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コイ ・ニジマ スの左右嗅覚器 刺激 による

嗅球誘起脳波の周波数分析 につ いて

阪 上 潤二郎*,竹 村暘,小 井玉 隆

Frequency Analysis of the Olfactory Responses 

        to Bilateral Stimulation 

      in Carp and Rainbow Trout

Junjiro SAKAGAMI*, Akira TAKEMURA and Takashi KOIDO

    Induced wave in the olfactory bulb of carp and rainbow trout has been used as a con-

venient index of the olfactory responses. Most of studies have been carried out on stimula-

tion of the unilateral olfactory organs. In present study, influence of the bilateral nasal 

sac stimulation upon the induced wave was examined to clarify the function of the 

bilateral olfactory organs. The induced wave recorded from unilateral organ when NaC1 

solution with various concentration was infused into the bilateral nasal sac. The induced 

wave was analyzed as several frequency spectra. As results, although the olfactory 

responses in carp were different from those in rainbow trout, olfactory responses of both 

of carp and rainbow trout suggested the centrifugal influence from the olfactory organs 

of one side to the other side. It seems to be considered that this centrifugal influence 

subserves to detect the difference between concentration of solution infused into the 

right and left side nalis.

Key words  : コ イ

刺激

carp  ; ニ ジマ ス

stimulus  ;

rainbow trout  ;

周波数分析

嗅球反応

spectral analysis

olfactory  response  ;

魚類の嗅覚は摂餌 ・社会行動などに関与 してお

り,左 右嗅覚器の作用について明らかにすることは

行動生態を研究する上で重要である。これまで匂い

に対する嗅覚応答の研究では,嗅 球誘起脳波がよく

用いられてきたが,そ れらの多くは片側の嗅覚器の

みについてでありｹ婿ｳ),両嗅覚器の相互作用が嗅球

誘起脳波に与える影響についての研究はほとんど行

われていない。本研究では,真 骨魚類の中でも嗅球

の位置が異なるコイとニジマスを用いてリ両嗅覚器

の相互作用を明らかにするため左右の鼻孔に刺激液

を流した時,嗅 球上に誘起される脳波について電気

生理学的に検討 した。

方 法

コイ(Cyprinus carpio,尾 叉長25～38cm,体 重180

～840g)及 びニ ジマ ス(Salmo gairdneri,尾 叉長28

～35cm ,体 重300～480g)を 実 験 に用 いた。 これ ら

の魚 は購 入後 屋外 飼育 池 で一週 間 以上馴 致 し,実 験

の お よそ一 週 間前 に エア ー濾過 した屋 内水槽 に移 し

た。 この 間,餌 は与 えな か っ た。MS-222(0.02

%)で 導 入麻酔 し,Curare(6㎎/㎏ bodyweight)で

不 動 化 し,実 験 装 置 内に 固定 して エア レー シ ョン し

た汲 み お きの 水(流 速55ml/s.,水 温 は夏 期23℃,冬

期18℃)を 口か ら鯉 に灌流 させた(Fig.1)。 嗅 覚
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Fig．　1　．　Schematic　diagram　of　experimental　apparatus．
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Fig．　2　．　The　electrode　setting　on　the　surface　of　olfac－

　　　tory　bulb　in　carp　（A）　and　rainbow　trout　（B）．
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刺激物質は，これまでの研究に14－16｝おいてよく用い

られてきた塩化ナトリウムを用い，様々な濃度に希

釈して刺激溶液とした。刺激装置はFig．1に示す

ように，BとCのタンクに刺激溶液を入れ，　Aタン

クにリンス液として脱イオン水を入れ，左右の鼻

孔内を溶液が流れるように固定した。溶液の流入

の切り替えは，電磁弁により遠隔制御した。刺激時

間は20秒または40秒間（0．6mlls）とし，その後リソ

Fig．　3．　System　of　frequency　analysis　of　olfactory

　　　　responses．

ス液を240秒間流した。四球での誘起脳波の記録は

銀・塩化銀電極（直径0．2㎜）による単極導出とし

だ7一18｝。コイ及びニジマスの脳を露出させ，マイク

ロマニピュレーターで記録電極を嗅球上部に，参照

電極（銀・塩化銀電極，直径2㎜）を脳上部の脂肪

中に置いた（Fig．2）。垂球での電気的応答の記録

・分析の回路図をFig．3に示す。電気的応答は，

生態用増幅器（日本光電，時定数：0．1s．，　Low－cutフ

ィルタrl．5Hz，　High－cutブイルター150Hz）を通し

て，FMデータレコーダー（TEAC　R－61）に記

録した。その後，記録全周波数帯並びに1／3オク

ターブバソドパスフィルターによる6．3，8，10，12．

5，16の各周波数帯における応答の時系列的変化に

より，嗅球誘起脳波の解析を行った。5Hz以下り

周波数帯は雑音の影響を強く受けるため，今回の研

究では扱わなかった。
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Fig．　4　．　Frequency　response　patterns　of　the　response　in　the　ipsilateral　olfactory　bulb　by　stimulation　with　various

