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研究成果の概要（和文）：ナビゲーションに関わる脳メカニズムについてミツバチをもちいて組織化学的、行動
学的、薬理学的研究を行ったところ、（１）方向と距離の情報統合は脳内で概日時計の制御を受ける精巧なシス
テムである可能性が高いこと、（２）そのシステムの出力である定位飛行方向は過去の経験の影響をうけるこ
と、（３）過去の記憶の形成にはオクトパミンが関与している可能性が高いことが明らかになった。

研究成果の概要（英文）：To reveal the brain mechanism of the navigation, histological, behavioral, 
and pharmacological experiments were performed using honey bees. Double staining of polarization 
responding neurons and PDF neurons strongly suggested that a small region in the dorsal medulla must
 be a potential site for recognizing a flight direction during navigation. Behavioral experiments 
showed that flight orientation was affected by experience. Bees treated by an associative 
conditioning between a colored rectangle and sucrose solution significantly oriented to the learned 
colored rectangle when both rewarded and non-rewarded colored rectangles were presented. 
Pharmacological experiments showed that epinastine impaired the learned orientation, suggesting that
 octopamine is involved in this learning.

研究分野：神経行動学

キーワード： 脳　ナビゲーション　空間認識　昆虫　学習

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究において、ミツバチの概日時計による偏光情報の時間補償が視葉メダラ背側で起きている可能性があるこ
とがわかった。また、飛行方向に影響する経験が長期記憶になることがわかった。この長期記憶にオクトパミン
が重要な役割を果たしていることが強く示唆された。これらのことは、動物のナビゲーションにおける方向検出
の脳機構解明へつながる大きな一歩になると期待される。

※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 

動物が行う目的地へのナビゲーションの脳メカニズムの解明は現在の神経科学の重要な課題の
ひとつであるだけなく、工学分野でも注目されている。渡り鳥やウミガメ、昆虫などは、海洋や
砂漠などを数十 m～数百 km 以上先の目的地へ移動する。数十 m を超えるような移動時に、主に
使われる経路積算では、方向情報と距離情報はともに重要で、ナビゲーション中は常に更新され
統合される。 
 
ミツバチはランドマークのない状況下でも数百m～数km離れた餌場を繰り返し訪問する。また、
ミツバチの尻振りダンスは良好な餌場の位置を、巣から見た方向と距離に変換して巣の仲間に
伝えていることから、ミツバチが採餌飛行に方向と距離の情報を利用していることは明らかで
ある。 

 

ナビゲーション中の自身の位置の把握には自身の移動した方向と距離から現在地をえる「経路
積算」と移動経路中にあるランドマークの位置関係から得る「認知地図」の方法がある。これら
は状況によって使い分けられているが、過去の経験がどのように飛行方向の決定にかかわって
いるのかについてはわからないことが多い。 

 

また、ナビゲーション中の自身の飛行方向の把握には、天空にできる偏光パターンを利用してい
ることが有力とされており、複眼の背側部の一部（DRA）に偏光を受容する視細胞が並んでいる。
しかし、天空の偏光パターンは１日の中で時刻とともに変化するために、それらの視細胞が脳の
どこで概日リズムの制御を受けているのかは不明のままである。 

 

２．研究の目的 

巣や餌場などの目的地へ移動するナビゲーション行動では、移動中に方向情報と距離情報を逐
次取得しそれらを統合して移動を完遂する。時刻とともに変化する天空の偏光パターンから飛
行方向を決定するには、自身の記憶した偏光方向を時間補償して天空の偏光パターンと照合し
なければならない。そのため、DRA のニューロンが概日リズムによって制御されていることが予
想される。また、ミツバチは何度も同じ餌場を訪れ、熟練するに従って餌場へ直線的に飛行する
ことから、過去の経験をもとに飛行方向が決定されていることも予想される。 
 

以上のことを踏まえて、本研究では、ナビゲーション研究のモデル動物としてミツバチを利用し
て、DRA ニューロンの概日時計からの制御を明らかにするために、DRA ニューロンの投射先を調
べるとともに時計分子のひとつである PDF の脳内分布を調べる。さらに、学習によって飛行方向
がどのように影響を受けるかをバーチャルリアリティ環境下でミツバチに疑似採餌飛行させ、
その脳メカニズムの解明を目指す。 
 

３．研究の方法 

（１）DRA ニューロンと概日時計ニューロンの免疫組織化学 
DRA ニューロンの投射先を明らかにするために、先端を鋭くした小さなメスで DRA の角膜をそぎ
落とし、網膜を露出させて蛍光色素（Dextran Texas-Red）の小さな結晶を乗せ、湿室に入れて
4 ℃で一晩静置した。その後、脳を取り出し、4%パラホルムアルデヒドで一晩固定した。固定後、
洗浄したあと 6%アガーに包埋して厚さ 100μm の切片にし、共焦点レーザ－顕微鏡で観察、撮影
した。 
概日時計に関連する領域を調べるために、解剖して取り出した脳を 4%パラホルムアルデヒド

