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鮒網膜の色識別に関する視細胞ご上

位N6uroneこの連絡機構について

東京女子医科大学菊地生理学教室（主任 菊地鐙二教授）
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 1953年Svaetichin i i）により魚類網膜の錐体

活動電位（cone action potential）に関する研究

が発表されて以来，多くの研究者7）8）によりその

発生部位，本態に関し詳細な研究がなされてきた

が，冨田15）は彼のペンシル型電極14）を鮒の網膜内

に刺入しその発生部位は錐体細胞ではなくそれよ

りもさらに中枢位に存在することを結論し，該活

動電位を単に網膜内活動電位（EIRG）と呼んだ。

その後著者ら18）29）はスペクトル反応曲線及び刺

激光の面積効果などを検しこのEIRGの発生部
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位が視細胞ではなく視細胞がconvergeしている

第2次neuroneにあることを推定した。

 今回の実験は鮒の網膜を用い，電極刺入部位及

び刺入部位以外の場所にスペクトル照射を行い，

両者より得られたスペクトル反応曲線の型を比較

して該活動電位の発生部位及び視細胞と第2次

neuroneとの連絡機構について論じる。

 なおSvaetichinの命名した“cone action

potentia1”なる語は上述の意味から不適当である

から，本論文においては以後S－potentia1と称す

ることにする。（第35回日本生理学会総会におい
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     第1図スペクトル照射装置の概略図
L；タングステンランプ，Ci， C2及びC3；レンズ， S；スベク＞nス

  コープ，D；特殊回転装置， M；平面反射鏡， R；剥離網膜， GA，

 GB；電極及び前置増巾器への連絡を示す。

Kosuke WATANABE， Tsuneo TOSAKA and Tsuneo YOKOTA （Kikuchi Department of Physi．ology，

Tokyo Women’s Medical College） ：Or」 the neural relations between receptors and higher rteurones

in regard to colour discrimination in the Cyprinid fish retina．
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てSvae t言chin’spotentia1の意として，東北大

本川教授が提案した。）

        2． 実験方法

  実験動物は全て鮒（CyPriXUS a3t’ratf・ts）を用いその

 眼球を摘出馴すばやく網膜を剥離し視紬中層を上にし

 て銀板の中央に置く。銀板の中央は直径約8mmの穴

 があり，そこに薄いガラス板が装着してあり下方から

 のスベク♪ル照射が可能になっている。銀板はそのま

 ま不関電極として使用した。

  電極は3MKC！を満した超微小電極でその電気抵抗

4）は10 ・V 20 M1｝のものを使用した。電極は冨田式べ‘

 ンシル型電極用マ＝グレーダーに固定し，特に2本の

電極を便用する場合（第1，5，6及び7図参照）はマ・＝・プ

 レーターの内外両極用の差動装置を利用して，2mm

 間隔に固定した電極を網膜祝細胞側より刺入し2ケ所

 より同時にS－potentialを誘導するようにした・2本

 の電極より誘導された電位は前置七山器17）を経て2回

路直流聖意器により増巾され，electi’enic switchで

分けられた2現象ブラウン管オツシ・スコープで観察

 記．録した。

  スペクPレ照射装竃は確報18）19＞と岡一のものを使

 薄し，その装置は第1図のごとくである。すなわちタ

 ングステンラyプ（L）より出された白色光はClを

通り，スベクユ・・スコープ（S）により単色光とされ，

 その単色光をCL， ltより平行光線とし鏡（M）を経て

 C3により集光される。照尉光のSpotの大きさは網

膜面で1．5mm平方とし網膜の硝子体倶はり照射する

 ようにした。プリズムの回転に伴ってブラウン池上に

記録されるpipと波長の関係18）を再較正してから実

験を行った。第1図中シヤヅPt・一（Sh）はpipと同期

 して開閉するように装置され，スベク1・プレ反応曲線の

型及び中性点12）を確認するためにスtS・ク〉フレ照射を間

激的に行うときにのみ使用し，連続照射を行う場合に

 はシャッターを開いたままにしナこ。また網膜上の照射

部位を変化せしめるためにC3とMを同時に動かせる

 ようをこ装置しアこ。

 電極は35μづっ視細胞側より刺入し白色光照射に

 より最も：大きなS－potentiarが誘導されるところに電

極を固定してスペクDレ照射を起つナこ。

        3．実験成績

 網膜内に微小電極を刺入し最も大きなS－pote－

ntia1を誘導しうるところに電極を固定し，スペ

クトル照射部位を順次移動せしめた場合に得られ

忙スペクトル反応曲線を第2図に示した。すなわ

ち電極を下方のモデル図bの位置に固定し1・ 5mm

平方（図には便宜的に円形をもつて示してある。）

のスペクトル照射光をaより順次1．5mmつつd
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 第：2図 スペクトル照射光の照射部位をaより順

