
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 第 18 回インテリジェント・システム・シンポジウム（2008 年 10 月 23 日～24 日・広島）     

昆虫の社会的経験にもとづく行動選択のモデル化 
Modeling of social experience dependent behavior selection in insect 

 
○ 青沼仁志（北大） 佐倉緑（北大） 足利昌俊（東大） 藤木智久（東大） 
藤井喬（東京電機大） 川端邦明（理研） 太田順（東大） 淺間一（東大） 

 
Hitoshi Aonuma, RIES, Hokkaido University 
Midori Sakura, RIES, Hokkaido University 

Masatoshi Ashikaga, School of Engineering, The University of Tokyo 
Tomohisa Fujiki, School of Engineering, The University of Tokyo 

Takashi Fujii, Tokyo Denki University 
Kuniaki Kawabata, RIKEN 

Jun Ota, Graduate School of Engineering, The University of Tokyo 
Hajime Asama, RACE, The University of Tokyo 

 
Abstract: Understanding of mechanisms of socially adaptive behavior is one of the common interests between 
engineers and biologists. We have investigated cricket agonistic behavior to understand mechanisms of socially 
adaptive behavior. We constructed cricket’s fighting behavior model and its physiological model. By simulating the 
cricket behavior and physiological model, we investigated the neuronal mechanism underlying social interaction. 
Artificial crickets were constructed by observing their behaviors. The goal of this study is to understand the internal 
model for socially adaptive behavior of crickets.  
 
 

１. はじめに 

動物は，環境への適応機構として進化の過程で脳

神経系を獲得することで環境に適応した行動をとる

ことができるようになった．動物における適応的行

動選択の仕組みを明らかにすることは，無限定環境

下における人工物の制御をはじめとした工学の発展

には欠かせない． 
動物は，ひとつの適応機構として群や社会を作る

ことがある．その中で，個体が複数集まると個体間

に相互作用が生じ行動の選択が起こる．私たちは，

社会の構築メカニズムの生物学的解明とモデル構成

化，社会適応のメカニズム解明，社会（ネットワー

ク）構築の設計原理の解明を目指している．クロコ

オロギを題材にして，雄同士の喧嘩行動において脳

内の神経制御物質の働きと攻撃性についての神経行

動学的な知見から，コオロギの行動モデルと神経生

理モデルを構築し，計算機シミュレーションを行っ

た． 
 
 
 
２. クロコオロギの喧嘩行動 

昆虫には，発音や化学物質を用いてコミュニケー

ションをするものが多く，コオロギの鳴き声は，オ

スがメスを呼ぶための発音行動である．その鳴き声

に引かれてメスがやってくると，オスは求愛をはじ

め，メスに受け入れられたら交尾が可能となる．コ

オロギは近づいてきた他個体の性別を知る手がかり

として相手の体表を覆う化学物質を使う．この化学

物質は主に炭化水素から構成された成分で，オスの

ものであれば攻撃行動，メスのものであれば求愛行

動を解発することから，この化学物質を体表フェロ

モンとも呼んでいる[1]． 
オスのコオロギは，相手がオスだと気づくと 1）

互いに触角を激しく打ち振るわせ，2）脚を踏ん張り

前傾姿勢で威嚇を始め，3）どちらも引かなければ大

顎を開き相手に突進し，4）噛みつき合いの喧嘩を始

める，5）どちらかが退くことで決着が着き，勝者の

オスは闘争歌を発しながら敗者を追い払う．このコ

オロギの喧嘩は始まってから数秒程度で終決してし

まう行動である（Fig. 1）． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
闘争に負けたオスのコオロギは，闘争が終結後 1

時間程度は，他のオスコオロギに対して攻撃を仕掛

けることはせず，回避行動を示す．この行動の選択

機構には，神経修飾物質の一酸化窒素(NO)が関与す

ることがわかってきた．NO は細胞内の酵素の働き

でアミノ酸の一種であるアルギニンと酸素分子から

Fig1. Fighting behavior of the crickets (Gryllus 
bimaculatus) ． Males escalate fighting intensity; if 
opponent wouldn’t give up continue attacking. 
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合成される気体状の生理活性物質である[2]．NO の

標的となる細胞は可溶性グアニル酸シクラーゼ

(sGC)と呼ばれる酵素をもち，NO に曝されると細胞

内で GTP から cGMP の合成を始める（Fig. 2）． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
喧嘩経験による行動選択にかかわる NO の働きを

