環境に適応し，未来を予測する視知覚システム
西田眞也（NTTコミュニケーション科学基礎研究所）

１．はじめに

　生体の感覚システムは定常的なものではなく，生体のおかれた文脈，つまり環境に応じて常に変化し続ける．そのことを自分の見えとして身をもって体験させてくれるのが順応現象である(Barlow, 1990)．順応とは，特定の刺激を観察し続けた（順応した）結果として，知覚が変容することをいう．順応現象は，知覚メカニズムを解析する有効な手段を我々に提供してくれる．さらに順応そのものが，知覚メカニズムの本質的な特性なのである．

２． 運動順応現象

　同じ方向に動き続ける刺激を見つめ続けると，その運動方向の刺激に対する検出感度が低下し，刺激検出できる刺激強度の下限，つまり検出閾が上昇する(Sekuler & Ganz, 1963)．また，同じ方向の運動を見続けたあとでは，止まっているものが反対方向にゆっくり動いているように見える(Mather, Verstraten, & Anstis, 1998; Wohlgemuth, 1911)．前者を運動方向選択的感度低下，後者を（静止）運動残効という．

　視覚系には運動方向や速度に選択性のある細胞が数多く存在していて，運動センサーとしてはたらいている．特定の方向の運動を見せられると，それを最適刺激とする運動センサーが強く応答する．しかし，その状態が長く続くと「順応」のメカニズムによって次第に反応が弱まってくる．この神経レベルの感度低下が知覚に反映し，順応刺激に対する選択的な検出閾の上昇が生まれる． 

　運動残効も同じ原理で説明できる(Barlow & Hill, 1963)．一つの運動センサーの刺激選択性はそれほど鋭くないため，チューニングの異なる複数のセンサーの活動のパターンによって運動方向や速度は符号化されている．たとえば，静止刺激に対しては，どの運動方向のセンサーの反応も弱く，かつ同じ程度である．ところが，特定の方向の運動に順応し，強く応答したセンサーの感度が低下してしたあとでは，この関係は成り立たない．静止刺激に対して反対側の方向のセンサー群の反応が相対的に大きくなってしまう．その結果，止まっているものが順応運動と反対方向に動いて見えるのである． 

　この二つの現象は順応後，検出閾レベルと閾上レベルの強度の刺激の知覚に現れる典型的な順応現象の姿を示している．一つは，刺激選択的な感度低下であり，もう一つは順応と反対方向への知覚のゆがみである．運動のほか，色，方位，空間周波数，両眼視差などの視覚次元や，聴覚などの他の感覚モダリティの知覚次元についても類似の現象がおこる．

　順応現象は刺激選択性を持っている．すなわち，順応刺激とテスト刺激の類似性が高いほど，順応効果が高い．順応時に感度変化したメカニズムがテスト刺激の知覚に関与しなければならないのだから，これは当然のことである．しかし，どういう次元で類似していなければならないかはアプリオリには決定できない．順応したメカニズムがどういう次元に選択性を持っているかによって，それは変わってくるからである．

　逆に言えば，順応の選択性を調べれば，背後にあるメカニズムの特性が明らかになる．そのため，マスキングと並んで，順応は知覚システム解析のための代表的な心理物理学的手法とされてきた(Blakemore & Campbell, 1969; De Valois & De Valois, 1988)．そのことを運動視メカニズムについて具体的に説明する．

３．運動順応現象による運動視システムの解析

　運動方向選択的な閾値上昇は，刺激の網膜位置，方位，空間周波数にも選択性を示す．このことは，順応している運動センサーが，空間的に局在し，方位と空間周波数に選択性を持つことを示唆している．現在スタンダードとなっている運動エネルギーモデル(Adelson & Bergen, 1985)はまさにそのような受容野構造を持っている．また，近年の研究によって，モデルの生理学的妥当性は（大枠では）支持されている(De Valois & Cottaris, 1998; DeAngelis, Ohzawa, & Freeman, 1993)．

　運動順応による閾値上昇は，入力眼に対する選択性も示す．右眼に順応刺激を提示し左眼にテスト刺激を提示すると，あまり閾値上昇は起こらない．つまり，両眼間転移が弱い．これは，順応している運動センサーが（一次視覚野の細胞でみられるように）部分的に単眼性であることを意味している．

