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　あらまし　アメリカザリガ晶の触角内枝にある機械受容器は，刺激に対して一見不規則な神経インパルスを発生

する．本論文では，60Hzの正弦波刺激を加えてPSTヒストグラムを調べた．各周期ごとの発火確率の大きさは

大きく変化する．イソバルスを発火したあと，刺激に対する感度が餓復する確率モデルを提案し，計算機を用いシ

ミ凱レーションを行った．その結果，実験で示された刺激後のイソパルス数が最大魑から極小値を通り再び増旅す

る挙動が説明できた．なお，刺激の後半期でイソパルス鍛が次第に減少してゆくが，これは回復パラメータの大き

さが，感度の園復のべき乗に比例して変化すると仮定すれば，ほぼ定量的に説明できることが分かった．この働復

パラメータの変化はある種の膜の疲労効果とみなされる．

1．まえがき

　機械受容器においては刺激に対する神経インパルス

応答パターンが，その順応の幕さによって著しく異な

る．順応の遅い筋紡錘｛三為②，伸張受容器｛3｝では一定変

位刺激に対しても長時間にわたり規鋼的なインパルス

列がみられる。刺激の惰報はインパルスひん度の大き

さとかその時間変化に含まれていることが分かったω．

　一方，非常に早い順応を示す受容細胞としてはパキ

ニ小体が有名であり叫5｝，皐い順応は，屡状構造など

に依存することが示された．このほかにも皮欝の触覚

受容器⑥～⑧，昆虫の感覚毛受容器（9）が知られている．

これらの細胞ではランプ波，正弦波刺激に対する応答

†山口大学工学部電気工学科，宇部蜜

　Faculty・正Engineerlng，　Ya蹟aguch即niversity，　Ube－shi，

755　5｝ap＆n

††近畿大学医学都生理，大阪府

　School　of卜！ed量cine，　Ki櫨i　University，　Osakaイu，589

Jap＆h

　震禽文番号：｝韮召　54－38［C－3］

特性が調べられている。順応が早くなると方形波刺激

に鰐して，その始め及び終りのときにのみ神経インパ

ルスを発生する．尚じ波形の刺激を加えても，発生す

るインパルスはいつも同じでなく，確率的になる⑥．

甲殻類のアメリカザリガニの触角内枝にある感覚毛で

は，ランプ波刺激に対しても一見非常に不規劉な発火

パターンを示すq圧訓．しかし，多数回（150～200圓）

のランプ波刺激によって得られた平均の刺激後時間ヒ

ストグラム（Post　Sthnulus　Time（王）ST）ヒストグ

ラム）をみると刺激に正しく応答していることが分か

る㈲．ランプ波刺激直後にインパルスひん度は最大値

を示し，約30ms傍近に極小綴，後はほぼ一定値で推

移してゆく傾向を示した。ひん度の最大値は，刺激の

強さ（ランプ波の傾斜角）に比例し，速度に応答して

いることが示された騨．パキニ小体では，発火インパ

ルス数は最大値から定常纏に落つくだけである叫5｝．

しかし，ザリガニの感覚毛では極小値を通り再び上昇

し，時間的に一定魑とならない。このような時間依存

性を示すPSTヒストグラムは，いままであまり報告

i7



されていない．

　準論文の昌的は，このような蒋問依存性のPSTを

示すアメリカザリガニ（Procambarus　clarkli）の機

械受容器の刺激応答特性を、正弦波刺激を加えて調ぺ，

神経インパルス発生に対する簡単な確率モデルを提出

することである．正弦波刺激を用いると，ランプ波刺

激と違って短時間の刺激を加えることができること，

高調波成分が混らないこと，位根特性が分かるなどの

利点がある．筆者らの報鐸Dには実験装置，方法が述

