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   1） E価cts of mollochromatic adaptation on three types of spectral response curve of horizontal cell

werc investigated in the live carp retina， choosing the wavelengths of adapting light as to fit th e known

p6aking wavelengths of three types of cone， Le．，470，530 and 610 n卑s．

   ．2） In L－type． cells， the slope gf response amplitude versus log intensity relat三〇n． shbwed as httle．

change with various mo血ochromatic stimuH as亡he wavelength in spectfal response maximum did with

mollochromatic backgro域nd．

   3） In C－type cells， the slope of V－log I cμrves varied．．with the change i皿stimulus wavelength， espe－

cially when． t摯e Ionger wavelengths were u寧ed， suggesting that red light stimulated． green con6s too．

Evidencc that th6 spectral response maxima． in red zone shiftedρgnsistehtly t6 shorter sid俘with a back－

ground of 610nm suggested that the． existcnce of 680 nm deep red cone was．doubt血正．

   4） From the above results and others the prob16m of． the inputs to three types of horizollt耳I cell was

discussed．

             1緒  言

  S電位の要素分析については，伊藤（1965）4）

が，．特牢波長め背景照射を与えて，その波葺に最

大感度をもつ要素を抑圧すること．によって他の要

素の検出分離をする方法により，セイでそれぞ

れ470，510，570および650nmに極大を有する4

っの要素があると報告した．．．Nak包and Rushton

（1966a， b）10川）は，さらに巧みな分析塗行って，

視細胞からの入力各要素のacti・n 3pectrumを求

め，それぞれ540脚（green c6ne），620nm（red

cone），080nm．（deep red cone）およびおそらく

bhe c・neも関与するだろうとしている．このう
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ちblue， green，およびred coneは錐体活動電位の

