
　本稿の目的は，視覚系において明暗情報の処理を担うと考えられているオン経路とオフ経

路の応答特性が，種々の視覚的現象中にどのように示されるかを文献を通じて検討すること

である。

　視覚系内には機能的に異なるチャネルが多数併存するが，そのうち明暗情報の検出・伝達・

評価に関係するチャネルをオン経路とオフ経路と呼ぶ。オン経路は，刺激輝度の増加に対す

る感度が高く，明るさあるいはより明るいという感覚の生起に関係するチャネルであり，オ

フ経路は，刺激輝度の減少に対する感度が高く，暗さあるいはより暗いという感覚に与るチャ

ネルとされている。これら二つのチャネルは，明暗情報の処理に関して互いに拮抗的・相補

的に働くと考えられている。これらのチャネルは心理物理学的実験の結果に基づき想定され

たものであるが，解剖学的・神経生理学的には，視覚系の末梢から中枢に至るまでのオン中

心型ニューロン，あるいはオフ中心型ニューロンからなる経路にそれぞれ相当する。自然界

において視覚系内に生ずる変化のほとんどは輝度の変化を伴うため，オン経路とオフ経路は，

視覚系内に併存する様々なチャネルの中でも特に基本的なものと考えられる。

　これら二つのチャネルの働きに関して行われた研究の概観としては，R. Jung によるもの
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Abstract

　In the visual system, there are many channels segregated anatomically or isolated by the electro-

physiological and psychophysical studies from each other.　These channels transmit information on 

one or some of attributes of the stimulus such as color, motion, brightness, or spatial frequency.　In 

the natural scene, the stimulus change in the visual field is necessarily accompanied by the luminance 

change, and so the visual channels processing luminance information, the ON- and OFF-channels, 

seem to be the most basic ones in the visual system.　In the present paper, electrophysiological and 

psychophysical findings on the responses of the ON- and OFF-channels are reviewed. 
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がよく知られているが（Jung, 1961a, 1961b, 1973; Jung, Creutzfeldt, & Grüsser, 1957），比

較的最近のものでは，Fiorentini, Baumgartner, Magnussen, Schiller, & Thomas（1990）や

Schiller（1992）などがある。

1.　二つの伝達経路の存在意義

　明るさ・暗さの主観的感覚が生起するのは，視覚系内のオン中心型ニューロンにおいて，

オン応答，すなわち輝度の増加に対する過渡的ないし定常的な応答が，あるいはオフ中心型

ニューロンにおいて，オフ応答，すなわち輝度の減少に対する過渡的ないし定常的な応答が

それぞれ生じた場合と考えられている。この場合，単に視野内の輝度の時空間的変化を検出

するだけでよいのならば，輝度情報を処理するチャネルは二本も必要ではなく，単一のチャ

ネルのみで十分効率的に情報の処理が可能と考えられる。しかしこのタイプの経路では，輝

度の細かな弁別は困難である。網膜神経節細胞以降の視覚系のニューロンでは，大まかに言っ

て，自発放電頻度が搬送波周波数としての意味を持っているため（de Valois, Jacobs, & 

Jones, 1962; Levick, 1973），オン経路では，輝度増分に対しては放電頻度の増加，また輝度

減分に対しては放電頻度の減少という形で輝度情報の符号化が行われる。またオフ経路では

この逆となる。従って Hebb（1966）が述べているように，単一の経路で二つの異なる情報

の伝達を行うことは理論的には可能である。しかし実際には，視覚系の末梢レベルでのニュー

ロンの自発放電頻度は，輝度の増加・減少両方向の細かな変化を符号化するには低すぎるこ

とが指摘されている（Levick, 1973）。また光刺激が提示されていない場合に高い自発放電頻

度を保っておくことは，代謝の観点からみても得策ではない（Fiorentini et al., 1990）。一方，

輝度の増減に関する情報が別々の経路により伝達されるならば，増加・減少両方向の輝度変

化をいずれも放電頻度の増加という形で符号化することができ，ニューロンの自発放電頻度

をそれほど高く維持しなくても済むようになる（Schiller, 1992）。また情報処理の観点からも，

明暗情報が別々に伝達された方が，情報処理，特に時空間的な変化の検出の効率が上がると

考えられる（Casagrande & Norton, 1991）。

　通常，明るさと暗さは単一の感覚強度の連続体上に位置づけられると考えられているが，

視覚系内にオン経路とオフ経路という二つの異なる経路が並存するという事実は，明るさと

暗さという感覚は互いに質的に異なっていることを示唆していると考えることも可能である。

これは「黒」は実在的（positive）な感覚か否かという問題と関係する。これについては数多

くの哲学的な議論が戦わされてきたが（Ward, 1905），Bergson （1889 服部訳 1937），Helm-

holtz （1896），および Hering （1874），また Ward （1905） によれば G. E. Müller や W. 

Wundt なども，黒という感覚の実在性について肯定的な考えを持っていた。すなわち彼らは，
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黒あるいは暗さの感覚というものは，感覚の欠如した状態ではなく，それ自体が一つの感覚

であると考えたのである。Hering （1874） はさらに，視覚系内には明るさと暗さの感覚にそ

れぞれ関係する二つの拮抗的なメカニズムが存在すると主張してさえいる。もっとも，暗黒

中では Eigengrau（固有灰）と呼ばれる灰色が知覚され，完全な暗黒の感覚は生じないとさ

れている。オフ経路の自発放電頻度がオン経路のそれより高いことが，この Eigengrau の神

経生理学的基礎として考えられている（Jung, 1961a, 1961b, 1973; Fiorentini et al., 1990）。

しかし Eigengrau の場合でも，灰色の感覚はオフ経路の活動によって生じていると考えられ

るため，一つの実在的感覚と見なすことができよう。黒，あるいは暗さというものを，感覚

の欠如，ないし弱められた感覚，あるいは刺激錯誤（Titchener, 1915）として説明するのは

不適切といえる。なお，完全な暗黒という感覚は，光刺激の消失直後にのみ生ずるとされる

が（Bidwell, 1894; Cogan, 1989），これはオフ経路の応答が最大となる時間帯と一致してい

る（Jung, 1973）。

　ところで，オン経路・オフ経路という二つの経路が効率よく機能するためには，これらが

互いにかなりの程度分離・絶縁されている必要がある。次にこの点についてみてゆくことに

する。

2.　解剖学的・形態的な差異

（1）　網膜レベル

　光刺激の出現と消失，あるいは輝度の増減に対する網膜全体の応答が電気生理学的に記録

されるようになったのは比較的古く，1865－1866年に既に F. Holmgren によりカエルの網

膜電図（ERG）に関する報告がなされているが（Riggs, 1986），オン経路とオフ経路の働き

に関するニューロンレベルにおける研究は，今からおよそ80年前の1927年に Adrian & Mat-

thews がウナギの視神経束からオン放電とオフ放電とを記録したのに始まる（Adrian & Mat-

thews, 1927a, 1927b, 1928）。しかしこれら 2 種類の応答が，異なるタイプのニューロンに起

源を持つものであることは，1932年の Hartline & Graham のカブトガニの単一視神経の応答

に関する研究（Hartline & Graham, 1932），さらに1938年の Hartline によるカエルの単一視

神経の応答に関する報告（Hartline, 1938）によって初めて明らかとなった。そしてこの Har-

tline の研究によって，視神経（これは網膜神経節細胞から出る神経突起であるから，その性

質はすなわち網膜神経節細胞の性質と考えられる）には光刺激の出現に対して応答するオン

型，光刺激の消失に対して応答するオフ型，さらにその両方に応答するオン-オフ型の 3 種

類が区別されることが見出されたのである。さらに1940年の Hartline の研究では受容野の存

在が明らかにされている（Hartline, 1940a, 1940b, 1940c）。これにより，以後の神経生理学
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的な研究は，もっぱら視覚系の各レベルにおいてニューロンの受容野の応答を調べることに

