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は じ め に

見虫 が遠く 離 れた餌や パート ナーにかすかな匂いを手
がかりにして， 飛し ょ うや 歩行によって定 位していく様
を 目の当たりにすると， 昆虫 好きな少年ならずとも神秘

的な思いに駆り立てられるものである。このような匂い

のシグ ナル を使った見虫 の遠距離定 位の行動学的研究
は， I性フェロモン 」源への雄蛾の定 位行動をモデル とし
て 196 0 年代から精力的に行われてきた。 5 0 年代の後半
には BUT ENANDTらによって， 初めて性フェロモン の化学
成分がカ イコ ガで単 離 ・同定 さ れた。 なんと単一の化学

物質( ボン ピ コール )が，カ イコ ガの雄を魅了し， I婚礼 ダ

ン ス」 を引き起こ し， 雌まで定 位 さ せていたのである。
さ らに，6 0 年代になると， 神経の興奮を電気的活動とし

てとらえる電気生 理学 の技術が 目 覚ましく発達し， カ イ
コ ガの性フェロモン 受容細胞が実に 1 分 子 の性フェロモ

ン( ボン ピ コ ール )によって興奮し， 2 00分 子 で行動を解
発できることが SCH NEl DERらによって報告 さ れた。 こ う
いったセン セーシ ョ ナル な発見は昆虫 のフェロモン 源へ

の定 位行動を研究する多くの人を奮い立たせ， 魅力ある

研究分野を形成してきた。

見虫がフェロモン源に定 位するときの戦略を説明する

次のような二つの仮 説が， 研究の初期に提唱 さ れた。 そ

の一つは， ①フェロモン源への定 位行動は主に走風'性に

よるものである， とする説である。 すなわち， フェロモ

ンに遭遇した昆虫は風上に飛し ょ う し， フェロモン を見

失うと風を横切って飛 ぴ， 再びその塊を見つけ 出 すこと

によって匂い源に定 位するという ものである(K ENNEDY

a nd MARSH ， 1974)。もう 一つは， ②プルーム(匂い物質が

存在する空間 )内でのフェロモン濃 度の差を逐次検知

し，濃度の高いほうに飛し ょ う するという 走化性によっ

て定 位する， というものである(FARK AS a nd SlI O REY ， 

1972)。
近年， 視覚刺激や 風速などの条件を厳密に コ ン トロー

ル した風洞内で， 匂い源への昆虫 の定 位行動を最先端の
ビデ オ 技術を用いて解析 できるようになり， 多くの新し
い知見が得られている。 そして， こ れらの知見と既に述

べた初期の仮 説とを統合した新しいモデル が提唱 さ れて
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いる(K ENNEDY ， 1983 ; B AK ER， 1985)。こ の統合的なモデル
は， 二つの基 本的な要素からなる。 一つは， 昆虫 がフェ
ロモンに遭遇すると風上に対しである一定 の角 度を維持
しながら飛し ょ う するが， もし乱流などによって体が予

