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1.1. 鳥類の視覚認知能力 

 私たちヒトを含め、多くの動物は眼で捉えた視覚情報を頼りに生活している。カン

ブリア紀以降の化石から複雑な眼を持つ動物が確認されることは (Parker, 2003 渡

辺・今西訳 2006)、眼の進化的起源が古いとともに、視覚機能の獲得が動物の生活様

式の多様化と種分化を推し進めたことを意味している。哺乳類の中では特に霊長類が

視覚情報に依存しており、大脳半球における視覚領域の割合が大きいことが知られて

いる (Kaas, 2014)。しかし、霊長類以外にも視覚に強く依存する動物が存在する。鳥

類である。 

 鳥類が視覚的な動物であることは、彼らの網膜視細胞密度が高いことから推察され

る (Rodrigues, Krawcizyk, Skowronska-Krawczyk, Matter-Sadzinski, & Matter, 

2016)。ハトにおける中心窩の網膜神経節細胞密度は 100,000 cells/mmであり 

(Querubin, Lee, Provis, & O’Brien, 2009)、ヒトの密度 (38,000 cells/mm2, Curcio, & 

Allen, 1990) を凌駕する。また、神経節細胞の主な投射先である中脳視蓋は 15層か

らなる層構造を取っており (Reiner, & Karten, 1982)、複雑な視覚処理を実行してい

ることが窺える。このように、ヒトとは系統的に離れつつも高い視覚能力を持つ鳥類

を調べることによって、視覚機能の一般性と多様性を検討することができ、そこから

視覚機能の進化における放散と収斂の過程を明らかにできる。 

 これまで、種比較から視覚機能の進化を探るという比較認知科学的なアプローチ

で、鳥類に視覚刺激を弁別させる様々な行動実験が行われてきた。明るさ (Hodos, & 

Bonbright, 1972)、色 (Wright, & Cumming, 1971)、運動 (Mello, 1968)など、基本

的な視覚パラメータの弁別ができるのに加え、バイオロジカルモーション (Troje, & 

Aust, 2013; Yamamoto, Goto, & Watanabe, 2015)、アクションパタン (Qadri, Asen, 

& Cook, 2014)、絵画 (Watanabe, Wakita, & Sakamoto, 1995) といった複雑な視覚

刺激も鳥類は弁別することができる。 
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 こうした鳥類の行動実験では、ヒトの知覚と一致した行動が示される場合もあれ

ば、ヒトの知覚から予測されるものとは異なる行動が示される場合もある。例えば、

複数のアルファベットの Oを S字型に配置した刺激を提示すると、ヒトでは全体的な

形である Sの形が最初に知覚される、全体優先的な知覚特性を示す。Cavoto, & Cook 

(2001) は同様の刺激をハトに提示し、要素の形を弁別させる群と全体の形を弁別させ

る群の学習速度を比較した。ハトでは要素の弁別学習が早く、ヒトとは異なり、刺激

の要素が優先して知覚されることが示された。他にも、一部の錯視刺激に対し鳥類が

ヒトと反対方向の錯視を知覚することや (Nakamura, Watanabe, & Fujita, 2008; 

Watanabe, Nakamura, & Fujita, 2011)、形や運動のグルーピングに関するゲシュタ

ルト則がヒトと異なることが示されている (Goto, & Watanabe, 2020; Otaki, 

Watanabe, & Fujita, 2014)。行動における種差がみられた場合には、それぞれの種の

生態を考慮した、機能の面からの説明が必要であることに加え、眼球の構造と配置、

神経連絡と脳内の視覚処理領域など、それぞれの種の形態・解剖学的特徴を考慮した

メカニズムの面からの説明が必要である。これは行動に種差がみられない場合も同様

で、メカニズムの種差を考慮しなければ、当該の視覚機能が相同か相似か結論付ける

ことができない。次節では、鳥類の視覚機能に関連する形態・解剖学的特徴について

概観する。 

 

 

1.2. 鳥類視覚系の形態・解剖学的特徴 

 鳥類の眼球の構成要素はヒトとほぼ同じだが、大きく異なるのはその形状である。

ヒトの眼球が球形であるのに対し、鳥類の眼球は扁平な形を取っているため眼球の可

動範囲が狭い (< 20°, Bloch, Rivaud, & Martinoya, 1984; Wohlschläger, Jäger, & 

Delius, 1993)。一方で、頸椎の数が多いことから頭部の可動範囲は広く、視野の移
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動、視野安定、追従など、ヒトの眼球運動に備わる視覚機能は鳥類では頭部運動が担

うとされている (Dunlap, & Mowrer, 1930; Friedman, 1975; Frost, 1978)。 

 眼球の配置もヒトと鳥類では大きく異なる。ヒトでは眼球の視軸が前方に向くため

広い両眼視野を持つが、鳥類では視軸が側方に向くため両眼視野は狭い。ハトでは 18

から 37°程度である (Hayes, Hodos, Holden, & Low, 1987; Martin, & Young, 1983; 

Mcfadden, & Reymond, 1985; Nalbach, Wolf-Oberhollenzer, & Kirschfeld, 1990)。

鳥類で両眼視野が大きいのはフクロウやタカなど猛禽類であるが、それでも両眼視野

は 40から 60°程度であり (Martin, 1984; Potier, Duriez, Cunningham, Bonhomme, 

& O'Rourke, 2018)、これは哺乳類の中で両眼視野が広いとは言えないウシやマウスと

同程度である (Heesy, 2004)。鳥類では概して眼球が側方に位置しており、両眼視野

は狭いといえる。 

 眼球から脳半球までの視神経連絡も、ヒトと鳥類では異なる。ヒトでは視神経がお

よそ半数ずつ同側と対側の脳半球に投射する。左右眼それぞれの右視野の情報は左

脳、左視野の情報は右脳に投射されることで、左右眼から得られた同視野の情報が同

じ脳半球内で処理される構造をとっている。一方鳥類では視神経は全て対側の脳半球

に投射される (Walls, 1942)。左右眼で得られる情報は異なる脳半球で処理されるた

め、鳥類では左右半球の機能差を調べる方法として、左眼と右眼にそれぞれ刺激を提

示したときの行動の差異を調べる手法が用いられてきた (Rogers, 2014)。 

 眼球から脳へ投射される経路も、ヒトと鳥類では異なる。脊椎動物は、毛体経路 

(lemnothalamic pathway)、丘体経路 (collothalamic pathway)、副視神経経路 

(accessory optic system, AOS) の 3つの経路を有する。AOSは自己運動に伴うオプテ

ィックフローの処理により (Wylie, Bischof, & Frost, 1998)、視運動性反応や身体のバ

ランス制御の機能を担うとされている。残る 2つの経路が意識的な知覚処理を担うわ

けだが、霊長類では間脳の外側膝状体を経由して大脳の一次視覚野に至る経路である
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毛体経路が発達しており、中脳の上丘に投射される神経節細胞は 10 %に満たない 

(Perry, & Cowey, 1984)。一方の鳥類では中脳に投射する丘体経路が発達している 

(Shimizu, & Watanabe, 2012)。ハトでは中脳の損傷により、明るさやパタンの視覚弁

別が困難になることが明らかになっている (Hodos, & Karten, 1974)。ハトの毛体経

路の損傷は行動の柔軟性には影響を与えるものの、視覚弁別自体は保持される 

(Macphail, 1971; Watanabe, 1992)。フクロウなど猛禽類やカラスなど両眼視野が広

い鳥類では、間脳の円形核を経由し終脳のWulstに投射する毛体経路が発達している 

(Iwaniuk, Heesy, Hall, & Wylie, 2008)。 

 このように、ヒトと比較したとき鳥類の視覚系は、眼球の形状と配置、視神経連

絡、脳への投射経路など形態・解剖学的な様々な点が異なっている (図 1-1)。これら

の点を考慮した上で鳥類の視覚特性を行動実験により調べることが、視覚特性の種差

と類似性に妥当な解釈を与え、視覚機能の進化の解明につながるのである。 

 

 

1.3. 本稿の構成 

 本稿では、鳥類の中でも特にヒトと異なる形態・解剖学的特徴を持つ側方視鳥類である

ハト (Columba livia) を対象に、両眼視、単眼奥行視、運動視の特性を行動実験から調べ

た。 

第２章では両眼視特性について、両眼統合と両眼立体視の 2つの機能を検討した。ハト

の視神経は全交差しており、両眼視野は狭いことから、ヒトとは異なる両眼視機能を持つ

可能性がある。アナグリフ法を用いてハトの左右眼の異なる視野位置に刺激を提示し、ハ

トが左右像を統合した位置に対してつつき行動を行うのか、また、左右像のずれである両

眼視差の大きさを奥行き手がかりとして用いるのか調べた。 
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Figure 1-1 Schematic illustrations of morphological and anatomical features 

related to visual functions in primates (left) and birds (right). SC: superior 

colliculus, MT: middle temporal area, LGN: lateral geniculate nucleus, V1: primary 

visual area, TeO: optic tectum, nRt: nucleus rotundus, GLd: geniclatis lateralis 

pars dorsalis. 

 

 

 第３章では、単眼性の奥行き手がかりとして、絵画的奥行き手がかりと運動視差手がか

りの利用について検討した。ハトは両眼立体視に適した形態をとらないものの、これら単

眼性の手がかりの利用についてはヒトと類似した特性を示す可能性がある。また、眼球の

可動範囲が狭いハトでは、頭部運動によって視野移動を行い、視野移動に伴う網膜上の位

置変化から運動視差手がかりを得ている可能性がある。ハトに対し絵画的奥行き手がかり

と運動視差手がかりを含む刺激を提示し、これらの奥行き手がかりが物体の大きさ知覚に

影響を与えるか調べた。 
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 第４章では、運動視特性について、特に局所運動の統合過程について検討した。ヒトで

は、毛体経路において局所運動の検出とその統合が異なる脳領域で行われる、階層的な処

理構造を有する。一方ハトの丘体系では、複数の脳領域が運動刺激へ選択性を持つもの

の、ヒトのような階層的な処理構造を有するかは明らかでない。運動統合過程を調べるた

めにヒトの心理物理学的実験に用いられてきた刺激である、バーバーポール刺激とプラッ

ド運動刺激を用い、ハトがこれらの刺激に対し知覚する運動方向を調べた。 

 第５章では、第２章から第４章までの結果を、ヒトとの類似・相違点に区分してまとめ

た。行動の類似と相違を形態・解剖学的視点から解釈することによって、それぞれの視覚

機能について考えられうる進化のシナリオを提案した。最後に、視覚機能の進化を明らか

にするために本研究で不足する点と今後の研究の方向性を示した。 
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第２章 

鳥類における両眼情報の利用(要約) 
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（本章の研究は大瀧翔氏との共同研究であり、本稿ではその要約を記す。研究の詳細につ

