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　あらまし　水の動きを検出するザリガニ触角の機械曼容器系の一方向水流場での応答を銃計的な解析により調べ

た，刺激はガラス管殉を流れる平均的な定常水流で，平均流速を種々に変化させた．問時に，管内に障害物を挿入

し，流れの中に含まれる乱れが大きく異なる水流をf乍り，応答インパルス時系列の構造の棉異を比較した．その結

果，この機械受容器系は，流れの臣規的情報である平均流速を平均インパルス頻度によって捉え，5字状の増加特

性を示すことを明らかにした．インパルス頻度は，流速20c…》sec付近で151！np．／sec程魔に飽麹した．また，イ

ンパルス間隔の変動係数σ擁も，インパルス頻度の変化に瞬応し，およそα9～α6の範囲で逆5字状に変化した．

さらに流れの鍛携的情報である翫れの状態は，蒔系列の晴問購造として反映され，数十｝lzの振動に匹敵する波長

の乱れが存在すれば，インパルス発生間踊に顕著な周期性が境われることを添した．水流申に含まれる乱れの様子

は，実験を模擬した系を用い，流線を写真撮影して確認している．

1．まえがき

　甲殻類や昆虫など節足勤物の体表面は，感覚毛と呼

ぽれる細毛で覆われている．この感覚毛は各々が感覚

細胞に支配され，機械受容器として周囲の媒質の動き

や物体との接触などを感知している｛1｝．淡水中に生恩

するザリガニにとって，この感覚毛を利用し水の勤き

を捉えることは，直接蝕こは水流の速さや方向，間接

的をこは好餌や外敵の接近といった生存上必要な周囲環

境の情報を得る上で重要な意味を持つものと思われる．

事実，羅扇（細lfan）上の感覚毛を通し，正弦波的に

振動する水流およびその方向などを検出する介在ニュ
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一
ロンが見い臨されている②～戦

　周囲環境の掘握という感覚毛機能を考えるとき，単

に振動的な水流ばかりでなく，より自然な一方向への

平均的な速度を持つ流れの中での応答も興味ある問題

である。Wleseの研究によれぽ，この感覚毛は20Hz

を中心に10～40Hzの振動朝激に対し．，最もしきい値

が低く，その感度は，感覚毛の長さGOO～200μm）

を200μmと仮定すれば，先端の振幅にして0．1μIn

p－p程度と非常に良いものである②．さらに，われわ

れがすでに報借したザリガニ触角上の感覚毛を対象と

した実験では〔5｝～⑦では機械的振動刺激（5～100Hz）

に対するインパルスの発生は，刺激1周期中，ぜいぜ

い圭～2個程度であり，刺激の特定の位掘に集中する

傾向を示した．しかも，連続して与えられる振動に対

して著しく順応の速いPhasicな応答をみせた．このよ

うな感覚毛の基本的特性を考慮すると，一方向への水

流串での感覚毛の応答の変化は，感覚毛のまわりの流

れの状態（局所的な流速の乱れ）が璽要な要困となる
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ことが予想される．また，感覚毛のように，インパル

