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蚕糸 毘虫バイオテック 80(3)、151-162(2011) 
SANSHI-KONCHU BIOTEC 

ト 特集「昆虫の摂食行動制御メカニズムJ

毘虫の昧覚と摂食行動の神経基盤

朝岡潔 1・佐々木謙 2
1農業生物資源研究所加害・耐虫機構研究ユニット ・2金沢工業大学人間情報システム研究所

1. はじめに

オ\:特集で取 り J~.げた摂食h動が動物にとって生きるた

めに基本的に重要な行動であることは言うまでもない。

そして，昆虫においても，食物選択の最終段階の判断に

は味覚で得 られる情報をよI~ いている。 すなわち，口日号外

部や111;[1のl味覚以宵で触れて，あるいは口に入れた後の口

内の味覚出官により，食べられるものか，食べない方が

よいか，さらには食べ続けてよいものなのかどうかを判

断していると考えられる。ヒトでは 5つの基本味をもと

に食べ物の適否を判断できると言われているが，民虫で

も持っている味覚受容ニューロン (n;UITIJl包)の種類また

は受容体の種矧に応じたl味が医別できると考えられる。

本特集において佐藤が毘虫の|床受容休について総説して

いるように， その遺伝子単離は急速に進展しているが，

1. ~I +lifl l l縦系における叫の追いの認識機構とその行動に及

ぼす作用に関するネ111経基慌のlIf!解については，まだート分

に進んでいるとはいえない。味細胞や受平等休の昆虫研ご

との多様性は， 非常'に市lいものの，ほ乳類と同様県覚

に比べると物質を識別する能力は低いのかもしれない。

乙れは， 基本的には食べるのに適切なものを受容するl味

細胞と過さないものを受容する昧細胞に二分でき，その

バランスを出IJって意志決定し 摂食行動につなげる中継

神経系での情桜処理が行われているためと考えられる。

一方，空腹で食べてはみたものの，昧によってあまり

食が進まず、に食べるよ71さが違ったり，途中でやめたりす
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ることも我々には身に覚えのあることではないだろう

か。とれも似たような現象が毘山に児られる。摂食の開

始とともに，食べている最中も，食べる早さや終えるタ

イミング等の調節に|味覚情報は感賞フィー ドバックとし

ての役割lを果たしている。本稿では，毘虫が慎食する際

に最も重要な外的情報の lつである味覚の受容から，そ

れに関わる巾枢神経系と摂食の運動神経系に至る神経基

f!誌の研究の概要について，味覚情報による摂食h動の

フィ ー ドパック修~flj等に閲する筆者ーらの研究を含めて紹

介したし、

2.パターン運動の神経団路

ほ乳類などと比べて非常に少ない神経細胞で生きてい

く必裂のある毘山を含む無脊作動物で、は，味覚と限食行

動の関係の神科基盤を研究することは比較的容易と考え

られ，ほ乳類のモデルとしても活附できる。すなわち，

食べるか食べないかの択ーの選択を司る神経要素ととも

に，摂食の運動民索にもパターン化された運動を司る神

経~I~丹が存在する。また， その基本的な回路を外的， 内

的な機々な要因が修~Iíj して摂食行動を調節している。基

本的にはこれらの神経回路は動物に共通に存在し，それ

ぞれの砲の生存に過した適応機構を備えていると考えら

れる。

定型的な運動プログラムは 動物の蝶々な運動に関

わっている。昆虫が餌を認識して摂食を開始するまでの

行動も定型的と言えるが，多くの定型的行動には‘連の

周期的運動が伴うことが多く ，摂食における岨峨や鴨下

(飲み込み)のほか，歩行.lr*朔，脱皮，交尾， 産卵等々
の運動において生きて行くために必要な行動のパターン

を形成する。本2訟で、は動物一般的な周期的運動フ。ログラ
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ムを形威する神経要素と経路のモデルについて解説する

