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えく・ち えいすけ きの し た みちょ

横浜市立大学理学部 江口 英輔・木下 充代

I 色 覚 と は

光 は横波であ り ， 進行方向 に対 し て横(垂直) 方 向 に

振動 し な が ら 波状 に 進む。 波の一回の周期(振動) の長

さ を波長 と い う 。 人の可視波長の範囲 は 明 る さ に も よ る
が お お む ね 400�700 nm ( ナ ノ メ ー ト ル， 1 ナ ノ メ ー ト
ル は 10-9 メ ー ト ル) で あ る 。 不思議 な こ と に ， 波長の

長 さ を 変 え る と 人 の 眼 に は 色 が違 っ て 見 え る (図 1) 。

ニ ュ ー ト ン が言 っ て い る よ う に ， r光 に は も と も と 色 は

つ い て い な しリの で あ り ， 人が波長の違 い に 応 じ て勝手

に色 を つ げ て 見 て い る の で あ る 。 し た が っ て 色覚 と は元

来， 主観的 な現象であ る 。 人 は往々 に し て ， 他の動物 も

人 と 同 じ よ う に 色 を感 じ て い る と 思 っ て い る が， そ の科

学的根拠 は な に も な い。 動物の場合 は色識別能力 を学習
法 と い わ れ る 古典的な行動学的方法で， そ の動物 に色覚
が あ る か ど う か を 調べ る こ と が で き る (江口， 1997) 。

色盲の人で も 交通信号 な ど を 区別で き る 場合があ る 。 こ

れは色の違い で識別 し な く て も ， 明 る さ の違いで識別 で

き る か ら で あ る 。 し た が っ て ， 厳 密、に 色覚 を 定義 す れ

ば， r色の違 い を 明 る さ で は な く ， 波長の 違 い と し て 識

別 で き る 能力」 と い え る 。 そ の波長 を ど の よ う な色 と 認
識す る か は 問題で は な い 。

人の眼で は約 1 ， 000 種類近 く の 色 を 識別で き る と さ れ

て い る が， 色覚 に 関 し て 網膜の光受容細胞(視細胞) レ

ベ ル で は ， 青 ( 約 460 nm) ， 緑 (500 nm) ， 赤(620

nm) に そ れ ぞ れ感度 の ピ ー ク を 持 つ ， わ ず か 3 種類 の

視細胞が あ る だ け で あ る (3 原色説) 。 視細胞 に 続 く 網
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膜や脳の視覚中枢の神経細胞が， こ れ ら 3 要素の情報処

理 に よ り ， ど の色か を 決 め て い る の で あ る 。

動物 は種類 に よ っ て 可視波長の範囲 は 異 な り ， ま た 色

受容細胞の種類の 数 も 違 う 。 昆虫の可視波長 の範囲 は お
お む ね 300�600 nm で あ り ， 上 で述 べ た 人 と 比 べ る と
約 100 nm ほ ど短波長側 に 移動 し て い る 。 す な わ ち ， 人

に は 見 え な い 紫外線 (400 nm よ り 波長が短 い光) が見

え る 代わ り に赤が見 え な い。 昆虫の複眼の色受容細胞の

種類 は 一般 に 3 種類 で あ り (3 原色) ， そ れ ら は 紫 外線

(約 360 nm) ， 青(約 460 nm) ， 緑 か ら 黄 色 (500�560

nm) に そ れ ぞ れ感度 の ピ ー ク を 持 つ 。 後 で詳 し く 述 べ

る が， 例外 と し てナ ミ ア ゲ ハ(PaPilio xuthus) で は 可

視波長の 範 囲 は 紫 外部 (300 nm) か ら 赤 (700 nm) に
及 び， 色受容細胞の種類 は 5 種類 あ る (5 原色) 。

人 も そ う だ が， 虫 も 好 き な 色 が あ る 。 図 一2 は 自 然 観
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図 - 2 自然観察 に よ る 昆 虫 の訪花数 を 花の色別 に 分類 し た も の
(田中. 1991) 
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図 ー 1 光の波長 と 人 と 昆虫の可視範囲， お よ び人が見た と き の色の関係

