
1 動物ナビゲーションの
神経科学的研究

すべての動物は，餌を食べ，敵
から逃れ，繁殖相手を見つけるた
めに，内的な動機や記憶によって
目的地に移動（ナビゲーション）
する。近距離のナビゲーションで
は，視覚や聴覚で目的地が認識で
きれば，その空間的位置を正確に
把握できる。しかし，近距離であっ
たとしても，匂いは正確な勾配を
作らないので（線香の煙のよう
に），嗅覚に基づいて正しくナビ
ゲーションをおこなうためには異
なる戦略が必要である1）。また
100 kmや1,000 km単位で遠く
離れた目的地にナビゲーションす
る場合は，太陽の位置や地磁気な
ど地球規模の勾配を利用すること
になるが，たとえば太陽の位置は
時刻や季節によって大きく変わる
ので，動物も時刻や季節を正しく

理解して太陽の位置と自分の位置
の関連を補正しなければならない。
さらに，GPSでの誤差を10 m以
内に収めるためには，緯度・経度
に関して7桁の精度が必要である
ことを考えれば，動物が扱う地球
規模の位置情報にも同程度の制度
が必要なはずである。動物の脳は
どのようにしてこれらの情報処理
を実現しているのであろうか？

さまざまな環境情報を適切に神
経活動に変換して驚異的なナビ
ゲーションをおこなう例として，
昆虫の研究は長い歴史をもつ。ま
た，脳が比較的小さく（それでも
数万個の神経細胞それぞれが他の
多くの神経細胞と結合して巨大な
ネットワークを構成している），
体も小さく実験室内での解析も比
較的容易であることも，昆虫を研
究するメリットである。一方，ラッ
トやマウスなどの齧歯類は，脳構
造がヒトに近く，また学習によっ

て比較的高度な課題を達成できる
というメリットがある。そこで，
齧歯類が実験室内でおこなうナビ
ゲーションに対する精度の高い研
究から，外部環境・自分自身の状
態・記憶に関するさまざまな神経
活動が見いだされてきた。最後に
線虫は，わずか302個の神経細胞
しか持たないが，そのネットワー
ク構造は完全に解明されていると
いうメリットがある。また，体が
小さいために行動の計測および解
析が容易であることから，刺激と
行動に関する定量的解析のモデル
となってきた。以下，これら3種
類の動物を用いることで，動物ナ
ビゲーションの何が明らかになっ
たかを説明する。なお，以下に述
べるナビゲーションのための情報
と神経活動を表1にまとめた。ま
た，より詳しくは文献2も参照の
こと。

動物は，近距離または遠距離の目的地に向かってナビゲーションする。このための情報処理は，
脳の中でどのように実現されているであろうか？　本稿では，ナビゲーションに関する神経基盤
の研究が進んでいる昆虫・齧歯類・線虫のこれまでの知見をまとめ，今後の研究の方向性に関し
て議論する。
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1950年 ご ろ か ら1960年 ご
ろにかけて，英国医学研究審議
会  ( M e d i c a l  R e s e a r c h 
Council: MRC) を中心として，
DNAの 二 重 ら せ ん 構 造 や，
DNAからRNAを介してタン
パク質へ遺伝情報が伝達される
こと（セントラルドグマ）など，
分子生物学の古典的重要な問題
の多くが大腸菌やファージを用
いた遺伝学的研究から解決され，
研究者は「次の重要な問題」を
模索し始めた。MRCにおける
分子生物学的研究の中心にいた
Sydney Brenner博士は，当時
は「あまりにも生物学的過ぎて
解決できない」と考えられてい
た動物の神経機能や発生（受精
卵が細胞の分裂と分化を繰り返
して，さまざまな組織を持った
個体になること）の謎を明らか
にするために，単純な構造の体
を持ち，かつ遺伝学的手法に
よってこれらの問題を解決でき

る生物を探していた。Brenner
博士はC. エレガンスにたどり
つき，10年近くかけて遺伝学
的手法の確立や全細胞系譜（受
精卵がどう分裂してどの細胞に
なるか）の解明をおこなった。
研究開始当初は，“�oke or�an��oke or�an�
ism”（冗談のような生き物）と
見なされることもあったが，「多
細胞生物固有の問題を遺伝学的
解析によって組織的に解決す
る」という先駆的な方針は，独
創的かつ優れたさまざまな研究
を産んだ。たとえば，プログラ
ム細胞死や寿命制御などに関連
する遺伝子群がC. エレガンス
において初めて見いだされ，ま
たセントラルドグマを破るマイ
クロRNAによる遺伝子発現制
御は，現象自体がC. エレガン
スの研究から見いだされた。こ
れらの研究は，これまでに3回
のノーベル賞に結びついている。

