
昆 虫 ホ ル モ ン の 制 御 機 構

-エクダイソン分 泌の調節 を中心 に-

昆虫 の脱皮 ・変態 は,エ クダ イソンと幼若 ホルモンに よって コン トロールされている.そ れ らの 構 造 決

定,作 用機序の解明に加 えて,こ れ らのホルモ ン分泌の制御機構についての研究が進んでい る.こ こで

は,脱 皮 ・変態 を直接支配 しているエ クダ イソンを分泌す る前胸線 の活 性について,脳 ホルモ ン,幼 若 ホ

ルモン,エ クダイ ソン との相互 のかかわ りを中心 に昆 虫内分 泌学 の最近 の動 向を解説 する.
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1917年,ポ ー ラン ド人 のKopecが 昆虫の脱 皮は脳 の

内分泌現象 に支配 され ているこ とを示 唆した ことに始 ま

る昆 虫内分 泌学 の歴史 は,1950年 までにその 第一時代

を終 えた(1).こ の約30年 の間に,昆 虫の脱皮 ・変態 は,

以下 に述 べる3種 類のホルモ ンの コン トロール下 にある

ことが,実 験形態学的 手法(結 紮,諸 器 官の摘 出,移 殖,

生体 結合な ど)を 駆 使す ることに よって証 明された.南

米産のカメム シ,オ オサ シガ メRhodnius prolixusを

使 った イギ リスのV.B. Wigglesworth (1933～'40)は,

変態を抑制す る物質(幼 若 ホルモン,JH)が 脳 に連 なる

小器管,ア ラタ体か ら分泌 され るこ とを示 した.フ ラン

スの若 き生物学者J.J. Bounhiol (1933～'38)は カイコ

を使 った数年 にわた る研究 の末,ア ラタ体が変態を抑制

す る物質を放 出している ことを確 認す るとともに,脱 皮

を ひきお こす物質 は,前 胸 部か ら分泌 されてい ることを

示 唆 した.カ イコの幼 虫を用いた息の長い研究か ら,日

本 の福 田宗一(1937～'44)に よ り,脱 皮を直接誘導す る

物 質(エ クダイソン)は,前 胸腺 と呼ばれ る一対 の器官

か ら分泌 され ることが証明 された.そ の後,ア メ リカの

C.M. Williams (1942～'47)が,そ の華麗 な 手術 に よ

り,エ クダイ ソンの分泌 は脳か ら分 泌され る脳 ホルモン

(PTTH)に よって コン トロール され てい る こ とを示 し

た.

1947年6月,国 際 節足動物 内分 泌学 会がパ リで 開か

れ た.こ れ は,こ の分野 で指 導的立 場にあ る研究者が,

彼 らの理論を比較 し,将 来の研究への共通の素地を築 く

ために互いの意見を交換 した初めての会議で あった.上

記5人 の 科学者 の うち,Wigglesworth, Bounhiol, 

Williamsは 参加 したが,Kopecと 福 田は出席で きなか

った.Kopecは その6年 前,ポ ーラン ドで 殺 され てい

た し,福 田にとってはあま りに遠か った.し か し,福 田

の前胸腺 の発見 は,こ の会議 の 中心話題 の一つで あっ

た.こ の時に,現 在 クラシ カルスキーム と呼 ばれ ている

脱皮 ・変態 のホルモ ンコン トロール の 大要 が 確 立 した

(図1).

1950年 を境 として,第2世 代の研究者 た ち が活躍し

は じめた.エ クダ イソンとJHの 構造が決定 したのにつ

づき,そ の作用機 構の研 究が進んだ(2).1970年 代に入 る

図1 1950年 までにできあが っていた クラシカル

スキーム
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と,エ クダイソンとJHの ラジオ イ

ミュノア ッセ イ法が確立 され,こ れ

を駆使 して各ホルモ ンの分泌 と分解

の ダイナ ミクスの研究が進み,現 在

にいた ってい る.

昆虫の脱皮は,一 義的にはエ クダ

イソンが誘導す る.こ の意味で,前

胸 腺か らのエ クダイソン分泌が どの

よ うに コン トロール されてい るか と

い う問題は,脱 皮 とい う昆虫に与え

られた成長様式を理解す る うえで欠

かす ことので きない重要な ことであ

る.こ の コン トロールは,先 に述べ

たPTTHの 他に,JHお よび エ ク

ダイ ソンの フ ィー ドバ ック作用を含

む.こ こで は主 と して,完 全変態

昆虫の タ バ コ ス ズ メ ガManduca 

sextaと カイコで最近得 られた知見

を もとに,こ れ ら3種 類 のホル モン

と前胸腺の活性 とのかかわ りあいを

中心 に述べ よ うと思 う.

1. 脱皮変態 にかか わるホル モ

ンの分泌臨 界期 とその体液濃

度変化

カ イコな どの昆虫 の幼虫期 の発育

段階をみ ると,1)幼 虫か ら幼虫へ

と脱皮 し,成 長す る期間,た とえば

4齢 期 間,2)終 齢幼虫 が脱 皮 ・成長 し,摂 食を止 める

までの期 間,3)摂 食 を止 め,蛹 化す るに都合 のよい場

所 を さがして蛹 化の準備(た とえばマユをつ む ぐ)を し,

次 いで蛹 化す るまでの期 間,の3期 に区切 るこ とがで き

る.2)の 摂食期 の終 わ りに,タ バ コスズメガは タバ コ

の葉 を離れ て地面 に降 り,俳 徊 し,土 に もぐり込 むこ と

か ら,こ の時期 を特 に ワンダ リング期 と呼 んで いる.

