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　動物行動は，特定の外部感覚刺激に応答して開始するだ
けでなく，自発的にも開始する。このような自発的（随意
的）な行動開始の神経機構はどのようなものだろうか。我々
はアメリカザリガニにおいて，自発性歩行に動員される脳
内ニューロンを多数同定した。とりわけ，自発的な歩行開
始に先行すること１秒以上前にスパイク活動が増加する
ニューロンを発見した。これらのニューロンの活動は，脊
椎動物の脳で記録される随意行動開始に先行する活動，す
なわち準備活動に相当するものであると考えられる。また，
歩行の継続中あるいは停止時に賦活されるニューロンを同
定した。以上から，自発性歩行は，組織化された下行性信
号によって開始，継続，停止が制御されることが判明した。
さらに，これらの下行性信号がどのような神経回路機構で
生成されるのかを明らかにするために，細胞内記録・染色
法によって脳内神経細胞を調べた。その中で，準備活動
ニューロンを同定することに成功し，準備活動が内発的興
奮性によってではなく，逐次的な興奮性・抑制性シナプス
入力によって形成されることが分かった。同定された多数
の脳内ニューロンのシナプス活動，樹状突起投射部位を解
析した結果から，自発性歩行制御に関わるシナプス賦活が
前大脳内側部と後大脳とで構成される回帰性神経回路で起
こるモデルを本稿で提案する。

１．はじめに

　動物はどのように自発性行動を開始するのか。神経科学
において鍵となると考えられているのが準備神経活動であ
る30）。この活動は自発的な行動開始に先行して生じる。そ
れでは，どのような神経回路機構がこの活動を生成するの
か。細胞の内発的な性質によって自発的に活動電位を発生
させるのか。それとも，脳内神経回路網において特定の
ニューロン群を賦活する機構があるのだろうか。節足動物
をはじめとする無脊椎動物は，こうした問題を単一ニュー
ロンレベルで研究するのに適している。比較的少数かつ大
きな細胞からなる神経系をもつのがその主な理由である。
神経回路の動作機構解明において，技術的な側面での利点
が無脊椎動物では大きい。これまで，その利点が強調され，
実施しやすい「感覚刺激に対する応答としての行動」の研究
知見が蓄積してきた9）。ところが従来，「自発性行動」発現
の神経機構の研究例は無脊椎動物では少数であり25, 26），十
分には研究されてこなかった。無脊椎動物は「反射機械」と
見なされがちであるが，例えば概日リズムを示すことで知
られる，恒暗条件でも自由継続する locomotor activityは，
個々の自発性行動の発生頻度のことであり，自発性行動そ

れ自体が無脊椎動物でも存在するのは明らかである35）。そ
して，個々の自発性行動は，確率的にではなく内部ダイナ
ミクスによって生じると考えられている19-23）。しかし，そ
の内部神経機構は不明のままであった。一方，運動出力側
について見れば，胸部神経節内にある中枢パターン発生器
が運動ニューロンを介して筋肉の運動を制御する。本研究
で用いるザリガニでも胸部神経節内で前方・後方歩行パ
ターンが生成される8）。では，個々の自発性歩行は，どの
ような脳内機構が囲食道縦連合を介して胸部を駆動するこ
とで開始するのだろうか（図１）。筆者は，次のような目的

ザリガニに見る自発性行動制御の神経回路機構

加賀谷　勝史＊

総説

*Katsushi KAGAYA, 北海道大学大学院理学院生物科学部門（〒060-0810 札幌市北区北10条西8丁目）
Received 17 November 2011, Accepted 19 December 2011

