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研究成果の概要（和文）：多くの昆虫は天空の偏光パターンから方向を検出する。これまでに、脳の中心複合体
における偏光情報の符号化やオプティックフローとの統合が示されているが、実際のナビゲーション中に行動が
制御されるしくみには未解明な点が多い。本研究では、神経行動学のモデル生物であるコオロギを用い、偏光定
位行動と脳内神経活動の関係を直接的に解析できる実験系を構築し方向決定の脳内機構に迫ることを目的とし
た。コオロギは、アリーナでの場所学習実験とトレッドミルを用いた偏光定位罰条件付けのどちらにおいても、
偏光のe-ベクトル方向に基づいたナビゲーションを示した。現在、偏光定位学習の成立過程における脳内神経活
動の解析をすすめている。

研究成果の概要（英文）：Many insects deduce orientation using skylight polarization. It has been 
elucidated that the central complex in the brain encodes polarized information and integrates it 
with other visual information such as optic flows. However, it is still unknown how the brain 
control navigational behavior based on these information. In this study, using the cricket Gryllus 
bimaculatus, a new experimental paradigm was established to analyze neural responses in the brain 
during the place learning process. Both place-searching and polarotactic behaviors were modified by 
aversive conditioning procedures in an arena and on a treadmill device. Analyses of the neural 
responses in the brain during the e-vector orientation learning are in progress.

研究分野：神経行動学

キーワード： 偏光定位　昆虫　学習

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
昆虫のナビゲーションの脳内機構は、近年飛躍的に研究がすすんでいる分野であるが、これまでのほとんどの研
究は、外界からの刺激の符号化と統合や自己の動きのモニタリングに着目したものであり、個体が経験によって
確立した空間認識に基づいて行動を制御するしくみについては未解明な点が多い。本研究では、生理学的な実験
に適したコオロギを用いて、このナビゲーション行動発現の神経機構に切り込むための新しいパラダイムを確立
できた。定住性のない単独性昆虫であるコオロギのような種においても、適切な条件づけによってナビゲーショ
ン行動の変容を捉えられたことは、今後の当該分野の研究の可能性を大きく広げる結果である。

※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 
 
多くの動物は空間認識に基づいたナビゲーションを行う。昆
虫は、比較的少数のニューロンからなる神経系にも関わらず、
自分の動きをモニターしながら移動する「経路積算」による非
常に精巧なナビゲーション能力を示すことから、経路積算の
神経基盤を調べるモデル系として幅広く利用されている。 
 
経路積算を実現するためには、自らの動く方向と距離をリア
ルタイムに把握し、これらの情報を統合して次に進む方向を
決定する必要がある（図 1）。一般に昆虫は方向を天空の偏光
パターン（図 2）から検出しており、複眼の偏光を検出する領
域（dorsal rim area: DRA）の形態学的、生理学的特性や、脳
内の偏光感受性ニューロンの応答特性はすでに明らかとなっ
ている。特に、昆虫脳における偏光視の最高次中枢と考えられ
ている中心複合体（central complex: CX）では、様々な応答特
性を持つ偏光感受性ニューロンが同定され、偏光情報の入出力
経路だけでなく、色やオプティックフロー等の他の視覚情報と
の統合のしくみも明らかになりつつある。 
 
一方、これらのニューロンが実際のナビゲーション行動中にど
のように行動を制御するのかに関しては、ほとんど明らかでな
い。その主な理由として、実際のナビゲーション行動と神経活
動の関係を直接的に解析する良い実験系が存在しないことが
挙げられる。そこで本研究では、脳内の偏光感受性ニューロン
に関する知見があるコオロギを対象として、偏光定位行動と罰
学習を組み合わせた新たな実験パラダイムを確立し、ナビゲー
ションに関わる方向選択の神経基盤を明らかにすることを計
画した。 
 
２．研究の目的 
 
本研究の目的は、コオロギの偏光定位行動を利用して、特定の e-ベクトル方向への定位を学習
させるような実験系を確立し、その獲得過程のメカニズムを探ることである。ナビゲーション中
の脳内ニューロンの応答特性に関する研究は少ないが、近年の多光子顕微鏡による Ca2+イメー
ジング技術の確立により、行動中のショウジョウバエを用いた研究が盛んになりつつある。例え
ば、歩行／飛行中のショウジョウバエ脳の CXから、個体が特定の方向を向いた時に選択的に発
火するニューロン（head-direction cell）が見つかっている。このようなショウジョウバエ脳か
らのライブイメージング技術は、行動発現に関わる脳機能の解明において非常に有効なツール
であるが、ナビゲーション行動を研究する上での大きなデメリットは、「ナビゲーション」すな
わち「目的地へと移動する」ための明確な行動が見られないことである。動物は自らの経験によ
って確立した空間認識に基づいてナビゲーションを行
う。つまり、経験による行動変化とそれにともなう神
経活動の変化をとらえなければ、ナビゲーションの神
経機構の本質を記述することができない。本研究で用
いるコオロギは、神経系の電気生理学的解析が比較的
容易であり、古くより様々な行動の神経メカニズムの
解明に利用されてきた。またこれまでの研究から、彼
らが定住性のない単独性であるにも関わらず、偏光を
手がかりとした定位行動場を示すことが明らかとなっ
ている（図 3）。そこで本研究では、コオロギのこのよ
うな利点を生かし、新しい実験系の確立に取り組み、
ナビゲーションのメカニズム解明の一端を担うことを
目指す。 
 
