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　あらまし　生体における多チャネル伝送の一例として，アメリカザリガニ第1触角肖枝の感覚毛を支配する一対

の感覚神経の動作を解析した．触角神経爽より誘灘した鰯々のイソバルスを分離するため，インパルス振幅をパラ

メータとするマイクμコソピュータによる分離解析システムを作製し，処理に用いた．一対の感覚細胞は，感覚毛

への刺激方向に対する選択性をもち，主な応讐方向は，感覚毛を起す方向（低インパルス）と倒す方肉（高インパ

ルス）に180°異なっていることが分かった．又，高インパルスは感度は低下するが感覚毛を起す方向にも応答を

示した，更に各神経細胞のインパルス発生後の感優翻復特性にも大きな樒違がみられ，低インづルスを発生する方

が速い【司復を示すことが明らかになった．これは低インパルス発生の持続性（ton圭c），高インパルス発生の過渡性

（鋤asic）を示すものである．このように一対の感覚神経の動作は，いわゆるプッシ且プル縫送系とは異なり，生

体における2チャネル伝送系特有の伝送特毬として興味深いものがある．

1．まえがき

　電気生理学の公野において，Adrlanの神経インパ

ルスの記録以来ω，神経綱胞の単一素子としての動作

は詳綱に明らかにされてきた②．そして近年では，神

経系の最も大きな特徴の一つである多チャネル伝送あ

るいは処理系としての動作の解析に重点が移されてき

つつある③・（4｝。我々は数年来，アメリカザリガニ第1

触角内枝の表薦に生えた感覚毛の機械的刺激に対する
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応答を調べてきた（5）～⑦．この感覚毛は，ほとんどが一

対の感覚神経の支配を受けており，感覚毛の動きは，

これら神経細胞によって相補的に中極第1神経節へ変

換・転送されている．感覚毛および一対の神経綱胞よ

り成るこの種の受容器は，神経系として簸小規模の並

列低送システムを構成するものである⑧．従って，こ

れら一対の神経細胞の動作様式を解析することは，神

経系の多チャネル処理機能解明の基礎的知見を与える

ものと考える．

　我々が用いている触角神経東からの細胞外誘薄法で

は，一対の感覚神経の応答は振幡の異なる高低2種類

のインパルスとして観測される，今までの一連の高イ

ンパルス列についての解析結果から，この受容器は機

械的変位に対しては，変化のあつた直後に数綱のイン

パルスを発生するのみで，絶えず動的に変化する剃激
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のみが有効な刺激として作期することが明らかになっ