べられているが，少し改良した点もあるので，2．では

実験方法を説明する．3．では，60Hzの蕉弦波刺激に

対するPSTヒストグラムを求める。この包絡線はラ

ンプ波刺激で得られるPSTヒストグラムに似ている．

更に，このPSTヒ冬トグラムと受容器細炮の特性と

の関係を明らかにするため一鰐の正弦波刺激を，蒋間

間隔を変えて加えた．4．では，3．での結果，すなわち，

インパルスを発生したあと刺激に鮒する感度がある速

さで囲復してゆくものとして，インパルス発生の確率

モデルを作り，計算機シミ轟レーションを行う．5．で

は議論を行う．取上げた生体系は，多数燗の撫算で初

めて意味をもつ，信号処理器としても興味ある例を示

している。

2．実験方法

　本実験で使用したサンプルは，アメリカザリガニ第

1触角内枝を漂節のところで切離した触角鞭状部であ

ろ．この内枝の切断部をプラスチック製の小槽に入れ，

van　Harreveld液を満たす（園1）．　感覚毛の生え

ている先端部分は水中に漫し，水中で活動していると

きの状態にする．触角の周囲の温度は水槽の下部に置

いた電子冷却素子（？E8）によって，活動時とほぼ等
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　　図1　測定装鐙の構戚図
Fig．1－Schematicview　of　apParatus．

reveld
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しい温渡17CCに保った（土0．1『C以内）．

　神経線維に発生するインパルス列は，神経線維の上

に鍛かれた金属電極（べ｝キングゴナメル絶縁，数鋼Ω）

とvan　Harreveld溶液中においた参照電棲によって

導繊する．この一対の電極によって導出されたインパ

ルス列を刺激淵始時のトリガパルスと共に，いったん

磁気テープ（MT）上に記録する．記録した神経インパ

ルスには，高さの異なったインパルス列が含まれてい

るが，本論文では最高の高さのインパルス列のみをシ

ュミット回銘を題して取出す．毛ンパルス間隔の灘定

にはディジタルカウンタ（分解能0．1ms）を罵いた．

このデータを紙テープに打出し，後計算機で，種々の

統計処理を行う．

　刺激に対するインパルス応答を求めるため，高いイ

ンパルス列を与える感覚毛を，40～80倍の葵体顕微鏡

下で，先端径約10～20μmφのガラス管で軽く毛に触

れながら探す．対臨した感覚毛（長さ約100μm）に使

摺したガラス管を覆せ機械刺激を行う（函1で感覚毛

の部分の破線の矢印の方向が正極｛生の電籏）．ガラス

管は電気ひずみ素子（E睡T）に装着され，関数発生器

（FG）（NFk．k．　FG－121　B）からの出力をE殖丁

に印旅することによって駆動する．この居顛Tにカllえ

た電籏波形と，実際のガラス管の動ぎが線形であるこ

とをPbSセルを朋いた検出装置によって礁i認した．摩

実験で得た印加亀圧と，移動距離との換算係数は0．35

μm／Vであった。

3．婁験結果

　3ユ　連続正弦波刺激

　FGからの正弦波（60Hz）出力を短MTに200搬s

間（12周期間）加え，感覚毛を動かした．この剃激を

5秒ごとに150～200圃繰返して加える。発生したイ

ンパルス列の例を図2（a｝に示す。写真で示されている
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　園4（a）　対刺激に対する発火イソパルス数
　　　（b）　発火感度團復曲森
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　　　　　st玉m“ation。

