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昆虫の血球と生体防御
ーエノシトイドの防御機能を中心に一
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は じ め に

昆虫は脊縦動物で見られるような免疫記憶や反応特異
性を特徴とする獲得抵抗性の免疫を持たず， 侵入する寄
生者をそのつどシャツ卜アウトする手段で繁栄を築いて
きた。 多くの総説に述べられているように， 昆虫の!5z:J\"1
や前l場， 後阪のクチクラ層は寄生者に対する物足11的パリ
ヤーであると同時に， そこに含まれるキノンや遊離脂肪
酸は抗菌作用を示す。 また， 消化液にも抗菌作用があ
る。

さらに寄生者がこれらのパリヤーを突破して血液中に
入ってからもシャッ卜アウトする仕組みを持っている。
血液中の生体防御因子としては， 頼粒細胞やプラズマ細
胞等の細胞性防御因子と， 抗菌物質， レクチン， メラニ
ン色素産生系， 補体 等の液性防御因子 がある(不1:1合，

1986)。 広義の獲得抵抗性も認められており， 体内に細
菌が侵入するとJÚl球や脂肪体から抗菌蛋白質が誘導され
る。 昆虫では15 種類以仁の抗菌蛋白質が女11られている
が(和合， 1995)， これらは免疫グロプリンと追い， そ
の反応特異性は{尽く免疫記憶は認められない。

本稿では， 昆虫の生体防御の最後の袋ともいえるl血液
において， 異物処理を行う生体防御担当細胞の働きとこ
れを助けるフェノールオキシダーゼがエノシトイドの崩
壊性と関連していかにコントロールされているかについ
て， ハスモンヨトウの例を中心に論じたい。

I 血球による生体防御

昆虫の血液をスライドグラスに採り顕微鋭で矧察する
と， 頼粒細胞(図l-F， 2-F) とプラズマ刻n胞(図ー1-
D， 2-B) はガラス蘭に付着伸展し， それぞれ特有の形
態をとることがわかる。 こうした採血後の形態変化は血
球の異物への反応性の違いを示す。

カイコやハスモンヨトウの場合， 異物に対する食作用
は頼粒細胞が担当する。 頼粒細胞が異物に接触すると表
面にある糸状突起を伸ばし， 異物の大きさの情報をキャ
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ッチする。I�I身より小さい場合はベール状に膜突起を1111
ばし異物を剣[j胞質内に取り込む(W^，川1980 b)。 一方，
J碩粒細胞よりも大きい興物に対しては細胞質内の頼粒物
質を放出することによりプラズマ細胞を活性化させ， プ
ラ ズ マ 細 胞 と共に梨物 を包囲す る(Scmwr and 
R^TCI.IFFE， 1977)。

H 昆虫の血球の多様性

昆虫では， J.京白血球， 頼粒細胞， プラズマ細胞， 小球
細胞， エノシトイドなどのJ.Íll:E求がよく知|られている。 と
ころが， カイコ以外の昆虫種ではさらに多くの血球が報
告されており， また発育ステージが異なると血球の種類
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図ー1 ハスモンヨトウの血球の位相差顕微鏡写真(2.5%

グノレタJレアノレデヒド回定)

パーは10μ111. A ポドサイ ト (podocyles)， B: 

ポドサイト(パーミフォーム細胞タイプ) (vel11iforl11. 

cells) ， klll胞の長さは75�150μ111， 厚き約2μ111.

C:WJj粒プラズマ細胞(granll!ar p!asl11alocylcs)， 

D:プラズ7細胞(p!asmalocytes)， 採lln直後は紡

錘形を している. E:エノシトイド(oenocyloids)， 

F 粉粒細 胞(granll!ocytes)， G:小球細 胞

(sphcrll!ocylCS) ， 日: /i;\白血球(prohel11ocyles). 
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も違 ってく る。
図一l は採血直後 のハ ス モ ンヨト ウ幼虫 の血球 で あ る

が， 基本 的な5種 類の血球 に 当て は ま ら ない血球 も存在
す るo 図一1-C は 大型 の頼粒 を含 んだ血球 で あ る が， 培
養す る と ス ライ ド グ ラ スと で ア メ ー パ状 に伸展し (図-
2- A)， 異 物 として体内 に 注入し た 大型 ラ テ ッ ク ス粒子

へ の包囲 化参画 は認 め ら れた が墨粒子へ の食作用 が認 め
ら れず， 明 ら か に プ ラズマ細胞 の特徴 を 備えてい る (頼
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図ー2 採ÚIl40分後のハスモンヨトウのl(n球の位相差顕

微鋭写真
ノマーは10μm. A 頼粒プラズマ細胞， ß プラズ
マ却]jJ]fi!， C:小球制lIJ]fi!， D:原白血球， E: ;1;'ドサイ
ト， F: ��i粒細胞. エノシトイドはiJlí威して見えな
し3