た⑬。従って，この種の受容器では，従来からよく絹

いられている欝段波刺激による緬答の解析よりも，む

しろ達績i正弦波あるい糠一・定間隔で縫り返し願えられ

るパノレス波的薄ぎ1長敷壷こ対する応答を解析し定圭萱｛ヒするこ

とが重要となる．醜園の論交では，高インパルスにつ

いてのみ解析を行い，インパルス難生の確寮的モデル

を提案した17｝．このそデルの基本となるインバ・以発

生後の感度園復特挫は正麩波対刺激の実駿より得られ

武（1驚示きれだすなわち第2刺激でのインパルス発

生率をRとすると，

　　　　　ノ～藁」醜牌（　玉一exp｛一（オG（♂一β）｝〕1　　　　　　　（1＞

　ここで，R。。は第圭刺激でのインパルス発生率，1／

輪は鰹復時定数，βは不応期闘，オは対刺激の時間間

隔である．この園復パラメータα。が連続して茄えられ

る正弦波刺激に対するインパルス発生率の変化を説明

する上で墨要なものとなっていた．連貌的な刺激に対

する高低爾インパルスの応答様武として，写真観測な

どから低インパルスの方がより定常的な発火を示すこ

とが示唆されていたが㈲，高インパルスと共に低イン

パルスについても輪を濁定し，これを定壁化する．

　講胞外誘導された多チャネルインパルス列を，その

振幅あるいはその他のパラメータを周い分離・解析す

る手法が既に報著されている｛4｝捌．ここで我々が朋い

た感覚毛は，欄御できる刺激波形を震的とする感覚毛

1本にのみ簡醗的に痒］加することができ，それに応答

するインパルスは2種類という特殊性がある．又，後

述のように応答の解析が多数園の刺激による統計的処

理に基づき行われ，分離の精度に多少の許容性をもつ。

以上の理油から，ここではインパルス振輻のみをパラ

メータとした分離手法を用いた．これによリシステム

の圓路構成が簡単になり，処理速度も向上し々イクロ

聯ンピュータシステムによる簗時悶処理にも有利とな

る。又，簡単な実時闘処理を行うことで，実験中のサ

ンヅルの状態変化などを適確には握し，これに対処す

ることができる．

　本論文では，この分離・処理システムの概要と，本

システムを用いた～対の感覚繧胞の臨答癒棚需よび園

復特性の摺違について姥較検討する．

2．分離・処理システム

実験システム全体については幾に義乏俊したので（6｝，

ここでは越理系についてのみ説明する．本処理システ

ムは，マイクロコンピ謳一タシステム（モトローラ
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厳EK6800D嚢）を中心に構成され，二．つの汎絹入撮力

工C（瓢c6820）によりデータ計測嗣のパルスカウンタ，

A－D変換器，あるいは処理結畢の褒示朋の0－A変換

器に接続されている．処理システムの購成を閣1に示

す。本システムにより，誘導されたイソパルスの発生

時刻およびその振輻が計灘・処理される．図2のタイ

ミングチャートを周いて計翻データの取り込みの様子

を説閣する．生体からのインパルス爾は，サンプリン

グ麟路およびピークホールド園賂に入力される．サン

プリング園路では，岡時に潮激鮪始を知らせるトリガ

を舶えることにより，処理に必要な刺激区間のインパ

ルスを波形整形して崖力する（PCR冠Q）。波形整形の

ためのコンバレータは参照電圧娠を持ち，これを適当

に変えることで処理に不必要な小さなレベルのインパ

ルスや雑音を除虫する．パルスカウンタでは入カパル

スの立上りごとに，それまでの時闘を測定してラッチ

し出力する．又，ピークホールド園路に撫えられたイ

ンパルスは，ここでその最大振輻が録持されA－D変

換器に繍えられる．パルスカウンタ，A－D変換器の

幽力データは，サンプリング幽路からの波形整形出力

の立上り，立下りの時点でそれぞれ割込（PCR8Q，

ADREQ）をかけ取り込む．環在のところ割込処理ルー

チン！の殻長実行時間が約200μsであり，正確にパルス
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間隔と振編データを対応付げて取り込むためには，