　　（b＞－Time　course　of　recovery　of　sens呈tivity．

の剛復率とみなすことにする。得られた結果の典型的

な例を図4（b）に黒丸と白丸で示す．サンプルを変える

と，園復の速さが異なることが分かる．実験値に多少

のばらつきはあるものの，その時間経過は，ほぼ1次

の指数関数で表せるようである。多くの実験結果をな

るべく簡単な式で衷すため，図4（b）の感度の回復を

　　　3β1－exp｛一α。（免の｝　　　　　（1）

の臨線で近似した．α。は回復の速さを決める定数で実

験データと合うようにとる．〆9は第工回目の刺激に応

じて発生した受容器電位が消えた時間に根当するパラ

メータで，以下β＝0．5τととった．rは正弦波の周期

でア漏16．7msである・回復パラメータの値をα。編

0．55／7，0．25／rとおいて値を蒔間に対してプロット

したものを園4勧に破線で示した．いままで実験を行

った数個のサンプルのデータもほぼこの二つの繭線の

間におさまる．
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4．正弦波刺激に対する確率モデル

　ここでは，前章で求めた感度の園復麟線5，をもとに

して連続正弦波刺激に対するPSTヒストグラムを，

計算機を用いてシミェレートする．まず，インパルス

発火を求めるため，受容器綱胞膜のインパルス発生の

期待値（R）を定めよう．式（1｝で仮定した3，は，インパ

ルス発生後の鋼激に対するインパルスの発生率を衷し

ているともみなすことができる．ここでは，簡単のた

めi僧のパルスが発生した後，十分時間が経過して牽

分回復し終ってから刺激を加えたとき発生するインパ

ルスの発生期待値をR。。とし，任意の時刻のRを

　　　　　　　R騙1～。。’5f　　　　　　　　　　（2）

の形に仮定する．図4（b）を求める際に仮定したように，

ここでもインパルスは正弦波の最大傾のところで集中

的に発火するものとする．この仮定によって，縛間‘

は，周期アごとに離散的に経過する．第1周期蹟のR

にはこ＝。。とおいたR。。を用いる，各連続刺激は5秒ご

とに行っており，この程度の休止期間をおけばインパ

ルスはほぼ完全に圓復しているためである．πをイン

パルス発生後の正弦波の周期の順番を表す整数とする

と式ω，（2）のこは

　　　　　　　ま羅好『　　π箪172，…　　　　　　（3｝

とおける．

　既に前章でみたように，刺激が撫わってもいつもパ

ルスを発生するとは限らない（インパルス発生の平均

数が1以下である）．このような確率的インパルスの

発生をシミュレーションするために，一様駄数を使う．

餅πTで発生するインパルス数アπは，期待値をRとす

ると矯覇〔R3か配牽1欄かのいずれかであるものとする

（〔R］はRの整数部を衰す．いままでの実験事実から

みると，刺激の大きさを一定にしておくと，皿＋2，肌

＋3，…のような例はほとんどない．そこで，ここでは

規乎2，πト3，…などの発火確率を0とおいた）．本論

文で行った実験では刺激の強さがあまり大きくないの

で，那鴇0か王である．さて澱か7廿1かのいずれにな

るかは，ε0～1］区闘の一様乱数必を発生さぜ（計算機

を用い）

　　　　　二竺1：霧塩㌦｝・4・

の規則に従うとした．この式｛4｝に従って発生させたイ

ンパルス列を配讐0の場合について、麟5の最下段に

示した．國の上段のグラフの黒メLは灘の績で、実線の
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蘭線はRの時間変化を示す・ここでは，見やすいよう

にインパルスを発生してからの晴閤ごを連続的に変え
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てRを描いた．乱数κの値が（R一淘より大，小でイン

