
1. は じ め に

1.1 進行方向知覚の精度

我々は三次元空間を自由に移動しながら生活

している．その際，自らの運動にともなってオ

プティカルフローと呼ばれる視覚的な運動が生

じる．オプティカルフローは，我々自身の進行

方向を知覚するための重要な視覚的手がかりで

ある1)．最も単純なのは直進する場合で，視覚

的な運動は放射状の拡大運動となり，拡大中心

(FOE; Focus Of Expansion) と進行方向とが一

致する．このようなとき，FOEを利用して進行

方向が知覚されていると考えられる．FOEは，

原理的には 2つ以上の速度ベクトルがあれば，

それらの外挿した交点として検出できるが，ノ

イズを考慮すると，FOE近傍の速度ベクトルを

用いる方が FOEから離れた速度ベクトルを用い

る場合よりも信頼性が高い2)．実際に，FOE近

傍が視野に提示されていれば進行方向知覚は正

確であり，FOEの周辺情報を提示してもほとん
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Previous studies reported that the cortical areas related to visual motion are activated in heading

perception from optical flow. In this study, we have examined the contribution of magnocellular and

parvocellular pathways to heading perception. The magnocellular pathway mainly carries motion

information, and is suited to detecting motion. On the other hand, the parvocellular pathway mainly carries

pattern information, and is suited to resolving fine patterns. Other previous studies reported that the

magnocellular pathway can be attenuated by a red background. Therefore, if the magnocellular pathway

mediates the information used in heading perception, the red background is expected to deteriorate heading

perception. However, we found that the accuracy of heading perception was better with the red background

than with the green background. The results indicate that the parvocellular pathway is related to heading

perception.
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ど精度は向上しない3–5)．また，オプティカルフ

