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研究成果の概要（和文）：スズメガの飛行制御の神経機構を明らかにするために，自由飛行にお

ける飛翔筋活動の遠隔計測と，光学的手法による精密な運動計測を組み合わせた実験系を構築

し，飛翔筋活動による羽ばたき制御のしくみを解析した．その結果，3 ミリ秒程度のわずかな

筋の活動タイミング調節により，羽ばたき振幅や羽ばたき面を制御していることが明らかにな

った．このような制御の神経メカニズムを明らかにするために，さらに神経生理学的・神経解

剖学的な手法により，中枢からの指令情報と，末梢の機械感覚情報の羽ばたき制御に対する役

割を解析した．機械感覚器の求心性経路は，胸部神経節，および食道下神経節に渡って広がっ

ており，羽ばたき運動のほかに頭部の運動にも関与することが示唆された． 

 
研究成果の概要（英文）：To understand neuronal mechanisms for flight control in the 

hawkmoth, we developed an experimental system comprising wireless telemetry of muscle 

activities and optical measurements of insect movements. The system allowed us to 

analyze both flight muscle activities and wing kinematics simultaneously during free flight. 

Our results indicated that hawkmoths can change wing stroke amplitude and stroke plane 

widely by slight changes of activity timings in the flight muscles (within 3 ms). We also did 

neurophysiological analyses of command signals from the brain and neuroanatomical 

analyses of central projections of peripheral mechanoreceptors located on the wings. The 

sensory afferents from both the fore- and hindwing spread widely in the thoracic ganglia 

and the suboesophageal ganglion, which indicated that the sensory afferents are involved 

in both flight motor pattern generations and head control for stabilizing visual field during 

brisk flight maneuvers of the hawkmoth. 
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１．研究開始当初の背景 

航空機事故では，些細な故障が大事故につ
ながった例が多い．航空機の安全性向上のた
めには，単に操縦系統を多重化させるだけで
なく，外部環境や自己の損傷状態を認識し，
制御可能なアクチュエータを組み合わせる
ことで操縦性能を維持することが重要であ
る．このような，「再構成可能」な操縦系統
は近年注目を集めており，各国で開発が進め
られている．一方，昆虫は 3 億年以上前の石
炭紀からすでに飛行を獲得し，度重なる環境
の変化に適応し子孫を残してきた．そして，
突風や外敵の攻撃，接触による翅の損傷に対
しても墜落することなく飛行を継続できる
ことから，冗長的な飛行システムのモデルと
いえる．昆虫の飛行システムを解析し，その
設計思想を知ることは，生物学的な意義のみ
ならず，将来の機械設計の指針として有用で
あると考えられる． 

昆虫が，突風や翅の損傷にも関わらず飛行
を継続できるのは，中枢の指令や様々な自己
受容器の入力に基づいて制御される各飛翔
筋の協調的な活動と考えられる．また，神経
系の指令による能動的な羽ばたき制御だけ
でなく，翅のたわみといった受動的な変形も，
空気力の獲得に大きな役割を果たしている．
したがって，昆虫飛行の解析には，生理学的
な情報から実際の運動までを同時計測でき
ることが望ましい． 

昆虫飛行の研究では，これまで拘束した状
態で計測する手法が主流であった．しかし，
拘束飛行の計測では，感覚フィードバックの
欠如が計測結果に影響を与えることが報告
されている．一方，自由飛行の実験では，取
得した三次元画像をもとに，翅の運動のシミ
ュレーションによる流体力学的な解析が行
われているが，羽ばたきを指令する飛翔筋活
動といった生体情報と統合した研究は行わ
れていない．これまで私が進めてきた昆虫に
小型送信機を搭載し，テレメトリで自由飛行
中の飛翔筋活動を解析した研究では，解析し
た運動パラメータの数が十分でなく，飛翔筋
活動と運動との明確な相関を見出すに至っ
ていない．したがって，自由飛行中の生体情
報（飛翔筋活動）を計測するためのテレメト
リと，精密な羽ばたき・胴体の運動を計測す
るための光学計測技術を統合した解析が必
要とされている． 

また，鱗翅目昆虫の主要な力を生み出す飛
翔筋は，神経支配の点ではトンボ，バッタと
同様に運動神経の活動に基づく筋収縮を行
うが，構造的にはハチやハエと同様に間接飛
翔筋が発達しており，中間的な特質を備えて

