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　 フ リ ッ カ ー光 に よる 視覚研究 は，心 理 物理 学をは じめ

生理学や 医学 に お い て古 くか ら行わ れ，また，ヒ トだ け

で な く実験動物に つ い て も多 くの研究が ある こ とか ら，

実験方法の 違 い や対象種 の違 い を越え て ， 得 られ た実験

結果 を総合的 あ る い は 補完的 に 検討で きる 長 所 を も っ て

い る。魚類 の 視覚研究 に お い て も， フ リ ッ カー光に対す

る網膜電図 （ERG ）が調べ られ て きた 。

1・2・3）
しか しな が

ら，ERG は 多 くの 細胞か らの 集合 電位 で あ り，近年，

ERG の 波形 成分 の 由来細胞 が 明 らか に な りつ つ あるも

の の ，4〕
さ らに 踏み込んで各神経細胞 レ ベ ル に 還元 して

考 え た い とい う要 求 に 対 し，ERG は十 分 で ない 。

　 こ の 要 求を満 た す もの として ガ ラ ス微小電極法があ

る 。

エ・3）こ の 方法 は，先端径が 0．1 μm 以 下 の ガ ラ ス 微小

電極 を網膜 の 単
一

神経細胞 に 刺入 し，その細胞内電位を

測定す る もの で あ る。そ こ で は，安定 した 記録 を得 る た

め に 特 に振動 を 嫌 うこ とか ら，網膜試料 と して 剥離網膜

標本 や 眼 杯 標 本 が 用 い られ る 。 眼杯標本 とは，魚体か ら

摘 出分離 された 眼球 を赤道 に 沿 っ て二 分 し，その 後半部

か ら硝子体液 を除 い て 作 られ る も の で あ り， 剥離網膜標
本 とは，眼杯標本か らさ らに網膜組織だ け を剥離 した も

の で あ る 。 それ ら の 標本 は 不 関電極上 に 固定 して 実験 に

供 され る。

　 魚類 の網膜水平細胞は特に細胞体が大 き く，ガ ラ ス 微

小電極 に よ る細胞内電位計測 が比較的容 易 な こ とか ら，
古 くか ら多 くの研 究 が行 わ れて きた 。 水平細胞 の細胞内
電 位 は ，そ の 発見者 Svaetichinの 頭 文字 を 冠 して，　S
電位 と も呼ば れ る 。 S 電位 は，そ の 発見当初か ら， 時間

的 に 持続性のある遅 い 応答が 特徴 とされ，5〕 こ の ロ
ーパ

ス フ ィ ル ター
的機能は，そ の 後 の 研究で も多 く報告 され

て 来た。す な わ ち，S 電 位 の 周 波数応答特性で 振幅利得
が 1／2 となる カ ッ トオ フ 周波数 は，よ く調 べ られ て い

る ：コ イ の 場合，剥離 網 膜標本 で 数 Hz，6・7・s）眼杯標本 で

は 10Hz 前後 と言 う。9・1°） ま た，ナ マ ズの 眼杯標本 で数
Hz ，11・12） さらに は カ メ の 眼杯標 本 か ら の S 電位 で も数

Hz と報告 されて い る。13）　一方，血 流 を 保 っ た 状態 の 網

膜で は S 電位 の 周 波数応答 は ， ネ コ の 場 合 ， 60Hz に

も の ぼ る もの の あ る こ とが報告 され て い る。

14・15）こ れ ら

の 違 い は種の 違い に よ る もの な の か，あ る い は，実験 に

用い た 網膜標本の 違 い か ら来 る もの な の か 明確 で な い 。
もし後者が 原因 で あれ ば ，魚類 の 網膜 S 電位 は ，実際

の 生体内で は，考 え られ て い る 以上 に 高 い 周波数 に応答

可 能 とい うこ と に な る 。
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　近年，麻酔 ド人 工 呼 吸 状態で ，魚類 の血 流を保 っ た 網

