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色 觉研 究 的 某些 重要 进 展

杨 雄 里
( 上海生理研 究所)

引 言

色觉研究经历了漫长的历程
.

一个世纪以来
,

两种色觉理论—
Y ou gn

一

H d m ho ltz 的三

色说和 H er ign 的拮抗说
,

进行了长期
、

反复的论争
.

前一理论认为在视网膜中有三种光谱

敏感峰分别在红
、

绿
、

蓝区的化学物质
,

这些物质受光分解
,

最后引起不同的颜色感觉 ; 与之

相反
,

H er ign 认为有六种基本感觉
,

这些感觉以成对拮抗的方式 (黑
一
白

、

蓝
一
黄

、

红
一
绿 )出现

,

他假设网膜中存在三种物质
,

上述每一拮抗对中的一种颜色 (如红 )使其中一种物质异化
,

另一

种颜色 (如绿 )则使其同化
* .

在二十世纪五十年代以前
,

色觉研究主要局限于心理物理实验
,

尽

管这些工作的不断进展加深了对色觉现象的认识
,

但是对于颜色信息在视系统的接收
、

编码和

传递过程却无法进行精细的分析
,

因此就很难在严格的生理基础上对这两种理论作出正确的

评价
.

近二十年来
,

随着资料的积累和技术的发展
,

色觉研究有了重要的突破
.

实验表明
,

在

网膜中确实包含有三种不同光谱敏感性的视色素
,

但颜色信息在神经通路中的传递却是编码

为拮抗成对的形式
,

这样
,

两种表面上截然不同的色觉理论辩证地统一起来了
.

我们知道
,

只包含一种光敏色素的单个感受细胞是不能反映颜色差别的
.

因为一种感受细

胞
,

虽然对不同波长的光敏性可以不一样
,

但是只要适当改变相对光强
,

总能使这种感受细胞

对两种任意选择的波长产生相同的反应
.

这正是在一种特殊的色盲者 (单色觉者 )中发生的情

况
,

他们没有色觉
,

而只有亮度感觉
,

两种不同波长的光只要改变相对强度就可作出完全的比

配
.

因此
,

为了要感受颜色信息
,

必须要有几种感受细胞
,

分别包含不同光谱敏感性的视色素
.

此外
,

为了不致使各种感受细胞的信号在传递过程中混淆起来
,

还必须要有一种能对此作出

鉴别的神经通道
.

我们将会看到
,

从逻辑上作出的这两点推断的生理学基础现在 已经确定了
.

色觉研究十分广泛
,

本文主要介绍视网膜颜色分辨机制的研究近况
,

特别是应用微分光光

度术对网膜单个感受细胞视色素的研究
,

以及用微电极技术对 网膜单个细胞电活动的分析所

取得的重大进展
,

最后简略论及视觉中枢对颜色信息的处理
.

为使问题简化
,

讨论集中于灵长

类和鱼类 (鲤鱼属 )
,

这两类动物用行为方法已证明具有良好的三色觉
〔2一习 ,

对它们视系统色觉

过程的研究也进行得最深人
.

一
、

视 色 素 的 研 究

网膜感受细胞外段中包含光敏色素— 视色素
,

这是一种色蛋白
,

以维生素 A醛 (视黄醛 )

的几种异构体为其载色基团
.

光照后视色素漂 白
,

在暗中又逐渐复生
,

这是整个视觉过程的起

巾 这是一种十分简化的叙述
.

这 两种理论在开始时叙述比较笼统
,

对颜色信息在视系统中的传递和分析都没有也不 可

能作详细讨论
.

一个 世纪来
,

理论逐渐完善并采取 了更严格的叙述方式
,

但是基本思想没有变
.

关于这两种理论的

历史演变
,

请阅参考资料 〔 1 〕
.

.
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一种典型测定仪器的模式图
.

钨灯 TL的白光通过单色仪后成单色光束
,

光束经金属箔 M F 上

两个小孔分成两束
, A 光束为测试光束

,

聚焦于一片夹在载玻片中的离体网膜 S ,

通过单个感

受细胞外段 ; B 光束为参考光束
,

聚焦于载玻片上无网膜区
.

两光束由显微物镜 MO 投射于光

电倍增管 P MT 阴极表面
.

机械光束切割盘 CD 使两光束交替照射光阴极表面
,

这样
,

按照光

倍管的不同输出比 [ A /B]
,

经过计算机分析和校正就可以得到单个感受细胞视色素的吸收光

谱
.

实验均在红外光下进行以避免色素漂白
,

并通过红外转象器 v 加以观察
.

其它仪器原理

相近
,

对于彼此的优劣
,

M ac iN hc ol 曾作了详尽的讨论 l2[]
.

但是
,

这样得到的吸收光谱通常不能真正反映视色素的特性
,

这是因为网膜中存在着非光

敏色素和散射特性与波长相关的颗粒 ; 光学系统中衍射和色象差也是一个原因
.

为了减小这

些因素的影响
,

在往先测定暗适应时视色素的吸收光谱
,

然后用 BL 的白光漂白后再测一次
,

如果在这一过程中不形成带色的分解产物 (通常有这种产物形成
,

对此还需校正 )
,

那么这两次

吸收光谱相减 (差别光谱 )就表示这种视色素真正的光谱吸收特性
.

4 55 与功

·

毖乒辉::..

拼
:

’

殆
冬…

.

吧二 ,
气 . .

..’’’ 一少
.

~ 、

必二奋
一
气牙一、

.

厂
r

尸. .
_

.-

岁 ,.’ 、
_

厂夕
.

厂
” ,..

.

、
. ` .

..’=丫厂

嵌::.

一户.’’

邻
. ·

场
合

.

了
.

热
.

: :
.

....’
米 奋:’

·

.. 户 . ~

:
抽:.’ ,.

