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眼 の明 ・暗順応特性に関する研究

山 根 茂



内 容 梗 概

本論文は,筆 者が電子技術19Cn合研究所の職員として,パ ターン情報部バイオニクス研究室にお

いて行なった生体の視覚情報処理に関する研究をまとめたものである。

本論文の目的は視覚パターン認識装置に欠くことができない高性能光電変換素子開発のための

手がか りを生体の眼の感度調節 ・光電変換過程に求めることにある。すなわち,近 年電子計算機

の発達によって,内 外研究機関において2次 元画像データを入力装置を介 して計算機で処理する

研究がおこなわれている。普通入力装置としてはテレビカメラ等が使用されているが,人 間では

容易に検出できる空間的な明暗の変化が,テ レビカメラ等では全 く検 出できないことがす くな く

ない。 これは,テ レビカメラ等のダイナ ミックレンヂが狭 く,感 度調節機能が不十分なためであ

る。すなわち,テ レビカメラ等では外界の平均光量に応 じて絞 り等を調節 して,あ る程度の感度

調節をしているに過 ぎない。

人間の眼は1010以 上の光強度の範囲に順応 して感度を調節できるにもかかわ らず,絞 りによる

光量調節は感度調節のごく一部を占めるにすぎない。眼の感度調節の大部分は眼の網膜で行われ

ていると考えられている。 ところが,神 経細胞のS/N比 は悪いにもかかわ らず,広 い範囲 の 光

強度に順応 して感度を調節できる機構は今まで解明されていない。

本論文は上記の概念に基づき,光 受容細胞の種々の光照射に対す る電気的応答特性を生理学的

に測定 し,そ の実験結果 より網膜の感度調節 ・光電変換 ・処理機構のモデルを導出Lて,電 子計

算機によるシミュレーション結果 と実測データとの比較から種々の明 ・暗順応現象を解析 し,さ

らV',高 性能光電変換素子のための新 しい原理をモデルの形 で具体的に提供 した ものである。

第1章 では緒論として,本 研究の必要性および目的V'つ いて述べる。

第2章 では,眼 の明 ・暗順応現象を生理学的あるいは心理学的側面か ら概説 し,明 ・暗順応現

象発生のプロセスが網膜に2次 元的Yy配 列された神経細胞 とりわけ光を電気信号に変換する視細

胞Vim一.存在 している可能性が大きい ことを示す。

第3章 では,種 々の光照射に対するカエルの杯体視細胞の電気応答を計測 し,明 ・暗順応の心

理現象 と密接に関連 した現象の観察結果について述べる。まず,光 を消 したときの電気応答のも

ど り速度がその光の照射時間が長いほど速 くなることを発見 し,も どり速度をV。ffと 名付 け

る。さらに,光 が消xて も,そ の後数10秒 にわたってV。ffを 増大 さす 作用が残っていることを

示す。定常光照射直後にみられる大きな電気応答は時間の経過 とともに減少するので,そ の光よ

りも強い光に大きな振幅で応答できることも示す。これらの現象の発生機序に関する仮説を提案

する。

第4章 では,そ の仮説をモデル化し,化 学反応の組合わせで表現す る。その内容は,電 気応答

発生のために光を吸収した粁体はその内部にある粒子(blockingParticlesと 呼ぼれる)を 放出



し,明 時ではそれを速 く,逆 に暗時では遅 く除去するというものである。

第5章 では,実 験的仮説に基づ くモデルの応答 と実際の秤体の応答 とを比較 して,仮 説の正当

性と,秤 体の明 ・暗順応発生のプロセスとを明らかにする。明時 と暗時における粒子除去速度の

相違によ り,V。ffの 明 ・暗順応特性,ち らつ き光に対す る応答特性それに入出力感度特性が説

明できることを示す。

第6章 では,粁 体モデルを基本に して,錐 体視細胞の感度調節モデルならびに錐体信号を受理

し,処 理している水平細胞 と双極細胞モデルを提案する。

第7章 では,各 細胞モデルを用いて順応 レベルが変化 した ときの網膜の機能Y'つ いて解析 し,

検討を加える。網膜は明順応のときYrは交流増幅型光電変換器として動作するので,視 野内の局

所的な明るさの絶対値にかかわらず,明 暗の差 を主として検出できることを示す。

第8章 では結論 として,本 研究で得 られた成果を総括する。
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眼の明 ・暗順応特性 に関 す る研 究

山 根 茂

第1章 緒 論

視覚機能の機械化はここ数年著 しく進展 している。 しか し,機 械の眼は人間の眼に比べれば,

あらか じめ決め られた条件化で,あ る限られた認識を行い うるだけである。人間は外界の情報を

その大きさ,位 置,向 き等に関係な く認識することができる。このような視覚機能は非常に明る

いところでも,非 常に暗いところでも動作できる。これは眼が外界の明るさに自動的に順応 し,

その感度を上げた り下げた りできるか らである。人間の場合,順 応可能な光強度の範囲は1010以

上におよんでいる。機械の眼やテレビカメラ等では外界か ら到達する総光量Y'応 じて,絞 り等を

調節する。 ところが人間等高等動物では,絞 りに相当する眼の瞳孔では10倍 程度の光量 しか調節

できない。外界の映像が ピン トを結ぶ眼の網膜で感度の調節がお こなわれている。網膜には光を

電気信号に変換する視細胞をはじめ数種類の神経細胞が空間的に配列されているが,そ れらの細

胞がそこに入射して くる局所的な光量に応 じて順応している可能性がある。したがって,外 界の

総光量に応 じて網膜全体が均一な レベルに順応しているのではな く,視 野の うち明るい部分に対

しては感度を落 とし,暗 い部分に対しては感度を上げる操作が網膜では行なわれていると思われ

る。網膜の細胞 レベルにおけるこのような順応は,外 界の情報をより精密にコー ド化するのY'重

要な役割 りを果たし,ひ いては正確な認識のために役立っていると考えられる。したがって視覚

機能をもった機械や広い光強度範囲で使用できる高性能光電変換素子を開発する過程において,

順応のメカニズムを学びとることが必要である。

本論文の目的は,細 胞 レベルにおける順応現象を実験的に明らかにし,そ のメカニズムを解明

することにある。すなわち,網 膜の視細胞が眼の明 ・暗順応現象を引き起 こしているとの推定の

もとに,粁 体視細胞の明 ・暗順応現象を定量的に測定する。次に粁体視細胞の明 ・暗順応モデル

を組み立てて,実 験結果 と模擬i実験結果 とを比較,検 討することにより,順 応のメカニズムを解

析する。さらに視細胞で変換された光強度情報の網膜における処理方式を網膜内細胞の順応モデ

ルを用いて解析する。
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第2章 明 ・暗順応 の生理 ・心理学 的所見

2.1緒 言

眼の順応可能な光強度範囲は1010gunits以 上にも及んでいる1)。このように広い光強度の情

報がそのまま網膜より大脳に伝送されているとい うことは,神 経細胞の信号対雑音比から考rxて

不可能である。詳 しい議論に入る準備 として,本 章では網膜の働きについて解剖学と生理学の立

場か ら述べ,ま た心理学の立場から明 ・暗順応現象について述べる。さらy`,こ れ らの従来よ り

知 られている所見か ら,網 膜内の細胞のうちで視細胞が1頂応に関 して重要な働きをしていること

を示す。

2.2網 膜 の構 造

脊椎動物網膜は,発 生学的には大脳の一部が膨出分化 したもので,眼 球の後部前面に沿い球状

に広がっている。網膜には大別 して5種 類の神経細胞(視 細胞,双 極細胞,水 平細胞,ア マクリ

ン細胞,神 経節細胞)が 神経回路網を構成 している。神経細胞同士の信号伝達は主 としてシナッ

プスを介しておこなわれる。

魚の網膜の構造を系統的にはじめて明らかにしたのはCajal2)(1892)で ある。 そののち霊長

類網膜についてはPolyak3)(1941)が 明 らかにした。 これ らは光学顕微鏡に よる業績であった。

細胞間のシナ ップス結合の分析は電子顕微鏡の発達とともにおこなわれた。第2・1図はbowling

&Boycott')(1966)「 が示した霊長類網膜の構成図である。眼に入った光は水晶体等の光学系を

通 り,網 膜に達する。網膜を構成する神経細胞は視細胞(R,C)の 光を吸収する外節を除いて

透明であり,光 は この透明な神経層を通 り,視 細胞に達する。視細胞では光化学反応が起こり,

電気信号が発生する。この信号は情報の主な伝達路である双極細胞(MB,RB,FB)を 経

て,神 経節細胞(MG,DG)に 伝えられる。この細胞においてアナログ的信号からディジタル

的信号である神経イソパルス列に変換されて,外 界の情報が脳の中枢へ伝送 される。また水平細

胞(H:)と アマクリン細胞(A)は 横方向の信号連絡に寄与している。1個 の水平細胞は横方向

に広がっている多くの視細胞からの信号を受けとっている。さらVII接 する水平細胞同士の間に

は電気的結合が存在し5),両 方向性の信号伝達がおこなわれている。水平細胞の信号はシナ ップ

スを通じて双極細胞へ伝達 される。アマクリン細胞はそれ同士や双極細胞および神経節細胞 とも

シナップスをつ くっている。

明 ・暗順応現象に密接に関与していると考えられ,古 くからその微細構造が研究されてきたの

は視細胞である。視細胞には,暗 やみで働 く秤体と,明 るみで働き色覚に寄与する錐体 とが あ



第2.1図 霊 長 類 網 膜 の 細 胞 間 結 合 の 模 式 図9)

C:cone,R:rod,H:horizontalcell,MB:midgetbipolarcell,

FB:flatbipolarcell,RB:rodbipolarcell,A:amacrine

cell,MG:midgetganglioncell,DG:diffuseganglioncell.

第2.2図 視細胞の微細構造
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る。第2.2図 に粁体 と錐体の微細構造を示す。杵体,錐 体ともに光を吸収する視物質の含まれて

いる外節を持っている6)。外節の形状が棒状のものが秤体,円 錐状のものが錐体である。粁体の

外節にはディスクと呼ぼれる薄い円板が数100枚 から1,000枚 ほど規則正しく層状に配列されて

いる。このディス クの上に視物質が含 まれている。

第2.3図 に外節の輪切 り断面図を示す7)。光を吸収す る視物質の含 まれているディス クと外節

膜 とが完全に分離 しているのは注 目される。錐体の微細構造は,外 節の形状の若干の差を除いて

基本的には軒体のそれと同じである。

2.3網 膜 の生理学 的所見

形態学的 に得 られ た知見 を機能 と結 びつ けるためには 網 膜の 生理学的実験 が カギを 握 ってい

る。生理学 的実験 では微 小電極を用 いて細胞内誘導 記録がお こなわれ る。 この方法は細胞 の中へ

先端直径 が0.1μm以 下 とい うガラスピペ ッ トを刺入 し,細 胞 内外 の電位差 を直接測定す るもので

ある。測定 した細胞 の組織学 的同定のために,ピ ペ ッ トよ り細胞 内へ螢光色素 を注入 し,細 胞 を

染 色す る方法が とられ る8)。 形態学的 知見 と生理学的知見 との結びつけが試み られてい る。

(1)視 細胞

現在 までに コイ,カ メ,カ エル,Necturus(イ モ リの一 種),Gecko(ヤ モ リの一種)な どの

視細胞 内誘導が得 られ ている。 いずれ も暗時 において細胞 内は細胞外 よ りも一10～ 一40mVの 電

位 を示 し,光 を照射す る と強度 に応 じて細胞 内の電位は よ り負 の方向へ移動 し,5～30mVの 振

幅 に達 して飽和す る9)。 暗時の静止電位 よ りも負方 向へ 移動す る ことを過分極応答 といい,逆 に

静 止電位 か ら正方向へ移動す ることを脱分極応答 とい う。第2.4図 は コイの錐体の光の点滅 に対
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Spot Diffuse

f
2mV

L一
1SEC

第s.a図 錐体の2種 類の光照射に対する応答10)

1番 目は直径0.2mmの スポット光で,2番 目は網膜全面を拡

散光で照射 した。

3.5

3,0

2.5

2.0

リリ殉酬

8mV
5Mf1

一

1SEC

第2.5図Geckoの 視細胞内電位とそのとぎの膜抵抗増加分の同時記録12)

視細胞内電位は振動波形の上端を結ぶプロフィールを,そ れ よりも下向きの振動波形の

振幅は膜抵抗の増加分を示す。左側の数字は光強度を減衰さすためのブイルタの吸収係

数の対数値である。

す る応答 である10)。刺 激光 の大 きさによって応答 の振幅は影響を受けに くい。視細胞 の応答には

面積効果 は認 め られ ない10)・11)。

視 細胞 の過分極応答 の原因 につ いてToyodaetalが 報 告 している12)。GeckoやNecturus

の視 細胞 で,光 に よって生ず る応答 とそ の ときの細胞膜 の抵抗 とを同時 に記録 した。第2.5図 に

示 す よ うに,過 分極応答 に伴 って膜抵抗 が増加す る。暗時 では10～20MΩ の膜抵抗が,光 照射 と
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ともに最大5MΩ も増大す る。 しか し,細 胞内電位が光照射に よ り変化 したために,膜 抵抗が増

大 した とも考え られ るが,人 工的にその電位を変化 させて も抵抗の変化は まった く見 られなか っ

た とい う。 カメの錐体において も同様の結果が得 られてい る13)。視 細胞 では膜抵抗の変化が電位

の変化を もた らしてい る。

膜抵抗 の変化 はイオ ンが膜 を透過 しやす くな った り,あ るいは透過 しに くくな ることに よ り生

ず る。そのイオ ンはNa+で あ ることが実験的に確 かめ られてい る14)・15)。す なわ ち,暗 時 で は

Na+が 細 胞外 よ り膜 を通過 して細胞 内へ流入 していて,光 照射 に伴い,そ の流入が止 まる。そ し

て,こ のNa+に 対 す る透過性が 変化 できる部分は細胞 の表面膜 の うち外節膜であ ると確 かめ ら

れてい る16)。外 節膜の抵抗で考 え ると,暗 時ではそれが低 く,明 時ではそれが高 くな ることに相

当す る。

さて外節には光 を吸収す る視物 質分子がデ ィス クの上Y`並 んでい る。 このデ ィス クとイオ ン透

過性が変化する外節膜 との問には構 造的な連 絡が無い ことをすでに示 した(第2.3図)。 この構 造

的ギ ャップを埋 める もの として,カ ル シウムイオ ン仮説が 有力 である。Yoshikami&Hagins

17)・18)は 視 細胞 の応答 の大 きさにCa++が 大 きな影響 を与 えている ことをみて ,Ca++が デ ィス

クと外節膜 とを結ぶ伝達物質 であろ うとい う仮説を 提唱 してい る。彼 らは18),Ca++の 作 用を第

a/DARK
[CG++]

Co'チ

ρ〃ノηρ

10　 3 10_e

一 一 ≒コー Ca+'leokoge

10-3

disk

↑L門 恥 フ↑

ぜ ロコ　

げ
10_3MCo++

Na'dorkcurrent

bノ 乙/6〃 τ

1

第s.s図 脊椎動物の粁体および錐体の細胞内電位発生を説明するカルシウムイオン仮説18)

a)暗 時,b)明 時,と もに左半分は粁体の,右 半分は錐体のモデル。 細胞内のCa++濃 度が明時

では暗時よりも増zxる 。ただし,図 中の濃度は神経あるいは筋から得られたものを示し,実 測値で

はない。
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2.6図 のモデルで説明している。まず杯体のディスクの膜にCa++ポ ソプがあ り,細 胞内のCa++

をディスクの中へ汲み上げているので,暗 時には細胞内のCa++濃 度が低 く保たれている。その

ために外節膜のNa+透 過性が高 くなっている。 光が照射 されると,デ ィス ク膜上の視物質が光

を吸収し,そ の結果Ca++が ディスク内から細胞内へ放出され,外 節膜の透過性を下げるのだろ

うとい う。この仮説は今までのところ,直 接証明されたわけではないが,視 細胞に関するいろい

ろな事実を うまく説明できる。

(2)水 平 細 胞

水平細胞への入力は視細胞である。水平細胞 も視細胞 と同様に光照射で過分極応答を示す。 コ

イの水平細胞の応答の1例 を第2.7図 に示す10)。刺激光の面積が増大すると,応 答の振幅は著明

に増加する。すなわち数多 くの視細胞からの信号が水平細胞に収敏 していることを示 している。

この観察結果は形態学的所見(第2.2節)と 一致している。 過分極応答時 には 膜抵抗の増大が

Geckoの 水平細胞で観察されている12)。水平細胞の信号は双極細胞へ伝えられる。

SpotDiffuse

卜 r
50mV

L

一 一 一
1SEC

第2.1図 水平細胞の2種 類の光照射に対する応答10)

1番 目は直径0.2㎜ のスポヅト光で,2番 目は網膜全面を拡散

光で照射した。

(3)双 極 細 胞

双極細胞は視細胞 と水平細胞からの信号を受け取っている。双極細胞の応答は光照射の位置に

よりその極性が反転する8)・19)・20)。第2.8図 にその1例 を示す19)。測定している双極細胞の位置

でスポット光を照射す ると,過 分極応答が生ずる。逆に周辺部に リング状の光を照射すると脱分

極応答が生ず る。中心部のスポッ ト光による応答は視細胞からの入力によって生ずる。周辺部の ,

光照射では信号は視細胞より一旦水平細胞に入 り,そ れか ら双極細胞へ伝わる。双極細胞の膜抵

抗も過分極応答時に増大し,脱 分極時に減少することが知られている21)。

中心部で過分極応答が生ずる双極細胞をoff中 心,on周 辺型とい うユ9)。逆にon中 心,off周

辺型も知られているエ9)。いずれの型でも,中 心 と周辺部を同時に照射すると,中 心部による応答

と周辺部による応答 とが互いY'打 ち消 し合 う。 このような中心部と周辺部による相互抑制的応答

様式は神経節細胞に受け継がれる。

(4)ア マクリン細胞
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膨
ii

lmm

易

謹 ～_.