調べるために，コオロギの脳内の NO や cGMP の産

生を薬理学的に操作して行動の変化を観察した．ま

ず，2 匹のオスコオロギを対戦させる 15 分前に，予

めNO合成酵素の働きを阻害する試薬L-NAMEを頭

部に注入した．一端コオロギが落ち着くのを待ち，2
匹のオスを行動観察用のアリーナに移す．すると，

両者は即座に相手への攻撃を始める．勝敗がついた

ら，それぞれのコオロギが接触しないように別々の

容器で 15 分間隔離する．そして，再び実験用のアリ

ーナ移すと，1 回目で敗者になっても再び攻撃を仕

掛ける個体が増加する．似たような結果は，sGC の

活性を阻害しても現れる．このことから，脳内の

NO/cGMP シグナル伝達系が喧嘩経験後の行動選択

の神経機構に関与することが示唆された（Fig. 3）． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
コオロギの闘争性には体液中の生体アミンであ

るオクトパミン(OA)がホルモンとして関与してい

ることが知られているが[3]，脳内の生体アミンの濃

度は喧嘩直後に減少することがわかった．脳内の

NO/cGMP シグナル系と生体アミンの系がどの様な

関係にあるのか調べるために，NO 供与剤を使って

脳を刺激すると，OA やドーパミンなどの生体アミ

ンの脳内レベルが減少することがわかってきた（Fig. 
4）．神経系において生体アミンは神経修飾物質や神

経ホルモンとして機能していることから，NO は，

OA やドーパミンなどの生体アミンの放出量を調節

することが示唆された． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 

３. 社会的適応行動のモデル化 

コオロギの闘争経験による行動の選択と決定にか

かわる神経生理機構を明らかにするため，生物学実

験で得られた行動学的な知見に基づいて動的なシス

テムモデルを構築した． 
オスコオロギ２匹を，一定面積の観察用のアリー

ナに入れる（低密度）とお互いに相手を攻撃し，闘

争が始まる．アリーナに入れるコオロギの個体数を

増やし，個体群の密度を上げると，ある密度（中密

度と呼ぶ）では１匹のオスコオロギだけが攻撃性が

高い個体となる．アリーナに入れるコオロギの個体

数を増やして，個体密度を上げる（高密度）と，全

体的に攻撃性が下がり，オス同士の攻撃行動が現れ

なくなる． 
この様な，オスコオロギの集団の中での各個体の

振る舞いを表現する行動モデルを構築した．モデル

生成にあたり，密度の変化に伴い各個体の行動様式

が変容するように，個々の行動から集団構造が自己

組織化される過程を説明するモデル構築をめざした． 
人工コオロギを構成するにあたり，実際のコオロ

ギが，周りの環境や，周囲の他個体を検知するよう

に，まず，コオロギの観測機能と運動機能について

モデル化を行った．人工コオロギのセンサー機能に

ついては，先端の触角と交差した障害物を検知し識

別できるものとした．これはコオロギの触角による

機械感覚情報の検知機能をモデル化している．さら

に，センサー機能により個体の体長よりやや広い範

囲で規定されるパーソナルフィールド内に侵入した

他個体を検出できるようにした．これは，触角によ

る化学情報のうち，体表フェロモンの感覚情報を検

Fig. 2. NO-induced cGMP in the cricket brain. A: 
NO-donor increased cGMP in the brain. B: 
NO-induced cGMP immunohistochemistry tha 
revealed targets of NO. 

Fig. 4. Octopamine levels in the cricket brain. A: 
Octopamine level decreased after fighting in particular in 
subordinate males. B: NO-donor NOR3 decreased 
octopamine level in the brain but L-NALE increased 
octopamine level in the brain. 

A B 

Fig. 3．Effects of inhibitor of NO synthase L-NAME and 
inhibitor of sGC ODQ on fighting behavior. A: Head injection 
of L-NAME enhanced aggressive behavior in subordinate 
males. B: Head injection of ODQ also increased aggressive 
behavior in subordinate males. 
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知する機能をモデル化したものである．運動機能に

ついては，ある瞬間に±90°の範囲内で向きを変える

ことができ，現在の向きに一定速度で移動できるも

のとしている．行動モデルとしては，彷徨

（wandering），回避（obstacle avoidance），闘争

（fighting）の三種類の基本状態から構成される有限

状態機械モデル（Fig. 5）を採用した[4]． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
オスコオロギは，他者との接触や，闘争などの経

験により，その後の行動を柔軟に変えるため，少な

くともひとつの内部状態の変数が必要と考えた．こ

こでは，コオロギが，回避行動を示す傾向度合い（弱

気度合い）を内部状態変数として採用した．すなわ

ち，互いに攻撃し合っている過程で，各ステップに

おいて，確率P で自分が闘争に負けたことを認め，

確率1-P で攻撃を続行するものとした．この確率P 
を，コオロギの弱気度合いを表す唯一の状態変数α

によって決定する． 
 

すなわち，以下のようにする． 
                               (1-1) 