.’
户

,

二
·

…’
广 ’

.

i...’ 厂
..’

、
·

_
二 .L’

·
`

· _

!
_ _

_
_

_

了
·

户
.

、
· 广 “

- -
- -

二
’

一
_

. , .
.

一 .

一
` .

飞

军
`

,.

. 产 .

·

ùù…ù二ù
.
,.

…
ù

ù ùJ
ó

ù ù -

李

一·ó
·

ō

`

一挤
,, ,:.乡

一 ’ 、 :: : ; , ,
·

.…

城 早 景

·

沂公
:

:

飞三全
、

二厂…
’

…

务价

川 川
11 夕“ 川史 “ 沙世 111 ” 尘 111

二

~ 一哭 l’J 下 厂
广

. . .

二

呀 . , ,亡
…

门一, . 护
… …

呀巨. , l卜 I峥

易 早 绪
. ` ”

炭
”
川

岌叩
’

组呷臀岑
`

波长 (毫微米 )

图 2 用微分光光度法测量金鱼单个

锥细胞视色素的差别光谱

三种色素吸收峰分别在 4巧 ( N ~ 8 平均 )
,
5 30

( N = 1 0 )
,
6 2 5 ( N “ 9 ) 毫微米

.

每一曲线上下
符号示标准差

。

. 、
今

、 . 系按照 D ar t n al l 诺模图

据同一峰值画出

应用这种方法
, B r o w n , L ie bm a n

等首

先在蛙上获得成功 9[, 川 ,

他们得到的单个杆

细胞色素差别光谱峰值为 , 02 一 5 04 毫微

米
,

在实验误差范围内同化学抽提的结果

吻合得很好
.

单个锥细胞视色素的测定最

初是在金鱼上进行
,

它的锥细胞外段直径

较大 ( 4微米 )
.

Mar ks 发现锥细胞色素有

三种
,

其吸收峰值分别为 4 , , 士 1, , 5 30 士 ,

和 62 5士 5毫微米 (图 2 )「14]
.

这三种色素分

别包含在三种不同的锥细胞中
.

这一结果

已被反复证实
〔1,, 16]

.

之后又开始对灵长类

(人和恒河猴 )的旁中央凹单个锥细胞色素

进行研究
,

虽然资料不多
,

但也表明存在三

种光谱敏感性不同的视色素
,

其中红敏和

绿敏色素与 R us hi on 用网膜反射密度术测

定的在位色素的结果相符合
〔17, 18]

.

现将用

微分光光度术测定的龟
、

金鱼
、

灵长类单个

锥细胞视色素的结果汇总于 (表 1)
.

单个锥细胞色素和杆细胞色素有许多相似之处
,

它的吸收光谱和 D a

rtn all 诺模图
*

吻合

得很好
.

在同一光照条件下
,

两种色素漂白的速度相近
,

因此光敏度不会有很大差异
,

这和
R su ht on 在位色素测定的结果有矛盾

,

R us ht oll 假设这一差别系锥细胞外段在位时的聚光作用

而致 71[
.

但是锥细胞色素在光照后热分解过程要比杆细胞色素快得多
〔12 ,

19]
.

对于微分光光度法的结果曾经有过一些争论
.

例如
,

有人认为感受细胞外段层叠的小盘

起着干涉滤色片的作用
,

因此所测定的是感受细胞的这种光学性质 ;也有一种意见以为感受细

* D ar tn all 综合 了许多动物视色素的吸收光谱
,

发现虽然峰值各异
,

但若横坐标以波数或频率表示
,

不同峰值的吸收

光谱具有相同的形状
,

依此可作出诺模图 ( N
o m o gr a m )

,

当色素吸收峰一经确定
,

即可按诺模图画出其整个吸收光
谱 t : 1 ]

.



表 1应用微分光光度术测定单个锥细胞视色素结果汇总

动 物 吸收光谱峰值 (毫微米 ) 峰值光密度
(每微米厚度 )

参考资料

45 5生 15
,

53 0土 5
,
石2 5士 5 O

。

0 0 8

2
.

咚多5
,

5 3 5
5

62 0 0
.

0 13生 0
.

0 02

4 5三生 3
,

5 3 0士3 6 2 5士 5 0
.

0 12斗生 0
.

0 0 15

龟 4 j o生多 , 1 8
.

公 O士 5

`
·

“ ,
,

,` ” ,
5 , ,

}
一

】
12

灵 长 4 4 0
。

5 2 5一 53 5
。

5 6 0
二 } :)一

牛斗0
,

5 3 5
一

5 7 , 0
。

0 1 5

胞外段形如波导管
,

它的波导作用对吸收光谱的形状和峰值起了决定的影响
.

但是这些解释

依据不足
,

因为单个杆细胞色素测定结果与化学抽提的相同 ; 在进行微分光光度测定时
,

若光

束不是依垂直方向而是从感受细胞侧方照射
,

两者结果相近 (由于 ist les
一

cr
a w for d 效应会有一

些差别 )
〔 14

,

20J ; 若把从恒河猴中央凹中小心分离的锥细胞外段悬液置于超声场中
,

使所有粒子

都小于 2 微米 (波导结构已破坏 )
,

仍可以测得两个色素
,

峰值分别为 5 26 和 5 73 毫微米 22[]
.

看

来
,

虽然有可能存在波导作用
,

但它对光谱吸收峰并没有明显的影响
.

在具有三色觉的动物 (包括人 ) 网膜中鉴定了三种光谱敏感性不同的视色素 (在鱼
、

龟分别

包含在三种锥细胞中
,

灵长类也是这样
,

但还没有完全肯定 )
,

为 You gn
一

H d m ho lt z

三色理论提

供了严格的生理学依据
,

这在色觉研究中是一个重要突破
.