膜か ら，単
一

神経細胞内電位 を 計測 す る手 法 が 開発 され

た。1619 〕ま た ，同手法 に よ る ヒ ラ メ の 明順応網膜 か らは

L 型 と C 型の 2 種 の S 電位 が 記録 され た。20）

　以上 の 背景の も とに，本研究 で は，麻酔 下 人工 呼 吸 状

態 で の ヒ ラ メ の in　situ 網膜 に お い て ， フ リ ッ カー光 に

対する L 型 S 電位を計測 し，そ の 周 波数応答特性 を求

め る こ とを主 囗的 と した。得 られ た 結果は，ヒ トの 心理

物理 学的研究 や 生 理 学 的研究 な ど も参考 に，広 い 角度か

ら考察 した。また ，本実験手法 の 新規性 に鑑 み，そ れ を

詳述 した。

方 法

　供 試 魚　体色 異常の 認め られない 養殖ヒ ラ メ Paralich−

tliys　olivaceus の 当 歳 魚 を 対 象 と し た 。 実 験 魚 を

MS222 （三 共） に 薬浴後，え ら呼吸 の 停 止 を 待 っ て 筋

弛緩剤 （Roche ，　Dialferin〕を O．Ol 皿 11体重 10　g の 割合

で 体内注射 し， 元 の 飼育水槽 に 戻 した 。 不 動化 を 確認

後，速 や か に実験水槽に 移 し，魚体を眼 か ら上 が水面か

ら出る形 に ア ク リ ル 製の ベ
ッ ドに 固定 した。十 分 に エ ア

レ
ー一

シ コ ン さ れた海水 を 口 か ら え らに通す こ とに よ り人

工 呼 吸 を 行 っ た。手 術 に よ り角膜，硝子体 を 切 除 した

が，虹彩 は 損傷に よ り出血 を 招 くた ダ），そ の ま ま残 し

た 。 そ の た め，前眼 部 に 照射された刺激光パ タ
ー

ン の 外

辺部 は虹彩 に よ り阻止 され ，網 膜 の 光照射部位 も中心 部

に制限 さ れ る 。 しかし実験煎の瞳孔は 筋弛緩 に よ り散 大

す る た め，ガ ラ ス 微小電 極 の 網膜刺 入位置 を 網膜中心 部

付近 に とる こ とで，水平細胞の 受容野全体を カバ ーで き

た。

　 フ リ ッ カー光 に 対 す る ERG の 周波数特性は 温度 に依

存す る と報告 さ れて い るの で，21・22 ）本実験 で の 水 温 を，

18 ± 1℃ に 保 っ た。また ，供試魚は実験終了後直ち に 断

頭 処 理 し た 。

　光刺激系 直流点灯された 500W キ セ ノ ン ラ ン プ （ウ

シ オ 電 機，UXL −500D） か らの 白色 光 を 分 光器 （Jebin

ybon ，　H20UV ） に 通 して 半 値幅約 5nm の 単色光 を得，

集光 レ ン ズ に よ り試供魚の 前眼 部 に む らな く垂直に照 射

し た 。光 の 強 さ の 調 節 は ，適切な ND フ ィ ル ター （日

本真空光学） を光路中 に 挿入 す る こ とに よ り行・っ た。

　 光 の 強さの測定 には ，主 として シ リ コ ソ フ ォ トダイ オ

ード （浜松ホ トニ ク ス ，S1337 −1010BQ ） を用 い た が ，

弱い 光に対 して は メーカー校正済 の ホ トマ ル （浜松ホ ト

ニ ク ス ，R636） を使用 した。また，分光特性の定期的

検査 に は ，
マ ル チ チ ャ ン ネ ル 分光 計 （浜松ホ トニ ク ス ，

PMA −11）も併用 した。

　 刺激光波長 ス キ ャ ン に よ りL 型 S 電 位 を 同定後，2°〕

光波長 を L 型 S 電位 の 最 大感度波長 で あ る 52  nm に

固定 して実験を 行 っ た。

　シ ャ ッ タ
ー

は，ス テ ッ ピン グモ
ー

タ
ー

の 回転軸 に ア ル

ミ ホ イール を 切り抜 い た 矢羽根 を取 り付 け て 自作 し，分

光器 の 入 射 ス リ ッ トの 約 1mm 前 に 置 い た 。 ステ ヅ ピ

ン グモ
ー

タ
ーは 自作 の コ ン ピ ュ

ー
タ
ーか らの 信号で 駆動

した。本実験 で の 駆 動周 波数帯域 （1〜80Hz ） で シ ャ

ッ ター
の 動作試験および調整を次の よ うに 行 っ た。網膜

の 相当位置 に置 か れ た PIN フ ォ トダイ オー ドの 出 力 と，

ス テ ッ ビ ン グモータ
ー
駆動信号 とを デ ィ ジ タル オ シ ロ ス

コ ー一プ （横河，DL1200 〕 に 記録 した。そ の 結果，自作

ダン パ
ー

を ス テ ッ ビ ソ グモ
ーターに 取 り付 け る こ とに ，k

り，駆動周波数帯 域 全体 〔1〜80Hz ） で ，立 ち 上 が り

時間 遅 れ，立 ち 下 が り時間遅 れ 共 に 2ms 以下を実現 で

きた。

　 シ ャ ッ タ
ーは 開閉を 同 時間ずつ 繰 り返 した 。

つ ま 肱

フ リ ッ カ
ー

光刺激 は デ ュ
ーテ イ比 50％ の 方形波 で あ

り，そ の 時間平均は ， シ ャ ッ ター開時の 光 の 強さの 半分

とな る 。 した が っ て ，刺激光 は ま た，そ の平均値 を 中心

に，方形波 に よ り変調度 10D％ に 変調 さ れ た も の と み

な す こ とが で きる。こ の こ とは方 形 波 の す べ て の 繰 り 返

し周波数 に つ い て 言 え る。Fig．1 に フ リ ッ カ
ー・一

光刺激

i（t〕の 時間波形 を示 す
。