次dまで移動させたときに得られたスペクDレ反応
曲線を示す。記録eは照射光を最後に電極刺入部位

にもどしたときのcontrol。照射光の大きさは1．5

mm平方。（本文参照）

まで移動し，しかる後スポットを電極刺入部位（b

叉はe）にもどしアこときに得られたスペクトル反

応を示してある。旧訓ab…eはそれぞれモデル

図ab…e｝c対応しているものであり，同列はス

ペグトル照射を青より赤に掃引した揚合，右列は

直ちにその逆方向に掃引したときに得られた反応

曲線である（第3図以下第7図まで同様）。このス

ペクトル反応曲線はそのpeak波長が550 mμ（負

方向），680mμ（正方向）（但しこの値は補正19）を

していない）にある2相性を示すRG型（後述）

’r164一’一



工7

に属するものである。この図で注意しなければな

らないことはスポットの位置をaからdまで動か

した揚合いつれも2相性でかつそのpeakを示す

波長も全く変らぬこと，さらに（d）を照射した場

合にはそのスポットの電極側の辺縁は電極刺入部

位より1．5m皿もはなれており電極刺入部位は全

くスペクトル照射を受けていないにもかかわら

ず，やはり電極刺入部位を照射したときと同じ2

相性の反応が得られていることである。この揚合

反応の大きさは直接照射した場合に比して当然減

少しているが，このように電極刺入部位以外の場

所にスペクトル照射をした場合にもその電極より

反応曲線が得られるということはS－potentialが

視細胞より誘導されるものではなくさらに中枢位

にあることを示していると考えねばならない。た

だしここで考慮に入れねばならないことは，電極

刺入部位以外の部位を照射したときその照射の散

乱光が電極刺入部位をわずかではあるが刺激して

いるのではないかということである。この散乱光

の影響をしたべた成績を第3図及び第4図に示し

た。すなわちモデル図にみられるごとくaの部位

に電極を刺入しスペクトル照射光をa，b，cの順

に移動せしめたのであるが，このときモデル図中

破線で示してある部位にはカミソリの刃で割を入
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 第3及び4図 スペクDレ照射光をモデ7レ図のa，b及び。，さらにaの順序に移動したときのスベクDレ
反応曲線。照射光の大きさは1．5mm平方。光点の間隔は2mm。モデル図a， b間の破線は神経連絡離断部

位を示し，したがって記録bは散乱光の効果を示す。第3図は連続スペクDレ掃引，第4図は間歓照躯こよっ

て得られたもので共にRG型（本女参照射）。
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れてありa，b間の網膜内の神経連絡を断つた状

態で実験を行った。この際bあるいは。の照射部

位はaに対してそれぞれ2mmはなれた対称の位

置にあり，bあ．るいは。を照射した場合aの位置

に及ぼす散乱光の影響は全く同一であるとみてよ

い。図申aの記録はスポットをモデル図aに与え

た場合に得られたスペクトル反応曲線を示し，b

Cにおいてもそれぞれモデル図b，6に対応して

いる。dの記録はスポットをaからCに移動し最

後にaにもどしたときのものである。前述のごと

B一一一R R．B

くb及びCは電極刺入部位に対する散乱光の条件

は同一であるにもかかわらず，bにおいては非常

にわずかな反応しかみられず，Cにおいてbより

はるかに大きな反応曲線が記録されている。この

際bにみられる非常に小さな反応は純然たる散乱

光による反応と考えられ，その影響を完全には無

視しえないが，b及び。の反応の大きさを比較す

れば一応除外して考察しても差支えないと老えら

れる。

 以上の結果から電極刺入部位以外の部位を照射
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       第 7 図