ローは，眼球運動や頭部運動を含むさまざまな

自己運動を反映する．このように自己の運動が

複雑である場合にはオプティカルフローも複雑

になり，進行方向と FOEは一致しない．その

ようなときでも，網膜上眼球運動情報および網

膜外眼球運動情報を利用して，ヒトは進行方向

をある程度正確に知覚できる6–10)．

1.2 進行方向知覚の処理経路

進行方向や自己運動の知覚と脳活動部位との

関連については先行研究が多く11–18)，進行方向

知覚には皮質の MT野，MST野が関与している

ことが示唆されている19–21)．MT野，MST野は

グローバルな運動処理に関わっており，進行方

向知覚が運動処理であることが示唆される．ま

た，Royden and Picone (2007)22)は，MT野の細

胞の受容野構造を模して進行方向知覚をモデル

化し，モデルによりシミュレートされた知覚と

実際の人間の知覚が同様であることを示してい

る．

本研究では，MST野などの皮質による処理に

至るまでの皮質下経路と進行方向知覚との関連

について検討した．網膜から外側膝状体を経て

一次視覚野に至る皮質下経路は，小細胞系経路

（parvo系）と大細胞系経路（magno系）に分

かれている23)．一般的に，parvo系は空間解像

度は高いが時間解像度は低いのに対して，

magno系は空間解像度は低いが時間解像度が高

い．そのため，形態処理には parvo系が，運動

処理にはmagno系が関与するとされることが多

い．対応脳部位についての研究は進行方向知覚

が運動処理であることを示唆していることから，

進行方向知覚には運動処理に適した magno系

が関与すると予測される．

1.3 皮質下経路の特性と行動との関連

外側膝状体の magno系に属する神経細胞は，

中心周辺型の受容野特性を持つが，色選択性を

持たない．ただし，受容野全体を覆うように赤

色の光を提示している間は応答が抑制されると

いう色に対する応答特性を持つ 24–29)．ここか

ら，magno系のみが関与している行動課題であ

れば，その行動成績は背景が赤色の場合に他の

色の場合より低いことが予測される．このよう

なmagno系の赤色に対する応答特性に基づいて

心理物理学的手法により神経生理学的メカニズ

ムを推定しようという試みがある 30–36)．例え

ば，グローバル運動の検出閾が赤色背景によっ

て上昇するという心理物理実験の結果は，

magno系の処理を赤色によって妨害することが

高次の運動処理に影響するためと解釈され

る 30)．その他，注意機能，失読症や統合失調

症とmagno系との関連も示唆されている32–36)．

本研究では，直進時の進行方向知覚における

magno系と parvo系の役割について背景色の効

果を用いて検討する．

2. 実 験

2.1 被験者

研究の目的を知らない大学生・大学院生 10

名がインフォームド・コンセントに署名した後，

実験に参加した．なお，本研究は，豊橋技術科

学大学の「ヒトを対象とする研究専門部会」の

研究審査を受けて実施された．実験の際には，

内 5名は右目で観察し，他 5名は左目で観察し

た．

2.2 装置

刺激および実験の制御には DELL社製コン

ピュータおよびグラフィックスボード (Quadro4-

900XGL) を用いた．オプティカルフローのシ

ミュレーションには OpenGLを利用した．刺激

は，21インチ CRTディスプレイ（Eizo Flexs-

can T966，解像度 1280�1024ピクセル，垂直

同期周波数 60 Hz）に提示した．また，CRT

ディスプレイの観察距離が 40 cmになる位置に

あご台を設置した．そのため，画面の表示領域

は，視野角水平 49.6 deg（37 cm）�垂直 40.6

deg（29.6 cm）であった．

2.3 刺激

刺激はランダムドットからなるオプティカル

フローであった．ドットは白色（20.3 cd/m2）の

正方形であった．背景は主観的に等輝度な赤色

または緑色であった．CIE 色座標は，赤が
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x�0.56, y�0.40，緑が x�0.27, y�0.52であっ