で一晩固定した。洗浄後、6%アガーに包埋して、厚さ 100μm の切片にした。切片は抗 PDF 抗体
と 4 ℃で 6日間反応させた後、２次抗体と反応させて蛍光標識した。標本は共焦点レーザ－顕
微鏡で観察、撮影した。 
さらに、DRA ニューロンと概日時計ニューロンとの解剖学的関係を明らかにするために二重染

色を行った。まず、DRA ニューロンを上記のように順行染色したあと、脳を取り出して上記の方
法で PDF に対する抗体染色を行った。 
 
（２）バーチャルリアリティ環境下での学習による視覚定位行動 
ミツバチをトルクメータに取り付け、ミツバチの正面のディスプレイに青い四角と黄色い四角
を提示してバーチャルリアリティ環境下でミツバチを飛翔させた。ミツバチが飛行方向を変え
る時に発生するトルクを検出してモニターへフィードバックさせ、飛行方向の変化に連動させ
て提示した四角が水平方向に動くようにし、ミツバチに疑似採餌させた。それぞれに定位した時
間を測定して学習前の選好性（PI）を得た。そののち、PI の低かった方の色の四角を提示しな
がら報酬（スクロース溶液）を与えて条件付けを行い、色と報酬を連合させた。条件付け 5分後
と 24 時間後に、再び青い四角と黄色い四角を提示して疑似採餌飛行をさせて、条件付け後の PI



を得た。 
 
（３）バーチャルリアリティ環境下での視覚定位行動の脳内メカニズム 
学習による視覚定位行動の脳内メカニズムを推定するために、オクトパミンを介在する神経伝
達の阻害剤であるエピナスチンを投与した。（２）と同じ手順だが、学習前の PI を測定する前に
200 nL のエピナスチン（4 mM または 0.4 mM）を単眼トラクトから投与した。投与後 30 分して
から（２）の手順を行った。コントロール群には PBS を投与した。 
 
４．研究成果 
（１）DRA ニューロンと概日時計ニューロンの免疫組織化学 
DRA 領域から蛍光色素を順行的に流したところ、ほぼ全ての DRA の視細胞がメダラの背側の小領
域に限局して投射していることがわかった（図１Ａ）。さらに、PDF に対する抗体染色を行った
ところ、脳の広範囲に PDF シグナルが見つかった（図１Ｂ）。視葉のメダラにシグナルがあった
（図１Ａ）ので、DRA の順行染色と PDF の二重染色を行ったところ、メダラ後方の背側に両者の
シグナルがきわめて近傍に位置し、一部重なっている箇所が見つかった（図１Ｃ―Ｅ）。このこ
とは、ミツバチの偏光情報処理機構に何らかの時間補償機構があり、それが視葉の背側で行われ
ていることを意味する。 

（２）バーチャルリアリティ環境下での学習による視覚定位行動 
条件付けを行ったところ、スクロース溶液と連合した色の四角に優位に長時間定位するように
なった（図２）。逆行条件付けでは定位に変化はなかった。さらに、この学習による記憶は 24 時
間後も保持される長期記憶になることがわかった（図２b）。 
 
（３）バーチャルリアリティ環境下での視覚定位行動の脳内メカニズム 
エピナスチンを投与しオクトパミンの神経伝達を阻害すると、5 分後も 24 時間後も条件付けに
よる定位飛行の変化はみられなかった（図３）。この結果は 4 mM でも 0.4 mM でも同じであっ
た。一方、対照実験の PBS の投与では短期記憶も長期記憶も成立した。 
 
上記（２）と（３）は、ミツバチはナビゲーションにおいて、過去の経験によって飛行方向が変
化し長期記憶として保持されること、さらに、その記憶にはオクトパミンが関与していることを
示唆している。 
  
 
 
 
 
 
 
 

図１ 免疫組織化学の結果。A: DRA ニューロンはメダラ（Me）の背側の限られた領域に投射
する。B：PDF は脳内に広く分布する。C-E: DRA ニューロンと PDF の二重染色像。B の拡大。
メダラ（Me）に投射する DRA ニューロンの極近傍に PDF のシグナルがあり、シグナルが重な
る箇所（黄色）があった。 

 



 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

図２ バーチャルリアリティ環境下での学習の結果。a: 条件付け前。b：条件付け後の結果。
左は順行条件付け（遅延条件付け）、右は逆行条件付け。順行条件付けで形成された記憶は 24

時間後も保持されていた。 

 

図３ 薬理学実験の結果。a: 条件付け前。b：条件付け後の結果。エピナスチンの投与によっ
て学習効果が消失した。 
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