10mV

一一 一
0.5SEC

第2.8図 コイの双極細胞のリソグ光とスポット光に対する応答19)

上側は リソグ光による応答 下側はスポット光による応答を示す。1㎜

の目盛 りは網膜上における大きさを示す。

アマ ク リン細胞は双極細胞 の信号を受け とってい るの で,双 極細胞 と同様の応答様式を示す も

のが ある22)。 そ れ以外に中心一 周辺型の構造を持たな いものがあ る20)X22)。 光 照射時に脱分極す

るon型 と過分極す るoff型,お よび光 照射 の点 滅時に過渡的に脱 分極す るon-off型 が あ る22)。

中 心一周辺型の構造か ら空間的に一様 な構造に変化す るのは,ア マ クリソ細胞 が多数の双極 細胞

か らの信号を集積 してい るためだ と考え られてい る。 またon-off型 はon中 心 型 とoff中 心 型

の両方の双極細胞 の信 号を集積 してい ると考え られてい る22)。

(5)神 経 節細胞

神経節細胞は双極細胞 や アマ クリソ細胞 の信号を受け取 り,そ れ をイ ンパル ス列に変換 して,

視 神経 を介 して脳へ伝達 してい る。Kuflierは ネ コの神経節細胞が 中心一 周辺 型の受容野を持 っ

てい ることをは じめて明 らかに した23)。 受 容野 とい うのは,光 照射に よって影響 を受け る空間的

な領域の ことである。第2.9図 に 示す よ うに,受 容野 の中心部 に光照射す る と(A),高 密度 のイ

ソパルス放 電(on応 答)が 見 られ る。周辺部 に光照射す る と(B),光 を 消 した ときに,イ ンパ

ル ス放 電(off応 答)が み られ る。 中心 と周辺に 同時に光照射す ると(A+B),011応 答 もof〔

応 答 もそれぞれの単独 照射の場合に比べて減少す る。受 容野 の中心部 と周辺部 との間Yom.互い に抑

制的な作用 が働いてい る。 この作用は視覚情報 の コン トラス ト検 出に寄 与 している と考xら れ て

い る29)・25)。

2.4明 ・暗順応 の心理学 的所見

明 ・暗順応は古 くから主観的な視覚現象のひとつ として,心 理学的に研究されてきた。心理学

的計測では,主 観的な明るさ感覚の強さを測定することはできない。ただ,ふ たつ以上の対象物
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ab

第z.s図 ネコ綱膜のon中 心型神経節細胞の受容野 とその応答23)

a:網 膜上における受容野の形と大きさ。微小電極の先端に記録している神経節細

胞がある。+はon応 答 の領野,○ はoff応 答の領野,① はon-off応 答 の領野を

示す。受容野はon応 答のみを与xる 中心領野とoff応 答のみを与xる リング状の

周辺領野それに .on応 答 とoff応 答 の両方を与える中間領野より形成されてい る。

b:on中 心型受容野の中心一周辺領野による抑制作用。A;受 容野の中心 に 直 径

0.2㎜ のスポット光を照射 した ときの応答。B;中 心より0.6m離 れた所を直径0.4

㎜ のスポット光で照射 した ときの応答。A+B;Aの 刺激とBの 刺激を同時に与え

たときの応答。A+Bに よる応答は各々が単独で与えられたときのon応 答あるい

はoff応 答 よりも小さい。各インパルス放電記録の下の記録は光の照射とその相対

的な光強度を示す。光照射の持続時間は0,33sで あ った。

の明るさについて,そ の うちのどちらが明るいかを判定できる。ふたつの対象物の明るさが一方

は1,他 方が1十dlで ある場合,そ の明るさが異なるのを認めるためにはdlが ある程度以上大

きくなけれぽならない。ふたつの明るさの違いを認めるために必要な最小のdlを 識別の閾値 と

呼ぶ。とくに1=0の ときの閾値を絶対的閾値 と呼ぶ。この閾値を測定することにより,い ろい

ろな明 ・暗順応現象が明らかにされてきた。

(1)暗 順応の時間的経過

あ らか じめ眼を明るみに順応させたのち,被 検者を暗やみに入れる。眼が暗やみにおかれてか

ら絶対的閾値が時間とともに,ど う変化してい くか測定する。第2.10図 はその閾値の変化を示し

たものである26)。閾値の下が りかたがはじめは非常に急速であるが,2分 も経過するとゆるやか

にな り,7～8分 たつ と再びはじめほどではないが,や や急速に下 りはじめる。曲線に折れ曲が

りが生ずる。折れ曲が りより前の部分(第1相)は 錐体の閾値の低下を示す もので,後 の部分(第

2相)は 粁体の機能の出現 と閾値の低下を示すものと考えられる。 このことは,第1相 と第2相
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第2.10図 ヒ トの 暗 順 応 の 時 間 的 経 過26)

1,550ミ リラ ンベ ル トの 白色 光 に3分 間 明順 応 させ た あ と の閾 値 低

下 の 時 間 的 経 過 を 示 す。

とで刺激光の色の見えかたが異なること,粁 二体の機能が脱落 している夜盲症の患者では第1相 し

か見られないこと27),ま た錐体だかけ らなる網膜中心窩では第1相 のみで第2相 は見られないこ

と28)から示唆されている。それでは暗順応中の閾値の減少はどんなメカニズムによるのであろ う

か。

(2)視 物質と順応

まず考えられるのは視細胞のなかの視物質の分解と再生であろ う。秤体のでも錐体のでも視物

質は光にあたると分解退色するし,暗 やみでは再生されてきて着色することが知られている29)。

したがって,視 物質が光を うけて退色すれぽ閾値は高 くなり,逆 に暗やみで再生されてくれば低

くなると考txら れる。しかも,錐 体の視物質が暗やみで完全に再生されるのにわずか7分30)し か

かか らないこと,杵 体では約30分31)かかることか らすれば,第2,10図 の暗順応経過 と視物質の再

生とは関連があるといxる 。事実,Rushtonaa)は 完全色盲(す なわち粁体のみ)の 網膜において

は第2.11図Y`示 すようY`,粁 体の視物質濃度と閾値の対数 との間には直線関係が認められると報

告している。しかし彼はまた,粁 体1個 当 り毎秒1個 程度の光子が入射する位のきわめて微弱な

光照射でも,閾 値が暗やみにおけるときよりも10倍高くなったことを正常な網膜で 観察 して い

b
O

奮
詣4
w

3

2

1

01
.00.90.80.70.60.50.4

fracti・n・frh・d・psin(%)

第2.11図 完 全 色 盲 の 網 膜 に お け る 視 物 質(rhodopsin)濃 度 と 光 覚 閾 の 関 係32)
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る32)。閾 値が10倍 高 くなるためには,第2.11図 か ら視物質が4%退 色 しなければな らない。 しか

し,こ の程度の徴弱な光では視 物質が常に再生 されて くるので,4%も 分 解退色す ることは決 し

て有 り得ない。

(3)粁 体 の明順応 と閾値

次 に眼が一定強度の光に順応 してい るときの粁体の閾値をみてみ る。 この場合,錐 体の機能が

秤体 の閾値測定 に影響を与 えぬ ようにしなければ ならない。Aguiler&Stilesは このために2色

閾値法33)を 使 用 した。順応光 として錐体が感 じやす い赤色を用 い,そ して閾値を測定す るための

テス ト光 として錐体が感 じに くく,杯 体 が感 じやす い青緑 色を用 いた。 その結果 を第2.12図 に示

す。中央 の直線部分(Sectionb)で の傾 きは1に 近 くWeberの 法 則が 成立 して いる。 す なわ

ち,閾 値が順応光強度 に比例 してい る。非常に高い強度の順応光 下(Sectionc)で は 曲線 の傾 き

が急峻 になっている。 この急峻 な曲線部分は秤体機能 の飽和 と呼ばれ ている。 さてこの飽和が始

ま りだす順応光の強度は約210gscotopictrolandで あ るが,そ の光照射 では1%に も満たな い

視物質 しか退色で きない39)一36)。しか しなが ら,閾 値 は暗やみ の ときに比べ て510gunitsも 上 昇

5

4

誓3

翌暴

奮 ・壽

。豊

宣 『1

Section
(a)

Section
(b)

Sections
(c)(d}

op

・ 偽

Lノ
ー2〔グ

ー・/

.k

O

一〇〇 一4-2024

Lcg.(fie(dintensity)scotopictrdaMs

第2.12図 明 順 応 の レベ ル と光 覚 閾 の 関 係33)

順 応 光 は 綱膜 中 心 窩 よ り9。離 れ た 点 を 中 心 に 直径20。 の 大 き さで 与xら れ た。

光 覚 閾 測 定 の た め の テ ス ト光 の 持 続 時 間 は0.2sで,そ の 大 き さは 直 径9。で

あ っ た。 も っ と も下 の カ ー ブの み が 正 し くえ が か れ て い る。 他 の カ ー ブ はそ

れ ぞ れ,0.5,1.0,1.510gunitsつ つ 上 方 へ 移 動 してえ が か れ て い るg
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している。視物質濃度がほとんど減少しないような光照射によっても閾値が著 しく上昇すること

を示唆している。視細胞等では信号対雑音比が比較的悪いアナログ方式で信号が伝達されている

か ら,閾 値の捌御は視細胞あるいは近傍の細胞でおこなわれていると思われ る。

(4)明 順応とちらつき光

強度1な る定常光を次式に示すようにsin波 状に振幅変調する。

φ(t)=1(1十msin2πft)(2.1)

ただし,mは 変調の深さで0≦m≦1,fは ちらつ き光の周波数そしてtは 時間である。ちらつ

き光の振幅mlが ある程度以上大きいと眼にはちらつき光 として感じられる。ちらつき光 として

感覚されるのに必要な最小のmIをsin波 の周波数に対して測定すると,眼 のちらつき光に対

する周波数応答特性が求まる。さらに1を 変えれば,順 応の レベルが変えられる。第2.13図 はζ

のようにして求めた眼のちらつき光に対する特性である37)。

順応 レベルが上昇すると,眼 はより高い周波数のちらつき光を感ずることができるとともに,

その特性は帯域炉波特性を示すようになる。いつれの曲線においても,高 い周波数領域でのカッ

トオフ特性は非常に鋭 く,お よそ 一80dB/decade以 上の傾 きである。

生理学的には,こ のような結果を示唆するデータがキソギョの網膜神経節細胞38)やコイの水平

細胞39)から得られている。周波数特性は神経細胞間の結合により容易に変化 しやすいが,視 細胞

自身がその主たる特徴を決定しているとも考}xら れる。
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明 順 応 の レ ベ ル と ち ら つ き 光 覚 閾37)
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2.5結 言

以上,本 論文に関係すると思われる網膜の生理学的所見や明 ・暗順応の心理学的所見について

概説 した。要約すると以下の通 りである。

(1)視 物質の濃度にほ とんど変化がみられない程の微弱な 光でも,眼 の閾値が著 しく上昇す

る。

② 順応 レベルが上昇すると,よ り高い周波数のちらつき光に応答できる。

(3)(1)や ②の現象を引き起 こすメカニズムは不明であるが,視 細胞に存在 している可能性が大

きい。

(4)視 細胞の光による応答は過分極性で,そ れは外節膜の抵抗㊧増大によって生ずる。

(5)水 平細胞や双極細胞でも過分極応答時に膜抵抗の増大がみ られる。

(6)中 心一周辺型受容野は双極細胞で形成され,中 心部は視細胞から直接到来す る信号で,周

辺部は水平細胞を経 由した信号で作られる。
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第3章 粁体 の明 ・暗順応現象40)

3.1緒 言

視細胞が明 ・暗順応の重要なカギを握っているという推定のもとに,秤 体の明 ・暗順応現象を

生理学的手法を用いて明らかにする。杯体の明 ・暗順応現象を定量的V'測 定 したものとしては,

わずかにAxolotl(イ モ リの一種)の 網膜での報告がある41)。しかしそれは視物質を50%も 分解

退色させたときの実験に関するものである。ここでは視物質の分解が0ユ%に も満たないほどの

微弱光を用いて,カ エルの粁体から細胞内誘導記録をおこなう。そ して,光 を消 したとき細胞内

電位の静止 レベルへもどる速さが明順応により著 しく速 くなる現象について述べる。さらV',明

・暗順応のメカニズムについて検討を加え,実 験に基づ く仮説を提案する。

3.2実 験 方 法

あらか じめ2時 間 以上暗順応 させた カエル(Ranacatesbianaま た はButomayinus)よ り摘

出 した網膜を用 いた。網膜 を視 細胞 層の方を上に してchamberに 入れ た。chamber内 を 豊富

な酸素 で満た された生理食塩水 で灌流 した。 灌流液 の温度 は約21℃ であった。4MKCIで 満 た

された ガラス微小電極を上方 よ り,顕 微鏡下 で粁体 の外節 の先端が規則正 しく見}る 領域 に進入

させた。刺激Y'用 いた光 は直径1.8㎜,波 長480nmで あ った。

カエ ルの秤体外節 の500nmに お ける吸光 度は0.7542)で,視 物質 の 分解 退色 の 量子効 率 は約

0.6793)で あ る。 したが って秤体 に入射す る500nmの 光 の うち約半数が視物質を分解で きるこ と

に なる。 秤体 の外節 の直径 は約8μmで あるが,網 膜 内における光の反射 等を考 慮する とi個 の

秤体が光を捕 える面積 は等価 的に約80um2と 考 え られ る。 したが って,500nmの 光 では1photon

um-zs-iあ た り40個 の視物質分子 が毎秒分解 す る ことになる。 実験で使用 した480nmの 光 の場

合,500nmで 計 算 した結果 をその まま適用 して も誤差は ご くわずか で あ る。1個 の粁体には約

3.6×109個 の 視物 質分子が含 まれてい る49)・95)。本 実験 で使 用 した最:大強度の光 照射 よ りも強い

1011photonsmm-2の 光 刺激 で も,視 物 質総数 の0.12%が 分解 す るのみで ある。

3.3実 験 結 果

細胞内誘導記録は網膜表面 より50μm以 内の深さからおこなわれた。粁体外節の長さは50μm

位あるので,記 録はすべて水平細胞からではな く秤体,そ れもほとんどは外節から得られたとい

える。
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3.3.1明lll頁 応 の 時 間 特 性

第3.1図aは 長いパルス光 と短いパルス光に対する秤体の応答である。単位時間あた りの光強

度は常に一定である。各nの パルス光は少な くとも80s間 の暗やみののちY'与 えられた。暗やみ

の時間をこれ以上延ば しても,応 答にはほとんど変化はみられなかった。同図bY'パ ルス光のの

ちに細胞内電位が暗やみの静止 レベルへ回復する様子を拡大時間軸で示す。同図aの5個 の応答

が重ね書きされている。電位が静止 レベルへ回復する時間経過はパルス光の持続時間によって明

らかに影響を受けている。静止 レベルへ電位が回復する速 さすなわち一定の電位で測定した電位

の時間に対する変化率をV。ffと 呼ぶことV'す る。V。ffを 同図cに 示す ように,長 いパルス光v'

よる応答のピーク値の0.6倍 の電位で測定す る。長い パルス光によるV。ffは 短いものによるそ

れの約2.5倍 ある。パルス光の持続時間が長いと引き起 こされ る.このようなV。ffの 増加は80個

以上の秤体で観察された。

祀γγ γγ γ,
QOs

6

to
mV… コ ー

15

第3,1図 カエルの粁体の細胞内誘導記録

a,下 側の矩形波で示された光照射により過分極応答が得られた。刺激

光の強度は109photonsmln-2s-1で 持続時間は0,15と26.5sで あった。

おのおのの長いパルス光による光照射は視物質の0.1ｰoに も満たない量 し

か退色しない。

b,長 いパルス光ののち,電 位がその暗時のレベルへ もどる時間的経過

が短いパルス光ののちのそれとは著 しく異なっていることを示すために,

aの 記録を拡大時間軸で重ね書 きした。

c,ど のようにしてV。ffを 測定 したかを示すために,aに おける3番

目と2番 目の記録をbと 同じ時間軸で示 した。パルス光の長短にかかわ ら

ず,長 いパルス光による応答のピーク値の0.6倍 の電位でパルス光ののち

の電位のもどる速度を計測 した。短いパルス光による応答のもどる速度は

3.7mVs1で,長 いパルス光によるそれは9.5mVs-1で あった。

応答のピーク値はパルス光の長短によって大きな差はみられ なか った

が,長 いパルス光の直後に照射された短いパルス光による応Rの 振幅は小

さくなることがあった。V。ffを測定する電位としては一定値でなければな

らないので,長 いパルス光による応答のピーク値か らそれを定めた。
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種 々 の長 さ のパ ル ス光 を 照 射 して,V・ffを 計 測 した 。 横 軸 は パ ル ス の 持 続 時 間

