
 i

NAIST-IS-DD0561017 

 

 

 

博士論文 

 
 
 
 

視覚システムにおける選択的注意と 

学習についての研究 

 

柴田 和久 
 
 
 
 
 
 

2007年 3月 24 日 
 

奈良先端科学技術大学院大学 
情報科学研究科 情報生命科学専攻 



 ii

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

本論文は奈良先端科学技術大学院大学情報科学研究科に 
博士（理学）授与の要件として提出した博士論文である 

 

柴田 和久 
 
審査委員： 
石井 信  教授   （主指導教員） 
川人 光男 教授   （副指導教員） 
松本 健一 教授   （副指導教員） 
神谷 之康 准教授  （副指導教員） 
山岸 典子 主任研究員 （ATR脳情報研究所） 



 iii

視覚システムにおける選択的注意と 

学習についての研究* 

 
柴田 和久 

 

 
内容梗概  

 
本博士論文では，選択的注意と学習という2つのテーマについて議論する．  

選択的注意は，膨大な視覚入力の一部を選択することによって，限られた計

算資源のもとで脳が外界からの膨大な感覚入力に効率的に対処するための機能

であると考えられている．過去，脳活動イメージング手法によってその機能局在

が明らかにされてきた一方，動特性についての研究は立ち遅れている．一つ目の

研究では，脳皮質活動を高時間解像度，高空間解像度で推定することを可能にす

る手法を用いて，視覚選択的注意のダイナミクスについて調べた．その結果，空

間に注意を向ける場合と，特徴に注意を向ける場合とで，選択的注意が視覚皮質

の活動に与える影響の時間特性が異なることが示唆された．   

過去の心理学では，成績フィードバックがヒトの学習にどのような影響を与

えるかが調べられてきた．しかし，神経系が成績フィードバックを学習にどのよ

うに利用しているのかはほとんど分かっていない．二つ目の研究では，視覚シス

テムの変化によって起こる学習を偽の成績フィードバックによって操作するパ

ラダイムを用いて，心理物理実験とシミュレーション実験を行った．その結果，

学習の進みが学習者の成績向上の期待と成績フィードバックの両方の組み合わ

せによって決まることが示唆された．  

 

 

キーワード：  

視覚，選択的注意， fMRI，MEG，知覚学習，ベイズ統計  
*奈良先端科学技術大学院大学情報科学研究科情報生命科学専攻学位論文 , NAIST-IS-DD0561017, 
2008 年  3 月  24 日 . 
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A  s t u d y  a b o u t  s e l e c t i v e  a t t e n t i o n  a n d  l e a r n i n g   
i n  t h e  h u m a n  v i s u a l  sy s t e m  *  

 
Kazuhisa Shibata 

 

 

Abstract 

 
In this dissertation, I discuss two topics: neural mechanism of selective 

attention and learning in the human visual system. 

Selective attention is a critical function to select relevant information from 

cluttered visual environment under the limited neural resource. Previous 

neuroimaging studies have localized the neural basis of selective attention. 

However, its dynamics has been unknown. In the first study, I examined the effects 

of selective attention in the visual cortex using hierarchical Bayesian method which 

allows us to estimate cortical currents in the order of milliseconds and millimeters. 

Results suggest that the temporal characteristics were different between spatial 

attention and feature attention. 

How a performance feedback affects human perceptual states and learning 

have been studied in psychology. However, its neural mechanism remains unknown. 

In this second study, I examined how the neural system utilizes the performance 

feedback to control the learning rate during the visual discrimination task. I 

conducted psychophysical experiments and computational simulations using the 

performance feedback manipulation paradigm during visual discrimination 

learning.  Results suggest that the learning rate of the visual system is determined 

by the optimal combination between the prediction of the improvement and the 

performance feedback. 

 

Keywords: 

Vision, Selective attention, fMRI, MEG, Perceptual learning, Bayesian statistics 

.*Doctoral Dissertation, Department of Bioinformatics and genimics, Graduate School of Information 

Science, Nara Institute of Science and Technology, NAIST-IS-DD0561017, March 24, 2008. 
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はじめに 
脳は，限られた計算資源を適切に配分することで，リアルタイムで外界に働

きかけることを可能にしている．また，自己の神経回路の特性を変化させること

で，脳は常に変化し続ける外界に適応している．重要な情報を選択すること，必

要に応じて学習を行うことは，個体が環境に対して適応的に振舞うために必要不

可欠な能力である．情報選択と学習は，脳神経回路においてどのように実現され

ているのだろうか．本論文は，認知神経科学におけるこの 2つの重要な問題につ

いての研究をまとめたものである． 

「ヒトは視覚的動物である」という言葉が示すように，ヒトにとって視覚は

聴覚や嗅覚に比べて強い影響力を持っているといわれている．実際に，ヒトの大

脳皮質の 1/3，サルでは半分の領域が何らかの形で視覚情報の処理に関わってい

る．それだけに，視覚情報処理を支える神経回路は，現在の神経科学においても

っともよく調べられている．このことから，本論文では，脳の情報選択機構と学

習機構について調べるために，視覚を題材にして実験を行った． 

本論は 3 つの章からなる．第１章では，本論の理解に必要な神経科学の知識

について概説する．第２章では，情報選択としての選択的注意について議論する．

選択的注意とは，文字通りある特定の対象に選択的に注意を向けることである．

選択的注意が脳でどのように実現されているかは古くから調べられてきたが，脳

活動測定手法の限界から，脳皮質の各領域がどの時点でどのように情報選択に関

わっているかはいまだによく分かっていない．そこで本研究では，脳皮質の活動

をミリ秒，ミリメートルの精度で推定する手法を用いて，従来観測が難しかった

視覚選択的注意のダイナミクスについての解析を行った．第３章では，課題訓練

時に与えられる成績フィードバックがヒトの学習にどのように利用されているか

について議論する．過去の心理学の研究からは，成績フィードバックが被験者の

学習を進ませる場合とそうでない場合の両方が報告されており，フィードバック

の役割に関する議論はいまだに続いている．本研究では，成績フィードバックを

実験者が操作するパラダイムを導入することで，この問題に挑んだ． 本論におい

て論旨を追うのを容易にするため，またさらに詳しく知りたい読者のために，本

筋の理解にあまり関わってこない話題は，巻末の Notes にまとめた．「Note （番

号）」の表記がある話題に関しては，巻末の対応する番号の Noteを参照されたい．



 2

第１章 脳の仕組みと視覚情報処理 
1－1 脳の組成 
脳は神経細胞がつくる巨大なネットワークである．その中でもニューロンは，

スパイクと呼ばれる一過性の電気信号を発する特殊な神経細胞で，シナプスを介

して他のニューロンと情報のやり取りを行う．その数は大脳皮質で数百億，小脳

で一千億，全体で一千数百億にものぼる．以降の節では，脳の基本構造，ニュー

ロンとシナプスの特性，ニューロン発火の仕組み，脳の機能局在論について解説

する． 

1－1－1 脳の基本構造 

胎児のとき，脳を含む中枢神経系は両端の閉じた 1 本の管である．その管の

上側のふくらんでいる部分が脳であり，下側の細い部分が脊髄である．発生初期

には，脳部分のふくらみは 3段になっていて，上から順に前脳，中脳，後脳とよ

ばれる．発生が進むと，前脳は終脳と間脳に分かれ，後脳の下に髄脳ができて，

ふくらみは 5段になる．最上部の終脳から左右 2つのふくらみが現れ，どんどん

発達していく．これが大脳である．また後脳からも左右 2つ，大脳ほどは大きく

ないふくらみが発生し，小脳となる．大脳は，サルやヒトでは非常に大きく発達

し，脳のほかの部分，すなわち終脳の基底部，間脳（松果体，視床，視床下部），

中脳（上丘，下丘），後脳（小脳，橋），延髄に覆いかぶさるほどになる． 

大脳はヒトの脳の中でももっとも大

きな部分であるが，そのなかにニューロ

ンがぎっしりつまっているわけではない．

ニューロンは大脳の表面部分から 2，3 

mm の深さに限局して分布しており，こ

の部分が大脳皮質または灰白質とよばれ

る．大脳皮質よりも深い部分は，大脳皮

質ニューロンからのびる神経線維（軸索）

が通過する場所であり，白質とよばれる． 

大脳皮質は 6 層構造になっており，

その中にニューロンが整然と並んでいる．

これはどの哺乳類にも見られる基本的な

図 1-1．大脳皮質の 4つの葉＋小脳 
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構造である．ただし場所によっては，層が一部厚くなったり薄くなったりしてお

り，細胞構築は必ずしも均一でない．Brodmann はこの違いをもとに大脳皮質を

52 の領野に区分した 1．この区分は現在 Brodmann 地図とよばれ，大脳皮質の部

位を示す基準として用いられている． 

ヒトの大脳は，表面が複雑に波打ち，折り込まれている．折り込まれてシワ

シワになった部分を脳溝とよび，2つの脳溝にはさまれた表面部分を脳回とよぶ．

しわの中に折り込まれた皮質部分にもニューロンが存在するので，しわが多く深

い動物の脳は，そうでない動物に比べて，より多くのニューロンを持つことにな

る．脳溝の様子にはある程度の個体差があるものの，大きな脳溝の構造は，同じ

動物種の中では基本的には同じである．大脳皮質は，主要な脳溝によって 4つの

葉に隔てられており，それぞれ前頭葉，頭頂葉，側頭葉，後頭葉とよばれる（図

1-1）． 

1－1－2 ニューロンとシナプス 

図 1-2 はニューロンとシナプスが作るネットワークの例である．ひとつのニ

ューロンからは，長い軸策と，木の枝のように複雑に分岐した短い樹状突起が伸

びている．これらの突起はシナプスを介して別のニューロンと繋がりあい，複雑

な神経回路を形成している．ニューロンの大きさは，核を含む細胞体とよばれる

部分が数 µmから数十 µm，樹状突起の張り

が数十 µmから１ mm程度である．軸策の

長さは長いもので１m近くになる．大脳で

は 1 mm3に十万個ものニューロンが詰まっ

ている．そして，脳全体のニューロンの軸

策や樹状突起をすべて繋げると，百万 km

もの長さになる．ニューロンの形態にはい

くつか種類があり，部位ごとに特徴が分か

れる場合もある．この形態の違いから，同

じニューロンでも形態によって機能が少し

ずつ異なると考えられている．ニューロン

以外にも，脳にはニューロンの位置の固定

や栄養素の補給などの恒常性を担うグリア

細胞とよばれる神経細胞がある．  

図 1-2．ニューロンとシナプス
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情報は電気信号としてニューロンの中を樹状突起から細胞体，軸策という方

向に流れる．ニューロンが興奮すると，電気信号が軸策上を細胞体から遠ざかる

方向に伝播し，終末線維からシナプスを介して他のニューロンに興奮が伝わる．

ひとつのニューロンは数個から数万個のシナプス入力を受け取っており，百個か

ら千個程度の他のニューロンにシナプスを作っている．脳内に 1011個のニューロ

ンがあり，一個が 104個のニューロンに結合し，逆に 104個のニューロンからシ

ナプス結合を受けているとしたら，全体として脳内には 1015個のシナプスが存在

することになる．ニューロンが興奮すると起こるスパイク電位はもっとも多くて

も 1秒間に高々数百発であるから，ニューロンの動作速度は 1 kHzにも満たない

ことになる．しかし，そのようなニューロンが 1011個，シナプスが 1015個もある

ため，全体としては非常に早い計算が実現されている． 

1－1－3 ニューロン発火の仕組み 

ニューロンの電気信号は他のニューロンに直接伝播するわけではない．電気

信号はシナプスにおいて一度化学的な信号に変換される．化学信号がシナプス後

ニューロンの受容体と結合し，細胞体へのイオン流入によって膜電位が変化する

ことでシナプス後ニューロンに信号が伝わる Note 1．膜電位をより正の方向に増加

（脱分極， Depolarization）させるような場合を興奮性シナプス結合といい，膜電

位をより負の方向に減少（過分極， Hyperpolarization）させるような場合を抑制

性シナプス結合という． 

ニューロンは通常細胞膜外に比べて 70 mv程度低い電位で保たれている．こ

れは細胞体内のイオンポンプが，濃度勾配に逆らって細胞体内外のイオン濃度を

常に調節しているためである．脱分極によって膜電位がある閾値を超えると膜電

位が急激に 100 mv 程度上昇し，活動電位とよばれる一過性のスパイク電位が生

じる Note 2．閾下の電位は軸策を伝播しないので，このスパイク電位が脳の情報キ

ャリアの本質である Note 3．ニューロンの軸索を取り囲むミエリン（髄鞘）が絶縁

体として働くことによって，スパイク電位は軸策を減衰せずに伝播する．その伝

播速度は軸策の種類や太さによってまちまちだが，0.5 m/sec程度から，早いもの

で 100 m/sec 以上になる．軸策を伝播した電気信号は軸策の終末まで達し，再び

化学信号に変換され，シナプスを介して次のニューロンに信号が伝わる．このよ

うな信号伝達の仕組みは，単純な発火モデルによる近似から電気回路や分子ネッ

トワークにいたるまで，用途によってさまざまなスケールで表現される． 
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1－1－4 脳の機能局在と階層性 

過去の生理学的，解剖学的研究で明らかにされたもっとも大切なことの中に，

脳の局在性と階層性がある．局在性とは，脳のある機能は特定の脳部位と深い関

わりがあるというものである．一方階層性とは，それぞれの部位が独立に働いて

いるのではなく，比較的簡単な情報処理を行う部位から徐々に複雑な情報処理を

行う部位へ情報の流れがある，というものである．このように，ある計算が脳の

どのあたりで行われていてどんな階層性があるかという見込みは過去の研究から

おおむねついている． 

図 1-1 で示したように，脳皮質は大きく分けて４つに分かれている．図中青

色で示す後頭葉の視覚皮質は数十にもおよぶ領域に分かれており，それぞれ画像

に含まれる異なる視覚特徴（色，形，動き，テクスチャ，陰影など）をある程度

分離して処理している．第一次視覚野といわれる部位に損傷を受けると視野のあ

る部分に暗点ができ，そこからさまざまな幻覚が見えるという症例もある Note 4．

また，図中緑色で示す側頭葉の一部は聴覚に関係が深く,赤色と黄色で示す中心溝

の前後の部位はそれぞれ運動と触覚に関わる．その他，側頭葉の内側にある海馬

という部位は記憶の形成に関わっており，ここに損傷を受けると新しい記憶を獲

得するのが困難になる Note 5． 

このような局在性にも関わらず，われわれは常に単一の知覚を得る．たとえ

ば色と動き，形が分離して知覚されることはない．従って，それぞれの視覚特徴

は異なる視覚領域で別々に処理されたのちふたたび統合されなければならない，

という計算論的な問題が生じる．これまでの脳活動測定手法を用いた研究では，

ある計算に脳のどこが関わるのかという点を主に追求してきた．これからは，脳

活動測定手法を用いて，それぞれの部位で行われる計算が全体としてどのように

統合され認知あるいは運動にいたるのか，という動的側面を検討する必要がある． 

 

1－2 視覚の仕組み 
本論文では，視覚を題材に選択的注意および学習についての研究を行う．そ

こで，この節では特に脳における視覚情報処理について概説する．  

1－2－1 網膜から初期視覚野 

視覚システムに入力される情報は光である．光は眼球の角膜，水晶体を通過

し，網膜に到達する（図 1-3「眼球と網膜」）．網膜には 2種類の光受容体があり，
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それぞれ錐体細胞（Cone），

棍体細胞（Rod）と呼ばれ

る Note 6．光はこれらの受容

体に含まれる眼球色素と化

学反応を起こし電気信号に

変換される．その信号はア

マクリン細胞，双極細胞，

水平細胞，神経節細胞から

なる神経ネットワークを伝

播し，さまざまな処理を受

ける Note 7．網膜の出力は神

経節細胞の軸索である．約 1億 2600万個の光受容体の電気信号が約 100万個の神

経節細胞に集まるため，その過程で約 126倍の情報圧縮が行われていることにな

る．神経節細胞をはじめとするニューロンの活動特性は，入力を受けている多数

の神経細胞との間の興奮性結合と抑制性結合のバランスによって決まる．またそ

の空間特性は，下位の細胞が網膜上のどの部分を担当しているかによって決まる．

これを受容野という．こうして光から変換された電気信号は，神経節細胞の軸索

の集まりである視神経を通って脳に送られる． 

左右の眼からの情報は，そのまま左右の脳半球に伝わるのではない．左右の

眼からの情報は，視床の外側膝状体 Note 8に至る前に，視交叉と呼ばれる場所で交

換される．その結果，視野の右側の情報は皮質の左半球に，視野の左側の情報は

皮質の右半球にそれぞれ入力されることになる．図 1-3「視交叉」の場合，左視

野にある赤の四角に関する情報は右半球に，右視野にある緑の円に関する情報は

左半球に入る．外側膝状体は 6層構造になっており，2,3,5層には同側の眼からの，

1,4,6層には反対側の眼からの入力が送られる．網膜から外側膝状体に信号を送る

神経節細胞には 2種類ある．大きなものはマグノ細胞（Magnocellular），小さなも

のはパルボ細胞（Parvocellular）と呼ばれ，それぞれ外側膝状体の 1,2 層および 3

－6 層に投射している．この情報の流れはマグノ系，パルボ系と呼ばれ，それぞ

れ物体の動きや位置，物体の色や質感に関する情報を担っているといわれている

Note 9．一旦外側膝状体に送られた視覚情報は，次に後頭葉の有線野に位置する初

期視覚野に入力される． 

図 1-3．網膜から第一次視覚野への情報伝達経路． 
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1－2－2 初期視覚野 

初期視覚野のニューロンは特定の視覚特徴に選択性を持つ．あるニューロン

は，受容野の特定の位置にある傾きの棒状の光が提示されたときにだけ激しく活

動する（方位選択性）2,3．この方位選択性は，外界からの視覚情報の明暗を効率

よく符号化するための表現だといわれている Note 10．また縞模様の方位が同じでも

空間周波数によって反応が変化するので，ニューロンは空間周波数にも選択性を

持っていることがわかる．このようなニューロンは単純型細胞とよばれる．ある

傾き（または空間周波数）に対し，単位時間当たりにいくつスパイク電位が観測

されたかをプロットしたグラフはチューニングカーブと呼ばれ，しばしばガウス

関数やコサイン関数で近似される．一方複雑型細胞とよばれるニューロンは，あ

る傾きであれば刺激が受容野のどこにあっても，それがどんな周波数であっても

発火するもの，刺激の方位ではなく運動方向に反応するものがある．このような

周波数および方位不変性は，複雑型細胞が複数の単純型細胞から投射を受けるこ

とで実現されると考えられている．複雑型細胞は初期視覚野だけでなく高次視覚

野にも存在する． 

初期視覚野内で皮質に垂直な方向に並ぶニューロンは，ほぼ同じ範囲に受容

野を持ち方位選択性も等しい（方位選択性カラム）．また，隣り合ったカラムは互

いにわずかに異なる方位選択性を持つことが知られている．さらに，同じ方位選

択性カラムの中にも右の眼からの入力に強く応答するものと左の眼からの入力に

強く応答するものがあり，

両者は空間的に隣り合って

いる（眼優位性カラム）．以

上の特徴から，初期視覚野

におけるニューロン配置は

図 1-4 に示すようなハイパ

ーカラム構造を示す．この

ハイパーカラム 1つ 1つが

それぞれ網膜上の 1点の情

報を処理している．また隣

り合ったハイパーカラムは

担当する網膜上の点でも隣

図 1-4．第一次視覚野のハイパーカラム． 
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り合っている（網膜部位局在，Retinotopy）．このように，眼から入力された光情

報は，初期視覚野において空間情報を保持したまま各視覚特徴に分解される． 

1－2－3 高次視覚野 

後頭葉の有線野以外の領域は

高次視覚皮質とよばれる．高次視

覚皮質の各領域は初期視覚野を含

む低次視覚皮質からの投射を受け，

色や形，動きなどの視覚特徴の処

理に関わっている．高次に行けば

行くほどニューロンの受容野は広

く な り ， 下 部 側 頭 野

（Inferotemporal area, IT野）や中

部側頭野（middle temporal area, 

MT 野, 第五次視覚野ともよばれ

る）のニューロンは初期視覚野のニューロンに比べ非常に大きな受容野を持つ． 

図 1-5 に示すように，初期視覚野から各高次視覚領域への情報の流れは大き

く分けて 2つ存在し，それぞれ役割が異なる Note 11．1つ目は第五次視覚野から頭

頂に向かう背側経路，もう 1つは第四次視覚野から IT野に向かう腹側経路である．

パルボ系の情報は腹側経路に，マグノ系の情報は背側経路に流れることから，腹

側経路は色や形など物体の静的な特徴についての処理に，背側経路は空間位置や

動きなど物体の動的な特徴の処理に関係しているとされている 4．このように，

高次視覚皮質では外界の各視覚特徴がそれぞれ異なる領域で並列に処理される．

また，視覚情報の流れは低次から高次への一方通行ではない．高次から低次への

フィードバックも存在する Note 12． 

色情報は第四次視覚野を中心に処理されていると考えられている．Zeki らは

電気生理手法によって，サルの第四次視覚野ニューロンがサルに特定の色を見せ

たときに強く応答することを見出した 5．Beauchamp らは，ヒトが色を受動的に

見ている場合と色に対して見分け課題を行っている場合の視覚野の活動を機能的

磁気共鳴画像法（functional Magnetic Resonance Imaging, fMRI）Note 13を用いて比較

した 6．その結果，被験者が課題を行っている場合，そうでない場合に比べ第四

次視覚野を含む紡錘回の広い範囲に活動が見られた．この結果は，能動的な色知

図 1-5．2つの視覚経路． 
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覚には第四次視覚野だけでなく腹側経路の広い領域が関与することを示唆する． 

ほとんどのニューロンが運動方向に選択性を持つことから，動き情報は第五

次視覚野を中心に処理されていると考えられている．Newsomeらは，複数の運動

するドットからなるランダムドットパターンを用いて，ランダムドットパターン

の変化と第五次視覚野ニューロンの活動，そしてサルの認知課題の成績の関係を

調べた 7．このランダムドットパターンは，同じ方向に動くドットの数を操作す

ることでその運動方向の判別の難易度を操作することができる．同じ方向に動く

ドットの割合を大きくしていくと，その運動方向に選択性を持つ第五次視覚野の

ニューロンの発火頻度が上昇する．さらに，このニューロンの発火頻度の変化は

サルの運動方向判別とよく相関していた．このような知覚と神経活動の相関は，

fMRIを用いてヒトでも確かめられている 8．また判別課題に際して第五次視覚野

の特定のニューロンに微弱な電気刺激を加えると，サルの判断がそのニューロン

が選択性を持つ運動方向にバイアスされることが報告されている 9．さらに，第

五次視覚野に損傷のあるヒトやサルは動きの知覚が損なわれることが知られてい

る．これらのことから，第五次視覚野は動きの認知に特に重要であると考えられ

ている Note 14． 

 

1－3 視覚入力だけからでは視知覚は決まらない 
これまで見てきたように，網膜で取り込まれた視覚情報は高次視覚野の各領

域において特徴ごとに分けて処理される．しかし，以下の 2つの理由から網膜情

報だけからでは視知覚は決まらない．第一に，網膜像には視覚世界を再構成する

ために充分な情報が含まれていない．たとえば 2次元の網膜像から 3次元の奥行

きを知ろうとするのは本質的に不良設定問題であり，解が一意に定まらない．従

って，われわれの脳は不十分な情報になんらかの制約を与えることで視知覚を決

定している Note 15．第二に，知覚は選択的注意や事前知識の影響を受ける．眼には

映っていたにも関わらず，気が逸れていたために大事なものを見逃したという経

験は誰にでもあるし，事前知識や積み重ねた訓練があって始めて認識できる情報

というのも存在する． 

本博士論文は，このような要因の中でも選択的注意による脳皮質活動変化と

学習による視覚システムの変化に焦点を絞り論じている．以降の章では，研究ご

とにその背景や問題点，実験内容について詳しく述べる．
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第 2章 視覚特徴選択的注意の神経機構 
人ごみの中で友達を探すとき「友達が赤いコートを着ている」という知識が

助けになる，というのはよくある経験だろう．赤い色に注意を向ければ探索が容

易になるのである．これは選択的注意と呼ばれ，古くから盛んに研究されてきた．

その中でも，今回は視覚特徴選択的注意を実現する神経機構に焦点を絞り研究を

行った．本章では，選択的注意研究のこれまでの流れと問題点，そして実験方法

とその結果について議論する． 

 

2－1 視覚選択的注意とは 
選択的注意とは文字通り何かに選択的に注意を向けることである．しかし学問

上の定義はあいまいで，研究者ごとに異なる捉え方がある Note 16．今回の研究にお

ける選択的注意の位置づけとは以下のようなものである：「 ヒトの脳が各時刻に

おいて処理できる情報量には限界がある．選択的注意とは，目的に合った情報の

みを処理することで限られた処理容量のもとで効率的に感覚－運動変換を行うた

めの機能である」．このような選択的注意はトップダウンの注意とも呼ばれる．一

方，視覚刺激自体の明瞭度によって喚起される注意はボトムアップの注意とよば

れ，それぞれ異なる神経機構によって制御されると考えられている 10,11． 

選択的注意の心理物理学的定義は，行動指標の改善である．これは「注意が向

いていない条件」と「注意が向いている条件」を設定し，条件間の反応時間ない

し正答率を比べることで調べることができる．このときボトムアップである視覚

刺激は条件間で同一とする．「注意が向いていない条件」に比べて「注意が向いて

いる条件」の方が検出（判別）の速度や正答率が高ければ，これを選択的注意の

効果とする．このような方法で，過去の心理実験から「注意の対象は空間か，色

や動きなどの特徴か，まとまりで定義される物体か 12」や「物体が複数の視覚的

特徴で定義される場合，どの特徴の組み合わせになら，個々の特徴に選択的に注

意が向けられるか 13」ということが調べられてきた． 

 

2－2 視覚選択的注意の神経機構 
前節で紹介した視覚選択的注意の機能を実現するためには，以下の 2つの仕組

みが必要となる．まずどの脳部位がどの情報表現に関わっているかについてのポ
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インタを持ち，注意を制御する領域が必要である（注意の制御）．また，選択され