なった（田崎 , 1977）。ただし Hartline の発見した受容野は興奮領域のみを持つものであっ

て，興奮性の中心領域と抑制性の周辺領域からなる同心円状の拮抗構造を持つ受容野の発見

は，1953年の Kuffler のネコの網膜神経節細胞の応答に関する研究を待たねばならなかった

（Kuffler, 1953）。

　ところで，オン経路とオフ経路が視覚系内において初めて現れるのは，網膜の双極細胞の

レベルにおいてであり（Werblin & Dowling, 1969），また同心円的拮抗構造を持つ受容野が

初めて出現するのもこのニューロンにおいてである。このうち，受容野中心部を光照射する

と脱分極（正方向への電位変化）し，周辺部を光照射すると過分極応答（負方向への電位変

化）を示すものをオン中心型双極細胞，またこれとは逆の応答パタンを示すものをオフ中心

型双極細胞という。これら 2 種類のニューロンは，網膜における視覚系の主経路において，

視細胞と神経節細胞との中間に位置しているが，互いに形態的・解剖学的にも異なっており，

オン中心型は “invaginating” 双極細胞，オフ中心型は “flat” 双極細胞と呼ばれている（Fami-

glietti, Kaneko, & Tachibana, 1977; Famiglietti & Kolb, 1976; Nelson, Famiglietti, & Kolb, 

1978）。また神経節細胞への連結部にも差異があり，オン中心型双極細胞は内網状層近位部

（sublamina b，すなわち内網状層の神経節細胞層側の層）において，またオフ中心型双極細

胞は内網状層遠位部（sublamina a，すなわち内網状層の双極細胞・アマクリン細胞側の層）

においてオン中心型神経節細胞，オフ中心型神経節細胞とそれぞれ排他的に連絡しているこ

とが明らかとなっている（Famiglietti, Kaneko, & Tachibana, 1977; Famiglietti & Kolb, 

1976; Kageyama & Wong-Riley, 1984; Nelson, Famiglietti, & Kolb, 1978; Nelson & Kolb, 

1983; Saito, 1987; Stell, Ishida, & Lightfoot, 1977）。オン _ オフ型神経節細胞は内網状層近位

部と遠位部の両方に樹状突起を伸ばしている（Nelson, Famiglietti, & Kolb, 1978）。なおこ

れらは主としてネコやコイの網膜において報告されてきた知見であるが，同じ脊椎動物でも

カメではオン型とオフ型の双極細胞の形態の分化が見出されておらず，神経節細胞との連結

構造の違いは確認されてはいない（Marchiafava & Weiler, 1980; Weiler, 1981）。またサルと

ウサギの網膜では，視細胞から双極細胞への連絡の際，オン型とオフ型とで外網状層内での

シナプス結合の形態が異なることも報告されている（Raviola & Gilula, 1975）。なお哺乳動

物の双極細胞でオン中心型とオフ中心型との区別があるものは，錐体からの入力を受けてい

るものであって，杆体と連結している双極細胞は全てオン中心型であり，オフ中心型の杆体

双極細胞は存在しない（Dachex & Raviola, 1986; Dolan & Schiller, 1989; Müller, Wässle, 

& Voigt, 1988; Wässle, Yamashita, Greferath, Grünert, & Müller, 1991）。

　網膜神経節細胞も，オン中心型とオフ中心型で形態を異にする。Peichl & Wässle（1981）

は，電気生理学的に特定されたネコの神経節細胞のオン中心型 Y 細胞は，形態学・解剖学的
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に同定された “inner a -cell” と，またオフ中心型 Y 細胞は “outer a -cell” とそれぞれ等しい

ことを示唆している。ただし Famiglietti & Kolb（1976）は，オン中心型，およびオフ中心

型 X 細胞は b -cell（sustained cell）と同じものであるが，Y 細胞と a -cell は相互に完全に

対応するものではないとしている。またネコやサルの神経節細胞は，網膜上でランダムに分

布しているわけではなく，オン中心型とオフ中心型は解剖学的にも互いに離れ，かつ独立的

に配列されており（Perry & Silveira, 1988; Wässle, Peichl, & Boycott, 1981, 1983），また同

じタイプの細胞でも，受容野同士の重なりが小さくなるように分布している（Wässle et al., 

1983）ことから，オン中心型，オフ中心型のいずれのタイプの神経節細胞も，それぞれ独立

に網膜像のサンプリングが可能であると考えられる（Fiorentini et al., 1990）。なお X・Y，

transient（過渡型）・sustained（定常型），type I・II，また a・b といった網膜神経節細胞の

名称・分類については Lennie（1980）に詳しい。

（2）　外側膝状核レベル

　オン経路とオフ経路の解剖学的な分離は，網膜神経節細胞から LGN（外側膝状核）への

投射においてもかなりの程度保たれるとする研究は多い。例えば Conway & Schiller （1983） 

は，ツパイの LGN の第 1 層にはオン型，オフ型，オン－オフ型のいずれのニューロンも存

在するが（大部分が過渡型ニューロン），第 2 －第 4 層はほとんどオフ中心型ニューロンに

よって，また第 5・6 層はほとんど完全にオン中心型ニューロンによって占められることを

見出した（いずれも大部分が定常型）。同様の結果は，白イタチ（Kageyama & Wong-Riley, 

1984; Morgan & Thompson, 1993; Zahs & Stryker, 1988），ネコ（Bowling & Wieniawa-

Narkiewicz, 1986），ミンク（LeVay & McConnel, 1980），サル（Schiller & Malpeli, 1978）

などでも得られている。しかしこれらの研究では，結果が完全に一致しているわけではなく，

また Casagrande & Norton （1991） によれば，LGN におけるこのようなオン経路とオフ経路

の解剖学的な分離の証拠を見出していない研究も少なくないという。この点は網膜の場合と

対照的である。ただし Casagrande & Norton （1991） は，両経路が解剖学的には分離されて

いなくても，機能的には分離している可能性が高いことを指摘している。なお皮質の有線野

に関しては，少なくとも最初のシナプス結合部までは解剖学的に両チャネルの分離が保たれ

るとする研究（Norton, Rager, & Kretz, 1985）と，分離の証拠を全く見出していない研究

（Zahs & Stryker, 1988）とがみられる。

3.　機能的な違い

　ここではオン経路とオフ経路とが視覚系内において機能的に異なっていることを示した研
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究について述べる。ただしこれらの研究では，両経路がかなりはっきりと分離されているこ

とが示されていると同時に，これら二つの経路間に，ある程度の，しかし明らかな混線が存

在し，両経路の独立性・絶縁性は完全ではないことも示唆されている。

（1）　通 電 実 験

　古く Aubert （1865） と Helmholtz （1867） は，電極の一方をヒトのまぶたあるいは額に，

もう一方を口，首，あるいは手に装着して直流を通電したところ，まぶた側が正で口側が負

の場合には Eigengrau が前よりも明るくなったように見え，電流の方向を逆転させると，前

より暗くなったように感じられることを報告している。この主観的現象に対応すると思われ

る神経生理学的知見は，ネコの単一視神経の応答に関する Granit の研究において得られてい

る（Gernandt & Granit, 1947; Granit, 1946）。ただこの場合，神経生理学的閾近傍強度の電

流では，極性の効果は電流の強度によって変化する場合があることも報告されている。また

Naka （1977） は，ナマズのオン中心型双極細胞を脱分極通電するとオン中心型網膜神経節細

胞のみから応答が生じ，オフ中心型双極細胞を過分極通電するとオフ中心型神経節細胞だけ

が応答することを報告している。さらに Mangel & Miller （1987） は，ウサギの水平細胞に

通電した際，電流の向きが逆転すると水平細胞の分極方向が反転し，神経節細胞の応答もそ

れに応じて変化することを見出している。

（2）　APB 注入実験

　オン経路とオフ経路との間に機能的な差異が存在するという考えは，APB を用いた実験に

おいても支持される。APBとは，“2-amino-4-phosphonobutyric acid”の略で，グルタミン酸

類似体の一つである。Slaughter & Miller（1981）は，これをアメリカサンショウウオやウ

サギの網膜に作用させると，光照射に対する網膜内のオン中心型ニューロンの応答が抑制さ

れることを見出した。その後の研究により，APB がオン中心型ニューロンの応答を選択的に

抑制するのは，APB が細胞膜のコンダクタンスを低下させ，その結果としてオン中心型双極

細胞内に長期にわたる過分極状態を生じさせ，光刺激に対する応答を阻害するためであるこ

とが明らかになっている（Schiller, 1984, 1992）。ERG の b 波は杆体からの入力を受けるオ

ン中心型双極細胞に起源を持つと考えられているので（Gurevich & Slaughter, 1993; 