を,縦 軸 はV。ffを 示 す 。 パ ル ス 光 が終 了 して か ら 次 の パ ル ス 光 が終 了 す る ま

で の 間 に少 な く と も100s経 過 す る よ うに,暗 や み 間隔 を設 定 した。 光 照 射 の

強 度(109Photonsmm-2g-1)は ▽,6.1;■,6.3;▲,6.3;●,9.1で あ

っ た。

この現象のパルス光の持続時間Y'対する時間特性を示 したのが第3.2図 である。図には4個 の

秤体の特性が示されている。 どの細胞においても,短 いパルス光 と長いパルス光とを適当な暗や

み間隔をおいて交互に照射 した0こ れ らの細胞 と他の13個 の細胞(図 には示さず)か ら得られた

結果によると,パ ルスの持続時間が1sか ら30sま で長 くなるとV。ffは滑かにかつ単調に増加し

た。それ より持続時間が長 くなるとV。ffは 最大値を示 した。とくに 光強度が強 くて持続時間が

長いときには,時 々V。ffが減少した(例 えぽ図の●)。 この減少は1個 の 細胞 より長時間記録し

ているときに著 しかった。これは細胞の疲労(fatigue)に よると思われ る。

75s以 上持続するパルス光で 測定した6個 の細胞のうち,2個 に おいてV。ffが 最長のパルス

光のときに減少 した。のこりの4個 に おいては30sか ら45sの 間でV。ffが その最大値の%に 到

達 した。V・ffの増加の時定数は パルス光の強度には あま り依存 しないが,V。ffの 最大値は光強

度に依存する傾向を示 した。

このようなV。ffと パルス光の持続時間との 関係は粁体が明順応してゆ く時間特性を表わ して

いるといえる。

3.3.2刺 激光の総エネルギー と明順応

第3.3図aは10ms間 持 続す るフラ ッシ ュ光に対す る応答 であ る。 カエルの粁体 や他 の脊椎動

物 の秤体や錐体で多 くの研究者 に よ り述べ られてい るよ うに たとえば46),光 強 度が上 昇す ると応答
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はrapidtransientundershootで 始 ま り,そ して静止 レベルへの電位 の もど りに遅 れがみ られ

た。同図bはaで 使用 した の と同じ程度 の総photon数 で はあるが,持 続 時間47sの パ ルス光

V'よ る応答であ る。 この場合,光 を消 したのちの電位の もど りかたには遅れは なか った。 さ らY'

3番 目 と4番 目の記録に示 されてい るよ う`,Y'光 強 度 のある範 囲内では,V。ffは 光 強度 とともv'

増 加 した。 この ことは第3。4図 の黒丸で図示 されてい る。 ところが持続時間の極めて短い フラ ッ

シ ュ光 ではい くら総光量を増や して も,V。ffは 増 加 しなか った(第3.4図 ▲)。

第3.1図 でみ られ たV。ffの 増 加 はphotonを よ り多数 吸収 す るこ とにのみ依存 して いるので

はない。同 じOL1光量 でも光 の照射時間 が必 要なのであ る。 この よ うなV。ffの 増 加を生みだす時

間 と光強度 の関係については,今 までまった く研究 され ていない。 ここで観察 され た ことは,要

す るV'短 くて強 い光照射 よ りも,む しろ長 くて比較 的弱い 光 照射ののちにV。ffの 増 加 が著 しい

とい うことであ る。

3.3.3暗 順 応の時間特性

長 く持続 していた順応光が消えたのちには,

a545.O

rl/"""γ 嘩

V。ffを増加さす 作用が暗やみの中で存続 してい

るも フロユ

γ γ榊

7.88・49.09・6..
rr,Vi-7!}!
6

20mV

20:

一
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鰐 〆鴬l
v88

一
聞 98

ト/
第3.3図 光強度に対する応答の形

aの 応答を記録 した粁体はbの それ とは異なる。aの 刺激は持続時間

10msの フラッシz光,bは47sの パルス光である。 記録のそばに記

された数字は総光量を示し,logphotons皿m-2で ある。

刺激はもっとも弱い刺激の終了時を除いて,少 なくとも80s間 の暗

順応期間を刺激 と刺激の間に設けた。bに おける応答は約1時 間にわ

たって得 られたもので,そ の間に応答の振幅における変化がみられた。
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第3.4図 光照射の総光量に対するV。ff

縦軸 は暗時のレ'ベルか ら5.2mV下 った点で測定 したV。ffを 示 し,横 軸

は総光量(logphotonsmm『2)で ある。データは第3.3図 に示 された応

答か ら求めた。▲:10msフ ラ ッシュ光,●=47sパ ルス光。 もっとも弱

いフラッシュ光によるV。ffは そ の応答の振幅が5.2mVに 満たないので

測定できなかった。また2番 目に弱い(6。0)フ ラヨシュ光によるV・ff

の値 はそれが応答のピーク付近で測定 されたので,信 頼度が低い。

るか もしれ ない。順応 光の持続 時間 としては細胞が 疲 労 しに くくかつV。ffが 最 大値 に近づ くよ

うに47sを 選 んだ。

第3.5図aの 記録 は次の順の光 照射で得 られた ものであ る。 フラ ッシ ュ光,そ れ よ り10倍 強い

基準 フラ ッシュ光,視 物質を ご くわずか しか分解 しない(0.04%)47s間 持続す る順応 光,基 準

フラ ッシュ光 と同L強 度の テス トフラ ッシ ュ光,そ して90s間 の 暗やみののちの2番 目の基準 フ

ラッシュ光。テス トブラッシュ光のV。ffは 基 準 フラッシュ光のそれ よ りも 著 し く大 きい ことが

わか る。すなわち,順 応光が消えて もV。ffを 増 加 さす作用が 残 つてい ることを示 してい る。 テ

ス トフラッシュ光に よる応答の振幅は基準のそれ よ り少 し小 さか った。 しか し,そ の応 答の形は

一 番最初に与えた強度の弱い フラッシュ光Y'よ る応答 の形 とは非常に異 って いる。 したが って,

順 応光を消 したのちに も残 っている効果は粁体が光を吸収 し1..YYくくなった こ とV'よ りもた らされ

たの ではないo

第3.5図bはaよ りも弱い順応光を使用 した同様の実験 であ る。同図cは テス トフラ ッシ ュ光

に よる応答 と基準 フラ ッシ ュ光に よる応答 とを拡大時間軸 で比べた ものである。電位 の回復 の相

は著 しく異 ってい るけれ ども,立 下 りの相は ピークの付近を除 いて似て いる。 ピー ク付近 の差 は

電位 の回復速度の差YYよ るもの と思われ る。

暗順応中 でのV。ffの 減衰 の時間的経過 は 順応光 とテス トフ ラッシュ光 との聞 の暗 やみ間隔を

変えれば求 まる。10個 の細胞か ら得 られた結果を第3.6図 に示す。理解 しやす くす るためV',2

個 の グ ラフに分け てプ ロッ トした。単調 に減少 してい くものを 同図aに,負 の2次 係 数を もつ も
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第3。5図a,以 下 に 示 す 順 の 光 照射 に 対 す る応 答

2個 の10msフ ラ ッ シ ュ光,47sパ ル ス光,そ して10msフ ラ ッシ ュ光,そ

れ に90s聞 の 暗 や み の の ち の10msフ ラ ッシ ュ光。 各 光 照 射 の上 部 に 記 され

た数 字 は光 強 度(logphotonsmm-2s-1)で あ る。

b,別 の 杵 体 に つ い て のaと 同 様 の 実 験。aよ りも弱 い 光 照 射 を 用 い た 。

縦,横 軸 の 大 き さはaと 同 じ。

c,bに お け る2番 目 と3番 目の フ ラ ッシ ュ光 に 対 す る応 答 を 拡 大 時 間軸

で 比 較 した も の。

のを同図bに 示す。ほとんどの場合V。ffは20s以 内に暗時の レベルY'近 づいたが,ゆ っくりと

100sY'わ たって減少し続けた。

暗順応の経過は細胞内電位の変動によるものではない。数10s問 持続する順応光ののち15s間

の電位の変動を33個 の細胞で調べた。 この変動の平均値は応答の最大値の1%位 であった。

3.3.4定 常 光 に対 す る応 答 のpartialrecovery

定 常 光 を照射す る と,最 初大 きな応答 があ らわ れるが,時 間の経 過 と ともに応答が小 さ くな る

(第3.3図b)。 す なわ ち細胞 内電位が静止 レベ ルへ向 か って回復 して くる(partialrecovery)。

Kleinschmidt47)もGeckoの 杵 体で 同様 の現象を観 察 してい る。 この現象 のおか げで,順 応光 よ

りも強い刺激 光に大 きな振 幅で応答 できるよ うにな るのだ と彼 は指摘 している。 カエ ルの杯体 で

もその指 摘を示唆す る結果 が得 られ た。第3.7図aで7個 の テス トフラ ッシ ュ光 の強度 はすべ て

等 しい。順応 光の照射 を始 めてか ら2s後 に与 えた フラッシュ光Y'よ る応答 の振幅 は,さ らにのち

V'与xた フラ ッシュ光Y'よ る応答 のそれ よ りもきわめ て小 さい。す なわ ち,順 応 光を照射 してか

らの時間が経過す るに従い重畳 した フラ ッシュ光Y'よ る応 答 の 振 幅 が 大 き く な る。応 答 の

partialrecoveryは 杯 体の ダイ ナ ミック レンヂを広げ ている といえる。同図bに 示す よ うに,応

答が飽和 して しま うと,順 応光-.Yy重畳 したフ ラッシュ光 に よる応答は出な くなる。

この ようなpartialrecoveryはV。ffの 増 大 と 関係 が あるのだ ろ うか?そ れ らの間には次

の3点 か らみて関係 が ある よ うだ 。①partialrecoveryの 時 間的経過 とV。ffの 増 大のそれ(第
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第3・6図 暗 や み に お け やV・ffの 減衰 時 間特 性

47sの 順 応 光 照 射 後,あ る 時 間 暗 や み に した の ち にV・ff測 定 の た め の テ ス ト

フ ラ ッ シ ュ光 を 照射 した。 テ ス トフ ラ ッ シ ュ光 のV。ffを 暗や み 間 隔 の関 数

で プRッ トした 。10個 の秤 体 につ い て の12個 の測 定 結 果 を2個 の グ ラ フに分

け て プ ロ ッ トした 。

順 応 光 の 強 度 はaで は ○,5.3;▲,6.3;園,6.3;●,6.9;△,7.9;

□,8.1。.bで は □,5.9;■,6.2;△,7.1;○,7.3;●,9.0。

3,2図)と は同 じオーダーである。② パルス光 の強度を順に上 げてい った と き の 応 答(第3.3図

b)を み る と,応 答 の .pratialrecoveryが み られ るのに 伴 ってほぼV。ffが 増 大 しは じめてい

る。③応答 のpartialrecoveryを もた らしてい るメカニズ ムはその光が消えて も持続 して働い

てい る。.こ れを示すためには,弱 い強度の順応光を照射 して細胞 内電位を暗時 の静止 レベ ルか ら

移動 させ る。そ して,そ の順応光に重畳 したパ ルス光が移動 した電位に影響を与xる か どうかを

調べれ ぽ よい。 この実験記録 を第3.8図 に 示す。図ではpartialrecoveryが ほ とん どみ られ な

いほ ど弱い順応光を使用 している。その順応 光に重畳 したパルス光の の ち に は 細胞内電位が数

10sに わ たって静止 レベ ル側へ 移動 している。 光が消xて もpartialrecoveryを もた らしてい

る作用が残 っている。

この よ うにpartialrecoveryは 細 胞 内電位 が静止 レベ ル よ り移動 している ときに表わ れるか
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第3.7図 順 応 光 の上 に 重 畳 した フ ラ ッシ ュ光 に対 す る応 答

a,応 答 の 飽 和 を 招 か ない 順 応 光 強 度 を 用 いた と き。順 応 光 強 度(logphotons

mm-2s-1)は6.4で あ った 。 各 フ ラ ッシ ュ光 の 持 続 時 間 は10msで,そ の 強 度

(10gPhotonsmm-2s-1)は8.6で あ った 。

b,応 答 の飽 和 を 招 く順 応 光 強 度:を 用 い た と き,aと 同 じ粁体 にaと 同様 の

実 験 を お こな っ た。 順 応 光 強 度 は8.8で フ ラ ッ シ ュ光 強 度 は9,6と10.6で あ っ

た。

ら,何 か電気 的な変 化がその原因 として考 え られる。 まず 粁体以外の 電気的な 変化 として,水

平細胞 か ら粁体 への負帰 還が考x.ら れ る。 こめ種 の 負帰還 はカメの 網膜 で 観察 されている98)。

Brown&Pinto's)は2mMのNaCl灌 流 液を2mMの ア スパ ラギ ン酸 ソーダV'置 換する と,

水 平細胞の応答が15s以 内 に消失 して しま うこ とを示 した。 彼 らは また この 灌流液が2s間 持続

す る光刺激Y'対 す るカエ ルの秤体 の応答に は影響を与えなか った ことを 示 し た。 著者の実験で

は,2mMの アスパ ラギン酸 ソーダ灌流液を 使用 して も定常光に対す る杵体応答のpartialreco・

veryを は るかに長 い期間(50s以 上)に わた って防 ぐこ とはで きなか った(6個 の細胞 につい

て,そ の1例 を第3.9図 に示す)。 さらにpartialrecoveryは 痢1激光の実効直径 を3mmか ら

0.1mmま で減少 させ て も観 察 された。 ところが,Matsumoto&Naka49)は 刺激 光の直径を0.4

か ら3mmま で増 大する と水平細胞は著 しい空間的加重効果を示す こ とを 明 らかYrし ている。 し

たが って,秤 体 の応答 のpartialrecoveryは 水 平細胞 か らの負帰還:のせ いではな6と 結 論で き

る。

次に考 えられ るのが粁体 内の電気的変化であ る。すなわち,細 胞内電位 の供給源 である起電力

の減少 であ る。 しか し第3.7図aに 示 した よ うに,順 応光に重畳 した フラッシュ光に よる応答の

尖頭過分極値 はpartialrecovery中,ほ ぼ一 定であ った。 した がって,そ の間起電力 は減少 し

て いない。

3.4検 討

フラッシュ光 で刺 激す ると,カ エル粁体 の細胞 内電位 は暗時の静止 レベルへ もどるが ,そ の も
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第3。8図 弱い順応光に長 く持続するパルス光を重畳 したとぎの応答

順応光強度はNDフ ィルタと緑の干渉フィルタと赤外線透過 フィルタの3枚

を重ねることによって弱めた。その強度は測定 しなかったが,第3.3図bの

応答 と比較すれぽ,ほ ぼ104photonsmm-sg-i位 である。重畳したパルス

光強度は106`1pbotonsmm'zslで あった。
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第3.9図 長 く持続するパルス光に対する応答

強度は105昌1photonsmm-2s-1で あった。 太い横棒で示された期間は2mM

のアスパラギン酸 ソーダが灌流液に含まれている。この期間の開始と終了時

に小さな過分極がみ られるが,こ れは実験箱内に外部の光がもれたためであ

る。

どる速度Voffに 光 強度には依存 しない。 しか し,V。ffは 明順応に よ って著 しく増大する。す

でに示唆 した ように,V・ffの 増 大を もた らしてい るメカニズムが応答のpartialrecoveryも 引

き起 こ して いる とす る と,こ のメカニズムは心理的に よ く知 られてい る次の2っ の順応現 象を も

た らして いる。① 明順応 の レベ ルが上昇 しても,そ れ よ り明 るい光を知 覚で ぎる。② 明順応のv

ベ ルが上昇す る と,よ り速 くち らつ く光を知 覚 で き る。 後者 の 現 象は 著者 の 実験後Toyoda

&Coles50)の カ エルの秤体にち らつ き光を用 いた実験 で確め られた。

3.4.1順 応 のメ力ニズム

順応光が無 くなってもV。ffを 増大するメカユズムが作用 している。杯体内のいがなる電気的

な変化も,例 えば膜のある部分の抵抗の変化や細胞内電位を保持 している起電力の変化等は一般

的に細胞内電位の変化をもた らす。 しかし,順 応光を消 したのちの暗時では細胞内電位の変化は

認められなかった。 したがって,暗 時の細胞内電位を「定に保つ別のメカニズムが無吟れほ,こ

れらの電気的な変化はV。ffの 増大のメカニズムとな り得 な い。 また,V。ffの 変化は膜の電気

的時定数の変化 よりも約1,QOU.倍 程大きいので,膜 の時定数の変化がV。ffに 影響を与えること
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はな い。 したが って,V・ffの 増 大 の原因 としては 電気的な変 化 よ りも何 らかの化学反応 におけ

