
1. 背　　　景

立体刺激を一定時間注視すると，注視後に呈

示される刺激には注視前とは異なる奥行きが知

覚される．例えば観察者に向かって湾曲した凸

面を数分間注視した後では，物理的な前額面は

凹面に見える．この現象を奥行き残効（depth

aftereffect）と呼ぶ1）．

原理的には，符号化された個々の奥行き手が

かりが下位の手がかり処理モジュールを経て統

合され，最終的な奥行きの見えが生じるまでの

いずれの過程における順応も奥行き残効を生起

させうる 2）．このため，奥行き残効がどの過程

の順応に由来するかを特定することが，奥行き

残効の研究における主要な目的の一つとなって

いる．

Blakemore & Julesz（1971）3）が水平網膜像差

［以下網膜像差と略す．本稿では特に断らない

限り網膜像差という語は水平網膜像差を指す］

のみを奥行き手がかりとする刺激（random dot

stereogram，以下 RDS）にも奥行き残効が生じ

ることを報告して以来，奥行き残効は網膜像差

に選択的な細胞（網膜像差検出器）の疲労に起

因する現象であると説明されてきた 3�5）．古典

的な説明モデルのひとつでは，奥行き残効は交

差網膜像差検出器と非交差網膜像差検出器のそ

れぞれで構成される二つのチャンネルの疲労に

よって生じるとされる（図 1）．順応前の二つの

チャンネルの出力は拮抗しているため，網膜像

差のない刺激を観察しても奥行きは知覚されな

い．しかし例えば凸面のステレオグラムを長時

間注視すると，交差網膜像差検出器が疲労して

その出力が低下し，チャンネル間に出力の不均

衡が生じる．その結果，非交差網膜像差検出器

の出力の方が交差網膜像差検出器の出力よりも

相対的に大きくなり，網膜像差のない刺激に凹

面が知覚される（すなわち奥行き残効が現れる）

のである1,4）．

しかしながら近年の研究は，網膜像差検出器

の疲労に基づく古典的なモデルだけでは奥行き

残効の生起水準（どの処理レベルが順応するの

か？）とメカニズム（順応とは視覚系のどのよ

うな変化を指すのか？）が十分に説明できない

ことを指摘している．それらの研究では，網膜

像差の処理よりも高次の奥行き処理過程におけ

る順応が奥行き残効の生起に重要な役割を果た
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図 1 奥行き残効の古典的モデル（Howard & Rogers1）