いては大瀧 (2015) 第３章を参照。） 

霊長類と比較し、鳥類は両眼視野が狭く、視神経は全交差している。このような形態的

特徴と視覚特性との関係を明らかにするため、ハトを対象として両眼視機能を調べる２つ

の行動実験を行った。 

実験１では、ハトが両眼情報を統合するか調べた。ハトに対し左右に異なる色のレンズ

を備えたアナグリフ眼鏡を装着した。モニタ上に異なる色の正方形を水平方向に並べた刺

激を配置し、刺激に対するつつき行動をハトに訓練した。それぞれのレンズ越しに片方の

正方形のみ検出できるよう刺激の色を調整することで、左右眼に映る正方形の網膜位置を

ずらし、両眼視差を再現した。ハトが単眼の情報を手がかりにつつき行動を行うならば、

２つの正方形のどちらか、もしくは両正方形へ分散したつつき行動がみられると予測され

た。一方、両眼情報を統合するならば両正方形の中間部分へつつき行動を行うことが予測

された。 

実験１の結果、ハトの刺激に対するつつき位置は両正方形の中間に集中していた。刺激

の色を調整し、両眼から２つの正方形が検出できる統制条件では、つつき位置は２つの正

方形の中心に分散した。また、正方形間の距離が小さい場合には中間部分へのつつき反応

がみられたが、距離が大きい場合には一方の正方形へのつつき反応、もしくは２つの正方

形へ分散したつつき反応がみられた。これらの結果は、ハトが両眼情報からつつき位置を

決定していることを示しており、ハトが両眼情報を統合することを示唆している。 

実験２では、ハトが両眼視差から奥行き手がかりを得ているか検討するため、つつきを

行う際の視距離を測定した。モニタより奥の物体の両眼視差を再現するよう正方形間の距

離を設定した刺激に対しては、モニタからの視距離が減少することが予測されたが、正方

形間距離の操作は視距離に影響を与えなかった。よって本研究からハトが両眼立体視を行

う証拠は得られなかった。  
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第３章 

鳥類における単眼奥行き手がかりの利用 
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3-1. 序論 

 視覚を用いる動物は、網膜の 2次元平面に投影される光刺激からいかに 3次元の視

覚世界を再構成するかいう問題に直面する。ヒトは両眼視差、運動視差、絵画的奥行

き手がかりなど多様な視覚的奥行き手がかりを用いるが (Howard, 2012)、全ての動物

がヒトと同様の奥行き手がかりを用いているとは限らない。例えばフクロウではレン

ズ調節手がかりを (Wagner, & Schaeffel, 1991)、ハエトリグモでは色収差による視覚

像のぼやけ具合を奥行き手がかりとして用いることが示されている (Nagata, et al., 

2012)。 

 鳥類はどのような奥行き手がかりを用いているだろうか。第２章ではハトにおける

両眼立体視の証拠が示されなかったことから、側方視の鳥類種は単眼性の奥行き手が

かりを用いることが考えられる。実際、複数の研究でハトが絵画的奥行き手がかりを

視覚弁別に利用することが示唆されている (Cavoto, & Cook, 2006; Reid, & Spetch, 

1998)。Reid, & Spetch (1998) はハトに対し、絵画的手がかりである線遠近手がかり

と陰影手がかりを含む立体的な画像とそれらの手がかりを含まない平面的な画像の弁

別を訓練した。ハトはいずれの絵画的手がかりの有無も弁別でき、新しい刺激に対し

て般化を示した。Cavoto, & Cook (2006) はモニタに提示される３つの物体の奥行方

向の並びを弁別する課題をハトに訓練した。重なり手がかり、大きさの手がかり、肌

理の勾配手がかりを操作し、これらの絵画的手がかりの種類が増えるほど弁別が容易

であることを示した。しかし、これらの研究は奥行き手がかりを含む視覚刺激の弁別

を行っているだけであり、ハトがそれらの弁別手がかりを奥行き情報として処理して

いるかは不明である。 

 奥行き手がかりを真に奥行き情報として利用しているか調べるために「大きさの恒

常性」が利用できる (Fineman, 1981)。これは、２つの視角サイズが同一の物体を提

示された場合、奥行き手がかりが遠い位置を示す物体のほうが大きく知覚されるとい
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う現象である。回廊錯視は絵画的手がかりによる大きさの恒常性を利用した錯視で、

チンパンジー (Imura, Tomonaga, & Yagi, 2008; Imura, & Tomonaga, 2009)、ヒヒ 

(Barbet, & Fagot, 2002, 2007) でヒトと同様の回廊錯視が生じることが示されてい

る。一方、鳥類における回廊錯視はこれまで調べられていないが、回廊錯視を単純化

したポンゾ錯視はハトで確認されている (Fujita, Blough, & Blough, 1991, 1993)。

様々な絵画的手がかりを弁別できることとポンゾ錯視が生じることから、ハトにおい

ても回廊錯視が生じることが予測される。 

 絵画的手がかり以外の奥行き手がかりとして、ハトが運動視差手がかりを用いるこ

とが主張されている (Davies, & Green, 1988; Ros, et al., 2017)。Davies, & Green 

(1988) はハトが止まり木に着地する直前に前後の頭部運動を行うことから、Ros, et 

al. (2017) はハトが飛行中障害物を避ける直前に頭部運動を行うことから、彼らが頭

部運動により運動視差手がかりを得ていると主張している。ハト以外でも、フクロウ

が止まり木から獲物を観察する際に頭部を左右に動かすことが報告されている (Fux, 

& Eilam, 2009)。鳥類における運動視差の利用を直接的に示したのは、van der 

Willigen, Frost and Wagner (2002) によるフクロウの研究である。フクロウは両眼視

差でのみ奥行きが知覚される刺激の奥行方向の弁別を訓練された後、運動視差でのみ

奥行きが知覚されるプローブ刺激を提示された。フクロウはプローブ刺激に対しても

奥行きに基づいて反応し、両眼視差と運動視差から同様の奥行きを知覚することが示

された。両眼立体視を行うフクロウが運動視差を用いること、フクロウとハトが共に

距離を推定する場面で頭部運動を行うことから、ハトも運動視差手がかりを利用する

ことが予測される。 

 本章では回廊錯視を改良することで、絵画的奥行き手がかりと運動視差手がかりが

大きさ知覚に与える影響を調べた。また、複数の奥行き手がかりを同時に操作するこ

とは手がかりの選択性を調べるうえで有効な手段となる。ヒトでは奥行き知覚におい
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て運動視差と比較して絵画的手がかりを優先する傾向がみられ (Gregory, 1970; Wade, 

& Hughes, 1999)、大きさの恒常性についても運動視差より絵画的手がかりの寄与が

大きいことが示されている (Luo, Kenyon, Kamper, Sandin, & DeFanti, 2007; Watt, 

& Bradshaw, 2003)。ハトでも絵画的手がかりが優先される傾向を持つのか調べるこ

とで、複数の奥行き手がかりの統合に関する一般則を明らかにできる。 

 本章で行った研究は大きく 2つに分かれる。実験 3-1では絵画的手がかりのみを含

む静的な回廊錯視に加え、絵画的手がかりと運動視差を含むよう左右に運動する動的

な回廊錯視を用い、各手がかりがハトの大きさ知覚に与える影響を調べた。各手がか

りが矛盾した方向を指示する条件を設定することで、奥行き手がかりの選択性を調べ

た。実験の結果、ハトは絵画的手がかりによる大きさの恒常性を有するが、運動視差

の影響はみられなかった。また、ヒトを対象に同様の実験を行ったところ、ハトと同

様に絵画手がかりを優先する大きさ恒常性を示した。続く実験 3-2では物体運動では

なく自己運動による運動視差を再現し、大きさ恒常性への影響を調べた。実験 3-1と

同様、大きさ恒常性への運動視差の影響はみられなかった。一方、つつき運動の制御

に対しては運動視差の影響がみられた。これらの結果から、ハトは絵画的手がかりと

運動視差手がかりの両方を利用するが、利用する視覚機能 (大きさの恒常性、視覚運

動制御) が異なることが示された。 
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3.2. 絵画手がかりの優位性（実験 3-1） 

3.2.1 方法 

被験体 

ハト実験 

 オスのデンショバト (Columba livia) 6個体を被験体として用いた。年齢は 3から

15歳であり、平均年齢は 8.5歳であった。全ての個体は本実験と別の視覚弁別課題を

経験していたが、大きさの弁別課題の経験はなかった。各個体は 12時間毎の明暗サイ

クルの飼育室で個別飼育された。各個体は自由摂食時の 85から 95 %の体重になるよ

う食餌制限されたが、鉱物飼料と水は飼育ケージ内で自由摂食が可能であった。実験

は京都大学動物実験委員会の承認を受け実施された。 

 

ヒト実験 

 6人の成人 (内 3人が女性) が実験に参加した。全員が正常視力、もしくは矯正視力

であった。実験参加者は論文著者である 1名を除き、実験の目的を知らなかった。実

験はヘルシンキ宣言に準じた実験倫理規定に則って行われ、実験前に実験参加者から

インフォームドコンセントを得た。 

 

装置 

ハト実験 

 35cm立方のオペラント箱を 4台用いた。前面に備えた LCDモニタ (Sharp, LL-

t1520 or EIZO, FlexScan L357, resolution, 1024 by 768 pixels; refresh rate, 60Hz; 

dot pitch, 0.298 mm) に刺激の提示を行い、赤外線方式のタッチセンサ (Touch Panel 

Systems, UniTouch or Minato Holdings, ARTS-015N-02B) によりモニタへのつつき

反応の位置を記録した。左側面のグレインホッパーから食餌報酬である混合穀物飼料
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を提示した。実験はMATLAB及び Psychtoolbox (Brainard, 1997) によりパーソナル

コンピュータ (Mouse Computer, LM-i500SC, Third Wave Corporation, Diginnos 

Series) を用いて制御された。 

 

ヒト実験 

 実験参加者は椅子に座り、机の上に置かれた LCDモニタ (BENQ, ET-0027-B, 

resolution, 1920 by 1080 pix; refresh rate, 60 Hz, dot pitch, 0.277 mm) に提示され

た刺激に対してキーボードで反応した。ハト実験において視距離を統制していないた

め、ヒト実験においても実験参加者の頭部は固定されず、実験参加者は自由な位置か

ら刺激を見るよう教示された。 

 

刺激 

ハト実験 

 黒色画面上に、5個の異なる大きさの正方形 (80―500 pix) とそれらを結ぶ 32本の

直線から構成される回廊状の背景刺激を提示した (図 3-1A)。線の色は白色であった。

6種類いずれかの大きさの白円刺激が回廊背景上に提示された (25, 29, 35, 41, 47 or 

55 pix)。静止条件では回廊と白円はともにモニタ上で静止した。運動条件では背景と

白円は正弦波状に左右運動を行った。回廊背景では遠い部分ほど運動幅を小さくし、

最も大きい正方形と小さい正方形がそれぞれ 160, 40 pixの幅で左右に運動した。白円

の運動幅は 70 pix、白円の垂直位置は静止条件運動条件ともに回廊背景の下端から

135 pixであった。 

  



18 

 

 

Figure 3-1 Stimulus and procedure of Experiment 1. (A) The corridor illusion 

stimulus used in Experiment 1. One white circle was depicted on a corridor 

background made of white grid. In the dynamic condition, the circle and 

background moved horizontally so that the nearer parts moved faster. (B) 

Schematic illustration of trial sequence in Experiment 1. Note that the relative 

sizes of stimulus components changed, and the backgrounds was simplified for 

illustration purpose. 

 

 

ヒト実験 

 ハト実験と同様の刺激が用いられたが、運動条件のみ用いる点、サンプル刺激と比

較刺激の 2つの白円刺激が回廊背景上に同時に提示される点が異なっていた。比較刺 

激は回廊の下端から 135 pixの高さに提示され、運動幅は 70 pixであった。大きさは

15から 65 pixの範囲で毎試行ランダムに決定された。サンプル刺激は比較刺激に対

して 95 pix上部、もしくは下部に提示された。運動幅は比較刺激に対して 40 pix大き

い、もしくは小さかった。大きさは 29, 33, 37, 43, 49 pixのいずれかであった。 
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手続き 

ハト実験 

 ハトは大きさの分類課題を行った (図 3-1B)。モニタ上に提示されたスタートキー 

(50 pix white square) をつつくと回廊背景が提示され、2秒後に背景上に白円刺激が

提示された。白円刺激を 3―5回つつくと背景下部に 2つの選択キーが提示された。小

さい 3種類いずれかの白円が提示される試行では一方のキー、大きい 3種類の白円が

提示される試行ではもう一方のキーをつつくことが強化された。被験体 6個体の内 3

個体は小さい刺激に対して左のキー、別の 3個体は右のキーが正解キーであった。強

化では 1次性強化子である 2.5―6秒間の食餌報酬へのアクセスと 2次性強化子である

グレインホッパー上部のライトの点灯、もしくは 2次性強化子のライトの点灯のみが

提示された。不正解キーの選択は 5秒のタイムアウトにより弱化された。反応バイア

スを防ぐため、タイムアウト後に同じ刺激が提示される矯正試行を行った。矯正試行

では不正解キーへの選択はカウントされず、正解キーを選択するまで刺激が提示され

続けた。食餌報酬の提示時間は被験体の体重とモチベーションを元に調整した。 

 初期訓練では静止条件のみ行い、最も大きい白円刺激と小さい白円刺激 (25 and 55 

pix) を用いて大きさ分類課題を行った。1セッションは 96試行で構成され、1次性強

化子の提示率は 100 %であった。セッション正答率が 90 %を超えると、試行数を 96

から 360試行に増やし、それに伴い 1次性強化子提示率を 25 %に減じた。その後、

半分の試行を運動条件にし、背景と白円の運動幅を 4段階で大きくした。最後に 6種

類の白円刺激で訓練を行い、連続する 2セッションで正答率が 85 %を超えた段階でテ

ストセッションに移行した。 

 テストセッションでは 288の訓練試行に 72のプローブ試行を挿入した。プローブ

試行の内半分は静止条件であり、白円の位置を訓練試行より 20 pix高い (Pictorial 

cue-Far, PF)、もしくは低い (Pictorial cue-Near, PN) 位置に提示した。残りの半分
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の試行は運動条件であり、白円の提示位置を高く (PF)、もしくは低く (PN) 提示し、

白円の運動幅を小さく (Motion parallax-Far, MF)、もしくは大きくした (Motion 

parallax, near, MN)。よって運動条件において 4種類の刺激を設定した (PF/MF, 

PN/MN, PF/MN, PN/MN)。プローブ試行では白円の大きさに関わらずいずれの選択

キーの反応も強化した。プローブ試行の挿入による正答率の低下を防ぐため、テスト

セッションの間に少なくとも 1セッションの訓練セッションを行った。テストセッシ

ョンは各個体 20セッション行った。 

 