Fig．1 で ，　 loは ブ リ ヅ カ ー一光刺

激 の 強 さの 平 均 値，T は繰 り返 し 周 期 を 表 す。繰 り返

し周 波数を f とす れ ば，f＝1！T の 関係が あ る。

　 こ の 平均値 leは網膜順応 光の 強 さ とみ な さ れ る 。 し

た が っ て ，Ioを変 え る こ と に よ り，網膜 の 順応 レベ ル

を 変 え る こ と が で き る。

　 本実験に お い て は，周波数 f＝1
，
2

，
5

，
10，15，20，25，

30，35，40，45 ，50，60，80Hz を採 用 した。一
方，1i・均の

強 さは ，lo＝ 0．41 × 1e7，0．40 × IO6，0．82　x 　105光 子 数 ！

（mm2 ・s ）の 3 段 階を 用 い た。 こ れ ら を 常 用 対数 の 相

対 値 で 表 し，以後，そ れ ぞ れ，010g，− 110g，− 1．710g

の 光 の強 さ と呼ぶ。

　 記録系　パ イ レ ッ ク ス ガ ラ ス管 （0．D ．；10　nlm ，1．D ．

＝6　mrn ）内 に ，細 い パ イ レ ッ ク ス ガ ラ ス 管
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ヒ ラ メ の 網膜 S 電位 の フ リ ッ カー光応答

　（O ．D ．；L5 　mm ） を人 れ，ガ ラ ス 引伸器 （成 茂，　 PY −6）

　に より，い わ ゆ る フ ァ イバ ー
入 りガ ラ ス 管を作 っ た。そ

　れを modified 　Livingstonタ・イ ブの プ ラ ー （高橋精機，
EH −12） で 引 い て ガ ラ ス マ イ ク ロ ピ ペ

ッ トを 作 り，そ

　の 中 に 4M の 酢酸 カ リウ ム 水 溶液 を充填 し，また 銀線 を

挿入 して ガ ラ ス 微小電極 とした 。 ガ ラス マ イ ク ロ ピペ ッ

　トは，テーパ ー
付 き部分 を 長 く （30mm 以上） す る こ

　とで 先 を細く し，刺激光 との 接 触部分を少な く した 。 ガ

　ラ ス 微小電極の 網膜刺入位置は網膜中心付近 と した。実

験魚の 頭部 に ス テ ン レ ス 製 の 不 関電極を 密着 させ ，そ れ

を接地 線 に結 ん だ。ガ ラ ス 微小電極か らの 電位は ，ボ ル

　テ ージ ホ ロ ワ 接続 された FET 入 力 OP ア ン ソ （Burr・

Brown，3523L）に よ りイ ソ ピーダ ン ス 変換 の 後，741
型 OP ア ン プ に よ り主 増幅 し，パ ソ コ ン （NEC ，　PC −

9801EX） に 増設 した AD 変換ボ
ー

ド （マ イ ク ロ サ イ エ

ン ス ，ADM −1498BPC ）へ 入 力 し た 。
　AD 変 換 は 12・

bit精度で ， サ ン プ リ ソ グ時間周期 2ms とし，デ ィ ジ

タ ル値 に変換され た デ
ー

タ は，オ ン ラ イ ン で モ ニ タ
ー

画

面 に表示 し，あ らか じめ キー入 力 され た 実験条件等 の コ

メ ン トと共 にパ ソ コ ソ に 外付けのハ
ー

ドデ ィ ス ク 装置 に

自動的 に記録 した。

　 周波 数 分析　S 電位の 周 波数分析は 2 つ の方法で 行 っ

た 。 1 つ 目の 方法 は，光刺激
一S 電位応答の 伝達系 の 線

形性，非線形性 を 問 題 に しな い もの で ，単 に S 電位 の

peak　to　peak 振幅値 Vppの 周波数特性 を求めた。2 っ

目の 方法 は ，広 く行われ て い る よ う に ，6・7・s・10）光 刺 激

一S 電位応 答 の 伝 達系 を線形 とみ な し， S 電位応答の 振

幅利得と位相 シ フ トの 周波数特性をボ
ー

ド線図の 形に 求

めた。こ の 際，以 下 の 方法 を と っ た 。

　 Fig．　1 の 刺激光 i（t）を フ
ー

リエ 展開 す る と次式 で 表

され る 。

　　i（t）＝ Io十 （4101π ）［sin 　（2nft）十 （1〆3）sin　（6nft）

　　　　　十 （1！5）sin （10nft）

　　　　　十 （117）sin （14nft）十
……

］

　　　　統 ＋ （41・1π）Zk匚（1／1e）sin （2πleft）］

　　　　　　　　　　　　　　　（々＝奇数）　　 （1）
光 刺激

一S 電位伝達系 が 線形 な らば ，i（t）に 対 す る S

電位応答 v （夛）は，フ
ー

リ エ 展開 に よ り次式で表され る 。

　　v （t）t・・V・＋ （4V 。／・ ）［A 、
　si・ （2・ft＋ φ、）

　　　　　＋ （1／3）A3　sin （6nft＋ φ3）

　　　　　十 （115）As　sin （107ξプ馨十 φ5）

　　　　　十 （1！7）A7　sin （14nft十 φ7＞十
・・・…　］

　　　　
＝Ve十 （4Vo／π）Xh［（A ，／k）sin （2πleft十 φh）］

　　　　　　　　　　　　　　 （le＝奇数）　　　　（2）
こ こ で 轟 と φ毒 は，そ れ ぞ れ le次成分 の 振幅利得 お よ

び位相 シ フ トで あ る。理 論的 に は （1）式 と（2）式 に お け

る同次数成分同士 の 比較 に より，振幅利得並 び に位相シ
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フ トの 周 波数特性を
一

