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フェロモンの役割は限られている。それにも関わらず，これらの  

公衆衛生学上重要な寄生者の生活史において，信号物質は最も重  

要なのである。   

Berger2′による，最初のマダニの性フェロモンの発見以来，こ  

れまで知られているマダニのフェロモンは4つのタイプに分けら  

れる。これらは，それぞれ（1）集合フェロモン（assembly  

pheromone），（2）集合一付着フェロモン（aggregation－attaCh－  

ment pheromone），（3）性フェロモン（sex pheromone），（4）  

プライマーフェロモン（primer pheromone）である。これら  

のフェロモンに加えて，アロモン（忌避物質）の存在する証拠も  

報告されている㌔本論文では，マダニのフェロモンについて，  

フェロモン同定法，それぞれのフェロモンの機能的な役割を中心  

に解説する。  

2．フェロモン同定の方法  

フェロモンの同定は，マダニの行動の観察とこれらの伝達化学  

物質の確認によって行う。まず，行動の観察によって．生物活性  

をもつ成分の性質（揮発性，安定性，分泌する時間帯，フェロモ  

ンを生産する発育期やその同定を容易にするような他の基準）に  

ついての情報を見つけだすことができる。調査しようとする人は，  

行動の観察から生理活性物質の抽出を計画し，同定までの各段階  

でうまく抽出や精製を行えたかどうか十分に評価できるように生  

物検定を行う必要がある。   

2．1 抽出  

（1）溶媒抽出と（2）放出物の捕集の2つの方法がフェロモンの収集  

に広く億われる㌔   

2．1．1 溶媒抽出   

溶媒抽出では，溶媒の選択はフェロモンの化学的特性に応じて  

異なる。中程度か，低い極性を持った成分（例，脂質）には，ヘ  

キサン，ジュチルエタノール，ベンゼン，ジクロロメタンがよい。  

しかし，メタノールやエタノールが適することもある。抽出を行  

うには，多くの個体（数百または数千の検体）を多量の溶媒中に  

浸潰する。たとえば，2，6－ジグロロフェノール（性フェロモ  

ン）を抽出するために，Berger2）は1．5ゼのベンゼン中に5万個  

体のAm占JッoJ乃mααmer加打払m成虫を浸けた。  

溶媒中に検体を浸して行う抽出法は，洗浄（washまたはrinse）  

と呼ばれ 

法で十分である。しかし，収率を上げるために，しばしばいくつ  

かの段階を付け足すことも必要である。ホモジュネー卜すること  

や高周波数の超音波に当てること，または液体窒素による凍結と  

解凍を定期的なサイクルで行うことはフェロモンの収率を上げる  

1．はじめに  

フェロモン（Pheromone）とは，微量で他個体に特有の強い  

生理作用を示す物質のことである。これは，原則的には動物体内  

で生産され，体外に排出される，同一種内での情報伝達物質であ  

る。多くの動物で，フェロモンの機能，生合成，知覚について莫  

大な量の文献がこれまで発表されている。これらの化学信号は非  

常にさまざまな動物たちに用いられており，多くの行動（交尾，  

餌の収集．集合やその他の生命活動）に影響を及ぼす。アリやミ  

ツバナなどの社会性昆虫では，多くの化学物質が，発育過程や複  

雑な社会機構の統制に深い関わりを持つ場合が多い。すなわち，  

これらの社会性昆虫では化学物質が秩序立った社会階級において  

正確な化学言語を形成している。   

物理的信号（光や昔）とは対照的に，化学的信号は，おそらく  

動物が情報を共有するのにもっとも有効な手段であろう。化学物  

質が担っているそのような情報は信号物質（semiochemical）  

と呼ばれ，化学的なメッセンジャーと定義される。もっともよく  

知られているのが（1）フェロモンである。フェロモンは同じ種の他  

の個体に作用する伝達物質である（例，性フェロモン）。他のタ  

イプの信号物質には（2）アロモン（allomone）（異種間に作用す  

る伝達化学物質で，生産者に利益を与える。例，捕食者や害虫を  

撃退する防御物質），（3）カイロモン（kairmone）（受容者に利益  

を与えるように異種間で作用する伝達化学物質。例，捕食者やま  

たは寄生者を誘引する宿主の匂い），（4）シノモン（synomone）  

（生産者，受容者の両方に有利な生理反応，行動を引き起こす活  

性物質。例，花粉媒介昆虫を誘引する花の匂い），ほ）アブニュモ  

ン（apneumone）（受容者に有利な生理反応，行動を引き起こ  

す無生物由来の活性物質。例，イエバエの寄生蜂を誘引するアン  

モニア臭）がある。信号物質を探知し，同定するための機器の技  

術的進歩によって，動物界全体にわたって非常に豊富でさまざま  

な機能を持った化学物質が発見されてきた。これまでに発見され  

た化学物質のうち，そのほとんどは昆虫のフェロモンとアロモン  

であった。   

マダニ類は公衆衛生学上重大な害虫であり，人間や家畜i；対し  

ても刺唆による被害のほか，さまざまな疾病を媒介する。マダニ  

も昆虫と同様に，生存を高めたり，うまく交尾相手を見つけたり，  

宿主を認識したりするために，行動を制御するのに信号物質（特  

にフェロモン）を用いている。しかし，他の昆虫のフェロモンが，  

機能的にさまざまな役割を持っている点と比較すると，マダニの  
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のに必要である5）。十分な量を収集するために，動物を解剖し，  

