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研究成果の概要（和文）： 

果実の成熟にともない糖度含量、軟化さらに果色が増加し、酸度は減少し、収穫時以降は軟
化のみ増加し、糖度や果色また酸度は平衡状態となった。この収穫前頃から、カラス等が飛来
して果実をつついているのが、観察された。鳥が果実の熟成の時期を見分けることができるの
は、嗅覚や視覚の発達が考えられる。そこで、まずはカラスとヒヨドリの嗅覚系の特性を調べ
た。その結果、脳全体に対する嗅球のしめる割合が極めて小さく、一般には左右独立して存在
する嗅球が完全に左右癒合していたことから、カラスとヒヨドリの嗅覚はあまり発達していな
いことが示唆された。次に視覚系の特性を調べた。カラスの神経節細胞は 300 万個を超えると
ともに、神経節細胞の高密度域が 2箇所あったこのことは、視覚が極めて発達していることを
示していた。また、網膜周辺に進むにつれ少なくなっていた。視細胞の油球は赤、青、黄、緑、
透明のものが見られ、その分布割合は均衡していた。ヒヨドリの神経節細胞の分布傾向はカラ
スのそれと類似していたが、油球は緑・黄緑系の油球が周囲を占めていた。学習行動によって
カラスの各種波長への感受性を調べたところ、短波長に対して最も高い感受性を持っているこ
とが示唆された。さらに、カラスの網膜には、4種類の色覚に関わる錐体オプシンがあり、そ
の内のひとつは紫外線に感受性を有していた。鳥が果実の熟成段階を何で判別しているのか調
べるため、熟成段階の異なる果物をカラスに提示し、選択された果実に共通する特徴を調べた。
その結果、カラスは果実の熟成段階を判別するために糖度や硬度を手がかりにせず、果実の色、
すなわち果皮の光反射を手がかりにしていた。 
 
研究成果の概要（英文）： 
 Birds start to bite the fruit when glucose contain was maxed and surface of fruit was 
getting soft. Some birds make an injury on the surface of fruit to make a softy. It was 
suggested that induce bird fruit bite was not only color and glucose content of fruit. 
We have investigated also possibility of smell sense of birds. The ratio of olfactory 
bulb to whole brain in crow and bulbul was very small. Both sides of olfactory bulb in 
the crow and bulbul were fused although those of many animals were independent. Therefore, 
the smell sense of birds may not be developed. Furthermore, avian vision properties were 
investigated. The population of ganglion cell of crow retina is more than 3,000,000 and 
there two high populations were in the retina. Density of ganglion cell was going low 
at the peripheral area of the retina. Oil droplets of the photoreceptor cell were found 
5 types such as red, yellow, blue, green and transparent. Those were locating same 
proportion in the retina. Oil droplets of starling were found also five types and green 
or yellow-green types were predominant. t crow had high sensitivity in short wavelength. 
There were four types of opsin in crow’s retina and one of them had high sensitivity 
in UV. Therefore, UV wavelength may be important for crow’s vision and it suggested that 
bird have very high sensitive of color.  We compared the characters of fruits chosen by 
birds. As a result, they may refer some light wavelength reflected from the surface of 
fruit without sugar content and hardness.  
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１．研究開始当初の背景 
報告者は、これまでカラスの研究をしてい

たため、鳥害の相談を受けることが多い。特
に、カラス、ムクドリ、ヒヨドリの果実への
被害が訴えられ、その額も無視できない（農
林水産省2002年集計,被害額96億円/年）。農
家の訴えでは、理由は分からないが的確に熟
れの時期を判断して、トリは果実を食べに来
るというのである。この熟れ具合を鳥類は、
いったいどのような方法で認識するのか今
のところ解明されていない。もし、その機構
が解明されれば、農業生産物への鳥害を防ぐ
方法の大きな前進が期待できると考え本研
究課題を考えるに至った。  