Color Vision and Behavior of Insects. By Eishuke E(;UCHI  and Michiyo KINOSHl TA 
( キ ー ワ ー ド : 求蜜行動， 色覚， 紫外 線 )
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け を 通 す 特殊な フ ィ ル タ ー を つ け た カ メ ラ で撮影 す る 40 
と ， 口絵の ① B に 示 す よ う に 花 の 外側 は 強 く 紫外線 を
反射 し て い る が， 内側 は全 く 反射 し て い な い。 人の眼で

見れば一色 に し か見 え な い花 も ， 虫 の眼か ら 見れば 2 色

(紫外線 を 反射 し て い る 色 と 反射 し て い な い 色) に 見 え
る と い う こ と で あ る 。

昆虫の色覚 に つ い て 最 も 研究 さ れて い る の は ミ ツ バチ
(働 き パチ) で あ る (蛾川 . 1997) 。 ミ ツ バチに色覚が存

在す る こ と は ミ ュ ン へ ン大学の Karl von FR lSCH教授 ら

に よ り ， 学習 法 に よ る 色弁別 実験で証明 さ れ て い る 。

図-3 は ミ ツ バチが ど の 程度， 波長が異 な れ ば別 の 色 と

し て 弁 別 で き る の か を 示 し て い る (von H ELV ERSEN， 

1972) 。 青か ら 緑の範囲 の 色 を 特 に よ く 区別 し て い る こ
と がわ か る 。

この よ う な色覚の基礎 に な っ て い る 複眼の単一視細胞
の分光感度 曲線 は， 細胞内記録法 に よ る 電気生理学的方
法で調べ る こ と がで き る 。 そ の結果， ミ ツ バチの祝細胞

は色受容 に 関 し て 3 種類， す な わ ち 紫外線， 青， 黄緑 に

そ れ ぞれ ピ ー ク を も っ 3 種類の色受容細胞が あ る こ と が

察 に よ り 見虫が どの色の花 を訪れた か を 調べた結果の数
例 で あ る (田 中. 1991) 。 種類 に よ り 訪れ る 花の 色 は 大
き く 違 っ て い る の がわ か る 。 特徴的 な こ と は ， カ ラ ス ア
ゲ ハ が圧倒的 に赤 に ， パ ラ ハ キ リ パチ は紫 に行 っ て い る
こ と で あ る 。 こ の観察で は こ れ ら の花が紫外線 を 反射 し
て い る の か ど う か は不明であ る 。

E 色 と し ての紫外線

昆虫 の色覚の最大の特徴 は ， 紫外線が見 え る こ と と ，
そ れ を 一 つ の 原色 と し て 見て い る と い う こ と で あ る 。 別

の 言 い 方 を す れ ば， 視細胞の な か に 紫外線受容細胞 を持

っ て い る こ と で あ る 。 紫外線が虫の眼か ら 見て ど の よ う

な色 に 見 え て い る の か我々 人 に は 想像 も つ か な い が， 昆

虫の色覚 に お い て 重要な色であ る こ と は 間違 い な い。 例

え ば口絵の① A は オ オ ハ ン ゴ ン ソ ウ の 花 で， 普通の カ
ラ ー写真(人の色覚) で あ る が， オ レ ン ジ色 に 近い黄色
の一色の色 に し か見 え な い。 し か し ， こ の花 を 紫外線だ

確かめられた (図-4 )。

皿 ナ ミ アゲハの色覚反応

チ ョ ウ 類 は ， 様々 な色の花 を訪れ る こ と ， チ ョ ウ の羽
が美 し い色 を持つ こ と か ら ， 色覚が あ る と 考 え ら れて き
た 。 昆虫の色覚の有無 は ， 行動実験 に よ っ て の み証明す
る こ と がで き る 。 チ ョ ウ 類の色覚行動 は， 行動生態学的
な 目 的で行われて き た 。 そ の た め ， 厳密 な意味でチ ョ ウ