た情報表現が他の情報に比べて何らかの形で強化される必要がある（注意の効果）．

この 2点について以降の節で解説する． 

2－2－1 選択的注意の制御に関わる脳部位 

視覚システム自体は正常であるのに，注意の機能が欠如する例がある．たと

えば後部頭頂皮質に損傷を負った患者は，視野の半分に注意を向けることができ

なくなることがある（半側無視）．このような患者は，無視が起こっている側の視

野の刺激を報告できないし，目の前の絵のスケッチを指示されると片側だけの奇

妙な絵を描く Note 17．無視の症状は頭頂皮質 14，前頭皮質 15，帯状回 16，大脳基底

核 17，視床 18，中脳や上丘 19を損傷した患者に見られ，無視の程度も範囲もさま

ざまである．以上のことから，これらの領域は注意の制御に関わっていると考え

られてきた． 

上で紹介した解剖学的知見を取り入れた代表的な注意のモデルが 2 つ存在す

る．一つ目は Mesulamによって 20，二つ目は Posnerらによって提案された 21．両

者は非常によく似ており，注意を心的なスポットライトの比喩で表現し，スポッ

トライトが向けられた対象が優先的に処理されるという点では同じである． 

Posnerらのモデルは後部注意機構（頭頂皮質，視床と上丘），前部注意機構（前

帯状回，前頭前野と補足運動野），そして注意維持機構（青班核）の 3つのモジュ

ールに分けられる．後部注意機構は注意の空間的な移動や視覚特徴間の切り替え

を行う．前部注意機構は注意を向ける対象の決定や運動反応の選択など自発的な

認知過程に広く関わる．そして注意維持機構は皮質のさまざまな場所にノルアド

レナリンを投射し，覚醒レベルの調節をすることで注意の維持に関わる． 

1990 年代になって，脳活動計測手法の発展によって注意の解剖学的モデルが

検証できるようになった．Hopsingerらは，空間注意課題を行っている被験者の脳

活動を fMRI によって測定した 22．被験者が視野の一部に注意を向けている間，

前頭，頭頂皮質の広い領域に活動が見られた．このような結果は特徴注意課題 23

においても確認されており，ヒトの視覚選択的注意の制御には前頭皮質と頭頂皮

質を含む皮質ネットワークと視床が関係することが示されている． 

2－2－2 注意による視覚情報選択に関わる脳部位 

視覚選択的注意による情報選択の効果は視覚野の段階ですでに見られる．

Spitzerらは，視覚特徴判別課題を行っているサルの第四次視覚野ニューロンの活
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動記録によってそれを示した 24．実験の結果，サルの行っている課題の難しさと，

視覚刺激提示位置に受容野を持つ第四次視覚野ニューロンの刺激応答の間に正の

相関が見られた．これはサルの選択的注意の強さが視覚野ニューロンの活動に影

響を与えるという仮説を支持する最初の証拠として位置づけられている．以後，

空間的注意 25や特徴注意 26,27が特定の視覚領域内のニューロンの刺激応答を増加

させるという知見が多く報告された．これらの研究から分かるのは，視覚選択的

注意は視覚刺激に対するニューロンの応答特性を変化させる，ということである． 

ヒトの非侵襲脳活動計測実験からも同様の知見が報告されている．Hillyardら

のグループは，脳波（Electroencephalography, EEG）Note 18の複数試行加算によっ

て得られる事象関連電位 Note 19を用いて，ヒト皮質視覚応答に対する選択的注意

の効果を調べてきた 28-30．Hillyardらの結果によると，視覚選択的注意は後頭部電

極における視覚刺激提示後 50-300 msの事象関連電位に影響を与える．このよう

な注意による刺激応答の選択的強化は fMRIによっても確かめられている 22,23,31． 

2000 年代に入ってから，前述の選択的注意の制御に関わる領域の活動と視覚

野活動変化の因果関係を問う研究が発表され始める．たとえば，前頭眼野と第四

次視覚野の部位対応的な投射が，それぞれ選択的注意の制御と効果に対応すると

いう仮説があった．Moore と Armstrong は，サルの前頭眼野を微小電気刺激した

ときに第四次視覚野ニューロンの活動がどう変化するか調べることでこの仮説を

検証した 32．その結果，前頭眼野の特定部位の微小電極刺激は，第四次視覚野の

対応するニューロンの視覚応答を強化することが確認された．このような現象は，

ヒトを対象にした頭蓋磁気刺激（Transcranial Magnetic Stimulation, TMS）Note 20と

事象関連電位の実験 33,34や，TMS と fMRI を用いた実験 35でも報告されている．

Taylor らの実験 34によると，事象関連電位に対する空間注意の効果が視覚刺激提

示前に前頭眼野に TMS を打ち込むことで消失する．同時に，被験者の実験課題

の成績が刺激に注意を向けていない場合と同じ程度に落ち込む． 

注意による視覚野活動変化は，ニューロンの発火頻度だけではなく近傍のニュ

ーロン同士の活動同期にも見られる．Friesらは，サルの第四次視覚野ニューロン

の活動記録によってこれを示した 36．Friesは，同じ空間位置に受容野を持つニュ

ーロン群から複数細胞記録（Multi-Unit Activity, MUA）と局地電場電位（Local Field 

Potential, LFP）の両方を記録した．MUAからは各ニューロンの発火系列が，LFP

からは近傍ニューロン膜電位変動の総和が測定できる．受容野内に提示された刺
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激にサルが注意を向けている場合とそうでない場合を比較すると，以下のことが

分かった：(1) 刺激応答の最初のピーク（潜時 300 ms）においては条件間で発火

頻度の差はない，(2) 刺激応答の最初のピークにおける LFP 周波数スペクトルを

条件間で比べると，α帯域（10 Hz付近）と γ帯域（50 Hz付近）に差がある．LFP

は近傍ニューロンの活動同期に依存して変化することから，空間注意がニューロ

ンの活動同期に影響を与えることが示された．同じような現象がヒトを対象にし

た脳磁図（Magnetoencephalography, MEG）Note 21測定でも確認されている 37． 

これまで挙げてきた単一ニューロンまたはニューロン群の活動変化は，注意機

能の実現にどのように役立っているのだろうか．Nakaharaと Amariは，選択的注

意によるニューロンのチューニングカーブの変化は，高次領域が視覚刺激の内容

を推定する際の分散の減少，言い換えるとフィッシャー情報量 Note 22の増加に寄

与すると主張した 38,39．またニューロン群の活動同期は，これらのニューロンが

同じシナプス後ニューロンに投射していると仮定した場合，そのニューロンが発

火する確率を増加させるという利点があり，活動同期はロバストな情報伝達に寄

与していると考えられている 36,40． 

2－2－3 選択的注意による刺激前の視覚野活動変化 

選択的注意によって皮質の視覚応答が強化されるなら，刺激が入る以前から何

らかの影響があると考えるのは自然であろう．Luckらはサルの第四次視覚野ニュ

ーロンの活動記録によってそれを実証した 25．サルにある空間位置に注意を向け

させその後刺激を提示することで，注意だけ向いていて刺激がまだ出ていない状

態のニューロン活動を記録することができる．サルがある空間位置に注意を向け

ている間，その位置を受容野に含む第四次視覚野の発火頻度は，注意を向けてい

ない間に比べて 30-40%増加した．このような現象はヒト fMRI実験によっても確

かめられている 22,41,42．Chawla らは，被験者が視覚刺激の色に注意を向けている

場合と動きに注意を向けている場合の脳活動を fMRI によって測定した 43．どち

らの条件においても，視覚刺激によって視覚野広域に活動が見られた．また色の

処理に関わる第四次視覚野の刺激応答は，被験者が色に注意を向けている場合に

高かった．一方動きの処理に関わる第五次視覚野の刺激応答は，被験者が動きに

注意を向けている場合に高かった．さらにこれらの注意の効果は，視覚刺激提示

前の注意だけ向けられている状態でも見られた． 

注意によるニューロン活動同期は刺激前の活動変化にも見られる．前述の
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Friesの研究では，サルが受容野内に注意を向けている場合とそうでない場合の間

で，刺激提示前の発火頻度に差がなかった．一方 LFPの α帯域の信号強度は注意

を向けている場合に低かった．すなわち，受容野内に注意を向けているとニュー

ロン群が α帯域で脱同期するのである．この現象ものちにヒトの EEG44,45や MEG

測定 46で確認された． 

注意による刺激前の活動変化は，刺激応答の強化とどのように関係するのだろ

うか．刺激前の活動が最初から高い状態にあると，直感的にはその後の刺激応答

の信号雑音比（Signal-to-Noise ratio, SN比）が悪くなると考えられる．1つの仮説

として，注意による刺激前の活動変化は刺激応答強化のための準備活動であると

いうものがある 47．Chawlaらの理論研究によると，刺激前のニューロンの膜電位

がある程度高い状態にあると，刺激後のニューロン群の発火頻度と同期性がとも

に増加する 48,49．その生理学的根拠として，皮質ニューロンの Up/Down状態 Note 23

が注意によるニューロンの感覚応答変化に繋がるという考えがある 50-52．これら

は注意による刺激前の活動変化に意味を与えることのできる仮説だが，間接・直

接証拠ともにまだ不足しており，今後の研究の進展が待たれる． 

 

2－3 これまでの研究の問題点と本研究の目的 
選択的注意の神経機構についての研究は，以下の 3つの点で困難が付きまとう．

第一に，注意の種類が多様であるという点である．主に取り上げられているだけ

でも空間注意，特徴注意，物体注意という種類があり，空間注意以外の神経科学

的知見は非常に少ない．第二に，非常に早い時間スケールで起こる現象であると

いう点である．注意の切り替えは早くて数百 ms で済み，脳活動変化もそれに準

ずる時間で現れる 44-46,53,54．第三に，多くの脳部位が関係するという点である．

視覚注意の制御には前頭，頭頂や視床のネットワークが関わり 22,23,42,55，その効

果は視覚野全域に見られる 22,23,30,41,43． 

これまでの単一または複数ニューロン記録では，複数の領域から同時にたくさ

んのニューロン活動を測定し注意の影響を検討した例はない．また脳全体を測定

する fMRI では時間解像度が足りず，機能局在が確かめられるのみである．一方

EEG や MEG は時間解像度に優れるが，信号は頭皮上のセンサで測定されるため

にどの部分が活動しているかに関する情報に乏しい．時間・空間両方に優れた測

定または解析手法によって選択的注意の神経機構のメカニズムを探ることが，近
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年の重要な課題であった． 

今回の研究では，まだ神経科学としての知見が少ない特徴注意に焦点を当てた．

特に，色と動きの視覚特徴に対する注意について調べた．第１章で解説したよう

に，色は視覚野の腹側経路に位置する第四次視覚野で，動きは背側経路に位置す

る第五次視覚野で主に処理される．色への注意，動きへの注意の効果もそれぞれ

の領域に見られる 43ので，選択的注意の効果を空間的に分離することができる． 

特徴注意に伴う脳活動変化の時間特性を調べるために，脳活動測定には MEG

を用いた．高々数百個のセンサから遥かに数の多い脳電流源の状態を推定するの

は，不良設定性の強い逆問題である．従って，MEGから皮質の活動を推定するこ

とは本来難しい．近年，Sato らはこの問題を解決するために MEG 電流源推定の

ための階層ベイズ法を考案した 56．この方法は，fMRIの情報を元に皮質電流源の

数を制限することによって，MEG情報を用いたミリ秒・ミリメートル単位での皮

質電流源推定を可能にする． 

今回の研究では 3つの実験を行った．最初の実験では，視覚刺激の色か動きに

注意を向ける課題を遂行中の被験者の脳活動を MEG によって測定した（選択的

注意 MEG実験）．二つ目の実験では，同様の課題を行っている被験者の脳活動を

fMRI によって測定した（選択的注意 fMRI 実験）．最後の実験では，色刺激と動

き刺激を用いて，各被験者の視覚野における色選択性領域と動き選択性領域を

fMRI によって同定した（視覚野同定 fMRI 実験）．一つ目と二つ目の実験結果を

組み合わせて階層ベイズ法によって皮質電流を推定し，被験者が色に注意を向け

ている場合（色条件）と動きに注意を向けている場合（動き条件）の皮質電流を

比較した．その結果，視覚刺激が実際に提示される前の 1秒間に，視覚皮質の色

選択性領域は色条件で，動き選択性領域は動き条件で電流強度が選択的に増加す

ることがわかった．さらに，この効果は時間的に持続的しないことがわかった．

この結果は，視覚皮質における特徴注意効果の時間特性が空間注意によるものと

は異なることを示唆する． 

 

2－4 方法 
2－4－1 被験者 

6人の被験者（23～27歳）が ATR Human Subjects Review Committeeから承認

を受けた実験に参加した．全員インフォームドコンセントを受けた．いずれの被
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験者も正常視力または矯正による正常視力を有し，正常な色覚を持っていた Note 24． 

2－4－2 視覚刺激 

視覚刺激は 1000個の色の付いた動くドットで構成される．各ドットは白い背

景（CIE座標 Note 25 x=0.28，y=0.33）の中心から半径 5° Note 26の円形領域にランダ

ムに配置される．各ドットは 0.06°四方の大きさを持つ．背景と刺激の平均輝度は

70cd/m2である．20%のドットはターゲット方向に，残りのドットはランダムな方

向にそれぞれ 10°/secの速さで動く．ターゲット方向は中心から遠ざかる方向（外

向き）または中心に近づく方向（内向き）のどちらかで，各ドットは 2フレーム

（33 ms）で消滅し，同じ円形領域内のランダムな位置に再配置される．これとは

独立に選ばれた 20%のドットはターゲット色となる．残りのドットの色はターゲ

ット色以外の 16色のどれかになる．ターゲット色は赤（CIE座標 x=0.30，y=0.32）

または緑（CIE座標 x=0.26，y=0.34）である．ターゲット方向およびターゲット

色を取るドットの割合は，予備実験によって色条件と動き条件の課題成績が同程

度になるように決められた．視覚刺激は VSG2/5 グラフィックボード Note 27

（Cambridge Research Systems, Cambridge, UK）を用いて生成された． 

2－4－3 選択的注意 MEG実験 

手順 

課題の概念図を図 2-1に示す．被験者は注意を向けている視覚特徴の状態を判

別し，ボタン押しによってできるだけ早くかつ正確に報告することを指示される．

実験条件は，被験者が色に注意を向けて課題を行う場合（色条件），動きに注意を

向けて課題を行う場合（動き条件）の 2つである．被験者は実験中画面中央の固

視点を注視し続ける．固視点のまわりには普段 1000個の白いドットが提示されて

いる．視覚刺激提示の 1秒前に，画面中央に色と動きのどちらに注意を向けるか

を指示するキューが提示される（色なら’C’，動きなら’M’）．それに従って，被験

者は色か動きどちらかに注意を向ける．その後視覚刺激が 500 ms提示される．色

条件では被験者はドットの色が全体的に赤っぽく見えるか緑っぽく見えるか判別

する．動き条件では被験者はドットの動きが全体的に外向きか内向きかを判別す

る．判別内容は左右の手に握られたボタンのどちらかを人差し指で押すことで報

告される．被験者はこの課題の練習を事前に最低 300試行行った． 

被験者は 2つの色セッション（すべての試行が色条件のセッション）と 2つの

動きセッション（すべての試行が動き条件のセッション）に参加した．1 セッシ
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ョンは 52試行を含む．セッションの順番は被験者ごとに異なる．4種類の刺激（2

つのターゲット色と 2つのターゲット方向）は同じ回数だけ，ランダムな順番で

提示される．1セッションのうち 44試行の刺激間時間（キューと刺激の間の時間）

は 1000 msであるが，被験者の注意を維持するために，刺激間時間が 500 msであ

る場合が 8試行，無作為な順番で挿入された．試行間時間が 500 msである試行で

測定された MEGデータはのちの解析には含まれなかった．試行間時間は 2000 ms

から 3000 msの間でランダムに変化した．刺激はプロジェクタ（ELP-710 projector, 

EPSON, Japan）を用いて，暗い電磁場遮蔽部屋（Tokin Corp., Sendai, Japan）の中

に置いた半透明のスクリーンに向けて部屋の外から投影された． 

MEG測定 

磁場反応（MEG 信号）の測定には 201 チャネル全頭生体磁場測定装置

（Shimadzu, Kyoto, Japan）が用いられた．MEG信号はサンプリング周波数 1 kHz

でキュー提示前 300 msから 2048 msの間測定された．眼の動きを監視するための

眼電が同時に測定され，被験者の頭の動きを少なくするために顎台が用いられた．

測定された MEG信号に対し 1-100 Hzのバンドパスフィルタ（Parks-McClellanア

ルゴリズムを用いた線形位相 FIRフィルタ）が適用された．バンドパスフィルタ

由来のアーチファクトを除くため，MEG信号の最初の 50 msと最後の 248 msの

データは解析から除外された．各試行のデータは (1) 眼電が 100 µV を超えた場

合，(2) MEG信号の最大値/中央値の比が 13を超えた場合に除外された．最大値/

中央値の比は，各試行の最大信号強度をその試行の信号強度の中央値で割ること

で計算された． 

 

図 2-1．1試行の概念図．被

験者はキュー（色条件は C，

動き条件は M）に従って色

か動きに注意を向け，その

後提示される刺激の注意を

向けている特徴の状態を，

できるだけ早くかつ正確に

答える． 
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2－4－4 選択的注意 fMRI実験 

手順 

実験課題は選択的注意 MEG実験と同一である．しかし，試行間時間と刺激間

時間はそれぞれ 2000 msと 1000 msで固定された．従って，1試行の時間は 5秒

となる．1セッションは 88スキャンからなり，1スキャンにかかる時間（Time of 

repetition, TR）は 3 秒である．最初と最後の 4 スキャンは解析に含まなかった．

残りの 80スキャンはそれぞれ 4つの課題ブロックと 4つの注視ブロックに交互に

分けられた．それぞれのブロックは 10スキャンを含む．課題ブロックでは，被験

者は課題を 6試行行った．4種類の刺激（2つのターゲット色と 2つのターゲット

方向）は同じ回数だけ，ランダムな順番で提示された．4 つの課題ブロックのう

ち 2つは色条件，残りのブロックは動き条件とした．条件の順番は事前に被験者

に知らされており，条件の順番は被験者ごとに異なる．注視ブロックでは固視点

まわりに白い動かないドットが 1000個提示され，被験者は固視点を注視し続けた．

各被験者は 5回のセッションに参加した． 

fMRI測定 

1.5テスラの MRIスキャナー（Shimadz-Marconi, Magnex Eclipse）を用いて，

構造画像である T1画像（TR=20 ms, TE=2.3 ms, flip angle=40°, matrix=256×256, 

FoV=256 mm, Thickness=1 mm, slice gap=0 mm）と，BOLD信号変化の推定に利用

する EPI 画像（TR=3 s, TE=49 ms, flip angle=90°, matrix=64×64, FoV=192 mm, 

Thickness=4 mm, slice gap=0 mm, 30 slices）の両方が撮像された．被験者の頭の動

きを少なくするために顎台が用いられた． 

2－4－5 視覚野同定 fMRI実験 

手順 

実験課題は選択的注意 fMRI実験と同一であるが，視覚刺激が異なる．色条件

では視覚刺激開始とともに 50%のドットがターゲット色に，残りはランダム色に

変化し，ドットは静止したままである．動き条件ではドットの色は変わらずに，

50%のドットがターゲット方向に，残りはランダムな方向に運動する． 

1セッションは 128スキャンからなり，最初と最後の 4スキャンは解析に含ま

れなかった．残りの 120スキャンは 6つの課題ブロックと 6つの注視ブロックに

交互に分けられた．それぞれのブロックは 10スキャンを含み，6つの課題ブロッ

クのうち 3つは色条件，残りは動き条件だった． 
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fMRI測定 

選択的注意 fMRI実験と同様． 

2－4－6 fMRIデータの解析方法 

fMRI 実験で撮像されたデータに対し，SPM99 Note 28を用いて前処理および統

計解析を行った．スライスタイミング補正のあと，最初の画像をリファレンスと

した運動補正を行い，その画像を MNI（Montreal Neurological Institute）空間に対

して正規化した．その後ガウス基底（9 mm, full-width at half-maximum）を用いた

空間平滑化を行った．ボックスカー関数と血流反応関数（hemodynamic response 

function）の畳み込み積分によって，色条件と動き条件のための説明変数時系列を

作成した． 

2－4－7 階層ベイズ法を用いた皮質電流源推定 

階層ベイズ法 

高々数百個のセンサによって測定される脳磁場情報から数千から数万個の電

流源の強度を推定する必要があるため，MEG信号を用いた皮質電流推定は一般に

不良設定問題である．これを解決するためには，推定の際に何らかの事前情報（制

約）が必要である．この事前情報として，MRIによって測定した皮質の構造デー

タや fMRI によって測定した皮質活動データがよく用いられる 57-59．これらの手

法では，皮質活動は皮質表面に置いたいくつもの電流双極子によってモデル化さ

れる．各電流双極子の空間位置は固定で，向きは皮質表面に対して垂直である． 

MEG信号は皮質錐体細胞のシナプス後電流から生じる．この電流は一般に皮質と

垂直の方向に流れるから，双極子の向きを皮質と垂直の方向に仮定するのは妥当

だといえる 60．皮質電流推定は MEG データから各電流双極子の電流強度を求め

ることによって実現される．しかし，過去の提案手法のように fMRI データによ

って皮質各点の活動強度に強い制約を加えると，fMRIと MEGの情報に食い違い

がある場合に推定結果が真実と大きく異なるという問題があった． 

Sato らによって考案された階層ベイズ法 56はこの問題を解決することができ

る．ベイズ推定の観点では，fMRIデータは電流強度分散の事前分布を決める．階

層ベイズ法では電流強度分散の値もパラメタであり，MEGデータを用いて推定さ

れる．つまり，fMRIデータは皮質電流分散そのものではなく，皮質電流分散の事

前分布として用いられる．従って，階層ベイズ法を用いることで，事前情報であ

る fMRIデータに多少の誤りがあっても正しい推定結果を得ることが期待できる．
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実際に Satoらのシミュレーションではその有効性が確かめられている 56． 

MEGフォワードモデル 

ある時刻 t の皮質各点（電流双極子）の電流強度 J(t)と，N 個のチャネルで観

測される MEGデータ B(t)の物理的な関係を記述した行列 G（フォワードモデル）

をリードフィールド行列といい，以下で表す： 

( ) ( )tGJtB =     (2-1)． 

ここで B(t)は N×1のベクトルであり，J(t)は I×1のベクトルである．従って，Gは

N×I の行列となる．本研究では頭蓋を球と仮定し，Sarvas の式 61によってリード

フィールド行列を求めた． 

電流分散の推定 

電流双極子の数 Iは fMRIデータによる制約を導入することで減らすことがで

きる．しかし，それでも尚 Iはチャネル数 Nに比べてはるかに大きい．階層ベイ

ズ法では，階層事前分布を用いて皮質電流強度を推定する．階層事前分布は逆問

題における解空間を狭めるのに役立つ．電流強度 J(t)は以下で推定される： 

( ) ( ) ( )tBLtJ α=    (2-2)， 

( ) ( )1111 '' −−−− Σ+= BGGAGAL δα   (2-3)． 

L(α)は MEG データ B(t)から皮質電流 J(t)を計算する際の逆フィルタ，A≡diag(α)

は対角行列で事前電流分散の逆行列である．σ-1∑B
-1は MEG チャネル間の共分散

行列である．α は I×1 のベクトルで，各要素が対応する電流双極子の電流分散を

表す．電流分散の逆数のパラメタである αは，Automatic Relevance Determination 

(ARD) 階層事前分布 62を用いて以下のように推定される： 

( ) ( )∏
=

Γ=
I

i
iiiP

1
000 ,| γααα   (2-4)． 

ここで ( )γαα ,|iΓ は平均α ，自由度 γのガンマ分布である．ハイパーパラメタで

ある γ0iは，階層事前分布の信頼度になる．階層事前分布の導入に伴い推定問題は

非線形になり，解析解を導くのは困難になる．従って推定は変分ベイズ法 63,64を

用いて行う．階層ベイズ法では，J(t)と αは繰り返し計算によって初期値から徐々

に更新されていく． 

逆フィルタを推定する際，皮質表面において電流強度変化は滑らかであると

いう制約も用いる．そのために，平滑化フィルタ行列 Wij=exp(-dij
2/R2)を導入する．

ここで dijは i 番目と j 番目の電流双極子の間の距離である．R は空間平滑化の有
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効範囲を決めるパラメタであり，今回は 6 mm とした．補助変数 Z(t)を用いるこ

とで電流 J(t)は以下のように書ける： 

( ) ( )tWZtJ =     (2-5)． 

従って，(1)式は以下のように置き換えられる： 

( ) ( )tZGtB ~
=     (2-6) 

ここで GWG ≡
~
は空間平滑化を含んだリードフィールド行列である．以上から，

MEG信号からの皮質電流 J(t)の推定という逆問題は，平滑化リードフィールド行

列G~のもとで Z(t)を推定する問題に置き換えられる．Z(t)を推定したのち，J(t)は

(2-5)式によって計算される． 

推定電流の正規化 

MEG 信号を用いた皮質電流推定は，測定ノイズを含むいくつかの要因によっ

て必ず誤差を持つ．従って，誤差を定量的に評価し，この誤差を用いて推定電流

を正規化することが必要である 57．この理由から，推定電流を各電流源における

皮質電流の事後分散によって正規化した 65．推定電流に対する統計解析はすべて

この正規化電流に対して行った． 

皮質電流の推定 

Brain voyager（Brain Innovation, Netherlands）を用いて各被験者の MRI画像か

ら皮質表面のポリゴンモデルを作成した．各被験者の皮質格子点数は 26783±585

（平均±標準誤差）個だった．課題関連皮質領域は選択的注意 fMRI実験の色条件

と動き条件の結果の論理和を取ったものとして定義した．この領域内の各格子点

に対して，電流源を皮質に垂直な方向に仮定した．電流源の総数は 3871±291 個

だった．リードフィールド行列は球モデルを用いて計算した．階層ベイズ法を用

いて，色条件と動き条件の皮質電流を MEG 信号から推定した．フォワードモデ

ル（fMRI情報およびリードフィールド行列）は条件間で同一なので，推定電流の

条件差は MEG信号の条件差を反映することになる． 

fMRI データはキュー期間と刺激期間の両方を含み，それらの平均を反映して

いると考えられる．従って，各時刻において fMRI データが与える電流強度分散

の事前情報は，実際の活動強度と異なる可能性が高い．実際に fMRI データの情

報を強く信頼して推定を行うと，視覚誘起性反応が見られないなど生理学知見に

合わない電流が推定される．そのため，今回は P0(αi)の値をすべて α0
-1にすること

で，電流強度に関する事前分布は一様分布とした．α0
-1 はベースライン期間（キ
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ュー提示 250 ms前からキュー提示まで）の MEG信号から推定した．αの初期値

