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研究成果の概要（和文）：個人のL/M比の測定をERGフリッカー法とAO眼底カメラ法により行った。被験者の遺伝
子解析結果を用いて、分光感度の補正を行い、その結果、５人の被験者のL/M比を測定することができた。同じ
５人の被験者を用いて、ユニーク色の測定を行なった。その結果、色の見えとL/M比には相関がないことが示さ
れた。さらに同じ被験者を用いて、色弁別閾値の測定を行なったところ、L/M比は輝度弁別直線の傾きと相関傾
向が見られたが、色度弁別とは関係がないことがわかった。fMRI法によりユニーク色に対する脳活動は高次領野
からの影響を受け、特にV4において顕著である事が明らかになった。L/M比個人差を補償するモデルを考察し
た。

研究成果の概要（英文）：We carried out ERG flicker method and AO fundus camera method to measure 
individual L/M ratios. Applying observer’s gene analysis, we revised individual spectral functions 
and obtained L/M ratios of five observers. Unique colors were measured by the same five observers. 
It was shown that the L/M ration did not have any relation to color appearance. Color discrimination
 thresholds were measured by the same observers. It seemed that individual l/M ratios were weakly 
related to slopes of luminance discrimination threshold lines, but they were not related to 
chromaticity discrimination. It was shown in fMRI measurements that the representation of unique 
hues in V4 was strongly affected by the feedback from higher order cortex than that for cardinal 
hues. We discussed color vision mechanisms compensating for individual difference in L/M ratio in 
the retina.

研究分野： 社会科学

キーワード： 色覚学　眼光学　視覚情報処理　色彩工学　感覚・知覚・感性
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１．研究開始当初の背景 
(1) 色覚系フロントエンドにおいて色応答は
網膜内のそれぞれ光の長波長、中波長、短波
長に感度を持つ L、M、S 錐体から生まれ、
これらの応答がその後に続く色覚神経経路
で、黄青（L+M-S）と赤緑（L−M）の２種類
の反対色応答と１種類の輝度（L＋M）応答
に変換され、大脳皮質の高次色覚処理領域に
おいて最終的な色の見えが形成されるという
モデルが一般的に提案されている。このモデ
ルの中でも L、M、S 錐体応答は色の見えの
基本応答になっている。 
 
（２）最近、適応光学系眼底カメラにより、
網膜内での錐体の詳細な画像が得られ、その
結果、L、M錐体の個数比率（L/M 比）には
個人差が大きいことが分かってきた[1]。L/M 
比が個人により異なれば、L錐体と M錐体
の応答の差を取る赤緑(L-M)反対色応答も異
なるため、物理的に同じ光を見ても個人によ
り色の見えが違ってくるはずである。ところ
が、赤緑(L-M)反対色応答の出力が零となる
点、つまり L−M＝０を与えるユニーク黄の
波長にはほとんど個人差がないことが知られ
ている[2]。 
 
（３）色のみえに個人差がないことは赤緑
(L-M)反対色応答と物理的な光の波長間で対
応付け（キャリブレーション）がなされ、
L/M 比の個人差を補償していることを意味
している[3]。このキャリブレーションメカニ
ズムは色の見えに普遍性を与えるための存在
し、人間の色覚機能にとって極めて重要なメ
カニズムである。しかし、色覚系のどのレベ
ルで、どのような方法によってこのキャリブ
レーションがなされているのかについては全
く明らかとなっていない。 
 
