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研究成果の概要（和文）：コオロギの音源定位行動をモデルとして，行動を誘発する刺激と神経活動及び行動出
力との関係について研究を行った。コオロギは誘引歌を受容してすぐに定位するのではなく，しばらく徘徊して
から突然音源に近付いていくアプローチモードを取り，その遷移は内的変化によって生じることを明らかにし
た。また，多感覚VR装置を用いて仮想空間上の音源へ定位させること成功し，音源定位中に視覚的手掛かりも用
いていることを発見した。さらに，聴覚VR環境下で歩行するコオロギの脳内から細胞内記録を行い、中心複合体
の扇状体領域に投射するニューロン（P-FN）が、歩行運動の方向と大きさを統合したベクトル情報を表現するこ
とを見いだした。

研究成果の概要（英文）：We studied phonotaxis behavior of crickets as a model system and examined 
the relationship between auditory stimuli eliciting the phonotaxis and an evoked neural activity or 
behavioral outputs. We found that crickets do not localize immediately after receiving the calling 
song, but rather wander for a while before suddenly approached the sound source, and that this 
behavioral transition is caused by internal changes. We also succeeded in making the crickets to 
localize a sound source in a virtual space using a multisensory VR device, and found that visual 
cues were also used during the phonotaxis. Furthermore, we made intracellular recordings from the 
brain of crickets walking in an auditory VR environment and found that neurons projecting to the 
fan-shaped body of the central complex (P-FN) represent vector information that integrates the 
direction and magnitude of walking movements.

研究分野： 行動神経科学

キーワード： 神経科学　昆虫　行動学　脳･神経　ニューロン

  ２版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
特定の刺激に対する反射的な運動であると考えられていた昆虫の生得的定位行動が，実際には内部状態や刺激パ
ラメータに依存する複雑な統合過程を経て実行されることが示された。さらに定位行動そのものを起こす原因と
なる刺激とは異なる，別のモダリティの感覚入力もナビゲーションの手掛かりとし得ること，さらにその手掛か
りをどの程度用いるかさえも，外界や行動の文脈に依存することを明らかにした。このように生物が複数の感覚
入力を統合してナビゲーションを実行していることは，ドローンなどの自動制御や保護対象動物や害獣・害虫の
移動予測に重要な示唆を与えるものである。 

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



 

 

様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
１．研究開始当初の背景 
 
動物は視覚、聴覚、嗅覚、磁気感覚など、様々なモダリティの感覚入力による情報を用いて、
目的地への移動、すなわちナビゲーションを行う。移動能力の高い昆虫は優れたナビゲーターで
あり、特にミツバチやサバクアリなどでナビゲーション戦略の生態行動学的研究が行われてき
た。これまでに、彼らが太陽方位や偏光コンパス、ランドマーク、および経路積算システムを用
いて高度なナビゲーションを実現していることがわかってきた（Jacobs & Menzel, 2014; Wehner 
& Müller, 2006）。しかし、刺激源方位の検出から運動制御に至るナビゲーション全体を統御して
いる神経基盤の全容は依然として不明である。 
これを明らかにするためには、ナビゲーションを実行している動物から内部状態と外部環境
を計測する必要があるが、昆虫のような小型動物ではセンサーやデータロガーなどを身体に搭
載することが難しい。近年、齧歯類の空間学習に関する研究で、実験室内に仮想空間（virtual 
reality: VR）を視覚的に再現し、その中で半拘束した動物をナビゲーションさせて神経活動を計
測する手法が用いられるようになった（Aronov & Tank, 2014）。しかし、生得的定位行動のナビ
ゲーションに VRシステムを用いた研究はなく、特に聴覚刺激による VRシステムを導入した例
もない。また、 VR は、動物への感覚フィードバック操作することで、動物に与える感覚刺激
を定量的に制御することが可能であることから、実環境で動物が複数の感覚情報をどのように
処理し適切な行動発現を行っているかを明らかにすることができる。 
 