は α0
-1とした． 

推定時間窓の設定 

階層ベイズ法を用いることで，MEG 信号を皮質電流に変換する逆フィルタが

計算される．皮質電流のパターンはキュー期間（キュー提示から刺激提示までの

1000 ms）と刺激期間（刺激提示から刺激終了までの 500 ms）の間で異なると仮

定した．2 つの期間の電流が混ざるのを防ぐために，1 試行（キュー提示 250 ms

前から刺激終了までの 1750 ms）を複数の時間窓に分け，それぞれの時間窓ごと

に空間フィルタを計算することとした． 

選択的注意の切り替えは数百ミリ秒程度の時間で行われる 46,53,54,66から，時間

窓の長さもそれに準じる必要がある．時間窓が長すぎると脳の細かい変化に追従

できない一方，短すぎると推定が安定しない可能性がある．MEGデータから皮質

電流を推定する際の適切な時間窓長を決めるために，簡単なシミュレーションを

行った．電流源を左の側頭皮質に置いた．電流源には 1-500 msの間（持続期）は

一定（50 pA）の電流が流れ，501-1000 msの間（過渡期）は 50 msの周期で 0 pA

から 50 pAの間で振動する電流が流れる（図 2-2）．皮質モデルおよびリードフィ

ールド行列は被験者 YSのものを用いた．fMRIデータは推定に用いなかった．人

工 MEG データは電流にリードフィールド行列を掛け合わせることで生成し，振

幅の 10倍のノイズを加えた．階層ベイズ法によって皮質電流を推定する際，時間

窓 1（幅 200 ms，重複 100 ms），時間窓 2（幅 100 ms，重複 50 ms），時間窓 3（幅

50 ms，重複 25 ms）の 3つの時間窓を用いた．これらの時間幅はいずれも注意の

変化にかかる時間よりも短い．時間的に 2つの空間フィルタが重なっている期間

は電流を平均した． 

図 2-2に示すように，推定された電流は各時間窓間でよく似ていた．推定精度

を比較するために，以下の式で正規化自乗誤差 Eを計算した： 

( ) ( )( )
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∑
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    (2-7)． 

持続期間における正規化自乗誤差はそれぞれ 0.3886（時間窓 1），0.4068（時間窓

2），0.4149（時間窓 3）であった．また過渡期における正規化自乗誤差はそれぞ
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れ 0.2290（時間窓 1），0.2187（時間窓 2），0.2092（時間窓 3）であった．すなわ

ち，時間窓間で誤差はあまり変わらないものの，持続期間では時間窓 3の推定誤

差が，過渡期間では時間窓 1の推定誤差がわずかに大きくなる．このことから，

今回は時間窓 2を用いて推定を行うこととした． 

 

2－5 結果 
2－5－1 課題成績 

選択的注意 MEG実験における被験者の課題成績を条件間で比較した．刺激間

時間が 1000 msの場合，反応時間（色条件：757±55 ms（平均±標準誤差），動き条

件：833±111 ms，Wilcoxon signed rank test Note 29, p=0.29）および正答率（色条件：

96±2%，動き条件：93±2%，Wilcoxon signed rank test, p=0.16）に条件間で有意な

差は見られなかった．同様に刺激間時間が 500 msの場合でも，反応時間（色条件：

787±37 ms，動き条件：834±97 ms，Wilcoxon signed rank test, p=0.38）および正答

率（色条件：95±3%，動き条件：93±4%，Wilcoxon signed rank test, p=0.38）に条

件間で有意な差は見られなかった．これらの結果から，どちらの試行間時間でも

課題の難易度に条件差はないこと，被験者はキュー期間に渡って注意を維持して

いたことが示唆される． 

2－5－2 fMRIによる課題関連領域の同定 

図 2-3Aおよび Bは，それぞれ被験者 YSの色条件および動き条件における選

択的注意 fMRI実験の結果である．どちらの条件でも，両側の外側背側前頭皮質，

図 2-2．シミュレーションの

結果．黒線は実際の電流，赤

線は時間窓 1を用いた場合，

緑線は時間窓 2 を用いた場

合，青線は時間窓 3を用いた

場合の推定電流．矢印は皮質

電流源の位置を示す． 
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両側の中心溝前皮質，補足運動野，両側の頭頂間溝前部，両側の頭頂間溝後部お

よび視覚皮質に有意な活動が見られた．どの被験者も図 2-3A および B に示すよ

うな活動パターンを示した．これらの領域を皮質電流推定における空間的な制約

として用いる．視覚皮質以外の 9つの領域を，前頭および頭頂における関心領域

とした． 

図 2-3C は被験者 YS の視覚野同定実験の結果である．色および動き刺激に対

する有意な反応が，両側の紡錘回（図 2-3C左）および中部側頭皮質（図 2-3C右）

にそれぞれ見られた．どの被験者でも同様の結果が得られた．これらの領域は色

および動き選択性の関心領域を決める際に用いた．  

図 2-3．被験者 YS の fMRI 実験結果．（A）色条件における選択的注意 fMRI

実験の結果．（B）動き条件における選択的注意 fMRI実験の結果．（C）視覚野

同定 fMRI 実験における色（左）および動き刺激（右）に対する結果．いずれ

の場合でも，統計的検定には以下の基準を用いた：（p<0.00001, uncorrected; 

extent threshold of 30 voxels） 
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2－5－3 MEG信号の各チャネル解析 

Global filed power 

図 2-4の一段目は被験者 YSおよび MSの MEG信号から計算した Global field 

power（GFP）の時系列である．GFPは以下の式で計算される： 

図 2-4．MEG 信号強度の条件間比較．最上段のパネルは Global Field Power

（GFP）を示す．キュー開始（0 ms）と刺激開始（1000 ms）は点線で示され

ている．赤線が色条件，青線が動き条件に対応する．灰色の領域は視覚野関心

領域決定に用いられた時間帯である．二段目と三段目のマップは各条件におけ

る MEG信号強度の空間マップを表す．二段目が色条件，三段目が動き条件に

対応し，左列がキュー期間，右列が刺激期間のマップに対応する．四段目のマ

ップは MEG信号強度に有意な条件差が見られたチャネルの空間分布を示す．

各文字がチャネルの名前に対応する． 
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ここで Si(t)はチャネル i時間 tにおける MEG信号の試行平均，Nはチャネル数を

表す．どの被験者でも色条件と動き条件の GFPはほとんど重なっており，刺激提

示後 150 msから 200 msの間でピークを持った（図 2-4Aおよび Bの灰色領域）．

この潜時は過去の色刺激や動き刺激を用いた MEG実験と一致している 67,68． 

各チャネルの解析 

図 2-4の二段目および三段目は，被験者 YSと MSの MEG信号強度の空間マップ

である．左列はキュー期間（キュー提示から刺激提示までの 1000 ms），右列は刺

激提示後 150-200 msに対応する．特徴注意の効果を刺激提示前と後で別々に比べ

るために，キュー期間と刺激期間それぞれで信号強度の時間平均を計算し，それ

らを条件間で比較した．どちらの期間でもいくつかのチャネルで有意な条件差が

見られた（t-test, p<0.05）．キュー期間（キュー提示から刺激提示までの 1000 ms）

では 26±6（平均±標準誤差）個のチャネルに，刺激期間（刺激提示から刺激終了

までの 500 ms）では 16±4 個のチャネルに有意差が見られた．しかし，空間配置

やチャネル数に関して被験者間で共通の傾向は見出せなかった．被験者 YSと MS

についての結果を図 2-4 の四段目に示した．それぞれの文字はチャネルの名前に

対応する． 

2－5－4 キューおよび刺激期間における推定電流の空間パターン 

階層ベイズ法を用いて MEG 信号から課題関連領域内の皮質電流を推定した．

図 2-5 は被験者 YS のキュー期間および刺激期間の推定電流強度のマップを条件

ごとに示したものである．キュー期間では頭頂，前頭および視覚皮質に活動が見

られた．刺激期間では強い反応が視覚皮質に見られた．どの被験者についても，2

つの条件間で推定電流の時空間パターンは似通っていた． 

2－5－5 関心領域の同定 

頭頂および前頭領域 

選択的注意 fMRI実験の結果，頭頂および前頭皮質に 9つの関心領域が見つか

った（図 2-3Aおよび B）．電流もこの領域内に推定されたが，範囲はより限局し

ていた．従って，以降の解析では各被験者の頭頂および前頭関心領域を以下の手

順で決めることとした：(1) 選択的注意 fMRI実験の結果から 9つの領域を定める，

(2) 各領域内で平均電流強度がもっとも大きい電流源を探す，(3) その電流源を中
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心とした半径 6 mm の領域を関心領域とする．9 つの関心領域（左右の外側背側

前頭皮質，左右の前中心皮質，補足運動野，左右の頭頂間溝前部および左右の頭

頂間溝後部）が被験者ごとに決められた．各関心領域は 19±2（平均±標準誤差）

個の電流源を含んだ．これらの領域は前頭－頭頂注意ネットワークとして知られ

ている 23,55,69,70．関心領域内の各電流源の電流時系列は非常に似ていた（相関係

数 0.8 以上）ので，これらの時系列を試行ごとに平均したものをそれぞれの関心

領域の 1試行の電流時系列とした． 

低次視覚領域 

低次視覚野（Brodmann17野および 18野，以下 BA17および BA18と表記）に

図 2-5．被験者 YSの平均電流強度マップ．膨らませた皮質の左半球のみ示す．

左がキュー期間，右が刺激期間に対応する．上段が色条件，下段が動き条件に

おける空間マップを示す． 
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おける特徴注意の効果を調べるために，被験者ごとに 4つの低次視覚野関心領域

（左右の BA17および左右の BA18）を決めた．低次視覚野を同定するために，選

択的注意 fMRI実験の結果と SPM Anatomy toolboxの細胞構築学地図 71 Note 31を用

いた．関心領域の決定方法は以下の通りである： (1) 選択的注意 fMRI 実験の結

果と細胞構築学地図の共通領域から左右半球の BA17と BA18を同定する，(2) 各

領域内で刺激提示後 150 msから 200 ms間の平均電流強度がもっとも大きい電流

源を探す，(3) その電流源を中心とした半径 6 mmの領域を関心領域とする． 

特徴選択性領域 

特徴選択性領域における特徴注意の効果を調べるために，被験者ごとに 4つの

図 2-6．被験者 YSおよび MSの 4つの特徴選択性関心領域．それぞれの関心

領域の範囲が緑で，視覚野同定 fMRI実験の結果が赤い点線で示されている．

被験者 YS における各特徴選択性領域の Talairach 座標 Note 30は以下の通り：

左色選択性領域（-34, -64, -16），右色選択性領域（45, -62, -14），左動き選択

性領域（-44, -67, 0），右動き選択性領域（46, -66, 2）．被験者 MSにおける各

特徴選択性領域の Talairach 座標は以下の通り：左色選択性領域（-32, -50, 

-20），右色選択性領域（36, -54, -18），左動き選択性領域（-49, -61, -2），右動

き選択性領域（58, -60, -1）． 
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特徴選択性関心領域（左右の色選択性領域，左右の動き選択性領域）を決めた．

色選択性領域および動き選択性領域を同定するために，手順(1)では選択的注意

fMRI実験と細胞構築学地図は用いず，視覚野同定 fMRI実験の結果を用いた．以

後の手順(2)および(3)は低次視覚野の関心領域決定の場合と同様である．図 2-6に

被験者 YS および MS の特徴選択性関心領域の位置を示した．これらの領域は，

過去報告されている色選択性領域（第四次視覚野周辺複合領域）および動き選択

性領域（中部側頭領域）とそれぞれ一致した 43,72-76． 

2－5－6 関心領域内の推定電流強度比較 

過去の研究から，視野の特定位置への注意は対応する視覚領域の活動を持続的

に変化させることが報告されている 25,44-46．この理由から，キュー期間では推定

電流強度の時間平均を試行ごとに計算し，それを条件間で比べた．一方過去の事

象関連電位研究からは，視覚選択的注意が皮質刺激応答のピークの大きさに影響

を与えることが報告されている 29,77．従って，刺激期間では推定電流強度のピー

クの大きさとその潜時を条件間で比較することとした． 

頭頂および前頭領域 

9つの頭頂および前頭関心領域について特徴注意の効果を調べた．キュー期間

の場合，どの領域でも電流強度の時間平均に有意な差は見られなかった（Wilcoxon 

signed rank test, p>0.094）．刺激期間の場合も，電流強度ピーク値に有意な差が見

られなかった（p>0.156）．同様に，ピーク潜時にも有意差は見られなかった

（p>0.156）． 

低次視覚領域 

頭頂および前頭領域と同様に，4つの低次視覚野関心領域についても，キュー

期間は電流強度の時間平均を，刺激期間は電流強度ピーク値とその潜時を条件間

で比較した．キュー期間でも刺激期間でも電流強度に有意な条件差は見られなか

った（Wilcoxon signed rank test, p>0.156）．刺激期間ピーク潜時でも同様であった

（p>0.219）． 

特徴選択性領域 

同様の解析を 4 つの特徴選択性関心領域についても行った．キュー期間の左

色選択性領域では，色条件の電流強度の時間平均は動き条件に比べ有意に大きか

った（Wilcoxon signed rank test, p=0.031）．右色選択性領域では，6名中 5名が同

じ傾向を示したものの有意な差には至らなかった（Wilcoxon signed rank test, 
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p=0.312）．右動き選択性領域では，動き条件の電流強度の時間平均は色条件に比

べ有意に大きかった（Wilcoxon signed rank test, p=0.031）．左動き選択性領域では，

6名中 5名が同じ傾向を示したものの，有意な差には至らなかった（Wilcoxon 

図 2-7．各特徴選択性領域，各期間における平均電流強度の条件間比較（被験

者 6名）．各棒グラフは色条件（赤）および動き条件（青）の平均電流強度と

その標準誤差を示す． 

図 2-8．すべての被験者の各特徴選択性領域における電流強度比較．各棒グラ

フは色条件（赤）および動き条件（青）の平均電流強度とその標準誤差を示す． 
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 signed rank test, p=0.062）．刺激期間の左右の色選択性領域のピーク電流強度は，

動き条件に比べて色条件の方が有意に大きかった（Wilcoxon signed rank test, 

p=0.031）．一方左右の動き選択性領域では，色条件に比べて動き条件の方が有意

に大きかった（Wilcoxon signed rank test, p=0.031）．図 2-7に条件間電流強度比較

図 2-9．被験者 YS および MS の各特徴選択性領域における推定電流の試行平

均時系列．点線はキュー提示（0 ms）および刺激提示（1000 ms）の時間を示

す．赤線は色条件，青線は動き条件を表し，それぞれの色の影は標準誤差を表

す． 
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のまとめを示す．また図 2-8 に被験者ごとの比較結果を示す．刺激期間のピーク

電流強度の潜時はそれぞれ 234±24 ms（左色選択性領域，平均±標準誤差），253±25 

ms（右色選択性領域），202±33 ms（左動き選択性領域），183±28 ms（右動き選択

性領域）だった．どの領域でも潜時に有意な条件差は見られなかった（p>0.312） 

図 2-9に被験者 YSと MSの各特徴選択性領域における色条件および動き条件

の推定電流の試行平均を示す．各領域における推定電流は，刺激提示後 200 ms

付近でピークを持った．このピークの大きさの条件差は図 2-7 で示した傾向と一

致ており，どの被験者も同じ結果を示した．刺激期間と異なり，キュー期間の推

定電流にはすべての被験者に共通するピークは見られなかった．さらに図 2-7 で

見られたような条件差は明確なピーク付近で観測されるとは限らず，より小さな

ピーク付近で観測されることもあった．たとえば被験者 YS の左色選択性領域の

場合，キューから 200 ms付近の顕著なピークは動き条件より色条件の方が大きく，

図 2-7 の結果と一致している．被験者 MS の右動き選択性領域の場合はそれとは

異なり，キューから 300 ms付近の顕著なピークは動き条件の方が小さい．にもか

かわらず，電流強度の時間平均は動き条件の方が有意に高い（色条件： 0.363，

動き条件： 0.380）．次の節では，キュー期間における推定電流強度差の時間特性

に注目する．  

2－5－7 キュー期間の特徴選択性領域における推定電流の時間特性に

対する特徴注意の効果 

図 2-10 は各特徴選択性領域における電流強度の条件差時系列（色条件－動き

条件）の被験者平均である．図 2-7 で示した統計結果と一致して，色選択性領域

では強度差は全体として正になる傾向があり，動き選択性領域では全体として負

になる傾向が見られた．キュー期間を前後半 500 msずつに分けて平均電流強度を

条件間で比較したところ，すべての領域でどちらの区間にも有意差は見られなか

った（Wilcoxon signed rank test, p>0.062）．同様に，キュー期間を 250 msずつ 4つ

の区間に分けて比較しても，電流強度に有意な差は見られなかった（p>0.094）． 

図 2-11A は各特徴選択性領域における電流強度の条件差を被験者ごとに示し

たものである．色のついた破線はそれぞれの被験者に対応しており，四角のマー

カは 100 ms間の平均電流強度差を表す．差の大きさが被験者間で異なったため，

可視化を容易にする目的で，各被験者の電流強度差は最大 1最小-1になるように

正規化してある．図 2-11Aから分かるように，キュー期間内で条件差が顕著な時
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間帯は被験者ごとに異なった．また，条件差は時間的に持続しなかった． 

この特徴を定量的に評価するために，各被験者のデータからキュー期間に電流

強度の条件差がどのくらい長く続いているかを調べた．図 2-11B はすべての被験

者の各特徴選択性領域の持続長をまとめてヒストグラムにしたものである． 各特

徴選択性領域の持続長は以下の手順で計算される： (1) 電流強度の条件差を 100 

ms区間の平均ごとに検定する，(2) 有意差（t-test, p<0.05, ボンフェローニ補正 Note 

32）のある区間がいくつ続いているか数える（色選択性領域では正の条件差のみ，

動き選択性領域では負の条件差のみを数える），(3) 続いた数の中でもっとも長い

ものをその被験者のその領域の持続長とする．図 2-11B に示されるように，持続

長のヒストグラムは 2 から 3 でピークを示し，1 から 3 までに 75%が含まれた．

これは有意な電流強度差が多くの場合 100 msから 300 ms続くことを示す． 

 

2－6 考察 
本研究では，視覚刺激提示前の脳皮質における特徴注意の効果を fMRIと MEG

を用いて調べた．まず，チャネルごとに MEG 信号強度を条件間で比較した．い

くつかのチャネルで有意な差が見られたものの，被験者間で共通の傾向は見出せ

なかった（図 2-4C，四段目）．次に，階層ベイズ法を用いて MEG信号から皮質電

流の推定を行った．図 2-5 に示すように，推定電流の空間パターンは条件間で似

通っていた．また，前頭，頭頂そして低次視覚関心領域では推定電流強度に有意

な差は見られなかった．一方，特徴選択性領域では条件間で有意な差が見られた

図 2-10．各特徴選択性領域における電流強度差．左図が左半球の，右図が右

半球の結果に対応する．強度差は色条件から動き条件を引くことで計算され

る．赤と青はそれぞれ色選択性および動き選択性領域における強度差を表す． 
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（図 2-7）．色選択性領域では，キュー期間と刺激期間の両方で，被験者が色に注

意を向けている場合に電流強度が増加した．動き選択性領域では，被験者が動き

に注意を向けている場合に電流強度が増加した．しかしながら，キュー期間をい

図 2-11．特徴注意効果の時間特性．（A）各被験者の各特徴選択性領域におけ

る電流強度差時系列．それぞれの色つき破線が各被験者に対応しており，四角

のマーカが電流強度差の 100 msの平均を示す．（B）各被験者の各特徴選択性

領域における持続長をまとめたヒストグラム．持続長の計算方法については本

文を参照のこと． 
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くつかの区間（500 msおよび 250 ms）に区切って比べた場合，有意な条件差は見

出せなかった．一見この結果はキュー期間全体の電流強度比較の結果（図 2-7）

と矛盾しているように思える．図 2-11Aがこの一見矛盾する結果を説明している．

すなわち，キュー期間の特徴選択性領域の平均的な活動は被験者がその特徴に注

意を向けていると高くなる．しかし一方，キュー間のどの時間帯に差が出るかは

被験者によって異なるのである．これに加えて，電流強度の条件差は多くの場合

300 msしか持続しない（図 2-11B）．このために，キュー期間全体の平均を比べた

ときは有意な条件差が得られるが，時間を区切った場合は有意差が得られなくな

るのである． 

特徴選択性領域で見られた電流強度の条件差は，まだ視覚刺激が出ていない状

態で観測されている．従って，この効果はおそらく視覚領域へのトップダウンな

注意を反映している．サルを対象にした研究では，複数の特徴選択性領域からニ

ューロン活動を同時に記録し，注意の異なる条件で比較した例はない．作業記憶

の文脈で，運動選択性領域における動きへの注意の効果を調べた研究 78があるの

みである．最近の fMRI 実験 42,43では，ある特徴への注意がその特徴を選択的に

処理する視覚領域の活動を変化させることが報告されている．しかし，BOLD 信

号は数百ミリ秒の単位で変化する選択的注意 46,53,54,66 の特性を捉えるには不十分

な時間解像度しか持たない．一方時間解像度に優れる EEGや MEGでは，不良設

定性のある逆問題が原因で皮質のどこが活動しているか正確にはわからない．本

研究では，この困難を fMRI データによって制約を入れた MEG 電流源推定法 56

を用いることで乗り越えた． 

図 2-7から，特徴注意は対応する特徴選択性領域の刺激提示前の活動を選択的

に強化することがわかった．過去の EEGおよび MEG実験では，被験者が視野の

ある位置に注意を向けてから数百 ms 後から，対応する視覚領域の活動が持続的

に変化することが分かっている 44-46,53,54．今回の結果は，特徴選択的注意も空間

注意のように対応する視覚領域の活動を選択的に強化するということを示唆して

いる． 

しかし，特徴注意効果の時間特性は空間注意のものと異なるかもしれない．キ

ュー期間において，特徴選択性領域の電流強度の条件差は時間的に持続的とはい

えなかった（図 2-11）．このことは，空間注意による視覚野活動変化が持続的で

あるという生理学的知見 25,44-46と異なる．実験では刺激間時間が 500 msの試行を
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ランダムに挿入することで，キュー期間中被験者の注意が途切れないようにして

いる．にも関わらず，特徴注意の効果がなぜ時間的に持続しないかは不明である

が，過去空間注意と特徴注意は神経活動に異なる効果を与えるという報告はなさ

れている 79-81．このことから，特徴注意と空間注意は特定の視覚領域の活動に選

択的に影響を与えるという点では同じだが，その時間特性は異なるのだと思われ

る． 

今回見られた特徴注意の効果は，あとに続く刺激応答の強化とどのように関わ

るのだろうか．空間注意のように注意の効果が視覚刺激提示まで持続する場合，

2-2-3で議論したような神経基盤が考えられる．一方，注意の効果が視覚刺激の提

示まで持続しない場合は別の仕組みが必要となる．これは推論であるが，プライ

ミングや順応，そして想像といった認知機能と関連付けて考えることができるか

もしれない．プライミングや順応の実験では，まず被験者に視覚刺激を提示し，

数秒のちに同じ視覚刺激をもう一度提示するという手順が取られる．このとき，

二度目の刺激に対する視覚皮質の応答が増加するという報告がある 82．また視覚

的な想像課題によって視覚野の特定領域の活動が選択的に増加することも知られ

ている 83,84．もし特徴注意が想像と同じように視覚皮質の活動に影響を与えると

したら，注意による視覚野の選択的な活動変化が擬似的なプライミング刺激とし

て働き，局所領域のシナプス結合が一次的に変化することで，次に続く視覚刺激

図 2-12．3つの時間窓による推定電流を用いて計算された持続長のヒストグラ

ム．持続長の計算方法は図 2-11 で示されたものと同一である．（A）時間窓長

200 ms，重複 100 msの場合．（B）時間窓長 100 ms，重複 50 msの場合．（C）

時間窓長 50 ms，重複 25 msの場合． 
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応答の変化をもたらすのかもしれない． 

特徴選択性領域における特徴注意効果の時間特性は，電流を推定する際に短い

時間窓をいくつも設定したために生まれたアーチファクトであると考えることも

できる．これをはっきりさせるために，異なる 3つの時間窓（時間窓 1： 200 ms

の長さで 100 msの重複，時間窓 2： 100 msの長さで 50 msの重複，時間窓 3： 50 

msの長さで 25 msの重複）を用いて推定を行い，それぞれの結果について持続長

を計算した．各時間窓に対する持続長のヒストグラムを図 2-12に示す．どの時間

窓でもヒストグラムは似ており，2（200 ms に対応）でピークを示した．このこ

とから，今回の結果は特定の時間窓長によって導かれたものではないと思われる． 

また，今回用いた階層ベイズ法では，fMRI データによって電流源の位置に制

約を入れることで電流源推定の結果が大きく変わってしまうという心配がある．

この問題について調べるために，fMRIデータを用いない電流源推定も行った．そ

の結果，fMRIデータを用いた場合と用いない場合で似通った推定電流空間パター

ンが得られることがわかった（図 2-13）．また，特徴選択性領域における電流強

度比較も，統計値はやや異なるものの図 2-7 で得られたものと同じ結果になった

（図 2-14）．これらのことから，本研究で用いた階層ベイズ法の信頼性は高いと

考えられる． 

頭頂，前頭および低次視覚野の関心領域には電流強度の有意差は見られなかっ

た．特徴注意の違いによる効果は特徴選択性領域にのみ現れるということなのだ

ろうか．過去の研究によると，これは必ずしも正しい考えではない．Watanabeら

は初期視覚野における動き注意の影響は被験者に与えられる刺激によって変わる

と主張している 31．著者らは，被験者が外向きの動きに注意を向けている場合は

第五次視覚野に活動変化が見られるが，横向きの動きに注意を向けている場合は

第五次視覚野だけでなく初期視覚野にも活動変化が現れることを発見した．今回

の実験では外向き/内向きの動きを用いているので，たまたま注意の効果が低次視

覚野に見られなかっただけかもしれない．また，注意の効果が広域の神経活動パ

ターンに影響を与えているという可能性もある．Kamitani と Tong は，時計回り

と反時計回りの運動が重なっているような刺激を被験者に見せたとき，被験者が

どちら回りの運動に注意を向けているかを初期視覚野の活動パターンから予測で

きることを示した 85．今回は電流源の代表点だけに対して統計比較を行ったが，

複数の電流源の活動パターンを条件間で比較すれば低次視覚野にも特徴注意の効
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果が見られるかもしれない．現在の結果から特徴注意の違いによる効果が特徴選

択性領域だけに現れると結論することはできない．しかし，少なくとも，特徴注

意の違いは特徴選択性領域内の局所神経回路の活動の差異として現れるといえる

だろう．  

キュー期間における電流強度の条件差は，トップダウン信号の違いを反映して

図 2-13．fMRI による制約の効果．（A）fMRI 情報を用いて推定した場合のキ

ュー期間（左）および刺激期間（右）における被験者 YSの平均電流強度の空

間マップ．（B）fMRI情報を用いない場合．膨らませた皮質の左半球のみ提示

してある．上段が色条件，下段が動き条件に対応する． 

図 2-14．fMRI情報を用いた場合（A）と用いない場合（B）の各特徴選択性領

域，各期間における平均電流強度の条件間比較（被験者 6 名）．棒グラフは色

条件（赤）および動き条件（青）の平均電流強度とその標準誤差を表す． 
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いるのではなくボトムアップの視覚情報の違いによるものではないかと考える余