スの発生が刺激の特定の位相に集串するような系⑧捌

の応箸を解新するに当っては，従来のようにインパル

ス密度による情穀の伝送という形でその特性を捉え議

論するだけでは不十分であり，インパルスの蒔間構造

に立ち入って調べ直すことが重要であると思われる．

　本論文では，以上のような観点に立ち，一・方向への

平均的な速度成分を持つ水流場での，平均流速の変化

に伴うザリガニ触角上の感覚毛の応答の変化を解析す

る．その際，水流中に含まれる鼠れの相違をインパル

ス時系列中に反映し得るかという問題についても合わ

せて検討する．このため，水流中の乱れの発生が異な

る2種類の実験系を設定した．両巻の違いは，流線を

写翼撮影により観測することで確認した．

2．実験方法

　実験には，体長9～13cmのアメリカザリガニ

（Procamba腿s　cla撒ii）を使用した．実験に先だち，

第1触角外枝，第2触角，鋏，脚などを切除する．さ

らに，残された第1触角内枝の原節を切蘭し触角神経

束を露鐡した後，図1に示す様に2槽に分かれた実験

台に圃定する．一槽は露出した原節を含むザリガニ本

体を入れ，V翻｝玉arreveld液囎で満たす．他槽は対象

とする感覚毛の生えたむち状部を出し，水道水で満た

す．このむち状部は刺激水流により全体が紬がらぬ様

先端部を針金㈲に圃定し，内径5．8鵬mのガラス管の

ほ厳中心に挿入する．感覚毛への刺激はこのガラス管

内を触角先端から基部に向って流れる水流によって行

なった。刺激強凄のパラメータは，平均流速である．

個々の流速は，刺激水流を供給するシリンダ（内径5

cm，高さ三m）の水競を種々の定められた高さに保つ

ことにより得た．平均流速の可変範囲は約2cm／sec

　　　1R
響Gter／

職㍗

　　out

（B）

　　　　　18冨｛1ε≦晶Suctl・・e！ec・・。・・

　図1　爽験装鐙．（A），（B）2種類のガラス管を

　　　　用い水流繭激を諏えた

Fig．レExperime東al　arran3e！ne総t．　Water　current

　　　Stlm犠1圭are　apPIied　by　uSing　twO霧laSS

　　　tubes（A）a簸d（B）．
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ごとに最大40c磁／secまでで，その精度は±0．5cn段／sec

であった。実験中の平均流速の絶対鐙は，流出した全

流量，ガラス管内径および要した時闇から個々に算出

した．

　一般に，このような円管内を流れる水流は，流速を

増して行くと或る流遼で蹴れが断続的に生じ始め，さ

らに流速を増すと急に鼠流になる．この時，水流中に

陣害物があると，流速の増加に伴って乱れが励起され

やすくなるこ購3．そこで，局一の平均流速を示し，水

流中の乱れの様子のみが異なる潮激水流を得るため，

図中（A）の様に，ガラス管をそのまま用いた場合（以

後，実験（A）とする）と，図中（B）の様にら錠状の障

審物（C＞を挿入した場含（以後，実験（B）とする）の

2通りの刺激法を試みた．

　流れに対する感覚毛の応笛は，先端内径約30μmの

ガラス管による吸引電極（Suctlon　e圭ec鴛ode，図中

（b））⑬を用い，切開した原節部の神経束から導繊した．

流れによる剃激実験は，インパルスの導嵐を翻始して

てから30分程度経過した後より三～2時閲の間に行な

った。インパルスの導出宿体は長いもので8時…間以上

町能である．実験中の水温は17～20°Cに保った．吸

引電極に窟り導出されたインパルス列には，振輻の異

なる数種のインパルス列が混在しているが，マイクロ

コンピュータを中心とした処理システム⑥により振幅

をパラメータとして，偶々に分離・処理される．今圏

は，流速の変化に応答を示すインパルスの中で最も高

い振輻値をもつインパルス列について解析を行なった．

なお，以下に示す各流速ごとの処理結果は，すべてそ

の流速に変えてから1分を経過した後のインパルス発

火が定常に達したと考えられる約3分聞のデータをも

とにしている．

3．案験結果

　図2に，平均流速を変えた隣の応答インパルス列の

1例を添す．これは，マイクR認ンピ晶一タ内に取り

込まれたインパルスの振輻値とインパルス間隔のデー

タを使って，最も高い振輻値をもつインパルスのみを

抽出してX－Yプロッタ上に描かせたものである．最

上列が自発発火聴で，下4列が水流劇激を麓えた時の

インパルス列である，看下の横線は1secの蒔間を示

す．各流逮における2つのインパルス死は，上列がそ

の流速に変えて1分後のもので，下列がさらに2分経

過した後のものである．両者に顕著な差はみられず，

この聞は砥ぽ定常な発火をしていることがわかる．こ
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図2　承流刺激を加えた時の窓答インパルス列。実験（8）