但是视色素对光的吸收只是视觉

过程的第一步
,

颜色信息在视系统中的传递方式和过程还需要由电生理研究加 以 进 一步阐

明
.

二
、

视网膜细胞的电生理研究

对神经系统中信息传递的研究最重要的手段是分析它的电活动
.

有三 种 基 本 的 技 术
:

1
.

记录神经细胞的群体反应
.

2
.

细胞外记录一个或几个神经细胞的活动
.

3
.

用微电极插人细

胞内记录跨细胞膜的电位变化
.

视网膜电图 ( lE ec tr oer it on gr
a m ) 是视网膜的综合电反应

,

一般

认为反映了感受细胞和内核层细胞的活动 231[
.

由于是大量细胞的群体反应
,

不同的兴奋
、

抑制

模式往往不能充分表现 出来
,

而且不同类型神经元的活动互相叠加
、

互相掩蔽
,

增加了分析的

复杂性
.

当然采用一定的方法
,

也能对网膜的色觉过程进行研究川`
,

但一般来说
,

要对各种

神经细胞的功能联系和相互作用进行精细分析比较困难
,

因此这一部分主要介绍对网膜各水

平单个细胞 (大抵按信息传递的顺序 ) 电活动的研究结果
.

关于视网膜电图近年进展 参见 资

料 [ 2 6
, 27 ]

.

在综述电生理结果之前
,

有必要先对网膜结构和各种细胞间的突触联系作一个扼要的介

绍
,

在这方面近年来也有很大进展
〔29]

.

图 3 是典型的脊推动物网膜突触联系的模式图
.

杆细

胞只和一种双极细胞 (杆双极细胞 )相联
,

杆双极细胞的轴突伸至内网状层和弥散神经节细胞

的树突或细胞体形成突触联系
.

锥细胞和两种双极细胞 (侏儒
、

扁平双极细胞 )相接触
.

侏儒

双极细胞在中央凹区只和单个锥细胞相联
,

但两者在多处形成突触 ;扁平双极细胞和一群锥细

胞相联
.

这两种双极细胞的轴突又伸至内网状层在各个水平和神经节细胞树突相接触
.

水平



细胞在外网状层均有突起和杆
、

锥细胞相联
,

大多数突起在形态上是相似的
.

在内网状层侏儒

图 3 一种典型的脊推动物 (灵长类 )

视网膜各种细胞间联系的模式图

R一杆细胞
, C一锥细胞 ; M B一侏儒双极细胞

, R B一杆

双极细胞
, F B一扁平双极细胞 : H

一水平细胞 ; A一无

足细胞 ; M G 一侏儒神经节细胞
,
D G 一弥散神经节细

胞
.

在杆
、

锥细胞以及各种细胞间形成突触处略示

精细结构

神经节细胞和侏儒双极细胞形成一一对应的

联系
,

但弥散神经节细胞和各型双极细胞都

有联系
.

在这一层
,

无足细胞和各种双极细

胞的末梢都发生接触
,

而且在双极细胞和神

经节细胞接触处一般都有无足细胞突起
,

后

者又有突起返回双极细胞形成迥路
,

无足细

胞彼此间及和神经节细胞的树突
、

细胞体都

有突触联系
【28]

.

网膜的功能联系主要是按纵向 排列 的
,

即杆
、

锥细胞的活动经双极细胞传递至神经

节细胞
,

但是正如从上述模式图中可见的
,

一

个感受细胞通常可以激活许多双极细胞
,

后

者又可激活许多神经节细胞
,

以致信息既按

垂直方向传递又向水平方向扩布
.

而由于水

平细胞在外网状层
、

无足细胞在内网状层形

成的水平联系又进一步增加了水平扩布和相

互作用的可能性
.

即使从纵向来看
,

在有些

动物的网膜(如龟 )已经发现
,

除信息的正向

传递外还有信息的反馈 (例如从水平细胞一

感受细胞 )
,

甚至在感受细胞之间也存在着相

互作用
〔30

·

311
.

此外每一类细胞又有好 几 种
,

它们与其它细胞形成的突触 联 系 也 各 不 相

同
.

这些错综的联系就使网膜活动模式和过

程的分析变得异常复杂
.

在考虑颜色信息在

网膜中传递和分析时
,

我们将集中讨论在锥细胞起主导作用
,

即明视条件下网膜的活动
,

暗视

的情况只在必要时略加提及
.

1
.

单个锥细胞的电活动

因为锥细胞直径仅几微米
,

微电极插入时细胞极易受损伤
,

微电极尖端也易折断
,

因此进

行细胞内记录十分困难
.

1 9 6 7 年 T o m it 。 等采用尖端 0
.

1微米的微电极
,

将离体网膜置于高频

( 10 千周 /秒 ) 微震动台上使微电极容易插入
,

成功地记录了鲤鱼单个锥细胞的电反应
`32J

.

这

不是全或无的脉冲活动
,

而是一种渐变光反应
,

随着光强增加
,

振幅不断增大
,

至一定水平后趋

于饱和
,

光照时细胞超极化 (无脊椎动物光感受器反应为去极化 133 ,
) (图 4 )

.

细胞内记录的感受细胞电位和 S一电位 (见后 )对白光刺激都是超极化
,

因此在两者间鉴别

时必须十分谨慎
.

他们当时确定反应来自锥细胞主要依据以下几点准则
: 1

.

组织学
:
鲤鱼的

杆细胞太细 (l 微米 )
,

微电极无法插人
,

在感受细胞层唯一可能的位置是锥细胞内段
.

2
.

静息

电位
:
在记录对光反应之前

,

应该先记录到一个直流电位变化
,

作为微电极进入细胞内的标志

( S
一电位在细胞外也可记录到 )

.

3
.