　　　NaCl　concentration　in　the　ipsilateral　nasal　sac　in　carp．　The　stimulation　signals　are　indicated　by　bold　lines

　　　under　the　lowermost　traces．　Vertical　calibration；　50ptV，　Horizontal　calibration；　10s．　The　ipsilateral　nasal　in－

　　　fusion：　A；　O．5×　10－2M，　B；　10H2M，　C；　2．5×　10”2M．

結 果

1．電極挿入側嗅覚器への刺激に対する応答

　種々の濃度の刺激溶液を導出側鼻孔にのみ与え

て，四球誘起脳波を調べた。

　コイでは各濃度に対して，6．3－16Hzの各帯域

で応答が観察され，刺激濃度が高くなるにつれ応答

が大きくなった。刺激の持続にもかかわらず12．5及

び16Hz帯ではすぐに順応するのに対し，10Hz以

下の低周波帯域では長時間応答が持続した（Fig．

4）o

　一方，ニジマスでもコイと同様に6．3－16H：zの

各帯域での応答が観察された。しかし，コイに比べ

て，16Hz帯での順応がやや早いのが観察された

（Fig．5）。また，高濃度になるにつれ応答が大き

くなった。

2．反対側嗅覚器への刺激に対する応答

　刺激溶液を嗅球誘起脳波導出側とは反対側鼻孔に

のみ与えて，反対側からの導出側図画誘起脳波への

影響を検討した。

　高濃度刺激にもかかわらず，コイ及びニジマスと

もいずれの周波数帯域においても応答はほとんど観

察されなかった。（Fig．6）。

3．左右両嗅覚器への刺激に対する応答

左右の刺激溶液の濃度勾配が嗅球誘起脳波に与え

t，“N一一一“，“＞d，e一・N“．e“，，“L．et．，一，w一”一一一．v．”．一一．一一，““　6．3　Hz

一一一“一，vaf
oi一一ttiI，t，，W，“““）tdPehgi“，一“，，ie一一，，e一”一e“etlmMpa　8．0　Hz

一一‘”一e一一・｛，tai－elepI．一・i・，，一一re一‘N．，，．一一，”，e一，，一一一　I　O　．　O　Hz

”“，”．，一”，，e，titVNNt，一，．．一一一”，v，，ds一一一，，“一．．＋，一一・”．．・，i，．・e，・一，t・　12　．　s　Hz

一一“一“一一一t，，一“一

撃煤C一一一1，，一，”，wwe一，一一pyi”，”一t“一，一”，一”一，e，一一．＋”一L　1　6　．　0　Hz

Fig．　5　Frequency　response　pattern　of　the　response　in

　　　the　ipsilateral　olfactory　bulb　by　stimulation

　　　with　2　×10－2　M　NaCl　concentration　in　the　ip－

　　　silateral　nasal　sac　in　rainbow　trout．　The　stimula－

　　　tion　signals　are　indicated　by　bold　lines　under

　　　the　lowermost　traces．　Vertical　calibration；　50

　　　ptV，　Horizontal　calibration；　10　s．

る影響を，左右嗅覚器へ同濃度で刺激を加えた場合，

反対側に導出側より高濃度で刺激を加えた場合，反

対側に導出側より低濃度で刺激を加えた場合の3通

りについて嗅球誘起波波を解析した。なお，今回の

実験では左右の刺激溶液の濃度勾配は電極挿入側嗅

覚器を刺激した際に得られる各濃度に対する応答の

変化の顕著な濃度帯（塩化ナトリウム水溶液；0．1
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×10－2～4．o×10　　2　M）の範囲内に設定した（Fig．

7．）o

　1）左右嗅覚器へ同濃度で刺激した場合

0．1x10－2，0．5×10－2，0．8×10－2，10－2Mの

4種の濃度の刺激溶液に対するコイの嗅球誘起脳波

をそれぞれFig．8に示した。0．1×10－2Mでは応

答が小さく，低周波帯域にのみ観察された。12．5及

び16Hz帯では0．8×10－2Mまで次第に応答が増大

するが，10－2Mでは応答が弱く，特に16Hz帯で

の応答が小さくなるのが観察された。導出側のみの

刺激と比べやや応答が大きくなるが，濃度の増加に

A B
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Fig．　6　Frequency　response　patterns　of　the　response　in　the　ipsilateral　olfactory　buld　by　stimulation　with　NaCl　con－

　　　centration　in　the　contralateral　nasal　sac　in　carp　（A；　10－2　M）　and　rainbow　trout　（B；　2　×10－2　M）．　The

　　　stimulatiQn　sigrials　are　indicated　by　bold　lines　under　the　lowermost　traces．　Venical　calibration；　50ptV，

