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研究成果の概要（和文）：社会環境への適応のメカニズムを明らかにするため，コオロギの闘争

経験に基づく行動の選択の神経メカニズムを調査したところ，脳内の一酸化窒素・生体アミン

系の働きが重要であることを突き止めた．また，行動と神経修飾機構を説明するモデルを構築

し，シミュレーション実験と行動検定によりモデルの妥当性を検証した．その結果，個体間相

互作用による部状態を更新するメカニズムが社会適応の実現に重要であることを明らかにした．

研究成果の概要（英文）：We have investigated the design principle of neuronal mechanisms for social
adaptation in animals, by focusing on how animals determine their behavior depending on previous
social experiments. We focused on cricket agonistic behavior that is released by cuticle pheromones. We
are to reveal behavioral and physiological aspects of socially adaptive behaviors. Nitric oxide system
and octopamine system in the central nervous system could mediate aggressive behavior of the crickets.
Based on our experimental results, we establish dynamic behavior models and neurophysiological
models. We found one of important structure that maintains social adaptive behaviors, that is multiple
feedback structure which is composed of feedback loop in nervous systems and through social
interactions.
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１．研究開始当初の背景
生物の適応行動は，迅速な適応と進化的な

適応に大別できる．どちらの適応行動も，生
物が，長い進化の過程で獲得した適応機構の
ひとつである神経系の働きによる．特に，複
雑に変化する環境下では，迅速な適応行動が

重要であるが，その行動を決定する環境要因
には様々なものがある．個体が複数集まると
個体間の相互作用が生じ，その状況に応じた
行動を発現する．即ち，社会はひとつの環境
要因として捉えることができる．我々は，生
物の社会的適応行動の発現メカニズムを明
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らかにすることで，環境が他者の存在する環
境である時の移動知の発現メカニズムの解
明を目指す．

２．研究の目的
社会をひとつの環境要因として捉え，個

体間相互作用や社会的経験に基づいて，個
体が実時間で行動を決定し発現する神経生
理機構を明らかにする．
動物が刻々と変わる状況に応じて適切に

行動パターンの切替えをする神経制御機構
を解明するためには，行動発現に関わる神経
回路網の同定と神経伝達の修飾作用，神経の
可塑的な性質を作る神経生理機構を解明す
ることが必須である．
昆虫の身体は脊椎動物などに比べ小さく，

微小な脳神経系はわずか 106 個程の細胞から
なるが，優れた感覚受容機構，情報処理機
構，運動発現機構をもち環境に適応してい
る．本研究では，昆虫のフェロモン情報処理
と行動発現に関わる神経回路網を調査し，社
会適応にかかわる脳内の神経伝達物質・修飾
物質を明らかにしする．特に，一酸化窒素シ
グナルと生体アミンによる神経修飾に注目
し，個体間相互作用による行動の発現機構を
調査する．また，昆虫の神経系における行動
プログラムの実時間選択の神経機構を明ら
かにすることで，動物がいかにして社会環
境の変化に対して適応的な行動を発現する
のかを理解し，神経系の設計原理や動作原
理の解明にせまる．

３．研究の方法
研究材料として昆虫のコオロギやカイコ

を使い，フェロモン行動を題材に，実時間適
応を実現する神経生理機構について，薬理行
動学実験，生理学実験，生化学実験を行う．
闘争行動の発現と，闘争経験にもとづく構

想選択のメカニズム解明にはコオロギを用
いる．まず，コオロギの攻撃行動を誘発する
物質について，生化学分析と行動検定を行い，
化学物質の同定と化学合成を行う．また，そ
の化学物質の情報が昆虫の脳でどのような
経路で処理されるのかを明らかにするため，
細胞内染色法を使って，化学感覚情報処理経
路の 3 次元構造を解剖学的に明らかにする．
行動実験は，コオロギを一定時間隔離し，社
会的経験の条件をそろえたうえで行う．薬理
学的に神経修飾物質の働きを阻害・賦活する
ことで神経修飾物質の行動選択に及ぼす効
果を調査する．また，それらの物質が作用す
る脳領域について，免疫組織化学実験で明ら
かにする．さらに，それらの物質がどのよう
なダイナミクスで機能するか高速液体クロ
マトグラフィー法で調べる．
行動学実験をもとに，闘争行動と群行動を

説明するモデルを構築し，その評価を行動検

定で行う．また，生理学・薬理学研究から，
神経作用物質の働きを説明するモデル構築
し，モデルのシミュレーション結果と実際の
神経細胞の動作を比較し，評価する．
コオロギの喧嘩経験に基づく適応的な行

動選択の神経機構を明らかにするため，脳を
構成する細胞レベルでの研究を展開し，細胞
から個体の行動や群（社会）の振る舞いとい
った各階層での知見を統合し，動的なマルチ
モデルを構築する．