２．研究の目的 
（１）本研究では、キャリブレーションメカ
ニズムとして、視覚系が環境からの光入力を
用いている可能性[4]について調べる。色度図
上でユニーク黄の波長とユニーク青の波長を
結んだ直線(Caerulean line)は昼光の変化の軌
跡と一致することが知られている[5]。もし視
覚系が昼光の物理的な変化を用いて、L、M
錐体応答から赤緑(L-M)反対色細胞あるいは
細胞群と言った局所的な赤緑(L-M)反対色応
答への変換過程で L-M=0の点をキャリブレ
ーションしているならば、このメカニズムは
初期色覚過程に存在する可能性が高い。しか
し、昼光の物理的変化を用いているとして
も、赤緑(L-M)反対色経路を統合し、最終的
な色の見えを生成する過程でキャリブレーシ
ョンを行っているならば、このメカニズムは
高次色覚処理過程に存在することになる。キ
ャリブレーションが色覚過程のどのレベルで
なされているかを調べる。 
 

（２）実験結果の解析から色覚系の補償メカ
ニズムを説明する新しい環境光適応型色覚モ
デルの提案を行う。 
 
３．研究の方法 
（１）個人の L/M 比の測定 
	 L/M比の個人差を明らかにするために、フ
リッカー網膜電位図（ERGフリッカー法）
と補償光学眼底カメラ（AO眼底カメラ法）
を用いて各個人の L/M比の測定を行う。 
	 ERGフリッカー法では、光刺激として参
照光とテスト光の２つの光を交互に被験者に
呈示し、網膜電図によって信号を記録し、分
光感度を求める。 
	 AO眼底カメラ法では、AOSLO法（スキ
ャン波長 830nm）を用い、650nmの波長の光
で網膜を順応する前後の画像を撮影して、
個々の錐体の反射率の変化を見る。反射率の
時間変化をクラスタリングして、L錐体と M
錐体を分離する。 
	 各被験者には遺伝子解析を行い、L 錐体と
M 錐体それぞれの遺伝子型を明らかにす
る。遺伝子型によって L 錐体、M 錐体の視
物質の分光吸収特性のピーク波長が異なるた
め[6, 7]、ERGフリッカー法によって L/M比
を知るためには被験者毎の遺伝子型を同定す
る必要がある。 
 
（２）ユニーク色の測定 
	 色の見えの普遍性を調べるために、赤みも
緑みのない知覚（ユニーク黄か青）を生む刺
激光の色度を測定する。装置として単色光が
呈示できるハイパースペクトルデイスプレイ
（HSD）を用いて刺激呈示を行う。得られた
刺激光の波長と、被験者毎の L/M 比から理
論的に計算できる波長と比較をする。 
	 補足実験として、ユニーク黄とユニーク青
の色度図内の軌跡を求めた。実験条件は上記
の実験とほぼ同様である。 
 
（３）色弁別閾値の測定 
	 錐体コントラスト平面（横軸：ΔL/L、縦
軸：ΔM/M）において、輝度 Lumは 
	 	 Lum=a(ΔL/L)+b(ΔM/M) 
で表現でき、r-g応答 R-Gは 
	 	 R-G=c(ΔL/L)+d(ΔM/M) 
で表現できる。a, b, c, dは係数である。ま
た、色弁別閾値は輝度 Lum変化直線に垂直
な輝度一定直線と色度 R-G変化直線に垂直
な色度一定直線に沿って決まるということが
知られている。係数 a, bの比によって、Lum
直線の傾きが異なるので、輝度一定直線の傾
きも異なる。係数 a, bの比が網膜内の L錐体
と M錐体の数の比、すなわち L/M比によっ
て決まっているならば、個人の L/M比は輝
度変化弁別閾値を測定すれば心理物理的に求
まることになる。同様なことが、R-G直線に
も当てはまるならば色度一定直線の傾きも
L/M比に依存し、色度変化の弁別閾値を測定
すれば L/M比がわかることになる。 



 

 
（４）fMRIによる脳活動の測定 
	 fMRIを用いて錐体応答拮抗型反対色と各
被験者のユニーク色に対する脳活動を計測
し、初期視覚野における応答の特性について
調べた。 
 
（５）個人差を補償するモデルの構築 
	 色覚系の補償メカニズムの解明と新しい環
境光適応型色覚モデルを構築する。 
 
４．研究成果 
（１）個人の L/M比の測定 
［ERGフリッカー法］ 
	 図 1に示す ERGを用いた L/M比測定シス
テムを用いて実験を行った。 
 
 
 