度 に 求め る こ ともで き る 。 しか

し，（1）式 か ら分か る よ うに，フ リ ッ カー
光刺激 i（t）の

1 次成 分 す な わ ち 基本波成分 は ，他 の k 次成 分 （々；

3，　5，7，……）の k 倍の 大 き さ が あ る。ゆ え に こ こ で は

測定精度を高めるため，基本波成分同土 の み比較す る こ

と と し ， 代わっ て 周 波数ノを 変 え た 。S 電 位 応答 に は，
時間 の 経過 に つ れ て 定 常化 の 傾向が 見 ら れ た。こ の S
電位応 rg　V （t）の 定常状態 に おけ る 時間平均 か ら直流成

分 Vo を求め る と ともに，基 本 波 成分 （k＝1）を抽 出

し，　 A ， と φ1 を求 め た 。 こ の こ とを，あ らか じめ選定 し

た 周波数／に つ い て 繰 り返 した。さ らに，こ れ らの 手 順

を フ リ ッ カ
ー

光 刺 激 砲 ）の 平 均 の 強 さ Ioを変 え て繰 り

返 した 。

　デ ー
タ処理　ハ

ー
ドデ ィ ス ク に 記録 され た デー

タ を後
に 読 み 出 して，他の パ ソ コ ン で 市販 ソ フ トウ ェ ア Mat・

1ab（Mathworks，　ver ．5）に て処理 した。ま ず，　S 電 位 応

答デ
ー

タ に対 し，前処 理 と して 直 流成分を除い た後 ， デ

ィ ジ タ ル ロ ーパ ス フ ィ ル ターに よ り高周波 ノ イ ズ 成 分 を

除去 した 。 こ の デ ィ ジタ ル ロ ーパ ス フ ィ ル ターに は ，
Matlab標準 の フ ィ ル タ関数 の 中 か ら，通過 域 0〜90
Hz （± 2dB ），遮断域 110　Hz 以上 （− 40　dB），次数 17

次 の 等 リプル FIR フ ィ ル タ
ー

を用 い た。

　S 電位 応 答 の 定常部分 に 対 し，高速 フ
ー

リ エ 変換

（FFT ） を用 い て基本波成分 の抽出を 行 っ た。具 体的 に

は ，サ ン プ リ ン グ した デー
タ 2s の 内，後半 512点を切

り 出 し，直 流 分 を 除 去 後，ハ ニ ン グ窓 を か け，FFT 処

理 を施 した 。 こ の FFT 計算結果 か ら，基本 周 波数 f に

対応 した FFT 計算値 を取 り出 した
。

結 果

　
一

般 に ，強 さ 1 の フ ラ ッ シ ュ 光 に 対する S 電位 の応

答最大振幅 V は 次式 で 近似 さ れ る こ とが 知 られ て い

る。23）

　　叫 徳 ＝ln／（糾 σ
・）　 　 　 　 　 （3）

こ こ で Vma
コ［ は V の 最大 飽和値 ，σ は V＝　Vm

、r ！2 を 与

える光 の 強さ，n は 定数で あ る。

　本実験 に お い て，S 電 位 の 応答最大振幅 は フ リ ッ カ
ー

光 の 照射直後 に 生 じた。Fig．2 は ，こ の よ うな S 電位
の 動作 の 概要 を 示 す た めの もの で あ る。Fig．2 の 下方に

は，光 の 強 さ 010gの フ リ ッ カー光 を 示 した。　Fig，2 の

縦軸 は S 電位応答を電圧 で 目盛 っ て あ る。一
方，績軸

は フ リ ッ カ ー
光 の 平均の 強さ loを，最大 の も の Je＝

0．41 × 107光子数／（mm2 ・s）を 基準 と して 常用対数 で 目

盛 っ て あ る。Fig．2 の 中 に は ま た ，そ れ ぞ れ 光 の 強 さ o

log，− 110g，− 1．710g の 10　Hz フ リ ッ カ ー
に 対 す る S

電位応答例 も示 した が，その 場合 に は，右か ら左方向が

時間 の 経過 を 意味 して い る 。 こ れ ら S 電位応答例か ら
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Fig ．2．　 Outlineof　the　input（且icker　stimulus 〕−out −

