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1． は じ め に

　　　色受容に 関す る研 究 は そ の 歴 史も古 く，生 理 学，心 理

　　学，物理 学，工 学 な ど広範な 分 野 の 研 究者に よ り行 な わ

　　れ て 来た 。数多い 研究分 野 の 中 で 生 理 学 的 研 究 方法 の も

瞭　　 つ 特徴 は 視細胞 に は じ ま り中枢 に 至 る 長い 神経 細胞 の 連

　　鎖よ りな る視覚系 に つ い て 各紲胞 毎 に そ の 性質 を 分 析出

　　来 る点 に あ る。あ る レ ベ ル の 細胞 の 応答と次 の レ ベ ル の

　　細 胞 の 応答様式 とを 比較検討す る こ とに よ っ て ，こ れ ら

　　 の 細胞で 色覚に 関する情報が どの よ うに 処理 され た か，

　　 また その 細胞 が 視覚系全体の 機能 の 中で ど の ．1： う次 役割

　　を果して い る か を 知 る こ とが出来 る 。
こ の よ うな方法 は

　　視覚系 の ．ピうに 神糸煢細胞が次々 と高次の レ ベ ル に 鎖み 屯

　　ね られ て 行 く神経系に お い て は 特に 有力な方法 で ある 。

　　　個 々 の 神経細胞 の 応答を 記録す る方法 と して 最 もポ ピ

　　 v．ラ ーな の は 微 小 電 極 法で あ る ．

一
般 の 字lll経 細 胞 に み ら

　　 れ る よ うに ， 活動 に 伴 っ て ス パ イ ク （パ ル ス 状 の 電位変

　　 化）を発生す る 細胞 の 活動は 尖端を残 し て 絶縁 した 紹い

　　 金属針 を 細胞 に 近 づ け る こ とに よ っ て 記録す る こ とが 出

　　来 る。また ス パ イ ク の 発生が な く緩や か な電位変化 に よ

　　 b信号 の 伝達 を行 うよ うな細胞 か ら応答を記録す る 場合

翻
こ齢 ガ ラ 瑠 齲 角ギ質を轍 櫛 謝 電

極 を細胞内；こ 刺入 す る方法が用 い られ る 。
い ずれ も最近

二 三 十年 エ レ ク ト ロ ニ ク ス の 進歩に 助けられ て 発展 し て

来 た 方法 で あ り，数多 くの 新 ら しい 発見 を生 み 出 す こ と

に な っ た 。 　　　　　　　　
・

　 こ こ で は 最近 の 坐理 学 的研究 に よ る 網膜細胞 の 性質を

特 に 色受容に 関す る点を中心 に して 述 べ て み た い
。

2，　 網膜の 構造 と神経信 号 の 伝達

　網膜は わ れわ れ の 眼 の 底 に あ る 厚 さ 200　Xt程 の 極 く薄

い 膜状 の 組織で ある が ， そ の 中に は 1億個に 及 ぶ 種 々 の

糸1馳 励 獣 圏
li
己列 され て lrlり・お

．
塙 ・に 複雑槭 瀟 を も

っ て い る。従 っ て 網膜は 感光物質が 5
〒
乙
面的に 塗布され た

写其 ソ ，f ル ム の よ うな もの とは 異ぼ っ て い る D

　Fig．ユ は わ れ わ れが 好ん で 実験に 用 い る 魚類網膜 の

CalalDに よ る 模式図で ある。われ わ れ の 実験に は tri−

chromatic 　 color 　 vision を も ち
2＞

材
’
料 と して 取扱い の

容易な鯉 や 金魚を 用 い る が，脊椎動物 の 網膜は ヒ トで も

他 の 動物で も基本 的構造は 非 常 に よ く類似 して い る 。 図

に 示 され る よ うに 細 胞 は 2 つ の グ ル v−一プ に 大 別 さ れ る。

即 ち 図 の 左半分に 描 か れ て い る視細胞 ， 双極細胞，神経

節細胞 とい う一連 の 細胞群 と，図 の 右半分に ある 水平細

胞，ア マ ク リ ソ 紹胞 の グ ル ープ で LKIで は 艇 宜 上 分けて あ

一 …癬

Fig ．1，　 GQIgi鍍銀法に ょ る 綱膜細胞
Do

　 c ： 錐体 ，

　　　　 g ： 神経節細胞，eh ，　 mh ，　 ih： 水 平細胞

r ： 桿体，cb
，
　 rb ： 双 極細胞，　 a ： ア

ー1 ク リン 細 胞，

＊
　慶 応大学 医学部生理学教 室
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る が 実際 の 網膜 で は 両 グ ル ープ が 重 な り合 っ た 状 態 で 存