比較生理 総説セクション 加賀谷 勝史 図 1 

図１　アメリカザリガニの神経系　食道上神経節（脳）
の図は水平面での模式図である。灰色部分が細胞体クラ
スターで，他の部分はニューロピルである。この図は文
献32）をもとに作成した。 囲食道縦連合の図は横断面での
模式図である。それぞれ番号が振られた Wiersma 領域
に区分される。この区分は縦連合を手技によって細分化
するときの針の入れ方と特徴的なユニットに基づいてい
る37）。領域60が medial giant neuronの軸索，62が later-
al giant neuronの軸索である。PB, protocerebral bridge; 
AMPN, anterior medial protocerebral neuropil; CB, cen-
tral body; PMPN, posterior medial protocerebral neuropil; 
ON, olfactory neuropil; DCN, deutocerebral commissure 
neuropil; AcN, accessory lobe; LAN, lateral antenna I 
neuropil; MAN, medial antenna I neuropil; TN, tegumen-
tary neuropil; AnN, antenna II neuropil; OEN, esophageal 
neuropil.
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を設定し，ザリガニにおける自発性歩行開始の神経機構を
単一ニューロンレベルで明らかにする研究に取り組んでき
た。すなわち，１） そもそも行動開始は「いつ」と定義すれ
ばよいかを筋活動レベルで明確にすること，２） 自発性歩
行開始に先行して活動する下行性ニューロンをはじめとし
て，細胞外記録による網羅的な記録を行うことで下行性
ニューロン活動パターンのコレクションを作成すること，
３） 細胞内記録・染色法を用いた個々のニューロンレベル
の集中的な解析を行うことで下行性および脳内局所性
ニューロンのシナプス活動および樹状突起投射部位を明ら
かにすることである。本稿では，これらをクリアし，ザリ
ガニにおける自発性歩行開始の神経制御機構について明ら
かにしつつある我々の研究7, 14, 15）を中心に紹介する。

２．自発性行動開始の定義

　そもそも「行動開始」とは，どのレベル，どのタイミング
のことを言うのか。その点を明確にしなければ，神経活動
を同時に記録したところで，それが行動開始に対してどの
ようなタイミングで活動するのかを定めることができない。
自発性行動の開始に必要な活動を明らかにするためには，
記録実験によって行動開始に「先行」する活動を得なければ
ならない。そして，その判定には，まず行動開始を明確に
定義する必要がある。
　行動開始タイミングを決めるための記録対象として，運動
ニューロンの活動，筋活動，身体運動などが挙げられる。こ
こで，行動開始のタイミングを身体運動と運動ニューロン活
動で判定する場合の問題点を指摘する。まず，ビデオ撮影し
た身体運動から判断する場合，もし等尺性運動が起これば身
体は静止したままであるので，運動出力はあるにもかかわら
ずビデオ撮影で検出できないということがある。次に，運動
ニューロンの活動について考えると， 本研究のように節足動
物を対象とする場合， 抑制性運動ニューロンも存在すること
があるので，これが興奮性運動ニューロンと同時に活動する
と，運動出力はないにもかかわらず，運動として検出してし
まうという可能性がある。そこで，脊椎動物の随意運動にお
いても，自発性行動開始タイミング決定の多くは筋活動に
よって行われているということから，本研究では筋活動に
よって「行動開始」を定義することにした。 
　それでは，どの筋活動を記録するべきか。ザリガニの歩
脚は８本ある。８本の歩脚の運動開始タイミングを明らか
にする目的で，８本すべての歩脚の長腕節屈筋に慢性埋め
込み電極を挿入し，筋電図をとった（図２）7）。他の長腕節
伸展筋，長腕節屈曲筋，基長節下制筋 （以降，それぞれ伸
展筋，屈曲筋，下制筋とする） においても記録した。同時
にビデオ撮影（30フレーム／秒）も行った。結局，伸展筋，
下制筋では記録されなかったが，屈曲筋においては自発性
歩行に特有の，律動的筋活動に先行する持続的な活動が記
録された。そして，この持続的な活動は反射性（尾部に対
する接触刺激による）行動開始時には活動持続時間が短か
くなっていた。このため，本研究では律動的な活動以前の
この持続性の活動開始を自発性行動開始と定義した。
　次に問題となるのは，筋電図から行動開始タイミングを
客観的に決定する方法である。本研究では，筋電図の一部
分を定常時系列データと見なして統計モデリングを行い，
モデル選択による決定方法を用いた。この方法はもともと