ところで,4, 5齢 期の体液のエ クダ イ ソン濃度 を ラ

ジオ イミュノア ッセ イ法 を使 って詳細 に調べ ると,い ろ

いろな種の幼虫で 図2に 示 した ような 変 化 が み られ

る(3～6).各種 に共通 した特徴 は,4齢 期 では鋭 いピー ク

が脱 皮の直前に1本 ある こと,5齢 期 では,ワ ンダ リン

グ期 に入 る直前に小 さい ピー クが 出現 し,そ の後 はるか

図2 幼虫体液中の脱皮ホルモン濃度の変化

縦軸は エクダイ ソン濃度(ng/ml, aの みng/g体 重)を 示すが,こ れはす

べて ラジオイ ミュノア ッセイ(RIA)に よって求め られた.

a)タ バ コスズ メガ(3), b)シ ンジュ蚕(4), c)ト ノサマバ ッタLocusta 

migratoria(5), d)ヤ ンマの一種Aeshna cyanea(6).

b)とd)は 終前齢期 と終齢期を,a)とb)は 終齢期のみ示 してあ る.

いずれ も,脱 皮 した 日が0日.a), b)のWは ワンダ リン グ期に入る 日

を示 し,矢 印はそれぞれ,脱 皮時を示す.

に高 く,2日 以上にわた るピークがみ られ ることであ る.

これ らの ピー クは,そ れぞれ4齢 脱皮,摂 食終了に とも

な う脱糞,お よび蛹化 によ く対応す る.こ れ らのピーク

はまた,前 胸腺 の活性の変化を示す もの と考え られた.

事実,タ バ コスズメガの前胸腺の活性を器官培養法で調

べ る と,体 液濃度に対応す る活性変 化 が み られ る(図

3)(3).

この前胸腺 の活性 の変化 が,先 述 の脳 か らのPTTH

分泌 によるものか ど うか は,頭 胸部を結紮す る方法で調

べ られ た(7).タ バ コスズメガの5齢 幼虫を いろいろな時

間で縛 ると,あ る時を境 としてそれ 以前 に縛 った幼 虫で

は ワンダ リング期 に入るのがず っと遅れ る.し か し,そ

れ 以後 では,結紮 して も,結紮 しないでおいた幼 虫と同 じ
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図3 タ バ コ ス ズ メ ガ の前 胸 腺 の 分 泌 活 性

分泌活性は,前 胸腺をGraceの 培養 液中で24時 間培 養 し,

そ の後培養液 中のエクダイ ソン濃度をRIAで 測定 した.こ

の図は図2-aに 対応す る.縦 軸は1対 の前胸腺が分泌 した α-

エクダイ ソン量,W, Pは それ ぞれ ワンダ リング期に入 っ

た 日お よび蛹化 した 日を示す(3).

時 に ワンダ リング期 に入る.こ の臨界期は,図2の 最初

の小さいピー ク出現 の数時 間前にみ られ ることか ら,こ

こでは,脳 か らのPTTHの 放出→ 前 胸腺 の 活 性 化

→ エ クダ イソン濃度の上昇→ ワンダ リング期に入 る

とい う生 理 ・行動の変化の一連 のス キ ー ムが考 え られ

る.頭 胸間結紮 とエ クダイソン濃度変化の結果か ら,4

齢 お よび5齢 の大きな ピークもまた,脳 の分泌活性 の支

配の もとにあ るとされてい る.で は,こ れ らのエ クダ イ

ソンの濃度変化を支配す るPTTHは,脳 のどこで産生

され,ど の よ うな コン トロール のもとに分泌 され るので

あろ うか.

2. PTTHの 産生 と分泌

クラシカル スキ ームに見 られ るよ うに,前 胸腺 の活性

は,主 として脳でつ くられ るPTTHの 支配 を受ける.

脳がPTTHを 産生す ることがわか る とまもな く,脳 の

どの部位でつ くられ るかに関心が もたれ た.脳 をいろい

ろな部位で切断,除 去 した り,一 部 を焼灼 した りして,

そ の脱皮 ・変態に及ぼす影響をみ た り,あ るいは切 り離

した部位 の摩砕物を結紮 した り除脳 した幼 虫や蛹に注射

してそ の効果を調べ る等 々によって,オ オサシガメで は,

脳間部神経分泌細胞群が(1),セ クロピア蚕で は脳間部神

経細胞群 と脳側方部神経分泌細胞群が協調 して(1),ま た

タバ コスズメガでは,脳 側方部 神 経 分 泌 細 胞 群 が(8)

図4 タバコスズ メガ蛹 の脳における神経分泌細胞

の分布

中央神経分泌細胞Ia(涙 型黒丸)とIb(白 丸),側 方神経分

泌細胞II(白 丸)とIII(黒 丸)を 示す.点 線部で切って,各

各の部分が含むPTTH活 性が調べられた(10).

PTTHを 産生 している ことが示 され た(図4).

PTTHの 存在が知 られた ときか ら,こ れ は 体液性の

要因であ り,脳 か ら体液 に放 出され てか ら前胸腺 に作用

す ることがわ か っていた.PTTHは 脳 とい う神経節か

ら分泌 され るので,神 経分泌物であ り,こ れ は軸索を通

ってその末端か ら放 出され るで あろ う.こ のことか ら,

次に放出部位が求め られた.

脳の後方に側心体お よび アラタ体 と呼ばれ る一対 の器

官があ る.こ れ らの器官をす りつぶ して,そ のPTTH

含量を除脳蛹を使 う生物検定法で調べ てみ ると,側 心体

にはそれほ どで もないが,ア ラタ体に はか な りのPTTH

活性がみ られた.側 心体,ア ラ タ体系へ は脳か ら神経が

走 ってい る.ア ラ タ体 と側心体 の間を切 って,切 り口を

塩化 コバル ト溶液 に漬 し,脳 本体 は生理食塩水 に入れ て

低温下1日 ほ ど放置 してお くと,コ バル トイオンは軸索

の切 り口か ら脳 の方 向へ流れ込む.時 間 をみはか らって

脳 を とり出 し,硫 安 で処理す る と,コ バル トイオンのあ

る ところには硫 酸 コ バ ル トが沈着 して黒 く見 える.こ

の ようにして,脳 の どの神経 分泌細胞の軸索が アラタ体

までのびているかが明 らかに され た(9).

