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ミツバチの外分泌腺

PierreCassierandYaacovLensky

昆虫の集団は機械的刺激,聴覚,視覚的刺激

そして主要な刺激である化学的刺激の受容に基

づいた様々な質的,量的制御を受けた安定な構

造をもっている.異種の生物個体問でやりとり

されるような情報を持った化学物質のうち,受

け手が防衛行動を起こす物質をアロモンとい

い,受け手にとって有利な情報を持っ物質をカ

イロモンと呼ぶ.フェロモンとは,同じ種の異

個体間で放出されて働く化学物質であり,受け

手の行動を即時に変化させるリリーサーフェロ

モンと,受け手の生理的状態をある期間をおい

て変化させるプライマーフェロモンがある.各

昆虫にとって,このようなフェロモンの匂いは

まさに身分証明書である.

セイヨウミツバチApismelliferaL.は,頭

那 (大顎腺,下咽頭腺,下唇腺,頼腺),刺針

(コシェプニコビ腺,刺針鞘,棒状膜),脚 (ふ

節腺),腰部背板 (ナサノフ腺‥ 背板腺)そし

て腰板 (ろう腺)に様々な外分泌腺を持ってい

る.これらの分泌腺から放出されるフェロモン

や揮発性分泌物には,常にタンパク質や糖タン

パク質といった不揮発性の分泌物が混ざってい

る.そして,分泌物はそれぞれ単独に,あるい

は何段階かを経て共力的に作用する.その作用

はコロニー構成員の相互関係から,生殖,繁殖,

巣の造営,巣内の温度調節,防衛活動,分蜂,

警戒,採餌活動,カースト分化,巣仲間動員,

そして餌資源の位置決めやその利用の最適化な

ど様々な活動の制御に及ぶ.これにより, ミツ

バチのコロニーはしばしば恒常的に制御された

超個体に例えられる.

ミツバチの女王蜂,雄蜂,働き蜂の外分泌腺

はNoirotandQuennedey (1974)に定義さ

れた第 1型と第Ⅲ型に属する.

[訳注]

NoirotandQuennedey (1974)によれば,

昆虫の外分泌腺には第 Ⅰ型～第Ⅲ型までの類型

がある.それぞれの特徴は以下の通りである.

第 Ⅰ型 分泌細胞は表皮細胞のひとつであり,

これがクテクラによって覆われているという単

純な構造をしている.通常分泌細胞の上のクチ

クラも分泌物はこのクチクラ層を通過して体外

に放出される.

第Ⅲ型 分泌細胞は周囲の表皮細胞とはやや異

なり,分泌物がクチクラを通過するのは第 Ⅰ型

に同じだが,その前にやや特化した柱状上皮ま

たは介在細胞と呼ばれる表皮細胞を通過する点

で異なる.今のところ (1974年時点),シロア

リの腹板腺以外には知られてない.

第Ⅲ型 クチクラ管が分泌細胞に陥入 してお

り,この管はこれを分泌した管状細胞を通過 し

てクチクラに接続 している.普通最も単純な場

合には,分泌細胞がそれぞれひとつの管状細胞

をもっているが,2つの分泌細胞が一つの管状

細胞を共有するなど複雑な構造となる場合もあ

る.

蓑 1 ふ節順の分泌活性

供試虫 供試数 分泌量(mg±SD)

蜂1匹当り1時間当り

3日齢女王蜂 5 0.218±0.009

6か月女王蜂 8 0.650±0.051

18-24か月女王蜂 8 0.466±0.038

働 き蜂 70 0.072±0.020

雄蜂 70 0.063±0.015

Lenskeyetal.(1984),Hyams(1988)より



図 1 腹板側から見た働き蜂の刺針器官

KG(黒い部分)はコシェブニコビ腺,GSは刺

針付属実起上の腺細胞分布域

Lenskeyetal.(1995)を改変

第 Ⅰ型に属する外分泌腺

この型の外分泌腺では,分泌細胞が直接表皮

に接している.発達 した孔管と上クチクラの孔

を通じて分泌物が外界へ出ていく.分泌物は主

に非タンパク質である.

1. ふ節腺

ふ節腺は,女王蜂,雄蜂,働き蜂の各肢脚第

5節にあるが,分泌細胞の活動 レベルは性とそ

の蜂の生理状態によって異なる (表 1).油状で

無色のアルコール可溶性の分泌物は第 5節 (ふ

節)と先ふ節の間にある関節間隙から分泌さ

れ,歩きまわる蜂の足跡となる.

ガスクロマトグラフィ質量分析計 (GC-MS)

を使用して足跡物質の研究を行った結果,少な

くとも120の分画 (アルカン,アルケン,アル

コール,エステル,アルデヒド等)を得,27の

化合物 (炭素数 5-35;分子量:86-492)を同定

した.その中で,11分画は女王蜂に,10分画

は働き蜂に,2分画は雄蜂にそれぞれ固有であ

った.その他の化合物はミツバチに存在する他

の様々な分泌腺分泌物 か らも検 出 された

(Finkel,1983;Lenskeyetal"1987).