類の色覚の有無 は 明 ら か に さ れ て い な か っ た 。 今年， ナ

ミ ア ゲハ(KINOSHIT A et al . ，  1999) と メ ス ア カ モ ン キ ア

ゲ ハ(Kelber， 1999) に お い て ， 前者で は 色紙， 後者で

は発光 ダイ オ ー ド を 用 い た色の弁別 に 関す る 学習 実験 に
よ っ て 色覚が あ る こ と が初 め て 報告 さ れた。 こ こ で は ，

ナ ミ ア ゲ ハ(以後 ア ゲ ハ ) の行動実験の結果 に つ い て述

べ る 。

1 アゲハの網膜

ア ゲ ハ の複眼に は， 紫外， 紫， 青， 緑， 赤の波長領域

に 最大感度 を 持 つ 色受容細胞 が含 ま れ て い る (図 5)

(ARIK AW A et al . ， 1987; B AND Al et al. ，  1992; ARIK AW A and 

UCHIY AM A， 1996) 。 複眼 に は ， 片 目 で約 12 ， 000 個 の 個眼

が含 ま れ て い る 。 一 つ の 個 眼 に は ， 九 つ の 視細胞が あ

る 。 各視細胞 に は . 1 か ら 9 ま で番号がつ け ら れ て い る

(図的。 個眼内 の 色受容細胞 の 分布 は 図 -6 に 示 し た よ

う に な っ て い る 。 l 個眼 に は ， 少 な く と も 2 種類， 最高

で 4 種類の 異 な る 色受容細胞が含 ま れ る o 個眼 は ， 複数
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図 - 3 ミ ツ バ チ の 波 長 弁 別 能 を 示 し て い る ( von
HELV ERSEN， 1972) 
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図 - 4 電気生理学的方法 (細胞内記録法) で記録 し た ミ
ツ パ チ の 3 種類 の 視細胞の 分光感度曲線( MENZEL
and BAじI<HAUS， 1989より改変)
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の色受容細胞 を持つ こ と で， 一つ の視野内 の光情報 を波

長分解す る 能力 を持つ 。 こ の能力 が， 色覚の基礎に なっ
て い る 。 最近， 個眼の色受容細胞の組み合わ せ に は ， 少
な く と も 3 種類 あ る こ と がわ かって き た(KIT 品101'0 et 
al. ， 1998 ; ARIK AW A et al. ， 1999 ; ARIK AW A et al. ， 1999) 。

こ の 3 種類の個眼は， 複眼に ラ ン ダム に分布 し て い る 。

色覚系 と 色受容細胞の ラ ン ダム な分布 と の 関係 も ， 色覚

を 生 み 出 す神経機構 を 明 ら か に す る 上で重要 な問題の一
つ であ る 。

2 色覚行動

ア ゲ ハ の色紙の学習弁別能力 は， 求蜜行動 を 指標 に し
て調べ る こ と がで き る (KINOSHIT A， et al. ， 1999) 。 ま ず，

室 内(室 温 2 rC) に か ご(80 X 60 X 45 cm) を 設 置 し

て ， そ の床面が 6 ， 000 ル ク ス 以上な る よ う に ハ ロ ゲ ン ラ

ン プで照明す る 。 こ の よ う に し た か ごの 中 を ア ゲ ハ は 自
由 に 飛 び回 り ， か ご床面 に 置 い た 色紙 の デ ィ ス ク (直径
5 cm) に 降 り て ， 吻 を 伸 ば し て 餌 を 探 す と い う 一連 の
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図 司5 色受容細胞の分光感度曲線
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図 - 6 個眼構造と色受容細胞の分布

