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マウスの視覚に関する行動的研究の動向
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This paper reviews behavioral studies of visual perception in mice. Although mice have generally 

not been regarded as “visual animals"， recent studies suggest that their visual abilities are better than 

previously thought. They can discriminate complex visual patterns and they appear to have dichromatic 

color vision. The visual system of mice is similar to that of humans in some aspects， even though their 

visual ability is much inferior. For example， the visual acuity of mice is less than a fiftieth of humans. 

Such differences need to be taken into account when mice are used as a model animal in behavioral 

studies. Vision research can provide valuable information in interpreting data relating to visually-

dependent tasks in mice. 
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はじめに

動物は外界から物理化学的刺激を感覚器を通して

受け取り，それに基づいて逃避や播食など適切な行

動を生起させている O どのような刺激をどのように

利用しているのかは動物種によって様々であるが，

そのなかでも，光(電磁波)を入力とする視覚は我々

ヒトにおいて重要な感覚モダリティであり，実験的

なflJlJ御もしやすいことから，これまで多くの研究が
行われてきた。

ヒト以外の動物における視覚研究は. 11良が顔の正

面に位置した種，例えばネコやサル類を対象にした

ものが多い (Huberman& Niell， 2011)。夜行性で

あるマウス (Musmusculus) fj: -->般に“視覚優位

の動物"ではなく，主にl県覚や聴覚，ひげをmし、た
触覚により外界の刺激を受容していると考えられて

きたため，その視覚能力はあまり重要視されてこな

かった (Pinto& Enroth， 2000) 0 しかしたとえ視

覚に大きく依存していないとしても，マウスが視覚

刺激を受容しそれを利用していることは明らかで

ある O 例えば，空間記憶を評価するモリス水迷路課

題をマウスは習得できるが この課題では迷路外の

視覚手がかりの重要性が示唆されている (Vorhees

& Williams， 2006) 0 
マウスは最も一般的な実験動物の 1つであり，

才菜々 なう刊号で52Eんに用いられているカ行動研究で

行われる試験や課題にはモリス水迷路のように視覚

にf衣存したものが少なくない。そのため，マウスに

おける視覚研究は，そつした行動研究の結果を適切

に解釈する上で基礎的知見として有議である O ただ

し一口に祝党といっても，その研究対象はi瞳孔径

の変化から眼球連動，視力，色党など多l岐に渡り，

その検討方法も様々であるためk:時五量的な記述は困

難である。そこで，本稿では，マウスにおける視覚

研究の動向について，行動的検討を中心に概観す

るO

なお，マウスは11市乳類の実験動物として遺伝的操

作が容易であったために，遺伝的変異を持つ系統が
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数多く作出されている。そのため，ほとんどの研究