在す る 。 前者は光の 信 号を中枢へ 伝達す る最短 の ル ー
ト

と考 え られ，後者は そ れ を横方向へ 連絡す る役割 で ある

と考え られ えい る
。 網膜か らの 信号は 神経節細胞 の 軸索　　　　　　　　　　　阜

突起 ， 即 ち視神経 を 経て 視床の 一部で ある外側膝状体へ

運 ば れ，こ こ で 細胞 を 乗 り換 え て 大脳後頚葉 の 視覚領野

へ と至 る 。 （魚類な ど下等脊椎動物 で は 視覚中枢 は 視蓋

で あ り視神経は 視蓋 に 至 る 。 ）網膜中で 神経節細II包は 硝

子 体側 に ，視細胞は 強膜側に 存在す るか ら，外界か ら眼

に 入 っ た 光 は 透明な 網膜 の 細胞層を ）面 り抜けて視細胞 に

達す る こ とに な る 。

3．　 視細胞に おけ る 色受容

　 3，1　微小分光測光法 に よる単
一

錐体内視物質の 検出

　 眼に 入 っ た 光は ま ず 視 細胞 で 捕 え られ る。視細胞は 細

長 い 細胞 で 細胞体 の あ る内節と視物質を 含む 外節に 分け

ら れ，両者は 組 い connecting 　 ciliurn に よ っ て継 が れ

て い る 。 視細胞外節 に は ラ メ ラ 構造 と呼ば れ る 多層の 構

造 が あ り視物質は こ の 膜構造 に 含 まれ て い る。

　視緬胞に は桿体と錐体の 2 種類が ある こ とが 以前 か ら

知 られ て   挿 。 ．桿体 の 視物質 は 1 種類 で あ る の に 対 し，

色覚を有す る動物は 数橄 の 異ノ：¢ る錐体をイiす る と捗えら

れ て来た 。
Younga）

及 び Helmholtz4 ）
に よ っ て 三 色説が

提唱された とき，そ の基礎 に な っ た 考え方は 3 種の 異な

る視細胞 の 存在で あ っ た 。
こ の 考え を 立 証 し よ うと し て

錐体の 視物質 を 抽出 し，そ の 分 光 吸 収 の 測 定 及 び 色 光に

よ っ て そ の 中 の
一

部 を 選択 的 に 褪色 させ る 方法 に よ っ て

錐休視物質 の 単離が 試み られ た が，網膜 全 体 よ り抽 出 さ

れた 視物質 の 大部分が 桿体視物質 rh 。dops｛n で あ り，錐

体視物質は それ に マ ス ク され て 検出す る こ とは 不 可能で

あ っ た。こ の 方法 に 対 し，錐体視物質を 細胞 内に 存宅Eす

る状態で 検出 し よ うとす る 試 み が わ が 国の Hanaoka ＆

Fujimotos ）
に よ っ て 1957年に 初め て な され た 。 し か し

錐体外節は 普通，底辺 の 繭：径 3〜4μ， 長 さ20〜301iで あ

るか ら，こ の よ うに 微小 な検体 の 分光吸収 を 測定す る の

は 容易 な こ とで は な い
。 ま た 検体は 光照射に よ り分解す

る も の な の で ，な る べ く弱 い 光 を 用 い て 測定 せ ね ば な ら

　　　　　　　　　　　　　L

　 　 　 　 APtrtU 「u 　　　⊂o−dte1Stt　　PhoにDmult 卩
卩
1卩：r　　　 D こ．ヨmp1 」恥 「亀

blonochromatO 「　　　1　 Choppe 「　　　　　　Obie匸t／ve 　　　　　Ac ．　zmpll 「lcr 　　　　　　　Chn「trcco ，dcr．

飄墾
　 　 　 　 　 IHljmin：t／On
　 　 supply 　　　　　　　　　　 V 　　　　　　　　　　 Rrt「1・冂5m 川・tlt
　 　 　 　 　 　 　 　 　 tt／
　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ‘ORu61 　　　　　　　　　　’「／deWlrC