　　　Horizontal　calibration；　10s．
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Fig．　8　．　Frequency　response　patterns　of　the　response　in　the　ipsilateral　olfactory　bulb　by　stimulation　with　various

　　　NaCl　concentration　in　the　contralateral　nasal　sac　in　carp．　The　stimulation　signals　are　indicated　by　bold

　　　lines　under　the　lowermost　traces．　Vertical　calibration；　50ptV，　Horizontal　calibration；　10s．　The　ipsilateral

　　　and　contralateral　nasal　infusion　are　same　concentration：　A；　O．1×10－2M，　B；　O，5×10－2M，　C；　O．8×10”2

　　　M，　D；　10－2M．

伴い応答が大きくなる同様の傾向が観察された

（Fig．4，8）。さらに，刺激への順応は高周波帯域

でも，導出側のみの刺激時に比べ遅くなることが観

察された（Fig．4，8）。

　ニジマス（Fig．9）でも，0．5×10－2，0．7×

10　2，10－2，2×10－2Mと濃度の増加に伴い応

答が大ぎくなる傾向が認められた。0．5×10－2M

と0．7×10－2Mでは8及び12．5Hz帯にやや顕著な

応答が観察され，10－2Mと2×10一　2Mでは6．3－

16Hzの帯域にわたって顕著な応答が認められた。’

また，順応は8H：z帯で遅く，より高周波帯では早

かった。

2）反対側に電極側より高濃度で刺激をした場合

コイ（Fig．10）では，応答が6．3－16Hzの帯域

で観察され，反対側に高濃度の刺激が加わるとどの

周波数帯でも応答の順応に時間がかかることが観察

された。また，左右とも同濃度で刺激したときに比

べ，10－16Hz帯ではどの刺激濃度でも応答が顕著

になった（Fig．8，10）。

　しかし，ニジマス（Fig．11）では6．3－16Hzの

帯域で応答が観察されたが，高周波帯域での応答は

いずれも順応が早く，濃度差が大きくなると16Hz

帯では応答自体が観察されなくなった。また，8Hz

の帯域でも順応が早く起こるのが観察された。

　3）反対側に導出側より低濃度の刺激をした場合

　コイでは8－16Hzの帯域に応答が観察され，

濃度差の増大に伴い応答が小さくなった。しかし，

12．5Hzでの応答はむしろ顕著になり，順応も早く
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Fig．　9　Frequency　response　patterns　of　the　response　in　the　ipsilateral　olfactory　bulb　by　stimulation　with　various

　　　　　　NaCl　coricentration　in　the　contralateral　nasal　sac　in　rainbow　trout．　The　stimulation　signals　are　indicated　by

　　　　　　bold　line＄　under　the　lowermost　traces．　Vertical　calibraton；　50pV，　Horizontal　calibration；　10s．　The　ipsilateral

　　　　　　and　contralateral　nasal　infusion　are　the　same　concentration：　A；　O．5×10－2M，　B；　O．7×10－2M，　C；　10－2M，

　　　　　　D：　2×10－2M．
　　　　　　　　’
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Fig．　10　Frequency　response　patterns　of　the　response　in　the　ipsilateral　olfactory　bulb　by　stimulation　to　the　con－

　　　　　　tralateral　nasal　sac　with　higher　NaCl　concentration　than　to　the　ipsilateral　one　in　carp．　The　stimuration

　　　　　　signals　are　indicated　by　bold　lines　under　the　lowermost　traces．　Vertical　calibration；　50ptV，　Horizontal

　　　　　　calibration；　10s．　The　ipsilateral　nasal　infusion　is　O．　5　×　10一　2　M　NaCl．　The　contralateral　nasal　infusion：　A；　O．　5

　　　　　　　×10－2M，　B；　O．8×　10－2M，　C；　10－2M．
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Fig．　11　Frequency　response　patterns　of　the　response　in　the　ipsilateral　olfactory　bulb　by　stimulation　to　the　con－

　　　　tralateral　nasal　sac　with　higher　NaCl　concentration　than　to　the　ipsilateral　one　in　rainbow　trout．　The　stimula二

　　　　tion　signals　are　indicated　by　bold　lines　under　the　lowermost　traces．　Venical　calibration；　50ptV，　Horizontal

　　　　calibration；　10s．　The　ipsilateral　nasal　infusion　is　10一　2　M　NaCl．　The　contralateral　nasal　infusion：　A；　10一　2　M，