鳥類の視覚機能の研究は、1980年代から網
膜の吸収波長とそれらに呼応する視物質の
研究が展開され、トリはヒトが感じない波長
域の光も感じることが報告されている
（ Woretel et al., J.Comp. Physiol., 
A.160:151-154. 1987）。つまり、ヒトが青・
緑・赤の光三原色で色を認識しているのに対
し、トリは、紫外線・近紫外線域をも感受し、
それを加えた四原色で色を認識すると考え
られる（Burkhart,D. J .Comp. Physiol., 
A.164:787-796, 1989.）。さらに、鳥には油
球という視細胞に透明、緑、黄、赤などの球
状の細胞内構造物が見られ（Okanoya et al, 
Biochem,28:8848-8856, 1989.）、それぞれ
の油球は色調に近い波長の光を選択的に通
すが、各種油球の成分比もトリの種により異
なり、色覚認知には種の特異性があると考え
る。しかし、鳥の種による得意光波長認識特
性と果実の熟れ具合に伴い放たれる光波長
特性の変化の関係は分かっていない。 
一方、嗅覚についても無視できない。トリ

が匂いを感知しているという報告には、繁殖
期に尾脂腺の匂いを識別する（Hagelin et 
al., Proc., R. Soc. Lond. B., 
270:1323-1330, 2003）などが見られる。し
かし、機能面、特に果実への採食行動（食害）

解明に嗅覚から焦点を絞った研究は申請者
の知る限り国内、国外とも見られない。  
 
２．研究の目的 

(1)果実の糖密度の変化を確認する。(2) 鳥
類の嗅覚系の発達を中枢神経である嗅球の発
達を解剖学的に明らかにする。(3)鳥類の網膜
構造および神経節細胞の分布について明らか
にする。(4)鳥類の網膜各種油球の構成につい
て明らかにする。(5)鳥類の視物質の吸収波長
の特異性を明らかにする。(6)熟れた果実の色
調の変化を明らかにする。(7)6で得られた色
調を人工的に再現した色調に対する鳥類の反
応を見る。(8)果実の熟成変化とその光反射特
性、特に紫外線、赤外線の変化を明らかにす
る。(9)10の結果とカラス、ムクドリおよびヒ
ヨドリの色覚特性との関係を解析する。 
 
３．研究の方法 
嗅上皮および嗅球の組織構造を、電子顕微

鏡および光学顕微鏡で観察することで解剖学
的な嗅覚系の発達程度を明らかにする。さら
に、免疫組織化学染色とin situ ハイブリダ
イゼーション法で嗅球を構成するニューロン
群の組織化学的特性を明らかにする。 
新鮮網膜を採取し、伸展標本を作製、細胞

質染色を施す。単位面積当たりの細胞数を数
え、網膜神経節細胞の算出をする。また、網
膜中心部、腹側部、背側部など各部位の神経
節細胞密度の分布の相異を明らかにする。パ
ラフィン切片を作成後、網膜の細胞配列の特
徴を見る。 
カラス、ムクドリ、ヒヨドリそれぞれの網

膜に発現するすべての視物質（opsin）cDNA
を網羅的にクローニングし、opsin レパート
リーを分子生物学的に明らかにし、視細胞の
遺伝子発現パターンを調べる。 
鳥類と哺乳類の中間透光体（角膜、レンズ、

ガラス体）の光透過率を分光光度計を用いて
測定する。また、鳥類と哺乳類の角膜組織微



細構造を電子顕微鏡を用いて比較する。 
鳥類に各熟成段階の果実を提示し、その選

択性を行動学的に解析する。その後、選択さ
れた果実の硬度や糖度、光反射率などを調べ、
共通する特徴を見出す。 

 
４．研究成果 
（１）鳥類による食害の調査と対策の試み
（食害行動） 
 宇都宮大学附属農場において、平成１９年
度から食害と鳥の行動を調査し、果実の状態
と食行動について観察を行った。果実の成熟
にともない糖度含量、軟化さらに果色が増加
し，酸度は減少し、収穫時以降は軟化のみ増
加し、糖度や果色また酸度は平衡状態となっ
た。この収穫前頃から、カラス等が飛来して
果実をつついているのが、観察された。また
収穫前より、果実に加害して、傷をつけて過
熟を早め、その後軟化したら再飛来して加害
しているのが観察された。一方、多くはない
ものの未熟の青い柿を傷つける行為がみら
れた。それを、注意深く観察すると、傷をつ
けることにより果実の軟化と熟成様現象を
促進させるような行動と考えられた。 
 