粒 プ ラズマ細胞 ) (IくUI�III八H八et a!， 1992 b)。 ま た， Ver
miform c巴ll s (図-1-B) お よ び Podo c y tes (図 1 - A)

は プ ラズマ細胞 の一種 と見 ら れてい た が， 両者 と も採血
後ffi'j聞 を経て も浮遊し た ま ま であり， 多 数の細胞質突起
を 有す る付着性 の ない細胞 に形 態変 化し た こ と か ら
(図 -2-E)， こ れ ら は プ ラズマ細胞 と は性質 が異 な る と
さ れ， ポ ドサ イ ト と 総称 さ れてい る (KUI{IIIi\l�八 日 t a !， 
1 992 a )。 ポ ドサイ ト は他 の鱗麹目 で も認 め ら れ， 例え
ばニ カ メイ ガ で は ク ラゲ の よ う に突起 の聞 に膜 を 有し た

細胞 が浮遊してい る の が観察 さ れ る。 こ れ ら の細胞 の機
能 に ついて は不明 であ り， 昆虫 の血球 に米知 の機能 が隠
さ れてい る可能 性があ る。

ととろ で， ハ ス モンヨト ウ のエ ノ シ卜 イ ド は ラ グビ ー
ボ ール を さ ら に細 長くし た よ う な形 をしてい る が， 採血
す る と ただ ち に崩壊してし ま う。 図 3 はエ ノ シ ト イ ド
の崩壊 の様子 を低視下 で撮影し た も の で あ る (Kul�llli\l�八

et a!， 1992 b)。 そ の細胞質 に は長車UI に 沿 って繊維束 を
有し， 崩壊 時こ れが折 れ曲 が り細胞質 の内容 物 を放出す
る。 こ のこ と か ら， こ の細胞 は崩壊す る 機能 を有してい
る と 考え ら れ る。

田 生体防御担当細胞とフェノール

オキシダーゼ

液 性の 防御因子 の 中 で， メ ラニ ン色素 産生系 は フ ェ ノ
ー/レオ キ シ ダ ーゼ ( PO) を 中心 に 特 に重要 で あ る。 メ
ラニ ン色素形成 の過程 で生 じ る キ ノ ン は侵入微 生物 の増
殖 を抑制す る。 ま た， PO は血球 の異 物処理 を促進す る
働 き があ り， 異 物 に付着し た穎粒細胞 はPO に よ って脱
頼粒 化が促進 さ れ包囲 化 が進行す る が， PO の生成 を抑
制す る と頼粒細胞 は奥 物 に付着 で き ない (Wi\(;O a nd 
Icllll\八W八， 1988)。

体外 に出 た血液 が黒 く な る の はこ のPO の た め で あ る
が， 体内 で PO が働 か ない の はPO が前駆体 (pr oPO)

図-3 ハスモンヨトウのエノシトイドのj珂域過程(10'C)
A�I-I :採lfll後l時間(20， 23， 26， 29， 32， 35， 60， 120秒). パーは10μIll.
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として存在してい る か ら で あ る。 proPO の活性 化は，
β-1， 3- グ /レ カ ン (ザイ モサ ン A) やペ プチ ド グ リ カ ン
等 ( エ リ シ ター ) が引 き金 に な ってい る (YOSJlIIlA ancl 
A日JI[IJA， 1986)。 ま た， 障害 を受け た 自 己変性 成分 も引 き

金 に な る。 こ れ らは エ リ シ タ ー を認識す る タ ンパ ク質 と
結 合し， セリ ン プ ロ テ ア ーゼ を活性 化 させ， こ れ が
proPO を活 性化 させ る。 こ の カ スケ ー ド反応は， フ ェ

ノ ー/レオ キ シ ダーゼ前駆体前 性 化系 (Prophenol
oxicl ase activ at ing sy stem; proPO- AS) と呼ば れて い
る。

IV エノシトイドとフェノール オキシダーゼ

カイ コ ではproPO が エ ノ シ トイ ド か ら供給 さ れて い
る こ と が知 ら れてい る (IWM[A ancl A討[[11爪 1 986)。 カイ
コ の エ ノ シ トイ ドは表面 が滑 ら か な球形 の大型 の細胞 で
あ る。 し かし， 前述し た とおりハ ス モ ンヨ ト ウ の エ ノ シ
トイ ドは形 態， 安定性 と も カイ コ の そ れ とは大 き く違 っ