において，マウスといえば‘野生マウスではなく，実

験動物としての特定の系統を指すことがほとんどで

ある。本稿では，煩雑さを避けるため.rマウスj
と一般に表記した場合には 原則として近交系の

C57BL/6あるし 1は C57BL/6Jを指すこととする。

C57BL/6は近交系の lつに過ぎないが，初期に作出

された系統であり，遺伝子解析が進んでいることに

加えて，近年盛んに用いられているノックアウトマ

ウスの遺伝的背景がC57BL/6由来であることが多い

ことから. C57BL/6を対象にした研究が多数行われ

るようになった。また. C57BL/6以外の近交系や遺

伝的に均一でないアウトブレッド系が用いられてい

る場合には，その系統名を記すことにする。

視覚系の基本的特徴

マウスの服は顔の側面に位置しており，両日良の視

野の重なりは40
0

程度 (Drager，1978) と比較的小さ

いが，代わりに広い視野を獲得したようである。マ

ウスの眼~!III長はおよそ3.4 mmであり，比較的大き

な角Jj莫と水晶体を持つ (Remtulla& Hallett， 1985) 0 

水晶体は球形に近く その大きさは|摂取11長の 6割を

占めるが (Remtulla& Hallett， 1985). ヒトなどと

は異なりマウスの水晶体は調節力(機能)を持たな

いとされ (Kuszak，Mazurkiewicz， Jison， Madurski， 

Ngando， & Zoltoski， 2006). 焦点を合わせるために

その厚みを変化させ屈折率を変えることはないよう

である O

II1U:Rが小さいために，網膜には小さく明るいf象

が投影される。網膜に投影された光刺激は梓体細胞

と錐体細胞の2種類の光受容体によって電気信号に

変換されるが，マウスの光受容体のうち97%程度が

梓体iilll胞であり，錐体主IlIJJ包の割合はわずか 3%程度

に過ぎない(Jeon，Strettoi， & Maslancl， 1998) 0 霊
長類の一部は網膜上に錐体細胞のみが語集する中心

街(toveacentralis) を持つが，マウスを含む11m乳

類の大部分はそのような中心簡を持たない(Leamey，

Protti， & Drether， 2008) 。鎖í~体制11胞のみが密集する
仁1:1心簡を持たない動物において，光受容f体本の密度が
高くなる剖部:吋{位立 lはまむi仁中:千干宇1:ド二コ1 ，心L心;ン、干#視~見一T吋1

れるカがτ' マウスではそれほど発達していないようで

ある。 Jeonet al. (1998) によれlま，マウスの錐イ本

来11IH包の密度は網膜中心部(視神経乳頭から600μm

離れた部位)で最も高くなるが，そこでも網膜周辺

部の 2i1~に満たない程度の詫:度しかなし」また，梓

体細胞の密度は網膜全体でほぼ一様であるという O

光受容体で電気信号に変換された光刺激は双極議1I

砲などの介在ニューロンを経て網膜神経節細胞に伝

えられる。マウスでは網膜神経節細胞の軸索の大部

分は視交叉で交叉し反対側の脳へ投射され，同側へ

投射される非交叉線維は全体の2.6%のみである

(Drager & Olsen， 1980) 0 11甫乳類では両眼視野が大

きい種ほど非交叉線維の割合も大きい傾向があると

され (Leameyet al.， 2008). マウスもそれに矛盾

しない。網膜神経節細胞は外側牒状体背側核

(c1LGN) や上丘 (SC) など援数の脳領域へ軸索を

投射しているが，このうち，外側膝状体に伝えられ

た情報は視覚野('v也ualcortex) へ送られる

(Huberman & Niell， 2011)。

近年甫乳類において 梓体・錐体細胞以外に内

因性光感受性網膜神経節細胞(ipRGC) と呼ばれる

新たな光受容体が網膜神経節細胞の一部に存在する

ことカ吉明らかにされた (Schmiclt，Chen， & Hattar， 

2011) 0 ipRGC はメラノプシンという色素(視物質)

を持ち， もっぱらお先日リズムや!瞳孔反射の調節と

いった非{象JI~成 (non引nageイorming) 機能に関与し

ているとされてきた (Hattar，Liao， Takao， Berson， 

& Yau， 2002) 0 一方，梓体および錐体細胞双方の機

能を欠損させた Gnat1-/一;Cnga3一/ーダブルノッ

クアウトマウスは光受容体として ipRGCのみを持

つが，このようなマウスにおいても縦縞と灰色の視

覚弁加が可能であったという報告もあり (Ecker，

Dumitrescu， Wong， Alam， Chen， LeGates， Renna， 

Prusky， Berson， & Hattar， 2010). ipRGC が像 71~ 成

Cimage-forming)機能にも関与している可能性も示

11変されている。また ipRGCと梓体および錐体細

胞の相互作用については明らかでない部分も多い

が，相補的に機能している可能性が指摘されている

(Hankins， Peirson， & Foster， 2008)。

マウスの眼球は小さく 1I畏球運動の正確な検討は

困難であったが，記録技術の進歩により，近年では

マウスの眼球運動の詳細な検討が可能になってい

るO サッカードや滑動性IJ良球運動は，網膜上の最も

感度の良い部分に視対象を掠捉するための随意的[l艮

球運動であり，中心寓あるいは中心視覚部が発達し

た動物で特に重要である O マウスは中心視覚Tif!があ

まり発達しておらず(Jeonet al.， 1998). 自発的な

I!良球連動は稀であること (vanAlphen， Stahl， & De 

Zeeuwa， 2001) を考慮すると，サッカードや沼-動性

I!良球運動のようなIl艮球連ー動はマウスにとって重要で

ないように忠われる。実際，マウスにおいて眼球運

動によって特定の視対象を問視するという報告は見

られなし )0 頭部をi司定したマウスにおいて自発的な

サッカード様の高速限球運動 (SLREM)が生起す

るという報告 (Sakatani& Isa， 2007) もあるが， こ
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の高速眼球運動が視対象を問視するための随意的娘