る変化が考え られ る。

杵体 の光対応答 の関係を説明で きる仮 説は2.3節 で述べ た よ うに カル シウムィオ ン仮説 である

拝体 のデ ィス ク上 の視物質が光を吸収す るとCa++を 放 出す る。そ してCa++が 粁体 内を拡散 し

て外節膜V'到 達す る と,膜 を横切 って流れ ているNa+電 流 を遮断す る とい うものである。 しか

しなが ら,Ca++の 役 割 りが直接証 明されたわけ では な い の で,こ こではblockingParticles

51)～53)と呼ぶ ことV'す る
。V。ffが 増 大す る とい うことはblockingparticlesヵ ミNa+チ ャ ンネル

を遮断 してい る時間が短 い と考 え ら れ る。 この場 合,次 の2っ の ことが考x.ら れ る。①bloc-

kingParticlesが 光 照射後長時 聞(2-10s)に わ た って放出 され ていて,明111応 時Y'は そ の時

間が短 くなる。②blockingParticlesが よ り速 くNa+チ ャ ンネル よ り離 れ て しま う。① の場

合には,光 照射をは じめた ときの放出V'全 く影響を与xな いで,光 照射後 の放 出時間 のみ変 化す

ることはあ り得ない(第35図cを み よ)。 したが って,② の場合 につ いて さらに深 く検討す る。

、
Rh

1

1
k,z

BZ,ミF=JB十Z竃.一 一Z,→ →Zn

k21

第3.10図blockingparticlesの 化 学 反 応53)

視物 質 分 子(Rh)が 光 を 吸 収 す る と連 鎖 反 応 が起 こ って 細 胞 内 にblocking

particlesZ1が 生 成 され る。Z1の 粒 子 は外 節 膜 の イ オ ソチ ヤ ンネ ルBの 結 合

面 に 可逆 的 に 結 合 して,電 流 を遮 断す る と と もに,Z2… …Znの 状 態 に 変 換

され て不 活 性 化 され る。 本 実 験 結 果 はk・2ま た は それ 以 降 の 反 応 に お け る速

度 が 明順 応 に よ り増 大 して い る こ とを 示 唆 して い る。

第3・10図 はBayloretal53)Yこ よ って提案 され た錐体 でのblockingParticlesの 役 割 りを表 わ

した化学反応 の概要 である。視物質が光を吸収す るとblockingparticlesZ1を 生 成す る。Z1は

外節膜 でNa+チ ャ ンネルのBと 結合 して,そ の電流を遮断す る。あ るい はZ1はZ2,Z3… …,

Znと 変 化 して不活性化 され て しま う。Baylor&Hodgkin51)はZ1と(BZ1)と の反応が 常v'

平 衡状 態に達 していて,Z1とZ2と の 間では可逆 反応 がお こる。 そ して,Z1か らZ2へ の反応

速 度がZ2の 濃 度の増 大に よ り,速 くな ること(自 己触媒作 用)を 仮 定す ることに よ り,カ メの

錐体 の光強度 に対す る応 答の時定数の変化を説明で ぎると述 べてい る。 しか しなが ら,こ の反応

速度 の上昇 はZ2の 濃 度が高い ときに のみ 可能 であ る。 した がって,Z1が 存 在 してい る とき,

す なわ ち,細 胞 内電位が暗時 の静止 レベル よ りも過分極 側にあ るときV'の み可能 である。一旦,

光 が消えて,細 胞 内電位 が暗時 の レベ ルへ もどって しま うと,そ の光の反応速度 に対す る効果は

すべて消失 して しま う。それに反 して,カ エル の粁体 では光 が 消 えてもV。ffの 増 大は数10sに
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わ た って認 め られ た。 カエルの秤体ではZ1の 濃度が零 でもV。ffの 大 きさを制御 しているプ ロ

セス が動 作 していなけれぽな らない。 その上,Baylor&Hodgkin51)が 示 唆 した 自己触媒作用

は全 く知 られ ていない。

非常V'強 い ブラッシ ュ光 ののち細胞 内電位 が回復す る際には顕著 な 「遅れ」が生ず る(第3.3

図a)。 こ の遅れ の量 は 光 強度 の増 大 とともに増加 している。 したが って,こ の遅れは過剰な量

のZ1に よって生 じている といxる 。 過剰 な量 のZaが 存在す るためには(BZI)の 分解 速度が

もっ とも遅 いのではな く,Z1→Znの 分解 過程 の 反応速度が もっとも遅 くなけれ ぽな らない。細

胞 内電位 の回復速 度を制御 してい る反応速度は常に他 の反応速度 よ りも遅いはずだ か ら,Z1→Zn

の反 応速 度がそれ を制御 してい ると結論 で きる。そ こで次の ような仮説 を提案す る。

光 を吸収 した視物 質は少な くとも数10個 のblockingParticlesを 放 出する。 これ らを放出され

る前 の状態 に もどした り,あ るいは 蓄積 されていた 場所に 吸収す るには エネルギー(お そ らく

ATP,Adenosinetriphosphate)を 必 要 とす る。 そ して明順応 に よってエネルギーの供給量が

増 加 し,こ の過程 の反応速度が 上昇す る。 したが って,V。ffの 増 大や応 答のpartialrecovery

が 生ず る。 しか しなが ら,あ ま りに も強い順 応光の照射では,エ ネルギーの供給量が一時的に不

足す るために,そ の反 応速度が逆 に遅 くな る。暗順応中でtip,エ ネ ルギーの量が徐hY`減 少 し,

そ の反 応速度が もとの暗時の レベルへ もどる。blockingParticlesが デ ィス クの中へ直接 もどる

のか,ま たは内節の ミトコソ ドリアの中V'蓄 えられ るのかは現段階では 明らかでない。

3.4.2錐 体 との 比 較

ここで述べた実験結果は カメの錐体 のそれ と重 底っている ところがあ る51)一53)。カ メの 錐体 と

カエル の杯体 との比較 をす る と次の ようV'な る。

(1)類 似 点

① 明順応1_Yyよ りV。ffが 大 きくな る。 ②数10sに わ たる光照射 中に応答 のpartialrecoveryが

み られ る。③ 強い光 照射V'よ る応答はrapidtransientundershootで 始 まる。

(2)相 違 点

①錐体 ではフ ラッシz光 に よる応 答のV・ffが そ の光 強度Y'依 存す る。 杵体 では フラッシュ光 に

よる応答 のV。ffは 光 強度 に依存 しない。V。ffの増 加 のために は 数s間 以上持続す る光照射が必

要 である。

②錐体 では,V。ffを 増 大 さす作用は光 が消 えて 細胞 内電位が静止 レベ ルへ もどって しまうと無

くな って しま う。それ はZ2の 自己触媒作用のためだ とBaylor&Hodgkin51)は 述 べ ている。

しか し,秤 体 ではそれ を支持す る結果 は得 られなか った。 粁体 では,順 応光 に よるV・ffの 増 大

はそれを消 して も数10sに わ た って持続 した。 暗順応 中,細 胞 内電位 の レベルは変動 しなか っ

た。③数10sに わ た る光照射をやめたのちには,錐 体 では暗時 のvベ ル よりもさらに脱分極す

る応 答(rebound)が み られたが,杵 体 ではみ られ なか った。
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3.5結 言

カエルの秤体 の細胞 内電位 を記録 し,定 量的に測 定 した結果 次の ことが明 らかにな った。

(1)毎 秒 あた りの視物 質の退色率が10-5以 下 の光照射 を用 いた とき,V。ffは 光 照射 の 持続時

間 とともに増 大 し,50～100sで そ の最大値に達 した。

(2)約50s持 続 す る順応 光の のちに照射 された フ ラッシ ュ光 に よる 応答 のV。ffは 順 応光が消

xて か ら80s以 上 にわた って,暗 時 のV。ffよ りも大 きか った。

(3)数10s持 続 す る順応 光を照射 してい ると,応 答 は最初過渡的 に大 きいが,徐 々に定常値

に向 って減 少 した(応 答のpartialrecovery)。 このpartialrecoveryとV。ffの 増 大 との間に

は密接 な関係 があ った。

(4)V。ffの 増 大 や減 少の原 因Y'つ いて検討 を加えた。そ の結果 明順応 によ ってblockingPar-

ticlesが よ り速 く不活性化 され ている とい う仮 説を提案 した。 そ の仮説 に よれば,応 答のpar-

tialrecoveryも 説 明 できるだ ろ う。
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第4章 粁 体 の 明 ・暗 順 応 モ デ ル59)'55)

4.1緒 言

粁体 の生理学 的実験 と考察 とを通じて,明 時ではblockingParticlesヵ ミ速 く不 活性化 され る

と推定 され た。 しか しなが ら,blockingParticlesで さ えCa++で あ る と同定 されて いない現

在,こ の仮 説を生理 学的に証 明す ることは きわめて困難 であ る。そ こで,こ の仮説 をモデル化 し

て,そ れか ら生ず る結果 と実 際の拝体の応答特性や 明 ・暗順応現象 とを比較す る ことに.よ り,そ

の仮説の妥 当性 を明 らかYom.する必要があ る。従 来の視覚系 のモデ ル化56)一62)は そ の構造を で きる

だ け単 純化あるいは抽象化 した上 でお こなわれ てきた。 しか し,仮 説 の妥 当性の検証の た めV'

は,モ デルを単純 化 した り抽 象化 した りす るこ とは許 されず,で きるだ け生体 の仕組 みY'忠 実 な

モデルを組 み立て る必要があ る。

本章 では,こ の仮説を 粁体 の構造や生理学的所見Y'で き る だ け 忠実に モデル化す る。す なわ

ち,視 物質 が光 を吸収 しblockingParticlesを 放 出す る光 化学 的 プロセス,blockingParticles

がNa+電 流 を遮断す るプ ロセスそれにblockingParticlesの 不 活性化 プRセ スを化学反応 の組

み合せで表 現す る。最後にそれ らを連立微分方程式 の形 で表現す る。 粁二体 のモデル化 は2,3試

み られてい るが63)・64),い つ れ もきわめて抽象化 した ものであ り,明 ・暗順応 の生理学 的所 見を

満 足V'説 明できない。

4.2モ デル の構 成

4.2.1blockingparticlesの 放 出 過 程

粁体 に到達 した光 は視物質(ロ ドプ シン)に 吸収 され る。光を吸収 した ロドプ シンは第4.1図

に示す連鎖反応 を起 こして退 色分解す る65)。 そ の連鎖反 応の速度は メタロ ドプシンIIま では非常

に速 いが,パ ラロ ドプ シソの生成速度 は非 常に遅い。 したが って,視 興奮のための化学反応 はメ

タ ロドプ シンIIま でにお こなわれてい ると考え られ る。 しか し,そ の生 成時定数 は約16ms位

で あるので,粁 体の応 答の時間経過に比較 してそれ は十分無視で きる。

光 を吸収 した ロ ドプシンはデ ィス クか ら少な くとも数10個 以上 のblockingParticlesを 放 出

す る と仮定す る17)・18)・64)。blockingparticlesが デ ィス クの中心か ら外節膜-.Yy向って拡散す る時

間は,杵 体の直径を数 μmと した場合に はわずか数msで あ って,ζ れ も無視で きる64)。

視 物質 の光吸収係数をC,と し,光 を吸収 した視物質1分 子 あた り放 出されるblockingpar-

ticlesの 総 数をC2と し,aを 外 節 の半径 とす る。光 の刺激1が 単位 時間あた りの光強 度 として
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103(103s)

Pararhodopsin

い♂ ・♂・・
Retinal+Opsin

第4.1図 光を吸収した ロドプシンの分解反応ss)

矢 印のそばの数字は化学反応の速度定数 で 単位 はS1で あ

る。括孤内の数字はそれを逆数で示したものである。それら

の速度定数は20℃ における概略値を示している。

表わされるとするとblockingParticlesの 濃度[幻 の時間変化は次式で表現できる。

[幻 一…CICzJldt-C∫1誘(4.1)

た だ し,0=π σ2CIC2。

(4。1)式 で物理 的に不可能な こ とは1個 の視物質が光 を吸収す る と,C2個 のblockingPar-

ticlesが た だ ちに放 出され る とい うことである。視物質の光 吸収後,徐 々にblockingParticles

の濃 度 が上 昇す る と考xる のが よ り適 当であ る。そ こで,そ の濃 度は時定数Tで 増 大す ると考 え

る。すなわち,イ ンパルス応答が(1-exp(一t/zり)の 形で表わ され る とす る と,任 意 の光 強度

1に よって生ず るblockingParticlesの 濃 度 は次のたたみ込み積分 で求 め られ る。

[Z]一rcJ¥C
a(1-exp((・ 一')/T))1(・)d,・(4.・)

4.2.2blockingparticlesと イ オ ンチ ャンネ ル との 反 応

放出 されたblockingParticlesは 外節膜 のNa+イ オ ンチ ャンネルの結合面LYy作 用 して,Na+

の 電 流を遮断す ると仮定す る。そ の反応 は

ki

Z十BE==≧(BZ)(4・3)

ka

で表 わす ことが できる。 ただ し,.Bは 電 流 が流れ る こと が で き るイ オ ンチ ャンネルを表わ し,

(ZB)は 遮 断 されたイ オ ンチャ ンネルを表わす。 また,klとk2は 反 応速度定数 である。イ オ ン

チャ ンネルの総数 は一定 である と考xら れ るか ら,

B=[B]十[(BZ)]

ただ し,β はイ オ ンチャ ンネルの総数 である。



28

darklevel
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つ幽 一
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C
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v

劃

slowphase

456789

Logintensityoflight

(ph。t・n・m㎡2se♂)

e

第4,2図 長 く持 続 す る(25s以 上)光 を 消 した と ぎの秤 体 電 位 の も ど り過 程

持 続 時 間(s)と 光 強 度(10gphotonsmm-2s-1)はaで は47と8.8,

bで は47と7.13,cで は26.5と9.0,dで は47と8.8で あ っ た。 と くに

dで は47sパ ル ス光 を 消 して か ら10msフ ラ ッ シ ュ光 を 照射 した。 各

記 録 の上 側 の破 線 は粁 体 の 暗 時 の 電位 レベ ル を 示 し,下 側 の そ れ は 電

位 の も ど り過 程 に お け る急 激 な折 れ 曲 り レベ ル を 示 す。 垂 直 の 棒 は

10mVを,水 平 の 棒 は10sを 示 す 。eの グ ラ フは 遅 い 相 に お け る

V。ffの 光 強 度依 存 性 を示 す 。 縦 軸 は 暗 時 の 電 位 よ り1.5mV下 っ た

と ころ で 測定 したV。ffを 示 し,横 軸 は 光 強 度 を 示す 。eの デ ー タは

第3.3図bの 応 答 か ら計 算:して 求 め た。

第4..2図 のa-cは,25s以 上持続 した光を消 したときの粁体細胞内電位の変化を示 したもの

である(第3章 の図より抜粋)。暗時の静止 レベルへもどる過程は2個 の相に分割できることがわ

かる。速い相 と遅い相 とである・同図dに 示す ようV'・遅い相の期間中に与えられたフラ、ッシュ

光に対する応答の形は非常Y'鋭 い。遅い相は光が消えたことによる暗順応のためではない。

V。ffは静止 レベルから5な いし6mV下 がった点で 測定したので,明 順応によりV。ffが 増

大するという現象は速い相Y'け る電位のもどる速度に基づいていた。しかしながら,遅 い相

は順応光の強度には 依存していない(同 図e)。 速い相の電位変化を制御 している化学反応はま

った く遅い相には関係 していない。

遅い相はより長い問遮断されているイオンチャンネルv'よ って引き起こされると考える。チャ

ンネルが遮断されている時聞はその分解時定数(k2-1)Y'よ って決定される。2種 類のイオンチ

ャンネルを仮定する。ひとつは速い分解時定数をもっていて,も うひとつは遅い分解時定数をも

っている。速いチャンネルをBfで 遅いチャンネルをBSで 表わす と,

kl
Z十BfE==≧(ZB)(4。4)
kzt

Bf=[Bf]十[(ZBf)](4.5)
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kl

Z-1-BS;===±(ZB3)(4.6)

kzS

BS=CBa7-1-LZB87(4.7)

B=Bf+Bgandkzf>kzg(4.8)

た だ し,BfとB3は そ れぞれ 速い チャ ンネ ルと 遅 い チ ャンネルの総数 で,複 合体(ZBf)と

(ZB3)は 遮 断 され たチ ャソネルであ る。kafとkzaは 反 応速度定数 である。

BfとBgの 開放 しているチ ャンネルは電気 的 コンダクタ ンス γを有 している とす る。(ZBf)