　さらに，運動方向選択的閾値上昇は刺激のタイプ（次数）について選択性がある．通常の運動では輝度（刺激の強度）の分布で成り立つパターンが移動する．これを一次運動という．これに対し，輝度分布の移動はなく，輝度より高次の刺激属性，たとえば２点の輝度関係で決まるコントラスト振幅で成り立つパターンだけが移動するものを二次運動という(Cavanagh & Mather, 1989; Chubb & Sperling, 1988)．この二次運動への順応は二次運動の検出閾を上昇させるが，一次運動の検出にはほとんど影響しない(Nishida, Ledgeway, & Edwards, 1997)．このような刺激のタイプ（次数）に対する選択性は，一次運動と二次運動が独立に検出されていることを示唆している．

　運動エネルギーモデルは輝度の流れの抽出を想定したモデルであり，理論的に二次運動が検出できない．もし，一次運動と二次運動が共通のメカニズムで検出されているならば，運動エネルギーモデルは間違っていることになる．閾値上昇の結果は，この議論を支持せず，二次運動の検出に専用のセンサーがあることを示している．二次運動センサーは，二次の特徴を前処理で抽出してから運動を検出するメカニズムと考えられる．

　次に，運動残効の特性である．閾値上昇と同じく，運動残効も刺激位置や空間周波数に選択性を示し，両眼間転移は部分的である．これは，閾値上昇に関わった運動センサーの順応（感度低下）が運動残効の原因になっている可能性を示している．また，二次運動に順応した場合，運動残効は起こらない(Derrington & Badcock, 1985; Nishida & Sato, 1992)．一次運動への順応だけが運動残効を生み出すということも，一次と二次運動が別々に検出されているということの証拠となる．

　しかし，これらはテスト刺激に静止刺激を用いる古典的な静止運動残効の特性である．止まった刺激が動いて見えるだけが運動残効ではない．運動方向が曖昧な運動刺激（たとえば位相反転格子縞）をテスト刺激に用いると，順応後しばらく順応と反対方向にだけ動いているように見える．これをフリッカー運動残効という．静止運動残効と同じく，フリッカー運動残効も運動センサーの順応で容易に説明できるが，その特性は静止残効と同じではない．

　第１に，フリッカー運動残効は二次運動に順応したあとでも見える．さらに閾値上昇とも違って，二次運動に順応したとき一次のテスト刺激でも残効が見える(Ledgeway, 1994; Nishida & Sato, 1995)．第２に，フリッカー運動残効は空間周波数選択性が弱く，順応速度が重要な要因になる（静止残効の場合は，順応の時間周波数が重要）(Ashida & Osaka, 1994; Ashida & Osaka, 1995)．第３に，フリッカー運動残効の両眼間転移は高く，100％の転移を示すこともある(Nishida, Ashida, & Sato, 1994)．これらの特性は，フリッカー残効が一次と二次の運動情報を統合する高次システムの順応を反映していることを示唆している．

　細かいことを言えば，フリッカー残効には高次と低次の成分が含まれていて，上記は高次成分についての特性である(Nishida & Ashida, 2000)．低次成分は，静止運動残効と同じように部分的な両眼間転移を示す．低次の成分は順応運動に注意を向けていないときに現れる．これは，高次の運動統合メカニズムが注意を向けないとはたらかないのに対して，低次の運動センサーは注意の修飾効果をあまり受けないからである．このように，トップダウンからの影響は階層性を持っている．

　すべてをまとめると次のような運動視の構造が見えてくる．一次運動と二次運動は別個のセンサー群によって検出される．どちらのセンサー群も多重の空間スケールで運動検出し，（部分的に）単眼性の入力を受ける．二次運動の検出には非線形の前処理によって特徴を取り出すステージが含まれる．一次と二次の運動信号は上位で統合される．統合メカニズムは両眼性で，空間スケールの情報は統合され，速度の計算が行われる．高次統合メカニズムの処理対象は，視野の中心でとらえ注意を向けた運動刺激である．運動順応による運動方向選択的な閾値上昇は，低次の運動センサーの順応によって起こる．一次，二次の両方のセンサーが含まれる．静止運動残効は，低次の一次運動のセンサーの順応によって生じる．フリッカー運動残効は，低次の一次，二次の運動センサー，そして高次の運動統合メカニズムの順応効果を反映する．

