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脊椎動物網膜の電気生理における

最近の問題
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 近年生理学の分野における微小電極法の進歩に

より，いろいろな受容器の活動機構の研究も長足

の進歩を遂げ，光受容器の形質膜についても数多

くの研究がされつつある。例えば，構造の比較的

簡単なカブトガニ二二の構成要素であるommat・

diumでは，光照射と共に陽性の緩電位すなわち

ommatidial action potentialが細胞内から誘導

され，これが所謂generator potentialとなっ

て視神経に放電が起きることはよく知られている

事実である1・2・3・45・｝。しかしながら，脊椎動物の網

膜になると，その構造の複雑さと共に光に対する

反応として発生する電気的変化も複雑であって，

結局は受容細胞である視細胞に何らかの光化学的

反応が起り，それが更に何らかの過程を経て最：後

に視神経放電を起して視中枢に情報を伝えるので

あるが，この途中の過程がどんな機構になってい

るのかについては未だ殆ど不明であるといわざる

を得ない。

 歴史的には，網膜に光を与えると弱い発電現象

が起るのを最初に認めたのはHolmgren（1868）

で殆ど1世紀前のことであるが，その後これは

ERG（Electroretinogram）と呼ばれて，多くの

研究者達の研究対象とな？て来た。このERGを

指標とすることによって，それまでは主に心理学

的にしか取扱い得なかった視覚という問題を生理

学的に扱う端緒をひらいたという意味で重要であ

ったといえる。しかしながらERGそのものの内

容が複雑であって，これが如何なる細胞層から発

生するかという問題についても，研究者により意

見がまちまちであった。更にその発生機構に関し

ては全く研究がなかったといって過言でない。し

かしながら，これらの問題についてこの数年間の

進歩は著しく，少くとも網膜機構解明の手掛りが

幾つか得られつつあるので，ここでは脊椎動物網

膜におけるERGを，これより派生したものに限

って，その研究の現況と将来の問題について述べ

てみよう。

   1） 脊椎動物網膜の構造とERG

 第1図のように，眼球の前極（角膜）と後極（輩膜）

を不分極電極で結んでその間に検流計を入れると，いわ

ゆる静電流が検出され，その方向は脊椎動物では前極が

正となる。これを，レンズ，角膜等を取除いたいわゆる

眼盃標本についてみると，硝子体側が正で視細胞側が負

となる。ところが，この電位の方向は無脊椎動物では逆

で，たとえば，甲殻類や頭足類等では眼球の前極が負と

なる。これは，脊椎動物と無脊椎動物では光軸に対する

網膜の細胞配列が逆であるためといわれる。

 脊椎動物の網膜は，大別すると3層から成っていると

考えてよい。すなわち，視細胞層，両極細胞層の，神経

節細胞層3者である（第2図）。この他に神経節細胞と

視細胞の間に介存する細胞として，無軸索細胞）amacr－

ine cell）と水平細胞（horizontal cell）等があるか，

無軸索細胞は神経細胞であるとも膠細胞であるともいわ

れ定説がない。このような細胞の細胞構築に関しては，

現在でもPolyak6）とかRam6n y Caja17）の模型図が
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第1図 下は全眼球，上は角膜及びレ

    ンズを除いた調

練麟辮縣桑

与えると，多くの場合静電位と同方向に新たに数mVの

電位変動が起り，光を切るとある遅れをもって元の電位

に戻る。これがいわゆるERGである。 ERGの形は動

物の種類や刺激光の種類により異るが，典型的な蛙の

ERGは第3図に見られるようなものである。すなわち

光のonと共に小さな陰性のa波が現われ，次に大き
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   第2図 網膜各細胞層の模型図

1：色素上皮，2：視細胞層，3：外境界膜，4＝

外穎粒層，5：外網状層，6：内穎粒層， 7：内

網状層，8：神経節細胞層，9：視神経線維層，

10：内境界膜。（Polyak6））

引用されているのであるが，後述するように網膜にも細

胞内電極法が適用されるよ5になった現在では，上記の

細胞間の連絡とか或いは網膜内での横の連絡等に関する

詳細な組織学的知識が要求されるのであって，組織学者

との密接な協力が要請されるのである。

 さて，第1図のように電極を当てた状態で網膜に光を
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第3図 蛙のERG。上は暗順応，下は明順応