は地震波の到達時刻を推定する方法で16） ，これを筋電図に
応用したものである7）。基本となる考え方は，「ある１回の
変化点をはさんで，ふたつの定常時系列がある」と見なし，
その変化点を移動させて複数のモデルを考えてデータの予
測のよいモデルを選ぶ，ということである。定常時系列の
モデルとして自己回帰モデル（高々20次）を用いて，モデル
のよさを測るひとつの基準として提唱された赤池情報量基
準（AIC）1） によってモデルのデータ予測力を評価した。ま
ず，筋電図の歩行開始周辺の一秒程度を抜きだす。そして
開始点の候補点をはさんで，ふたつの系列でそれぞれモデ
ル化する。最後に，それぞれの AICを算出してその和が最
小となるモデルを与える点を歩行開始と定義した。この方
法によって，一貫した手順で客観的な歩行開始時点を推定
できた。
　８本すべての歩脚の長腕節屈筋から持続性の筋活動を同
時記録し，歩行開始タイミングを推定すると，65.89±6.40
ミリ秒（平均±平均の標準誤差）の時間幅の中でほぼ同時に
賦活されることが分かった（図２） 7）。すなわち，脳から胸
部神経節までの距離が２～３センチメートルであること，
活動電位の伝導速度が遅くても数メートル／秒であること
を考慮に入れれば，１本の筋電図から開始を判定したとし
ても，脳内神経活動が先行して起こっていると結論するた
めには少なくとも行動開始より100ミリ秒以上先行してい
ればよいということになる。もし，ここでビデオ（30フレー
ム／秒）で行動開始を判定すると，筋活動による開始から
500±325ミリ秒遅れてしまうことも分かった7）。筋活動で
はなく，動きで行動開始を定義すると，600ミリ秒以上は先
行した神経活動でなければ，すでに筋活動が生じた後の神
経活動を先行活動だと誤判定してしまう可能性が出てくる
のである。そこで本研究では一貫して筋電図から行動開始
を定義している。

３．下行性システムにおける階層的制御機構

　Bowermanと Larimerは，ザリガニにおいて，脳と，胸
部神経節を含む他の神経節とを接続する囲食道縦連合を微
針でほぐして，神経繊維に対して電気刺激を与える実験を
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図２　全歩脚の長腕節屈筋の同期的賦活　R2-5は右側歩
脚，L2-5は左側歩脚の記録。８本の歩脚がほぼ同時に賦
活される。この図は文献7）を改変したものである。
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網羅的に行った。すると，この繊維の中には，種々の運動
を惹起するものが含まれていることを彼らは発見した4）。
さらに，前方あるいは後方歩行を引き起こす神経繊維が見
出された。彼らはこれらの繊維を前方歩行あるいは後方歩
行を司令するシステムの構成要素と考えて「司令要素 com-
mand elements」と呼んだ。もともと「司令 command」と
いう概念は，Wiersmaによって，ザリガニの逃避行動開始
の神経機構において提出された10）。この概念と実体として
の司令ニューロンを中心に多大な知見が蓄積されてきた10）。
中心となる考え方は「感覚入力からの情報が司令ニューロ
ンに収斂し，司令ニューロンが活動電位を発生するかどう
かで行動出力が決定する」というものである。司令ニュー
ロンがいわば分水嶺としての役割を果たしている。しかし，
反射性の行動開始であっても純粋にこのようなモデルで説
明できるほど簡単ではないことが明らかになっていった10）。
しかも，本稿で問題としているのは「自発性」歩行である。
それではこの場合，脳内で自発的に「司令」が生じ，特定の
下行性司令繊維を賦活するのだろうか。
　Bowermanと Larimerの発見した事実に基づけば，自発
性および反射性であっても前方あるいは後方歩行司令経路
で動員されることでそれぞれの歩行開始が起こると考えら
れる。しかし，筋電図解析から分かったのは，自発性歩行
開始後では持続的な筋活動が観察されてから律動的な歩行
が開始されるのに対して，反射性歩行開始後では持続性活
動がほとんど観察されないということである7）。このこと
から，自発性歩行開始特有の神経機構が背景にあると考え
られた。したがって，自発性歩行開始時と反射性歩行開始