Fig ．2．単
一

錐体外節 ri1 の 視物質を 測定す る 微小分光測

　　　　光計
6），7）

ず，一
方微 小光 を検出 し増巾す る 装置 の 感度 や S！N 比 の

向上 を考え る と，な る べ く強い 光を用 い た 方が 有利で あ

る。こ の よ うに 互 い に 矛盾す る条件 を 克服す る こ とが 狡

術的に 大きな 課題で あ っ た 。
こ の 試み で 彼等は 分光吸収

の ピ ーク の 異な る 5種類 の 細胞を 記載 した 0

　 1963年米 国 Johns　 Hopkins 大 学生 物物理 研 究室に お

い て こ れ とほ ぼ同 じ実験が MacNichol ＆ MarltsG），7〕，s〕

に よ っ て 成 され た 。 彼等 は エ レ ク ト
’
9 ニ ク ス の技術を 駆

使 し て 優れ た 性能を 翁す る 微小分光測光装縦を 作1製し，

こ れ を 用 い て まず金魚網膜に お け る単
一

錐体の 分光測光

に 成功 し た の で ある。Fig．2 に こ の 装置 の 概要を示す。

タ ソ グ ス テ ン 電球 よ り出た 白色光は 回折格子 に よ っ て 分

光 され ji気色光 とな る 。 単色光 の
一

部を photodiode で 受

け そ の 出力を ラ ソ ブの 電源装置 に フ ィ
ードバ ッ ク し て 単

色 光が ほ ぼ 等光盈 子 ス ペ ク トル 光 とな る よ う光源 を 調節

す る o 単 色光は モ ノ ク 卩 メ ー
タ の 前’こ置 か れ た aper しure

の 2 つ の 小孔を 通 過 した後，平行光線とな る 。 後に こ の

2 つ の ビ ーム の うち テ ス ト ピ ーム は 錐体外節を 通 過 し，

対照 の ビーム は 錐 体外節 の な い 部分を 逓過す る の で その

出力の 差が錐体 に 吸収された 光 とな る 。
こ の 2 つ の ビー

ム は チ ョ ッ
パ ー

に よ り選択 され て 交互 に 送 り出され る 。

チ tl ッ
パ …

を通過 しノこ光の ビ・…ム は 顕微鈎琶の 対物 レ ソ

　 　 55Q 　网 　 450　柵 　15D
Wavo．ttngLh 〔vat・｝
　　a

　 　 ω 0　5駒）　500　4〜0　400　ユ50

　 1VaVe・hrtgLh 〔：W ゆ

　 　 　 h

　 　 　 脚 　弔50　400 　コ5G

w 臨VP ．lengしh ‘m ’り

　　 c

F 三g．3．　青 （a ），緑 （b），赤 （c ）に 極大を もつ 3 種の 晝生

　　　　体 の 分 光吸収T），8）
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　　 ズ を用 い た コ ソ デ ソ サ ーで 集光され ， 直径数 μ の 細 い ビ

　　 ーム と な る。
こ こ に 網膜 よ り遊離した 金魚の 錐体を 置

　　 き，そ の 外節部を テ ス トビ ーム が通過す る よ うに検体 の

　　位置を 調節す る 。 検体を通過 して 来た光を 顕微鏡の 対物

　　 レ ン ズ を用 い て 集光 し ，
こ れを フ ォ ト マ ル チ プ ラ イ ヤ

ー

　　 で 測定す る 。
フ ォ トマ ル チ プ ラ イ ヤ

ー
の 出力は チ ョ ッ

パ

　　
ー

に 同 期 し た photodiode 　 switch に よ り検体 を通過 し

　　 た 光 に よ、る 出力 Vtest で あ る か，対照 と した ビーム の 出

　　 力 Vref で あ るか が 弁別 され，　 rati 。 meter に よ りそ の

　　 比 が 求め られ答は テ ープに パ ン チ され る 。 得 られ た 分光

　　 吸収 を Fig ．3 に 示 す 。 （a ） は青に ピ ークを もつ 錐体，

　　 （b）は 緑，（c ） は 赤に 吸収極大を 有す る 。 （a）お よ び

　　 （b）に お い て は 長波長側 よ り短波長側に 向か っ て 単色光

¢ 1 嬾 し （・）・ ・ い ・ 囎 ・ 鰍 難 ・ 帳 波購 ・

　　 向か っ て 走査 した 。 図中 1〜5 の 数字 は 走査 の 厠数を 示

　　 す 。 すな わ ち 走査 を 繰返す毎に 視物質 は 分解 して 減少

　　 し，吸収 の ピーク の 高さは低 くな っ て い く。 光照射後の

　　 単
一

錐体内視物質の 量 は 走査開始前 の 状態 に 比べ て 減少

　　 し て い るた め ，分光吸収 の ピー
ク の 位置は 走査を 始め た

　　波 長側に ずれ て い く結果 とな る 。 彼等は こ の点の 補正 を

　　 コ ン ピ ュー
ノ に よ り行 な っ た 。

　　　 こ の 実験に よ り錐 体 に は 分光 吸 収 の 異 な る 3 種 の 視物

　　 質 （吸 収 極 大，青 ： 455± 15 　nm ，緑 ： 530± 5nmt 赤 ：

　　 625± 5nm ）が別 々 の 外簾rl
．
1に 存在す る こ とが 結論 され，

　　 こ れ ら の 視物質は 景的 に も質的 に も従来 よ り知 られ て い

　　 る桿 俸外節中 の rhodopsinと類似 し た もの で ある こ と

　　 が 明らか に な っ た 。

　　　3．2　微小電極法 に よ る 単一
錐体 の 細胞内記 録

　　　綱膜 の 色受容機1111を傑ろ うとす る別 の 而か らの 狙い は

艦
ゆ、

　