いる点で興味深い．その一方で，鱗翅目昆虫
の飛行制御の神経機構については，ほとんど
知見が得られていない． 

 

２．研究の目的 

本研究の目的は，複数の飛翔筋によって制
御される昆虫の羽ばたき飛行を対象に，動物
の効率的，冗長的な運動制御の方法を明らか
にすることである．この目的を達するために，
生体情報の遠隔計測，および光学的な運動の
精密計測を統合し，自由飛行での飛翔筋電
位・羽ばたき運動・体の運動の同時計測を行
う．また，自由飛行の知見に基づき，中枢（脳）
および末梢（自己受容器）からの情報による
飛行制御を明らかにするために，電気生理学
的・神経解剖学的解析を行う 

 

３．研究の方法 

A) 飛翔筋活動の遠隔計測とレーザ構造光に
よる羽ばたき運動計測 

生体情報計測と運動計測を統合した実験
システムの概要を図 1 に示した．実験昆虫と
して鱗翅目のエビガラスズメ（ Agrius 
convolvuli）を用いた．飛翔筋活動は，昆虫
に搭載したテレメータから送信し，受信機で
復調した後コンピュータへ記録した．運動の
計測は，30 本以上のラインをレーザ光源で投
影し，運動によって変形して見えるラインの
体表での反射像を高速度カメラ（毎秒 1000

フレーム）で撮影した．この画像をコンピュ
ータで解析し，翅・胴体の運動を三次元的に
再構成した．これら運動の光学計測は研究協
力者の王浩の協力を得た． 

 

B) 飛行制御に関わる行動指令情報の解析 

中枢である脳からの行動指令情報と飛行
制御の役割を解析するために，拘束飛行中の
スズメガに，舵取り運動を誘発させる視覚刺
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図 1. 実験装置 



激(Optic flow)を与え，脳からの行動指令情報
が流れる腹髄神経索 (VNC: ventral nerve 

cord)からの細胞外計測を行った（図 2）． 

羽化後 2-5 日後のエビガラスズメ成虫を用
い，すべての脚を切除して胸部腹側を固定し
た．左右 3 種類の飛翔筋に電極を刺入した後，
頚部腹側を切開して VNC を露出させ，記録
電極を接触，もしくは刺入した．視覚刺激は
白黒の格子[視野角 18°（正面），6 Hz]を作
成し，左右，および上下に移動させる Optic 

flow を与えた．記録した信号は計測後にスパ
イクを抽出し，主成分分析を用いて活動ユニ
ットに分離した． 

 

C) 翅の感覚器官の求心性経路の解析 

翅の基部には多くの機械感覚器が分布し
ており，自身の運動や羽ばたきの状態をモニ
タする自己受容器として機能している．これ
らの感覚器からの求心性経路は，飛翔筋の運
動神経や中枢パターン発生器（CPG: central 

pattern generator）の神経群と連絡し，羽ば
たき運動の制御を行うことがサバクバッタ
の研究によって明らかになっているが，鱗翅
目昆虫では分かっていない．そこで，求心性
経路の断端から中枢側へ蛍光色素（フルオレ
セイン，テトラメチルローダミン）を順行性
染色により取り込ませ，共焦点レーザ走査型
顕微鏡により，中枢投射を観察した． 

 

４．研究成果 
A) 飛翔筋活動の遠隔計測とレーザ構造光に
よる羽ばたき運動計測 

図 3 に計測結果の例を示した．翅の打ちお
ろ し 筋 で ある 背 縦 走筋 （ DLM: dorsal 

longitudinal muscle）の活動を指標として，
翅打ち上げ筋（DVM: dorsoventral muscle），
および翅後方引き付け筋（ 3AXM: 3rd 

axillary muscle）の活動遅れを計算し，翅打
ち下ろし時（翅の最下点の位置）の体軸方向，
および体軸垂直方向のそれぞれの羽ばたき

振幅との相関を解析した．  

その結果，DVM の活動の遅れの増大によ
り体軸垂直方向（上下方向；図 4，赤矢印）
の羽ばたき振幅が増大し，3AXM の活動の遅
れにより，体軸方向（前後方向；図 4，青矢
印）の振幅が有意に増大することが明らかに
なった（GLM, P < 0.05）．この 2 つの筋の働
きで，全体の羽ばたき振幅のほかに，揚力方
向の制御に重要な羽ばたきの面（翅の通過す
る面）が変化するが，このときのタイミング
の変化の時間幅は 3 ミリ秒程度であった．こ
のことは，30 Hz 以上の高い羽ばたき周波数
で飛行するスズメガは，筋の極めてわずかな
タイミング調節によって，羽ばたきの振幅・
羽ばたき面を調節し飛行制御を行うことを
示すものである． 