スペクトル応答型（Tomita，1963，1964，1965）

1η18）19）と，microspectrophotometryによる錐体外

傷の分光吸収型（Marks and MacNich・1，1963，

Marks，1965）9）8）にも証明されているが， deep red

coneについては1， Hanaoka and Fujimoto（1957）エ）

の初期のデータに見られるのみである．S電位の

C型応答が，かなり高い頻度で観察されるのに対

して錐体電位にλmax，680nmが，全く見られな

いのは，奇異であるといわねぽならない．

 これらのS電位のスペクトル応答に関する研究

は主として，剥離網膜標本について行なわれてい

るが，著者らは，コイに人工呼吸を行った状態で

網膜を露出した標本を使用し，（渡辺，1964，

Watanabe＆Hashimoto，1965）21）22）スペクトル応

答を再検討した．（柴田と渡辺，1969，Shibata

ら，1971）13）14）この標本は何回でも繰返して明暗

順応が出来る利点がある．

        皿 実験方法

 標本：食用鯉（qアρ7伽∫oα7μ・）体重400～5009に

ga11am1ne 4γ！9を筋注して心乱化し，口から鯉に流水

を流して人工呼吸を行なう．外眼筋を全部釘下して取

り除ぎ，眼球のみを塩化銀化した銀板のholderで支

え，前眼部を除まし，次いで，硝子体をできるだけ吸引

除虫して血流が正常に保たれた眼球盃標本を作製する．

Holderはそのまま不関電極として用いる．

 導出電極および記録装置3導：出電極は3MKCIを充た

した先端直径0．1μm以下，電極抵抗100MΩ以上の硝

子毛細管超微小電極を平した．（不関電極には眼球盃の

支持をかねる銀一塩化銀電極を使用した）．

 記録は硝子電極からCathode follower型前置増幅器

を通し，電極の高抵抗と浮遊容量による波形歪みを補正

する補償回路に導いた後，高感度増幅器AVH・2で増幅

し，日本光電製のブラウン管オシロスコープVC・7に

導き，成茂科学製連続撮影装置により写真撮影をした．

 光刺激装置：光源にtungusten excitor IamPを用いた

2チャンネルの光学系を有する装置で（滝沢，1970）1δ），

光強度は，neutral density wedgeで調整した．刺激光と

しては，主として，400～750nmの単色光を用いたが，

これには20nmステップの干渉フィルターを使用し，光

源の色温度を変えることによって等光量子化した．最：

大刺激強度は単色光が3×104q／sec／μ2，白色光が2・16x

105q／sec／μ2であった．

 実験条件＝実験は全て，室温（22～24℃），水温18℃の

条件下で行なった．試験照射および背景照射光は共に同

一照射面積（直径5㎜）を用いた．試験照射は3秒間

隔で，持続時間650msecとした．背景照射がある場合

の試験照射光によるS電位の振幅は，背影照射がない場

合のその細胞の静止電位を基準レベルとして測定する．

試験照射を与えてから400msec経過したところでのS電

位の振幅を各波長について測定してスペクトル応答曲線

を求めた．

 実験の順序は次のごとくである．硝子電極を網膜に刺

入して安定なS電位を確認した場合，まず610nm，530

nm，470nmの各波長について光強度の変化によるS電

位応答を連続記録装置で写真記録し，次に特に記さない

場合は，最大強度より1．OIog unit低い強さの試験照射

により400㎜から20nmおきに740nmまで波長を変え

て，S電位応答を記録する．さらに上記の試験照射光と

等しい強さの単色光背：景照射を与えて，400nmから740

nmまで20nm毎に各試験照射に対するS電位応答を求

める．背景照射に用いる光の波長は，Tomitaら（1967）20）

の錐体細胞のスペクトル応答のλmax，すなわち610nm，

530nmおよび470nmである．以上の一連の実験を同一

細胞に対して記録できたもののみをデータとして採用す

る．

        皿 実験成績

 光強度とS電位の振幅：

 感覚と刺激強度との関係を表わすものとして

Weber－Fechnerの法則が一般に知られている．す

なわち，ある範囲の刺激の強さに対して，感覚応

答の大きさは，刺激の強さの対数と直線関係が成

立するという．感覚という自覚的な反応でなく，

たとえぽ，下等動物の光受容器電位のような客観

的な指標をとった場合に，応答の振幅は刺激の強

さの対数に対しS鎖状曲線となり，その直線部分

には，上記の法則が当てはまることが知られてい

る．コイのS電位においても，白色光刺激に対し

約2・510gの範囲にわたって直線関係が認められ
る．

 図1は野上型，RG型， RYB型S電位につい

て，単色光刺激の光強度と応答振幅との関係を示

したものである．Log Intensityが0のとき1＝3

×104q／sec／μ2に相当する． Nakaら’o）11）は，勾配
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図1光強度とS電位の振幅（本文参照）

は波長によって変化せず，光強度の軸にそってス

ライドさせれぽ，他の波長刺激に対するS電位応

答のものと一致すると述べているが，L型応答の

場合は，この関係があるが，RG型， RYB型の場

合は，図1からも明らかなように，この関係は成

り立たず，刺激光の波長によって，勾配が変わ

る．L型は，波長による勾配の変化がほとんどな

い．RG型， RYB型の脱分極性応答となる波長の

場合に，一1・Ol・g unit以上に光の強さが増大す

ると，かえって応答が抑制される傾向がみられ

た．

 S電位スペクトル応答：

 図2はL型S電位の1例である．暗順応時の水

平細胞のいわゆる静止電位を基準レベルとして，

背景照射がない場合（実線）と，610nm（破線），

530nm（点線）および470nn1（鎖線）の背景照射を

与えた場合の応答曲線を示してある，試験照射と

背景照射光の強さは，共に3×103q／sec／μ2（一1・O

l・gunit）であり，照射面積は共に直径5mmで

ある．図からも明らかなように，正型S電位の応

答は常に過分極性の電位であり，背景照射を与え

ない場合と，610nm，530nm，および470nmの背

景照射をそれぞれ与えた場合でも，スペクトル応

答曲線の極大点は，ほとんどずれない，また，こ

の例では，試験光と同じ強さの610nmの背景照

射をした場合に，いわゆる静止電位が最も深くな

り，スペクトル応答もほとんど平坦になることか
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図2 L型S電位のスペクトル応答（本文参照）