球運動であるかどうかは明らかでない。一方，不随

意的11良球運動で、ある前庭動限反射 (VOR)や視運動

性反応 (OKR) は比較的強国に生起する (Stahl，

2008) 0 VORとOKRは代償性n良球運動と 11乎ばれる

反射性の限球運動で、あか運動によって生じる網膜

像のずれを安定させる役割を担う o VORでは，外

力による頭部の運動を前庭が感知することにより，

頭部運動と反対方向へ眼球連動が生起する。 OKR

は，視野内の対象全体の運動に対して，その運動と

向方向へ!l1[J:fを運動させる働きのことを指す。この

ようなマウスの11艮球運動は， 1:1コ心簡を持たない他の

11r1J乳類の眼球運動と基本的には類似した特徴を持つ

(Stahl， 2008) 0 

実験動物としてのマウスには遺伝的に操作された

数多くの系統が存在するが，これら全ての系統が同

等の視覚能力を有しているわけでなく，いくつかの

系統には明らかな視覚異常が認められる O 例えば，

Wong & Brown (2008)がまとめたところによれば，

C3H!Heや FNB/iぜなどは網膜変性によって梓体細

胞と錐体細胞を喪失し，DBN2は加齢とともに緑内

障を発症する O 一方， BALB/cなどのアルビノ系は

11良球内で光がJ広散してしまい鮮明な{象を得ることが

難しいとされ，強い光によって網膜が損傷しやすい

とされる O マウスを対象とした研究においては系統

差が問題になる場合も多いが，視覚についても例外

ではなく，使用する系統には留意すべきであろう O

光覚

光党の絶対|認とはH音)llf{)忘下で知覚することができ

る最小の光の強さのことを指すが， Herreros de 

Tejada， Munoz Tedo， & Costi (1997) はオペラント

箱を用いてマウスの絶対関をiJllJ定している。被らは

光が点灯4 したらレバーを押すようマウスを訓練した

後に，光の輝度を操作するという手法で絶対関を推

定した。その結果， -5.5 log cdβ112の輝度があれば

マウスは光を感知できた。これは同様の装置で測定

したヒトの絶対関とほぼ向程度であったという

(Munoz Tedo， Herreros De Tejada， & Green， 1994) 0 
近年では，マウスの暗)11買応下での梓体および主主体細

胞の感度はヒトの網膜周辺部の感度に近いとする報

告もある (Naarendorp，Esdaille， Banden， Andrews-

Labenski， Gross， & Pugh Jr， 2010) 0 

一方，マウスには一般に l~~所を避けl暗所を好む習

性があるが，そうした暗所への選好はその動物が光

党を持つことを示唆する。しかし，明暗往来試験(主

に不安を評価する試験)においては，正常な視覚能

カを持つ系統だけでなく 網膜変性が生じた系統に

おいても暗所への選好が認められた (Griebel，

Belzung， Perrault， & Sanger， 2000) 0 網膜変'Itを有
する系統も ipRGCは持つため (Panda，Provencio， 

Tu， Pires， Rollag， Castrucci， Pletcher， Sato， Wiltshire， 

Andahazy， Kay， Van Gelder， & Hogenesch， 2003)，そ

の働きによって比較的強い光であれば知覚可能なよ

うである。

視力

マウスにおける視力は明Il音縞模様の空11¥]周波数を

操作した視覚刺激を用いて測定され，一般に空間周

波数の単位であるc/dをmいて表される o c/dとは
cycle per degreeのIH告であり，視角10あたりの明11音

縞の本数を表したものである。この10立が大きいほど

空間分解能=視力が高いとされる。ヒトの視力を測

定する場合， El常的にはランドルト環がmいられる
ことが多いが.このときの視力1.0が30c/dにi=El当

する O 本項では，異なる 3つの手法によって測定さ