時では，動員されるニューロンは異なっており，自発性の
前方歩行と後方歩行でも動員されるニューロンは異なって
いる，という仮説を立てた。
　この仮説を検証するために，脳から胸部へ向う下行性神
経活動に注目して，細胞外記録実験を行い，自発性歩行開
始にかかわる下行性ユニットの活動を網羅的に記録した14）。
記録はマルチ・ユニット・スパイクとして得られるが，ス
パイク波形に対して主成分分析を行い，第三主成分までの
三次元空間上でクラスター・カッティングによってユニッ
ト分離を行った。ところで，ここでの「ユニット」とは，細
胞内記録したときと比べて，細胞外記録では記録状態に
よって正確な活動電位とは必ずしも一致しないことがある
ので，細胞外記録によって得られたことを示すために用い
る用語である。細胞外記録から以上のような作業を行い，
分離したそれぞれのユニットについて，自発性・反射性，
自発性前方・自発性後方歩行での活動をもとに分類した。
その方法としては，一般化線形モデルとして知られる統計
モデルを複数作成し，モデル選択を行うという方法で，下
行性ユニットの分類を行った。具体的には，まず，個々の
ユニットの発火頻度を目的変数，それぞれの行動カテゴ
リーを説明変数とした線形予測子とする。そして，発火頻
度は正の分布をするため，リンク関数は対数関数，確率分
布はよく用いられるポアソン分布とした。行動カテゴリー
変数有りのモデルと無しのモデルのどちらがよいかを，
AICに基づいてモデル選択した。
　実際に得られたユニットの中に，自発性歩行開始の１秒以
上前から，発火頻度が増加するものが発見された（図３）。
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図３　下行性準備活動　（Ａ） 細胞外記録から得た下行性神経活動（２段目のトレース）をスパイクの波形により４つのユ
ニットに分離した。１段目では，分離されたそれぞれのユニットのスパイクを縦棒の列として表示した。ユニット１だけ
黒色で，ユニット２，３，４は灰色で示した。さらに，歩脚（R2）の筋電図，トレッドミルの前後方向のみの速度変化を示
した。歩行開始前に，最も振幅が大きく記録されたユニット１の活動が歩行開始に先行して増加し，開始後減少するのが
分かる。（Ｂ） ３回の行動発現について， ユニット１のみの活動を歩行開始時に揃えて表示した。１段目がユニット１のス
パイク列のラスター表示，２段目が３回分の筋電図を平滑化し重ねたプロット，３段目が１秒ビン幅ごとのユニット１の
平均発火率をヒストグラム表示した。以上の図は文献14）を改変したものである。
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このユニット活動の特徴は，歩行が開始すると活動が減少す
るため開始前数秒だけ活動が増加していることである。我々
は，この活動を「準備活動」と呼ぶことにした14）。準備活動
が表われる，歩行開始前約１秒間での発火頻度を自発性歩行
と反射性歩行で比較すると，準備活動ユニットは自発性歩行
特異的に発火頻度が増加していることが分かる（図４，左
図）。一方，反射性歩行特異的に発火頻度が増加する，別の
下行性ユニットが存在していることが判明した。なお，自発
性，反射性歩行いずれの場合においても発火頻度が増加する
ユニットは少数であった。以上のことから，自発性歩行と反
射性歩行とでは，異なる下行性ニューロンが動員されている
と考えられる。しかし，いずれの歩行にも動員される兼担型
のユニットも少数見出されたことから，歩行開始のためのメ
カニズムは完全には排他的ではなく，複数のニューロン活動
の組み合わせで決まる可能性がある。いずれにしても，準備
活動が自発性歩行特異的に動員されていることは，反射性歩
行開始とは異なる神経回路動態があることを示している。こ
のような自発性行動特異的な神経ユニット活動は，脊椎動物

