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研究成果の概要（和文）：昆虫色覚の機構と進化を解明する目的で、アゲハの視細胞と二次ニューロンLMCの構
造と機能を解明した。分光感度の異なる視細胞が互いに抑制し合うことで、多様な波長対比性を作ることが分っ
た。一方、LMCの分光感度は予想に反して一様に幅広く、視細胞の波長対比性は視葉板ではLMCに伝達されていな
いことが分った。これが本研究最大の成果であり、LMCの色覚への関与が限定的であることを示唆する。視葉板
構造を２種のスズメガとミツバチで調べたところ、視細胞間シナプスはいずれの種でも見つかった。視細胞間シ
ナプスを持たないショウジョウバエとは、色覚系の構成が大きく異なる可能性がある。

研究成果の概要（英文）：We investigated the structure and function of Papilio xuthus' photoreceptors
 and 2nd-order lamina monopolar cells (LMCs) to reveal the mechanism and evolution of insect color 
vision. We found that photoreceptors with distinct spectral sensitivities mutually inhibit, 
resulting in ten types of spectral opponency. Unexpectedly, we found that LMCs demonstrate 
broad-band sensitivity, challenging the long-lasting assumption that LMCs relay the spectral 
information to higher-order neurons. The result suggests that photoreceptor spectral opponency is 
not directly conveyed to LMCs, which represents a significant breakthrough of this project, implying
 a limited role of LMCs in color vision. Notably, the absence of Papilio-like interphotoreceptor 
synapses in Drosophila contrasts with our discovery of these synapses also in the honeybee Apis 
mellifera and two species of hawkmoth, underscoring the peculiarity of the Drosophila color vision 
system.

研究分野：神経行動学

キーワード： 昆虫　色覚　視細胞　視葉板　波長対比性

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
私たちは波長対比性反応を作り出す“ヒスタミン仮説”を2013年に提唱、以後その証明を目指して研究を進めて
きた。私たちは本研究を通じて、アゲハの視葉板で生じる波長対比性が“ヒスタミン仮説”で明確に説明できる
ことを突き止めた。さらに本研究を含む一連の成果は、昆虫視覚系の学術コミュニティの中で、視葉板での情報
処理が光の波長よりもむしろ形や動きの情報に偏っているとの認識を定着させつつある。一方、研究期間中に国
内外からチョウ類色覚について多くの講演依頼があった。「昆虫は世界をどう見るか？」という疑問は広く一般
に共有されており、本研究にはそうした疑問に科学的根拠をもって答えるという社会的意義があった。

※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。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 