４．研究成果
（１）攻撃誘発フェロモンと闘争行動の発現
にかかわる脳領域：オスは他個体に遭遇する
と互いに威嚇し，相手が退かなければ，次第
に激しい攻撃へと進展し闘争が始まる．攻撃
は，相手のオス体表物質を受容すると誘発さ
れる．この化学成分について，生化学分析と
行動検定を行い，特定の炭化水素が攻撃の誘
発にかかわることを突き止めた．また，解剖
学実験により，コオロギの脳内で体表炭化水
素の情報が処理される経路の空間的な配置
を調べた．その結果，触角からの情報は，脳
内で化学感覚情報と機械感覚情報に分かれ
別々の経路で処理されることが分かった．ま
た，触角用では 49 個ある糸球体の形態に個
体差や雌雄差が少なく，上位中枢への経路と
なる投射ニューロンでは，触角葉由来の投射
ニューロンはキノコ体傘部の上方端と側角
に，腹側域由来の投射ニューロンはキノコ体
傘部や前大脳側部下側と上側に投射してい
ることが分かった．即ち，触角葉の時空間的
な活動パターンで表現される化学情報と，腹
側域で表現される機械情報が，高次中枢にお
いても時空間的な活動パターンとして表現
されることが示唆された．
（２）闘争経験による行動選択と異種感覚入
力の役割：オス同士の闘争が終結すると，勝
者では闘争性は維持されるが，敗者では，闘
争性が減退し，他個体に対して忌避行動を示
す．この忌避行動は，勝敗が決まってから比
較的長い時間続く．また，この間，敗者は，
他個体から抽出された体表物質を提示する
だけでも忌避行動を示すことから触角で受
容する感覚が攻撃や忌避を引き起こす重要
な鍵刺激であることが判明した．一方，闘争
の際に触角が果たす役割を明らかにするた
め，左右両方の触角を切除した個体同士で対
戦させると，攻撃を示す個体の割合が優位に
減少した．即ち，オスが攻撃を仕掛けるには
触角から入ってくる情報が必要である．次に，
触角を切除した個体では闘争性が減少して
いるのか確認すると，闘争行動の激しさは，
正常個体同士の闘争行動と有意な差が見ら
れなかった．即ち，触角からの入力情報は，
相手を感知し，攻撃を仕掛ける際には必要だ
が，相手から仕掛けられた攻撃に対する応戦



には必要ない．これらの結果から，攻撃行動
の発現には，触角からの化学感覚入力や機械
感覚入力を介する経路と触角からの入力を
介さない経路が存在することが示唆された．
さらに，触角切除個体は正常個体に対して，
明条件下でも暗条件下でも同様な攻撃行動
を示すことから，触角を介さない経路には，
相手個体の触角による体表面への機械感覚
刺激が重要と考えられる．次に，左右の触角
を切除した個体で，敗退経験と忌避行動の関
係を調べた．触角を除去した個体と正常な個
体とを対戦させて，その闘争で触角を除去し
た個体が負けた場合，それぞれの個体を隔離
後， 同じ相手と再び対戦させたところ，触
角を除去した個体では正常個体に比べ 2 度目
の対戦で攻撃を示す割合が有意に増えた．即
ち，闘争経験に基づく行動の切り替えには，
触角を介する経路が関与することが示唆さ
れた．
（ ３ ） 社 会 的 順 位 の 形 成 に か か わ る
NO/cGMP シグナル： 行動決定の神経機構
には，神経伝達や神経修飾の働きが重要であ
る．薬理行動学実験から，闘争行動の発現に
は，NO/cGMP シグナル系が重要な役割を担
うことを示した．闘争開始前に予め NOS 阻
害剤 L-NAME を頭部に注入し対戦させると，
通常と同様に闘争が観察できる．ところが，
対戦後隔離してから再び両者を対戦させる
と，敗者は再び相手を攻撃することが分かっ
た．同様の結果は，sGC の阻害剤 ODQ を頭
部に注入しても観察され，NO/cGMP シグナ
ル伝達系が，闘争行動に深くかかわることが
わかった．
コオロギの脳内における NO/cGMP シグナ