と(ZBs)の 遮 断 された チャ ンネルの コソダ クタ ンスは零 である とす る。細胞 内電位Vの 変化を

イ オ ンチ ャンネルに おけ る可変 コソダクタ ンス で表現す るために,錐 体の膜 のモデルで用 い られ

た電気 回路13)を 用 いる。

Intracellularside

v

Exiracellularside

第4.3図 秤 体 の膜 の電 気 回路

9vはNa+チ ャ ンネ ルに お け る可 変 コ ンダ クタ ンス で あ る。

第4.3図 で,gfは 静 止時の細胞内電位を保持す るため の電池Vfに 直列に挿入 された固定 コ

ンダクタ ンスである。9vはNa+チ ャ ンネルの可変 コンダクタンスである。膜 容量に よる時定数

は きわ めて小さいので,膜 容量は無視 できる。第4.3図 か ら次の式が得 られ る。

V=9fVf(4.9)
9'1'一f-9'v

gv=([Bf]十[B3])γ(4.10)

4.2.3blockingparticlesの 不 活 性 化 反 応

blockingParticlesの 不 活性化反応が明順応時に促進 され るとい う仮説を具体化す るた めに,

放 出 され たblockingParticlesの 大部分 はデ ィス クの膜 を横切 る能動輸送に よって デ ィス ク内

へ再 び吸収 され ると仮定す る。 能動輸送 にお いてはblockingparticlesを 輸 送す る酵素Eと 輸

送 の際にエネルギーを供給す る物 質ノ1を必要 とする。簡単化 された能動輸送は次の よ うに表現で

きる。
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kakg

Z十E十A一 →(ZEA)_→Zノ 十E十A'ノ(4.11)

こ こで,Z'は デ ィス クに吸収 されたblockingParticlesを 示 し,・4'は 物 質 ・4がエ ネルギー

を放出 して しまった物質を示す。ksとkgは 反応 速度定数 であ る。

物 質Aの 濃 度は明時 に増大 し,暗 時には一定の割合いで減少す ると仮定す る。 さらに ・4は完全

な:暗やみで も供給 され ている と仮 定す る。

ks

.f(1)十d一>A一>A"(4.12)

こ こで ノ(1)は 光 依存 の供給率を示 し,dは 暗 時での供給 率であ る。ksはAの 分解速度定数

である。A'"は 分解 された∠4を表 わす。

ノ(1)は 光 の強度に比例す ると考 え られ るが,強 い光強度 では飽和す る と考}た 方が適 当であ

る。そ こで ノ(1)に 最 も簡単 な飽和 関数を用い ることV'す る。

f(1)=Call+。 π・2(4.・3)

C3は 低 光強度下 での比例定数 で,σ は半飽和係数 である。1《 σ の ときにはf(1)はC3π α21と

な り,1に 比 例す る。 したが って,Aの 濃度 は1が 増大すれ ぽ増加す るので,反 応(4.11)の 能

動輸送 速度はEの 濃 度が一定 とす れぽ光 強度の増 大 とともに促進 され るこ とにな る。1=σ のと

きには,ノ(1)は0.503π021と な り,1に 対 す る比 例定数が1《 σ の ときの半分 になる。すなわ

ち,能 動輸送 の促進 が制 限され る ことにな る。

酵素EはblockingParticlesに よ り活性化 され る と仮定 し,活 性化され た酵素 のみ がblocking

particlesを 輸 送で きる とす る。不 活性な酵素が活性化す る割合 いはblockingParticlesの 濃 度

に比例す る と仮定す る。活性化酵素は一定 の割合 いで不活性 な状態 に もどると考 え る。

ks[Z]

EsF===='E(4.14)

ん7

こ こで,ESは 不 活性 な酵素 を示す。ksと 砺 は速度定数 である。酵素 の総 数Eは 反応(4.11)

と(4.14)と よ り求め られ,一 定 であ るか ら,

E=[ES]十[E]十[(ZE∠4)](4.15)

ほ とん どのblockingparticlesは 能 動輸送v'よ り不 活性化 されるが,酵 素やエネルギ ーが無

くて もblockingParticlesは 受 動的V'不 活 性化 され る と考x..る 。 その速度は能動輸送 のそれに

比べ て非常 に遅い。

ks
Z_一__>Z〃(4。16)

こ こ でk$は 速 度定数 で,Z"は 不 活性化 され たblockingParticlesで あ る。

4.3モ デルの微分方程式

化学反応はすべて質量作用の法 則Y'従 うとして,そ れらを微分方程式で表わす。blocking



31

particlesは(4.2)式 に従がい放出される。この式を微分すれぽ

Tdt=CI-Y(4.17)

ただ し,Y=d[z]/dt。Yは 単位時間あた りのZの 放 出量 を与 える。 しか しなが ら,blocking

particlesの 濃 度は反応(4.4)一(4.7)お よび(4.11)と(4.16)V'従 って 増 加 した り減少 した

りす る。

dt

-ks[Z7CE][A]一ks[ZlC4.18)

物 質Aの 濃 度の時 間的経過 を求 める式 は反 応(4.11)一(4.13)v'よ って与え られる。

禦 一(架 肇窪2∫+d-k・[A]一k・[幻[E][A](4.・9)

活 性 な酵素Eの 濃度 の時間的経過を求 める式 は反応(4.11)お よび(4.14)よ り

4[ZJ
-y一 ん、[幻[B,]+ん,,(B,一[B,])一k、[幻[B、]+た,、(B、 一[Bs])

dt

dt

BfとBSの 濃 度 を求 める式 は反応(4.4)一(4.7)よ り

d[EL綱 圓+ん
、(E一[ES]一 固)一 ん,[E]一 乃、[z][E]囚

ただ し,d(E一[ES]一[E])一k、[幻[E][A]一k、(E一[Es7一[E])

d[B・]
一 一姻[B,]+砺(B,一[B,])

(4.20)

(4.21)

(4.24)

変数 の これ らの値は式(4.17)一(4.23)の 暗 時におけ る初 期値 にな る。1を 除 くそ の他 のパ ラメ

ータは定数 である。1は 時間の関数 として与 えられ る光強度 である。

連立微分方程式(4.17)一(4.23)は デ ィジタル計算機(T-5600,東 芝)を 用 いて,オ イ ラー

法に よ り数値積分 した。 オイ ラー法 の きざみ幅 には0.1msを 用 い,変 数に は倍精度実数(有 効

桁数18桁)を 用いた。 きざみ幅0.05msの と きの結果 と比較 して,300s間(3×106ス テ ップ)

の 光刺激に よる数値積分の結果 は4桁 の精度を有 して いた。

数値積分は常V'(4.24)式 で 与 え られ る 初期値か ら 始 め られ,お のおのの時間 での[Bf]と

[BS]を 求 めた。そ ののち(4.9)と(4.10)式 を 用いて細胞内電位Vを 求め,グ ラフ ィック端 末

(4010型,テ ク トロニクス)v'プ ロ ッ トした。

(4.22dt

dCBs]
=一kiCZ7[B37-1-kzs(B3一[Bs])(4.23)d

t

I=0の と き の 定 常 状 態 に お け る 微 分 方 程 式(4.17)一(4.23)の 解 は 次 の よ うに な る 。

[Z]=0,[E]=0,[E3]=E,[A]=d/k5,[Bf]=Bf,and[BS]=BS
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4.4結 言

本章 ではblockingParticlesの 不 活性化反応が 明順応に よ り促進 され るとい う仮説 を化学反応

を用 いてモデル化 した。 モデルの構成 を要約す る と以下の通 りであ る。

(1)光 を吸収 した視物質 はデ ィス クか ら多数 のblockingParticlesを 放 出す る。その放出率の

時 間的経過 はイ ンパ ルス入力yam..対して指数 関数的に減 少す る。

(2)放 出 されたblockingParticlesは 外 節膜 のイオ ンチ ャンネルに結 合 して,イ オ ン電流 を遮

断す る。i断 されたイ オ ンチャ ンネルが もとの開放状態 に もどる速度 には速 い もの と遅い もの の

2種 類あ る。

(3)さ らにblockingParticlesセ まデ ィス クの中へ能動輸送LYYよ って運 び込 まれ,外 節内 よ り除

去 され る。そ の とき担体 の役 目をす る酵素 はblockingparticlesyこ よって活性化 され る。 また,

そ の輸送にエ ネルギーを供給す る物質 は明時 では明るさに応 じて増大 し,暗 時では減 少す る。
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第5章 粁 体 の 明 ・暗 順 応 現 象 の 解 析54)55)'66"67'

5.1緒 言

明 ・暗順応現象は古 くか ら心理学的に計測 ・研究されてきた。 しか し,心 理学的計測を中心と

した研究ではその原因を追求することには至らなかった。視物質の抽出法が確立して,そ の生化

学的研究が進むにつれ,視 物質 と明 ・暗順応 とには深い関係があることが明らかになった。すな

わち,眼 の絶対閾値の暗順応特性は錐体 と粁体の二元説を実証 し26)一30),また閾値は視物質の濃

度と深い関係があること32)等が指摘されてきた。 しかしなが ら,こ の関係について,種 々の疑問

が提示されているのは第2章 で述べた通 りである。そ して,「視物質の濃度変化が0.1%以 下でも

心理学的Y'知 られている重要な明 ・暗順応現象が秤体の レベルで生 じていることが実験的に明ら

かになった。そこで,そ のような明 ・暗順応現象が秤体内のどんな化学反応に起因しているか,

さらに粁体の光電変換の仕組みを明らかにする必要がある。

本章では,実 験的仮説に基づく粁体モデルの応答と実際の秤体のそれ とを比較 して,粁 体の明

・暗順応現象を解析し,そ の仮説の妥当性を検討する。パラメータの値を決定する過程も明 ・暗

順応現象の由来を探る上で重要である。

5.2パ ラ メ ー タ の 推 定

表5.1に 示 す ようにモデルには多 くのパ ラメータが使用 されてい る。それ らの値 は合理 的v'決

定 されねば な らないので,可 能 な限 り実験 データか ら決定 した。以下にパ ラメータ決定の プロセ

スを示す。

①aとC1の 決定

粁体外節 の半径 と視物質 の光吸収係数 につ いては第3章 で求めた。

α=4μm,C1=0.5photoisomerizationsphoton一'(5.1)

②VfとBrの 決 定

粁体 の暗 時での細胞 内電位Vaは 約 一30mVで,rapidtransientundershootを 除 いた最

大 の応答はそれ より約14mVで あ る。 したが って,

Vf=一44mV(5.3)

(4.8)と(4.10)式 よ り暗時 のgvはBrに 等 しい。それを(4・9)式 に 代入すれ ば,

87=7/15gf(5.3)

③Bf,B3,kzsとksの 決 定

これ らの値 は第4.2図a-dy'示 した細胞 内電位 の回復 の時 間的経過か ら求 め られ る。速 い相
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表5。1モ デ ルで 用 い た パ ラ メー タ の値

ParameterValue

ゆ

Cl

C2

C3

σ

d

T

灯1

燭1

娠1

熔1

砿1

k;1

k6

丸ヲ1

柘1

套

量∫

量、
E

γ

4

0s

20000

4.25×104

10'.6

1.16x105

0.07

2.8x104

0.35

1.4

1.73x1012

0.006

50

3.Ox10-s

o.os

4.0

10000

8000

2000

1.Ox106

-44

7/15x10-4gJ

pm

photoisomerizat童onsphoton-1

rnoleculesphotoisomerization一'

moleculesphoton-1

photonsmm-2s-1

moleCUIeSS『1

　

mol㏄uleSS

S

　

molecules2s

S

　

molecule一.1s『1

S

S

molecules

molegules

molecules

molecules

mV

molecule-1

か ら遅い相に移 る電位は暗時の レベルか ら約3mVで あ る。そ の ときは,す べ ての速 いチ ャンネ

ルが開放 していて,す べて の遅 いチ ャンネルが遮断 している と考 え られ る。 それゆえ,(4.8)一

(4.10)式 お よび(5.3)式 よ り,

Bf=D.8B,B、=0.2B(5.4)

第4.2節 で述べ た よ うに,遅 い相 には能動 的なblockingParticlesの 不 活性化反応 は関与 して

いない。 したが って,blockingParticlesの 受 動的不活性化速度 と遅 いチ ャソネルの分解時定数

とが遅い相の時間的経 過を決定 してい る。そ の時間的経過か ら,

kzs-1=1。4s,ka'=4.Os(5.5)

④k5の 決 定

反応(4.11)で,物Aの 濃度 が増す と,blockingparticlesを デ ィス ク内へ 吸収す る速度 が

上昇す る。 したが って,Aの 濃度 が 光 を消 した ときの細胞 内電位 の回復速度(V。ff)に 影 響す る

と考 え られ る。物 質Aの 分解時定数ks一 正はパル ス光 の長 さとV・ffと の 関係 か ら(第3.2図)・

およそ

ks-1=50s(5.6)

⑤kzf,紘ksとTの 決定

細胞 内電位 がそ の暗時 の レベル よ りも3mV以 上 過分極す るよ うな光強度 における小 さな振 幅

の変化 は速 いチ ャソネルのみに影響す る。もしその光 がsin波 状 に変調 され るな らば,入 力(光)

と出力(細 胞 内電位)と の関係はモデルの周波数特性を与え ることに なる。モ デルの伝達特性を

容易に解析 できるよ うにす るため,次 に示す近似の もとにモ デルを一時的に簡略化す る。

(a)錐 体 のモデル52)に 従 い,イ オ ソチ ャンネル と結 合 して い な いblockingParticlesの 濃



1
巳

1

S+T-i

Y+ 1

s+ke

[Z]

十

P

1

十

9

P

i

X
CE]

s+ks

s+k7

s+kゴ

[B]P

kzfBf

第5.t図

CA]

簡 略 化 され た モ デ ル の ブ ロ ック ダ イ ヤ グ ラ ム

十

VS

v

度は結合 してい るそれ よ り極 めて多い。

(b)変 調 の振幅は極 めて小 さい。Bの 濃度 やVに おける変動 も極 めて小 さい と見なす 。

(c)(ZEA)か らZ'+E+・4'へ の反応速度 は非常 に速い とす る。

簡略化 された モデルのブPッ クダイ ヤグラムを第5・1図 に示す。blockingParticlesの 濃 度 と

酵 素の濃度 の積 が信号yに 負帰還 され ていて,負 帰還の ゲイ ンが ・4の濃度(平 均輝度の レベル)

に よ り制御 されている。 したがって,blockingParticlesの 濃 度の周波数特性 は平均輝 度の上 昇

に よ り改善 され るのみな らず,負 帰還要素に含 まれ る1次 お くれ(時 定数=・k7-1)の た めに,そ

れは帯域炉波特性を示す こ とが予想 され る。 ところが実際の粁体ではその よ うな特性はみ られな

い50)(第5.6図 を 見 よ)。blockingParticlesの 濃 度の帯域炉 波特性 がお くれ要素 で補償 されねぽ

な らない。そのお くれ要素 としては,時 定数Tと 砺 『1の2種 類 の一次お くれが考 え られ る。一

般に生体内の連鎖反応の速 度は初段 の方 が後段 よ りも速 い(例 えぽ第4・1図)か ら,ん2ズ1>Tと

考 え る。そ うす ると,[Z]の 帯 域炉波特 性は時定数 ん2ズ1の1次 お くれで補償 されねばな らな

いむ

ところで,低 い平均輝度 の ときは[Z]の 周波数特性 はかな り改善 され ているが,帯 域炉波特

性を有す るまでには至 っていない と思われ る。そ うす る と,Vの 周波数特性はk2fで ほ ぼ定 まる

と考え られ る。k2fの 値 は第5.6図 一番上 の実験 データか ら求め られる。約3dB下 が るデHタ

ポイ ン トの周波数か ら,

k,f一・一〇.35・(5・7)

平 均 輝度 が高 い ときのVの ゲイ ン特性 が周波数 の上昇 とともに滑 らか に下降す るよ うに・す な

わち,時 定数k7-1の1次 お くれ に よる帯域炉波特性がk2f"1の1次 お くれ とバ ラソスす る よう

に 勧 を選 ぶ と,

kブ・_O.08s(5・8)

実 験 データ(第5.6図)は,平 均輝度 の10倍 づっ の上昇 に対 して,折 点周波数が約101/4つ っ 上

昇 している ことを示 して いる。P3が 零す なわち,Zの 濃 度にかかわ らず酵素Eの 濃度 が一定 で

あ ると,折 点周波数 は10倍 づっ上 昇す ることにな る。 したが って,P3す な わちk6の 値 を折点 周

波数がお よそ101/4つ っ 上昇す るよ うに選ば なけれぽ な らない。

k6ニ3,0×10-5molecule-1s-1(5.9)

実験 デー タにおける折点 周波数 の上 昇は最高 の平均輝 度の ときにはやや 飽和 している。 この飽
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和 を生 じさせ る要 素は時定数丁の1次 お くれ である。X5.6図 の1番 下 のデータポィ ン ト列 で,

約3dB下 降 す る周波数か らTは,

T=O.07s(5.10)

⑥Eとkgの 決 定

活性化 された酵素は反応(4.11)で 繰 り返 し使用 され る。極端 なことをいxぽ,た った数10個

の酵素だ けでも よい。 しか し,kaの 値 があ ま りに も大 き くな りす ぎるのは不適 当であ る。Eの

値を次 のよ うYrん だ。

E=1.Ox106molecules(5.11)

杯 体 内に1,000枚 の デ ィス クが ある とす ると,こ の値は デ ィス ク1枚 あた り1,000個 の酵素 に相

当す る。

反応(4.11)に お いて,活 性化 され た酵素 の濃度 のみにつ いて注 目す る とその反応 は次 の よう

にな る。

ks[幻[A]