昆虫の色覚機構と進化に関する研究の一環として、私たちは視覚第一次中枢（視葉板）におけ

る“視細胞のつながり”に着目した。視細胞が長い側枝を出して末端でつながるこの視細胞間シナ

プスは抑制性で、アゲハで私たちが初めて発見したものである。アゲハの複眼には分光感度の異

なる６種の視細胞がある。分光感度の異なる視細胞が抑制し合うと何が起こり、二次ニューロン

には何が伝達されるのか？ショウジョウバエの視葉板にはこの側枝とシナプスが無く、それは、

ハエでは視葉板で終末する視細胞の分光感度がみな同じで、視葉板と色覚の関係が薄いためと

考えられる。私たちは長い側枝と視細胞間シナプスが色覚神経機構の重要な要素であると考え、

その役割をアゲハで詳しく調べた。 
 
２．研究の目的 

複眼を構成する個眼は視野の画素に対応し、受光部であ

る感桿が分光感度の異なる複数の視細胞の感桿分体から成

るため、原理的には一画素の“色分解”ができる。実際、アゲ

ハは一個眼で色を見分けられる。これは一視細胞が一画素

に対応する脊椎動物にはない性質で、色覚の神経機構が両

者で異なることを示す。 
私たちは、色覚の進化過程の解明を目指して、対象を昆

虫の視葉板（図１）に絞った。視葉板では一個眼由来の視細

胞が数個の二次ニューロン LMC がカートリッジというモ

ジュールを作る。視細胞の一部と LMC は視髄にまで軸索を

伸ばす。私たちは視葉板カートリッジに色覚の素過程が揃っているとの仮説のもと、A) 視細胞

間シナプスは波長対比性をつくるか、B) 波長対比性は LMC にどう伝達されるか、C) 視葉板カ

ートリッジ構造はどれほど多様か、の３項目の解明をめざした。 
 
３．研究の方法 

研究項目それぞれについて、実施した内容および実験方法は以下のとおり。 
A) 視細胞間シナプスは波長対比性をつくるか？ 

l 視細胞末端における分光感度（細胞内記録・染色）、 
l アゲハ視葉板におけるコネクトーム（３D 電顕、シミュレーション）、 
l シナプスに発現するチャネルの反応と局在（パッチクランプ、免疫組織化学）、 
l チャネルノックアウト個体の作成と解析（CRISPR-Cas9） 

B) 波長対比性は LMC にどう伝達されるか？ 

l LMC 分光感度と形態（細胞内記録・染色）、 
l LMC 反応の空間的特性（高速光刺激、細胞内記録） 

C) 視葉板カートリッジ構造はどれほど多様か？ 

l 視葉板構造の比較（3D 電顕） 
 

 

４．研究成果 （引用論文は“５.主な発表論文等”に記載されている） 

 

A) 視細胞間シナプスは波長対比性をつくるか 

l 視細胞末端における分光感度：視細胞末端の分光感度は、視葉板に微小電極を刺入する細胞

内記録法で調べた。最終的に 10タイプの波長対比性を同定した（図２、Chen et al, 2019a）。 

 

l アゲハ視葉板におけるコネクトーム：アゲハの個眼にはそれぞれ 9 個の視細胞が含まれ、9 視

細胞の分光感度の組合せには３通りがある。すなわちアゲハの複眼は分光感度特性の異なる

３タイプの個眼でできている。9 個の視細胞は視葉板で 4 ないし 5 個の LMC とともにカート

リッジを形成する。SBF-SEM を用いて得た連続画像のトレースで、８つのカートリッジ（個

眼タイプ I、II、III がそれぞれ 3、3、2 個）に含まれる計 71 個の視細胞、33 個の LMC、2 個

図１）アゲハ頭部神経系の水平断面。上が前

方。複眼のすぐ内側にある視葉板が、本研究の

メインターゲット。 



のアマクリン細胞、２個のグリア細胞について、シナ

プス結合パターンをマトリクスにまとめた。結果、異

なる個眼タイプは視葉板における細胞形態で明確に区

別でき、結合パターンも個眼タイプで異なることがわ

かった（図３）。 
 カートリッジ同士のシナプス結合パターンも解析し

た。その結果、隣接しかつ異なる個眼タイプに由来す

るカートリッジ間の結合が強いことが分った。波長情

報のコントラストを上げる機能があると考えられる。

さらに、ひとつのカートリッジに含まれる５個の LMC
はすべて形態が異なることも分った（図６参照）。一連

の結果は、後述の LMC に関する生理実験の結果と合

わせて発表した（Matsushita et al, 2022）。 

 

l シナプスに発現するチャネル分子の反応と局在：申請

時点で、アゲハ視葉板に発現するチャネルとして 2 種

の分子（PxHCLA、PxHCLB）が候補となっていた。２

つの候補分子をそれぞれ発現させた培養細胞でパッチ

クランプを行ない、両分子共にヒスタミン感受性 Cl-チ
ャネルとして機能することを確かめた（Akashi et al, 
2018）。 
 さらに、両分子に対する特異的抗体を作成して光学