ら，このユニットに対する入力の大部分は赤錐体

からであるといってよい．

 図3，4は．箪G型S電位のスペクトル応答曲線

を示している．この型の応答は，長波長刺激に対

して脱分極性の応答を示し，短波長で過分極性応

答を示す．図3では背景照射，試験照射光め強さ

は，共に3×・104q／sec／μ2（o log unit）である．図

4は図3と同じ細胞からの記録で，「背景照射光の

強さを試験照射光の1／10にしたものである．610

nmの背景照射により，長波長帯への応答が抑圧

され，470nmの背景照射によって短波長帯の応答

が抑圧される．530nmの背景照射を与えた場合
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図3 RG型S電位のスペクトル応答（本文参照）
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図5 RYB型S電位のスペクトル応答（本文参照）
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図4 図3と同一unitで背景照射の光強度を試験
 照射の1！10にしたもの（本文参照）

セこは，全体に各波長による振幅変化の度合が小さ

くなっている．更に特徴的なのは，各波長の背景

照射により，長波長側の陽性極大点が左方にずれ

ることである．

 図5はRYB型S電位のスペクトル応答を示
す乙背景照射と試験照射の光の強さは共に3×
103q／sec1μ2である．図から明らかなように610nm

で背景照射を与えた場合には，背景照射を与えな

い場合より，かえって全体に応答曲線の振幅が大

きくなっている．

        1V 考  察

 S電位はスペクトル応答から，L型どC型の2

つに大別される．工型は刺激光波長の如何にかか

わらず，常に過分極性応答であるが，C型は波長

によって応答の極性を変える．コイではC型力㍉

さらにRG型とRYB型に分けられている．

 このS電位を発生する水平細胞への入力は視細

胞であって，本研究は，繰返し明暗順応が可能な

人工呼吸下のコイ眼球盃標本を使用して，各型の

水平細胞応答に対する単色光背景照射，特にコイ

でその存在が明らかにされた3種の錐体の極大応

答波長の背景照射の影響を検討したものであるL

 i）L型水平細胞の入力：五型s電位が記録さ

れるのは，最外層水平細胞，中間水平細胞，およ

び内水平細胞であるが，この中で，内水平細胞ぽ

前二者の突起であ．る可能性が大であり，また中間

水平細胞は主として憎体からの入力を受けると考

えられている3）5）．本研究では，染色法による細

胞同定は行なわなかったが，著者らの経験および

スペクトル応答の極大波長（610～620nm）から秤

体水平細胞は除外される．すなわち，図2に明ら

かなように，暗順応時の極大波長は背景照射を与

えてもほとんど変化せず，しかもひきつづき照射

実験を行なって網膜が明順応状態に傾いても十分
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安定した応答を示すことからも，その入力は主と