Hanitzsch, Lichtenberger, & Mättig, 1996），APB を作用させることで b 波が選択的に消失

するという事実もこの知見と一致する（Knapp & Schiller, 1984）。また Schiller（1982）は，

オン経路とオフ経路とのこのような分離は LGN レベルまでは保たれ，皮質の有線野では両

者間に相互作用が存在することを示している。さらにサルの行動課題においても，APB の視

覚系への注入は，一般に減分光に比べ増分光の検出成績を大きく低下させることが報告され
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ている（Dolan & Schiller, 1989, 1994; Merigan & Pasternak, 1983; Schiller, Sandell, & 

Maunsell, 1986）。

　しかし実際には，APB がオン経路内の情報の伝達を阻害する作用は必ずしも完全ではない

（Arkin & Miller, 1987; DeMarco, Bilotta, & Powers, 1991; Knapp & Schiller, 1984; Nawy 

& Copenhagen, 1987）。例えば DeMarco, Bilotta, & Powers （1991） は，キンギョの硝子体中

に APB を注入したところ，ERG の b 波は振幅が顕著に減少するものの，視神経のオン応

答とオフ応答はほとんど変化しないことを見出している（しかし Massey, Redburn, & Craw-

ford（1983）は，ウサギでは APB は ERG の b 波とともに網膜神経節細胞のオン応答も抑

制することを報告している）。さらに APB にはオン経路の応答を抑制する作用ばかりではな

く，オフ経路，特にオフ中心型双極細胞の応答を増強する作用もあることが明らかになって

いる（Arkin & Miller, 1987; Massey, Redburn, & Crawford, 1983; Müller et al., 1988; 

Schiller, 1984）。APB の働きは細胞内に過分極応答を生じさせることであるから，これは当

然の事と言えよう（ただし Miller & Slaughter（1986）はこれに否定的である）。また

DeMarco & Powers（1994）は，キンギョの視神経のスペクトル感度は，APB によってオ

ン応答のものばかりではなくオフ応答のものも大きく変化することを見出している。これら

の事実は，オン経路とオフ経路を分離して研究する際の薬理学的な道具としての APB の限

界を示すものであろう。また，オフ中心型双極細胞と水平細胞の応答を選択的にブロックす

るが，オン中心型双極細胞と受容器細胞の応答への影響は少ないとされる PDA（cis-2,3-

piperidine dicarboxylic acid）というアミノ酸類似体も発見されている（Bonaventure, Kim, 

Jardon, & Yücel, 1992; Miller & Slaughter, 1986）が，これもオン中心型網膜神経節細胞の

応答を抑制する場合があることが知られている（Miller & Slaughter, 1986）。PDA は双極細

胞とアマクリン細胞，神経節細胞とのシナプス結合部に作用する物質と考えられている。

　オン _ オフ両経路の機能的差異について検討した神経生理学的な研究としては，以上に挙げ

たものが特に重要なものであろう。その他の神経生理学的研究に関しては，以下において必

要に応じて触れてゆくことにする。ただ，ここでは少し毛色の変わった研究を一つ取り上げ

ておきたい。それは Levine & Shefner （1977） の研究であり，彼らはキンギョの網膜神経節

細胞の繰り返し刺激に対する応答パタンの変動に基づいてオン応答とオフ応答とは別々の過

程により生ずるという推定を行っている。

　以下ではオン経路とオフ経路の差異に関する心理物理学的・知覚心理学的研究について取

り上げるが，これらの研究では，両経路が視覚系の中で互いに分離・独立しているというこ

とよりも，その働きが機能的・質的に異なっていることが示唆されている。以下においては

便宜上，（3）－（7） では主として時間的な現象を，また （8）－（10） では主に空間的な現象を

扱うが，視覚的現象には顕著な時空間的相互作用が存在する場合がしばしばみられ，ここで
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扱う諸現象も，単純に時間的現象，空間的現象のいずれか一方に分類できるような性質のも

