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研究成果の概要（和文）：タンガニイカ湖に生息する鱗食魚は左右非対称な口部形態をもち、捕食行動において顕著な
左右性を示すことで知られる。本研究では、その神経制御機構を明らかにすることを目的として、捕食行動と後脳・マ
ウスナー細胞の関係性、捕食行動の左右性が発達上どのように獲得されるのかを調べた。最初期遺伝子の発現検出から
、捕食行動時にマウスナー細胞が活動していることが示された。また、野外で様々な大きさの鱗食魚の胃内容物と口部
形態を解析した結果、鱗食開始期に襲撃方向はランダムであるが、体の成長とともに口部形態の左右差と対応する方向
に偏ることが分かった。

研究成果の概要（英文）：The scale-eating cichlid Perissodus microlepis with asymmetric mouth exhibit 
extreme behavioral laterality in predation: each adult robs scales from its prey fishes’ left or right 
flanks according to the direction in which its mouth is skewed. To clarify the neuronal mechanisms of 
behavioral laterality in predation, I examined the expression analysis of immediate early gene (Arc) 
after predation, and stomach contents and lower jaw-bone asymmetry of various-sized P. microlepis 
(22<SL<115mm) sampled in Lake Tanganyika. Arc signal was localized to the soma and dendrites Mauthner 
cells of P. microlepis. As the fish acquired scale-eating (45mm<SL), attack side preference was gradually 
strengthened, as was mouth asymmetry. These findings suggest that behavioral laterality in scale-eating 
is controlled by the Mauthner cell in hindbrain and established in association with body development.

研究分野：神経行動学
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１．研究開始当初の背景 
 
アフリカ東部に位置す
るタンガニイカ湖のシ
クリッド科魚類は、爆発
的な種分化をとげて、そ
の生態や食性は著しく
細分化されている。獲物
となる魚の鱗をはぎ取
っ て 食 べ る 鱗 食 魚
（ Perissodus 
microlepis）は、捕食行
動において顕著な左右
性を示す（図１）。私は
この運動を詳細に解析
し、左右性行動の成分と
キネティクスをあきら
かにした（Takeuchi et 
al. 2012）。 
 
 
 
 
２．研究の目的 
本研究では、行動の左右性の神経基盤を研究
するモデルとして、タンガニイカ湖の鱗食性
シクリッド科魚類 Perissodus microlepis に
おける捕食行動とマウスナー（M）細胞を中
心とする視蓋-網様体脊髄路系の関係を取り
上げた。具体的には、以下の 4項目について
体系的に研究を行った。(1)捕食行動におけ
るＭ細胞系の果たす役割を明確にするため、
M 細胞の捕食行動中の M 細胞の活動性を調べ
た。(2)捕食行動における視覚系の重要性を
検討するため、利き眼について調べた。(3)
Ｍ細胞系の左右性の進化を明らかにするた
め、近縁なシクリッド種間で M細胞系の細胞
形態を比較した。(4)左右性の発達過程を明
らかにするため、稚魚～若魚期における捕食
行動の左右性の強さと時間的変化を調べた。 
 
３．研究の方法 
（１）捕食行動中の M細胞を含む網様体脊髄
路ニューロン群の活動および左右差を明ら
かにするため、初期応答遺伝子（Arc）の発
現解析を行った。（２）捕食行動の左右性に
おける視覚の重要性を理解することを目的
として、視覚が使えない暗条件で捕食行動を
ビデオカメラで記録し、明条件と比較した。
また、鱗食行動を正確に行うために特化した
利き眼の存在を検討するために、片眼にメタ
ノールを注入してレンズを白濁させて視覚
入力を欠損させた魚で、捕食行動実験を行い、
その影響を調べた。（３）鱗食行動において
最も著しい左右差を示す胴の屈曲運動を駆
動する後脳のマウスナー(M)細胞を逆行性染
色し、形態を種間で比較した。（４）①口部
形態の左右非対称性を計測するためには、口
部から取り出した下顎骨をアリザリンレッ
ド溶液で染色し、デジタルマイクロスコープ

を使って、左右の下顎骨の高さ（歯骨から後
関節骨までの距離）を計測した。②捕食行動
の左右性の発達を明らかにするために、タン
ガニイカ湖で採集された鱗食魚の稚魚・若魚
を対象に、鱗食魚の胃に残る被食魚の鱗の形
状を計測し、生前の捕食行動の左右性を推定
した。 
 