フェロモン生産器官を摘出することが必要な場合もある。たとえ  

ば，生殖腺性フェロモンの成分を単離し，同定するためにAllan  

ら5）は数百個体の飽血雌の生殖器官を取り出した。   

フェロモンはまたマダニが接触した表面をすすぐことによって  

も集められる。マダニは集合フェロモン（グアニンや他のプリン  

棟成分）を物質（例，濾紙）上につける。   

多くのフェロモンは非常に低い濃度で活性化される。従って，  

溶媒抽出をしたときは，生物検定を行い，さらに．物質の検出を  

容易にするために抽出物を100－1000倍に濃縮することが一般に  

望まれる。サンプル中のフェロモンの量は雌当量（FE）（また  

はまれに雄当量）に置き換えて記す。たとえば，1000個体のマダ  

ニ雌の抽出物を含んでいる1mβのサンプルは1FE／〃βを含む  

とみなされる。サンプルは低密度の状態で，しっかりと密閉され  

たアンプルに貯蔵する。   

2．1．2 放出物（揮発成分）の輔集   

少なくとも溶媒抽出と比較すると，揮発成分の輔集では含有成  

分の数が少なくなると予測される。揮発性フェロモンは，フェロ  

モンを放出する動物個体群に空気を流し，溶媒（例，ヘキサン）  

かまたは精度のよい吸着剤（例．ポラバックQ）を含んだトラッ  

プを通るように，空気制御しながら捕集する。揮発成分が極低温  

のトラップを通過するシステムも記載されている‘）。しかしなが  

ら，マダニは動物に寄生するため，浦集が困難である。このよう  

な条件下でさえも揮発成分を輔集できる装置をエ夫した研究者も  

いる。Appsら7）は，牛体上のマダニが付いた部分にカップ状の  

補集チューブを置き，宿主から出される匂いに加えて，マダニに  

よって放出される特有の揮発成分を補集できるようにした（囲1）。  

揮発成分の捕集から，生物検定や同定の目的でフェロモンを補集  

できるのに加えて．フェロモン放出率を測定することもできる。  

さらに，動物が生きた状態でいるので，収率を上げるために捕集  

時間を延長することや同じ過程を同一個体で繰り返すことも可能  

である。   

2．2 生物検定   

フェロモンの化学同定を進める前に，本来の（天然のままの）  

抽出物の活性を調べ，次の段階でどのようにして精製を行うか計  

画することが必要である。これは生物検定によって行われる。単  

純な生物検定（例，Y－tubeや，処理区と未処理区とでのマダニ  

の接触頻度の比較など）で十分な情報を得ることもできる。フェ  

ロモンによって制御されていると信じられている特有の行動が表  

れるように生物検定を計画するとき，その検定からはより多くの  

情報を得ることができる。たとえば，もし集合フェロモンが疑わ  

れる場合，生物検定は模型の草地や，ベトリ皿や，その他の適当  

な環境で集合行動が表れるようにするべきである。具体的には，  

（a）特有の行動を除いた後で抽出物によってその行動を復活させ  

るか．または（b）行動を最小限にする程度の抽出物の量を示せるよ  

うに，生物検定を計画する。たとえば，性的な誘因フェロモン，  

2，6一ジクロロフェノールの存在を決定するために，Hamilton  

とSonenshine8）は吸血したβ．uαrfαむ王Jiぶ雌を殺すとフェロモン  

が分泌されなくなることを証明した。続いて．同種の，自然状態  

の吸血雌の抽出物を死んだ個体に加えると，反応が復活し，交尾  

相手を探索した雄は処理済みの死骸と交尾しようとしたS）。同様  

な手順によってHamiltonとSonenshineはD．uariabilisと  

D．andersoniの交尾性フェロモン（mountingsexpheromone）  

の存在を報告した。雄は抽出物質を付けた死骸と交尾をしようと  

したうえに，抽出物でコーティングされたプラスチックやセラミッ  

クの物体（つまり，マダニの模型）に容易にマウント（マダニ類  

の一連の交尾行動においてみられる，雄が雌の背中に乗る行為）  

（周3－5）した。抽出物でコーティングされた模型マダニは，  

実際において，自然の雌をまねる結果となったS）。同じ様なやり  

方で，Leahyら9）は抽出物でコーティングされた円形の凍紙や他  

のマダニによって汚染された円形濾紙を用いて，集合フェロモン  

の存在を検定した。   

フェロモンの生物検定の計画はこれらの伝達化学物質の同定に  

おいて重要な段階である。生物検定は，結果に再現性があり，簡  

単にできるものでなければならない。また，濃度／反応の関係を  

表現できるように検定を計画するべきである。   

2．3 単離と同定   

これまでに発見されたほとんどのフェロモンは脂質である。従っ  

て，以下に記載されたフェロモンの単経と同定の処置がもっとも  

適切である。   

草鞋の目的は純化（purification）である。すなわち，他の不  

活性物質が混じった状態から活性成分を分離することである。こ  

の処置は分別（fractionation）とも呼ばれる。   

まず適切な溶媒を用い．活性の高い，粗抽出物を準備する。次  

に．極性の異なる液体を使って，溶液：溶液での分離を行う。た  

とえば，10ポイントのスケールで示すと，ヘキサンが極性0．1に  

対して，メタノールは極性5．1（水＝10．0）である。溶媒をサン  

プルに十分浸透させた後，混合物を安置し，脂質を分離し，脂質  

■■l  

J■■  

図1マダニが吸血のために宿主に付着した状態のまま，分泌さ  

れる揮発性物質を収集するために使う装置を措いた図。1＝  

シアノクリアート（接着剤）で宿主の皮膚に取り付けたガラ   

スの蓋（マダニはキャップ状の容器内に措かれている）；2＝   

ねじ蓋；3＝穴のあいたポリテトラフルオルエチレン（PT   

FE）性の円盤；4＝ガラス管；5＝ヘキサン；6＝吸引ラ   

インへ。Appsら7）より改写。  
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マダニ類のフェロモン  