无面积效应
: 感受细胞的反应只依赖于记 录 点 的刺 激 光

强
,

而和照射面积无关
,

如果反应来自网膜内其它细胞
,

由于将综合许多感受细胞的活动
,

反应



有明显的面积效应( 大面积光照时反应更大 ) *
.

以后采用细胞内标记技术
,

即在电生理记录后
,

用电泳法使染料 (尼亚加拉天蓝 iN ag ar a Sk y lB ue 6 B )
* *

通过记录电极尖端透人细胞
,

然后用

组织学切片加以检验
,

表明染料确仅限于单个锥细

胞的内段 (如果电极在细胞外
,

染料迅速扩散 )
,

为上

述推断提供了确证 341[
.

他们共测定了 142 个锥细胞的

光谱反应曲线
,

共有三种不同光谱敏感性的细胞 (图

弓)
,

其中敏感峰为 4 6 2 士 l , 毫微米的共 2 3个 ( 1 6多 )
,

, 2 9士 1 4毫微米 2 4个 ( 1 0多 )
,

6 1 1 士 2 3 毫微米 10 5

个 ( 74 关 )
.

这一结果和单个锥细胞色素吸收光谱

(吸收峰为 4 5 5
、
5 3 0

、
6 25 毫微米 )的测定十分接近

.

当然两者在定量上还有些差别
: 电反应的光谱响应

曲线要比吸收光谱更窄
,

在三种锥细胞的比例上也

有不同
,

Mar k s 测定以绿锥细胞为最多
,

蓝的最少
,

而 T om iat 却以红的最多
,

绿的最少
.

但是考虑到技

术上的复杂性
,

两种结果的吻合程度是十分惊人的
.

近年来对龟单个锥细胞电活动的研究也十分活

跃
.

微分光光度术已表明龟有三种锥细胞色素
,

电

生理研究得到了类似的结果
,

电反应的光谱敏感峰

为 4 6 0 ( 4 5 0 士 5 )
, 5 5 0 ( 5 1 5 )

, 6 3 0 ( 6 2 0 土弓)毫微米
* * *

.

如果消除锥细胞内油滴颜色的影响 (在绿锥细胞前

有橙色油滴
,

使电反应峰值向长波段偏移 )
,

结果就

更加接近
【3`

,

37 , .

用荧光黄 ( p
r oc i a n y己 o w )染料标记

,

证明这些反应确实来自锥细胞
.

图 斗 鲤鱼单个锥细胞对等量子 ( 2 x lo
,

光子 /平方微米
·

秒
,

网膜水平 )不同波长

光的电反应 (细胞内记录 )

三 种细胞有不同的光谱敏感性
.

电位向下
表示超极化

,

图顶端为波长标尺 (毫微米 )
,

刺激波长间隔为 2 0 毫微米

八水勺馨蟾侧侧

波长 (毫微米 )

图 5 鲤鱼三种锥细胞电活动的平均光

谱反应曲线
,

曲线上下细线示标准差

更高等脊推动物单个锥细胞电活动的细胞内

记录至今尚未成功
,

但是结合上述结果有理由推

断
,

在灵长类 (包括人 )网膜内也会有三种不同光

谱敏感性的锥细胞
.

综合微分光光度的研究
,

表明

颜色信息在网膜感受细胞这一水平是以红
、

绿
、

蓝

三种不同的信号编码的
,

这正是 You gn
一

H el m h olt z

三色理论的基本思想
.

2
.

5一电位

1 9 , 3年 s v a e t i e h i n 用微电极从某些浅海鱼网

膜中记录到一种新的电活动
,

这是一种渐变光反

应
,

之后即谓之 S一电位 38[]
.

这是首次从网膜内核

* 这一准则对龟是不适合的
,

实验已经表明龟的锥细胞由于彼此间的相互作甩或通过水平细胞的作用也有一定大小的

感受野
,

反应并非和光照射面积无关 t3 01
.

甚至发现鱼的感受细胞间也有一定的联系口 ”
.

不过感受细胞反应的面积

效应一般都 比较小
.

*. N ia ga ar sk y 砚ue ` B 是一种水溶性很好的染料
,

在有机溶剂中可溶性极低
,

这就使染色点能在进行组织块脱水
、

包

埋的过程中依然保持
.

. * . 括号内数值系单个锥细胞色素吸收光谱峰值
.



图 ` 鲤鱼网膜中几种不同类

型的s 一电位

电位向下为超极化
,

顶端数字为波长

标尺 (毫微米 )
.

a
.

L 型 : 对任何波长

刺激的反应都是超极化
.

.b C 型
,

双

相 : 对 4 00 一 62 0 毫微米反应是超极
化

,

对长波段是去极化
.

.c c 型
,

三

相 : 对光谱两端的反应是超极化
,

对

中间波段是去极化

层中记录到的单细胞电活动
.

有两种 s一电位
.

一种对可见光区域内的任何波长刺

激的反应都是超极化
,

称为 L 型
.

另一种对不同波长刺

激呈拮抗式反应
,

例如
,

对短波段是超极化
,

长波段去极

化 (双相反应 )
,

或对光谱两端呈超极化
,

对中间波段呈

去极化 (三相反应 )
,

称为 c 型 (图 6 )
.

这种对于不同颜

色的拮抗反应是首次在视系统中发现
,

似乎是 H er ign 拮

抗色理论的第一个生理学依据
.

至今
, s 一电位已在许多

种类动物
,

包括灵长类网膜中记录到
.

以后发现
,

这种色

拮抗反应不仅可以在网膜中其它细胞 (双极细胞
、

神经节

细胞
、

无足细胞 )
,

而且在视系统的更高水平也都能记录

到
,

看来是颜色信息沿着神经通路传递的一种主要方式
.

关于这一点以下还要详述
.

, 电位的起源目前还不完全清楚
.

s va iet c h in 当时认

为起源于锥细胞
,

但随后电极标记技术表明它来自比感

受细胞更近心端 40[ ,l4]
.