さらに，C. エレガンスはゲ
ノムサイズも小さく，研究者間
の国際的な協力体制も緊密で
あったことから，ヒトゲノム配
列決定のための先行的プロジェ
クトとして，C. エレガンスの
ゲノム配列決定プロジェクトが
おこなわれた。英国と米国で一
つの研究室ずつが選ばれ，ゲノ
ム 配 列 決 定 の た め の ゲ ノ ム
DNAライブラリーの整備，塩
基配列決定のための装置開発，
断片的に解読された短いDNA
配列を蓄積しつなぎ合わせるた

めのデータベースやソフトウェ
アの開発など，さまざまな研究
をおこない，1998年にC. エレ
ガンス全ゲノム配列の概要が発
表された。これら二つの研究室
はこの過程においてそれぞれ
DNA配列解読センターに昇格
し，ヒトゲノム配列においても
中心的な役割を果たした。

本連載に関連する神経機能に
関しては，C. エレガンスでは
1986年に全神経細胞の回路構
造が報告されており，これは
30年以上経った現在でも動物
界における唯一の全神経回路情
報 で あ る。C. エ レ ガ ン ス は
200個弱の神経細胞から「脳」
が構成されており，これは哺乳
類の脳を構成する1010〜11個は
もとより昆虫の数万個より圧倒
的に少ない。にも関わらず，C. 
エレガンス脳内ではグルタミン
酸・GABA・セロトニン・ドー
パミンなど私たちと同じ神経伝
達物質が機能しており，記憶や
判断など基本的脳機能を制御す
る遺伝子が見いだされ，これら
が私たちの脳においても同様の
役割を果たしている可能性が明
らかになりつつある。

〈生き物Profile〉
名称：線虫C. エレガンス

学名：Caenorhabditis elegans

科名：Caenorhabditis

属名：Caenorhabditis

英名：roundworm

分布： ヒトが暮らしているとこ

ろには広く生息している

が，逆にヒトが暮らして

いないところには生息し

ていない。
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2 各動物のナビゲーション
機能と神経基盤

⑴ 昆虫
多くの昆虫は渡りや定位といっ

た本能的なナビゲーション行動を
示す。たとえば，オオカバマダラ

（Danaus plexippus）やサバクトビ
バッタ（Schistocerca gregaria）は，
遺伝的プログラムによって，繁殖
に適した場所を求めて毎年1,000 
km 以上もの距離を移動し，次世
代（以降）の個体が元の場所に戻っ
ていく。また，学習に基づいたナ
ビゲーションの例として，社会性
昆虫をはじめとする定住型の種は，

巣の周りの餌の在りかを記憶して
繰り返し同じ場所を訪問するし，
ミツバチは記憶した餌場の情報を
巣仲間とダンス言語で共有する。
脊椎動物と比べて比較的小さく単
純な神経系しか持たない昆虫が，
いかにしてこのような優れたナビ
ゲーションを実現しているのであ
ろうか？ その脳内メカニズムを
解明できれば，動物のナビゲー
ションがどのような神経回路に
よって実装されるのか，その基本
原理を導き出せるかもしれない。

昆虫は，環境中に存在するさま
ざまな視覚的情報に基づいてナビ
ゲーションをおこなう。昆虫が自

らの進行方向を検出するのに利用
する地球規模の環境情報としては，
天空の偏光＊パターン［図1（b）］や
太陽，月，星などがあり（表1，1�1），
さらにアリなどの一部の昆虫では，
目印となる構造や景色などの局所
的な視覚情報を記憶することも知
られている3）。これらの視覚情報
に基づいたナビゲーションのうち，
最も研究がすすんでいるのが偏光
による方向検出である。昆虫の複
眼の背側には，偏光検出に特化し
た領域があり（dorsal rim area；
背側辺縁領域）4），ここで検出され
た光の電場ベクトル（e�ベクトル）
情報は，脳の高次中枢の一つであ