ヒト実験 

 実験参加者は回廊背景上に提示される比較刺激の大きさを調整し、サンプル刺激の

大きさと合わせるよう教示された。2秒間回廊背景が提示され、その後背景上にサン

プル刺激と比較刺激が提示された。実験参加者はキーボードの上矢印キーと下矢印キ

ーを押すことで比較刺激の大きさを調整し、知覚される大きさが等しくなった段階で

エンターキーを押して報告した。3秒間のブランク画面を挟み次の試行を開始した。 

 刺激は、サンプル刺激の位置が高い (Pictorial cue-Far, PF)、もしくは低い 

(Pictorial cue-Near, PN)、サンプル刺激の運動幅が小さい (Motion parallax-Far, 

MF)、もしくは大きい (Motion parallax-Near, MN) 操作を行い、合計 4種類の刺激

を提示した (PF/MF, PN/MN, PF/MN, PN/MF)。各実験参加者は 1セッション 80試

行行った。 
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3.2.2 結果 

ハト実験 

 ハトは 39から 66訓練セッションで基準に達し、テストセッションに進んだ。テス

ト移行前の訓練セッション正答率は 84.5から 89.2 %であり、テストセッション中も

訓練試行の正答率は低下しなかった (85.8―90 %)。 

 ハトは静止条件において、PF条件で大キーの選択割合が増加し、PN条件で低下し

た (図 3-2A)。各個体データをシグモイド関数でフィッティングし、大キーの選択割合

が 50 %となる主観的等価点 (PSE) を条件ごとに算出した。訓練時の PSEに対する

PF条件と PN条件の PSE変動を従属変数とし、刺激位置を固定効果、個体を変量効

果とする線形混合モデルを当てはめたところ、刺激位置の効果が有意であった (F(1, 

5) = 63.118, p = .000, βstd = 0.794) (図 3-2B)。PF条件の PSE変動は 1.0より小さく 

(t test, t(5) = 2.169, p =.082, d = 0.886)、PN条件の PSE変動は 1.0より大きかった 

(t(5) = 3.526, p =.017, d = 1.439)。絵画的奥行き手がかりの操作に対してヒトと同方

向に大きさ知覚が変容していることから、ハトが絵画手がかりを用いた大きさの恒常

性を有することが示された。 

 ハトは運動条件において、運動視差の操作に関わらず刺激の提示位置が高い条件 

(PF/MF, PF/MN) で大キーの選択割合が増加し、提示位置が低い条件 (PN/MN, 

PN/MF) で大キーの選択割合が減少した (図 3-2C)。静止条件と同様、各条件の PSE

変動を算出し、刺激位置 (PF, PN) と運動幅 (MF, MN) を固定効果、個体を変動効果

とする線形混合モデルを当てはめたところ、刺激位置の主効果のみ有意であった 

(F(1, 5) = 39.591, p =.001, βstd = 0.668) (図 3-2D)。PF/MN条件の PSE変動は 1.0よ

り有意に小さかった (t(5) = 3.504, p =.017, d = 1.430)。他の 3条件では PSEの有意

な変動はみられなかった。この結果は、ハトにおいて絵画的奥行き手がかりが主に大

きさの恒常性に用いられ、運動視差の影響が少ないことを示している。 
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Figure 3-2 Results of pigeon experiment. (A, C) Proportion of “LARGE” key choice 

was plotted as a function of target size for static (A) and dynamic conditions (C), 

respectively. Curved lines represent fitted sigmoidal functions for each condition. 

(B, D) PSE shift from training condition for static (B) and dynamic conditions (D). 

Marker positions represent mean PSE shifts across individuals, and marker colors 

and shapes represent conditions depicted in A and C. Gray crosses represent 

individual data. 

 

 

ヒト実験 

 サンプル刺激の大きさを調節された比較刺激の大きさで割ることで知覚サイズを算

出した。知覚サイズはサンプル刺激の位置が高い条件で大きく (PF/MF, PF/MN)、位

置が低い条件で小さくなった (PN/MN, PN/MF, 図 3-3)。サンプル刺激の位置 (PF,  
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Figure 3-3 Results of human experiment. Group mean of perceived size of target 

circle for each condition. Gray crosses represent mean values of each individual 

data. 

 

 

PN) と運動幅 (MF, MN) を固定効果、個体を変動効果とする線形混合モデルを当て

はめたところ、刺激位置の主効果が有意であった (F(1, 5) = 52.108, p =.000, βstd 

=.0.924)。また、運動幅の主効果も有意であった (F(1, 5) = 18.386, p =.008, βstd 

=.0.611)。PF/MF条件の知覚サイズは 1.0より有意に小さく (t(5) = 10.549, p =.000, 

d = 4.306)、PN/MNと PN/MF条件の知覚サイズは 1.0より有意に大きかった 

(PNMN, t(5) = 7.038, p = .001, d = 2.873; PN/MF, t(5) = 2.946, p =.032, d= 1.203)。 

 ヒトとハト両種のデータをプールし、刺激位置、運動幅、種を固定効果とし、個体

を変動効果とした線形混合モデルを当てはめたところ、刺激位置と運動幅の主効果が

有意であった (position, F(1, 10) = 74.578, p =.000, βstd = 0.781; moving width,  

F(1,10) = 15.652, p =.003, βstd = 0.517)。種の主効果及び他の固定効果との交互作用は

有意でなかった。 
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3.2.3 考察 

 ハト実験の静止条件において絵画手がかりが遠い条件で白円刺激の過大視が生じ、

近い条件で過小視が生じた。この錯視はヒトや他の霊長類で確認されている回廊錯視

と同方向である (Barbet, & Fagot, 2002, 2007; Imura, et al., 2008; Imura, & 

Tomonaga, 2009)。また、回廊錯視を単純化し斜めの線 2本のみをコンテクストとす

るポンゾ錯視がハトで生じることも、本実験の結果と一致する (Fujita, et al., 1991, 

1993)。絵画的奥行き手がかりを用いた大きさの恒常性は霊長類のみでなく鳥類も有す

る、一般的な視覚機能だと考えられる。 

 一方で、絵画的奥行き手がかりに含まれるどの要素が大きさの恒常性に寄与してい

るかは、本実験からは明らかにされていない。Fujita, et al (1991) はポンゾ錯視の斜

め線の外側により傾いた斜め線を加え、線遠近手がかりを強調した場合の大きさ知覚

への効果を検討した。ハトは線遠近手がかりの操作に関わらず、斜め線と目標刺激の

距離に基づいた知覚バイアスを示したことから、ポンゾ錯視が奥行き手がかりそのも

のではなく、２次元的な刺激の配置に基づく同化と対比で説明できると結論づけられ

た。本実験における回廊錯視が奥行き手がかり自体かそれに伴う２次元的な視覚特徴

のいずれに基づいて生じるか明らかにするためには、刺激を改良したさらなる実験が

必要である。 

 ヒトは複数の視覚的な奥行き手がかりを利用するが、奥行き手がかりが矛盾する場

合には絵画的な手がかりを優先する傾向を持つ (Gregory, 1970; Wade, & Hughes, 

1999)。大きさ知覚においては運動視差の影響が少ないことも報告されている (Luo, et 

al., 2007; Watt, & Bradshaw, 2003)。こうした奥行き手がかりの選択性がハトにおい

てもみられるか調べるため、運動条件では絵画手がかりと運動視差手がかりが一致し

た条件に加え (PF/MF, PN/MN)、両者が矛盾した条件を提示した (PF/MN, 

PN/MF)。ハトは運動視差の操作に関わらず、絵画手がかりの遠近に基づいた大きさ
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の恒常性を示した。また、同様の刺激を用いたヒト実験でも絵画手がかりに基づいた

大きさの恒常性がみられたことから、ヒトとハトで奥行き手がかり利用の選択性が類

似していることが示された。 

 ヒト実験では運動視差の主効果がみられたが、ハトではみられなかった。ハトは運

動視差手がかりを全く利用しないのだろうか。本実験では回廊と白円を左右に動かす

ことで運動視差を再現したが、日常場面ではほとんどの場合、運動視差は自己運動に

伴う視野全体の運動によって生じている。運動視差の利用を示す多くの動物研究はこ

うした自己誘発性の運動視差を刺激として用いており (Goodale, Ellard, & Booth, 

1990; Sobel, 1990; Stewart, Kinoshita, & Arikawa, 2015; Wallace, 1959; for review, 

Kral, 2003)、フクロウの研究では自己誘発性の運動視差からは奥行きを知覚するが、

物体運動による運動視差からは奥行きが知覚されないことが示唆されている (van der 

Willigen, et al., 2002)。ヒトにおいても自己誘発性運動視差の方が頑健な奥行き知覚

を生じさせることから (Wexler, Panerai, Lamouret, & Droulez, 2001)、物体運動に

よる奥行き知覚を運動視差の定義に含めない意見もある (Lillakas, Ono, Ujike, & 

Wade, 2004)。そこで実験 3-2では、ハトの頭部をトラッキングして頭部位置に応じて

リアルタイムでモニタ上の刺激位置を操作することにより、自己誘発性の運動視差を

持つ刺激をハトに提示した。実験 3-1と同様、運動視差が物体の大きさ知覚に与える

影響を調べるとともに、運動視差がつつき運動の制御に与える影響も併せて調べた。 
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3.3. 自己運動により生じる運動視差の利用（実験 3-2） 

3.3.1 方法 

被験体 

オスのデンショバト (Columba livia) 3個体を被験体として用いた。実験開始時の

年齢はそれぞれ 4, 7, 7歳であった。全ての個体は実験 3-1に参加していた。 

 

装置 

35cm立方のオペラント箱を 1台用いた (図 3-4A)。前面に備えた LCDモニタ 

(FlexScan L357, resolution, 1024 by 768 pixels; refresh rate, 60Hz; dot pitch, 0.298 

mm) に刺激を提示し、赤外線方式のタッチセンサ (Minato Holdings, ARTS-015N-

02B) によりモニタへのつつき反応の位置を記録した。左側面のグレインホッパーか

ら食餌報酬である混合穀物飼料を提示した。オペラント箱背部外側に光学カメラを 2

台設置し (Allied Vision Technologies, GE680)、ハトの頭部に接着した赤色マーカー

の位置を追跡した。実験はMATLAB及び Psychtoolbox (Brainard, 1997) によりパー

ソナルコンピュータ (Third Wave Corporation, Diginnos Series) を用いて制御され

た。 

 

トラッキング 

 実験セッション開始前に、2台のカメラのレンズ歪み補正とカメラ同士の相対位置

の測定をMATLABの stereoCameraCalibrator関数で行った。ハトの後頭部に直径 7 

mmの赤色円のマーカーを貼り付けた。実験セッション中、2台のカメラはそれぞれ

マーカーの重心位置を色フィルタにより検出した。カメラの 2次元画面上のマーカー

位置は 3次元ではカメラから伸びる直線として表現されるため、各カメラから伸びる

直線が最も接近する位置をマーカーの 3次元位置とした。3次元のマーカー位置情報 



27 

 

 

Figure 3-4 Apparatus and procedure of Experiment 2. (A) Two cameras were placed 

behind an operant box with touch monitor for real-time head tracking and 

presentation of stimuli with virtual depth. (B) Schematic illustration of 

classification task of target visual size. Note that for illustration purposes sizes and 

positions of visual elements were different from those used in experiments. 