(図 1)。

味覚刺激を含む感覚刺激は，行動開始の鍵刺激として

重要である。感覚細胞が受容した情報が中枢神経系に伝

えられると，一次中枢において，刺激の種類などの情報

を統合し，最初の意志決定をする鎚~ilJ激検出処理機構が

作在する。その意志決定にしたがって中継プログラムへ

活動の開始を命令するニューロン群が司令要素である。

摂食行動では，アメブラシ，モノアラガイ等のl欧休動物J

で司令ニューロンが同定されているが，昆虫では同定さ

れた司令ニューロンの例はなし、。定型的行動における問

則的運動には，感覚情報の入力がなく ても独立したパ

ターンを形成するヰ1+区パターン発生器 (centralpattern 

gencratolてCPG) とH千ばれるネ1¥1経凶路が作行:する。CPG

を構成するこユーロンの生理学的性質やその活動パター

ンを形成する仕*11みについても， !li7;休動物のほか，エピ

やカニ，ヒルなどの動物でよく IVf究されている (Mardcl

and Buchcl・， 2001)。毘虫では，バッタの飛測や歩行など

の研究から， その存イEは古くからま11られており，現在も

研究は進んでいるが，制胞レベルでのIV州U川f究はまだだ、弓不ミ汁|

である (Ay戸卯alia叩IIldLa叩ngc，2010ω)0CPGの中に運動ニユ一

ロンが合まれるI場;場2合があることもま刻知|日lられているカが可，通常

そのパターン形成にしたがって誕百jニューロンが活動

し，筋肉が収縮 ・弛緩する。そこで我々の日に行動とし

て制察できるのである。

定型的行動とは言っても，ガ?に一定のパターンで、起乙

るわけではなく ，生物で、ある故，環境の外的裏閃，I刈Ijl;J

要閃によって修飾を受け，巧妙で適応的な行動をとる。

飛矧や歩行運動などでは， 行動に起因する筋肉等の固有

受容掛 (proprioceptor)からの感覚フィードパックが正

常なパターンの形成や修飾に必須である。1!13.1腕運動にも

顎の到jきを感知する感覚細胞の存在が知られている

(Clissold. 2007)0 f貝食1-1到Jにおける代表的なフィード

ノtックは，空腹状態から満限状態へ変化するいl的要因に

よる修自Iliで-あり，閥や腹部の仰張受容器 (stretchrecep-

lor)の感覚情報や栄養状態を感知して伝達する内分泌

中枢神経系

系の情報が知られている。これにさらに，昧覚等の外部

の環境情報によるフィードパックも関わることが分かっ

ている。

3.昧覚受容と摂食行動の関係

毘虫の摂食行部jでは，味覚と摂食行動との関係につい

ての研究は，長い間l床受容と行動観察の研究に限られて

いた。図 lの行動モデ、ルの入りυと/.1:¥口の部分である。

行動により昧受容器官を最初に特定したのは，タテハ

チョウ和|のチョウの間lのふ節に味刺激を与えることに

よって，吻1111展反応が起こることを証明した実験(Minnich.

1921)だと言われている。慎食行動の実験には， 侵食イ|自

体 ・行動の頻度， 11守問解析， 1真食室，削出量，選択試験
等々による版々な方法が工夫され用いられてきた。昆虫

の味覚受容については，感覚子の先端の穴を利mして刺
激と電気的応答の記録を岡崎に行うチップレコーディン

グ法 CHodgsonel 01.， 1955)がl確立されてからは，行動

および形態学[内な知見と仰せて昧感覚デを判定し，受容

するl沫の種類や濃度の範囲などの生E照的機能を明らかに

した報告が急速に噌}Jnした。なかでも，DethierC 1976)は，
クロキンバエ Pho，.mioI噌/11αをよに用いた味覚と侵食千l

動との関係，そして雫!J&・満腹または栄養状態との関係

も合めた研究をrHungryftyJと題した本にまとめており，

現。ーでもよくヲ1J~~ されている。 ハエのl仰のふ節と恒弁に

ある感覚子には，1ft!受存主111胞，/1<受容細胞，出受容細胞

があり，行動で、は， Æ~;~fや{山12度の塙による県食促進作用 ，

d年l濃度の塩や苦味物質の混合による担食tfjIiHI}作用が児ら

れる。l司じ刺激物質を受容しでも，ふ町iの!悲党干の刺激

は休の移動と吻の伸j互に関与し，唇弁の感覚下の刺激は，

その唇介内の感覚子の種類や位置にもよるが吻1'11}喪と

その正!iftな位i量移動，唇弁先端の唇弁葉の開閉以汁の

開始に関わることなどがこのときまでに分かっていた。

また， 'j奇弁からIJ[!;I頭にかけてのi1P'13問所にもl列、感党子
があり，後にキイロショウジョウパエ Drosophilameh，ト

l10gaslelで詳細な観察が行われた CStockerand Schorderet， 

1981: Nayak and Singh， 1983)0 Dethier (1976) もその存

ー回目一一一一一一一一一一日一一一一、

鍵刺激検出 司令 中枢ブログ
処理機構 .要素.ラム(CpG)...運動神経時筋肉

感覚フィード、パ‘ンク

図1 パターン行動の神経要素と経路のモデル
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天餌を好んで倶食し， Gr66aプロモーターで発現させた

場合は，カプサイシン混入餌を忌避する行部jが間察され

た (Marellaef a!.， 2006)。また， ChR2という青色光に応

答して!J!~分極するチャネルを発射させたハエは， 音色光

で吻イEF'展を引き起こ した (Gordonand Scott， 2009)。ほ

乳傾でも同様なことが起こる。甘味受詳細胞に苦味受容

体を発現させたマウスは，その受容体のリガンドとなる

苦味物質を好んで食べ，逆に苦味受容細胞に発現させた

受容体のリガン ドとなる物質を嫌った (Zhaoel al.， 2003; 

Mueller el al.， 2005)。カイコでは，コナガのフェロモン

受特例Eを発現させたh.if蛾が コナガのフェロモンに応答

して交尾行動を示した研究が最近報告されたが (Sakurai

el a!.， 201 J)， この性1]到に匹敵するほど堅固な受容と行

動の関係が味と摂食行動にも再現されたのである。

このように，好きな昧と嫌いなり、の区別，すなわち食

べるか食べないかの判断材料をrtUITI胞という末梢の純11胞

レベルにかなりの程度依存することは， 当たり前のよう

に感じるかもしれない。しかし， (ま乳sJ'lにおいてIdr床や

苦1J;j~などの受容~:II IH臼が個々に存在して，ゆk質ffjの情報を

に1:/1、区へ伝達していること (Nelsonel al.， 2001; Zhang el 

al.， 2003; Zh日oel a!.， 2003)，また，キイロショウジョウ

パエで邸受容細胞とjEわれていたものが苦味の受持を

十且っていること (Meunicrel a!.. 2003; Hiroi elα!.， 2004) 

が分かったのは比較的最近のことである。苦味細胞の存

在とその受手写する物質が担食行動の+111制とリ ンクするこ

とについては，カイコを月間?いた石川らの1刑U川f究 (Is討山引hikμa肌1机W九ν叩F勺a

l円96“6;イε-EI)川|川1..'-平|ドiJ足モ五， 1966ω)でで、はじめて分かつたことでで、あり，
その後，鱗遡l弓の幼虫に普遍的に存在することから de

tcrrcnt cell (筆者は 「摂食阻害物質受容細胞」 と訳して

いる)と呼ばれ，その重要性が認識されることになった

(Schoonhoven and van Loon. 2002参照)ことは，あまり

ま1]られていないかもしれない。
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昧覚の中枢神経系

4.1.昧覚の一次中枢領域

l床細胞の実態が明らかにされていくなか，それらの情

報が中招でどのように処理されて行動となって現れるの

か，その神経基燃に迫る研究が次のターゲットとされる

のは当然の流れである。まず 味細胞の情報が中4区神経

系のどこに伝えられるのか，味覚の一次/:11総領域を調べ

る研究がなされてきた。ほ乳類の味細胞と異なり，毘虫

の味細胞は二同ヤ|ーのfflJ経細胞(ニューロン)で，細胞休

から伸びる一方の突起(デンドライト)を感覚子の先端

に延ばして先端に接触するものを|味として受容し，他方

のilllll索を直接1-1コ枢神経系に伸ばしてその味覚情報を活動

4. 