PC只EQからPCR猛免あるいはAI）R錫QからADRE（≧

問が20◎μs以上必要である。？CR鶏QからADREQ

あるいはその逆の場含は完全に岡時でも可能である．

各データはそれぞれ8bほで，精度はインパルス間隔

で±玉／2LSB（分解能0．8ms），インパルス振編で士1

LSB（2βVフルスケール）である．これらは関数発

生器より模擬インパルスを発生させて測楚した．

　以上のようにマイクロコンピュータ内部では，イソ

パルス間隔と振輻データは一鮒一に対応している．こ

れをもとに，インパルス振輻をパラメータとしてプロ

グラムにより分離・処理を行う．マイク沼プロセッサ

は劉込時以外は処理の途中経過をD－A変換器を通し

オシロス謙一ブ上に褒示する．本処理システムでは振

輻分布，？STヒストグラムなどを実時間で処理するこ

とが司「能である。更に詳細な処理については，8ASIC

言語が使用できるマイクロコンピュータ（コモドール，

P8τ200烹）に中間処理データを転送して行う．簸終

的な処理結果はX－Yプロッタで記録する．

3．実験結粟

　3ほ　振幅パラメータによるインパルスの分離

　触角神経束から細胞外誘導を行ったときの，インパ

ルスの振輻分布を図3に示す．図3（a）は感覚毛に刺激

を撫えない場舎で，（b）は麟8下部に添した正弦波刺激

を抽えた場盒である．正味のサンプル時聞はどちらも

約50秒である。これでみるように偲々の振編値をも

つインパルスは分離され，振輻のみをパラメータとし

　　國荏　触角神経棄からの応答の3次元表示

Fi＄．4－Three　diment圭ona三represen亀a嫉。n　of

　　　ampli三ude－PST　h董stogra田．

ても3～5種類のインパルスが分離可能なことが分か

る．又，（b）から鋼激に応答する高低2種類のインパル

スの存在（矢印）が確認される．高低両インパルスの悠

答と振輻による分離の様子を明確に示すため，嘆秒の

休店区間をとりながら約600囹の剃激を行った場合の

応答を藻算して翻4に3次元的に示した。灘軸方向は

インパルスの発生時刻，シ軸方向はその振輻を示し，

露軸方陶はインパルスの偲数を示す．この例では刺激

に対して応答を示す高低2種類の振輻をもつインパル

ス以外はほとんどみられない．連続して舶えられる正

弦波刺激（國喚の下部に時闘軸に平行に示す）に対して，

高インパルスの発生の様子は大きく変化しているが，

低インパルスは簗2刺激以降は像ぽ定常な発火を示し

ている．

　インパルスの分離パラメータとして馬いたインパル

ス振蠣は，実験中の触角の活動状態を示すパラメータ

としても用いられる．実験中はインパルス振幅を発生

顯にそのまま記臆し，遂次その額域の値をオシロスコ

ー プ上に表示する．図5はこれをX－Yプロッタにょ

り表示したものである．応警する高低濁インパルスは

2本の帯状に示されている．この帯状の高低インパル

スの振輻が顕著な下降を示したとき，実験は中止され

る．PSTヒストグラムなども含あて，計測データを実

時聞で処理・表示することにより，生体の活動状態の
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　　麹6　高低インパルスの刺激方向選択性
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　　　stimull．

は握，刺激に瞬する応答の確認などを適確に行いなが

らの実験が可能となる．

　3．2　刺激方向に対する応答の選択性

　感覚毛を支醗する～対の神経細胞は，感覚毛への刺

激の方向に関する選択性がある．これを単一の正弦波

刺激（周期33ms）により調べた．國6は1。5秒の休

庇区間をとりながら約800圃繰り返し刺激したときの

高低インパルスの発生龍置をヒストグラム（サイクル

ヒストグラム）にしたものである。刺激波形をそれぞ

れ下に示す．麟6㈲では感覚毛をまず倒し，それから

起す形の刺激を舶えている。これによると商インパル

スは感覚毛を倒す方向で，低イソパルスは起す方向で

それぞれ発生しているのが分かる．以上の応答の方向

性を確認するために，國6（b）では逆に感覚毛を起して

から倒すという刺激を行った．低インパルスにっいて

は，（a）と比較して王80°だけ応答位絹が進んでおり，

やはり感覚毛を起す方向で応答を示しているのが分か

る．一方，高インパルスについては期待したイソパル

スの発生位置の変化がみられず，今度は感覚毛を起す

方向で応答を承している．撮し，応答の潜時（la細cy）

が多少長くなり全体的にインパルスの発生ひん度が藏

少している．従って，高インパルスは鯛激に対し双方

向の応箸を示すが，毛を起す方向での感度は倒す方向

での感度に比べ減少し，主に毛を倒す方向の刺激に応

答するものといえる．高インパルろが図6（a）のみ又は

（b｝のみで単独に双方向の応答を示さない（蹴6（b）では

多少みられる）のは，後述するインパルス発生蓬後の

感度低下によるものと考えられる．低イγパルスにつ

いても鋼6（aはり働のインパルス発生率が減少してい

るようにみえるが，本処理システムの分離方法では，

高低爾インパルスが織時に発生した場舎，低インパル
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スを検出することが本質的に不可能であり，㈲では見