　
、

視細胞 を 微小電極 で 直接 ア タ ッ クす る こ と で あっ た。

個 々 の 視紹胞の 活動を細胞内記録 し ， そ の 電気的活動を

指標と し て 視細胞 の ス ペ ク トル 応答を求め れば ， こ れ は

視細胞 の 色受容機構を 知 る 最 も直接的な 方法 で は な い か

と視覚生理学 の 研究に た ず さわ る者 は だ れ し も考え て い

た の で ある 。 しか し視細胞は 極 め て 小 さい の で 微小電極

を 細胞 内に 刺 入 す る こ とは 大変 に 困 難 で あ っ た 。こ れ が

O

榊

○

《

2m ＞

可能 とな っ た の は 1965年 TomitaD） に よ り加速度を利用

し た 電極刺入法 が考察 されて か らで ある 。

　視細胞 に 電極を刺入 す る と暗状態 で 細胞内は 細胞外に

比 べ て 一30〜− 40rnV の 静 止 電位が 記 録 出来 る。こ れ に

光を 照 射す る と細胞内電位は さ らに マ イ ナ ス の 方向に 変

化 し，光照射時間 llコ持続する
9）。振巾は 光強度を 増す と

増大す る
iO）

。 視細胞 の 特徴の 1 つ と し て 視細胞開 の 干渉

が 少ない こ とが 挙げ られ る。即 ち 記録中の 視細胞 の 応答

は 側方 の 視細胞 の 照射 に 関係な く ほ ぼ
一

定 で あ っ た
9 ）

（Fig．4）。こ れ は カ ブ ト ガ ニ の 側眼で 見出 され ，感覚系

抻経細胞 の 共通 の 性質として 知 ら れ る側方抑制が視細胞

の 段 階で は 存 在 し な い こ とを 示 し て い る 。 しか しな が ら

最近 Baylor ら 11＞
に よ る と カ メ の 錐体で は 側方抑制 力こ児

られ る とい う。筆者も金 魚や コ イ の 視細胞 で さ らに 検討

し て み た が，こ れらの 動物 に 関す る 限 り側方蝉制 は 明ら

か で ない
。

A

B

（二

2mV

　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 0．5sec
Fig ．4． コ イ の 錐体細胞内記録

9｝。颪径 100μ の 白色 小

　　　　光点 と数 mln の 大光点 とで 応答 に 差 の な い こ と

　　　　を注 目して い た だ きた い 。下 の 横線 は 光照 射時

　　　　間を 示 す 。
AC 記録

rrmrri7rmrmMMT
−

　 　 400 　　　　　　500 　　　　　 600 　　　　　　700 　　　nm

Fig．5，青 （a ）， 緑 （b）， 赤 （c ）に 応答極大を有す る 各

　　　　錐体 の 単色光 刺激 （等光量子光）に 対す る 応

　　　　答
1°）

　次に 個 々 の 錐体の 分光応答 を 知 る た め に 単色光 の 波長

を 変 え て 応答を 記録 し，147 個 の 錐体 の 分光応答山線 が

3 群に 分類出来 る こ とが 明 ら か に な っ た
且o）。Fjg．5 に 代

衷的な 3 種の 錐休の 分光応答を示す 。
a は 短波長側 に 応

答の 極大を示 した錐体，b は 中間域 に 応答極大 を 示 し ，

C は 長波長側に 応答極大 を 示 した 。それ ぞ れ 3 種 の 錐 体

の 頻度 ， 応答 の 分光極大を示 した の が Table 　 1 で あ る 。

電気生理 学的 実験結果 と微小分光測光の 結果が極 め て よ

く
一

致 し て い る 。

　こ れ らの 実験結果 よ リ コ イ や 金魚 の 網膜に は 分光感度
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Table　L 　分光応答 に よる コ イ の 錐体 の 分類

