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1. 眼睛的起源與多樣性：從達爾文說起

2. 趨同演化：比較魚與烏賊的眼睛

3. 色彩視覺的原理：色盲人的世界

4. 色彩視覺的功能：動物的彩色世界

5. 視覺的開始：脊椎動物的視網膜

6. 明暗視覺：視網膜的神經網絡

7. 修復視覺的希望：人工視覺

2011/5/25



2011/5/25



To suppose that the eye, with all its inimitable contrivances... could have 
been formed by natural selection, seems, I freely confess, absurd in the 
highest possible degree... Yet reason tells me, that if numerous gradations 
from a perfect and complex eye to one very imperfect and simple, each 
grade being useful to its possessor, can be shown to exist... and if any 
variation or modification in the organ be ever useful to an animal under 
changing conditions of life, then the difficulty of believing that a perfect and 
complex eye could be formed by natural selection, though insuperable by 
our imagination, can hardly be considered real. Charles Darwin (1809–
1882) - from The Origin of Species (1859)

若是要假設如此精密設計的眼睛可以藉由天擇而演化出來，
我必須要坦承這是演化論中最不可思議的一部分。
… 然而，仔細想一想，若是最初的動物具有簡單且不完
美的眼睛，但它的功能可以讓這些動物增加生存的競爭力，
於是許多介於簡單與複雜眼睛結構的過渡型便有可能出現，
再經過一連串的天擇過程，我還是認為像眼睛這樣的精密
結構的確是有可能演化出來的。

達爾文達爾文達爾文達爾文（物種起源，1959）
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寒武紀大爆炸寒武紀大爆炸寒武紀大爆炸寒武紀大爆炸（（（（約五億四千萬年前約五億四千萬年前約五億四千萬年前約五億四千萬年前））））

許多動物已有
眼睛的出現

三葉蟲化石顯
示複眼結構已
經形成

Land and Nilsson, 2002
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脊椎動物的眼睛並未在寒武紀大爆炸時發現脊椎動物的眼睛並未在寒武紀大爆炸時發現脊椎動物的眼睛並未在寒武紀大爆炸時發現脊椎動物的眼睛並未在寒武紀大爆炸時發現

在寒武紀時的脊索動物
沒有眼睛的結構

脊索動物的眼睛結構最早出現在奧陶紀（約五億一千五百萬年前）

Land and Nilsson, 2002
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什麼是什麼是什麼是什麼是「「「「眼睛眼睛眼睛眼睛」？」？」？」？

可以「量測光強度」的裝置？

或是可以「比較來自不同方向光強度」的裝置？

要能形成「影像」才能稱為眼睛（也就是空間視覺）

於是，眼睛的演化便成為空間視覺能力的演化
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扁蟲的眼睛雖然沒有很高的解析力扁蟲的眼睛雖然沒有很高的解析力扁蟲的眼睛雖然沒有很高的解析力扁蟲的眼睛雖然沒有很高的解析力，，，，但它卻具但它卻具但它卻具但它卻具
有空間視覺有空間視覺有空間視覺有空間視覺（（（（可以比較來自不同方向的光強度可以比較來自不同方向的光強度可以比較來自不同方向的光強度可以比較來自不同方向的光強度））））

色素細胞 感光細胞

「色素杯」眼
a pigment cup eye

Land and Nilsson, 2002
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天擇真的可以演化出解析力高的眼睛嗎天擇真的可以演化出解析力高的眼睛嗎天擇真的可以演化出解析力高的眼睛嗎天擇真的可以演化出解析力高的眼睛嗎？？？？

水晶體的形成色素杯的形成

若是每次僅改變0.005%，估計約364,000次便可出現
具有水晶體的單眼結構

Nilsson and Pelger, 1994
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鱈魚的眼睛(2) 烏賊的眼睛(2)

盒子水母的眼睛(24)

蜘蛛的眼睛(8)

扇貝的眼睛(100)

動物的眼睛一定要是成對的嗎動物的眼睛一定要是成對的嗎動物的眼睛一定要是成對的嗎動物的眼睛一定要是成對的嗎？？？？

Land and Nilsson, 2002
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動物眼睛成像的主要方式動物眼睛成像的主要方式動物眼睛成像的主要方式動物眼睛成像的主要方式

原始單眼

原始複眼

鏡像式單眼
（扇貝）

反射重疊式複眼
（龍蝦）

折射重疊式複眼（果蠅）

並置式複眼（蜜蜂）

角膜式單眼（鷹）

水晶體式單眼（魚、烏賊）

Land and Nilsson, 2002
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多樣性的眼睛結構有共同的起源嗎多樣性的眼睛結構有共同的起源嗎多樣性的眼睛結構有共同的起源嗎多樣性的眼睛結構有共同的起源嗎？？？？