 第5，6及び7図 2本の電極刺入部位を交互に照射したときに各電極より得られたスペクDレ反応曲線の
同時記録。記録aはモデル図Aを照射したとき，まt： bはBを照射したときの反応を示す。各記録のA，Bは

電極A，B｝こそれぞれ対応する。電極間距離は2mm照射光の大きさは1．5mm平方。第5及び6図は連続
スペクトル掃引，第7図は間歓照射により得られたもので第5図はA，BともにL型，第6図はそれぞれRG型
及びL型，また第7図はそれぞれRYB型及びL型。（本文参照）
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してもその電極の：先端からは可成り大きなスペク

トル反応が得られ，かつ散乱光の影響がほとんど

除外しうるとすれば，電極先端の位置は多くの視

細胞から連絡を受けている第2次neuroneある

いはそれより上位のneuroneの部位にあること

は明かで，視細胞にはありえない。さらに第2図

において電極を固定したままで網膜上の照射部位

を種々に移動してもその得られるスペクトル反応

の型は全く変らず，かつ最大の反応を示す波長も

変化しないことが知られたが，この実験事実を確

認するために次のごとき実験を行った。すなわち

第5，6及び7図にみられるごとく2mm離れた
網膜上の点に電極（Gへ，GB）を刺入しそのおの

おのより最大のS－potentia1が誘導される位置に

電極を固定し，電極刺入部位を9一心に1．5mm平

方のスペクトル照射を交互に行い，そのときに同

時に誘導された反応曲線を比較した。図中上側

（a）はモデル図Aの部位に照射光を与えた場合に

得られたもので，図Aは電極GAより誘導された

もの，Bは電極GBより得られた反応を示してい

る。下側（b）はaと逆にモデル図Bの部位を照射

した場合に電極GA（A）， GB（B）より誘導され

たスペクトル反応曲線を表示している。

第5回目において電極GAより比較的大きな単相

性負：方向のL型の反応曲線が得られているが，全

く照射されていない電極GBからも非常にわず

かではあるがAと同じ単相性のL型が誘導されて

いる。スペクトル照射のスポットの位置をBに移

動せしめた場合（b）電極GAからは反応の大きさ

は減少しているがやはりaAと同じ反応L型が得

られ，GBからの記録は同様にそこの部位が照射

されているために比較的大きな（後述）L型の反応

が示されている。この場合電極より誘導されたス

ペクトル反応曲線は両者ともL型でしかもその

peakを示す波長は650mμ（補正値は600 mμ）で

aAとbAまたはaBとbBでは全く変るところ
がない。

 第6図も同様の実験例である。この場合は電極

GAより560 mμ附近に多少のhumpがみられる

が，第2，3及び4図と同様負方向550mμ，正方

向680mμにpeakを有する2相性R G型が誘導

され，電極GBより記録されたものはし型に属す

るが第5図に示す工型とは多少その型を異にする

ものである。第6図より知られることは，モデル

図Aの位置に照射光を与えた場合，異った2ケ所

A，Bから誘導されるスペクトル反応曲線は全く

異っており，GAからはRG型， GBからはし型が

誘導されていること，及び第2，3，4及び5図

と同様，照射光の位置を移動させてもそれぞれの

反応の型になんらの変化をもきたさないことであ

る。この事実は第7図においてさらに明白に知る

ことができる。

 第7図においては不連続間歓スペクトル照射

（実験方法参照）を行った例で，，その各々の照射持

続時間は第4図のそれより短く約250msecであ

るが，on時のfa11ing tirneよりはるかに長く，

反応がsaturateするには充分の照射時間である。

図にみられるごとくAの部位を照射した場合に電

極GAから490 mμ（負方向），580 mμ（正：方向）

及び670mμ（負方向）にそれぞれpeakを有す

る比較的大きな3相性の反応が記録され，このと

き電極GBからは同時に反応はわずかではあるが

単相性負方向のL型が誘導されている。照射光の

位置をBに移動させた場合，電極G ・．からは小さ

くはなっているがaと同様に3相性．の反応型が記

録され，また電極GBより同じし型の大きな反応

曲線が得られている。

 ．以上の実験事実より電極を網膜内に刺入して得

られるスペクトル反応曲線の型は電極を刺入した

部位により決定せられ，照射部位には全く無関係

であることが知られた。

       4．考   察

 1． スペクトル反応曲線の3型

 今回の実験に使用したスペクトル照射光は，モ

ノモクvメーターのプリズムを廻転せしめて連続

的に波長を変えたものであって，時間軸と波長の

関係は略直線関係（前壁1819＞を参照）になるよう

に装置されているが，各波長については等エネル

ギー一となっていないために，、得られたスペクトル

反応曲線は直ちにスペクトル感度曲線を示すもの

ではない。すなわち長波長でエネルギーが大であ

り，短波長では小となっている故，実験から得られ

たP。akの波長は等エネルギーに較正すると短波

長の方にずれることとなる。しかし今回の実験に

おいては，スペクトル反応曲線の型のみを問題に

しているのであって，等エネルギーでなくとも充

分その目的を達しうると老える。

 S－potentialを示標として得られたスペクトル
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反応曲線の反応型．1（ついて，Svaetichin i2）は単

