
1. 序　　　論

色光を見続けたあとに色の見えに影響を及ぼ

す色順応には，残効の持続時間の長短により 2

種類の現象的特徴が存在する．

ひとつは持続時間が数秒から数分間の短時間

の現象であり，一般的に網膜残像と呼ばれる．

この残効は，視野の一部分に順応色の生理的反

対色が輪郭と形態をもって現れる．視野内の他

の部分の色の見えには影響しないと推論される

ことから，網膜，外側膝状体，第一次視覚野の

ように網膜部位対応があり，単眼ずつ情報処理

が行われる，比較的低次のレベルにおいて生起

すると推定される．そして von Kriesの説に基

づき視細胞の疲労に起因すると考えられてい

る1,2)が，一方で色以外の他の知覚にも影響を及

ぼすため，有線領の関与も示唆されている3)．

これに対して色順応残効が比較的長い時間持

続する効果も存在する．この現象には輪郭や形

態が現れず視野全体にわたり影響がもたらされ

ることから，色の見えの変化は認識されないこ

とが多く，順応前後の測定値を比較することに

より初めて判明する．継続的な色順応は，数時

間から数日，数ヶ月にわたり残効が蓄積するこ

とが報告されており4–7)，これらの結果は，視細

胞よりも神経系としての高次過程の順応を示し
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ていると考えられる．

色順応の生起レベルに関しては不明な点が多

く，単眼順応事態における残効の両眼間転移は

視細胞とともに上位の処理過程の関与に起因す

るとの結果4,6,8)，視細胞のみの関与により生起

するとの結果9)が報告されている．同様に 2種

類の生起レベルが示されている例としては，網

膜残像が挙げられる．上述のとおり一般的に低

次レベルの関与により生起するといわれている

が，残像の一種であるとされる McCollough効

果には方位選択性があること，長期間残効が持

続すること，視野上の領域に依存しないことな

どから，その生起には皮質の関与が明らかであ

ると考えられている．以上のことから色順応は，

視細胞から網膜部位対応が失われたあとの上位

の処理過程までの働きに起因すると推定される．

これは主に視細胞感度の低下により生じる反対

色応答から，反対色性が統合された色相選択的

な反応を示す過程までの関与を示していると推

論できる．錐体応答拮抗型の反対色刺激に対す

る応答は水平細胞，双極細胞，V1から V3まで

広範囲にわたり確認されている10)．一方で色相

選択的な応答はマカクザルの研究において V1

で生じることが示されたが11)，主に V4などの

高次の過程で多く記録されている．このため，

網膜から V4に情報が伝達されるにしたがい，反

対色性をもつ情報の処理から日常的に体験する

色の見えに近い，色相選択性の処理に推移する

と考えられる．このように処理情報が移行する

中で，どの過程において色順応が生じるのかに

ついては，未だ十分に明らかにされていない．

色順応残効の時間特性は上述したとおり現象

的な差異を生じさせるが，このことだけではメ

カニズムに関する解明には至らなかった．それ

は順応条件の違いによる残効の蓄積過程につい

ての報告4–6)はみられるが，残効の持続あるい

は消失過程に関する報告1)が少ないことが原因

の一端であると考えられる．従来多く行われた

色光への短時間順応実験と近年増えつつある長

期間順応実験の共通点は，色順応による色みの

変化の増減を順応の有無に対する指標とした点

である．しかし順応自体は弱くとも残効が長時

間続くことが考えられ，残効の持続時間の長短

により色順応の強度を測定できると推論される．

これは残効の色相が一定でない場合の順応強度

を比較する際にも適しており，被験者や実験環

境により残効の色相が異なる等，条件によって

多様な測定結果が生じる色順応の生起過程より

も，残効の継続による時間特性を測ることによ

り，刺激条件に依存しない順応強度を得ること

が可能であるといえる．したがって順応過程の

みでなく，順応刺激消失後の時間経過による残

効量の変化についての検討が必要であると考え

る．上述の通り，長期間順応の効果や短時間の

色順応残効の推移は数多く報告5–8)されている

ことから，本研究では単眼での長時間の色順応

後に，両眼を光の入力のない状態に保たせるこ

とにより，色順応終了から測定までの時間経過

による両眼の残効の変化が測定された．これに

より長時間の継時順応による残効の時間特性を

検討するとともに，視覚システム内の色順応の

生起レベルを推定した．

2. 実　　　験

2.1 目的

色順応および順応刺激消失後の残効の変化を

測定し，視細胞の疲労のみにより色順応残効が

生じる可能性を検討した．

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 7名であり，うち 5

名は 1回，2名は同じ実験に 4回従事した．さ

らにそのうちの 1名は，測定結果への桿体の影

響の確認実験に従事した．本実験は色覚検査を

含めた実験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ヘ

ルシンキ宣言に則り行われた．

2.2.2 装置

PCで駆動されるモニタ (Nanao FlexScan

T561. 1024 pixel�768 pixel 120 Hz) 上に刺激が

提示され，暗順応中は暗黒状態を保持するため
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にモニタからの刺激光が完全に消えるよう操作