のでないことはもちろんである。

（3）　オン効果・オフ効果

　オン効果とオフ効果とは，視野内の輝度の増加時あるいは減少時付近において観察される

視覚系の感度の一次的な低下である。これは心理物理学的には，刺激の立ち上がり時あるい

は立ち下がり時に生ずる増分閾の急激な上昇およびそれに続く急激な下降により示される。

刺激の立ち上がり・立ち下がりと増分光との提示時間差の関数としての増分閾の変化はマス

キング曲線と呼ばれ，視覚系のニューロンの過渡的なオン応答，あるいはオフ応答の心理物

理学的な記録と考えられている（Boynton & Siegfried, 1962; Hood, 1998）。

　両者の差異のうち最も顕著なものは，その相対的な大きさであろう。刺激の輝度変化が十分

大きければ，オン効果の方がオフ効果よりも大きくなる（Crawford, 1947; Ikeda & Boynton, 

1965）。一方，輝度変化がごく小さい場合には，オン効果はほとんど消失してしまうが，オ

フ効果は明瞭に観察される（Takiura, 1992；滝浦・高橋・丸山 , 1994）。このことは，低時

間周波数領域における視覚系の感度，すなわち検出可能な最小の輝度変化量はオフ経路の感

度により決定されることを示唆するものである。

　この他にも，持続時間の短い輝度増分はオン効果のみを生じさせ，逆に持続時間の短い輝

度減分に対してはオフ効果のみが生ずる（Takiura, 1995, 1997）など，オン効果とオフ効果

の間には，オン経路とオフ経路の応答特性の違いを反映すると思われる差異は数多く認めら

れる。それらの詳細は滝浦（2005a）に譲る。

（4）　増分閾と減分閾

　輝度増分に対する閾を増分閾，輝度減分に対する閾を減分閾とそれぞれ呼称する。これら

はそれぞれオン経路とオフ経路の感度の指標と考えられている。

　同一の背景上で増分閾と減分閾を測定した場合，減分閾の方がわずかながら低くなる傾向

が認められる（Patel & Jones, 1968; Short, 1966）。このことは，オフ経路の感度がオン経路

の感度よりも低いことを思わせるものであり，（3）で述べた，低時間周波数領域における視

覚系の感度はオフ経路の感度により決定されるとする考えに合致する。しかし一方で，同一

刺激条件の下で増分閾と減分閾との間に差を認めていない研究も多く，刺激事態や閾値測定

手続きがこれらの明るさ弁別閾の値に大きな影響を与えている可能性がある。増分閾と減分

閾の大小関係に関する知見の混乱，およびその原因に関する考察については，滝浦（2005b）

を参照されたい。
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（5）　反 応 時 間

　輝度増分と輝度減分に対する単純反応時間のデータの中にも，オン経路とオフ経路の応答

特性の違いを反映していると考えられるものがある。

　これら二つの反応時間の違いは，刺激の強度と網膜位置の影響を受け，かつこれらの要因

の間には交互作用が存在する。すなわち，網膜周辺部では，輝度増分に対する反応時間の方

が，輝度減分に対する反応時間より短くなるが，その差は輝度変化量の増大に伴い減少し，

輝度変化量が非常に大きい場合には，ほとんど差がなくなるか，減分に対する反応時間の方

がわずかに短くなる（Bartlett, Sticht, & Pease, 1968; Pease & Sticht, 1965）。中心窩ではこ

の逆となり，輝度変化量が大きい場合には，反応時間には差がないか，あるいは輝度増分に

対する反応時間の方がやや短いが（Briggs & Kinsbourne, 1972; Goldstone, 1968; Rains, 

1961），輝度変化量が減少するとこの関係は逆転し，輝度変化量が少ないほどその差は拡大

する傾向がある（Bartlett et al., 1968; Pease & Sticht, 1965; Vicars & Lit, 1975）。滝浦

（2001）は，これらの結果に基づき，輝度増分と輝度減分に対する反応時間の差は，網膜周

辺部ではオン経路とオフ経路の応答の振幅と潜時の両方の差を，また中心窩では両経路の応

答潜時の差を主として反映しているとの推測を行っている。この問題に関する考察の詳細は

滝浦（2001）を参照されたい。

（6）　Broca-Sulzer 現象，Brücke-Bartley 効果

　閾上強度の増分光の輝度を一定に保ちながらその提示時間を増加させてゆくと，その見か

けの明るさは，提示時間とともにはじめ増加し，極大値を迎えた後下降に転じ，やがて一定

水準となる場合があることが知られている。すなわち刺激の提示時間がごく短い場合には，

刺激の見かけの明るさはそれと物理的な輝度の等しい定常光の明るさを下回り，また中程度

の提示時間（50–100 ms 程度）の刺激では，見かけの明るさが定常光のそれを上回る現象が

報告されている（Blanc-Garin, 1972; Broca & Sulzer, 1902）。これを Broca-Sulzer 現象と呼

ぶ。また輝度一定の断続光の明相の明るさは，断続光の周波数が中程度（2–8 Hz 付近）の

場合に最大となるという現象も古くから知られており（Bartley, 1938; Brücke, 1864），

Brücke-Bartley 効果と呼ばれている（Hurvich & Jameson, 1966）。また減分光の提示時間と

見かけの暗さ，断続光の周波数と暗相の見かけの暗さの間にもそれぞれこれらの現象と同様

の関係が存在することも見出されている（Bjöklund & Magnussen, 1979; Magnussen & 

Glad, 1975）。このうち，断続光に対する明るさあるいは暗さの増強効果に関しては，早くも

網膜神経節細胞のレベルにおいて神経生理学的対件が見出されており（Fukada, Motokawa, 

Norton, & Tasaki, 1966），オン経路とオフ経路の時間周波数応答特性を示すものと考えられ

ているが，単発光に対する明るさ・暗さの増強効果については明瞭な生理学的対件は報告さ
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れておらず，これがオン経路とオフ経路の時間的加重特性のどのような側面を反映する現象

であるのか，いまだ不明な点が多い。これらの現象に関する実験事実，および理論的考察に

ついては，すでに滝浦（2000）において詳述しているので参照されたい。

（7）　鋸歯状波フリッカーによる残効

　視覚系内には種々の異なるチャネルが並列的に存在しており，そのうちの一つの働きのみ

を心理物理学的に取り出して扱う方法はいくつか考えられる。それらのうち最もポピュラー

なものは，他のチャネルの感度を選択的に低下させることで，特定のチャネルの感度が相対

的に最大となる刺激事態を作り出すことである。このような手法は選択順応法と呼ばれ，

Stiles （1939, 1946, 1959） や Wald （1964） による色メカニズムの心理物理学的研究が代表的

なものである。Aguilar & Stiles （1954） は，選択順応法により，非常に高い輝度の刺激を用

いて杆体の応答を研究することを可能にした。また，暗順応眼の網膜周辺部に小光点を提示

して光覚閾を測定し，杆体の応答特性を調べようとすることなども，このタイプの方法に含

めうるであろう。

　この選択順応法は，各チャネルが互いに独立して機能することを前提としているが，チャ

ネル間の機能分化が完全でなくとも，それらの間にある程度の機能分化がみられるならば，

この方法を特定のチャネルの応答特性の研究に適用することが可能である。実際，Stiles の

各π機構体も，今日では単一の錐体メカニズムではなく，しかもそれらの間に相互作用が存

在する（すなわち，特定の波長の刺激に対する検出成績は，単一メカニズムの感度のみによっ

ては決定されない）ことが明らかにされているが（Marriott, 1976; 三星，1986a, 1986b, 

1994; Pugh & Kirk, 1986），それにもかかわらず，各 p 機構体はそれぞれの種類の錐体の働

きと密接に関連しているとする考えの妥当性は現在でも失われていない。

　オン経路とオフ経路にも時間的な選択順応効果が存在することが，Anstis とその共同研究

者による鋸歯状波フリッカーに対する残効を扱った一連の研究において示唆されている。こ

の残効とは，鋸歯状波フリッカーに一定時間順応した後に，輝度変調を伴わない定常光の検

査刺激を観察すると，順応刺激が正鋸歯状波，すなわち緩やかな輝度増加とそれに続く急激

な輝度減少という二つの相からなる鋸歯状波であれば，検査刺激の明るさが減少してゆくよ

うに見え，負鋸歯状波，すなわち急激な輝度増加とそれに続く緩やかな輝度減少という二つ

の相を持つ鋸歯状波であれば，検査刺激の明るさが増加してゆくように見えるというもので

ある。ただしこの残効は，ゆるやかに一度だけ生じ，順応刺激のように繰り返し生じるので

はない。この効果は，単発の鋸歯状波に順応した後でも生じ（ただしこの場合，残効の強度

は低く，その持続時間も短い），順応刺激がフリッカー刺激の場合には，順応刺激の周波数が 

1–2 Hz の場合に最も明瞭に観察される（Anstis, 1967; Arnold & Anstis, 1993; Walker, 
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1974）。ただし順応刺激が極端に小さい場合や，逆に Ganzfeld のように極端に大きい場合に

は，残効は非常に小さくなり，時にはほとんど認められなくなる（Anstis, 1986; Cavanagh 

& Anstis, 1986）。またこの残効は，順応刺激と検査刺激を別々の目に提示した場合には認め

られない（Anstis, 1967; Anstis & Harris, 1987; Walker, 1974）ことから，単眼性の経路内で

生ずる現象と考えられる。さらに，このような残効が生じるためには順応刺激の輝度が物理

的に変調している必要はなく，同時対比により空間的に誘導された見かけの明るさの変化も，

実際の輝度変調同様に残効を生じさせることも報告されている（Anstis, 1979）。このことは，

この残効が生起する視覚系内でのレベルが，側抑制や同時対比の生ずるレベルより後の段階

であることを示唆する。また Anstis （1986） は，刺激波長の漸次的な変化はこの残効を生じ

させないことから，この残効は輝度チャネルに特有の現象であると考えている。

　この残効に対しては，一般に正鋸歯状波刺激に対してはオフ経路が，また負鋸歯状波刺激

に対してはオン経路の方がより大きな応答を生じる（Frumkes & Wu, 1990; Kremers, Lee, 

Pokorny, & Smith, 1993; Maruyama & Takahashi, 1977）ため，これらの刺激が提示される

と，それぞれの種類の刺激に対してより感度の高いチャネルは順応のために感度が低下する

が，そのチャネルと拮抗するチャネルはほとんど順応しないため，順応後は物理的には輝度

が変化していない刺激の明るさが順応刺激の輝度変化方向と逆の方向に変化するように見え

るという説明が与えられている1）。このような考えは，オン経路とオフ経路とは機能的にか

なりの程度分離されているとの仮定に立っているが，Hanley & MacKay （1979） は，鋸歯状

波フリッカー（順応刺激）への順応の前後での鋸歯状波フリッカー（テスト刺激）に対する

変調感度を測定し，この考えを支持する結果を得た。すなわち，順応刺激とテスト刺激の時

間的波形が等しい場合の方が，逆の波形の場合よりも，順応後の感度の低下が大きかった。

また Krauskopf（1980）は，正鋸歯状波フリッカーに順応した後では，ステップ波状の輝度

変化に対して，増分閾が減分閾よりも高くなり，負鋸歯状波フリッカーに順応した後では，

減分閾の方が高くなるという，Hanley & MacKay （1979） の結果に類似した知見を得てい

る2）。ただし Hanley & MacKay （1979） が順応刺激の緩やかな輝度変化の相がテスト刺激の

見えを低下させると考えたのに対して，Krauskopf （1980） は，輝度変化の急激な相がテスト

刺激の見えに影響を与えると考えていた。またテスト刺激に単発の鋸歯状波を用いた Purkiss, 

Hughes, & DeMarco （2001） も，Hanley & MacKay （1979） や Krauskopf （1980） と同様の

結果を報告している。しかし同時対比により視野内に鋸歯状波フリッカー状の明るさの変化
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1） Arnold & Anstis（1993）は，この現象を説明するため，オン経路とオフ経路の双方からの入力の
和によって出力が決定される輝度チャネルのモデルを提出している。