相性のL型，2相性のRG型及びYB型の3型に
分類し，一方本川ら8）はN型（：L型に相当するも

の）とA型（2相性と3相性の型を含む）の2型

に分類しtこ。鮒では，今回の実験及び前報に示し

たごとく，単相性及び2相性の反応型はしばしば

観察されたが，著者らの得た2相性の反応型はそ

の極性から云えば長波長で陽性，短波長で陰性で

一見SvaetichinのYB型に相当するものであ
る。しかしながらそのpeakは680 mPS（正方向）

及び490mμ（負方向）一等エネルギ・一一 lc換算し

た値一であって，むしろRG型と称すべきもの

と考えられる。Svaetichinの最：初の報一告にある

ような赤色部で陰性，緑色部で陽性のごとき2相

性の反応型（SvaetichinのRG型）は著者らの実

験では全くみられなかつアこが，これは動物の種類

の異なるアこめかとも考えられる。さらに画報にお

いてもその存在を指摘しtこが，第7図Aにみられ

るごどく3相性の反応型が存在することが明か

で，そのpeakの波長はそれぞれ670 mμ（負），

580mμ（正）及び490 mpe（負）であることから，

これをRYB型と称することが妥当であると思わ

れる。3相性の反応型は，鯉においても本川らが

その存在を認めて彼らのA型の中に分類してある

が，これらci）事実から少くとも鯉及び鮒では3相性

の反応型が萌かに存在し，したがってSvaetichin

のごとく魚類網膜より得たスペクトル反応型をも

つて色覚に関するHeringの説を単純に裏づける

のは尚・早と云わねばならない。

 2．S一一potential ’の発生部位及び視細胞と第2

次neuroneの連絡構造
 従＊1 S－potentialの発生部位に関しては，その

発見者であるSvaetichinにより視細胞がこれに

擬せられて以来数多くの論議がなされてき7こが，

最近に至ってSvaetichin自身もその誤りである

ことを認め，「S－potentia1の発生部位は視細胞で

はなくそれよりもさらに中枢位に存在する」とい

う冨田の弓張に意見の一一thをみるに至った。ただ

しその細部については，Mac：Nicho1＆Svaetichin

5），及川ら10）：及び御手洗6）の報告のごとく若干の

相違点がある。

 今回の実験においても，S－potentia1のスペク

トル反応型が電極の刺入部位によってのみ決定さ

れ，照射部位には全く無関係であるということ，

及び照射部位と誘導部位の神経連絡を断つたとき

には反応が著しく減弱するということ（第3及び

4図）は，これを誘導している部位が視細胞より

中枢側にあることを明瞭に示している。光刺激を

使用するこの種の実験で常に問題となるのは網膜

内における散乱光の影響であるが，第3及び4図

にみられるように，散乱光による反応と視細胞か

らの神経連絡を介して生じたと思われる反応とは

明かに区別しうることは注目すべきである。

 光が網膜上に投射されたときにまつ第一に反応

がおこるところが視細胞であることは，視細胞外

国に含まれる視物質に関する多くの研究20）から既

に明らかであると思われるが，その部位でおこっ

た反応がどのようにして次のneuroneに伝えら

れ，またどのような機構によって9駄nglion ce11

よりspike放電がおこるのであるかは全く不明

である。勿論ganglion ce11においては，筋の端

板にみられるendplate potential（e．P．P．）1）i5），

またはpost5ynaptic potentia12）と同様な緩電

位によりspikc放電が誘起されることは，最近

中9＞が食用蛙のgangli・n ce11に微・1・電極を刺入

して得られた結、果からも明らかであるが，視細胞

内におこったphoto－chemicaIあるいはchemico－

electrica1な反応がいかなる機構においてspike

の放電に結びつくかは今なお不明の点が多い。

 前報あるいは今回の実験に示されるごとくS－

potentialは視細胞に由来するものではなく，い

