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研究成果の概要（和文）：多くの動物では、脳と身体を繋ぐ一連の下行性ニューロンを介して行動が制御されて
いる。本研究ではショウジョウバエのはばたき飛行に重要な役割りを持つとされている下行性ニューロンDNg02
に注目し、分子遺伝学・光遺伝学・光生理学・神経解剖学的手法を用いて，この細胞を詳細に分析した。DNg02
は互いに類似した形態学的特徴を持つ細胞集団であり、それぞれが飛行を駆動する能力を持つ。活動する細胞数
が多いほど、はばたきの強度が増大することから、DNg02はばたきの司令を集団で符号化していることが示唆さ
れた。

研究成果の概要（英文）：In animals, behavior is controlled by a group of descending neurons that 
connect the brain to the body. In this study, we focused on DNg02, descending neuron that have been 
shown to play an important role in flight control in Drosophila, and analyzed it in detail using 
molecular genetics, optogenetics, optophysiology, and neuroanatomy. DNg02 is a population of cells 
with similar morphological features to each other, each with the ability to drive flapping motion. 
The intensity of flapping increased with the number of active cells, suggesting that DNg02 encodes 
flapping commands collectively.

研究分野：動物生理・行動

キーワード： はばたき　神経行動学　光遺伝学　飛翔神経叢　Split-GAL4

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究は脳から身体へ発し、飛行を司令する細胞を初めての報告となる。昆虫は神経行動学の重要なモデル生物
であるが、これまでの事例からは単一の下行性ニューロンが単一の行動を駆動するという考え方が一般的であっ
た。本研究では飛行という行動が複数のニューロンによって制御されていることを示した点において、学術的な
意義がある。また本研究において開発した神経細胞を選択的に標識する遺伝学的リソースは、神経科学研究のた
めに有用であり、今後研究コミュニティに広く用いられると期待される。

※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 
昆虫は高度な飛翔能力を持つ．虫の飛行においては，オプティカルフローなどの視覚情報が
支配的な役割を持つ．視覚情報が受容され，脳内の感覚系で処理されるしくみについて詳細
な研究が行われている．一方で，飛行を駆動する筋骨格系についても多くの知見が蓄積され
ている。しかし，飛行に関わるこれらの感覚系と運動系を接続する実体については明らかに
されていなかった． 
 
２．研究の目的 
本研究では，モデル生物ショウジョウバエ
を用い、脳と胸部運動系をつなぐ細胞群で
ある「下行性神経」に着目する（図 1）．脳や
胸部神経系に含まれる細胞の数は105程度で
ある一方で，両者をつなぐ細胞は 103程度で
あり，下行性神経は，虫の神経系における情
報処理のボトルネックであるといえる．シ
ョウジョウバエでは，分子遺伝学的手法を
用い，特定の細胞を標識するツールである
エンハンサートラップ系統が用意されてお
り，エフェクター系統と組み合わせること
で，標識された細胞の活動を制御すること
が可能である．現状では，一つの系統には多
くの細胞が標識されており，単一細胞の機
能を調査することには限界がある．本研究
では Split-GAL4交差法を用いることにより，
一種類の細胞のみを標識する遺伝子組み換
え系統を作出し，エフェクター系統と組み
合わせることで，それぞれの細胞の表現型
を評価し，飛行時のはばたき強度を増大さ
せる機能を持つ「飛行細胞」(Flight descending 
neuron)の探索を行った［1,2］．  

３．研究の方法 
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)［3］． GAL4 系統の細胞標識パターンのデータベースを参照し，下行性神経のみを標
識し，かつ他の発現が少ない Split 系統を探索した．  

神経細胞を活性化させるため，エフェクターとして最近開発された光遺伝学プローブであ
る改変型チャネルロドプシンCsChrimsonを用いた．励起帯域が赤色(～625nm)のため昆虫の
視覚に与える影響は小さい．ショウジョウバエにおいてクチクラ外からの照明が，行動中の
神経細胞の活性化に有効であることを確認されている． 

観察は，視覚的なフィードバックを配置する仮想的環境を用意し，拘束した条件で実施した
（図 3）．ショウジョウバエは拘束棒で固定され，周囲を取り囲む LED パネルがオプティ
カルフローを再現する．虫の進行方向に水平な面におけるはばたきの角度の大きさをはば

 

図 1．神経系の模式図．脳から胸部への情報
伝達を下行性神経（Descending neurons）が
担う． 

 
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）. 



