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研究成果の概要（和文）：コオロギ気流感覚系および聴覚系の上行性ニューロン群を対象として，刺激方向の集
団コーディングについて解析を行った。細胞外記録された神経活動から刺激方向をデコーディングしたところ，
気流感覚系では４つのニューロンによって方向情報が伝送されていることがわかった。一方，聴覚系では音源方
位情報は複数のニューロンの集団活動として表現されていなかった。さらに気流応答性ニューロンの集団活動を
カルシウムイメージング法によって計測したところ，巨大介在ニューロン（GIs）10-2と10-3のコーディング精
度が高く，それらが左右一対となることで高い精度で刺激方向を表現していることが分かった。

研究成果の概要（英文）：We analyzed population coding scheme in wind-sensitive and auditory 
ascending neurons of the cricket. Decoding analysis of neural activities recorded extracellularly 
from connective nerve cords revealed that four neuronal units represented the directional 
information of air currents, while the direction of sound source was not represented by population 
activities of the auditory neurons. To identify the neuronal components for the population coding, 
we recorded the somatic responses of wind-sensitive ascending neurons using Ca imaging. The stimulus
 directions were decoded from the amplitude of Ca responses using a maximum likelihood method. Giant
 interneurons (GIs) 10-2 and 10-3 had higher decoding accuracy than other neurons, and the matched 
pair of these neurons encoded more accurate information than individual ones. These results 
indicated that two pairs of GIs 10-2 and 10-3 would be important components for encoding the 
directional information in the cricket wind-sensitive system.

研究分野： 神経生物学

キーワード： 昆虫　神経回路　コーディング　方向選択性　ニューロン
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１．研究開始当初の背景 
 
動物は，外界から受容する様々な刺激から

特定の感覚情報を抽出／処理して，適切な行
動を起こす。脳神経系が発達した高等動物で
は，抽出された情報（刺激方向，周波数など）
は単一のニューロンではなく，複数のニュー
ロンの集団活動として搬送され，脳内で表現
される。しかし，それらの情報が実際にどの
くらいの数のニューロンで搬送／表現される
のかはよく分かっていない。また，同種の情
報（例えば刺激方向）をコーディングする細
胞集団の規模が，感覚のモダリティによって
どのくらい異なるのかについて研究された例
はほとんどない。これらの問題にアプローチ
するためには，候補となる神経回路のニュー
ロン活動を網羅的に計測し，表現されている
情報の精度を評価基準として細胞集団を特定
しなければならない。そのためには，情報が
ニューロンの集団活動によって表現され，な
おかつ細胞数が同定可能な程度に少ない動物
で研究する必要がある。例えば，線虫では回
路が単純すぎて，ほとんどの情報は単一ニュ
ーロンで搬送されてしまう。一方，哺乳類で
はコーディングに関与する細胞数が多すぎる
ため，機能回路の全容を同定することは困難
である。その点で，比較的少数の神経細胞に
よって回路が構成され，かつポピュレーショ
ン・コーディングが実行されている昆虫は，
このテーマに非常に適した材料である。 
 
２．研究の目的 
 
コオロギは尾部に１対の尾葉と呼ばれる気

流感覚器官を持ち，尾葉上には空気の振動を
受容する数百本の感覚毛が存在する。各感覚
毛はその構造特性によって受容する空気流振
動の方向と周波数が決まっており，その神経
終末は 終腹部神経節内の巨大介在ニューロ
ン（Giant Interneurons: GIs）と興奮性シナ
プスを形成する。同定されている 8種類の GI
はそれぞれ異なる方向感受性や周波数特性を
示し，その情報を脳神経節などの上位中枢に
伝達する。この感覚システムの研究は，神経
情報のコーディングについて重要な洞察をも
たらしてきた。中でも，John Millerらのグル
ープは生理学的データを数理的に解析するこ
とによって，個々の GIが気流刺激の方向を効
率的にコーディングしていることを明らかに
してきた（Jacobs et al., 2008; Aldworth et al., 
2011）。しかし，GIsの他にも上行性介在ニュ
ーロンは存在するため，実際に GIsを含めて
どのくらいの数の上行性ニューロン群をデコ
ーディングすれば，どのくらいの精度で方向
予測が出来るのかはまだ分かっていない。 
また，コオロギは前肢に鼓膜器官を持ち，