　　　の結果．最上列は自発時，中2列は流速が12c組
　　　／secの蒔，下2列は流速が18cm／secの時のもの，
　　　嚇下の横繊は1secを示す．
Fig．2－Impu隻se　train　ag圭nst　£he　mean　ve茎oc童ty　of

　　　water　curre簸t。　E】駅rime簸t（B）．

れらの例は実験（3）によるものであるが，流速が12

cm／secの場合，インパルス発生が多少周期的になっ

ている様子が伺える．

　以下，流れに含まれる薫視的情報とも言うべき平均

流速と，微視的な流速の乱れを感覚毛がどのような形

で応答インパルス中に捉えているかを，インパルス列

の統計的解析により明らかにする。

　3．1　感覚毛による流れの翼視的情報の伝送

　感覚毛への刺激の強度パラメータを平均流速にとり，

その時の癒答を平均インパルス頻度により評価した．

実験（A），（B）の結果をそれぞれ図3（A），（B）に示す．

ここでは処理の都合上，確率点過程の自己桐鯛密慶が

縛間ド◎◎で事象の平均発生密度に収束する㈱という

性質を利用して，後述の肖己相関密度（図6）が定常に

達したと思われる250～409msec区間を平均して，名・

流速における平均イγパルス頻度の値とした†．図3

の各印は，サンプルの違いを示している．なお，流速

の変化による正味のインパルス頻度の変化をみるため

各サンプルの肉発レペル（1～51田p．／sec）を差し引い

ている゜＄．

　実験（A）の場合，流速が遅い購には平均インパルス

頻度は，ほぼ直線的にゆるやかな増加傾向を承す．流

速が或る値（矢印（a附近）を越えるとインパルス頻度

の増加率は急に大きくなり，さらに流速が増加する

（矢印（b）付近）と飽和に達する．実験くB）の場合も類

似の5掌特性を示しているが，低流速でのゆるやかな

直線的な増加傾向が顕著には現われず，インパルス頻

㌻一一般に導均インパルス頻度は，一定時間内のインパルス数を計数し

　単位階聞嶺りに換算するか，あるいはインタパルヒストグラムの平

　均鐘の逆数として求められるが，これらの儲と数儘的に一致するこ

　とを確かめている。

度が急に立ち上がる猿置（矢印（c）付近）や飽和する位

置（矢邸㈹骨近）が多少早くなっている．また，区間

（c）～ld）でのインパルス頻慶の増加率が区間la）～lb）での

それより大きくなっている．いずれの実験系において

も，平均インパルス頻度の変化は最高15i田p／s㏄程

度であり，0～20cm／sec程度の流速範囲に対応して

いる．

　さらに，平均流速の変化をインパルス発生間隔の変

動係数σんとして捉えてみた．ここで皿はインタパル

の平均値，σはその標準偏差である。図4にその結果

を示す．各サンプルは図3と嗣じものである．変動係

数は，流れの増大に伴ない0．9付近から0．6付近へ逆

5宇状に変化している．面実験ともに，飽和に達する

流速が多少小さくなっているが，籔3のインパルス頻

度の変化とほぼ対麻している．

　以上より，流れに含まれる巨視的惰報である平均流

速は，インパルス頻慶やインパルス発生間隔の変動係

数としてザリガニ触角により捉えられているといえよう．

　3．2　感覚毛にょる流れの微視的情報の飯送

　実験（A），（B）では，嗣様の流速変化を与えても，水

流中に含まれる乱れの様子は大きく異なっているもの

と思われる．そこで，種々の流速における応答インパ

ルス列の蒔間構造の棚違をインタパルヒストグラムに

より調べてみた．流速変化に伴うインタパルヒストグ

ラムの形状変化の1例を実験（A）及び（B）についてそ

れぞれ図5（A）及び（13）に示す．各ヒストグラムの横

軸はインパルス間隔を表わし，その晴間分割輻は三．6

田secである．また，縦軸は網対優数である．流速は下

から上へと増加している．ここに承した一連のヒスト

グラムの流速の変化輻は不統一であるが，これは図3

の平均インパルス顎度の特徴的な変化点付近を中心に

描出するよう配慮したためである。各ヒストグラムは

2．で述べたように，流速設定後応筈が定常に達してか

らの3分間のデータをもとにしている．

　爾実験ともに，流速の増大につれてヒストグラムが

インパルス闘隔の短い側に集中していく．これは図3

の流速増大に伴い平均インパルス顕度が増すという結

果から蚤然予想されることである．図5のヒストグラ

ム中最も顕著な特徴は，実験（B）の平均流速12，0～

15．8cm／secの区間にみられる多鋒性のインタパル分

布である．この区間では，達い流れのときに両実験に

共通にみられる圭0田sec付近のピーク（図中乙印で示

す）を除き，原点からほぼ等間隔な位置に大きなピー

ク（第1ピーク▼印，第2ピークを等昂で承す〉が現
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圏3　平均流速に対するインパルス頻度．（A）；