1980年,ア メ リカのGilbertの ところに留学 してい

た安居院 は,PTTH産 生 細胞に関す る 画 期的な論文を

発表 した(10).これ は,タ バ コスズメガの脳 にある一つ 一

つ の神経 分泌細胞を と り出 し,そ の 摩砕物 の 抽 出液 に

PTTH活 性が あるか ないか を 調 べた ものである.少 量

のPTTH活 性 を厳 密に測定するために,前 胸 腺の培 養

法 が用 いられ た.脱 皮 したばか りの蛹の前胸腺のエ クダ

イソン分 泌能 は低 い.一 対 の前胸腺 の うち,片 方 は普通

の培養液で培養 し,も う一方 の培養液 には脳 の粗抽 出物

を加 えて一定時間後,培 養液 中のエ クダ イソン量 を直接
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ラジオ イミュノア ッセ イ法で測定す ると,エ クダ イソン

の分泌 は脳 の粗抽 出物を加 えた もので は コン トロールの

約4倍 に上昇 した.最 大値(約4)の50%レ ベ ルまで

前胸腺 を活性化す るに必要 な脳 の粗 抽出物 の量 はこの系

で はほ ぼ0.1脳 相 当量で あった.

この感度の良い検定法を用い て.初 め て1つ の細胞が

含 むPTTH活 性が求め られ るよ うにな り,そ の結果 タ

バ コスズ メガでは,PTTHは 脳 の 側方神経 分 泌 細 胞

(図4のIII)で つ くられ ることが明 らかに された.こ こ

には,そ れ ぞれ の片球 について2個 の大型の分泌細胞が

み られ るが,そ の1個 でつ くられ る.全 体 としては,2

個 の分泌細胞 が昆虫の脱 皮を コン トロール している こと

になる.安 居院 らはまた,同 じ検定 法を用 いて,5齢 幼

虫期の側心体お よび アラタ体のPTTH含 量 を 日を追 っ

て調べた(11)ところ,側 心体 のPTTH含 量 は常 に低 い こ

と,ア ラタ体の含量は,変 動 しなが らも5齢 期 中 上 昇

し,蛹 化後 直ちに低下す るが,そ ののちす ぐ急上 昇す る

こ とを見 いだ し,こ の ことか らPTTHは ア ラタ体 に蓄

積 され,放 出され ると結論 した.こ れは,実 験形態学的

手法 によ り20年 以上前に示唆 され ていた こととみごと

に一致 した.

PTTH分 泌 の タイミングは,い つ その 昆虫が脱皮す

るか のカギを 握 っ てい るはず であ る.い いか えれば,

PTTHの 分泌時期 の決定は,昆 虫 の 成長に とって重大

な問題 ともい える.何 がそれを コン トロール してい るの

であ ろ うか.1960年 代に,昆 虫の行動 もまた光周期に

よって コン トロール され てい ることがわか り,さ らに蛹

か ら成 虫が羽化して くるタイ ミングも光周期に依存して

いる ことが確かめ られていた.ア メ リカのTrumanは,

幼 虫脱 皮 も光周期に支配 され て いるのではな い か と考

え,タ バ コスズメガの幼 虫を12時 間明12時 間暗 の光

周期 の もとに飼育した(12).幼虫の成長 は,個 体 間で少し

ば らつ き,脱 皮す る時期が2～3日 にわ たる.し か し,

3齢 か ら4齢 へ の脱皮 は,成 長 の早い幼虫で も遅い幼虫

で も常に 明期にお こ り,4齢 か ら5齢 へ の脱皮 はどの個

体で も暗期にお きた.あ る夜に脱皮 しなか った幼虫は,

次 の夜 まで脱皮す るのを待 っていたわけであ る.カ イコ

で も幼虫の脱皮は,3齢 脱皮は明期に,4齢 脱皮は暗期に

お こる.脱 皮の タイ ミングは,後 に述べ るPTTHの 分

泌期以後に脳を抜いて も影響を受けない.こ れはPTTH

分 泌の タイ ミングと脱皮の タイ ミングが密接な関係にあ

る ことを示 している.

頭 と胸 の間を縛 って頭 部を切除す る ことに より,簡 単

に脳 の影響 を除 く方法 がある.こ れ に より,タ バ コスズ

メガの幼 虫をいろいろな時 間に縛 ってその幼 虫が脱 皮で

きるか どうか を調べ たところ,そ の臨界期 は,脱 皮の タ

イ ミングに対応 し,一 日の うちのあ る時に常 にあること

がわか った.こ のことか ら,Trumanは,PTTHの 分

泌臨界期は光周性に よ りコン トロール され てい ると結論

した(12).

これ までの論議を まとめ ると次の よ うにな る.タ バ コ

スズ メガでは,脳 側方神経分泌細胞の うち各半球1個 の

大型分泌細胞がPTTHを 産生す る.こ の細胞の軸索は,

脳 間部 を横断 し,反 対側 の脳 半球 お よび側 心体 を通過 し

てア ラタ体にいたる.こ こに一旦 蓄え られ たPTTHは,

光 刺激 な どの環境 か らの情報 に応 じて放 出 され る.ア ラ

タ体か ら体 液中に放 出 され たPTTHは,前 胸腺 を活 性

化す る.し かし,PTTHの 作用機作 につ いてはほ とん ど

研究 され てお らず,わ ずか に前胸腺 の総RNAの 合成が

高 まるとか,環 状AMP含 量 の上 昇が報告 され ているに

す ぎない.第 一章で述べた よ うに,5齢 期には,エ クダ

イ ソンのピー クが2つ ある.こ れ らは,Trumanに よれ

ば,そ れぞれに対応 したPTTH分 泌に よるものとされ

てい る.前 述の前胸腺培養法で検定 した,PTTHの 体

液中 の濃度変化には,や は りエ クダイソンの2つ のピー

クに対応 して小 さい ピー クと大 き な ピ ー クが認め られ

る(13).しか し,前 胸腺の環状AMP含 量 は,初 めの小 さ

いエ クダイソンピー クには対 応 して上昇するが,あ との

より高い ピー クに対応す る上昇はみ られず,む しろこの

時期 ではその含量は低 い レベルのままだ とい う.PTTH

が分子量数 千のペプチ ドであるこ とを考 え合わせ ると,

おもしろい問題を含 んで いるといえる.