３．研究の方法 
実験にはフタホシコオロギを用いる。コオロギは偏光感受性が高く、トレッドミル上に載せたコ
オロギに、ゆっくりと e-ベクトル方向が回転するような刺激を与えると、ある特定の e-ベクト
ル方向に定位するような歩行が観察される（図 3） 。このように、彼らは頭上の偏光を参照し
て歩行方向を決定するが、個々が定位する e-ベクトル方向はランダムであり、彼らが偏光を明

図 1  経路積算の概念図。連続した
細かい移動軌跡を積算すること
で，現在地からスタート地点まで
のショートカットを計算できる。 

図 2  天空の偏光パターン。太陽を
中心として同心円状に偏光が分布
し、昆虫は頭上の偏光方向から、自
らの移動方向がわかる。 

図 3  コオロギの偏光定位行動。トレッドミ
ル上のコオロギの頭上から e-ベクトル方向
が回転するような偏光刺激を与える（左）
と、刺激の回転に同期したターンを示す
（右）。（Henze and Labhart 2007 より） 



確に「方向」の情報を得るために使っ
ているのか、それとも単に真っ直ぐ移
動するための指標としているだけな
のかについては不明である。そこでま
ず、コオロギが頭上の偏光を手がかり
とした場所学習をするのかどうかに
ついて検証を行った。すでにコオロギ
において、げっ歯類における「モリス
の水迷路」を改変したパラダイムによ
って、アリーナ壁面のランドマークを
手掛りとした場所学習が成立するこ
とが明らかとなっているため、同様な手法により偏光情報に基づく場所学習が成立するかどう
かを調べた。一部を除いた床面をホットプレートで熱したアリーナにコオロギを放し、熱からの
逃避行動を発現させ、一部の熱していない領域をゴール地点として探索させた。アリーナの天井
には偏光板を組み合わせて配置し、上方からの偏光によってのみゴールを見つけることを可能
とした（図 4）。ある個体に対してこのような試行を繰り返し、その前後で探索行動の変化をテ
ストした。テストにおいては床一面を均一に熱し、ゴールに到達するまでの探索時間と距離、お
よびアリーナ内における存在確率分布を算出し、刺激の e-ベクトル分布との関連を調べた。 
 
上述の場所学習パラダイムは、行動解析には有用である
が、脳内メカニズムを調べるための電気生理学的実験と
の併用が困難である。そこで、トレッドミル上でコオロ
ギが示す偏光定位行動を利用し、同様な学習行動が解析
できるようなパラダイムを確立した。トレッドミル上の
コオロギに上方からe-ベクトルが回転する偏光刺激を与
え、その時の歩行活動をトレッドミルの球の動きからモ
ニターした。ある特定の e-ベクトル方向（例えば、体軸
と垂直な方向）以外の e-ベクトル方向に定位している場
合には、罰刺激として腹部への赤外線レーザー照射を行
った（図 5）。このような条件付けの前後に、レーザー照
射の無い状態で個体の定位する e-ベクトル方向を解析
し、罰刺激が与えられない e-ベクトル方向への指向性が見られるかどうかを確認した。この偏
光定位学習のための実験装置は、安藤規泰博士（前橋工科大学）と小川宏人博士（北海道大学）
の協力を得て製作した。次に、条件付けの操作と電気生理学的解析を組み合わせ、条件付け中の
個体の脳内神経活動の記録を試みた。記録には、コオロギやゴキブリで自由行動中の脳内神経活
動記録の実績がある「銅ワイヤ脳埋め込み電極」を用いた細胞外記録を採用した。昆虫の head-
direction cellの所在である CXを記録領域とし、ニューロンの e-ベクトル指向性およびその時
の体軸方向と刺激の e-ベクトル方向の関係を、学習の前後に着目して解析した。 
 
４．研究成果 
 
天井に偏光板を配置し床面を熱したアリーナにコオロギ
を放すと、熱から逃避するためにアリーナ内をランダム
に探索し、熱されていないゴール地点に到着するとそこ
に長く滞在した。このような試行を繰り返すと、試行ごと
に探索時間と距離は短くなった（図 6）。アリーナには上
方からの偏光以外の手がかり（ランドマーク、匂いなど）
は無く、彼らが偏光情報に基づいてゴール地点を探索す
ることが示唆された。偏光板の配置とゴールとの位置関
係が常に一定の条件（以下、fixed）と試行ごとに位置が
ランダムに変化する条件（以下、random）で、探索時間
と距離の変化を比較した結果を図 7に示す。fixedでは探
索時間、距離ともに有意に短く変化するが、randomでは
そのような変化は見られず、コオロギが上方の偏光を手
掛りとした探索をすることが明らかとなった。 
 