　　　箋験（A）における3サンプルの結梨．

　　　（B＞；箋験（B）における4サンプルの結果．

　　　実惣線は，蕎特性の傾向を示すため描いた

　　　ものである

Fig．3一窺IeaR　frequ£ncy　of　impu叢ses　agai無st

　　　the　mea織VeIOClty　Of　Water　C観rτent．

　　　（A）；鷺xperiment（A），（B）；Experi一

　　　凱e撮（B）．Clrcles　la　the｛1騨e
　　　designa£e　differen之　sar罰P韮es．

1、G

黛

宕

＞

6
郭

2
δ

＞ 05
ち

葛Lo
葦

ヒ

8
り

05

o
ユ0　　　　　20
纏e（韮n　veIOC重之y

　30
（C殖／sec）

圏4平均流速に薄するイ著パルス闘隔の変動係
　　　数．上は実験（A）における3サンプル・下

　　　は実験（B＞における4サンプルの諾果．窒

　　　麟線は各特性の傾向を示すために描いたも
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園5　水流速度に対するインパルスィンタパルヒストグ
　　　ラムの変化．（A）は実験（A），（B）は実験（B）の結

　　　果．▼，琴印は第1，第2ピーク時点，ム邸は

　　　鎗msec時点のピークを褒わす
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　　　mean　velocity　of　wa£er　curre轟乞．（A）；
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図6　水流速度に対する自己相濁密度の変化。（A）は婁
　　　験（A），（B）は案験（B）の詰果．▼滞邸は第1，

　　　第2ピーク蒔点を裟わし，ム昂は10msec聴点
　　　のピークを褒わす
Fig．6－Au£ocorre韮a額o轟（達ens琵y　agains£the　mea簸

　　　velocity　of　water　c聡rreat．（A）；£xper圭ment
　　　（A）　，　　　（B＞　；　君即eri蒲ent　（B）．
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われている．これらのピーク間隔は，平均流速が12．O