た．オプティカルフローは，水平 100 cm，垂直

100 cm，奥行き 100 cm の三次元空間内全体に

ドットをランダムに配置し，視点がその空間内

の中央，すなわち水平 50 cm，垂直 50 cm，奥

行き 50 cmの初期位置から速度 30 cm/sで移動

した場合の空間内の見えをシミュレートした．

この場合，ドットの運動速度は 1.1–254.0 deg/s

であった．可視範囲は，視点を頂点とする奥行

き方向に高さ 40 cm，水平 37 cm，垂直 29.6 cm

の四角錐の空間であった．

光点の検出課題では，点の大きさによって背

景色の効果が異なり，点がある程度の大きさで

あれば赤色背景によって反応時間が遅延するが，

点が非常に小さい場合には赤色背景によって反

応時間が速くなる31)．オプティカルフローから

の進行方向知覚でも，ドットの大きさを操作し

た場合に背景色の効果が異なるかどうかを調べ

るために，ドットの一辺の長さを 2.5, 5.0, 9.9,

20.0, 39.7 minの 5段階に操作した．多数のドッ

トを含むオプティカルフローの場合，ドットが

大きくなると隣接するドット同士の重なり合い

が多くなってしまう．この問題を避けるため，

今回の実験では，ドットの数をドットの大きさ

に反比例させた．シミュレートした空間全体内

のドット数は 200000, 50000, 12500, 3125，また

は 781個であり，可視範囲内の平均ドット数は

それぞれ，2921, 730, 183, 46, 11個であった．

これによって，各ドットサイズ条件間でのドッ

トが占める画面密度を等しくしたことになる．

進行方向の偏心度は，画面中心から左右いず

れかに 3, 9, 15 degの合計 6条件を設定した．た

だし，常にそれら 6条件のいずれかを進行方向

とした場合，被験者が知覚した進行方向を再現

する際に腕の運動感覚を学習してしまうなどの

影響がありうる．そのような影響を避けるため，

各試行では 6条件のいずれかから左右に最大

2 degの範囲でランダムにばらつかせた位置を実

際の進行方向とした（図 1）．

2.4 手続き

まず，フリッカフォトメトリ法により物理的

輝度が 1.18 cd/m2の緑色と主観的に等輝度とな

る赤色の輝度を被験者毎に調整法により求めた．

黒色背景上で，一辺 1.8 degの正方形を 6 Hzで

赤緑反転させた．被験者は，フリッカが最も知

覚されにくくなるように赤色の輝度を操作した．

この試行を，試行開始時の赤色の輝度が緑色よ

りも十分に高い，低い，低い，高いの順で 4回

行い，平均値を求めた．今実験は，背景の輝度

が先行研究 30–31)よりも低い．これは，実験に使

用した CRTディスプレイの最高輝度が 20 cd/m2

と低かったため，背景輝度が高い場合ドットと

のコントラストが弱くなりドットが見えにくかっ

たためである．このような低い輝度を使用した

ことの影響については考察で言及する．

上記の測定が終了した後，進行方向知覚の実

験に入った．実験開始直後に 30秒間暗順応し

た．各試行では，黒背景上に注視点（白色十

字）を 500 ms提示した後，背景が等輝度の赤

色あるいは緑色のオプティカルフロー刺激を

500 ms提示した．オプティカルフロー刺激の提

示が終わると背景色を黒に戻し，注視点と別に

白色十字を表示した．その白色十字をマウスで

移動させることにより知覚した進行方向を再現

した．背景色（2）�ドットの大きさ（5）�進

行方向の偏心度（6）�繰り返し（20）の計

1200試行をランダムな順序で行った．

3. 結　　　果

各被験者によって物理的輝度が 1.18 cd/m2の
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図 1 刺激の模式図と進行方向の設定．



緑色と主観的に等輝度と判断された赤色の物理

的輝度を図 2に示す．主観的に等輝度な赤色の

物理的輝度は被験者間平均で 1.26 cd/m2であ

り，赤色の方が物理的輝度は高かった．つまり，

背景と白色ドットとの物理的輝度コントラスト

は被験者間平均で赤色の方が低かったことにな

る．

ここでは，実際の進行方向の偏心度と知覚さ

れた進行方向の偏心度とのずれ（視角 deg）の

絶対値を誤差として分析の対象とした．この誤

差が小さいほど進行方向知覚の精度が高いこと

を意味する．本研究では，右目と左目観察者の

間で結果に差がみられなかったので，両者をま

とめて分析し観察眼の違いの影響については検

討しなかった．また，進行方向の偏心度につい

ては左右を区別せずに偏心度の絶対値 3条件と

して分析した．各背景色，進行方向の偏心度別

に，横軸にドットの大きさ，縦軸に誤差をプ

ロットしたのが図 3a–cである．

背景色，進行方向の偏心度，ドットの大きさ

のそれぞれが進行方向知覚の精度に与える影響

についてみていく．背景色の効果としては，

ドットの大きさと進行方向の偏心度によらず，

背景が赤色の場合に，緑色の場合よりも誤差が

小さく精度が高かった．また，ドットが大きく

なりその個数が少なくなるほど誤差は大きく精

度が低かった．そして，偏心度が大きいほど誤

差が大きくなり精度が低下した．

さらに，偏心度によってドットの大きさの影
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図 2 右目観察者と左目観察者の 1.18 cd/m2の緑色