地はある．視覚刺激に先立って提示されるキューが条件間で異なるためである（色

条件： C，動き条件： M）．しかし，’C’と’M’がそれぞれ異なる視覚領域の活動

を選択的に変化させるというのありそうにないので，キューの形の違いが電流強

度の条件差を生んだというのは考えにくい．特定の視覚特徴への注意というトッ

プダウン信号が電流強度の条件差を生み出したと考えるべきであろう． 

過去の fMRI43や MEG/EEG 実験 86と一致して，特徴選択性領域の刺激誘起性

活動は条件間で有意に異なった．条件間で視覚刺激は同一だから，この差は特徴

注意の違いを反映しているはずである．刺激応答の潜時には有意差が見られなか

ったので，視覚入力に対する特徴注意の効果はニューロンの発火や活動同期の潜

時ではなく発火や同期の量に反映されるのだろう Note 33．この特徴注意の効果は，

より高次の領域への情報伝達を頑健にする 36,40，刺激の内容を高次が復号化する

場合の精度を向上させる 38,39ことなどに寄与していると考えられる． 

 

2－7 本研究の意義と今後の展望 
本研究の認知神経科学として最も新しい発見は，特徴選択的注意による視覚特

徴選択性領域活動の時間特性が，空間注意によるものと異なる可能性を指摘した

点である．多くの従来研究は，fMRIでは時間情報が得られず，MEG/EEGでは空

間情報が不確かであるというジレンマに悩まされ続けてきた．本研究では，階層

ベイズ法を導入することで，これまでの測定手法の限界による制約の打破を試み

た．時空間的に詳細な脳活動を推定してから解析を行うという本研究のアプロー

チは，既存の問題を打ち破る強力な方法論になり得る． 

選択的注意の神経機構の研究について今後の展望を述べる．第一に，特徴選択

的注意によって変化するのは特徴選択性領域活動のどんな側面かを調べることが

挙げられる．過去の空間注意の研究からは，選択的注意によって MEG/EEG 信号

の特定の周期成分のパワーが変化することが分かっている 36,37,44,45．特徴注意で

もそれが期待される．  

第二に，各領域の機能的結合（Functional connectivity）はどのように変化して

いるのか調べるという点が挙げられる．各領域間の活動の相関を計算したり，自

己回帰モデルを用いて領域間の関係を調べたりすることによって，皮質の各領域

間の機能的結合について論じることができる．従来 fMRI35や MEG/EEGチャネル
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レベルの信号 33,34ではついてこのような解析がなされてきたが，電流源推定を行

った結果に対してこの解析を適用した例は数少ない．fMRIに比べて時間解像度の

良い推定皮質電流データに対して機能的結合を調べることで，より詳細な皮質活

動ダイナミクスを知ることができるかもしれない．たとえば，注意の制御に関わ

るとされる前頭眼野や頭頂溝の活動が注意の効果の座である特徴選択性領域の活

動とどのように関わるか，といったことが調べられる．被験者が色に注意を向け

ている場合は頭頂溝と色選択性領域の活動がよく相関し，動きに注意を向けてい

る場合は動き選択性領域の活動とよく相関するという現象が観測できるかもしれ

ない． 

最後に，特徴注意による脳活動変化と被験者の課題成績の関係を調べるという

ことが挙げられる．過去の空間注意実験では，EEG44 でも LFP87 でも，視覚領域

活動の特定周波数帯と課題成績の相関が報告されている．今回の解析でもキュー

期間の皮質電流強度と被験者の反応時間および正答率の関係が調べられたが，有

意な相関は見られなかった．特徴注意の場合，課題成績と相関する活動指標は何

なのだろうか． 

また工学的な応用として，脳活動を利用して外界に働きかけるためのインター

フェースである BMI（Brain Machine Interface）の開発が挙げられる．キュー期間

の脳活動から被験者の課題成績を予測できるのであれば，逆に成績がよくなるよ

うな脳活動を被験者に作り出せるように訓練してもらう，ということも論理的に

は可能である．現在の脳活動を被験者にフィードバックし「よい状態」に近づけ

てもらうという訓練を課せば，BMIを利用した注意訓練システムが構築できるか

もしれない．すでに ATR脳情報研究所の山下宙人研究員は，今回測定されたデー

タを用いて，キュー期間の推定電流から被験者が色と動きどちらに注意を向けて

いるかを 8割の確率で当てることに成功している 88． 

選択的注意という言葉はまだ完全には整理されておらず，曖昧な感覚が付きま

とう概念である．しかしヒトの気付きや意識に近いといわれ，幅広い注目を集め

るトピックでもある．精度の高い脳活動測定法によって選択的注意の時空間ダイ

ナミクスを測定するという手法は，認知神経科学の分野において今後ますます重

要になっていくだろう．
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第３章 知覚学習における成績フィードバ

ックの役割 
新しい環境において適切な行動を獲得するために，脳は必要に応じて可塑的

に変化する．これを学習という．行動に対して環境から与えられるフィードバッ

クを脳がどのように学習に利用しているかは，教育心理学，認知心理学，行動分

析学，神経科学における重要なテーマのひとつである．  

本研究では，学習が高次認知機能によってどのように制御されているかにつ

いて，心理物理実験と計算モデルを用いて研究を行った．学習課題として，単純

な視覚の見分け課題を用いた．このような課題の訓練によって，低次視覚システ

ムの特性が可塑的に変化することが知られている（知覚学習）．心理物理実験およ

びシミュレーション実験の結果から，高い成績向上を示すフィードバックは，た

とえそれが嘘でも，被験者の学習を促進する場合があること，脳は視覚システム

の学習速度を，自己の内的な予測と外部から与えられるフィードバックを最適に

組み合わせて決めていることを見出した．以降の節では，まず心理学や行動分析

学の分野における学習とフィードバックの関係についての論争をまとめ，次に知

覚学習研究についての概説と問題点について議論する．これらを踏まえた上で，

研究方法とその結果について議論する． 

 

3－1 外部フィードバックは学習にどう作用するか  
心理学や行動分析学の分野では，ヒトを含む動物が環境からどのように学習

するかが調べられてきた 89．中でも，ヒトを被験者としたフィードバックと学習

の関係やフィードバックと内発的動機付けの関係についての研究は，特に教育の

分野で強い関心を集めてきた． 

しかし，フィードバックによってヒトの状態がどのように変わり，その結果

学習がどのように変容するのかについては現在も統合的な枠組みは得られていな

い．以降の節ではその歴史的経緯と問題点について概説する．尚，本稿における

フィードバックは，被験者の課題遂行に対して外部から与えられる何らかの感覚

入力を指す．エサや水などの食物，金銭報酬や課題成績の提示，口頭での賞賛な

どがこれに含まれる． 
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3－1－1 フィードバック研究の歴史的な流れ 

Thorndikeが行った一連の実験 90,91は，動物の行動がフィードバックによって

どのように変わっていくかを系統立てて調べたはじめての試みであった．

Thorndike の実験では，「問題箱」とよばれる小さな箱に空腹の動物（イヌやネコ

やニワトリ）が入れられた．その中でふさわしい行動（レバーを押す，ロープを

引くなど）を行えば，動物は外へ出てエサを得ることができる．動物は最初，問

題箱から脱出するまでに長い時間を費やした．偶然ふさわしい行動を取るまで，

動物は問題箱の中をぐるぐる動き回るのである．一度問題箱から出られれば，二

度目三度目の脱出にかかる時間はどんどん短くなる．Thorndikeは，この現象はエ

サを得た満足によって特定の行動が強化されたために起こるとした．この強化

（Reinforcemenct）の法則は，学習理論の中でもっとも重要な概念のひとつである． 

Thorndikeは強化の法則について最初に系統的な実験を行ったが，20世紀半ば

にこの問題が注目されたのは Skinnerによるところが大きい．Skinnerは強化の基

本的かつ重要な性質を多く発見している 92,93．Skinnerは，強化を通じてある行動

が強められる手続きを「オペラント条件付け（Operant conditioning）」もしくは道

具的条件付け（Instrumental conditioning）」とよんだ．のちに Skinner は，どのよ

うに強化を行えば動物の行動を効率的に変えていけるかという強化スケジュール

について精力的に研究した 94． 

Rescorlaと Wagnerは，オペラント条件付けにおける強化についての理論的枠

組みをはじめて提供した 95．Rescorlaと Wagnerのモデルでは，動物がある行動 A

を選択しその結果報酬 RA
tを得たとき，動物はその行動に対して以下の式に従っ

て報酬の期待 VA
t+1を形成する： 

( )t
A

t
AAA

t
A

t
A VRVV −+=+ βα1   (3-1) 

ここで α は学習率，β は刺激の明瞭度を表すパラメタである．行動への期待報酬

は，行動と報酬取得の繰り返しによって徐々に更新される．動物はその期待報酬

の大きさを元に行動を選択する．この理論はのちに Pearce と Hall96，MacIntosh97

によって発展し，現在も用いられている． 

Thorndike にはじまり Skinner によって発展した強化理論は，極端にいえば，

ヒトを含む動物の行動変化はすべて外部の強化因子に帰属できるという立場（行

動主義）であった．これに対して 1960年代に台頭してきたのが認知主義である．

認知主義では，被験者が持つ観測不可能な変数（認知状態）を行動変化の説明に
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積極的に利用するという立場を取る．たとえば，友達に挨拶をしたとき返ってく

る反応はその友達の機嫌によって異なるであろう．すなわち，被験者の行動にあ

るフィードバックが与えられた場合，それがどのように作用するかにはその被験

者の認知状態も関わってくる（この 2つの主義は現在でも対立しているが，両者

は排他的ではないという立場を筆者は取る Note 34）．この時代になって，学習とフ

ィードバックの研究に大きく分けて 2つの変化が現れた．ひとつはヒトを被験者

とした実験が増加したことである．これはヒトなら言語によって認知状態が積極

的に測定できるためであろう．もうひとつは，様々なフィードバックの形態が出

現したことである．ヒト以外の動物の場合，どうしてもエサや水などの原始的な

報酬（Primary reward）に頼らざるを得なかったが，ヒトを被験者とすることで，

お金や課題の成績，言語による賞賛などの二次的な報酬（Secondary reward）を用

いることが可能になった． 

Deci はいくつかの実験結果をもとに行動主義を批判した 98．その実験のひと

つを紹介しよう 99．Deciはある被験者群にパズルを解く課題を与えた．このパズ

ルはとても面白いので，実験時間外でも多くの被験者はパズル解きに熱中した．

一方別の被験者群には，パズル解きへの従事に対して金銭報酬を与えた．面白い

ことに，金銭報酬が与えられた被験者群では，実験時間外にパズル解きに費やす

時間が有意に減少した．行動主義を代表する(3-1)式からはこの現象は説明できな

い．Deciは，これは金銭的報酬が被験者の内発的動機付け（Intrinsic motivation）

を損ねたため起こったとし，Undermining効果とよんだ．Undermining効果はその

後さまざまなフィードバック形態によって試され，多くのメタ分析 Note 35による

検討に耐えてきた 98,100-102． 

これまで述べてきたように，行動に対するフィードバックは，単に行動その

ものを変えるというより，被験者の内発的動機付けを含む認知状態を変化させ，

その結果が行動変化として現れると考えることができる．次の節ではフィードバ

ックと内発的動機付けの関係についてより深く掘り下げる． 

3－1－2 ポジティブフィードバックとネガティブフィードバック 

心理学の分野において，フィードバックと認知状態の関係は主に 4 つの軸か

ら調べられている．一つ目は相対評価と絶対評価の軸，二つ目は自己評価と他者

評価の軸，三つ目はフィードバックありとフィードバックなしの軸，最後はポジ

ティブなフィードバックとネガティブなフィードバックの軸である．尚，これら
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の軸は互いに独立ではなく相互作用を持つことを強調しておく． 

ここでは特にポジティブなフィードバックとネガティブなフィードバックに

ついて議論する．ここでポジティブなフィードバックとは被験者の課題遂行結果

のよい部分を強調して与えるフィードバック方法を指し，ネガティブなフィード

バックとは悪い部分を強調して与えるフィードバック方法を指す．1960年代の内

発的動機付けの研究では当初「有能感（Competence）」という言葉が重要視され，

ネガティブフィードバックは有能感を損ねるものとして否定的に見られていた．

しかし，実際はそう単純なものではない．Kluger と DeNishi は，様々な研究にお

けるフィードバックの効果を検討したメタ分析の中で，フィードバックは確かに

被験者の学習結果に影響を与えるが，ポジティブ/ネガティブに明確な効果を見出

していない 103．また Ilgen と Davis は，ネガティブなフィードバックが学習者に

与えられたとき，そこにはいくつかのプロセスが介在することを指摘した 104．こ

のように，フィードバックのポジティブ/ネガティブの影響というのは複雑で，一

概に学習や内発的動機付けを促進/阻害するということはできない． 

3－1－3 フィードバックの効果を決める 3つの要因 

これまで議論してきたように，フィードバックのポジティブ/ネガティブがど

う認知状態に作用するかについてははっきりしない．すなわち，同じフィードバ

ックでもそこに関与する要因によって効果は変わってくる 98．その中でも，以下

では本研究に関わる 3つの要因について議論する． 

一つ目は結果の随伴性である．随伴性とは，被験者の働きかけにきちんと結

果が伴うことを指す．古くからフィードバックがポジティブであるかネガティブ

であるか自体は問題ではなく，被験者が自分の行動と結果の間に随伴性を感じる

かどうかが重要であるという主張がある 95,105,106．従って，被験者がしっかりと努

力をしたかどうかによって，フィードバックのポジティブ/ネガティブが内発的動

機付けに与える影響は異なる．つまり，努力に応じたポジティブな評価が被験者

の内発的動機付けを高めるという考え方である． 

二つ目は原因の帰属 107である．特にネガティブなフィードバックを受けたと

き，それがどの原因に帰属されるかによって，被験者のその後の状態は大きく変

わってくる 108,109． 

三つ目は学習者の自己評価の状態である．自己効力感（随伴性に近い概念）

110-112や自尊心 113,114に関する研究，内発的動機付けとフィードバックの関係を調
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べた研究において，被験者の自己評価の状態がフィードバックのポジティブ/ネガ

ティブの効果を緩和したり増進したりすることが明らかになっている． 

3－1－4 過去研究における課題 

フィードバックと学習に関するこれまでの研究はたくさんの理論と教育現場

で有効ないくつかの方法論を生み出してきたが，様々な問題も内包している． 

一つ目は実験の統制が甘い点である．実験を行うにしろ，教室環境で児童た

ちの内発的動機とフィードバックの関係を観察するにしろ，これまで挙げた研究

では結果に影響を与えると考えられる要因が多過ぎる．また実験に用いられるア

ナグラムやエアロバイク，学力テストなどの課題は複雑で，学習者の方略が統制

されていない．これらのことが様々な理論の乱立や対立を生む温床となっている

可能性は高い．従って，様々なバイアスや方略の可能性を排除し，可能な限り統

制された環境下で学習実験を行うことが必要である． 

二つ目にしてもっとも興味深い点は，ポジティブ/ネガティブフィードバック

とフィードバックの情報の質の乖離が問われてない点である．すなわち，「良いフ

ィードバックはたとえ嘘でも被験者の学習を促進するか」という点はほとんど明

らかになっていない．さらにいうと，ポジティブ/ネガティブなフィードバックを

処理する神経基盤に関してはまったくわかっていない．これらの点に対する答え

はこれからの教育論に大きな影響を与える可能性を持っている． 

次の節では一つ目の問題を解決するための方法論について概説する．今回注

目したのは，知覚学習とよばれる学習課題である．知覚学習は，単純な視覚刺激

の見分け課題の訓練によって成立し，その特性や神経基盤はよく調べられている．

また記憶課題や強化学習などと異なり，被験者の方略の影響を受けにくい．この

ことから，従来行われてきた学習課題に比べて，統制された実験手順のもとで学

習者に対するフィードバックの影響を検討できることが期待される．二つ目の課

題についてはさらにあとの節で議論する． 

 

3－2 知覚学習とは 
専門家と呼ばれる人たちの中には，われわれが知覚できないものを知覚でき

る人がいる．たとえば熟練した機械工は，普通の人には分からない機械部品の微

妙なゆがみを知覚できるという．このような匠の技は，長年の訓練の賜物である． 

知覚学習とは，徹底的な訓練によって起こる知覚感度の上昇を意味する．こ
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の学習効果は数週間から数ヶ月以上続く 115．また，学習に用いた刺激や課題，視

野や眼に特異的であることから，特徴，視野，眼選択性が残る視覚皮質の可塑的

変化によって起こると推察される 116-118． 

視野の右側でドット群の運動方向を

判別する課題を考えよう（図 3-1）．ドッ

トの多くはでたらめな方向に動き，わず

かなドットが赤か水色の矢印の方向に運

動しているとする．被験者の課題は，真

ん中の緑色の点を固視しながら，ドット

群が全体的に赤矢印方向に動いて見える

か青矢印方向に動いて見えるかを答える

ことである（20 度の角度差）．とても難

しい課題なので，最初被験者の正答率は低い．しかし，何度も課題を行ううちに

正答率は次第に増加し，やがて一定の正答率に収束する．収束にかかる期間は刺

激や課題によって様々で，1 時間程度（数百試行）から数十日（数万試行）にお

よぶこともある．また，この学習は運動方向選択性がある．すなわち，同じ 20

度の角度差を見分けるにも，正反対の運動方向で課題を行うと正答率は訓練前の

状態に落ち込んでしまう（特徴特異性）．同じことが視野にもあてはまる．つまり，

図 3-1 の左視野の点線で囲まれる部分で同じ課題を行っても，正答率は訓練前と

同じになってしまう（視野特異性）．また場合によっては片方の眼で訓練した結果

がもう片方の眼に転移しないこともある（眼間非転移）．このような特異性は，格

子模様の角度，視覚刺激のコントラスト，2 本の縦に並んだ直線のわずかなズレ

など様々な刺激に対してあてはまる． 

3－2－1 知覚学習の神経機構 

知覚学習によって変化するのは視覚皮質のどの側面なのだろうか．これまで，

ヒトを対象にした fMRI 実験によって，低次視覚野ニューロンの刺激応答が知覚

学習によって変化することが報告されている 119-121．この変化は訓練に用いた刺

激や視野特異的に起こっており，知覚学習に見られる特徴特異性や視野特異性と

よく対応している． 

Schoupsらのグループは，サルが格子模様の傾きを判別する課題の訓練を行っ

ている間の一次視覚野ニューロンの刺激応答を測定した 122．サルの傾き判別成績

図 3-1．知覚学習実験の例． 
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は訓練を重ねるごとに向上した．またこの向上は視野や格子模様の傾きに特異的

であった．訓練に用いた刺激を提示した位置に受容野を持たないニューロンの応

答特性は，訓練前後で変化わらなかった．すなわち，このようなニューロンにつ

いては訓練前後で傾きに対するチューニングカーブに変化は見られなかった．さ

らに，刺激提示位置に受容野を持つニューロンについても変化が見られない場合

があった．変化が見られたのは，刺激提示位置に受容野を持ち，かつそのニュー

ロンの選好する傾きが訓練に用いられた傾きと 20 度程度異なっていた場合であ

った．この傾きは，チューニングカーブをガウス関数で近似した場合に勾配すな

わちフィッシャー情報量がちょうど最大になる傾きと一致する．すなわち，訓練

に用いられた傾き対して高いフィッシャー情報量を持つニューロンにのみチュー

ニングカーブの変化が見られたということである．このような変化は，高次認知

領域が視覚刺激の小さな差を復号化しやすくなるために起こると推察される． 

しかし一方で，訓練による低次視覚野ニューロンの変化は小さく，あっても

判別成績の向上をすべて説明するほどの変化ではないとの報告もある 123．また

Uka と DeAngelis は，知覚学習によって判別課題の成績が向上するのは視覚野ニ

ューロンの応答特性が変化したのではなく，より高次の領野が「どのニューロン

から情報を読み出せばよいか」を学習したためであるという仮説を支持する結果

を報告している 124． 

このようにまだ議論は残るものの，多くの生理学的および心理物理学的知見

は，知覚学習によって視覚皮質神経回路の特性が変化するという考えを支持して

いる 125-127． 

3－2－2 知覚学習の計算モデル 

知覚学習のモデルは大まかに 2 つに分けられる．一つ目は，刺激提示によっ

て視覚野ニューロンのチューニングカーブやシナプス結合が変化するモデルであ

る．Teich と Qian は，前述の Schoups らの観測をふまえて知覚学習による第一次

視覚野ニューロンのチューニングカーブ変化のモデルを提案している 128．また

Weissらは，視覚皮質のモデルとして Hyper BFネットワークとよばれる基底関数

ネットワークを仮定し，そのシナプス可塑性と副尺課題 Note 36の成績変化につい

て考察した 129．これらのモデルは視覚皮質の可塑的変化が視覚刺激に依存して起

こることを仮定しており，選択的注意などのトップダウン信号がなくても知覚学

習が成立する． 
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一方二つ目は，視覚皮質の状態は変化せず，高次システムが視覚皮質のどの

ニューロンから情報を読み出すかを学習するというモデルになっている．Dosher

と Lu は，一連のモデル研究において，意思決定ニューロンと視覚ニューロンの

間の重みだけが学習によって変化することを仮定している 130,131．これはすなわち，

課題に伴う選択的注意のかけ方の変化が知覚学習の本質であるという主張である．

この主張は詳細なニューロンのモデルを用いた研究にも見ることができる 132．こ

のモデルでも選択的注意の役割が強調されており，選択的注意なしには学習が進

まない一方，課題同士が干渉して前に学習した内容が阻害されることを避けられ

る仕組みになっている． 

上記 2 つのどちらがより現象に沿っているかについて，いまだはっきりとし

た結論は得られていない．前者のモデルは高次認知機能の介入を否定しているし，

後者は課題に向かうという目的なしには学習が進まない系になっている．どちら

のアイデアについても，それを否定する心理物理的，生理学的観測が存在する．

以降の節で順を追って説明していこう． 

3－2－3 知覚学習はいつ進むか 

視覚入力を与えさえすれば知覚学習は進

むのだろうか．もし視覚入力のたびにニュー

ロンの反応がどんどん変化してしまうと，昨

日見たものと今日見たものが異なってみえて

しまうかもしれない．外界に対して適応的か

つ安定的に振舞うには，必要なときのみ可塑

的変化が起こるような仕組みが必要である

（柔らかさと硬さのジレンマ）．過去の知覚学

習実験から，知覚学習の進行は選択的注意に

よって制御されることが示されてきた． 

Herzog と Fahle が行った実験を紹介する 133．図 3-2 のような 9 つのドットを

考えよう．中段にある 3つのドットは，上段と下段のドットを結んだ直線からわ

ずかに右または左にずれるとする．被験者の最初の課題は，一番左のドット列に

選択的に注意を向け，中段のドットが左にずれているか右にずれているかを判別

することである．数十試行の繰り返しを 1ブロックとすると，そのブロックの中

での正答率が計算できる．ブロックを重ねるにつれて正答率は上昇していく．そ

図 3-2．知覚学習と選択的注意． 



 49

の間，残された 2つのドット列の中段のドットも右にずれたり左にずれたりを繰

り返す．あるとき，被験者の課題を右端のドット列の真ん中のドットのずれを判

別する課題に切り替える．すると正答率はあたかも初めて課題を行ったときのよ

うに落ち込んでしまう．もし知覚学習が選択的注意の影響を受けないならば，正

答率はドット列を切り替える前と変わらないはずである．なぜなら，左端のドッ

ト群で課題を行っている間右端のドット列も同じように変化していたからである．

この結果は，知覚学習が選択的注意によって制御されていることを示している． 

しかし一方で，知覚学習の進みが注意の影響を受けない例もある．2001 年に

Watanabe らが発表した実験 134を紹介しよう（図 3-3）．Watanabe らはまず，ラン

ダムに運動するドット群の運動方向に関して被験者の判別成績を測定した（事前

テスト．図 3-3Aの左の赤いボックス）．ほとんどのドットはでたらめな方向に動

くが，一定の割合は 8つのうち 1つの方向に動く．被験者の課題は，その試行で

提示されたランダムドットの運動方向を判別することである．決まった方向に動

くドットの割合（コヒーレンスという）が 10%の場合，被験者の正答率はどの方

向についても 30%程度だった（図 3-3C の青色線）．また，コヒーレンスが 5%の

場合は，どの方向についても正答率は 12%程度，すなわちでたらめに判断してい

るのと変わらなかった（図 3-3C の赤色線）．つまり，被験者は 5%のコヒーレン

スの運動方向は判別できないということである． 

次に被験者は訓練期間に入る（図 3-3A の黒いボックス）．ここでは，被験者

図 3-3．Watanabe らによる知覚学習実験．（A）実験スケジュール．（B）訓練

期間中の実験課題．（C）事前テストと事後テストの比較． 
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は図 3-3B に示すような刺激を提示される．50ms ごとに次々と切り替わる黒いア

ルファベットの中に，まれに白いアルファベットが混ざる．被験者の課題は，2

度提示される白いアルファベットが何であったかを答えることである．同時に，

その背景には 5%のコヒーレンスで一定の向きの運動が提示されている．前述の

通り，被験者はこの運動方向を判別できない．この課題を被験者は 20日間続ける． 

訓練期間終了後，被験者は事前テストとまったく同じ課題を再び行う（事後

テスト．図 3-3A の右のボックス）．コヒーレンスが 5%の場合は，事前テストと

の間に差は見られなかった（図 3-3Cのマゼンダ線）．しかし，驚くべきことに，

コヒーレンスが 10%の場合，訓練期間に提示されていた運動方向に対する正答率

だけが増加していた（図 3-3Cの水色線）．被験者は訓練期間中ドット群の運動に

注意を払っていなかったし，一定方向の運動は知覚されないにも関わらずである．

この結果は，知覚学習は注意と知覚の両方がなくても起こることを示した． 

この学習は本当の意味で受動的なのだろうか．すなわち，知覚できなくても

刺激が物理的に提示されてさえいれば知覚学習は進むのだろうか．Seitz と

Watanebeは，ほぼ同じ実験課題を用いてその可能性を否定した 135．実験スケジュ

ールおよび実験課題は図 3-3 とまったく同一で，違いは訓練期間に背景に提示さ

れるランダムドットの運動方向がアルファベットの切り替えとともに変化する点

である．黒いアルファベットが 14回，白いアルファベットが 2回提示される中で，

8 つの運動方向がどれも 2 回ずつ提示される．仕掛けは，検出対象である白いア

ルファベットとともに提示される運動方向はいつも同一である点である．たとえ

ばある被験者の場合，白いアルファベットとともにいつも上方向の運動が提示さ

れる．コヒーレンスは 5%であるから，被験者はもちろんこの運動を知覚できな

い．すべての運動方向が同じ回数提示されているから，もしこの学習が受動的で

あれば，どの運動方向に対しても学習が見られるはずである．しかし実際には，

数字と一緒に提示された運動方向だけに対して事前テストと事後テストの間に差

が現れた．つまりこの結果は，選択的注意なしの潜在知覚学習がそれとは関係の

ない課題遂行の影響を受けることを示している．Seitzらはのちの実験で，この学

習が起こるためには検出課題が失敗しては駄目で，検出に成功したときのみ学習

が進むことを示した 136．また最近では，課題成功による知覚学習進行には空間的

な制約があることもわかっている 137．これらの結果は，知覚学習が進むためには，

たとえその刺激そのものと関係なくても，何らかの形での報酬や課題成功による
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満足感が必要であることを示唆する 138． 