（２）ハシブトカラスとヒヨドリの鼻腔およ
び嗅球の形態学的特性（嗅覚の可能性） 

カラスとヒヨドリの嗅覚系に関して、①嗅
覚機能を有するトリでは嗅上皮が形成され
ている後鼻甲介が鼻腔内に認められない、②
脳全体に対する嗅球の占める割合が極めて
小さく、一般には左右独立して存在する嗅球
が肉眼的にも組織（化学）的にも完全に左右
癒合している（図１）、③左右の嗅神経はそ
れぞれ嗅球の左半分および右半分に投射し、
それぞれ嗅神経層と糸球体層を形成してい
る、④嗅球に結合するレクチンの種類は（嗅
覚を有する）他の動物に比べ少ない、などの
特性が明らかとなった。 

 
図１．癒合する嗅球 

 
（３）ハシブトカラス網膜の神経節細胞およ
び油球（色覚の検討１） 

ハシブトガラスの網膜の神経節細胞の分
布および細胞数について調べた。神経節細胞
は、網膜中心部で密度が最も高く、20000/ mm2

以上であった。このような密度の高いところ
は、背側―後方にもみられた。このことから、

視覚の感度の高いところが 2箇所あることが
分かった。一方、油球についてみると、赤、
青、黄、緑、透明のものが見られ、その分布
割合は均衡していた（図２）。また、中心部
でその分布密度は高く、網膜周囲にいくにし
たがって少なくなるとともに、油球の大きさ
が大きくなっていた。ヒヨドリも油球の数的
な分布状態はカラスのそれと同様であった
が、油球の色の割合がことなっていた。つま
り、カラスが比較的各種均等になっていたの
に対し、ヒヨドリは黄、黄緑、緑系が多くを
占めていた。 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図２．カラスの油球 
 

（４）ハシブトガラスにおけるオプシン遺伝
子群の cDNA クローニング（色覚の検討２） 
 ハシブトガラスの光受容の分子的基盤を
解明するため，オプシン遺伝子群の網羅的
cDNA クローニングを試みた．その結果，ハシ
ブトガラスの網膜から，明暗視に関与するロ
ドプシン，ならびに，色覚に関わる 4種類の
錐体オプシン（紫外線感受性オプシン，青色
光感受性オプシン，緑色光感受性オプシン，
赤色光感受性オプシン）の cDNA 全長塩基配
列が決定された．このほかにも vertebrate 
ancient long オプシン，メラノプシン，ピノ
プシンという 3種類の新規オプシンの部分塩
基配列が決定された．よって，ハシブトガラ
スは少なくとも 8種類のオプシン遺伝子を持
ち，我々ヒトが考えている以上に複雑な光受
容システムを持つことが明らかになった． 
 
（５）カラスの中間透光体の光透過性と角膜
の超微細構造について（色覚の検討３） 
①鳥類と哺乳類の各種中間透光体におけ

る光透過率の比較 
分光光度計を用いて各種動物の新鮮な左

側眼球の角膜、レンズ、ガラス体の光透過率
を測定し、6個体の平均値を算出した。角膜
では、ニワトリとカラスの光透過率は高波長
から低波長になるに従い、340nm 波長付近で、
ラットは 300nm 波長付近で急激に低下した。
ウサギのそれは 380nm波長付近からゆるやか
に低下し、300nm 波長付近で急激に低下した。
レンズでは、ニワトリ、カラス、ラットは
300nm 波長付近で、ウサギは 400nm 波長付近