 
 
 
 

図１.ERGフリッカー法の装置 
 
[AO眼底カメラ法] 
	 図２に測定に用いた光学系を示す。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図２．AOSLOによる眼底カメラと 
褪色光学系 

 
	 図３に AO眼底カメラを用いて測定した網
膜内の錐体モザイクの一例を示す。 
 
 
 
 
 
 
 
 

図３．AO眼底カメラで測定した 
錐体モザイク 

 
表１、２にそれぞれ ERGフリッカー法と AO
眼底カメラ法により測定した各被験者の L/M
比を示す。表２中、測定は全て右眼を用い、

測定網膜位置は+が網膜耳側、－が網膜鼻側
を表す。また、撮影範囲は横 1.3deg、縦
0.9degである。個人の L/M比は、ERGフリ
ッカー法による結果と比較して、AO眼底カ
メラ法の結果もほぼ良い一致を示している。 
 
表 1．ERGフリッカー法による各被験者の

L/M比。%L値で表す。 
被験者 ERGフリッカー法 

個人 年齢 %L Peak L(nm) Peak 
M(nm) 

TK4 21 18.6 559 530 
HH2* 31 62 559+556.5 533+530 
RM5 21 44 555.5 530 
HY3 24 59.6 559 533 
TM1 23 32.7 555 533 

MS6 22 50.7 559 530 

 
表２. AO眼底カメラ法による各被験者の L/M

比。%L値で表す。 
被験者 AO眼底カメラ法 (%L) 

個人 +3.0deg +5.0deg -5.0deg 

TK4 24.4   
HH2*  63.0 55.9 
RM5    
HY3  66.5 59.6 
TM1 39.0   

+3MS6    

* L,M錐体は複数の遺伝子型（L:557.75nm, 
M:531.5nmとして計算, L:559nm, M:530nmの場
合%L:60.5）	  
 
（２）ユニーク色の測定 
	 図４に測定に用いたハイパースペクトルデ
イスプレイ（HSD）の光学系と呈示できる単
色光の幅と強度を示す。 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
図４．HSD光学系、 

 
	 図５にユニーク色の測定結果を示す。被験
者５名の結果である。横軸には被験者の L/M
比が%Lで示されている。縦軸は刺激光の波
長を示す。各大シンボルは上から	 ユニーク
黄、ユニーク緑、ユニーク青を表し、小黒シ
ンボルは L/M比から計算した各被験者の理
論的なユニーク黄の波長を示す。 

adding	bleaching	
light	source



 

	 図５より、個人の L/M比によらず、ユニ
ーク黄とユニーク青の波長は一定であること
がわかる。さらに、理論的なユニーク黄の波
長とは異なり、L/M比が色の見えには影響し
ていないことが明らかとなった。 
	
	
	
	
	
	
	
	
	
	
	
	
	

図５.各被験者の設定した	
ユニーク色の波長	

	
	 図６に補足実験の結果を示す。被験者４人
ともユニーク黄とユニーク青の色度点が直線
上に乗っていることがわかる。被験者の L/M
比と回帰直線の傾きとの間の相関係数には有
意差が存在した。彩度が高い青色の領域で、
L/M比が小さくなると青色刺激光のピーク波
長が大きくなるという負の相関があった。た
だし、被験者が４名であるため、さらなる研
究が必要である。	
	
	
	
	
	
	
	
	
図６．ユニーク黄とユニーク青の軌跡	

	
（３）色弁別閾値の測定	
	 図７に５人の被験者の色弁別閾値の測定結
果を示す。	
	
	
	
	
	
	
	
	
	
	
	
	
	