画分を集め，生物検定を行う。各画分間の活性の強弱はさらに希  

釈を加えることにより決定される。最も強い活性が見られた画分  

は活性画分と呼ばれる。次に，活性画分は，その中で相対的な酸  

度を基準にした，酸性／塩基性／中性分離によってさらに分けら  

れる10〉。この操作が完了すると，3つの画分，（1）中性（例，アル  

カン，アルケン，ケトン．中性エステル等），（2）酸性（例，カル  

ポン酪，フェノール等），（3）塩基性（例，アミン）が生じる。再  

び，それぞれの画分を連続希釈で生物検定し，最も活性のある画  

分を確保しておく。次の段階は，カラムクロマトグラフィー（高  

い分社能を待った粉末を含んだカラム）による分析である。シリ  

カゲルが最も広く使われる物質であるが，モレキュラーシープ  

（樹脂でコーティングされた顆粒）やその他の物質を用いてもよ  

い。それから，抽出物をカラムに添加し，異なる特性（例，極性）  

を待った溶媒でその成分分子を溶出する。含有物質の溶出が完了  

したかどうか知るためには，薄層クロマトグラフィー（TLC）  

の併用が効果的である。   

分析と次の分離はTLC，GC，HPLCによって行われる。  

極性を上げるために誘導体化（例，メチル化）を行ってもよい。  

GCとHPLCの分析から活性成分の仮の同定結果がでるだろう  

が，通常は正確な同定結果を確立するには不十分である（2つ以  

上の成分が重なり合っていて，単一のピークに見える場合が多  

い）。   

最も生物活性の高い，純化された画分はマススペクトロメトリー  

（MS）て捷示される。他のテクニック，例えば，赤外スペクト  

ル（IR）や核磁気共鳴（NMR）は分子中に存在する官能基  

（例，メチル基，水酸基）についての情報を付け加えるのに用い  

る。活性画分は，最終的には純化されなければならない。   

一連の分析によって決定された成分が同じ行動を引き出し，さ  

らに本来の天然の抽出物が到達したのと同じ生物活性レベルを導  

くことができるのを証明するには，もう一度生物検定が必要であ  

マダニ上科  

る。なぜなら，フェロモンが数種類の物質のブレンドであり，そ  

れぞれの画分が正確な比率で混ざって初めて効果を発揮する事例  

もあるからである。  

3．集合フェロモン  

集合フェロモンによって，自然環境で自由生活をしているマダ  

ニは群がるようになる。あるマダニの個体が別の個体かまたはこ  

れらの化学物質で覆われた物体に出会うと，マダニの運動は抑制  

され，走性のない状態になる。多くの場合，たくさんの個体がお  

互いに接触した状態でおり，この現象は集合と呼ばれる。そのよ  

うな集合は穴，岩棚，裂け目や割れ目で起こる傾向がある。乾燥  

や他の厳しい環境ストレスを減らす点と，宿主に接触する可能性  

を上げる場所に個体を集めるという点において，集合することは  

マダニ個体の生存に有益であると思われる。また，強い密集行動  

によって，交尾相手を新しく補充する機会も増える。おそらくほ  

とんどの場合，集合は弱い刺激であるので，飢餓や性的な要求の  

ようなもっと強い影響に左右されやすいであろう1⊥）。   

集合フェロモンはマダニ類の伝達化学物質の中で最も種類間に  

共通したものであり，少なくとも14種のヒメダニ科と6種のマダ  

ニ科で報告されている12）暮2。この伝達物質はすべて種間的に作用  

し，それぞれの種で生活史の各発育期の段階の行動にも影響する  

らしい。Leahyら，）は，ヒメダニ属（Argαぶ）とカズキダニ属  

（Orれ軌odoro5）の数種を塩類で洗い出して得た抽出物を試験  

した。マダニは種に関係なく容易に集合したが，性に関していく  

つかの遠いが観察された。A．per5Zc比5雄は雌よりもすばやく集  

合するが，0，mO乙⊥わαね雌は雌からよりも雄からのフェロモンを  

受けたときに早く集合した。その反応は餌をとること（＝吸血）  

で抑制される傾向があった。集合フェロモンはまたマダニ科にも  

みられるが，Jェode5rよc∠れ比βとエんeズαgOrL㍑gのフェロモンの場  

Prostriata－Ixodinae＋Ixodesマダニ属  

．4慮占ル∂劇瓜∂キララマダニ属  

1   Amblyomminae  

J卯乃0瓜℡8  

Ixodidae  

マダニ科  

Haemaphysalinae一助e皿8〆J′∫∂ノノ∫チマダニ属  

Hyalomminae －  ル8ノ0脚8  

加′瓜∂亡e〟亡0∫カタマダニ属  

〔b∫∬Jo血℡8  

ノVb∫∂瓜蘭∂  

朗わJc印加九∫コイタマダニ属  

。血∂β∂ノ∂直属∂ノ即′∂  

伽J〆cタカ∫β′  

β0叩カノル∫ウシマダニ属  

舶∫甘arqp〟∫  

仙fねノノノeノノβ  

Meta5triata  

Rhipicephalinae   

NLlttalliellidae 

Arga5inae＋  

Ornitbodorillae－  

Otobln80  

Antricolinae・－・■－  

Nothoasplnae－  

一行g∂∫ヒメダニ属  

のⅥノ亡ム0ゐ√0∫カズキダニ属  

∂とロムノ〟∫  

」〃亡rノぐクノ∂  

叔汀加〉∂5pJ∫  

Argasidaeヒメダニ科  

図2 マダニ上科の分類。Sonenshinel，より改写。  
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合，それが性フェロモンか（それから交尾へと導かれるので）t3），  