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 2 mmの人工瞳

孔が用いられた．全ての機器は暗室内に設置さ

れた．

2.2.3 順応刺激

予備実験において 1分間から徐々に順応時間

が延長され，本実験条件下で単眼順応による非

順応眼の色の見えの変化を測定するために要す

る時間が確認された．順応の有無は，本実験条

件の順応点（便宜的にモニタの白色点を

使用）を始点として，色順応前の調整値の

L/(L�M)，S/(L�M) 色度点との距離と，色順応

後の距離との間で一元配置の分散分析を行うこ

とにより求められた．その結果，本実験におけ

る最適な色順応時間は 20分間であることが確

認された (F�(1, 22), p�.01)．また予め被験者

の単眼ごとの色の見え方の差異を確認するため，

15分間以上の暗順応後に得られた左右眼の色の

見えの測定値に対して一元配置の分散分析を

行った結果，有意差が認められなかったことか

ら (F�(1, 22), p�.10)，利き眼が非順応眼とさ

れた．被験者の利き眼は，奥行きのある 2つの

ターゲットを両眼視により観察させ，両者が重

なるよう調整させることにより判別された．順

応刺激は 1種類であり，CIE1931色度座標が

(0.291, 0.606) の均一緑色光 (123 cd/m2) がモニ

タ全面（視角 47度 �62度）に提示された．色

順応刺激の消失時にはモニタの電源が消され，

ほぼ完全に暗黒の状態が保たれた．

2.2.4 テスト刺激

知覚的に明瞭であり，順応効果が測定範囲内

になるよう設定された赤色光と緑色光の輝度を

変化させ，この 2色の間に存在する実験者によ

り予め決められた黄色光との間で交照法を行う

ことにより，これらの 3色がほぼ被験者の主観

的等輝度に調整された．交照法に用いられた刺

激は 57種類であり，この中から被験者により

同じ明るさに見える赤色光と緑色光が選択され

た．この 2種の色光間を 80段階で色相が変化

する，視角約 2度の円形のテスト刺激系列が設

定された．また先行研究により示唆された5)，色

順応残効の色相に対する順応刺激とテスト刺激

間の輝度コントラストの影響を検討するため，

残効量の測定には 1976 UCS u�v�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．1種類の順応刺激に対して，3種類の輝

度レベルのテスト刺激系列が用いられたことは，

順応刺激とテスト刺激間で 3種類の輝度コント

ラスト (Michelson Contrast) が生じるよう設定

されたことを示す．ただしテスト刺激の輝度は

交照法の結果を基に決定されたため，これらの

コントラストは被験者間において多少の差が生

じた．このとき順応刺激の輝度条件を変化させ

たならば，von Kriesの係数則から予測される残

効量が異なり，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，視細胞のみならず

上位の処理過程の関与を反映しているのかを判

断することができない．このため本研究では順

応刺激の輝度を一定として，テスト刺激のみを

3種類設定した．

2.3 測定方法

先行研究において，単眼順応後に順応眼で測

定された残効は単眼性過程と両眼性過程の両者

の関与により生起し，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ことが報告さ

れている12)．したがって本実験においても単眼

順応時の順応眼の残効は視細胞とともに高次過

程の順応を反映すると仮定し，両者で生じる順

応を分離するために両眼隔壁法を用いた．視細

胞の疲労と上位の処理過程の順応を含む結果が

測定されるであろう順応眼と，視細胞は疲労せ

ず，上位の処理過程で生じた順応のみが表れる

であろう非順応眼の残効量を個々に測定するこ

とにより，測定眼に依存しない高次過程の働き

が明らかになると考えられた．

順応の際，非順応眼は色や光を知覚しないよ

う閉眼して遮光紙で覆われたうえ，眼帯により

固定された．被験者は黄色という色カテゴリに

関係なく，赤みと緑みの両方を感じない色にテ

スト刺激を調整するよう教示された．

– 103 –



2.4 手続き

図 1に本実験の手順を示す．順応前に実験者

の指示の下，テスト刺激の調整練習が行われた．

被験者には 15分間以上の暗順応状態 (a) を保

持させたのち，暗黒背景上に提示されたテスト

刺激をすばやくかつ正確に左右眼 12回ずつ赤

みも緑みも感じない色に調整させた．測定結果

の平均値が各被験者の色順応前の色の見えとさ

れ，残効量を算出する際の基準とされた．この

試行により生じ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暗黒内での 10

分間以上の無刺激状態 (b) での休憩ののち，色

順応実験が開始された．テスト刺激による残効

量の測定は，順応光による 20分間の色順応

(c)，15秒間の ISI (Inter Stimulus Interval) (d)