    したもの。光の照射時間は2秒

                （Granit8））

な陽性のb波が生じ，これに緩やかな。波に続く。光

をoffすれば一過性の陽性のd波が現われてから次第

に元の電位に戻るのが普通である。このよ5に，網膜全

体のmass responseとして見たERGの形は第3図

に見られるような複雑なものであるが，これが幾つかの

要素電位から成っているものとして，古くからEinth・

ovenとJolly，或いはPiper等の分析がある。しかし

ながら，ERGの要素電位について最も広範な研究を行

なったのはGranitB・9・10）である。彼はその著書‘‘Sensory

mechanism of the retina，’の殆ど前半分をERGの

分析に費しているのであるが，薬物その他のERGに対

する影響から，ERGが3つの要素電位から成ることを

推定して，その要素をそれぞれPL P■及びP皿と名

づけた。PIは。波に， P■はb波に，またP皿はa

波にそれぞれ対応するものである。当時のGranitの結

論は次の3点にまとめることが出来る。すなわち，1）P

工は桿体の活動と関連する網膜内伝導路の何処かで発生

する。従って明1頃応の状態では見られない。2）P∬は両

極細胞層に発生する。3）P皿は視細胞層に発生するが，

雨極細扇面もまたこれに関与する。以上の3点であっ

た。

 これに対して富田11・12・13・14）は，電極を網膜内に直接に
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蛙網膜の各層（A）とERGの波形の変移（B）（Tomitaii））