c瀟／secの蒋に約55msec，140cm／secの蒋に約50

眉Rsec，圭5．8　cm／secの蒔に約40田secとなり，流速の

増瀦に伴い短くなる傾向を示している，一方，実験（A）

では，流速が圭8．7cm／secのところをこ4、さなピーク

（マ，琴印）がみられるが，実験（B）のような顕著なも

のではない．國5⑱）にみられたイソタパルヒストグ

ラム上の等間隔なピークは，特定の蒋聞間隔あるいは

その整数倍の問隔でインパルスが周期釣に発生するこ

とを意味している．この周期的なインパルス発生が，

どの程度の晴間互いに闘連をもつかについて時系列の

慮己槽関密度を計算することにより調べた．

　インパルス蒔系列の霞己掘醐密度は，i次から。。次

までのインタパルヒストグラムの聡和として求められ

るが齢㈱，ここでは，圭6次インタパルまでの加算に

よりこれを遁似した†．横軸は，原点の｛立鎧に茎つの

インパルスの発生を仮定した鋳のその後の経過蒋間で

あり，縦軸は，インタバルの総瀦を蒋間分劉輻（L6

鵬sec）で劉ったインパルスの発生密度を表わしている．

つまり，このようにして得られる慮己根閣密度は，1

つのインパルスが発生してから後の各階刻における単

位蒔間盗りのインパルス密度を示すものである．従っ

て，インパルス蒔系列に周期的なインパルス発生がみ

られれば，その摺関の強さ及びその持続蒔間を知るこ

とができる．

　図5（A），（B）と嗣一のデータより求めた各流速にお

ける畠己網闘密度の変化の様子を麟6（A），（8）に示す．

図δと岡様，実験（B）の流速圭2．0～玉5，8c田／sec長ζ間

に強い網関を承すピークがみられる（図5に対応する

ピークを▼，穐］で示す）．各々のピーク闘隔は図5に

みられたそれと同じである．これら縛系列の根関を示

すピークは，時欄とともに減蓑しており，インパルス

の周期的な発生は，インパルスの次数にして2～3次，

階聞にして約200絹asec程度の短鋳間の秩序を保つも

のといえる．

　図5，図6の結果と図3を対応さ蛭て考えると，平

均インパルス頻度が急激に増加する流速籔間において

は，両実験系で得られるインパルス勝系列の縛間的構

造は大きく異なっていることがわかる．すなわち，流

れに含まれる緻視的情報である流還の翫れは，インパ

ルス聴系列の蒔問構逢の中に反映されているといえよ

†　16次インタバル以上では，そのほとんどが2秒滋上の題鰯となり，

　ここに示した0～4◎9田secの麓蜀の自己相鵬密度に響饗は鯵え

　ない．

う．なお，図5及び図6において，流速が大きいとき

に両実験系で共通にみられる重Omsec付近のピーク

（ム邸）は，感覚毛の1園の振動に対してインパルスが

連続して発生した蒔のものと考えられる．これは，感

覚毛に対する振動的刺激の振輻がある程度以上強いと

かなり高頻度に現われる．

4。議 論

　ザリガニにとって，周囲の水の勤きを捉えるための

唯一の機械受容器である感覚毛の一方向水流場での応

答を，第1触角内枝の感覚毛を期いて調べてきた．わ

れわれがここで闘題とした流れの平均流速は，身体の

保持や移動に蓬接的な鱒報を与えるものであり，また，

水流串の乱れの様子は，上流に位置する物体（小石や

他の動物）の間接的な構報を含んでいるといえよう．

こうした意味ではレ流れの臣視的傭報としての平均流

速及び微視的構報としての水流中の乱れは，感覚毛が

捉えるべき一方陶水流場での基本的な椿報であると考

えることができる。

　感覚毛の平均インパルス頻度は，麹3でみたように

平均流速を刺激強度のパラメータとした場禽，5字状

の変化特性を承した．これは，感覚毛をこより或る程度

の平均流速の惰報を得ることができることを示すもの

である．剃激強農に対するインパルス顯度の5字状の

変化特性は，感覚受容器の一般的特性としてよく知ら

れているが，1．で述べたように，今翻対象とした感覚

毛は，Paci掘小偉など振鋤受容器に類する性質を持

ち㈱，振動1周期に対して蒋定の位梱で至～2衝のイ

ンパルスを発生するのみである．こうした感覚毛が同

様に5字特性を示すことは非常に興味深い．また，イ

ンパルス頚度が流速20cm／sec程度で飽灘値に達する

ことも；地や小翔などの比較的流れの穏やかな場噺に

生息するというザリガニの生活環境を考えると理解で

きる．

　また，変動係数σんも図4のように流速の変化に対

して逆5寧状の変化特性を示した．このような変動係

数による刺激の状態のコーディングの例は，カブトガ

ニの眼の明順応・購顧応の応答として報膏されている㈱．

今の場合，インパルス額度とσ／煕の変化は，流速に対

してξ澱ま周様の対応を示しており，神経構報としては

インパルス頻度の方が理解し易い．

　では，水流はどのような形で剃激となっているだろ

うか．図7に，実験（A），（B）をシミ昌レートした系に

よるガラス管内の流線の観測繕集を示す。流繍l！は白

葡1



Exper呈聡nt　（《）

20cm／sec

15C旧／sec

