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綜説

Haruo CHINO 1977 Biochemical Aspects on Overwアinteringin Insects. Low Temtel・0嶋

ture Science， Ser. B， 85. 

昆 虫 の 越 え*

一一生物の多様性と合目的性一一一

茅野春雄

(低温科学研究所)

(昭和52年 11月受理〕

1. 

1920年代に発し 分子生物学・生物物理学などを派生しながら， この4半世紀に急速に

発展した生化学は，我々に生命について基本的な，莫大な知識をもたらした。最も重要なこと

は，生体内で、おこるすべての反応は生物の“種"の聞に廷はなく，全く同ーの物理化学的原理

によって支配されているのだということを明かにしたことである。このことは余りに自明の理

として， 日頃無視されがちで、あるが，その重要さはいくら強調してもしすぎることはないe い

わゆる生化学の研究対象とされてきた生物は，地球上に生存する生物の種からみれば，ごく限

られた一握りにすぎないのだが，エネルギ一代謝にしろ，もろもろの物質代謝にしろ，それを

研究する大多数の生化学者にとっては， “種"の問題などは，意識的にせよ，無意識にせよ，

あえて無視してきたのだといっても言い過ぎではない。彼等の興味は生体反応そのものにもっ

ぱら向けられてきた。そして，そのやり方は正しかったし立派な成果を生んできた。いし、か

えれば，彼らが追い求めてきたものは生物の“共通性"であったといえよう。

では，地球上に生存する何百万種の生物，その形も大きさも違う生物が，それぞれ回有の

場所で，生れ育ち，閏有の生活様式をくりひろげ，子を生み，そして死んでいく，この生物の

“多様性"をどう理解すべきであろうか。少くとも，この多様性が幻影ではない以上，このこと

を考え，理解する道を探らなくてはならないc それは，たとえば，その多様性を支えている，

ある生物種に固有の生体反応を見つけだしその反応のナゾをとき，またその反応がその生物

の国有の生存様式にたいしてもっている意義一一つまり合目的性一ーを探ぐりだす，これも一

つの道ではないだろうか。

II. 

このような研究をするには， よい研究対象をえらぶことが第一の必須な条件である。よい

研究対象とは，はっきりした固有の生活閏と独自の生活様式をもち，その様式がなるべく詳細

にしらべられているような生物であること，この意味で最もふさわしい生物は，ある種の昆虫
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であろう。昆虫は熱帯から極地まで，海洋を除いたすべての地球上にその生存聞をもち，現在

地球上で最も繁栄している生物群である。また，その生活様式は種によって固有な， しかもバ

ラエティーにとむ，生活史をいとなみ，そのあるものは古くから，生物学の研究対象として，

よく研究されてきた。たとえば，変態，休眠(越冬)，休の大きさに比べて強大な筋力，飛期力，

広大な自然界での雌雄の会合〉帰巣本能，社会昆虫の習性，どれーっとっても，生物の多様性

と合目的性を研究する上で，魅力的な対象である。

すでに指摘したように，昆虫は地球土で最も広い生存閏をもっている。その種は同定され

たものだけで80万種， おそらく 150万種以上の昆虫がし、るのではなし、かといわれている。食

物をとるのは幼虫期だけであって，あとは全くのまずくわずという見虫もいるし成虫になっ

て再び摂食するものもある。また，一年中，活動を続けるのに， fil5合のよい温度や温度をもっ

た気候帯にすむものもあれば，冬の厳寒や極端の乾燥にたえて，生きのびなければならないも

のもある。いずれにせよ，このような過酷な気候帯にすむ昆虫は，その長い進化の過程で，そ

の環境に適応して佐代をくりかえす手段を獲得したからこそ，その生存関をひろげることがで

きたのであり，この手段を獲得できなかった種は滅びたか，あるいはその生存聞を気候温暖の

地域に限られたのであろう。たとえば高緯度地方にすむ昆虫は夏から冬へ，つまり“活"から

“静円へと， その活動を極端に低下させるような手設を手にしているはずである。 さもなけれ

ば，そこで世代をくり返えすことはできない。

では，このようなより広い意味で“還境適応"が，どのような生物現象となって，自然界

では具現されているのだろうか。そのもっとも好い例を昆虫の休眠にみることができる。

UI. 

