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研究成果の概要： 
 色覚の基盤にある神経機構について、アゲハの色覚系を対象にして解析的実験研究を行った。

アゲハ複眼には異なる分光感度をもつ６種の視細胞（紫外・紫・青・緑・赤・広帯域）があり、

求蜜行動を指標にした行動学的実験の結果、アゲハはこのうちの紫と広帯域を除く４種を使っ

て色を識別していることを突き止めた。また、視覚二次ニューロンである大単極細胞の膜電位

をホールセルパッチ法で記録する方法を確立した。さらに、視葉板への色素注入に基づいて脳

葉への視覚情報出力経路を少なくとも 18 本、同定した。 
 
交付額 
                               （金額単位：円） 

 直接経費 間接経費 合 計 
２００６年度 20,500,000 6,150,000 26,650,000 

２００７年度 8,900,000 2,670,000 11,570,000 

２００８年度 8,700,000 2,610,000 11,310,000 

年度 0 0 0 

  年度 0 0 0 

総 計 38,100,000 11,430,000 49,530,000 

 
 
研究分野：生物学 
科研費の分科・細目：基礎生物学、動物生理・行動 
キーワード：神経行動学、昆虫、視覚系、分光感度、行動、複眼、色覚、視細胞 
 
１．研究開始当初の背景 

 目から入った光の波長情報が適切に処理
されたとき、光は我々に“色”として知覚
される。本研究は、この色知覚の基礎にあ
る神経機構を細胞レベルで理解する研究の
一環として位置づけられる。研究対象には
色を特に重要な情報源として利用している
チョウ類、特にアゲハをモデルとして取り
上げた。 

 アゲハ複眼には分光感度の異なる６種の

視細胞（紫外、紫、青、緑、赤、広帯域）
が３タイプの個眼に分かれて分布している。
個眼ひとつには９個の視細胞があり、視細
胞の分光感度は個眼のタイプによって決ま
っている。タイプ１個眼には４種（紫外、
青、緑、赤）、タイプ２個眼には３種（紫、
緑、広帯域）、タイプ３個眼には２種（青、
緑）の視細胞が含まれる（図１）。 

 視細胞の軸索は複眼から視覚中枢へと伸
びる。第 1 次視覚中枢である視葉板では、



ひとつの個眼に由来する９個の視細胞と数
個の視覚２次ニューロン（Large Monopolar 
Cell, LMC）がカートリッジと呼ばれるモジ
ュールを形成している。視細胞はカートリ
ッジ内で LMC とシナプスを形成し、情報
を LMC に伝達していると考えられる。シ
ナプス結合のパターンを解明する為に、視
葉板の連続切片を電子顕微鏡で丹念に観察
したところ、視葉板では視細胞と LMC の
結合のほかに、視細胞同士も非常に多くの
シナプス様結合で接している様子が確認さ
れた。1 個眼に含まれる９個の視細胞のう
ち結合を形成する視細胞の組合せは決まっ
ており、しかもその組合せは個眼タイプに
よって違いがあることも分かった。 

 これまで複眼に関する詳細な解析は主と
してショウジョウバエやミツバチで進めら
れて来たが、いずれの先行研究においても
個眼の多様性は想定されておらず、従って、
視葉板での神経回路の違いもまた全くの想
定外であった。視葉板神経回路の個眼多様
性は、おそらくアゲハの色覚システムと深
い関係がある。本研究はこのような背景の
もと、色覚の基礎にある神経メカニズムを
総合的に解明することを目的に計画された
ものである。 

２．研究の目的 

 視細胞間結合は、視細胞の分光感度に強
く影響する筈である。もし分光感度の異な
る視細胞が抑制的に結合していれば、視細
胞レベルで反対色性の情報が生じている可
能性もある。従って、視葉板での現象を正
確に把握することは、色覚機構の解明に不
可欠である。本研究ではこの点を軸に、①
LMC 分光感度の解析、②色覚系入力視細胞
の行動学的同定、③視葉出力経路の解剖学
的同定の３項目について、焦点を絞った実
験的研究を行なった。①は生理学、②は行
動学、③は解剖学の手法による研究で、色

覚機構の実体についてバランスのよい理解
を進めることを特に意識した計画である。 

 
３．研究の方法 

①LMC 分光感度の解析 

 LMC は視細胞の脱分極に伴って過分極
性電位を発生する。ここでは LMC にガラ
ス微小電極を刺入する細胞内記録法と、
LMC 表面に比較的太い電極を接触させる
ホールセルパッチ法を適用した。刺激には
キセノン光源と干渉フィルターで作った単
色光を、300-700nm の範囲にわたっておよ
そ 20 nm 間隔で与え、光刺激によって誘発
される電位応答を記録した。ホールセルパ
ッチ法を導入することで、記録の安定性は
飛躍的に増大した。 