れたマウスの視力について概略する O

弁別課題による測定

Prusky， West， & Douglas (2000) は VisualWater 

Taskと呼ばれる水からの逃避j文)，t;を利用した視力

測定法を開発した。 VisualWater Taskは2)J支選択

型の視覚弁Jjlj課題であり，水を張ったプールの一方

の側面に設置されたコンピュータディスプレイに正

弦波縞の明11音パターン (S+)とその明暗ノfターン

が融合した/1寺に生じる輝度をもった灰色 (S-)の

画像が提示された。マウスは刺激が提示された側と

は反対の壁際から放され，正刺激 (S+ )の方に向

かつて泳いでいけば，水面下に隠されたプラット

ホームに到達し水から逃れることができた。訓練

習得後，縦縞模様の空間)詰波数を操作し訓練を継続

することで視力(弁日Ij関)を測定し， 0.5 c/dとい

う結果を得た。一方， Gianfranceschi， Fiorentini， & 

Ma妊ei(1999) は餌を報酬とした欲求性事態で、の弁

別課題によって視力を測定している。彼らはマウス

に縦縞 (S+ )と横縞 (S-)の弁~Ijを習得させた

後に縞の空間周波数を段階的に操イ乍することで視力

を測定し， 0.51 c/dという結果を得た。このように

弁別課題による測定では，縦縞と灰色あるいは縦縞

と横縞の弁別が課されることが多いが， これらの刺

激条件で測定された視力に差はないことから

(Prusky & Douglas， 2004)， 1可ーの視覚機能を許ilHi
していると考えられる O

i臨界期と呼ばれる特定の時期に適切な視覚経験を
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持つかどうかがその後の動物の視力発達に影響を与

えることは一般に良く知られている (Morishita& 
Hensch， 2008) 0 Prusky & Douglas (2003) は若齢

での視覚剥奪が成熟後の視力に与える影響を Visual

Water Taskを用いて検討し 19-32日齢の視覚剥奪

は成熟後の視力を不可逆的に低下させることを報告

している O 彼らの検討では， 12-18日齢あるいは

33-51日齢の視覚剥奪は成熟後の視力に影響を与え

なかったことから，正常な視力の発達には19-32日

齢に適切な視覚経験を持つことが重要であることが

示唆された。

一方， Prusky & Douglas (2004)は視覚野損傷が
マウスの視力に与える影響についても検討してい

る。彼らは VisualWater Taskをj羽いて視力を測定

した後，両1J11Jの視覚野を損傷させた。損傷後，視力

を再測定したところ 視力は損傷前のおよそ半分程

度に低下したことから 視覚野は高空間周波数域の

視覚情報処理に関与していると考えられた。

平均輝j支を一定に保ったまま 1~3B音縞のコントラス

トを低下させていくと 最終的には一様な灰色とし

て知覚されるが，明暗示高として知覚できる最小のコ

ントラストはコントラスト!鑓値とi呼ばれる O コント

ラスト感度はコントラスト関値の逆数として定義さ

れ， コントラスト感度を空間周波数を変えて測定す

ることでコントラスト !@;J支出線を得ることができ

る。マウスのコントラスト !@;J支出線は llfi~乳類に典型

的な帯域透過型(逆U字型)をとり，コントラス

ト感度のピークは0.208c/dのとき6.37であった

(Prusky & Douglas， 2004)。ヒトのコントラスト!惑

度のピークはシ6c/dのとき200程度であり (Owsley

& Sloane， 1987)，マウスのそれとは大きな隔たり

があるが，コントラスト感度曲線が帯域透過型をと

るという点では類似している O

視運動反応による測定

視野内の対象全体が一定方向に動くと，マウスは

頭部あるいは全身を対象全体の動きと同方向に運動

させる O これは視運動反応 (optomotorresponse) 