2） Arnold & Anstis（1993）と Walker（1974）は，順応刺激が負鋸歯状波である場合よりも正鋸歯
状波である場合の方が，より大きな残効が得られたと報告しているが，これは増分閾よりも減分閾
の方が低くなる場合があることと関係した結果かもしれない。
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を誘導し，それを順応刺激として用いた Krauskopf & Zaidi （1986） では逆の結果となって

いる。

　Hanley & MacKay （1979） や Purkiss et al. （2001） の結果では，順応刺激とテスト刺激の

輝度変化方向が逆の場合であっても，順応後の変調感度は低下しており，オン経路とオフ経

路の独立性は完全でないことも示されている。順応刺激を誘導により提示した Krauskopf & 

Zaidi （1986） でも同様の結果となった。さらに Hanley & MacKay （1979） は，刺激にラン

ダムノイズを用いた場合，順応刺激とテスト刺激を別々の眼に提示した場合であっても順応

後の変調感度の低下が認められることを示したが，この場合，順応刺激とテスト刺激の輝度

変化方向の関係は変調感度の低下に無関係であり，パタン刺激がちらついているということ

のみが残効の生起にとって重要であった。この結果は，両眼性の処理過程ではオン経路とオ

フ経路の分離性が失われることを示唆しているが，このことは，オン経路とオフ経路は皮質

以前では互いに絶縁性が高いが，皮質では相互作用が存在するという Schiller（1982）の知

見と矛盾しない。なお Roveri, DeMarco, & Celesia （1997） は，ヒトの VEP（視覚誘発電位）

で Hanley & MacKay （1979） や Krauskopf （1980），および Purkiss et al. （2001） の結果と

対応する変化を見出している。

　低周波数領域の正鋸歯状波刺激に対しては，その急激な立ち下がりに対してオフ経路が，

また同じく低周波数の負鋸歯状波刺激に対しては，その急激な立ち上がりに対してオン経路

が強く応答するため，前者に対する知覚的課題の成績はオフ経路の応答により，また後者に

対する課題の成績はオン経路の応答によりそのほとんどが規定されるとする考えには反証も

ある。Dolan & Schiller （1994） は，マカクザルを被験体としてステップ状の輝度増分とラン

プ状の輝度増分の検出成績に APB の及ぼす効果について調べ，APB によるオン経路に対す

るブロッキング効果は，ステップの検出よりランプの検出の方で小さいことを見出した。こ

の結果は，鋸歯状波状の輝度変化は，オン経路とオフ経路の両方を順応させ，かつそのやり

方は両経路で異なることを示唆するものである（Roveri et al., 1997）．

　これらは明所視での結果であるが，暗所視において実験を行った Purkiss et al. （2001） で

は，鋸歯状波フリッカーに対する順応により，単発の鋸歯状波状の時間的波形を有するテス

ト刺激の閾はそのコントラスト極性にかかわりなく上昇したが，順応刺激の時間的波形の効

果は明瞭ではなかった。この結果は，暗所視で働く杆体の入力を受けている双極細胞は哺乳

類ではオン中心型のものに限られるという解剖学的事実（Dachex & Raviola, 1986; Dolan 

& Schiller, 1989; Müller et al., 1988; Wässle et al., 1991）により説明することが可能と思わ

れる。Dolan & Schiller（1989）は，マカクザルの網膜に APB を作用させると，明所視で

は輝度増分の検出は阻害され，輝度減分の検出は阻害されなかったが，暗所視においては，

輝度増分・輝度減分とも検出成績が大きく損なわれることを見出した。この結果も，哺乳類
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の網膜では，暗所視レベルにおける輝度増加・輝度減少はともに共通の経路によって処理さ

れることを示唆するものといえる。

　以下ではオン経路とオフ経路とが機能的に異なっていることを示す現象のうち，主に空間

的なものについて取り上げる。そこでは刺激の空間次元においても，時間的次元におけるも

のと同様に，両経路の応答特性の間に相補性，また非対称性が存在することが示されること

になる。

（8）　格子パタンによる順応効果

　（7）において述べた鋸歯状波フリッカー光による残効は，オン経路とオフ経路の主として

時間的な選択順応効果に関する現象であったが，この項では空間的な選択順応効果を主に扱

う。用いられる刺激は，特定の空間周波数と方位を有する矩形波格子パタンである。

　de Valois （1977） は，順応格子パタンの提示後に，0.2°/s の速度で移動するテスト格子パ

タンを提示して，被験者にそのテストパタンの明相の幅と暗相の幅とが等しく見えるように

格子の幅を調整するよう求めた。その結果，順応格子の明相の幅が狭く，暗相の幅が広けれ

ば，テスト格子の明相の幅は順応格子の明相の物理的な幅よりも広くなり，また暗相の幅は

順応格子の暗相の物理的な幅よりも狭くなった。このことは，明相の幅が狭く暗相の幅の広

い格子パタンに順応した後では，被験者には，順応格子と同じ格子パタンは実際よりも明相

が広く，暗相が狭く知覚されたことを意味する。順応格子の明相と暗相の幅の大小関係が逆

になれば，結果も逆となった。またこの残効の大きさは順応格子とテスト格子の方位に依存

し，両者が一致した場合に最大となった。以上はパタンの平均輝度が 25.6 cd/m2 でそのコン

トラストが0.99という条件での結果であるが，平均輝度が10000 td（約3200 cd/m2）でコント

ラストが0.95以上という刺激条件でも同様の結果が報告されている（Burton, Naghshineh, & 

Ruddock, 1977）。これらの結果はよく知られている spatial frequency shift（Blakemore, 

Nachmias, & Sutton, 1970; Blakemore & Sutton, 1969）と類似している。spatial frequency 

shift とは，ある空間周波数の格子パタンに長期間順応した後で別のテスト格子パタンを観察

すると，テスト格子の空間周波数が順応格子のそれより高い場合には，テスト格子のみかけ

の空間周波数は物理的な空間周波数より高くなり，逆にテスト格子が順応格子よりも空間周

波数が低い場合には，テスト格子の空間周波数は実際よりも低く知覚されるというものであ

る。一般にこの効果が最大となるのは，テスト格子の空間周波数が順応格子のそれよりも約

3/4オクターブ高い，もしくは低い場合であるとされている（Blakemore et al., 1970）。この

効果は多く空間周波数処理に関する多重チャネルモデルにより説明されている。すなわち，

ある空間周波数のパタンに長時間順応すると，そのパタンに対して応答する一群の空間周波

数チャネルの感度低下が生じるが，その際，順応刺激の空間周波数に対して最も感度の高い
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チャネルの感度低下が最大となる。従って順応後，順応パタンと空間周波数が幾分異なるテ