（破線）と主観的に等輝度な赤色の輝度．

白円は各被験者の値，黒円は右目観察者と左目

観察者のそれぞれの平均値を表す．

図 3a 背景色毎のドットの大きさと誤差との関係

（進行方向の偏心度 3 deg）

白丸は緑色背景，黒丸は赤色背景の場合の成

績を表す．

図 3b 背景色毎のドットの大きさと誤差との関係

（進行方向の偏心度 9 deg）

白丸は緑色背景，黒丸は赤色背景の場合の成

績を表す．

図 3c 背景色毎のドットの大きさと誤差との関係

（進行方向の偏心度 15 deg）

白丸は緑色背景，黒丸は赤色背景の場合の成

績を表す．



響が異なる傾向があった．偏心度が 3degと小

さい場合には，ドットの大きさが大きくなるの

にしたがってほぼ線形に誤差が大きくなった．

偏心度が 9 degの場合には，2.5 minと 5.0 min

に大きくなっても誤差は大きく変わらないが，

5.0 minよりも大きくなるのにしたがって誤差も

大きくなった．また，偏心度が 15 degと大きい

場合には，ドットの一辺が 20 minまではほとん

ど誤差が変わらず，20 minから 39.7 minに大き

くすると誤差も大きくなった．

背景色，進行方向の偏心度，ドットの大き

さ，という 3つの要因によって誤差が異なって

いることを統計的に検証するために，3元配置

（背景色 �偏心度 �ドットの大きさ）の被験者

内要因分散分析を行った．Mauchly検定によっ

て球面性の仮定が棄却された効果については

Huynh-Feldtの修正を行った．いずれの交互作

用も有意とはならなかったが，偏心度とドット

の大きさの交互作用については弱い傾向が見ら

れた（背景色とドットの大きさと偏心度の交互

作用 F(8,80)�0.97 p�.46，偏心度とドットの大

きさの交互作用 F(3.5,34.7)�2.27 p�.09，背景

色と偏心度との交互作用 F(2,20)�0.20 p�.82，

背景色とドットの大きさの交互作用 F(4,40)�

0.62 p�.62）．各要因の主効果は全て有意であっ

た（背景色の主効果 F(1,10)�11.3 p�.01，ドッ

トの大きさの主効果 F(1.8,18.5)�62.8 p�.01，

進行方向の偏心度の主効果 F(1.3,12.9)�6.3

p�.05）．偏心度とドットの大きさの間に弱い交

互作用の傾向が見られるものの有意でなかった

ことから，各要因はそれぞれ独立に進行方向知

覚の精度に影響することが示唆される．本研究

の目的であった背景色の効果については，進行

方向の偏心度と点の大きさに関わらず存在する

ことが確認された．

4. 考　　　察

4.1 進行方向知覚における magno系と parvo

系の役割

進行方向知覚には magno系が伝達する運動

情報だけが関与するという仮説と，赤色背景に

よってmagno系が抑制されるという神経生理学

的知見24–29)に基づけば，進行方向判断成績は赤

色の背景によって低下することが予測された．

しかし，今回の実験では，背景が赤色の場合に

緑色の場合よりも進行方向知覚精度が高いとい

う逆の結果を得た．これは，進行方向知覚に

magno系だけでなく parvo系も関与しているこ

とを示している．

そして，本論文の実験結果を解釈するにあ

たって，進行方向知覚と parvo系との関係につ

いて 2つの可能性を考慮する必要がある．ひと

つは，進行方向知覚には parvo系のみが関与し，

赤色背景が parvo系を促進する，あるいは緑色

背景が parvo系を抑制するために，赤色背景に

おいて進行方向の知覚精度が高かったという可

能性である．この仮説を支持するような赤色の

背景による parvo系の促進や緑色の背景による

parvo系の抑制を示すような神経生理学的実験

は報告されていないが，シミュレーションによっ

て背景色が parvo系の各反対色神経細胞の応答

に様々な影響を与えることが示されている37)．

つまり，赤色背景はmagno系を抑制するだけで

なく parvo系にも複雑に影響している可能性が

あり，心理物理学的実験で測定される行動には

それら両方が影響している可能性を否定できな

い．このことから，赤色背景による行動成績の

低下をmagno系の活動という神経生理学的メカ

ニズムに直接結びつける事には，強い疑問が投

げかけられている37)．

もうひとつは，進行方向知覚には parvo系と

magno系の両方が関与し，parvo系に対して

magno系が妨害的に働く可能性である．オプ

ティカルフローからの FOE検出により進行方向

が抽出されている場合，各ドットの運動方向と

位置の知覚精度が進行方向知覚の精度に関係し

てくる．一方，運動方向知覚と位置知覚とは相

互作用する38)ために両方を同時に正確に知覚す

ることは難しいという可能性がある．もし

magno系の伝達する運動情報による FOEの検

出精度が parvo系による FOEの検出精度に比

べて低ければ，parvo系の処理と magno系の処
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理が同時に働くとき，magno系は parvo系を妨