・・ … 膿鰡 欝辮籖

a．　 b孟ue 　CQne 　　16　 覧，
　　462 ± 王5

b，　 9reen 　 c （）ne 　工0　　　　529± 14

c．　 red 　cone 　　 74　　　　 61／± 23

455± 15530d

： 5625

± 5 　
1mm

Tab ！e　2．霊長類 の 錐体 の 吸収：極大波長 （nm ）

Marks ら i2） Brown 　lf　L3 ）

blue　c6ne

green 　conc

red 　 CQne

455535570 450525

・

555

の 異な る 3 種 の 錐体が存花す る こ とが 確認 され，こ れ ら

の 動物 の 色覚行動が trichromatic で あ る と い う実験
2）

が よ く説明出来 る。

　で は ヒ トの 網膜 で は ど うで あろ うか 。
Marks ら は 金

魚 の 錐体で成功した後，L 】・やサ ル の 錐体の 分光吸収を

測 定 した
12 ）。また ほ ぼ E1寺を 同 じ くして Harvard 大学 の

BrQwn ＆ Waldt3 ）
は 同様 の 微小 分 光測光装置 を 作製 し

霊長類 の 網膜 に つ い て実験 を 行 っ た。こ の 2 つ の 実験結

果は 非常に よ く
一

致 し て 居 り Table 　2　e＝ 示 す よ うに ヒ ト

や サ ル に も吸収樋大 の 違 っ た 3 種 の 錐体が存在す る こ と

は 明 らか で あ る 。

4．　 双極細胞の 色 応答

　前述 の よ うに 視細胞 の 信
・
号は シ ナ プス を 経 て 双 極細胞

に 送られ る。双極細胞 は そ の 名 の 通 り，中心 に あ る細 胞

体 か ら二 方向に 突起を 出 し ， 視細胞側 に 向け て 出 した 突

起 （樹状突起） は そ の 先 が 緬 か く枝分 か れ を し て 視細胞

未端 と シ ナ プ ス 接続を行 って い る 。
こ の 接合部を 通 じて

双 極細胞 は 視細胞 か ら信号を受け取る 。 樹状突起と反対

側に 別 の 突起 が 伸び，これ は 神経節糸ll馳 の 細胞体又ぼ そ

の 樹状突起 とシ ナ プス を作 っ て い る （Fig、／ 参照）。こ

こ で は 僑 号が 双 極 細 胞力 ・ら神経節細胞 へ 送られ る 。

　双 極細胞 もス バ イ クを 出さな い の で 個 々 の 双 極細胞 の

応 答を 記録す る に は 組胞 内電極 法 に よ らね ば な らな い 。

双 極細胞 も光照身寸に よ っ て 持 続 性 の 電 位二変化 を 示 すが，

祝細胞 と異な り特異1
厂
1勺な応答様式な 小 す。 双 極 細胞は ほ

ぼ 円形 の 受容領野
＊ ＊

を 持 豊・Fig，6 に 示 す よ うに ・小 さ

な 光点 で そ の 中 心 部 を 照 射す る と マ イ ナ ス の 電 位 変化 を

示 す の に 対 し，周辺部を 環状 の 光で 照射す る と プ ラ ス の

電位変化を 示す
1・d）。（中心 部照」；・］で ブ ラ ス 。周辺部照射

将 　あ る 神経細胞 の 活 動に 興 奮性 又は 抑制性効果 を及ぼ す 幇可模 上 の 部

　 位，又 は その 投 射 を受容領野 と呼ぶ 。愛習領野 ll．1に ある 祝細胞 と当

　 該 神経 副1［胞 間 に連絡が あ る こ と を意「床の て い る。

O．2sec

Fjg ．6，金魚 の 双 極細胞内記録
14）。直径 1mm の 白色光

　　　　点 で 受容領野 の 中心部を照射す る と
‘
マ イ ナ ス の

　　　　応答 が，内径 1mm ，外径 2mm の 環状光で 周

　　　　辺 部 を 照射す る と プ ラ ス の 応笄 が 得 られ る 。

　 　 　 　DC 記 録

＿ 訊 〆 躯 丿
〆

一 ・ ♂
レ

ー OA… mv

”e ひnm

乳臨 a

・・… ’ ・’v ” tU ’n ” 礁 嘉
一

v
｛

　　　　　 − 　　　　ilmV
　 　 　 　 　 　 　 羸

Fig．7．金魚双極細胞の 色光 に 対する 応答 。 左は 100μ

　　　　の 小 光 点，右 は 1．1mm の 大光点に 対す る 応

　　　　答。 各 応答の 下 方の 横線は 光照射時llTIを示 す。

　　　　DC 言己録

で マ イ ナ ス の 応答を 示 す 双 極細胞魂）あ る。） こ の よ うに

受容領野 の t［i心部と）1
「1：1辺部で li｝日亢ht丿な応答を示 す の は 感

覚系抑経紹胞 に 共｝随し て み ら れ る 性質で ，対比現象 の 燕

本をなす もの と理 解 され て い る 。

　 さて 受容領野の 大きさ と樹状突起の 鉱が りを 比較 し て

み る と，受容領野の 中心 部 （約 1QOμ） が 樹 状 突 起 の 拡

が り （50（・70 μ
馬 ゆ

）とeg；．ぽ 一一．・
致 す る こ とが 明 らか に な

っ た 。受容 領野 の Ilq辺 部 の 大 きさぱ 双 極細胞 の 樹状突起

の 拡 が ウ 」こ り もは るか に 大 ぎ く （1〜L5mm ），視 部i胞

と双 極 細 胞 の 直接の 糸i．［iび つ き の 結 果 で は な く，溺 の 細ll諺

を 介 して 視細胞 か らの 信号 を 受け取 っ て い る こ とが伺お

れ る。最 も高 い 可能性 と し て は 水平 細胞 の 受容領野 の 大

きさが ほ ぼ こ れ に 匹敵す る の で 水 平細胞を 介 し て 来 た 信

号が 双極細胞 に 周 辺 型 の 応答を 起 させ る もの で あ ろ うと
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ff