L型反应一般认为源于水平细胞
,

c 型有人以为源于无足细胞
,

但 K a ne ko 等在金鱼用荧

光黄染料标记清 晰地表明 L 型和 C 型均源于水 平 细

胞附
,

43]
.

在没有更确切的反证之前
,

我们接受这一结论
,

并称具有 L 型反应的为 L 一细胞
, c 型反应的为 C一细胞

.

水平细胞通常都接受不同感受细胞 (包括不同锥细

胞 )的输人
,

甚至 L 型也不例外
.

它们的光谱反应一般都

是几种感受细胞输人的综合
.

由于各种锥细胞的光谱敏

感特性互相重叠
,

即使用单一波长刺激也可能使不同锥

细胞兴奋
,

因此水平细胞正是反映了这些细胞的共同活动
.

要把不同锥细胞的输人鉴别开来
,

常用而又比较有效的方法是颜色光适应
,

即以一定的颜色背景光把光谱敏感性与之相应的一

种或两种锥细胞的功能抑制下去
,

从而把另一种分离出来 (图 7 )
.

这种方法在鉴别神经节细

图 7 颜色光适应对两种 c 型 S 一电位的影响

图下标数字为波长 (毫微米 )
.

上
.

红光适应
.

左侧为未适应时的反应
.

箭头所示系

对两次白色闪光的反应 (前一闪光强度比后一闪光弱 0
.

6 对数单位 )
.

右侧系适应后

的反应
,

红光适应抑制了对长波段的反应
,

而对短波段反应振幅增加
.

由于去极化反

应的消除
,

对 白光刺激的反应振幅增加 (双箭头所示 )
.

下
.

蓝光适应
,

抑制对短波
段反应

,

而对长波段反应增加



胞的不同输人时也经常采用
.

水平细胞接受何种感受细胞的输人
,

对各种动物似乎并不完全一致
,

甚至一种动物的几层

水平细胞情况也不相同
.

表 2 是几种动物水平细胞接受感受细胞输入类型的比较
.

表 2 水平细胞接受感受细胞输人类型的比较

动 物 水平细胞类型 感受细胞输人种类 参考资料

中 层 “ 型

}
杆 细 。

}
4 ,

内 外 层 L 型 G 一
, 一

R 一

了.!1.2
、

!一

l
鱼

(鲤鱼属 )

内 外 层 C 型

G + ZB 一

R 十 /G 一

G + / R 一
, B 一

L 型

C 型

R 一
,

R 一 G 一
, R 一 B一 G 一

46
、
4 7

R + /G 一 B 一 G + / B一 G 一

注 : R
,
G

,
B 分别表示红

、

绿
、

蓝三种锥细胞
,
+ 表示去极化

, 一表示超极化
,

R十 /B 一 即表示对红光反应

为去极化
,

对蓝光为超极化
,

余同
.

水平细胞在视觉中的作用还是一个争论的问题
.

它在网膜相当大区域内和感受细胞形成

突触联系
,

而且在相邻的水平细胞间还有电阻很低的电学联系
【例

,

通常有较大的感受野 (可以

覆盖整个网膜 )
.

考虑到水平细胞对锥细胞的反馈作用
`371

,

这些细胞似乎能综合网膜大面积感

受细胞的反应以产生一种对网膜敏感度的所谓
“

自动增益控制 ,’( Aut om at ic G ia n

oC nt olr )
,

使网

膜在相应的照明水平下处于最佳工作状态嘟 ,50]
.

L型细胞一般认为和色觉无关
,

但是既然它可

以同时从不同锥细胞获得输人
,

那么和色觉的关系也不能完全排除
.

c 型细胞和色分辨有密

切的关系
,

因为不同波长会引起性质不同的反应
,

很小的波长差 ( 10 一 20 毫微米 )就能使反应

由超极化转为去极化 (或相反 )
.

很清楚
,

对 c 型细胞至少有两种不同类型的突触
,

一种突触前

末梢释放超极化递质
,

另一种释放去极化递质 (也可能是对同一递质两种不同的突触后反应 )
,

这些递质直接或间接地由不同光谱敏感性的锥细胞所释放
.

uF or set 在研究龟感受细胞间相互

作用的基础上提出了另一种解释
,

他设想锥细胞在暗中连续向水平细胞释放去极化递质
,

一旦

前者因光照而超极化
,

去极化递质减少
,

水平细胞出现超极化
,

因此超极化是一群锥细胞直接

作用的结果
.

由于锥细胞的相互作用
,

当用另一些波长刺激时
,

这群锥细胞又可能为另一群拮

抗的锥细胞的信号去极化
,

此时去极化递质增加
,

水平细胞去极化 t31]
.

但是这些解释都还缺乏

确切的实验依据
.

水平细胞的性质和别的神经细胞有些不同
,

例如经过细胞内微电极通以电流时
,

细胞的静

息电位发生很大变化
,

但是对光反应的振幅和极性都没有影响
,

而且对 S一电位和神经节细胞

反应特性的比较研究中也观察到两者在定量上的差别 48[J
.

因此有人认为
,

它可能和视觉过程

无关
.

但是如果水平细胞不是处于信息传递的主通道上
,

而是处于反馈迥路中
,

或者它所起的

作用是系统调节作用
,

那么它的反应未必一定要和直接通道的细胞反应保持定量上的一致
.

3
.

神经节细胞的电反应

在网膜各级细胞中研究得最早
、

最广泛
、

最深人的是神经节细胞
.

本节的讨论仅限于和色

觉研究有关的工作
,

其余方面参阅资料 5l1[
.

早在三十年代
,

H a dr ien 就在蛙单根视神经纤维



(神经节细胞的轴突 )记录到电反应
,

这是一种在神经系统中常见的全或无的脉冲反应
.

