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The antenna of an inscct functions as a multi‐ mOdal sensor fOr dctccting chelllical and

physical simuli,and it is acivcly movable to scan the surroundings.To explore thc rclatiOnshp

bc"vccn the animal's illtcmal state(mot� a�On or attcntion)and the antclmal movement,bcha� oral

responscs to an attractivc or avcrsive odor、 v∝c cxamincd in the scarching cockrOach There、 vere at

lcast h″ o basic statcs Of the antcnnal lllovements descnbing the pattemed and random tra」 ccto� CS・

Spcctral analyses revcalcd that the spaual regula� ty in antennal trtteCtOrics was increased with the

attractive odor simulus(sex phCrOmOnc).HemOcoclic itteC� On Of a muscarinic agonist pi10carpine

induccd spatially‐ pattemed movcments ofthe antelmac in intact animals.In isolated brain spccimcns,

pllocarplnc also elicited coordinatcd activities ofthe antennal lnotor ncrves.The patterned tra」 ectory

may renect an activiサ of the ccntral pattem gcncrator(CPG)for the antema,whch is iequcllt in

thc ammals modvatcd by thc attractive sdmulus.Thc random traCCtory Seems to originatc hm thc

same CPQ but prObably modulatcd by u」 mOwn sensory inputs.This is morc■ equent in the

scarching anilnals inscnsiblc to uscful cnvironmcntal cucs. It would bc possiblc that the spatial

regul�ty ofthe antelllnal movcmcntis a key index for the animal's intcmal state.