を経て行われた．ISIは残像の影響を最小にする

ことで，急激に推移する反応の変化を避けるた

めに設けられた．1回の色順応（20分間）ごと

に非順応眼の残効量が 12回測定され (e)，引き

続き順応刺激を観察した順応眼の残効量の測定

も 12回行われた (f)．テスト刺激による 12回

の測定には，上昇・下降系列と 3種類の輝度の

組み合わせが含まれ，これらがランダムに提示

された．20分間の緑色光への順応と 15秒間の

ISI，および左右眼の 12回ずつの測定を 1セッ

ションとし，これが 6回繰り返された．1セッ

ションの測定には約 5分間を要し，合計 120分

間の順応の推移が測定された．

6セッションの色順応残効の測定ののち，暗

黒の無刺激状態においても同様の測定が継続さ

れた．これは順応光が消失した後の暗黒状態の

中，左右眼で各 12回の測定を 10セッション繰

り返すものであり，合計 95分間の色順応残効

の変化が測定された．5分間の色光順応ののち

5分間の暗順応を行うことにより，8割から 10

割程度順応から回復するとの報告6)があること

から，色順応が網膜の視細胞のみで生じると仮

定するならば，順応終了直後の極めて短い間に

残効量が著しく減少すると考えられる．した

がって残効量は刺激が消えたあとの短時間に大

きく変化することが推定される．そこで 1回目

の残効の測定は色順応刺激が消去された 5分

後，2回目からは 10分間隔とした．

また長期的な順応の影響を知るため，先に述

べたとおり 2名の被験者には同じ実験が 3日に

1度，合計 4回継続して繰り返された．

3. 結　　　果

色順応の時間推移は，被験者による違いが大

きいことから，本研究では個体間ではなく個体

内比較を中心にして検討が行われた．

3.1 錐体感度

色順応前後と，色順応後の無刺激状態におけ

る見えは Stockmanらにより提案された錐体感

度13)により表され，L/(L�M), S/(L�M) の色度

座標上14)の r座標値 (L/(L�M)) の差が残効量

とされた．色順応の生起過程を明らかにするた

め，ここでは錐体応答を仮定して構築された色

度座標を用いて，色順応残効と錐体応答との線

形対応が検討された．

全被験者の色順応時の 20分間ごとの調整値

の変化を分散分析した結果，順応時間の経過と
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図 1 実験の手順を示すブロック図

図中のアルファベットは，a; 15分間以上の暗順応状態，b; 無刺激状態，c; 20分間の色順応，d; 15秒間の

ISI，e; 非順応眼の残効量の測定，f; 順応眼の残効量の測定を示す．



ともに残効量が増加したことが確認されたこと

から (F�(5, 66), p�.01)，時間に応じて順応が

進み，残効が蓄積されることが示された．また

被験者 g とζは非順応眼の残効量が順応眼の残
効量を上回る傾向が示されたが (g ; F�(1, 30),

p�.05, z ; F�(1, 30), p�.01)，残りの 5名は順

応刺激とテスト刺激の輝度コントラストに関わ

らず順応眼の残効量が非順応眼の残効量を上

回った（色順応時；(F�(1, 142), p�.01），無刺

激状態；(F�(1, 238), p�.01)．残効量に対して

コントラストの影響がみられなかったことから

(F�(2, 69), p�.10)，低中高輝度の 3種類のテ

スト刺激により測定された結果は合わせて集計

された．

3.2 順応の時間推移

色順応時と無刺激状態の残効の時間推移が全

7名の被験者ごとに分析された結果は，大きく

分けて 2つのタイプに分かれた．この例を以下

に示す．

単眼の緑色光への順応時間と両眼の無刺激状

態の経過に対する，被験者 a の単眼ごとの残効
量の推移を図 2に示す．横軸は色光（120分

間）・無刺激状態（95 分間）への順応時間

（分），縦軸は残効量とその標準偏差である．シ

ンボルは順応眼 (��) と非順応眼 (��) の違

い，色の違いは色順応時 (��) と無刺激状態

(��) を表している．順応眼・非順応眼と色順

応時・無刺激状態において生じた残効間で二元

配置の分散分析を行った結果，両眼の残効間に

主効果が認められ，順応眼の残効量が非順応眼

を上回った (F�(1, 380), p�.01)．また色順応

時・無刺激状態での残効間にも主効果がみられ，

色順応時の残効量は両眼ともに無刺激状態の残

効量を上回った (F�(1, 382), p�.01)．さらに両

要因には交互作用がみられ，色順応時には順応

眼の残効量が非順応眼のそれを大きく上回った

が，無刺激状態では順応眼の残効と非順応眼の

残効の差は大きく減少した (F�(1, 380),

p�.01)．

この交互作用の内容をさらに詳細に分析する

ため，順応眼・非順応眼と時間の経過による測

定回数の増加にともない変化した残効量間で二

元配置の分散分析を行った結果，色順応時には

順応眼と非順応眼の残効に主効果がみられ

(F�(1, 142), p�.01)，順応時間の経過により残

効量も変化し (F�(5, 142), p�.01)，両者間に交

互作用もみられた (F�(5, 142), p�.01)．無刺激

状態においても順応眼と非順応眼の主効果が確

認され (F�(1, 238), p�.01)，時間の経過にした

がい残効量は変化し (F�(9, 238), p�.01)，両者

の間には交互作用がみられた (F�(9, 238),

p�.01)．これは順応眼で生じた残効量の減少に

対して非順応眼の残効量は増加し，緑色光順応

にも関わらず赤色相方向へ調整値が継続的に変

化したことを示している．

単眼順応とその後の無刺激状態の経過におけ

る，被験者 b の両眼の残効の推移を図 3に示
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図 2 順応時間・無刺激状態の経過による順応眼・非