４．研究成果 
（１）捕食行動とマウスナー細胞の関係 
鱗食魚の捕食時の屈曲運動は、後脳に左右一
対のマウスナー（Ｍ）細胞で駆動される逃避
行動に酷似するため、捕食時の屈曲にＭ細胞
回路が働くと示唆されている（図２）。今回、
神経活動依存的に発現する初期応答遺伝子
の Arc タンパク値を指標に、捕食行動におけ
るＭ細胞回路の寄与を検討した。免疫組織学
的解析から、捕食
後のＭ細胞内の
Arc 値は、無処理の
対照群に比べて有
意に上昇していた
（図３）。また、Ｍ
細胞の腹側樹状突
起で強い発現が見
られたことから、
これは視覚入力に
よる神経活動と考
えられた。 

 
（２）視覚情報操作による左右性行動の制御
機構の解明 
鱗食魚の捕食行動の左右性における視覚
情報の役割を明らかにすることを目的とし
た。鱗食魚の片眼又は両眼にメタノールを注
射して視力を喪失させた。視力を喪失させた
鱗食魚の捕食行動を高速度ビデオカメラ
(500 フレーム/秒)とハイビジョンビデオカ
メラ(30 フレーム/秒)で 1 時間撮影し、その

図３．捕食後とコントロールのＭ細胞におけるArc発
現．捕食した鱗食魚のＭ細胞はArcタンパクの発
現量が大きく向上していた（赤矢頭）． 

図１．鱗食魚の利きと捕食
行動の関係．口部形態と
襲撃方向に、明確な対応
関係がある． 

図２．鱗食魚の鱗食行動（左
利き）と逃避行動の屈曲運
動。屈曲の動作や運動力学
的特徴がほぼ一致している
（Takeuchi et al. 2012）． 
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映像から利き側への襲撃率(利き側への襲撃
回数/被食魚後方からの襲撃回数)や胴の屈
曲角速度を算出した。 
片眼の視力を喪失した鱗食魚でも積極的
に被食魚（キンギョ）を襲い、喪失前と同程
度の襲撃頻度であったが、両眼の視力を喪失
させた個体では、襲撃はほとんど見られなか
った。利き眼と想定される側の眼(右利きの
左眼、左利きの右眼)の視力を喪失させた場
合、利き側からの襲撃率が大きく減少した。
それに対して、非利き側と想定される眼の視
力を喪失させても、捕食行動とその左右性に
大きな変化はみられなかった（図４）。 
今回、利き側の眼の視力を奪っても鱗食魚
は離れた位置から被食魚を捉えて追跡を開
始できるが、被食魚に接近して利き側に「回
り込み」、一瞬身体を止めてS字状に「構え」、
素早い「屈曲」を行うには利き側の眼の視力
が必要であることを明らかにした。すなわち、
利き側の眼に依存した一連の精巧な捕食プ
ログラムが構築されていると考えられる。 
 

 

（３）左右性の進化 
P. microlepis の鱗食行動は、（１）被食魚
への接近、（２）回り込み、（３）構え、（４）
攻撃における胴の屈曲、（５）捻り、の５つ
の過程から成り立つが、もっとも迅速な胴の
屈曲は、サカナの逃避運動の胴の屈曲と同じ
運動キネティクスを持つことから、逃避運動
を駆動する後脳のマウスナー(M)細胞が、鱗
食行動における胴の屈曲にも関与する可能
性が示唆されている(Takeuchi et al., 2012)．
それが正しければ，食性の違うシクリッドの
間で形態的な差異が見出されるかもしれな
い。そこで、鱗食魚の M細胞の樹状突起・細
胞体・軸索の形態を精査し、食性の異なるシ
クリッド２種（藻類食: Tropheus moorii，
ベントス食: Cyphotilapia frontosa）の M
細胞と比較した（図５）。その結果、鱗食魚
の腹側樹状突起の長さは、3 種の中で最も長
かった。M細胞の腹側樹状突起は視覚情報を、
側方樹状突起は聴覚情報を受け取ることか
ら、以上の樹状突起の形状の差は、鱗食魚が
より視覚に依存した生態を持つことを反映
していると考えられる。左右差に関しては、
現在検討中である。 
 

 