期しない方向に流 さ れたときには視覚情報によるフィー
ド パック 機構を利用して， その角 度を補正しながら一定

の角度 を保持して飛し ょ う する風上視運動操縦である。
もう 一つは， フェロモン 刺激によってある テ ン ポ(リズ

ム)で昆虫にターン を誘発する プ ログ ラ ムが中枢神経系
に内 在しており， フェロモンによってこ の プ ログ ラ ムが

起動し， 結果的に昆虫 のジグザグ飛し ょ うを形成するも

のである。
さ らに最近では， プルー ム自 体に関する研究も行わ

れ， その詳細な構造が し だいに明らかになってきた。
MURLlS (1986)の研究によって， 風の中ではフェロモン

は， 従来考えられてきたよう に連続的な濃 度勾配をもっ

て分布しているのではなく， 小 さ い多数 の断続的な塊と

なって浮遊していることが確認 さ れた。 プルーム内で昆

虫 の触角電図(EA G)によるフェロモン 応答を調べた結

果も それを支持している。 したがって， 飛し ょ うまたは

歩行によってフェロモン源に定 位している昆虫はフェロ

モン を定 常的に感知しているのではなく， 断続的なパル

ス刺激として受 け取っていると考えられる。

さ て， ここで視点を行動学 から神経生 理学 に向け てみ

よう。まず， こ のようなフェロモン の匂いを感知する昆

虫の主要な嘆覚器官は頭部にある 1 対の触角である。 各

触角には， 例え ばカ イコ ガでは約 2 万 本の感覚子といわ

れる毛状の構造物があり， 匂いのシグ ナルはこ の感覚 子

の内部にある嘆受容細胞に受容 さ れ， 神経 イン パル ス列

に変 換 さ れて脳内に伝達 さ れる。 脳内では， 嘆覚系一次

中枢である中大脳， さ らに上位の中枢である前大脳など

数段階の嘆覚中板での複雑な処理や ， 視覚情報などの他

の感覚情報との統合処理を経た神経シグ ナル が形成 さ れ
る。こ のシグ ナル が， 歩行や 飛し ょ う運動の中枢である

胸部神経節内 の運動シス テ ムを適切に調節し， 昆虫 の匂

い源への定 位行動を制御していると考えられる。
我々 の研究グループでは， こ のような匂い， 特にフェ

ロモン のシグ ナル が脳内に入力 さ れた後， どのような神

経ネ ット ワー ク を介して，またどのように その情報が処

理さ れることによって運動シス テ ムを制御し，定 位行動
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が発現するのかという ， 感覚情報の生 体への入力から，

出 力としての行動までの一連の神経情報処理の過程を解
明することを 目 指している(K ANZ AKIa nd SH IBUY A， 1992)。
こ こでは， こ のような中枢神経情報処理の研究を行う上
で最も重要な基礎的デ ータとなる， フェロモンによって

発現する定 位行動の運動 ノ Tターンについて， カ イコ ガを
モデル にして解説する。

雄のカ イコ ガは， 同種の雌が放出 する性フェロモン の
主成分である ボン ビ コール により， r婚礼 ダン ス j といわ
れる， は ばたきを伴ったジ グ ザ グ歩行を示しながら雌に

定 位する。 前述のように風の中ではフェロモンは小さい

多数 の塊として不連続に浮遊していることから， 風洞内
に流入するフェロモン 刺激をパル ス状にして， その頻度
を コン トロール することによって発現するカ イコ ガの定
位行動を詳細に分析 した。 その結果， カ イコ ガはフェロ
モン パル ス ごとに起動される プ ロ グ ラ ム化されたジ グザ
グ歩行パターン を持つことが示唆され， 定 位戦略の統合
モデルとして提示されたジ グ ザ グターン プ ロ グ ラ ム仮 説
が， カ イコ ガのフェロモン源定 位行動にも適用され， さ
らにこ の プ ロ グ ラ ムによって形成される運動 パターン を
飛し ょ う 筋の活動として電気生理学的にとらえることが

できたことで， こ の仮 説の妥当 性がより確 実なものと
なってきた。
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I ジ グザ グ歩行パタ ー ン の行動 レ ベル での解析

風洞内 を流れる一定 速度(50 cm /秒)の気流内にパル ス

状(0. 1秒)のフェロモン 刺激を ソ レ ノ イ ド パル プの切り
替えによって， 様々 な頻度(DC ， 2Hz�0. 25Hz)で風上か
ら流入し， 雄カ イコ ガの匂い源への定 位行動を ビデ オ カ
メ ラで撮影し記録した。図l に， 様々 な刺激頻度のフェ

ロモン 刺激に対 する雄カ イコ ガの移動 軌跡の例を示し

た。刺激を定 常的または 2Hzで与えると， ほと んどの例
でカ イ コ ガは 図 1Aに示されるようにほ ぼ直 線的に
フェロモン源に定 位した。 一方， 0.5�0.25Hz の刺激で
は， 風上に対して典型的なジグ ザ グ 歩行を示した(図-
1D. E)。こ のジ グ ザ グ歩行のパターン を理解するため
に， ジグザグ行動をカ イコ ガの体軸角度の変化として扱
うことによって その解析を行った(図2)。 体軸の角度は
風上に直進するときを O度とし， 反時計まわりに角度が
増加するように， 0度から 360度で示した(図-2A)。例え
ば 0.25Hzでの結果(図-2E)が示すように， ターン の方
向は刺激 ごとに 設定 されていることがわかる。 すなわ
ち， 風上に対して体軸角度 が 0�900(左を向いている)と
きに刺激ノ <: ;レ ス を受 けると， まず右にターン し， 続いて
左ターンが頻繁に起こ った。 一方， 体車自の角度 が 360�
2700 ( 右を向いている )ときには， 前とは逆 にまず左に
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図 - 1 様々 な フ ェ ロ モ ン刺激頻度 (2�0 . 25Hz) に対す る 雄 カ
イ コ ガの定位歩行の移動軌跡 (KANZAKI e t  al . ，  1992) 

