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研究成果の概要（和文）：飛行の制御に関わる神経回路として、飛翔神経叢、ハルテア神経叢に神経支配をもつ
細胞の探索および解剖学的な分析を行った。これまでに特定されていなかった新しい種類の神経細胞を発見し
た。cWIN-IAは飛翔神経叢、cWIN-IBは飛翔神経叢に加えてハルテア神経叢から入力領域を持ち、双方とも飛翔神
経叢の前方に出力していた。cWIN-IIは飛翔神経叢に入力領域を持ち、飛翔神経叢の後方に出力していた。形態
学的な分析から、いずれの細胞種も、飛行の操縦に重要な役割をもつ間接飛翔筋(basalar muscle)への運動ニュ
ーロンmnb1とシナプス接続していることが示唆された。

研究成果の概要（英文）：We have explored the neuroanatomy of cells innervating the flight and the 
haltere neuropils which are neural circuits involved in flight control. We found new types of 
neurons that were not previously identified: cWIN-IA had an input area from the flight neuropil, 
cWIN-IB had an input area from the flight neuropil plus the haltere neuropil, and both had output 
regions in the anterior part of the contralateral flight neuropil. cWIN-II had an input area in the 
flight neuropil and, output region in the posterior part of the contralateral flight neuropil. 
output to the posterior part of the flight plexus. Morphological analysis suggested that both cell 
types had synaptic connections with motoneuron mnb1 to the indirect flight muscles (basalar muscle 
1), which play an important role in flight maneuvers.

研究分野： 神経行動学

キーワード： はばたき飛行　ハルテア　飛翔神経叢　ギアボックス　神経細胞

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
昆虫は巧みな飛行能力を持ち、ハチをはじめとする飛行昆虫の研究は、ドローンの研究開発に大きく貢献をして
きました。本研究では、モデル昆虫のショウジョウバエを対象として、飛行を制御する神経回路の構造を分析し
ました。昆虫の神経系では、速い情報処理を行うために軸索の直径が拡大した神経細胞が使われていることがあ
ります。今回の研究では、拡大した軸索をもつ神経細胞を、新しく3種類特定しました。それぞれ神経節の両側
を接続するものであり、両半身の高速な情報伝達を担うことが予想され、飛行の制御において重要な役割を持つ
と考えられます。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
昆虫の巧みな飛行は，効率的な送粉によって植物との多様な共生関係を実現し，生物進化にお
いて最も重要な発明の一つであるといわれる．実験動物としての利点を活かし，昆虫を用いて
盛んに飛行の研究が行われてきた．ドローンなどの小型無人飛行体の開発は，そのほとんどが
飛行昆虫の研究に基づいている 1．自然界で動物がもつ機能については，低コストかつシンプ
ルに実装されていることが多く，工学的にも有用なアイデアを与える可能性がある． 
 
２．研究の目的 
昆虫の飛行を制御する仕組みを調べるため，本研究では飛行に関連する基盤として，分子遺伝
学的なツールが利用できるモデル動物のキイロショウジョウバエを対象とし，飛翔筋への運動
ニューロンが入力を受ける神経系の飛翔神経叢・ハルテア神経叢を構成する神経回路を明らか
にすることを目的とした．また将来の神経細胞機能の検証ツールとして，飛行回路の構成ニュ
ーロンを選択的に標識する組み換え系統の作出についても検討した． 