Pax 6（調控眼睛形態發育的主要基因）

Gehring and Ikeo, 1999

若在果蠅的觸角上表現Pax 6，果蠅會長
出另一對眼睛
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魚類的眼睛和頭足類的眼睛都是魚類的眼睛和頭足類的眼睛都是魚類的眼睛和頭足類的眼睛都是魚類的眼睛和頭足類的眼睛都是「「「「單眼單眼單眼單眼」」」」結構結構結構結構，，，，
但是它們的演化起源卻是非常的不同但是它們的演化起源卻是非常的不同但是它們的演化起源卻是非常的不同但是它們的演化起源卻是非常的不同

魚類的眼睛頭足類的眼睛

魚類的視網膜頭足類的視網膜

Land and Nilsson, 2002
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魚類魚類魚類魚類 頭足類頭足類頭足類頭足類

感光細胞 桿細胞/錐細胞 桿狀體

感光細胞的方向 背向光源 朝向光源

視網膜的分層 3層 1層

色彩視覺 有 沒有

比一比比一比比一比比一比：：：：魚類的眼睛和頭足類的眼睛魚類的眼睛和頭足類的眼睛魚類的眼睛和頭足類的眼睛魚類的眼睛和頭足類的眼睛

「「「「趨同演化趨同演化趨同演化趨同演化」」」」的典型代表的典型代表的典型代表的典型代表（（（（同功器官同功器官同功器官同功器官））））
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同樣是頭足類同樣是頭足類同樣是頭足類同樣是頭足類，，，，鸚鵡螺卻簡單許多鸚鵡螺卻簡單許多鸚鵡螺卻簡單許多鸚鵡螺卻簡單許多

針孔成像

水晶體成像

鸚鵡螺鸚鵡螺鸚鵡螺鸚鵡螺（（（（原始頭足類原始頭足類原始頭足類原始頭足類））））

玉黍螺

為何鸚鵡螺在五億
年的演化過程中，
沒有演化出像章魚
般利用水晶體成像
的眼睛呢？

軟體動物眼睛的演化軟體動物眼睛的演化軟體動物眼睛的演化軟體動物眼睛的演化

Land and Nilsson, 2002
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哪一種動物的眼睛看得比較清楚哪一種動物的眼睛看得比較清楚哪一種動物的眼睛看得比較清楚哪一種動物的眼睛看得比較清楚？？？？

老鷹
人類
章魚

跳蜘蛛
貓

金魚
蜻蜓
老鼠
蜜蜂
螃蟹
扇貝

狼蜘蛛
海蝸牛
果蠅
鱟

鸚鵡螺
等腳類
扁蟲

單眼

Land and Nilsson, 2002
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Nathans, 1999

為何要有色彩視覺為何要有色彩視覺為何要有色彩視覺為何要有色彩視覺？？？？
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全彩的照片

只保留明暗的資訊

只保留色彩的資訊

Kandel et al., 2002
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牛頓曾說過牛頓曾說過牛頓曾說過牛頓曾說過：「：「：「：「光本身並沒有顏色光本身並沒有顏色光本身並沒有顏色光本身並沒有顏色，，，，光光光光
的顏色來自人類視覺系統的主觀感受的顏色來自人類視覺系統的主觀感受的顏色來自人類視覺系統的主觀感受的顏色來自人類視覺系統的主觀感受」」」」

色覺的生理機制色覺的生理機制色覺的生理機制色覺的生理機制

•大腦要能看到顏色，就必須比較來自兩種或兩種以上、
含有不同視色素的錐細胞的反應

Kandel et al., 2002
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人類的色覺人類的色覺人類的色覺人類的色覺

500奈米波長光子的能量，雖比600奈米波長光子的能量大，但卻造
成一樣大的色素反應，因此錐細胞的興奮程度也會一樣。因此，單
一錐細胞並無法告訴腦子自己吸收到的光子波長；想要分辨不同的
波長，人腦必須比較含有不同視色素的錐細胞所傳來的訊號

科學人2006
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Nathans et al., 1986

紅綠色盲是一種性聯遺傳的例子紅綠色盲是一種性聯遺傳的例子紅綠色盲是一種性聯遺傳的例子紅綠色盲是一種性聯遺傳的例子

L（紅）基因位在X染色體上（性染色體）

M（綠）基因位在X染色體上（性染色體）

S（藍）基因位在第七對體染色體上

紅綠基因上胺基酸序列差別極少

紅綠基因在X染色體上呈現「縱向排列」，
因此易於造成基因重組
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三色色覺系統