生殖行動における個体間コミュニケーション
に使用している。メスコオロギはオスの誘引
歌に対して，刺激源に近づく行動を示すこと
から，聴覚についても刺激の方向情報を検出

していると考えられる。しかし，歌パターン
を認識する神経回路についての知見は報告さ
れている（Hedwig, 2006）が，上位中枢にお
いて音源方向をどのように抽出し，認識して
いるのかは不明である。 
そこで本研究は，コオロギの気流感覚系と

聴覚系をモデルとして，刺激方向の情報を脳
へ搬送する上行性投射ニューロン群を，細胞
集団の応答パターンから統計的に予測される
コーディング精度を用いて同定することを目
的した。 
 
３．研究の方法 
 
（1）気流方向情報をコードする細胞集団の推

定	
	
コオロギ腹側縦連合を左右ともに第４−

終腹部神経節間で切断し，その求心側断端を
サクション電極で吸引して，上行性投射ニュ
ーロン群の活動を細胞外記録した(図１)。動
物の周囲８方向から気流を与えた時の応答を，
波形相互相関解析法によるスパイクソーティ
ングアルゴリズムを用いて約 30 個のユニッ
トに分離した。ユニットの活動データからパ
ターン認識で用いられる 近傍法（Bishop,	
2006）を用いて刺激方向をデコードし，細胞
毎の判別精度を算出した。次に，特徴抽出ア
ルゴリズムの一つである貪欲法（Korte	 and	
Vygen,	2012）を用いて，個々のユニットと複
数のユニットからなる集団の判別精度を比較
し， 終的に十分な精度を示し，かつ細胞数
が も少ない集団を推定した。	
	
	
	
	
	
	
	
	
	

	

	
（2）音源方位情報をコードする上行性ニュー

ロンの探索	
	
（1）と同様に，コオロギ腹側縦連合を食道

下-前胸神経節間で切断し，その求心側断端を
サクション電極で吸引して，聴覚刺激に応答
する上行性ニューロン群の活動を記録した。
さらに，この部位の腹側縦連合に Dextran	接
合型カルシウム感受性色素 Oregon	Green	488	
BAPTA-1をマイクロインジェクションし，エレ
クトロポレーション法によって上行性ニュー
ロンの神経軸索を染色した。その後，前胸神
経節を正立蛍光顕微鏡下で観察し，聴覚刺激
に対する応答を計測した。	

図１  コオロギ気流感覚系と細胞外記録法 



	
（3）多数の気流応答性上行性ニューロンから

の同時カルシウムイメージング	
	
Dextran 接合型カルシウム感受性色素 Cal-

520 と赤色蛍光色素である Alexa	 Fluor	 594
の混合溶液を，第４− 終腹部神経節間の腹側
縦連合にマイクロインジェクションし，エレ
クトロポレーション法によって 終腹部神経
節内の気流応答性上行性ニューロン群を染色
した（図２）。その後， 終腹部神経節を正立
蛍光顕微鏡下で観察し，８方向からの気流刺
激に対する応答を計測した。上行性ニューロ
ンの細胞体における各方向からの刺激に対す
る蛍光輝度変化を計測し，その 大変化量を
もとにカルシウム応答強度の方向感受性を調
べた。	