の脳では，視床，大脳基底核，前運動野，頭頂皮質など広い
範囲で記録されている18, 24, 27, 29, 36）。しかし，脊椎動物でもこ
れらの活動がどのように生成され，使われているかという
神経機構についてはまだ不明な点が多い。 無脊椎動物でも
脊椎動物での解析と同様にユニット分離を行って個々のユ
ニット活動を解析しなければ，このような違いは不明のま
まである。にもかかわらず，無脊椎動物では，本研究を含
めて最近になってようやくユニット分離を行った上で統計
解析を適用する研究がなされはじめた3,  14）。
　準備活動が自発性特有の活動であることが以上の解析で
分かったが，その活動を含めた下行性神経活動が自発性の
前方歩行あるいは後方歩行に特異的な活動を示すだろうか。
同様にモデル選択によってユニットを分類すると，下行性
ユニットのうち約半数が歩行方向に非特異的であり，歩行
開始に先行する約４秒前から非特異的なユニットの動員数
が増加し，その後，方向特異的なユニットの動員数が増加
することが分かった（図５，右図）。これは，一般から特殊
へと階層的な決定機構があることを示唆する。ヒルの行動
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図５　前方および後方歩行における下行性スパイク活動　図４と同様に，横軸に後方歩行での各ユニットの平均発火率の
変化を，縦軸に前方歩行での変化をプロットした。 左図が歩行開始前２秒間での平均発火率の変化，中図が歩行後６秒間
での平均発火率の変化である。 ただし， 「●」が前方歩行に特異的ユニット，「△」が反射性歩行に特異的なユニット，「＋」
はいずれの歩行でも同等の変化を示した非特異的ユニットである。右図は特異的（上段）あるいは非特異的ユニット（下段）
として動員されたユニット数の変化を示した。以上の図は文献14）を改変したものである。

比較生理 総説セクション 加賀谷 勝史 図 4 

図４　自発性および反射性歩行における下行性スパ
イク活動　動物が静止しているときの平均発火率を
ゼロとして，横軸に反射性での各ユニットの平均発
火率の変化を，縦軸に自発性での変化をとりプロッ
トした。左図が歩行開始前１秒間での平均発火率の
変化，右図が歩行開始をはさんで前後0.5秒までの１
秒間での平均発火率の変化である。それぞれのシン
ボルが各ユニットに相当し，モデル選択によって分
類した。「●」が自発性歩行に特異的なユニット，「△」
が反射性歩行に特異的なユニット，「＋」はいずれの
歩行でも同等の変化を示した非特異的ユニットであ
る。以上の図は文献14）を改変したものである。
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選択，つまり，遊泳と爬行の選択においても，それぞれに
共通過程を経てから遊泳あるいは爬行の定型的パターンへ
と移行することが知られている5）。ヒルの下位神経節内に
は，両パターンを生成中に遊泳，爬行いずれにおいても賦
活化される兼担型のニューロンと，遊泳あるいは爬行のと
きだけに賦活化される専門型のニューロンが存在している。
ヤツメウナギの下行性経路である網様体脊髄路においても
前方，後方遊泳の兼担型と専門型の存在が知られている38）。
ヒルもヤツメウナギも刺激誘発性の行動開始についての知
見ではあるが，ザリガニの自発性前方・後方歩行開始の場
合も同様に，方向非特異的および特異的下行性ユニットが
胸部神経節内の兼担型ニューロンと専門型ニューロンを賦
活化しているかもしれない。ザリガニ胸部での下行性信号
の統合機構については不明であるが，前方と後方の両歩行
中に，非特異的なユニットの約半数が動員されていた （図
５，右図）。したがって，歩行の継続に際して非特異的ユ
ニットが胸部神経節の一般性活動を高め，それに付加的に
方向特異性のユニットが歩行方向の制御信号を送ることで，
前方・後方歩行が実現するものと考えられる。今後，歩行
の開始から継続へと至る過程での歩行方向決定メカニズム
についてさらなる詳細な解析が必要である。いずれにして
も，以上のような動員メカニズムは，階層性を持つ許容的
メカニズムのひとつとして捉えることができる34）。
　一方で，制限的メカニズムを示唆するユニットが観察さ
れた14）。Veto ユニットと名づけたものである。ザリガニの
静止時に，準備活動ユニットが活動し始めた直後に Veto ユ
ニットが活動することで歩行が開始しない，という現象が
観察された。すなわち，Veto ユニットは準備活動ユニット
の効果を打ち消す働きをもつと考えられた。自発性行動開
始を拒否する制限的メカニズムの存在が示唆されるが，こ
れについてはまだ証拠が少なく今後さらなる検討を要する。
　以上，準備活動をはじめとして，歩行開始を中心に紹介
してきた。下行性神経活動の中には，歩行開始よりも数
100ミリ秒先行して活動が高まるが，準備活動とは異なる，
歩行「継続」中に活動を続けるユニットが存在した。さらに，
歩行「停止」に数百ミリ秒先行して活動が高まり完全に静止
すると活動が止まるユニットが見出された。これらのユ
ニットはいずれも歩行の方向性とは関係なく活動を示した。
継続型は，先行して活動が高まるものもあれば，歩行開始
とほぼ同時に賦活されるもの，開始後数秒遅れて賦活化さ
れるもの，あるいは，活動が低下するものなど，多数かつ
多様なユニットが存在した。これらがどのような役割を
もっているかは，行動開始後には様々な感覚刺激が生じる
ため内発的なもの以外の情報が含まれるので，不明な点が
多い。今後さらに統制された実験的解析が必要である。し
かし，歩行開始に先行する活動を示す継続型ユニットは，
内発的に活動が生成されている可能性が高い。ザリガニで
は行動と活動の因果関係について，単一ニューロンレベル
ではまだ不明であるが，ヒルでは同様の活動パターンを示
す下行性ニューロンで，電流注入によって賦活化させると，
遊泳・爬行の行動選択前の動作を引き起すことが報告され
ている11）。なお，面白いことに，アフリカツメガエルのオ
タマジャクシで，遊泳停止時に脊髄内の下行性ニューロン
で同様の活動を示すものが報告されている28）。このように，
異なる種間で機能的に似たものが存在することは興味深い。
しかし，どこまで固有，あるいは共通の性質をもっている

