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研究成果の概要（和文）： 
 

匂いが嗅感覚器のどこに当たっているのかを検出する神経基盤について解剖学、生理学的手

法を用いて精査した。その結果、１）ゴキブリの嗅覚求心繊維は触角内の細胞の位置に応じて

糸球体中で組織化されているが、この組織化は幼虫期を通じて徐々に発達する、２）介在ニュ

ーロンの中には触角の特定領域の匂い刺激にのみ感受性を持つものがある、３）メスにも性フ

ェロモンを特異的に処理する糸球体が存在するが、求心繊維の組織化の程度はオスよりも低く、

出力するニューロン数も少ないことが明らかとなった。 

 
研究成果の概要（英文）： 
  
The neural mechanism to detect locations of odors on antennae was investigated in 

American cockroaches. In sex pheromone-receptive glomeruli of males, topographic 

segregation of olfactory afferents based on their peripheral soma locations in the antenna 

is progressively more prominent towards later larval stages. Intracellular recording and 

stainings revealed that several pheromone-sensitive projection neurons had local 

receptive fields along the antenna. In contrast, the neural substrate to detect pheromone 

locations was poorly developed in the pheromone emitter, females.  
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１．研究開始当初の背景 
嗅覚受容体の発見以来、嗅覚情報処理について

の研究は目覚ましい発展をとげている。マウスや

ショウジョウバエなどのモデル動物を用いた分子

遺伝学的研究からは、１）嗅受容細胞には１種類

の受容体だけが発現する、２）同種の受容体を発

現する受容細胞の軸索は特定の糸球体に収束する、

という動物間共通の“ドグマ”が明らかとなって

いる（Ressler et al., 1994; Vosshall et al., 

2000）。これらの知見は一次嗅覚中枢が匂いの種類

に依存して組織化されていることを示すもので、

嗅質依存的組織化（chemotopic organization）と

呼ばれる。この発見を契機として、環境中に無数

に存在する匂いを識別・記憶するしくみについて

の研究が様々な動物を用いて行われている。しか

し、匂いの位置や方向を検出する神経基盤につい

ての研究は皆無に等しい。この背景には、匂いは

定まった空間構造を持たず、時々刻々とその分布

が変化するため、位置検出に寄与する組織学的基

盤を持つ必要がないという根強い考え方があった。 
ところが、視覚的手がかりの乏しい夜間に行動

する動物において、交尾相手や食べ物への正確な

定位は死活問題である。近年の研究からは、空間

中の匂いは連続的な濃度勾配をもって分布するわ

けではなく、不連続な匂いのたなびき（プルーム）

として存在することが明らかとなっている

（Murlis et al., 2000）。プルームは高濃度の匂

い物質の塊（フィラメント；サイズ：数mm以上）

によって構成され、このフィラメントは匂い源に

近づくほど増加する（Koehl, 2006)。したがって、

動物は匂いの濃度変化ではなく、匂いフィラメン

トが嗅感覚器にヒットした位置とその頻度を匂い

源定位への手がかりとしていることが強く示唆さ

れる（Cardé and Willis, 2008）。この匂い源定位

能を究極にまで高めた動物が昆虫である（ファー

ブル昆虫記第3巻）。 

ファーブルをも驚嘆させた匂い源定位を司る

神経基盤は何であろうか？私は嗅覚システムの深

い理解には嗅覚処理の最初期段階、すなわち嗅覚

求心繊維の一次嗅覚中枢への詳細な投射パターン

を理解することが重要と考え、かねてより地道な

組織学的研究を進めてきた。その結果、１）オス

のワモンゴキブリの触角全域に分布している約 5

万個の性フェロモン受容細胞の軸索は一次嗅覚中

枢（触角葉）中で最大の糸球体（大糸球体）に収

束するが、この軸索終末は細胞体の３次元的位置

を反映して、糸球体中で組織化されている

（Nishino and Mizunami, 2006）、２）一般臭を処

理する嗅覚求心繊維は細胞体の基部、末梢の位置

に応じて常糸球体中で二次元的に組織化されてい

る（Nishino and Mizunami, 200７）、ことがわか

った。以下、これを”位置マップ“と呼ぶ。その

位置マップは体表機械受容細胞の軸索の位置依存

的組織化（somatotopic organization）を想起さ

せる精緻なものである（Newland, 1991; Nishino 

et al. 2005）。この先行知見をふまえ、以下の研

究を企画した。 

 
２．研究の目的 
 
触角葉中に形成される嗅覚求心繊維の位置マッ

プの機能的意味を多面的に明らかにすることを目

的とする。具体的には求心繊維の位置マップが発

生過程でどのように形成され、介在ニューロンに

よってどう利用されるのか、位置マップに雌雄差

や種差が存在するのかどうかについて明らかにす

る。 

 
３．研究の方法 
 

主たる方法は１．複数の蛍光色素（ルシファー

イエロー、アレクサハイドラザイド）を用いた触

角神経や中枢への色素注入、２．細胞内記録・染

色法に集約される。状況に応じて１，２を組み合

わせて使用した。生理実験の常として超絶技巧的

なプレパレーション作成技術が必要であったが、

誌面の都合で詳細を割愛する。１、２の方法によ

って染色された脳は固定・脱水・透徹後、共焦点

レーザー顕微鏡を用いて観察した。光学切片のデ

ータは形態解析ソフトウェア（Amira ver. 3.1）

に取り込み、三次元立体構築、体積計算を行った。

２によって得られた電気生理データはSpike２に

取り込み、詳細な解析を行った。 

 