黒丸 (e) は， フ ェ ロ モ ン が風洞内 に 流入 (0 . 1 秒) さ れた と き の カ イ コ ガの頭部の位置. 四塩化チ タ ンの 発
煙 に よ り シ ミ ュ レ ー ト し た プルー ム を実線で示 し た . プ ロ ッ ト の 右側が風土. P : フ ェ ロ モ ン源の位置.
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ターン し， 続い て 右ターン をするという パターン化され
たターンが頻繁に観 察 さ れた。 つまり， 雄の カ イコ ガは

フェロモン のパル ス刺激を受け るたびに， その時々 の風

土に対する体軸角度に応じ て 右または左ターン を開始す
るようである。

そこで， こ のジグザグターン をさらに詳しく調べるた
めに， 無風状態で片側の触角のみにフェロモン 刺激( 0. 1
秒) を一 回だけ 与え， その歩行軌跡を調べた(図3)。 カ イ
コ ガは，刺激を受け た触角 側からターン をはじめ，約 4 秒
間 小刻みなターン を数 回繰り返した後， 分単位で持続す

る大 き な回転に移った(図-3B)。 片方の触角を根元から
切除した個体でも， 残った触角側からターン をはじめ同
様なジグザグターン を示した(図3A c，d)。こ のような持
続的なジグ ザグ ノ fターン の解発には， 短時間( 0.1 秒) の
フェロモン 刺激で十分であり， 持続的な刺激は全く必要
としなかったことから， カ イコ ガはフェロモン 刺激に

よって発現するジグザグターン を解発する プ ログ ラ ムを
内 在していることが強く示唆される。

次に， こ のようなジグザグターン の特徴 をとらえるた

めに， ターン ごとの テ ン ポ(ターンとターン の時間 間隔)
と角度 変化を計測したとこ ろ， ターン ごとに それらの値
は徐々に増加することがわかった(図4A， B )。同様の結

果が 0.25Hz の繰り返し刺激に対する歩行軌跡でも得ら
れた(図4C， D)。こ れはジグ ザグ行動の プ ログ ラ ムは刺
激 ごとに初期状態になり(リセ ット) ， その プ ログ ラ ムが
刺激 ごとに繰り返し実行されることが原因であると考 え
られるo もしこ の仮 定 が正しいなら ば， フェロモン の定
常的刺激や高頻度の連続刺激(2Hz)では， ジ クー ザ クゃ プ ロ
グ ラ ムのリセ ットが頻繁に起こ ることが要 因のー っと
なっ て， ほ ぽ直線的に匂い源に定 位する結果になったと

推測される。

H 高速度撮影 に よ る ジ グザ グ タ ー ン の解析

ジグ ザグ歩行時の麹の動 き を高速度 撮影(5 00�1， 000
フレーム/秒)により分析 したとこ ろ， ターンと常に同期
した麹の動作が観 察で き た。 カ イコ ガはターン をすると
き ， その回転の外側の麹は振り下 ろされた後， 後方に率
引され， 振り上げられる。 一方， 回転の内 側の麹は振り
下 ろされる直前 に 既に外側の麹より後方に牽引され て お
り， 牽引されたままの状態で振り下 ろされる。こ のため
回転の内 側の麹は外側の麹に比べ， その先端の軌跡は細
長いだ 円になる。こ のようにターンと同期し て 麹を後方
に引くという動作が観 察され， しかも その牽引のタ イ ミ
ングが左右のターンで異なっ て いた。 すなわち， 回転の

A 
3 1 80B 2 Hz | 
居 。 | -----戸六 1800-' 勿主主 ・

i J::ロニ一一一一 ・-判 /ょに叩

f 1川 0.25 Hz 
。 J /' .�ノ\ .^'. -� •. "�" 汽 jj 36y， ...... / �/ γ '-..;.，f "'-./ - \W Y 1 

図 - 2 雄 カ イ コ ガの ジ グ ザ グ歩行ノ f タ ー ン を 体軸 角度の 時 間
変化 と し て プ ロ ッ ト し た も の (KANZAKI e t  al . ， 1992) 

体軸角度は， 風上 に 直進す る と き を O 度 と し ， (A) の よ う に反時計回 り に 角度が増加す る よ う に O 度�360 度で表 し た .

