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研究成果の概要（和文）： 
	 色覚の基盤にある神経機構について、チョウ類の色覚系を対象にして実験的研究を行った。

種をこえた比較研究から、（１）視細胞分光感度には往々にして顕著な性差があること、（２）

個眼の階層構造の程度は多様であることが分った。アゲハ類での解析からは、（３）蜜源に着地

する際にはターゲットと背景のつくるエッジが重要で、そのエッジは明度コントラストで知覚し

ていること、（４）単一個眼に由来する視細胞同士が視葉板で抑制的に結合しているらしいこと

が分った。 

 
研究成果の概要（英文）： 
	 We studied neural basis of color vision using butterflies as the model system. Comparative 
studies revealed that (1) the photoreceptor spectral sensitivities are often sexually dimorphic, and 
(2) the degree of rhabdom tiering is quite diverse among species. The analysis of Papilio visual 
system revealed that (3) foraging Papilio detect the target edge using brightness contrast upon 
landing, and that (4) the interphotoreceptor connections may be inhibitory. 
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１．研究開始当初の背景 
	 チョウ類色覚系は、とくにアゲハ（Papilio 

xuthus）で詳細に研究されている。複眼視細
胞の特徴を、図１にまとめた。 
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	 アゲハ複眼には分光感度の異なる６種の
視細胞（紫外、紫、青、緑、赤、広帯域）が
３タイプの個眼に分かれて分布している。個
眼ひとつには９個の視細胞があり、遠位側と
近位側に明瞭に分かれた二層構造の感桿を
形成している。 
	 視細胞の分光感度は個眼のタイプによっ
て決まっている。タイプ１個眼には４種（紫
外、青、緑、赤）、タイプ２には３種（紫、
緑、広帯域）、タイプ３には２種（青、緑）
の視細胞が含まれる。 
	 視細胞の軸索は視覚中枢へと伸びる。第 1
次視覚中枢である視葉板では、ひとつの個眼

に由来する９個の視細胞と数個の視覚２次

ニューロン（Large Monopolar Cell, LMC）が
カートリッジと呼ばれるモジュールを形成

している。視細胞はカートリッジ内で LMC
とシナプスを形成し、情報を LMC に伝達し
ていると考えられる。カートリッジ内ではさ

らに、視細胞同士も多くのシナプス様結合で

接しており、そのパターンも個眼タイプ特異

的である。 
	 視細胞間結合のパターンから、視細胞の機

能的分化が示唆されている。すなわち、他の

視細胞とは結合せずに独立に太い軸索をも

つ視細胞３と４は動き知覚や空間分解能に、

また互いに結合する視細胞は、色覚に関係し

ているらしい。 
 
２．研究の目的 
	 アゲハ複眼で見つかったさまざまな特徴
のうち、色覚にとって本当に重要なものは何

か。この疑問に答えるためには、近縁の他種
における比較研究が必須である。このため、
本研究では何種かのチョウ類で複眼の細胞
構成、オプシン分子の同定と局在、視細胞分
光感度の測定を行った。 
	 視葉板のカートリッジ構造から示唆され
る視細胞“分業体制”の実体を探るため、求蜜
行動時の着地行動に着目した行動実験を行
った。また、他の昆虫では見つかっていない
非常にユニークな特徴である視細胞間結合
について、この機能を明らかにするために、
神経解剖学的・生理学的実験を行った。 
 
３．研究の方法 
(1) 複眼細胞構成の比較解析 
	 比較対象として、モンキチョウ、ヒメシロ
チョウ（以上シロチョウ科）、ウスバシロチ
ョウ、キシタアゲハ（以上アゲハチョウ科）
を用いた。保護種であるキシタアゲハは台湾
との共同研究として使用許可をとり、国立台
湾大学で実験した。 
	 いずれも、光学顕微鏡、電子顕微鏡レベル
の組織学、オプシン mRNAの同定と複眼内局
在、視細胞膜電位の細胞内記録法の定法で、
複眼の細胞構成を解明した。 
(2) 行動実験 
	 ある色の円板で蜜を吸うように訓練した

アゲハを、実験室内に設置したケージ（80 x 
50 x 40 cmの中に放し、床面に置いた色円板
に対する吸蜜行動を指標に、視覚による円板

の認識機構を調べた。色円板と背景の明るさ

を何段階かに変化させ、明度コントラストを

図１：研究開始当初の背景。 

左）	 アゲハ個眼の構造。一つの個眼には９個の視細胞があり、４つが遠位側で、４つが近位側で感桿（光受容部位）を作る。感桿周

囲の色素などによって、個眼は３つのタイプに分かれる。右上）３タイプの個眼には分光感度の異なる視細胞が、決まった組合わせで

含まれる。右下）アゲハ視葉板カートリッジの電子顕微鏡写真と、各個眼タイプにおける視細胞１〜９の間に観察されたシナプス様構

造による結合パターン。個眼遠位側にある視細胞３と４は、どのタイプの個眼でも、他の視細胞と結合していない。 
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厳密にコントロールした。 
 (3) アゲハ視葉板神経回路の機構解析 
	 光学顕微鏡レベルの免疫組織化学の手法