ビワ、ブドウ、ナシ、カキ、リンゴの 5種
の果実について、異なる 3-4 段階の熟成段階
（それぞれ未熟、準未熟、熟、過熟と分類し
た）に分け、ハシボソガラスに選択させた。
その結果、概してカラスは熟および過熟を早
い順序で選択し、未熟・準未熟は後の方で選
択していた。さらに各果実について、熟成に
伴う糖度・硬度・果皮の光反射の変化を測定
し、それをカラスによる嗜好性の変化と照ら
し合わせた。その結果、果実の熟成に伴い糖
度は増加し、硬度は減少したが、カラスによ
る嗜好性の変化との間に明確な関連は確認
できなかった。一方、果皮の光反射の特徴に
ついてみると、未熟・準未熟と熟・果熟の間
に違いがみられ、これがカラスによる嗜好性
の変化との間に関連があると考えられた。 

で急激に低下した。ガラス体では、全ての動
物で 300nm 波長付近で急激に低下した。つま
り、鳥類は角膜で 340nm 以下の波長を、ラッ
トは角膜で 300nm 以下の波長を、ウサギはレ
ンズで 400nm 以下の波長を遮断していた。こ
れらのことから、紫外線を認識する動物では
角膜が、認識しない動物ではレンズが紫外線
の透過制御機構として重要な役割を持って
いることが示唆された。 

②鳥類と哺乳類における角膜の微細構造
の特徴 

角膜の微細構造をニワトリ、カラス、ラッ
ト、ウサギで比較した。角膜組織中には、ケ
ラトサイトとよばれる角膜の透明性維持に
重要な役割を果たす細胞がある。鳥類のケラ
トサイトの密度は、哺乳類の３分の１程度で
あった。また、鳥類とラットのケラトサイト
の面積は 45μm2で、ウサギの 70μm2に比べ有
意に小さかった。角膜実質の主要な構成成分
である膠原線維の束を走査型電子顕微鏡と
透過型電子顕微鏡を用いて観察すると、鳥類
の膠原線維の走行は規則的な配列であった
のに対し、哺乳類のそれは不規則的であった。
鳥類の膠原線維の層板の厚さは 1.5μm であ
ったのに対し、哺乳類のそれは 1.0μm で、
有意に厚かった。また鳥類の層板は哺乳類に
比べ有意に少なかった。膠原線維の走行と層
板の厚さの違いが角膜における光透過率の
違いを生み出す一因であることが示唆され
た。 

次に、このことを確かめるために、過熟の
ビワに、黄色着色（熟に近い色）および緑着
色（未熟に近い色）を施し、カラスに選択さ
せた。その結果、カラスは無着色をまず選択
し、次に黄色着色、最後に緑着色を選択した。
また、着色したビワの果皮の光反射を測定し
たところ、黄色着色は熟に、緑着色は未熟の
ビワに、その特徴が類似していた。この結果、
ハシボソガラスは果実の熟成段階を判別す
るために糖度や硬度を手がかりにせず、果実
の色、すなわち果皮の光反射を手がかりにし
ていること、詳しくは、波長 650-680 nm 付
近の光の反射率が比較的高い果実を好み、波
長 650-680 nm 付近の光の反射率が低く、波
長 550 nm 付近のそれが高い果実を避けるこ
とが示唆された（図３、４）。 

 
（６）ハシブトガラスの光波長に対する学習
速度の検討（色覚の検討４）  

 ハシブトガラスの各種光波長への感受性
に相異があるかどうかを調べるために、6 色
の光波長を用いて弁別学習が成立する速度
を比較した。使用した光波長は 365nm（紫外
線 1）、375nm （紫外線 2）、465nm （青） 555nm 
（緑）、585nm （黄）、695nm （赤）とし、こ
れらの光を放つ発光ダイオードを用いた。各
光波長に対して、それぞれカラスを 3羽使用
した。紫外線 1、紫外線 2、青のそれぞれに
には差がなかったので短波長グループとし
て、また同様に黄と赤の間にも差がなかった
ので長波長グループとしてまとめた。最も早
かったのは短波長グループ（9 羽の平均値は
4.67 日）、次いで長波長グループ（6 羽の平
均値は 6.33 日）、中間波長グループ（3 羽の
平均値は 9.17 日）の順に続いた。これらの
結果からカラスは他の昼行性の鳥と同様、短
波長に対して最も高い感受性を持っている
ことが示唆された。 

 
 
 

 

 

図３．果実の選択順序 

 

 

 

 

 

図４．ブドウ果皮の光反射率 
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