４．研究成果 

 

(1) ワモンゴキブリ雌雄成虫の触角葉中の全嗅

覚糸球体の同定に成功した（Watanabe et al., 

2010）。個々の嗅覚糸球体は特定の匂い物質

を処理するための機能モジュールとして働

いている。全糸球体数は雌雄同数（205 個）

であった。通常の匂いを処理する常糸球体の



体積には雌雄で有意差がみられなかったが、

性フェロモン処理に寄与する大糸球体にお

いて顕著な性的二形がみられた。また、全糸

球体は求心繊維の支配パターンをもとに 10

のグループに分けられること、さらに個々の

糸球体は位置や形状をもとに正確に同定で

きることを発見した。これらの知見は今後匂

い情報処理の雌雄差、特定の匂いの情報処理

について明らかにしていく上で役立つこと

が期待される。 

(2) 性フェロモン処理に寄与する糸球体の後胚

発生パターンを解明した(Nishino et al., 

2009; 2010)。雄の触角葉には隣接する２個

の大糸球体があり、各々は異なる性フェロモ

ン成分を処理する。ゴキブリは孵化後、10

回の脱皮を経て成虫になる。成長とともに触

角内の嗅受容細胞数は増加し、糸球体の体積

も増加する。各ステージの幼虫の糸球体に投

射する求心線維の体積や投射パターンを調

べた。その結果、孵化直後の１齢幼虫にも成

虫と同数の糸球体が存在していること、２個

の大糸球体の成長の経時変化はそれぞれ大

きく異なっていること、求心線維に見られる

細胞体位置依存的組織化は高齢幼虫になる

ほど顕著になること、雌の相同糸球体におい

ては中齢幼虫以降の成長率が低いため、雄の

1/30程度の体積に留まること、を明らかにし

た。 

(3) 性フェロモン処理糸球体にみられる位置マ

ップが実際に介在ニューロンによって利用

されていることを明らかにした (Nishino et 

al., 2011)。中枢への局所的な色素注入によ

って、常糸球体から出力する介在ニューロン

は糸球体全域に樹状突起を持つ1本のニュー

ロンのみであるのに対し、性フェロモン処理

糸球体から出力するニューロンが糸球体全

域に樹状突起を持つ1本の大きなニューロン

と糸球体の異なる領域に樹状突起を持つ５

〜７本の小さなニューロンからなることを

つきとめた。さらに、小さなニューロンの樹

状突起の分布と求心繊維の投射パターンに

は強い相関があり、触角の長軸方向の受容野

を分割して処理していることを明らかにし

た。 

(4) 性フェロモンの出し手であるメスにもミニ

チュア版の性フェロモン検出システムが備

わっていることを明らかにした(Nishino et 

al. 2011)。オスの大糸球体と相同の位置に

ある糸球体から出力する介在ニューロンに

ついて精査したところ、触角全域に受容野を

持つ1本のニューロンと触角の一部に受容野

を持つ１〜２本の小さなニューロンからな

ることをつきとめた。触角全域に受容野を持

つニューロンは一般的な匂い（食べ物の匂い

など）には応答せず、性フェロモンに対して

のみ興奮性の応答を示すが、その応答強度は

オスよりも弱かった。これらの結果はメスも

性フェロモンを検出できるが、その行動に与

える影響はオスほど顕著ではないことを示

している。本研究成果はプレスリリースされ、

害虫防除に繋がる発見として地方新聞に掲

載された。 

(5) 完全変態昆虫であるミツバチの嗅受容細胞

の軸索が触角内の基部/末梢の二次元的位置

に応じ、糸球体中の異なる領域に投射する傾

向があることを明らかにした（Nishino et 

al., 2009）。また、温度・湿度感覚子の軸

索が触角葉の最も背側にある8個の糸球体群

に収束することを発見した。ゴキブリの温

度・湿度受容糸球体も触角葉の相同位置にあ

るため、温度・湿度情報処理システムが昆虫

の進化の過程で良く保存されていることが

示唆された。また、私が開発した触角神経の

差分染色法が糸球体の機能的クラスターの

弁別に極めて有効であることも示された。 
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