　　　　B；　2　×　10－2M，　C；　4　×　10－2M．
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Fig．　12　Frequency　response　patterns　of　the　response　in　the　ipsilateral　olfactory　bulb　by　stimulation　to　the　con－

　　　　tralateral　nasal　sac　with　lower　NaCl　concentration　than　to　the　ipsilateral　one　in　carp．　The　stimulation　signals

　　　　are　indicated　by　bold　lines　under　the　lowermost　traces．　Vertical　calibration；　50ptV，　Horizontal　calibration；　10

　　　　s．　The　ipsilateral　nasal　infusion　is　10一　2　M　NaCl．　The　contralateral　nasal　infusion：　A；　10一　2　M，　B；　O．　7　×　10一　2

　　　　M，　C；　O．5×10－2M．

なるのが観察された。また，低周波帯域での応答は

順応が遅いままであった（Fig．12）。

　ニジマス（Fig．13）では8一　16Hzの帯域に応答

が観察された。低周波帯域での応答には変化は観察

されなか6たが，濃度差の増大に伴い12．5及び16

Hz帯での応答が小さくなるのが観察された。また，

それらの順応は早いものであった。

考 察

　前述のごとく，一方の嗅覚応答が他方のそれに与

える影響について，コイ・ニジマスともに反対側のみ

の刺激では電極挿入側にほとんど応答が観察されな

かった。魚類の左右の嗅覚器を用いたこれまで嗅球

誘起脳波を用いた電気生理学的実験では，Satou　’4｝

はコイを用いて導出側の鼻孔を餌料抽出溶液で，反

対側を塩化ナトリウムと餌料抽出溶液で刺激した場
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Fig．　13　Frequency　response　patterns　of　the　response　in　the　ipsilateral　olfactory　bulb　by　stimulation　to　the　con－

　　　tralateral　nasal　sac　with　lower　NaCl　concentration　than　to　the　ipsilateral　one　in　rainbow　trout．　The　stimula－

　　　tion　signals　are　indicated　by　bold　lines　under　the　lowermost　traces．　Vertical　calibration；　50ptV．　Horizonatal

　　　calibration；　10s．　The　ipsilatenal　nasal　infusion　is　10一　2　M　NaCl．　The　contralateral　nasal　infusion：　A；　10一　2　M，

　　　B；　O．7×　10－2M，　C；　O．2×　10－2M．

合，反対側を刺激しなかった場合に比べて，その電

気的応答にほとんど変化が観察されないと報告して

いる。一方，Hara　and　Gorbman’9）が金魚を用いて

反対側の鼻孔をスクロースまたは塩化ナトリウムで

刺激し，導出側の鼻孔を塩化ナトリウムで刺激した

ときの嗅覚応答について，わずかな抑制効果が観察

されたと報告している。また，ヒメマスについて，

反対側を餌料抽出溶液で刺激した際に応答が観察さ

れたとの報告がある20）。

　本研究において，左右嗅覚器を同濃度で刺激した

場合，コイ・ニジマスともに，電極挿入側のみを刺

激したときと同じ様に刺激濃度の増加に伴い応答が

大きくなる傾向が観察された（Fig．4，5，8，9）。

ただし，刺激溶液の濃度が同じ場合で電極側のみを

刺激した場合と左右嗅覚器を刺激した場合とを比較

すると，ニジマスでは（Fig．5，9）両者の応答に

ほとんど変化は観察されなかったが，コイでは

（Fig．4，8）電極挿入側のみの刺激に比べて左右

刺激は各周波数帯域での応答が大きくなった。さら

に，10－2Mでは高周波帯域で応答が小さく，その

順応が長くなった。これは，左右嗅覚器を同濃度で

刺激した場合，反対側からの影響の可能性が示唆さ

れる。

　一方，左右嗅覚器に濃度差のある刺激を与えた場

合，同濃度で刺激した場合に比べて，コイ・ニジマ

スともにいくつかの周波数帯域で順応に差が現れ，

高周波帯域では応答にも変化が現われた（Fig．8

一13）。左右同濃度で刺激した場合，ニジマスでは

反対側からの影響はみられなかったが，濃度差のあ

る場合にはコイ・ニジマスともに反対側からの影響

があると考えられる。ただし，コイとニジマスとで

は応答及び順応の変化に差があった。

　反対側からの影響を反映すると思われる遠心性の

入力は嗅球誘起脳波の応答周波数成分に影響を与え

ると考えられているが2’・22），本研究では上述のごと

くこれを示唆する結果を得た。したがって，コイ及

びニジマスは，左右の嗅覚受容器が相互作用を持ち，

嗅覚刺激物の濃度勾配の感知力並びに種独自の応答

周波数成分を持つ可能性が示唆される。

　しかし，このコイ及びニジマスの応答の差異が嗅

球の位置的な違いによるものなのか，また，反対側

からの刺激による応答を反映すると考えられる遠心

性入力が嗅球誘起脳波のどの周波数成分に反映され

るかについては，さらに研究を積み重ねる必要があ

る。
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