より修正して作図）．順応前のテスト刺激（前

額面）に対する交差網膜像差検出器と非交差網

膜像差検出器の出力は等しいが（上図），長時

間刺激され続けることで交差網膜像差検出器が

疲労すると，相対的に非交差網膜像差の出力の

方が大きくなる（下図）．



していること2,6�12），および，単なる細胞の疲労

だけでなく，網膜像差と見えの奥行きの関係の

再較正（re-calibration）が残効の生起に関与し

ていることが示唆されている18�20）．本稿は，第

2節から第 4節にかけて順応の生起水準につい

て，第 5節では順応のメカニズムについて近年

の成果を中心に概説し，今後の展望を示すこと

を目的とする．なお，奥行き残効については

Howard & Rogers（2002）1）に詳細なレビューが

著されているので，本稿と併せて参考にしてい

ただきたい．

2. 見えの奥行きに対する残効

過去の研究では RDSに奥行き残効が生じたと

いう結果から，単純に残効が網膜像差レベルの

順応に由来すると結論されていた 3�5）．しかし

実際には RDSに生じる奥行き残効は，網膜像

差を処理する過程と見えの奥行きを処理する過

程のいずれにおける順応にもその原因を帰属で

きるため，どの過程で順応が生じているのかは

明らかではなかった．

近年の研究は，網膜像差と見えの奥行きを独

立に操作した刺激を作成することでこの問題を

解決している．そうした刺激を用いて観察され

た残効の大きさが，網膜像差の大きさと見えの

奥行き量のいずれの関数となるかを検討するこ

とにより，どの水準で順応が生じるのかを知る

ことができる．以下に概説するように，この方

法によって順応の生起水準を求めた近年の研究

は見えの奥行きレベルの順応を示唆する結果を

得ている．

刺激の網膜像差と見えの奥行きを独立に操作

する方法の一つは視距離を操作することである．

任意の大きさの網膜像差に対応する外界の奥行

きは無数に存在するため，網膜像差だけでは奥

行きを一意に特定することはできない．この問

題を解決するため，視覚系は視距離の情報を変

数として網膜像差から奥行きを換算している．

したがって，網膜像差を手がかりとする刺激の

見えの奥行き量は視距離の関数となる13）．Do-

mini, Adams & Banks（2001）6）は視距離を 6段

階に操作することで，網膜像差は等しいが見え

の曲率の異なる曲面の RDSを六つ作成し，それ

らを順応刺激として奥行き残効の大きさを比較

した．実験の結果，観察された奥行き残効の大

きさは網膜像差の大きさと無関係であり，見え

の曲率の関数となることが明らかとなった．ま

た，Berends, Liu & Schor（2005）2）は傾斜面の

RDSを刺激とし，視距離 57 cmに位置する順応

刺激を注視した後に生じる残効の大きさを，四

つの異なる視距離に置かれたテスト刺激を用い

て測定した．この結果得られた残効の大きさは，

見かけの傾きに対する順応から予測されるもの

と一致した．

網膜像差と独立に見えの奥行きを操作するも

う一つの方法は，網膜像差と別の奥行き手がか

りの組み合わせで刺激の奥行きを定義するとい

うものである．Duke & Wilcox（2003）7）は水平

網膜像差と垂直網膜像差を利用して曲面の RDS

を描き，垂直網膜像差のみを操作することで，

刺激が凸面か平面または凹面に知覚されるよう

に見かけの曲率を操作した．この刺激に順応し

た後に水平網膜像差のみで描かれたテスト刺激

を用いて奥行き残効の大きさを計測した結果，

残効の大きさは見かけの曲率から予測されるも

のと一致した．

3. 奥行き手がかり間の残効の転移

順応が高次の奥行き処理過程に生じることを

示すもう一つの証拠に，交差順応（cross adap-

tation）による奥行き残効が挙げられる．交差

順応とは，ある奥行き手がかり（例えば水平網

膜像差）で定義された刺激を順応刺激，別の奥

行き手がかり（例えばテクスチャー勾配）で定

義された刺激をテスト刺激として，手がかり間

で残効が転移するか否かを調べるという実験パ

ラダイムを指す．

奥行き残効が網膜像差レベルの順応に由来す

るならば，手がかり間で奥行き残効の転移は認

められないはずである．しかし Balch, Milewski

& Yonas（1977）8）は網膜像差とテクスチャー勾

配を奥行き手がかりとする傾斜面を刺激とし，
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両手がかり間で残効が転移することを報告