順応眼で生じた残効量の推移（被験者 a）
横軸は順応時間（分）を示す．��； 120分間

の色順応，��； 95分間の無刺激状態，��；

順応眼，��；非順応眼の結果，縦軸は残効量

（�は緑色相，�は赤色相方向への調整値の変

化を表す）を示している．残効量は調整結果ど

うしの MacLeod-Boynton座標系の r座標値

(L/(L�M)) の差により定義された．各シンボル

は左右眼で 12回ずつ測定された残効量の平均

値である．図中に標準偏差 (SD; Standard Devi-

ation) を示す．順応眼には正残効，非順応眼に

は負残効が現れ，色順応により順応眼の測定値

は緑順応光の色相へ，非順応眼の測定値は赤色

相に変化した (p�.01)．無刺激状態により，順

応眼は色順応前の暗順応点を通り越して赤色相

へ，非順応眼はさらに赤色相へと連続的に測定

値が変化した (p�.01)．



す．被験者 a と同様に順応眼・非順応眼と色順
応時・無刺激状態における残効量間で二元配置

の分散分析を行った結果，順応眼・非順応眼，

色順応時・無刺激状態の両要因において主効果

が認められた．順応眼・非順応眼の要因では順

応眼の残効量が非順応眼を上回り (F�(1, 380),

p�.01)，色順応時・無刺激状態の残効間の要因

では色順応時の残効量が無刺激状態における残

効量を上回った (F�(1, 382), p�.01)．

また順応時間の経過にしたがい両眼ともに順

応時には残効が増加し，無刺激状態での残効は

減少したが，両要因には交互作用がみられた

(F�(1, 380), p�.01)．色順応時，無刺激状態と

もに順応眼の方が時間の経過にともなう残効量

の増減が大きかった．順応眼・非順応眼と時間

の経過にともない変化した残効量間で分散分析

を行った結果，色順応時には順応眼と非順応眼

の主効果がみられ (F�(1, 142), p�.01)，順応時

間の経過により残効量は変化し (F�(5, 142),

p�.01)，両者に交互作用の傾向もみられた

(F�(5, 142), p�.02)．無刺激状態においても順

応眼と非順応眼の主効果がみられ (F�(1, 238),

p�.01)，順応時間の経過により残効量も変化し

たが (F�(9, 238), p�.01)，両者に交互作用はみ

られなかった (F�(9, 238), p�.10)．

これら 2名以外の 5名の被験者の結果は，い

ずれも被験者 b と類似した傾向を示した．
3.3 色の見えの変化

順応眼では順応刺激と同じ緑色相方向へと調

整値が変化する正残効が全被験者の測定結果よ

り示された (F�(1, 142), p�.01)．

被験者 a の非順応眼において，色順応前後の
色の見えの測定値間で一元配置の分散分析を

行った結果，緑色光順応により残効は赤色相方

向へと変化した (F�(1, 142), p�.01)．これをこ

こでは負残効とする．さらに 120分間の色順応

時の色の見えの測定値と 95分間の無刺激状態

の見えの測定値間における分散分析の結果には

有意差がみられ (F�(1, 142), p�.01)，色順応前

と無刺激状態おける残効にも有意な差が認めら

れた (F�(1, 130), p�.01)．このことは刺激の提

示終了により残効量に変化が生じたこと，無刺

激状態が保持されることにより順応からの回復

のみならず，実験前の暗順応点を通り越して赤

色相方向へとさらに変化し続けたことを示して

いる．

一方被験者 b の非順応眼において，色順応前
後のテスト刺激の調整値の差異を一元配置の分

散分析により検討した結果，緑色光順応により

非順応眼の測定値は緑色相方向へと変化したこ

とが示された (F�(1, 142), p�.01)．また 120分

間の色順応時の色の見えの測定値と 95分間の

無刺激状態の見えの測定値間で分散分析を行っ

た結果には有意差がみられたが (F�(1, 190),

p�.01)，色順応前と無刺激状態おける残効には

有意な差が認められなかった (F�(1, 130),

p�.10)．これは被験者 a の結果と同様，刺激
の提示終了により残効量に変化が生じたことを

示しているが，無刺激状態が保持されたことに

より順応前の色の見えとの差がみられなくなっ

たことを示している．

この 2名の被験者以外の 5名の結果を以下に

示す．全員順応眼の測定結果からは，緑色光へ

の順応時間の経過にともないテスト刺激の調整
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図 3 順応時間・無刺激状態の経過による順応眼・非