兩色色覺系統
（紅綠色盲）

Neitz and Neitz
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缺少紅色感光細胞

（紅綠色盲）

http://www.vischeck.com/
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缺少綠色感光細胞

（紅綠色盲）

http://www.vischeck.com/
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缺少藍色感光細胞

（黃藍色盲）

http://www.vischeck.com/
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The difficulties with certain
colors can be illustrated on a
color wheel. For a severely red-
green color blind person there
are only two hues, the ones a
color normal person sees as
yellow and blue. Intermediate
colors, the ones seen as blueish-
green and magenta,  appear gray.

三色色覺系統

兩色色覺系統
（紅綠色盲）

Neitz and Neitz
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三色色覺系統 紅綠色盲
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三色色覺系統 紅綠色盲
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三種錐色素是如何演化而來的三種錐色素是如何演化而來的三種錐色素是如何演化而來的三種錐色素是如何演化而來的？？？？

其他動物也是利用三種錐色素來看顏色嗎？

科學人2006
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錐細胞的演化故事錐細胞的演化故事錐細胞的演化故事錐細胞的演化故事

脊椎動物的色覺仰賴視網膜裡的
錐細胞。我們現在知道，鳥類、
蜥蜴、龜以及許多魚類都有四種
錐細胞，但大多數的哺乳動物則
只有兩種。

哺乳動物祖先的四種錐細胞一應
俱全，但演化過程中的某個階段，
牠們大都成了夜行性動物，因此
色覺不再是生存所必須，於是就
喪失了兩種錐細胞。

某些舊世界靈長類的祖先，包括
人類的祖先，從剩下的兩種錐細
胞，透過突變而得到了第三種錐
細胞。

不過，大多數的哺乳動物依然只
有兩種錐細胞。因此，就算將人
類及其近親算在內，哺乳動物的
色覺就是比鳥類差得多。

鳥類的優勢鳥類的優勢鳥類的優勢鳥類的優勢

科學人2006
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蜜蜂的三色色覺系統

蜜蜂所看到的彩色世界與人類一樣嗎蜜蜂所看到的彩色世界與人類一樣嗎蜜蜂所看到的彩色世界與人類一樣嗎蜜蜂所看到的彩色世界與人類一樣嗎？？？？

科學人2006
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想像一個紫外光世界想像一個紫外光世界想像一個紫外光世界想像一個紫外光世界

雖然我們不知道蜜蜂看到的是什麼樣的世界，但這些黑芯金光菊
的影像，讓我們對於紫外光會使這個世界看起來變怎樣，稍微有
點概念。對我們而言，花朵的中心是個小黑盤。但專攝紫外光的
照相機「看到」了我們看不到的圖樣（右圖）。

科學人2006
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蟹蜘蛛與蜜蜂的色彩視覺系統蟹蜘蛛與蜜蜂的色彩視覺系統蟹蜘蛛與蜜蜂的色彩視覺系統蟹蜘蛛與蜜蜂的色彩視覺系統

為歐洲種蟹蜘蛛以擬態
方式在花上誘騙蜜蜂

澳洲種蟹蜘蛛與花瓣形成強烈
對比而變得非常明顯

可見光 紫外光

蜜蜂的三色色覺系統

科學人2006
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蜜蜂眼中的人面蜘蛛蜜蜂眼中的人面蜘蛛蜜蜂眼中的人面蜘蛛蜜蜂眼中的人面蜘蛛

在人類眼中

在蜜蜂眼中

背面 腹面

科學人2006

????
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從蜜蜂的眼睛看世界從蜜蜂的眼睛看世界從蜜蜂的眼睛看世界從蜜蜂的眼睛看世界

Chiao et al., 2009
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Chiao et al., 2009

蜜蜂眼中的人面蜘蛛蜜蜂眼中的人面蜘蛛蜜蜂眼中的人面蜘蛛蜜蜂眼中的人面蜘蛛（（（（不同的感光細胞不同的感光細胞不同的感光細胞不同的感光細胞））））
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Chiao et al., 2009

蜜蜂眼中的人面蜘蛛蜜蜂眼中的人面蜘蛛蜜蜂眼中的人面蜘蛛蜜蜂眼中的人面蜘蛛（（（（不同的觀察距離不同的觀察距離不同的觀察距離不同的觀察距離））））
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Chiao et al., 2009