 

 

は刺激の提示のためにリアルタイムで使用されるとともに、頭部運動の解析に用いら

れた。 

 

刺激 

 黒画面上に 2次元ガウス分布で輝度変化する白円刺激を提示した。刺激の大きさ 

(2σ of Gaussian function) は 14.9, 17.8, 20.5, 21.7, 24.7, 29.7 mmのいずれかであっ

た。白円刺激の位置変化を目立たせるため、25本の垂直・水平の白線から構成される

格子背景刺激が提示された。背景の大きさは縦横 148.5 mmであった。 

 モニタ上、モニタ手前もしくはモニタ奥に仮想的な白円の 3次元位置を設定し、そ

の運動視差をモニタ上で再現した。モニタ面に沿った水平 (xt)、垂直位置 (yt) はそれ
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ぞれモニタ中心から 60, 30 mmの範囲で毎試行ランダムに決定された。モニタ面に対

する垂直位置 (zt) は訓練試行では 0 mm、プローブ試行では±10 mmであった。白円

3次元位置 (xt, yt, zt) とハトの頭部位置 (xh, yh, zh) から、モニタ上に提示される白円

位置 (X, Y)は以下の式から決定された。 

𝑋 =
𝑥𝑡𝑧ℎ −  𝑥ℎ𝑧𝑡

𝑧ℎ −  𝑧𝑡
  … (1) 

𝑌 =  
𝑦𝑡𝑧ℎ − 𝑦ℎ𝑧𝑡

𝑧ℎ − 𝑧𝑡
  … (2) 

 モニタ上で運動視差を再現するためには、頭部位置の検出からそれに応じたモニタ

上の刺激位置の変更までの遅延が小さい必要がある (in humans, less than 485 mm, 

Yuan, Sachtler, Durlach, & Shinn-Cunningham, 2000)。本実験での遅延を調べるた

め Stewart et al. (2015) の方法を踏襲した。オペラント箱内に設置した LEDを点灯

させてから、それを 2台のカメラで検出し 3次元位置を計測した直後の画面のフリッ

プが実行されるまでの潜時を 1000回計測した。平均潜時と標準偏差はそれぞれ 74と

11 msであった。 

 

手続き 

 ハトは白円の大きさ分類課題を行った (図 3-4B)。モニタ中央に提示された 14.9 

mmの白正方形のスタートキーをつつくと格子背景が提示された。2秒後、格子背景

上に白円刺激が提示された。5回つつくと白円刺激は消失し、格子背景の下部に選択

キーが 2つ提示された。白円刺激提示中の頭部運動を誘発するため、白円の仮想的な

3次元位置は毎試行毎にランダムに変更された。なお、モニタ面に対する垂直位置 

(zt) は試行内で固定された。被験体 3個体の内 2個体 (Bird1, Bird2) は小さい白円刺

激に対して左キーを、残りの 1個体 (Bird 3) は右キーをつつくことを強化した。強化

では 3から 6秒間の食餌報酬へのアクセスおよび 2次性強化子であるグレインホッパ

ー上部ライトの点灯、もしくはグレインホッパーのライトの点灯のみが提示された。
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食餌報酬の提示率は 50 %であった。不正解キーへの反応は 5から 7秒間のタイムアウ

トにより弱化され、反応バイアスを防ぐため、同じ刺激を提示する矯正試行を行っ

た。矯正試行では不正解キーへの反応はカウントされず、正解キーへ反応するまで刺

激が提示され続けた。食餌報酬へのアクセスとタイムアウトの時間は、個体毎に体重

とモチベーションに基づいて調節された。被験体がモニタに顔を向けずカメラにマー

カーが映らない間は、白円刺激と選択キーを提示しなかった。 

 訓練セッションでは、白円刺激のモニタに対する垂直距離は 0 mmであったので、

ハトの頭部運動に関わらず白円刺激はモニタ上で静止していた。6種類の大きさの白

円刺激を各 30試行提示し、1セッション 180試行行った。連続する 2セッションの正

答率が 80 %を超えるとテストセッションに移行した。 

 テストセッションでは、180訓練試行に加え、32プローブ試行を行った。プローブ

試行では白円刺激のモニタに対する垂直位置をモニタ面から 10 mm手前、もしくは

10 mm奥に設定した。これらの条件では白円刺激はハトの頭部運動と同期してモニタ

上で運動した。手前の条件ではハトの頭部と反対方向に、奥の条件ではハトの頭部と

同方向に白円刺激はモニタ上を運動した。プローブ試行では白円刺激の大きさに関わ

らず、いずれのキーの選択も強化された。テストセッションの間には少なくとも 1セ

ッションの訓練セッションを行い、正答率が 75 %を超えた場合のみテストセッション

を行った。各個体 15テストセッションを行った。 

 

3.3.2 結果 

 ハトは訓練試行、プローブ試行いずれにおいても白円刺激が大きくなるほど大キー

の選択割合が増加した (図 3-5)。しかし、いずれの個体についても運動視差による奥

行きの変化に応じた大キー選択割合の変化はみられなかった。白円刺激サイズと運動

視差による奥行きを固定効果、個体を変動効果とする一般化線形混合モデルを当ては 
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Figure 3-5 Size discrimination is not affected by the virtual depth. Choice rates of 

“large” key are plotted against target size for each virtual depth condition. Each 

panel represents data from individuals and summed data. Curved lines indicate 

fitted function from GLMM with 95% confidence intervals. 

 

 

めた結果、刺激サイズの主効果は有意であったものの (F(1,7732) = 266.9, p < 

0.0001)、奥行きの主効果および刺激サイズとの交互作用は有意でなかった (main 

effect, F(1,7732) = 0.5, p = 0.6; interaction with target size, F(1,7732) = 0.7, p = 0.5)。実

験 3-1と同じく、本実験においても運動視差による大きさ恒常性は確認されなかっ

た。 

 次に、運動視差が頭部運動の制御に与える影響を調べるため、トラッキングした頭

部位置データを分析した (図 3-6A)。ハトは歩行運動やつつき運動中に急激に頭部を動

かすフェイズと空間中で頭部を静止させるフェイズを繰り返す (Dunlap, & Mowrer,  
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Figure 3-6 Head distance was affected by motion parallax. (A) Head distances to 

target on the monitor surface are plotted as a function of time from stimulus 

presentation. Black circles indicate hold phases. Triangles indicates time points 

when a pecking is detected by the touch monitor. (B) Mean head distances to target 

on the monitor surface during hold phases are plotted as a function of virtual 

depth. Positive values of target depth indicate further position than monitor 

surface. Error bars represent SEM of repeated measures within individuals. Solid 

lines and shaded areas indicate fitted functions from LMM and their 95% 

confidence intervals. 

 

 

1930; Friedman, 1975; Theunissen, Reid, & Troje, 2017)。特につつき運動直前の静

止フェイズの視距離は標的から常に一定であることから (Goodale, 1983)、運動視差

の操作によって視距離が変化することが予測された。頭部位置の x, y, z座標それぞれ

の時間推移を、17 ms 幅のガウスカーネルで平滑化処理した。先行研究と同様、つつ

き運動中のハトの頭部運動は急激に位置が変化するフェイズと空間中で静止するフェ
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イズから構成されていた。前後の 1フレームを含む 3フレーム間の運動速度が 30 

mm/sより低い時点を静止フェイズと定義した。 

つつき行動直前の静止フェイズにおける頭部のマーカーからモニタ上の白円刺激ま

での距離である視距離は、運動視差による奥行きが遠くなるほど減少した (図 3-6B)。

運動視差による奥行きを固定効果、個体を変動効果とする線形混合モデルを当てはめ

たところ、奥行きの主効果が有意であった (F(1,55584) = 32.1, p < 0.001)。これは、運

動視差による奥行き手がかりに基づいてつつく直前の視距離をハトが調整しているこ

とを示している。しかし、この結果は運動視差による奥行きの効果でなく、モニタ上

で再現した運動視差の物理的な性質から生じた可能性がある。奥行が遠い条件ではモ

ニタ上の刺激は頭部と同じ方向に動いており、こうしたモニタ上の刺激の挙動が視距

離の違いに反映しているかもしれない。モニタ上の動きの結果生じる視距離の変化が

含まれない指標として、頭部マーカーからモニタ画面までの垂直距離を用い、先ほど 

と同様の分析を行った。垂直距離を従属変数とした場合でも奥行きの主効果が有意で

あったことから、この効果は刺激のモニタ上での挙動の違いではなく、モニタ上の動

きから得られる奥行き手がかりを反映したものであることが示された (F(1,55584) = 

39.78, p < 0.001)。 

 

 

3.3.3 考察 

 本実験では自己誘発性の運動視差を含む刺激を用いたが、物体運動による運動視差

を用いた実験 3-1と同様、大きさの恒常性への運動視差の寄与は確認されなかった。 

一方、つつき運動中の頭部運動の制御には運動視差の影響がみられた。モニタ上で

再現された奥行き手がかりが遠くなるほど、つつき運動直前の静止フェイズにおいて

モニタからの視距離が短くなった。ハトはつつき運動する際に標的からの視距離を一
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定に保つことから (Goodale, 1983)、視距離を調節する際の手がかりとして頭部運動

により生じる運動視差を利用していると考えられる。過去の動物研究における運動視

差の利用ではいずれも跳躍や飛翔などの運動制御を行動指標として用いていることか

ら、こうした視覚運動制御への運動視差の利用は多くの種に共有された視覚システム

の一般則だと考えられる (Goodale, et al., 1990; Sobel, 1990; Stewart, et al., 2015; 

Wallace, 1959)。 

本実験ではモニタから±10 mmの奥行を再現する運動視差を提示したが、それに対

するハトの視距離の調整範囲は 2 mm程度と小さかった。これにはいくつかの要因が

考えられる。ハトは訓練段階で視差 0 mmの刺激に対するつつき行動を繰り返し行っ

たため、モニタへのつつき行動が定型化し、奥行き手がかりの効果が弱まったことが

考えられる。また、ハトの頭部運動と刺激運動の間には 74 msの遅延があったことか

ら、提示された運動視差が不完全だった可能性もある。ヒトでは 500 ms程度の遅延

までなら運動視差による奥行きを知覚するが (Yuan, et al., 2000)、ハトの視覚系はヒ

トより高い時間解像度を示すことから、運動視差の遅延閾値がより低い可能性がある 

(Dodt, & Wirth, 1954; Hendricks, 1966)。 

 

 

3.4. 第３章総合考察 

 第３章では、第２章で論じた両眼視差以外の視覚奥行き手がかりを鳥類種であるハ

トがどのように利用するのか検討した。2つの行動実験を通して絵画的奥行き手がか

りと運動視差奥行き手がかりの利用を調べた。実験の結果、1) ハトは絵画的手がかり

を大きさの恒常性に利用する、2) ハトは運動視差を視覚運動制御に利用する、3) ハ

トは運動視差手がかりを大きさの恒常性には利用しない、という 3点が明らかになっ

た。 



34 

 

 実験 3-1より、ハトがヒトやその他の種と同様、絵画的手がかりによる大きさの恒

常性を有することが示された。絵画的手がかりを用いた大きさの恒常性による生じる

とされる回廊錯視やそれを単純化したポンゾ錯視は、チンパンジー (Imura, et al., 

2008, 2009)、アカゲザル (Fujita, 1996, 1997)、ヒヒ (Barbet, & Fagot, 2002, 

2007)、ラット (Nakagawa, 2002)、ウマ (Timney, & Keil, 1996)、と多くの種で示さ

れてきた。第２章で検討した両眼視差奥行き手がかりはその利用の前提として視神経

の半交差構造や広い両眼視野を有していることが必要だが、絵画的奥行き手がかりに

含まれる線遠近手がかりや肌理の勾配手がかりなどは、眼の配置や神経連絡などに関

わらず、ある程度の空間解像度を持つ眼で得られる一般的な視覚特徴である。そのた

め、系統発生や生息環境の違いに関わらず多くの種で利用される奥行き手がかりなの

だろう。 

 実験 3-2より、ハトが運動視差手がかりを用いてつつき運動の制御を行うことが示

された。ハトは飛翔中障害物を避ける際や着陸する直前に頭部運動を行うことから、

自己誘発的な運動視差手がかりを得ていることが主張されてきた (Davies, & Green, 

1988; Ros, et al., 2017)。本実験は実験的な運動視差の操作を行うことで、頭部運動に

より生じる運動視差の利用を直接的に示した。鳥類における運動視差の利用を示した

のは van der Willigen, et al. (2002) によるフクロウの研究のみだが、柔軟な頭部運動

は哺乳類の倍近い数の頸椎を持つ鳥類の一般的な形態特徴であるため、多くの鳥類が

頭部運動により生じる運動視差手がかりを利用していると考えられる。動物の運動視

差の利用はWallace (1959) によるバッタの研究を始め、カマキリ (Poteser, & Kral, 

1995)、ハエ (Schster, & Strauss, & Götz, 2002)、アゲハチョウ (Stewart, et al., 

2015) など、昆虫で数多く示されてきた。これらの研究からも、運動視差も絵画的手

がかりと同様、系統発生や生息環境によらず多くの種で利用される奥行き手がかりだ

と考えられる。 
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 実験 3-1、実験 3-2ともに、運動視差への大きさ恒常性の影響は見られなかった。こ

うした奥行き手がかりの選択性はヒトの研究からも確認されている (Gregory, 1970; 

Luo, et al., 2007; Wade, & Hughes, 1999; Watt, & Bradshaw, 2003)。なぜこのよう

な奥行き手がかりの選択性がみられるのだろうか。1つの可能性として考えられるの

は奥行き手がかりの信頼性の差異である。Rogers, & Giani (2010) は逆遠近錯視にお

いて運動視差より絵画的手がかりが優先される理由について、運動視差からの奥行の

計算には外界の物体が静止しかつ形状が変化しないという前提が必要であるため、他

の手がかりと比べて運動視差の信頼性が低いからだと説明している。 

また、運動視差が視覚運動制御に影響を与える一方で大きさの恒常性への影響はみ

られなかったことは、運動と知覚の乖離を反映している可能性もある。Aglioti, 

DeSouza, & Goodale (1995) はヒトにおいて、エビングハウス錯視図形の周辺円の大

きさが中心円の大きさ知覚に影響を与えるが、中心円の把持行動の調節には影響を与

えないことを示した。こうした乖離は、視覚野における運動制御のための処理と大き

さ知覚の処理がそれぞれ背側経路と背側経路で処理されるために生じることが主張さ

れている (Milner, & Goodale, 1995)。霊長類において大きさの恒常性は腹側経路で処

理されており (Frassinetti et al., 1999; Tanaka & Fujita, 2015; Xia et al., 2017; for 

review, see Sperandio & Chouinard, 2015)、初期視覚野へのフィードバックによる受

容野のシフトがサイズ知覚を変容させている (He, Mo, Wang, & Fang, 2015; Murray, 

Boyaci, & Kersten, 2006; Ni, Murray, & Horwitz, 2014)。一方、運動視差は背側経路

で処理されている (Kim, Angelaki, & DeAngelis, 2016)。霊長類の腹側・背側経路と

同様、ハトの丘体視覚経路でも静的・動的な視覚情報が並列に処理されている (Cook, 

Paton, & Shimizu, 2013; Nguyen et al., 2004; but see Stacho et al., 2016)。ハトとヒ

ト両種において「絵画手がかり―大きさ恒常性」、「運動視差―視覚運動制御」といっ
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た奥行き手がかりの選択性がみられることは、静的・動的な視覚情報を並列に処理す