くつかの視細胞から何らかの構造で連絡している

次の，あるいは，さらに高次のneuroneから発

生しているものと老えられる。さらに第2図以下

第7図に示されるごとく電極を網膜内に刺入し

て得られるスペクトル反応曲線の型は照射部位

を変えても全く変化しないことから視細胞と次の

neurone（一応第2次neuroneと呼ぶ）との連絡

についていくつかの仮設を考えることができる。

すなわち視細胞（1ケないし一つのgroup）に一応

三種類の反応型L型，RG型及びRYB型を規定

し，若しそれが第2次neuroneにrandomに連

絡しているとすればスペクトル反応曲線の型は照

射部位を変えれば当然変化しなければならない。

この際第2次neuroneがある特定の型のみを撰

択しうるものであれば実験事実を説明できるが，

他の組織ないし細胞についてもそのような報告は

全くなく，またあるneuroneが種々の信号の中

＿168三
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第8図視細胞と第2次neuroneとの連絡機構を示すモデル図
    （本文参照）

から特定の，しかも波長によりその極性を変える

ような信号だけを撰択するという機構は非常に老

え憎い．。これに反して第8図に示されるごとく，

それぞれL型，RG型ないしRYB型の視細胞ま

たはそのgroupが各々の反応型に属する第2次

neuroneとのみ撰択的に連絡を有していると仮定

するのはそれ程困難ではないと考えられる。もし

このような撰択的連絡構造があれば照射部位を変

えてもその型は変化しないという実験事実を容易

に理解することができるし，また電極刺入部位以

外の部位を照射した場合その反応が小さくなる

のは，視細胞と第2次neuroneとの連絡が疎に

なるか，あるいは視細胞でおきた反応が第2次

neuroneに達する間の減衰が大であるアこめと老え

ナこば容易に説明できる。

 2相性の反応型がある理由としてSvaetichin

は，RG型またはYB型はtwin coneに由来す
るものと考え，また最：近の花岡，藤本5）の単一錐

体のスペクトル感度曲線より得られた結果によれ

ば，ある錐体細胞は2種類の視物質を有している

こと．が推定されている。今回の実験ではRG型，

またはRYB型の反応が単一の視細胞内でおこっ

ているのかどうかは不明の所であるが，もしもあ

る視細胞のgrOUPによりこのよう．な複雑な波形

が形成されるものであれば，第8図の各受容細胞

を視細胞群と考えればよい。

        5．ト結   語

 1．超微小電極を鮒（（lyP rinus aurctuS）の網

膜内に刺入してS－potentia1を誘導し，そのスペ

クトル反応曲線を示標としてS－potentialの発生

部位および視細胞と上位neuroneとの機能的連

絡について研．究した。

 2．スペクトル反応曲線をL型（第5図A，B

第7図B），RG型（第2，3，4および6図A）お

よびRYB型（第7図A）の3型に分類したが，

RG型はSvaetichinの命名したRG型とはその
極性は反対であった。

 3．最：も大きなS－pot6ntia1の誘導される部位

に電極を固定し，照射部位を順次移動させた揚

合，電極刺入部位よりかなり離れた位置に光照射

を与えても比較的大．きな反応が得られた（第2図

d）。この反応はカミソリの刃で網膜内の神経連

絡を断つた揚合には著しく小さくなることから，

散乱光の影響によるものではないことを明かにし

た。

 4． スペクトル反応曲線の型は電．極を刺入した

部位により決まり，照射部位には無関係であっ

た。

 5．S－potentialの発生部位は視細胞層ではな

くi＃ 2’次neurone附近に存在することを示した。

 6．以上の実験結果を基にして，色織別に関す

る鮒網膜内の機構についての一つのモデルを提示

し，老察を加えた。
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