見虫の休I民は長い進化の過程で獲得した遺伝的特性である。この特性が発現するか， しな

いかは，環境によって決定される。この環境とは地球の自転，回転軸の傾きと，緯度の違いか

らおきる昼間と夜の長さの変化，つまり明と惜のリズム，いわゆる光周期である。この光周期

によって支配される生物現象を光局性という 1)。実例をあげて説明しよう。

鱗姐類のヨトウムシは桶で休眠する。そして休眠するかしないかは，その幼虫期にどうい

う光周期のもとで育ったかによって決まる。もしも 11時間を明るい条件でフ残り 13時間を暗

い所で育てると，前になってから 100%休fI民に入る。明と11音の時間を逆にすると，休日民に入ら

ない。この休眠に入るか入らなし、か境い1]になる明るさの長さを臨界日長といっているが，ヨ

トウムシでは大体 13時間といわれている。 これを自然界でのヨトウムシの生活のリズムから

考えると，次のようになる。盛夏をすぎると， 日長はこの臨界日長を下まわるようになり，こ

れを感じとったヨトウムシの体内で(おそらく脳をふくむ中枢神経系であろう)， ~:i1íになったら

休眠するように，プログラムがセットされる。同じヨトウムシでも，初夏から真夏にかけて臨

界日長より明るさの期聞が長いところで育っと，蛸になって休眠せずに，直ちに成虫となり卵

をうむ， そしてこの卵から騨化した幼虫が育つ秋に， 日長が臨界日長より短くなると， 踊に

なって休眠するよう運命ずけられる。つまり， ヨトウムシは地域によっては 1年に2回世代

をくりかえすことができる。 この臨界日長には地理的変異があり， きわめて巧妙になってい
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る。たとえば，北緯40度附近にすむヨトウムシの臨界日長は，ほぼ12時間弱であるが，北緯

50度辺にすむものは， 15~16 時に臨界日長がのびる。つまりタ北に行くにしたがって，夏の日

が長くなっても，それに見合うだけ，臨界日長も長くなって，冬がやってきたら，必ず休眠に

入いるように遺伝的な地理的変異を獲得しているのである。

このように，昆虫の休眠は一義的には，光周期に支配される光周反応である。また，昆虫

の休眠がそのライブサイクルの中のど、の時期に現われるかということは種によって，決ってお

り，卵発生のある特定の時期に休眠するもの，幼虫のある時期に休眠するもの，あるいは踊や

成虫で休眠するものなど，様々である。大事のことは，この光周期に感応するのは，休眠の発

現より必ず前だということである。光周期が直ちに休眠としづ生物現象になって現われるので

はなし極端の場合は，光周期と休眠発現の間には， 1世代の経過を必要とする場合すらある。

ここでもう一度強調したいことは，昆虫の休日民は冬になったら，必ず活動を停1とするように，

生活のプログラムがあらかじめセットされるということである。その結果，いかにも寒さが直

接休眠をひきおこしたように見えるけれども，寒さとは直接全く関係のない現象である。いず

れにせよ，見虫の休眠は気候地理的な環境適応の手段として，重要の意義をもっている。むろ

ん，見虫の仁!=t~こはし、かなる環境下におかれても，決して休眠しないものもいる。したがって，

この種の昆虫は高緯度地方に生存することはできない。

IV. 