EE(ZEA)

k9

応 答 が飽和 して しま うほ ど強 い光 を使 った刺激 中では,[Z]も[A]も 共 に大 きくなる。そ う

す るとka[Z][A]の 値 はk9の そ れv近 づ くので,多 数の酵 素Eが(ZEA)の 形 で 蓄 積 さ れ

る。その とき光が消}る と,[Z]が 下 がるので ん3[Z][A]の 値 は小 さ く な る。Eが(ZEA)

か ら時定数ka1で 生成 される ことにな る。[E]が 上 昇 して,blockingParticlesは 光 照射 中 よ

りも光が消えた ときの方が よ り速 く不活 性化 され ることにな る。す なわち光 が消xた ときに細胞

内電位が飽和 レベル よ り遅れ なしに回復 できる ことになる(第3.3図bの 下 か ら1番 目と2番 目

の記録)。kgの 値 はその現象か ら,

ka-1=0.006s(5.12)

⑦k,,BとC2の 決 定

速 いイ オンチャンネ ルとblockingParticlesと の反応 の平衡状態 におけ る解は反応(4.4)と

(4.5)よ り,

[Z]CBr]=kzrCCZBr)]B
rk1Br

とな る。Bayloreta152)は フ ラッシ ュ光1と その応答 の大 きさvpと の関係が 臨 とKを 定

数 とすれ ばvp=臨 〃(1十 幻 を 満足す るために平衡定数k2t/(kzBr)の 値 は1よ りもかな り大

きくなけれ ばな らない と報告 している。 その値 を次の よ うに選 んだ 。

kzf/(kiBp)=10(5.13)

Cones')は 彼 のinternaltransmittermodelか らイオ ンチ ャンネルの総数Bとblocking

particlesの 放 出率C2を 見 積 ってい る。Bに 関 しては彼が 見積 った値(6000)と ほ ぼ同 じもの

を採用 した。

8=10000molecules(5.14)
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C2の 値 は 実 際 の 粁 体 の 感 度 か ら 求 め ら れ る 。

の そ れ に 一 致 す る よ う にC2の 値 を 決 定 し た 。

Cz=20000molecule:photoisomerization一'

(5.3),(5.4),(5.7),(5.13),(5.14)式 よ りrBfお よ びkiの 値 が 決 ま る 。

r=7/15x10一'gfmolecule-1

Bf=8000molecules

B$=2000molecules

ki-1=2.8×10'moleculess

⑧ σ,C3,dとkaの 決 定

モデルの感度が第3。3図bの 応答を与えた粁体

(5.15)

(5.16)

適 当な強度の光を持続的に照射す ると,応 答はPartialrecoveryを 示 す 。光強度が強 くなる

と,応 答は飽和 した ままにな る。 この現象は第3.3図bの 実験 データに よく表われて いる。47s

あた り109・8photonsmm_2(=108・13photonsmm-2S-1)の 光 で応答 は飽和 している。 このと

きには,エ ネルギーの供給量が不足 して いる と考rxら れ る。σ を次 の ように選んだ。

v=10'・6photonsmm-2S-1(5.17)

物 質Aの 供 給率C3はCIC2(=10000)よ りも大 き くなけれ ばな らない。1個 のAが1個 のZ

の不活性化 のた めV`消 費 され るか らである。

Ca=4.25×10'moleculesphoton-1(5.18)

10msの フ ラ ッシュ光に よる 応答で 測定 したV。ffは きわ めて 小 さか った(第3.4図)。 しか

し,エ ネルギ ーが十分放 出 され るとは思xな い ほ どの弱 い光強度 でも,応 答 り頂点付近は非Y'

鋭 い形を している。 これ は第3.3図aの1番 目と2番 目の記録 に よく表 われ ている。 この頂点付

近の鋭 さは能動的なblockingParticlesの 不活 性化 に よるものだろ う。 物質Aの 暗 時におけ る

供給dは 頂 点付近 の形 がほぼ一 致す る よ うに選んだ。

d=1.16×105moleculesS-1(5.19)

定 常 光 に よる応答 の定常値はkaに よ り決 まる。

ka一』1.73×1012moleculeszs(5.20)

5・3明 ・暗順応現 象 の解析

(1)光 強度 と応答の形

47sの パルス光V'対 する実際の粁体の応答とモデルの応答 とを第5.2図aY`示 す。実際の秤体

の応答は約1時 間にわたって記録 されたもので,そ の間に振幅における変動(約2mV)が 見ら

れた。両者の振幅についての正確な比較はできないが,最 も著しい差は一番上に示した記録に表

われている(秤 体あた り約0.7photonsS-1)。 このような弱い光に実際の粁体が4～5mVの

応答を示すことは意外である。しかし,ご く弱い光に対す る粁体の応答はすべての視細胞からの

線形加算として生ずることが考えられている68)。



38

一L
5.8

1!　 a8
7.8

8.8

L

5.4

6.0

6.6

9.8

7,2

a

・・毛

2ｮsec

7.8
ノ

b

第5.2図 モデルの応答(実 線)と 実際の粁体のそれ との比較

数字は生理実験で用いた光強度(logphotonsmms)で ある。 モデルで用いた光強度はa

で は実験のそれに等 しく,bで はそれより0.310gunits小 さかった。

最 も弱い光 強度の場 合を除けば,モ デルの応答の台地の部分 の時 間的経過 は実際の応答 のそれ

に よ く似てい る。そ して,光 が消えたのちのモデルの応答の もど りかたは実際のそれ に よく一致

している。最 も強 い光強度 の とき,実 際 の秤体 の応答 はrapidtransientundershootで 始 まる。

それは同図bの1番 下 の記v`も 表 われ ている。 しか し,モ デルでは表 われない。rapidtransi・

entundershootは 網 膜の灌流液のK+濃 度 を増 やす と消失す る ことが知 られている46)。細 胞 内

電位 発現 の メカ ニズ ムとは別個 の もの と思われ る。

10msフ ラ ッシ ュ光 に対す るモデル(実 線)と 実際 の応答 を第5.2図bV'示 す 。同図bの 応 答

を記録 した実際 の杯体 は同図aの それ とは異 な っている。 同図bで は,モ デルで使用 した光強度

は実際 のそれ よ り常 に0.310gunits低 い。

最 も強 い光強度 の場合 を除 けぽ,モ デルの応答 は実際 のそれ に よく一致 している。最 も強 い光

強度 の ときには,粁 体 モデルに過剰 な量 のblockingParticlesが 存 在 している。 この光強度 で

は,blockingparticlesを デ ィス ク内へ輸送す る反応速度は σの大 きさか らみて,ほ とん ど飽和

に近 い値 である。一方blockingParticlesの 放 出量 はどんなに光強度が強 くて もモデルでは飽和

する ことはない。 そのためモデルでは過剰 な量 のblockingParticlesが 存 在す るこ とにな り,図

の ように応答 が もど りは じめるまでに著 しい潜時が生ず る。
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フ ラ ッシュ光 に よる応答 のV。ffは モ デルに おいて も光 強度に依存 しない。 これ を第5.3図 の
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第5.3図 総 光量 に 対す るV。ffの 比 較

縦 軸 は 暗 時 の 電位 よ り5.2mV下 った 点 で 測 定 したV。ffを 示 す 。 横 軸 は総 光 量 で あ

る。 生理 実験 の デ ー タポ イ ン ト▲ は10msフ ラ ッ シ ュ光 で,● は47sパ ル ス光 で測

定 した 。 滑 らか な破 線 が10msフ ラ ッ シ ュ光 で 測 定 した モ デ ル の 結 果 で,滑 らか な 実

線 が47sパ ル ス 光 に よる モ デ ル の 結果 で あ る。
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第5.4図 。明順応中のV。ff増 加の時間特性比較

bが 生理実験データである。図中の数字は順応光として用いたパルス光
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第5.5図 暗 順 応 中 のV・ff減 衰 の 時 間 特 性 比 較

aが モ デ ル,bが 生 理 実 験 デ ー タで あ る。 図 中 の数 字 は順 応 光 と して用 い た47sパ ル ス光 の 強 度

(logphotnsmm-2s-1)を 示す 。 横 軸 は 順 応 光 が 消 え てか らV。ff測 定 用 の10msテ ス トフ ラ ッ

シ ュ光 を 照 射 す る まで の 暗 や み 時 間 を 示 す 。 モ デ ル で用 い た テ ス トフ ラ ッ シ ュ 光 強 度 は5.5と6.0

そ れ に6.5の カ ー ブに 対 して は8.3で7.0と7.5そ れ に8.0の ヵ 一 ブV`対 して は8.9で あ った。

滑 らかな破線で示す。他方,持 続 時問の長 い(47s)パ ル ス光 に よるモデルの応 答のV。ffは 光 強

度に著 し く依存 してい る。そ の特性(同 図の滑 らかな実線)は 実際の粁体 の特性 に酷似 している。

(2)明 順 応の時間 とV・ff増 加 の関係

パルス光 の持続時 間L.YYよるV。ffの 増 加特性 をモデルにつ いて第5.4図aに 示す。実験 データ

も同図bV'示 す 。 パルス光 の強度が弱 い ときには,モ デルの特性は実験デ ータのそれ と同 じよ う

に変化 している。 しか し,強 い ときには,モ デルのV。ffは よ り短かいパル ス光 で最大値 に達 し

ている。

(3)暗 順 応の時間 とV・ff減 衰 の関 係

モデルでは,長 い幅 のパルス光 照射後,あ る暗や みののちに与 え られたテ ス トフラッシ ュ光 の

V。ffは 暗 やみ間隔が長 くな ると 小 さくな る。物質 ・4が暗時 には50sの 時 定数 で分解 され るか ら

である。モ デルの特性を第5.5図8に 実験 データを同図bY'示 す 。図か らモデルの特性は最 も弱

い光強度 の場合 を除 いて,実 験 デ ータか ら著 しくはずれ ている。

(4)ち らつ き光 に対す る周波数特性

明順応 の レベ ルを変えた ときの ち らつ き光 に紺 す る周波数特性 を解 析す る。物質Aの 濃度が定

常値に なるよ うに,順 応光を300s間 与rx..てか ら,sin波 状 にそれ を変調 した。変調の幅は実験50)

と同 じで30%で あ る。6レ ベ ルの平均輝度 におけるモデルの周波数特性 を第5.6図 と第5・7図a

に 示す。

平均輝度5.1(logPhotonsmm-2s-1)の 場 合を除けぽ,モ デルの ゲイ ン特性 は実験 のそれ

とよく一致 している。モ デル の5.1の ときの折 点周波数 は実際 の よ りやや低 い。 しか し,こ の平

均輝度 にきわめ て近 い強度(5.13)の 光 を消 した ときの電位の回復過程は実際 のそれに よ く一致

している(第5.2図aの カーブ6.8)。
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第5.6図 ち らつき光に対するゲイン特性の比較

図中の数字は至デルで用いた平均i度(logPhotonsmm-2S1)で あ

る。データポd]ン トは生理実験データである50)。

モ デルで用 い られた最 も弱い平 均輝度の場 合V`は,そ の応答はた った425uVで,ま た光強度

が きわめて弱いので,物 質Aの 濃 度がその暗時の レベル よ りも著 し く増加す ることはない。 した

が って,こ の平均輝度におけ るゲイ ン特性はモデルの暗時におけ る特性に相当す ることに る。 ゲ

イ ン特性は,0.02Hz以 下 の周波数 で平坦 で,o.osと0.3Hzの 間 では20dB/decadeの 傾 きを

有 して いる。それ よ り高い周波数 では鋭い カ ッ トオフ特性 になっている。 このよ うなモデルの特

性は実際の杯体の暗時の特性に よ く一致す る50)。

非 常 に低 い周波数 におけ るゲイ ンは平均輝度 の10倍 づっ の増加 に対 して,約10～20dBづ っ 減

衰 している。す なわ ち,平 均輝度 の上 昇に伴 ない感度 が低下 している ことにな る。感度 と明順応



42

0

N

壷

琶 ¶

v
N

Lユ

一2n

3.1

o-5.1

塵 一6.1

ロ ー7.1

.一8.1

4.1

5.1

a

O

O口 ●

o聞8.1

国 ●7.1

日
口

.1

。01。02.05。1.2 .512 510

0

N

長

琶 ¶
)

v
N
A

ま

一211

3.1
4.1

o-5.1

■ 一6.1

ロ ー7.1

● 一8.1

5.1

6.1

o圏

O

O

b

O口

07 .18.1

.01.02.05.1.2.512510

Frequency(Hz)

第5.7図aち ら つ ぎ 光 に 対 す る 位 相 特 性 の 比 較

モ デ ル の結 果(実 線)と 比較 され る ぺ き デ ー タポ イ ン ト50)の シ ンボ ル は

図 中 に示 され て い る。bblockingparticlesの 放 出過 程 に40msの 潜 時 を

仮 定 した とき の モ デ ル の 特 性(実 線)。

の レベル との関係Y'つ いては(6)で 詳 し く解析す る。

第5.7図aで 平均輝度5.1(logphotonsmm-23-1)の と きのモデルの位相特 性は実験 デー タ

と離れて いる。 この平均輝度の ときのモデルの ゲイ ン特性が実際の粁体 の特性か らずれてい るた

めであ る。 他の 平均輝度 で の モデルのカーブは2Hz以 上 で実験 デ ータか らはずれてい る。 も

し,blockingParticlesの 放 出 プRセ スに40msの 潜 時 を 仮定す るな らば,モ デルの位 相特 性

は よ りよ く一致す る。 この様 子を同図bV'示 す 。

(5)明 順 応の レベル に対す る応答特性の変化

明順応の レベルに よって,光 照射に対 す る応答が どの よ うに変化す るかを解析す る。モデルの

応答が定常状態にな るまで,一 定強度の順応光IBを 照射す る。IBの 順応光 の上に強度dlの フ

ラッシ ュ光(持 続時間9ms)を 重 畳 して照射 し,そ れ に よって生ず る応答 の ピー ク値dVを 測

定す る。第5.8図 の 実線は この よ うy`し て測定 したモデルの入出力特性であ る。横軸 は入力 とし

て照射 した フラ ッシュ光の強度(対 数 目盛),縦 軸 はそれ に よる応答dV(対 数 目盛)で ある。
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第5.8図 明順 応 の レベ ル に対 す る 入 出力 特 性 の比 較

モ デ ル の 結 果(実 線)と 比 較 され るべ きデ ー タポ イ ン ト69)のシ ンボ ルは 図中 に

示 され て い る。 破 線 はblockingParticlesの 放 出 率 に(5.21)式 の 飽 和 要 素 を

導 入 した と きの モ デ ル の 入 出 力 特 性 で あ る。

図中のデ ータポイ ン トは カエルの粁体 よ り得 られた生理実験デ ータ69)で あ る。両者の比較か ら,

IogIB=7.8の 場 合 を除 いて,モ デルの入 出力特性 はほぼ実験 デ ータY`J致 している。IogIs=

7.8の と きには,モ デルの カーブは実験デ ータよ りも左方に位置 してい る うx .に,実 験 デ ータの

よ うに カーブに丸味がない。

カーブに:丸味が無い原 因は次の よ うに考xら れ る。放 出 されたblockingparticlesを 細胞 内か

ら除去す る反応速度 が7.6(logphotonsmm-2s一1)の 光 強度位 か ら飽和 しは じめるのに対 し

て,blockingParticlesの 放 出は飽和 する ことが無いか らであ る。その放 出率C2を 次の飽 和要

素9(1)で 置 きzる と同図破線 の ようにな り,カ ーブの形だけは データポイン ト列に よ く一致

す る ようになる。

1
9(1)=CI十 ・ δ=109'5photonsmm-2s一1(5.21)

C2を9(1)で 置 きxる と,第5.2図bの1番 下 のモデルの応 答は同図の破 線の ようにな り,

実 験 データにきわめ てよ く一致す る。 したが って,blockingParticlesの 放 出量 はお よそ109・5

photonsmm-2s-1の 光 照射か ら飽和 しは じめている。1《 δ の とき,す なわ ち1が108・5pho-

tonsmm口2s-1よ りも小 さい ときには,g(1)は ほ ぼC2に な るので,こ れ まで述べ てきたモデ

ルのそれ以外の結果 に著 しい影響 を与xる ことは ない。

(6)明 順 応の レベル に対す る感度の変化

一定強度 の順応光 に粁体モ デルが順応 している ときに
,そ れ に重畳 した フ ラッシ ュ光 に対す る

感度はav/dlで 表 わせ る。dVが 非 常に小 さい ときの感度SFは ブ ラッシ ュ光 の検 出限界付近

での感度1_Yyなる。いわゆ る閾値付近での感度に相当す る。
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明順 応 の レベ ル に対 す る感 度 特 性 の 比較