　　put （S−potential　response ）relationship ・

　　　The　figure　demonstrates　sample 　 records 　of

　　10Hz 且icker　and 　responses 　for　three　different

　　mean 　intensities（O　log，− 110g　and − L710g ）．

　　The　relationship 　between　the　initial　amplitude

　　of 　response （V ）and 　the 　intensity　of　the　stimu −

　　lus（∬罵210）is　approximated 　by　the　fQrmulas，

　　 V！　Vm。x ＝ln1（ln十 σ
見
），

　 shown 　by　a　bold　 so ！id

　　curve 　in　the　figure，　 where 　Vm。、＝− 24．2　mV ，

　　logσ ＝
− 0．86　and 　n ＝O．82．

も最大振幅は 7 リ ッ カー光 の 照射直後に 生 じて い る こ と

が分 か る r，こ の 最大振幅値 V を，フ リ ッ カ
ー

光 の ON

時 の 強 さ ／；　210に 対 して ● 印 で プ ロ ッ トし た。ま た，

Fig．2 に 太 い 実線 で 示 した よ うに，こ こ で の J と V の

関係 も （3）式 で 近似 す る こ とがで きた。た だ し Ym
、X
＝

− 24．2mV ，σ
一一〇．8610g，　n ＝0，82 で あ 一t、た 。 ま た ，こ

の ／−V 曲線 は ，横軸 が 0 よ り大 き くな る に つ れ ，しだ

い に飽和 して い る。こ の こ とか ら，本実験 で 用 い た光 の

強 さ Olog の ブ リ ッ カ
…

刺激 は，ヒ ラ メ に とっ て か な り

強 い 光 で あ る と忠 わ れ る。

　再 び Fig．2 中 に 示 さ れ た s 電位応答波形 を み る と ，

フ リ ッ カー光 の 始 ま りで は S 電位応答の 変動 分 の振幅

が小さい
。 しか し，時間の 経 過 と と もに ，S 電 位応答の

直流分が減少 し，変動分が増 大 して くる。やが て ， そ れ

e・の 変化は 時 間 と と もに 定常値に 向 うが，刺激光 の 強 さ

　 　 　 　 　 ロ　，　　　　　　　　　　　　 　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　 しttt
　 　 2　5　10　15　20 　25 　30　35　40　45　506080 ［Hz亅

　　　　　　2Hz 　ypp鬲20861mV ］

▽．］1三πニレこ1　　　　　　 　
　　　　　　 5Hz　Vpp＝1313 ［mV ］

丶

て1ヨ＼1− ［∠「
　 　 　 　 　　　 　 　．t，　　　　 　　　　 　 よ　　 　　　　　 　　　　 　　　　 　　　　 　　　　 　

し

　　　　　　 10Hz 　Vpp ＝883匸mV1 −−

r二Z「 1∠
　　　　　　 20Hz 　Vpp ＝9、20［mV 】

「コ」 」7
＼

卜亅
　 　 　 　 　 　 40Hz　Vpp ＝ 3．88【mVl

「て lzl巡πこコ1Fig

．3．　S−potential　responses 　for且icker　of　O　IQg　in・

　　tensity．

　　　The 　uppermost 　is　the　raw 　data　of　responses

　　at 　all　frequencies．　In　the　lower　figures，且ickcr

　　and 　responses 　are 　p玉otted　in　two　cycles 　at　fre−

　　quencies 　of　2，5，10，20　and 　40　Hz．

が 弱 い ぽ ど，速 く定 常 値に 達 す る 傾向が 見て とれ る。

　Fig．3，Fig．4，　Fig．5 の 最 上 段 は ，そ れ ぞ れ O　log，

− 1　lug，− 1，710g の 光 の 強 さの 場台 に つ い て ，
一
ノ リ ッ

カ
ー一

光変 調 周 波 数 を ∫
＝1，2，5，　10，15，20，25，30，35，40，

45，50，60，80Hz と次 々 変 え な が ら測 定 した S 電 位 の 概

要 を 示す た め の もの で あ る。そ こ で は ，1Hz お よ び 2

Hz の 7 リ ッ カ
ー

光 に対 し，　 S 電位は暗時 に 元 の 静止 レ

ベ ル ま で 戻 っ て い る。しか し，5Hz 以 上 で は 戻 る こ と

が で き な くな る。こ の こ とは，S 電 位 の 少な くと も
．一
部

の 成分 に ， 光 の ON 時 の 時 間 遅 れ よ り も OFF 時 の 時 間

遅 れ の 方 が 長 い も の が あ る こ とを示 唆 して い る。Fig．

3，　Fig．4，　Fig．5 の 最 と段 の 各図 で は ま た 。各 周 波数 に

お い て ，Fig．2 の S 電位応答 に 見 られ た よ う な ，時間

の 経過 に つ れ て の 直流分の 減少と変動分の 増大，そ して

定常化 の 傾 向 が 見 ら れ る。

　Fig．3，　Fig，4，　Fig．51こ お い て 。　Eか F） 2 段 目以 下 は

応 答の 拡大例 で ，そ れ ぞ れf＝2，5，10，20，
40Hz に お け

る刺激光波形 な ら び に S 電 位応答波形 を 2 周 期分 だ け

示 して い る。 周波数 が高 くな る に つ れ，S 電位 の 応答波

形は，概 して方形波状 か ら の こ ぎ り波状，そ して サ イ ン

波状 に 変化 して い る。
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Fig ．4．　S−potential　responses 　for　flicker　of − 110g
　　intensity．
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　 Vo は一
定の 明 る さ感に ， 怖p はち らつ き感 に 対応 す