集合フェロモンか（雄と雌の両方が誘引されるようにみえるし，  

種間的に作用するので）という疑問点がある。スイスとアイルラ  

ンドでは，植物から採集されるほとんどのJ．r∠c∠几比丘は交尾済み  

である（metastriata類では交尾は宿主上で，吸血後期に起きる  

のに対し．この属では交尾はしばしば宿主から離れた状態で起き  

る）11）。実験室での生物検定では，雄は簡単に未吸血の処女雌や  

またはそのような雌からの水溶性の抽出物に誘引される。従って，  

性フェロモンとしての機能が疑われる。しかし，未交尾雌も他の  

雌に誘引されるが，雄はお互いに誘引されない。明らかに，この  

フェロモンは性フェロモンと同様に集合フェロモンの特質も備え  

ている。GrayとSonenshineの最近の研究（未発表）によれば，  

アメリカ産のマダニた0（ゴes血mmf花fで同じようなフェロモン  

の存在が示唆されている。マダニ科の集合フェロモンの他の例は  

オーストラリア産のマダニの4卯川Ommα んγdro5αUrf，  

A．concoわ「，Amわ妙ommαJgm占α亡umで報告されている‖）15）。  

Leahy9）は，未吸血の且drom由加塙で集合フェロモンを報告し  

たが，この種は明らかに吸血するとフェロモンに誘引されなくなっ  

た。東部アフリカ産のマダニ即座壷卸仏領＝明抑止加血蝕  

では，集合フェロモンが乾期にだけ活性化された状態になる。こ  

れはおそらく，フェロモンが，この期間中に適切な状態のまま残っ  

ているわずかなハビタット（＝生息場所）にマダニを引き寄せ，  

そこでのマダニの生存率を上げているのであろう1㌔   

これらのマダニで発見されている，水／塩類に可溶な集合フェ  

ロモンはグアニンのようである▲7）。グアニンは非常に低い濃度で  

活性がある（8×10‾12mole／cd）。グアニンからヒメタニ科の  

A．pers∠cレ5とマダニ科の月九よp～c呼んαJuぶ 叩pend£cレね亡Uぶと  

Amあ′γOmmαCOんαerαれぶの集合が導かれた。分泌に日周性は  

みられなかった。また，A．pers£cレSには低湿度の時ほど効果が  

高かった。A．per5よc㍑ぶはまたさまざまなプリン類ヤアンモニウ  

ム塩にさえも強く反応した。グアニンはこれらのマダニの集合フェ  

ロモンの唯一の成分ではないかもしれない。Neitz とGothe18）は  

それは単なる補足的な成分であり，他の未知の化学物質も重要な  

役割を演じていることを示唆した。Otienoら17）によると，フェロ  

モンを放出しているマダニは吸血によって体内に十分な水を得ら  

れ，吸血した血液を代謝し，グアニンを排壮する。Otienoらは，  

集合フェロモンとしてグアニンを用いることで，健康な個体と集  

合できる利点が増えると指摘した1〃。この発見はまた，正常な代  

謝からフェロモンとして利用できる，共通の体内物質が種類に関  

わらず広く存在することを反映している。揮発物質でも，数種類  

のマダニの集合を導くことが報告されている。A．uαJたerαe飽血  

雄は雌のマダニから捕集された揮発性物質を含んだ表面に次第に  

集合した18）。東部アフリカ産でマダニ科の月んipよcepんαJレSeUer乙S£  

では，未吸血の雄雌が飽血していない雄からの水溶性揮発性物質  

に反応して集合した。雄のマダニはまた，寄生期に揮発性フェロ  

モンを放出し，未吸血の雄雌両方を誘引することも発見された19）。  

揮発性の水溶フェロモンに加えて，未飽血雄もまた雌マダニにだ  

け誘引される非揮発性のフェロモンを放出することがわかった。  

結局フェロモンは宿主に付着する期間が延長した場合（9日間）  

に吸血中の雄によって生産され，飽血していない雄雌両方を誘引  

することがわかった。   

このように両方の科のマダニに広く存在するにも関わらず，集  

合フェロモンは必ずしも普遍的ではないという報告もある。アメ  

リカ産の種∂ermαCe几とOr Uαrgαわ～～王ざと刀．α花dgr50几よにはその  

ようなフェロモンの証拠はみられない20）。これらのマダニは，マ  

ダニが以前接触した，他のマダニが反応する，牧草をまねた模型  

の棒や，マダニ抽出物で処理した円形濾紙に集合しなかった。  

Taylorらは，これらのマダニは比較的湿った環境に生息するた  

めか，一年のうちで湿気のある時期に活動的であるため，接触集  

合フェロモンはあまり価値がないのであろうと示唆している。ま  

た，集合フェロモンの知覚は触肢（palp）で起きると考えられ  

ている21〉。  

4．集合一付着フェロモン  

これらのフェロモンはマダニの雄が付着している宿主の体の部  

分へ別のマダニを付着させるように導く。そのフェロモンは揮発  

性物質であり，有機溶媒に溶け，雄によってだけ生産される。し  

かし，それは未吸血雌，雄，ある場合には苦虫でさえも誘引する。  

初期の報告では，集合一付着フェロモンは種内的であり，その結  

果同種で吸血する群を作ると示唆されたZ2）。続いてアフリカ産の  

マダニAmわJッommαUαr£egα亡㍑mとA．九eわrαe㍑mでは種間交  

雑が見られるとともに，異種の個体から構成された，吸血する群  

が存在することが明らかになったZ3）。最近の報告では．少なくと  

もA．んeわrαe乙↓mとA．uαrよegαと比mでは，雄と雌が同一の，フェ  

ロモンに容易に反応することが示唆されている24）25）26）2丁） 。集合一付  

着フェロモンは，潜在的に極度の誘引性を持っており，雌や多く  

の掛こ激しい探索行動を引き起こす。フェロモンを放出している  

雄に誘引されたマダニはその知覚に付着する。多くの場合，雌は  

雄を探索したり，または雄のそばをすれすれにかすめたとき，付  

着した雄によって捕まえられる。そのフェロモンは，北アメリカ  

や南アメリカの大型偶蹄類に寄生するキララマダニ属（Am息妙一  

ommα）のある種だけ知られている（たとえば，A．mαCレJαとじm  

や，A．んeむrαe比m，A．uαr£egαfum，A．mαrmOreレmやその  

他）。これらの種の雌は，もし，吸血中の同種の雄（または吸血  

雄の抽出物）が存在しなければ（必ずしも同種の必要はないが），  

宿主に付着しないであろう。   

A．uαr∠egα～umのフェロモンの研究から，それがフェノール，  

すなわち0－ニトロフェノールとメチルサリチル酸とベラルゴン酸  

（＝ノナン酸）のブレンドからなっていて，すべてがお互いに正  

確な比率であることが明らかにされたZ8）。少なくとも5日間吸血  

した雄はフェロモンを分泌した。活性は吸血とともに上がり，8  

日ないし9日で最大に達した22）29）。集合一付着行動に含まれてい  

る行動の各段階に作用する物質はそれぞれ異なっている。0－ニ  

トロフェノールによって探索行動と集合行動が刺激される。Diehl  

ら31）はこの種ではノナン酸の存在を確認できなかったけれども，  

メチルサリチル酸とノナン酸が付着行動とマウント行動を誘導す  

ると考えられた。Norvalら24）z5）とYunkerら26）z7）による最近の研  