以上のように，知覚学習は認知状態の影響を受けるが，必ずしも選択的注意

は必要としない 139． 

3－2－4 知覚学習におけるフィードバックの役割 

心理学の一連の研究とは独立に，知覚学習においてもフィードバックの役割

は調べられてきた．知覚学習における課題訓練では普通成績フィードバックが用

いられる．成績フィードバックには，1 試行ごとの正解不正解を与えるレスポン

スフィードバックや数十試行の正答率を与えるブロックフィードバックが用いら

れる．このようなフィードバックは知覚学習の進行にどのように役立っているの

だろうか． 

Fahle と Herzog のグループは，1990 年代後半からこの疑問についていくつか

の重要な報告をしている．彼らは副尺課題を行っている被験者に様々な成績フィ

ードバックを与え，学習結果を比較した 140．彼らはまず，1試行ごとに正解不正

解を与えるレスポンスフィードバックと 80 試行ごとに正答率を与えるブロック

フィードバックの間で，被験者の学習傾向に有意な差がないことを見出した．も

しフィードバックが課題に対する直接的な教師信号として利用されているなら，

レスポンスフィードバックを与えた場合，ブロックフィードバックを与えた場合

に比べてよい学習結果が得られるはずである．従って，この結果は知覚学習では

フィードバックが直接的な教師信号としては働いていないことを示唆している． 

また Fahle と Herzog は，被験者に与えるレスポンスフィードバックを操作す

ることも試みている．最初の数ブロック，被験者には正しいレスポンスフィード

バックが与えられる．その後被験者に与えるフィードバックを一部反転させる．

その結果，被験者の正答率は誤ったフィードバックに引きずられて低下する．し

かし，その後フィードバックをもとの正しい状態に戻すと，正答率は速やかに，

わずか十数試行で回復する．この結果に対する Fahleと Herzogの解釈は次のよう

なものである．視覚皮質の可塑的変化が数十試行という短期間で起こることは考

えにくいから，フィードバック操作によって引き起こされた正答率の低下は，視

覚皮質の変化ではなく高次の判断基準が変化したために起こった．つまり，視覚

皮質で刺激の区別はある程度できているにも関わらず，判断を行う際の基準がお

かしくなっているのだという解釈である．この結果をもとに，Fahleと Herzogは，

フィードバック操作は視覚皮質可塑性にほとんど影響を与えないと主張している．
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この主張は最近になって，より定量的で統制された実験によって確かめられた 141． 

3－2－5 知覚学習とフィードバックの関係についての計算モデル 

知覚学習とフィードバックの関係についてのモデルは大まかに分けて 3 種類

に分けられる 140,142．一つ目はフィードバックが課題の教師信号として用いられる

モデルである 143．もしこの仮説が正しければ，正しい教師信号を与えることが学

習が適切に進むために最も重要である．しかし，前述のとおり，課題訓練時のレ

スポンスフィードバックとブロックフィードバックの効果が変わらないという報

告からフィードバックが教師信号として働くとは考えにくい． 

二つ目は，知覚学習はフィードバックの影響を受けず視覚刺激だけに依存し

て起こる（教師なし学習）というモデルである．しかしこれまで見てきたように，

知覚学習は明らかに高次認知機能の影響を受ける．従ってこのモデルですべての

現象を説明するのは難しい． 

最後は，フィードバックは教師信号としては用いられないが，何らかの形で

視覚皮質の可塑性を制御することに利用されているというモデルである．この仮

説が正しい場合，たとえ情報的には正しくなくても，視覚皮質の可塑的変化を促

進するフィードバックを作り出すことができる可能性がある．フィードバックが

被験者の内部状態を変えることで可塑性が変化するというこの考えは，面白いこ

とに，3-1 で述べた認知主義の解釈と非常に似通っている．しかしこの仮説を直

接調べた研究はこれまで存在しない． 

 

3－3 本研究の目的と仮説 
本研究では，被験者に与える成績フィードバックを操作することで，知覚学

習の進行がどのように変化するかについて検討する．これまで議論してきたよう

に，もしフィードバックが直接的な教師信号として用いられる場合，正しいフィ

ードバックが最も学習を促進する．一方で，フィードバックが被験者の内的状態

と組み合わさることで学習の進みに影響を与えるのであれば，正しいフィードバ

ックよりも学習を促進するフィードバックが作り出せるかもしれない． 

3-1-3で述べてきたように，ポジティブ/ネガティブなフィードバックの効果は

被験者の自己評価に影響を受ける．このことから，被験者の学習の進みは課題に

対する成績フィードバックと自己評価の両方によって決まると考えた．この枠組

みは，計算論としてはベイズ統合に相当すると考えることが可能である．すなわ
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ち，被験者の自己評価とフィードバックは両方とも確率的なゆらぎを含み，神経

系は両者の重み付け平均によって自己の状態を推定するという枠組みである．被

験者は自分の行っている課題成績の向上幅についての内的な予測（事前分布）を

持っており，観測された成績フィードバックの勾配を用いて真の向上幅（事後分

布）を推定すると仮定した．さらに，学習の進みはこの成績変化の推定値に比例

すると仮定した． 

このモデルは次のことを予測する．第一に，情報的に正しくないフィードバ

ックでも，フィードバックの向上幅を操作することで，正しいフィードバックに

比べて被験者の学習を促進するフィードバックを作ることができる点である（フ

ィードバックの傾き依存性）．具体的には，被験者が予測しているよりも高い向上

幅を示すフィードバックを与えればよい．ただし，被験者が予測しているよりも

低い向上幅を与えた場合に被験者の学習が阻害されるかは疑問が残る．過去の研

究で，ネガティブな結果を伝えるフィードバックに対する被験者の認知変化は複

雑であるといわれているためである 104,144,145．第二に，学習の進みはフィードバ

ックの持つ分散に影響を受ける（フィードバックの分散依存性）．具体的には，フ

ィードバックの分散が大きければ学習結果におけるフィードバックの効果が弱ま

り，フィードバックの分散が小さければフィードバックの効果が強まる．第三に，

被験者は自分の成績向上をある程度予測することができる． 

被験者は実験課題として格子模様の判別を行い，各ブロック（1ブロック=40

試行）のあとに正答率のフィードバックを受けた．ブロックフィードバックを通

常よりも高めにして与えた被験者群は，正しいブロックフィードバックを与える

群に比べて学習が促進された．さらに，フィードバックのブロック間分散を小さ

くするとさらに学習結果が向上した．被験者はフィードバックの操作に気付いて

いないこと，また被験者の成績変化に対する予測と実際の成績変化が有意に相関

することが実験から確かめられた．定量的なシミュレーション実験を行った結果，

これらのフィードバックの効果はベイズ推定の枠組みで解釈することができた．

これらの結果は，課題成績についての内的な予測と外的なフィードバックを組み

合わせることによって学習の進みが決まっていることを示唆する． 
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3－4 心理物理実験 
3－4－1 視覚刺激 

視覚刺激として，Fiorentiniと Berardiの実験 146,147で用いられた複雑なコント

ラストパターン Note 37の格子模様を用いた．この刺激を用いた判別課題では少な

い試行での正答率の上昇が得られる．またこの学習は格子模様の傾き，空間周波

数や視野に特異性があることから，知覚学習の性質を満たしている．格子模様は，

灰色の背景（輝度 10 cd/m2）の中心に提示される固視点（中心円のコントラスト

は 1，同心円のコントラストは 0）まわりに 9°四方の大きさで提示される（図 3-4A）．

2 種類の格子模様があり，異なる空間周波数で同位相の 2 つの正弦波の足し合わ

せによって作られる．基本の正弦波の空間周波数は 1.5 Hzで，コントラストは 0.40

である．3倍の正弦波の空間周波数は 0.5 Hzで，コントラストは 0.13または 0.20

である．従って，2つの格子模様は図 3-4Bのようになる．このコントラスト値は，

same/different課題（後述）の 1ブロック目の正答率が 0.65程度になるように予備

実験から決めた．半分の被験者には水平方向の，もう半分の被験者には垂直方向

の格子模様が提示された．3倍の正弦波の 2種類のコントラストは，1ブロックの

中で同じ回数提示される．刺激は VSG2/5グラフィックボード（Cambridge Research 

Systems, Cambridge, UK）を用いて生成された． 

3－4－2 実験手順 

実験課題の概要を図 3-4Aに示す．被験者は，実験中画面中央の固視点を注視

し続ける．まず，第一刺激が 100 ms提示され，300 msのブランクのあと第二刺

激が 100 ms提示される．その後，被験者は第一刺激と第二刺激が同じか違うかを

左右の人差し指で 2 つのボタンのどちらか一方を押すことで報告する

（same/different課題）．ボタン押し終了後からはじまる試行間期間は 500 msから

1000 msの間で試行ごとにランダムに変わる．1ブロックは 40試行からなり，ブ

ロック終了後正しい正答率または操作された正答率がフィードバックとして被験

者に与えられる．フィードバックなし条件の場合は何も与えられない．自己評価

条件では，正答率が与えられる代わりに被験者はそのブロックの正答率を 0.5 か

ら 1.0 の間で予測した．この自己評価は，画面に表示される数字を左右のボタン

押しによって調節することで行われた． 

正しい正答率を与える条件を正しいフィードバック条件とよぶ．正しいフィ

ードバック条件で実験を行った 12名の被験者の正答率変化の平均を図 3-4Cに示
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す．これに対して線形回帰を行った結果をこの課題における基本的な学習傾向と

する（図 3-4C の赤直線，Feedback=0.0067×Block+0.64，フィッティングの寄与率

は 0.8489）．以降の条件では，被験者に与えるフィードバックは実験者によって

実験前にあらかじめ決められた．基本の学習傾向に分散 0.0065のガウスノイズを

加えたフィードバック（図 3-4D の緑線）を被験者に与える場合を平均的傾き条

件とよぶ．ガウスノイズの分散は，正しいフィードバック条件の被験者個人デー

タを線形回帰した残差のブロックおよび被験者平均から求めた．このとき，直線

回帰の残差にブロック間で有意な自己相関は見られなかった．基本の学習傾向の

傾きを大きく（0.0097）しガウスノイズ（分散 0.0065）を加えたフィードバック

（図 3-4Dの赤線）を与える場合を大きい傾き条件 1，分散を半分にした場合（図

3-4Dのマジェンタ線）を大きい傾き条件 2とよぶ．基本の学習傾向の傾きを小さ

図 3-4．実験デザイン．（A）実験課題．被験者は 2つの格子模様に対してボタ

ン押しによる same/different課題を行う．（B）格子模様 1および格子模様 2と

そのコントラストパターン．（C）正しいフィードバック条件における被験者

12 名の平均正答率変化．赤い直線はそれを線形回帰したもの．（D）平均的傾

き条件（緑），大きい傾き条件 1（赤），大きい傾き条件 2（マジェンタ），小さ

い傾き条件 1（青）および小さい傾き条件 2（シアン）で用いられた偽のフィ

ードバック．それぞれの色の影は被験者 12名に対する標準誤差を表す． 
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く（0.0037）しガウスノイズ（分散 0.0065）を加えたフィードバック（図 3-4Dの

青線）を与える場合を小さい傾き条件 1，分散を半分にした場合（図 3-4Dのシア

ン線）を小さい傾き条件 2とよぶ．また，基本の学習傾向の傾きを正負逆（-0.0067）

にし，ガウスノイズ（分散 0.0065）を加えたフィードバックを与える条件を負の

傾き条件とよぶ． 

被験者は全部で 30 ブロックの課題を行い，各ブロックの間は最低 15 秒の休

憩を取った．実験は 1時間前後で終了した．被験者は 2つの格子模様の違いにつ

いて事前に詳細な説明を受けた．また被験者は課題練習を充分に行った．練習の

効果が本番に影響を及ぼすのを避けるため，練習は正弦波で作られる単純な格子

模様を用いて行った． 

被験者がフィードバックの操作に気付いているかを調べるために，フィード

バックありの実験に参加した被験者に対して実験後アンケートを行った．質問は

実験者が口頭で伝え，被験者も口頭で回答する．最初の質問は「実験を通して何

か気付いたことはあるか（質問 1）」である．被験者はこれに「はい」か「いいえ」

で回答する．もし「はい」と答えた場合は，次に「何に気付いたか（質問 2）」を

聞く．被験者がこの質問に対して「フィードバック」という単語を含んだ回答を

し，かつその被験者が参加した条件でフィードバック操作が行われていた場合，

被験者に実験の仕組みをすべて説明する．その上で「実験の仕組みに気付いてい

たか（質問 3）」を「はい」か「いいえ」で回答してもらう． 

3－4－3 被験者 

117 名の被験者（男性 73 名，女性 44 名，年齢は 18 歳から 29 歳で，平均 21

歳）が実験に参加した．被験者はいずれも正常視力もしくは矯正による正常視力

を有していた．実験は ATR Human Subjects Review Committeeによって承認されて

おり，被験者は充分な説明を受けたあと実験の参加を承諾した． 被験者は 9つの

条件に 12名ずつランダムに振り分けられ，各自 1つの条件にのみ参加する．被験

者代金は被験者の学習結果に関わらず一律であった．課題を 30ブロック行った結

果平均正答率が 0.5 を有意に上まわらなかった被験者 9 人のデータは，解析から

除外された（one sample t-test, p>0.05）． 

3－4－4 解析 

被験者の正答率は知覚感度と内的な基準の両方に影響を受ける Note 38．知覚学

習は通常知覚感度の上昇と考えられる．正答率からこの 2つを分離するために，
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信号検出理論によって知覚感度 d’

と内的な基準 λ を分離した（図

3-5）． 

信号検出理論は，ノイズ環境

下で信号の有無を判定するときそ

の検出感度を計算するためのモデ

ルである 141,148,149．このモデルで

は，平均 0分散 1の正規分布に従

うノイズ分布と平均 µsn 分散 σsn
2の正規分布に従うノイズ＋シグナル分布を仮定

する．観察者は，ある刺激に対するシステム応答の強さ（たとえば 1つのニュー

ロンの発火頻度）を見て，それがノイズ分布とノイズ＋シグナル分布のどちらか

ら出てきたものかを判定する．判定に際して，観察者は判定基準 λを持ち，シス

テム応答が λより大きければ視覚刺激にシグナルが含まれていると判定する．す

なわち λは尤度比検定における決定境界に等しい．分布間の距離を分布の分散で

割った値 d’が大きくなると，正答率は上昇する． 

以下で d’と λの導出を行う． 1ブロックの中で信号の可能性を正しく棄却で

きた割合を pn，信号を正しく検出できた割合を psnとしよう．モデルから pnは 

( )λφ=np     (3-2) 

で計算される．ここで φは標準累積正規分布である．すなわち， 

( ) dxx
∫ ∞− 








=
λ

π
λφ

2
exp

2
1 2

  (3-3) 

である．また psnは 








 −
=

sn

sn
snp

σ
µλ

φ    (3-4) 

で計算される．3つのパラメタがあるからこのままでは解は求まらない Note 39．こ

こで 2つの分布の分散が等しいとすると， 

( )snsnp µλφ −=    (3-5) 

となり，連立方程式によって分布間の距離と基準が求まる．この場合 d’は µsnに

等しい．以後学習結果の有意性検定には d’を用いることとする． 

今回用いた same/different 課題は，ノイズ分布に相当する same 分布が 1 つ，

図 3-5．信号検出理論の概略． 
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ノイズ＋シグナル分布に相当する different分布が 2つ考えられる．システム応答

は 2つの格子模様に対する反応の差分から計算されるので，格子模様の順番によ

って符号が逆転するためである．しかし，same分布と 2つの different分布の間の

d’および λ が対称だと仮定すると，ノイズ分布が 1 つ，ノイズ＋信号分布が 1 つ

の場合と等価に扱うことができる． 

また今回は格子模様が 2種類（以下 Aおよび Bと表記）あるから，same分布

を作る same刺激が 2種類（AAおよび BB），different分布を作る different刺激が

2種類（ABおよび BA）存在する．same分布と different分布を 1種類ずつと考え

るためには，AAと提示された場合と BBと提示された場合，また ABと提示され

た場合と BA と提示された場合で被験者の反応傾向に違いがあってはならない．

このことを調べるために，正しいフィードバック条件の結果を用いて AA，BB，

AB，BAの刺激に対する被験者の正答率を計算した．各ブロックで 4つの正答率

を計算し，AAと BB，および ABと BAの間で差を計算する．被験者内でブロッ

クの平均を取り，被験者間で差の偏りについての検定を行った．その結果，AA

と BBの間にも，ABと BAの間にも，被験者間で有意な正答率の偏りが認められ

なかった（p>0.48）．この傾向は他の条件でも見られた．これらの結果は，格子模

様の種類や提示順番によって被験者の反応傾向が変わらないことを示唆する．  

3－4－5 結果 

心理物実験の結果を図 3-6に，実験条件のまとめを表 3-1に示す．正しいフィ

ードバック条件で，30 ブロックの間に d’の有意な上昇が見られた（図 3-6D の黒

線，two sample t-test, p=0.001）．正しいフィードバック条件とフィードバックなし

条件の間では d’変化に有意な差は見られなかった（ two-way repeated measures 

ANOVA, p=0.0728）．また，正しいフィードバック条件と平均的傾き条件（図 3-6D

緑線）の間でも d’変化に有意差は見られなかった（p=0.7581）． 

一方，大きい傾き条件 1（図 3-6E赤線）および大きい傾き条件 2（図 3-6Eマ

ジェンタ線）と正しいフィードバック条件の間では，d’の変化に有意な差が見ら

れた（p<0.00005）．30ブロック目の d’を正しいフィードバック，大きい傾き条件

1および大きい傾き条件 2で比べた結果，有意な差があることが分かった（one-way 

repeated measures ANOVA, p=0.0318）．事後検定の結果，正しいフィードバック条

件と大きい傾き条件 2 の d’の間に有意差が見られた（two sample unpaired t-test, 

p=0.0163）．この結果は，正しいフィードバック条件に比べ，大きい傾き条件 1で
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は d’の変化速度が，大きい傾き条件 2では d’の変化速度と最終到達点の両方が増

加していることを示唆する．小さい傾き条件 1（図 3-6F青線）および小さい傾き

条件 2（図 3-6Fシアン線）と正しいフィードバック条件の間には，d’変化に有意

差は見られなかった（two-way repeated measures ANOVA, p>0.1898）．すべての条

件間で基準 λのブロック平均に有意差はなかった（p=0.1111）． 

被験者がフィードバック操作に気付いているかを実験後アンケートによって

調べた．正しいフィードバック条件，平均的傾き条件，大きい傾き条件 1および

2，小さい傾き条件 1および 2に参加した被験者の結果を示す．質問 1では 72名

図 3-6．心理物理実験の結果．（A）正しいフィードバック条件および平均的傾

き条件における平均正答率変化．それぞれの色の影は被験者 12 名に対する標

準誤差を表す．（B）正しいフィードバック条件，大きい傾き条件 1および大き

い傾き条件 2における平均正答率変化．（C）正しいフィードバック条件，小さ

い傾き条件 1 および小さい傾き条件 2 における平均正答率変化．（D-F）各条

件における平均 d’変化．（G）自己評価条件における典型的な被験者 TYの結果．

それぞれの数字はブロック数を示す． 
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中 17 名が「はい」と答えた．質問 2 では，17 名中 5 名が「フィードバック」と

いう単語を含んだ回答をした．この中には正しいフィードバック条件の被験者が

2 名含まれているから，この回答はフィードバック操作を受けている被験者特有

のものではないことがわかる．質問 3では，被験者 3名中全員が「いいえ」と答

えた．以上のように，被験者はフィードバック操作に気付いているとは報告しな

かった． 

大きい傾き条件では，フィードバックの情報が正しくないにも関わらず d’変

化の促進が見られた．一方面白いことに，小さい傾き条件における d’変化にはフ

ィードバックの影響が見られなかった．つまり被験者は，フィードバック操作に

気付いていないにも関わらずフィードバックの影響を受けたり受けなかったりす

る． 

解釈の 1 つとして，被験者は自分の課題成績の向上幅をある程度予測できて

おり，それよりもフィードバック変化の勾配が小さければその影響を弱めている

と考えることができる．過去の心理学研究によれば，ヒトは行動の結果与えられ

るフィードバックがよいものであれば自分の努力の結果だとし，悪ければその原

因を自分以外の要因に帰属するバイアスを持つ（自己奉仕バイアス，Self-Serving 

Bias，SSB）114,144． 

この仮説が正しければ，被験者の自分の課題成績変化に対する予測と実際の

成績変化の間に相関が見られると考えられる．これを調べるために自己評価条件

表 3-1．心理物理実験における各条件のまとめ． 
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で実験を行った．典型的な被験者 TYの結果を図 3-6Gに示す．自己評価と実際の

正答率の間の相関係数を被験者ごとに計算し，その相関係数に対する検定を行っ

た．その結果，自己評価と実際の正答率の間の相関係数（0.266）は有意に 0より

大きいことが分かった（one-sample t-test, p=0.0056）．一方で，自己評価と実際の

正答率のズレの絶対値の平均は 0.13であった．すなわち，絶対値としての誤差は

大きいが，被験者の自己評価の変動と実際の成績の変動の間にはある程度の相関

があることが分かった．自己評価がブロックの進みとともに下がっていく被験者

もいたから，この相関は「成績が上がるはずだ」という思い込みによって出てい

るのではない． 

 

3－5 計算モデリング 
この節では行動実験の結果をモデルによって解釈することを試みる．今回の

結果は統計的最適推定の枠組みで説明できる可能性がある．そこで今回，視覚シ

ステムの学習率が高次認知システムよって操作されるモデルを仮定し，シミュレ

ーション実験を行った． 

シミュレーションの概略を図 3-7に示す．「視覚システム」は複数の基底によ

図 3-7．カルマンフィルタと Hyper BFネットワークを用いたシミュレーション

の概略．「視覚システム」は基底によって視覚刺激を感覚応答に変換する．出

力ユニットと各基底の間の重みは，各基底の活動の大きさに依存して変化す

る．「成績評価システム」は内的な予測とブロックフィードバックをもとに，

視覚システムの学習率を決定する．「意思決定システム」は感覚応答と内的な

基準を用いて same/different課題を行う． 
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って視覚刺激を感覚応答に変換する．また，各基底と出力ユニットの間の重み W

は，視覚刺激に対する各基底の感覚応答の大きさに依存して変化する（刺激依存

性学習）．「成績評価システム」は，カルマンフィルタ Note 40（逐次ベイズ推定）に

よって，正答率変化についての予測と各ブロック後に与えられる成績フィードバ

ックの勾配から自己の正答率変化の勾配を逐次推定する．またこの際，自己奉仕

バイアスをモデルに組み込むために勾配の推定値には下界が設定されている．成

績評価システムは，この推定された正答率の勾配を用いて視覚システムの重み更

新速度（学習率）を決定する．「意思決定システム」は，視覚刺激提示によって

得られた視覚システムの出力と内的な基準を用いて same/different課題を行う．以

降の節では各システムの仕組みについて詳しく述べる． 

3－5－1 Hyper BFネットワークによる視覚システムのモデル 

視覚システムのモデルとして，Weissらによって提案された Hyper BF（Basis 

Functions）ネットワーク 129,142 を用いた．視覚システムは 16 個の基底 RFi

（i=1,2,···,16）を持ち，それぞれ空間周波数選択性（0.5, 1.0, 1.5, 2.0 Hz）と傾き選

択性（0, 45, 90, 135°）が異なる．このようなニューロンはサル 150やネコ 151,152の

低次視覚皮質に見られる．それぞれの基底の出力 Hiは以下の式で計算される 

( ) ( )∑=
yx

ii yxIyxRFH
,

,,   (3-6)． 

ここで I（x, y=1,2,···,100）は視覚刺激のピクセル表現であり，格子模様のコント

ラストパターン（図 3-4B）に対応する．RFiは基底 iの受容野をあらわす．傾き 0°

の場合，受容野 RFiは以下で計算される 

( ) 





=
100

sin, fxyxRFi    (3-7)． 

f はその基底の空間周波数である．他の傾き選択性を持つ受容野はこれを回転さ

せることで得られる． 

各基底の出力は出力ユニットで重み付けされる．1回の視覚刺激に対する視覚

システムの応答 Rは 

( ){ }∑ +=
i

iii HwR ε    (3-8) 

で計算される．ここで wiは基底 i と出力ユニットの間の重み，εiは基底 i に付加

される感覚ノイズで，平均 0 分散 σs
2の正規分布に従う．重み wiは，以下の式に
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従って，1回の視覚刺激ごとに更新される（刺激依存性学習）： 

iii www α+=   if  θε >+ iiH   (3-9)． 

ここで α は成績評価システムが決定する学習率，θ は学習の有無を判定する閾値

である． 

3－5－2 カルマンフィルタによる成績評価システムのモデル 

心理物理実験から，ブロックフィードバックの統計的性質と内的な予測をも

とに，被験者の学習の進みが（自覚なしに）制御されていることが示唆された．

すなわち，フィードバックが自己の予測と異なるとき，フィードバックが確から

しい場合は学習がその影響を受け，フィードバックが不確かなときは学習が影響

を受けにくいということである．このように，内的な予測と実際得られた観測を

最適に組み合わせて隠れ状態を逐次推定するための一般的なモデルにカルマン

フィルタがある．このモデルでは，観測値の持つ分散の大きさに応じて観測値と

予測値の間の誤差に対する学習率が時々刻々変化する．今回のシミュレーション

では，成績評価システムは毎ブロック後に正答率の勾配に対する予測 s（事前分

布）と前のブロックからのフィードバックの変化量 xを最適に組み合わせて正答

率勾配の推定値 µ（事後分布）を計算する． 

状態遷移モデルを以下の式であらわす： 

ttt ss ξ+=+1    (3-10)． 

ここで ξ は状態ノイズであり，平均 0 分散 σd
2の正規分布に従う．また観測モデ

ルを以下の式であらわす： 

ttt sx η+=     (3-11)． 

ここで η は観測ノイズであり，平均 0 分散 σo
2の正規分布に従う．推定分布は平

均 µ分散 ρ2の正規分布であり，ブロック tにおける µと ρは以下で推定される： 

( )pre
ttt

pre
t

post
t xK µµµ −+=   (3-12) 

