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学位論文内容の要旨

    脊椎動物，無脊椎動物に関わらず多くの動物は姿勢を縦持するため，平衡反射運r;bを示す．この運

動は主に平衡感覚情報によって制御されているが，体性感覚や視覚情報によっても制御されることが知ら

れている．さらに，平衡反射運動は単純に感覚情報によってのみ制御されるだけでなく，動物がどの様な

行動を遂行しようとしているのか，または遂行しているのかといった，行動文脈に依存的な修飾を受ける

ことも知られている，このよう゛な，異種感覚情報の統合処理機構ならびにその統合処理の行動文脈闘字的

な修飾譏構を明らカ斗ごナることfよ蠧魄匁ワ行軌特にその柔軟陸を理らp尹るヒで '耋強要である．

    ザリガニの平嶺坂射運動は平衡胞，歩脚自己受容器およて脇見覚入カによって韻脚され，尾扇賎式渉

脚，眼柄の運動を惹起する．加えて，この運夢は歩行運動や腹部伸展運動などの行動文脈に依存釣に実に

多様な修飾を受ける．ザリガニの平衡胞感覚処理は詳細な研究がなされており，その中枢神鰹弼躰薄に関し

ては多くの知見が得られている，平衡胞の感覚ニューロンはザリガニ脳内で複数の局所介在ニューロンヘ

とシナプスし，下行性介在ニューロンや巨大スパイク非発射型介在ニューロン(NGls)を介して眼柄や尾扇

肢などの運動を市卿していると考えられている．そのなカゝでもNGIsは詳細に研究されており，このニュー

ロン群が眼晒の運動ニューロンに対するpre-motorであり，歩脚自己受容器や視覚入カの影響をうけること

が知られている．しかしながら，NGls以外では中枢冲経黼でどの様に他の感覚情報との船が行われて

い る の か 1行 動 ［ 蜘 耐 こ よ っ て ど の 矇 な 修飾 を受 ける のか は明 ら かに され てな い．

    本研究はザリガニ平衡反射運動をモデルとし，その中枢神経系における行動文脈依存的修飾機溝を

明らかにすることを目的に行われた．まず’自由行動下のザリガニより神鰹括動や筋活動を記録ナるため，

光テレメトリシステムを開発した．次にこの光テレメトリシステムを用いて，自由行動下のザリガニより

平衡咆感覚性の下行性介在ニューロン活動を記録し，その行動状態における変化を解析した．これらの結

果をもとに細胞内記録を用い，個々の下行性介在ニューロンのシナプス活動が行動状態によってどの様に

変化するかを明らかにし，最後に局所神経回路を調査し，異種感覚情報の統合処理と行動文脈依存的f彦飾

機溝を解沂した，

    平衡胞感覚陸の下行性介在ニューロンは複数存在することが知られているが，本研究では容易に記

録・同定が可能なClニューロンの活動を記録した．Cエニューロンは平衡胞感覚だけでなく，券脚自己受容

器や視覚入カを受けていることが知られており，尾扇肢の舵取り運動に関与すると考えられている．この

ニューロンの活動を解析したところ，歩脚自己受容器入力存在下では平：衡入カに対する応答は有意に増加

することが確認されたが，足盤が存在しなぃ条件では，尾扇鵬濟色取り運動を増強する歩脚運雪い潮匣部伸展

― 246 -



運 動に よっ ては変 化しないことが明 らかになった．しか しながら，足盤が 存在する条件では ，歩行運動や

歩行運動中 における腹部伸展 運動はCエ ニューロンの活動 に大きな影響を与え ることが確認でき たが，いず

れ の運 動に おいて もClニューロンの 平衡胞入カに対する 応答は減少してい た．このことから ，尾扇肢舵取

り 運動 はC1ニュー ロンのみによって 制御されているわけ ではなぃことが弔 息される．このこ とは，平衡咆

感覚魍め下 rt離髟h隹 ニューロンカ鋳夐 饗群訂至すること からも支持される．

    そ こで ， 個々 の下 行 性介 在ニ ュ ーロ ン活 動 に対 して ，あ喞自己受容 器入カや運動中枢 からの出カが

ど のよ うな 効果を 示すのかを調査し た，ガラス管微少電 薩による細胞内記 録法を適用しなが ら安定して平

衡 胞を 刺激 す るた め， 平 衡石 をフ ェ ライ トに 置 換し たザ リガニを用いた ，その結果，14個 の平衡胞感覚

性 の下 行性 3在ニ ュ ーロ ンが 同 定さ れた．これらのニュ ーロンの半数が運 動中枢からの出カ のみが関与し