試行前と 5回目の試行後で、床面を均一に熱したアリーナを使って探索させると、fixedでのみ、
試行前後の探索パターンに変化が認められた。当初の想定では、fixedではゴール付近を重点的
に探索するようになると予測していたが、予想に反し fixedではアリーナの壁面に沿って歩く接
触走性の行動が強く発現するようになった。これに対し、試行前や random試行の後では、アリ
ーナ全体をまんべんなく探索するパターンが見られた。この結果から、この学習パラダイムによ
って、コオロギが偏光を手がかりに空間認識し、自らの探索パターンを変化させるが、当初意図
していたような e-ベクトル方向に沿った定位を示すような学習にはなっていないと結論づけた。

図 4  実験アリーナの模式図。一部分（点線）を除いて床面を熱
し、コオロギに探索させる（左）。天井には、e-ベクトル方向に沿
って歩くとゴールに到達できるように偏光板を組み合わせて配
置する（右）。（Matsubara et al. 2021 より） 

図 5  条件付け用のトレッドミルの概要。 

図 6  ある個体における 5 回試行を繰り
返した時のゴール到達までの探索の軌
跡。試行ごとに距離が短くなる。
（Matsubara et al. 2021 より） 



これは、有限空間のアリーナにお
ける空間認識においては、偏光の
e-ベクトル方向という自然状態で
は無限に提示される刺激を利用し
た方向検出が強く発現しないため
であると考えられる。 
 
そこで、偏光定位行動がより自然
に発現するような無限空間をトレ
ッドミル装置によって再現し、同
様な学習実験を試みた。罰条件付
けでは、トレッドミル上の個体に
400 秒間自由に歩行させ、その歩
行方向に合わせて頭上の偏光板を
回転させた。個体が 45～135°（以
下、Condition 1）もしくは-45～
45°（以下、Condition 2）の e-ベ
クトル方向を向いて移動している
間、腹部に赤外線レーザーによる
熱刺激を与えた。条件付け前後で
の偏光定位行動の指向性を調べる
ため、個体の頭上で偏光板をゆっ
くりと回転させ（100秒／回転）、
400 秒間の歩行軌跡を記録した。
軌跡の FFT解析から、刺激の回転
に同期した歩行を示した個体を
「偏光に定位した個体」と定義し、
その個体数を条件付けの前後で比
較した。その結果、定位した個体の割合は条件付け後に有意に増加し、罰条件付けにより偏光刺
激に対する応答性そのものが強くなることが示唆された。そこで、これらの個体について、回転
周期成分の位相から定位方向を算出し、条件付け前後で分布を比較した。Condition 1では条件
付けの前後で定位方向の分布が有意に異なり、条件付け後は罰刺激が提示されない e-ベクトル
範囲に定位する個体が多く見られた（図 8左）。個体の歩行方向に関係なく一定間隔で罰刺激を
与えるコントロール実験ではこのような分布の変化は見られないことから、少なくともこの条
件においては偏光定位学習が成立することが示された。一方 Condition 2においては、条件付け
前後で分布に差が見られず（図 8右）、罰刺激の範囲によって学習の成立に差があることが示唆
された。この理由は不明であるが、当研究室におけるミツバチを用いた採餌訓練においても、体
軸に平行な e-ベクトルに対する定位行動が発現しないという結果を得ており、昆虫一般に見ら
れる特性である可能性がある。体軸に平行な eベクトルに定位しながら移動するという状態は、
自然条件下では太陽を自身の真横に見ながら移動する状態に相当する。このようなケースでは、
左右の明るさや色の勾配など偏光以外の情報が優先的に使われるのかもしれない。 
 
現在この結果をふまえ、特に Condition 1の条件下において、脳内に銅ワイヤ電極を埋め込んだ
個体を用いて CXの神経活動を記録しながら条件付けを行う実験を行っている。トレッドミルを
用いた学習実験の条件検討に想定以上の時間がかかったため、現時点ではまだ確定的な結論を
得ることができていないが、引き続き解析をすすめて定位学習における CXニューロンの応答変
化から、移動方向決定の脳内メカニズムを明らかにする計画である。 

図 7  偏光パターンとゴールとの位置関係が一定な条件（fixed）とラ
ンダムに変化する条件（random）における探索時間と距離の試行ごとの
変化。時間、距離ともに fixed でのみ試行によって有意に減少する（*, 
**; p < 0.05, 0.01; Steel test） 。（Matsubara et al. 2020 より） 

図 8 トレッドミル装置における偏光定位学習。体軸に対して 45-135°
（Condition 1）と 135-45°（Condition 2）の e-ベクトル方向に対す
る罰条件付けの前後での定位方向の分布。条件付け前には 90°付近に
弱いピークを示すが、条件付け後には罰方向への指向性が下がる
（Condition 1; p < 0.05; Mardia-Watson-Wheeler test）。 
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