表1 　 ナビゲーションに用いられる情報の例

1. 外部環境からの情報
1-1. 地球規模の位置情報
手掛かり：地磁気，空の偏光，太陽や月の光の明るさや色，太陽・月・星の姿
状　　況：目的地が遠距離にあり，直接認識できない
行動戦略：「羅針盤的」感覚刺激のわずかな違いから方向を決定する
1-2. 近距離の位置情報
手掛かり：目的地の特徴に関する視覚，聴覚，嗅覚の情報
状　　況：目的地は直接認識可能
行動戦略： 「灯台的」目的地までの距離と方向は左右に存在する感覚器からの情報によって推定される（視覚と聴覚）。

「ジグザグ的」左右への方向転換とこれに続く環状の行動により離散的な勾配を検出する（嗅覚）。
1-3. 時間情報
手掛かり：断続的に感知される刺激
状　　況：目的地は不明
行動戦略：「バイアスランダム歩行」ランダムな方向に進み，関連した刺激が感知されればその方向への進行を継続する。
2. 内的に計算される情報
2-1. 現在の方向
情　　報：動物の向き
時　　間：短時間
神経活動：齧歯類と昆虫の頭方位細胞
2-2. 経路積算
情　　報：出発地点から積算された距離と方向
時　　間：1回のナビゲーションの間
神経活動：昆虫の移動距離，進路方向それぞれに対応した神経活動
2-3. 記憶
情　　報：目的地に辿りつくための過去の記憶
時　　間：長期間
神経活動：齧歯類の場所細胞
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る中心複合体（central complex）
［図1（a）］に送られる。中心複合体
の前大脳橋（protocerebral brid�e）

［図1（a）］とよばれる神経叢では，
さまざまなe�ベクトルの向きに応
答する神経細胞が整列しており5），
この領域が偏光視の最高次中枢で
あると考えられる。また，中心複
合体では脊椎動物の頭方位細胞

（head�direction cell）と同様な応
答特性を示す神経細胞も見つかっ
ており，中心複合体が体内の羅針
盤として働くことが示唆される6）。

移動距離の推定に関しては，ア
リが歩数計算を，ミツバチが移動

によって生じる視覚の流れ（オプ
ティックフロー）［図1（b）］を利
用することが知られている7）。オ
プティックフローの情報は視覚の
一次中枢，視葉（optic lobe）［図
1（a）］を介して高次中枢へ送られ
る。近年，中心複合体の入力部位
の一つである小結節（noduli）［図
1（a）］の神経細胞がオプティック
フローの方向と速度の両方に選択
性を持つことが報告された3）。つ
まり中心複合体では，オプティッ
クフローによる移動距離の情報と，
偏光による進行方向の情報が統合
され，「経路積算」＊（表1，2�2）

がおこなわれている可能性が高い。
中心複合体の主な出力先は副側葉

（lateral accessory lobe）［図1（a）］
で，おそらくここから肢や翅の運
動中枢である胸部神経節に運動司
令が送られるのだろう。

⑵ 齧歯類 

齧歯類では，主に実験室内の比
較的小さな空間を探索するときの
脳活動をテトロード電極＊を用いて
電気生理学的に記録する手法で研
究がおこなわれてきた。これまで
に発見されたナビゲーションに関
連した応答を示す細胞には，場所
特異的に応答する場所細胞（place 
cell；表1，2�3），格子状に並ん
だ複数の場所に応答する格子細胞

（�rid cell），壁などの境界から一
定の距離において応答する境界細
胞（border cell），動物の頭部が
特定の方向に向いているときに応
答する頭方位細胞（head direction 
cell：表1，2�1）などがある［図2

（a）］8）。場所細胞は海馬＊（hip�hip�

CX

OL

脳

経路積算 方向
（偏光パターン）

距離
（オプティックフロー）

NoCB
PB

LAL

Lo

DRA

Me La

ステアリング
司令

飛翔制御

胸部神経節

翅

（b）（a）

図1 　 昆虫のナビゲーションに関わる神経機構
（a） ミツバチ頭部と脳の外形（上）およびナビゲーションに関わる主な脳内神経叢の模式図

（下）。青矢印が方向，赤矢印が距離，紫矢印が統合された情報の処理経路をそれぞれ表し
ており，実線矢印は直接つながっている経路，点線矢印は直接でなく複数の神経細胞を介
した経路を示している。方向と距離の情報は，中心複合体で統合された後，副側葉を介し
て肢や翅を制御する胸部神経節に送られる。DRA：背側辺縁領域，OL：視葉，La：視葉板，
Me：視髄，Lo：視小葉，CX：中心複合体，CB：中心体，PB：前大脳橋，No：小結節，
LAL：副側葉。