てい る。 そこ で， ハ ス モ ンヨ ト ウ と カイ コ の エ ノ シトイ
ド が機能 的 に同じ で あ る か ど う か を検証して み た。

エ ノ シ トイ ド の崩壊 を 防 ぐ た め， グル タル アjレ デヒ ド
を体腔内 に 注入して血球 を固定し， PO の 基質 で あ る
DOP A溶液 中 に採血し た と ころ， エ ノ シ トイ ド の み が
メ ラ ニ ン化し褐色 を呈し た (図 -4)。 メ ラ ニ ン 化は エ ノ
シ トイ ド の表面 では な く細胞質て、起 こり， セリ ン タイ プ
の プ ロ テ ア ーゼ阻害剤 で あ るpN PGB (p -nitrophe nyl-
4-gu anicl inobe nzo ate h y clrochloricle ) で抑制 さ れた。
こ れは， ハ ス モ ンヨ ト ウ の エ ノ シ ト イ ド もproPO- AS
を持 ってい る こ と を強 く示してい る。

V ハスモンヨトウのエノシトイド崩壊の意味

エ ノ シ ト イ ド が崩壊す る のは， 異 物反応 に よ って
proPO を放出す る た め と も 考え ら れ た。 こ の仮説 を 証

明す る た め には， エ ノ シ トイ ド を崩壊 させ ない 実験系 が

図-4 グノレタノレアJレデヒドで固定したハスモンヨトウlln

球の DOPA反応
エノシトイドのみがメラニン化している. パーは10

μm. 
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必要 と な っ た が， 炭酸 ガ ス を満 たし たチ ャ ン パ ー の 中で、
採血す る と崩壊し な い こ と を つ き と め た。 そ こ で， 炭般
ガ ス中 で採血し た血援 と血球 のPO前 性 を， 空気中 で採
lÍIlし た も の と比較し た。 そ の結果， 血疑cl[ では エ ノ シ卜
イ ド の崩壊 に よ って PO活性 が高 まり (区1- 5)， 血球仁I[
では そ の逆 で あ る こ と が明 ら か に な っ た。 す なわ ち，

pro POは エ ノ シ ト イ ド の内容 物 が存在す る画 分 に含 ま
れており， エ ノ シ トイ ド の崩壊 に よ ってl(U液中 に放出 さ
れ る も の と 考え ら れ る。

VI proPO放出戦略の 昆虫種による違い

エ ノ シ トイ ド が採血後崩壊し やす い と 報告 さ れてい る
のは， ハ ス モ ンヨ ト ウ の他 にヤ ガ科 のJ-leliot!tis ui1'es・

cens等 があ る。 そ こ で， 5種鱗麹目幼虫 (ハ ス モ ンヨト
ウ， シ ロイチ モジヨ ト ウ， スジ キ リヨ ト ウ， カイ コ， ニ
カ メイ ガ) に ついて エ ノ シ トイ ド崩壊 ま での時間 を 調べ

て み た。
崩壊 ま での時間はハ ス モ ンヨ ト ウ が 45秒 と最 も短か

っ た。 続いて同属 の シ ロイチ モジヨ ト ウ と スジ キ リヨ ト
ウ の l . 5 分であ っ た。 こ れ に対し， カイ コ では エ ノ シ ト

イ ド が崩壊す る ま で に約 4 分 を， ニ カ メ イ ガ では約 40
分 を要し た。

次 に エ ノ シ トイ ド が崩壊し ない よ う炭酸 ガ ス 中 で採血
し， 血球 中 のPO活性 と血波中PO前性 を比 較 し た
(図 -6)0 そ の結果， ハ ス モ ンヨ ト ウ， シ ロイチ モジヨ ト
ウ， スジ キ リヨ ト ウ では PO活 性が血球 で高 く血撲 で低
か っ た。 こ れ に対し， カイ コ ではl似授 と血球 の両方 で高

い PO活 性が認 め ら れ， ニ カ メイ ガ では逆 に血球 に比べ
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図-5 エノシトイドの幼jJ.袋がIÍlI媛中フェノーノレオキシダ

ーゼ活七lに1立ぽザ;;512P
・;エノシトイド肱i燃物を含む11[[後(空気中採111t) ， 
0: エノシトイドìIi.j機物を含まないI(n媛(炭隊ガス
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-総エノシトイド数;A

-洗浄 冷 IPS

・再懸濁

A x5 X 10-4μl 冷 IPS
. ピペッティング

-超音波破砕

・遠心上清

フェノールオキシダ ーゼ活性

図-6 フェノー ルオキシダーゼ活性分布測定のための試料調製

ハスモンヨトウ スジキリヨトウ
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図-7 血球破砕液上清および血竣のフェノー ルオキシダーゼ活性
血液は炭酸ガス中で採血し， エノシトイドの崩嬢 を防いだ.
・-・:血球破砕液上清. 0-0:血竣. (栗原. 1997). 
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7 炉 y =0.513 + 1 .510 x 10g x 
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図 - 8 5 種昆虫 におけ る エ ノ シ ト イ ド崩壊時間と フ ェ ノ
ール オキ シダ ーゼ活性 の関係