(A) の カ イ コ ガの場合 は体軸角度は 45 度 と な る . B�E の 各 プ ロ ッ ト 下方の太 い実線は フ ェ ロ モ ン刺激 (0 . 1 秒) を 示 す .

一一一 21 一一一



( 1993 年)

A 

ぷ各
第 1 1 号

疑応
第 47 巻

議長
疫防

ぷ長
物纏496 

z‘、 .

t・
‘‘
.. .

 

尚一

い

ー

もいい出

b -‘

 

..

 

‘.曹

、

h--
、
、
ー

‘.‘ ー
d 

;'
g

 

..

 

，，

 

a--
---
-Llh'

 

F

 

..

 

‘
.
‘
‘ .
4
E

 

UUJL .~・

a-ド一 t
，
nu
nu

 

60

 

の。

c

 

nu
nu

 

au
au

 

〔目。申』目白刀〕

ω-X
〈
〉O
O白
凶工ト
L
O
凶」
OZ
〈 .」凶広

B 

1 805 。
図 - 3 片側の触角 に フ ェ ロ モ ン刺激 (0 . 1 秒) を 一 回 だ け を 与

え た と き の体紬角度の時間変化 (KANZAKI et al . ， 1992) 

(A) a-d の矢印 に 示 さ れた よ う に刺激を与 え た . そ れ ぞれの結果

を (8) の a-d に 示 し た . 各 プ ロ ッ ト 下方の太い実線 は フ ェ ロ モ ン

刺激 (0 . 1 秒) を 示す. 詳細 は本文参照.

ル としてとらえることを試みた。
既に述べたように高速度 撮影の結果から， 左右のター

ンによ っ て麹の振り下 ろしと後方への牽引の位相関係が
異なることがわか っ ているので， それぞれの動作を制御
する飛し ょ う 筋活動の位相変化を調べ， ターン の指標と
した。 胸部を固定 台に固定 したカ イコ ガから銅線により
同側の麹の振り下 ろし筋(D LM)と麹を後方に牽引する
飛し ょ う 筋(3AXM)から筋電位を誘導した。 図 5Aに示
したようにフェロモン 刺激によ っ てそれぞれの筋から同
頻度(約 4 0Hz)のは ばたきパターンが記録された。

発 光 ダイオー ドによる視覚刺激によ っ て視運動反 射 を
起こ させ， 強制的にカ イコ ガを左または右にターン させ
ることで， まず左右へのターンによる D LMと 3AXM

の活動の位相関係を調べた。 記録側(同側)へのターンで

は， 3AXMと D LMの活動の位相は同期した(図-5Aa，

d)。一方， 逆 方向へのターンでは D LMと 3AXMの活動
には位相のずれが生じ( 図 -5Aa，b)，高速度撮影で確認で
きたターンに伴う 麹の振り下 ろしと後方 への牽引の位相
関係の結果と一致することが確認できた。

そこで， 次にフェロモン 刺激を実際に与え， D LMと

外側の麹では麹が振り下 ろされてから後方に引かれるの
に対して， 内 側の麹では振り下 ろしとほ ぼ同時に牽引さ

れるので， 振り下 ろしと， 後方への牽引の位相関係が左
右のターンで異な っ ているわけ である。このような麹の
動作は， タバ コ ス ズメガなどの飛し ょ う昆虫と同じだ っ
た。また， すべての肢を切除して， 滑らかな平板にカ イ
コ ガを置くとは ばたきのカだけ で移動する(滑る)ことが
できるようになる。 そこで， こ のような全肢を切除した
個体にフェロモン 刺激を与えてみたとこ ろ類似のジグザ
グ行動が観 察できた。 その テ ン ポを調べてみると， 歩行
によるターンと同様に徐々に長くなる傾向があ っ た。ま
た， 大 き く ターン をしているカ イ コ ガにフェ ロ モン を吹