した．また，Graham & Rogers（1982）9）および

Bradshaw & Rogers（1996）10）は網膜像差と運

動視差の間で，さらに，Poom & Borjesson

（1999）11）は網膜像差，運動視差，テクスチャー

勾配の三つの奥行き手がかり間で残効が転移す

ることを報告している．

交差順応によって生じる奥行き残効は，各奥

行き手がかりの間に相互作用がないという仮定

（weak fusion model）14）に基づくならば，手がか

りが統合された後の奥行き形状（見えの奥行き）

に対する順応が奥行き残効に関わっている

ことを示唆する．しかし Poom & Borjesson

（1999）11）は手がかり間に相互作用があることを

仮定し，順応によって各手がかりの結びつきの

強さが変化することで残効の転移が生じると論

じた．また，網膜像差と運動視差からは原理的

に同じメカニズムで奥行きを算出するため，両

手がかり間の残効の転移は高次の過程における

順応の結果というよりも，むしろ下位モジュー

ルにおける処理の共通性を反映した結果とも考

えられる9,10）．このように，交差順応によって

生じる奥行き残効には解釈に幅があり，残効の

転移がどのレベルの順応を反映するかという点

を明らかにすることは今後の検討課題の一つで

ある．

4. 網膜位置に依存しない残効

一般に，受容野の大きさは低次の領野では小

さく高次の領野ほど大きくなるため，順応の生

じる過程が高次であるほど，順応刺激とテスト

刺激の呈示位置の違いが残効に影響を及ぼしに

くくなると考えられる15）．したがって，残効の

網膜位置依存性を調べることは順応の生起水準

を知る上で有効である．

奥行き残効の網膜位置依存性を検討した研究

は，相反する二つの結果を報告している．

Mitchell & Baker（1973）5）は奥行き残効が網膜

位置に依存すると報告した．彼らは前額面に対

し平行な垂直線分が注視面から浮き出て見える

ステレオグラムを刺激とし，この刺激の順応時

とテスト時の網膜上の呈示位置の違いを変数と

して奥行き残効の大きさを測定した．この結果，

残効の大きさは順応刺激とテスト刺激の呈示位

置が離れるに従って減衰し，両者が視角で 10

分以上離れると残効が生じないことが示された．

一方 Taya, Sato & Nakamizo（2005）12）は傾斜面

の RDSに順応する場合，奥行き残効が網膜位

置に依存しないことを示した．彼らは順応刺激

とテスト刺激が同じ位置に呈示される同位置呈

示条件と，異なる位置に提示される異位置呈示

条件で残効の大きさを比較した．この結果，順

応刺激とテスト刺激が視野の中心か周辺，また

は上部か下部に視角で 0.5�20度のギャップを

空けて呈示された場合にも，残効が生じること

が示された．また，同位置呈示条件と異位置呈

示条件の間で残効の大きさに差がないことが示

された．

上の二つの結果の矛盾は，数段階の過程にお

ける順応が奥行き残効の生起に関与しているこ

とを示唆する．網膜像差に選択的な細胞は受容

野の小さな初期視覚野に多く存在するため16），

Mitchell & Baker（1973）5）が示したような位置

依存の奥行き残効は網膜像差レベルの順応に由

来すると考えられる．一方近年の生理学的研究

は，傾斜面に選択的な細胞が下位側頭葉（infe-

rior temporal cortex）に存在することを報告し

ている17）．この領野の受容野は視野全体を覆う

ほど大きいため，この領野の順応に起因する残

効は刺激の呈示網膜位置に依存せず生じると考

えられる．Taya, Sato & Nakamizo（2005）12）の

結果はこのような高次領野における順応が奥行

き残効の生起に関わっている可能性を示唆する．

5. 網膜像差の再較正

第 1節で紹介した網膜像差検出器の疲労を仮

定したモデルは，さまざまな奥行き検出器の疲

労を仮定したモデルに一般化することができる．

例えば，交差網膜像差検出器のチャンネルと非

交差網膜像差検出器のチャンネルを，凸面検出

器のチャンネルと凹面検出器のチャンネルに置

き換えるだけで，見えの奥行きレベルの順応と
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それに伴う奥行き残効を説明することができる．