ル伝達系が，闘争の発現に関与する．最初の
対戦では NO/cGMP シグナル伝達系を阻害し
ても闘争は起こる．ところが，闘争に敗れた
個体は，2 度目の対戦でも攻撃を行う．一方，
触角を除去した個体では，敗者が 2 度目の対
戦で攻撃をする割合が増えることから，触角
を介して攻撃を発現する経路に NO がかかわ
ることが示唆された．そこで，NO が，闘争
行動のどの段階で機能的に働くのか調べる
ために，L-NAME を最初の対戦前，もしくは，
対戦後に投与し，NO 産生のタイミングと闘
争により敗退した後の行動決定の関係を調
べた．最初の対戦直後に NOS の活性を阻害
したところ，敗者個体は攻撃行動を示さなか
ったことから，NO は，最初の対戦時に働く
ことで，敗者は，闘争における敗退経験を記
憶し，他個体に対する忌避行動を示すように
なることが示唆された．オスは，他のオス体
表物質による刺激で脳の触角葉から NO が放
出されることから，触角で他個体を感知して
威嚇や攻撃行動を始める時に放出される NO
が，敗者では敗退経験によるオスに対する忌
避行動を持続的に発現することにかかわる

と考えられる．
（４）闘争行動の発現にかかわるオクトパミ
ンの働き：生体アミンは，闘争行動や生殖行
動の発現に深く関与する．中でもオクトパミ
ン(OA)は，闘争行動の発現に深く関与する．
生化学実験から NO は，脳内 OA レベルを低
下させる働きをもつことを示し，また，闘争
前後で，コオロギの脳内の生体アミンレベル
の変化を比較し，闘争終結直後に OA レベル
が低下することを示した．この低下は，勝者
と敗者の両者で見られるが，敗者ではより顕
著に低下した．さらに，低下した OA レベル
は敗者ではおよそ 1 時間程度で，もとの状態
に回復し，勝者では敗者に比べて比較的早く
回復することがわかった．次に，OA が攻撃
行動の発現や闘争性の強さにどのように影
響するのか調べるため，薬理学的に OA 阻害
剤を投与し行動観察した．その結果，OA 阻
害剤であるミアンセリンは有意に攻撃性を
低下させた．闘争時，NO は OA の働きを抑
制する作用し，攻撃行動の発現が抑えられ，
敗者では他個体に対して忌避行動を発現す
ることが示唆された．さらに，NO 供与剤と
OA 阻害剤を同時に投与し，攻撃行動の発現
や，敗者の忌避行動への行動切り替えにかか
わる影響を調べた． OA 阻害剤ミアンセリン
やエピナスチンを頭部に投与すると，攻撃行
動の回復には有意に長い時間がかかるよう
になったが，これらの薬物はどれも闘争の直
後に投与してもその効果は現れなかった．と
ころが，NOS 阻害剤の L-NAME とミアンセ
リンを同時に投与すると，それぞれの薬物の
効果が打ち消されることが分かった．即ち，
中枢神経系で，NO と OA が協調して働くこ
とで，攻撃性を調節していることが示唆され
た．
（５）モデル構築とシミュレーション：社会
をひとつの環境要因として捉え，動物がどの
ように実時間で状況に応じた行動を決定し
発現するのかを，昆虫のクロコオロギの闘争
行動を題材に調べた．生理・生化学実験と行
動学実験を組み合わせて，闘争での勝敗結果
によって，闘争後に接触する他個体に対する
行動の変化を調べたところ，ON/cGMP シグ
ナル伝達系と，OA をはじめとしたアミン系
の働きが重要な役割を担っていることを示
した．これらの知見をもとに，工学系の研究
グループ(C02 班)と共同で，動的行動モデル
と神経生理学モデルの構築を行い，その計算
機シミュレーションで妥当性を検討してき
た．また，実際のコオロギの行動とシミュレ
ーション結果を比較しながらモデルの改良
を共同で進めた．また，その過程で，個体密
度にともなって闘争性が変化する行動発現
のメカニズムについて，内部状態として働く
NO や OA の役割を仮説として想定し，内部
状態の形成過程について考察した．行動モデ



ルから，個体密度を変化させた時に起こる個
体行動の挙動が，実際のコオロギを使い行動
実験した時と似た挙動を示すのかを検証実
験したところ，コオロギの集団では，構築し
たモデルと同様に，それぞれの個体が他個体
と接触し，その相互作用で常に内部状態が更
新されることが適応的な行動の発現に重要
であることが示唆された．

闘争行動と群行動を説明する行動モデル．

同様に，NO/OA 系の働きをもとに構築し
た神経生理学モデルでも，オープンループモ
デルでは高密度状態の行動の挙動が説明で
きず，脳内での情報処理過程でのフィードバ
ックと，他個体との接触による社会環境を通
したフィードバックという多重フィードバ
ック構造が社会適応を創り出す上で重要な
メカニズムであることが理解できた．

社会適応を創り出す重フィードバック構造．脳神経系に
おけるフィードバック構造は，神経系と液性系が関与し
ていると考えられる．社会環境を通したフィードバック
構造は，他個体との相互作用や個体群間の相互作用など
で形成される．
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