２．研究の目的 
 
メスコオロギはオスの誘引歌に対して接近する定位行動を示す。この音源定位行動は神経行
動学の古典的なテーマとして研究され、誘引歌の認識や発音メカニズムの研究は進んでいるが
（Hedwig, 2006）、音源に対する定位型ナビゲーションを実行する神経機構は不明である。そこ
で、本研究は、実験室内に再現した聴覚的 VR環境下でコオロギの音源定位行動を再現させ、行
動下の神経活動を生理学的に計測することにより、聴覚を手掛かりとするナビゲーションを実
現する神経回路と計算過程を解明することを目的とした。また、音源定位行動における視覚情報
の役割を明らかにするための複数感覚 VR 装置の開発を行った。さらに、本研究を実施した新学
術領域研究の領域内共同研究として、当初計画にはなかった、無限平面装置を用いた気流逃避行
動ナビゲーションの解明も目指した。特にこれまでの固定型トレッドミルシステムでは計測不
可能だった歩行／ジャンプ運動の選択に対する、内外的環境の影響を調べた。 

これらの研究目的のため、本研究では以下の４つのテーマに関する研究を行った。 
（1） 音源定位ナビゲーションにおける行動遷移メカニズムの解明 
（2） 多感覚 VR 装置による音源定位行動に対する視覚的手掛かりの影響の検証 
（3） 多感覚 VR 装置による音源定位中の頭方位情報の神経表現の解明 
（4） 無限平面装置による気流逃避行動に対する運動状態及び多感覚入力の影響の解析 

以下、「３.研究の方法」および「４.研究成果」については、上記の４項目別に記載する。 
 
３．研究の方法 
 
（1） 音源定位ナビゲーションにおける行動遷移メカニズムの解明 

 
コオロギの音源定位は、これまで室内のトレッドミル上での実験とフィールドにおける観察
の 2 種類の手法で研究されてきた。特に前者の実験では、トレッドミル上に固定されたコオロギ
は誘引歌に対してすぐに定位する行動のみに注目していたが、スタートから音源までを通した
音源定位行動は不明だった。そこで本研究では、アリーナ上を自由歩行するコオロギの行動開始
から音源に到着するまでの運動を解析し、どのように音源定位の行動ステージが切り替わるの
かを調べた。 
実験には防音室内に設置した半径 50ｃｍの円形アリーナを用いた。アリーナの中心からコオ
ロギがスタートするのと同時に、外周の内壁に接地したスピーカーから人工誘引歌を提示した。
コオロギの行動を上部に設置したビデオカメラによって記録し、胸部と腹部に付けた白い点を
自動抽出して、各点の座標データから移動軌跡と時々刻々のコオロギの体軸角度を解析した。さ
らにコオロギの位置や運動状態（歩行中か静止中か）によって、誘引歌提示の ON/OFF、及び音
圧を変化させた。 

 
（2） 多感覚 VR 装置による音源定位行動に対する視覚的手掛かりの影響の検証 

 



 

 

① 聴覚 VR 装置 
VR 装置は行動計測部と聴覚刺激装置から構成される（図 1）。行動計測は、胸部を固定した

動物を空気圧で浮上させた発泡スチロール製のボール上で歩行させ、ボールの回転方向を光学
センサで読み取る球状トレッドミル装置で行った。トレッドミルの周囲に 16 個のスピーカ 22.5°
間隔で配置したスピーカアレイを設置した。トレッドミルの光学センサの信号をもとに、仮想空
間におけるコオロギの音源からの位置と音源に対する向きを 2 台のマイクロコントローラで算
出した。音源からの距離に応じてボリュームコントローラ ICを用いてマイコンで音圧を制御し、
オプトカプラで任意のスピーカから音刺激を提示した。 

② 多感覚 VR 装置 
聴覚刺激に加え視覚刺激をコオロギの全

周から行うため、液晶ディスプレイ 4 台を聴
覚 VR 装置のまわりに配置した。またトレッ
ドミル上のコオロギに対してスピーカーア
レイが視覚刺激を妨げないように、コオロギ
の斜め下方から聴覚刺激を与えられるよう
にスピーカーアレイの構造を設計した。目標
物を模した視覚刺激として、白色背景に黒色
の円を提示した。①と同様、聴覚刺激にはオ
スの人工誘引歌を用いたが、音圧と物体サイ
ズは距離によらず 75 dBSPL、視角 30°で固定
した。 