求蜜行動 を示す(以後， 訪問) 。
こ れ ま での研究 で は ， 求蜜行動 は， 特定の波長領域 の

刺激に 引 き 起 こ さ れ る 波長特異的行動であ る と さ れて き
た 。 そ こ で ま ず， ア ゲ ノ、 に も 生得的 に 求蜜行動 を 引 き 起

こ す色が あ る か ど う か を 調べた 。 求蜜未経験の ア ゲ ハ を

か ご に放 ち ， 黒 を背景 に し て背， 緑， 黄， 赤の色紙 の デ

ィ ス ク (以後， 4 色ノ f タ ー ン ) を 見 せ た 。 ア ゲ ハ が最初

に訪問 し た 色紙 を ， 生得的 に 好 む色 と し て 記録 し た 。 す

る と ， 夏型雌の ナ ミ ア ゲ ハ は ， 黄色 も し く は赤の色紙 を

選択 し た(図 - 6) 。 こ れ は ， 黄， 赤 の 色 紙 が 生得 的 に 求
蜜行動 を 引 き 起 こ し や す い こ と を 示 し て い る 。

次 に ， 色紙 の学習弁別 を 行った 。 羽化後 2 日 目 か ら 特
定の色紙 の デ ィ ス ク 上 で餌の砂糖水(5% ) を 十分 に 与

え る 。 羽化後 3 日 目 か ら 4 色パ タ ー ン を 提示 し て ， 最初

の 5 回の訪問 中 に ， 各色紙 に そ れ ぞ れ何回訪問 し た か
を， 8 日 間 に わ た っ て 記録 し た 。 こ の学習 と テ ス ト を ，

一 日 一回， 一個体 ご と に 行った 。 口絵② A と 図 一7 は ，

育学習個体の例 であ る 。 テ ス ト 4 日 目 よ り ， 他の 3 種類

の色紙か ら 優位 に 青 を訪問 す る よ う に な っ た 。 同様 に ，

黄 ま た は赤学習個体で は 1 日 目 ， 緑学習個体で は 3 日 目

に 学習 が成立 し た 。 学習速度 は ， 生得的 に好む色紙 ほ ど

早い。 ま た 各学習個体 は ， 自 と 灰色 を 含 む 1 3 色 の 中 か

ら も 学習 し た 色紙 を 選択 し た ( 口絵③) 。 こ の 13 色弁別

では， 黄色学習個体 は 黄 と オ レ ン ジ を ， 育学習個体 は 青
と 水色 を混同 し た 。 そ れ ぞ れ混 同 さ れた 色 は ， 求蜜行動

中 の ア ゲ ハ に は 同 じ色の グル ープ と し て 認識 さ れ る ら し

い。 生得的 な色の好みが， 学習 に よ っ て 書 き 換 え ら れた

と い う こ と は ， 求蜜行動が波長特異的行動 で は な い こ と

を 示 し て い る 。 と こ ろ が， 灰色学習 個 体 は ， 13 色 の 中

か ら 灰色 を弁別 す る こ と がで き な か っ た ( 口 絵③) 。 灰

色の学習 が困難 な の は ， こ の色紙が特定 の色 と し て の特
徴 を持って い な い た め だ と 考 え ら れ る 。

色覚の有無 を証明す る に は， 色紙の 明 る さ が色紙 の弁

別 に使わ れ て い な い こ と を 示 す必要があ る 。 そ こ で， 明

る さ の 異 な る 6 種類の灰色 と 学習 さ せ た 色紙 を一枚だ け

混ぜ て 提示 し た 。 ア ゲ ハ は， 例 外 な く 色紙 を 訪 問 し た
(口絵② B) 0 さ ら に ， 4 色パ タ ー ン 中学習 し た 色紙 だ け

に ， 中性 フ ィ ル タ ー を 重 ね て 提示 し た 。 中性 フ ィ ル タ ー
を重ね る と ， 色紙の色の特性を変化 さ せ ず に ， 明 る さ の
み を 変 え る こ と がで き る 。 ア ゲ ハ は ， 明 る さ や鮮や か さ
が変化 し で も 学習 し た 色紙 を他の色紙か ら 見分 け た 。