る 。 Vo と周波数 との 関係を Fig．6 に 示す。　Fig．6 に お

い て，Ve の 大きさは 周波数 が 高 くな る に つ れ しだ い に

増大 し， やがて
一

定 に な る。Fig．7 は ％ p の 周 波数 特

性 で あ る。そ こ で は，Vppは 光 の 強 さ Ologの 1Hz の

場 合 を基準 に と り ， デ シベ ル （dB）相対値で表示 した。
F三g．7 に お い て ，光 の強さ 一1．710g で は ，周波数 が高
くな るに つ れ Vppは ほ ぼ 単 調 に 減少 して い る の に対 し，
光 の 強さ が 一110gそ し て O　logと強 く な る に つ れ ，

f＝　20〜30Hz 付近 に サ ブ ピー
ク が 生 じて い る 。 ま た ，

− 110g そ して Olog で は ，5〜20　Hz の 範 囲 に 限 一
・ て

Vpp に 大差がな い
。 ま た，1／沁 は 一110gと

一1．710gで

は，60Hz か ら80　Hz に か け て 増大 して い る。こ の こ と

は，こ の 辺 りが ノ イズ レペ ル に あ る こ とを示 して お り，
し た が っ て 臨界融合周波数 （CFF）は 約 60　Hz と考 え

られ る 。

　定常状態 に お け る S 電位応答の 最大値 を 臨 ax ，最 小

値を Vmi
。 とす る。フ リ ッ カー

光変調度 に 対応 して （（6）
式参照），S 電 位 応答の 変調 度 η を次式 で 定 義す る。

　　η
＝（Vmax−　Vm

＋n）！（Vmax十 Vmin）

　　
；VPP〆（Vmax十 Vmin）　　　　　　　　　　　　　　　　（4）

η の 周 波数特性 を Fig．8 に 示 す 。 方法の 光刺激 系で 述べ

た よ う に ，フ リ ッ カー
光 の 変調度は す ぺ て の 周 波数 で

100％ っ ま り 1一定 で あ っ た 。

一
方，Fig．8 で η の値 が

　 1　　　　2　　　　　　5　　　　10　　　20　　　　　50　　　100
　　　　　　　　Frequency ［Hz亅

Fig．6．　 DC 　colnponent （time・average ）of　S−poten−

　　tial　reSpOnSeS 　at　Stable 　leVe！．

1 よ り大 きな 所 は ，S 電 位応答 に オーバ ー
シ ュ

ー トが 見

られ る結 果 で あ り，1 よ り小さな所 は ， フ リ ッ カー
光 に

対 し，暗時 に 静止 レ ベ ル ま で 戻 れ な い た め で あ る。光 の

強 さ一1．7　logで は 1〜6　Hz，光 の 強 さ 一110g で は 1〜

4Hz の 範 囲 で ηの 値 が 1 を越 え て い る 。

　方法 で述べ た 2 つ 目の 周波数分析方法 に よ り，ブ リ
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　 　 responses ・

ッ カー
光 に 対す る S 電 位 の 周 波数特性 を，振幅利得 と

位相 シ フ トに 分けて 図示 した の が Fig．9 と Fig．10 で あ

る 。Fig．9 で は，　 Fig．7 と同 様，　 o　logの 1Hz の 値 で正

規化 し，デシ ベ ル （dB） 値 で表 示 し た。　Fig．　9 に お け

る振 幅利得の 周 波数特性 は，Fig．7 に おけ る 琉、p の 周

波 数特性 に 似 て い る。しか し，Fig．9 の 振幅利得 は 60

Hz 以上 の 周波数 で も 低下 を 続 け て い る。こ の 場合 ，

CFF は 80　Hz 以上 と考 え られ る。こ の 違 い は ，怖 p の

場 合，単 に処 理 時間内 に お け る peak 　to　peak 振幅の 最

大値を と っ て い る た め ノ イ ズ に 敏感な の に 対 し，Fig．9

の 振 幅 利 得 は FFT を 介 し て 求めたの で ，　 FFT ア ル ゴ

リ ズ ム 内 の 平均処理 に よ りノ イ ズが 低減 さ れ た た め と考

え られ る。い ずれ に せ よ 田 村 ら は，24〕CFF を一
意 に 決

め る こ との 難 し さを指摘し，代わ っ て ，ERG の 振幅が

その 最大の 112 に な る 周 波 数 FHMA を 用い る こ と を提

案 し て い る 。Table　1に 本 実験結 果 の CFF お よ び

FHMA をま とめ て 示 した。また，　 Fig．10 に おけ る位相

シ フ トの 周波数特性 に は，光 の 強 さ に よ る違 い が わ ず か

しか 見 られ な い 。
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Table　L　CFF 　and 　FHMA 　of　S−potential　which

　　are 　estimated 　from　Fig．7and 　Fig．9

1謙 い 羅 ・黔・ 嬲 攤
　 010g　　》 80

　
− 110g　　　〜60

− 1．710g　　　〜60

》 80

》 80

》 80

74nj　

21
74Q

ゾ

　