蜜蜂眼中的人面蜘蛛蜜蜂眼中的人面蜘蛛蜜蜂眼中的人面蜘蛛蜜蜂眼中的人面蜘蛛（（（（色彩對比訊號色彩對比訊號色彩對比訊號色彩對比訊號））））
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螳螂蝦的色彩視覺系統螳螂蝦的色彩視覺系統螳螂蝦的色彩視覺系統螳螂蝦的色彩視覺系統

科學人2006
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結論結論結論結論（（（（一一一一））））

研究動物的視覺與行為除了是非常有趣及重要外，

回答這些問題與尋找這些問題的答案更能提供人類

思考自然界生物的適應及演化。
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脊椎動物的視網膜是顛倒排列脊椎動物的視網膜是顛倒排列脊椎動物的視網膜是顛倒排列脊椎動物的視網膜是顛倒排列，，，，因此我們有因此我們有因此我們有因此我們有視覺盲點視覺盲點視覺盲點視覺盲點
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直接觀察視網膜直接觀察視網膜直接觀察視網膜直接觀察視網膜

Ophthalmoscope (眼底鏡眼底鏡眼底鏡眼底鏡)

一種檢查眼底的儀器，1851年為德國生理學家亥姆霍茲
(Hermann von Helmholtz)所發明
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脊椎動物的視網膜為何可以感光脊椎動物的視網膜為何可以感光脊椎動物的視網膜為何可以感光脊椎動物的視網膜為何可以感光？？？？
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視蛋白（o p s i n）與視黃醛
（retinal，非常類似維生素A）
構成視紫質（rhodopsin）

視色素一旦吸收了光
線，新增加的能量就
會改變視黃醛的形狀2011/5/25



視色素一旦吸收了光線，引發一連串的分
子事件，造成感光細胞的過極化反應
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感光細胞的過極化反應造成興奮性神經傳導物質分泌感光細胞的過極化反應造成興奮性神經傳導物質分泌感光細胞的過極化反應造成興奮性神經傳導物質分泌感光細胞的過極化反應造成興奮性神經傳導物質分泌
減少減少減少減少，，，，進而引發下游的雙極細胞反應進而引發下游的雙極細胞反應進而引發下游的雙極細胞反應進而引發下游的雙極細胞反應
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脊椎動物的視網膜有多少種神經細胞呢脊椎動物的視網膜有多少種神經細胞呢脊椎動物的視網膜有多少種神經細胞呢脊椎動物的視網膜有多少種神經細胞呢？？？？
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Santiago Ramon y Cajal

1906年諾貝爾生理醫學獎得主
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科學人（2007.5)

哺乳動物的視網膜由五大類神經細胞所構成哺乳動物的視網膜由五大類神經細胞所構成哺乳動物的視網膜由五大類神經細胞所構成哺乳動物的視網膜由五大類神經細胞所構成

抑制性細胞

興奮性細胞

興奮性細胞

興奮性細胞

抑制性細胞
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脊椎動物的視網膜結構為何呢脊椎動物的視網膜結構為何呢脊椎動物的視網膜結構為何呢脊椎動物的視網膜結構為何呢？？？？
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(Adapted from WebVision)

視網膜是一個視網膜是一個視網膜是一個視網膜是一個「「「「層狀層狀層狀層狀」」」」結構結構結構結構
3 nuclear layers （細胞層）
2 synaptic layers（突觸層）

感光細胞

水平細胞
雙極細胞

無軸突細胞

節細胞
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1967年諾貝爾生理
醫學獎得主

光訊號的光訊號的光訊號的光訊號的「「「「開始開始開始開始/ON/ON/ON/ON」」」」與與與與「「「「結束結束結束結束/OFF/OFF/OFF/OFF」」」」

青蛙節細胞的光反應
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(Adapted from Masland, 2001)

雙極細胞可分為兩大類型雙極細胞可分為兩大類型雙極細胞可分為兩大類型雙極細胞可分為兩大類型：「：「：「：「開始型開始型開始型開始型/ON/ON/ON/ON」」」」與與與與「「「「結束型結束型結束型結束型/OFF/OFF/OFF/OFF」」」」

Inner Plexiform Layer (IPL) 

Off 雙極細胞 On 雙極細胞

Ganglion Cell Layer 
(GCL) 

Outer Plexiform Layer 
(OPL) 

Inner Nuclear Layer 
(INL) 

Outer Nuclear Layer 
(ONL) 