３．研究の方法 
解剖学 ハワードヒューズ医学研究所ジャネリアリサーチキャンパスが提供している標準的な
プロトコルを用いた（https://www.janelia.org/project-team/flylight/protocols）．ここで簡単に説明す
る． 3-5日齢の雌成虫の中枢神経系を S2培地（Schneider's Insect Medium, Sigma）で解剖し，パラ
ホルムアルデヒドで固定した後，ヤギ血清ブロッキング緩衝液に移した． その後，緩衝液を
0.5% Triton X-100 (PBT)を含むリン酸緩衝生理食塩水で希釈した一次抗体（マウス nc82上清 1:30，
ウサギポリクローナル抗 GFP1:1000）で置換し，4℃で 36-48 時間静置した． PBT で洗浄後，次
にサンプルを PBTで希釈した二次抗体（Alexa Fluor 488ヤギ抗ウサギ，Alexa Fluor 568ヤギ抗マ
ウス，1:400）とインキュベートし，4℃で 3 日間静置した． その後，サンプルを洗浄し，パラ
ホルムアルデヒドで再度固定した後，ポリ-L-リジンカバースリップにマウントし，キシレンで
洗浄し，キシレンフタル酸ジブチルでスペーサー付きの標準的な顕微鏡スライドに包埋した． 
2日間乾燥させた後，共焦点顕微鏡（Zeiss LSM 510）を用いてサンプルを 20倍および 63倍で撮
影した．  
細胞選択的な標識系統の作出（Split-GAL4 Intersection）神経系の発現が異なる約 9,000  
の GAL4 エンハンサートラップ系統の発現パターンを確認したうえで組み合わせを検討し，
Split-GAL4 交差法を用いて，発現を限局した遺伝子組換え系統を作出した．この手法では，
GAL4 を 2 つに分割した Split 系統を用意して交配する．次世代では，2 つの Split 系統の発現
が重複した細胞のみで GAL4 システムが有効に機能する(図 2)2． GAL4 系統の細胞標識パター
ンのデータベースを参照し，飛翔神経叢・ハルテア神経叢に神経支配を持つ細胞のみを標識し，

 
図 2．Split-GAL4 交差法の模式図.  2 つの親系統
（AD 系統と DBD 系統）（F0）を掛け合わせ，次世
代では発現が重複する細胞のみ標識される（F1）. 

 

図 1．飛翔神経叢とハルテア神経叢の位
置．側方から見たショウジョウバエの身
体（灰色）と神経系（濃い灰色）．胸部
にある腹部神経索（Ventral nerve cord, 
VNC）のなかで，飛翔神経叢を青で，
ハルテア神経叢を緑で示す．それぞれ翅
とハルテア（平均棍）へと接続されてい
る． 



かつ他の発現が少ない Split 系統を探索した． 
神経データの標準座標系への変換 ニューロン画像の標準座標系への変換は，先行研究を参考
にした 3． 腹部神経索（Ventral nerve cord, VNC）における split-GAL4 発現パターンの共焦点
画像スタックを，FlyLight プロジェクトチームによって撮像されたオスの CantonS ショウジョ
ウバエの VNC における nc82 発現パターンから得られた標準化テンプレートにアライメントし
た．VNC アライメントの手順は Court et al, 2020 を参考にした 4． 
 
４．研究成果 

まず先行研究で特定されている巨大軸索をもつハルテア介在ニューロンである Contralateral 
haltere interneuron を GAL4 データベースから探索し，これを用いて Split-GAL4 交差法を適
用し，このニューロンを選択的に標識する組み換え系統の作出に成功した（図 3）．ひとつは細
胞体と同側のハルテア神経叢に樹状突起様の分枝をもち，反対側の neck motor neuropil へと軸
索を送るタイプ（contralateral haltere interneuron projecting to neck motor neuropil; n-
cHIN）,もう一つは細胞体と同側のハルテア神経叢に樹状突起様の分枝を持ち，反対側の wing 
neuropil に軸索を送るタイプ（contralateral haltere interneuron projecting to wing neuropil; w-
cHIN）で，いずれの場合もこれらの形態学的特徴は，他種を含む先行研究で報告されている
contralateral haltere interneuron の形態学的特徴と一致していた 5,6． 

 データベースを探索する過程で，巨大な軸索をもつ介在ニューロンを新たに３種類特定した
（図 4）．一つ目は，細胞体と同側の飛翔神経叢に樹状突起様の分枝をもち，反対側の飛翔神経
叢の前方に軸索を送るタイプで，名称を contralateral wing interneuron type-IA (cWIN-IA)とし
た（図 4A）．2 つ目は cWIN-IA と類似しているものの，飛翔神経叢に加えて，ハルテア神経
叢，神経節の中央に位置する tectulum にも樹状突起様の分枝をもち，cWIN-IA と同様，飛翔
神経叢の前方へ軸索を送るものであり，名称を contralateral wing interneuron type-IB (cWIN-
IB)とした（図 4B）．さらに 3 つ目の細胞種として，細胞体と同側のハルテア神経叢に樹状突起
様の分枝をもち，反対側の飛翔神経叢の後方に軸索を送るものがあり，名称を contralateral 