スト格子パタンが提示された場合には，空間周波数チャネル間の感度分布が変化しているた

めに，テストパタンの見かけの空間周波数と物理的な空間周波数との間に若干のずれが生ず

ると考えられている（Georgeson, 1979; Olzak & Thomas, 1986）。しかし上述の de Valois

（1977） や Burton et al. （1977） の結果を，このような視覚系の空間周波数応答特性の観点か

ら説明することには問題がある。なぜなら，これらの研究では，順応格子とテスト格子は明

暗比は異なっているものの，空間周波数は等しいからである。また de Valois （1977） は，単

一矩形刺激を用いた場合にも，格子パタンを用いた場合と同様な刺激の見かけの幅の変化が

生じることを報告しているが，これもこの説明に対する反証となる。

　de Valois （1977） と Burton et al. （1977） は，自分たちの結果を，特定の幅を持つ明暗刺

激に対する選択的順応効果の現れと見なした。すなわち，視覚系内には刺激の特定の幅ある

いは大きさに選択的に感度の高いメカニズムが二つ存在し，一方はより明るい刺激に，また

もう一方はより暗い刺激に対して応答し，かつそれらは互いに独立に機能すると推測したの

である。また Georgeson & Reddin（1981）は，順応刺激が格子パタンの場合では，順応刺

激がパタンを持たない場合に比べ，順応刺激に順応した後のテスト格子パタンに対するコン

トラスト感度が低くなることを報告している。この場合，テスト格子と順応格子の暗相の幅

が等しければテスト格子の明相の幅が，またテスト格子と順応格子の明相の幅が等しい場合

には暗相の幅が，それぞれ順応格子の明相，暗相の幅と等しい場合にコントラスト感度の低

下が最大となった。ただし同様な実験を行った Naghshineh & Ruddock （1978） では，テス

ト格子パタンの暗相の幅に関してはこのような効果は認められず，テスト格子に対するコン

トラスト感度は順応格子とテスト格子の暗相の幅の違いの影響を受けないという結果となっ

た。この矛盾の原因として，Georgeson & Reddin （1981） は，実験条件の差（彼らの実験で

は，黄緑色の順応格子の平均輝度が 6.3 cd/m2 でコントラストが0.01であるのに対して，

Naghshineh & Ruddock （1978） では，平均輝度約 10000 cd/m2，コントラスト0.98以上の赤

色順応格子が用いられていた）や，Naghshineh & Ruddock （1978） では，順応格子のコン

トラストがきわめて高かったため，残像が生じていた可能性があることを指摘するとともに，

特定の幅を持った暗い刺激に選択的に応答するチャネルは，特定の幅の明るい刺激に選択的

に応答するチャネルよりも，応答の飽和するコントラストが低いという可能性を挙げている。

　これらの研究は，オン経路とオフ経路とが時間的領域のみならず空間的次元においても相

補性を有することを強く示唆するものではあるが，注意すべき点もある。それは格子パタン

は空間的な繰り返しパタンであり，そのような複雑な刺激に対しては，オン経路とオフ経路

の活性化が空間的に交互に生ずると考えられるため，格子パタンはこれら二つのチャネルの

応答を分離する刺激とはいえない，言いかえれば，両経路が格子パタンの明相と暗相とに対
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して別々にかつ独立的に応答するということを主張するにはやや問題があるということであ

る。もっとも de Valois （1977） は，単一矩形刺激を用いた場合にも格子パタンの場合と同様

に順応により見かけの幅の変化が生じるとの報告も行ってはいる。非周期的刺激に対して，

オン経路とオフ経路とが空間的に非対称性を有することを示唆する現象については次節で述

べる。

（9）　知覚野の大きさ

　（6）で取り上げた Broca-Sulzer 現象は，輝度一定の刺激の見かけの明るさは刺激の持続

時間の関数として変化し，刺激の持続時間が約 50–100 ms の場合に最大となるというもの

であったが，これと類似した明るさの増強現象は刺激の大きさの変化に対しても観察される。

すなわち，ディスク状の刺激の直径が増加すると，明るさははじめ増大し，あるところ（中

心窩では視角にして数分程度）で極大を迎えた後下降に転じ，やがて一定水準となる（Drum, 

1984; Higgins & Knoblauch, 1977; Higgins & Rinalducci, 1975a, 1975b; 三宅・内山，

1980）。このような明るさの変化は spatial Broca-Sulzer 現象と呼ばれる3）。減分刺激の見 

かけの暗さが刺激径の増加に伴い同様の変化を示すことも見出されている（Björklund & 

Magnussen, 1979）。この現象に固有の名称は付与されていないが，ここでは spatial darkness 

Broca-Sulzer 現象と呼んでおくことにする。見かけの明るさ・暗さが最大となる刺激の直径

は同心円的受容野の中心部の直径に対応すると考えられ，また見かけの明るさ・暗さが刺激

の直径から独立する最小の直径は，中心部と周辺部の両方を含んだ受容野全体の直径に対応

すると推測される。なお本節で受容野という場合，特に断りのない限り網膜神経節細胞のも

のを指す。

　心理物理学的に受容野の大きさを推定する方法は，この spatial （darkness） Broca-Sulzer

現象を利用した方法以外にもいくつかある。例えば，ディスク刺激に対する空間的加重を調

べる方法である（Barlow, 1958; Glezer, 1965）。この方法では，刺激に対する閾値を測定 

し，完全加重が成立する限界の刺激の直径が受容野中心部の直径に対応すると考える。また

Hermann 格子（Hermann, 1870）を用いた方法もある（Baumgartner, 1960; Kornhuber & 

Spillmann, 1964; Sindermann & Pieper, 1965; Spillmann, 1971, 1994）。Hermann 格子とは，

白地に黒い正方形を互いに少し離して碁盤の目状に配列した図形，あるいは黒い地の上に白

い正方形を同様に配列した図形をいう。このパタンでは，線分の交差する部分に，線分が白

ければ暗いスポットが，また線分が黒ければ明るいスポットが容易に知覚される。またパタ

ンを注意深く観察すると，交差部以外でも線分の明るさは不均一であり，白線分の中央領域
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は線分中の他の領域よりも暗く，また黒線分の中央領域はその周囲に比べ明るいことがわか

る。Baumgartner （1960） 以来，この錯視的現象に対しては，Hermann 格子の線分の像と同

心円的受容野との網膜上での位置関係に基づく説明がなされてきた。すなわち，この明るさ

の錯視が観察され，かつ線分が白い場合には，受容野中心部がその線分の網膜像の中央部と

重なるオン中心型ニューロンは，受容野中心部が白線の網膜像の中心からずれているオン中

心型ニューロンに比べ，拮抗的周辺部からの抑制効果が強いため，前者は後者よりも興奮が

弱まると推測される。また線分が黒い場合には，オフ中心型ニューロンに関して同様の考察

が可能である。Baumgartner & Hakas （1962） は，ネコの視覚系の種々の段階のニューロン

の応答について，この推測を支持する知見を得ている。Hermann 格子に対しては，格子の線

分の幅が受容野中心部の直径と一致した場合に明るさ・暗さの錯視量が最大となると考えら

れている。

　空間的 2 刺激光法とでも呼ぶべき方法も報告されている（Fiorentini, 1972; Fiorentini, 

Bayly, & Maffei, 1972; Fiorentini & Maffei, 1968, 1970; Rentschler & Fiorentini, 1974）。こ

れは二つの刺激（多くは線分だが，ディスク刺激やリング状刺激が用いられる場合もある）

の空間的距離の関数としての閾値の変化を調べるという方法である。この場合，通常二つの

刺激の空間的距離が増加するにつれ閾値は最初上昇し，最大値に達した後下降し，やがて一

定となる。これを閾値の逆数の変化として表示したグラフは，受容野の感度分布を示すもの

と見なされる。

　また Westheimer 関数，あるいは spatial sensitization function といった名称で呼ばれる増

分閾の変化から受容野の大きさを推定しようという試みもある（Enoch, Sunga, & Bachmann, 

1970a, 1970b; Ransom-Hogg & Spillmann, 1980; Saunders, 1974; Tulunay-Keesey & 

Jones, 1977; Westheimer, 1965, 1967, 1970）。このパラダイムでは，円形あるいは矩形の背

景の中央部に提示されたテスト光に対する閾値が測定される。通常，閾値は背景の直径ある

いは幅が増加するにつれはじめ上昇し，最大値を迎えた後下降し，ついには一定レベルに達

するという変化を示す。テスト光の閾値のこのような変化は次のように理解されている。す

なわち，背景が大きくなると，はじめは受容野中心部への刺激効果が増加し，そのため増分

閾は上昇を示す。しかし背景がさらに大きくなり，受容野中心部と周辺部との境界を越える

と，抑制応答が生じ始め，ニューロンの応答は減少に転じ，増分閾が低下する。増分閾が一

定水準となるのは，背景が受容野の抑制周辺部の直径以上の大きさとなった場合である。

　これらの心理物理学的手法を用いた研究では，偏心度が増すにつれて受容野の直径が増大

すること，また網膜の順応水準が上昇するにつれ受容野中心部が縮小することを示唆する結

果も得られており（de Buf, 1992; Enoch, et al., 1970a; Glezer, 1965; Higgins & Rinalducci, 

1975a; Westheimer, 1967），それに対応するような神経生理学的知見も報告されている（de 
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Monasterio & Gouras, 1975; Fischer & May, 1970; Peichl & Wässle, 1979）。しかし心理物