顕微鏡および電子顕微鏡レベルの免疫組織化学を行な

い（図４）、PxHCLA は視細胞と LMC の間に、PxHCLB
は視細胞間に局在することを明らかにした（Chen et al, 
2019b）。 

 
l チャネルノックアウト個体の作成：本研究では、視細

胞と LMC の抑制性シナプスに発現するヒスタミン感

受性 Cl-チャネル（PxHCLA と PxHCLB）を CRISPR-
Cas9 法でノックアウト（KO）、KO 個体を使った解剖、

生理、行動実験でシナプスの機能を解析する計画を立

てた。KO 個体の作製は、California 大学 San Diego 校
Michael Perry 教授と共同で行った。コンストラクトを

受精卵に注入、羽化した成虫（G0世代）で視葉板にお

けるチャネル分子の分布を蛍光抗体法で調べたとこ

ろ、KO の効果は明瞭に見られた。SBF-SEM で KO 個

体視葉板の連続電顕画像を得て解析した結果、シナプスの形態には野生型との違いは見られ

なかったが、シナプス数は減少している可能性が示唆された。 
 しかし、CRISPR-Cas9 のコンストラクトを注入した受精卵から得られた G0 世代の個体の

ほとんどが正常組織と KO 組織のモザイクだったことから、生理実験と行動実験には適さな

かった。完全な KO 個体と考えられる F1 は、その殆どが健全な羽化に至らなかった。ただ

し、中には不完全ながら羽化した個体もあったので、当該遺伝子の KO が必ずしも致死では

ない可能性も残されている。 
 いずれにせよ、この事態を克服して KO系統を確立し、生理学・行動学的解析を行うには、

コンディショナル KO の手法が有効と考えられる。ただ、アゲハの世代時間が最短で約２ヶ

月であることがネックとなって、未だ実現できていない。 
  

図２）アゲハ視細胞終末で同定された 10 種の

波長対比性反応。（Chen et al, 2018a） 

図４）視葉板カートリッジでの PxHCLA の局在（緑）。

抗体反応性は視細胞（マゼンタ）の周囲に見られる。

電子顕微鏡（下段）でも同様のパターンが確認でき

た。（Chen et al, 2018b） 

図３）アゲハ視葉板カートリッジ内のシナプス結

合マトリクス。個眼タイプ特徴的なパターンを示

す。（Matsushita et al, 2022） 



B) 波長対比性は LMC にどう伝達されるか 

l LMC の分光感度と形態：コネクトーム解析で

得たシナプス結合マトリクスにもとづき、視

葉板内で視細胞および LMC 軸索の分光感度

を計算した。結果、波長対比性は長視細胞

（LVF＝R1 と R2、図５）で強く、短視細胞

（R5-9）では弱いと予測された。一方、LMC
の分光感度は細胞の形態に関わらず、含まれ

る個眼タイプに依存することが示唆された。

更に、細胞の分光感度と形態の関係を電気生

理実験で調べ、視細胞間の抑制性シナプスは特に LVF で強い波長対比性を作り出すこと、

LMC は原則として個眼内の全視細胞から入力を受ける結果、分光感度が一様に広くなってい

ること、すなわち視細胞の波長対比性は LMC にはそのまま伝達されることはないことがわ

かった。この結果は学界でのこれまでの予想を覆すもので、本研究の成果としては最も重要

と考えている。結論として、LMC の波長情報処理への寄与は限定的であり、むしろ LMC と

LVF がともに終末する視髄遠位部（図１参照）で波長対比性を生かした波長情報処理が起き

ている可能性が高いと考えられる。結果の重要性と独自性は十分に認識され、論文は Current 
Biology に掲載された（Matsushita et al, 2022）。 
 LMC の視葉板および視髄での形態を、細胞内記録・染色法