各色紙 は， そ れぞれ明 る さ が異 な っ て い る 。 そ こ で，
提示 し た色紙が ア ゲ ハ に と って ど の く ら い の 明 る さ に 見

え る か を ， 網膜の感度 と 色紙 の 明 る さ か ら 予想 し た 。 す

る と ， 4 種類の色紙 は 明 る い も の か ら 黄， 青， 緑， 赤の
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図 ー7 A : ア ゲハ の好む色 B : 学習曲線 ( 青学習 )(ム : 背 .a. : 緑，

0 : 黄， ・ : 赤 ) ( * : P< 0 . 05， * * : P< O . OOI， MANN
W HIT NEY' U -test) . 

順 に な っ た 。 ア ゲ ハ が生得的 に 好 む 色 は， 黄 と 赤 で あ
る 。 ま た ， 求蜜経験 に よ っ て 青や緑 を 好む よ う に な る 。
中性 フ ィ ル タ ー を色紙 に重ね る こ と に よ っ て 各色紙の明
る さ の順位が変化 し で も ， ア ゲ ハ は 学習 し た 色紙 を訪問
し た 。 以上の結果 は， ア ゲハ の色紙 の弁別が， 色紙 の明
る さ に よ っ て で は な し 色 に よ っ て行わ れて い る こ と を
直接示 し て い る 。

3 色覚の現象

人の色覚系で は， 赤い り ん ご を蛍光灯の下で見て も ，
太陽光の下で見て も 赤 く 見 え る 。 照明光の波長分布特性
の変化 は ， 対象物か ら 反射 さ れ る 光の波長分布 を変化 さ
せ る 。 そ れ に も か か わ わ ら ず， 色の見 え 方 は， あ る 程度
一定 に保た れ る 。 こ の現象 を ， 色覚の恒 常性 と い う 。

ア ゲ ハ の色覚 に も ， 色覚の恒常性が あ る ら し い。 白色
光下で特定 の色 を学習 し た ア ゲ ハ は， 様々 な色の照明光
下で も 学習 し た 色紙 を他の色紙か ら 弁別 し た ( デー タ 未
発表) 。 こ れ は ， 色紙 か ら 反射 さ れ る 光 の波長分布が照

明光の変化 に よ っ て 変化 し で も ， ア ゲ ノ、に は色紙 の色が

あ る 程度一定 に 見 え た こ と を 示 し て い る 。

4 アゲハの色覚系

ミ ツ バチの色覚系は， 網膜に あ る 3 種類の色受容細胞
を 基盤 と し た 3 原 色 で あ る (MENZEL an d B AC KHAUS 

1989) 。 こ の こ と を 考 え る と ， 網膜 に 5 種類の 色受容細
胞を持つ ア ゲハ は. 5 原色の 色覚系で あ る こ と が予想 さ
れ る 。 こ こ に 紹介 し た ア ゲノ、の実験 は ， 紫外 ・ 紫 を 除 く

青， 緑， 赤の 3 種類の色受容細胞が機能す る 条件下で行
っ た も の であ る 。 色紙で行 っ た 行動実験の結果 は ， 少 な
く と も 育 ・ 緑 ・ 赤の 3 種類の色受容細胞がア ゲハ の色覚
に 用 い ら れ て い る こ と を 示 し て い る 。 ア ゲ ハ の 色 覚系
に ， 紫外 と 紫受容細胞が関与 し て い る か ど う か を調べ る
に は， さ ら に 紫外 と 紫受容細胞 を刺激で き る 条件下で厳
密 な行動実験 を 行 う 必要があ る 。 も し ， ア ゲ ノ、で. 5 原
色の 色覚系が証明 さ れれ ば. 3 原色. 4 原色 の 色 覚系 に
続 き ， 新 し い色覚系が証明 さ れ る こ と に な る 。
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