掛け上インパルス発生率の低下としてみえるものと思

われる．高低インパルスの重なりの少ない第2ピーク

（インパルスが2澗発生したことを恵味する）の大き

さを比較することにより，感度の差は像とんどないも

のと推察される．

　このような，刺激とパルス発生位置との関係を論ず

る場合，刺激部位からインパルス導毘電極までの縁搬

時間が問題となる．誘導電極を5㎜1の間隔をおいて

2本さし，感覚毛に剃激を欄えながら両電極に現れる

インパルス波形の遅れ時閣を灘定し，伝搬速度を算出

した。高低両インパルスの速度分布を図7に示す。高

低イソパルスの俵搬速度は，各々について49士0．08

瓢／s，3、6土O．22m／sの値となった．今まで行ってき

た実験では，感覚毛から電極までの雛離は3～10mm

程歴であり，縁搬時聞にして1～3恥sである．従って，

刺激波形とインパルス発生時刻を対比させる図6のよ

うなサイクルヒストグラムやPSTヒズトグラムの場倉，

この程慶の時間補正が必要となる．図6（a｝，（b）にこれ

だけの時間補正を麗えても，高低インパルスの刺激方

向に対する選択性にはほとんど影響はない．

　3；3　高低インパルスの園復特牲

　我々は既に高インパルスについての解析より，連続

的な正弦波刺激に対するインパルスの発生位鍛をヒス

トグラム（2STヒストグラム）でみたときの，インパ

ルス発生率の時間変化を，インパルス発生後の細胞内

部の状態変化としてとらえ，これを取り入れた確率的

モデルによリシミュレート可能なことを示した．この

インパルス発生後の状態変化は，式（1｝のようなインパ

ルス発生率の振数関数的な圓復過程として示される．

ここでは，高低澗インパルスの團復特性の差異を瞬ら

かにする．

　このような瞳復特性は，正弦波対朝激を行ったとき

の第2刺激でのイソバルス発生率により求められる．

図8は対刺激の闘隔を紛msから60msまで8段階に
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　　　　図9　囲後曲線
Fi竃．9需Tlme　course　of　recovery．

変化させたときのPSTヒストグラムを，高低インパル

スについて，それぞれ重ねて示したものである．爾イ

ンパルスともに，第2刺激でのインパルス発生率が刺

激間隔の増禰に俸い，第1潮激での発生率まで増加し

ていく様子が示されている．これを式ωの形で定簸化

するために，対剃激に射する応答を4種類のパターン

に分類し，第1，第2剃激で共にインパルスを発生し

たものを，第1刺激でインパルスを発生したもので割

り，式（1）の爾辺を第1刺激でのインパルス発生率R⑫。

で正規化した形で求めた（付録参照）．閣9はこのよ

うにして求めた，高低2種類のインパルスの平均的國

復特性を比較して示したものである。各点は高インパ

ルスについては6サンプル，低インパルスについては

4サンプルの平均値を示す．圓復パラメータβは今ま

で問様，刺激正弦波の周期（ここではmms）の1／2

に圃定した。各団復懸線は最小2乗法により求めた。
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これでみると弱らかなように，平均的な測復時定数