順応眼の残効の推移（被験者 b）
横軸・縦軸・シンボルは図 2と同様である．色

順応により順応眼・非順応眼ともに正残効が現

れ (p�.01)，無刺激状態において順応眼は色順

応前の見えに戻る傾向がみられたが，調整値が

緑色相に変化していた非順応眼は，色順応前の

見えである暗順応点を通り越して赤色相へと連

続的に変化した (p�.01)．



値の色度が順応刺激の色度に近づく正残効が現

れた．非順応眼においては被験者 5名とも，緑

色光への順応に対して正残効が増加したが，こ

のうち 2名の測定結果からは時間の経過ととも

に赤色相方向へ変化する，負残効が現れた．無

刺激状態において順応眼を測定した結果，1名

は色順応前の状態に戻りきらず，残り 4名は色

順応により緑色相に変化していた調整値が色順

応前の見えを通り越し，さらに赤色相方向へと

変化した．また無刺激状態における非順応眼の

測定の結果，1名は被験者 a と同様にテスト刺
激の調整量が赤色相方向へと進んだ．残りの 4

名は色順応前の状態への回復傾向を示し，この

うち 2名は被験者 b の結果と同様に順応前の暗
順応点を通り越し，赤色相へと変化した．

また順応眼の残効量と非順応眼の残効量間で

相関分析を行った結果，多くの被験者において

正の相関がみられたが（被験者 a ; r 2�0.37, 被

験者 b ; r 2�0.82, 被験者 g ; r 2�0.65, 被験者 z ;

r 2�0.71, 被験者 h ; r 2�0.59），一部の被験者に

おいては相関がみられなかった（被験者 d ;

r 2�0.18, 被験者 e ; r 2�0.05）．このうち被験者 b
と被験者 z の結果を図に示す（図 4，図 5）．

さらに色順応，順応後の無刺激状態における

順応眼の残効量から非順応眼の残効量を減じた

値を，時間経過ごとに全被験者において求めた．

このうち被験者 a と b の 2名分の結果を図 6，

図 7に示す．単眼の色光順応時には両眼の残効

量の差は増大するが，両眼が無刺激状態になる

ことにより両者の差が減少することが明らかに

された．

3.4 長期間の順応蓄積

7名中 2名の被験者においては，同一の実験

が 2日間隔で 4回行われた．両被験者の 4回ず

つの結果について 1回ずつ一元配置の分散分析

を行った結果，各回とも順応時間の経過ととも

に両眼の残効量が増加し (F�(5, 66), p�.01)，

順応眼の残効量が非順応眼の残効量を上回った

ことが確認された（色順応時，F�(1, 142),

p�.01, 無刺激状態，F�(1, 238), p�.01）．

被験者 2名のうちの被験者 b による，実験開

始時の暗順応後における両眼の見えの測定値と

2回目以降の 3回の暗順応の測定値との差の推

移を示す（図 8）．横軸は順応回数，縦軸は 1

回目の暗順応後の調整値を指標とし，各実験の

– 107 –

図 4 順応眼の残効量と非順応眼の残効量との相関

（被験者 b）
横軸は順応眼の残効量，縦軸は非順応眼の残効

量である．残効量は両者ともにMacLeod-Boyn-

ton座標系の r座標値 (L/(L�M))の差により定

義された．図中に標準誤差 (SE; Standard

Error)，回帰式，決定係数を示す．両者には正

の相関がみられた (r2�0.82)．

図 5 順応眼の残効量と非順応眼の残効量との相関

（被験者 z）
横軸・縦軸・シンボル・標準誤差・回帰式・決

定係数等は図 5と同様である．両者には正の相

関がみられた (r 2�0.71)．



色順応前に行われた 3回の暗順応後の調整値と

の差を示している．色順応前後の L/(L�M)，

S/(L�M) の色度座標上 14)の r座標値 (L/(L�

M)) の差を残効量として，被験者ごとに順応

眼・非順応眼と実験回数間で二元配置の分散分

析を行った結果，いずれの被験者においても色

順応前の測定値と比較して，順応眼と非順応眼

の色の見えには差がみられたが (F�(1, 70),

p�.01)，実験の繰り返しによる主効果に有意な

差は認められなかった (F�(2, 70), p�.10)．一

方色順応により生じた順応眼と非順応眼の残効

量と測定の繰り返しとの間で二元配置の分散分

析を行った結果，順応眼と非順応眼の違いによ

る主効果は有意であり (F�(3, 190), p�.01)，非

順応眼よりも順応眼の残効量が多いことが示さ

れた．また実験回数の主効果も有意であったが

(F�(1, 190), p�.01)，残効量は測定回数を追う

ごとに変化したため一貫した傾向はみられな

かった．無刺激状態においても繰り返しによる

主効果が認められ，非順応眼よりも順応眼の残

効量が多く (F�(3, 958), p�.01)，実験回数の主

効果は有意であったが (F�(3, 958), p�.01)，試

行回数を重ねても残効量は一貫して増減しな

かった．

3.5 非順応眼の暗順応保持による影響

本実験結果における桿体の影響がどの程度の

ものであったのかを確認するため，同一条件を

用いて色の見えの測定が行われた（被験者 h）．
暗順応後の残効量の測定値と，観察距離約 6 cm

に提示された 3 cm�3 cm の白色光（約 300

cd/m2）に順応させた後の残効量の測定値とが

比較された（図 9）．横軸は L/(L�M)，縦軸は

S/(L�M) であり，シンボルの色は暗順応条件と
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図 7 順応眼の残効量と非順応眼の残効量の差分の推