で明らかした。１つのカートリッジに含まれる５個の LMC
がそれぞれ形態の異なるものであることは視葉板における

コネクトーム解析で明らかだったが（Matsushita et al, 2022）、
5 個の LMC の他種昆虫の LMC との機能的・発生学的相同性

は未だ不明である。本研究では将来に行うべき細胞系譜解析

に備え、形態学的に盤石な知見を得ることを目指した。 
 アゲハの視葉板から第一視交叉をへて視髄に至るまでの

連続電顕像を SBF-SEM を用いて得た。連続電顕像の解析か

ら、５個の LMC は視髄終末の形態でも明瞭に識別すること

ができ、他種との形態学的比較にもとづいてそれぞれを L1
〜L5 と命名した（図６）。LMC の分光感度に細胞形態との相

関は無く、LMC が属する３つの個眼タイプと強く相関する

ことがわかった（Wakita et al, 2023）。 
 

l LMC 反応の空間的特性：21 個の単色 LED と１枚の

回折格子を使って、任意のスペクトル光をマイク

ロ秒オーダーで提示できる装置を自作、LMC の分

光感度への周辺個眼からの入力の影響を調べた。

図７は、0.5˚きざみで光軸を動かしつつ約 50 カ所

から得た視細胞（左）と LMC（右）の分光感度で

ある。このような記録を使って周辺個眼の影響を

解析した結果、隣接する個眼の活動が大きく影響

している視細胞および LMC が数例確認できた。し

かし未だ周辺個眼の影響は包括的かつ定量的評価

に十分なデータは得られておらず、引き続きの実

験的研究が必要である。 
  

図７）高速刺激装置を用いて得られた視細胞（左）と LMC

（右）分光感度の空間マップ。空間感度とともに、刺激位置

による分光感度の変化もとらえられている。（Unpublished） 

図６）アゲハタイプ１個眼由来の LMC。視葉

板 La と視髄 Me での形態。SBF-SEM 画像に基

づく。（Wakita et al, 2023） 

図５）視葉板での視細胞と LMC の

分光感度の予測。LMC の分光感度

は個眼タイプで決まる。 

（Matsushita et al, 2022） 



C) 視葉板カートリッジ構造はどれほど多様か 

l 視葉板構造の比較：本研究はそもそも、視葉板構造がアゲハとショウジョウバエで大きく異

なることに着想を得ている。進化学的な視点から、さまざまな昆虫で視葉板の細胞構成を比

較する解析を進めた。２種のスズメガ（夜行性のベニスズメと昼行性のホウジャク、Konstanz
大学 Stoeckl教授との共同研究）とセイヨウミツバチをを詳細に解析した。いずれも、アゲハ

と同様に視細胞間シナプスが多く存在し、これはシナプスを持たないハエ類の色覚系が他と

一線を画すものであることを示唆する（論文準備中）。視細胞も LMC も末端の分枝パターン

の種による差は著しく（図８）、それぞれの生態と深い関係にあることが推測された。 

 

l LMC と長視細胞の視髄での形態：ひとつの個眼には２つの短波長

（紫外、紫、青）受容細胞が含まれる。短波長受容細胞は、視葉

板で他の視細胞や LMC とシナプス結合を作った（図３）上で、

視髄（図１）にまで長く軸索を伸ばす、長視細胞（LVF）である。

LVF は LMC とともに視髄の浅いところで終末するので、この領

域に処理済の波長情報がすべて集まっていることになる。 
 電気生理実験で分光感度を決めた LVF の形態を色素注入法で

調べた結果、紫外受容細胞と紫受容細胞は青受容細胞に比べて

視髄終末部の突起が多いという、当初は予見していなかった結

果が得られた。詳細な解剖学的知見を得るため、SBF-SEM で連

続電顕像を得て解析した結果、約半数の LVF がこの傾向に合致

した（図９）。この事実は正確に記録すべきと考え、Wakita et al 
(2023)の中で詳細に解説した。 

 
l 視髄ニューロンの色応答特性：アゲハ視髄からは動き知覚ニュ

ーロンの反応が頻繁に記録される。ハエでは動き知覚に色は不

要とされているが、我々はアゲハで色と偏光が動き知覚に必須

であることを発見していた。この知見を受けて私たちは、視髄の

動き知覚ニューロンの色に対する反応を調べ、結果、動き知覚ニ

ューロンの中に色コントラストを含む動きに反応するものを発

見した（Cechetto et al, 2022）。さらに、同種のニューロンの動き

反応性に明瞭な左右性も見つかった（図 10、論文準備中）。これ

も、当初は予見していなかった結果だった。現在、動き感受性ニ

ューロンの多くが突起を伸ばす視髄遠位層で、LVFや LMC との

関係を電顕レベルで解析中である。色覚神経機構の解明がさら

に一歩進む、大きな可能性がある。 

 

※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、研究者個人に帰属されます。 

図８）ベニスズメ（左）とホウジャク（右）の LMC。夜行性のベニスズメの方が分枝の広が

りが大きい傾向にある。Konstanz 大 Stoeckl 教授との共同研究。（In Prep） 

図９）視髄カラムに 2 個ずつ含まれる

LVF の突起数比較。黒点が突起を示す。

10 カラム中、5 個は突起数で識別できた

（b）が他は曖昧だった（c）。（Wakita et 

al, 2023） 

図 10）視髄動き知覚ニューロンの左右

性。左目入力には反応するが、右目入力

には反応しない。（In prep） 
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