（b） ミツバチは進行方向の検出には天空の偏光パターンを（左），移動距離の推定には運動に
よって生じるオプティックフローを（右）それぞれ利用する。

【偏光】
光は電磁波であり，この波の振動が
特定の方向に偏っているものが偏光
である。電磁波の電場ベクトルのこ
とをe-ベクトルとよび，波の振動
面を表す。

【経路積算】
動物のナビゲーション方法の一つで，
自らの動いた方向と距離をベクトル
として積算し，目的地と自分との位
置関係を常に把握しながら移動する
やり方。

【テトロード電極】
4本の細い金属ワイヤをより合わせ
て作った電極のこと。脳に刺入する
と数十個程度の神経細胞の活動電位
を分離して記録できる。

用語解説  Glossary
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pocampus）に，格子細胞は海馬
との入出力をおこなう嗅内皮質

（entorhinal cortex）に，境界細
胞は海馬台（subiculum）と嗅内
皮質に，頭方位細胞は前海馬台

（presubiculum）と嗅内皮質に見
られる。一部の場所細胞の反応特
異性は暗闇下でも認められること
から9），場所細胞の特異性は視覚
情報だけに依存するのではなく，
動物自身の運動に基づく回転と加
速度（前庭感覚）や身体各部の位
置感覚（固有感覚）などの異なる
種類の感覚情報の統合で形成・維
持されているものと考えられてい

る。また，これらの情報の統合に
よりどのように場所細胞の活動の
特異性が形成されるかはまだはっ
きりとした結論が得られていない
が，当初考えられていた複数の格
子細胞の入力の単純な重ね合わせ
でできているというわけではない
ようである10）11）。生後には頭方
位細胞，場所細胞，格子細胞の順
に発達が認められることから12）13），
頭方位細胞が他の細胞に入力を与
えているのかもしれない。

海馬の場所細胞は動物がある場
所を訪れているときに特異的な活
動を示すことから，いわば脳内の
GPSのように動物の現在の位置
情報を表現していると考えられる。
では個々の場所細胞は，ナビゲー
ションにおける場所の記憶にどの
ように関わっているのだろうか？
de Lavilléonらは近年，特定の場
所細胞が睡眠時に自発活動すると
きに同時に報酬系＊への電気刺激
を与えると，睡眠後にこのマウス
は報酬系刺激と組み合わされた場
所細胞が特異的に活動する場所へ

と好んでナビゲ―ションすること
を明らかにした［図2（b）］14）。こ
のことは，海馬の場所細胞は単に
現在の位置を表すだけではなく，
ナビゲーションの目的地の記憶の
形成に重要な役割を果たすことを
示している。

⑶ 線虫C. エレガンス
線虫C. エレガンスは，脳を持

つ最もシンプルな動物として分類
される15）。C. エレガンスは化学
刺激に対して誘引や忌避など基本
的な応答行動をおこなうこと，ま
た比較的低速（およそ0.1 mm/
秒）程度の速度で寒天表面という
二次元上を移動することから，そ
の研究初期から感覚応答の定量的
解析がおこなわれていた16）。特
に，Pierce�Shimomuraらは，寒
天培地上でのC. エレガンスの塩
に対する誘引行動において，まず
寒天培地中での塩濃度の勾配を計
測し，さらに当時としては先端的
な自動追跡観察システムを確立す
ることで，C. エレガンスがどの

【海馬】
大脳皮質の内側に位置し，記憶形成，
空間学習やナビゲーションに重要な
役割を果たす脳部位のこと。

【報酬系】
脳内で報酬に関する情報処理を担う
神経系のこと。腹側被蓋野（ventral 

tegmental area）や線条体（striatum）
をはじめとする複数の脳部位が関与
する。

用語解説  Glossary

場所細胞 格子細胞 頭方位細胞境界細胞

（a）

睡眠前 睡眠中 睡眠後（b）

zzz...