笥

考え られ る
エ6・17）

。

　 さて 双極細胞 に は ど の タ イ ブの 錐体が止が っ て い る の

で あ ろ うか 。
Fi9・7 は 代表的 な 双極細胞 の 色光 に 対す

る応答を 了
’
す 。 図 中 左側 は 直径 100 μ の 小 さ な光点で 受

容領野 の 中心 ”ISの み を 刺激 した 場合 の 応答 t 図 の 右側は

直径 1．1mm の 大きな 光点 で 受客 1典野 全 体 を 照 剔 し た 際

の 応答 で ある
。 まず赤色光 （660nm ）を用 い る と受 外 伽

野 の 中心部照射 で プ ラス の 大 きな 几答を示す。光点を拡

げて もそ の 落答 に は あ ま り者 明 な 変化 1よみ られ な い
。 青

色光 （46Qnm ）に 対 して は 中心 1‘照射 で プ ラ x の 応 答 を

示 すが，全而照身1に 対 して は マ イ ナ ス の 応答 を示 し，受

容領野 嗣毋部 が 中心 部 と拮抗rr丿に 働い て い る こ とを示 し

て い る 。 青色光の 中心部照肺 こ よ っ て 生 じた プ ラ ス の 応

客 （Fig・7・中段左）は 失｝ま赤に 感受1／iを もつ 錐体 （以
一
下こ れ、を red 　 cone とi乎ぶ）がli色光に よ り刺激されt て

生じた もの で ある と考え ら れ る。何故な ら Iig ．5 で も

明 らか な よ うに red 　 cone に 対 して は 460　nm の 青色光

が 刺激 と して 有効だ か らで あ る 。 これ に 奴 し，660nm

の 赤色 光は 青や 緑 に 感受性を もつ 錐 休 （blue　cone 及び

green 　 cone ）に 対 し て は 刺激効朱 が 少／inい 。 との 仮説

を 更 に 酒 正す る ため に 網 1弛こ 赤 の 背」，薩 を ケ・え て red

cone の 感皮 を 下 げて お くと 脊色小光．P＿に 対す る応 搾 は

減少 し ，逆 に 青 色 大 光 人工に 対 する マ イ ナ ス の 応答は 増大

す る。以上 の 観察か らこ の 双 極細胞は 受容領 野 の 中 心

部 で は red 　cone か ら入 力を 受けて プ ラ ス の 応答 を 示

し t 受 容 領 野 の 周辺 部 で は green 　cene か ら入力を 受け

て マ イ ナ ス の 応答を示す こ とが 糸占諭 され る （F三9．1工 参

照）。

3

2
【
＞

E〕

署，
三驫
E。

釦“【
O乢
乙」

／

x
／ ＼ 、

＼／

＼

　 0

　 　 400 　　　　　　　　　　 500 　　　　　　　　　　 600 　　　　　　　　　　　700nm

　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 woye ”［englh

Fig．8．　 Fig ．7 と 同種の 双 極細胞 の分光応答曲線 。
×
− x

　　　　は 100μ の 小光膩 で 受容 誤野 の 中心 部を 照 射し

　　　　て 得られ た プ ラ ス の 応容 。 △一△ は 内径 200 μ，

　　　　外径 2，5mm め 環状光 で 尸］辺 部を 照射し て 得 ら

　　　　れ た マ イ ナ ス の 応答 ，等光 i 子単色光 を 捫い た 。

　 中心部と周 辺 部 で 1−，i、抗帥な プ ラ ス ，マ イ ナ ス の 応韓 ，

それに 赤 ， 緑 ， 百 の 3矼 の 鉦休を方 え る と多数 の 組合 わ

せ が得られ る がメ芝際 に 記録 され た 双 極細！ld／t全 て 受容 1頁

野 の 中心都 で は red 　cone か ら入 力を 受け て 居 り， 中心

部 に 他 の 翁升が 寄与 して い る 例 は み られ な か っ た 。また

月辺部 に は green　cone が ［廻b・し て い る こ とは 尸］辺 部 の

分光応答 か ら も 明 らか で あ る が green 　 cone の み で な く

他 の 鉦体 の 関 ワもあ る と患 オっ れ る （Fig．8）。

　 双 極細胞 の 中に は 受容 1∫1野 の 中’b 部に お い て も周辺譌

に お い て も red 　 cone の み か ら入 力を 受けて い る 細胞 も