しかしながら，刺激を定義する奥行き手がか

りに矛盾があるときに生じる残効は，奥行き

チャンネルの疲労だけでは説明できない．以下

に述べるように，そうした残効は網膜像差と見

えの奥行きの関係を再較正する視覚系の働きに

よって説明される18）（図 2）．

網膜像を水平方向に拡大するレンズ（hori-

zontal magnifier）を右眼に装着すると，物理的

な前額面は右側が奥に傾いて知覚される．この

見えの奥行きの歪みは約 1週間レンズを装着し

続けると消失するが，その後レンズをはずすと

物理的な前額面は逆に左側が奥に傾いて知覚さ

れる．このような長期順応による奥行き残効は

以下のように説明される．レンズを片眼に装着

すると右目の網膜像は水平方向に拡大され，レ

ンズの装着前よりも大きな水平大きさ像差

（horizontal size disparity）が生じる．一方，単

眼奥行き手がかりは装着前と大きく変わらない

ため，両手がかりの示す奥行きには矛盾が生じ

る．この矛盾を解消すべく，視覚系は網膜像差

の出力を時間の経過とともに低減させる（この

過程を再較正と呼ぶ）．この結果，レンズをは

ずし網膜像差の入力が元に戻ると，前額面には

順応前と逆の奥行きが知覚されるのである．

このような数日間にわたる長期順応で生じる

残効と，数分間の短期順応で生じる残効が同じ

メカニズムで説明できるか否かは議論の余地が

ある．例えば長期順応では触覚からのフィード

バックが網膜像差の再較正を促す手がかりとし

て重要な役割を果たすと考えられる19）．しかし

Taya & Sato（in preparation）20）は，触覚を伴わ

ない短期順応でも，奥行き手がかり間に矛盾が

ある場合には網膜像差の再較正が行われること

を示唆する．彼らは，網膜像差とパースペク

ティブで定義される傾斜面の RDSを刺激とし，

両手がかりがともに同じ傾きを示す手がかり一

致条件と，網膜像差は傾斜面，パースペクティ

ブは前額面を示す手がかり矛盾条件で残効の大

きさを比較した．また，傾きを知覚する際の両

手がかりの重み付けを被験者毎に測定し，網膜

像差を重視する被験者とパースペクティブを重

視する被験者の間でも比較を行った．2分間の

順応後に生じた残効の大きさは，網膜像差重視

型の被験者では手がかり一致条件の方が手がか

り矛盾条件よりも大きかった．刺激の網膜像差

は両条件で等しいため，この結果は網膜像差検

出器の疲労だけでは説明できない．また，見え
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図 2 網膜像差の再較正（disparity recalibration）の模式図．上段の黒いバーの傾きは刺激の見えの傾き，中段

の灰色と白のバーの傾きはそれぞれ，単眼奥行き手がかりと網膜像差の示す傾きを表す．①順応前の前額

面の見えと両手がかりの関係．②レンズを片目に装着した直後はレンズの誘導する水平大きさ像差によっ

て前額面が傾いて見えるが，③時間の経過とともに網膜像差の出力が低下し（網膜像差の再較正），再び

前額面が知覚されるようになる．④この結果，順応後にレンズをはずすと順応前には前額面を示していた

網膜像差から傾きが知覚される．



の傾きは手がかり一致条件の方が大きいため，

見えの奥行きレベルの順応もこの結果を説明で

きない．両条件の残効の大きさの差は，手がか

り矛盾条件では網膜像差の再較正が行われ，手

がかり一致条件では行われなかったと考えると

説明可能である．

6. 展　　　望

本稿では特に見えの奥行きレベルの順応が奥

行き残効の生起に深く関与していることを示す

近年の研究を概説した．しかし，網膜像差レベ

ルの順応が奥行き残効の生起に関与しているこ

とを示唆する結果も近年なお報告されている．

例 え ば Berends & Erkerens（2001）21） や

Hayashi, Miyauchi, Maeda & Tachi（2003）22）は

奥行きが知覚されないステレオグラムにも残効

が生じることを報告している．この結果は，網

膜像差に対する順応が奥行き残効の生起に十分

であり，見えの奥行きに対する順応が必ずしも

必要ではないということを示唆する．

要約すると，どのレベルの順応が残効の主要

因であるのかについては先行研究間で結論が一

貫しておらず，まだはっきりしないというのが

現状である．先行研究間における結論の矛盾は，

おそらく刺激の形状や順応時間など実験条件が

研究間で統一されていないことに起因する．そ

うした条件を統制し順応の生起水準を系統的に

検討することが今後の課題である．また，fMRI

や PETを用いて順応時の脳画像を撮影し，順

応に関わる領野をより直接的に検討することも

必要であると考えられる．

奥行き残効が網膜像差検出細胞の疲労に起因

するという見解はごく最近まで非常に一般的で

あった．このため，この網膜像差レベルの順応

を前提にデータを解釈し，高次過程の順応を無

視した結論を導いているものが近年の研究にも

いくつか見られる．例えば Pianta & Gillam

(2003)23）は単眼遮蔽（monocular occlusion）24）

に基づくステレオグラムと網膜像差に基づく古

典的なステレオグラムの間で奥行き残効が転移

することを示し，単眼遮蔽のもたらす擬似的な

網膜像差が一般的な網膜像差と共通の下位モ

ジュールで処理されると結論した．しかし

順応はさらに高次の見えの奥行きレベルで生じ

ている可能性もあり，この結論には議論の

余地がある．また，Rose, Bradshaw & Hibbard

（2003）25）は観察者が順応刺激に注意を向けな

い条件では注意を向ける条件よりも奥行き残効

の持続時間が短くなることを示し，認知的な

トップダウンの処理が初期視覚（網膜像差の処

理）に影響を及ぼすと結論したが，奥行き残効

が高次過程における順応に由来するならば，こ

の結論も不適切である．こうした過去の研究結

果について再検討することもまた今後の課題で

ある．
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