在に触れており 批判ーや飲み込み行動の制御に関わると

考えていた。すなわち， n.lの遣いによる行動への答写と

ともに，感覚器の場所によって民なる通勤に至る神経経

路があることを示している。

鱗遡目毘虫、の幼虫では，特に単食性， 狭食性毘虫の食

物選択行動との関連で，植物種に特録的な物質とその受

容25官の探索が行われた。アブラナ科植物に特異的なグ

ルコシノレート はシロチョウ類の寄主選択の鍵となる ï~I

くから芦11られた対応関係であるが， その幼!.Uに月末細胞の

存在が分かったのは 1967年である (Schoonhovenand 

van Loon， 2002参照)。カイコにおいては，食住1:の鍵とな

るクワに含まれる成分について先駆的研究がなされ

(Hamamura el al.， 1961， 1962ラMori，1982など)，小限粒状

休じの有刺感覚子の昧細胞の世質についても詳細に都|べ

られている (Ishikawa，1963;石川・ 平尾 1963;Ishikawa， 

1966;桁川・平尾， 1966など)。ただし，残念ながら，

クワに比較的判民的なモリンやイソケルシトリ ン，日シ

トステロール， n-hexacosanol， n-octacosanol等の物質に

ついては，受容体ばかりでなく受容器官 ・細胞もいまだ

に分かっていなし、

!巡党が行動に及ほす;;与響を調べる研究では，感覚?rNTJ'

をfrむ;1MIIーや感覚fを切除したり，目安手iで不活性化する

J:j'rl、により，感覚情報を遮断して行う行動実験がよくJrl

いられる。鳥居 ・森n(1948) は，カイコÝJj~Üの小!l![!を

切除すると，クワ以外の柚物を食べるこ とを瓶告し， 小

胞に食べ物を見分ける味覚間官があるととを推測してい

る。これに該当する近年の画則的手法として，キイロショ

ウジョウパエでは， GaI4/UASシステムにより，特定の

I件、受容体の発現する制胞にそのプロモーターを使って毒

素を発現させて細胞を不活性化し，個体の行動を観察す

るというん法が)'1ー|いられた (Thorneel a!.， 2004; Wang ef 

al.，2004)。その結果， Gr5日(トレハロースがリガンドで

あることが毘虫では最初に I~i らかにされた味受容体; そ

の他の Grとともに本特集佐!俸の総説を参照)を先現す

る細胞は，卜レハロースだけでなくシュークロース(シヨ

糖)やグルコース，あるいは低濃度の塩などを受容し，

その細胞の活動が， ふ節へのl味覚刺激による吻伸展反応

の有無や色を付けた餌の選択実験により慎食促進行動を

引き起こすこと， Gr66aが発現する細胞は苦味物質を受

容し，摂食抑制(忌避)行動に結びつくことが分かつた。

同様に，昧細胞の活動あるいは l遺伝子が行動にダイ

レクトに反映されることを示した象徴的な実験として，

辛みを引き起こす代表的物質であるカプサイシンに応答

するチャネル型受容体を， Gr5aプロモーターで発現さ

せた場合は， ハエは選択実験で、カプサイシンの人った寒
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電位の頗度情報として伝遥する。したがって，このl味細

胞の鼎11索の投射形態を調べることによって，味覚の中継

の場所を特定することができる。

まず， 10年以上前に筆者が，カイコ BombD:moriや

テンサン(ヤママユガ)Antheraea val71amaiの味細胞の

軸索投射を観察したととがあるので，それから紹介させ

ていただきたい。鱗趨目毘虫幼虫の味覚器官は，小限!粒

状体上の 2対の有柄感覚子Clateralstyloconic sensilla (LS) 

とmedialstyloconic sensilla (MS)) とよ唇の裏側の大顎

に接した部分にある l対の上咽頭感覚子 (epipharyngeal

sensilla: EP)が知られている(図2A)oLSとMSには，

それぞれ4恒|の味細胞と l但|の機械感覚細胞が存在し，

EPには 3個の昧細胞が存在する。3つの各感覚子先端

にコバルトーリジン俊合体溶液を浸して柄IJ索の順行性染

B 

拡張筋[

前額神経節
(FG) 

服筋[

LS 外側有柄感覚ご EP ーヒロ因頚怒覚?
恥13 河慣l 有柄~1聖子

色を行った結果， LSとMSからは， ~i自点が小限(神経か

ら入って食道下神経団、 (subesophagealganglion: SG)の

同側中火部のやや前方に投身すして分岐し，脳と SGを繋

ぐ食道環連合 Ccirclll11oesophagealconnective: COC)を通っ

て脳の同側腹担IJ後方に分校して終末した (Asaoka‘2002)

(図3A，B)oLSとMSからの投射の違いはほとんどなかっ

た。EPからの染色では ほぼその逆経路を辿り，上唇

神経から脳~ COC ~ SGの経路を通り，分枝する位量

はLS，MSとよく似た領域であった(図 3C)。カイコと

テンサンで、は大きな遣いはなく，タバコスズメガの小限

や仁唇全体からの神経柴色 (Kentand Hildebrand， 1987) 

ともよく似ており，この脳の腹iJ1IJ後ノうの樹状突起が分絞

する領域は，後大脳(tritocerebrum) と111ばれる神経叢

の一部である。 1床細胞と機械感覚細胞の区別はできな

C 

前額神経節
(FG) 