で、アゲハ視葉における神経伝達物質候補の

分布を、細胞レベルで調べた。視葉板にガラ

ス微小電極を刺入、視細胞末端および視覚二

次ニューロン（LMC）の反応を調べた。 
 
 
４．研究成果 
(1) 複眼細胞構成の性差 
	 モンキチョウ（Colias erate）の複眼には、
他の種と同様、３タイプの個眼がランダムに
分布している。一つの個眼には９個の視細胞
が含まれる。非常に小さな基底視細胞を除く
８個の視細胞について、♂♀のすべての個眼
タイプで分光感度を調べた。結果、♂♀で青
受容細胞の一部と赤受容細胞に明瞭な性差
があることが分かった（図２）。 
	 視物質オプシンを調べたところ、紫外型１
つ、青型３つ、超波長型１つの計４つが見つ
かり、その複眼内分布には性差が無かった。
一方、感桿周囲の赤色素の色と、蛍光色素が
存在する個眼タイプには性差があった。すな
わち、タイプ２個眼の赤色素の色がメスで薄
いこと、蛍光色素は♂ではタイプ１個眼にあ
るのに対し、♀ではタイプ２個眼にあること
が分かった。分光感度の性差は、色フィルタ
ーとして機能しているこれらの色素の吸収
スペクトルで説明することができた。 
(2) 個眼重層構造の進化 
	 原始的な形質を多く残すとされるウスバ
シロチョウ（Parnassius glacialis, アゲハチョ
ウ科）の複眼細胞構成とオプシン分布を詳細
に調べた。個眼は明瞭な重層構造を示し、個
眼の近位層には分光感度の異なる視細胞が
豊富に存在していた。一方、遠位層の視細胞
３と４は、これまで調べられたチョウ類では
すべて緑受容細胞だったが、ウスバシロチョ
ウでは赤受容細胞が混在していた。ウスバシ
ロチョウの個眼構造を、ショウジョウバエ、
ミツバチ、他のチョウ類と比較し、個眼重層
構造の進化について論じた（図３）。 
(3) 吸蜜行動時のエッジ検出機構 
	 ある色の円板で蜜を得ることを学習した
アゲハは、円板を探索して発見し、着地しよ
うとする。円板と背景の明度コントラストが
十分であるときは着地して蜜を吸おうとす
るが、明度コントラストが十分でないと円板
に接近はするものの実際に着地することは
できないことが分かった（図４）。明度コン
トラストの受容には、色覚と同じく、紫外・
青・緑・赤の受容細胞が関与しているらしい。 
(4) アゲハ視覚中枢の神経伝達物質 
	 アゲハ視覚中枢のニューロンに発現する
神経伝達物質を探索するため、ヒスタミン、
セロトニン、チラミン、GABAに対する抗体

図２：モンキチョウ複眼視細胞の分光感度。♂（上）と♀（下）

で著しい違いがある。	 

	 

図４：青（上）または赤を学習させたアゲハ（下）の異なる明

度コントラストでの円板訪問率。横軸は物理的明度コントラス

ト。コントラストが０に近い所で、円板への訪問率が極小にな

る。コントラストが+のときは背景より円板が明るく、-のとき、

円板が暗い。	 
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図３：昆虫個眼の重層構造の多様性。左から、ショウジョウ

バエ、単層の個眼、二層の個眼、ウスバシロチョウ、アカタ
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を用いて、光学顕微鏡レベルの免疫組織化学
を行った。視覚第二次ニューロン(LMC)の中
に、GABA陽性のもの（図５）とチラミン陽
性のものが見つかった。これはあらゆる昆虫
を通じ初めての発見で、今後、視葉板神経回
路の機能を解明する上で、重要な知見である。 
	 キシタアゲハ視細胞の分光感度を測定す
る過程で、多くの視細胞が、ある波長では脱
分極、別の波長で過分極するという現象が見
つかった。これは測定のアーチファクトであ
る可能性が残されているが、視細胞間の抑制
的相互作用を示唆するもので、今後詳細な解
析が必要である。同様の反応はアゲハからも
記録された。 
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