	
（4） 尤推定法を用いた気流刺激方向のデコ
ーディング解析	
	
気流刺激開始から 500ms の間で 大の蛍光

変化量を、連続した８方向からの刺激に対す
る応答を１周として、それらを訓練データ80%
とテストデータ 20%にランダムに分け、それ
ぞれの応答をＺスコアに標準化した。次に、
訓練データから刺激方向ごとに反応強度の確
率密度分布を次のように計算した。横軸にＺ
スコア、縦軸にそのＺスコアを示すデータの
頻度のヒストグラムをもとに，それらが現れ
る確率を正規分布でフィッティングした。次
に，この確率密度分布を用いて、テストデー
タの刺激角度を予測した。このときの確率密
度とは、ある刺激方向に対してニューロンの
活動がそのＺスコアを示す確率であり、逆に，
あるＺスコアが得られたときに、与えた刺激
の方向がどれほどその角度でありえるかとい
う尤度として表される。テストデータのＺス
コアの尤度を，刺激方向に対してプロットし
て，尤度が 大となる角度を刺激方向として
予測した（この予測刺激角度とテストデータ
の真の刺激角度と比較し，もし一致していれ
ば正解，不一致ならば不正解と判定した）。す

べてのテストデータでこの推定を行い、その
正答率を算出した。以上の流れを 100 回繰り
返し、100 回の成功率の平均をそのニューロ
ンのデコーディング精度として算出した。	
複数のニューロンによるデコーディング精

度を計算する場合には、それぞれのニューロ
ンの尤度を足し合わせて、尤度の和が 大と
なる角度を刺激方向の予測値とし、真の刺激
方向と比較した。	
	
４．研究成果	
	
（1）気流方向情報のコーディング様式	
	
気流の方向情報は特定の 4 つのニューロンに
よって上位の神経系へと伝送されることが示
唆された。これらのニューロンの平均発火頻
度とデコードされた情報精度は，ともに一過
的な時間変化を示したが、情報精度は平均発
火数に対して約 40ms の時間遅れを示し，発火
頻度の 大時刻ではなく、それに続く発火減
衰期に 大となった(図３)。すなわち，情報
精度の時間変化は発火頻度の変化に由来する
ものではなかった。	

そこで，情報精度に影響を及ぼす要因として，
方向選択性を示すチューニングカーブと同一
方向に対する応答のばらつき度を検証した。
その結果，発火頻度の増大期では、選好性を
示す刺激方向に対する応答が他の方向に対す
る応答よりもより増大していき、方向毎の応
答差が発火頻度の上昇とともに拡大した(図
４A)。その後の発火減衰期では、方向感受性
カーブの形状が維持されたまま、カーブ全体
が下降していった(図４B)。さらに減衰期では、
発火頻度の減少に伴って，同一方向からの刺
激に対する応答のばらつきが減少していた。
発火頻度の増大期では選好性をもつ刺激方向
に対する応答が選択的に増加することによっ
て角度毎の応答の差が拡大し、刺激方向の判
別精度が向上する。さらに、減衰期でチュー
ニングカーブが形状を保ったまま下降するこ
とで，上昇期に増大した応答差が維持された
まま発火頻度そのものを下げる事ができるた
め、応答のばらつきが減少して判別精度が
大値をとると考えられる。	
	

図 3  500 ミリ秒間の気流刺激に対する発火頻

度(黒線)とコーディング精度(青破線)の時間変

化 

200μm 

図 2 エレクトロポレーション法で逆行性に染色

された最終腹部神経節内の上行性ニューロン 



	

	
（2）音源方位情報をコーディングする上行性
ニューロン	
	
聴覚系でもサクション電極による細胞外記

録から同様の解析を試みたが，音刺激にのみ
応答するユニットがほとんど存在せず，一部
の気流応答ユニットを除けば，音刺激・気流
刺激双方に応答する multimodal	 unit であっ
た。しかし，聴覚系では頸部の腹側縦連合か
ら記録した上行性神経活動に含まれるユニッ
トが，気流感覚系で用いた腹部での記録に比
べて非常に多く，ユニット分離の信頼性が低
い。したがって，現時点では，細胞外記録によ
って音刺激の方向情報コーディングに関与す
るニューロン集団を推定するのは困難であっ
た。	
そこで，カルシウムイメージングによる聴