るという視覚システムの一般則を反映しているかもしれない。 
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第４章 

鳥類における視覚運動処理 
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4.1. 序論 

 視覚によって動きを捉える運動視は、多くの動物種にとって必須の能力である。そ

れは獲物、天敵、同種他個体など環境中の自分以外の個体について、その存在や位

置、移動方向に関する情報を伝える。 

 視運動の最も基礎的な検出は、異なる位置の受容野を持つ輝度変化応答ニューロン

の時間的な応答パタン、つまり時空間的な輝度パタンの変化によって検出される

(Adelson, & Bergen, 1985)。この方法は脊椎動物から無脊椎動物まで多くの種に共有

された運動検出の一般則である (Borst, & Helmstaedter, 2015)。 

 しかし、局所的な輝度パタンの変化から検出される運動成分は方向と速度が一意に

定まらない「窓問題」が生じるため、異なる方向や位置の局所運動成分を統合する必

要がある (Adelson, & Movshon, 1982)。運動統合過程を調べるため、心理物理学的実

験では異なる方向の正弦波縞の要素運動を重ねたプラッド運動刺激が用いられてきた 

(図 4-1C) (Adelson, & Movshon, 1982)。それぞれの要素運動が取りうる運動方向は縞

と水平な制約線として表されるため、この制約線の交点 (intersection of constraints, 

IOC) 方向にヒトは統合された運動を知覚する (図 4-1D)。プラッド運動は要素運動の

構成により 2種類に分類される。同じ速度の要素運動を重ねた場合は IOC方向と要素

のベクトル平均 (vector average, VA) 方向が一致する type 1プラッド運動となるのに

対し、異なる速度の要素運動を重ねた場合には IOCと VA方向が異なる type 2プラッ

ド運動となる。 

 バーバーポール刺激もまた、運動統合過程を調べるために用いられてきた視覚刺激

である (図 4-1B) (Wallach, 1935)。楕円窓内に、窓の長軸に対して斜め方向の正弦波

縞刺激を提示すると、ヒトは縞の直交方向ではなく窓の長軸方向の運動を知覚する。

バーバーポール刺激の知覚に関してはいくつかの理論が提案されているが (Sun, 

Chubb, & Sperling, 2014; 2015)、その 1つとして、縞刺激の終点に含まれる曖昧でな 
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Figure 4-1 Illustrations of the stimuli used in Experiment 1 and 2. (A) A random 

dot motion stimulus used for the discrimination task of motion direction, with 

surrounding black response dots. (B) A barber-pole stimulus used in Experiment 1 

(window ratio is 2:1). The oblique grating (red arrow) is perceived to move along 

the ellipse window (blue arrow) by integrating rigid 2D motions included in bar 

ends. (C,D) A plaid stimulus used in Experiment 2 (relative motion direction is 

30°). Red and blue arrows indicate two possible solutions of motion integration: the 

intersection of constraint lines (IOC) and the vector average (VA). 

 

 

い運動成分が中心部の曖昧な運動成分と統合されることで生じることが主張されてい

る (end-stop theory, Fisher, & Zanker, 2001; Pack, Livingstone, Duffy, & Born, 

2003)。 

 ヒトを含む霊長類では、局所運動成分の検出とその統合という階層的な運動処理過

程が上記の刺激を用いて示されてきたが、霊長類以外の種において運動統合過程はほ

とんど検討されていない。鳥類ではハトの副視神経経路 (accessory optic system, 

AOS) に含まれる nBOR (nucleus of basal optic root) の神経細胞がプラッド刺激に対

して統合された方向に選択性を持つが (Crowder, & Wylie, 2002)、AOSは意識的な知
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覚ではなく視野安定や姿勢制御のための視覚処理を担うとされており、ハトがプラッ

ド刺激に対して知覚する運動方向は明らかでない。 

 本実験では、鳥類における運動統合過程を明らかにするために、行動実験によって

ハトにおけるプラッド刺激とバーバーポール刺激の運動知覚特性を調べた。3つの実

験を行った。実験 4-1ではタッチパネルを用いてバーバーポール刺激の知覚される運

動方向を調べ、続く実験 4-2ではプラッド刺激の知覚方向を調べた。両実験ともハト

はランダムドットの運動方向について、周囲にある反応キーをつついて反応する課題

を訓練された (図 4-1A)。訓練完了後プローブ刺激としてバーバーポール刺激とプラッ

ド刺激を提示した。ハトは両刺激ともヒトとは異なる方向の反応キーをつついたこと

から、ヒトとは異なる方向の運動を知覚することが示唆された。実験 4-1, 4-2で得ら

れた結果は、タッチパネルを用いヒトの知覚実験と比べて視距離が短かったことによ

って生じた可能性がある。実験 4-3ではこの可能性を排除するため、モニタ距離を 0 

cmと 40 cmに設定した状態でプラッド刺激の知覚方向を調べた。ハトはいずれの視

距離の場合もヒトとは異なる方向の運動を知覚することが示された。 

 

 

4.2. バーバーポール刺激の知覚（実験 4-1） 

4.2.1 方法 

被験体 

 オスのデンショバト (Columba livia) 4個体を被験体として用いた。実験開始時の

年齢は 4から 16歳で、平均年齢は 10.2歳であった。全ての個体は本実験と直接関係

しない視覚課題を経験しており、内 2個体はドットの回転方向に関する運動弁別課題

を経験していた (Otaki, Watanabe, & Fujita, 2014)。各個体は 12時間毎の明暗サイ

クルの飼育室で個別飼育された。各個体は自由摂食時の 80から 90 %の体重になるよ
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う食餌制限されたが、鉱物飼料と水は飼育ケージ内で自由摂食が可能であった。実験

は京都大学動物実験委員会の承認を受け実施された。 

 

装置 

 35cm立方のオペラント箱を 4台用いた。前面に備えた LCDモニタ (EIZO, 

FlexScan L357, 1024 by 768 pixels, 60Hz) に刺激の提示を行い、赤外線方式のタッ

チセンサ (MINATO HOLDINGS, ARTS-015N-02B) によりモニタへのつつき反応の

位置を記録した。左側面のグレインホッパーから食餌報酬である混合穀物飼料を提示

した。実験はMATLAB及び Psychtoolbox (Brainard, 1997) によりパーソナルコンピ

ュータ (Mouse Computer, LM-i500SC, Third Wave Corporation, Diginnos Series) 

を用いて制御された。 

 

刺激 

 訓練刺激として、灰色背景の直径 89.1 mmの窓内に一定方向に運動する白黒ドット

を提示した (図 4-1A)。ドットの数、サイズ、コントラスト、速度は試行毎にランダム

に変更した (dot number, 20―40; size, 4.5―10.4 mm; contrast, 0.6―1.0; speed, 

71.3―142.6 mm/s)。運動方向は上方向から 11.25°間隔で 32条件設定した。 

 プローブ刺激として、ドリフト縞刺激を提示した (図 4-1B)。窓の形について、直径

89.1 mmの真円と、長軸 89.1 mmで縦横比 2:1の楕円を設定した。縞刺激はエッジを

強調するために、通常の正弦波に対し累積正規分布 (μ = 0.5, σ = 0.12)でコントラスト

変調をかけた。縞の速度は 71.3 mm/sであった。縞の空間周波数とコントラストは毎

試行ランダムに変更した (spatial frequency, 8.9―20.8 mm/cycle; contrast, 

0.6―1.0)。縞のドリフト方向は上方向から 11.25°間隔で 32条件設定した。楕円窓の傾

きは垂直方向から 22.5°間隔で 8条件設定した。 
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手続き 

 被験体は提示された運動刺激の方向を答える課題を学習した (図 4-2)。モニタ上に

提示されたスタートキー (14.9 mm white square) をつつくと運動刺激が提示され、2

秒後に刺激の周囲に 64個の黒円の反応キーが提示された。刺激の運動方向を中心に

90°の範囲に位置する反応キーをつつくことが食餌報酬によって強化された。強化では

50―60 %の確率でグレインホッパーから食餌報酬が 2.8―5秒間提示され、2次性強化

子として食餌報酬が提示されるか否かに関わらずグレインホッパー内部のライトが 3

秒間点灯した。他の領域のキーをつつくことは 5―7秒のタイムアウトで弱化され、反

応バイアスを防ぐために同じ刺激を提示する矯正試行が挿入された。矯正試行では不

正解領域のキーへの反応はカウントされないため、ハトが正解領域をつつくまで刺激

が提示された。食餌報酬の提示時間と確率、タイムアウトの時間は個体の体重とモチ

ベーションに応じて変更した。 

 224試行から構成される訓練セッションでは 32方向いずれかの方向に運動するドッ

ト刺激が提示された。これを各個体少なくとも 51セッション行い、正答率がチャンス

レベル 25%以上を確認した上でテストセッションに移行した。テストセッションでは

ドット刺激を提示する 192の訓練試行に加え、縞刺激を提示するプローブ試行を 32

試行行った。プローブ刺激は運動方向 32条件、窓の形 2条件 (円、楕円)、窓の傾き 8

条件の計 512種類が、16セッションに渡ってそれぞれ 1回ずつ提示された。プローブ

試行では正解領域の方向はランダムに決定され、正解領域の範囲は直前のセッション

における訓練試行の正答率に一致させた。例えば、直前のセッションの訓練試行の正

答率が 60%であった場合、プローブ試行の正解領域の範囲は 360 * 0.6 = 216°であっ

た。テストセッションの間には少なくとも 1セッションの訓練セッションを行うこと

で、プローブ試行を挿入することによる正答率の低下を防いだ。 
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Figure 4-2 Procedure of Experiment 1 and 2. The subjects were rewarded by 

pecking to the response dots in the same direction as the direction of motion 

stimulus (blue shaded area) and punished by pecking to the other response dots 

(red shaded area). 

 

 

4.2.2 結果 

 テストセッションに移行する直前の正答率は 56.6―81.4%であり、チャンスレベル

25%を大きく上回っていた (図 4-3)。ドットの数、大きさ、コントラスト、速度に関

わらず正答率が高いことから、いずれの個体も運動方向の弁別を学習したといえる。 

 プローブ刺激に対して、ハトは窓の形に関わらず縞がドリフトする方向に反応した 

(図 4-4)。縞の方向と窓の形を要因とする Harrison-Kanji testを行ったところ、縞の

方向の主効果は有意であったものの (F(8, 54) = 5.96, p < 0.001, η2 = 0.42)、窓の形の

主効果及び両要因の交互作用は有意でなかった (F(1, 54) = 1.85, p = 0.18, η2 = 0.02  
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Figure 4-3 Performance of training trials in Experiment 1. (A) Distribution of 

pecking direction relative to the target direction. White and gray bars were counted 

as correct and wrong responses. A red line indicate the circular mean of pecking 

direction. (B) Accuracy for each target direction. Colored thin lines and black thick 

line indicate individual and summed performance. A dotted line indicates chance 

level (25%). (C-F) Effects of secondary stimulus factors on the pigeon’s 

performance. Red lines indicates regression lines fitted with GLM. 

 

 

for the main effect of window ratio; F(8, 54) = 0.58, p = 0.79, η2 = 0.04 for the 

interaction between window ratio and grating direction)。 
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Figure 4-4 The pigeons’ responses to the barber pole stimulus. Circular means of 

pigeons’ response directions are plotted as a function of grating direction. The 

response and grating direction are relative to the window orientation (0 indicates 

minor axis of ellipse window). The solid and dotted black lines indicate circular and 

ellipse window conditions, respectively. The upper and lower gray dotted lines 

indicate the major and minor axis of ellipse window, respectively. Error bars 

indicate SEM. 