して，錐体からのものであるといってよい．特

に，図1に示したように，各単色光に対する刺激

強度一応答曲線の勾配がほとんど変わらず，水平

移動によって一致することは，この水平細胞への

主な入力は610nmに応答極大をもつTomitaら

（1967）20）の赤錐体（red cone）であると考えら

れる．しかしながらMaksimovaら6）7）はpikeの

三型水平細胞で，短波長試験照射による応答が，

赤色背景照射を与えることにより，かえって増

大することを見出し，Naka and Rushton（1966，

c）12）は同じコイ科のtenchで，工型ユニットに

は680，620，540nmおよび，おそらく青錐体も関

与するだろうと述べている．さらにWitkov呂ky

ら24）もコイで一つのaction spectrum中に2つの

極大を認めている．図2においても背景照射なし

のスペクトル応答曲線（実線）で，短波長域に2

つのsubpeakが見られ，また，610nm背景照射

により，520nm付近にも，小さな山が示されて

いるが，これから見ても，短波長錐体の入力，さ

らに秤体の入力の可能性は否走できない．

 ii）RG型水平細胞への入力：RG型s電位は

外水平細胞から得られるが，その最大の特徴は，

短波長域で過分極性，長波長域で脱分極性である

ことにある．その入力となり得る錐i体として現在

までに同定されているのは，470nm，530nm，およ

び．610nmに極大をもつ3種¢）みである．しかしな

がら，図3および図4に見られるように，RG型

応答の長波長域の極大点は680～690nmにあり，

上記3種の錐体のみでこの深赤色域の極大点がど

のようにレてつくられるかが問題となる．3種の

錐体のpeakの中で，もっとも長波長の610nmを

刺激光として用いると，図1に明らかなように，

RG型水平細胞の応答は常に過分極性で，光強度

が強くなるとその応答はさらに大になる．図にお

いて670nm刺激（実線）では，光弓三度を大にする

と急激に脱分極性応答が大きくなるカ㍉さらに強

度をあげるとかえって応答が抑圧されるのが見ら

れるが，これはこの波長でも過分極性応答に関与

する緑錐体（grβen coρe）を同時に刺激するため

と考えられる．また，光強度一応答曲線の勾配は

470nmおよび530nmに比べて610nmの場合極端

にゆるやかであって，これは，610nmが赤錐体

（red cone）を刺激して脱分極性応答を起させる

と同時に，緑錐体をも刺激して過分極性の応答を

起させ，その両者の差引きがゆるやかな曲線とし

て現われたものと理解できる．これは図3，図4

こ口いて，610nmがスペクトル応答曲線のいわ

ゆる中性点に近いことからもうなずけることであ

る．すでに述べたように，本論支のスペクトル応

答曲線はすべて暗順応時のいわゆる静止電位を基

線としと画いてあるが，背景照射光がある場合に

は，用いた波長による応答分だけ，いわゆる静止

電位は縦軸方向に変位する．図3，4では，背景

照射により静止のレベルが下方に変位している

が，背景照射が試験照射と等しい光強度の時は図

3で明らかなように，試験照射による脱分極性応

答がもとの基線を超えることがないのは注目すべ

きことである．また図3において，610nmの背景

照射により長波長域のみならず短波長域の過分極

性応答まで抑圧され，530nmの背景照射により

長波長域の脱分極性応答が抑圧されることが見ら

れる．橋本ら2＞，渡辺ら23）はC型水平細胞が応答

の極性を反転する時には潜時の延長があることか

ら，極性反転機構には1個以上のシナプスが介在

する可能性を指摘したが，上述の現象は，各錐体

からの出力がRG型水平細胞に入る時には各々が

完全に独立したものでないことを示唆する．特に

530nmの背景照射と470nmの背景照射の場合の

脱分極性応答を比較すると，530nmの背景照射

による抑圧効果が常に大であって，RG型応答発

生には，赤錐体と緑錐体の干渉が重要であると考

えられる．最近Stel115）らは組織学的検索から，

赤錐体からの出力がL型水平細胞を通って符号を

変えていったん緑錐体に入り，次いでRG型水平

細胞に入る模型図を提起したが，以上の事実は，

それを支持するものである．さらに注目すべきこ

とは，610nm背景照射により長波長側の極大点

が左方に変位することである．もしも，RG型の

脱分極性応答に赤錐体のほか，Naka and Rushton
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（1966，a， b）1。）11）のdeep red cone（680nm）も共