環状圧縮筋

v 
前方

20011 m 

図2 力イコ口器の昧覚感覚子，前腸部の筋肉，神経系の形態
A 頭部と味覚感覚乎 B:頭部垂直断面 C: I?JIi腸詰liを背側から見た筋肉と神経系

泌
J

A
V
 

A
WV
 

食道下神経節
(8G) 

背側から 側方から
(右が背側)

背側から 側方から
(右が背側)

図3.テンサンの昧覚感覚子からの神経投射形態
A:有柄感覚子からコバルト リジンにより染色した脳一食道下ネ1j 1~:1Ë節部の全体写真(取り出して背側から見たところ) B ・外
側有柄感覚子LSからの神経4illl索投射の砂IJ，背側(左)および左側IJ方(右)から見た描写，矢印は小服、から入力する神経束 C: 
上咽頭感覚子 EPからの神経軸索段射の例 背側(左)および左側方(右)から見た描写，矢印は上咽頭から入力する神経束
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になって区別できることが分かつた。幼虫でも 3箇所

にある感覚子の場所によって，真!なる昧細胞の投射領域

がSG内に観察されている CColombel a/.， 2007)。これ

らの結果は，中枢においては，まず味質あるいは機能的

情報処理よりはむしろ，場所あるいは空間的情報処理が

優先的に行われていることを示す。これは，刺激する感

覚子の場所によって特異的な行動につながる前述の過去

の知見 CDether，1976)とも符合する。

一方， 同じ感覚子にある細胞でも，受容する物質の違

いが投射領域に明瞭に現れていることも分かった。唇弁

のGr5aを発現する甘味細胞は. Gr・66aを発現する苦味

細胞より側方および前方へ多く分枝する投射領域を持

ち， それぞれの領域は重ならなし、。形態的な特徴だけで

なく，昧細胞の機能は.Gr5aとGr66aのプロモーター

により蛍光カルシウムセンサ-G-CaMPを発現させた

細胞のカルシウムイメージング法によっても，刺激特異

的で SG内の領域特異的な神経活動が観察されている

CMarella el a/.， 2006)。キイロショウジョウパエの目昧受

容に関わる味受容体 Glは4種類知られている。一方，

苦味受容に関わる Grは，少なくとも 33種類が唇弁の

苦味受容細胞で発現しており，感覚下や細胞による違い

があることが報告されている CWeisset a/.， 2011)。乙れ

らの異なる受容休を持つ細胞の投射領域はつの受科

体 Gr66aの投射領域内にあるものの，微妙な遣いがある

ことから，苦味の違いは中根でも空間的に識別されてい

ると考えられる。一方，苦味の中枢と考えられる領域に

は.Gr66aは発現しないがリガンドが未同定の味細胞か

らの投射が観察されており，これが酸受容細胞の投射領

域である可能性がある (Miyazakiand Ito， 2010)。水受容

細胞の投射領域が甘味細胞の投射領域と重なること

CInoshita and Tanimura， 2006)をあわせて考えると，やは

り好きな昧と嫌いなl味を一次中枢の領域で識別している

可能性が高いと考えられる。ゆK感覚子に付随する機械感

覚細胞の投射領域もより明確に区別されており， SGの

味覚の一次中枢と考えられてきた領域は，徐々に細分化

した領域として同定されてきている CMiyazakiand lto， 

2010)。しかし，味覚一次中砲におけるま間的な認識と

機能的な認識に関わる領域の機能分担は必ずしもまだ明

縫ではない。

かったが， SG~脳への COC には 4 本の軸索が確認で

きたことから，後大脳へ投射しているのは味細胞である

と考えられる。

同様な染色法には，塩化コバルト，塩化ニッケル，西

洋わさびぺルオキシダーゼ CHRP)，ピオチンのアミノ

誘導体であるこユーロピオチンなどもよく用いられてい

る。これらの手法を用いた味感覚子から中枢への軸索神

経投射の研究は，クロキンバエとキイロショウジョウパ

エの成虫で特に詳細な閥察がなされている CStock巴rand 

く

o
一∞
O

zoω 

4.2.介在ニュー口ンの同定

味細胞単位で味質を認識し，同じ領域に段射していた

としても，昧細胞にシナフス結合する 2次ニューロン以

降において，複数の昧細胞のj情報を統合するこ とによっ

て味の遣いを検出している可能性は十分にある。さらに

Schorderet， 1981; Nayak and Singh， 1985; Yetman and Pollack， 

1986; Murphey et al.， 1989; Edgecomb and Murdock， 1992; 