刺入して網膜の色々な深さで電位を記録することにより

ERGの発生部位を確めようと試みた。これは現在より

約10年前のことであって，使用した電極は先端直径約

10μという今日からみれば太いものであるが，いわゆる

微小電極を網膜に応用した最初の研究としても注目すべ

きものである。その原’理を簡単に述べると，今網膜のあ

る深さの所に電池すなわち起電力が一・層に並んでいるも

のとし，また網膜の光軸方向の抵抗分布が一様であると

すれば，網膜に刺入した微小電極から得られる電位は次

のように変化する筈である。すなわち，表層から電極を

次第に進めると，電極先端が電池にちかづくにつれて誘

導される電位は次第に大き’くなり，電極先端がその電池

の層を通過すると電位の極性が反転し，更に電極を進め

ると，次第に大きさを減じて遂には接地電位に等しくな

るという経過をとる筈である。第4図は蛙の網膜につ

いて得られた記録であるが，Aは内境界膜からの深さと

各層との関係を模型的に示し，Bは瀟瀟さで得られたE

RGの波形が次第に変化する様子を示している。実はこ

の中に局部的陰性電：位（focal negative potentiali4））

と呼ばれるERGと異なる電位が混在していることが

後で判ったが，少くとも，電極を進めて電位が反転する

部位にdipoleが存在すると考えてよく，この意味で次

のような結論が導き出された。すなわち，1）ERGのPI

要素は網膜の最深層に発生する。2）P■はGranitが措

摘したように両極細胞層に発生する。3）P皿はGranit

が重視した視細胞ではなく，矢張り両極細胞層が主な源

となる。以上の3点である。

 このように，PIが最深層から出るものであって，恐

らくは色素上皮と視細胞との問の何か代謝過程に関係す

る電位らしいという点には異論がなかったが，P■及び

P皿というERGの主な要素が全て両極細胞層で発生

するという結論に対しては，Noel115）， Ottoson及び

Svaetichin16）らの異論があって，特にSvaetichin17）或

いはBrindleyi8）らは，主な発生層は視細胞層であると

主張した。

 微小電極を用いてこのような研究を行なう場合に最：も

注意を要することは，電極先端の位置の決定である。特

に今日のように先端直径O． 5Pt以下というような細いも

のを使用すれば，電極刺入による組織の歪の他に，電極

自体の曲りや歪による誤差が相当あることを考慮しなけ

ればならない。更に，この問題で各研究者の意見がわか

れた最大の原因は，実験成績の判定に，R一高という高

抵抗の膜の存在を考慮に入れなかったことである。剥離

網膜を材料とした場合には，電極を進めて電位の反転が

比較的一致した深さで認められるのに対し，眼盃標本で

硝子体側から刺入すると，仲々一致した成績が得られな

い。このような状態で8～9年の間論争が続けられたの

であるが，これに終止符を打つたのが，R一膜の問題を

解明した富田19）らの実験である。

       II）R一膜とERG
 1956年頃からBrindley18・20・21）は，蛙の眼盃標本に

おいて電気抵抗の比較的高い膜が深層に存在することを

指摘して，R一膜と名付け，外境界膜がそれであろうと

主張して来たが，富田は，網膜の外部にあるBruch氏

膜がこれに相当することを見出すと共に，これまで研究

者により成績がまちまちであったのは，この膜の存在を

考慮：しなかった為であることを明らかにした。第5図は

ペンシル型微小電極4）（第6図）の外部極を内境界膜上

におき，内部極のみを網膜内に刺入していった時の各深

さにおけるERG（右側）と，その時内外両電極間には

さまれた層の電気抵抗（左側）を示すものであるが，内

部極が250～300μ刺入された所に限局した高抵抗が存

一？ 一
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第5図 蛙網膜の各深さの電気抵抗（左側）と

    ERGの波形の変移（右側）

            （Tomita et ali9））

鍵田

灘難
第6図 ペンシル型微小電極

在することが明らかである。また，これはその位置から

みて，網膜の外にあるBruch！氏膜であり，その電気抵

し

イ

抗は網膜全層の約5倍の値をもつことも決定された。こ

の膜が存在する時は，網膜全面にわたって各部の電気的

活動が一様であれば，第5図右側の記録のように，電極

がdipoleの層をつきぬけて電位の反転が起きても，そ

の下層に全層の5倍という高抵抗があるために，電極が

R一二に達するまで電位の大きさは殆ど変らず，R一二を

突抜けると急に減弱することが極めてよく説明されるの

である。このことを模型的に示すと第7図のようにな

VITREOUS HUMOR

      INT．L．MEMe，
E± ÷ ÷ t ÷ ERG一，，，，，

      R－MEMB，

 INDtFFERENT ELECTRODE ｛Ag－AgCi）

第7図 R一読とERGの波形との関係を示す

    網膜の模型図   （Tomita et al19））

る。この図で，もし網膜の一部がERGに関する活性を

失ったとすると（図の中央部），その部で電極を進めた場

合は，電流の向きからみて，R一品に達するまでは周囲

のERGをそのまつうけ，大きさも殆ど変らないものが

誘導されることが容易に理解されよう。富田は，電極を

刺入した局所にだけコカインを作用させ，または非常に

強い光の微小照射を行なって局部的に不活性にした実験

で巧みにこのことを明示した。第8図はその一例を示す

ものである。各記録の上の電位は網膜表面のERG，下は

R一膜の直上まで刺入した電極から誘導される波形であ

って，光刺激としては全面照射の他に電極刺入部に種々

の強さの局所微小照射を行なったものである。aは全面

照射のみの場合の記録であるが，表面のERGに対して

完全に反転した波形が内部電極から得られている。とこ

ろが，非常に強い局所照射を重ねて電極刺入部だけ不活

性にすると，cのように内部電極からもERGと全く同

じ波形（大きさは多士異る）が誘導されるのがみられる。

bは重ねる局所照射の強さを加減したもので，その部の

活性の状態如何によっていろいろな波形が得られること

が判る。

 このように，これまでのERG発生部位に関する混乱

の原因は綺麗に解明されたのであるが，更に橋本らは22）

網膜内における微小電極先端の位置を組織学的に決定す

る方法により，ERGの主な発生層が両極細胞層附近に

あることを確認した（その方法については後述する）。

しかしながら，ERGに関する問題は，これで終結を意

味するものではなく，実はこれから新しく始まったとい

ってよい。すなわち，視細胞では電位が全然発生しない

のか，視細胞はERGに対してどのような寄与をするの
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第8図蛙網膜表面のERG（各記録の上方の