以上,幼 虫の脱皮 ・蛹変態にかかわ るPTTHと エ ク

ダイ ソンについ て述べ てきたが,こ こで少 し蛹か ら成虫

へ の変化 についてふれてお く.昆 虫は,冬 の環境を生 き

抜 くために,い ろいろな形態 と生理的条件を進化 させて

きた.そ の中に,ア ゲハな どの よ うに蛹で越冬す るもの

(休眠)が あ る.こ の よ うな蛹の成虫分化開始の条件は,

Williamsに より,ア メ リカ産 の大形 の蛾(セ クロピア

蚕な ど)の 蛹を用いて調べ られた.セ クロピア蚕の蛹を

室 温(25℃)にお いてお くと,1年 以上羽化しないで蛹

のま までいる.蛹 を数 週間冷 やしてやる と,そ の後 に室
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温に移せば羽化す る.充 分 な期間冷や した蛹 の脳を室温

においた ままの蛹に移植す ると,そ の蛹は羽化す る.し

かし,室 温においた ままの蛹の脳は このよ うな活性を も

たない.こ の ことか ら,休 眠の維持は,脳 の不活性,す

なわちPTTH分 泌能を もたないため とされ,脳 は,あ

る一定期 間の低温期 を経 たのちは じめて活性化す ると結

論 された.し か し,こ の “冷 やす” とい うことが,ど の

よ うに脳 に作用 し,活 性化 す るのか は 一切 不明 のまま

であ る.

3. 前胸腺の活性 と幼若ホルモ ン(JH)

1959年,Williamsは 示 唆に富む1編 の論文を発表 し

た(14).成 虫の アラタ体(活 性があ る)を,脳 をあ らか じ

め抜 いておいたセ クロピア蚕の体 眠蛹に移植する と,そ

の蛹は脱 皮す る.し か し,脱 皮した後 の体はやは り蛹 で

あった.GilbertとSchneiderman(15)は,JH活 性 のあ

るセ クロピア蚕蛹か らの抽出物を注射す ることに より同

じ結果を得た.も し,ア ラタ体 に蓄 えられ ていたPTTH

が休眠蛹の前胸腺を活性化 した とした ら,そ れは成虫に

分化す るはずであ る.と ころが,脱 皮 したあ との形態は

蛹(2次 蛹)で あった.こ れ は,前 胸腺か らエ クダイソ

ンが分泌 された とき,体 の 中にJHが あ った ことを 示

す.2次 蛹 の形成 は,JHが 前胸腺を 活性化 した結果 と

解釈 された.こ のJH作 用は,な ぜか その後20年 ほ ど

かえ りみ られなか った.

JHの 前胸腺刺激作用は,1978年 比留間 らに よ り,さ

らに終齢幼虫で証明 された(16).ヨ トウガの幼虫を ワンダ

リン グ期 に入 った 日に頭胸間で縛 ると,そ れは30日 以

上 幼虫形 の ままでいる.こ の結紮幼虫にJHを 塗布す る

と,活 性脳 を移植 した時 と同 じように幼虫は蛹 とな る.

さらに,胸 ・腹部間を縛 って得 られ た,脳 も前胸腺 も含

まない遊離腹部 に 活性 の低 い 前胸腺 を移植 し,こ れ に

JHを 塗布 した ところ,活 性脳を植えた ときと 同様 にこ

の遊離腹部は蛹 とな った.こ のことか ら,彼 らは,ワ ン

ダ リング期の前胸腺は,JHに よ り活性化 され ると結論

した.こ の結果は,タ バ コスズメガな どで も確認 されて

い る(17).

カイコの5齢 幼虫の若い時期 にJHを 投与す ると,そ

の幼 虫は蛹 にな らず 永続的 に幼虫の ままでい るか,ま た

永続蛹 にならないまで も,ワ ンダ リング期 に入る までの

日数が延び ることが知 られ ている.タ バ コスズメガで も

同様 のことが観察 され ている.5齢 中期で 幼虫を断頭 し

ても,タ バ コスズメガの幼 虫は予定 より少 し遅 くなるだ

けで ワンダ リング期 に入 る.し か し,こ れにJHを 塗布

す るか,注 射す ると,ワ ンダ リング期 に入 るまで の時間

が ぐん と延び てしま う.SafranekとWilliamsは,こ

れ らのJHの 相反す る作用を次の よ うに解釈 した(17).す

なわち,5齢 幼虫の前胸腺 は,摂 食期間中はJHに より

阻害(inhibit)さ れ る.し かし,ワ ンダ リング期 に入る

と,逆 に前胸腺 はJHに より刺激 され る ようになる.蛹

の前胸腺 もまたJHに より活性化 され る.こ の阻害か ら

刺激へ とい う変化は,た ぶ ん ワンダ リング期 に入 る時 に

お こるのであ ろ う.

ところで,JHの 影響,特 にエ クダイソンに依存 した

脱 皮 ・変態 への影響を,実 験形態学手法か らの情況証拠

とそれ までのデー タと直観か ら,JHが 前胸腺 を刺激し,

または阻害 した と,確 信を もって推測す るこ とはできる

が,直 ちに断言す るこ とはで きない.た とえば,実 験形

態学的 には表皮 の変化を みているか ら,表 皮細胞 のエ ク

ダ イソンへの反応性をJHが コン トロールしているのか

もしれない.ま た,前 胸腺は α-エクダイ ソンを分泌 して

い るが,こ れは体内で β-エクダイソンに変換 され た後,

ホルモ ン作用 の多 くの部分を発現 す る と考え られ てい

る.事 実 培養 系で調べたα とβの活性比 は,常 に βは

αの100倍 以上であ った(18).し たが って,JHは αか ら

βへ換 える酵素(20位 水酸化酵素)の 活性 を阻害 してい

るのか もしれ ない.こ の ようなことか ら次 に必要 なこと

は,前 胸腺の培養系で も,実 際JHが エ クダ イソン分泌

能を抑 え,あ るときはそれを上昇 させ ることを証 明す る

ことであ った.幸 い,上 に述べた他の可能性の有無は と

もか く,摂 食期(ワ ンダ リング期以前)の 前胸腺の活性

は,培 養系で もJHに よ り抑制 され,ワ ンダ リング期 以

後 蛹期 も含めてその 前胸腺 は,JHに より活性化 され る

こ とが確認 され た.