Rajashekhar and Singh， 1994a; Singh， 1997)。また，最近で

は2種の蚊Anophe/esgambiaeとAedesaegypli CIgnell and 

Hansson， 2005)やヤガ存|の蛾 He/iothisvirescens Oorgensen 

ef a/.， 2006)の成虫などでも調べられている。毘虫種に

より，あるいは幼虫と成虫というステージによって脳-

SGの形態は異なるが，カイコやテンサンの場合と結果

は類似しており，頭部の昧感覚子の感覚細胞は，後大脳

とSGの特定領域のどちらか あるいは両方へ投射して

いる場合がほとんどである。ハエは大顎が退化している

ため，SG内の大顎の中府fljlj徒[1領域も退化したと考えら

れ，さらに脳と SGが融合しているため，後大脳と SG

の味細胞の投射領域は隣接している。日目頭部の感覚細胞

は3箇所いずれの感覚下からも後大脳に投射して分枝す

る。唇弁の感覚細胞は， SGの中央と 1-1-1央側方部に主に

分枝し，一部後大脳へ投射している。ふ節感覚子は，主

に胸一腹部神経節 Cthoraco-a tヲdominalganglion)に分校

するが，一部は SGへも投射している。同じ感覚子でも

機械感覚細胞は，軸索が太いことから判別できるとされ，

味細胞とは隣接するが異なる領域へ投射していると考え

られている。 昧細胞の種矧による投身すの遣いは明瞭でな

いが，唯一 HRPを刺激液にJJIIえて染色することによっ

て細胞別に観察した報告がある CShanbhagand Singh， 

1992)。

キイロショウジョウパエの味受容体の発見以降は，

GaI4/UASシステム等を使った受容体のプロモーターと

蛍光タンパク質等のレポーターを使った共焦点顕微鏡等

による観察，あるいはl床細胞とそれに付随する機械感覚

細胞を標識するエンハンサートラップ系統を用いてさら

に詳細な観察が行われている CThorneet a/.， 2004; Wang 

el al.， 2004; Inoshita and Tanimura， 2006; Miyazaki and Ito， 

2010)。乙れらの研究から， 同じ受容体であっても，細

胞の存在する器官の場所が異なれば，投射領域が重なる

ことはなく ，成虫の場合，SGの中でも前方から後方へ

向かつて咽頭，唇弁， ふ町iの感覚子からの投射領域が順
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同じ味細胞でも刺激によって応答の時間的特性が異なる

ために，これも 2次ニューロンによる味の識別がなされ

ていると考えられている (Glendinninget 01.， 2006ラ Weiss

etol.，2011)。

味細胞と連絡し，中継神経系内で、分枝する介在ニュー

ロンについては，ガラス微ノト電極による細胞内記録法を

用いたハエの研究がある (Mitchelland Itagaki， 1992; 

Singh， 1997)。最近では， Gal4/UASシステムを附いて，

ショウジョウパエの Gr22b.bやGr22b.cを発現する細胞

が介在ニューロンであったという報告もある (Thorne

and Amrein， 2008)。また，神経ペプチド遺伝子 huginを

発現する SG内の介在ニューロンが摂食行動の調節を

行っていることが分かっている (Melcherand Pankratzヲ

2005; Bader etα1.，2007)。

昧細胞の受容機構とその投与I経路から得られる知見に

比べれば， 1-1ヰ[3:においてその味覚情報を統合すると考え

られる介行ニューロンの形態と機能，後述する運動

ニューロンに主る下降性神経経路への伝達，さらには他

の感覚情報との統合や栄養状態の検知システムからの情

報の伝達・処理，連合学習等Jこ関 与する高佳 r:1=1~:区との関

係についての神経細胞レベルでの解明はまだ先にあると

いってよいだろう。

5.摂食の運動神経系と昧覚情報によるフィード

J'¥ック

毘虫は，梯，あるいは幼虫と成1;というステージの遣

いによって，摂食行動またはそれに伴う口器の形態から，

H目明(口)型毘虫と吸汁 (1-1)型昆虫の 2つに分けられ

る。 バッタや鱗趨日の幼虫は 1 !，~[1I爵型，ハエや蚊および鱗

趨目の成虫は吸ト|型である。

|目鴫型昆虫では，まず食物を大顎で組|かく刻んでから

口腔内に人れ，それを日目頭や食道の環状筋や拡張筋によ

る飲み込み運動により食道へ食物を送る。1日鴫型毘虫の

侵食行動には， IIf:ln爵と飲み込みという，連続的に活動す

ることが多い2つの代表的な周期的運動プログラムが神

経基盤として存在する。これは忠良の動くノう|古lが遣うもの

の我々ヒトとも共通し，毘虫にはより単純な神経思盤が

あるはずであるc

l投汁型毘虫の摂食行動では，仁l器の形態とともに吸汁

まで、の運動は様々であるが，共通するのは， 主に頭部ク

チクラと口腔や咽頭をつなぐ拡張筋で形成される吸引ポ

ンプが発達しており，流動性の食物を口腔内に吸引し，

咽頭や食道へ送り込む飲み込み運動が起こると考えられ

る。我々がストローで飲み物を飲むイメージであろうか。

IlJln前，飲み込み運動のいずれに関しでも，運動ニュー
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ロンの細胞レベルでの生理学的性質や，運動プログラム