移（被験者 b）
横軸・縦軸・標準偏差・標準誤差・回帰式・

決定係数は図 7と同様である．色順応時に残効

量の差は増大し，無刺激状態においてその差は

減少した．

図 6 順応眼の残効量と非順応眼の残効量の差分の推

移（被験者 a）
横軸は時間経過，縦軸は色順応と順応後の無刺

激状態において順応眼の残効量から非順応眼の

残効量を減じた値である．残効量は MacLeod-

Boynton座標系の r座標値 (L/(L�M)) の差に

より定義された．�は色順応時，�は無刺激状

態の結果を示している．図中に SD, SE，回帰

式，決定係数を示す．色順応時には順応眼と非

順応眼との残効量の差は増大するが，無刺激状

態ではその差は減少した．

図 8 同一実験の継続による非順応眼の暗順応点の推

移（被験者 b）
横軸は順応回数，縦軸は 1回目の暗順応時の見

えを指標として算出した，3回の色順応前の暗

順応時の見えとの差である．実験回数が増える

ごとに 1回目の見えとの差が減少し，色順応前

の色の見えに近づいた．



明順応条件の差異を表す（◆；暗順応，◇；明

順応）．結果として暗順応，明順応間に見えの

差がないことが示された (F�(1, 22), p�.10)．

また非順応眼を常に明順応させた状態で，本

実験と同様の方法により，残効の転移の有無が

測定された．緑色光順応前後の測定値間で一元

配置の分散分析を行った結果，両者に差がみら

れた (F�(1, 190), p�.01)．このことは桿体を抑

制するよう単眼を明順応させた場合においても，

他眼を緑色光順応させたことにより，残効の両

眼間転移が生じることを示していると考えられ

る．このとき転移した残効量と，単眼を暗順応，

他眼を緑色光順応させたときの非順応眼に現れ

た残効量間で一元配置の分散分析を行った．こ

の結果からは両者に差がある傾向はみられたが

(F�(1, 358), p�.05)，両条件間に明瞭な有意差

はみられなかった（図 10）．横軸は L/(L�M)，

縦軸は S/(L�M) であり，シンボルの違いは非順

応眼の暗順応後 (��)，明順応後 (��) の測定

値であり，色の違いは緑色光順応前の測定値

(��) と順応後の測定値 (��) を表す．他眼を

緑色光順応させた場合，非順応眼を暗順応状態

に保った後と比較して，明順応状態を維持した

後においても非順応眼の残効の測定値に明瞭な

差がみられなかったことは，非順応眼が暗順応

状態・明順応状態のいずれを保った場合におい

ても，残効の転移に及ぼす影響が少ないことを

示している．

4. 考　　　察

実験の結果，順応時間の経過とともに残効量

が変化したことから，これまでの知見と同様，

順応時間が刺激強度となったことが確認された．

4.1 非順応眼の暗順応保持による影響

本実験において単眼順応中の非順応眼は，遮

光紙で覆われ暗黒状態が保持された．このこと

から，非順応眼では暗順応が進行していたこと

が推定され，実験結果に桿体の影響が混入して

いる可能性がある．色知覚に対する桿体の影響

に関しては近年多くの報告15–19)があり，暗順応

状態の非順応眼において色の見えが影響を受け

ることが予想され，桿体の働きにより色の見え
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図 9 暗順応後と明順応後の色の見え（被験者 h）
横軸は L/(L�M)，縦軸は S/(L�M) であり，シ