    電位）と網膜内R一膜の直上におかれ

    た電極からの記録（下の電位）。

    説明本文。（Tomita et a119））

か1或いは，ERGそのものの発生機溝はどうか，とい

うような問題が殆ど不明のまま残っているのである。

    III）いわゆる錐体活動電位（S一電位）

 未だERGの発生部位について激しい論争が続いてい

た時，1953年にSvaetichin23）はbream（鯉の一種）

及びperch（スズキの一種）の網膜で非常に特異な活動

電位を記録し，これを錐体活動電位（cone action po・

tential）と呼んだ。網膜を充分に明順応させると，色素

細胞の突起が桿体外節の間にのびて入り込み，その状態

で網膜を剥離すると，桿体外節は色素上皮の方に附着し

たままとれてしまう。このような網膜で視細胞側から1

μ以下の微小電極を刺入すると，丁度40μ位の深さの

所で突然負の方向に電位飛躍があり，光照射により夏に

負の方向に20～30mVの持続性の活動電位が生じる。

第9図は彼の記録であるが，下方の線は光のOn及び

offの時期を表わし，従ってA．， B， Cはその色々な’

時期に電極がこの活動電位を発生する部位に刺入された

ものを示している。網膜の組織学的な簿造と対比して，

彼は，電極の先端がcone myoid又はcone pedicle

に入っているものと考えた。更に彼は，この錐体活動電

位が色光刺激に対して示す反応から，錐体細胞にはL

（1uminosity）， RG（red－green）及びYB（yellow・

blue） の3型があることを主張したのである （第10

図）24）。

 この発表は世界的に大きな反響を呼び，多くの研究者

達が直ぐに追試して彼の結果に同意したのであるが25・

26），これだけの大きさの活動電位を錐体細胞が出してい

るとすれば，ERGの主成分の発．生部位が視細胞ではな

いという富田の結論と全く相反することになる。しかし

ながら，後述するように，今口ではこれが視細胞から発生

するものではなく，したがって，錐体活動電位という名

も適当でないことが一般に認められるに至っている。こ

の意味で，以後の記述には，本川教授の提案したS一電

位という名称を使うことする＊。

＊東北大本川教授はSvaetichin’s potentialという

 意味でS一電位（S－potential） という名を提案し

 たが，他に富田27・28）は，魚類網膜内活動電位（fish

 EIRG）と以前から呼び，又最近に至り， Svaetic噂

 hinと協同研究をした MacNicho1 らはGPR
 （Graded photopic response2g・3。・3D）という名を使

 つている。

40

20

o

20

o

oo

so

oo

第9図 いわゆるS一電位の最初の記録。説明本文。 （Sveatichin23））
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第10図 S一電位のスペクトル反応の3型。・説明本文。 （Svaetichin24））