図2 　 齧歯類のナビゲーションに関わる神経活動
（a） 実験室内の小空間を探索するマウスと，場所細胞，格子細胞，境界細胞（海馬台では境界ベクトル細胞ともよばれる）と頭方位細胞の神経応

答の特徴。赤で示された領域は，それぞれの細胞タイプが活動する領域の例を示す。頭方位細胞は場所に依存せず，動物の頭部が特定の方向
を向いているときに活動する。

（b） 赤で示された領域で活動する特定の場所細胞が睡眠時に自発発火するときに報酬系刺激を組み合わせると，その場所細胞が活動する領域への
ナビゲーション行動が睡眠後に誘発される。
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ような塩濃度変化を感知し，どの
タイミングで行動変化を引き起こ
すかを明らかにした。その結果，
① C. エレガンスは過去の記憶を
引き摺らない「ランダムウォーク」
として塩への誘引行動をおこなう
こと，② その行動は直進期と方
向転換期に大きく分けられること，
③ 塩刺激から行動への変換は「微
分器による濃度変化の検出」「低域
通過フィルターによるノイズ除
去」「非線形変換による行動の飽
和」といった三つの段階に分解で
きること，などを明らかにした17）。
この刺激と行動の定量的解析と数
理モデルによる解釈は，その後の
C. エレガンスやショウジョウバ

エなど無脊椎モデル動物のさまざ
まな定量的行動解析（図3）を引
き起こす先駆的研究となった。

さらに，C. エレガンスは遺伝
子導入が容易であること，また体
が透明であることから，遺伝子
コード型カルシウムセンサータン
パク質を用いた神経活動の光学的
計測（カルシウムイメージング）
との相性が非常に良く，温度応答
行動や塩応答行動中のC. エレガ
ンスの感覚神経細胞の神経活動が
計測されるようになった18）19）。そ
して現在では，静止中または自由
行動中のC. エレガンスの多数の
神経活動のカルシウムイメージン
グが可能になっている20）〜22）。静

止中の個体は脳のほぼ全部の神経
細胞が計測できているのに対し，
行動中の個体では半分程度の計測
しかできていないという制限はあ
るものの，おそらくこのような技
術的問題点は近い将来解消され，

「刺激�全脳神経活動�ナビゲー
ション」の関連がC. エレガンス
において初めて解明されるだろう
と期待できる。

3 今後の展望

ここまでに述べたように，齧歯
類・昆虫・線虫と異なるモデル動
物を用いることで，さまざまな情

匂い源 

出発点 

方向転換期 

直進期 0.5 mm
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濃
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M
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図3 　 C. エレガンスの匂い忌避ナビゲーション
（a） 直径9 cmの寒天培地の中央にC. エレガンス2匹を置き，左側2ヵ所に匂い物質2-ノナノンを滴下後12分間の線虫の軌跡と，その直進期と方

向転換期の分類。

（b） 12分後に形成された匂い濃度の分布。

（c） Aの下に示したC. エレガンスが感じた匂い濃度（上）と匂い濃度変化（下）と，直進期と方向転換期の対応。この結果から，（1）直進期と方向
転換の遷移は，匂い濃度には関連せず，匂い濃度変化に強く相関すること（「微分器による濃度変化の検出」），（2）匂い濃度変化がプラスにな
るとすぐに直進期→方向転換期の遷移が起こるが，匂い濃度変化がマイナスになってもすぐには方向転換期→直進期の遷移が起きないこと
（「低域通過フィルターによるノイズ除去」）などの情報処理ルールが推定できる。文献23より改変 23）。
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報がわかってきた。昆虫の研究か
らは重要な外部環境からの情報が，
齧歯類の研究からは自己の位置・
姿勢・移動状況などが神経活動に
反映されていることが，そして線
虫の研究からはナビゲーションの
ための個体レベルでの演算やその
神経活動がわかりつつある。しか
し，それらは断片的な情報，すな
わち「点」である。ナビゲーショ
ンを理解するということは，時々
刻々と変わる外部環境からの刺激
が，どのように脳内を流れ，適切
に神経活動の形を変えることで行
動に変換されるかを理解する，と
いうことにほかならない。そのた
めには，重要な神経活動を計測す
る技術を発展させるとともに，多
数の神経活動の時系列データの中
から重要な「意味」を抽出するた
めの情報科学的手法を開発するこ
とが重要であろう。
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