前節では，昆虫の休眠が一義的には光周期によって支配されることを指摘した。これとは

別に，昆虫の休眠について，かなり研究が進んでいる分野がある。ホルモンがそれで、ある。つ

まり，光周反応と休眠の発現を結びつける研究分野である。

多くの昆虫は幼虫引百一成虫に変態する。幼虫や断jで休眠するということは，いし、かえれ

ば，この変態が先に進まないということであるから，当然、，変態や脱皮に関係のあるホルモン

が関与するはずである。昆虫の変態や脱皮には2つのホルモンが関与することが， 1940年代に

明かにされた2)。一つは前胸腺という内分泌眠からだされ， エクジゾンとよばれているホルモ

ン， もう一つはアラタ体とよはれる微小の器官から分泌されるアラタ体ホルモン(一般には幼

若ホルモンとよばれている)である。 エクジゾンは一種のステロイド化合物であり，幼若ホル

モンは一種のテルベノイドある。 どちらも 1965~1966 年にかけて， その化学構造が明かにさ

れ，現在では有機合成も可能である。 もしもこの 2つのホルモンが同時に作用すると，幼虫

脱皮がくり返えしおこる。アラタや!cホルモンの分泌がとまり，エグジゾンの分泌だけがおこる

と，幼虫「拍，踊〉成虫と変態する。だから， u刊で休眠するものはエクジゾンの分泌が止って

しまうためにおこるのであろうし幼虫で休眠するものは，エクジゾンの分泌が止ったとに，

さらにアラタ体ホルモンだけがある期間分泌されつづけているのではないだろうか。そして事

実その通りであることが確められている。

ところで浦乳動物でもそうであるように，これらの内分泌器官はさらに高次のコントロ

ールをうけている。 n市乳動物ではそれが脳下垂体や視床下部とよばれている内分泌仁|吋区である

が，昆虫では脳の神経分泌締胞がそれに相当する。実は脳が前胸腺を支配していることは，い
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リやハチの膜迦類，パッタなどのilぎ趨類フハエなどの双姐類，チョウやガの鱗迦悲{，さらに甲

虫類など広範にみられる。しかし必ずしも糖アルコールの蓄積がグリコーゲンの減少を伴っ

てるかどうか明かでないものもあるしまた休|恨の進行や深さと王子行関係がない場合もある。

カイコの卵休|恨のPfH合と覚作?にともなってラ グリコゲン手二三ソノレビトール十グリセロール
の相互転換反応がおこることが明かになったが，これはいうまでもなく，休眠に際して発動し

たもろもろの生体反応の結果の現われで、あって，決してこの転換反応そのものが休眠の原因で

はない。だから休眠の本態を分fレベルで明かにするには，まずこの糖アルコール蓄積，つま

り何故休眠が始まるとラ上記の反誌が右向きに進行するのか，そのメカニズムを明かにしなく

てはならない。この問題については，著者の研究室の他に，名古屋大学生物学教室ラ同農学部

養蚕~/教室ラ二部立大学生物学教主などが，過去 20 年にわたって，仕事:を進めてきたが，現ヂlつ

でも， 明快な答えはえられていない。むろんぼうだいの実験データがありへそのいくつかの

ものは， l=gJ {担の絞心にふれているかもしれないとおもわれるものもあるがラその詳細をのべる

のは，この総説の主旨ではないので，省略する。

休眠中の糖アルコール蓄積のメカニズムは今後の問題として残っているが，このメカニズ

ムがどうあれラ休眠とエネルギ一代議jについて最初にかかげた間いに対しては，明快な解答が

えられたといえる。つまりラ少くともラカイコの卵休日民に代表されるような，ある種の見虫の

休眠に("1とって，単に通 ';i~; のエネルギ一代謝のレベルが下がるのではなくう休眠中にしかみれな

し斗り!iSなエネノレギ一代議jが現われるのである。このような特異なエネルギ一代謝がラ環境適応

という立場から，どのような意義があるのか考えてみたい。まず，エネルギー論的にいえば，

糖アノLコーノしは， それに相当する幣よりも，水素を 2原子多くもっているのであるから(糖ア

ルコールの叶むには，市糖類十2Hで表わされる入 町体になる糖にくらべて，それだけエネル

ギーレベルがt~~ 、ことになる。このことは， :E~い休 n[~JtJJli'，j 11'，エネノレギーの浪費を少しでもお

さえ， 休11民党間後の!lE発生の再開にそなえるという合I1的立場からみれば， きわめて翌日にか

なったものといえる。もう つは，桝アルコールの物理的役割である。糖アルコールは，かな

り自由に細胞内に拡散できラまた，ほとんど中性の物質であるから，高濃度に蓄積しても，細

胞構造に障害を与えるようなことはない。むしろ，この糖アルコールが，休11民iいの環境から積

極的に細胞を保護する役割を果している可能性がある 8)。梢アルコールは不凍液としてすぐれ

た性質をもっていることはよく知られているがラカイコの休眠卵に蓄積されている程度の糖ア

ルコールの濃度では生理的に有効とおもわれる程の氷点降下作用はないが，たとえその作用が

なくても，糖アルコールが長い休眠期間中に，府fI胞のタンパク質の変性をi坊ぐなど，細胞を保

護する役FIをはたしていることは十分考えうる。

VI. 