究では，これらのマダニが多くのフェノールや有機酸に反応する  

ことが示唆されている。よって，集合一付着フェロモンは多くの  

要素で構成された物質であり，異なった成分が，複雑な階層性◆3  

から成り立った行動の別の段階を支配していて，その結果，全個  

■■  

■■  
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マダニ類のフェロモン  

体が吸血する群になるらしい。宿主への付着を調節する役割に加  

えて，そのフェロモンはまた，地表面や植物上の未吸血のマダニ  

を興奮させる。未吸血のマダニを興奮させるこのフェロモンは，  

マダニが付着した宿主を付着していない宿主と区別する。実験室  

で飼育したA．んeあrαe比mがA．九eわrαe址mに感染した雄の子牛か  

ら3m経れた距離で放されたとき，マダニは感染した動物へ集団  

で移動し，付着した。野生のマダニは3m以上の速い距離からで  

も誘引されたヱ）。Norvalらはこのフェロモンのメカニズムによ  

り，A．んeあrαe比mは適当な宿主を識別できるようになると示唆  

している。  

5．性フェロモン  

性フェロモンは，交尾相手を見つけだす過程で次の段階へと導  

く機能を待った単一の化合物，または複数の化学物質の混合物で  

ある。交尾を構成する行動の連鎖を図3に示した。マダニ科では，  

求愛は階層性◆3を含んだ複雑な過程である。階層は一つ一つ区別  

できる行動（吸血の中断，雌の探索等）から成り立っている。こ  

こでは，求愛という全般的な行動が，雄に吸血を中断するという  

行動（圃3－1）を生じさせ，さらに雌の探索（図3－2）とい  

う別の行動を生じさせる。metaStriate類，すなわちマダニ属  

（J∬0（ね5）を除くマダニ科のすべての種では，宿主，生活史，ハ  

ビタットの多様性に関わらず，驚くほど似たパターンが存在する  

（園3）。これらのマダニでは，卵形成または精子形成は，成虫が  

宿主に吸着し，吸血を始めたあとにだけ始まる。結局，交尾相手  

を発見する行動は吸血中だけ，つまり宿主上でだけ起きる。ほと  

んどの種では，吸血中の雌は揮発性の性誘因フェロモン  

（attractant sex pheromone）（ASP）を分泌する。一番有  

名なのは2，6－ジクロロフェノール（2，6－DCP）であるZ）。  

この刺激は未交尾雌が吸血中に多かれ少かれ連続的にフェロモン  

を分泌し劫J、放出している源から2，3センチメートル内で探知で  

きる封）。数種類のアフリカ産のマダニ科ではフェノールとp－ク  

レゾールの性フェロモンとしての役割が報告されたが韮），現在は  

疑問視されている罪）。2，6－DCPは現在少なくても14種を含  

む，5属で同定されている⊥2）。雄のマダニは2，6－DCPに対  

して反応する前に吸血しているに違いない。同一の成分がすべて  

の場合に利用されるとは限らないけれども，metaSriata類につ  

いては揮発性の性誘因物質は普遍的に利用されている。さらに，  

交尾中に起きる他の行動では別の揮発性の性フェロモンが用いら  

れることが示唆されている。たとえば，付着した雄が，近くを歩  

く雌を識別し，捕まえ，回転させた時，同種の雌は雄と並んで付  

着する。しかし，異種雌は拒絶する37）。一一方，prOStriata，類（す  

なわちマダニ属）とヒメタニ科では配偶子形成は成虫の吸血とは  

独立しており，交尾は吸血前でも，吸血中でも，吸血後でも容易  

に起きる。性フェロモンは両種で報告されているけれども13）卸，  

化学的には同定されておらず，これらの種の求愛について他の点  

はほとんど知られていない。誘因性の性フェロモンは，現在知ら  

れるものよりかなり種類が多いらしい。prOStriata類とヒメダ  

ニ類はfoveal腺や他の構造を欠いているけれどもこれらマダニの  

性フェロモンは，metaStriata類に共通なフェノール成分とは非  

常に異なっているようだ。prOStriate類のマダニとヒメタニ科の  

GSP  
MSP  

図3 マダニ科の代表的な種，かermαCe花王or uαr∠αあ～g∠5の求愛   

（交尾）中に起きる行動の段階を描いた仮想モデル。（a）1   

吸血中の雌が揮発性の性誘引フェロモン（2，6－ジクロロ  

フェノール）を分泌し，雄を異音させ，付着した位置から離  

れさせる；（b）2 性的に興奮した雄が探索行動を開始する；   

（c）3，4 雄がフェロモンを探知し，フェロモンの放出源に   

定位し，フェロモンを分泌している雌に接近する；（d）5 雄  

が雌に接触し，交尾性フェロモンを探知し，雌の背中側にマ  

ウントする；（e）6 雄が交尾性フェロモンで刺激され，雌  

の胴体部の上で向きを変え，腹側に回りこむ。しばしば，雄   

が回り込みやすいように雌は体を宿主から持ち上げる；（り7－  

9 雄が雌の生殖ロに定位し，卿を絡み合わせた状態で雌の  

下につき，その鋏角を挿入するために頭部を曲げる。続いて  

探測を行い，生殖腺性フェロモン（脂肪酸とおそらくエクダ  

イソン）の確認に成功し，精包が形成され，交接が続く。  

Sonenshine12）より改写。   

マダニの求愛に2，6－DCPが効果がないのは明らかである。   

metastriata類では，性誘因フェロモンによって興奮した雄は．  

フェロモンを分泌している雌を探索するため宿主の体表上をすば  

やく移動する（園3－1．2）。雌の2，3センチメートル内に到  

達したとき，雄は刺激する物質の濃度勾配に反応して雌の方へ定  

位する（図3－3，4）。接触するとすぐに雄は雌にマウントし  

（図3－5），雌の生殖ロを探す（園3－6）。第二の性フェロモ  

ンである，交尾性フェロモン（mounting sex pheromone）  

（MSP）は，雄が雌を見込みのある交尾相手として確認するた  

めの物質である㌔ この二番目の刺激がなければ，雄は接触をや  

め，他を探す。マウントするまでの個々の行動は連続しており，  

生殖口の発見へと導いた時点で，交尾反応を解除する。雄は雌に  

対して平らになり，その口器を雌のクチタラに当て，雌の背部か  

ら腹部へと潜り込み，生殖口の部分に位置する（囲3－7，8，  

9）。工）．uαr∠αわ∠∠よざのように，第三の性フェロモン，生殖腺性フェ  

ロモン（genitalsex pheromone）（GSP）を39），精包が形成  

され，交接が終了する前に認識しなければならない種もいる。こ  

れらの種では，GSPは種特異的な情報を与えている。雄はその  

情報を交配を行う前に確認し，受け入れなければならない。   

明らかに，マダニの交尾は複雑な過程である．。交尾過程におい  

て，簡単な化学言語で構成された，異なる化学信号が行動の階層  

全体を支配している点に注目すべきである。この点で，マダニ科  

一19－   
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の交尾行動はほとんどの昆虫で観察されたのとは異なっている〇  