ンボルの色は暗順応と明順応の差異を表す

（�；暗順応，�；明順応）．両順応条件による

色の見えに差はなく (F�(1, 22), p�.10)，桿体

の影響はほとんど認められなかった (p�.10)．

図 10 緑色光順応中の単眼の暗順応と明順応による

残効の比較（被験者 h）
横軸は L/(L�M)，縦軸は S/(L�M) である．シ

ンボルの色は単眼の緑色光順応前の非順応眼

の測定値 (●■)，緑色光順応後の測定値 (○

□) であり，シンボルの違いは単眼の色光順応

中に暗順応を行った非順応眼 (●○)と明順応

を行った非順応眼 (■□) の測定値を表す．暗

順応後の残効量と明順応時の残効との間には

傾向がみられたが，明瞭な差は認められなかっ

た (p�.05)．



が長時間にわたり色相的に変化し続けた可能性

もある．そこで 3つの実験による検証の結果，

本実験において桿体の影響が非常に小さいこと

が確認された．

色順応残効に桿体が大きな影響を及ぼさな

かった要因については，2つの点が考えられる．

ひとつはテスト刺激の大きさが 2度弱であり，

中心窩の無桿体の領域が用いられていること，

またテスト刺激の輝度が 76 cd/m2�18 cd/m2で

あり，先行研究と比較してきわめて明るかった

ことが考えられる．上記の理由より，ここでは

桿体の影響は排除できないまでも無視し得る程

度にまで減少していたと考えた．

4.2 実験結果の個体差の要因

色順応前の各被験者の色の見えを求めるため

に行われた 15分間の暗順応後の測定結果から，

色順応を行う以前の赤みも緑みも感じない点が

被験者によって異なり，色相差も生じることが

示された．色の見えの個体差に関しては，これ

まで錐体分布が必ずしも色の見えを規定しない

こと6)や錐体の分布比がユニークイエローの見

えに関与しないこと20)が示されている．さらに

錐体の視物質は複数の種類存在することから，

錐体分布ではなく錐体感度の個体差が色の見え

に影響を及ぼしていることが予想されている21)．

しかし左右眼において同一の遺伝子から生成さ

れる視物質が異なるとは考えづらいことから，

視細胞の化学的な変化が本研究における時間的

な特性に大きな影響を生じさせる可能性は非常

に少ないと推論できる．しかし色順応による色

の見えの変化傾向は被験者の違いに関わらず共

通しており，時間の経過にしたがい順応眼の残

効量は増加した．このことは時間が順応強度と

しての役割を果たしたといえ，これが非順応眼

の残効量の増加にも影響を及ぼしたと考えられ

る．

4.3 残効の両眼間転移に関する分析

全被験者の色順応後の順応眼の調整値が順応

光と同色相方向に変化したことは，見えの変化

が順応刺激に直接曝露されたことに起因すると

考えられる．一方，刺激に直接暴露されない非

順応眼においても色の見えに変化がみられたこ

とは残効に両眼間転移が生じたことを表してお

り，V1までに発見されている眼優位コラムが

V2以降には見出されず，網膜部位対応がみられ

ないことから，V2 以降の高次過程の関与を示

していると考えられる．

近年の研究では V4に単眼性の応答を示す

ニューロンが存在するとの報告もある22)が，一

方で両眼対応に反応するニューロン23)や，両眼

融合のためのディスパリティ検出 24)，視野闘争

に関するニューロン25)も V4に存在することが

明らかにされている．このことは，少なくとも

V4において両眼融合の結果が反映されている可

能性が十分にあることを示していると考えられ

る．

V1から LGNまではフィードバック経路が存

在していることが知られている26)ことから，高

次過程を介在せずに残効が反対眼に現れた可能

性がある．しかしこのフィードバックは高速で

処理量が多く，マグノ経路の情報処理と似た

transientな性質を示すことが報告されている27)

ため，色順応のような長期的に持続する現象の

情報処理に直接関わる可能性は低いと考えられ

る．これらの検討により，本研究で示された両

眼間の転移は V4以上の高次処理に起因し，順

応残効の両眼間転移は視覚における高次過程の

関与を強く示唆するものと推論できる．そして

今回現れた結果は，順応眼からの入力により両

眼性のメカニズムが順応したことによると考え

られる．

4.4 順応眼と非順応眼の残効量の差分の分析

順応眼の残効は網膜上の視細胞の感度低下に

加え，非順応眼にみられた視細胞より上位の過

程における両眼性の順応にも起因すると捉える

ことができ，両者の影響が加算的であることを

強く示している．これは色順応後の順応眼の残

効が非順応眼の残効量を上回ったことからも支

持され，先行研究による12)報告と一致する．両

眼間には現象的な交互作用が考えられることか

ら，両者が単純な線形加算であるとは考えづら

い．少なくとも何らかの重み付けを必要とする
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可能性は大きいが，順応眼と非順応眼の残効量

の差分が視細胞の順応のみを抽出する手掛かり

になる可能性も十分に考えられる．

そこで両眼間の残効の差分を分析した結果，

色順応時には両眼の残効量の差が時間経過にし

たがって増大し，無刺激状態では両者の差が減

少する傾向が得られた．順応眼，非順応眼の両

者の測定結果に両眼性過程の処理が影響してい

るならば，この両眼の残効量の差は単眼性の処

理を反映していると考えられる．すなわち単眼

性の残効は順応時間の経過にともない 120分間

までは増大し続けるが，順応刺激の消失により

減少していくことがわかる．この増大と減少の

勾配は被験者によって異なり，前者が後者に対

して大きい者（被験者 a , g , e），逆に無刺激状
態での減少が大きい者（被験者 d , h），両者と
もほぼ同じ者（被験者 b , z）に分かれた．視細
胞の疲労による感度低下がこの両者の差に影響