ところで， 動物にとって主要なエネルギー供給物質として，炭水化物の他に， 脂肪があ

る。ここでいう脂肪とは動梢物性油脂ラつまり長鎖の脂肪酸とグリセリンのエステル 般

にグリセリドとよばれている のことである。グリセリドの重量当りのカロリーは炭水化物

のそれよりずっと 1"
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活様式をエネルギ一代謝という面からみると，この脂肪が重要な役割をもっていることがよく

オっかる G

ほとんどすべての昆虫は脂肪休とよばれる器官をもっているがラ この間官はl:ihに脂肪の

貯蔵所ではなく， rJlÎ~乳類でいえば，肝臓の役割もかねている重要な加官である c この脂肪休の

大きさは，昆虫の生活様式をそのまま反映しているといってよいc たとえば，幼虫期から成虫

まで，たえず食べつづ、け』ているようなノミッタやゴキブリのような仲間は，脂肪体は余り発達し

ない。 しかしパッタでもいわゆる長距離飛行をする前には，飛朔エネルギー獲得のためにタ脂

肪体が大きくなる。 また，鱗姐類(チョウやガの仲間)では，自Ifをたベる幼虫期間は脂肪体は

小さいが，幼虫末期には爆発的に大きくなり，揃では，全身脂肪体が充満しているといってよ

い程巨大化する。鱗姐類ではラ拙から成虫になって死ぬまでp 全くのまずくわずのものが多い

が，この仲間ではこの期間に必要なエネルギーのほとんどすべては，この貯蔵脂肪にf{tうてい

る。また，成虫では A般に脂肪休は発達していないがラ成虫で休日民するものはF 休眠百jに北ーし

く大きくなる。このように，昆虫に特有なこの脂肪体は，エネルギ一代謝という立場からみる

と， ft虫が地球上のあらゆる環境に適応して，広い生存闘をもっていることに対してラ兎安:な

役割をもった日~'I~r であることがわかる。

さて，どのir:-i'[:¥，や組織で，脂肪休に貯えられたこのグザセリドをエネルギ-Y!Ji(として利用

するにせよ，まず!;y~ 宇にこのグリセリドが脂肪体から -.li l血液の'*，に放出されてから，他の組

織に)illばれてし、かなくてはならないc しかしグリセリドは水に全く溶けなし、から，このグリセ

リドの運搬には何か特別な仕掛けが必要なはずである c 著者はこの問題についてラ 最近 10年

間の間にいくつかの悲木的な知見を明かにしたトそれを要約すると次のようになる。 1)脂

肪体にふくまれているグリセリドはラ他の多くの動植物油脂と同じように，その 98% 以 I~-はグ

リセリン 1分子に 3分子の脂肪酸がエステル結合したトリグリセリド (TG)である。しかし

この TGI~l 身は全く血液中に放 JJ:'，されることはできないc この TGは脂肪体の中で一旦加水

分解され， 1分子のジグリセリド(グリセリンに 2分子

の脂肪酸がエステノL結合したもの， DGと111各す)と 1分

子のフリーの脂肪酸(FFAと11洛す1になってから，は

じめて血液，*，に放出される。 2)FFAは単なる拡散に

よって，脂肪体から血液中に放11¥されるが， DGの放

L!:¥はエネノレギー擦には ATP)を必要とする一種の

activc transportである。 3)DGの放IJ¥には血液の'1"