( ) 222 1 pre
tt

pre
t

post
t K ρρρ −+=   (3-13)． 

ここで Kはカルマンゲインで，以下で計算される： 

22

2

o
pre

t

pre
t

tK
σρ

ρ

+
=    (3-14)． 
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ブロック t+1における µと ρの予測値は以下で与えられる： 
post

t
pre

t µµ =+1     (3-15) 

222
1 d

post
t

pre
t σρρ +=+    (3-16)． 

自己奉仕バイアスをモデルに組み込むために，もし µ の推定値がある下界 κ

を下回る場合，擬似的に観測ノイズの分散を増加させ µの推定値が κになるよう

にカルマンゲインを調節する．ブロック t+1 における視覚システムの学習率 α は

定数 cを用いて以下の式で計算される： 
post

tt cµα =+1     (3-17)． 

成績評価システムに与えるフィードバックは被験者に実際に与えたものと同じも

の（図 3-4D）を用いた． 

3－5－3 意思決定システムのモデル 

2回の刺激提示によって得られた 2つの感覚応答の差分に意思決定ノイズが付

加された値 Yを用いて，意思決定システムは 2つの刺激が同じだったかどうかを

判定する．Yは以下の式で計算される： 

ϕ+−= 12 RRY    (3-18)． 

ここで R1と R2はそれぞれ 1 回目と 2 回目の刺激で起こる感覚応答，φ は意思決

定システムに付加されるノイズで平均 0 分散 σdecision
2の正規分布に従う．意思決

定システムは感度 d’と基準 λを持っていると仮定し，この 2つの量を用いて入力

Yが same分布から得られたものか different分布から得られたものか判定する．d’

は以下の式で計算される： 
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  (3-19)． 

ここで I1および I2は格子模様 1および格子模様 2（図 3-4B）のピクセル表現であ

る．λはフィードバックなし条件に参加した 12人の被験者の各ブロックの平均値

から決めた． 

3－5－4 モデルパラメタの決定 

以下のパラメタは心理物理実験の結果に基づいて決定した．まず視覚システ

ムの各基底の重みの初期値は，フィードバックなし条件の 1ブロック目の平均 d’
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と分散を再現するために，1に分散 0.05のガウシアンノイズを加えたものとした．

成績評価システムの σo
2 はフィードバックの勾配の分散から決めた．予測分布の

平均値 µの初期値はフィードバックなし条件の正答率の勾配の平均値および分散

から決め，予測分布の分散 ρ2の初期値は充分に大きいとした．c は平均的傾き条

件の d’変化が行動実験の結果と一致するように決めた．σs
2と σdecision

2は，wiの初

期値を 1 としたとき，d’がフィードバックなし条件の 1 ブロック目の平均値に一

致するように決めた．一方 θ，σd
2，κはフリーパラメタであり，それぞれ 500，0.00013，

-0.006とした． 

特筆すべき事項として，今回のモデルではパラメタ決定に大きい傾き条件の

結果は用いていない．従って，これは大きい傾き条件の結果を説明するモデルで

はなく，予測するモデルとなっている． 

3－5－5 結果 

シミュレーションによって得られた正答率勾配の推定値，正答率および d’を

図 3-8 にまとめた．平均的傾き条件と大きい傾き条件 1 および大きい傾き条件 2

の間で d’変化は有意に異なった（two-way repeated measures ANOVA, p<0.00001）．

また，大きい傾き条件 1 と大きい傾き条件 2 の間でも d’変化は有意に異なった

（p<0.00001）．一方，平均的傾き条件と小さい傾き条件 1 および小さい傾き条件

図 3-8．シミュレーションの結果．（A）カルマンフィルタによって推定された

正答率勾配．それぞれの色の影は被験者 12 名に対する標準誤差を表す．赤，

緑，青の矢印は，それぞれ大きい傾き条件（0.0097），平均的傾き条件（0.0067）

および小さい傾き条件（0.0037）におけるフィードバックの勾配を示す．（B）

意思決定システムによる same/different 課題の正答率変化．（C）意思決定シ

ステムの d’変化． 
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2の間では d’変化に有意な差が見られなかった（p>0.1469）．さらに，小さい傾き

条件 1と小さい傾き条件 2の間にも d’変化に有意差は見られなかった（p>0.4127）．

これらの結果は，心理物理実験の結果を定性的に再現している． 

成績評価システムが推定する正答率の勾配に下界を設けなかった場合，小さ

い傾き条件 1および小さい傾き条件 2の d’変化が平均的傾き条件を有意に下回っ

た（図 3-9C，two-way repeated measures ANOVA, p<0.00001）．また小さい傾き条件

1と小さい傾き条件 2の間で d’変化に有意差が見られた（p<0.00001）． 

カルマンフィルタに変わるモデルとして，被験者の内的予測を仮定しないモ

デルが考えられる．これはカルマンフィルタの状態遷移モデルにおけるノイズの

図 3-9．異なるモデルを用いたシミュレーションの結果．（A）カルマンフィル

タによって推定される正答率勾配に下界を設定しない場合の正答率勾配の推

定値．それぞれの色の影は被験者 12 名に対する標準誤差を表す．赤，緑，青

の矢印は，それぞれ大きい傾き条件（0.0097），平均的傾き条件（0.0067）お

よび小さい傾き条件（0.0037）におけるフィードバックの勾配を示す．（B）意

思決定システムによる same/different 課題の正答率変化．（C）意思決定シス

テムの d’変化．（D-F）フィードバックのみから学習率が決まるモデルの正答率

勾配の推定値，正答率変化および d’変化． 



 67

分散 σd
2 を無限大にした場合に対応する．この場合，フィードバックの傾き依存

性は見られたものの，大きい傾き条件 1と大きい傾き条件 2の間および小さい傾

き条件 1 と小さい傾き条件 2 の間で d’変化に有意差が見られなかった（図 3-9F，

two-way repeated measures ANOVA, p>0.5216）．すなわち，このモデルではフィー

ドバックの分散依存性を説明できない． 

このモデルの問題点を挙げるとすれば，小さい傾き条件の結果を再現するた

めに成績勾配の推定値に下界を設定したことである．心理物理実験の結果を見て

からモデルを決めているので，小さい傾き条件に関して，今回のモデルは予測的

なモデルになっていない．そこでモデルの予測性を示すために，パラメタを固定

したモデルで現象を予測し，それに即した心理物理実験を行った．被験者に徐々

に減少して行くフィードバックを与える条件を考える（負の傾き条件）．傾きは

平均的傾き条件のちょうど逆（-0.0067）で，切片は 0.84とする．ガウシアンノイ

ズの分散は平均的傾き条件と同一（0.0065）である．図 3-10にシミュレーション

と心理物理実験の結果を示す．シミュレーションの結果，徐々に下がっていくフ

ィードバックを与えると，成績勾配の予測値は途中でほぼゼロとなる．それに伴

い学習率もゼロとなるので，正答率や d’の向上も止まる．従って，負の傾き条件

の学習結果は平均的傾き条件よりも悪くなる（図 3-10A，Bおよび C）．成績勾配

の予測値がゼロを下回らないのは，下界を設定しているためである．この予測が

心理物理実験により確かめられた（図 3-10D）．心理物理実験においても，平均的

傾き条件と負の傾き条件の間の d’変化には有意な差が認められた（ two-way 

repeated measures ANOVA, p<0.00001）．すなわち，今回のモデルはフィードバック

の勾配をマイナスにした場合でも心理物理実験の結果をよく予測する． 

 

3－6 考察 
今回の心理物理実験で 2 つの主な発見が得られた．一つ目は，たとえ正しく

ないブロックフィードバックでも，通常の群よりも高い成績向上を示すフィード

バックを与えてやることで知覚学習を促進させることができるという点（傾き依

存性）である．二つ目は，大きい傾き条件において，フィードバックの分散が学

習結果に影響を与えるという点（分散依存性）である．このことは，知覚学習に

おけるフィードバックは，課題に関する教師信号というより学習の進みを制御す

るための信号として利用されるという仮説を指示する． 
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意外なことに，操作したフィードバックによって d’変化が影響を受けたのは

大きい傾き条件のみであった（図 3-6E）．すべての条件間で 1ブロック目の平均 d’

に有意差がなかった（one-way repeated measures ANOVA, p=0.1717）から，この結

果は被験者の初期能力の偏りでは説明がつかない．大きい傾き条件と小さい傾き

条件における d’変化の非対称性は，フィードバック変化が思ったよりよい場合の

み知覚学習がフィードバックの影響を受ける仕組みの存在を示唆している． 

この解釈は以下の 4 つの点から支持される．第一に，フィードバックなし条

件と正しいフィードバック条件に差がないから，正しいフィードバックは d’変化

に影響を与えないという点．第二に，平均的傾き条件と正しいフィードバック条

件に差がない（図 3-6D）から，ブロックフィードバックと実際の正答率が一致し

ているかどうかは重要でないという点．第三に，自己評価実験の結果（図 3-6G）

から，被験者の自己評価と実際の正答率の間に有意な相関が得られた点．第四に，

図 3-10．平均的傾き条件と負の傾き条件に対するモデルの予測と心理物理実験

の結果．（A）カルマンフィルタによる正答率勾配の推定値．緑と茶の矢印はそ

れぞれ平均的傾き条件（0.0067）および負の傾き条件（-0.0067）におけるフィ

ードバックの勾配を示す．それぞれの色の影は被験者 12 名に対する標準誤差

を示す．（B）意思決定システムの正答率変化．（C）意思決定システムの d’変

化．（D）心理物理実験の結果から計算された d’変化． 
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ネガティブなフィードバックに関して，ヒトはその原因を外的要因に帰属すると

いうバイアスを持っている点である 114,144．すなわち，被験者は大きい傾き条件の

成績向上は自分の努力の結果として受け入れ，小さい傾き条件の低い正答率向上

の影響は減弱されている可能性がある．以上のことから，被験者は自分の正答率

変化をある程度（無意識に）予測していて，フィードバックの勾配がそれよりも

高かった場合のみ d’の変化が促進されやすいという解釈ができる． 

フィードバック操作は知覚学習に影響を与えないとする過去研究がある

141,153．これらの研究で用いられたフィードバックは，今回の実験における小さい

傾き条件で用いられたものに相当すると考えることが可能である．小さい傾き条

件のフィードバックが知覚学習の変化に影響を与えないという点で，今回の結果

と過去の研究の結果は一致している． 

大きい傾き条件 1 と大きい傾き条件 2 では d’の変化が有意に異なった（図

3-6E）．このことは，d’変化がどれくらいフィードバックに引きずられるかがフィ

ードバックの分散によって決まることを示唆する．すなわち，フィードバックが

確からしければ（分散が低ければ）d’変化がよりフィードバックの影響を受け，

不確かであれば（分散が高ければ）フィードバックの影響をあまり受けずに d’変

化がコントロールやフィードバックなし条件に近づくと解釈できる． 

大きい傾き条件におけるフィードバックの傾き依存性および分散依存性は，

視覚システムの教師なし学習の学習率が逐次ベイズ推定による正答率勾配の推定

によって決まるモデルによって再現できた（図 3-8B）．予測と変わらないフィー

ドバック（正しいフィードバックおよび平均的傾き条件）が d’変化に影響を与え

ないという結果（図 3-6D）も，これで解釈できる．正答率勾配の推定値に下界を

設けなかった場合，小さい傾き条件の d’変化が平均的傾き条件の d’変化を下回っ

た（図 3-9B）．また，成績評価システムに内的な予測を仮定しないと d’変化にお

けるフィードバック分散依存性が見られなかった（図 3-9E）．さらに，正答率勾

配に下界を設けたモデルは負の傾き条件の心理物理実験の結果を予測した（図

3-10Cおよび D）．以上の結果から，被験者が内的な予測とフィードバックの両方

を組み合わせて学習率を決めていること，正答率勾配の推定値に自己奉仕バイア

スに基づく下界があることが本質的に必要なのだろうということが考えられる． 

より高次の組み合わせ学習である条件付け学習の分野では，報酬の不確実性

をもとにカルマンフィルタを用いてシステムの学習率を変えるモデルが提案され
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ている 154,155．このモデルの振る舞いは今回提案したもの類似する．本研究の結果

は，こうした学習率の適応的変化が知覚学習のような比較的低次の特徴抽出の系

においても起こっている可能性を示唆している． 

この学習過程は神経系によってどのように実現されているのだろうか．過去

の心理物理 146,147および fMRI 実験 120から，今回の学習で変化しているのは視覚

皮質の神経回路特性だと考えられる．一方，成績評価や可塑性制御に関わるのは

高次認知領域だと考えられる．過去の生理実験から，予測と結果の差 156,157 や外

部情報の不確かさの処理 158-161，自己奉仕バイアスを含む成績のモニタリング

145,162,163 には前頭皮質の活動が伴うことが報告されている．また大脳基底核の尾

状核は金銭報酬に対して活動が増加するが，知覚学習中のフィードバックに対し

てもこれと同じような活動増加が見られることが報告されている 164．さらに，基

底核からのドーパミン性，コリン性投射が，感覚皮質の可塑性を変化させること

が知られている 165-173 Note 41．以上のことから，正答率勾配の推定が前頭皮質で行

われ，その結果に基づいた基底核からの神経修飾物質の投射が制御信号として働

き，視覚皮質における教師なし学習の速度が変化するという仕組みを考えること

ができる． 

今回用いたカルマンフィルタは，TD 学習や(3-1)式の Rescorla-Wagner モデル

に代表されるモデルフリーの強化学習を分散依存型に拡張した推定方法であると

考えることができる 154,155,174．つまり，フィードバックを一種の報酬として考え

た場合，学習過程がフィードバックに依存するという今回の結果は，強化学習に

おける TD学習の枠組みで説明できる可能性がある． 

本研究では知覚学習を促進するような教示法について考えた．もし学習者の

学習ダイナミクスが同定できれば，学習効率を最大化するような教示が作れるだ

ろう．つまり，どのようなときに褒め，叱るべきかというコーチングの問題に関

する洞察が得られる．今回操作フィードバックによって変化したのは学習率だと

考えられる．一般に学習率を大きくすればうまく学習が進むというわけではない

が，それでうまくいったのは，知覚学習が本質的には教師なし学習に基づいた比

較的単純な学習系であるからだろう． 

 

3－7 本研究の意義と今後の展望 
本研究の科学的に最も新しい発見は，学習者の学習ダイナミクスが同定でき
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れば学習効率を最大化するような教示を作ることができる可能性を，理論的枠組

みのもとで示した点である．過去の心理学の研究では，フィードバックの効果は

学習者の内的状態との相互作用の中で決まることが知られていた．しかし，統制

された実験のもとで理論的な枠組みを示した研究は存在しなかった．この成果は，

知覚学習にとどまらずあらゆる学習に適用できる可能性があることから，非常に

大きな意義を持つ．たとえば強化学習であれば，価値関数の更新を早めるために

操作フィードバックが利用できるか，記憶課題であれば，どのような順番で記憶

を行わせればよいか，ということを題材にすることができるだろう．このような

考えは，スケジューリングという単語に集約できる．あらゆる種類の学習に対し

て最適なスケジューリングを考えるという課題はとても挑戦的なテーマであるが，

取り組む価値のある問題に違いない．もしこれが可能になれば，神経科学だけで

なく，認知心理学や教育学などの分野に幅広い影響を与えることになるだろう． 

今後は，今回見られたような学習過程が神経系でどのように実装されている

か調べることもできるだろう．考察で議論したことを裏付けるには，fMRI実験や

in vivoでのサルやラットを用いた電気生理実験によって，どの部分でどの計算が

行われているかを調べることが必要となってくる． 

また，今回のシミュレーション実験でも示されたように，この問題は計算論

と非常に相性がよい．様々な学習理論とヒトの学習ダイナミクスを突き合わせ，

そこから最適なスケジューリングを見出していくというアプローチは，計算論的

神経科学の新しい応用範囲を開く可能性を持つ． 

もう 1 つ面白いテーマとして個人差や文化差の検討が挙げられる．たとえば

今回は大きい傾き条件で用いたフィードバックが最も知覚学習を促進したが，こ

のようなフィードバックが効果を持たない場合もあるかもしれない．今回のモデ

ルでは自己評価が重要な意味を持つが，自己評価が最初から高い被験者には大き

い傾き条件で用いたフィードバックが効果を持たない可能性がある．また自己奉

仕バイアスを持たない被験者であれば，小さい傾き条件にもフィードバックの影

響が現れるかもしれない．今回実験に参加した被験者はほとんどが日本人の大学

生だった．同じことが子供やより高齢の世代にも当てはまるのか，別の文化圏の

人々にも当てはまるのかというのは調べると面白いだろう．たとえばアメリカ人

は自己肯定的な傾向が強いから，高い成績向上を示すフィードバックの効果が見

られないということがあるかもしれない．またうまい実験を組めば，自己評価の
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傾向自体を操作できる可能性もある． 

神経系がどのように自己の学習率を決めているかという問題は，理論と実験

の両方でまだあまり調べられていない問題である．これを明らかにすることは，

脳の学習機構の理解のみならず教育論などにも幅広く応用できる．
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謝いたします．ATR脳情報研究所所長で計算神経科学講座の連携教授であられる

川人光男先生には，僕に ATRで研究する機会を与えていただくとともに，研究の

方向性について的確なご指導をいただいた．その洞察力や理解力，発想力に圧倒

され萎縮することもあったが，現在世界でもっとも偉大な神経科学者の一人に師

事しその仕事ぶりを観察できたのはとても幸運なことだった．本当にどうもあり

がとうございます．ATR脳情報研究所の研究員で計算神経科学講座の連携准教授

でもある神谷之康先生には，輪講などを通して計算論的神経科学における様々な

トピックをご指導いただいた．また，何よりもその良質な批判精神，絶えること

のない開拓精神に強い影響を受けた．僕もこれからも挑戦し続けようと思います．

NAIST基幹講座の教授であられる石井信先生には，主に僕の二つ目の研究トピッ

クでご指導いただいた．特にモデル化の部分は石井先生のアドバイスなしには実

現しなかったと思う．「条件さえ同じなら，コンピュータがヒトに負けるはずがな

い」というお考えがとても好きです．元計算神経科学講座の連携准教授で現在神

経計算学講座の連携教授であられる銅谷賢治先生には，特に研究生活の初期に

様々なアドバイスをいただいた．セミナー中どう見ても寝ているのに，最後にな

るとクルティカルな質問ができるのはどうしてなのか見極めたかったのだけど，

それはまだ適ってない．また 2007年の沖縄計算論的神経科学サマーコースの際に

はとてもお世話になった． 

神経科学の巨人たちの肩に乗ってこの分野を広く眺める機会に恵まれたこと

は，これからの研究者としてのキャリアにとってかけがえのない貴重な経験であ
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ると思う．自分の身長より遙かに高い下駄を履かせてもらわなければ，今までの

研究結果も得ることは適わなかっただろう．また，ATRという神経科学における

巨大なハブにいることで，何をすべきで何をすべきでないかを見抜く目も養うこ

とができた． 

僕の一連の研究においてもっとも重要な位置を占める，実験をサポートして

いただいたみなさまに感謝したい．ATR脳情報研究所の古川友香さんには本論文

のすべての実験でお手伝いいただいた．特に二つ目の研究課題において，10ヶ月

で延べ 150人あまりの被験者から行動データを取るという大変な仕事は，古川さ

んの助けなしには到底なし得なかった．ある意味もっとも研究に貢献いただいた

かもしれない．本当にありがとうございます．長岡科学技術大学の佐藤孝信くん

には二つ目の研究課題の予備実験にご協力いただいた．この研究の行動実験プロ

グラムの原型は彼によるものである．ATR-BAICの島田育廣さん，藤本一郎さん，

赤土祐子さんには，fMRI測定を補助していただいた．また，島津製作所の梶原茂

樹さん，冨田司さん，荒川彰さんには MEG 測定を補助していただいた．また，

実験に参加していただいたすべての被験者の方々に感謝します． 

論文の共著者の先生方にもお礼申し上げる．ATR 脳情報研究所の佐藤雅昭室

長，吉岡琢研究員，山下宙人研究員は，一つ目の研究で僕が用いた階層ベイズ法

の開発者である．理論に疎い僕に辛抱強くアプリケーションの使い方をご指導く

ださった．いろいろとご迷惑をおかけしました．ちゃんと論文になって本当によ

かったです．また，それ以外にも統計や機械学習について様々なことを教えてい

ただいた．自然科学研究機構生理学研究所の郷田直一さんは，山岸さんとともに

一つ目の研究を始められた方である．僕はそれを引き継いで実験したに過ぎない

ので，一つ目の研究についてのオリジナリティはこの 2人にある．実際に論文を

仕上げる際にも，原稿をしっかり添削してくださった． 

論文の原稿や研究の内容にアドバイスいただいた方々にも感謝したい．ATR

脳情報研究所の外山啓介先生には，一つ目の研究の論文原稿にコメントいただい

た．どれも厳しいコメントだったが，論文の質は格段に向上した．また普段のセ

ミナーなどで聞かれる外山語録からは，研究の指針になる様々な教訓を得た（い

つか本になるんじゃないかと思っている）．NTT 科学基礎研究所の研究員で現在

は Stanford 大学でご活躍中の天野薫さんにも，一つ目の研究の論文原稿にコメン

トいただいた．東京工業大学の村山航先生には，教育心理学や認知心理学の分野
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におけるフィードバックと学習の関係について様々なことを教えていただいた．

二つ目の研究において心理学における学習とフィードバックの関係をまとめた節

では，村山先生の東京大学時代の博士論文をかなり参考にさせていただいたこと

を明記しておく．Boston大学の渡邉武郎教授，對馬淑亮さん，Harvard大学の佐々

木由香先生には，二つ目の研究についてアドバイスいただいた．また Boston大学

の Aaron Seitz には知覚学習実験のやり方についてたくさんのアドバイスをいた

だいた．ATR脳情報研究所の David Flanklinや Erhan Oztopには国際会議の抄録の

英語を添削していただいた． 

本論文の内容とは直接関係しないものの，研究全般に関してディスカッショ

ンしていただいた方々，様々な技術を教えていただいた方々にもお礼申し上げる．

ATR脳情報研究所の宮脇陽一さんには，心理物理学や脳活動計測技術，計算論に

至るまで色々な議論にお付き合いいただいた．宮脇さんの幅広い知識や洞察力に

はいつも驚かされるばかりである．また，学生たちの兄貴的存在として進路の相

談にもよく乗っていただいた．同期でありすでに NAISTの助教でもある松原崇充

くんには，計算理論全般について頻繁にアドバイスいただいた．彼自身は学習理

論の分野で活躍しているが，神経科学にも明るく，たくさんの刺激をもらった．

ATR 脳情報研究所の今水寛室長，田中沙織さん，元 ATR 脳情報研究所で現在

Lancaster 大学の樋口さとみさん，元 ATR 脳情報研究所で現在 Mediterranean 

Institute の Thierry Chaminade には fMRI データの解析方法について様々なことを

教わった．長岡科学技術大学の戸田明祐くん，ATR 脳情報研究所の川脇大さん，

NAIST の藤原祐介くんは階層ベイズ法を用いた電流源推定に取り組んだ仲間で

ある．お互いにたくさんの情報交換をした．NAIST連携講座の南部功夫くん，内

田肇くん，渋谷大輔くん，大迫正徳くん，山口明彦くんとは輪講を通して多くの

知識や議論を共有した．ほかにも ATR脳情報研究所の大須理英子主任研究員，春

野雅彦室長代理，内藤栄一主任研究員，廣江総雄さん，田中宏和さん，大内田裕

さん，澤畑康仁さん，Boston 大学の仁科繁明さん，東京大学の山田洋平くん，

University College Londonの金井良太さん，NAISTの吉本潤一郎先生，大羽成征先

生，欅谷大さん，平山淳一郎さん，OIST の伊藤真さんにお世話になった．僕が

SPM の日本語版解説 Web ページ（http://www.baic.jp/spmj/fswiki/wiki.cgi）を作成

する際には，自然科学研究機構生理学研究所の定藤規弘先生，本田学先生，神作

憲司先生および定藤研究室の方々，ATR-BAIC の正木信夫主任研究員，河内山隆
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紀さん，平田宏之さんにお世話になった．また，大阪大学の藤田一郎先生，梅田

和昌さんをはじめとする藤田研究室の方々，古屋晋一さん，京都大学の番浩志さ

ん，山川義徳さん，NAISTの鹿内学くん，吉田岳彦くんには，僕が関わっている

関西システム神経科学若手の会（関西一円の学生や若手研究者が集まって定期的

に研究会を行う）の運営でお世話になった．また NAISTの大塩立華さん，東京大

学の野中美応さん，京都大学の伊藤真知子さん，中津海洋一さんを始めとする方々

とは，京都大学学園祭で開いたサイエンスカフェやシンポジウムを通して様々な

体験を共有した．秋元信二くん，瀬戸繭美さんとは研究のヒントとなるような議

論を共有した． 

研究活動を支えてくださった秘書および技術者の方々－ATR 脳情報研究所の

難波美恵子さん，野中晶子さん，平田美英子さん，田中三恵子さん，浅田香織さ

ん，小玉晴子さん，西川幸恵さん，岡方晃子さん，杵村千佳子さん，田川京さん，

松尾友美さん，吉岡利福さん，林亮輔さん，藤井幸次郎さん，塗師幟留さん，内

田光俊さん，多田聡さん，京都大学の井上陽介さん，中村大輔さん，NAISTの谷

本史さん，那谷緑さん，藤澤祐子さん，Boston大学の伊藤希さんにお礼申し上げ

る． 

以下の方々には学校生活や研究会，私生活などの面でお世話になった．NAIST

の松本健一先生は博士論文の審査委員を快く引き受けてくださった．玉川大学の

鮫島和行さんには計算神経科学秋の学校でとてもお世話になった．鮫島さんは実

は東京農工大学工学部電気電子工学科の先輩でもある．そのほか，柴田智広先生，

前田新一先生，作村勇一先生，五十嵐康伸さん，本田直樹くん，森本淳さん，中

西淳さん，土居智和さん，杉本徳和さん，Gary Liaw，Udell So，Yee Samantha，

Linda Wu，Vikram Chiv，Summer Sharmarta，矢岳拓さん，後藤由布子さんにお礼

申し上げる．また，日本学生支援機構からは 5年の間奨学金をいただいた（借金

だけど）． 

最後に，両親に深く感謝したい．僕の両親は二人とも教師である．始めた頃

はただ楽しくてやっていたのだけど，二つ目の研究が教育学と密接な関わりのあ

る内容になったのは，実はとても自然な流れだったのかもしれない．大学卒業後

5年間もの「延長戦」を許していただいて，本当にありがとうございます．
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Notes 
ここでは，本文中に出てきたキーワードについて補足的な説明や，さらに掘り下

げた議論を行う． 

 