害することになりうる．したがって，赤色背景

がmagno系の出力を抑制することは，その妨害

を減少させることになり，赤色背景において進

行方向の知覚精度が向上したとも考えられる．

本論文の結果は，parvo系が進行方向知覚に

関与していることを示唆する．一方，進行方向

知覚に関与するとされる MST野に強い連絡を

持つMT野39–40)は，主にmagno系から入力を受

けている．これらから，magno系と parvo系の

両方が MST野での進行方向知覚の処理に関与

していることが示唆される．実際に，一次視覚

野の運動方向選択性にすでに magno系と parvo

系の両方が関与していること 41–42)や，色，形，

運動の情報処理経路がはっきりとは分離できず，

magno系，parvo系が混同して入力しているこ

とが報告されている43–44)．ただし，次節で考察

したように運動軌跡に基づく FOEの空間パター

ン分析や少数の点の特徴追跡/注意追跡によって

進行方向知覚の少なくとも一部が成立している

とするなら，MST野以外の parvo系から入力を

受ける脳部位が進行方向知覚に関与している可

能性も否定できない．

4.2 進行方向知覚に parvo系の関与するメカニ

ズム

本研究では，進行方向知覚メカニズムには，

主にmagno系が関与すると考えられている低次

運動処理だけでなく，parvo系が関与するもの

も存在することが示唆された．先行研究による

と，頭部などの回転を含まなければ，コントラ

スト定義のオプティカルフローからでも進行方

向を知覚できる45–46)．また，その精度は輝度定

義，すなわち低次運動処理が関与する場合と変

わらない45)．また，低次運動の知覚が障害され

た患者でも回転を含まなければ進行方向を知覚

できるという報告がある47)．これらは回転を含

まない進行方向知覚が低次運動処理のみに依存

するわけではないことを示唆する．

低次運動処理以外の parvo系が関与する進行

方向知覚メカニズムとしては，オプティカルフ

ロー軌跡の外挿という静的な輝度パターンの処

理と特徴追跡のような高次運動処理48–49)があり

うる．今回の実験では，オプティカルフロー刺

激の提示時間が 500 msであったが，その間ドッ

トのライフタイムを制限していない．また，全

てのドットが FOEを中心とする拡大運動をして

いた．したがって，各ドットの運動軌跡を輝度

で定義されたパターン情報として検出できた可

能性がある．運動軌跡の集まる焦点はすなわち

FOEである．

あるいは，オプティカルフローに含まれるドッ

トを追跡するような運動処理に基づいて FOEを

検出する事も可能である．そのように物体を追

跡するような運動知覚には注意やグルーピング

が関与している50)．例えば，ドットが大きい場

合には個々のドットに注意を向け，ドットが小

さい場合には個々のドットではなくグルーピン

グしたドット群に注意を向け，注意を向けた対

象を追跡することによって知覚した運動ベクト

ルの交点として FOEを検出することができる．

また，静的な軌跡パターン処理と特徴追跡に

よる運動処理は排他的ではないため，両者がと

もに機能していたと考えることも妥当である．

4.3 ドットの大きさの影響について

光点検出課題の場合には点の大きさによって

背景色の効果が逆転する31)が，今回の実験では

ドットの大きさに関わらず背景が赤色の方が緑

色の場合よりも進行方向知覚の精度が高かった．

また，進行方向知覚の精度は，ドットが大きく，

ドットの数が少なくなると低下した．進行方向

知覚の精度はドットの数が 10個程度までは低

下しないことが報告されている51)．今回の実験

で最も少ないドットの数は平均 11個であるこ

とから，今回見られた精度低下はドットの数が

少ないためではなく，ドットが大きいためであ

る可能性が示唆される．

ドットが大きくなると精度が低下する原因と

しては複数の原因が考えられる．まず，ドット

が小さい場合は受容野の小さい parvo系を刺激

しやすいのに対して，大きい場合は受容野の大

きい magno系を刺激しやすくなる可能性があ

る．その場合，前述のようにmagno系の情報に
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よる FOE検出の精度が高くなければ，magno