第11図 S一一電位の面積効果。照射面の直径：A－3．2mm， B－1．6mm， C－0．8rn・m

  D－0．4mm， E・一一〇・2mm 零電位は時間軸の基線位置。説明本文。 （Tomita et a12s））

      IV） S一電位の発生層

 鯉または鮒でも，Svaetichinが見出したのと同形の

活動電位がみられるが，第11図はわれわれ28）が記録し

た鮒の典型的なS一電位である。この図で，刺激光の強

さを一定にしたまま電極刺入部を中心に照射面積を変え

るとS一電位の大きさも変り，照射光の直径とS一電位の

大きさは或る範囲内では略比例するようである。このこ

とをわれわれはS一電位の面積効果と呼んでいるが，も

しもこの電位がSvaetichin の主張したように錐体細

胞から発生するものであれば，その細胞が照射される限

り一定の大きさの活動電位が誘導される筈で，面積効果

はあり得ない。また別の実験で，広い照射面の中に暗線

を投影しこれを移動して電極刺入部を蔭にしても，照射

面積が一定であればS一電位の大きさも一定で，暗線の

効果は全く見られない。これらの事実から，S一電位が

視細胞から誘導されるものとは考えられず，それよりも

上位の，多数の視細胞から連絡を受けているニューロン

で誘導していると考えざるを得ない。

 この事は，第12図に示した実験からも容易に理解さ

れるQ剥離網膜に2mmの距離をおいて二本目電極を刺

入し，大きなS一電位が得られる深さで，1．5mm2のス

ー

ペクトル刺激光を各電極刺入部に交互に与えて，二本の

電極から同時誘導を行なう。aはA電極刺入部を照射し

た時の，またbはB電極刺入部を照射した時の，AB両電

6 一

B．R R一一一＞B

第12国璽AB爾電極部に微小スペクトル照射

     を交互に与えた時の同時記録

    説明本文。 （Watanabe＆Tosaka32）
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極からの同時記録である。この記録から明らかなよう