 
(3) 多感覚 VR 装置による音源定位中の頭方位情報の神経表現の解明 

 
行動中のフタホシコオロギ脳内の神経活動を記録するため、防音箱中に聴覚・視覚 VR 装置を

設置した。 (2)の VR 装置と同様に、気流で浮かせた発泡スチロール球のトレッドミル上に頭部
を固定したコオロギを載せ、歩行運動に伴う発泡スチロール球の回転を光学センサーで検出し
た。トレッドミルの周囲に LEDディスプレイと小型スピーカーアレイを配置し、コオロギの歩
行運動に合わせて LEDディスプレイに表示されるパターンやスピーカーアレイから出力される
音の方向を変化させることにより、トレッドミル上に固定されたコオロギに仮想的な視覚・聴覚
環境をフィードバックした。蛍光色素を充填したガラス微小電極をコオロギ脳内に刺入し、神経
細胞から細胞内電位記録を行った。特にこれまでのショウジョウバエを用いた研究で、中心複合
体の一部である楕円体（Ellipsoid body）から頭方位に応じて活動を変化させる神経細胞が報告さ
れていたことから、その下流である扇状体（Fan-shaped body，FB）に注目して記録･解析を行っ
た。 
 
(4) 無限平面装置による気流逃避行動に対する運動状態及び多感覚入力の影響の解析 

 
コオロギは短い気流刺激を天敵の接近ととらえ逃避行動を行う。その逃避行動では、地面から

すべての足を離して空中に跳躍する Jumpか、地面に足をつけたまま逃げる Runかのいずれかが
選択される（Sato et al., 2019）。本研究テーマでは、気流刺激時の運動状態や気流以外の付加的な
感覚入力によって、コオロギが逃避行動の行動選択や運動内容をどのように変化させるかを調
べた。運動中の動物に特定の方向から同一の気流刺激を与えるために、弘前大学岩谷靖准教授と
共同開発した無限平面装置を用いた（図 2）。 
発泡スチロール球を 3つのモーターで駆動し、

ボール上の動物を上部からハイスピードカメラ
によって撮像した画像から動物の位置と方位を
一定に保つようにオンラインでフィードバック
制御した。気流刺激と同時にフィードバック制
御を停止させ、フィードバック制御用のカメラ
で逃避行動を動画データとして記録した。気流
刺激はボールの中心から 100 mm 離れたノズル
から、窒素ガスパフとして４段階の気流速度で
200ミリ秒間与えた。また、刺激方向は無限平面
装置でコオロギの頭方位を任意の方向に固定す
ることで変化させた。自発歩行運動はトレッド
ミル下の光学マウスでボールの回転として検出
した。付加的な刺激として 15kHz トーン音を気
流刺激ノズルと同じ位置にあるスピーカーから
提示した。 
 

図 1  聴覚 VR 装置 

図 2  無限平面装置 



 

 

４．研究成果 
 
（1） 音源定位ナビゲーションにおける行動遷移メカニズムの解明 
 
誘引歌を提示すると多くのコオロギが音源近くに到達した。音源に定位した典型的な軌跡で
は、コオロギはスタート後しばらくの間アリーナ中心部の狭い範囲を探索しているが、突然音源
へ急速に接近していく行動を示した。このような『接近フェーズ』では、それ以前の行動に比べ
て一回の連続歩行時間、歩行速度、到達までの総時間に対する歩行時間の割合がいずれも大きか
った。特に低い音圧での誘引歌に対しては、接近フェーズの開始位置と時間は個体ごとに異なる
ことから（図 3）、コオロギの音源定位行動は少なくとも二つの行動フェーズから構成されてお
り、接近フェーズは受容した刺激強度に依存して反射的に生じるのではなく聴覚入力の蓄積に
よる内的変化によってもたらされることが示
唆された。 
また、接近フェーズの途中で音刺激を消失さ
せると、ただちにコオロギは音源に向かわなく
なり、最終到達地点と音源間の距離のばらつき
は大きくなった。したがって、接近フェーズ中
のコオロギは常に音源方位を認識して移動方
向を制御していると考えられる。さらに、コオ
ロギが停止している間のみ、あるいは歩行中の
み誘引歌を提示したところ、停止中のみ提示し
た場合より歩行中のみ提示した場合の方が、定
位率が高かった。すなわち、コオロギは特に歩
行中に受容した音から得た音源方位情報をも
とに定位していることが示唆された。 

