認知と関わる高次の脳領域 LOC (Lateral Occipi-

tal Complex)において強い脳活動が観察された

のに対し，低次の視覚野 V1や V2では補完に関

わる脳活動は報告されていない 2)．一方で，「表

象仮説」と呼ばれる立場では，遮蔽されて見え

ない部分に対しても，脳内で明確な表象が築か

れると考えられている．この場合，見えている

線分の共線性やテクスチャの連続性などの情報

を利用して，被遮蔽部を初期の処理段階で文字

通り「補完」するプロセスが脳内に備わってい

るとされる．実際，サルの電気生理学的研究で

は，遮蔽補完の計算に最低次の第一次視覚野の

関与が示唆されている 3)．ヒトの fMRI研究にお

いても，fMR-順応パラダイム 4)と呼ばれる実験

手法を用いることで，V1で遮蔽補完に関わる応

答が報告されている 5)．しかしながら，fMR-順

応法では，観察された V1応答の順応が脳内で

補完された被遮蔽部の表象そのものを反映して

いるのか，あるいはアモーダル補完に関わる他

のプロセスを反映しているのかは明らかでない．

例えば，観察された順応は，遮蔽物と被遮蔽物

との境界にできるエッジ (T-junction)を反映した

だけのものかもしれない．よって，「表象仮説」

をヒト脳内で直接的に示した研究はまだない．

そこで本研究では，fMRI法と低次視覚野の

レチノトピー表象を利用することで，特に低次

の視覚野で被遮蔽部が明確に再現されている

可能性を詳細に検討した．実験では，注視点を

軸に周期的に回転する扇形刺激（ターゲット刺

激）を観察中の被験者の脳活動を計測した
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（図 1）．ターゲット刺激の周期的な回転は，レ

チノトピー表象を有する低次の視覚皮質上に，

その回転周期に対応した連続的かつ周期的な応

答を引き起こす．この周期的な脳活動成分は，

位相符号化法と呼ばれる解析手法で抽出するこ

とができる 6–8)．もし低次の視覚野で被遮蔽部

の明確な補完表象が築かれているならば，ター

ゲット刺激の一部を遮蔽した場合にも，見えな

いターゲット刺激の回転に対応した周期的な応

答が観察されるはずである．

2．方　　　法

2.1 脳活動の測定

実験協力者（成人 8名，うち女性 2名）の脳

活動は，3T MRI (Siemens MAGNETOM Trio)を

用いて測定された（機能画像測定パラメータ：

TR 2000 ms, TE 30 ms, flip angle 90 deg, matrix

64�64, voxel size 3�3�3 mm3, 24 coronal

slices）．S/N比を向上させるために全脳をカ

バーするマルチチャンネルコイルを使用した．

また，各実験協力者の高解像度解剖画像を撮像

し (voxel size 0.94�0.94�1.0 mm3, 208 axial

slices)，大脳皮質表面をコンピュータ上でポリ

ゴンデータとして再構築し，データ解析に用い

た 9)．実験協力者には実験に先立って口頭およ

び書面でのインフォームドコンセントを与えた．

全ての実験手続きは，京都大学大学院医学研究

科および京都大学大学院人間・環境学研究科の

倫理委員会の承認を得た．

2.2 メイン実験：ヒトの低次視覚野で遮蔽され

た物体は補完されているのか？

まず，低次視覚野で遮蔽された物体が補完さ

れているかを検証する実験を行った．視覚刺激

は図 1に示すとおり，3角錐の扇形刺激（以下，

ターゲット刺激）と，2つの静止遮蔽物から構

成された．ターゲット刺激のサイズは偏心度 0

度から 12.5度，中心角は 20度であった．この

ターゲット刺激は，自身の軸を中心に自転しな

がら，画面中央の注視点を中心として角視野方

向半時計回りに 36秒／回転で連続的に 6回転

した．遮蔽物は，右上視野および左下視野の偏

心度 4.2�8.3度の位置に配置され，角度方向で

90度を占めた．ターゲット刺激はこれら遮蔽物

の下を通過した．この刺激布置をアモーダル条

件とした（図 1a）．コントロール条件（図 1b）

では，2つの遮蔽物を取り除き，さらにター

ゲット刺激の中央部，アモーダル条件で遮蔽さ

れる部位も取り除き，2つに分断されたター

ゲット刺激を回転させた．この条件では，実験

協力者はターゲット刺激中央部を補完知覚する

ことはなかった．また，参照条件（図 1c）とし

て，遮蔽物を半透明にし，遮蔽物の下が 50%見

える状態でターゲット刺激を回転させた．

fMRI撮像開始直後は信号が安定しないため，

撮像開始後，刺激の呈示前に 10秒間のブラン

ク画像を呈示した．よって，1回の脳活動の撮

像時間は，226秒であった．1人の実験協力者

につき，1条件 4�8回の撮像を行った．
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図 1 メイン実験の視覚刺激．