を形成する神経回路の全貌については昆虫では分かつて

いなし¥、。2干種重の/¥ツタ(サパクトピ/¥ツタ Schis山T

gl只句gαωnωα と卜ノサマパツタ Locα11仏ω川stγfωCαi叩 grαωf仰Oω，.iω正α，)， タバコ

スズメガMαndllcosextaが代表的な対象種であり，ハエ

は意外に多くない。この分野では，特殊な口器をもっア

メフラシ等の軟体動物，さらには胃の中でru:[唱を行う甲

殻類のエピ，カニの仲間などで圧倒的に研究が進んでい

る(Cropperet 01.， 2004;肘larderand Bucher. 2007)。しかし，

害虫防除等への応用毘虫学のみならず， 生物の多様住1:，

共通性を知る上でも， 毘虫の摂食行動を研究するj意義は

大きいと考えている。カイコは家畜化されて少行や逃避

なと、の行動が最小限にしか見られず，Y)J!R月1聞は消化の

ための休憩も含めれば，ほとんどの日寺問を摂食に費やし

ていると害ってよい。このとき見られる11回収i運動，飲み

込み運動は，関連する筋肉の協Wi¥Jした収縮・弛緩による
刷則的な運動フ。ログラムの好都合な研究対象と考えてい

る。以下に， 筆者らが行ったカイコの研究結果を1=1コ心に

紹介させていただきたい。

5.1.岨晴運動と昧覚

咽Illf!運動は大関を開閉して食物を細かく砕き， IJI大lに

取り込む運動である。大顎を動かす筋肉は大きく分けて

大'gf-i開筋と大1質問筋があり，その交7l:の収縮と弛緩に

よって周期的なリズ、ム運動が形成される。カイコ幼虫の

頭部を解剖すると分かるが，これらの筋肉がよく発達し，

特にス顎間的]が頭部の大部分の空間を?とlめている。運動

ニューロンの形態は，筋肉からのコバルトーリジン逆行

性染色法により観察し，カイコではFr-IJlIJで、日個の神経

細目dがあることが分かった (Sasakiand Asaoka， 2005)0 

また，それらの細胞内記録法と，筋肉からの筋電位の記

録を同H寺に行うことによって，運動ニューロンの生理的

な性質を調べた。その結果， 比iイ中較!卜校l攻則交

てJ持寺続的でで、電{位企の4小¥さなスパイクを発生する slowtザyp戸E 
と，大きな刺激で、単発的で、大きなスパイクを先立させる

fast typeの少なくとも 2種類に分かれることが分かった

(図的。また， 大顎を閉じた状態では， slowタイプの

ニューロンの活動とそれに支配される遅筋の性質を持つ

的j電位前動が見られ，大顎を閉じるときの速筋を支配す

るfasttypeのニューロンの活動は見られなかった。運動

ニューロンと筋肉が対合した少なくとも 2種類の使い分

けで，大きな力を必要とする場合と，微妙な位置を調整

する役割lの分担があると考えられる。なお，タバコスズ

メガでは該当するこユーロンは 12{[~，あり， fast typeの

みであるとされていた (Gri町、1990)0運動ニューロン
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味覚の情報が，この付近にイ?在する介在ニューロンを介

して，運動ニューロンへ伝達されていることは，この樹

状突起の位置からも容易に想像できる。筆者らは床細

胞から運動ニューロンへの直接のシナプス連絡があるか

どうかを調べるために，微小電極により細胞内記録した

|療に昧刺激を試みたが，シナプス後電位の応答は得られ

なかった。

タバコスズメガおよびバッタでは， SGから， !Ii五や他

の神経節からの下降性神経や感覚細胞からの求心tl北rll経

をすべて除いた状態でも，神経伝達に関わる薬剤投与等

によって周期的活動が配録できることから目鴨運動を

形成する CPGは SG内にあることが分かっている (Griss
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e/ a/.， 1991; Rohrbacher， 1994a; 80wdan and Wys巴， 2000;

Rast and 8raunig， 2001 )。大顎開・間的Jの運動ニューロン

と，それにシナプス伝達する介在ニューロンの細胞生珂

学的な性質も調べられているが (Rohrbachcr，19941コ)， 

CPGの実態については不明である。

5.2. 飲み込み運動と昧覚

カイコを用いた筆者らの研究で，幼虫の大型!の前に

ショ 1Ji1r治法の7J<!iíijを届くと，氷ì~i;jは吸い込まれ，その後

今定時間継続して飲み込む運動が観察できた (Sasaki

and Asaok<し 2006)。このとき，いずれの刺激によっても

大顎のIII:1n吊は起こらないので，飲み込み運動はr1i=ll軒の運

動とは異なる CPGにより形成され，鎚刺激を受存する

|床覚器官も異なることが推iJ[IJできる。さらに，ショ1W溶

液の濃度を 5mMから 50mMにわiめたところ，7l<iili1iを

口の 1:1ごl に吸い込む速度が地JJII した (I~I 5)。飲み込み運

動は， 仁I!庄内に人った食物をnltl頭一食道部へ返り込む運

動で、あり，ミしに口腔-11目頭部の環状圧縮筋と拡張市jの収

京市・弛緩によってj但こる(図 28，C)。したがって， こ

の環状圧縮h万の細胞内・外からのjj万電位活動または興奮

性接介部電位 (EJP)を記録することによって，飲み込

み運動のPiJ !~J的活動を計;WJすることができる。これによ

り，ショ1JM濃度が増すと壊状JT縮筋のパースト活動に見

られる個々の収縮はより強くなり(図 6A)，収縮のリズ

ムはより規則的で，周期はより l手くなることが分かった

(図68)。

タバコスズメガ幼虫では国頭部から食道へ，

の後部のそ嚢・ 1-1-'腸へ食べ物の岐gを送り込むには，日IJ

の筋肉の運動が連動して起こるとされている (Miles日nd

8ooker， 1994)。これらの前腸部の運動を担う主な神経系

は， JJ出や SGとは連絡するが，別個の神経由、iと神経束力、

らなる口胃f1lj経系 (stomatogastricnervous system)である。

バッタとタバコスズメガでは，この仁|一lでも前額神経

またそ

国4. カイコの阻鴎-飲み込み運動に関わる神経系
食道下{III経E(riSG内には， IIJ:lI院運動の運動ニューロンの細胞
仏(黒丸および臼丸)およびその入力部である!削除i分校領域
(白色で|盆|った部分)が存千lーする 。 SG の jffijffliJには~IDJJニュー
ロンの slowtypeとfastlypcの細胞学的性質の遣いを示して
いる。 上段 (M)が大顎防'JJI;iiからの細胞外記録， 11咋員 (N)
がi出動ニューロンからの細胞外記録，下段 (C)は運動ニュー
Uンへ通電した電流量である。前傾:j:rll終節 FGには， 仁IW;'を
1ft:宿する縁状!正品lil筋の運動ニューロンの細胞14，(黒丸)と樹
状'史1巴(燈色部)が介在し， 一部は後大JJiμこ'liUI索の分妓(脳
の間色{I;I¥およびピンクのl主IftfJ凶みのj科会)を持ち， I者号入力
を雪竹ている。