一般に他の昆虫では，単一の性フェロモンかもしくは何らかの物  

理的な特徴と組合わさった性フェロモンが，ほとんどの求愛過程  

を支配しているものと考えられている。   

5．1性誘因フェロモン（ASP）   

宿主に付着後，マダニの雌は揮発性のASP（2．6－DCP  

か未知の別の揮発性物質）舶）を分泌し始める。2，6－DCPはフェ  

ロモン腺で分泌される。近くで吸血していた雄がそのフェロモン  

を探知すると，その雄は興奮し，吸血場所から離れ，探索活動を  

行う。雄はそのフェロモンに反応する前に最低3，4日間は吸血  

していたに違いない。その間にたとえ精子形成を終えていなくて  

も，2，6－DCPに反応して吸血場所から牡れるであろう41）。  

精子形成を終えた雄はたとえASPを与えられないとしても，吸  

血場所を離れ，雌を探索するであろう。どちらの場合でも，雄は  

ASPの分泌に導かれながら，吸血中の雌の近くに移動する。こ  

れらの出来事は交尾行動の1－4段階を表している（図3）。そ  

の誘引される範囲は非常に限られており，∂．uαrよαあよJi8で3c皿  

以内，〃γαわmmαdrome血「よ£で8c皿程度である。2，6－D  

CPはまた径間的にも作用する。ほとんどの種の雄がそれによっ  

て興奮するが，フェロモンを放出している雌から分泌される量の  

違いまでは識別していない。〃．drome血rf～とガ．αnα亡OJよcum  

eェcαUαとumに例外が見られる。両種は同じ地域で同一の宿主か  

ら吸血する。後者の雄札 前者の雌によって放出される高濃度の  

フェロモンに忌避作用を示す。対照的に，首．drome血「よ∠の雄  

は同種の雌に誘引されるが，異種雌によって放出されるごく低量  

のフェロモンを知覚できない。吸血した末交尾雌から2，6－D  

CPが放出される量の2種間での違いは野外でのこれらのマダニ  

の行動に矛盾しないゼ）。この例では，交尾相手が求愛過程の終わ  

りの段階よりもむしろ初めの段階で同種個体を区別できる方向へ  

種分化◆4の機構が進化したと考えられる。   

2，6－DCPがmetastriata類に普遍的な性誘因フェロモン  

であるとするのは早計である。未知の，種特異的な揮発性フェロ  

モンが3種のオーストラリア産のマダニ類で報告されており40），  

その他の種にも存在する可能性がある。   

5．2 交尾性フェロモン（MSP）   

ASPを分泌する雌が近くに来た瞬間，雄はその雌が性的に活  

性化された状態であることがわかる。この識別は第2のフェロモ  

ン，交尾性フェロモン（MSP）の探知によってなされる。フェ  

ロモンを放出している雌と接触できた掛土，雌の体表上に何らか  

の物質を探知し，雌にマウントし，ロ器と脚を雌の体に当て，生  

殖口を探す。北アメリカ産のカクマダニ属（∂ermαCeJ混Or）の  

種である，∂．uαr∠αむよJよsとβ．α几derso最を用いた試験では，雌  

の体を有権溶媒で洗って脂質を除去すると，その反応が見られな   

くなった。たとえ2，6－DCPが試験中に存在しても，堆はそ  

の雌を交尾相手と認識できなかった畠）。雌から得た抽出物を塗る  

ことで，HamiltonとSonenshineはその反応を復活することが  

できた。これは，雄にマウント行動を起こす刺激が雌のクチタラ  

の何らかの物理的特性ではなくてむしろ性フェロモンであること  

を示唆している。さらに，この刺激が化学物質である証拠は，雄  

が無生命体や一偽物の雌”（吸血雌からのヘキサン抽出物で覆わ  

れたセラミックやポリ塩化ビニルの人工物）と交尾しようとした  

事実からも明らかにされた。2，6－DCPも雄を誘引し，探索  

行動を刺激する可能性を持つ物質の一つとして加えられた。雄は  

そのような抽出物で処理した偽物と出会うと，交尾に特有のマウ  

ント反応を示した。しかしながら，2，6－DC Pでのみ処理し  

た偽物（コントロール）を与えられた雄は探索行動だけを示し，  

コントロールに接触したときにそれにマウントできなかった。これ  

らの発見をもとに，HamiltonとSonenshineは抽出物中の物質  

が接触性フェロモンであるとみなした8）。彼らは，この接触性フェ  

ロモンは残りの行動連鎖（交尾相手発見のモデルの5－9段階）  

を支配しており，それにより雄は雌の生殖ロへ導かれ，交接に進  

むと結論した鵬）。その後の新しい研究で，β．uαrよαらi∠gsのMSP  

はcholesterololeateであることがわかった。さらに，MSPはカ  

クマダニ属以外仏mむJγOmmααmerわα几比m A．mαCuJαとUm  

且drome血「よ；）でもその存在が広く知られている。MS Pに  

対する反応性は別種同士でも別属同士でも共通する場合が知られ  

ている。4種間でその存在が確認されたステロールエステルの定  

量を行った結果．か．uαrねbよJよぶとβ．α几der80几£の間に高い類似  

性が示された。一方で，生物検定では，堆がこれらの化合物を識  

別する能力にはほとんど差が見られなかった45）。これは2種の個  

体間に強い誘引性とマウント行動（しかし交尾は成功しない）が  

存在することの証拠になりうるかもしれない。対照的に，属レベ  

ルで化合物の種類と，これらの化合物に対する雄の反応性とに非  

常に大きな違いが見られた。スチロールエステルの濃度の遠いは  

特に重要である。たとえば，A．αmericα几比m雄に対する最適濃  

度は同じ成分に対する且αれder80rl∠の最適濃度よりも1／2か  

ら1／10程度低い。これらの研究はまだ進行中であるが，これま  

でに蓄積された研究結果から，交尾性フェロモンはmetastriata  

類では普遍的である。またmetastriata類の多くの種が類似した  

化学信号（スチロールエステル）を用いている。最後に，交尾性  

フェロモンは何らかの種特異的な情報を与えることも示唆された。   

また，MS Pの発生が吸血時間と相関している点も注目すべき  

である。吸血中，MSPは体表面に蓄積された。結局，雌が交尾  

を受け入れる状態にあるかどうかを示す指標として作用すること  

が示唆された。   

5．3 生殖腺性フェロモン（GSP）   

たとえば，β．uαrZαむ£J£sとか．αれderざ○れ∠のような種では，交  

尾行動の解発は第3の性フェロモン（生殖腺性フェロモン）を雄  

が認識するか否かで決まる39）。これら2種では，このフェロモン  

のは交尾モデルの最後の段階（7－9期）に働く（屈3）。この  

フェロモンの発見は，雄が，混成種からなる個体群内で同種の配  

偶者だけを選択し，交接したことがきっかけとなった。  

Sonenshineらは1個体の雄が，D．uaT・iabilisとD．andersonl  

の雌が宿主に寄生しているとき，5個体の異種雌に接近したが，  

交尾をせず，結局，同種雌に定位し，交尾するのを観察した39）。  

雄が，生殖ロを漆で塞がれた雌と交接する状態におかれたときも，  

そのようなフェロモンの存在を示す証拠がみられた。雄は鋏角で  

漆を切り取り，精包を挿入した。しかし，これらの処理前に，生  

殖口を囲んでいる体表上にクチタラの脂質を取り除くと，その反  

応は失われた。あらかじめ脱脂化した雌の生殖ロから陰門（膣前  

庭）を切断しても，雄の交接反応を除去できた。その掛ま，交配  

を押し進めるように信号を出す，雌の生殖道と同様に，生殖ロの  

■■  
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周辺の体表上に存在する，何らかの物質（性フェロモンとして作  