脳活動の解析には，位相符号化法を用い

た 6–8)．ターゲット刺激は周期的な回転運動を

繰り返すため，レチノトピー表象を有する皮質

上の点では，1回の撮像中に視野位置に対応し

て応答位相（応答のタイミング）が異なる 36

秒周期の 6回の応答が生じることになる．この

周期的な応答成分を抽出するため，各ボクセル

の時系列応答にフーリエ解析を適用し，刺激周

波数成分 1/36 Hzの応答位相，および強度を計

算し，フーリエ F検定によってそのボクセルが

遮蔽された回転に対して有意に応答しているか

を検討した．

また，メイン実験と同時に，遮蔽物をレチノ

トピックに表象する皮質部位を関心領域 (ROI)

として同定するための実験を行った．視覚刺激

は，遮蔽物と同一の視野位置を占めるチェッ

カーボードパターンと，それを取り囲むような

相補パターン（視野偏心度 14°）を用いた．こ

れらの刺激を交互に 18秒ずつ，1回の撮像で 6

サイクル呈示し，前半 18秒に有意な応答を示

した脳領域を ROIと定義した．ROI同定のため

の撮像は，各参加者に対して各実験日に 2度行

なった．以降の解析結果では，この ROI内のボ

クセル応答にのみ着目した．

2.3 補完応答の強さを示す指標 Completion 

Indexの導入

低次視覚野における補完応答の強さを定量的

に評価するため，Completion Indexを導入した．

この指標は，参照条件に対する ROI内ボクセル

応答を基準として，アモーダル条件，コント

ロール条件の対応ボクセルの応答強度を参照条

件の応答位相へと射影した後に，応答強度を標

準化したものであり，アモーダル条件およびコ

ントロール条件の皮質応答が参照条件とどれほ

ど似ているかをあらわすものである．Comple-

tion Indexは次式 (1)で算出された．

· · · · · (1)

ここで，Aは ROI内の個々のボクセルのア

モーダル/コントロール条件に対する応答位相お

よび強度からなるベクトル，Bは対応するボク

セルの参照条件に対する応答ベクトル，nは

ROI内に含まれるボクセル数，・は内積を示す

（Completion Indexが 1のとき，アモーダル条件

は参照条件と全く同一の位相・強度で応答した

ことを示し，0のとき応答は全く生じていない

ことを示す）．

3. 結果と考察

アモーダル条件，コントロール条件に対する

ROI内応答から Completion Indexを算出したも

のが図 2である．低次視覚野 V1/V2では遮蔽さ

れたターゲット刺激の回転に対しても周期的な

応答が生じていることが明らかになった (one-

tailed paired t-test p�0.001 in V1 (n�8), p�

0.05 in V2)．また，V3以降の ROIについては，

両条件で有意差が確認されず，被遮蔽部を補完

する脳活動が生じているかは判断できなかった．

これは，高次の視覚野は受容野サイズが大きい

ため，ROI内に広い視野からの入力が混入し補

完に対する応答のみを分離することが困難にな

るためであると考えられる．

しかしながら，この結果はアモーダル条件に

のみ存在する遮蔽境界のエッジに対する fMRI応

答が拡散したために生じた可能性が残されてい

る．この可能性を検討するため，ROIを遮蔽物

中心部の局限された領域にのみ限定して Com-

pletion Indexを算出したものが図 3である．

Completion Index
n

A B

B B

k k

kk

n

k

_ � � �
�

1 1

1

⋅∑
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図 2 低次視覚野 ROIの Completion Index．



ROIを遮蔽物の中心に限定しても，V1, V2の補

完応答は確かに観察された (p�0.05 in V1&V2)．

また，もし今回観察された応答が遮蔽境界の

エッジに対する fMRI信号の拡散であるとすれ

ば，ROI外部（中心窩側および周辺側）へも拡

散の影響が生じるので，アモーダル，コント

ロール両条件で Completion Indexに差異が観察

されるはずである．しかしながら，ROI外部に

対しては，アモーダル，コントロールの両条件

で補完指標に差は観察されなかった．（図は掲

載せず）我々の先行研究では共線性などを手掛

かりに遠く離れた視覚要素同士をグルーピング

する際に，その要素自体に対する fMRI応答が

増強することを報告したが 10)，今回の遮蔽知覚

に対しては，補完が生じた際に見える部分に対

する fMRI応答が増強することはなかった．

以上より，アモーダル，コントロール両条件

の皮質応答の差異は，画像特徴に起因するので

はないと考えられる．

4. 結　　　論

我々は，低次視覚野が有するレチノトピー表

象と位相符号化法による fMRIデータ解析を利

用することで，低次視覚野 V1/V2が遮蔽されて

見えない物体に対しても，あたかも見えない部

分を補完するかのような応答を示すことを明ら

かにした．この結果は，ヒト脳内で「表象仮説」

の証拠を初めて直接的に示したものである．
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図 3 V1/V2の ROIを遮蔽物中央部に局限した場合の

Completion Index．