 
（2） 多感覚 VR 装置による音源定位行動に対する視覚的手掛かりの影響の検証 

 
聴覚 VR 装置の仮想空間上の音源から 50 cm 離れた位置から音源定位行動をスタートさせ、そ
の移動軌跡を記録・解析した。その結果、多くの個体が仮想音源に定位し、音源に到達したのち
はその周囲を徘徊する行動が観察された（図 4）。
この音源から半径 50 mm 以内の滞在時間の割合
（滞在率）を比較したところ、誘引歌と異なる周
波数ピークを持つ聴覚刺激に対しては滞在率が
有意に低下し、同種の誘引歌に対しては刺激音
圧が高いほど滞在率が上昇した。したがって、聴
覚 VR 環境下でもフタホシコオロギは実環境と
同様の音源定位行動を示すことがわかった。 
また、多感覚 VR 装置を用いて、仮想音源と同

じ座標に物体を提示する視覚刺激を誘引歌とと
もに与えたところ、視覚刺激の有無に関わらず
試行個体の 80%以上が音源へ定位した。さらに、
仮想音源に初めて到達するまでの行動軌跡を解
析したところ、音源方向に対する体軸角度のば
らつきは、視覚刺激の提示で有意に小さくなっ
た。このことから、音源定位行動中のコオロギは
視覚情報を定位の手がかりとして用いることが
示唆された。 

 
（3） 多感覚 VR 装置による音源定位中の頭方位情報の神経表現の解明 
 

VR空間を歩行するフタホシコオロギの脳内において、歩行とともにその活動を変化させる神
経細胞を検索した結果、中心複合体の前大脳橋（Protocerebral bridge，PB）、扇状体、小結節（Noduli，
N）に投射する特定の神経細胞(P-FN神経細胞)が、動物の頭方位と歩行速度の両方を符号化して
いることが分かった。細胞形態から、この神経細胞は PB 領域に入力部位を、FB、 N 領域に出
力部位をそれぞれ持つと推測された。P-FN 細胞は、動物が歩行中に特定の方向を向いたときに
発火し、その強度は歩行速度と正の相関を示した。一方、P-FN 細胞は歩行中の聴覚刺激や視覚
刺激には応答しなかった。これらの結果は、P-FN 神経細胞が自己運動情報を優先的に中心複合
体に伝達していることを示唆する。今後、P-FN 細胞が符号化する自己運動情報が、外部環境か
ら得られた聴覚刺激の音源や視覚的な目標などに対する方向情報を符号化する神経回路にどの
ように影響するかを調べ、昆虫のナビゲーションの神経機構の解明を進める。 

 

図 3  ゴールまでの時間と音源までの距離の関係 

×は接近フェーズの開始点を示す。 
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図2. 時間と⾳源からの距離の関係
×：接近フェーズの開始点

図 4  仮想空間上の音源（0, 0）に対するメスコオロ

ギの音源定位行動の軌跡 



 

 