 

 

4.2.3 考察 

 プローブ刺激に対する反応方向について窓の形の主効果と縞方向との交互作用がみ

られなかった。ヒトでは楕円窓に提示された縞刺激が楕円の長軸方向に運動するよう

知覚されるが、ハトでは楕円の傾きに関わらず縞と直交する方向に運動を知覚するこ

とが示された。ヒトでは刺激周辺にある縞の終端の運動成分が、方向が曖昧な中心部

の運動成分と空間的に統合されることでバーバーポール刺激の知覚が生起すると考え
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られている (Fisher, & Zanker, 2001; Pack, et al., 2003)。本実験の結果は、ハトが縞

終端の運動を含む広い範囲の運動成分を統合していないことを示唆している。これ

は、ハトが視覚弁別の際に局所的な手がかりに依存するという傾向や (Cavoto, & 

Cook, 2001)、ハト中脳の視蓋から間脳の円形核への視覚経路において、受容野内の一

部の情報のみが下流の脳領域に送られるという性質と一致する (Marín, et al., 

2012)。今後、バーバーポールの刺激サイズを操作し、ハトにおける運動成分の空間的

統合範囲を検証することが必要である。 

続く実験 4-2ではプラッド刺激を用いることで、ハトにおいて異なる方向の運動成

分が統合される過程を調べた。 

 

 

4.3. プラッド刺激の知覚①（実験 4-2） 

4.3.1 方法 

被験体 

  オスのデンショバト 5個体を用いた。内 3個体は実験 4-1に参加していた。残りの

2個体はタッチパネルに対するつつき行動は形成されていたが、弁別課題の経験がな

い個体であった。実験開始時の年齢は 1から 11歳であり、平均年齢は 5.4歳であっ

た。 

 

装置 

 タッチパネル付きのオペラント箱 5台を用いた。装置の構成は実験 4-1と同様であ

った。 
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刺激 

 訓練刺激として実験 4-1と同じドット運動を用いたが、サイズを 5.94―11.88 mm、

速度を 17.8―71.3 mm/s、コントラストを 1.0に変更した。 

 プローブ刺激として、異なる方向の正弦波縞の要素運動を 2つ重ねたプラッド刺激

を用いた (図 4-1C)。空間周波数は 11.9 mm/cycle、コントラストは 1.0であった。速

度は一方の要素運動は 17.8 mm/s、もう一方は 35.6 mm/sであった。プラッド刺激の

IOC方向と VA方向が異なるよう、要素運動の速度を 1:2に設定した (図 4-1D)。遅い

要素運動の方向を上方向から 22.5°間隔で 16条件、遅い要素運動に対する速い要素運

動の方向を±15―90°の 12条件設定し、192種類のプローブ刺激を用意した。 

 

手続き 

 実験 4-1と同様の運動方向弁別課題を行った。192試行からなる訓練セッションで

は、16方向いずれかのドット運動刺激が提示された。テストセッションではドット運

動を提示する 192試行の訓練試行に加え、プローブ試行を 16試行行った。プローブ

試行では 192種類のプローブ刺激を 12セッションに渡って 1回ずつ提示された。 

 

4.3.2 結果 

 テストセッションに移行する直前の訓練セッションの正答率は 62.1―74.7%であっ

た (図 4-5)。ドットの数、大きさ、速度に関わらず正答率が高いことから、いずれの

個体も運動方向の弁別を学習したといえる。 

 プラッド刺激に対するハトの反応方向は IOC方向ではなく VA方向と一致していた 

(図 4-6)。VA方向と IOC方向のいずれがハトの反応方向を予測するか調べるため、線

形混合モデルを用いた。VA方向の主効果が有意であり (F (1, 2847) = 53.18, p <  
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Figure 4-5 Performance of training trials in Experiment 2. (A) Distribution of 

pecking direction relative to the target direction. White and gray bars were counted 

as correct and wrong responses. A red line indicate the circular mean of pecking 

direction. (B) Accuracy for each target direction. Colored thin lines and black thick 

line indicate individual and summed performance. A dotted black line indicates 

chance level (25%). (C-E) Effects of secondary stimulus factors on the pigeon’s 

performance. Red lines indicates regression lines fitted with GLM. 

 

 

0.001)、尤度比検定より、IOC方向を加えることはモデルの当てはまりの良さに影響

しなかった (表 4-1)。 
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Figure 4-6 The pigeons’ responses were consistent with VA direction of plaid 

stimulus. A black line with error bars indicates circular means and SE of response 

direction relative to the component 1 direction calculated from circular means of 

individual data. Red and blue lines represent directions of vector average (VA) and 

intersection of constraint (IOC) for each faster component direction. 

 

 

Table 4-1 Result of likelihood ratio test. A LMM model with the fixed effect of VA 

was compared to a model with the effects of VA and IOC to investigate whether 

adding IOC value better modeled the pigeon’s response. 

Model DF AIC BIC LR stat deltaDF p-value 

Response ~ 1 + VA + (1|Subject) 4 10580 10604    

Response ~ 1 + IOC + VA + (1|Subject) 5 10582 10611 0.455 1 0.500 
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4.3.3 考察 

 ヒトはプラッド刺激に対して IOC方向の運動を知覚するが、ハトは VA方向へのつ

つき反応を示した。これはハトとヒトで異なる方向の運動成分の統合方略が異なるこ

とを示唆している。しかし、別の可能性として、ハトが各要素運動の方向に反応した

結果、それらの間の方向である VA方向への反応頻度が高くなったことも考えられ

る。この可能性を排除するため、要素運動の角度差による反応のばらつきの大小を調

べた (図 4-7)。要素運動に反応しているならば角度差が大きくなるほどばらつきが大

きくなることが予測されたが、得られたデータでは角度差が大きくなるほどばらつき

が小さくなっていた。ハトは要素運動に対して反応しておらず、VA方向に反応してい

ると考えられる。 

 ヒトとヒト以外の動物の知覚実験は、装置などの実験セッティングにおいて様々な

点が異なっており、それが両者の研究の直接比較を難しくしている。特にタッチパネ

ルに対する接触行動を訓練する課題では、ヒトの知覚実験と比べ画面からの視距離が

短くなる結果、刺激の視角サイズや速度などのパラメータに影響を与える。ヒトでも

刺激パラメータによってはプラッド刺激が VA方向に見えることから (Bowns, & 

Alais, 2006; Yo, & Wilson, 1992)、本実験で得られた結果は運動統合方略の種差では

なく、視距離の違いを反映している可能性が考えられる。続く実験 4-3ではこの可能

性を検討するため、視距離を操作したときのプラッド刺激に対する反応の変化を調べ

た。 
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Figure 4-7 The pigeons’ responses were not deviated from the VA direction as 

difference of direction between components increased. Histograms represents 

distributions of response direction relative to the VA direction of plaid for each 

condition about difference of directions between components. Red and blue dotted 

lines represent the VA and IOC direction of plaid, respectively. 
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4.4. プラッド刺激の知覚②（実験 4-3） 

4.4.1 方法 

被験体 

 オスのデンショバト 6個体を用いた。内 2個体は実験 4-2に参加し、1個体は実験

4-1と実験 4-2に参加していた。残りの 2個体は視覚弁別課題を経験していたが、運

動弁別の学習経験はなかった。実験開始時の年齢は 2から 9歳であり、平均年齢は

4.5歳であった。 

 

装置 

 実験 4-1、実験 4-2で用いたオペラント箱の仕様を一部変更したものを 1台用いた 

(図 4-8A)。前面の窓を透明アクリル板で覆い、上部と左右に LEDを備えた物理キー

を配置した。前面窓の外側 0、もしくは 40 cmの位置に LCDモニタを設置した。視

距離 40 cmは、ハトがこの距離で縞運動刺激の方向を弁別できることから決定された 

(Martinoya, Rivaud, & Bloch, 1983)。窓の外側はモニタ以外の物が見えないよう、周

囲を黒色のプラスチック段ボールで覆った。 

 

刺激 

 訓練刺激として実験 4-2と同様ドット運動刺激を用いたが、窓のサイズを 119 

mm、ドット数を 30―50、サイズを 8.9―14.9 mm、速度を 35.6―142.6 mm/sに変更

した。ドットの運動方向は上方向を 0°として±18, 54, 90, 126, 162°の 10条件設定し

た。 

 また、訓練刺激としてドット刺激に加え、type 1プラッド刺激を用いた。type 1プ

ラッドは同じ速度の要素運動から構成され、IOC方向と VA方向が一致しているた

め、訓練で用いてもどちらかの方向を明示的に訓練することにはならないため訓練刺 
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Figure 4-8 Apparatus and procedure of Experiment 3. (A, B) The apparatus used in 

the present study. A LCD monitor (m) was placed 0 or 40 cm from a transparent 

window (w) of an operant chamber. Three response keys (k) were attached on the 

front wall. A grain hop- per (g) on the left wall delivered food rewards. (C) 

Schematic illustration of trial sequence of the motion discrimination task. The 

pigeons were trained to peck the left or right key depending on whether the motion 

direction was tilted left- or rightward (represented with arrows on the stimulus) 

 

 

激として導入した。コントラストは 1.0で、空間周波数速度、要素運動の角度差は試

行毎にランダムに決定された (spatial frequency: 11.9–29.7 mm/cycle, speed: 35.6–

142.6 mm/s, relative orientation: 15–90°)。プラッド刺激の統合された運動方向につ

いて、上方向を 0°として±18, 54, 90, 126, 162°の 10条件設定した。 
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 プローブ刺激として、実験 4-2と同様、異なる速度の要素運動から構成される type 

2プラッド刺激を用いた。空間周波数は 20.8 mm/cycle、コントラストは 1.0であっ

た。速度は一方の要素運動は 35.6 mm/s、もう一方は 71.2 mm/sであった。遅い要素

運動の方向は上方向を 0°として±18, 54, 90, 126, 162°の 10条件設定した。遅い要素

運動に対する速い要素運動の方向は反時計回りに 30°であった。 

 

手続き 

 ハトは 2肢選択による運動方向弁別課題を行った (図 4-8B)。スタート刺激である上

部の物理キーの点灯に対しつつき反応を行うと、キーは消灯しモニタに刺激が提示さ

れた。2秒後左キーで赤色、右キーで青色の LEDが点灯した。運動方向が左に傾いて

いる場合は左キー、右に傾いている場合は右キーをつつく行動が強化された。強化で

は 50%の確率で食餌報酬が提示され、また 2次性強化子として食餌報酬の提示に関わ

らずグレインホッパー上部のライトが点灯した。不正解キーへの反応は 5–7秒のタイ

ムアウトで弱化され、同じ刺激が提示される矯正試行が挿入された。食餌報酬の提示

時間、タイムアウトの時間は個体毎に体重とモチベーションに基づいて調整された。 

 ハトはまず、モニタ距離が 0cmの状態で 1セッション 200試行から構成される左右

方向 2条件のドット運動の弁別課題を行った。セッション正答率が 80%を超えると、

斜め方向の 8条件を加えて弁別訓練を行った。その後、セッションの半分の試行で

type 1プラッド刺激を提示した。type 1プラッドは統合された運動方向が左右どちら

に傾いているかを基準に強化を行った。セッション正答率が 80%以上でテストセッシ

ョンに移行した。 

 テストセッションはドット刺激と type 1プラッドを提示するそれぞれ 90試行の訓

練試行に加え、type 2プラッドを提示するプローブ試行を 20試行行った。プローブ

試行ではどちらのキーを選択したかに関わらず強化を行った。テストセッション間で



55 

 

少なくとも 1セッションの訓練セッションを行い、正答率が 75%を超えた場合のみ次

のテストセッションを行った。各個体 10テストセッション行った。 

 テストセッション終了後、ドットと type 1プラッドを提示する訓練を再び行い、10 

cmステップでモニタ距離を大きくしていった。正答率が 70%を下回った場合はモニ

タ距離を 3 cmステップで大きくした。モニタ距離が 40 cmの段階で先と同様のテス

トセッションを 10セッション行った。 

 

4.4.2 結果 

 6個体中 5個体が弁別学習し、全てのテストセッションを完遂した。1個体は視距

離 40cmのテストセッションにおいて正答率が低下したため、8セッション分のデー

タのみ解析に用いた。 

 ハトは視距離に関わらず、訓練試行において刺激の運動方向に従ったキー選択を行

った (図 4-9A, C 灰プロット)。プローブ試行における type 2プラッドに対する反応

を、遅い要素運動の方向を横軸としてプロットすると、両視距離の条件とも、右キー

の反応割合が高い位置は IOC方向ではなく VA方向から予測される位置と一致してい

た (図 4-9A, C 黒プロット)。いずれの個体においても、右キーの反応割合を von 

Mises分布でフィッティングさせた場合の頂点位置は、IOCではなく VAから予測さ

れる位置と一致していた (図 4-9B, D)。IOCと VA方向からのピーク位置の距離をそ

れぞれ算出し、ピーク位置の距離を応答変数、統合モデル (IOC or VA)、視距離 (0 or 

40 cm)を固定効果、個体を変動効果とするガンマ分布を用いた一般化線形混合モデル

を当てはめたところ、VA方向からの距離がより小さく (X 2 (1) = 53.777, p = 0.000, 

βstd = 2.542)、視距離の効果および統合モデルとの交互作用はみられなかった (main 

effect, X 2 (1) = 0.450, p = 0.502, βstd = 0.321, interaction with the VA/IOC model, X 2 