このαは，以下の式に基づいて更新する． 
                 (1-2) 
 

但し， 
 

 

 

 

 

なお，式(1-2)の右辺第一項は，時間の経過と共に回

避行動を示す傾向度合いが減少する（攻撃的になる）

忘却項，第二項は闘争に負けた際に，弱気度合いが

増加する項，第三項は闘争に勝った際に弱気度合い

が減少する項である． 
このアルゴリズムを計算機環境に実装し，式(1-1)

及び(1-2)の更新則の検証を行った．具体的には，

128×128 (pix)，256×256 (pix)，512×512 (pix)の各フィ

ールドサイズを，それぞれ高密度状態，中密度状態，

低密度状態とみなし，それぞれのフィールド内に人

工コオロギを4 個体ずつ放した場合の各個体の行動

変容をシミュレートした．設計パラメータを適切な

値にチューニングした時の結果をFig. 6に示す． 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

このシミュレーション結果から，密度の変化に伴

って実際のコオロギが示す行動の変容様式が，人工

コオロギにおいても実現できていることがわかる．

設計パラメータを種々に変更した際の結果より「密

度による行動の変容」を発現する条件に関して以下

の考察ができる． 
提案モデルにおける喧嘩時の個体の意思決定時に

おいては，他個体の状態を利用しない，いわゆる「が

まん比べ」モデルとなっている．そのような単純な

モデルにおいても，密度による行動の変容を再現で

きることがわかった． εlose の方がεwin より大きな

値をとる必要がある．このことは勝負に負けたコオ

ロギの内部状態の変化の方が大きいことを意味して

いる．生理学実験から，神経活動を調節する生理活

性物質の働きが，コオロギの行動発現に重要である

ことが示唆されている．しかし，その知見は断片的

なものが多く，構成論的に理解する必要がある．提

案モデルは，生理実験の結果を構成論的に理解する

のに有効な提案が可能である． 
 
次に，闘争行動の発現にかかわる神経生理モデル

の構築を試みた．Fig. 7は中枢神経系における神経修

飾物質として作用しているNO/cGMP-NO系の変化

に基づいた行動選択モデルを示している[5]． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
提案した神経修飾モデルでは，NO濃度の拡散方程

式モデル，cGMPならびにOA量の微分方程式モデル，

OA量から行動生成への閾値モデルを直列に組み合

Fig. 6. Simulation results of artificial crickets. A: Time sequence of 
the value α in each population density. B: Rate of showing 
aggressive behavior in individual animals when they encounter 
other animals. 

(a) High density (c) Low density(b) Middle density(a) High density (c) Low density(b) Middle density

Fig. 7. Modeling of link with NO/cGMP system, 
OA system and behavior. 

Fig. 5. Behavior model of artificial crickets. 
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わせて一連の反応系をモデル化した．このモデルで