この ようにしてみると,同 じ5齢 幼 虫の前胸腺 がある

時期を境 にして生理的条件が変わ った ことになる.そ の

原因は何で あろ うか.ワ ンダ リング期 に入 る条件を調べ

ると,2つ の必須条件が ある.こ れは,ア メ リカのRid-

diford一 門に よる,上 皮細胞がいつ,ど の よ うな 条件

下で蛹形質を とれ るよ うにな るか,と い う研究に負 うと

ころが多い(19).それ は,1) JHが 存在 しない こと,2)

この条件 の もとにエ クダ イソンが作用す ること,の2つ
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であ る.こ の2条 件が満た され ると,次 に脱皮 に必要 な

量のエ クダイソンが作用 した とき,蛹 形質を とるよ うに

表皮は運命づけ られ る.図3に 示 した,5齢 の最初 の小

さいエ クダイ ソンの ピークが2)の エ クダ イソンにあた

ると考 えられ ている.そ うすると,何 も表皮だ けで はな

く,内 分泌器官 も同様 に,こ の とき蛹 への運命 づけを受

けてもよいわ けである.す なわち,JHが ない状態で エ

クダ イソンが前胸腺 に作用 して,幼 虫期 の前 胸腺 が蛹 期

の前胸腺 へ変 わ った とい うこ とで ある.

当初,こ の考え方を実 証するために,前 胸腺 培養法が

用い られた.し かし,タ バ コスズ メガの前胸腺は培養系

に移す と,そ の分泌活性は24時 間以内に消失して しま

う.こ れでは,前 胸腺を まずJHを 含 まない培養液で培

養 し,エ クダイソンを加 えて さらに一定時間培養 し,そ

の後前胸腺のJHへ の感受性を調べ るとい う長い手順を

行な うことはで きない.そ こで,生 体内培養法が試み ら

れた.ま ず,タ バ コスズメガは蛹で休眠す るので,こ の

脳,ア ラ タ体,前 胸腺 の不活性 な休眠蛹か ら,脳,側 心

体,ア ラタ体,そ れに前胸腺を摘 出してお く.こ のよ う

な変態 に関係している内分泌器官を すべ て除いた蛹 に,

摂 食期 の幼虫の,ま だPTTHの 洗礼を受 けていない と

考 えられ る前胸腺 を 移 植 する.こ の移植 され た前胸腺

図5 タ バ コ ス ズ メガ の5齢2日 幼 虫 を休 眠蛹 に 移

植 した 後 のJHへ の 感 受 性 の 変 化

0日 に移 殖.移 植後 の各 日に前胸 腺を とり出 し,一 対 の前胸

腺の一方は単なるGraceの 培養液 で,も う一方 はJHを 含

む培 養液で培養する.前 老のエ クダイ ソン分泌量をC,後 者

のをJと し,縦 軸は(J-C)/C値 で示 した.a)コ ン トロ

ール実 験.前 胸腺は常にJHで 阻害 される,b) 0日 に移

植,1日 にエクダイ ソンを蛹に注射.3日,4日 の前胸腺は,

JHで 活性化されるよ うになる,c) b)と 同様だが,2日

にエクダイ ソン とともにJHを 注射.b)で み られたJHに

よる活性化はお こらない.

は,蛹 の中でその低い分泌活性を維持 していた.こ の よ

うな蛹 に,エ クダイ ソンだけ,ま たは エクダ イソンとJH

を ともに投与 し,そ の後,こ の蛹の中で培養 された前胸

腺のJHへ の感受性を体外培養系で調べ る,と い う手順

の後得 られた結果を図5に 示 した.移 植数 日後,何 も投与

され なか った蛹 の中の移植 された前胸腺は,JHで 抑制

された.こ れ にエ クダ イソンだけを作用 させ ると,移 植

前胸腺 はJHに より活性化 され るよ うに なる.す なわ ち

蛹型 の前胸腺 となる.し か し,エ クダ イソンと同時にJH

を投 与する と,前 胸腺はJHに よ り抑制 され た.こ れ

は,前 胸腺 の生理 そのものは幼 虫形質 のままだった こと

にな る.以 上の ことは,前 胸腺 も,JHが ない条件下で

は,自 身が分泌したエ クダ イソンに より蛹形質 へ と変化

す ること,す なわち変態 に ともな う変 化は,内 分 泌器官

も例外ではない,と い う証明で もあ った(20).

前胸腺の生理機能を維持 す るには,JHが 必要 である

とい う考 えがあ る(1).オ オサシガ メやハサ ミムシでは,

終齢若虫(不 完全変態の昆虫で成虫の一段階前の齢)の

前胸腺は活性があ るが,成 虫脱皮後 まもな くそれは崩壊

し消失 してしま う.し か し,活 性のあ るアラタ体を終齢

若 虫に移植 して,実験的 に6齢 の過齢若虫をつ くると,そ

こでの前胸腺 は崩壊 せず,生 理機能を保つ.カ イコやセ

クロピア蚕では,蛹 の後期 に この崩壊 がお こるとい う.

大関は,こ の事実を,ハ サ ミムシの アラタ体 と前胸腺 の

移植か ら成 る複雑な実験から,前 胸腺の崩壊には少 な く

とも次の よ うな2条 件が要 るとの解釈を提出した.す な

わ ち,1)前 胸腺がJHの ない環境下にあ る一 定期 間お

かれ るこ と,2)こ の前胸腺を もつ 個体 が 脱皮 す る こ

と.こ の後は じめて,前 胸腺の崩壊は始 まる.1)は,

崩壊 の運命づけであ り,2)は 崩壊への直接の引 き金で

ある.こ れ らの ことを,ワ ンダ リング期にみ られ る前胸

腺 のJHへ の感受性の変化 とともに考え ると,JHへ の感

受性 の変化は,崩 壊へ 向か う前胸腺の変態過程におけ る

第一 ステ ップ とも考 えられ る.