理学的研究では，視覚系の特定のレベルの単一ニューロンの応答について調べているのでは

なく，視覚系の最終的な出力を指標としているのであるから，心理物理学的方法によって推

定された受容野が，単一ニューロンから記録された応答に基づいて明らかにされた神経生理

学的な受容野と同一のものであると即断するのは単純に過ぎるといわざるを得ない。また実

際の神経生理学的な受容野は，幾何学的同心円とはかなり異なる形状をしている場合があり，

さらに受容野同士多少なりとも互いに空間的な重なりをもっていることも知られている。こ

の意味で，Jung （1973），Ransom-Hogg & Spillmann （1980），Spillmann, Ransom-Hogg, 

& Oehler （1987） などは，心理物理学的に推定された受容野を知覚野（perceptive field）と

呼ぶことを提案している。これは神経生理学的な受容野（receptive field）の心理物理学的対

応物ということになる。しかし一方で，心理物理学的手法により求められた知覚野の中心領

域と，単一ニューロンの神経生理学的受容野の中心領域とで直径が一致するという結果も報

告されており（乾・三村・可児 , 1982），またサルの知覚野の直径は解剖学的に明らかにさ

れた網膜神経節細胞の樹状突起の大きさ（Perry, Oehler, & Cowey, 1984）とよく一致し（た

だし Wässle et al.（1983）は，ネコの網膜神経細胞の受容野は樹状突起の広がりよりも若干

大きいことを見出している），また Westheimer 関数に基づいて決定されたヒトの知覚野の直

径とサルの受容野のそれとはほぼ等しいことも示されており（Fiorentini et al., 1990; Spill-

mann et al., 1987），知覚野と受容野との間には密接な関係が存在することが推測される。た

だ知覚野の直径，特に知覚野全体の直径の値は，心理物理学的研究のデータからは読み取り

にくい場合があり，また知覚野にしろ受容野にしろ，その推定された大きさが研究間で大 

きく異なっている場合も時にみられる。例えば Fiorentini et al.（1990）は，spatial Broca-

Sulzer 現象のグラフから推定された知覚野の直径は，ヒトやサルにおいて Hermann 格子や

Westheimer 関数を用いて求められた知覚野の直径と一致を示すと述べているが，Higgins & 

Rinalducci （1975b） は，同一刺激条件下で求められた spatial Broca-Sulzer 現象のグラフか

ら推定される知覚野径と，Westheimer 関数に基づいて推定されたそれとでは，後者の方が

より大きいことを示した。この知覚野径の不一致の原因の一部は，spatial Broca-Sulzer 現象

を用いた実験では刺激の見かけの明るさを指標としているのに対し，Westheimer 関数を求

めた実験では閾値を指標としていることに求められるかもしれない。すなわち，前者のタイ

プの実験により得られたデータが閾上レベルの刺激の処理を行う知覚野の直径を示すのに対

して，後者のタイプの実験では，閾レベルでの刺激の検出を行う場合の機能的単位としての

知覚野の大きさがとらえられるのかもしれない。

　知覚野の研究は主としてオン中心型の知覚野について行われており，オフ中心型知覚野の

大きさに関する研究は少ない。Fiorentini et al. （1990） は，Higgins & Rinalducci （1975a） 
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と Björklund & Magnussen （1979） のデータから，spatial Broca-Sulzer 現象で刺激の見かけ

の明るさが最大となる場合の刺激径と，spatial darkness Broca-Sulzer 現象での見かけの暗さ

が最大となる刺激径とは一致せず，後者の方がより大きいことを指摘している。刺激の見か

けの明るさ・暗さが最大となる場合の刺激の大きさが受容野の中心部の大きさと密接に関連

しているのならば，Fiorentini et al. （1990） の指摘は，オン中心型ニューロンの受容野の中

心部はオフ中心型細胞の受容野の中心部よりも小さいことを示唆するものといえる。この

Fiorentini et al. （1990） の考察は，独立に行われ，また実験条件も異なる 2 つの研究のデー

タを比較したものであったが，その後 de Buf （1992） は，同一条件下（被験者が共通かどう

かは不明である）で測定された spatial Broca-Sulzer 現象のピーク刺激径と spatial darkness 

Broca-Sulzer 現象でのそれとでは，やはり後者の方が大きくなることを示している。

　また，知覚野を直接扱ってはいない研究においても，知覚野の大きさに関する上記の Fior-

entini et al. （1990） の考察と同様の考察を可能とする知見がいくつか報告されている。例え

ばマッハバンドの研究を行った Remole （1977） は，空間的に急激な輝度勾配を持つパタン

では，10 cd/m2 といった中程度の輝度水準では明るい帯よりも暗い帯の方が広く見えるが，

輝度の増加に伴う帯の幅の減少の割合は，暗い帯よりも明るい帯の方でより大きいことを見

出している。また Tyler, Chan, & Liu （1992） は，正の方向（増分方向）にコントラストの

バイアスのかかったガボールパッチに対する検出閾は，1–3 c/deg 付近で，負の方向（減分

方向）にバイアスのかかったガボールパッチに対する検出閾より低くなることを見出してい

る。また小保内（1955）によれば，H. Aubert により，黒い背景上の白点の大きさの絶対閾

は，白背景上の黒点の大きさの絶対閾より低いことが報告されているという。また白い背景

上の黒い正方形と黒い背景上の白い正方形とでは，両者の物理的な大きさが等しくとも後者

の方が大きく見えるという現象は，古く Helmholtz （1896） によって光滲現象として定性的

な記述がなされ，その後 Gelb & Wilson （1983），van Erning, Gerrits, & Eijkman （1988），

Weale （1975） 等により定量的研究が行われ，また van Erning et al.（1988）によってオン中

心型，及びオフ中心型受容野の中心部の直径の違いに基づいて説明できることが示された。

しかし，Sinai, Essock, & McCarley （1999） は，同一条件の下で同一の被験者から得られた

Westheimer 関数がピークとなる刺激径は，刺激のコントラスト極性の影響を受けないと報

告しており，上記の諸研究の結果との間に矛盾がみられる。しかし Sinai et al. （1999） が閾

値を指標としているのに対して，上記の諸研究のほとんどでは閾上レベルでの測度を指標と

している点は注意を要する。また閾値を測度とした H. Aubert の報告は，あまりに古く，ま

た実験条件に関しても不明な点が多いという問題がある。さらに Tyler et al. （1992） の研究

は，特定の方位を有するパタンを刺激として用いているため，空間的に一様な輝度分布を持

つディスク刺激を用いている他の研究とは区別して扱うべきかもしれない。なぜなら，Tyler 
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et al. （1992） が扱っている知覚野が皮質の受容野と密接な関連を有すると考えられるもので

あるのに対して，他の研究で扱われている知覚野は，視覚系のより低次のレベル，恐らくは

網膜神経節細胞の受容野との関連性が強い可能性があるからである。これらのことを考える

と，少なくともディスク光を用い，心理物理学的研究法によって推定された閾上での知覚野

の大きさに関しては，オン経路とオフ経路とは対称ではなく，オフ経路の知覚野の方がより

大きいが，閾レベルではオン経路の知覚野とオフ経路の知覚野の大きさには目立った差がな

いと考えてよいように思われる。

　神経生理学的研究では，ネコの網膜神経節細胞について，オン中心型ニューロンの受容野

の中心部の直径はオフ中心型ニューロンの受容野中心部の直径より小さいという知見が得ら

れている一方（Enroth-Cugell & Robson, 1966; Fischer & May, 1970; Hammond, 1974; 