のti~は種による速いはあるがつの運到動jの筋肉を支配

するものとしてはこの数は比イ中較l史則交

j人i♂守群顎t副l間問i筋U到仰1刊Lにこは速f筋白と遅f陥0而jがあることも考)癌志すると， 阻H自

のi出動ニューロンにも機能分担lがあると考えた方が妥当

である。

l目 I~:)運動と|味覚の関係では タバコスズメガ幼虫で餌

11のショ糖濃度により大顎の開閉速度が変化するとされ

ていたが (8owdan‘1995)，逆に変化しないとの報告も

ある CGlendinninge/ a/ラ 2007)0+l々 はカイコにおける
iill電位活動のiJ!lJ定により，ショ臓による運動リズムの修

sf!i作用を観察 し，さらに以前の報昔 (石川・平尾，

1963)で，ショ胎と混合することによって摂食が促進さ

れるとされていたミオイノシトールによる|目111m墨田jの修

飾作町もこの実験系で明らかにした (Sasakie/ a/.，投稿

[:j-I)。つまり，餌中のショ粕濃度が増すとIIJ:[日目運動が阜

くなり，イノシトールを混合することによってその作聞

はさらに強くなることが分かった。

さて，この運動ニューロンの細胞体および樹状突起の

存在する場所は， SGの前部であるが， ~J1j述の昧細胞の

技射部位，すなわち味覚の中継とは~lõ'，itnL近い(図 3 ， 4) 。

Fast neuron 

Mート一一-
Nー-1----トー175mV 

C一一J一一一一一-，一一 15nA 

500ms 

環状圧鑓筋へ伸びる神経

r.1--#111州榊料一一

Slow neuron 

「
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図5 力イコの吸水量の時間変化
U?rliに蒸留Aてまたはショ精溶液 (5111Mと50111M) 2μ1，を与えた後に録画し， 71<i商径の大きさから体積を計算したもの。蒸開71く
は吸い込まず，ショ糖の濃度が高いと吸い込む速度が早くなることが分かる。
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1州い
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図6 カイコの口腔環状圧縮筋からの細胞外筋電位記録
口誌にショ糖溶液 (5111Mと50111M)2μ1，を与えた後の飲み
込み運動の記録。A:各パーストの時聞は濃度が高い方が畏
くなり，収納が強くなることが分かる。s:バース卜聞の周
期は濃度が高い方が規則的で短くなり，飲み込みが写よくなる
ことが分かる。

節Cfrontalganglion: FG)に前腸部の運動のCPGが存在し，

最も に|こl枢的役割を伺うと考えられている (Milesand 

8ooker， 1994; 1998: Ayali et al.， 2002; Zilberstein and Ayali， 

2002; Ayali， 2004)。カイコの FGは，脳の両側方の後大

脳部から前額連合神経(白ontalconnectives: FC)により

つながり，頭部前方の口腔背側の中央に位置する(図

28， C)。ちなみに，吸汁型毘虫であるタバコスズメガ

成虫で報告されている口腔の吸引ポンプによる吸?一|運動

や，タバコスズメガやバッタが脱皮や羽化する際に空気

を吸い込む運動の CPGもこの FGfこ存在する。

カイコの実験に話を戻すが，コバルトーリジンの逆行

性染色により，口腔環状圧縮筋を支配する運動ニューロ
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ンは2つあり，いずれも FGに細胞休があることが分かっ

た。そのうち lつは，樹状突起を!JiYrの両側の後大脳に延

ばして分枝する形態が観察された(図 4)。二重染色等

による詳細な震なり具合は見ていないが，この領域はliij

述のように昆虫に共通する味党の巾枢であり，カイコで

は小限や上l利回の味細胞からの投射領域とよく 一致する

(図 3)。また， FGと脳をつなぐ FCを切断すると，ショ

糖刺激によって誘起され変化する規則的な的j電位活動が

児られないことから，この領域で、受け取った味情報が，

飲み込み運動の鎚刺激となり 感覚フィードパックとし

ての修飾も行っていることが持測できた。ちなみに，

FCを切断した状態でも 弱いながらm1W1的な筋電位活

動は見られたが，これは FG(.こCPGが存在するためで

ある。さらに，旧日爵運動と同様にイノシトールの効果を

調べたところ，飲み込み運動においても，ショ糖の存在

下で，イノシトールが周期的活動の凱度を促進すること

が明らかになった (Sasakiet al.，投稿中)0Hamamuraら

( 1962)は，ショ糖とイノシトールをともに飲み込みの

補助囚下と位置づけたが 我々の実験からは，ショ粕は

飲み込み行動の鍵|左|子であり，イノシトールは補助因子

であると言える。しかし，ショ糖は飲み込み運動を修自fli

する役割ももっており，その意味では補助因子でもあるo

実験に用いたショ糖やイノシトールの 5mMと50mM

とでは，味細胞のスパイク応答の強さは明らかに異なり，

一方，ショ糖，イノシトールともクワはもちろん広く他

物に一般に存在する(石)11・平尾，1963)。また，ショ

糖を受容する味細胞はほとんどの動物にあるといってよ

く，多くの{隣組目毘虫の幼虫にはイノシトール受容細胞

が存在することが分かっている (Schoonhovenand van 



ころ，このニューロンの活動は，粧の濃度に応じて活動

が活発になり ";t，=r床によって抑制されることが明らかに

なった。このことは，昧情報が直接または間接的に運動

ニューロンの活動に雌実に反映されていることを示して

いる。しかし，彼らは，Gr5a発現味細胞とこの運動ニュー

ロンの両方に断片の GFPを発現させ，シナプス間連絡

があって融合したときに初めて蛍光が感知できる手法を

)fjいて調べた範囲内で、は 直接シナプスを形成している

可能性は低いと結論している。

キイロショウジョウパエの摂食行動に関わる運動

ニューロンや中枢神経系の研究はまだ多くはない。しか

し形態・機能解析にも蝶々な遺伝子操作が有)Jな研究

手段として導入されつつあり，かつ成虫の摂食行動の運

動神経系だけでなく， M!I¥のそれについても，形態，行
動，神経q二理学的なfqiji析が符われている CSchoofset al.， 

2010)ことから，今後急展開することが期待される。
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口味と苦味のl床細胞の活動が 摂食の受容と拒絶の行