4. 前胸腺 の活性 とエクダ イソン

昆虫の実 験形態学史 上に残 る華麗 な研究 の1つ に,

1952年 に発表 されたWilliamsの セ クロピア蚕休眠蛹

を使 っての一連 の実験 がある(21).あらか じめ脳を抜 いて

おいた休眠蛹を,尾 部 と頭部 とで生 体結 合(パ ラバ イオ

ーシス)さ せ,前 方の蛹か ら頭 ・尾 ・頭 ・尾 ・頭 と8個
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の蛹をあたか も鎖の よ うに連結 した.こ れ ら個 体 間 で

は,体 液の交流のみがあ る.先 頭の蛹 にPTTH分 泌活

性のあ る脳を1個 移植す ると,移 植後17日 目に先頭 と

2番 目の蛹が発育を始めたのが 認 められ,32日 後 にそ

れ らは成虫 となった.52日 目には,最 後尾 の蛹 も成 虫

にな った.次 に,6個 の除脳蛹か ら成 るこのよ うな蛹 の

鎖をつ くり,同 様に活性脳を1つ 先頭 の蛹 に植 えて先頭

と2番 目の蛹に成虫発育が認め られた とき,先 頭 と最後

尾の蛹を他の中間の4個 体か ら成 る鎖か ら切 り離 した.

そ うす ると,先 頭の蛹お よび2番 目か ら5番 目の蛹は,

8週 目までに順次成虫 とな ったが,最 後尾の切 り離 され

た蛹は成虫発育をせず,18ヵ 月後に死んだ.も し,先

頭の蛹に植えた脳がすべての蛹の前胸腺を活性化 した結

果,8つ の蛹か ら成 る鎖の各 メンバ ーが成虫化 した とし

た ら,な ぜ6つ の蛹をつないだ実験で先頭か ら5番 目ま

では成虫にな ったのに,最 後の蛹は成虫に ならなか った

のか.脳 は1番 目と2番 目の成虫発育だけを うなが し,

2番 目は3番 目を と順 次刺激したにちがい ない と考 えら

れ るか らであ る.

Williamsは さ らに実験をつづけた.こ ん どは,蛹 か

ら切 り取 った腹 部(脳 も前胸腺 も含 まない)を4個,順

次結 合し,そ の先端 に一定期 間冷やしておいた,室 温に

も どせ ば発育を 始める完全な蛹をつないだ.こ の1個 の

蛹 と4個 の蛹腹 部か ら成 る鎖 では,先 頭の蛹 とそれにつ

づ く1個 の腹 部は38日 目に完 全な成虫 とな ったが,2

番 目の腹 部はわずかに成虫化 の き ざ しを 示 したにす ぎ

ず,3番 目と4番 目は80日 後 で も蛹の ままだ った.こ の

鎖 の一端 を指 でおす と,体 液は各腹部間で さえ ぎられ る

こ とな く流れ た.以 上 の観察か ら,彼 は こ う結論 した.

すなわち,8個 の除脳 蛹か ら成 る鎖の中で,移 植 した活性

脳 は1番 目と2番 目の前胸腺 を活性化した.し か し,3

番 目の蛹 の前胸腺 は,移 植 した活性脳に よ り活性化 され

た のではな く,2番 目の活性化した前胸腺が出 した脱皮

ホルモンで活性化され た.以 下順 次刺激 しあい,8番 目

の蛹 も成 虫にな った.こ れ らの結果 は,エ クダイソンは

エ クダ イソンを分泌する内分泌腺-前 胸腺-を 活性

化 する,す なわち正の フ ィー ドバ ック作用 を示 唆した最

初 の研究 だ った.

この ことは,最 近 同 じWilliamsの 研 究室で,前 胸腺

の体内お よび体 外培 養法を用 いて詳し く研究 され た(22).

脳,側 心 体,ア ラタ体を抜 いておいた タバ コスズ メガの

図6 休眠蛹 に移植 された5齢2日 幼虫の前胸腺の

活性

0日で移植.そ の後活性は徐々に上昇する(実線).1日 でエ

クダイソンを注射(矢 印1)す ると,そ の後の前胸腺活性は

下る(破 線).こ の蛹に4日 に2回 目のエクダイソンを注射

(矢印2)す ると,次 の日に前胸腺活性は上昇する(実 線).

縦軸は1個 の前胸腺のα-エクダイソン分泌量.

休 眠蛹 の前胸腺活性は非常 に低 い.こ の ような蛹 にエ ク

ダイ ソンを注射 して,1日 ご とに順 次前胸腺 の活性を体

外培養法を用い て追跡す る と,前 胸腺 の活 性はエ クダ イ

ソンを注射 した次の 日か らほ ぼ直線的 に上昇 してい く.

これは,投 与 した エ クダ イソンが前胸腺を活性化 した こ

とを示 していた.さ らに,活 性 の低 い前胸腺 の培養系に

エ クダイソンを加 えることに よ り,エ クダ イソンのもつ

活性化作用が確かめ られた.休 眠蛹 の前 胸腺 だけで はな

く,摂 食期 と ワンダ リング期 の前胸腺 へのエ クダ イソン

の作用 も検討 された.摂 食期 の幼虫の前胸腺を,脳,側 心

体,ア ラタ体,前 胸腺を摘出 した休眠蛹に移植 する と,

この前胸腺の活性は 日を追 って徐 々に上 昇してい く(図

6).こ の上昇期の途中で エクダイ ソンを注射す ると,前

胸腺の活性は低 レベルに落 ち,こ の活性は もとに も どら

ず低い ままでい る.は じめの エ クダイ ソン投与後3日 目

に,2回 目のエ クダイソンを投与す ると,こ の蛹 の中に

植 えられ ていた前胸腺の 活性 は 再び上昇す る.す なわ

ち,あ る程度活性のあ る前胸腺はエ クダ イソンに よ り阻

害 され(負 の フ ィー ドバ ック),そ の阻害 された 活性の

低い前胸腺は,エ クダイ ソンに よ り刺激 された(正 の フ

ィー ドバ ック)の であ る.