４．運動残効の形態知覚への影響

　以上のように，運動順応現象を調べていくことで，運動視メカニズムの構造が明らかになる．さらに，運動残効を使えば，運動視メカニズムとその他の知覚メカニズムの関係も分析することができる．

　　視覚世界は、明るさや色、模様、形、運動、位置など、さまざまな画像の属性から構成されている。異なる属性を担当する機能は大脳皮質の別々の位置にある。例えば、運動の情報は五次視覚野から頭頂葉にいたる経路で処理されるが、色や形は四次視覚野から側頭葉に至る経路が深く関わっている。脳の中では別個の視覚属性がほぼ独立に処理されているのである。

　では，それぞれの視覚属性の知覚は互いに影響しないで独立なのだろうか．例えば運動と位置，運動と形である．物理的な世界において、物体の運動は位置や形の変化を伴う。そして、一定時間でどれだけ位置が変化するか、から運動の速度が計算できる。運動の知覚とその際の位置や形の知覚はどのような関係にあるのだろうか．

　静止運動残効においては，物理的に止まったものが動いて見える．このとき，テスト刺激の位置は変化して見えるのだろうか．それとも，同じ位置に見え続けるのだろうか。もし、運動と位置が全く別々に処理されているのならば、同じ位置に見え続けるはずだ。そして、まさにそれがこれまでの常識であった(Gregory, 1966)。しかし，その常識は間違っていたのである．

　被験者にまず回転する風車図形を見せ，その後、テスト刺激となる静止風車を見せる。すると、運動残効によって被験者には風車図形が反対方向に回転しているように見える。ここで、本当は垂直である風車の矢羽根の方位が、被験者にどのように見えるかを調べる。運動残効が位置変化を伴わないなら垂直に見えるはずだが、実際には、運動して見える方向に傾いているように知覚されたのだ。さらに，この傾き錯視の時間的な変化を検討した結果，運動信号が時間的に積分されて位置信号に変換されていることが示唆された(Nishida & Johnston, 1999)．

　この現象は、運動の情報が位置や形の知覚に影響するような経路が脳内に存在することを意味している。視覚系はそういう経路によって運動情報から次の瞬間に見えるべき情景の位置や形を予測することができる．この様な時間的な補完機能によって，人間の脳は絶え間なく変化する複雑な視覚入力をリアルタイムで処理しているのである．

５．おわりに

　順応現象が視覚系の解析の道具として非常に有効であることをみてきたが，最期に順応そのものがどうしておこるかについても少し触れておこう．

　同じ刺激入力を受け続けたときそれに強く反応した神経センサーの反応が弱まることは，単なる疲労ではなく，適応的な意味を持っている．神経センサーのダイナミックレンジは狭く，入力信号のレンジに合わせてゲインをコントロールする必要があるからだ．つまり，高コントラストの刺激を見たあとで低コントラストの刺激が見えにくくなったのは，高コントラスト近傍での刺激変化をとらえようとシステムがダイナミックレンジを調整して，低コントラスト刺激が対応レンジの外となったためである．その代わり，高コントラスト付近のコントラスト変化に対してはむしろ感度がよくなる(Greenlee & Heitger, 1988)（ただし，この結果に否定的な報告もある）．同じように，運動刺激に順応すると，速度が遅く見えたり，止まっているものが反対に動いて見える一方で，順応した速度近傍での速度変化に対する弁別感度がよくなるのである(Clifford & Wenderoth, 1999)．

　順応の機能は，現在の入力分布を最適に符号化するために，システムの特性を変化させることだと考えられている(Barlow, 1990; Wainwright, 1999)．現在の文脈によって内部モデルを更新し，過去から予想できることは折り込み済みとして，現状からの変化の検出に全力を傾けるというのが知覚系の本質のようである．その本質が実験室的な状況においてあぶり出されたのが順応現象に他ならない．ただ，その計算論的な位置づけ（特に自己組織化や学習との関係）や神経インプレメンテーションの詳細は，今後検討すべき問題として残されている．
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