て著 し く 高 い活性が血竣で認め ら れた ( 図 一7) 。

図 -8 は ザ イ モ サ ン A 添 加 40 分 後 の OD 値を 指 標に

し て PO 活性の 血祭/血球比 を 求 め ， こ れ と 各 見 虫 の エ

ノ シ ト イ ド 50% 崩壊 時間 の 関係 を ま と め た も の で， 崩

壊 時間 の対数 と 血祭/血球 の PO 活性比 には 明確 な 直線

関 係が認 め ら れ る 。 す な わ ち ， ProPO は ニカ メ イ ガ の

よ う に崩壊 時聞が遅 い 昆虫 で、は常時血液中 に分 泌さ れて

お り ， ハ ス モ ン ヨ ト ウ の よ う に崩壊 し や す い エ ノ シ ト イ

ド を持 っ て い る 昆虫 で は エ ノシ ト イ ド に局在 し 異 物の 侵

入 に応 じ て 血禁中 に放出 さ れて い る と 考 え ら れ る 。

100 

お わ り に

獲得抵抗性免疫 に頼 ら ずに数 億 年 を も 生 き 継 い で き た

昆 虫 は ， そ れ に代 わ る 免疫 シ ス テ ム を備 え て い る 。 自 ら

が 崩壊 し て 異物処理の 一翼を 担 う エ ノ シ ト イ ド も そ の一

つ だ。 昆虫の血球 には 多様性が あ り ， ま だた く さ ん の 未

知の機能が隠 さ れ て い る に違 い な い。

本稿 を ま と め る にあ た り ， 埼玉 医科大学短期大学和合

治久 教授に貴重な ご指導 を い た だ い た 。
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0第 18 回 農薬生 物活性研究会 シ ン ポ ジウ ム 「農薬 開発
の新 し い流れ II J

・日時 : 平成 13 年 4 月 20 日 ( 金) 10 : 00�17 : 00 
・場所 : 東 京農業大学校友 会 館 ( グ リ ー ン ア カ デ ミー )

世 田 谷区桜丘3-9-31， TEL 03-3429-1983， 小 田 急線
経 堂駅ま た は 千歳船橋 駅か ら 徒歩 で約 15 分， 千歳船橋
駅か ら パ ス ( 渋谷駅行 : 渋23， 等 々力 行 : 等 11 ， 用 賀
駅行 : 用 01) で約 5 分桜丘中 学 校 前下車。 東 急 新 玉 川
線 (地下鉄半蔵門線) 用 賀釈か ら パ ス ( 組師谷大 蔵駅
行 : 用 01 ) で約 15 分農大成人学校前下車。
.プ ロ グ ラ ム (一部 変更す る 可能性 も あ り ま す。 )
l .  殺ダニ剤 ピフ ェ ナ ゼ ー ト の 作用 性 につ い て

春山 裕史氏 ( 日 産化学)
2 .  ト ル フ ェ ン ピラ ド の 開発

野仲 信行氏 ( 三菱化学)
村井敬三郎氏 (大塚化学)

3. バチ ル ス ・ チ ュ ー リ ン ゲ ン シ ス の 多様性 と 利用
宮本 和久氏 (蚕昆研 : 4 月 改 称 予定)

4 フ ェ ン ト ラ ザ ミ ド の 開発
五島 敏雄氏 ( 日 本 バイ エ ル ア グ ロ )

5 .  新規水稲除草剤オ キ サ ジク ロ メ ホ ン の 作用 特性 ( 仮
題) 鈴木 久人氏 ( ア ベン テ ィ ス ク ロ ッ プ)

6 .  新規 イ ミダ ゾ ー ル 系 SBI 剤 オ ー シ ャ イ ン の 開発 と
生 物活性 森田 孝延氏 (大 塚化学)

西村 孝氏 ( 宇部興産)
7. 新規殺菌剤 NF-149 の 生 物活性 と 特性

佐野 慎亮氏 ( 日本曹達)
8 .  バイ オ キ ー パ ー の 開発 ( 仮題)

高原 吉幸氏 ( セ ン ト ラ ル 硝子)
・ 参加費 : 参加費 5 ， 000 円 (講演要 旨代 を 含 む ) 当 日 会

場 にて 受付 (事前申 込み不要) 。
・連絡先 : 干 243 -0034 厚木市 船子 1737 東 京大学農学

部 農学科植物保護研究室 : 根岸 寛 光氏
TEL: 046-270-6498， FAX : 046-270-6226 
E-mai l: negis hi @nodai .ac.jp 
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