三〆輪は高インパルス，低インパルスについてそれぞ

れ圭04ms，29msとなり，低インパルスが約3倍の園

復速度をもつことが分かる．燗々のサンプルで両者を

比藪した場合も常に低インパルスの方が回復が速く，

その沈の範蜀は2．5から紛倍であった．図4からもう

かがえるが，今までの運続的な正弦波刺激を行ったと

きの写翼観測からも，低インパルスの方が，より定常

的な発火を行うことが示陵されていた．これは，闘復

の速い低インパルスでは先行刺激によるインパルスの

発生が後競する刺激でのインパルス発生に及ぼす影響

が高インパルスに姥べ小さいことから理解できる．高

低爾インパルスの回復速度の絹違は，刺激が繰り返さ

れる周渡数に対する応答特性の相違を示すものであり，

生体における感覚構報の並列俵送特性として興味深い

結果である．

4．議　　舗

　前園の論文をもとに，ここでは玉本の感覚毛を貰醗

する一対の感覚神経綱胞の劇激方向に対する選択性，

インパルス発生後の回後特性の梱違について弱らかに

してきた．これらの特挽についてニニ，黛検討を纐える．

　鶴述したように，i朝激に対する応答の位棚を問題に

する場合，感覚毛の位巌から誘導電極までのインパル

スの伝搬時闘を十分考慮する必要がある。そのため我

々は徴搬速度を実淵し，高低インパルスについてそれ

ぞれ填．9士O◎8m／s，3．6±0，22m／sの徳を得た．この

値は無髄線誰としては非常に大きな値である．岡程度

の俵導速度を示すものとして，ゴキブリの脚の感覚毛

および鐘状の宿己受容器において3．3±1．違m／sという

値が示されている囎．又，一方で，ザリガニ尾部の感

覚毛では1．2m／s，0，8　m／sという値も報告されている韓ll

触角は頭部に僚鷹し，かなり高度の清報処理を行うと

想縁させられるので，飽の部位に比べ速度が速い方が

好ましいといえる．いずれにしても，ここに上げた縁

搬速度では，図6における時間翰の締正は数msにと

どまり，高インパルスが主に感覚毛を倒す方向を分・担

し，低インパルスは起す方向を分i腹して，感覚毛の動

きを伝送するという結菓は変らない．秩父は約20圓

の応答の解析から，高低インパルスの方向選択特性を

全方向にっいて求めている鰺．我々の場合は2方向の

みであるが，彼の結果を像ぼ支持している．しかし，

方向溌の決定には刺激波形とイソパルス発生時の位糊

関係が必要で，このためにインパルスの転達速獲を知
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ることが重要である．

　又，回復特性については，高低爾インパルスの厩復

速度の掘違だけでなく，既に二，三の知見を報普して

いる．一つは文酬7）で示した式（1）の園復曲線がR。。姦

1の種々の値でも成立し，近似的に回復時定数1／αG

は刺激強漫（振輻）に依存しないという結果である．

他方，この時定数は対刺激を構成する欄々の正弦渡の

時間輻に依存して変化し，時間編が短くなると園復

が速くなる傾陶を示ず6｝．この結果から予想すると，

圓復時定数1／輪は欄々の正弦波の傾斜の大小よりも

むしろ，その持続時間などの時間的構造に敏存してい

るようである．この鳳復パラメータα。は緬胞内電位

（受容器電位）と密接な闘係にあると予想されるが，

受容器騰造，インパルス発生機構などと関連つげて今

後更に検討していく必要がある．

　更に，正弦波対刺激を行った際の第2刺激での感度

の低下には2種類あることも騒近の実験で競らかにな

ってぎた．一つは國9に示した第王剃激によるインパ

ルス発生に伴う感度の低下であり，もう一つは第圭刺

激によるインパルス発生が伴わない場合にも観翻され

る感度の低下である。この現象は高低両インパルスに

ついて観測され，インパルス発生を締わない感度変化

も図9と岡様，時間と共に園復する傾向を示す．一例

として，高インパルスについての二つの圓復過程を比

較して図10に添す．第1刺激においてインパルスを

発生しなかった場合の園復（Rp／R。。）の方がインパル

スを発生した場含（8／R。。）に比べ，より速い園復を示

しているのが分かる（計算法は付録参照）．一般に種

々の機械的刺激の受容器では，刺激による感度の低下

あるいは顯応の原閣として，（D受容器の構造，｛沿受容器

避

ミ
『

避

ミ
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電位発生i部，（麟インパルス発生部の三つの都分が考え