に関与するならぽ，上記の背景照射による極大点

の変位は，当然長波長側に向かうはずである．ま

た仮にRG型ユニットにおいて，赤錐体が過分極

性成分として作用するならぽ，これは直錐体ある

いは青錐体の作用と同相であるはずで，この場合

は背景照射によって短波長側の極大点はさらに短

波長側に変移しなけれぽならず，図の成績と矛盾

する．したがってRG型応答におけるdeep red

coneの寄与は疑わしいといわねぽならない．

 iii）RYB型水平細胞の入力：図5においても，

610nm背景照射時の長波長域の過分極性応答の

極大点が，背景照射がない場合より左方（短波長

側）に変移することが明らかであって，これは応

答の極性は異なるが，前述のRG型水平細胞と同

様680nmのdeep red coneの関与を否定するも

のと考えられる．したがって長波長域の一次の入

力は610nmの赤錐体の他はないと考えられるが，

暗順応時の応答曲線を見ると，610nm刺激では

約0．6の脱分極性応答であり，図1のRYB型の

光強度一応答曲線によってもそれは明らかであ

る．一方，530nm刺激に対してもこの水平細胞

は脱分極性応答を示し，図5においてその振幅は

610nm刺激よりわずかに大きい（約0．7）．しか

しながら，両波長をそれぞれ背景照射として用い

た場合は，いわゆる静止電位は同程度上方に変位

するにもかかわらず，スペクトル応答に対する効

果は著しく異なる．すなわち，610nm背景照射

を与えると580nm刺激に対する脱分性応答が暗

順応時よりもさらに大となるのみならず，440nm

刺激による過分極性応答は約2．4倍に増大する．

これに反して，530nm背景照射では短波長域の

過分極性応答は増強されるが中間波長域の脱分極

性応答はほとんど抑圧され，610nm刺激では過

分極性応答となることが明かである．したがっ

て，RYB型における脱分極性応答の主な入力は

緑錐体であって，暗順応時および610nm背景照

射時の610nm試験照射による脱分極性応答はこ

の波長による緑錐体の応答を示すものと考えられ

る、

 図5において，応答曲線が暗順応時のいわゆる

静止電位（基線）より全て下方にあるのは470nm

背景照射の時のみである．この場合新な静止のレ

ベルは一〇．5の位置にあり，この波長による抑圧

効果は短波長域の過分極性応答に対してもっと

も大である．またRYB型においても応答の潜時

は，短波長域の過分極性応答がもっとも短く，

刺激光波長を次第に長くして応答の極性が変わる

毎に延長する2）23）ことからも，青錐体が直接この

型の水平細胞と連絡することには疑問の余地が

ない．さらにこの背景照射によりいわゆる静止電

位が深くなっているにもかかわらず，赤色刺激に

より大きな過分性応答が得られるのは，赤錐体は

470nm背景照射の影響をほとんどうけないため

と考えられる．しかも赤錐体からはおそらく2つ

以上のシナプスを介しての入力であろうと思われ

る．

 以上の考察から，L型水平細胞の主な入力は赤

錐体であり，RG型水平細胞には緑錐体からの直

接の入力と赤錐体からシナプスを介して極性反転

した出力が加わり，さらにRYB型は青錐体から

の直接入力とシナプスを介して反転または再反転

したそれぞれ緑および赤錐体からの出力が加わる

ものと結論される．また極性反転を生じるシナプ

スとしては，Stel115）らの組織学的模型によるそれ

ぞれ五型水平細胞から緑錐体へのシナプスと，

RG型水平細胞から青錐体へのシナプスを考えれ

ば，以上の生理学的実験結果をよく説明できる．

        V 総  括

 D 人工呼吸下コイ網膜水平細胞のスペクトル

応答曲線に対する単色光背景照射の影響を検討し

た。背景照射光としては，これまでに知られた3

種の錐体の最大吸収波長，すなわち470，530，610

nmを使用した．

 2） L型水平細胞では，光強度の対数一振幅の

勾配は波長を変えてもほとんど変わらず，またス

ペクトル応答曲線の極大点も背景照射により変化

しない．

 3） C型水平細胞で1審，光強度の対数一振幅の

勾配が長波長刺激で変わり，これは赤色光が緑面
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体をも刺激するためと考えられる．さらに，スペ

クトル応答曲線の長波長帯におけ．る極大点．が610

nmの背景照射光によって短波長側に常に変移す

る．したがって680nmのdeepτ副coneの存在

は疑わしい．

．4）以上の結果等から3型の水平細胞に対する

入力について考察した．
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