に存在する特典なリボタンパグ質(脂質とタンパク質

の題合体)が必要である。 このリボタンパク質は脂肪

休から特典的に DGを積み込むという，きわめて特殊

な生理機能をもっている。このリボタンパク質は直径

約 130A， ほぼ球形であり，分子量は約70万である 第1図 シンジュ蚕の附の|血液から11i/;掛され

(第 11叉i参!町)。またラタンパク質と脂質の重量比は 45: 

55である。全脂質の中， DGが約 56%，コレステロー

たジグリセリドのi主総タンハク伐の
電子顕微}Jt~手 rt o 尚一政ウラニウムで
不プJテイブ染色。 X440，000 
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ルが 13%，燐脂質を約 26%ふくむ。 以上のような理由から，このリボタンパグ質は主として

DGを運ぶ一種の運搬タンパク質 (carrier-protein)であるといえる。

いままで、のベた知見を模式的に第 2図に表わした。この図に示したように，脂肪体にふく

まれる TGは一位 DGとFFAになってから， DGは運搬タンパク質によって，積みこまれ，

血液によって他の出官に運ばれ， そこで DGは積みおろされ， エネルギー訪日として利用され

る。ーブ"j，FFAの方はとくに特呉的な血液タンパク賞と結合するわけで、はなく，おそらくア

ルブミンなどと結合して，ill(ばれるのであろう c

月足月方1.1¥名目J¥'e' 企丘三午~ 院内・卵単IHめ組問

DG きはこ，j;タン1¥'ク

第2図 昆!l!.の!脂肪体からの脂肪輸送の模式l翠

TG: トリグり七りド， DG:ジグリセリ l、， FFA:フリーのIJ旨fI方自主

このように，脂肪体からの脂肪の運搬に，この特殊な運蛾タンパク質が介在しているとい

うことは，昆虫の lifecycleや季節を通じてのエネルギーの蓄積，供給，消費からみて，きわ

めて合理的なしくみであるといえる。このことをもう少し具体的に説明しよう c 昆虫はいわゆ

る開放性瓜l管系をもっているから，脂肪休の細胞は直接血液にさらされている。そこで，もし

も脂肪体の!こI=>の TGが直接血液，*，ヘラ拡散によって放出されるようなことがあれば，それを

調節するのはむずかしいc すでにのべたように， TGそのものは脂肪体からは放出されずに，

TG-→ DG十FFAとし寸反応を経てから， はじめて放出され， しかも DGの放出自身がエネ

ルギー (ATP)を必要とする 種の act1ve

transportである。 さらに， DGの放出には

特異な運搬タンパク質の存在が必要である。

だから，もしも越冬期のようにエネルギー消

費が少なしいいかえれば ATPの生産が少

ないときは， DGの脂肪体からの運搬は押え

られ， もっぱら FFAが拡散によって，他の

組織に運ばれ，エネルギー源として消費され

る。 ブj，休u民に入る古iiーや，休眠が覚め，外

気前iも上って，附一一〉成虫化が進み，雌の休

舟では卵がつくられ，成虫になって，飛期す

る，これらすべての生命活動には，多量のエ

第1表 七クロヒ 71援の脂肪休からのジ

グセリド (DG)とフリーのIJ日)]}j

自主 (FFA)の血1安中への放出

Ifll液中への放出最(%放HJ)

脂肪休のiArJi DG FFA 

成虫の IJ日)J}j(4; 29.8 4.9 

fA，11Ji;焔のIJ旨fl}j休 4，5 27.0 

成虫または休眠中の的からとり出LtこIJ日!日J休へ
C14-ングリセリドと OQ'FAをとりこませたあ
と，その脂肪体を lmlの血液と 60分インキュベ

ート L，その問に Ifll液，*，に放出された C1LDGと
04-FFAの;設を，最初にlJi'lfl!i休にふくまれていた
C14_f)G と C14_FFAの1昔を 100とLて，%放IJ¥
として表示
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ネルギーが必要であるc したがって， ATPの生産が高まり， 脂肪体からは FFAばかりでな