ワンダ リング期以後の前胸腺活性は急に上昇 し,3日

目に最高値に達したのち,ま た急激に低下す る(22).3日

目の前胸腺を,前 述の脳,側 心体,ア ラタ体,前 胸腺を
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図7 5齢 幼 虫のワンダ リング期以降 と蛹化後2日

間の前胸腺 の活性(実 線)

活性は前胸腺 を 培養し,そ の後エクダイソン分泌量 を

RIAで 測定.破 線は,2日 の前胸腺を休眠蛹に移植し,

1日 ごとに調べたその活性を示す.破 線の蛹化0日 の値

は,移 植後3日 目の値を示す.

摘出しておいた休眠蛹に移植 し,そ の活性を毎 日調べ る

と,こ の前胸腺の活性は,移 植 されない前胸腺(幼 虫の

中の)と ほぼ同様に低下す る一方であ った.そ して,こ の

低下 の様相は,幼 虫の中の前胸腺の活性低下 と似ていた

(図7).培 養系で3, 4, 5日 目の幼虫前胸腺 をエ クダ

イソン とともに培 養する と,そ の活性は,そ れぞれ4, 

5日 目お よび蛹化1日 目のそれ と同程度に まで阻害 され

る.こ の ことか ら,活 性 の高い前胸腺は,エ クダイ ソン

の負の フ ィー ドバ ック作用を受け るだけであ ることが示

された.こ の負の フ ィー ドバ ック機構で,あ る程度 まで

ワンダ リング後期にみ られ る前胸腺の不活性化を説明で

きる と考え られ る(22).

5. PTTH, JHと エクダ イソン

これ まで,前 胸腺 の活性 にかかわ る各 々のホルモンの

前胸腺への作用をみて きた.こ れ らの各 ホル モンの分泌

は,さ らに各 ホルモン間で も調節 しあってい る.こ こで

は,こ の各 ホル モン間のかかわ り合いを簡単に述べてお

く.

オオサ シガメや ヨ トウガの幼虫にエ クダ イソンを注射

した り,脳 をエ クダ イソン とともに培養す ると,脳 の神

経 分泌 細胞 中の分泌顆粒 が急激 に減 少す る.こ の減 少は

分 泌顆粒 が放 出されたた あと考 えられ る.こ れ がPTTH

で あるとい う証 明は ないが,少 な くとも ヨ トウガでは,

図8 脳(Br),ア ラ タ体(CA),前 胸 腺(Pg)の

相 互 関 係

太線 は刺激,破 線 は阻害,実 線はホルモ ン分泌を示す.

a) 5齢 初期,ア ラ トトロピンに よ り活性化 し て い る

CAはJHを 分 泌 し,BrのPTTHお よびPgの エ クダ

イ ソン分泌を抑制す る.

b) ワンダ リング期 前後.前 期 にはJH特 異エステ ラー

ゼによ りJH濃 度は下 り,Brお よびPgの 抑制ははず

れ る.そ の後,PTTHが 分泌され,エ クダイ ソン分 泌

が始 まる.こ の初期,活 性 の低 いPgは 正のフ ィー ドバ

ックを受け る.ワ ンダ リング期 に入る とまもな く,ア ラ

トヒビンに よってCAは 不活性 となる.

c) ワンダ リング期中期(前 蛹期).CAは 再び活性化す

る.PTTHも この時期分泌 され,Pgを 活性化す る.し

か し,蛹 化に近づ くとPTTH分 泌は止 ま り,Pgは エ

クダイ ソンの負の フィー ドバ ックを受け て不活性化す る.

d) 蛹期(成 虫発生).脳 か ら分泌 されたPTTHはPg

を活性化す る.こ の初期 ではエクダイ ソンは正 のフ ィー

ドバ ック作用 をPgお よびBrに 対 して もつ.Pgが 活性

化 して しま うと,こ ん どはPgに 対 してエクダイ ソンは

負の フィー ドバ ック作用をす る.こ の時期 のBrに 対す

る作用は不明であ る.

PTTHを 産生 す る と思 われ る分 泌 細 胞 も こ の 中 に 含 ま

れ て い る こ とか ら,エ ク ダ イ ソンはPTTHの 分 泌 を 促

進 す る とい う考 え が あ る(23).脳,側 心 体,ア ラ タ体 を 除

い た タバ コ スズ メガ の 休 眠 蛹 に エ ク ダ イ ソ ンを 注 射 す る

と,そ の 前 胸 腺 は 活 性 化 す る と い う こ と は前 節 で 述 べ

た.こ の エ クダ イ ソン の作 用 を,正 常 蛹 と除 脳 蛹 につ い

て調 べ る と,正 常 蛹 の前 胸 腺 の ほ うが,除 脳 蛹 のそ れ よ

りも少 量 の エ クダ イ ソンで 活 性 化 され る(22).こ の こ と
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は,間 接 証拠 に よるものだが,前 胸腺の分泌 したエ クダ

イソンが脳 のPTTH分 泌 を促 進す る可能性を示唆 して

いる.

JHに ついて,PTTH分 泌 への影響 を調べてみ ると,

これ は逆に神経 分泌細胞 の分泌顆粒の減少を抑制す ると

い う(24).これ は放 出(分 泌)を 抑えてい るとも考え られ

る.こ れ もタバ コスズメガでの ことだが,脳-側 心体-ア

ラ タ体系をJHと ともに培養す ると,培 養液中に放出 さ

れ るPTTH量 は,非 常 に減少す るか,ほ とん どゼ ロと

なる(22).

これ らの事実を もとにして考えた とき,5齢 幼虫の発

育,脱 皮,変 態 は どの ように コン トロール され てい るの

だろ うか.5齢 の タバ コスズ メガを例に と って み よ う

(図8).幼 虫は成長 の速 い もので,4日 の摂食期ののち

ワンダ リング期 に入 り,そ の後5日 目に蛹化す る.摂 食

期 のは じめの2日 間はJH濃 度が高 く,3日 目か ら4日

目にか けて急激 に低 下する(25).この間の前胸腺の活性は

低 い(図3).JHの 体液 濃度 がほぼゼ ロにな ったのち,

PTTHの 第1回 目の分泌があ る.次 い でエ クダイソン

が分泌 され.ワ ンダ リング期 に入る.こ の後,前 胸腺の

活性は上昇 し,そ して急激 に低下 して幼 虫は蛹 とな る.