と呼ばれる反射性の運動であり.対象全体の動きに

伴って生じる網膜像の動き(ずれ)を相殺する働き

を持つ。本稿では，対象全体の動きに対ーする頭部あ

るいは全身運動を視運動反応，対象全体の[~J きに対

するIllV求運動を OKRと区別し表記するが， iH!j者に
は類似点も多く (Prusky，Alam， Beekman， & 

Douglas， 2004)，厳密にi玄別されない場合もある。

マウスにおける視運動反応は， 件支に，内墜に縦

縞の 1~3 Ilt~ ノ f ターンが配された ITJ街とその 1:1=1心部に設

置された小型プラットホームから構成された装置を

用いて測定される O プラットホームにマウスをi置
き，外側の円簡を回転させると，縦縞が感知されて

いればマウスは円筒の回転と同方向に頭部あるいは

全身を自転させるため，このょっな追従反応から視

力を評価する。通常の両日良視条件では左右どちらの

回転方向に対しでも追従反応が生起するが，片眼視

条件では耳{掛から鼻側への回転方向に対してのみ追

従反応が生起する CDouglas，Alam， SilveζMcgill， 

Tschetter， & Prusk弘 2005)。右娘は左回り，左fi良は

右田りの回転を検出することにより，結果として両

眼視下では両方向の回転運動に対して反応が生起す

るようである。

Schmucker， Seeliger， Humphries， Biel， & Schaeffel 

(2005) は，縞模様の空間周波数を操作し視運動

反応を測定した。その結果，視力すなわち視運動反

応が生起しなくなる空間周波数は0.3-0.4C!d程度で

あった。一方， Prusky et al. (2004) は Virtual

Optomotor System と呼ばれる装置を I~再発した。彼

らは小型プラットホームのj詔閣をコンピュータディ

スプレイで取り囲み，ディスプレイに表示された縞

模様を動かすことで マウスの視運動反応を誘発さ

せた。また，彼らは装置上部に設置されたカメラで

プラットホーム上のマウスの位寵をリアルタイムで

捕捉し，マウスの位置に応じて縞の 11屈を調整するこ

とで，空間周波数を正確に制御した。視力測定の結

果，マウスの視運動反応、に基づく視力は0.4c/dで

あった。このように，視運動反応に基づく視力は，

視覚弁J]IJによるものに比較して20%以上も低かっ

た。

弁別課題による視力測定では大脳皮質の視覚野の

関与が示唆されているが (Prusky& Douglas， 

2004) ，視運動反応による測定では視覚野損傷後も

視力に変化は認められず，皮質下経路の関与が示唆

されている (Douglaset a1.， 2005)。

コントラスト感度曲線は視運動反応によって測定

した場合も弁別訓練による測定とi司様に帯域透過型

を示すが，そのピークは0.064C!dのとき25であり

(Prusky et a1.， 2004)，弁別課題による測定と比較

して，全体的に低周波数方向へシフトし， ピーク 11寺

の!態度はより高いという特徴を持つ。

~)、上のように，弁論別課題に基づく視力と視通勤反

応に基づく視力は同じではなく，関与している脳領

域も異なることが示唆されているため，これらは異

なる視覚機能を反映している可能性が高い。

視運動反応を利用した測定には訓練の必要がなく

短時間で実施できるという利点がある。例えば，弁

7]1j課題による測定では訓練に時間を要するため，若

齢期]の視力を測定することは困難であるが，視運動
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反応は若齢期のマウスにも適用可能であるo Prusky 