Note 1．シナプス間の信号伝達 
シナプス（Synapse）は，シナプ

ス前ニューロンの軸索末端とシナプ

ス後ニューロンの樹状突起の間に形

成されるシグナル伝達の接合部位と

その構造の総称である．シナプスは

その形態から化学シナプスと電気シ

ナプスに分類される．化学シナプス

の場合，シナプス前ニューロンとシ

ナプス後ニューロンが電気的に繋が

っておらず，間のわずかな隙間を神

経伝達物質が通ることによって情報が伝達される（図 N-1）．一方電気シナプスの

場合，ニューロン間がイオンを通過させる分子で接着されているので，ニューロ

ン間に直接イオン電流が流れることによって情報が伝わる．化学シナプスの数は

電気シナプスよりずっと多いため，一般にシナプスといった場合は化学シナプス

を指すことが多い． 

シナプス前ニューロンの軸索末端とシナプス後ニューロンの樹状突起の間の，

いわゆるシナプス間隙は 20 nmほどの大きさで，ニューロン同士はシナプス接着

分子によって細胞接着している．化学シナプスにおける情報伝達は以下のように

進む．(1) シナプス前ニューロンの軸索末端に活動電位が到着する，(2) 活動電位

により軸索末端の膜上に位置する電位依存性カルシウムチャネルが開く，(3) カ

ルシウムが軸索末端に流入し，シナプス小胞が細胞膜に移動する，（4）神経伝達

物質がシナプス小胞から細胞体外に開口放出される，(5) 神経伝達物質はシナプ

ス間隙を拡散し，シナプス後ニューロンの細胞膜上に分布する神経伝達物質の受

容体に結合する，(6) シナプス後ニューロンのイオンチャネルが開いて細胞体内

にイオンが流入することで細胞膜内外の電位差が変化する．  

図 N-1．シナプス情報伝達の仕組み． 
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化学シナプスには興奮性と抑制性の 2 種類がある．興奮性シナプスはグルタ

ミン酸などの興奮性神経伝達物質が介在し，これがシナプス後ニューロンのナト

リウムやカルシウムイオンチャネルを開放することで興奮性シナプス後電位

（Excitatory Post-Synaptic Potential, EPSP）を発生させる．一方抑制性シナプスは

GABAやグリシンなどの抑制性神経伝達物質が介在し，これがシナプス後ニュー

ロンの塩素イオンチャネルを開放することで抑制性シナプス後電位（Inhibitory 

Post-Synaptic Potential, IPSP）を発生させる．シナプス後ニューロンの電位は，た

くさんのシナプスによる EPSPと IPSPの総和で決まる．シナプス後ニューロンが

発火する仕組みについては Note 2を参照のこと． 

Note 2．スパイク電位の発生機構 
スパイク電位は活動電位（Action potential）ともよばれ，なんらかの刺激に応

じて起こる細胞膜の一過性の電位変化のことを指す．ニューロンは通常細胞体の

外に比べて負の電位を持っている．これは静止膜電位とよばれ，細胞体外を電位

0 mVとした場合，およそ-70 mVである．この電位は，細胞膜におけるイオン透

過性と内外のイオン分布，そして細胞体内になるイオンポンプの働きによって保

たれる．EPSP によって膜の局所的な脱分極が起こり，膜電位がある閾値を越え

ると，細胞膜表面にある電位依存性ナトリウムチャネルが開く．濃度勾配や電気

勾配が推進力になり，開いたナトリウムチャネルからナトリウムが細胞体内に流

れ込む．これがさらなる脱分極を引き起こし，より多くのナトリウムチャネルが

開くことによって，さらなるナトリウムイオンの流入が起こる． 

膜電位が 30 mV程度になると，ナトリウムチャネルの電位感受性不活性化ゲ

ートが閉じ，これ以上のナトリウムイオンの流入を阻害する．それと同時に電位

依存性カリウムチャネルのゲートが開く．これによって，カリウムイオンの細胞

体外への流出が始まる．すると再分極が起こり，膜電位は再び負の値に戻ってい

く．電位依存性カリウムチャンネルは電位に対してある程度遅れて応答するので，

膜電位が-70 mVを下回ってもしばらくカリウムイオンの流出が続く（アンダーシ

ュート）．カリウムチャネルが閉じたあとは，イオンポンプによってナトリウムが

細胞体外に，カリウムが細胞体内に戻されることで，膜電位は再び静止膜電位に

戻る．このサイクルは数ミリ秒で終わる． 

スパイク電位が起こると，電位依存性ナトリウムチャネルは一時的に非活動

状態になり，0.5 ミリ秒程度の間開閉しなくなる．これを不応期とよぶ． 
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Note 3．情報のキャリア 
スパイク電位は神経回路網の唯一の情報キャリアである．しかし，スパイク

発火のどの側面が情報を表現しているかについては，いまだ議論が続いている． 

まず，情報を持っているのは単位時間当たりの発火率（発火率符号化，Rate 

coding）か，それともスパイクとスパイクの間の時間（時間符号化，Temporal 

coding）かという問題がある．また，ひとつの感覚刺激にひとつのニューロンが

対応するのか（単一細胞符号化，Single unit coding），情報はニューロン集団の活

動のパターンで表現されているのか（集団符号化，Population coding）という問題

がある．脳の部位や情報によってもそれぞれの符号化は使い分けられているよう

である 175-177． 

Note 4．シャルル・ボネ・シンドローム 
この症例は，発見した医師の名前から，シャルル・ボネ・シンドロームとよ

ばれる．この奇妙な障害を持つ患者は，眼あるいは脳の視覚経路のどこかに損傷

があり，視力がある程度損なわれている．患者たちは代わりに，この視力を失っ

た部分に生き生きとした幻覚を見る． 

Note 5．海馬損傷による短期記憶の阻害 
患者 HM といえば，記憶の神経科学の進歩に関わった人物として，最も有名

な患者のひとりである 178,179．HM は難治性てんかんの治療のため，1953 年に側

頭葉切除のための外科手術を受けた．手術は成功したが，HMはその後 10年程度

の逆行性健忘症に見舞われた．過去の大統領の名前は明確に思い出せるが，自分

がなぜ手術を受けることになったのか思い出せず，目の前にいる医師の名前や顔

を覚えられないのである．しかし，自転車の乗り方などに代表される手続き記憶

はある程度残っていた． 

手術で切除された部分は側頭葉両側のごく一部，海馬体とよばれる部位だっ

た．このことが海馬と記憶の関係についての研究を大きく進めるきっかけとなっ

た．第一に，海馬は永続的な記憶（長期記憶）の貯蔵元ではない．HM は過去の

ことは思い出せるからだ．第二に，海馬は短期的な記憶（短期記憶）の元でもな

い．HM はその瞬間のことなら覚えていられるが，その記憶が固定されないとい

う症状を持っていた．これらのことから，海馬は短期記憶を長期記憶に変換する

ための装置であると考えることができる．HMは今も健在であるが，心はまだ 1950

年代を生きているため，自分がなぜ白髪であるのかを疑問に思うのだという． 
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海馬が短期記憶を長期記憶に変化しているという考察を裏付ける生理学的証

拠が，ラットの海馬から得られつつある．たとえばラットが迷路探索を行ってい

る間，迷路のランドマークに反応する「場所細胞」が海馬に作られる過程を観察

した研究が，1971 年に O’Keefe と Dostrovsky によって発表されている 180．さら

に 1993年，O’Keefeは探索行動中のラットの位置，海馬ニューロンのスパイク発

火と LFPの間の位相歳差の関係を明らかにした 181．このような認知的地図は，睡

眠中に短期記憶から長期記憶へと移行していると考えられている．Lee と Wilson

はラット海馬 CA1領域において，覚醒中に起こった場所細胞のスパイク発火系列

が，時間的に圧縮されて睡眠中に繰り返し起こっているのを発見した 182．このよ

うな繰り返し発火は，特定のニューロン同士のシナプス結合を強め，記憶がより

強固になるのに一役買っていると考えられている． 

Note 6．網膜上の錐体細胞と棍体細胞の分布 
図 N-2 は，網膜上

の光受容細胞の分布を

示す．錐体細胞は網膜

上に約 600万個存在し，

中心視野に多く分布し

ている．錐体細胞は含

んでいる眼球色素の種

類によって 3つに分け

られ，それぞれが短波

長（419 nm），中波長

（531 nm），長波長（558 nm）の光に最もよく反応する．一方棍体細胞は 1種類

で，網膜内に約 1億 2000万個存在し，周辺視野に多く分布している．中心視野か

ら 20度程度離れた盲点とよばれる部分には，両方の受容体が存在しない．従って，

この場所に光が当たっても，神経応答は起こらない． 

網膜の出力は神経節細胞の軸索である．約 1億 2600万個の受容体の電気信号

が約 100万個の神経節細胞に集まるため，その過程で約 126倍の情報圧縮が行わ

れていることになる．神経節細胞は網膜に均等に分布しているので，平均して 120

個の棍体細胞が 1 個の神経節細胞に収束し，錐体細胞の場合，6 個の出力が 1 個

の神経節細胞に収束していることになる．また中心視野は錐体細胞が密であるの

図 N-2．網膜上の光受容体の分布． 
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で，1 つの神経節細胞に対してほぼ 1 つの錐体細胞が対応する．このため，脳皮

質に送られる段階では，視覚情報全体に対し錐体細胞の情報が占める割合は，も

ともとの受容体数の割合に比べて遙かに大きくなる．これが，周辺視野では弁別

できないほどの細かさを持つ画像でも，中心視野でははっきりと見ることが可能

な理由となっている． 

Note 7．網膜神経回路網における予測符号化 
たとえば，オオサンショウウオの網膜では予測符号化が行われているという

報告がある．Hosoyaらによると，網膜の出力である神経節細胞は，視覚情報その

ものというよりむしろ，近傍との差異や時間変化の情報を脳に送っているという

183．この適応は動的で，神経節細胞の時空間受容野は，新しい統計構造を持つ環

境に移ったあと数秒で変化する．こうして予測に対する誤差成分だけを伝播させ

ることで，神経節細胞は小さなダイナミックレンジで効率的に情報を符号化して

いるのかもしれない．予測符号化に関しては Note 12で触れる． 

Note 8．外側膝状体の情報処理 
視床の一部である外側膝状体は神経節細胞からの情報を初期視覚野に送るが，

それ以上の量のフィードバックを視覚皮質から受けている．また視床の他の領域

や脳幹からも投射を受けていることから，単なる視覚情報の中継点ではないこと

が推測される． 

嗅覚を覗くあらゆる感覚入力は，一旦視床を通って皮質に入力される．つま

り視床はスケールフリーネットワークにおけるハブの役割を担っているといえる．

Buzsakiによると，視床の役割のひとつは，それぞれの脳領域との間の相互結合を

利用して，神経活動における安定した振動現象を生み出すことである 184． 

もうひとつの機能として，時間情報の効率的な符号化が挙げられる．Dan ら

は，ネコが動画を見ている間の外側膝状体ニューロンのスパイク電位を記録し，

その周波数スペクトルを計算した 185．ネコが統計的に偏りのある自然画像の動画

を見ている場合，各周波数帯のパワーは似通っていた．すなわち，スパイク電位

間の時間は一様に分布していた．一方ネコが統計的に偏りのない白色雑音の動画

を見ている場合，各周波数帯のパワースペクトルに偏りが見られた．これは，ス

パイク電位の間隔がある時間幅に偏っていることを意味する． 

この観測は，以下のように解釈される．視覚システムの役割は，限られたリ

ソース（神経回路網）によって外界の視覚情報を効率的に符号化することである．
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自然界の視覚情報が持つ統計量はもともと時空間的に偏りを持つから，それに合

わせて符号化を行うことで，リソースが節約できる．時間方向に最適な符号化と

は，各スパイク電位の間の時間に傾向がない，すなわち周波数スペクトルに偏り

がないものである．以上の観点から，ネコの外側膝状体ニューロンは自然動画の

統計的性質を内包しており，それを最適に符号化していると考えられる．従って，

自然界にありえないような白色雑音画像を見せると，逆にスパイク電位の時間間

隔に偏りが生じる． 

このように，感覚システムの役割を外界の情報を最適に符号化することだと

考え，外界の持つ統計的構造の偏りと皮質応答の関係について検討する分野を，

総称して自然画像統計（Natural Scene Statistics）とよぶこともある 186．画像の空

間的性質に対する最適符号化に関しては Note 10でふれる． 

Note 9．マグノ系とパルボ系の役割 
Schiller らは，外側膝状体のマグノ層（1,2 層）とパルボ層（3,4,5,6 層）がそ

れぞれ破壊された 2匹のサルの行動から，この 2つの視覚経路の役割を検討した
187．その結果，マグノ層が破壊されたサルは物体の運動の判別が，パルボ層が破

壊されたサルは物体の色や質感の判別が困難になった．このことから，物体の動

きに関する情報はマグノ系で，物体の色や質感に関する情報はパルボ系で処理さ

れると考えられている． 

Note 10．初期視覚野における外界の効率的な符号化 
初期視覚野単純型細胞の受容野は，なぜあのような傾き選択性を持つのだろ

うか．Olshausenと Fieldは，この問いを自然画像の最適符号化の枠組みで考えた
188．初期視覚野の各ニューロンを基底とし，基底の重み付け和によって以下のよ

うに入力画像を再構成する場合を考える： 

( ) ∑=
i

ii yxayxI ),(, φ      (T-1)． 

ここで I(x,y)は入力画像のピクセル表現，aiは基底 i に対する重み，φi(x,y)は各基

底のピクセル表現である．aiと φi(x,y)を学習する際，以下のような誤差関数を考

える： 
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右辺第一項は，aiと φi(x,y)の重み付け和によって,与えられた画像 I がどれだけ再
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構成できているかについての項，第二項は複数の基底に対して重みが大きいとき

に増加する項で，ある画像をできるだけ少ない基底を使って説明しようとするバ

イアスを与える．具体的には，S(x)=log(1+x2)がよく用いられる．面白いことに，

様々な自然画像を入力として aiと φi(x,y)の学習を行うと，それぞれの φi(x,y)が初

期視覚野単純型細胞と非常に似た形になる．これは，自然画像に対して独立成分

分析を適用した場合に等しい．一方で，誤差関数の第二項を抜いた形で学習を行

うと，φi(x,y)は自然画像に対して主成分分析を適用した場合に等しくなる． 

以上のことから，初期視覚野単純型細胞の受容野は，自然画像を表現しかつ

基底となるニューロン群の発火の情報量が最も高くなるような形になっていると

いえる．この仕組みは，外界の情報を正確に表現しつつもスパイク電位によるエ

ネルギー代謝を抑えるために，脳が採用した方策なのかもしれない． 

Note 11．2つの視覚経路の役割 
本文では 2 つの視覚経路の役割を空間情報（場所や動き）の処理と特徴（色

や質感）の処理の違いで説明したが，異なる解釈も存在する．Milner と Goodale

は，2 つの経路は処理する視覚情報の種類ではなく，目的で分かれると主張した
189．腹側経路に損傷のある患者は，物体の大きさや形を正確に認知し報告するこ

とはできない．しかし驚くべきことに，そのような患者でも運動を通じてそれら

の視覚情報を利用することができる場合がある． 

Milner と Goodale が行った実験は以下のとおりである．まず患者に目の前に

ある細いスリットの傾きを報告してもらう．患者はわからないといい，無理に答

えてもらうとでたらめな傾きを報告するしかない．しかし，「手に持ったカードを

スリットに差し込んでください」と教示すると，偶然ではあり得ない確率で，そ

れに成功するのである．必要な視覚情報自体は課題間で共通だから，この現象か

ら，腹側経路の損傷部位は認知には関係するが視覚誘導性運動には関係しない，

という解釈が得られる．のちに，背側経路に損傷を負った患者は，スリットの傾

きは報告できるがカードをスリットに正しく差し込むことが困難な例が発見され，

この説はより一層真実味を持った．背側経路を使った行動は認知に関係しないと

考えられるので，背側経路はしばしばゾンビ経路（Zombie pathway）ともよばれ

る 190． 

Note 12．高次視覚野から低次視覚野へのフィードバック 
視覚情報の流れは低次から高次の一方通行ではなく，高次から低次へのフィ
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ードバックも多く存在する．Kapadia らは，サルの初

期視覚野ニューロンの発火頻度が，受容野内の刺激だ

けではなく，受容野外の刺激によっても影響を受ける

ことを報告した 191．Zisperらの報告によると，このよ

うな文脈効果は視覚刺激提示から 50 ms後の発火頻度

には見られず，100 ms程度が経過してから現れる 192．

このことから，受容野外の文脈効果は高次視覚皮質か

らフィードバックによるものだと推察することができ

る． 

このようなフィードバックの機能はなんだろうか．

そのひとつとして予測符号化という考え方がある 193．

予測符号化では，高次の視覚野が低次の視覚野の入力の時系列や空間パターンを

絶えず予測し，低次視覚野は予測と実際の入力の差分のみを高次視覚野に送る（図

N-3）．高次視覚野では，その誤差信号をもとに入力を予測するための学習が行わ

れる． 

このようなモデルを考えると，視覚野ニューロンの発火特性の様々な側面が

統一的に理解できる．たとえば前述の文脈依存効果の場合，より大きな受容野を

持つ高次視覚野ニューロンが，低次視覚野ニューロンの受容野のまわりの刺激か

ら受容野内の刺激を予測していると考えられる．受容野内の刺激と受容野外の刺

激が異なる場合に初期視覚野ニューロンの発火率が増加するのは，予測誤差が大

きいためであると解釈することができる．また，複雑型細胞に見られる終端検出

細胞にも機能的な役割が与えられる．終端検出細胞は，線分が受容野の中で途切

れているときに激しく発火する．これも受容野外の刺激から高次が受容野内の刺

激を予測しており，終端検出細胞はその予測誤差を符号化していると考えること

ができる． 

Note 13．機能的磁気共鳴画像法 
機能的磁気共鳴画像法（functional Magnetic Resonance Imaging, fMRI）は，血

液酸素飽和度依存性（Blood-Oxygenation Level-Dependent, BOLD）信号によるコン

トラスト原理によって，間接的に脳活動の変化を測定する方法である．BOLD 信

号のコントラスト原理は，血液中の水素原子（プロトン）の状態が，神経活動後

に生じるエネルギー代謝や酸素消費量の増加によって変化することに基づいてい

図 N-3．視覚野にお

ける予測符号化． 
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る．fMRI を用いることで，脳全体の活動強度を，数秒ごとに数 mm3の精度で測

定することができる． 

プロトンの原子核は通常ある方向を軸として自転しているが，その内部は電

気的に必ずしも一定ではない．そのため，回転に伴い原子核周辺に小さな磁気（ス

ピン）が生じる．スピンの大きさはすべて等しいが方向がランダムであるため，

巨視的には磁気的性質が見られない．しかし，強い静磁場の中ではスピンは静磁

場に対して平行または逆平行の向きを取る．平行状態を取るプロトンがわずかに

多いため，その差が巨視的に磁化として現れる． 

静磁場中に置かれたスピンは，静磁場方向を軸として歳差運動を行う．この

とき静磁場に直交する面の磁化総和はゼロであり，静磁場に平行な磁化（縦磁化）

が形成される．ここに共鳴周波数の磁場を，静磁場に直交する方向からごく短い

時間加える（RF パルス）．すると，プロトン全体の磁化は，新たに加えられた磁

化を中心に回転し，静磁場に直交する面に磁化（横磁化）が発生する（励起）．し

かし，RF パルスを切るとすぐに，プロトンはもとの状態に戻っていく（緩和）．

この励起と緩和の過程を核磁気共鳴とよぶ． 

脳の局所領域に神経活動が生じると，プロトンの緩和にかかる時間が変化す

る．fMRIは，これを読み取り画像の濃淡で表現することで，脳活動変化を可視化

する方法である．具体的には，血流中の還元型ヘモグロビンと酸化型ヘモグロビ

ンの磁性体としての性質の違いを利用する．還元型ヘモグロビンは常磁性体で，

血管内に局所磁場の不均一性を生じさせる．安静時には血流量と酸素消費量は平

衡状態にあるが，神経活動が上昇すると，局所血流が最大 50%増加する．対して，

脳組織が血液から取り込む酸素量は高々5%程度にとどまる．すると血液中の酸素

が一時的に過剰になり，還元型ヘモグロビンの濃度が低下して，プロトンの緩和

時間が減少する．その結果，BOLD強度が増加する．短い神経活動に対する BOLD

信号のインパルス応答は，神経活動が生じてから 4～6秒の間に最大値まで増加し，

10秒程度で一旦基線に戻ったあと，さらにゆっくりした信号低下を見せる（アン

ダーシュート）．アンダーシュートが再び基線に戻るには，そこから十数秒の時間

を要する． 

BOLD 信号が神経活動のどの側面をもっとも反映するかについて最近まで議

論が続いているが，神経活動と BOLD信号の比較研究から，ニューロンの発火頻

度，ニューロン群の局地電場電位（Local Field Potentials，LFP）のどちらともよ
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く相関することが分かっている 194-196．fMRI撮像によって得られたデータの解析

方法については Note 28で述べる． 

Note 14．ニューロン活動と視知覚の関係 
Parkerと Newsomeは，知覚を司るニューロンの候補が満たすべき条件につい

て，以下の 7 つをあげている 197．(1) ニューロンの反応と知覚している個体の反

応を直接比較できる方法で計測し解析しなくてはならない，(2) 問題となってい

るニューロンは，その個体が行っている知覚課題を行うのに関連した情報を伝え

ていなければならない．すなわち，その知覚課題遂行のために必要な刺激属性に

対して選択性を持っている必要がある，(3) 候補のニューロンが示す選択性は，

個体の行動の正確さを説明できる，安定したものである必要がある，(4) 同じ刺

激を提示したときに起こる候補ニューロン群の活動変動から，個体の知覚判断の

変動を予測できなくてはならない，(5) 候補ニューロンの活動を電気刺激などで

直接操作したときに，感覚刺激に対する個体の反応も変化しなくてはならない，

(6) 候補ニューロンの活動パターンは，個体が知覚内容をどのような方法（ボタ

ン押し，眼球運動など）で報告したかに依存してはならない，(7) 候補ニューロ

ンの活動を阻害した場合，対象としている知覚に障害が現れなければならない． 

Note 15．ベイズ的知覚観 
「知覚は外界を写し取ったもの」とする考え方を素朴実在論，「知覚は純粋に

心の産物（信念）」とする考え方を観念論という．すでに挙げたとおり，物理世界

が網膜に投射された時点で，視覚情報は 3次元から 2次元に落ちてしまっている．

加えてその他のノイズなどの原因から，素朴実在論のみでヒトの知覚を説明する

のは困難である．一方，観念論における信念には，実際に外界からの感覚入力に

よって生起する知覚と妄想の区別は

ない．これらの考え方に対し，現代

のベイズ的知覚観は，「知覚は感覚入

力によって更新される信念」という

立場を取る． 

現代のベイズ的知覚観の先駆と

もいえる Hermholtz の知覚論 198は，

以下の 3つの原理から構成される：

（1） 局所的な情報から構成される

図 N-4．網膜像と外界のモデル． 
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知覚，（2） 無意識の推論，（3） 尤度原理．（1）は現在の神経科学における窓問

題に相当する．第一次視覚野のニューロンは，網膜像から得られた情報の一部の

みに反応する．従って，視覚情報はそれ全体として処理されるのではなく，視野

によって細かく分割処理されたのち，再び統合されて視知覚にいたる．このとき，

局所の情報が互いに矛盾したり，あいまいさを持っていたりする．このような情

報をもとにして，脳は外界の情報を推定する必要がある．この過程には意識が入

り込む余地はない．これが（2）無意識の推論である．この推論の過程にはいくつ

かの候補が存在し，その中で一番尤もらしいものが知覚として選択される．これ

を（3）尤度原理という．図 N-4 を例に考えよう．図の左が網膜像である．ここ

からは少なくとも 2つの外界モデル S1と S2が考えられる．一方，われわれは普

通 S1 の方を知覚する．これは，2 つの物体の片方が丸型に欠けている四角形で，

そこに円がぴったりはまり込む状態がとても起こりにくい（尤もらしさが低い）

ためである． 

Helmholtzの尤度原理を洗練させると，以下のようなベイズの公式で視知覚を

モデル化することができる： 

( ) ( )
( )

( ) ( )
( ) ( ) ( )SPSIP
IP

SPSIP
IP
SIPISP ||,| ∝==   (T-3) 

ここで I は網膜像（Image），S は物理世界（Scene）を意味し，P(S)は物理世界の

事前分布を，P(I|S)は網膜像が与えられているときの S の尤度分布を，P(S|I)は網

膜像が与えられたときの Sの事後分布を表す．すなわち，ベイズモデルにおける

事後分布は，感覚入力の生成モデル（尤度）と，その感覚入力を生起する物理世

界についての先見的知識の積によって得られる．この事後分布から，たとえばも

っとも確率の高いものが知覚として意識に上る．このような枠組みによって，視

覚における運動方向錯視 199など，さまざま現象が説明できる． 

Note 16．選択的注意の定義 
近代心理学の祖 William James は， 1890 年に彼の著作『 Principles of 

Psychology200』で，選択的注意について以下のように述べている．” Everyone knows 

what attention is. It is the taking possession by the mind in clear and vivid form, of one 

out of what seem several simultaneously possible objects or trains of thought. It implies 

withdraw from some things in order to deal effectively with others, and is a condition 

which has a real opposite in the confused, dazed, scatter brained state”．「誰もが注意と
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は何かということを知っている」という James の表現に対して，選択的注意の神

経科学としての統一的な定義はいまだない． 

選択的注意を実験手続きそれ自体で定義するには注意が必要である．サルに

注意課題を行わせ，神経相関を調べるという実験を考えよう．まずサルは，注意

課題を適切に行えばエサをもらえるということを訓練から学ぶ．その後，実験者

は脳の適当な領域から神経活動を記録する．実はこの手続きは，報酬に関する処

理が脳でどのように行われているか調べる実験とまったく同じである 201．すなわ

ち，得られた神経活動が注意に関わるのか，報酬や報酬予測誤差に関わるのか，

この実験からでは分からない．神経活動が前頭皮質や大脳基底核から測定されて

いれば報酬，視覚皮質から測定されていれば注意とよばれることが多いが，両者

は本質的に分離不可能である．また行動指標を見ても，注意によって行動が改善

したのか，モチベーションや報酬によって改善したのか見分けるのは難しい． 

選択的注意を機能によって定義する場合も，様々な考え方がある．典型的な

考え方は，本文でも参照しているように，脳の処理能力には限界があるから，ど

こかの段階で情報の取捨選択が必要である，というものである．実際に選択的注

意についての研究の多くは，この文脈に沿って行われている．異なるものとして，

処理容量制限と切り離して考えても，選択的注意は統計学習の観点で重要である

とする考え方もある 154．目の前にたくさんの情報があり，それぞれが報酬と関係

あったりなかったりする状況で，情報の不確実性の大きさによってそれぞれに対

する学習重みを変えるということが，このモデルにおける選択的注意に対応する．

このアイデアでは，選択的注意は学習率そのものである． 

Jamesが注意をはじめ様々な心理学用語を「発明」してから，認知神経科学は

それを踏襲し続けている 184．そう遠くない将来，選択的注意という言葉は解体さ

れ，あるいは統合され，別の言葉に置き換わる可能性もある． 

Note 17．半側無視の症例 
Marshallと Halliganは，半側無視の患者に，目の前の紙の丸印にすべてチェッ

クを入れるという課題を課した 202．典型的な結果を図 N-5A に示す． 被験者は

自分の左にある丸印をチェックせずに終了を宣言する．すなわち，左視野に対す

る無視が見られる．今度は図 N-5B のような用紙を渡し，欠けた丸印だけにチェ

ックを入れてもらう．驚くべきことに，半側無視の患者は左視野の丸印だけでな

く，左側が欠けた丸印を無視する場合がある．これは，半側無視が物体中心の座
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標でも起こりうることを示し