パルスが発生しないかするかの様子が示されている．

このようにしてπ；王2まで発生させ500園繰返しその

平均値を求めた．αo瓢0．3δ／7として計算した結果を

國6（a）に折線1で示す．第1周期自で最大値R。。の｛直

をとり，π繍2でパルスひん度は極小値をとり，π扁3，

4，…で大きくなりほぼ一定値で推移している。実験結

果と昆較するため，3，の國3（b）のデータについて，各

周期でインパルス発生数の総和をとり園数で割った平

均値を，黒丸で國承した．大きい黒丸と計算値とを比

較すると，πが大きくなるにつれ，実験値は次第に小

さくなるが折線はほ檬一定頂で，くい違いが大きくな

っている，多数園のシミュレーションを行ってみたが

α。が一定である限り，実験データから得られる変化は

再現できなかった．

　インパルスを繰返し発生していると，細胞膜にある

疲労が起ることが予想される．従って，式ωの回復の

パラメータはパルスを発生することによって小さくな

る，すなわち園復しにくくなると考えるのが合理的で

ある．しかし，現在までのところ箋験で直接この事実

を証明できていない．ここでは，インパルスを発生し

たことによって綱胞膜は変化をし，しばらくその影饗

が続いていると考える．一つの簡便的な方法として，

式（1｝の5，をα。に持ち込み，次の2種類のαを壌いて，

図6（a｝と同様のシミュレーションを行った．

　　　　　鷲：：覇　　・5・

　ここに，Sはパルス発生漉前の感度の園復値を裏し

ている．この結果を，麹6（a）に実線2，3で示した．國

から，αiに対してはπが大きくなると実験値より下り

すぎるが，α興ではよく合っていることが分かる．ほ

かのサンブルでの例に対して，αレ金を用いて計算した

結果を図6（b）に示した．園6（b）には，この計算の対象

にした実験結果を黒丸で示した．この例でも案験値と

よい合致をみせている。

5．議 論

1 5

時　間r
（b）

10

　図6　確率モデルによるPSTヒストグラム

Fig，6－PSThistogram　for　probability　mode1．

　ザリガニの感覚毛でも，そのついている部位によっ

て構造の違い，順応の違い《9）・琶きがみられる．本論文で

問題にしたのは，触角内枝の速度応答を示す機械刺激

感覚器細胞であった．以下の議論も，このタイプの感

覚細胞に限ることにする．さて，前章では連続波刺激

応答（PSTヒストグラム）の動特性が獺復パラメータ

αo及びその時間変化を仮定することにより，説明でき
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ることを示した．囲復パラメータαoについてほかの例

をみることにする．罎復パラメータの逆数が囲復の時

定数を与える．γ判6．7msを代入すると，　図4（b｝か

らα。剛鼠＝30～67msで翻6（b）では48msである。これ

らの値は，ミツバチの機械受容器細胞における受容器

電位についての感度の蒔間経遭9｝から得られる約15ms

と比較すると少し大きい．この違いは，ミツバチの例

では，10ms輻のパルスで刺激していること，観測した

のは電位であって，我々の場合のようにインパルスで

ないことを併せ考えるとそれほど大きくないと思われ

る．又，例は少ないが，正20｝｛zの刺激で求まった國3

（blに相当する感度曲線では（αo）』1は小さくなる傾向を

みせている．機械刺激受容器として知られる筋紡錘12｝

でも受容器電位が測られている。感度圓復についての

議論は行われていないが，10Rz以上の高い周波数の

獲弦波刺激で，受容器電位の加算の影響が生じている。

この筋紡錘では，　100msに近い幽復蒋間をもってい

るとみなしてもよさそうである．これらの例から，我

々がここで得た園復時間定数は機械受容細胞として納

得できる値である．

　インパルスを発火することにより［朔復パラメータが

変化した．長時間夏E弦波刺激を舶える実験では，後半

期の方で次徽こインパルスは出にくくなった．しかし，

数秒刺激を伽Lすると元にもどる．このようにザリガ

ニの感覚毛でぱ，一定の大きさの刺激でもこの応答が

一定値を示さない疲労効果のあることが特徴的である．

本実験の範囲では疲労効果の礪子偽の次数πが1／2で

実験値とよりよく合っている，このように㍑が0より

大きい次数で疲労を表し得るところが，本論文で強調

したい点である．Relssは概念的な二怨一ロソモデル

において，疲労効果を取込んで髭火モードを論じてい

る陥．そこでは，膜の状態を示すパラメータEが指数

囲数で変化するものとされている。インパルス発火を

縁返していると，βの減衰時間が小さくなり，次第に

光にもどりにくくなってくる．発火に置接関係するし

きい値をεと時闘‘の複雑な関数形にしてある．この

ためReiSSのモデルではパラメータが多すぎ，疲労の

物理的イメージがあまり明白でない．これに対し本論

文では、疲労効果を単純に園復パラメータα飛に取込ん

でいるので，蔭観的に分かりやすくなっている．一方，

インパルス発生の非定常性を示す機構として順応が知

られているllキ．一般1こ順応の早い機械受容細胞では著

しいphasicからtoniCの変化を示す。これは順応効
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果としてよく知られている16｝．筆者はこの順応と式⑤