一
第5.9図

実線はモデルの感度特性を示す。Pπ は感度測定に用いたテス トフラッシュ光

の持続時間である。データポイントは生理実験で得られたもので69),そ れ らは

9msテ ス トフラッシュ光を用いて得られた。破線は心理実験で測定 された人

間の粁体神経系の閾値特性で,第2.12図 に示された4本 のカーブの平均値であ

る33)。

∠γ が非常 に小 さい とき(0.5mV以 下)の モデ ルの入 出力特性を示す カーブは第5.8図 か ら

勾配1の 直線に なっていて,avはarに 比 例 している。杯体 モデルのSFは ∠γ が非常に小 さ

い ときのカーブの直線部分の傾 きにな る。第5。9図 のPw=9msの 実 線は この ように して測定 し

た モデルの感度特性 であ る。 またデ ータポイ ン トは生理実験デ ータ69)で あ る。 杵体機能 の飽和

(第2.4節 参 照)は モデル にお いて もみ られ,モ デル の特性は実験 データにきわめて よ く一致 して

い る。杵体機能の飽和はblockingparticlesを デ ィス ク内へ能動輸送す る反応の最大速度が有限

であ ることに よる。

また図か らloglB=7.8(photonsmm_2s-1)の と きのモデルの1/SFと そ の ときのデ ータポ

イ ン トの値 とは きわめて よ く一致 してい る。デ ータポイ ン トは多数の秤体 よ り得 られた平均値 を

表わ してい る69)。 したが って,第5.8図 のlogIB=7.8の と きにおけ るモデル と実験デ ータとの

相違 は,第5.8図 を記録 した実際 の杵体 のlogIs=7.8の と きの特 性が平均 的な杵体 の特性 か ら

かけ離 れているため と思われ る。

SFは フラッシz光 の持続時 間Pwに よって大 き く影響 を受 ける。Pwを5sま で 変化 させた

ときのモデルの感 度特 性 も第5.9図 に示 す。Pwが 増}る と暗 やみ での感度 が良 くなる。logIB

が5か ら8の 間では1091/SFε1091Bの 関 係が成立 してい るが,Pwが 大 き くなる と εが大

き くな り1に 近 づ く。す なわちWeberの 法 則が成立 つ。心理 学的所見 に よるとテス ト光 の呈示

時 間が長 くなる とWeberの 法 則が成立 ちやす くなる ことが知 られ ている70)。

同 図で,破 線 は心理実験 で測定 された人間 の秤体 の閾値特性 である33)。心 理 データは持続時 間
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0.2sの フ ラッシュ光 で測 定 され た。Pwが0.2sの ときのモデルの カーブは心理デ ータとかな

り異 な っているが,PWが2な い し5sの ときのモデルのカーブは心理デ ータに よ り近 づいてい

る。

5.4検 討

実験的仮説に基づ く杯体モデルの最大の欠点は,暗 順応中におけるV。ffの 減衰時間特性であ

る。この欠点の原因として次の2つ の場合が考えられる。①実際の秤体では,物 質!1が 暗時には

明時よりも速 く分解 され る。②分解速度は明時,暗 時 ともに同じであるが,モ デルのフラッシz

光に対する応答の形が物質Aの 高濃度下では実際のそれと大きくかけ離れている。

フラッシュ光に対する応答の形は周波数特性から推定できる。 ゲイン特性におけるカットオフ

特性の形が同じであるならぽ,V。ffは ゲイン特性の折点周波数に依存する。第5.6図 に示 した

平均輝度は物質Aの 濃度に相当すると考えてもよい。 濃度における10倍 つつの減少に対 して第

5.6図 では折点周波数はモデルにおいても実際の軒体にお い て も ごくわずかしか減少していな

い。したがって,明 と暗時に同じ分解速度を仮定す る限 り,モ デルの特性は実際のそれからずれ

るだろ う。明時の分解速度よりも暗時のそれの方が,き わめて速いと考えなければならない。 し

かし,そ のような仕組みは全 く知られていないし,モ デルがそのためにきわめて複雑になってし

まう。

持続時間0.2sの ブラッシュ光で測定された人間の閾値特性はモデルでは持続時間2～5sの

ときの1/SFに 酷似した。一般的にあるシステムのパルス入力に対する出力特性は伝達特性に大

きく依存する。平均輝度をいろいろ変化させたときのカエルの粁体のちらつき光に対する周波数

特性50)(第5.6図)と 人間のそれ37)(第2.13図)と を 比較してみる。 定性的Y`は 両老の特性は似

ているが,人 間の方が約10倍 ほど速 くちらつく光に応答できる。したがって,カ エルに対する持

続時間2sの 刺激は人間では0.2s位 に相当するのだろう。

5.5結 言

実験 的仮説 に基づ くモデルを用 いて杵体 の明 ・暗順応現象 を解 析 した結果は次の通 りである。

(1)順 応 光 を照射す る と,最 初過渡 的に大 きな応答 が生ず る。時間が経過す ると',放 出 された

blockingParticlesを 細 胞 内か ら除去 す る速度 が上 昇す るので,そ の濃度が下が り,応 答が徐h

YY小 さ くなる(partialrecovery)。

(2)そ の光 を消 した とき,blockingParticlesの 除 去速度 が速 いほ ど 細胞内電位がそ の暗時

の レベルへ もどる速度 が速 い。

(3)平 均 輝度 が10倍 づっ増 加 した とき,ち らつ き光に対す る周波数特性の折点周波数がお よそ

101/4つ つ しか増 えないのは,blockingParticlesを デ ィス ク内へ 輸 送 す る 活性酵素の濃度が
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blockingparticlesの 濃 度 で決 まるか らである。

(4)blockingparticlesを 細 胞 内か ら除 去 す る 際に要す るエ ネ ル ギ ーが 不足す ると応答は

partialrecoveryを 示 さず,飽 和 した ままになる。

(5)暗 時 におけるエネルギーの分解速度は 明時 よ りも速い と推定 され る。

(6)暗 時 では明時 に比べ て,放 出され るblockingparticlesの 量 を よ り長時間蓄積す ることに

よ り,高 感度を保持 してい る。逆V'明 時では速 くblockingparticlesを 除 去 して しま うことに ょ

り,感 度が悪 くな る。

(7)明 ・暗順 応に関す る制御 が電圧 の変 化 どい う信 号に変換 さ れ る 前 に 自動的に行 われ てい

る。
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第6章 錐 体,水 平細胞お よび双極 細胞 の順応 モデル71)

6.1緒 言

秤体の順応可能な光強度範囲は5な い し610gunits位 であるが,そ の範囲の情報をス トレー

トに光電変換 しているわけではない。秤体内の化学反応が順応光のレベルに応L`て,そ のゲイン

を調節している。すなわち,一 定のレベルに順応 しているときには,狭 い範囲(310gunits位)

の光強度に対 して出力が増加 し,そ れより強いと飽和 してしまう。 ところが,順 応 レベルが上昇

すると,今 まで飽和 していて弁別できなかった光強度の範囲で弁別可能な応答を出力できる。順

応 レベルが一定のとき,弁 別可能な応答を出力できる光強度の範囲をWerblin72)は 動的応答範

囲と呼んでいる。要するに動的応答範囲が明順応 のレベルに従って移動できるわけだ。

さて,視 細胞の出力は水平細胞や双極細胞へ伝えられる。視細胞で変換された強度情報がこれ

らの細胞で処理 されてい く様子は興味深い。視細胞には粁体の他に 日常生活でよく使用される錐

体がある。錐体の明 ・暗順応現象もイモ リ73)やカメ51')一53)で観察されている。それらの特性はカ

エルの秤体 とほぼ同じである。 た だ,錐 体は応答の時間特性が杵体に比べて1桁 ほど速いこと

と,錐 体には杯体のような機能の飽和が見られぬことが粁体との主な相違点である。

本章では,錐 体,水 平細胞および双極細胞のきわめて簡単な順応 モデルV'つ いて述べる。

6.2錐 体 の モ デ ル

錐 体の順応 のメ カニズ ムとして,水 平細胞 よ りの負帰還79)や,blockingParticlesの 自己触媒

作用52)が提 案 され ている。水平 細胞 よ り錐体への負帰還は カメの網 膜48)で 観 察 されてい るが,そ

れ は錐体 の順応 のメカニズ ムとはな り得 そ うもない。その理 由を次に列挙す る。①負帰還が無 く

て も順応現象 が生ず る52)・53)・73)。② 負帰 還の量が順応 現象を引 き起 こす には小 さす ぎる48)。③ 負

帰還 は大 きな潜時 を伴 な うので,光 照射 に よる錐体の最初の過 渡的な応 答を抑制 できない48)。 ④

負帰還 は カメの網膜 でのみ知 られていて,他 の動 物の網膜 では現在 までの ところそれはみ られな

い。

blockingParticlesの 自己触媒作用 はカメの錐体 の順応現象 を説 明す るために提案 され ている

が53),そ の考 えは細胞 内の化学反応 速度 の変 化で順応 の作用を説明 しよ うとしてい る点で第4章

の杯体 モ デ ル と同 じである。 しか しなが ら,自 己触媒作用や 一旦放 出され たblockingParticles

(Ca++)が エ ネ ルギー もな しに連鎖反 応を起 こして,外 節 内か ら除去 された り,不 活性化 され た

りす るこ とは現在 まで知 られ ていない。 また,錐 体 のデ ィス クはその外節膜 の一部 が外節 内に落

ちこんだ ものであ り,進 化V'従 い,デ ィス クと外節膜 とが切 り離 され,秤 体 とな った。 したが っ
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て錐 体の順応 のメカニズム も杯体 のそれ に近 い と考 え られる。

本章 では,双 極細胞 までの応答を解析す るたあのモデルを提案す るわけだが,秤 体での化学反

応をそ のまま錐体に適用 して,双 極細胞 までのモデルを考 える と,そ れ らは非 常に複雑にな って

しま う。錐体で も杯体 でも,順 応 の レベルに従 って,動 的応 答範 囲が移動 で きる。時間的経 過で

考 えると,ス テップ状 の光を照射 した直後 には非常V'大 きな過渡的な応答が生ず る。その応 答は

徐 々に減少 して10sか ら50s経 過 す る と定常値 に達 して しまう(partialrecovery)。 さ らY'

そ の光を強 くす る と,そ の直後に過渡 的な応 答が生ず るが,し ぽ ら くす る とまた ある定常値に達

して しま う。そ こで本章 では,光 強度 をステ ップ状 に変化 させた ときの過渡的な応答(こ れを過

渡応答 と呼ぶ)と,そ の光 に順応 して しまった ときの 定常値(定 常応 答 と呼ぶ)と が求め られ る

モデルを取 り扱 う。

錐体 で も光を 照射す る と膜抵抗 が増 大す るか ら13),最 も簡 単Yy比 例 す る とすれば,第6.1図 で,

Rc=Rco十GI(6.1)

た だ し,Rcaは 暗 時 のRc,1は 光 強度そ して0は 比例係数であ る。 したが って,錐 体の出力 電

位Ecは(6・2)式 の よ うYom一.なる・

Rco十GI
eo(6.2)Ec=R

ca十rc十Gl

と ころが,そ の光が長時間持続 してい ると,物 質Aの 濃度が増加 して きて 定常値 になる。す な

わち感度が下降 して くるか ら,Gが 小 さ くなる と考 える。一般 的に表わす ために順応 光の強 さを

raと すれ ぽGは 次式 で変化 する と考}xら れる。

1(6
.3)*G=

1000十la

順 応 光 の強さIoを 突然ス テ ヅプ状 に1に 変化 させた とき,過 渡応答が生ず るまでの時 間(0.5s

以 内)で はGは 一定 と考 えて よい。 したが って,そ の ときの過渡応答は(6・3)式 を(6・2式)に

代 入すれば よい。

1-f-Rco(1000-1-lo)
eC(6.4)Ec=1

+(Rco+rc)(1000+ro)

1¥

Rc
Ec

↓
第6・1図 錐体の膜のモデル

ec

・Rcが光照射で増大する抵抗である。

(6.3)式 の1000はIoが 零 の とき のGの 値 を 決 定 す る。1。Y`相 対 的 な 大 き さを とれ るの で,1000と し

た 。
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次V',そ の光が持続 して い る と,新 しい順応光 の強度1に 従 ってGが 変 化す る。(6.4)式

で,Ioを1に 置 き換えれぽ順応光1で 照射 してい るときの定常応答が求 まる。

(1十Rco)1十1000Rcoe
c(6.5)EC=(1+R

co+rc)1+1000(Rco+rc)

錐 体 の暗時 における静止電位 は 約30mV,応 答 の最大値は そ の 静止電位 よ り約5mVで あ

る20)。第6.1図 でRcがRcaの と きにEcは 最 小値Rca・ec/(Rc・+rc)に な り,Rcが 無 限大 の

ときにEcは 最大値ecに なる。 したが って,ecを1に すれば,Rcoとr・ が決 まる。

Rco=6/7,rc=1/7,ec=1.0(6.6)

錐 体 の信号は水 平細胞 と双極細胞 に シナ ップスを通 じて伝え られ る。錐体の出力電位の大 きさ

に応 じて シナ ップス よ り放出 され る伝達物質 の量 が変化 する とする。

6.3水 平 細 胞 の モ デ ル

暗 時では錐体の シナ ップスか ら伝達物質が常に放出 され ていて,明 時Y'な る と伝達物質 の放 出

量 が減少 する と仮 定す る75)。伝 達物質 の放 出量Tcは 錐体 の出力電位Ecの 指数関数に逆比例す

る と仮定す る。α を定数 とすれば(6.7)式 が 成立つ。

Tc◎cexp(一aEc)(6.7)

水 平 細胞 の膜 のモデル として第6,2図 に示 す ものを考 え る。Raは 伝達物 質の量に応L'て 変化

す る膜抵抗 であ り,YHは 固定抵抗 である。eHは 膜 の起電力 である。水平細胞 の膜抵抗 は光照射

時に増大す ることが知 られ ている12)。 第6.2図 で 彪 の 増加分 をdRHと す れば(6.8)式 が成

立つ。

dRH。c1/Tc(6.8)

した が って水平細胞 の出力電位Exは(6.7)と(6.8)式 よ り

Rxo十exp(aEc一 η)E
x= 砺(6.9)r
E十Rxo十exp(αEc一 η)

た だ し,Rxoは 暗 時 のRxの 値 で,η は定数 である。

水平細胞 の暗時 の静止 電位は約30mVで,応 答の最大値 は静止 電位 よ り約20mVと いわれ

RH
EN

1

rH

eH

第6.2図 水平細胞の膜のモデル

R丑 が伝達物質の量で変化する抵抗である。
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て い る2。)。eHを1に すれぽ,錐 体 の場合 と同様 に して,RaaとrHが 決 まる。

Rao=1.2ra=0.8ex=1.0(6.10)

αが 大 きい と,わ ずかなEcの 変 化で7bが 大 きく変化 できる。す なわ ち,水 平細胞 の電位EH

も大 きく変 化す る。一定 の レベルに順応 している ときの錐体の弁別可能な過渡応答の範囲(動 的

応 答範 囲)は310gunits位 で あ るが,水 平細胞 ではそれが狭 く2.510gunits位 で ある76)。 α

を適当Y'選 ぶ ことに よ り,動 的応 答範囲を狭 くす ることが できる。EGが そ の飽和 と静止 レベ ル

の間のち ょうど中央 の ときに,EHも そ の飽和 と静止 レベルの中央になる よ うに ηを選ぶ。

a=52.5,η=48.06(6.11)

6・4双 極 細 胞 の モ デ ル

双極 細胞 は光 照射の位置に よって応 答の極性が正反対 に なる11)・20)・21)。双 極細胞を 中心 として

その付近(中 心領 野)に 光照射 した ときは,光 照射を受けた錐体か らシナ ップスを通 して直接双

極細胞 へ信 号が伝え られる。逆 に中心領野を囲む周辺部(周 辺領野)に のみ光照射 した ときは,

そ の信号 が光 照射 された錐体か らシナ ップスを通 して水平細胞ヘー旦伝わ り,水 平細胞か ら双極

細胞 へ伝え られる。

空 間的な双極 細胞 のモデルを簡 単にす るために,中 心領野に のみ光照射 した ときの応答(ス ポ

ッ ト光 に よる応 答)と,周 辺領野にのみ光照射 した ときの応答(リ ング光に よる応答)と,両 者

の領野を同時に光照射 した ときの応 答(拡 散光に よる応 答)と を求め られ るモデルを考え る。双

極細胞にはoff中 心 型 とon中 心型 の2種 類が知 られているが11)・20),本 モ デルでは後述す るよ

うYyon中 心型 も同様 に扱 え るのでoff中 心 型につ いてのみ取 り扱 う。

双極細胞 の中心領野に位置す る錐i体よ り(6.7)式 に従 った量 の伝達物質Tcが 放出 されて い

る。 恥 は双極細胞 の膜抵抗 を減少 させ る働 きがある。逆 に水 平細胞か ら放出 され る伝達物質7■π

は双極 細胞の膜抵抗を増大す る とす る。すなわ ち,丁 夏 もTcと 同 様に暗時に放 出されていて,

明 時にその放出が止 まる。 しか し,THとTcの 膜 抵抗 の増 減Y`対 す る作用は全 く逆:であ ると仮

定す る。THの 放 出量 はEHの 指数関数 に逆比例す る とすれ ぽ,

THOceXP(一 βF.g)(6.12)