に，S一電位のスペクトル反応型は，電極を刺入した部位

によつて決定され刺激光を与える場所には関係しない，

と同時に2mm離れた場所に光照射をしても，充分大き

いとはいえないがなお特有の反応カミ見られるのである。

しかも，これが何等かの神経的な横の連絡によって生じ

る反応であることは，光照二部と電極刺入部の問に鋭利

なカミソリ刃で割を入れると．反応が非常に微弱になるこ

とから明らかで，決して散乱光の影響によるものでない

ことが判った。したがってこの実験からも，S 一ms位が視

細胞から発生しているのではなく，それよりも上位に発

生部位があり，しかもその受容領野」（receptive field）

はかなり大きなものであるといわねばならない。

 なほ，鮒の網膜では，このようなスペクトル反応型と

してL型，RG型の他に，三相性のRYB型が認められ

著者らはこそに基いて第13図bのような視細胞と上

位ニューーロンとの機能的連絡模型を提出した32）。すなわ

ち，もし視細胞が可視光線の全波長に対して一様に反応

するものなら，第13図のように，それより上位のニュ

ーー 鴻唐ﾅ撰択的な反応をしなければならぬことになる

が，そのような三二は非常に考えにくい。従ってbの

ように，視細胞に既に3型があり，各反応型の二次ニュ・一一

ロンが同型の視細胞からのみ連絡をうけ，また図には省

略してあるが，1個にの視細胞はいくつかの同型の二次

ニューロンに連絡をしているというものである。

 以上の事実から，S一電位の発生部位が視細胞より上

位にあることがいわば問詰的に証明されたが，更に直接

その網膜内における深さを決定しようという努力もなさ

れた．それは微小電極を刺入して，最も大きな電位が記

録される深さをマイクロメ・・一一ターの読みで測定すること

であった。その結果は平均して内境界膜から80～90μ

又桿体外節端から160～170μとなるが，これは矢張り

両極細胞層附近である。第14図は，ペンシル型微小電

極を使用して，その内部極（先端直径0．5μ以下）を外

部極（径5μ）の先端から50μ突出したまま，網膜内に

刺入した時の記ax－ciある。図におい℃内部極の記録に

は光のon， offの標示としてそれぞれ正負の刺棘を附

してあるが，刺入の深さに応じて，商極の記録するS一電

ORG 潤D∴撫

／ 囲障翻

b
  FミG

の＝凝
．／

` 毒

，，，．L ，t．1

雑訴
   ．）．〈

Receptors

     ◎。1ご翻

？馨愚鼠

    規よ・叙二毒叙）

        Regeptors

第13図鮒網膜の色識別に関する視細胞と

     上位二＝一ロンの連絡模型図

     説明本文。（Watanabe＆Tosaka32））

位の大きさが入れ替わる状態が明瞭に認められる。この
図で，内部極の深さは，それぞれ140μ（a）．175μ（b），2！0

μ（c）及び245μ（d）である。実は，この記録にはもう一

つ重要な問題が含まれている。それは，50μの距離をも

つた内外両電極から同時に相当な大きさのS一電位が誘

導されていることで，これから推定されるS一電位発生

部の大きさは，少くとも約100μ以上の径を有たねばな

らぬことになるが，このことに関しては，後で再び述べ

ることにする。

 とにかくこのように，マイクロメーターの読みから，

もS一電位の発生部位がほぼ両極細胞層であることが推

定されたが，富田U3）らは，更にこれを確認するため，赤

血塩を満した微小電極を使用してS一電位を誘導した後

電極先端附近にTurnbull〆s blueの青斑を作り，これ

を組織学に検索する方法を考案した。すなわち，通電に

よりフェリシアンイオンを電極先端から駆出し，これに

  a    b    c    d

第14図 内部極を50μ突出したペンシル型微小電極を鮒網膜に

     刺入したときのS一電位 説明本文。 （Tomita27））

．一 7 ．ri
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外部からFe＋＋イオンを加えて発色させるのである。そ