用する物質）を認識していることは明らかであった。この現象か  

ら雌の生殖通がフェロモン源と推測された。生殖腺性フェロモン  

（GSP）という名称は生殖道に由来する。   

これらのカクマタニ属の他の性フェロモンとは対照的に，GSP  

は非常に種特異的である。か．uαr£αむ∠g£ざの雄またはβ．αれderざ0／1∠  

の軌ま，異種雌を与えられると，同種雌に対するのと同じやり方  

でこれらのマダニに定位し，マウントする。しかし，雌の生殖ロ  

に接触するとすぐに，雄は短い時間生殖口を探測した後で離れる。  

これらの発見は，その2種が異種の交尾相手から同種を識別する  

ために非常に効率のよい交尾の手順を踏んでいることを証明して  

いる。しかしながら，識別は，雄が首尾よく異性に出会い，配偶  

者を認識し，候補者の生殖口に鋏角を入れることができた後にお  

きる。雄は鋏角指上の味覚受容器でGSPを知覚する。ここで，  

人為的に鋏角指を除去した場合でも，興奮した状態の雄は候補者  

を探索し，マウントする。けれども，そのような雄は交接しない  

し，また，精包を形成しない。これは．味覚受容器をとったこと  

で．この過程を始めるのに必要な，何らかの刺激となる雌からの  

情報が欠けることを示唆している。   

GSPは様々な成分を含んだフェロモンのようである16）。この  

フェロモンを同定するために，Sonenshineらは去勢雌（膣管を  

切断し，生殖ロに分けた雌）を用いた生物検定を行った腑）。吸  

血雌の前生殖管の抽出物を注入すると，その反応は復活した。す  

なわち，雄は抽出物を注入した雌と交接しようとしたが，コント  

ロールの液体とは交接しようとしなかった。この手法で，  

SonenshineらはGS－pの成分の一つが長鎖飽和脂肪酸の吸光ス  

ペクトラル域から成り立っており，C14：0，C16：0，C18：  

0，C20：0，C22：0等の脂肪酸に最大の反応性がみられるこ  

とを証明した。官能基の脂肪鎖が変化したり，不飽和度が増加す  

ると，堆の反応は消えた。Allanら6）は去勢化されていない雌の  

交尾室の内容物を調べ，同様の波長域を待った脂肪酸を発見した。  

その脂肪酸は，生物検定での反応は一致するが，血リンパのスペ  

クトルとは著しく異なることを認めた。さらに，これら脂肪酸は  

腹側の体表上に見られ，雌を去勢化すると外部生殖器の表面上の  

これらの脂肪酸の量はおよそ6分の1に減少した。∂．α几dergo扇  

の雌の生殖管の脂肪酸量はβ．uαriαわg′よ5で見られた量よりも10  

倍以上高濃度であった。外部生殖器でも，それはβ．uαr∠αわ∠∠∠ぷ  

よりβ．α几dersoJlfに大量に存在した6）。♪．uαr∠αむ∠J∠ざ雄は脂肪  

酸（パラチミン酸やステアリン酸）に対して非常に低い反応閲値  

を持つことも明らかにされた。これらの要素に対する堆の反応は，  

他の節足動物で観察される同様の行動で認められる，特徴的な濃  

度／反応の関係を示す。おそらく，雄が反応する他の脂肪酸でも，  

濃度／反応の関係がみられるであろう。一方，β．α几derso几吉雄  

は∂．uαrよαむZ∠Zs雄よりも同じ様な成分に対してずっと高い閏値  

を持ち，単独でも，混じった状態でも，脂肪酸に対してずっと反  

応性が低い6〉舶）。また，両種における生殖行動の遠いから，2種  

の生殖管中の脂肪酸の量にも同様な差がみられた。従って，雌の  

脂肪酸濃度と雄の種による感受性の遠いは，雄が各自の交尾相手  

を区別できる能力に深くかかわっている。   

生殖腺性フェロモンの残りの要素の正体は不明であるが．ユタ  

ダイソンがこの役割を果たすらしいという魅力的な証拠がある㌔  

甲殻類にもエクダイソンはフェロモンとして作用し49），水性節足  

動物の性的なコミュニケーションにおけるその役割は進化の初期  

の段階から全く変わらない㌔ エクダイソンはマダニに広く存在  

し51），雌が血液を吸うF乱 その濃度が増加することが示されてい  

る52）53）。エクダイソン（E）と20一水酸化ユタダイソン（20－OH  

E）は性的に興奮したマダニの雄に対して非常に刺激的であるこ  

とが報告されている。去勢化した雌の交尾室の残余物中に生理的  

濃度より多くのEと20－OH Eを入れると，雄はこれらの雌と  

交接した。エクダイソンが混じった傷跡に雄が精包を置いた例も  

いくつかあった。つまり，雄はエクダイソンで処理した傷跡を生  

殖口と間違えたのである。電気生理学的手法を用いて，Sonenshine  

らは．雄の鋏角指上（触肢上ではない）の化学感覚器がこれらの  

成分を知覚できることを証明した4紺）。2種のカクマダニ属の膣  

管中にもユタダイソンが認められた。外部体表上ではエクダイソ  

ンはβ．いユrgαわgJよざよりもaα几der50Jl£でずっと高い濃度であっ  

た。去勢化し，次に（7E】間）吸血させると，エクダイソンは外  

部体表上に検出されなかった。既知の濃度の20－OH Eで生物  

検定すると，か．uαr～αわ∠J∠ざ堆は鋭い濃度／反応曲線を描き，10‾6  

mole／〃β程度の低い濃度で有意な反応が見られ，ピークは  

10‾Zm01e／〃ゼに見られた。しかし，か．α几derぶ0几よ雄はこのエ  

クダイソンを用いた試験でははっきりした濃度／反応曲線を示さ  

ず，ずっと感受性が低かった。脂肪酸に対する場合と同じように，  

天然に存在する量の差とエクダイソンに対する雄の感受性の差が  

著しいことが明らかである。これは，マダニがこの属の異種雌か  

らの同種雌を区別する能力に深くかかわっている。他の成分が  

GSPの成分としてどのような役割を持って機能しているかはま  

だ不明である。   

カクマダニ属2種のマダニで種特異的な交配を刺激するフェロ  

モンの能力は驚くほど大きいが，他のマダニでこのフェロモンの  

持つ重要性については未知である。生殖腺性フェロモンをわずか  

に表す証拠がAmむ′ッommα αmericα花㍑mに見られるが，  

AmわJッommαmαCU∠α餌mでは見られなかっだ㌔ GSPはほ  

んのわずかの種に限られていることも考えられる。  

6．ヒメダニ科の性フェロモン  

カズキダニ属の種では成虫雌の基節線で分泌される未知の物質  

が雄の求愛行動を引き起こす。このフェロモンは雌の吸血後4－  

6日で最も活性化される酎5）。々ダニ科のダニでは化学的に厳格  

な調節が行われているのが観察されるのとは対照的に，ヒメダニ  

科の堆は，活動的に歩き回り，基節線でコーティングされた雌に  

反応するだけである。よって．ヒメダニ科の雄の行動には2つの  

要素（1）フェロモンの探知と（2）雌の動きの認識，が含まれている。  

この科の雄にとって．年をとった雌は若い個体よりも魅力的であ  

る。これは吸血を繰り返すと，基節線が放出された後で雌のクテ  

クラにフェロモンが徐々に蓄積することを示唆している。雄の求  

愛反応は，吸血した成虫雌の基節線を苦虫にコーティングしても  

引き起こせる。そのフェロモンはまた，別の0〃1肋odoroぶ種の  

雄にとっても効果的である。SchleinとGunders3B’はその’7ェロ  

モンが基節線の腺状部で分泌されることを示唆している。  
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7．プライマーフェロモン  