節細胞依據樹突的位置可分為節細胞依據樹突的位置可分為節細胞依據樹突的位置可分為節細胞依據樹突的位置可分為：：：： 「「「「ONONONON」、「」、「」、「」、「OFFOFFOFFOFF」、「」、「」、「」、「ON/OFFON/OFFON/OFFON/OFF」」」」
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多樣的雙極細胞代表了視網膜可同步處理多種視覺訊息多樣的雙極細胞代表了視網膜可同步處理多種視覺訊息多樣的雙極細胞代表了視網膜可同步處理多種視覺訊息多樣的雙極細胞代表了視網膜可同步處理多種視覺訊息

(Adapted from Wässle, 2004)

目前所知在猴子的視網膜中雙極細胞的種類與形態
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(Adapted from Masland, 2001)

目前所知在貓的視網膜中節細胞的種類與形態

多樣的多樣的多樣的多樣的 節細胞則代表了視網膜可將多種視覺訊息傳送給大腦節細胞則代表了視網膜可將多種視覺訊息傳送給大腦節細胞則代表了視網膜可將多種視覺訊息傳送給大腦節細胞則代表了視網膜可將多種視覺訊息傳送給大腦
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感光細胞對光產生感光細胞對光產生感光細胞對光產生感光細胞對光產生
「「「「過極化過極化過極化過極化」」」」反應反應反應反應

周圍的抑制作用是由周圍的抑制作用是由周圍的抑制作用是由周圍的抑制作用是由
水平細胞與無軸突細水平細胞與無軸突細水平細胞與無軸突細水平細胞與無軸突細
胞決定胞決定胞決定胞決定

雙極細胞決定節細胞雙極細胞決定節細胞雙極細胞決定節細胞雙極細胞決定節細胞
是是是是ONONONON反應還是反應還是反應還是反應還是OFFOFFOFFOFF反應反應反應反應

OFF 雙極細胞

ON 雙極細胞

OFF 節細胞ON 節細胞

感光細胞
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脊椎動物的視網膜中為何要有脊椎動物的視網膜中為何要有脊椎動物的視網膜中為何要有脊椎動物的視網膜中為何要有rods與與與與cones呢呢呢呢？？？？
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視網膜中是否也有兩套神經網絡視網膜中是否也有兩套神經網絡視網膜中是否也有兩套神經網絡視網膜中是否也有兩套神經網絡，，，，分別負責白分別負責白分別負責白分別負責白
天與夜晚的視覺訊息傳遞呢天與夜晚的視覺訊息傳遞呢天與夜晚的視覺訊息傳遞呢天與夜晚的視覺訊息傳遞呢？？？？

科學人（2007.5)

ON 節細胞

OFF 節細胞

抑制性突觸

一種ON雙極細胞

電通道
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除了除了除了除了RodsRodsRodsRods和和和和ConesConesConesCones外外外外，，，，視網膜視網膜視網膜視網膜
中還有其他感光細胞嗎中還有其他感光細胞嗎中還有其他感光細胞嗎中還有其他感光細胞嗎？？？？

MelanopsinMelanopsinMelanopsinMelanopsin節細胞節細胞節細胞節細胞：：：：負責調負責調負責調負責調
節生理時鐘節生理時鐘節生理時鐘節生理時鐘

(Adapted from Foster, 2005)
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科學人（2007.5)

節細胞的功用為何節細胞的功用為何節細胞的功用為何節細胞的功用為何？？？？

濾出臉孔的樣貌濾出臉孔的樣貌濾出臉孔的樣貌濾出臉孔的樣貌

每一組節細胞從視覺世界萃取出不同的意義

Frank Werblin 一分鐘談話時的四幅影像
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Restore visionRestore visionRestore visionRestore vision

幹細胞移植幹細胞移植幹細胞移植幹細胞移植、、、、感光蛋白通道感光蛋白通道感光蛋白通道感光蛋白通道、、、、視網膜晶片視網膜晶片視網膜晶片視網膜晶片

未來的希望未來的希望未來的希望未來的希望
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Photoreceptor identity and synaptic connectivity of integrated cells
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Integration and restoration of light sensitivity in degenerating recipient retinas

2011/5/25



Movie
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Photoisomerization of retinal gates ionic currents through 

Channelrhodopsin-2 (ChR2)
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人工視網膜的現況與未來人工視網膜的現況與未來人工視網膜的現況與未來人工視網膜的現況與未來

Wickelgren, 2006
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Epiretinal vs. subretinal approaches 

Zrenner et al., 2002
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Zrenner et al., 2002
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結論結論結論結論（（（（二二二二））））

研究脊椎動物的視網膜神經網絡除了在眼科醫學上

非常重要外，更是發展人工視覺的關鍵。無論是利

用視網膜晶片或是幹細胞、感光蛋白通道來取代失

去的感光細胞，修復視覺的將會是未來人類的一大

挑戰。
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