覚性上行ニューロンの探索も行った。食道下
神経節‐前胸神経節間の神経束にエレクトロ
ポレーションを行うことで，前胸神経節から
の上行性神経群選択的に Ca2+感受性蛍光色素
を導入することに成功した。しかし，多数の
上行性ニューロンに色素が入ってしまいニュ
ーロンごとの神経応答の記録が難しく，また
色素導入された細胞体では感覚刺激による輝
度変化がみられなかった。すなわち，前胸神
経節に存在する上行性ニューロンの数は非常
に少なく，少なくとも方向情報はポピュレー
ション・コーディングで表現されていない可
能性がある。しかし，この研究過程で前胸神
経節からの上行性ニューロンのいくつかは音
刺 激 だ け で な く 音 刺 激 に も 応 答 す る
multimodal	 neuron である可能性が示唆され
た。このニューロンの応答特性や異種感覚統
合については，本研究室の別の研究課題とし
て研究を継続することにした。	
	

（3）気流方向情報をコーディングするニュー
ロン群の同定	
	
尾葉に強度 20	psi,	持続時間 200	 ms の気

流刺激を与えたところ，Cal-520で染色した上

行性ニューロンの細胞体において一過性のカ
ルシウム濃度上昇（カルシウム応答）が観察
された（図５）。各方向から気流刺激を与えた
時のカルシウム応答の 大振幅を反応強度と
して，８方向の刺激に対する方向感受性を調
べたところ，いずれも電気生理学的に得られ
た方向感受性と一致した（図６）。	
	

各刺激角度に対する反応強度の確率密度分
布をもとに尤度を算出し，刺激方向のコーデ
ィング精度を算出したところ，巨大介在ニュ
ーロン(GI)10-3 の精度が も高く，次いで
GI10-2,	 9-3,	 8-1 の順になった（図７）。ま
た，GI10-3,	 10-2,	 9-3 では左右一対のニュ
ーロンからデコーディングした場合にコーデ
ィング精度が上昇した。また，複数の GIs の
反応からデコーディング精度を算出したとこ
ろ，ニューロン数を増やすほど精度は上がっ
た。逆に全ニューロンから特定の GI ペアを取
り除いた場合を検討したところ，特に精度の
高い 10-2,	 10-3 を取り除いた場合に精度が
減少した。したがってコオロギ気流感覚系で
は特に左右一対の GIs	 10-2 と 10-3 の細胞集
団が気流刺激の方向情報を搬送していること
が分かった。しかし，他のニューロンを加え
ることで予測精度が向上したことから，ほか
の GI も方向情報の搬送をサポートしている
可能性がある。	

図 4  500 ミリ秒の気流刺激に対する応答における刺激

方向チューニングカーブの時間変化 

カーブの色は刺激提示からの時間を示す。最も選好性

をもつ刺激方向を 0°として，全試行のうちの最大発火

頻度で規格化した。チューニングカーブの高さは 0°か

らの刺激に対する応答とその反対方向（180°）からの

刺激に対する応答の差として定義した。 
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図 5  200 ミリ秒間の気流刺激を細胞体と反対側 90º

から与えた時のカルシウム応答 
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応答の方向感受性チューニングカーブ 
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図 7 同定された上行性ニューロンのカルシウム応答

から予測された刺激方向のデコーディング精度 



	
気流感覚系では研究計画通り，多細胞カル

シウムイメージング法により方向情報を搬送
する上行性ニューロンの細胞構成が解明でき
た。今後気流速度を増減させた場合に，高精
度のコーディングを行うニューロンが入れ替
わらないかを検討していく。また，電気生理
学的手法も併用して，コーディング精度が時
間とともにどのように変化していくかも解析
していく予定である。	
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