他发

现可以分为三类
,

即给光反应 (光照一开始有反应 )
、

撤光反应 (光照时无反应
,

但撤光时有反

应 )
、

给
一
撤光反应(光照时和撤光时均有反应 )

.

每一根纤维均对视网膜的一定区域有反应
,

这

区域就是该细胞的感受野 52[]
.

之后
,

神经节细胞的电生理研究由于微电极技术的应用不断进展
.

G ar int 对神经节细胞

的光谱敏感特性作了细致的研究
,

提出了
“
优势器

”
(d om i an t or )和

“ 调变器
”
( m od ul at or )的概

念
`531

,

但他的主要实验动物是蛙和猫
,

这些动物只有很弱的色觉能力
.

19 , 3 年 Kuf fler 等观察

到猫神经节细胞感受野中心和周边具有拮抗反应 (中心是给光反应
,

周边是撤光反应 )
,

但仍未

发现颜色拮抗细胞冈
.

六十年代初
,

在金鱼游离的网膜中才发现
,

除了一部分对所有波长均有

相同反应外
,

许多神经节细胞对不同颜色有拮抗反应 (图 8 )s[
51 ,

例如对蓝绿光是给光反应
,

对

红光则是撤光反应
.

在红
、

绿
、

蓝之间有六种可能的组合
,

其中以红
一
绿对为最多

,

包含蓝的最

少 156]
.

用小光点刺激发现这些色拮抗细胞中有许多在空间反应上也是拮抗的
,

例如在感受野

中心对红光是给光反应
,

周边对绿光是撤光反应
,

形成同心圆式拮抗感受野
.

D o w 采用光点

和光环相结合的方法发现情况还要复杂得多sltz
.

由于反应性质的空间构型十分复杂
,

因此提

出了各种分类法
,

但是可以大抵归纳成如图 9所示的四种类型
.

图 8 金鱼网膜神经节细胞对不同波长光刺激的 电反应
图下线为光刺激讯号

,

反应右上角数字为波长 (毫微米 )
,

该细胞对蓝绿光为

给光反应
,

对红光为撤光反应

.A

@
’

.

回
C

`

①
诊

图 9 不同类型的色拮抗细胞
R

、
G

、
B 分别表示红

、

绿
、

蓝 ;十 为给光反应
,
一为撤光反应

, R + 即表示对红光刺激为给光反应
,

余均似
.

A 型

—
有中心

、 一周边空间构型
,

中心和周边对不同颜色有拮抗反应 ; B型

—
除中心

一周边反应的颜
色有部分重叠

,

余同 A型 ; c 型— 无中心
一周边空间构型

,

但有色拮抗反应 ; D 型—
双拮抗型

,

中心和
周边均 为色拮抗

,

空间反应也相拮抗



这些反应在鲤鱼属和猴研究得最细致
.

鱼具有 A
、

c
、

D型【 51 8
.

这些细胞感受野中心直径

1一 2毫米
,

周边 , 毫米或更大
.

用颜色光适应的方法表明
,

感受野中心一般总有红锥细胞输

人
,

而绿锥细胞输入总和红的相拮抗 ; 同一感受细胞对中心和周边的输人总是拮抗的 (即无 B

型 )
.

对于蓝锥细胞意见还不一致
,

有人认为蓝锥细胞只对中心有输入
,

并且和红锥细胞同符

号侧
,

也有实验表明蓝锥细胞对中心和周边都有输人
,

符号同绿锥细胞 60[]
.

它的双拮抗反应又

可分成两个亚型
,

其中之一恰如图 g D 型所示
,

只是中心和周边均有杆细胞输入
,

符号同红锥

细胞 ;另一型正与图示相反
.

如果是前一型
,

则同时用红光照射中心
、

绿光照射周边时细胞有

最大的给光反应
.

杆细胞和红锥细胞相联系有点出乎意

外
,

因为杆细胞的光谱敏感特性和绿锥细胞而不是红锥

细胞相近
.

这意味着如果在暗适应时对 , 00 毫微米为给

光反应
,

在明适应时则转为撤光反应
.

其实
,

神经节细胞

的活动正是几种感受细胞相互作用的综合结果
,

即使感

受野同一区域
,

给光和撤光反应也不是完全独立的
,

例如

图 9 中的 c 型细胞
,

若用红光适应
,

则对红色的撤光反应

被抑制
,

但同时对绿色的给光反应的绝对敏感度却增加
,

这提示使该细胞产生撤光反应的输人对给光反应的输人

似乎有某种抑制作用
,

红光适应使后者从这种抑制中解

脱出来
〔55]

.

甚至细胞的类型也不是一成不变的
,

有些非

色拮抗型细胞在适当的适应条件下可以转换成 D型 57[]
.

已经测定了红
一
绿拮抗型细胞的光谱敏 感 特 性

,

和

Mar k s
测定单个锥细胞色素的结果相吻合 57[ ;l 但对包含

蓝的细胞的分析还没有得到满意的结果
.

G ou ar s
等人最近对恒河猴的神经节细胞反应进行了

一系列研究 l6[ ,621
.

无 B
、

D型
,

有 A
、

c 型
,

但特性又和金

鱼有所不同
.

其中 A 型为持续反应 (在光刺激整个时间

都有反应 )
,

在 R
、
G

、
B

、
e

、
Y

、

M [ C 即 ( B + G )
, Y 即

( R 十 G )
,

M即 ( R 十 B ) 了间有许多种组合
,

其中包含蓝的

较少
,

感受野中心通常都只有一种锥细胞输入
.

这种细

胞比例最大
,

占总数 ( 4 6。 ) 的 61 多 ; c 型也是持续反应
,

数量很少 ( 2多 )
.