ている． 

さらに，半側無視は記憶の

中の景色に対しても起こる

203．イタリアのミラノに住み，

右頭頂皮質に損傷のある老婦

人は，広場のどの方向からミ

ラノ大聖堂を見ていることを

想像するかで，報告する建物

が異なっていた．婦人がミラノ大聖堂に向き合っている状態を想像している場合，

婦人は大聖堂の右側にある建物だけを報告した．一方婦人が大聖堂に背を向けて

いる状態を想像した場合，婦人は大聖堂の左側にある建物だけを報告した． 

このような半側無視の症例は，病変部位や状態によって様々で，治療や時間

経過によって改善が見られる場合もある．また，注意の機能そのものに異変があ

るのか，別の異変（たとえば知覚している体軸と実際の体軸がずれている）によ

って見かけ上半側無視が起こっているのかは，まだよく分かっていない． 

Note 18．脳波 
ニューロンがスパイク電位を発すると，軸索や細胞体に微小な電流が流れる．

脳波（Electroencephalography, EEG）は，たくさんのニューロンの電気活動の総和

を頭皮表面における電場として測定する方法である（脳表面上に電極を置くこと

もある）．脳活動を非侵襲的に，ミリ秒単位の時間解像度で測定することができる．

このことから，fMRIでは捉えることのできない時間幅で起こる脳活動や，脳律動

も調べることができる． 

脳波は空間解像度が低い．まず，皮質と頭蓋の透電率の違いなどから，ある

部位から生じた電気活動は，頭皮では空間的により広がった電場として観測され

る．また，頭皮に置かれる電極が高々数百個であることに対し，皮質電流源はそ

れよりも遙かに多い．従って，脳波から電流源の位置を知るのは，不良設定性の

高い逆問題である．  

Note 19．事象関連電位と自発脳波 
刺激提示の瞬間など，ある時点を起点にして加算平均した脳波を，事象関連

電位とよぶ．これに対し，特定の時点に同期しない脳波を自発脳波とよぶことが

図 N-5．半側無視患者の課題結果． 
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あり，両者には明確な区別がある． 

事象関連電位では，伝統的に加算平均によっ

て得られる成分をシグナルとし，それ以外をノイ

ズと考える．しかしノイズに情報がないというこ

とはできない．たとえば，図 N-6のように位相が

πずれた 2つの正弦波を加算することを考えよう．

この場合，個々の試行の脳波には正弦波としての

情報があるにも関わらず、加算平均ではそれが見られなくなってしまっている．

試行ごとに位相が一様に分布していると仮定した場合，事象関連電位は自発脳波

に含まれる情報を一切拾ってくれない．この状況は，選択的注意や物体認知など

脳の高次過程についての研究によく見られる 204．自発脳波の変化を捉えるには，

各試行で得られた脳波を周波数変換にかけ，その空間で加算平均を行えばよい． 

Note 20．頭蓋磁気刺激 
頭蓋磁気刺激（Transcranial Magnetic Stimulation, TMS）は，頭皮上においたコ

イルでパルス磁場を発生させることによって，脳の外から神経活動に干渉を与え

ることが可能な手法である．非侵襲かつ高い時間分解能で干渉を与えることがで

きるので，認知神経科学のさまざまな分野で利用されている．たとえば TMS パ

ルスを初期視覚皮質に印加すると，視知覚の一部が抑制される．この抑制には視

野特異性があり，TMS を印加する場所に依存する．また TMS を運動野に印加す

ることによって，不随意の運動を誘発することもできる．このように，TMSによ

って特定の脳領域とそれに対応する認知や運動の機能の間の因果性を追及できる．

この点で，TMSは神経科学において非常に強力なツールである． 

しかし，TMS が神経科学に用いられるようになってから長い期間を経ている

にも関わらず，TMSがどのようなメカニズムによって神経活動に干渉を引き起こ

すのかはほとんど分かっていない．Miyawaki と Okada は，TMS による神経活動

変化についてのモデル研究を行った 205．その結果，TMS による神経活動の影響

は単一ニューロンレベルで収まるものではなく，抑制相互作用を介したネットワ

ークレベルへの影響として考える必要があることが示唆されている．このことか

らも，TMSは神経活動に非常に複雑な形で干渉していることが分かる． 

Note 21．脳磁図 
脳波ではニューロン群の活動が作り出す電場が測定されるのに対し，脳磁図

図 N-6．自発脳波． 
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（ Magnetoencephalography， MEG）では， SQUID（ Superconducting Quantum 

Interference Devices）センサによって，ニューロン群の電気活動が作り出す磁場が

測定される．MEGが計測しているのは，主に皮質錐体細胞の活動である．錐体細

胞の電流は皮質に垂直な方向に流れる．頭皮に垂直な方向の電流が作る磁場は頭

外に出てくることはできないから，MEGによって測定される磁場は脳溝の錐体細

胞の活動によって生じたものであることに注意する必要がある．また MEG によ

って測定される神経磁場は，地磁気の 1億分の 1程度と非常に小さい．実験中，

眼球運動や筋緊張などの体の動きは大きな磁場ノイズを誘発するので，できるだ

け制限する．また MEG測定の際には巨大な電磁遮蔽施設が必要である． 

MEGは脳波に比べて空間解像度が高い．電場は頭蓋や脳と頭蓋の間の液体を

伝って拡散してしまうのに対し，磁場は頭蓋をまっすぐに通過するためである．

また，脳と頭蓋の透磁率は真空とほぼ等しいので，MEG信号の生成モデルは比較

的簡単な球モデルで精度よく近似でき，信号源の同定も行いやすい． 

とはいえ，依然として MEG 信号から脳のどこが活動しているのかを知るの

は難しい．高々数百個のセンサから測定される MEG 信号から，それよりも遙か

に多く存在する皮質電流源の電流強度を推定することは逆問題であり，本質的に

不良設定性を持つ．すなわち，センサのレベルでは様々な場所由来の磁場が混ざ

ってしまっているので，適切な制約がない場合，観測された磁場を作り出すよう

な電流源の組み合わせは無限に存在する．この不良設定性を解消するために，近

年では MRI によって電流源の位置を皮質上に制限する方法や，fMRI 測定によっ

て電流源の位置を課題に関連して賦活する領域のみに絞る方法が用いられている．

これまで提案されてきた手法は，fMRI データが強い制約として働くため，fMRI

データと MEG データが食い違っている場合，真実とかけ離れた推定結果になる

という問題があった．本研究で用いられている階層ベイズ法 56は，fMRI データ

を階層事前分布の初期値として用いることで，fMRIデータに多少の誤りがあって

も，MEGデータを用いてうまく推定を行うことができる（詳細な定式化について

は本文を参照のこと）． 

Note 22．フィッシャー情報量 
フィッシャー情報量は，ある尤度関数 f(X|θ)のパラメタ θについて，観察可能

な確率変数 Xが持つ情報の量である．ニューロンの発火率 rから刺激 sを復号化

する場合を考えよう．尤度関数 f(r|s)が与えられているもとで，s について r が持
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つフィッシャー情報量は，以下のように尤度関数の 2階微分の期待値で表される： 

( ) ( ) ( ) ( )
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(T-4)式の右辺が示すように，フィッシャー情報量は尤度関数の鋭い部分で大きく

なる．rから sを推定する場合に，以下の式が成り立つ： 

( ) ( )sI
sVar

F

1
≥      (T-5)． 

これはクラーメル・ラオの不等式とよばれ，sの推定値の分散が，sのフィッシャ

ー情報量の逆数を決して下回らないことを示している．この量を用いることで，s

を復号化する際にどの方法が有効なのかを，定量的に評価することができる．単

一ニューロンのチューニングカーブがガウス関数に，発火頻度がポアソン分布に

従うと仮定すると，ガウス関数の中心からある程度離れた位置でフィッシャー情

報量は最大となる 206． 

Note 23．皮質ニューロンの UP/DOWN状態 
UP状態とは，ニューロンの静止膜電位が通常より 10 mVほど脱分極した値に

維持される状態をさす．逆に通常の静止膜電位を DOWN 状態という．近年，ニ

ューロンは UP状態と DOWN状態の二つの安定な状態を自発的に推移しているこ

とが明らかになった 51．このように内発的に生み出される状態遷移は，動的な多

重アトラクタであると解釈することができるが，これが単一ニューロンレベルで

生じるのか 207，ネットワークレベルで生じるのかは議論が分かれる 52．しかし，

UP/DOWN 遷移が隣接するニューロン間で同期していることも知られており
208,209，多くの場合，内部状態の同期は局所ニューロン間の相互結合によって生じ

ていると考えられている 52．ニューロンが UP状態にあるか DOWN状態にあるか

で，同じ感覚刺激が与えられても異なったスパイク電位時系列が得られることが

知られている 210-212．このことから，ニューロンの UP/DOWN 遷移は選択的注意

による情報選択など，トップダウン信号による感覚皮質ニューロンの活動変化の

正体である可能性がある 50． 

Note 24．100 Hue test 
被験者の色覚を調べるためには石原式検査などさまざまな方法があるが，今

回は 100 Hue testを用いた．100 Hue testは，Hueとよばれる色のサンプルの並び

替えの結果から，被験者の色覚を評価する方法である．被験者は 25 個の Hue を
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ランダムな状態から正しい順番に並び替える課題を 4回行う．各回とも異なった

色味を使い，すべての色見に対してまんべんなく検査を行う．図 N-7には，例と

して赤から緑の 25 個の Hue を示した．被験者の並び替え課題の結果が実際の並

びとどれだけずれているかを評価することで，被験者の色覚の有無だけでなく，

どの種類の色味に関する感度が高いかも調べることができる． 

Note 25．CIE座標 
CIEは持つ国際照明委員会（Commission Internationale d'Eclairage）の略称であ

る．CIEはフランスに本部を持ち，色彩に関わる国際規格を取り扱う． 

色彩はさまざまな単位系で表すことができる．たとえば RGB単位系は，赤緑

青の三原色の量によって光の色と輝度を表す方法である．一方 CIE単位系は，色

味を決める X, Yと輝度を決める L（Zと表記されることもある）を独立に指定で

きるため，輝度を一定にして色味だけを変えることが可能である．Xと Yによっ

て貼られる二次元空間を CIE座標系という．X，Yおよび Lは，RGB単位系を以

下の式で線形変換することによって得られる： 
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   (T-6)． 

Note 26．視野角 
視覚心理学や認知神経科学では，視覚

刺激の大きさを，実際の物体の大きさでは

なく，網膜上で何度と表現することがほと

んどである．たとえば図 N-8の場合，モニ

ター上で視覚刺激 A と A’の大きさは異な

るが，作る網膜像は同じである．このとき，大きさはどちらも角度を用いて θ度

と表記される．θは tan-1(像の大きさ/視距離)で求まる． 

Note 27．視覚刺激は何で作るか 
本研究の視覚刺激は，すべて VSGグラフィックボードを用いて生成している．

刺激提示の際，そして MEG 測定の際に刺激提示時間を厳密に制御したいという

図 N-7．100 Hue Testの例． 

図 N-8．視野角． 
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のが理由である．VSGは内部に精密な時計を持っており，コマンド次第で視覚刺

激の制御をそちらに任せることができるので，コンピュータのクロックタイミン

グの影響を受けずに視覚刺激を切り替えられる．一方でグラフィックボードが外

付けなうえ重かったりするので，学会などにおけるデモには不向きである．また，

もちろんグラフィックボードは高価である． 

Matlab の Psychtoolbox は，Matlab 上で動く視覚刺激提示ソフトである．フリ

ーウェアで， http://psychtoolbox.org/wikka.php?wakka=HomePage からダウンロー

ドすることができる．視覚刺激の作成が非常に簡単で，オープンソースのためラ

イブラリも web上でいくらでも手に入る．結果を matファイルとして吐き出せる

ので，解析もスムーズである．学会のデモも容易なので，非常に使い勝手がよい．

一方で，それ自体が高価な Matlab上でしか動作しない点，ミリ秒単位で視覚刺激

を制御したいときには，信頼性に不安が残る点（もっとも，最近では大分改善さ

れてきているようである）で不満は残る． 

ほかにも，視覚刺激を精密に作りこむ必要のない場合は，Presentation という

シェアウェアや，E-Primというフリーウェアも便利である． 

Note 28．Statistical Parametric Mapping 
SPM（Statistical Parametric Mapping）は，Matlab上で動く，fMRIデータを処

理，解析するためのフリーウェアである．http://www.fil.ion.ucl.ac.uk/spm/ から入

手でき，オープンソースのため，サードパーティーから無数の拡張スクリプトが

提供されている，fMRI解析においてもっともよく用いられるソフトである．今回

の解析では SPM99 を用いたが，2008 年現在では SPM5 がすでにリリースされて

いる． 

SPMの処理は大きく前後半 2つの部分に分けられる．前半では fMRIデータに

含まれる時間や空間のズレ，ノイズを補正する予備処理が行われ，後半では一般

化線形モデルに基づくパラメタ推定と，推定したパラメタに対する統計検定が行

われる．  

Note 29．統計的検定 
今回ノンパラメトリックの検定手法である Wilcoxon signed rank test（ウィルコ

クソン順位和検定）を用いたのは，サンプル数が少なく（被験者 6人），条件間の

差が正規分布に従うことが保証されないためである．よりサンプル数が多い場合

は，t検定を用いるのが普通である．このあたりの判断によって検定の有意性（p
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値）は大きく変動するので，誤った結論を導かないためにも，適切な検定方法の

選定が重要である．実用上は，「バイオサイエンスの統計学（南江堂）」を見て決

めるのが楽である．理論的枠組みまで理解したい場合は，「自然科学の統計学（東

京大学出版）」を読むとよい．ちなみに，今回用いた手法は，考えられる中でもっ

とも保守的（有意差の出にくい）な検定方法である． 

Note 30．Talairach座標 
Talairach座標とは，Talairachによって提案さ

れた脳座標を表す共通空間を指す 213．個人の脳

を Talairach座標に変換することで，形の異なる

複数の脳の特定の部位について，共通の座標系

で議論することができる． 

個人脳から Talairach 座標への変換は，まず

個人脳の前交連（Anterior Commissure, AC）と

後交連（Posterior Commissure, PC）を同定する

ことからはじまる（図 N-9）．この 2つの部位の

座標と，Talairach座標の前交連および後交連の位置を比較することで，個人脳か

ら Talairach座標への変換行列が計算できる．実際には，前交連と後交連に加えて，

皮質の最上部，最下部，最前部，最後部，最右部，最左部を含めて変換行列を計

算することが多い． 

Note 31．細胞構築学地図 
個人脳を Talairach 座標に変換しても，個人差は残る．そのため，ある被験者

の第一次視覚野の一点が，別の被験者では第二次視覚野にあたるかもしれない．

細胞構築学地図は，Talairach座標のある点が，どれくらいの確率でどの部位に属

すかを与える 71．この確率は，死体の脳の組成を調べることで決定されており，

サンプル数の少なさゆえに大雑把である．SPM上で動く matlabスクリプトが以下

でダウンロードできる：http://www.fz-juelich.de/inb/inb-3/spm_anatomy_toolbox 

Note 32．有意水準の補正 
もっとも一般的に用いられる有意水準 p=0.05は，「この値が偶然出てきたと考

えると，その確率は 5%に過ぎない」という意味である．いいかえると，100回実

験して 100回検定を行えば，5回は有意差を得ることができる．fMRI実験で各ボ

クセルに関して条件間の有意差を検討する場合を考えよう．ボクセルが 100000

図 N-9．前交連と後交連． 
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個ある場合，本当は有意差がない場合でも，実に 5000個のボクセルで有意差が見

つかる計算になる．これを防ぐためには，有意水準を何らかの方法で補正してや

ればよい． 

もっとも厳しい補正に Bonferroni補正がある．Bonferroni補正では，有意水準

を検定の回数で割る．先の例では，有意水準は 0.05/100000 となる．これだと有

意差が全然検出されない場合もある．そういう場合は，分母がもう少し小さい値

になる補正の方法を使うといいかもしれない．本当にその補正でいいのかという

のは場合による． 

Note 33．発火率か同期性か 
MEG 信号の増減が，発火頻度の変化によるものなのか，局所ニューロン群の

同期性の変化によるものなのかは区別できない．どちらの場合も MEG 信号の変

化としては同一であるからだ．しかし，MEG信号の変化はニューロン群の同期性

変化によってもたらされると解釈されることの方が多い．これは，MEG信号の変

化が，発火率変化よりも同期性変化の影響をより強く受けることに起因する． 

Note 34．行動主義と認知主義 
Skinner は，行動の原因として観測不可能な何らかの内部変数を仮定するのは

危険であり，不必要だと主張した．ラットがレバーを押すことで水を得ることが

できる実験環境を考えよう．ラットはある時期レバーを盛んに押して水を飲み，

またある時期はほとんどレバーを押さないだろう．認知主義者は，普通この状況

を「喉の渇き」という内部変数を仮定することで説明する．喉の渇きがある程度

大きくなったら，ラットのレバー押しの確率が上がるというモデルである．一方

強化主義者は，この内部変数を用いる必要はないと主張する．ラットの行動を予

測するには，前にレバーを押してからの時間を用いれば十分であり，内部変数は

ラットの行動予測を改善させないからである． 

Skinner によると，多くの行動の原因は外部環境にさかのぼることが可能であ

り，行動の要因は外部変数に求められる．従って，あるかないかさえも分からな

いような内部変数に頼る必要はない．このような立場を取る人々は「スキナリア

ン（Skinnerian）」とよばれ，行動主義の急先鋒であった． 

しかし，すべての行動の原因を外部変数に頼るのは非常に困難である．たと

えばある被験者の能力をすべて外部要因で規定しようとした場合，被験者のあり

とあらゆる過去の経験を観測する必要がある．現実的にはこれは不可能である．
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また，外部変数が互いに独立でないときは，行動予測が難しくなる．このような

場合，内部変数を仮定したほうが遙かに問題が簡単になることがある．この問題

は，モデル選択における複雑さの枠組みで統合できると思われる．同じように現

象を予測できるモデルなら変数が少ないものが優れている，という立場に立てば，

行動主義と認知主義のいがみ合いに付き合う必要はなくなる． 

すべての行動主義者が内部変数の使用を避けているわけではない．心理学に

おいて行動主義的な理論の多くは内部変数を含んでいると見ることもできる．結

局のところ，行動主義者と認知主義者の違いは，内部変数を利用する頻度だけで

ある．どちらの立場でも，内部変数の妥当性を注意深く検討する必要があるのは

いうまでもないだろう． 

Note 35．メタ分析 
メタ分析とは，認知心理学や行動分析学におけるレビュー論文の一形態であ

る．ある現象に対して主張を異にするたくさんの研究結果がある場合，それらを

全部集めて比較検討することで，なんらかのメタな結論を下す．普通はいくつか

の変数を設定し，膨大な研究ごとにそれらを当てはめ，統計手法を用いてすべて

の結果の変動をうまく説明する要因を探す． 

ただし，ある研究を無視したり変数を増やしたりすることで反対の結果が出

てしまうこともあるので，メタ分析の妥当性を検討するメタ分析の論文が出たり

する． 

Note 36．副尺課題 
副尺課題は，2本の線分がわずかにずれていて，そのズレの向きを回答する課

題である（図 N-10）．被験者は，ズレの大きさが視角にして十数秒（1 秒は 1 度

の 1/602．5メートル先から見て，線分が実験ディスプレイ上で 2ピクセル動く程

度の距離）という非常に小さいズレも見分けることができる．この能力は，網膜

光受容体の密度から計算される解像度の限界を超えているため，Hyperacuity（超

図 N-10．副尺課題の例．被験者は画面中央

の固視点を注視しながら，右下に提示され

る 2 本の線分の下側が左右どちらにずれて

いるかを答える（この図では右にずれてい

る）． 
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鋭敏）ともよばれる．計算論的には，異なる受容野を持つ複数の光受容体の活動

パターンを組み合わせることで解決されると考えられている 129,143． 

Note 37．コントラスト 
コントラストは，画像の平均輝度からの変化率として定義される．各ピクセ

ルの輝度が I(x,y)で与えられるモノクロ画像のコントラスト C(x,y)は以下で得ら

れる： 

( ) ( )
meanI

yxIyxC ,, =  (T-10)，

( )

yx

x y
mean NN

yxI
I

∑∑
=

,
 (T-7)． 

ここで Nxと Nyは，水平方向と垂直方向におけるピクセル数を示す． 

視覚刺激としてもっともよく用いられる画像のひとつに，正弦波状のコント

ラストを用いた格子模様がある．網膜や視覚野の神経細胞は，画像の輝度よりも

コントラストに対してよく応答するからである．この刺激は，格子模様の向き，

空間周波数，コントラストで定義され，コントラストを変えることによって，検

出難易度や神経応答の強さを操作することができる．図 N-11 はその例で，コン

トラストは左から 1.0，0.2，0.05である． 

Note 38．正答率は知覚感度と内的な基準の両方に影響を受け
る 
本文の図 3-5において，d’はそのままで基準 λが移動する場合を考えよう．信

号を検出できる確率とノイズを正しく棄却できる確率は，λ が 2 つの分布のちょ

図 N-11．正弦波コントラストを用いて作成した格子模様．コントラストは左

から 1.0，0.2，0.05． 
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うど真ん中，すなわち d’/2の場合に最大となる．一方，たとえば λが無限の場合，

観察者は決して信号を「検出しない」．従って，どんな d’を持っていても，正答

率は必ず最低の 0.5 となる．これは極端な例であるが，被験者が保守的に課題を

行っている場合はこれに近いことが起こる．一方，たとえば「間違いの数に関わ

らず，信号を検出できた分だけ報酬を与える」と教示されれば，観察者の λはマ

イナス方向に移動する． 

Note 39．等分散モデルと非等分散モデル 
信号検出理論において，2つの刺激に等分散性を仮定しないと，パラメタが 3

つとなり，通常の方法では d’と λは計算できない．一回の試行ごとに選択と同時

にその確信度を答えてもらう，もしくは異なる基準を用いて複数回課題ブロック

を行うなどして，データを増やす必要がある． 

Note 40．カルマンフィルタ 
カルマンフィルタ（Kalman filter）は，ノイズ環境下であるダイナミクスを持

つ対象の状態を，オンラインで最適に推定するための方法である 214．この手法は，

Kalman によって提唱されたが，同様の原理はその前にすでに開発されていた．

Kalmanがアメリカ航空宇宙局（NASA）を訪問した際，この理論がロケットの軌

道推定に有効なことに気付いたのを発端としてよく知られるようになった． 

ロケットの現在の位置は GPS によって知ることができるとする．しかし，困

ったことに GPSから得られる位置情報は正確でなく，一定のノイズが入る．一方

われわれは運動方程式を用いることで，ロケットの物理的な軌道を予測できる．

しかし，こちらも未知の外乱などによって一定の誤差を生じる．カルマンフィル

タは，運動方程式を用いたロケットの軌道予測を，GPSによる観測値によってオ

ンラインで修正する方法を与える． 

話を単純にするために，酔っ払いが道路をふらついている状況を考えよう．

時刻 t に位置 xtにいた酔っ払いは，次の式に従って，時刻 t+1 には xt+1に移動す

る： 

η+=+ tt xx 1      (T-8)． 

ここで η は平均ゼロ，分散 σd
2の正規分布に従うとする．すなわち酔っ払いはラ

ンダムウォークする．また，まわりが暗くて見通しが悪いので，酔っ払いの観測

位置 ytは，以下のように真の位置にノイズが乗ったものになる： 

ξ+= tt xy      (T-9)． 



 100

ここで ξは平均ゼロ，分散 σo
2の正規分布に従うとする．µt

preを酔っ払いの予測位

置とすると，観測 ytを得たあとの酔っ払いの位置の推定値 µt
postは以下で与えられ

る： 

( )pre
ttt

pre
t

post
t yK µµµ −+=    (T-10)． 

また，分散の推定値 ρt
postは，予測値 ρt

preを用いて以下で与えられる： 

( ) 222 1 pre
tt

pre
t

post
t K ρρρ −+=    (T-11)． 

ここで Kはカルマンゲインで，以下で計算される 

22

2

o
pre

t

pre
t

tK
σρ

ρ

+
=     (T-12)． 

時刻 t+1における µと ρの予測値は以下で与えられる 
post

t
pre

t µµ =+1      (T-13) 

222
1 d

post
t

pre
t σρρ +=+     (T-14)． 

以上の枠組みで，位置 50からふらつき始めた酔っ払いの位置を推定した結果を図

T-12に示す．ここで σd
2と σo

2は，それぞれ 42と 102である． 

カルマンフィルタの導出は，(T-3)式のベイズの理論を用いて比較的簡単に求

めることができる．すなわち，(T-13)式と(T-14)式による酔っ払いの予測分布を事

図 N-12．カルマンフィルタによる酔っ払いの位置推定．左図は酔っ払いの

観測位置（黒），真の位置（青）および推定位置（赤）の時間推移を表す．

右図はカルマンゲインの時間推移を表す． 
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前分布，観測 ytとその分散 σo
2を尤度分布，(T-10)式と(T-11)式で与えられる分布

を事後分布と考える．事前分布と尤度分布の両方が正規分布であれば事後分布も

正規分布になるので，事後分布の平均と分散は平方完成によって求めることがで

きる． 

尚，今回は推定対象のダイナミクスが線形である場合を扱っているが，ダイ

ナミクスが非線形の場合も適応可能なカルマンフィルタアルゴリズム（パーティ

クルフィルタ）も存在する． 

Note 41．感覚皮質への神経修飾物質の投射 
聴覚では，大脳基底核からのドーパミン性の入力が第一次聴覚皮質の構造を

変化させるという報告が多く見られる 165,169,171．一方で，視覚の場合，皮質可塑

性に関わる神経修飾物質として報告されているのは，ドーパミンではなくアセチ

ルコリンが主である 167,170．この差異は何に起因するのだろうか．単に視覚皮質で

はドーパミンの効果が検討されていないだけということも考えられるが，神経科

学的，計算論的に何か意味があるかもしれない． 
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