た だ し,β は定数 であ る。

第6.3図 に 双極細胞の膜 のモデルを示す。RBは 到来する伝達 物質の量に よって,そ の抵抗値

が変化す る膜抵 抗であ る。rBは 固定抵抗,eBは 膜 の起電力 である。71cは 膜 抵抗を減少 させ,

Txは 増 大させ る ことか ら,RBの 増 加分を4RBと す れば,(6.13)式 が 成立つ。

4RB◎cTx/Tc(6.13)

この 式の右辺の分母 と分子 とを入れ換 えれぽ,Qn中 心 型の双極細胞モデ ルにな る。

双極細胞の出力電位EBは(6.12)と(6.13)式 よ り次の ようになる。

Rso+exp(αEc一 βE丑一ξ)
eB(6.14)EB=R

ao十rB十exp(aEc-REH一 ξ)
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RB

1
EB

rg

eB

第6.3図 双極細胞の膜のモデル

RBが 伝達物質の量で変化する抵抗である。

ただ し,RsoはRBの 暗 時 の大 きさで,ξ は定数 であ る。

双極細胞 の静止電位 は約30mV,応 答 の最大値はそれ よ り約IOmVで あ る20)。eBを1に す

れ ぽ,RaoとrBは 次 の値 になる。

Rso=1.5,rB=0.5,eB=1.0(6.15

拡 散 光 に よる照射 では,TxもTcも 減 少す るので,β の選択に よっては1～βが増加す る とき

と減少す る とき と,あ るいは増加 も減少 もしない ときとが あ り得 る。実 際の双極細胞 では中心領

野 照射に よる応 答の方が周辺領野のそれ よ り大 きいか ら,拡 散光照射時 にRBが 増加す る ように

β の値を選んだ。 また,Ecお よびEAが そ れぞれ の飽和 と静止 レベ ルの間 の中央 の ときに,EB

もそ の飽和 と静止 ラベ ルの中央V'な る ように ξ を選 んだ 。

β=9.50,ξ=55.66(6.16)

6.5結 言

本章では,錐 体,水 平細胞それに双極細胞の順応モデルを記述した。それを要約すると以下の

通 りである。

(1)光 をステップ状に照射 した直後の各細胞の応答の最大値(過 渡応答)と その光に順応して

しまったときの定常値(定 常応答)と が定量的に求められる。

(2)錐 体の順応のメカニズムは粁体のそれ と同じであると考xて,秤 体モデルをきわめて簡略

化 したものを錐体モデルに適用 した。

(3)シ ナップスにおける細胞内電位 と伝達物質の量 との関係に指数関数様の特性を導入 した。

(4)双 極細胞モデルの空間特性Y'は 簡略化 した中心一周辺形受容野を用いた。
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第7章 錐体,水 平細胞および双極細胞の

順 応 現 象 の解 析71)

7.1緒 言

強度情報が錐体で変換されたのち,そ の情報が網膜でどのようV'処 理されて いるかを解析す

る。従来,安 田と樋渡57)・58)は網膜の機能を解析するために,網 膜のモデルを提案 しているが,

視細胞で自動的に感度が調節されることを全 く考慮 していない。

本章では第6章 のモデルを用いて,順 応 レベルが変化 したときの網膜の細胞の光照酎に対す る

振舞いを解析 し,生 理学 ・情報工学的立場か ら網膜の機能について検討する。

7.2順 応現象 の解析

モデルの錐体 と水平細胞の過渡応答 と定常応答 とを種々の強度の順応光下で求める。双極細胞

についてはスポット,リ ングおよび拡散光V'よ る応答を求める。さらに種々の強度の順応光下で

のそれらの細胞の閾値を求める。

7.2.1錐 体 と水平細胞

錐体と水平細胞の応答をそれぞれ第7.1図 と第1.2図 に示す。いずれの図も横軸が入力 した光

強度の対数値を示 し,縦 軸が応答の大 きさ(相 対値,%)を 示す。また過渡応答は実線で,定 常

応答は破線で示されている。過渡応答の曲線に沿 って示された数字は順応光の強度である。

..

O

v

U
W

goo

93

86

B.G.=一m/2 4 5 6

1

!
!
!
'

723456

LOGINTENSITYOFLIGHT

第7.1図 錐体モデルの過渡(実 線)と 定常(破 線)応 答

横軸は順応光に重畳 して照射 した光の強度で,図 中の数字は順応光強度である。

以後にあらわれる同様の図についてはこの図と同じ表 し方を用いる。
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第7.2図 水平細胞モデルの過渡と定常応答

錐体 で も水平細胞 で も過渡応 答の動 作点 は順応光の レベルに従 って移 動す る。順応 レベルが一

定の とき,過 渡応 答が表われ はじめてか ら飽和す るまでの光強度範 囲(動 的応 答範 囲)は 水平細

胞 の方が錐体 よ りも狭 い。

第7.3図 と第7.4図 は 錐体モ デル と水平細胞 モデルの結果 に対応す る生理実験結果 である73)・

76)
。 錐 体 において も水平細胞に おいて もモデル と生理 実験 データ とは きわ めて よく似 ている。す

J
Q

Z
W
F
Oa

O

a
w
UW

723456789

LO6]

第7.3図 実 際 の錐 体 の 過 渡 と定 常 応 答73)

破 線 と実 線 の交 点 の 光 強度 が 実線 を 求 め た と きの 順 応 光 強 度 で あ る。
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第7.4図

3456

LOG1

実際の水平細胞の過渡と定常応答76)
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なわち,過 渡応答の動作点の移動は,錐 体における光強度対膜抵抗の増加比率0が 順応 レベルに

従 って変化することにより説明できる。また動的応答範囲が水平細胞では錐体よりもせまくなる

ことはシナップスでの指数関数的変換で説明できる。

7.2.2双 極 細 胞

第7.5図 は拡散光による双極細胞モデルの応答である。過渡応答(実 線)の 光強度Y'対 する曲

線は錐体や水平細胞の場合 と異な り階段状になっている。コイの網膜の内穎粒層細胞(双 極細胞

とアマクリソ細胞)のoff中 心型のものには拡散光照射に 対 してこのような 階段状の応答を示す

ものがある19)。生理学的には応答が階段状になることについて解明されていない。その原因を順

応光が無いときのモデルの過渡応答から推察してみる。

入力の光強度が弱いとき(対 数値で2の 付近)に は錐体からの双極細胞への信号が水平細胞か

らのそれに比べて大 きいので,過 渡応答は増大してい く。 ところが,光 強度が強 くなる(対 数値

で3の 付近)と,水 平細胞からの信号が急Y`増 大して くるので,過 渡応答の光強度に対する増

加率が減少する。 しかし,光 強度がさらに強 くなると,水 平細胞の過渡応答は飽和 してしまうの

で,双 極細胞の過渡応答が増加 し始める。このような過程で過渡応答が階段状になる。順応光が

あるときも,そ れがないときと同様の原因で階段状になる。

拡散光照射を続けると応答は定常応答(破 線)に なる。この定常応答は順応光を照射 している

ときの双極細胞モデルの動作点に相当する。

第7.6図 に種 々の強度の順応光下で,ス ポ ットの領野の光強度をステップ状Y'変 化させたとき

の応答を示す。第7.1図 は逆に リング光による応答を示す。これらの過渡応答(実 線)か ら,ス

ポッ ト光および リング光による動的応答範囲は2.5お よび210gunits位 で錐i体のそれ より狭 く

なっている。すなわち,双 極細胞では錐体に比べて小 さ な 光強度の変化を検出できることにな

り,信 号の増幅がおこなわれている。

また,第7.7図 からは順応光強度が弱い とき(対 数値で一〇◎と+2)に は,リ ング光Vim..よる応

答がきわめて小さくなる。この現象は生理実験でもみ られるが20),そ の原因は,双 極細胞の低い
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双 極 細 胞 モ デ ル の拡 散 光 に対 す る過 渡 と定 常 応 答
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第7.6図 双 極 細 胞 モ デル の スポ ッ ト光 に よる過 渡 と定 常 応 答
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第7.7図 双 極 細 胞 モ デ ル の リ ング光 に よ る過 渡 と定 常 応 答

順応 レベルのときの動作点がその動作領域の下限に近づいているためである。

スポ ット光または リング光が持続的に照射されていると定常応答(破 線)に なる。定常応答 と

過渡応答とを第7.6図 で比較する。順応光の強度が対数値で一◎。か ら+4に なるにつれ,定 常応

答は減少していく。ところが過渡応答の形は順応光強度にはあまり依存 していない。順応光強度

が弱いほど定常応答は過渡応答の大きさに近づいてい く。したがって,順 応 レベルが低いときに

は,応 答は持続的にな り,高 いときにはそれは微分的になる。第7.7図 か ら,リ ング光に対する

応Y`つ いても同様なことがいxる 。ネコの網膜の神経節細胞には光照射に対 して持続的に応答

するX型 と微分的に応答するY型 とが知られている。最近になってX型 の細胞でも順応 レベルの

上昇に伴って,微 分的な応答様式に変化することがはじめて生理学的に明らかにされた77)。

7.2.3順 応 レベル と閾値 との関係

光強度∬に対する出力EがE_ノ(1)な る関数で表わされるとき,光 強度の変化に対するEの

感度Esは 次式 で表わされる。
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Es。df(1)/dl(7.1)

閾値ETはEsの 逆数で表わされるから,

ET。。di/df(1)(7.2)

となる。一定の順応光下では(6.2)式 のGは 一定である。錐体について(7。2)式 をあてはめる

と,(6.2)式 を微分し,Gに1/(1000+1)を 代入する。その式の逆数が錐体の閾値になる。 ま

た(6.9)式 を1で 微分 して,逆 数をとることにより水平細胞の閾値が求まる。双極細胞につい

ては,(6.14)式 よりスポット光,リ ソグ光あるいは 拡散光をテス ト光 としたときの閾値を求め

ることができる。

なお各細胞の出力電位の最大値を前節までは100%に 基準化 していたが,こ こでは各細胞の閾

値の比較がおこなxる ように,ec,,eA.,eBに 絶対値を与xた 。すなわち,

ec=35mV,ex=50mV,eB=40mV20'(7.3)

第7.8図 はこうして計算して求めた各細胞の順応光強度に対する閾値を示す。順応光強度がか

な り強いとき(対 数値で4以 上),順 応光強度の 増加とともVYいずれの閾値も増加 していて,そ

の比はちょうど1に な り,Weberの 法則が成立っている。この法則が成立つのは各細胞の動作

点が順応光強度V'従 って移動できるからである。この法則が成立つ順応光強度の範囲では,拡 散

光に対する双極細胞の閾値がスポッ ト光あるいは リング光の場合よ りも高い。これは双極細胞の

受容野の中心部 と周辺部間の抑制的作用を表わしている。双極細胞は空間的に一様な光には応答

しに くく,空 間的な明暗の変化を検出しやすい。

また,ス ポット光に対する双極細胞の閾値は錐体のそれよ り低い。錐体の出力信号が双極細胞

で増幅されていることを示している。この増幅は双極細胞の動的応答範囲が錐体のそれ よりも狭

いことからも理解できる(第7.1図 と第7.6図)。

次に順応光強度が対数値で一◎Qから2の 間に注 目してみる。その間ではリング光に対する双極

細胞の閾値が最も高い。スポット光 と拡散光に よる閾値がほとんど等 しく,他 の細胞のそれより
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も低い。したがって,双 極細胞の周辺部を形成するための信号が双極細胞へきわめて到達 しに く

いことを示 している。すなわち,双 極細胞受容野の周辺部が欠除し,中 心部のみV'な る。これは

水平細胞の閾値が暗時では順応光強度2.8位 のときよりも高 く,ま た,双 極細胞の動作点が暗時

では下限に接近 しているためである(7.2.2節)。

7.3検 討

拡散光Y'よ る双極細胞モデルの過渡応答が階段状になった。Necturusの 網膜の双極細胞では

その応答は階段状にならずに,光 強度の増大とともに滑 らかに増大し飽和する76)。本モデルでは

水平細胞よ り双極細胞への入力の大きさを小さくしてやれば,階 段状にはならな くなる。βを今ま

での約半分にする。たとえば,β=5.0,ξ=52.06の ときの拡散光による双極細胞の応答を第7.9

図に示す。他のパラメータの値は第6章 で記したのと同じである。この図から,モ デルの過渡応

答は光強度 とともに滑 らかに増大 し,そ の動的応答範囲は2,510gunits位 で階段状Y'な るとき

よりも狭 く,Necturusの 生理実験データ76)V'一一致する。 β と ξのパ ラメータを変更しても,

7.2節 で述べた解析結果に影響を与えることはなかった。

順応 レベルが低いときには,ス テップ状に照射した光に 対 して双極細胞の応答は持続的V'な

り,逆 に高いときには,そ れは微分的 に な る。 また錐体から双極細胞へ信号が伝達されるとき

に,シ ナップスの部分で信号の増幅がおこなわれている。それらのことから,双 極細胞Y'至 る時

間的な信号処理 システムは,お おまかにいって低い順応 レベルのときには直流増幅型光電変換器

として動作 し,高 いレベルのときは交流増幅型光電変換器 として動作するとみなせる。

交流型動作は錐体がそ こに入射する光量の時間平均量に応 じて自動的に感度を調節 してしまう

か らである。第7.1図 の定常応答 と過渡応答の比較からも明らかなように,錐 体は時間的-..YY変化

する光量に対 して大 きな応答を出すことができる。 したがって,定 常光に対 しては錐体も双極細
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胞 も応答を出 しに くい。 ところが,外 界の一点を注視しているときでも,眼 球は常に微小Yy動 い

ている。 したがって,網 膜上の空間的な明暗の変化に対応 している錐体や双極細胞 は大 きな信号

を出す ことができると思われる。外界セこは照明のあたっている明るい部分もあれぽ,陰 になって

いる暗い部分もある。生体では錐体の感度が視野の各部の明るさに応じて調節されるので,視 野

内のR一 カルな明るさにかかわらず,各 部分での明暗の変化を敏感に検出できるのであろう。

7.4結 言

本章では,錐 体で変換された強度情報が網膜の細胞で処理されていく様子を解析した。錐体か

ら双極細胞へ信号が伝達されるにつれ,動 的応答範囲が狭 くなるのはシナップスにおける指数関

数的変換で説明できた。暗時 と明時 とでは双極細胞の応答特性に変化がみ られた。双極細胞の中

心一周辺型受容野は明時で形成され,暗 時では中心部のみになった。これは水平細胞の暗時の閾

値が少 し明順応 したときよりも高いことと,暗 時の双極細胞の動作点がその動作範囲の下限Y'あ

るためである。また,双 極細胞のステップ状に照射 した光に対する応答は暗時では持続型V',明

時LYYは微分型になった。網膜では,錐 体がそれに入射する光量の時間平均に応じた大 きさで感度

を自動的に調節す ることにより,視 野内のR一一カルな明るさにかかわらず,・各部分での空間的な

明暗の変化を検出し,双 極細胞はその信号を増幅 していると思われる。
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第8章 結 論

眼の明 ・暗順応現象は古 くから心理学的に研究されてきた。 しかし,心 理学的研究では主 とし

て現象面を記述するのみで,明 ・暗順応現象の発生機序を究明するまでには至らなかった。本論

文では順応 レベルが上昇 しても,そ れ よりも強い光を検出でき,ま たより速 くちらつく光Y'応 答

できるというよく知 られている順応現象の発生機序が光電変換素子である視細胞 自身にあること

を実験的にまず明らかにした。

すなわち,視 細胞の秤体に光を照射すると,そ の直後に大きな過渡的な応答がみられ,数10s

経過すると応答は徐々に減少 して定常値に達 した(partialrecovery)。 また,光 のパルスを照射

したのちに,そ の応答が暗時の静止 レベルへもどる速さ(v。 の は明順応V'よ って速 くな り,暗

順応すると遅 くなった。

この実験結果か ら示唆された仮説をモデル化 して,秤 体の種 々の光に 対 す る 電気応答を解析

し,そ の感度調節機構を解明した。その機構は以下の通 りである。光照射によって細胞内に放出

されるblockingParticlesの 濃度に応Lて 電気的応答が現れるが,そ のparticlesを 細胞内か ら

除去する速度が速いほどV。ffが 大 きくな り,よ り速 くちらつ く光に応答できた。除去速度は順

応 レベルに応じて自動的yy変化でき,明 時では速 く,暗 時では遅かった。したがって,明 時では

blockingParticlesが 速 く除去されるので粁体の感度が低 くなり,逆 に,暗 時では長時間蓄積さ

れて高感度Y'な った。また,定 常光照射による応答のpartialrecoveryは 除去速度が徐々に増加

していくために生じた。

次V'視 細胞自身で変換された強度情報がどのように網膜内細胞で処理されて い るか を解析し

た。まず,信 号の増幅作用は細胞から細胞へ信号を伝えるシナップス部の指数関数的特性で説明

できた。中心一周辺型受容野の明るみでの特性と暗やみでの特性における相違に関する発生機序

が解明できた。

本研究によれtip,生 体では光電変換、素子である視細胞自身が感度調節をし,そ こで変換 した信

号を増幅することにより,視 野内の局所的な明るさにかかわ らず,明 るい部分Y`い ても暗い部

分においても空間的な明暗の変化を敏感に検出できると結論できる。
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