これまで述べてきたフェロモンが個体に特有の行動を引き起こ  

すのとは対照的に，プライマーフェロモンは，その種の繁殖や発  

育，または他の基本的な過程に影響する。マダニで知られている，  

プライマーフェロモンの唯一例はKhalil∬）によって発見された  

ArgasarboT・eL（Sの産卵抑制フェロモン（fecundity reducing  

pheromone）である。このフェロモンは，吸血成虫が過密状態  

でいる中に，吸血した，正常な生殖能力を待った雌を入れたとき  

に観察される。苦虫（吸血も未吸血も）や未吸血成虫が同様の状  

態でいる中に同じ雌を入れてもフェロモンは観察されない。吸血  

雌が多数の他の吸血雌と込み合った状態にいるとき，この効果は  

最も大きい。産卵数は98％減少する。この効果は他のマダニの動  

きによる妨害よりもむしろフェロモンによる作用であることを以  

下の実験結果が示している。すなわち，供試雌を，穴のある障壁  

で過密状腰の吸血成虫から隔離し．マダニ同士の物理的妨害を除  

いた場合にも，同様に産卵抑制が観察された。このフェロモンの  

化学的性質はまだわかっていない。  

8．フェロモン腺  

フェロモン腺はfoveal腺（fovealgland）（マダニ科の性フェ  

ロモンを分泌する）と，AmわJッommαUαrfegαと㍑mの掛こある  

A  

皮膚腺（dermalgland）□型（集合一付着フェロモンを分泌す  

る）31〉が知られているたけである。交尾性フェロモンの発生源と  

しては皮膚腺が候補に挙げられているが，これまでのところ不明  

である。′ト葉状の付属腺の発育に伴った変化は，この付属腺が生  

殖腺性フェロモンを分泌する役割を持つことを意味している。し  

かし，雌の生殖管のどの部分かは特定できていない。前記のよう  

に，基節腺はヒメタニの性フェロモンの発生源の機能を備えてい  

ると思われる。今後，他のマダニのフェロモン源を確認するのと  

同時に，foveal腺や基節線のフェロモン腺としての構造を証明す  

る必要がある。   

foveal腺は多くのmetastriate類の雄雌にあり，6種以上が記  

載されている。図4A，Bはこれらの腺の成分構造を表している。  

それぞれの孔（pore）は細胞が互いに組み合わさった状態で2  

つないし3つが一列に並べられた狭い管状の溝である。この互い  

に組んだ細胞は，隔膜を持った接着法で分けられ，縁に沿って電  

子が密集した，不定形物質を含んでいる。孔管（pore tubule）  

はおそらく膨圧によって開いたり閉じたりできる。foveal孔はク  

チクラの下部のアンプル（ampullae）につながっており，そこ  

で導管腺（＝外分泌腺）に結合する。それぞれのアンプルは帽子  

状の構造を囲む，垂れ蓋様の終末をもった電子の漉いouterzone  

と，分泌′卜葉からのそれぞれの導管が挿入される，もっと透明な  

inner zoneで形成される。導管壁を形成する細胞は多数の細長  

い構造の徴絨毛を含む。アンプルから離れた場所で，徴絨毛は道   

B  

■■  

園4－A．性フェロモン腺とそれに関連した構造。分泌葉（SL）  

とfovealneck zone（FNZ）とfovea孔（F）の境界は水平   

線で記した。am＝アンプル；Cut＝クチクラ；d＝導管；   

epb＝上皮細胞；fn＝fovea神経；nu＝核；rer＝租面小胞   

体；SC＝分泌細胞；Sd＝分泌された油滴；Ⅴ＝空胞。  

Sonenshineら～丁）より改写。  

図4－B．Aの拡大図。略号はA．に同じ。CaV＝腔；mi＝微生   

物（Wohlbachiaの1種）；mV＝微柔毛；pt＝孔管；Smt＝   

微小管。Sonenshineら57）より改写。  

－22－  



マダニ類のフェロモン  

管内に並ぷ。時折，電子の密集した油滴が導管内に観察されるが，  

これは脂質を含んだフェロモンが導管経由で運搬されることを示  

唆している。ヱ）．uαrよα占よJよsでは，Ⅳ○ん～むαCんiαの1種（リケッ  

チアに似た共生微生物）が管細胞内に多数みられた。ヱ〕．uαr∠αわgJgs  

と且．drome血rg～の両種では，この部位に小さいある種の神経  

とfoveal神経も見つかった。foveal腺の主要部分は走査電子顕微  

鏡で観察され，雌のそれぞれの腺は53／‘mから87／ノmまでの大き  

さの15－21個の膨化した小葉からなっていることがわかった。′ト  

棄の帽の平均は245／∠mであった。雄のマダニにみられる小葉は  

数が少ない（そして小さい）。この種や他の種のマダニの成熟雌  

では，分泌小葉は非常に空胞の多い細胞質と大型の核を待った非  

常に大きな細胞から成っている。未吸血雌では細胞は様々な大き  

さの多数の小胞で満たされ，それぞれ一個以上の強いオスミウム  

酸に染まる油滴を持っている。脂質組成の解析から，これらの腺  

には異常に高濃度の多価不飽和脂肪酸が含まれていることが示さ  

れた。一方，Ⅹ線微量解析より，油滴中にコリンの存在も明確に  

なり，さらにそれに2，6－ジクロロフェノールが貯蔵されてい  

ることも明らかになった。吸血中，油滴を含んだ小胞は溶解し，  

分泌細胞の細胞質はこれらのオスミウム酸に強く染まる物質で満  

たされるようだ。いくつかの細胞では，これらの分泌物が導管の  

近くで蓄積されることがわかった。交尾の後，これらの細胞から  

分泌された内容物は減少し，特に腹の中心葉（centrallobe）  

で著しい。  

9．性フェロモン生産の調節  

ほとんどの節足動物は性的に成熟した時（すなわち成虫の時）  

に性フェロモンを放出する。ほとんどの場合，この放出のタイミ  

ングは非常に正確である。多くのマダニは吸血中にだけ性フェロ  

モンを分泌する（prostriate類とヒメダニ科は性フェロモン生産  

のために血液を必要としない）。   

ほとんどの昆虫で，性フェロモン生産を開始するホルモンは幼  

君フェロモン（JH），特にJH－3である。この一般法別に対  

する例外は，20－hydroxyecdysonがイエバエMuscadomestica  

成虫の性フェロモンZ－9tricoseneの生産を刺激することであ  

る耶9） 。その後の調査で，イエバエや他のいくつかの双題目では，  

JH－3によって刺激を受けたとき，20－OH Eが卵巣から生  

産されることが明らかになった。従って，JHはその過程全体を  

調節していると考えられる。   

metastriata類ではエクジステロイドも性フェロモン生産を調  

節しているらしい。これらのマダニでは，苦虫が脱皮して雌が現  

れてからまもなくフェロモンの生合成が始まり，それは数週間続  

く。雌のガ．drome血rどよでの性フェロモン生産は，苦虫が吸血  

した後に，外因性の20－OH Eで刺激されて急激に上昇するこ  

とがDeesら輌1）の研究によりわかった。ガスタロマトグラフイー  

で分析をした結果，20－OH Eで処理した苦虫から脱皮した雌  

は，未処理の対象から脱皮した雌よりもマダニ1個体あたり4．6  

倍高い濃度の2，6－DCPを持っていた。同様に，Ⅹ線微量分  

析から，処理した苦虫から脱皮した雌のfoveal腺には未処理の苦  

虫由来の雌の約3倍のコリンが含まれていた。〔3H〕ユタタイ  

ソンで処理したマダニのfoveal腺の組織をオートラジオグラフイー  

で調べると，これらの腺はエクジステロイドの受容器である可能  

性が見られた。エクジステロイド類似体，例えばトリオルや，B  

SEA－28，22，25－dideoxyecdysoneで処理しても，未吸血  

雌の2，6－DCP濃度を増加させ，未吸血雄の性フェロモン生  

産を開始させた。これらの発見から，マダニのフェロモン腺では  

2，6－DCP生合成にユタジステロイド，20－OHが刺激剤と  

して働いていることが示唆された。   

metastriate類のマダニでは，性フェロモンの分泌は吸血中  

（通常吸着後1－2日内）始まる。さらに軸素中で神経分泌が活  

発であることを加えると，これらの観察から，神経伝達物質，特  

にカテコールアミンが分泌を刺激しているものと推測される。な  

お，reSerplneとDL－α methyl－m－tyrOSine methylester  

hydrochloride（チロシンからのドーパミン合成に括抗割とし  

て作用する物質）を用いると，フェロモンの含有量，分泌量とも  

に大きく減少する結果が得られた。後者の括抗剤で雌のマダニを  

処理したとき，雄のマダニに対する誘引性が大きく減少した亜）。  

10．フェロモンの知覚  

マダニがフェロモンを探知するために用いる感覚器官は（1）第Ⅰ  

脚のふ節上にあるハラー氏器官，（2）触肢の末端部分（第4関節），  

（3）鋏角指である。ハラー氏器官では少なくても1個，または時折  

2個の大型の，小孔を多く持った鋏角指が2，6－DC Pを探知  

する。電気生理学的な研究から，マダニ科の4種以上でこの反応  

が証明され錮），これはマダニ科全体に広まっていることが示唆  

された。この感覚子は他のフェノール類（例，p－クレソール）  

をも探知する。Am占JγOmmα化「～egαとしmやA．んe占re肌mや  

その他のキララマダニ属の種の，ハラー氏器官感覚器は集合一付  

着フェロモンも探知する。前方の溝にある多くの小孔のあいた感  

覚子も，フェノールに対する感受性を示すことが判明した。この  

部分もフェロモンの受容器であるらしい。   

触肢の第4関節は触肢器官を構成する。この器官はこの節の末  

端に存在する感覚野のなかに，9－20個の，先端に大のあいた接  

触化学感覚子を含んでいる。これらの感覚子は，味覚感覚子の特  

徴を備えており，高い間借を持った受容器である。この感覚子は  

集合フェロモン関），特にヒメダニ科の集合フェロモン9）21）と性誘引  

／集合フェロモン13）を受容するために用いられる。   

鋏角指は広い範囲の摂食刺激と同様瑚，生殖腺性フェロモンを  

探知する65）。鉄角指上の少なくとも1個かおそらくいくつかの微  

少な孔がこれに役立っている。  

11．まとめと今後の展望  

マダニ類のフェロモンの研究は性フェロモン，集合フェロモン  

および集合一付着フェロモンの物質の同定を中心にこれまで進め  

られてきた。仝フェロモンとも低濃度で活性が高く，性フェロモ  

ンと集合一付着フェロモンが種特異的であるのに対し，集合フェ  

ロモンは多くの種に共通であると考えられている。これらのフェ  

ロモンを用いて，害虫の発生予察を行ったり，．雄を誘殺したり，  

交尾を錯乱して，害虫防除を行う試みが昆虫で行われている。最  

近，マダニでも，フェロモンを殺虫剤と混合して防除効率を上げ  
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る読みがなされ七いる醐。   

近年の分析技術の進歩に伴い，いくつかのマダニの種で様々な  

フェロモン物質の構造が確認されてきたが，まだフェロモンの研  

究が行われていない種も多い。また，フェロモンのような化学感  

覚は，動物界で最も共有される，原始的な感覚であると思われる  

が，その研究は他の感覚（視覚や聴覚）に比べて遅れている。動  

物間の化学的な情報交換についてはまだ未知の部分が多く残され  

ている。マダニにおけるフェロモンの合成や，その作用機構に関  

する研究はまだ始まったばかりである。  

＊1．本論文はSonenshinel）の論文に筆者が最近の知見を加え．  

解説したものである。  

＊2．マダニ類の分類を図2に示した。  

＊3．階層性とは，行動の制御において多くのレベルで起こる組  

織体別の一つの原則である。階層性においては，構成要素は，  

上位のものが下位のものを支配するように序列がなされる叫。  

この場合，求愛が上位の要素であるのに対し，交尾相手の探  

索やマウント等は下位の要素に相当する。さらに，マウント  

を例にすると，それは雌と接触する，雌の背中に乗る等の要  

素に分解できる。  

＊4．自由に交配できた個体の集団から，個体同士が交配をしな  

くなるか，あるいは交配しても子どもが生まれないか，ある  

いは生まれてもその子どもの繁殖能力がなくなり， 

団の個体と生殖的に隔離された集団が生じることを種分化（＝  

種形成）と呼ぶ。生殖隔離された集団が生じると，それぞれ  

の集団は別々の方向に進化していくことが可能になる43）。  
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