を及ぼしているならば，この勾配の差異は同一

の視物質によって生じていることとなり，この

ような個体差が視物質の疲労に起因していると

は考えにくい．むしろこれら勾配の個体差は，

差分のベースとなっている高次過程において生

じた残効に起因すると考えた方が理解しやすい．

4.5 色順応による色の見え

順応眼の緑色光順応により，非順応眼の測定

値は被験者によって緑色相に変化する正残効だ

けでなく，赤色光に対する感度が低下する負残

効が現れた．順応色と反対色相の残効が現れた

例としては，順応眼のみの測定結果1,5)，もしく

は非順応眼のみの測定結果4,8)が報告されてい

る．これらの実験からは正残効・負残効のいず

れか一方のみが現れたことが示されているが，

本実験のように 1名の被験者の両眼の測定結果

から両色相が現れた例は報告されていない．こ

の結果が視細胞のみに起因するならば，順応光

を観察していない非順応眼の反対色過程は働か

ないと考えられることから，順応眼における処

理が視細胞より上位の過程での処理結果に直接

反映されるため，非順応眼の測定結果はその

フィードバックの現れに過ぎない．したがって

両眼ともに同色相の残効が現れると考えられる．

しかし本研究結果では順応眼と非順応眼に反対

色相の残効が生じており，この残効は視細胞の

働きのみに依存していないことが推定できる．

順応により生じた残効が 1回目の測定におい

て順応刺激と同色相に変化し，順応時間の経過

にともない反対色相まで連続的に変化した．残

効の時間特性にこのようなデータが現れたこと

は，色順応の生起メカニズムが反対色過程と密

接な関わりをもつことを示唆している．この点

においても，色順応の生起を三錐体の感度変化

のみで考えるよりは，むしろ視細胞以降のメカ

ニズムを仮定するほうが結果を理解しやすいと

いえる．すなわちこれまでに反対色応答が報告

されている双極細胞などの視細胞以降の過程か

ら，色相選択的反応が報告されている V4以前

の過程までの間の処理過程が色順応に関与して

いると推論され，ここでの処理により両眼間で

残効の色相が逆転した被験者が存在したと考え

られる．

4.6 無刺激状態における色の見え

無刺激状態における色の見えに関しては，3

つの可能性が事前に予想された．ひとつは刺激

を受けないことからそれまでに生じた残効が保

持されるとの結果，ひとつは実験前の暗順応時

と同様の色の見えに回復するとの結果，そして

最後のひとつは順応すべき光がないため秩序の

みられない変化が生じるとの結果である．本研

究では無刺激状態において被験者 a と d を除
き，両眼ともに色の見えが実験前の暗順応点に

戻る傾向がみられ，さらに非順応眼では被験者

g と e を除き，暗順応点を通過して反対色相に
変化した．無刺激状態の継続により，順応光に

曝露されていない非順応眼の測定値が暗順応点

を通過して反対色相に見えが変化した結果から

も反対色過程の関与が強く示唆されたため，色

順応の生起が視細胞より上位の処理過程の働き

に起因すると考えられる．

これらの結果から，視覚メカニズム内に順応

前の見えを保持するシステムが存在することが

考えられる．これは順応眼の見えが色順応前の
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状態に回復したという報告1)からも支持される

と考える．また 95分間の長期的な無刺激状態

において多くの被験者が回復傾向にあったにも

関わらず，完全に順応前と同じ色の見え方に戻

らなかった要因としては，5分間の順応が行わ

れた先行研究1)とは異なり，本研究では 120分

間の長時間順応により生じた順応強度に比べて

無刺激状態が短く，十分な回復に至らなかった

こと，視細胞より上位の処理過程で生じる残効

は短時間では減衰しないことが推論される．視

物質の退色が極めて短時間で生じるのに対し，

高次過程における順応は刺激の提示終了後にも

情報の伝達が継続されるとの報告28)があること

から，視細胞よりも長期間にわたり順応が蓄積

する可能性がある．

4.7 長期にわたる残効の蓄積

日常生活を挟んだ順応の長期的な繰り返しに

おいて，両眼ともに実験回数を追うごとに暗順

応点が 1回目の色の見えに徐々に戻ることが示

された．これは色の見えの回復点が視覚システ

ム内に記憶されている可能性を示していると考

えられる．この回復が非順応眼においてもみら

れたことは視細胞の働きだけでは説明が難しく，

やはり視細胞以降のより高次の過程の介在する

記憶機能を想定すべきであると推論される．そ

してこのことは先行研究4,6,29)と同様，残効が

日々蓄積したことを示しているといえる．また

この長期間の繰り返し実験からも順応眼からは

正残効，非順応からは正残効と負残効の両結果

が現れた．このことからも視細胞のみの働きで

は色順応が生起しないことが示唆されたといえ

る．

長時間継続される色順応は短時間の順応と比

較して視細胞より上位の処理過程で生じる順応

の比重が大きくなることが推定でき，錐体の退

色は飽和により一定量以上は進まないと考えら

れるため，ここで生じる順応の回復点は視細胞

の退色にみられるような化学的な平衡よりも，

神経的な恒常点の保持であると推定される．個

体間で順応からの回復時間が大きく異なること

は，ゴーグルを用いて長期的な順応を行った先

行研究からも報告されており，色順応前の見え

に戻るまでには被験者により 12日間の差が生

じた4)．この結果も視細胞のみの関与では色順

応の生起を説明することは難しく，視細胞より

上位の処理過程の関与があると解釈されており，

神経の可塑性により長期的に残効が保持される

可能性を示していると考えられる．

5. ま　と　め

本実験において順応の持続時間には個体差が

大きいことが改めて示されたため，主に個体間

比較が行われた．そして色順応・無刺激状態の

両方の測定結果から，順応残効の推移が視細胞

より上位の処理過程の関与を受けたことが推定

された．視覚システムには順応からの恒常的な

回復点は存在するが，常に新たな光に順応する

ことにより連続的に見えが変化していると考え

られる．視細胞と，それより上位の処理過程の

順応の両者に依存する順応眼の残効量は非順応

眼の残効量を上回った．しかし残効の持続時間

に関しては，無刺激状態の保持により両眼の残

効量差が縮まった．このことから，順応刺激を

消去することにより視細胞で生じた順応には急

速に回復する傾向があり，高次過程で生じた残

効は長期間にわたり保持されることが考えられ

る．

付記 本研究は 2007年度 女子美術大学個人

特定研究助成金の交付を受けた．
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