み られ た。こ れ らは 赤色光 の 中心 部照射 で ブ ラ ス ，周 辺

部照剔 で マ イ ナ ス ， 又 は こ の 泌 の 応答を示 し ， 刺激光 の

波長 を変 え て も応答様式は 変化 し なか っ た 、 分光応答lll1

線 の ピ ーク は 中心 部 も 1卩111辺 部 も 620　nm に c ） り，　 red

cone の 分光感度 の 極人 とほ ぼ
一

致 し て い た 。 こ の 種 の

双 極細胞 は 色 受 容 に は 1目：拡閃係な い もの と 考え られ る 。

　 分光応答 よ り分類 し た 2 矼 の 双極細胞が い ず れ もそ の

受容唄 野 の 甲 心部 に お い て 常に red 　cone の み と止絡 し

て い る こ とは 大変典味深 い
。

red ，　 green ，　 blue　 cone の

頻度 は Markss） に よ れ ば 11 ： 15 ；2 で あ っ て，こ の こ

とカ ら双 ’J：細胞 と red 　 cone との 丿i常 に 送 択 的 な 宗 び つ

き力 予想 され る 。

　双 極細胞 は 視 細胞 の 次に 位置す る細抛 で ある か ら，双

極細胞に み られ る 色光 に 対す る受容領野 の 士1｝成 は 色曳 谷

機描の 最 も基 本 的 な 型 で あ る と考え られ る。似た よ うな

受容 IJ〔野 の 柄成を持つ 細胞 が 他 のコTv丿f，J「の 網臥や よ り上位

の 視覚中枢 で み られ る。例えば サ ル の 神1預 筒細 胞 ゆ や 外

側 膝 状体
紛

の 神経糸1【1胞， リス の 一
狂 （ground 　squirre1 ）

の 神経節細胞 20〕
の 月邑；答に 門様 の もの が み られ る （Fjg．11

参照）。

5．　 神経節細胞に お ける色 受容

　諸U膜御 紅 J．1」，ll阻胞 （Fig，19 ）
」
は 網膜 の 1‘rで 唯

一
の 典丑．｛

的なス パ イ ク
「
：　b．を発生す る細胞で ある た め ，麟 1肋 ら

金属針冗躯を 周 い て 細胞外部か ら単
一

細胞 の 活動を浦 え

る こ とが行な わ れ て 来た。実は 受 容 領野 が 拮抗 的 な 中心

部，周辺∴ilよ り成 り／r．っ て い る 11：⊥ も KuMer ！i）
に よ リ

ネ ：r の 1「！1経 節細胞 で 見川 された の が 最 ρ丿〔あ ・
・ 1こ。

　網臼人 に お け る 色 受谷 憾構 に 閃す る 研究 も こ の 糾峰 節 紅

胞 で は じめ られ ，1960年 Wagner ら
22）

に よ っ て 金魚 の

神繿節細胞 の 応答が 分析 され た の が こ の 狂 の 研究 の 最初

で あ る 。 彼 斜 よ単色光の 小光点を 綱脹 上 に 投射 し て
’
ia一

神経節細胞の 受容頑野を 測定 し た 。
Fig．9 は そ の 結果

を 示 す 。 赤色光丿Lt；で オ フ 応答 （光照射 が 終 っ た 後に ス パ

イ ク 放 電 の 増す応答様或） が 得 られ ，そ の 受 容頑野は 比

較的 中心 部に 眼局 して い た 。 緑色光点 で は オ ン 応答 （光
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Fig．9．小光点刺激に よ り得られ た 金魚網膜の 神経節細

　　　　胞 の 受容領野
謝 ，緑色光で は 受 容領野 全 休に わ

　　　　た っ て オ ン 応答が 得られ る が，赤色光で は 全 て

　　　　オ フ 応答 とな る 。
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Fig．／0．金 魚 神 経 節 細 胞 の double　 opponent 　 ce 　H　
i

（こ 異

　　　　な る 色 光を 並 べ て 照射 ．L た 際に 得 ら れ た 応

　　　　答
2：0e 下 の 目盛 は 2色 の 境界線 か ら細胞 の 中心

　　　　まで の 距 離を 示 す。 x − X は 1 秒間 に 発 生 した

　　　　ス パ イ ク 数を 示 し ， 上の カ
ーブは 光照射中，下

　　　　の カ ーブ は 光 を 消 し た後の 応答．緑色光 （500

　　　 nm ）の 強度は赤色光 〔650nm ）の 5 傭 の 光量：f’