Wiesel, 1960），両者の間に差を認めていない研究も少なくない（Famiglietti et al., 1977; 

Famiglietti & Kolb, 1976; Peichl & Wässle, 1981; Rodieck, Binmoeller, & Dineen, 1985; 

Wässle et al., 1981, 1983）。また Zemon, Gordon, & Welch （1988） によって記録された Her-

mann 格子状のパタンに対するヒトの VEP のデータからは，オン中心型細胞の受容野中心

部の方が大きいという結論が導けるなど，この問題に関する神経生理学的知見の間には矛盾

が多い。

（10）　運　動　視

　Wehrhahn & Rapf （1992） は，0.4' ×20' の 2 本の線分間の距離が，線分の提示時間差の関

数としての b _ 運動の知覚閾の変化に及ぼす影響について調べ，刺激の輝度変化方向が異な

ると運動閾も異なることを見出した。すなわち，線分が輝度増分の場合には，閾値は線分間

距離が 2' －7' の間で低くなり，線分が輝度減分の場合には，閾値は 3' 付近でのみ低下を示し，

さらに 3' －4' 以上では減分線分を用いた場合の閾値が増分線分を用いた場合の閾値よりも高

くなった。彼らはこの結果に基づき，オン経路とオフ経路とは運動の知覚に関してそれぞれ

別な情報を伝達・処理しているという推測を行った。同様の考察は Shechter & Hochstein 

（1990） によってもなされているが，彼らの実験では，運動知覚メカニズムがオン・オフ両

経路からの情報を統合していることを示唆する結果も同時に得られており，運動の知覚に関

してオン経路とオフ経路の間に相互作用が存在することが示唆される。また Anstis & Mather 

（1985） は，輝度変化方向の異なる二つの刺激の間でしばしば仮現運動が生じることを見出

しており，この結果もオン経路とオフ経路の間の相互作用の存在を示唆するものと考えるこ

とができる。もっとも，コントラスト極性の異なる刺激間での仮現運動は何も新しい現象で

はなく，例えば e _ 運動などは古くから知られている。e _ 運動とは，b _ 運動を生じさせる刺

激条件のもとで，一方は黒地に白，他方は白地に黒という二つの刺激を継時的に提示した場
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合に観察される，黒から白，あるいは白から黒への質的変化を伴う b _ 運動様の運動を指す

（Pelzer, 1972）。

　これらの研究では実験条件も互いに大きく異なっており，また必ずしも同じ運動知覚メカ

ニズムの働きを扱っているとは限らない。さらに，データを詳細に検討すると，刺激の空間

的な距離がいわゆる short-range の仮現運動を生起させるような範囲，あるいはそれに近い

範囲にある場合には，二つの刺激の輝度変化方向が等しい場合の方がそうでない場合に比べ，

格段に運動知覚の成績が高くなっていることが判明する。このことを考えると，少なくとも

刺激の空間的距離が短い場合には，輝度増分と輝度減分に対する応答の間に相互作用は存在

するものの，運動知覚メカニズムは刺激の輝度変化方向に関する情報をかなりの程度独立的

に利用しているという推測が可能となるかもしれない。

　運動視におけるオン経路とオフ経路間での応答の相互作用の存在は，仮現運動だけでなく

実運動においても確かめられている。Edwards & Badcock （1994） は，ランダムに運動する

多くのドットの中で少数のドットのみが同一方向に運動し，それが大域的運動（global 

motion）の知覚を生じさせる場合，その大域的運動の印象が損なわれる程度は，同一方向に

運動するドット群と同じコントラスト極性のランダムに運動するドットを付加した場合と，

コントラスト極性が逆でランダムに運動するドットを同数付加した場合とでほぼ等しいこと

を見出した。大域的運動の知覚がドットのコントラスト極性による影響を受けるという結果

は Poom & Börjesson （2005） によっても報告されている。これらの結果は大域的運動の知

覚において輝度増分と輝度減分とが独立して処理されるとする考えによっては説明できない。

Edwards & Badcock （1994） はまた，コントラスト極性が互いに異なるドットの運動方向が

等しい場合，大域的運動の知覚に対して，それらの間で閾下加重という形でのオン経路とオ

フ経路との相互作用の証拠が認められることも報告している。ただし，大域的運動を処理す

るメカニズムより前に位置する，運動するドットの検出を行う過程までは，輝度増分と輝度

減分との処理はかなりの程度独立して行われることが明らかとなっている（Croner & 

Albright, 1997）。これは，運動情報処理の初期段階ではコントラスト極性の異なる刺激の処

理が別々に行われるという上記の仮現運動の研究での知見（Shechter & Hochstein, 1990; 

Wehrhahn & Rapf, 1992）と合致する。van der Smagt & van de Grind（1999）と van der 

Smagt, Breiji, & van de Grind （2000） は，視野内の局所的運動情報が統合される段階では，

輝度増分と輝度減分に関する情報の一部は別々に保持され，一部は相互作用することを確か

めているが，この結果は，運動情報の処理においてオン経路とオフ経路の間に相互作用が生

起する視覚系内の位置について大きな示唆を与えるものである。なお Engelhaaf & Borst 

（1992） はハエの皮質の方向選択性を持つニューロンの応答を調べ，運動検出メカニズムに

おいてはオン経路とオフ経路の機能的独立性は保たれず，運動の検出に際しては刺激の輝度
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変化方向の情報は用いられないと報告している。

　運動視に関する研究では，この他，鋸歯状波状の輝度分布を持つ格子パタンを順応刺激と

して用い，（7）で述べた明所視での鋸歯状波フリッカーによる残効と同様の運動残効が存在

することを報告した Mather, Moulden, & O’Halloran （1991） の実験などがある。

（11）　その他の現象

　オン経路とオフ経路とが視覚系の中で異なる機能を担っていることを示す研究としては，

以上のものの他に，時間的次元を扱ったものでは，例えば刺激の輝度の増加あるいは減少を

感知するのに必要な時間は，多発硬化症によって互いに異なる変化を示すという研究

（Regan, Milner, & Heron, 1976）などがある。また Hamada （1985） とMoulden & Kingdom

（1990） は，Craik-O’Brien 効果における明るさ・暗さの錯視量は，暗いエッジによるものの

方が明るいエッジによるものよりも多いことを見出しているが，これは時間領域での Broca-

Sulzer現象や Brücke-Bartley効果と類似した現象である。Moulden & Kingdom（1990）は，

この明るさと暗さの錯視量における非対称性は，オフ中心型ニューロンの受容野がオン中心

型ニューロンの受容野より大きいために生ずると推測したが，その考えは後に Kingdom

（1996）自身により否定された。

　空間的次元に関しては，例えば立体視のメカニズムの最初の段階，すなわち右眼と左眼か

らの入力が初めて結合する皮質の領域まで明暗情報は独立的に用いられるとする知見がある

（Parker & Harris, 1993; Haris & Parker, 1995）。また Hong & Shevell（2004）は，輝度増分

と輝度減分とでは明るさ誘導の及ぶ空間的範囲が異なることを見出し，この結果は中心部－

周辺部という拮抗構造を持つ受容野を考えるモデルでは説明できないことを示した。また

Shechter & Hochstein （1990） や Zemon et al. （1988） は，脳性麻痺の子供のうちには，白地

に黒で描かれた多くの図形のうち特定のものを選択する課題や，白い紙に黒い鉛筆で絵を描

くといった課題に対する成績が，黒地に白で描かれた図形のうちの一つを選択したり，黒紙

に白い線で絵を描く等の課題に対する成績に比べ低下する者がいるという結果（Marozas & 

May, 1985; May, 1978; Uhlin & Dickson, 1970）を，オフ経路の機能が選択的に障害を受け

たことによるものではないかと考えているが，これはやや飛躍しすぎの感がないでもない。
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