
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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