のかを明らかにするためには，単一細胞レベルでのさらな
る実験的解析が必要だろう。

４．下行性システムを賦活する脳内の神経回路

　自発性歩行の準備から開始，継続，停止へと完結する際
の下行性ユニット活動を紹介した。それでは，準備活動を
はじめ，これらのニューロンは脳内のどのような神経回路
網で賦活化されるのだろうか。一部の脊椎動物では，自発
性行動開始に先行する神経活動，すなわち準備活動が脳内
の特定領域で記録され，詳細に研究されている6, 12, 13, 27, 30, 33）。
その記録は，脳波のみならず，fMRI，単一ニューロンのユ
ニット・レコーディングなど，さまざまな計測方法で得ら
れている 。その結果，複雑な行動実験と組み合わせること
で，脳内のどこで，どのような運動情報が生成されるのか
については明らかにされつつある。しかし，どのような神
経回路機構によって準備活動が形成されるのかについては
不明な点が多い。自発的に活動電位を発生させるのか，そ
れとも脳内の前シナプス細胞によって賦活されるのか。前
シナプス細胞によって賦活されるのならば，そのまた前シ
ナプス細胞が存在するのか。このように遡れるとすると，
無限に前シナプス細胞があることになってしまう。ループ
構造があれば，この問題は回避できる。実際，脊椎動物で
は，大脳基底核などの皮質下脳部位と大脳皮質とのループ
神経回路が存在すると考えられている13, 17, 18）。それでは，
本稿でこれまで紹介してきた，ザリガニの準備活動をはじ
めとした下行性ニューロンの賦活機構においても同様の
ループ神経回路は存在するのだろうか。我々は，これまで
に明らかにした下行性システムの賦活機構を明らかする目
的で，行動遂行中の動物を対象にガラス管微小電極を用い
た細胞内記録・染色法によって脳内ニューロンの膜電位変
化を計測し，個々のニューロンの突起の投射部位を解析し
た15）。
　ザリガニの準備活動ニューロンからシナプス活動を記録
することに我々は成功した（図６）15）。ザリガニは多様な歩
行パターンを示したが，準備活動ニューロンの膜電位は歩
行パターンとは関係なく，歩行の開始前には脱分極性の変
化を，開始後には過分極性の変化を示した。さらに，電流
注入実験により，この逐次的な膜電位の変化は直接的な興
奮性シナプス入力および抑制性シナプス入力によることが
判明した。また，膜コンダクタンス変化の解析から，この
抑制性の入力は行動開始の直後と数秒後とで樹状突起の異
なる入力部位において受け取られていることを示唆する。
なお，脱分極のときにはシナプスノイズの増加も認められ
た。これらの結果は，興奮性シナプス入力および２つ以上
の抑制性シナプス入力を前シナプスニューロンから受け取
ることで準備活動が生成されており，個々のニューロンに
おける内発的な活動電位の発生機構によるものではないこ
とを示していた。
　準備活動ニューロンは細胞体を前大脳の腹側前方部にも
ち，樹状突起を前方および後方の内側ニューロピルに投射
することが判明した（図７）15）。このニューロンは下行性
ニューロンであり，軸索は囲食道縦連合の Wiersma 領域
70に伸びていた37）。この領域には電気刺激を細胞外から加
えると歩行をひき起こすユニットが含まれていることが報
告されている2, 4, 14）。また，この領域70には準備活動ユニッ
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トが含まれ，軸索束の断端から蛍光色素を注入して脳にお
ける細胞を染色したところ，細胞体の位置や樹状突起の形
態などの形態的な特徴の一致するニューロンが見出され
た14, 15）。さらに，後大脳の食道ニューロピルに軸索の側枝
の投射がみられた（図７左上図，破線枠内）。これは，胸部
だけでなく脳にも準備活動によって賦活されるニューロン
が存在すること，下位神経節を介さずに脳で歩行開始の情
報が得られることを示している。
　細胞外記録の結果から，準備活動に加え，歩行の維持お
よび停止にかかわる下行性の神経活動が存在することを示
した14）が，細胞内記録および細胞内染色法を用いてそれぞ
れを代表する下行性ニューロンの同定にも我々は成功し
た 15）。準備活動ニューロンと共通した特徴として，歩行の
維持および停止にかかわるニューロンも後大脳の食道
ニューロピルに軸索の側枝をもっていることが判明した。
このことは，脳において，下位神経節からのフィードバッ