(1) = 0.125, p = 0.724, βstd = 0.192)。 
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Figure 4-9 The pigeons’ responses were aligned with VA rule. (A, C) The proportion 

of right key choices is plotted as a function of the direction of motion stimulus when 

the viewing distance was 0 (A) and 40 cm (C). For the training data (gray plots), 

the horizontal axis represents the dot direction and integrated direction of type 1 

plaid; for the probe data (black plots), it represents the direction of the slower 

component of type 2 plaid. Curved lines and vertical dotted lines represent the 

fitted function and its peak position. Red and blue lines represent the positions 

where the peak for probe data should be placed based on the VA and IOC rules, 

respectively. (B, D) The shift in peak position was calculated from the difference in 

peak positions between training and probe conditions. Error bars represent 

bootstrapped 95% confidence intervals. Red and blue dotted lines represent the VA 

and IOC directions, respectively. 
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4.4.3 考察 

 ハトは視距離に関わらず type 2プラッド刺激に対し、VA方向に基づいたキー選択

反応を示したことから、ハトの VA方向への反応はヒトの知覚実験より視距離が近い

ことにより生じるアーティファクトではなく、ヒトとハトの間で視運動の統合方略が

異なることを示唆している。 

 VA方向は 2つの要素運動の中間に位置することから、ハトが統合された VA方向で

はなく各要素運動を知覚しており、要素運動への反応を平均した結果見かけ上 VA方

向に基づいた反応がみられた可能性がある。この可能性を排除するため、訓練で用い

た type 1プラッドに対する反応を分析した。ハトが要素運動に基づいて反応したな

ら、要素運動方向の角度差が小さいほど type 1プラッドの正答率が高いことが予測さ

れたが、実際には角度差が大きいほど正答率が高かった (角度差 15–25°, 68.4%, 角度

差 80–90°, 81.7%, X2(1) = 80.482, p = 0.000, βstd = 0.420)。この結果はハトが要素運動

ではなく、要素運動を統合した VA方向に運動を知覚することを示唆している。 

 

 

4.5. 第４章総合考察 

 本章では鳥類における視運動処理の特性を検討し、特にハトにおける視運動情報の

統合過程をバーバーポール刺激とプラッド刺激を用いて調べた。 

ヒトはバーバーポール刺激に対し知覚される運動方向が楕円窓の方向へバイアスを

受けるが、これは刺激周辺の縞終端に含まれる運動成分が空間的に統合されるために

生じるとされている (Fisher, & Zanker, 2001; Pack, et al., 2003)。一方ハトでは、こ

うした楕円方向への知覚バイアスは観察されず、ヒトと比較して運動成分の空間的な

統合範囲が狭いことを示唆している。これはハトが一般的に、視覚刺激を弁別する際

に局所手がかりに依存しやすいという先行研究の知見や (Cavoto, & Cook, 2001)、ハ
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トの丘体視覚経路において、広い視野内で一部の情報のみが高次視覚領域で表象され

るという知見と一致する(Marín, et al., 2012)。今後、バーバーポール刺激のサイズを

操作した際の知覚方向を調べることによって、ハトにおける運動統合の空間範囲を特

定し、ヒトなど他の種と比較していく必要がある。 

異なる方向の運動成分の統合は正弦波縞を 2枚重ねたプラッド刺激を用いて検討さ

れてきた。ヒトでは要素運動それぞれが取り得る運動方向の集合である制約線の交点 

(IOC) 方向に運動を知覚することが知られているが、ハトを対象とした 2つの実験か

ら、ハトではプラッド刺激をベクトル平均 (VA) 方向に知覚することが示唆された。

ヒトでも刺激の提示位置や提示時間によっては VA方向に見えることから IOCと VA

の 2つの運動統合システムを持つとされているが (Bowns, & Alais, 2006)、本研究の

結果からハトでは VAシステムのみ持つ、もしくは VAシステムがより優先されると

考えられる。ヒトではプラッド刺激の提示時間が短い場合に VA方向に見えることか

ら (Yo, & Wilson, 1992)、VA方向への運動統合の方が処理時間が短く、飛翔するハト

にとって都合の良い統合システムなのかもしれない。また、IOCシステムによる、処

理時間は長いが精確な運動処理は、ヒトにおけるスムーズな追跡眼球運動や視覚的な

把持行動の制御に用いられている (Masson, & Stone, 2002; Whitney, et al., 2007)。

ハトではつつき行動を行う際に閉眼するため細かい視覚性制御は必要とされず、IOC

システムが積極的に選択されてこなかったのかもしれない (Goodale, 1983)。ハトで

優位な視覚経路である丘体系では複数の領域が運動刺激に対する選択性を持つが 

(Frost, & Nakayama, 1983; Nguyen, et al., 2004; Wang, & Frost, 1992)、それぞれの

領域でどのような運動成分が検出、統合されているのかは明らかでない。これらの丘

体系経路のいずれかの領域でプラッド刺激の VA領域に対する選択性が確認されれ

ば、行動実験による本研究の結果を裏付ける証拠となるだろう。 
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ハトの丘体経路がヒトの毛体経路と異なる視運動処理を行うという仮説は、ヒトの

盲視患者の運動視研究の知見とも一致する (Azzopardi, & Hock, 2011)。初期視覚野に

損傷を受けた盲視患者は丘体経路による視覚処理を行うとされているが、そうした人

では刺激の 2次元的特徴 (形や位置の変化) ではなく輝度の時空間的な変化に基づい

て運動方向を答えた。 

また、本研究でハトが示した視運動特性は、運動統合の方略ではなく、初期視覚野

の受容野特性を反映している可能性もある。ハトの視蓋の運動方向の選択性は霊長類

の初期視覚野ほど鋭くない (Frost, & Nakayama, 1983; Leresche, Hardy, & Jassik-

Gerschenfeld, 1983)。マーモセットの初期視覚野では、運動方向のチューニング幅に

よって、プラッド刺激に対する応答が変化する (Tisley, et al., 2003)。ヒトの視覚系が

方位選択性によりプラッド刺激を要素運動に分解するのに対し、ハトの視覚系では広

いチューニング幅を持つ視蓋ニューロンがプラッド刺激の VA方向を直接検出してい

る可能性がある。 

第 4章ではハトにおける視覚運動の統合過程がヒトとは異なることが示唆された。

これは、両種にとって運動情報が必要とされる場面やその精確さ、運動機能の違いが

異なること、また両種で優位な視覚処理経路が異なることを反映しているかもしれな

い。 
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第５章 

総合考察 
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5.1. 本稿のまとめ 

 これまで鳥類の視覚機能に関する行動研究が数多く行われ、ヒトを含む霊長類との

共通点とともに、相違点があることが示されてきた。これらの共通点と相違点に妥当

な説明を与えるためには、それぞれの種の生態に要求される機能的側面を考察すると

ともに、当該の視覚機能に関わる形態・解剖学上の種差を考慮する必要がある。本稿

ではヒトと鳥類の形態・解剖学的差異に着目した上で、ハトにおける両眼視、単眼性

奥行視、運動視についてそれぞれ実験を行った。実験から、ハトの視覚系についてヒ

トとの共通性と相違点が示された。 

 

5.1.1 ヒトとの共通点 

 第２章では、視神経の全交差構造を持ち、両眼視野が狭いハトにおける両眼視機能

を検討した。ハトは両眼視差を持つ刺激に対し左右像の中間位置に対してつつき行動

を行ったことから、両眼情報を統合する機能を有することが示された。ハトで優位な

視覚経路である丘体経路では、左右眼それぞれの視神経は対側の中脳視蓋に投射され

るが、視蓋から間脳円形核の投射経路において両側への投射が確認されている。霊長

類では毛体経路の初期視覚野で両眼情報の統合を行うが、鳥類では丘体経路の円形核

が両眼統合の機能を担うことが考えられる。 

 第３章では、単眼性の奥行き手がかりの利用を検討した。両眼立体視に適した形態

をとらないハトでは単眼性の手がかりを利用することが予測された。ハトは絵画的奥

行き手がかりを大きさの恒常性に、運動視差手がかりを視覚運動制御に用いることが

示された。それぞれの手がかりを用いるという点だけでなく、各視覚機能への奥行き

手がかりの選択性においても、ヒトとの共通性を示した。ヒトにおける奥行き手がか

りの選択性のメカニズムは明らかではないが、絵画手がかりによる大きさ恒常性が大

脳の腹側系、運動視差の処理と視覚運動制御が背側系で処理されていることから、静
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的・動的な視覚情報を並列に処理する機構が関係しているかもしれない。ハトの丘体

経路においても静的・動的処理が平行して処理されていることから、相似の視覚処理

構造が 2種の間で同一の奥行き手がかり選択性を生じさせているかもしれない。 

 

5.1.2 ヒトとの相違点 

 第２章では両眼統合の機能においてハトはヒトと同一の視覚特性を示したが、両眼

視差の大きさに応じて視距離が変化しなかったことから、両眼立体視の行動的証拠は

得られなかった。ハトにおいて両眼情報が投射される円形核のニューロンは受容野が

大きく、左右眼のおおまかな対応を取ることで両眼情報を統合することはできても、

細かい視差の検出を行い奥行き手がかりを得ることはできないと考えられる。鳥類で

両眼立体視が確認されているフクロウでは丘体経路ではなく毛体経路が発達してお

り、終脳の投射先であるWulstの受容野はヒトの初期視覚野同様小さい。両眼立体視

には、両眼情報が投射される脳領域の受容野サイズが一定程度小さいことが求められ

るのだろう。 

 第４章では視運動統合の特性を調べるため、バーバーポール刺激とプラッド運動刺

激に対して、ハトが知覚する運動方向を調べた。ヒトは毛体経路において、初期視覚

野で局所運動成分が検出され、高次視覚野でそれらが統合されるという階層的な視運

動処理機構を備える。一方ハトの丘体経路では複数の領域が運動刺激への選択性を示

すが、階層的な処理機構を持つのかは明らかでない。ハトは両刺激とも、ヒトとは異

なる方向に運動を知覚することが示唆された。また、プラッド刺激に関しては弁別課

題や視距離を変更しても一貫した行動がみられたことから、観察された種差はヒト実

験との手続きの違いに起因するものではなく、運動統合特性の種差を反映するもので

あることが確認された。ここから、ハトの丘体経路はヒトの毛体経路とは異なる視運

動の統合方略をとることが推測される。 
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5.2. 想定される奥行視・運動視の進化シナリオ 

本節では、前節で整理したヒトとハトの視覚特性の共通点と相違点を元に 2種以外

の知見も取り入れることで、本稿で検討した両眼視、単眼性奥行視、運動視それぞれ

の進化シナリオを提案する。 

 

5.2.1 両眼視の進化シナリオ 

 哺乳類では両眼視野が広い霊長類や食肉目のみならず、両眼視野が狭いウマも両眼

立体視を行うことが示されている (Timmney, & Keil, 1999)。他にもマウス、ウサ

ギ、ヒツジで両眼視差に選択性を持つニューロンが確認されていることから (Clarke, 

Donaldson, & Whitteridge, 1976; Hughes, & Vaney, 1982; Scholl, Burge, & Periebe, 

2013)、両眼立体視は両眼視野の広さに関わらず哺乳類が持つ共通の視覚機能だといえ

る。これは、鯨類以外の哺乳類で視神経が半交差しており、全視野における両眼視野

の割合に応じて視神経から同側への投射割合が増加するという解剖学的特徴と一致す

る (Jacobs, Morgane, & McFarland, 1975; Walls, 1942)。また、鳥類と比較したとき

哺乳類は概して両眼視野が大きい (Heesy, 2004)。これは、夜行性であった祖先種が

S/N比を上げるために両眼視野を広くしたという説や (Heesy, & Hall, 2010)、前肢に

よる把持行動などの運動制御のために、各前肢が投影される視野情報が前肢を制御す

るのと同じ脳半球に投射されるようになったという説がある (Larsson, 2011, 2015)。

哺乳類では、祖先種が獲得した両眼立体視が多くの種に引き継がれていると考えてよ

いだろう。 

 鳥類では、第 2章の実験よりハトが両眼の統合能力を有することが示された。この

機能を支えるのが視蓋から円形核への両側性の投射構造だと考えられ、同様の構造は

ニワトリでも確認されていることから (Rogers, & Deng, 1999)、両眼統合は多くの鳥

類で共有された機能だといえる。 
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一方、ハトにおける両眼立体視の証拠は確認得られなかったことから、両眼立体視

を有する種は一部に限られると考えられる。鳥類においてこれまで両眼立体視が確認

されているのはフクロウとハヤブサであり (Fox, et al., 1977; Pettigrew, & Konishi, 

1976; van der Willigen, 2011)、いずれの種も両眼視野は鳥類の中では広い。また、フ

クロウは毛体経路で両眼視差の検出を行っていること (Pettigrew, & Konishi, 1976)、

両眼視野の広さと毛体経路の終脳投射先であるWulstの大きさに相関があることから 

(Iwaniuk, et al., 2008)、何らかの環境への適応のために、いくつかの鳥類種が毛体経

路を発達させ、両眼立体視を獲得したと考えられる。フクロウ、ヨタカなど夜行性の

種で両眼視野が大きいことから、哺乳類と同様、夜行性への適応により両眼立体視を

獲得したのかもしれない。また、Martin (2014) は鳥類の両眼視野は採餌形態と関係

しており、特に嘴を細かく操作する種ほど両眼視野が大きいと述べている (ただし、

両眼視野が広いことが必ずしも両眼立体視を伴うとは限らないとも述べている)。地面

の種子を食べるハトなどの種は複雑な視覚運動制御を必要としないため、嘴の先は視

野に入っていない。一方、動く獲物を追う種では自らの嘴と獲物の位置関係を知るた

めに嘴を視野に捉える必要があり、結果として両眼視野が大きくなる。嘴で道具を巧

みに操作するニューカレドニアカラスは 60°の両眼視野を持つ (Troscianko, von 

Bayen, Chaappell, Rutz, & Martin, 2012)。 

以上、哺乳類と鳥類の知見から、両眼統合は多くの種が有する機能である一方、両

眼立体視は夜行性への適応、もしくは前肢や嘴の制御のために広い両眼視野と毛体経

路を発達させた一部の種で進化してきた機能だと考えられる (図 5-1)。 

  



65 

 

 

Figure 5-1 Schematic illustration of how binocular function evolved in vertebrates. 