2

考 察

　 網膜試料　剥離網膜標本 で は，視物質の 再生に 与 る色

素上皮層 が 除 か れ る た め，視物質の 再生 が 期待 で き な

い 。眼杯標本で は 色素上 皮層が 残 り，視物質 の再生が望
め る が，血 流が 無 い た め再生 は部分的で あ る 。 こ の よ う

に，剥離網膜標本と眼杯標本 で は，網膜 は 光 の 照 射 に 連

れ て 明 順応が絶 え ず進行 し，視物質の 感光 と再 生 が釣 り

合 っ た一
定 の 明順 応状態 に保たれない

。
つ まり，従来 の

網膜試料 を も っ て は ，厳密 に定 常 な 明順応状態は 達成 で

きな い もの と考 え られ る 。 こ の こ とは 研究者に広 く知 ら

れ て お り、 したが っ て剥離網膜標本や眼杯標本 の 作成前

に ， 実験動物 を十 分 に暗順応 させ るの が普通で ある 。 そ

の 結果，こ れ らの標本は，弱 い刺激光の み，あ る い は短

時間の強い フ ラ ッ シ ュ 刺激光 を用 い た 暗順 応 網膜 の 実験

に は 比較的長時間使 用 で き る 。 過去 に 報告 さ れ た S 電

位の 周波数特性 の 多 くが，程度の 差はあ る に せ よ こ の よ

うな 暗順応網膜 に つ い て の もの と思 わ れ，こ れ も周波数

応 答が 遅 くな っ た一
因 と思われる。

　 本実験結果 の Fig．7 お よび Fig，9 の グ ラ フ や Table

1の 緒量 か ら分 か る よ うに，CFF は 60　Hz 以 上 と考え

られ る。 こ の こ とか ら，魚類 に お い て も，生体内で 血流

を 保 っ た 明順応状態 の 網 膜 に お い て は，S 電位 は，従来

考え られ て い た 以 上 に 高 い 周波数 に応答するこ とが示唆

された 。 ま た ， Table　1 に あ る よ うに ，　 FHMA は 刺激

光の 強さが 弱い 場合 （
− 1．710g） よ り も，強 い 場合 （

−

110g） の 方 が 高 くな っ た
。 しか しなが ら，さ らに 高 い

平均の 強さで は （010g），FHMA は大 き く下 が っ た 。こ

の こ と は Fig．2 か ら分 か る よ うに，　s 電位が動作 の 飽

和域 に か か るた め ，時間特性 に影響した もの と考 え られ

る 。

　周波数 特性 に お け る サ ブ ピ ーク　Fig．7 お よび Fig，

9 の 周波数特性 に お い て，光の強さが Olog と
一110g の

場合 に 20Hz 付近 に サ ブビー
ク が 現 れ た。同様 の 共 鳴

現象は ，コ イ 10）や ネ コ
15）の S 電位 で も報告され て い る 。

さらに は ， フ リ ッ カー光 に対 す る ヒ トの 心 理物理 実験 に

お い て ，Kelly25）と De　Lange26）が，ヒ トERG に つ い て

　Heck27〕が同様の結果を得て い る 。 した が っ て，これ は，

　種 の違い を越 えて 普遍的な現象 と思 わ れ る。ヒ トの 場

　合，こ の 現象は 明 順 応 と関連 づ け て 次 の ように 解釈され

　て い る。平均 の 強 さ が 強 くな る と，網膜の 明順応が進

　み ， それに よっ て 低 周 波数 の 感度 が 低 下 す る の に対 し，

　高 い 周波数 の 感度 は ほ とん ど明 順 応 の影響 を受 け な い と

　い う も の で あ る。 こ の 考え に 従 えば，Fig．7お よ び

　Fig．9 に お い て，− 1．710g か ら
一110g へ の 光 の 強さの

　上 昇 に 伴 い ，網膜 の 明順応が 進 む た め ， 20〜30Hz 付近

　に 共鳴ピーク が 現 れ た と解釈で き る。ま た 一110g か ら

Olog へ の 光 の 強 さの 上 昇 で は ，
　 S 電位が飽和動作域 に

　か か り， 時間特性 へ の影響を複合的 に受 け た結果，5〜

20Hz の 周波数帯域 で 感度低 下 が 顕著に な っ た もの と思

　え る。

　　こ の よ うな サ ブ ピー
ク が生 じる メ カ こ ズ ム の 詳細 は 明

　らか で な い が ，視細胞 の 光 電変換 （phototransduction）

系 中 に は 多 くの 負帰還作用 が あると言 わ れ，28）ま た ，水

平細胞 か ら視細胞 へ の 負帰還作用 も知 られ て い る こ とか

ら，29｝それ らを 含め 何 らか の 内部 メ カニ ズ ム が，明順応

に 伴 っ て発現 し ， 周波数選択的 に作用 して い る と思わ れ

る。

　 刺激光波 形 の 影 響　本実験 で は，フ リ ッ カ
ー

光波形 と

して方形波 を 用い た 。 最近 で は，心 理学実験をは じめ，
生理学実験に お い て も，フ リ ッ カ

ー
光波形 に三 角関数が

用 い られ る こ とが 多い
。

30・31・32〕すなわち ，

　　 i（t）＝＝　lo［1一干一msin （2nft）］　　　　　　　　　　　　　　（5）