動に結びついていることは以前から知られていたが，最

近の分下生物学的なT法を用いてより明瞭になった。tl-

昧や昔I床はヒトの感覚であって， 毘虫がどう感じている

かはわからないが，好むI沫と嫌いな味と似た対応関係に

はあると考えられる。しかし，昆虫では，粧にもよるが，

物質により異なる昧として認識している可能性もあり，

それによって摂食行動への笥:与が変わってくることも考

えられる。感覚子のl場所による異なる行動への寄与とと

もに，多様なl沫細胞の摂食行動における役割!と細胞・分

子レベルでの生理・形態学的な解析，さらには仁|川区神経

系のネットワークにおける呉なる味細胞からの情報の統

合・処理の機構解明はこれからの課題である。

毘虫の|奥覚の情報処理は ほ乳類のl民集に相当する fÍj~;

J'EJ誕の糸球{木構造から，キノコ休や側角等の上位構造へ

の神経回路，さらには交尾行動への下降性ニューロンの

神経経路における情報処理の様式まで詳細に明らかにさ

れている CYosshalland Stocker， 2007‘f1lj崎， 2009)。これ

まで味覚は，口県覚に比べるとより単純であろうと言われ

てきたが，まだ分かっていないだけであって，味覚の一

次仁|二l枢における情報処理とその上位および 1":降の神経1;:;1

路については，今後安覚に近いシステムの存在が解明

されていくことも期待できると考えている。

また，繰り返しになるが，摂食行動には奥覚・触覚・

視覚という味覚以外の感覚に加え，空腹度や栄養状態が

最も重要な要因であるし そのほか光周件のような生休

内あるいは環境要因による変化・リズムや，経験・ 学習

おわりに6. 

Loon， 2002)。ただし，カイコには小!偲の有柄感覚子と

t.nsI頭感覚子の両方にイノシトール受容細胞があるが，
上咽頭にあると分かっているのは， 6種調べられている

鱗趨目幼虫、の中ではカイコだけである CAsaokaand 

Shibuya， 1995)。乙れらの事実は，クワのみを食べるカ

イコの食性を説明する根拠にはならないが，カイコをは

じめとする多くの毘虫は，餌の質を認識し，摂食行動を

調節するために，ショ糖とイノシトールを重要な味覚情

報源としていることを示している。

なお，小胞の外iWJ有柄感覚TLSにある糖受容細胞お

よびイノシトール受容細胞の応答，さらに上11目頭感覚子

EP にあるイノシトール受容細胞の応答における，

措とイノシトールの混合刺激による影響を調べたとこ

ろ，LSでショ粕応答のスパイク頻度がやや抑制される

顧問lにはあるが，促進されることはなく，スパイク情報

は寸If区へ別々に伝えられていることが分かった CSasaki

et al.，投稿ヰ1)。また，タバコスズメガ幼虫では，イノ

シトールを含めて糖の種類の受容範囲が!llなる 3種類の

糖細胞が全て興奮したときに，はじめて摂食H~l聞の増加

傾向が顕著に見られた CGlendinninget alぅ2007)。この

ことから，ヒトにとっては口昧を感じる類似の刺激で

あっても，昆虫では呉なるl床として感じており，これら

の↑MI~が中収で統合 ・処理された結果， JFl食行動に至る

神経|旦|聞があることが予想できる。

ン/ヨ

5.3.ハエの吻伸展・限汁運動

ハエには大閣がないため11日|腕運動はない。吸汁，飲み

込み運動はあるが，そのiifjの行動としてl吻進展(反射)

行動がよく知られている。キイロショウジョウパエやク

ロキンバエなどの唇弁の伸展や唇弁葉の|羽|明，iY.>~汁等に

関与する筋肉は 1950年頃からの形態学的な記載があり，

一部運動ニューロンや筋肉の細胞外記録がなされている

COethier， 1976)。唇弁のiji}Jきに関わる筋肉の運動ニュー

ロンの細胞休は，主に同側の SG腹側にあり， SGの1-1.1

央腹但IJの同側および反対i){lJに樹状突起を分枝させてい

る。また，ハエには FGはなく，吸引ポンプや飲み込み

運動に関与する咽頭部の筋肉を支配する運動ニューロン

は，同側および反対側の後大脳，さらに SGに樹状突起

を分校している CR日ljashekharand Singh， 1994b)。

最近では， Gal4エンハンサートラップラインや，酵

母リコンビナーゼ CFLP)とその認識配列である FRTを

利用して，特定の細胞に毒素や ChR2を発現させたキイ

ロショウジョウパエの吻仲良行動実験により，唇弁の運

動ニューロンの lつが SGで同定された CGordonand 

Scottラ2009)0G.CaMPを発現させた蛍光観察で調べたと
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等のようなより高位に位向する情報等，tik々 な1&囚が関

わっていると考えられる。他の情報との統合・修飾の細

胞・分子レベルでの解明はまだまだ一卜分ではない。しか

し特に栄養状態の情報等の神経系への伝達や匂いによ

る連合学習には， ペプチドや主体アミンが重要な役割を

果たしているという知見が積み重なっている段階であ

り，それらが鍵を握っている可能性がある。ペプチドや

生体アミンの摂食行動への関わりについては，本特集の

永田・諸問および太田の総説を参照されたい。

カイコでも GI遺伝子ファミリーが多数増離されてお

り，遺伝守傑作ツールやエンハンサートラップ系統など

も充実してきているので，キイロショウジョウパエとは

異なる植食性・単食性 ・岨晴型・鱗遡目毘虫の食物選択

や摂食行動の分平牛一物学的解明や辻sf'学的手法による解

|明が期待できる。また，カイコには食七1J14常系統が多く

あることが研究を進めるうえでの利点でもある。沢Jの

持つ pph は味覚~l~語'である可能性が高いが，その遺伝子

はまだ.tii:捕されていない CAsaoka，2000; lizuka el al.， 投

稿中)。食性以常の系統のに1:'でもめJや八ケハや 81;を持つ

系統には味覚応答異常は見出されていないので， '-I-'tlRt'll 

経系での異常も考えられる(石}IIら， 1963ヲAsaoka，未

発表)。カイコの食性異常遺伝子の.tii献と機能解明色そ

の一端を担っていることを信じている。
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