たき強度と呼ぶ．ショウジョウバエの羽ばたき強度
は赤外線によってモニタした．左右のはばたき強度
は旋回方向に相関する［4］．この性質を利用し,左右
の赤外線強度の差分から，ハエの進行方向を推測し，
LED パネルのオプティカルフローの表示にフィード
バックすることで，バーチャルリアリティ環境を作
製した．またチャネルロドプシンを励起するための
光ファイバーを虫の近傍に配置した．高速度カメラ
でハエのはばたきを撮影した． 

４．研究成果 
作出した Split-GAL4系統のうち 80系統を選択し，Cs-
Chrimson 系統を掛け合わせ，スクリーニングを行っ
たところ，特定のタイプの下行性神経「g02」を標識
する系統において,光遺伝学的な操作で, はばたき強
度に変化が観察された（図 4）． 

 

 

g02 は，オプティカルフローを処理する
感覚系の領域「視葉板」からの投射を受
け，胸部神経節の飛翔筋運動神経に出力
し，感覚系-運動系をつなぐ「飛行細胞」
の解剖学的特徴を満たしていた（図 1）． 

さらに解剖学的な分析を進めるうえで，
g02は似た形状をもつ脳内で最大 15対ほ
どの細胞集団であることが分かった．さ
らに Split-GAL4交差法を用いることで，
異なる数の g02 を持つ遺伝子組み換え系
統を作出した（図 5）．それぞれの系統を
用いて，活性化によるはばたき強度の変
化を観察したところ，すべての系統にお
いて，はばたき強度変化の増大が観察さ
れた（図 6a）．さらに系統に含まれる g02
の数と，活性化によって引き起こされる
はばたき強度の大きさを調査したとこ
ろ，両者の間には正の相関があることが
分かった（図 6b）． 

本研究では，光遺伝学的手法によって，
はばたき強度変化を司令する下行性神経細胞 g02を同定した．g02は類似した形状の細胞集
団であり，それぞれがはばたき強度を変化させる能力を持っていた．また，活動する細胞の
数と，はばたき強度の間に相関がみられたことから，細胞集団によって，飛行が制御されて
いることが示唆される．昆虫の行動司令の研究においては，特定の神経細胞が特定の行動を

 

図3．拘束条件で飛行を観察する
ための装置（バーチャルフライ
トアリーナ）． 

 

図4．下行性神経 g02 の活性化
によるはばたき強度の変化．
（a）g02 を活性化した際のはば
たき強度の変化．個々のはばた
きを刺激してから順に疑似カラ
ーで示す．青が開始時点．（b）
100ms の光刺激に対するはばた
きの変化．異なる光強度に対す
る応答を異なる色で示す．（c）
4s の光刺激に対するはばたきの
持続的な変化． 

 
図 5．Split-GAL4 交差法を持ちて作出した，異
なる数の g02 を標識した遺伝子組換え系統．記
入されている数字は，系統において標識されて
いる g02 のペアの数を示す． 
 



司る「司令ニューロン」仮説が提唱されているが，本研究は，昆虫の行動司令における神経
集団による符号化の可能性を提案する． 
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図 6． 活性化した g02 の数と
はばたき強度変化に与える影
響．（a）それぞれ 2，5，8，12
対の g02 を標識する系統につ
いて，光刺激を行った際のはば
たき強度の時間変化．図中の
FDNは g02 を示す．（b）活性
化する g02 の数に対するはば
たき強度変化（ Integrated 
ΔWBA）のプロット． 
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