とす れ ば ，平 均 の 強 さ Ioと変調度 m を独立 に変 え る こ

とが で き る利 点 と，フ
ー

リエ 変換 法 と直接結 び つ く利 点

がある。しか し，フ リ ッ カ
ー

光 に三角関数波形 が 本 格的

に 使 用 さ れ る よ うに な っ た の は ，1950年代後半 に な っ

て か らで ある。31）そ れ 以 前の 実験 で は，ほ とん ど方形波

が用 い られ た。そ の 理 由は 単 に 技術的 簡便 さ か ら の もの

で ，光路中 に 切れ 込 み を 人 れ た 回転 円 盤 を置 い て 光を断

続 し，その 回転数 を変えるや り方 が容易 に 実現 で きた か

らで あ る 。 本 実験 の フ リ ッ カー
光生成法 も こ れ に類 した

もの で ある。

　得 られ た S 電位 の 周 波数特性 が，用 い た フ リ ッ カー

光の 変調波形 に 依 存す る か ど うか の 問題がある 。 ヒ トの

心理学的実験で は，様 々 な 波形 の フ リ ッ カ
ー

光 を 用 い て

周波数特性 を比較 した 結果 ，低 い 周波数で は フ リ ッ カ
ー

光 の 時間平 均すなわ ち平均の強さ，高 い 周波数で は，そ

の 基本波成分 の み で感度特性が決 ま る こ とが 知 られ て い

る。26・33
−35〕実際 に 検証 す ぺ き こ とだ が ， 仮 に これ らの こ

とが S 電位 で も成 り立 つ とす れ ば，フ リ ッ カ
ー

光 の 変

調波形 はあ ま り問題 に な らな い こ と に な る。実際，
Fig．3，　Fig．4，　Fig．5 の最下 段 の 40　Hz の フ リ ッ カー

光

に 対す る 応答 は基本サ イ ン 波 に近 い もの とな っ て お り，
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少 な く と も高 い 周 波数 で は S 電位 で も こ の こ との 成 り

立 つ こ とが 期待さ れ る。

　水 産養殖 と の 関連　小池
S6）に よ れ ば，．一一t

定光 に 対 し

顕菩な 走光性 を 示す魚種で も，時 間 周 期の 遅 い 断続光 に

対 して は，忌避行動やあ る種の 混乱行動を示 す とい う 。

　（5）式 に お い て ，刺 激光 の 最大 値を lm
、．，最小値 を

1m。、とす れ ば、変調 度 窺 は ，

　　m ＝ （1，nax
− lmin）f（lmax一ト1min）　　　　　　　　　　　　　（6）

で 表 さ れ る 。

本実験 で は ，変調波はサ イン披 に 代え て方形波 で，変調

度 は m ＝1 −一定 で あ ・1 た。こ の フ リ ッ カ
ー光 の 変調度

m に 対応す る もの と して ，応答に も同 様の 量 η を （4〕式

で 定 義 し た。得 ら れ た 結 果 を Fig．8 に 示 した 。　 Fig．8

の グラ フ か ら，フ リ ッ カ
ー・一

光刺激 は，そ び）強度が 適度で

あ れ ば ，低 い 周 波数で の S 電位応答 に 大 き な オ
・一バ ー

シ ュ
ー一

トを伴う こ とが分か っ た。こ れ は強烈な 光刺激 と

して 魚類に 作用するこ とが考 え ら れ る。

　よ り高い 周 波数 が魚類 の 行動 に与 え る影響は，必ず し

も明 確で は な い が ，多 少の ち らつ き感で も長 時間に わた

れ ば ，何 ら か の ス トレ ス を 生 じる可能性 は 否定で きな

い。養殖水 槽 の 人工 照明 に 広 く用い られて い る 蛍光灯の

光は，商用 電 源 周 波数 の 2 倍 の 周 波 数 を 基本波 と す る

フ リ ッ カー
光 で あ る、ゆ え に ， そ の 基本 周 波数は東 日本

で 100Hz ，西 日 本 で 120　Hz に な る。 こ れ ら の 周波数

は ，今回 調 べ た ヒ ラ メ の S 電 位 の CFF か ら判 断 す る限

り，問 題 な い よ うに 思 え る。しか し，ERG の 研究 に よ

れ ば ， 魚種に よ り CFF に は違 い が 見 ら れ ，一般 に 1 ヒ

ラ メの よ う な底魚 よ り も浮 き魚 の 方が CFF は高 い とい

わ れ る e37
〕魚種 に よ っ て は，注意す る必要が あ る か もし

れ な い 。

　 本実 験結果 に み ら れた よ うに，S 電位の 周波数特性 に

はf；20〜30Hz 付近 に サ ブ ピークが生 じる。ブ リ ッ カ

ー
光 に よ る ヒ トの 心 理 実験 で も， よ り明 る く感 じ られ る

周 波数帯 の あ る こ とが 知 られて い る 。

38・39）
フ リ ッ カ

ー
光

の こ の よ うなサブ ピーク 周 波数 に お け る 魚類の 行動は興

味 の あ る所 で，今後 の課題 と した い
。
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