研究目的

動物は外界の様々な情報を感覚器で受容 し、これを中枢神経系で処理 し、次に起こすべき

適切な行動プログラムを組み立て、発現する。このスキームは一見単純であるが、実際の

生体では時々刻々と変化する内部状態が、刺激応答としての出力 (行動)を大きく左右す

る。この内部状態はモチベーション (動機付け)と も呼ばれているが、その実体が具体的

にどういう神経現象であるのか、全体像は未だ不明瞭である。本研究はモチベーションの

変化を、比較的単純な神経系で構成される昆虫の触角 (ア ンテナ)において行動レベルで

調べ、その結果を基礎として生理学手法を適用し、モチベーションの神経メカニズムを個々

の細胞 レベルで解明することを目的とする。

近年代表者はゴキブリが触角 (ア ンテナ)に よつて周囲の物理環境をどのように知覚し



ているのかというテーマについて調べてきた。ゴキブリなどの夜行性昆虫は一般に良く発

達したアンテナをもち、その表面には化学、機械、温度、湿度受容などにかかわる様々な

感覚細胞が存在する。また昆虫アンテナの特徴は自らが動くことにあり、これにより効率

的な刺激受容を可能にしていると考えられる。探索行動時のゴキブリに対して静止物体を

アンテナに提示すると、ゴキブリは生来の接触走性により、繰返しアンテナで接触しなが

ら物体へ接近しようとする定位行動を示す。この時のアンテナ運動を調べると、物体に一

度も触れたことがない時の軌跡パタンと物体に触れた後のそれとが空間的規則性において

異なることが既に分かつていた。これはゴキブリの「注意」ともいえるモチベーションの

変化がアンテナ運動パタンに表現されていることを強く示唆する。この予備結果を踏まえ、

アンテナ運動パタンの変化に関わる神経機構を調べ、昆虫アンテナはモチベーション・イ

ンジケータと言えるのか否かを明らかにする。

研究経過

探索時のゴキブリのアンテナ運動

探索は動物が周囲の環境情報を積極的に収集する活動である。このときゴキブリはジグ

ザグ歩行 とともに、アンテナを大きく持続的に振 り動かす。探索時のゴキブリに対して、

誘引的および忌避的な匂い刺激を与え、アンテナ運動 と体移動について調べた。アンテナ

は水平 。垂直両方向に動くため、その 3次元運動解析には動物の体を固定し、複数の CCD

カメラを用いる必要がある。そこで低負荷で自由に回転する発泡スチロール球上に動物を

拘束し、自由歩行が可能なテザー ド条件下で実験をおこなった。

探索時のゴキブリに誘引的匂い (性 フェロモン)を与えると、アンテナの水平方向の走

査範囲が広がった。また体移動速度は顕著に減少し、頻繁にターンをした。これらの反応

は刺激終了後もしばらく持続 した。一方、忌避的匂い (リ モネン)に対 しては、アンテナ

運動の著しい抑制が起き、体移動速度の増大が見られた。これらの結果は、探索時のゴキ

ブ リが有益な資源の存在を知覚すると、周囲の空間を丁寧に調査することを示している。

アンテナ運動の時系列に対してスペク トル解析をおこなったところ、性フェロモン刺激に

対 しては、水平、垂直成分ともに特定の周波数帯域のパワーピークが見られ、それぞれの

周波数にはほぼ 1:2の 関係があつた。これはアンテナ運動が空間的により規則的になって

いる可能性を示す結果である。

アンテナ運動に対する神経活性物質の効果

様々な神経活性物質をインタク トな拘束動物の頭部に微量注入し、アンテナ運動に対す

る効果を本助成により導入した画像センサを用いて観察した。申請時には既に一部のムス

カ リン性アゴニス トがアンテナ運動を強制発現することは分かっていたが、本研究では、

これに加えてエコチン性アゴニス ト、アミン類の効果についても調べた。



ムスカリン性アゴニス トではピロカルピンが最も効果的で、そのアンテナ軌跡は 2つの

段階が認められた。投与直後から数分間続く第 1段階では、空間的に規貝J性をもたないラ

ンダムなアンテナ軌跡を、以降 1時間以上続く第 2段階では、 8の字を描く極めて規則性

のある軌跡を示した。スペク トル解析の結果、水平、垂直成分ともに特定の周波数帯域の

パワーピークが見られ、それぞれの周波数には 1:2の 関係があった。

用いたニコチン性アゴニス トのうち、ニコチンは最も顕著な持続的効果を示した。アン

テナ軌跡は多くの場合、ランダムだが、少数ながらアーチを描くことがあった。アーチを

描く規貝J性が現れた例においてスペク トル解析をおこなった結果、水平、垂直成分ともに

特定の周波数帯域のパワーピークが見られ、それぞれの周波数にはやはり 1:2の関係があ

つた。

これまでの多くの先行研究から、生体アミン類は神経液性物質として、動物のモチベー

ションに強く関与している可能性があるが、今回試 した薬物 (ドーパ ミン、セロ トニン、

オク トパミン、チラミン)はアンテナ運動に顕著な作用を起こさなかった。

摘出脳におけるコリン作動性薬物の効果

顕著な効果を示 した 2つのコリン作動性物質 (ピ ロカルピン、ニコチン)を摘出脳標本

に投与し、脳から延びるアンテナ運動神経の活動を細胞外記録 した。 ピロカルピンは、ほ

ぼ確実に水平および垂直運動系間で明確な協調関係がある活動パタンを示した。詳細な解

析は未だおこなっていないが、これはインタク トな動物で観察された規則性をよく反映し

ている。ニコチンについては現在までのところ明確な薬理効果は観察されていない。

考察

Bell(1991)に よると探索は以下の 3つのモー ドに分けられる (Fig.1): 1)有用な資源

の存在を未だ動物自身が知らない状態 (ranging)、 2)資源の存在を検知したが位置を特定

できず、周囲を詳しく調査する状態 (local search)、 3)資源の位置を特定し接近する状

態 (orientation)。 冒頭でも触れたが、ゴキブリの触覚定位行動時には、アンテナは規則

的な空間軌跡を描くことが多く、これは orientationの状態に相当する。今回、性フェロ

モンを与えたところ、やはり空間的規則性の増大を示唆する結果がスペク トル解析により

得 られた。実験装置の都合上、動物周辺では乱流が発生するため匂い源方向を特定しにく

いことを考慮すると、これは上記の local searchの状態に相当すると考えられる。また以

前の研究 (Okada and TOh 2004)か ら rangingの 状態では、アンテナ軌跡はほとんどラン

ダムであることが分かっている。

インタク トな動物における薬理効果の実験では、ピロカルピンで誘発されるアンテナ運

動には 2種類の作用相があり、特に後半では 8の字を描く極めて規則的パタンが発生した。

また摘出脳でもアンテナの水平および垂直方向の運動神経間において密接な活動相関が存



在 した。これらは空間的に規則性をもつアンテナ運動が、感覚フィー ドバックを必要とせ

ず、中枢出力系にプログラムされていること、すなわち中枢パタン発生器 (central pattern

generator;CPG)の 存在を強く示唆する。

先行研究によると、昆虫の感覚細胞の神経伝達物質はほとんどがアセチルコリンであり、

その中枢終末部 (前シナプス)にはムスカリンレセプタが存在 し、自己抑制的に作用する

こと、歩行や咀疇運動の CPGに対してはムスカ リン性アゴニス トが逆に促進的に作用する

ことが知らオしている (Trinlmer 1995)。

以上を総合すると、探索時の動物の内部状態 (モチベーションあるいは注意)に関する

スキームが浮かび上がってきた (Fig.1)。 動物が積極的に情報収集する時にはアンテナ運

動が活性化するが、忌避物体からの回避の際には抑制される。有益な手がか りが未だ見つ

からない状態 (ranging)で は、アンテナ CPGは常に様々な感覚入力による修飾を受け、ア

ンテナ軌跡はランダムな様相を呈する。ここではいわば「分割的注意」の状態で、動物は

様々な種類の外部信号を高感度に受容 しなければならない。一方、有益な資源の存在を知

った状態 (local search)や 、既にその位置を特定し接近する状態 (orientation)で は、

恐らく感覚入力が中枢で抑制され、本来 CPGにプログラムされた規則的なアンテナ運動パ

タンが発生する。ここではいわば「選択的注意」の状態で、動物は手がかりを得た資源に

さえ到達すればよい。前者はフィー ドバック的、後者はフィー ドフォワー ド的に資源探索

しているとも言える。

このようにアンテナ運動軌跡、特にその空間的規則性の程度を指標 として、昆虫のモチ

ベーションあるいは注意 という内部状態が客観的に観測可能であることが分かってきた。

近い将来、細胞内記録法と各種コリン作動性薬物を適用することで、その神経メカニズム

について細胞レベルで説明できると期待される。
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