て いる と考 え られ る， 空 中で の歩 脚運動中に 応答が修飾された ．3つのニ ューロンでは歩脚 が接地し，歩

脚 自己 受容 器から の入カが存荏する 条件下で応答の変化 がみられた．歩脚 自己受容器入カや 運動出カによ

っ て応 答の 修飾を 示さなかったニュ ーロンはーっだけで あった．しかしな がらこれらの応答 特性と脳内で

の 投射 様式 にはな んら相関がみられ なかった，次に，平 衡胞感覚を処理す る脳内局所回路に おいて蜘却自

己 受容 器入 カや運 動出カがどの矇に 統合されているのか を明らかにした． まず，脳内局所介 在ニューロン

を そ 翻 駲 鹹 噺 繊 う ゝ らTye-Iか らIVの 4群 に 分類 した こ れら のニ ュ ーロ ン群 の うち Type-IVニ ュ ーロ ン

群 以外 桔平 衡胞感 覚ニューロンから 直接シナプス入カを 受けていると考え られる．Type・Iとmニューロン

群 は平 衡咆 感 覚情 報を 中 大脳 から 前 大脳 へと 連 絡す ると 考えられ，TypHニューロン群は左 右の平衡胞感

覚を統合す るニューロン群で あると相定される． 1．ypや Wニューロ ン群は前大脳にのみ樹状突起を投射して

いることか ら，この領域での 統合処理や運動出カ に関与していると 考えられる．Type一Iニュー ロン群で構

成 され る経 躪ま歩 脚自己受容器入カ の影響を受ける経路 と受けない経路が 平行に存在し，歩 脚自己受容器

入カを受け る経路は反対側の 平衡胞からのスカを 受けていることが 確認できた．この經盪葺は平衝胞除去後

における眼 晒姿勢の匝瞳に関 与していると考えら れる．さらに，Type一Wニュ ーロン群以外は空 中での蠹喞

運動時にな んらの影響も受け なカゝったことから，運動出カとの箒E合は1．ypeIIVニューロン群で行われてい

ることが示 唆される．

    繝 弼 Eの 結 果 よ り ， ザ リ ガ ニ の 駒 皈 射 運 動 に 関 わ る ヰ 輔 饑 勳 滲 躑 静 琳 経 鬪 鄰 節 櫛 て お り ，

感 覚職 馳蝿 を 行う i翻呈 と運 動 出カ との統合がなされる 過程が連続してい ることが明らかに なった．さら

に，運動出 カとの統合が末f肖における 運動制御系だけで はなく，より上位の 過程でも行われて いることが

確 認さ れた ．今後 は前方歩行や後方 歩行などの行動の違 いによってこの修 飾の機溝がどの様 に異なるのか

に つい て明 らかに されなけれぱなら なぃ．さらに複数の 平衡胞感覚性の下 行性介在ニューロ ンがどのよう

に ザリ ガニ の平衡 反射運動を制御し ているのか，その束 哨における神経回 路に対する出カの 効果を明らか

にしていく ことが重要であろ う．
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学位論文審査の要旨
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    学位論文題名

Neuronal mechanisms underlying behavioral

context-dependent posture control in crayfish，

    Proca7nbarus clarkii

（ザリガニにおける行動文脈依存的姿勢制御の神経機構）

  動物行動を人工物の行動と区別する特徴として、動物が周囲の状況に合わせて行
動発現の確率及びパターンを変化させる柔軟性があげられるが、さらに動物が自分
の行動状態に応じて同一刺激・状況に対して異なった行動応答を示す適応性も、動
物行動に極めて特徴的な性質としてあげられねばならない。就中、体傾斜によって
惹起される姿勢制御はすべての行動遂行のための基本要件であり、そのため、行動
文脈と密接に関連して遂行される。しかし、行動遂行中の動物からの中枢活動記録
が技術的に困難なため、これまで、その中枢メカニズムの研究はほとんどなされて
こなかった。本研究では、新たに開発した光テレメー夕装置による行動遂行中の動
物からの細胞外記録実験と、無麻酔全体標本の脳からの細胞内記録・染色実験とに
より、行動文脈依存性姿勢制御の中枢機構を解析した。