図７．色弁別閾値の測定結果	
	
輝度一定直線に関しては、予測とほぼ一致
し、L錐体が多い被験者では傾きが急にな

り、M錐体が多い被験者では緩やかになる傾
向がみられた。色度一定直線に関しては、ほ
とんどの被験者ではほぼ 45°となり、L/M
比には関係しない傾向がみられた。	
	
（４）fMRI法による脳活動の測定	
	 実験１では、V4においてユニーク色に対
する脳活動が反対色に対する応答より潜時が
わずかに短い事を示す結果を得た。実験２で
は、撮像の時間分解能が低下した（TR = 1.5s 
-> 3s）結果、実験２で見られた脳活動信号の
平均値データにおける潜時の差は失われた。
一方、脳活動を平均した結果に差が無くて
も、脳活動の空間パターンが変化している可
能性が存在するため、実験２のデータで脳活
動パターン解析を行った。脳活動パターンの
試行間の再現性を相関係数によって評価した
結果、V4において特に脳活動パターンの再
現性が課題による影響を受け、その違いがユ
ニーク色に対する脳活動において統計的に有
意な差を示す事がわかった（図８）。さらに
全脳の脳活動を２課題の間で比較した結果、
色同定課題実施中は視覚野（V1-V4）に加
え、カテゴリー化に関連する前頭葉（MFG）
や、言語に関連する側頭葉（insula）の領野
で有意な信号上昇も見られ、色同定課題を行
う際には、これらの領野からのフィードバッ
クが関与していたことも明らかになった。 
	 これらの結果から、ユニーク色に対する脳
活動は言語の高次領野からの影響を受け、そ
の影響は特に V4において顕著である事が明
らかになった。 
 
 
 
 
 
	
	
図８．ROIパターン相関解析．（左）V1，

（右）V4．縦軸は相関係数． 
	
（５）個人差を補償するモデルの構築	
	 L, M錐体の個数比率（L/M比）は個人間
で大きく異なる。錐体の分光感度ピークも僅
かに異なる。眼光学的な要因、レンズの黄濁
や黄斑色素の濃度なども個人差がある。しか
しながら、われわれの「色の見え」にはそれ
ほど大きな個人差が生じていない。網膜から
の出力が錐体の個数に単純に依存するのな
ら、Lが多い被験者は長波長光に感度が高く
なる。その結果、等エネルギー白色刺激への
応答は、L由来の信号が多くなる。しかし、
Lが多い被験者にとって世の中が赤く見えた
り、Mが多い被験者にとって逆に緑色に見え
たりすることはない。 
	 このような事態を防ぐ仕組みとして白色点
による補正が考えられる。網膜でコードされ
ている情報は主にコントラストであり、時空
間的な変化を捉えて情報を送る。平均的には
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白色点からの相対値で色情報がコードされて
いるといえる。このため、錐体の存在比率は
問題にならない。L, M錐体コントラストは
白色点をはさんだピンク-シアンの色情報だ
けでなく、緑～黄色～赤の色相変化も、紫～
青の色相変化も伝える。このコントラストコ
ーディングが補正の仕組みの１つと考えられ
る。 
	 次の問題は、cardinal axisとユニーク色の
不一致である。網膜の色処理として主に考え
られているのは LMコントラストと、S(ML)
コントラストである。白色点によるゼロ点補
正が全ての基盤であるとしたら、これら二つ
のコントラストが白色点と同じ出力を出す刺
激；cardinal axisと呼ばれる色刺激が、色の
見えの基底ベクトルとなってもおかしくな
い。ところが色の見えにおいて基底であるユ
ニーク色は cardinal axisと一致しない。ユニ
ーク Yはわずかに長波長側にずれ、ユニー
ク Gも長波長側にずれており、むしろ二つ
の axesの中間に位置している。ユニーク B
もまた長波長側にずれる。なぜ網膜での主た
る色コントラスト表現は色の見えに反映され
ていないのだろうか？ 
	 ここでは、考えられる仕組みとして内因
性、外因性、社会性の３つの要因を挙げ、そ
れらの仕組みと限界について考察した。 
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