②色覚系入力視細胞の行動学的同定 

 アゲハ複眼には、紫外・紫・青・緑・赤・
広帯域の６種の色受容細胞（分光感度の異
なる視細胞）が存在する（図１参照）。この
うちどの視細胞が色覚系に関与しているか
を、波長弁別能を行動学的に測定すること
によって推定した。波長弁別能の測定にあ
たり、まずアゲハを分光器で作った単色光
の上で求蜜するように学習させ、ついで学
習波長とテスト波長を並べて提示した。学
習波長に向かって口吻を伸ばして蜜を吸お
うとする行動を記録、アゲハが弁別できる
波長差を、さまざまな学習波長で決定した。 

③視葉出力経路の解剖学的同定 

 視葉の各所にデキストラン・ニューロビ
オチンの結晶を入れ、当該箇所に分布する
神経細胞に薬剤を取り込ませた。その後脳
を振動刃ミクロトームで 30μに薄切して
ニューロビオチンを HRP で発色、神経細胞
の脳における投射部位を同定した。 
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図１. ３タイプの個眼に含まれる視細胞の分光感度 



 
４．研究成果 

①LMC 分光感度の解析 

 光照射に対して LMC は過分極性の電位
変化で応答した（図２）。光強度が強いとき、
応答開始から最大応答まで 2 – 5 ms 程度で

 この反応

あった。 

をもとに分光感度を測定した結
果、１）広い波長域に感度を示すもの、２）

ンの細胞内応答を記録する
と同時にニューロビオチンを注入して細胞

紫外以外の広い波長域に感度を示すもの、
３）紫外と青から緑の波長域に感度を示す
ものの３タイプに分けられた（図３）。これ
らの感度と３つの個眼タイプに含まれる視
細胞の分光感度とを比較した結果、上記１）
〜３）はそれぞれタイプ I、II、III の個眼に
含まれる視細胞からそれぞれ同じ極性の入
力を受けていると考えると説明できること
がわかった。 

 ２次ニューロ

内染色した。２次ニューロンは形態から４
つに分けられることが報告されている。上
記３タイプの２次ニューロンの分光感度と
形態を比較したところ、明確な対応は未だ
みられていない。細胞内にニューロビオチ
ンを注入すると、形態は違うが同一のカー
トリッジに属する複数の２次ニューロンが

染まる場合が多い。そのため、これらの２
次ニューロンがカートリッジ内でカップリ
ングしている可能性も考えられた。この可
能性は引き続き検証している。 

②色覚系入力視細胞の行動学的同定 

 特定波長の単色光上で吸蜜するように学
習させたアゲハに、学習波長とテスト波長
とを同時に提示、波長識別能を広い波長範
囲で測定した。その結果、430、480、560 nm
付近でアゲハはわずか 1 nm の波長差を識
別できることが分った。 

図２.光照射に対する２次ニューロン（LMC）の応答。

光強度が強いものほど潜時は短い。 
 

 この結果を Noise-limited color opponency 
model で解析した。モデルに全てのタイプ
の視細胞（紫外・紫・青・緑・赤・広帯域）
を入れると、特に短波長側で実験結果と大
きくずれること、紫と広帯域を除くと実験
結果とうまく合ことが分った（図４）。この
ことから、求蜜行動中のアゲハの色覚は、
紫外・青・緑・赤の４色性であることが推
察される。 

紫外＋紫＋青＋緑＋赤＋広帯域 

図３.２次ニューロン（LMC）の分光感度。a は広い波長 す

（n = 6）。c は紫外と青から緑の波長域に感度を示す（n = 4
域に感度を示す（n = 4）。b は紫外以外の広い波長域に感度を示

）。 
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図４．アゲハ求蜜行動の波長弁別能．６種全てが関わ

っているとすると、モデル（太線）は実験結果（点線）

と合わない（上）。紫と広帯域を除くとよく合う（下）。 



 

③視葉出力経路の解剖学的同定 

 視葉にデキストラン・ニューロビオチン
を注入した結果、多くの領域に向かってあ
わせて 18 本の神経束が視覚情報を脳葉内

覚情報の統合
や学習が起こると考えられている。チョウ

u

に送り込んでいることが分った。とくに注
目すべきはキノコ体（MB）と前方視覚球
（AOTu）である（図５）。 

 MB への視覚情報の入力は真社会性昆虫
で報告があるがあるが、単独性の昆虫では
初めて同定された。しかもアゲハの視覚経
路は他に比べてかなり大きい。この経路は、
視髄と視小葉由来である（図３a）。社会性
昆虫では、MB 内で視覚と嗅

類も視覚と嗅覚情報の両方を使って訪花対
象を決定するので、この領域で両方の感覚
情報が統合されていると考えられる。 

 AOTu へもやはり、視髄と視小葉由来の
神経が投射する。AOTu 神経の一部はさら
に高次の中心体複合体へ伸びる。この投射
様式はハエ、サバクトビバッタと同様であ
る。中心体複合体は、異なる感覚情報が入
力し、感覚の統合と運動制御に関わってい
る。つまり、中心体複合体へ入力する AOT
は、異なる視覚情報同士を統合する機能を
担っていると考えられる。 
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