(4) 無限平面装置による気流逃避行動に対する運動状態及び多感覚入力の影響の解析 
 
① 運動状態の影響 
コオロギは静止中に気流刺激を受容すると、直ちに runまたは jumpによって刺激方向と反対
側へ逃避したのに対し、歩行中に刺激されると、ほとんどの場合歩行運動を直ちに停止した。停
止した後すぐに逃避行動を起こす確率は静止時の逃避反応確率よりも高く、また一時停止は静
止時には逃避行動を示さないような弱い刺激に対しても、高い確率で生じた。これらの結果から、
運動中の気流刺激に対する逃避運動の反応閾値は静止時よりも低く、さらに一時停止反応の閾
値は逃避運動のそれよりもずっと低いと考えられる。これまでの研究では、静止時のコオロギが
気流刺激に対して動かない場合、「無反応」とその場で「静止し続ける反応（freezing）」が分離で
きなかった。今回の実験で、コオロギが気流刺激に対して Freezing反応を行動選択肢として取り
うることが示唆された。静止時と運動中の逃避行動を詳細に比較したところ、刺激開始から逃避
行動が起こるまでの反応潜時は、運動時のほうが静止時に比べて長く、run でも jump でも運動
中の方が移動速度は遅く、また run による移動距離は運動中の反応では短くなることが分かっ
た。また、運動中の逃避行動においても、静止時の反応と同様に、コオロギは刺激の反対側へ移
動していたが、運動中は静止時に比べて刺激方位と移動方向のズレが大きくなり、移動方向制御
が不正確になることが分かった。以上の結果から、運動中のコオロギの逃避行動パフォーマンス
は静止時よりも低いことが示された。運動中の刺激に対する感受性の高さは、逃避行動のパフォ
ーマンスの低さを補っている可能性がある。 
② 高周波音の影響 
飛翔中のコオロギは 15 kHz 以上の高周波音に対して回避運動をとることが知られている
（Moiseff et al., 1978)。我々はこれまでに、地上で静止しているコオロギに高周波音を先行して
提示すると気流に対する逃避行動が変化することを報告した(Fukutomi et al., 2015)。さらに本研
究では、この先行音による修飾効果に対する音周波数及び聴覚刺激と気流刺激の時間的関係性
の影響を調べた。まず音周波数の影響を調べるため、誘引歌の搬送周波数である 5 kHz トーン
と、飛行中に回避運動を引き起こす 15 kHz トーンを状況刺激として使用し、気流刺激に先行し
て提示した。その結果、5 kHz トーンは移動方向を若干後方へ偏らせたものの反応閾値の上昇は
見られなかった。一方、15 kHz トーンは移動方向の変化と反応閾値の上昇に加え、移動距離の
増大とターン角度のばらつきの上昇をもたらした。すなわち、忌避的な信号である高周波の音ほ
ど気流逃避行動への影響が大きいことがわかった。次に時間的関係性の影響を調べるため、音刺
激の先行時間と両刺激の重複時間が異なる複数のパターンの刺激を用いた。その結果、音刺激の
先行時間を 200 ミリ秒に短縮しても移動方向は後方へ偏ったが、同時に提示した場合は移動方
向の変化は見られなかった。また、先行音を気流刺激前に終了させ、重複提示しない場合でも、
移動方向の変化が観察された。驚くことに音刺激終了から 600 ミリ秒の間隔を開けて気流刺激
を提示しても、移動方向の変化が生じた。これらの結果は、移動方向の変化には音刺激が気流刺
激に対して先行することが必要であり、さらに音刺激の情報は終了後少なくとも 600 ミリ秒間
は保持されることを示している。一方、反応閾値は、音刺激のタイミングにかかわらず上昇した。
したがって、音刺激による移動方向の変化と反応閾値の上昇は、異なる神経メカニズムによって
修飾/制御されていると考えられる。 

 
以上、4 項目について研究を実施し、音源定位行動も気流逃避行動も、単に定位を引き起こす
刺激だけでなく、他の感覚器からの入力や運動などの内的状態によって複雑に変化していくこ
とがわかった。これは生得的定位行動におけるナビゲーションにおいて、多感覚統合や運動フィ
ードバックが重要な役割を果たしていることを示唆する。その神経基盤を明らかにするために、
中心複合体ニューロンをはじめとする様々な神経細胞活動の計測を定位中の動物から行ってき
た。残念ながらまだその全容の記述は研究期間内に終了しなかったが、現在も神経生理学的な実
験と解析は進行中であり、行動実験によって得られた知見から推定されるナビゲーションの神
経機構を明らかにしていきたい。 
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