系からの妨害が強くなりうる．

また，ドットの追跡には，ドットが大きく，

ドットの数が少ない方が適しているであろう．

特徴追跡を含む運動処理では，運動方向と位

置の知覚精度を同時に高くすることは難し

い 38,52–53)ため，特徴追跡による FOEの検出精

度は低いとも考えられる．あるいは，ドットの

運動方向知覚は窓問題54,55)のために曖昧になる

可能性もある．ドットが大きい条件は，これら

の FOEの検出精度が高くないメカニズムに適し

た刺激であったために，parvo系への妨害が強

くなり精度が低下したかもしれない．

ただし，今回と同じ実験条件でドットの数あ

るいはドットの大きさのみを操作した場合の進

行方向知覚の検討も含めて，結論づけるには今

後のより詳しい検討を要する．

4.4 等輝度について

本実験における背景の赤色と緑色はフリッカ

フォトメトリ法により被験者毎に測定した主観

的等輝度であった．また，物理的輝度は緑色の

方が低く，白色ドットとの物理的輝度コントラ

ストは緑色の方が赤色よりも大きかった．つま

り，物理的輝度コントラストの小さい赤色背景

の場合に成績がよかったということである．し

たがって，今回得られた背景色の効果を主観的

等輝度や物理的輝度コントラストの観点のみか

ら説明するのは妥当ではなく，これまで考察し

てきたように背景色と parvo系，magno系との

関係で解釈するのが適当であろう．

ただし，今回用いた背景は輝度が低く，錐体

だけでなく桿体も働く薄明視条件であったとも

考えられる．フリッカフォトメトリ法は中心視

野における等輝度を測定したため，桿体の影響

を含んでいない．桿体が機能する場合にはプル

キニエシフトが生じ，緑色に対する感度が赤色

に対して相対的に上がるため，緑色背景の方が

赤色背景の場合よりも実効コントラストが弱

かった可能性がある．その他，桿体の色覚ある

いは輝度知覚への影響は複雑である 56–57)ため，

今回の実験結果にも桿体が複雑に影響している

可能性がある．

一方，桿体が影響したとすれば，桿体の密度

分布が視野全体で均等ではないため，視野内の

位置によって等輝度点が大きく異なることが予

想される．したがって，桿体の影響で背景色の

効果が生じていれば，偏心度によって背景色の

効果に違いがあることが予想される．また，桿

体の影響のない明所視条件でも，各錐体の密度

分布が異なるなどの理由のため必然的に等輝度

となる点は視野全体で同じではない49,58)．局所

的な運動の知覚について赤緑の等輝度を求める

と，緑色と等輝度な赤色の強さは偏心度を大き

くするとともに強くなり，特に，10–20 deg以上

の偏心度では赤色を強くしなければならない58)．

したがって，もし被験者が FOE周辺だけの運動

情報から進行方向を知覚している3–4)とすれば，

進行方向（FOE）の偏心度によって赤緑の等輝

度が異なることが予想される．しかし，今回の

統計的検定では偏心度と背景色の間に交互作用

は見られなかった．偏心度による等輝度の違い

にも関わらず一貫した背景色の効果が見られた

ことから，オプティカルフローからの進行方向

知覚においては，偏心度に伴う等輝度のばらつ

きよりも，中心視野の等輝度あるいは広い視野

範囲での平均的な等輝度が知覚成績に影響して

いる可能性が示唆される．このようなオプティ

カルフローにおける等輝度と視野との関係につ

いては今後のさらなる検討が必要である．

4.5 まとめ

今回，我々は進行方向知覚精度が赤色背景に

よって向上するという結果を得た．これは，進

行方向知覚に parvo系で運ばれる情報も関与し

ていることを示唆している．特に，今回用いた

進行方向の再現などの精度が求められる知覚課

題では，magno系よりもむしろ parvo系の情報

が優位に利用されている可能性が示唆される．

これまでmagno系が主に関与すると考えられて

きた進行方向知覚に対して parvo系の関与が示

されたのは新たな知見である．ただし，今回の

実験では背景の輝度が低かったため，先述の桿

体の影響以外にも十分にmagno系を抑制できて

– 7 –



いたのかといった問題点もあることから，より

輝度の高い背景を使う，あるいはフリッカ刺激

によってmagno系を選択的に順応させる30)など

の方法によって，さらに研究を進めていく必要

があろう．

また，今回は頭部回転などを含まない場合の

みを検討しているが，高次運動からの進行方向

知覚が回転を含むか含まないかで異なることか

ら，回転の有無によって進行方向知覚への

parvo系と magno系の関与が異なることも予想

される．今後，オプティカルフローからの進行

方向知覚における脳内処理を考えていく上では，

利用される情報の種類，腹側と背側の各経路の

役割に加えてmagno系と parvo系の役割につい

ても検討することも重要であることを示唆して

いる．
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