られている臨騨。図9にみられる圏復が（D，Gi），（ili｝す

べての原鴎の複倉されたものと考えられるのに対して，

インパルス発生を偉わない感度変化き灘ゆ原臨を倉ま

ないものと考えてよいであろう．これに檸い，先に捷

案したモデルも多少の補正が必要となるが，インパル

ス発生の伴わない感度変化は図乏0にみられるように，

その低下の程度がインパルスを発生したときに比べて

小さく，達続的な1E弦波剃激に対する応答を記述する

第1近似としては，今までどおりで差支えないものと

思われる．詳綱な議論は劉の機会にゆずる。

　ザリガニ触角の感覚毛およびこれを支配する一対の

神経細胞から成るこの受容器は，他の聯殻類や昆虫の

体裏薦の感覚毛と問様，周圏の水，空気などの媒質の

動き，あるいは物体との接触を感知。処理するものと

考えられる騨灘．この感覚毛の動きを神縦系により変

換繊送する場合を考えると，1本の神経線維では，そ

の強度の情報のみしか伝送できない．しかし，これら

の感覚毛のほとんどが一対あるいはそれ以上の神経支

配を受けており，それぞれに選択性をもたせることで

刺激方向の検出に利爾している｛8）脚種．ザリガニの感

覚毛の二つの感覚細胞による2チヤネル徴送系を考え

る場倉，工学釣な類推から，応答方向については｛立絹

が18◎°異なるが，刺激強獲あるいは周波数に闘しては

特性のそろった，いわゆるブッシュプル圓路的に機能

することが考えられる．しかしながら，実際には高イ

ンパルスについては多少双方向の朝激に対する応答が

みられ，又，インパルス発生後の側復特性や，これに

基づく連続的な正弦波刺激に対するインパルス発生率

の変化にもかなりの差異がみられた．しかも，このよ

うな特性の柵違はすべての実験サンプルに共通の類向

として現れた．従って，ここで承した感覚綱胞の動作

様式の網違は，一対の感覚細胞による2チャネル縁送

に関し，生物的には意味のある絹違と考えることが妥

畿であろう．又，ザリガニの羅部にある岡様の感覚毛

からの融索を入力とする2次，3次のニューロンにお

いては，単親な前後方向に関するスカラ的な合成出

ヵではなく，翻方向に選択的に応答するようなベクト

ル的毘力を行う細胞の存在も報欝されている田｝。この

ような処理機能を有する高次漏ユーロンの入力となる

べき受容器系が，単に方向選択性の違いだけでなく，

その時間豹応答縛性にも掘違を承すことは，工学的な

観点からも特徴ある系の一例を与えるものと考える．

5．むすび

　漸たに作製したインパルス振輻をパラメータとした

インパルス列の分離・解析システムを用いて，ザリガ

ニ触角の感覚毛における2チャネル銀送系の解析を行

った．その結果，高低両インパルスはその童な応答方

向が掲0°異なっていることが示された．又，高イン

パルスについては，感度は多少低下するが双方向に応

答することが明らかになった．澗インパルスのインパ

ルス発生後の駆復時定数はかなり異なり，低インパル

スの圓復速度が速いことが分かった．これは低インパ

ルス発生の持続性（tonic），高インパルス灘生の過渡

性（phasic）を恭すものである．感度低下の現象は，イ

ンパルスを発生したときだけでなく，インパルスの発

生を伴わない場合にも起ることが分かった．以上の結

果は，生体における並列伝送特性の一例として興味あ

るものといえよう。このような｛云送形態の意味・内容

については，今後嬢討していく必要がある．この解新

に用いた分離・解新システムは他の多チャネルインパ

ルスの解析にも十骨効果を示すものと考える．
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付 録

　正弦波対刺激によって図9及び図10の國復特性を求

める方法を以下に承す．まず，正弦波対刺激に対する

鮒肇畦激

R1

R2

R3

　　0丁王　乃 T3　　ハ

　　隆A・1　応答パターン
Fig．A・1－Response　pa亡ter薙．

応答を，インパルスの発生位置により図A・1に示す四

つの形に分類する（Ro～R3）．刺激蘭始後の時間を

塩73，聡，ア4で分割し，区問7、～72及び73～馬のどち

らにもインパルスが発生しないのをR。，区關r，～7，

のみで発生したのを尺，鼠間為～馬のみで発生した

のを斑両区闘でともに発生したのをR3とする．但し，

鱈より葭あるいは区間ろ～ろでインパルスが発生し

た楊合はどれにも含めない．こうして，それぞれの応

答パターンの数を計数し

　　　R＝R3／（RI→一∫～3）　　　　　　　　　　　　　（A・1）

　　　Rp鵜R2／（Ro牽＆）　　　　　　　　　　　（A・2）

　　　R。。鷹（凡十R3）／（Ro十RI十R2÷R3）　　（A・3）

とする．正弦波対刺激の間隔為を徐々に変化させ，それ

ぞれに対するR／R。。を計算することにより，インパル

ス発生に伴う正規化された園復特性が得られる．又，

Rp／偏からインパルス発生の伴わない場合の園復蒋性

が求あられる．区闘鱈～為及び73～為はPS衝ヒスト

グラム上で応答鉱置を確認して決定する。

　　　　（昭職55年2月21日受付’，　5月19日再受イr重つ
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