の結果は，電極先端が内網状層から内頼粒層にある時に

最大のS一電位が得られることが判ったのである。最近

に至り，結果の詳細に多少の差異はあるが，同様にCry－

stal violetを用いたMacNicho129・34＞ら， lithium

carminを用いた御手洗35），或いは硝酸銀を用いた及川

36）らによっても，S一電位が視細胞より中枢側において

発生していることが確認され，錐体活動電位という始め

にSvaetichinが提出した概念はここに全く変貌した

のである。

       V） S一電位の特異性

 以上述べたように，S一電位の発生部位としては，最初

の錐体細胞説は全く覆えり，これに代って水平細胞或は

両極細胞が当てられることになったが，ここに問題とし

て残るのは，このS一電位が細胞内誘導の結果であるか

又は細胞外からの誘導であるかという点である。もしも

細胞内誘導のものでないとすると，これは単に網膜或い

はS一電位だけの問題でなく，一般に細胞内電極法を使

用する場合に，微小電極を刺入して安定な静止電位が記

録されても，それだけでは細胞内に電極が入ったとはい

い難いということを意味することになるのである。論を

進める順序として，この問題に関する既知の事実を列挙

してみょう。

 1） S一電位発生部に電極が刺入する時は，通常20～

50mVの負方向への基線低下があり，一般に細胞内に刺

入した時の静止電位（resting potential）によく似て

いる。しかしながら，われわれ37）の成績では，大きなS一

電位を記録する時に必ずしも大きな静止電位を伴わず，

又静止電位のみがあってS一電位がみられぬことも屡々

ある。このことは田崎31）も認め，所謂静止電位とS一電

位の大ぎさには相関々係がないといっている。

 2） ある場所でS 一rs位を記録し，これが時間を共に

減弱して消滅した時に，電極を一度引抜いて直ぐ近傍に

刺入すると，再び大きなS一電位が見られる。これは，

細胞か，少くとも抵抗膜につつまれた独立した小胞を考

えさせるものである。

 3） S一電位を誘導するのに，一般には所謂細胞内電

極といわれる先端直径1μ以下の電極が使用される。し

かしながら，5μ以上の太い電極でも充分記録出来る上，

上述のペンシル型電極を刺入した例で明らかなように，

その細胞または小胞の大きさは少くとも100μ以上でな

ければならない。このような細胞は鮒の網膜では認めら

れない。

 4） S一電位の極性は，白色光刺激に対して負の方向に

生じ，その大きさは普通の実験における範囲では刺激光

の強さの平方根に三々比例する。このような陰性の活動

電極は，普通の神経細胞の細胞内誘導では見当らないが

Lundberg3s）の猫唾液腺の分泌電位には似ている。しか

しながら，S一電位の極性は必ずしも一定ではなく，刺激

光の波長によって変化し得る場合もある（RG型， YB

型，またはRYB型）。

 5）微小電極を網膜表面から注意深く刺入して行くと

ある深さで大きなS一電位を記録するが，この場合にそ

の直前においても一般に興奮性細胞膜の内外でみられる

ような活動電位の反転像がみられず，寧ろS一電位を受

動的にうけているような陰性電位の強まりがあるだけで

ある。第15図はその一例であって，視細胞側から約18μ

宛微小電極を進めた時（A）及び引抜いていった時（B）

の記録である。iは140μの深さで得られ，次の瞬間に

A

50＋500rnSEC．

B

第15図 鮒剥離網膜で視細胞側から微小電極

     を注意深く刺入し（A）及び引抜（B）

     いた時の活動電位（Watanabe et a137））

はその右に示した大きなS一電位になったものである。

 以上の事実を考察してみると，S一電位が細胞内誘導の

ものであるという積極的な根拠は何もないことに気づく

であろう。前述した電極先端の染出し法によっても，発

色の大きさその他の技術的困難から，細胞内か否かの決

定は現在の所不可能であり，これを解明する直接的な手

段はない。

 ところで，この問題を別としても，これまで述べて来

た事実からみて，S一電位が視細胞と視神経が出る神経節

細胞との間に介在ナる神経細胞の活動に密接な関係を有

つことは明らかであって，しかもその性質から，S一電位

を発生する膜は，Grundfest39）の分類した電気的に非

興奮性のもの（electrically inexcitable membrane）

であることが容易に推定される。従って，この膜の性質

8．一一
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をもっと追求することにより，これまで知られている細

胞膜の性質と比較すれば，S一電位が細胞内外いずれのも

のであるかという問題にも示唆を与えるだろうことが期

待される。その一つとしてわれわれが行なったのは，二連

式微小電極（double・barrelled microelectrode）をS 一一

電位が出る場所に刺入し，一分目電極から流した正負の

電流によ．る電位の変動を他方の電極で記録する実験であ

る37）。

 第16図のAは与えた電流の，又Bはその時の電位変

化と光照射によるS一電位の記録であるが，この図で判

るように，±10”8Aの電流に対してS一電位の大きさ及

び形に殆ど変化がない。又第17図は，直流電流の代り

に毎秒20回の正負の矩形電流を与えた記録である。S一

電位は与えたパルスにより二つの相似形に分けられてい

るが，このこと．は，与えた電流に対する電位変化つまり

第16図 S一電位に対する直流通電の影響。

     Aは電流，Bは電位の記録

      説明本文。 （Watanabe et a137））

その部の見掛けの膜抵抗が，活動時にも静止時と同じく

変化しないことを意味する。bはaの1／10の強さの

適刺激を与えた例で，S一電位は小さくなっているが見掛

けの膜抵抗は変らない。更に第15図の実験例から，静

止時の電流とそれに対する電位の変化分を図示したのが

第18図であるが，両者は直線関係を示し．一般の興奮

性細胞膜にみられるような整流作用とか，ある電位から

勾配が変るというような点もなく，この膜は電気的に単

なる抵抗膜以外のなにものでもないことが明らかであ

る。また，この直線の勾配から見掛けの膜抵抗（effec・

tive resistance）が求められるが，約200例の測定の

結果，100K：a以下から3MΩ以上までの値が得られた。

これをL型のものとRG型のものについてみると，前者

が200Kaから600MΩの間が多いのに対して，後者が

600Knから1．6KΩの問に多く分布していることが注

意をひく（第ユ9図）。また後者の値は脊髄運動神経細胞

40）のそれに近い。このことは，RG型反応がL型よりも

殆ど常に85μ程中枢側で誘導されることや，MacNichol

a

b

c

d

   A B

コ

10’eA
」

1
10mV
J

第ユ7図 S一電位に対するパルス通電の影響

     A列は正，B例は負のパルスを与え

     たもの。aはbの10倍の光刺激に

     よる。c， dは掃引を速かにして，

     on， offの反応をみたもの

      説明本文Q （Watanabe et a137）

V． OIX
6－

O1

0レ

卜

／
e

e

9 一一

第18図

oi

A一

1． Oト

S一電位誘導部における通電電流と

いわゆる膜電位変化分との関係

 説明本文。 （Watanabe et a137））
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第19図 L型及びRG型S一電位誘導部の

     見掛けの膜抵抗。その頻度分布

            （Watanabe et a137）
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らの，RG型は両極細胞から， L型は水平細胞からそれ