et a1. (2004) による検討では，マウスの抗力は測

定を開始した15日齢では約0.04c/dであったが，そ

の後急速iこ発達し， 241ヨ齢で成体と同様の約0.4c/d 

となり，以降目立った変化は見られなかった。 離乳

後，比較的早いH寺期に視運動反応は完成するようで

ある O

電気生理学的測定

視覚刺激の提示によって生じる視覚誘発電位

(VEP) を計測することで動物の視力が推定された

例もある o Porciatti， Pizzorusso， & Ma五ei(1999) に

よれば， Wtm~~ lごのマウスの一次視覚野におけーる視覚

誘発電位 (patternVEP) による推定視力は0.6c/d 

であった O さらに彼らは0.06c/dおよび0.2C/dにお

けるコントラスト鴎倍を測定した。その結果をコン

トラスト感度に換算すると， 0.06 c/dでは20，0.2 c/d 

では5.9に相当し.0.06 c/dのほうが感度が高かうた。

tJ、上3つの測定法で得られた視力についてまとめ
たものを Table1に示す。これらの手法はいずれも

明暗縞を祝覚刺激として用い，その空間周波数を操

作して関値を算出するという点で、は類似している

が，得られた視力が異なる場合もあり，これらがi可

ーの視覚機能を反映しているとは限らなし 1。特に，

視対象の運動を検出する視運動反応と静JJこした視対

象に対する反応は異なる視覚機能を反映している可

能性が高いと考えられる。一方，弁別課題による測

定と視覚誘発電位による測定は，測定された視力と

視覚野の関与という点では矛盾しないが， コントラ

スト感度については隔たりがあり，これら異なる手

法で測定された視力が間ーの視覚機能を反映してい

るかについては議論の余地があるだろう。

形態視

マウスに視覚弁加を諜す試みは古くからなされて

おり.おそらく Yerkes(1907)がその先駆者であ

ろう。彼は電撃からの回避行動を利用して，コマネ

ズミ (Muswagneri vm: rotans) に[:':=lと黒の弁別訓

練を行い、弁 ~IJ学習がI~文立することを報告した。そ

の後，幾何学的図形を弁別刺激としてj苦いることに

より，マウスが視対象の?訟を知覚，弁別する能力が

あるか検討されてきた。

Bovet-Nitti (1969)は DBA/2J，A/J， BALB/c， 

C3H庁長の 4系統について，電撃からのIfiH並行動を
利月3して，水平線分と垂直線分の弁日Uを訓練し，そ

の後， コの字を左右反転させた 1~171三に対する弁lJU を

訓練した。いずれの系統においても間諜越の弁別が

成立したが，全体的に C31班長は他の 3系統に比較

して成績が悪かった。

また Hyde& Denenberg (1999) によれば，幾{可

学模様の弁別も可能であるという。彼らは 8方向放

射状水迷路を 2JJ支選択型の T迷路に改変し幾何

学模様の弁別を BXSB/M向マウスに訓練した。使nJ
された刺激は全而黒，縦縞模様，横縞模様.波線模

様.黒地にi主iの水玉模様，白地に黙の水玉模様の 6

種であり，それらを 2つずつ組み合わせ9稔類の料

激対を作って弁7JU訓練を行ったところ，全て組み合

わせで弁7JIJが成立した。

さらに Reuter(1987) は水を朝i酬としてJFJし¥

寄与模様の{引きの弁日Ijを RJl lk;!f~している O 料{iW;6 と横縞の

弁7JUを習得させた後，横縞の角度を変えることで傾

きの弁別閥を算出したところ， Swiss マウスで約300 •

BCBAマウスで約20。であり アルピノの Swissよ

りの有色系の BCBAのほうが成績が良かった。

一方，模様のように一様なパターンだけでなく被

雑なi玄171三も弁別できることを示唆する報告もある O

Bussey， Saksida， & Rothblat (2001)はコンピュー

タグラフイックで表示した図形を刺激として 2Jl支選
択裂の弁別訓練をマウスに施した。刺激提示用の

ディスプレイはタッチパネルになっており，マウス

はディスプレイ上に提示された正刺激の 1~13杉に触れ

ることで餌:を f与ること治宝できた。 f吏月3 された 1~7r;は

Table 1 3つの視力測定法とその結果のまとめ

illiJ定法 視覚刺激の性質 視力
視覚野損傷後ピークi時のコントラスト感度

の視力 (その時の空間周波数)

弁別課題 静止 0.5-0.55 c/d半減 6.4 (0.208 C/d) 

視運動!又Jt、 !8]転運動 0.3-0.4 c/d 影響なし 20-25 (0.064 c/d) 

20 (0.06 c/d) 
司静Jl占

視覚誘発電1!'[ ~ nn ，，~，' ，--.，.-¥ 0.6 c/d 
L. (l Hz.で明暗反転)

引用文献

Prusky et a1. (2000) 

Prusky & Douglas (2004) 

Prusky et a1. (2004) 

Douglas et a1. (2005) 

Porciatti et a1. (1999) 
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円や多角形などの複数の要素が組み合わされた複雑