1）水棲・海産動物でも安定して使用可能な光テレメー夕装置を本学電子科学研究
所と共同で開発し、水中歩行中のアメリカザリガニに適用することができるよう試
作と実験を繰り返し、最終的に実用化に成功した。最大4チャンネルの細胞外記録
（筋電図を含む）の約50cm四方への赤外光パルス送信が数時間以上に渡って連続
的に可能である。その大きさおよび水中重量は、動物の自由な行動を妨げるもので
はない。通常の有線による増幅実験と同時比較して、その周波数特性およびS/N特
性を明らかにした。

2）傾斜水底面を歩行中のザリガニから、脳から下行する平衡感覚性介在ニューロ
ンの細胞外記録を行い、光テレメー夕装置を用いて、行動状態と照合しながら解析
した。その結果、ザリガニの水底歩行時に腹部屈曲運動を遂行している間は、介在
ニューロンのスパイク活動が体傾斜角度を忠実に表示しているのに対して、腹部伸
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展運動遂行中は、介在ニューロン活動は統計的に有意な差異を示さなかった。この
介在ニューロンは、歩脚が水底から離れた状態では、腹部伸展中にも体傾斜角度を
表示することが知られているが、歩行中のその活動については、光テレメー夕装置
を用いた解析ではじめて明らかとなった。

3）テレメー夕実験から、脳から胸部・腹部神経節に下行する平衡感覚性介在ニュ
ーロンの活動が動物の行動状態に大きく影響されることが判明したため、その脳内
シナプス機構を解析する目的で、ガラス管微小電極法を脳内ニューロンに適用した。
その結果、14種類の下行性介在ニューロンを同定し、その応答修飾特性を明らか
にした。これらの介在ニューロンには、体傾斜に対するその応答が行動状態によっ
て影響を受けるものとまったく影響を受けないものとがあり、それらが腹随内に並
列して存在すること、多くのニューロンが樹状突起を平衡胞感覚中枢である中大脳
副嗅覚葉に投射していたが、さらに高い頻度で前大脳内側ニューロパイルヘ投射が
見られ、中には後者にのみ投射する平衡感覚性介在ニューロンが存在した。

4）中大脳から前大脳ヘ平衡感覚情報を伝達する経路を明らかにする目的で、脳内
局在性の平衡胞感覚性介在ニューロンをガラス管微小電極によって検索し、4種類

を同定した。夕イプIは中大脳冨8嗅覚葉と前大脳内側ニューロパイルに同側性また
は対側性に、タイプIIは左右の副嗅覚葉に、夕イプIIIは両側中大脳と前大脳に、
また、夕イプIVは前大脳内にのみ、それぞれ樹状突起を投射していた。これらの
中でタイプIは、動物の行動状態に依存して平衡胞応答が修飾されるものと、全く
修飾を受けないものとの2種に大別された。夕イプIIおよびIVの活動は行動状態
に大きく依存したが、夕イプIIIでは行動状態による影響は観察されなかった。こ
れらの結果は、平衡感覚情報処理が、平衡胞感覚神経と副嗅覚葉で直接シナプス接
続する二次ニューロンの早い段階で行動状態によって影響されること、また、行動
状態による影響を受ける経路と受けない経路の並列構成が、二次ニューロンの段階
から下行性の前運動性経路に至る脳内全過程にわたって維持されること、などを示
している。

  これら一連の解析結果を要するに、筆者は、自然状態での行動文脈依存性の姿勢
制御が、行動には影響されず安定的に平衡胞感覚情報を運動系に伝達する神経経路
に並列的に付け加えられた行動依存性の神経経路の働きに基づくこと、また、この
並歹U構成が脳内の平衡胞感覚情報処理の初期段階から始まっていることなど、姿勢
制御の脳内シナプス機構に関するあらたな知見を実験的に明らかにしたものであり、
自然状態での動物行動制御機構に関する行動生理学的理解の拡張に貢献するところ
大なるものがある。
  よって著者は、北海道大学博士（理学）の学位を授与される資格あるものと認め
る。
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