く， DGの放出も活発になる(第1表参照)0 このように，いくつかのステップが脂肪の運搬に

介在することによって，エネルギーの供給と消費がたくみに調節されているのである。

昆虫における脂肪の運搬のしくみの合目的性は浦乳動物のそれと比較すれば，一層はっ

きりしてくる。1If!'i乳動物では，たとえば，肝蔵から脂肪を運搬する血液リボタンパク質が古く

から生1Iられている。このリボタンパグ質は TGを主要のグリセリドとしてもっている。昆虫の

場合は，それが DGであるが，大事のことは;積んでいる荷物が TGであるか， DGであるかと

いうことにあるのでない。 11市乳動物の場合は，脂肪とタンパク質をふくめたこのリボタンパク

質分子全体，比織的にいえば，勺可物"と“事"全体が肝臓の治Jl胞の仁1"でつくられ，それが血液

中に放出され，他の紹織に運ばれる。そしてそこで車ごと全部分解されてしまうのである。い

いかえれば，この取は 1ETI限り利用されるだけであって，その意味では，真の運搬タンパク質

とはし、いがたい。これに対して，昆虫の場合は既製の車"が脂肪体の細胞表面から， DGと

いう荷物を積み込み，それを他の組織で、積み下ろしまた再び脂肪体から DGを積み込むとい

う，文字通りの“運び屋"である。むろん車，つまりタンパク質をつくるには，旦ネルギーが

必要で、ある。だから，見虫は食物をたくさんたベる幼虫期には， 一生産の時代といってよい

だろう ラエネルギーを使って，このリボタンパク質を脂肪体でつくるのそして，踊になっ

て，死ぬまで，のまずくわずの時期になると --1ミi作ったこの111をくり返えし利用して，エネ

ルギーの消費を少しでも少なくする c このように考えると，昆虫の脂肪の運搬のしくみが，合

F!的にみて，いかに巧みにできているかがわかる。

vn. 

昆虫が冬という季節を生き永らえる手段を進化の過程で獲得しこれが現在の昆虫の繁栄

をもたらした大きな要因であることはすでに指摘した。そして，この小論では，主として，越

冬とエネルギ一代謝の調節という観点から，この手段がし、かに巧妙に具現されているかをのベ

てきた。

しかし冬と昆虫の係わり合し、を考えるとき，越冬期におけるこのような生理化学現象だ

けに着目することは，むろん正しくない。たとえば，越冬とは直接かかわりなく，多くの昆虫

に本来的に具わっている独特な形質，とくに休の内外の構造一一体制一ーを無視してはならな

いc 乾燥を防ぎ，同日寺に防水作用をもっ厚L、外皮や，すでにのベた脂肪体の存在などは，その

好例である。このような体制の上に，光周反芯によって解発された，もろもろの生理現象が発

現して，はじめて越冬が可能になるのである。このような考え方をさらに拡大するなら，昆虫

の越冬を論ずるとき，越冬期だけの見虫の生活様式に注目してはならない。四季を通じてその

全 lifecycl巴の中に， 冬の生活様式が組み込まれているのであって，冬以外の季節の生活様式

を度外視して，見虫の冬の生活を3illf9i平で、きるはずはない。

たしかに，冬は多くの生物にとって，“miserable円な季節であるといえる。このことは昆

虫にとっても例外ではないの自然界において，板端な低温や乾燥によって死んでしぺ個体も多

いだろう。しかしこの死さえも，決して冬にとくに多いのではない。むしろ，彼等の活動で
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ある夏にこそ，もろもろの天敵による脅威もふくめて，死に遭遇する頻度は，はるかに高いの

である。この意味で，冬はむしろ彼等にとって安息の時期であるといえるο

また，たとえば，昆虫の休眠が破れるためには，ほとんど例外なく，ある期間冬の低温に

さらされることが必要である。このことによって，休眠に入るまでは，個体によってその生長

速度がぱらぱらであったものが， life cycleの次のステップを，春か初夏に-斉に開始する，つ

まり cycleの同調化をはかることができる。だから，見虫にとってはう冬は miserableである

と同時に，必ずなくてはならぬ季節なのである。このことは，もしも仮に地球上から冬という

シーズンをなくしたら，多くの生物にとってどのようなことが起こるか，想像するだけで十分

であろう。少くとも，それは，多くの昆虫にとって，地球上のある地域からの種の絶滅を意味

するにちがし、ない。
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