な蕗像であったが，弁日Ijが成立した。

以上のように，マウスは線分の傾きや白黒模様，

図形など様々な視覚刺激の弁7]1jを習得できることが

示されている。しかしながら，マウスが視覚刺激の

どのような特徴に基づいて反応しているのかについ

ては十分な検討がなされていない。例えば， Bussey 

et a1. (2001)ではマウスは図形弁7J1Jを習得したが，

それは必ずしもマウスが f図形全体の形態」の弁別
を習得したことを意味しない。すなわち，図形全体

ではなく，局所的な手がかりによっても弁別は可能

であり，マウスが形態をどのように捉えているのか

については課題が残る。

運動視

Douglas， Neve， Quittenbaum， Alam， & Prusky 
(2006) は運動方向の一真~tl (coherence)の知覚に

ついてランダムドットキネマトグラムを用いて中食討

を行った。一覧性は多数のドットの運動方向の一致

度を表しており，例えば，一貫性が100%であれば

全てのドットは同一方向へ動き， 0 %であればドッ

トはそれぞれがランダムな方向に動く O 彼らはドッ

トの水平運動と垂産運動の弁別をマウスに訓練した

後，一環~ttを段階的に操作して訓練を継続し運動

方向の一寅性の弁7JIj関を算出した。一貫性が低下す

るにつれ，ランダムな方向に移動するドットの割合

が増加するため，一定の運動方向を検出することが

的弱tになるが，マウスは一貫性が25%程度あれば運

動方向を弁別することができた。さらに，彼らはヒ

トにおいてもi司様の視覚刺激を用いて検討し， ヒト

のi羽値はマウスよりも 3倍程度低いことを報告して

いる O

色覚

色党とは波長の異なる光を弁別する能力のことで

あり，異なる波長の光に反応、する複数種の錐体細胞

を持つことがその前提条件となる。マウスが夜行性

であることやマウスの光受容体のうち，錐体制lIJJ包の

割合がわずか 3%程度に過ぎないことりeonet a1.， 

1998) などから，マウスが色党を持つかは疑問視さ

れてきた。

網膜電位図をmし、た検討によれば，マウスの錐体
細胞の感度は 2 つの~1I~なる波長でピークを 7形成し，

これらはそれぞれ，紫外線に敏感な Sオプシン

(ピーク:約360nm) と中波長に布幻惑な Mオプシ

ン(ピーク:約510nm) の2種類の光色素に由来

する(Jacobs，Williams， & Fenwick， 2004) 0 Sオプ

シンと Mオプシンの2種の光色素の存在はマウス

が2色型の色覚を持つ可能性を示唆するものである

が，錐体細胞のほとんどは Sオプシンと M オプシ

ンを共発現している (Applebury，Antoch， Baxter， 

Chun， Falk， FarhangfaζKage， Kryzystolik， Lyass， & 

Robbins， 2000)。オプシンの共発現は，ほとんどの

錐体細胞が紫外線と中波長光の両方に反応すること

を示唆しているため，そのような条件で色を識別す

ることは極めて困難であるように思われる。しかし

ながら，共発現の程度は網膜部位により異なってお

り (Appleburyet al.， 2000)， M優勢錐体は網膜背

側部に多く， S 優勢錐体は)j夏側部に多いとされるた
め (Szel，Rりhlich，Caffe， Juliusson， Aguirre， & Van 

Veen， 1992)，そのような共発現の程度の異なる錐

体細胞を用いることでマウスは色を識別している可

能性はある O

一方， 3肢選択型の視覚弁別課題によってマウス

が色覚を有していることを示した研究もある O

Jacobs et al. (2004) は波長(色)の異なる光の弁

加をマウスに詩!同束した。テストチャンノ Tーには料ì~~

提示用パネルが3つ取り付けられており， 1つには

500 nm (緑)の光が投影され残りの 2つには370

nmの紫外線光が投影された。マウスは500nmの光

が投影されたパネルに触れれば報酬を獲得できた。

訓練の結果，マウスは有意に500nmの光を選択す

るようになった。また 反対に370nmの紫外線光

を正刺激とした条件においても弁別学習が成立し

た。一方， 500 nm (緑)と600nm (樟)の光の弁

別を習得することはできなかったが，これはマウス

が長波長に対応する Lオプシンを持っていないこ