ぞれ発生するという見解等を関連して，何か意味を有っ

ているようにも思われる。しかしながら，S一電位が細胞

内のものか，細胞外のものかという問題になると，以上

のよ5な電気抵抗を示す膜も，一一‘tWxにみられる興奮性細

胞としての膜の性質を殆ど備えていないといわねばなら

ない。S一電位が或る種の電気的に非興奮性の節後電位

（electrically三nexcitable p． s． p．）であるとしても，

最も問題となるのは，通電によっていわゆる膜電位を大

巾に変えてもS一電位の大きさ，形が変らないというこ

とで，換言すれば，S一電位は平衡電位を有たないという

ことである。又，一般に細胞膜ににおける起電力は膜内外

のある種のイオンの濃度勾配に関係し，細胞膜を通って

電流が流れることはイオンの出入りがあることを意味す

る。従って，もしもわれわれがS一電位を誘導している

のが細胞内であるなら，その細胞膜は，イオン電流とは

全く関係のない特殊な起電力を有つか，でなければ，全然

起電力を有たないと理解するより仕方がない。これらの

ことを考察すると，現段階では，S一電位は細胞外誘導の

ものであろうといった方が妥当と思わはれるのである。

 それでは，S一電位が細胞外のものとして現象の説明が

つくだろうか。二次ニュ・一nンの起電力をもつた小部分

が，抵抗膜でつつまれた小胞に挿入されているような構

造を仮定してみる。その小部分がsinkになったとする

と電流は広いsourceから抵抗膜を通って小胞内に流入

することになり，小胞の外では電極に陽性電位として響

くものが殆どないのに，小胞内では大きな陰性電位が誘

導されることになる。またsource－sinkの関係が逆に

なれば小胞内では大きな陽性電位が誘導されることにな

るのである。このような仮定が正しいか否かは，網膜の

組織学的検索にまたねばならないか，現在のところわれ

われは，上の仮定を一概に否定出来ないような組織像を

鮒網膜において見出している。しかしながらその詳細は

後日の研究にまたねばならない。

  VI） 網膜におけるその他の電気現

     象と将来の問題

 これまで，ERGと，魚類網膜に特有と考えられてい

たS一電位について比較的詳しく述べて来たが，最近に

なって，非常に細い超微小電極を使用すれば，蛙の網膜

においても魚のS一電位と同じく白色光に対して陰性の

持続性活動電位を記録出来るようになった41）。しかも富

田ら42）は，単色光刺激で，或る波長に対しては極性を反

転するものがあることを見出した。しかしながら，これ

を誘導するには電気抵抗100Mn以上という超微小電極

を使わねばならず，通電其他の実験に技術上の困難が大

きいため，その性質は詳細には調べられていない。更に

Grttsser43），或いはBrown及びWiese144・ds）は，猫の

網膜においてもS一電位様の活動電位を見出した。また

われわれ46）は鮒の網膜で，明らかにS一電位の範疇に属

すると思われるもので，白光刺激の強さにより活動電位

A

B

slmv

］

ab

1
20mV

］

 c
O．1 ＋ 1 SEC．

．一’一M－A“．A“’

第20図特異なS一電位の1例。Aはスペク
     トル掃引。Bは白色光刺激。 b， c

     はaのそれぞれ10倍及び100倍の

     強さの光使用。   （渡辺，登坂46））

一 エ0一
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の極性を変えるものを見ている。第20図はそのム例で

あるが，光の強さが弱い時には陽性の電位が，強度を大

にすると陰性のS一電位になることが判る。これはまた

スペク｝ル反応型が3相性で，未だ詳細に検討していな

いが，スペク｝ル刺激に対する網膜の反応を考察するの

に非常に重要な問題を含んでいると思われる。

  以上の他，網膜には局所照射によってERGと異なる

性質を示す電位も種々見出されて，いろいろと論じられ

ているが13・17・48・49），これらの種々複雑な電気現象と，

ERGというmass respenseがどのような関係にある

のか，或いは，中枢に対して情報を伝える視神経放電の型

と網膜内における興奮と抑制の問題に，S一電位やERG

がどのような点で関係して来るのか，等々，われわれ

に残された将来の問題は多い。
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