クなしに行動開始，維持，停止の情報が得られていること
を示している。

５．回帰性神経回路モデルの提案

　脳のどの領域でシナプスの賦活が起こっているのかを調
べるため，シナプス活動の変化が歩行の開始の前後で観察
された45個の下行性ニューロンのシナプス活動と樹状突起
投射部位を精査した15）。先行したシナプス活動の変化を示
すものを先行型ニューロン，ほぼ同時に変化を示すものを
随伴型ニューロン，遅れてあるいは変化を示さないものを
遅延型ニューロンとして分類し，それぞれの脳における樹
状突起の投射部位を調べた。その結果，先行型ニューロン
と随伴型ニューロンは樹状突起を後大脳あるいは中大脳に
比べ前大脳に多くもつ傾向を示した。一方で，遅延型
ニューロンは中大脳と後大脳に樹状突起を多くもつ傾向が
あった。したがって，前大脳の内側部に限局された投射と
シナプス活動から自発性歩行の開始にかかわるシナプスの
賦活は前大脳の内側部で起こっているものと考えられる。
　それだけではなく，準備活動ニューロンは興奮性シナプ
ス入力のあとに抑制性シナプス入力を受けていた。ひとつ
の可能性として，この抑制性シナプス入力が継続ニューロ
ンにより引き起こされていることが考えられる。準備活動
ニューロンおよび継続ニューロンは脳に軸索の側枝をもっ
ており，それぞれの活動を脳において出力するものと考え
られる。準備活動ニューロンの樹状突起と継続ニューロン

比較生理 総説セクション 加賀谷 勝史 図 6 

比較生理 総説セクション 加賀谷 勝史 図 7 

図６　準備活動ニューロンからの細胞内記録　異なる自
発性歩行パターンが18回現われた時の準備活動ニューロ
ンの膜電位変化を示した。右側にはそれぞれの歩行パ
ターンを示した。丸がザリガニの頭で棒が胴体を表わし
ている。以上の図は文献15）を改変したものである。