　　　 数 を もつ 。黄色 光 は 上 記の 赤 と緑 を 混 じ た も

　　　 の
。 赤 と緑 の 境界に Mach 　band 型 の 応答が み

　 　 　 　ら れ る。

照 射 1瑚姶時に ，又 は 持続中に ス パ イ 巧 ｝攵電 の 増加す る 応

答様式）を 示 し，そ の 受容領 野 は 赤 に 感受挫 を有す る 領

野に 比較 して よ り広 く分布して い た。こ の 受容領野 の 構

成は 前述 の 双 極細胞 の 受容領野 の 構成 と 良く似て い る。

し か し なが ら そ の 後 Dawn ） は 環状 の 刺激光を 用 い て

Wagner らが 見出 した 受容領野 の 外側 に こ れ と拮抗す

る 新 た な 受容領野 を発見 した。従 っ て Wagner ら に ょ

っ て 記載され た 受容領野 は 実 は 大 ぎな 受容領野の 中心部

で あっ た わ け で ある。
こ の 細胞 は Fig．工1に 示 され る よ

うに ，中心 部及 び 周 辺 部 で そ れぞれ 反対色 的応答 を 示

し ， 更 に 中心部 と周辺 部が拮抗的に 働 くとい う非 常 に 複

雑な 構造 の 受容領野を 持 っ て い る 。 ／例を挙げれば 中心

部照射で 赤色光 オ フ ，緑 色 光 オ ソ の 応筈 を 示す細胞は 環

状光 で周 辺 部を 照剔す る と赤色光オ ソ ，緑色光オ フ の 応

答を 示 す 。
こ れ、ら の 細胞 に も主 とし て red 　 cone お よび

green　cone か ら （双 獗 細 胞 を 介 し て ）入 力が 送 り込 ま

れ て い る Q

　こ の d・・bl・ ・PP ・ n ・nt ・ ell の 受容領野の 大きさは 中

心部が 1〜／，5mm （赤 に 感受性を 有す る部分 が 緑 に 感

受性を有す る 部 分 に 比較 して や や 小 さい ） で あ り，こ れ

は 双 極細胞 の 受 容 領野 の 全体に 匹1敬す る。ま た神経 簿細

胞 の 受容領野の 周 辺 部は ア マ ク リ ン 細胞 （Fig・1a ） の

受容領野1・こ ほ ぼ一致す るか ら d・ uble 　QpP ・・ ent ・e1U 鼠

別 酬 r臨 ア
ー
ψ リ ソ 細月芭の 両者 か ら入力を 受け て 1．島爵モ

上 っ た もの と考え られ る
IT ）

。

　そ れ で は こ の よ うな double　 opponent 　cell の 機能灼

な役割は 何であろ うか ？　白色光に 対 し て 拮抗的 な 中

心 部，周辺部 よ りな る受容領野をもつ 細胞 が 明暗 の境界

線 の 検出 に 適 し て い る よ うに （囲 る さ の 対比），Clouble

opponent 　cell は 異な る 色 の 境界線 の 検出 に 好都合 で

slngre ・ PP。 nent 　 ce 日

G −・

○

doub 「e 　opponent 　cel ［

Fig．ユ1．色 受容 に 関与 して い る と考え られ る 2 種類 の 細

　　　 胞 の 基本 的 受 容 領 野 構造。R ： 赤 色 光，　 G ： 緑

　　　 色 光，十 ： オ ソ 応答 また は プ ラ ス の 電位変化 ・

　　　　一： オ フ 応答 また は マ イ ナ X の 電位 変化 e 金魚

　　　　の 双 極細胞 m ，サ ル の 神経 節繝 包
励

や 外側膝状

　　　 体 の 翻 胞
10），リ ス の 神経節細胞

uo）1・ま single

　　　 oppenent 　ccll に II蝿し，・・丿∫金魚の 神経節細

　　　 胞
26），サ ル の 大脳視覚領 の 紹 胞

24），リ ス の 外側

　　　 膝状体 の 細 胞
37 ）

は double　opp 〔）nent 　ceEl に 属

　　　 す る。異な る色 の 組合 わ せ も存在す る 。
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あ る （色 の 同 時対比）。Daw23 ） の 実験 に よ る と こ の よ う

な細胞 に 対 して 同 じ明る さで 違 っ た 色 の 境界綴を受 容領

野 の 上 を動 か し て 行 くと Mach 　band 型 の 応答，即 ち境

界線 の 通 過に 際 し て 応 答 の 増強 が み られ る （正
↑ig．10）。

　他 の 動物の 視覚系を み て も deuble　opPonent 　cel1 は

single 　opPonent 　 cell よ り一．1二位の 中枢に お い て み られ

る 。 例 え ば 前述の よ うに サ ル で は 外側膝状体に single

oPPonent 　 celllo ＞ が ， 大脳視覚領野 で double　 opponent

cell24 ） が 報告 されて い る し， リス （ground 　 squirrel ）で

は 網膜神経節細胞 で single 　 opponent 　 cel120 ＞
力宝，外側

膝状体 で double　opponent 　 ceH27 ） th〜報告 され て い る 。

　　　　 6．　高次中枢にお ける色受容

　 さ らに 高次の 中枢 の 神経細胞は どの よ うな 色に 対す る

応答を 示すの で あろ うか ？　 こ れ ま で 形状視覚に つ い て

ほ Hubel お よび Wiese124）・2「）〕の 研究を は じめ と し て多

数の 研究が あ り， 次 々 と細胞 が 積み 重ね られ て 高度に 複

雑な機能に 発展 して 行 く様 子 が 明ら か に され て 来た 。 し

か し色受容に お い て は double　opPonent 　 cell ．以上 に 高

度 な 機能を有す る と 考え られ る細胞 は 報告 され て い な

い 。 サ ル の 外 側膝状体 で は 大部分の 細胞が色光 に 応答す

る の に 対 し，大脳 皮質に お い て は 色受容 に 関与 し て い る

とみ られ る 細胞が 全体の 10％ に も満 た な い
2の

こ とは 大 変

意外な こ とで あ っ た。形状 に 関す る ｛ill報 と色覚 の 傭報 と

は 高次中枢 の 神経細胞で 同［1寺に 組み 込 まれ る の で あろ う

か ，それ と も別 々 に 処理 され て い る の で あ ろ うか 。物体

の 動きに 応ず る 細胞 とは どの よ うな 関係に ある の だ ろ う

か 。こ れ ら の 疑問に 対す る 解答は 今後 の 研究 の 発展に 期

待 され る と こ ろ で あ る 。

7、　 お 　わ 　 り　 に

　 これ ま で 述 べ て来た よ うに 錐体で は 3 色説的過程 に よ

っ て 色の 受容が彳∫なわ二｝し， 次 の 双極細胞 に 至ると反刈
’
色

説的過程が あらわ れ，さ らに そ れ が高度の 複雑 さを も っ

た もの に統合されて 行 く過程は Von 　 Kries や Mtiller

に よ り提嘱 され た Zone 　 theory の 観点 と よ く
一
致して

い る
。 生 理 学的研究の 進展 と と もに 網膜 や 視覚 中 枢 に お

け る 色 受 容 機構が次第に 明ら か に な っ て 来た 。 し か し 高

次 中 枢 の 項 で も述 肉 た よ うに ，色覚に 関す る 情報 が その

後 どの よ うな 形 で 利用 され て い る の か 今 の とこ ろ 全 く不

明で あ る。こ こ に 至 る 生理 学的な 研究に して もYoung3 ），

Helmholtz ・D，　 Hering2fi》 ら の 学説 に 助け られ て そ の 研 究

の 方 向 が 示 唆 され て 来 た 。 今後 も関連分 野 の 研 究 者 の 方

方 の 示 唆 に 富 む 助言 を 希望す る 次第で あ る 。

　附記 ： こ こ に 紹介 した 研究 の うち 筆者 の 行 っ た もの に

っ い て は ，NIH
，
　China　Medical 　Board，　 Faundations’

Fund 　f。r　Research 　in　Psychiatry ，松永記念財団 よ b
研究費援助を 受け た 。
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