（４）左右性の発達 
①口部形態の左右差の発達 
鱗食魚の口部形態の左右差の頻度分布は、
幼魚～若魚～成魚を通して二山分布で表現
され、鱗食になる前からすでに口部形態の左
右差が現れていることが明らかになった。野
外では、体長 45mm 以上になると鱗を摂食す
るようになる（Nshombo et al. 1986）。下顎
骨の左右性指数の絶対値は発達に伴って大
きくなるだけでなく、分散値も大きくなって
いた（図６）。口部形態の左右差が個体ごと
に大きくなる原因には、一方向からの襲撃の
繰り返しによる可塑的変化も含まれること
が考えられる。 

②捕食行動の左右性の発達 
シクリッド科魚類の側線鱗は、形状が左右
の胴で鏡像対称になっている（Hori 1993）
ため、摂食した鱗の形状から左右の襲撃方向
を割り出し、捕食行動の左右性を推定できる。
この手法の妥当性は、野外で鱗食魚に襲撃さ
れる藻類食魚 Tropheus moorii と肉食魚
Cyphotilapia frontosa のサンプルから側線
鱗を計測して確認された．鱗食魚の胃から得

図４．片眼喪失による襲撃方向の変化．利き眼の視覚を失わせ
ると、襲撃方向の偏りが著しく低下した． 

図５．鱗食魚とベントス食魚のM細胞形態．近縁ながら，樹
状突起の広がり方には種間差が見出される． 

腹側樹状突起 

 

図６．体長と下顎骨の左右性指数の絶対値との関係．実
線は近似曲線を示す．下顎骨の左右差は，体長とともに
大きくなっていた． 



られた側線鱗の解析から、成魚では、右側に
口が曲がって開く左利き個体はほぼ左体側
の鱗のみを、左に向かって口の開く右利き個
体はほぼ右体側の鱗のみを摂食しているこ
とが示された（図７）。一方、体長の小さな
幼魚の胃内容には逆体側の鱗も含まれてお
り、被食魚の左右両方向から襲っていたこと
を示している。したがって、成長に伴い顎形
態と合致する体側の鱗を摂食した割合が高
くなることから、捕食行動の左右性は発達に
伴って強化されると解釈される。ランダムな
方向の襲撃から利き側に特化した襲撃にシ
フトすることは、捕食成功の向上につながり、
このポジティブフィードバックによって左
右性が顕現化されていくと考えられる。 

 
③左右二型の維持機構 
鱗食魚が摂食した鱗の数は、体長と下顎骨
の左右性指数の両者と正の相関関係があっ
た。体の大きな鱗食魚が小さな鱗食魚よりも、
摂食鱗数が多いのは当然であるが、同じ体長
でもより顕著な口部形態の左右差をもつ鱗
食魚の方が、左右差の小さな鱗食魚よりも多
く鱗を摂食していた（図８）。これは顕著な
左右差のある口部形態をもつ鱗食魚の方が、
高い捕食成功を達成していることを示し、鱗
食魚の口部形態の左右差が適応的であるこ
とを初めて定量的に実証した。このように極
端なタイプが生き残る淘汰を「分断淘汰
（disruptive selection）」といい、種内多
型の維持に大きな役割を果たすと考えられ
ている（Rueffler et al. 2006）。鱗食魚に
おける口部形態の左右差は、まさに分断淘汰
により維持されているのだろう。 
以上より、鱗食魚の口部形態の左右差は内
定要因（遺伝）によって発現すること、捕食
行動の左右性は発達とともに獲得されるこ
とが明らかとなった。形態と捕食行動の左右
性が極端に偏れば、効率的に鱗を得られる事
ができることを実証した。また、下顎骨の左

右差の発達には、鱗食経験による外的要因の
寄与も示唆された。 
本研究の成果(4)は、PLoS ONE (Takeuchi et 
al. 2016: 雑誌論文１)に発表し、新聞報道
やアメ リ カ自然科学雑誌 Natural history 
magazine でも紹介された。 
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図７．体長と顎形態と合致する体側の鱗を摂食していた比
率の関係．実線は一般化線形混合モデル解析から求めら
れた近似曲線を示す．捕食行動の左右性は，体長に伴っ
て顕著になっていた． 

図８．下顎骨の左右差とその個体が摂食していた鱗の
数の関係．どの体長クラスも，形態的非対称性がより大
きな個体の方が，小さな個体よりも多くの鱗を摂食して
いた． 
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