きかけ ると， 小さなターン を繰り返し行 っ たことから，
前述したリセ ット的な特徴 も確認できる。 したが っ て，
ジグザグ歩行と共 通 した内 因性の プ ログ ラ ムが， 麹の動
作も同時に コン トロール していることが考えられる。

ジ グザ グ タ ー ン プ ロ グ ラ ムの電気生理学的解析

一一ー 22 一一一
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ジグザグ歩行と麹の動作を共 通 に コン トロール すると
考えられる内 因性の プ ログ ラ ムを電気生 理学的な シグナ
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図 - 4 片 側 の 触角 に フ ェ ロ モ ン 刺激 (0 . 1 秒) を 一 回 だ け与 え た と き (A， C) と ，

0 . 25Hz で刺激 (0 . 1 秒) を繰 り 返 し た と き (B， D) に 発現す る ジ グザ グ タ ー ン

の テ ン ポ (A， B) と タ ー ン の角度 (C， D) の相対的変化 (KANZAKI et a l . ，  1992) 

ど ち ら の値 も タ ー ン ご と に増加 し た . 詳細 は本文参照.

3AXMの活動の位相変化を調べた( 図 -5B)。 もし， ジグ
ザグターン のプ ログ ラ ムが存在するならば， フェロモン

のパル ス刺激に対し て 数 回の位相の変化(同期と非同期)
が繰り返されるはずである。 また， リセット機構がある
ならば， 刺激のたびに位相は同期するはずである。 さら
に， 行動 実験でも明らかなように 2Hz のフ ェ ロモン 刺激
ではカ イコ ガはほ ぼ直線的に匂い源に定 位したこと か
ら， 2Hz では大きな位相変化が繰り返し起こ ることはな
いはずである。 図 5B に示すように記録電極側の触角に
2�lHzで繰り返し 刺 激を与え ると， 3AXMの 活動は
DLMの活動と同 位 相を保ち， 位 相の変化はみ られな
かった。 刺激頻度 を O.25Hz に下げると， D LMに 3AXM
の活動が先導し， しかも一度小さな位相のずれが生じた
後， 再び同期して， さらに大きな位相のずれを生じた。

また， フェロモン の刺激 ごとに 3AXMと D LMの活動
は同期し ているのがわかる。 結果はまさに予想したとお
りになったのである。

こ のように， 行動学的な解析から示唆されたフ エ ロモ

ン 刺激によって解発される内 因性ジグザグターン プ ログ
ラ ムと そのリセ ット機構が飛し ょ う 筋(D LM， 3AXM) 
活動の位相変化とし て 電気生理学的に確認されたのであ
る。

カ イコ ガはフェロモン源 への定 位の戦略のー っとし

て， フェロモンによって起動されるジグ ザグターン プ ロ
グ ラ ムを利用し て いることが明らかになっ てきた。 カ イ
コ ガは一度 フェロモン の塊に遭遇すると， 内 因性のジグ
ザグターン プ ログ ラ ムを実行し， ターン ごとにフェロモ
ン の走査範囲を広めながら次のフ ェ ロモン の線を探 索

し， 運よく次のフ ェ ロモン の塊に遭遇できれ ば， また同
様な走査ノ fターン をスター 卜 させ， さらに次のフェロモ
ン塊を探すという アルゴリ ズ ムを利用し てフェロモン源
への方向の決定 を行っていると考えられる。
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図 - 5 (A) 右麹 の 振 り 下 ろ し 筋 (R DLM) と 牽 引 筋 (R 3AXM) か ら 記録 し た 筋 電
図. a と b の筋電図では. DLM と 3AXM の活動 に位相 の ずれが生 じ て い る .
c と d で は 同期 し て い る の がわ か る . (8)様々 な頻度で フ ェ ロ モ ン刺激 を与 え
た と き の DLM の活動 に 対す る 3AXM の活動の位相変化. DLM の周期的活
動 を 基準 に し て そ の 1 周期 を 360 度で表 し. 3AXM の活動がそ の位相 に比べ

て ど の よ う に 変化 し て い る か を プ ロ ッ ト し た . 2�l Hz で は 同期 (Ac. d) し て
い る . 0 . 5Hz 以下の刺激頻度では位相変化が現れた が (Aa. b) . 刺激 (0 . 1 秒)
ご と に 同期 し て い る の がわ か る . 黒丸 (e) は刺激. 詳細 は本文参照.
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