采用颜色光适应方法
,

发现每个细胞有

不同的锥细胞输人
,

并且可以鉴别出三种光谱敏感峰分
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光频率 ( 又 10一
2

)

图 10 用颜色光适应分离的灵长类
三种神经节细胞的光谱反应特性

示三种细胞 (持续型 ) 感受野中心为

B十
,

G 十
,

R +
,

颜色背景光分别为

黄
、

红
、

蓝
.

横坐标以光频率 ( 减 10 一 ,

)

表示
,

纵坐标为对数闭值

别在红
、

绿
、

蓝区的细胞 (图 l的
.

还有一些 A 型的变种
,

它们的反应是瞬变型的 (仅在光刺激

开始或终了时有反应 )
,

光谱反应较宽
,

感受野中心有两种锥细胞输人
.

此外也发现相当数量

的非色拮抗型细胞
.

不同反应类型细胞和形态分类间的关系还有待研究
.

色拮抗反应传导速度比非色拮抗型

更慢
,

这提示前者可能是侏儒神经节细胞
.

4
.

双极细胞和无足细胞的电活动

由于技术上的困难
,

这两种细胞还研究得很少
.

K a
en ko 发现金鱼双极细胞电反应也是渐

变光反应
,

感受野均呈中心
一周边构型

,

中心直径为 100 一 2 00 微米
,

和该细胞的树突分布区相



近
,

环形的周边为 l一 1
.

, 毫米 (图 1 1 )
.

这些细胞分为两类
:
色拮抗型和非色拮抗型

.

前者

和神经节细胞的 B型相似 (参看图 9 )
,

后者无论是中心或周边总是对红光有最大反应 164 .65]
,

va uz n :
在龟发现除了上述两种类型外还有一种类似于 B 型66[]

.

10 mV

蒸
úō

蒸

图 11 双极细胞对光的电反应

(细胞内记录 )

对光点为超极化 (上 )
,

对光环为去极化 (下 )
.

电

反应下的水平线示光刺激时程

图 12 非色拮杭型无足细胞对光的电反应

(细胞内记录 )

反应为瞬变型
,

在给光或撤光时均为去极化
,

无

中心 一周边拮抗构型
,

对光点光环反应相同
,

注

意伴有峰形电位

至今尚未从灵长类记录到双极细胞的电反应
,

因为这些细胞太细长
,

微电极很难插入
.

由

于灵长类和色觉有关的似乎主要是侏儒双极细胞 (图 3 )
,

形态学研究表明在中央凹
,

锥细胞和

侏儒双极细胞
、

侏儒神经节细胞形成一一对应的突触联系
,

在一定程度上是信息传递的一条专

线圆
,

因此关于侏儒双极细胞的某些特性可以根据神经节细胞的特性来加以推测
.

看来
,

它们

的基本特性— 中心
一周边构型的色拮抗型反应和金鱼双极细胞不会有多少差异

,

虽然色拮抗

的类型可能不同
.

金鱼的无足细胞的电活动也是渐变光反应
,

但是伴有峰形电位 (图 1 2 )
,

它的感受野没有

中心
一周边构型

,

按其特性也可分为色拮抗型和非色拮抗型两类
.

前者是持续型
,

对红光是超

极化
,

对绿光去极化 ;后者为瞬变型
,

对不同波长有相似反应
,

在给光或撤光时去极化
,

似乎主

要是来 自红锥细胞的输入 64[]
.

尚未能记录到灵长类无足细胞的反应
.

无足细胞在视觉 (色觉 )中作用更不清楚
,

它位于双极细胞和神经节细胞之间
,

并和两者形

表 3 金鱼双极细胞
、

无足细胞反应类型和感受野大小的比较

反 应 类 型 感受野大小 (毫米 )
细 胞 类 型 }

——
卜二

一

二竺 {道止巴
} 色拮抗型 ! R 士 ! G干 R千

双 极 细 胭 }

—
{

—
{

—
! 非色拮抗型 }

R 土 }
R 干

参考资料
中 心

}
周 边

{

1一 1
.

5

无 足 细 胞

色拮抗型
(持续型 )

R 一 G +

非色拮抗型
(瞬变型 )

给光撤光时 R十

均无中心 -

周边构型

神 经 节 细 胞



成广泛的突触联系
,

它几乎可以肯定并不在信息传递的主通道中
,

但它能综合大面积各种细胞

的活动提示
,

可能在按环境颜色的变化而调整网膜的活动方面起着某种作用
` 12J

.

某些细胞的

瞬变反应也表明它们可能和时间对比
、

运动检测这样一些视觉现象有关 t’41
.

表 3 为金鱼双极细胞
、

无足细胞电反应特性和感受野大小的比较
.

三
、

视觉中枢对颇色信息的处理

关于这方面工作的详细讨论 已越出本文范围
,

可参阅资料
[ ,7, 周

.

这里只需指出
,

以对颜色

信息的处理方式而言
,

外膝体和视皮层神经元的反应模式和神经节细胞并无多大差别
,

有大量

各种类型色拮抗型细胞
* .

例如在猴的外膝体可以找到四种色拮抗型细胞
,

图 9 中 A
、
B

、
c 型都

有
,

不同层细胞的反应类型也很相似
,

采用颜色光适应能分离出三种细胞
,

光谱敏感峰分别在

45 0
.

、

5 4 0
、

劳 0 毫微米
,

与单个锥细胞视色素吸收光谱十分接近
,

当然情况要更复杂些
“ , 1

.

视

皮层也相似
,

只是空间构型更加复杂
,

还有一些兼有某些特征检测功能的色拮抗型细胞 701[
.

四
、

结 语 和 展 望

在色觉这样一个牵涉到多种学科的研究领域中
,

本文涉及的只是很窄的一个方面
,

但是这

方面工作的进展可能是近二十年来最重要的
、

最有意义的
.