 

B) 飛行制御に関わる行動指令情報の解析 

拘束飛行中のスズメガは，左右・上下方向
の Optic flow に対し，視覚刺激の方向と反対
方向へ動こうとする視運動反射と呼ばれる
行動を行う．図 5 左図に示した拘束飛行時の
打ちおろし筋(DLM)の活動周波数は，羽ばた
き周波数に相当し，上下方向の視覚刺激（図
5，赤矢印）に対してのみ変化した．一方，
舵取り筋と呼ばれ，(A)の結果からも羽ばたき
振幅や羽ばたき面の調節に関与する 3AXM

の DLM に対する活動遅れは，左右・上下へ
の視覚刺激ともに変化した．左右 3AXM の活
動を比較すると，左右への視覚刺激に対して

 

図 2. 電気生理学実験 
 

図 3. 計測された飛翔筋活動と羽ばたき・胴
体の運動 

 
図 4. 飛翔筋活動のタイミングと羽ばたき
運動の調節 



は相反する変化を，上下の刺激に対しては斉
一な反応を示した．本研究では VNC からの
神経活動計測も同時に行ったが，静止時には
明瞭な視覚刺激に対する応答（図 5 右図）が
観察されるものの，拘束飛行中は活動が増大
し，視覚刺激に対する応答の判別が困難であ
った．これは VNC には脳から下行する神経
のほかに，末梢から上行する神経が存在し，
両者の活動が上昇するためと考えられた．一
方，静止時の VNC の神経活動を主成分分析
によりユニットに分離したところ，左右への
刺激のみに応答するユニットと上下の刺激
にのみ応答するユニットが認められた．この
ような特徴的な指令神経の活動が，例えば前
者が左右の舵取りに関する飛翔筋活動の調
節を，後者が羽ばたき周波数や振幅といった
全体の力の調節に関する制御をしていると
考えられる． 

 

C) 翅の感覚器官の求心性経路の解析 

前翅，後翅から中枢へ向かうそれぞれの神
経束 2N1b，3N1c を染色した像を図 6 に示し
た．鱗翅目は前翅と後翅を物理的に結合させ，
あたかも一対の翅のように羽ばたき，とりわ
けスズメガの後翅は前翅と比べ非常に小さ
い．しかし，中枢投射は非常に似通っており，
胸部神経節，および食道下神経節で投射領域
の広範囲な重複が認められた．このことは両
翅の情報が，情報処理の初期の段階で統合さ
れていることを示唆するものである．一方で，
前翅の最も前縁の感覚器からの情報を受け
取る 2N1b1 のみが明瞭な両側性の投射を示
し，後翅の前縁の経路には認められなかった．
このことから，結合した「一対の翅」の前縁
の情報は，左右で統合され，羽ばたき全体の
調節に関与していると考えられる． 

また，翅に存在する個別の機械感覚器につ
いて解析した結果，翅のひずみを受容する鐘
状感覚子を含む経路の多くが食道下神経節
へ上行することが分かった．さらに食道下神
経節では，頭部の運動を制御する頸運動神経

の投射領域と上行した投射領域が重複して
いたことから，羽ばたきの変化と連動して頭
部を制御することで，素早い運動中でも安定
した視覚情報が得られるようにしているも
のと考えられる．この経路は，これまでに報
告のなされているハエの頭部の運動制御機
構と共通するものと考えられる． 

 

本研究では，自由飛行における飛翔筋活
動・運動解析を中心に，飛行制御の神経機構
へと解析を進めた．飛行制御は，3 ミリ秒程
度のわずかな飛翔筋のタイミング制御によ
って行われ，これには中枢からの指令と末梢
からの感覚情報に基づく調節が深く関わっ
ている．今後，この両者の役割を神経生理学
的に解明する必要がある．その一方で，自由
飛行と，神経生理学で採らざるを得ない拘束
飛行との実験結果の整合性，検証を行うため
の手法を検討する必要がある．その一つの解
決として，すべての実験結果を統合的に検証
するための，神経・筋・骨格モデルを構築す
る予定である． 
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