　　　　　　蜘

鞭・　一ド曜
　1工c紐／sec

園7

Exper1肥rlt　（B）

　．．、照漁．”璽．喚

20c稲ゾsec

　　　　15c擶／sec

　　　碑甲　　　自鱒罫　噸
　　　　　　　　麟
　　饗一　秘

11C吊／sec

5c田／sec　－一一一ユc騎 5cm／sec

平均流速に対する流れの状態の変化．左列は実験
（A），右列は実験（B）の模擬系の結果．（D邸は白

色染料を流した隣の流線，（の印は触角闘定用針金，

（耳）聞は触角を模擬した系，中央下の横繊は玉cm

を示す

Fig．7－Pho£09∫aひhs　of　wa艶r　current　圭n　the　glass

tubes．　Left；£xperiment（A），　Rigbt；冠x－

periment　（B）．

色の染料を注射針の先端より流し出すことにより作り

畠した．⑲は触角先端を支持する針金で，働は模擬的

な触角である．中央下の横線は1cmの長さを表わす．

実験（A），（B）ともに，流速は下から上へと増繍してい

る．実験（A）では流速が15網窪secの蒋，針金後部（倉1）

で乱れが生じ始あ，流速20cm／secでは，ガラス管上

流部（倉2）にまで達する翫れとなっている．実験（3）

では上流側に挿入したら旋状の障害物のため，流速1王

cm／secのところですでに乱れが生じ始めている．写

翼では良く捉えられてはいないが，この流速での針金

後部（倉3）では，流線が周期釣に波打つ現象が観測さ

れた．この波長は5～6m田程農であった。この現象は

流速が14c磁／sec程農まで続いた．さらに流速が増す

と，乱れは激しくなり，20cm／sec付近では，非常に

複雑な乱れが発生していることがわかる．

　以上の流線観測により得られた両実験系の乱れの発

生する流速値は，図3のインパルス頻慶が急激に立ち

上がる流速嬉とよく一致する．水流中の乱れの発生は
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感覚毛へ加わる力が変動することを意味するものであ

り，これによる感覚毛振動の増大がインパルス頻獲の

増大につながるものと解釈される．また，実験（B）で

の流線の変化として述べた針金後都の波打ち現象の起

こる流速範圏も’，図5，図6で示したインパルスの周

期的な発生がみられる範囲とよく対応している．この

流線の波打ち現象が単紡に感覚毛へ加わる力の変動に

つながると仮定すれぽ，その波長5～6mmと平均流速

11～エ4cm／secから，振動周波数は18～28　Hzとなる．

これは，図5，図6のピーク間隔の逆数とほぼ同じで

ある。インタパルヒストグラムの多蜂性は，感覚毛振

動とインパルスの発生が1対圭に対応せず，インパル

スが脱落した結果と考えられる．このようなインパル

スの発生は，聴覚，皮虜の機械受容器⑧などの感答と

類似している．図6に示した相関が保持される蒔間な

ど含めて，インパルス疇系列の講造の詳細については，

（i）乱れを含んだ水流が感覚毛に与える総合約な力の変

動，㈲感覚細胞によるインパルス発生まで含めた感覚

毛側の周波数特性の相互幽係として，今後さらに定壁

的な検討が望まれる．しかし，図5，図6の結果は，

少なくとも水流中に，数十HZの振動に匹敵する波長

の乱れが存窃すれぽ，インパルス時系列の顕著な聴聞

構造として反映されることを承すものである。

　このような時系列の構造が，愉報処理の立場からど

のような意味をもつかについては，中枢系を含めて今

今後検討していく必要があろう．

4．む　　す　　び

　アメリカザリガ晶の第1触角内枝上の感覚毛を用い

て，一方向水流場での水流鱒報の伝送特性を調べた．

以下，得られた結桑を箇条醤きにしてまとめる．

　｛1）承流の臣視的情報である平均流速は，平均イン

　　パルス頻度の形で応箸蒔系列中に含まれている。

　②　平均インパルス頻度は，平均流速に対し5字状

　　の増加特性を示し，流速20cm／sec付近で151mp．

　　／sec程度の値に飽和する．

　（3）インパルス間隔の変動係数σ侮も，平均インパ

　　ルス頻度にほぼ対応した変化を示し，σん竺0．9

　　からσ隔竺0，6付近まで逆5字状に変化する．

　（4）流れの微視的構報である乱れの状態は，蒋系列

　　の時間構造として反映される．

　（5｝特に，数十Hzの振動に匹敵する波長の乱れが

　　水流申に存在すれば，インパルス発生間隔の周期

　　姓として顕著な講造が現われる．
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　以上の結果は，このザリガ轟の感覚毛に類する受容

器においては，外界の刺激情報を単にインパルス頻度

として捉えるばかりでなく，勝系列の構造として評領

する必要があることを示唆するものである．こういう

意味でのインパルス時系列の評樋も，今後再検討され

てもよいと思われる．
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