Binocular integration is considered to be implemented in all mammals and birds. 

Nocturnal activity or precise forelimb (beak) control drove the evolution of 

stereopsis in almost all mammals and some frontal-eyed birds. 

 

 

5.2.2 単眼性奥行視の進化シナリオ 

 単眼性の奥行き手がかりの利用はいくつかの種で確認されており、いずれもヒトと

同じ特性を持つことが示されている。絵画的奥行き手がかりによる大きさ恒常性は、

哺乳類では霊長類 (Barbet, & Fagot, 2002, 2007; Fujita, 1996; 1997; Imura, et al., 

2008; Imura, & Tomonaga, 2009)、げっ歯類 (Nakagawa, 2002)、ウマ (Timney, & 

Keil, 1996) で、鳥類では Fujita, et al. (1991) に加え本稿の第３章でもハトにおいて

確認されている。運動視差についても、霊長類 (Nadler, Angelaki, & DeAngelis, 

2008)、げっ歯類 (Goodale, et al., 1990)、フクロウ (ven der Willigen, et al., 2002)、

ハト (本稿第３章)、昆虫 (Poteser, & Kral, 1995; Stewart, et al., 2015; Wallace, 

1959) と多くの種で確認されている。これらの視覚機能が相同か相似か結論付けるに
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は形態・解剖学的な知見が不足しているが、少なくともヒトとハトにおける単眼奥行

き手がかりの利用は相似の機能だと考えられる。理由を 2つ挙げる。 

 まず、運動視差の計算手がかりが種によって異なる可能性がある。運動視差につい

て、霊長類は自己運動に伴う眼球運動を奥行きを計算する際の手がかりとして用いて

いるが (Nadler, et al., 2008)、ハトでは眼球の可動範囲が狭く、特に頭部運動と同時

に生じる眼球運動の可動範囲は 2°程度である (Wohlschläger, et al., 1993)。ハトは眼球

運動ではなく、頭部運動の情報を運動視差の計算に用いているかもしれない。 

 もう 1つは、脳の処理領域の違いである。ヒトは高次視覚野からのフィードバック

信号を初期視覚野に送り受容野をシフトさせることで大きさの恒常性を実現している

とされるが、ハトの相同部位であるWulstは受容野が大きく (3–6°)、また視野と対応

したレチノトピーを持つのかは不明である (Gusel'nikov, & Morenkov, 1977; Ng, 

Grabska-Barwinska, Güntürkün, & Jancke, 2010)。むしろ、ハトでは丘体系の視蓋

の、特に受容野が小さい浅層領域において大きさの恒常性が実現されているのではな

いだろうか。 

 異なる形態・解剖学的基盤を持つにも関わらずヒトとハトが同様の奥行き手がかり

を用いるのは、それが光学的な特性によって生じる普遍的でかつ顕著な視覚情報だか

らであろう。一部の種のみが獲得した両眼立体視とは異なり、絵画的奥行き手がかり

や運動視差手がかりは、生態や系統に関わらず多くの種で利用されると考えられる 

(図 5-2)。 
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Figure 5-2 Schematic illustration of how utilization of monocular depth cues 

evolved in vertebrates. Pictorial and motion-parallax depth cues are utilized by 

species from different taxa, because these cues are caused by the common optical 

property of eye, thus considered to be available by sighted animals with a certain 

level of spatial resolution. 

 

 

5.2.3 運動視の進化シナリオ 

 局所運動の検出機構は脊椎動物から無脊椎動物まで共通することから (Borst, & 

Helmstaedter, 2016)、運動情報を効率的に検出する単一の方略が多くの動物種に採用

されているといえる。一方、検出された局所運動の統合については、第４章の結果よ

り、種によって異なる方略が取られると考えられる。異なる運動統合の方略はどのよ

うな過程で進化してきたのだろうか。 
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 哺乳類では、霊長目の他、ネコやフェレットといった食肉目で、局所運動検出とそ

の統合が異なる脳領域で処理される、運動処理の階層性が確認されている (Lampel, 

& Nielsen, 2018; Movshon, Adelson, Gizzi, Newsome, 1985; Scannell, et al., 1996)。

これらの研究では type 1プラッド刺激に対する運動方向の選択性を調べたため type 2

プラッド刺激を IOC方向に知覚するかは不明であるが、ヒトと類似した階層的処理構

造を持つことからヒト同様 IOC方向へ知覚すると考えられる。一方、マウスでは明確

な階層的運動処理機構は見つかっておらず (Juvinett, & Callaway, 2015; Muir, 2015; 

Palagina, Meyer, & Smirnakis, 2017)、霊長目や食肉目とは異なる運動処理を行って

いる可能性がある。 

 鳥類における階層的な運動処理機構についてはほとんど分かっていない。第４章の

実験結果から、少なくともハトはヒトと異なる運動統合の方略をとることが示唆され

る。ハトの丘体経路の複数の領域が視運動に選択性を持つことから (Frost, & 

Nakayama, 1983; Nguyen, et al., 2004; Wang, & Frost, 1992)、これらの領域での運

動処理機構が、霊長類や食肉目のものと異なる可能性が考えられる。ハト以外の鳥類

では、フクロウのWulstがプラッド刺激の要素運動に選択性を持つことが示されてい

る (Baron, Pinto, Dias, Lima, & Neuenschwander, 2007)。霊長類の高次視覚野のよ

うな、プラッド刺激の統合された運動方向に選択性を持つ脳領域はフクロウではみつ

かっていないが、プラッド刺激に対するWulstの振舞いが霊長類の初期視覚野と酷似

していることから、Wulstから投射を受ける高次視覚野において局所運動が統合され

ている可能性がある。フクロウがプラッド刺激をどのように知覚するかは明らかにさ

れてないが、霊長類と類似した階層的処理機構を持つならば、ヒトと同様 IOC方向に

知覚するのではないだろうか。 

 以上の哺乳類と鳥類の知見から、霊長目、食肉目、フクロウ目は毛体経路に依存す

る視運動統合 (プラッドを IOC方向に知覚) を、ハトは丘体経路に依存する視運動統
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合 (VA方向に知覚) を発達させていると考えられる (図 5-3)。マウスは霊長類と異な

る統合方略をとることが示唆されているが、これがハトと同一のものかは不明であ

る。こうした運動統合の区分は先の両眼視進化の系統的区分と似ている。両眼立体視

の進化には前肢、もしくは嘴の精確な運動制御が必要であると述べたが、こうした視

覚運動制御には視運動の精確な検出が必要である。獲物への追従運動を行う霊長目、

食肉目、フクロウ目では IOC方略に則った運動統合が強化されたのではないだろう

か。また、VA方略の運動統合は処理時間が短いことから (Barthélemy, Fleuriet, & 

Masson, 2009; Yo, & Wilson, 1992)、ハトなど、丘体経路に依存する鳥類種では精確

な運動方向よりも処理時間を優先する VA方略が選択されてきたことが推察される。

哺乳類以外の多くの脊椎動物は丘体経路が発達していることから、ハトと同様の運動

統合方略がデフォルトであったと考えてよいだろう。マウスの運動統合方略が不明で

あることから、哺乳類の祖先種が霊長目や食肉目と同一の統合方略を持っていたの

か、霊長目と食肉目が独立に類似した統合方略を進化させたかは不明である。 
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Figure 5-3 Schematic illustration of how different rules of motion integration 

evolved in vertebrates. The VA rule may have been implemented in the common 

ancestor considering that the most non-mammalian species depend on the 

colllothalamic pathway. Precise visuo-motor control of forelimb or beak drove the 

evolution of IOC rule in primates, carnivores and owls. The motion integration rule 

is unknown for rodents (possibly different from primates). 

 

 

5.3. 本研究の限界と今後の研究の方向性 

 本稿は、鳥類種のハトを対象に両眼視、単眼奥行視、運動視に関する視覚特性を調

べ、行動実験から得られた結果に対し、ヒトやその他の種との共通点と相違点を整理

した。それぞれの種が持つ形態・解剖学的特性から共通点と相違点を説明することを

試みることで、それぞれの視覚機能に関する進化シナリオを提案した。特に、両眼立

体視と運動統合方略については、前肢や嘴の精確な視覚運動制御を獲得する過程で毛

体経路が発達してきた結果、出現してきた視覚特性であることを本稿は提言する。 

 しかし、提案した進化シナリオは、直接的な証拠がない仮定も多分に含まれる、あ

くまで暫定的なものである。まず、両眼視に関してであるが、フクロウ以外の両眼視
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野が広い鳥類種が両眼立体視を有するかは不明である。カラス科の鳥類は概して両眼

視野が広いが (35–61°, Fernandez-Juricic, O'Rourke, & Pitlik, 2010; Troscianko, et 

al., 2013)、両眼立体視の直接的な証拠はこれまで得られていない。また、ハトの両眼

統合は円形核で行われることが予測されるが、円形核の両眼性刺激に対する振舞いも

調べられていない。 

 単眼奥行視については、大きさの恒常性は鳥類ではハトでしか示されておらず、他

の種でも検討する必要がある。視点の高さによって得られる奥行き手がかりの範囲が

異なることから、地上性の種 (ニワトリ、ダチョウなど) と比較することで、視点の

高さが奥行き手がかり利用に与える影響を調べることができる。また、運動視差は大

きさ恒常性に用いられないことは示したが、絵画的手がかりが視覚運動制御に用いら

れるかは本稿では検討していない。奥行き手がかりの選択性が視覚情報の静的・動的

処理を反映しているならば、絵画的手がかりは視覚運動制御には影響を与えないこと

が予測される。また、大きさの恒常性がハトにおいて視蓋で処理されるかも今の段階

では分かっておらず、神経生理学的研究が必要である。 

 運動視については、ヒトとハト以外の種の研究では type 1プラッド刺激を用いてい

るため、IOC, VAいずれの方略をそれぞれの種が用いるか直接的な証拠は得られてい

ない。type 2プラッド刺激を用いた行動実験、もしくは神経生理学的実験が必要であ

る。また、ハトの VA方略による運動統合は丘体系で処理されていると想定される

が、丘体系の各領域におけるプラッド刺激に対する応答特性もこれまで検討されてい

ない。 視蓋浅層、視蓋深層、円形核、内外套で運動刺激に対する選択性が確認されて

いることから、これらの領域のいずれかでプラッド運動の VA方向に選択性を示すニ

ューロン群が見つかると想定される。 

 最後に、本稿では哺乳類と鳥類の種比較に焦点を当ててきたが、脊椎動物の視覚機

能の進化を明らかにするには、魚類、両生類、爬虫類も含む包括的な比較研究が必要
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となる。特に、鳥類、哺乳類以外の種においても広い両眼視野を持つ種では、発達し

た毛体経路、両眼立体視、IOC方略に基づく運動統合という視覚特性を示すのか検討

することは興味深い。この検討は、そもそも脊椎動物においてなぜ丘体・毛体系の 2

つの経路が存在するのかという問いに対して答えを与えてくれるかもしれない。原生

脊椎動物から最初に分岐した系統である円口類においても丘体経路と毛体経路に類似

した間脳投射がみられる (Buttler, 2008)。脊椎動物の広範な種で形態・解剖・行動特

性を調べることにより、なぜ種によって異なる視覚経路が発達しているか明らかにで

き、ひいては 2つの視覚経路の進化の道を明らかにできるだろう。 
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