とに由来するものと考えられる O 実際， Jacobs， 

Williams， Cahill， & Nathans (2007)は， ヒトの L錐

体の遺伝子を導入し人工的に 3色型色覚にしたノッ

クインマウスでは，同様の訓練で500nmと600nm 

の光弁加を習得できることを報告している。これら

一連の検討により，波長の異なる光を弁別する能力

があることから，マウスは色覚を有していることが

示唆された。しかしながら，色弁別の習得には非常

に多くの試行数を必要とすることから， Jacobs et 

al. (2004)は，マウスにとって色の差異は価値が低

いのかもしれないとも論じている。

奥行き知覚

視覚的!折崖はj丸行き知覚を検討するための方法と

して Walk，Gibson， & Tighe (1957)により開発され，
多くの動物種において用いられてきた。マウスに視
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党的ItJr崖法を適用したのはおそらく Foxによるもの
が初めてであろう。 Fox(1965) はNJ.Sm/J. 

C57BL/6. C57BL/1O. C3HJHe]の5系統の近交系マ

ウスを用いて視覚的断崖実験を行った。浅1I1IJ ・j初日IJ
の境界線上に設置されたプラットホームにマウスを

置き，マウスがどちら側に移動するかを記録したと

ころ. C3日月-Ie]以外の 4系統は83-90%の割合で浅

側を選好した。一方，網膜変Itを起こした C3HJHe]
については，浅1WJと深1WJの選択に有意な差は見られ

なかった。

Nagy & Misanin (1970) は20-100El j齢の C3Hを

用いて検討し浅iWJへの選好は日齢依存的に変化す

ることを報告している o 40日齢までは選択率は60-

70%程度と比較的低かったものの有意に浅側を選好

したが. 50目指令以降では浅側と深イJilJの選択に有意差

は見られなかった。この結巣は. C3Hのように網

膜変性を起こす系統では 81ヨ齢から梓体細胞が喪失

し始め30日齢には完全に喪失し，その後jH~体細胞も

喪失すること (Lin，Masland， & Strettoi， 2009) と

大きな矛盾はない。

Adams， Fitch， Chaney， & Gerlai (2002)の報告で

は. CD1マウスは90%以上の割合で有意に浅iWJを選

好したが. ICRは選好を示さなかった。モリス水迷

路など他の行動試験の結果を考慮すると. ICRは奥

行きの知覚のみが選択的に障害されているのではな

く，視覚能力全般に問題があるようである (Adams

et al.， 2002) 0 

これらの結果は，少なくとも重篤な視覚障害のな

いマウスは奥行きをまIJ覚できることを示している O

しかし ととのような手がかりに基づき奥行きを知覚

しているのか， また奥行き知覚の精度や奥行きが知

覚できなくなる最遠平面までの距離などについては

検討されておらず，今後の課題である O

おわりに

マウスは視覚優位の動物でないとされるが，本稿

でみてきたように，マウスの視覚は我々ヒトほど優

れてはいないものの 基本的な機能および能力を有

していることが示されている O 近年では，マウスの

視覚システムは以前考えられていたよりもかなり洗

練されているという指摘もあり (Huberman& 

Niell， 2011).マウスの視覚についてのこれまでの

臨定観念的な考えは見産されるべきかもしれない。

マウスの視覚はヒトと比較して類似点も多いが

(Huberman & Niell， 2011).明らかに異なる特徴も

ある。例えば，マウスの限の解像度は低く，その視

力はヒトの50分の l以下に過ぎず (Prusky& 

Douglas， 2008). 色党もほとんど発達していないよ

うである。そのため，マウスをモデル動物として視

覚に関連する研究を行う際は.その特性をト分に考

慮する必要があろう。

分子遺伝学的技術の進歩によってマウスの実験動

物としての価値はますます高まっている。心的機能

の生物学的基盤を明らかにするために行動?iJf究は不

可欠であり，マウスの視覚に関する基礎的知l.!A，はさ

らに重要になると忠われる O
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