 
図３．既知の巨大介在ニューロン．A. Contralateral haltere interneuron to neck motor 
neuropil (n-cHIN)の神経形態（緑）と胸部神経節の神経叢（白）（A1） ．A2 に拡大し
た神経形態を示す．B. Contralateral haltere interneuron to wing neuropil (w-cHIN). B2
に拡大した神経形態を示す． 



wing interneuron-II (cWIN-II)とした（図 4C）．これらの細胞種を選択的に標識する系統の作
出にも成功した． 

 
既知の巨大介在ニューロンは，飛行の操縦に重要な役割をもつ関節飛翔筋 basalar muscle に投
射する運動ニューロン mnb1 に接続していることが知られている 6．本研究で新規に同定した 3
つ細胞種についても mnb1 への接続関係を検証した．mnb1 の樹状突起は 3 つの分枝，正中線
をまたぐ Contralateral branch（CB），後方に分布する Posterior branch (PB)，側方に分布する
Lateral branch（LB）に分けることができる（図 5A）．標準座標系において，mnb1 と巨大介在
ニューロンの神経分布を評価した（図 5B）．w-cHIN の軸索様分布は mnb1 の CB に，cWIN-
IA, IB については LB に，cWIN-II については PB に近接していた．以上から，異なる巨大介
在ニューロンの情報が，運動ニューロン mnb1 の異なる樹状突起領域に出力されることが示唆
された． 

 
図４．新規に特定した巨大介在ニューロン．A. Contralateral wing interneuron type-IA 
(cWIN-IA) の神経形態（緑）と胸部神経節の神経叢（白）（A1） ．A2 に拡大した神経
形態を示す．B. Contralalteral wing interneuron type-IB (cWIN-IB). B2 に拡大した神経
形態を示す．ハルテア神経叢の神経分枝をアスタリスクで示す．C. Contralalteral wing 
interneuron type-II (cWIN-II). C2 に拡大した神経形態を示す． 



本研究では，昆虫の飛行を制御する回路である飛翔神経叢，ハルテア神経叢において拡大した
軸索を持つ特徴的な細胞を新たに同定した．拡大した軸索を持つ神経細胞の存在は，昆虫種間
でも様式が異なり，生態学的な意義を大きく反映していると考えられる．軸索拡大の顕著な例
としては，双翅目昆虫の逃避行動に関わる神経細胞として，Giant fiber が知られている．無信
号を伝える速度を高める手段として，脊椎動物でみられる跳躍伝導を用いる代わりに，軸索径
の拡大を戦略として用いしている．Giant fiber の場合は，逃避行動のための信号を迅速に伝え
るための適応であると考えられている．飛行回路における巨大介在ニューロンについては，飛
行の制御に関する速い情報処理の必要性を反映した適応である可能性がある．今回 Split-GAL4
を用いて作出した選択的な系統を使った巨大介在ニューロンの選択的な制御により，機能を検
証することができる． 
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図５．巨大介在ニューロンから運動ニューロンへの接続関係．A. mnb1 運動ニューロン
の神経形態の 3 次元再構築像．主要な 3 つの樹状突起をカラーで示す．Contralateral 
branch （CB）を青，Lateral branch（LB）を緑，Posterior branch（PB）を赤で示す．
B. 標準座標系における巨大介在神経（マゼンタ）と mnb1 運動ニューロン（緑）．Wing 
contralateral haltere neuron (w-cHIN) (B1), contralateral wing interneuron IA (cWIN-IA) 
(B2), contralateral wing interneuron IB (cWIN-IB) (B3), contralateral wing interneuron II 
(cWIN-II) (B4). C. 標準座標系のデータを用いた 5 種神経細胞の三次元再構築像（赤, w-
cHIN; 青, cWIN-IA; マゼンタ, cWIN-IB; 黄色, cWIN-II; 緑，mnb1）. D.巨大介在ニュー
ロンからmnb1運動ニューロンへの接続関係の模式図. それぞれ別の樹状突起に出力して
いる． 
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