色觉研究曾经在相当长时间内肉

橱不前
,

一方面由于资料还不完善
,

问题本身还不成熟
,

在一定程度上也受技术水平的限制
.

一旦问题明朗而又越过了技术上的障碍
,

情况就完全改观
.

可以说
,

运用网膜反射密度术对在

位锥细胞视色素
、

微分光光度术对单个锥细胞视色素的研究
,

以及应用微电极技术对网膜单个

细胞电活动的分析大大推进了人们对颜色信息在视系统中接收
、

传递
、

分析过程的认识
,

使色

觉研究出现了一个崭新的局面
.

这一进展不仅在视觉生理学而且在认识论上都有一定意义
.

恩格斯指出
: “

只要 自然科

学在思维粉
,

它的发展形式就是假说
. ” Y ou gn

一

H el m h olt z
三色说和 H er ign 的拮抗说在开始时

都只是依据心理物理的某些实验资料提出的一些假说
,

虽然能解释许多色觉现象
,

以后大量的

工作也不断提供了各种证明
,

特别是色的三变量性 (即任一颜色原则上都可 以由三种各 自独立

的原色的综合相比配 ) 似乎是三色说的一个有力的佐证
,

但是数十年来主要局限于心理物理

这一领域的色觉研究工作
,

不可能对视系统的颜色信息处理过程在细胞水平进行精细的分析
.

虽然化学抽提杆细胞视色素早已成功
,

但迄今还只能从很少数的动物网膜中抽提到锥细胞色

素
.

用电生理方法对网膜功能的研究是从三十年代开始的
,

已经提供了不少有价值的资料
,

但

主要的工作是在色觉能力较弱的动物上进行
,

也没有可能对单个细胞的电活动进行分析
.

由

于这些原因
,

在二十多年前对于色觉的认识仿佛是控制论中
“
黑箱

” 的情况
,

即给以一定的输入

(颜色刺激 )观察
“
黑箱

”
(视系统 )的输出 (反应 )

,

然后依据这样获得的大量资料对
“ 黑箱

”

信息处

理的过程和特性进行推测
、

假设
,

至于视系统是否确以假设的这种或那种方式作信息处理
,

只

能由进一步心理物理的实验提供间接的证明
.

因此两种理论的争论还多半是表面的
、

非实质

性的
.

现在
,

情况殊变
, “
黑箱

”

打开了
,

对色觉理论开始有可能在更科学
、

更坚实的基础上加以

评价
,

并为形成更完善的色觉新理论创造了条件
.

如上所述
,

在网膜中有三种锥细胞分别包含

* 在一 些较低等的脊推动物
,

中脑顶盖区为其视觉中枢
,

神经节细胞轴突直接终止于视顶盖
,

两者对颇色信息处理的方

式更为相似
.

一

3 3 7
.



三种不同光谱敏感性的视色素
,

这三种视色素光照后漂白使锥细胞兴奋
,

因此
,

在感受细胞

这一级颜色信息是以三个独立的变量接收的
.

而在感受细胞之后
,

这信息却不是简单地以红
、

绿
、

蓝三条独立的
“

专线
” 向中枢传递

,

从双极细胞至神经节细胞一直到视中枢
,

包括横向联系的

水平细胞和无足细胞
,

颜色信息都是编码为拮抗对的形式进行传递
,

这就保证了不同感受细胞

的信号不在传递的过程中混淆起来
.

看来
,

在两种色觉理论中不是两者择一的问题
,

它们都有

正确的一面
,

也都有各自的片面性
:
三色说虽然正确地描述了在感受细胞颜色信息的接收

,

但

信息的编码传递却是依据着拮抗说所假设的方式
.

这样
,

两种理论随着对客观规律认识的深

化就在一个新的水平上辩证地统一起来了
.

回顾色觉研究的历史
,

这一基本思想正是半个多

世纪前为 vo n K ier
s 、

M翻 er 所假设的
『1] ,

但多年来未受重视
,

而实践使它重又恢复了生命力
.

“

我们只能在我们时代的条件下进行认识
,

而且这些条件达到什么程度
,

我们便认识到什

么程度
. ”

在色觉研究中
,

如果说二十年前我们不可能达到今天这样的认识是因为当时条件的

限制
,

那么今天的认识也同样受着目前条件的制约
,

它决不是完善的
,

即使就网膜色分辨的机

制而言
,

也还有许多问题很不清楚
,

这些问题主要有
:

1
.

对网膜几种细胞的功能都只是初步的了解
,

特别是对双极细胞和无足细胞还很少研究
,

而双极细胞一般认为正是处于视信息传递的主要通路之中
.

2
.

目前的研究在同一实验中主要还是限于单种细胞
,

对各种细胞之间的功能联系和相互

作用的极其复杂的模式还缺乏协同的研究
,

譬如对感受细胞的三色信号到底是怎样编码成色

拮抗对形式这样一个中心问题
,

除了一些很不成熟的假设外几乎一无所知
.

3
.

三色信号编码为色拮抗对是否是信息传递的唯一形式
,

此外还有没有其它可能的形式
.

4
.

对一些重要的色觉现象 (如同时色对比 )在细胞水平尚不能提供完满的解释
.

,
.

已有一些证据表明杆细胞在色觉过程中起着某种作用
,

其作用和机制的分析
.

6
.

灵长类单个锥细胞和中间神经元电活动的研究
.

至于全部的色觉研究还有更多的工作要做
,

更多的问题有待解决
.

总之
,

要形成一种相对

完善的
,

能在细胞水平精细
、

定量地描述各种色觉现象的理论正有待大量的各个领域 (组织学
、

光化学
、

电生理
、

心理物理学 )的共同研究
,

但是在漫长的色觉研究中十分艰难的一步已经跨出

了
.

本文承我所视觉组许多同志提出修改意见
,
谨此致谢

。
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