アラタ体を5齢 初期 に摘 出す る と,摂 食期 は1日 ほ ど

短縮 され る.5齢3日 の前胸腺はJHで 阻害 され,ま た

蛹の体 内培養系では 徐々に活性化す る.自 らの分泌す る

少量の エ クダイ ソンが正 のフ ィー ドバ ック作用 をするの

で あろ うことを考 え合 わ せ ると,5齢 初期 のJHは 少な

くとも前胸腺 の(自 動的)活 性化を抑制す る(図8-a),と

同時にPTTH分 泌を抑制す るとい う2つ の作用 を もつ

と考 えられ る.結 果 として,摂 食 してい る時間,す なわち

充分に生育す る時間を保証す る.こ れは,幼 虫の体重 が

ある一定値を越 えると,そ の後は じめて,JHの 体 内濃

度が低下 しは じめ るとい う事実か ら も推 測で きる.と こ

ろで,ワ ンダ リング期 の前,JHの 体 液濃度 はほぼ検 出

できない レベ ルまで低下す るが,こ の時 期 アラタ体の活

性は維持 され ていて,ワ ンダ リング期 に入 った直後 に不

活性 となる.JH濃 度 の減少は,主 としてJH特 異 エス

テ ラーゼ(JHを 不活性化す る酵 素)活 性が急 激に上昇す

るこ とに よる(27).こ の とき,JH特 異 エステ ラーゼの阻

害剤を投与す る と,そ の幼 虫は6齢 にな って しまうこと

か ら,こ のエステ ラーゼの果たす 役割 が示唆 され る(26).

JH濃 変がある閾値 以下 に下 った後,PTTH分 泌期 が

あ る(図8-b).こ のPTTH分 泌の タイ ミングは光周性

の コン トロールの もとにあ る(7).JHの ほ とん どな い環

境で,最 初のPTTHに よ り刺激 された前胸腺はエ クダ

イ ソンを分泌 し,こ れが各器官の蛹化を運命づけ る.と

ともに,ワ ンダ リング期 とい う,摂 食を止め,タ バ コの

葉か ら地に降 り,土 に もぐるとい う一連の行動を解発す

るのであ ろ う.こ の後,前 胸腺は再び 急激 に 活性化す

る.こ れ もたぶん,PTTHに よ りひ きお こされ る.こ

の時期再び アラタ体は 活性化 し,蛹 形質 の 維持 ととも

に,前 胸腺の活性化に もあずか る(図8-c).前 胸腺が活

性化 した後,刺 激す るホル モンがな くな ると,エ クダイ

ソンの負の フ ィー ドバ ックが働いてその活性は急激に低

下 し,不 活性の状態 とな る(図8-d).

以上,タ バ コスズメガについて述べた ことは,一 つの

説明の試みにす ぎない.4齢 期で も投与 したPTTHは

前胸腺を活性化す る.と い うことは,4齢 幼虫の前胸腺

も脳か らのPTTHで 活性化 し,幼 虫脱皮がお こると考

え られ る.し か し,PTTHが 分泌 され ると考え られ る時

期のJHの 体液濃度は5齢 中期 よ りは るかに高い.ま た,

正常の4齢 幼虫にJHを 塗布 した り,注 射 して も,そ の

効果 は認め られ ない.4齢 のJHとPTTH分 泌 とのか

かわ りは どの よ うな ものであ ろ うか.4齢 と5齢 の脳は,

異な る生理条件を備えてい るの で あ ろ うか.休 眠蛹で

は,一 旦冷や された後,は じめて脳はPTTH分 泌能を

もつ ようにな る.こ れ は どの よ うな メカニズ ムに よるの

か.脱 皮 と変態 の中心にあ る前胸腺の活性制御機構をめ

ぐる問題は,ま だあ ま りに も多い.

この10年 間,ラ シオ イ ミュノアッセ イ法の確立に よ

り,超 微量のエ クダイソンとJHを 測定で きるようにな

った.こ れは,1個 の前胸腺,1個 の アラタ体の分泌す

るホルモ ン量を正確に測定 し,一 対の器官の一方を コン

トロールに,一 方を実験区に使 うことを可能に した.こ

のため,脱 皮 ・変態にかかわ る内分泌学は急速の進 歩を

とげつつあ る.本 稿では,先 人たちが拓いた昆虫の内分

泌研究の歴史の一端 と,実 験形態 学的手法 を 縦横 に駆

使 して,い かに各 々の事実を提唱 して きたかを述べる と

ともに,そ れが現在的な手法で証明 されつつあ る過程 に

焦点を絞 った.そ のため,1950～60年 代の研究 はほ と

ん ど省略したが,こ の間に蓄積 された成果(2)が,現 在 の
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礎 となってい るこ とはい うまで もない.

ここで は,PTTH, JH,エ クダ イソンの前胸腺 とのか

かわ り方を 中心 に述 べたが,PTTHとJHの 分泌 の コ

ン トロール機構 もまた重要 である.ア ラタ体 の活性 は,

神経系 で阻 害(inhibition)さ れてい る とともに,ア ラ

トヒ ビンで不活性化(inactivation)し,ま た ア ラ トト

ロピンで活性化す るとい う.と もに脳 から分 泌され てい

るとされ ているが,詳 細は不 明である.体 液中のJH濃

度は,ア ラタ体 の活性 とともにJH特 異 エステ ラーゼ活

性に依存 している.こ の酵素は いか に誘導 され るのであ

ろ うか.JHに よってのみ誘導 され ることは,実 験的に

否定 され ている.PTTHの 分子 は どの ような構造 なの

か,そ の分子種 は単一 なのか,複 数 なのか.分 泌は どの

部位 で コン トロールされ ているのか,分 泌細胞 その もの

なのか,ア ラタ体 にのびた軸 索の末端 であろ うか.分 泌

の タイ ミングは,い かに コン トロールされ てい るのか.

今,ま さに,昆 虫の内分泌学 はその第3世 代へ とバ トン

を渡 され たばか りである.
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