のα躍とは異なっていると信じているが，しかしいまま

でのところ，この粗違を直接示す実験には成功してい

ない．今後の問題として，現在研究中である．

　インパルス発火モデルにおいて発火数を翫と肌＋1の

みを考え、どちらになるかは乱数の大きさで決めるこ

とにした．これは刺激を弱いところから次第に強くし

てゆくと，0綱か1個かのインパルスを発生する領域，

1鰯か2催発生する領域と次第にパルス数が多くなっ

てゆく事実をもとにしている．すなわち，我々の実験

においては発火数が0佃か2燭かの場合はほとんど観

測されなかった．麟6（a），（b）の例では，第1期屋のと

きの発火数は，1鰯か2欄の強さで刺激している．こ

のような刺激強度一パルス数の関係は，ほかの機械受

容器16｝～｛8｝でも知られている．

　本論文では，高いインパルスのみを問題にしたが，

その感覚毛には2鰯の受容器細胞がついている鯵．こ

れは，高さのそろったインパルス列が導出される多くの

場合，高低2種類のインパルス列が得られること，態

覚毛根部の切断の鑛微鏡写真で2個の纈胞が観察され

るという二つの事実に基づく．高低2列のインパルス

列が観測されたとき，電極の位撮を変えてもこの両低

インパルス列の高さの順序は変らない．これは，イン

パルスを後えている神経線維の太さが異なっているた

めであろうと思われる．この2種類のインパルス列は，

感覚毛の柏反する方向の動きに対応している．…方が

発火する方向では他方は発火が少なく，この反対も起

る・高いパルスは毛を伏せる方向によく応ずるか，低

い方のパルスは毛を起す方向によく反応する，

　ここで得られた結果から，ザリガニの機械受容器の

働きを考えてみよう。既に，実験で示されているよう

に剃激を与えても発生するインパルスは極めて少ない

ので，1欄の感覚細胞は単に刺激があるかないかの情

報しか2次ニューロンに伝えていないのでないかと思

われる。しかし，1本の内枝には多数の感覚毛，それ

に付いた細胞が存在している．1燭の2次ニューロン

には，多くの感覚緬胞から清報が送られているので，

我々がここで1本の感覚毛について150～200憾の力口

算を行ってはじめて分かった応答が，並列信号伝送と

して2次工篇一ロンに対する入力となっているのでな

いかと想像される。ザリガニの感覚毛の機械受容器系

は一つ一つが不完全な器械でも，多く集まれば全体と

してある意味のある器械となる興味ある系とみなすこ
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とができる．

6．む　す　び

　一見不規劉に神経インパルスを発火する，アメリカ

ザリガニ触角の機械受容器の動特性を60Hzの蕉弦波

刺激を加えて調べた．刺激に対するインパルスの発火

は確率的に起るので，150～200揺の実験結果から

PSTヒストグラムを求めた．刺激の各周期ごとに発

火するインパルス数は大きく変る．この変化はインパ

ルスを発火する細胞膜嫁，過査に発生したインパルス

の影響を受けることを考慮すると，確率モデルでも数

学的にシミュレートできることが示された．すなわち，

一度インパルスを発生した細胞は，いったんパルスを

発生しない時期に入り，ある時定数で，その感度を圓

復してゆく．この幽復の時ヒ定数もまたインパルスを発

生した過虫の膜の感度の関数となる．この現象を，本

論文では膜の疲労効果とみなした．このように動特性

としてみると，非常に奇妙な挙動を示す感覚毛の機械

受容器でも，確率的に速度の刺激には応じていること

が予想できる，これは，確率的な鱈号処理系として興

味ある例を与える．今後の閥題としては，刺激周波数

に対する画復パラメータα。の感度飯存性を講べること

カ～あげられ，　現在拶F究乎象進ぞテ嘘・である．
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