図７　準備活動ニューロンの脳内投射　左側が水平面で
の，右側が矢状面での投射像である。 脳内部位の名称に
ついては，図１を参照。以上の図は文献15）を改変したも
のである。
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の軸索の側枝の出力領域は重なってはいなかった。した
がって，多シナプス接続を介して信号が伝えられている，
つまり，脳において局所介在ニューロンにより並列的かつ
逐次的に下行性回路を賦活しているものと考えられる。
　さらに，我々はスパイク発生型およびスパイク非発生型
の局所介在ニューロンからの細胞内記録および細胞内染色
に成功した。そして，これらはいずれも後大脳の食道
ニューロピルと前大脳の内側部に突起を持っていた。シナ
プスの接続関係については不明であるが，これら局所介在
ニューロンと下行性ニューロンとが前大脳と後大脳におい
てループを構成するという回帰性の神経回路網が存在する
モデルを我々は提案する（図８）。

６．おわりに

　本稿で，アメリカザリガニの自発性歩行開始をはじめと
して，継続，停止にかかわる脳内神経機構について，筆者
がこれまでに行ってきた研究を，脳出力機構としての下行
性システム，それを賦活する脳内神経機構へと，行動出力
側から脳内部へ遡るかたちで紹介してきた。しかし，依然
として下行性ニューロンと局所性ニューロンのシナプス接
続関係については分かっておらず，回帰性神経回路も作業
仮説にとどまっている。継続，停止型の下行性ニューロン
については，それらを賦活する候補細胞としての局所介在
ニューロンも同定できてはいない。
　確かに，中枢ニューロンの同定作業は容易ではないこと
が多い。そして，ニューロン・コレクションづくりの研究
は，枚挙だけしていてもその動作原理は見えてこないと批
判されることがある。しかし，行動の実時間制御における
個々の細胞およびネットワークの動的挙動をスキップする

と，機能を動的に補償するなどの創発的性質をもつダイナ
ミックな神経機構は決して明らかにならない。困難でもコ
レクションが現実的に作成可能なのが，節足動物をはじめ
とする無脊椎動物の同定可能な少数ニューロン系を研究対
象とする最大の利点であり，これが厳密な解析と明確な解
釈を可能とする。たとえば，異なる種において解剖学的に
同様の形態を持つニューロンであっても同様の行動を生み
出すネットワークのメカニズムは必ずしも一致しない31）。
このような比較神経生理学の研究遂行には，神経系の主要
構成要素であるニューロンの解剖学的かつ行動生理学的な
同定作業が必要不可欠である。行動遂行中の脳内ニューロ
ンの実時間での機能的役割解明を目指した，さまざまな動
物での比較研究のさらなる発展が期待される。
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Abstract
Neural circuit mechanisms for controlling voluntary be-

havior in crayfish

Katsushi KAGAYA
Hokkaido University Department of Biological Sciences, 
Faculty of Science, Sapporo 060-0810, Japan

　Animals initiate behavior not only reflexively in response 
to external stimuli but also voluntarily depending on their 
internal state. What are the neuronal mechanisms that 
subserve voluntary initiation of behavior? I have identified 
brain neurons involved in voluntary walking of crayfish, 
Procambarus clarkii. I found brain neurons whose spike ac-
tivities increased>1 sec before the spontaneous behavioral 
onset. This activity is indicative of readiness or preparatory 
activities in the vertebrate brain that precede the onset of 
voluntary actions. Therefore, I termed this activity as ‘readi-
ness discharge’. Readiness discharge neurons were found to 
be silent when walking was initiated by external stimuli, but 
other neurons were specifically activated for the stimulus-
evoked walking. Readiness discharge was not associated 
with any specific direction of walking. Other walking direc-
tion-specific neurons were activated after the readiness dis-
charge units were activated, suggesting hierarchical control 
for the spontaneous initiation of walking from its general as-
pects to more specifics. Furthermore, I found brain neurons 
whose activities increased during walking and others that 
were activated at the termination of walking. Thus, it was 
revealed that voluntary walking is controlled by descending 
interneurons that are organized for behavioral initiation, con-
tinuation and termination in a hierarchical way. Further in-
tracellular studies revealed that readiness discharge are 
shaped by sequential excitatory and inhibitory synaptic in-
puts rather than by endogenous excitability changes. The 
synaptic activation is most likely to take place in the medial 
protocerebrum in the crayfish brain. I propose that recur-
rent neural circuits subserve the activation.

Key words: crayfish, spontaneous behavior, voluntary behav-
ior, locomotion, neuron