は， OA量により行動選択が操作されるとの仮説か

ら，閾値0.5よりOA量が高い場合に喧嘩行動をとり，

低い場合に回避行動を選択する．シミュレーション

により，コオロギが接触し，喧嘩が始まると脳内の

NO量が上昇するとともにcGMP量も上昇する効果

を再現し，cGMP量の上昇とともにOA量が減少する

効果も再現した．また，喧嘩行動での負け経験を記

憶する機構として，喧嘩行動の後に勝者には一定レ

ベルのOAが上昇する効果，敗者には喧嘩時間に比例

してOA量が下降する効果をとりいれた．これにより， 
Fig. 8に示すような勝者，敗者それぞれの内部状態量

の応答が得られている．勝者のOA量は常に閾値以上

に推移し，闘争行動を選択する．一方，敗者にはOA
量が閾値以下に推移している状態が表れ，回避行動

を選択することを示している． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

このことは前節までに記述したコオロギ闘争行動に

おける生物学的知見を説明している．また，同じモ

デルおよびパラメータにて NO 生成を抑制する効果

をシミュレーションに組み込んだと菜場合に，敗北

経験の記憶時間が短くなる結果を得た．このことか

ら，構築したモデルはコオロギの闘争時における行

動選択の神経生理機構を説明する基本的なものの一

つとして考えることができる． 
このように，経験に基づいた記憶時間の変化につ

いての基本的なモデルを構築できたが，これはあく

まで一対一の個体間相互作用による現象を説明した

にすぎない．前述のように，コオロギは低密度環境

では闘争行動がよく観察され，高密度環境において

は他者と接触しても闘争行動をあまり発現しなくな

る傾向が出てくる[4]．しかしながら，Ibaら[6]の報

告によれば，高密度環境のコオロギの体内OA量は比

較的高い量であることを報告している．OA量が高い

が喧嘩行動を選択しないという現象は，先に構築し

たNO/cGMP-NO系に基づいた行動選択モデルのみ

ではうまく説明することができない． 
ここで，触角のある場合と比較して，触角の無い

コオロギの喧嘩行動発現確率が有意に低下すること

が報告されている[7]．このことは，コオロギ喧嘩行

動には触角に関わる処理機構が重要な役割を担って

いることを示している．そこで，触角入力に対する

感受性に関して仮説を立て，行動選択モデルに取り

入れることで，コオロギの闘争行動が密度によって

変容過程を実現可能かについて検証することとした． 
コオロギ以外の生物学的な知見ではあるが，カイ

コガでは，脳内の触角葉におけるフェロモン情報の

感受性[8]やミツバチにおける触角運動の制御[9]等
において生体アミンが関与することが示唆されてい

る．また，コオロギが環境全体の情報を把握できな

いことから，密度変化を他者との接触頻度により間

接的にとらえていると考えることができる． 
 
 

 
Fig. 9. Proposed neuronal model. 

 
 
これらのことより，アミン量による内部状態と接

触頻度により触角からの感覚情報に対する脳の感受

性が修飾を受け，NOの産出量が調節される作用をモ

デルに取り入れたNO/cGMP-OA系の拡張モデルを

Fig. 9に示す．  
ここで，新規に導入した触角入力情報の感受性パ

ラメータ Sの調整則を式(2-1)のように設定した．こ

こで，触角感度は1以上の値をとり， S =1の際には

OA量が高くとも喧嘩行動を選択しない，というルー

ルを取り入れている． 
 

inX bFaAS
dt
dS

−+−= ρ
 ( )0.1≥S       (2-1) 

 

ここで， XA はOAにかかわる内部物質 XA の量を，

inF
は触角への入力の有無（1 or 0）を表している．

また，式の各係数は，生物実験のデータに基づいて

決定した．また， inF をステップ状にし，接触による

影響を15秒程度持続するように設定している．この

ように，式(2-1)により，OA量と接触頻度によるフィ

ードバックを受けることで触角入力に対する感受性

Sを調節する機構となっている．  
以上のパラメータにより高頻度の接触を擬似的に

与えたシミュレーション実験を行った．ここで，接

Fig. 8. Example of simulation results demonstrating 
changes of internal states. A: Internal state of 
dominant male. B: Internal state of subordinate 
males. 

A 

B 
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触頻度は15秒間隔で50回連続して他者と接触する状

態（最初の1回で喧嘩に勝ち，その後は接触のみとし

た）を想定し，t=300より接触させた際の実験結果を

図9に示す．グラフは前述の刺激を受けたコオロギの

OA量の推移と，触角からの入力情報に対する感受性

の推移を表している．接触入力（Fig. 10 下段）につ

いては1が接触，0は非接触を表している．提案した

感受性調整効果を取り入れることにより，闘争の開

始により変化する脳内OA量の推移は，以前のモデル

と同様であるが，接触頻度が高いことから触角入力

に対する感受性が下がり，他個体との接触で攻撃行

動を選択しなくなる結果を得た．以上の結果は，個

体密度の変化に伴う行動の変容という現象を説明可

能であることを示している． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
今後は仮説により提案したモデルを用いた群れで

のシミュレーションを行い，コオロギの行動実験と

比較していくことで，妥当性を評価する予定である． 
 
 

 
４. おわりに 

生物は，長い進化の歴史を生き抜く過程で，様々

な環境に適応し，また社会を形成することで環境へ

の適応度を増した．生物が社会を形成すると，社会

はひとつの環境要因として生物に作用するようにな

る．生物の適応機構を理解することは，生物そのも

のを理解だけではなく，私たちの世界にある設計に

ついて学び取ることにつながる． 
コオロギの闘争行動と，異なる密度におけるコオ

ロギの振る舞いを題材にして，神経行動学的な研究

アプローチとシステム工学的なアプローチを融合さ

せ，生物が進化の過程で獲得した設計原理を抽出し，

工学応用への提案を見いだしたい．ここでは，生物

の社会的適応行動を解明することを目指して，コオ

ロギの「密度に伴う行動の変容」発現メカニズムを，

行動モデルの観点と，内部状態モデル（神経生理モ

デル）の観点から検証することにより，そのメカニ

ズムの工学的応用への方向性を示すことができた． 
 今後さらに生物学とシステム工学の融合が進み，

生物の様々な適応機構を理解することで，例えばロ

ボット群の制御法等多様な工学的な応用へと伸展し

ていくことが期待できる． 
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