ふ節腺分泌物 (足跡物質)の生物学的機能は,

ごくわずかにしかわかっていない.女王蜂で

は,ふ節腺と大顎腺の分泌物が共力的に作用

図 2 楯状膜の走査電子即微鏡像

上)刺針の球状部 (中央)とそれをはさむ株1人

膜の全容

下)棚状膜の拡大.膜上に見られる剛毛

し, 王 台形 成 を抑 制 す る (Lensky and

Slabezki,1981).働き蜂では,ふ節からの分泌

物は,外勤蜂の帰巣や餌場への定位に直接的な

効果を示さない.これまで働き蜂のふ節腺分泌

物に誘引性があるといわれてきたが,このよう

な誘引は,実際には花由来の成分や他個体,あ

るいは吐き出した花蜜等の侠雑によって引き起

こされていたと考えられる.おそらく,付着力

のあるふ節腺分泌物は他の様々な分泌腺 (大顎

腺,ナサノフ腺,コシェブニコビ腺,背板腺)

から分泌されるフェロモンを捕捉し,その蒸散

速度を遅らせる物質として共力的に作用すると

思われる.

2.刺針付属突起の分泌腺

働き蜂の刺針付属突起 stingsheathsの基

部には外分泌組織の特徴が見られる (図 1).コ

シェブニコビ腺由来の揮発性成分によって引き

起こされる警戒行動は,付属突起から得られる

成分によって解発される反応よりもかなり弱
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図 3 背中側から見たナサノフ腺の走査電子顕微鏡像

中央部の御大に見える部分が,分泌細胞の生産

物が分泌される部分

い.付属突起とコシェブニコビ腺の双方から放

出される揮発性成分は動員行動を引き起こす.

したがって,これらの間には共力作用があると

憩われる.付属突起から放出される揮発性成分

はあまりよくわかっていない (Cassiereta1.,

1997;Teュ-Zur,1993;TeトZurandLensky,

1995).

3.棟状膜

試験 したすべての器官の中で,棟状膜 seta-

ceousmenbrane由来の揮発性成分 (酢酸イソ

アミル,イソアミルアルコール,酢酸へキシー

ル,ノナノール,酢酸ベンジール,ベンジール

アルコール)が,門番に対 して最 も強い反応を

引き出した (Cassiereta1..1994;Lenskyet

a1.,1995).各部位の活性については,以下の通

りである.

◎誘引活性:赫状膜>刺針付属突起>方形基板

とコシェブニコビ腺>毒腺と毒嚢>コシェフ

ニコビ腺>デュフォー腺と毒 (純毒)

◎警戒活性:刺針付属突起 >棚状膜>毒腺と毒

嚢

◎刺針活性:楯状膜>刺針付属突起>方形基板

とコシェブニコビ腺>毒吏

酬 大腰は刺針付属突起 に直接っながってい

て,刺針基部を取り囲んでいる (図 2上).働き

蜂と女王蜂の練状膜上皮の微細構造は似ている

が,外分泌腺の特徴は示さない.表面の剛毛な

どの構造は揮発性物質の蒸散する面積を増加さ

せる (図 2下).つまり,煉状膜の外側の構造は

付属突起とコシェブニコビ腺からのフェロモン

分泌物を放出するのに都合よい構造で,これは

抑 犬膜が警報フェロモンの蓄積と放散のための

プラットホームの役割を していることになろ

う.

4.ろう腺細胞群

働き蜂のろう腺 waxglandcomplex は表

皮細胞,エノサイトおよび脂肪細胞の3種類の

細胞からなる (Hepbum,1986;Cassierand

Lensky,1995).これらは,炭化水素,脂肪酸,

タンパク質 (lipophorin)の混合物であるワッ

クスを共力的に分泌する.ワックスの分泌は越

冬群の働き蜂でも常にみられる.ワックスは,

他の外分泌腺から分泌されるフェロモンの揮発

性を下げる物質として作用する可能性がある.

ワックス分泌物中の揮発性 (匂い)成分は,フ

ェロモン成分として作用し,ワックス分泌や造

巣の制御, ミツバチへギイタダニの幼虫への誘

引,といった場面で効果を持っかも知れない.

第Ⅲ型に属する外分泌腺について

第 Ⅲ型 に属す る外分泌腺 (Cassier and

Lensky,1992a;1992b)には,それぞれの分

泌細胞に貯蔵裏がある.この分泌組織は,直接

外部クチクラにつながり (例 ナサノフ腺,育

板腺,コシェブニコビ腺),あるいは最もよく発

達 した場合では,一般的な分泌孔につながる

蓑2 1-4日齢の女王蜂の背板腺分泌物の化学成分

組成

1 benzoicacid (安息香酸) C,H602
2 2-decanal C.｡H180

3 3-methyト2,6-dlOXO-4-hexeniocacidC7H80｡
4 1,2-dodecadlene C12Hz2

5 cyclododecan Ct2H24
6 2-dodecanoI C.2H260

7 5-methyトcyclohexanal C10H200

8 diethy1-1,2-benzenedlCaboxylate C'2H1.04
9 tetradecanoicacid C】dH2802
10 9-hexadecenoicacld C16H3002

I1 hexadecenoicacid C16H3202
12 9.1210Ctadecadienoicacid C18Ii3202
13 9-(Z)一〇ctadecenoicacid C18H3402

14 tetratetracontane C44H9D



(例 大顎腺).

1. ナサノフ腺

ナサノフ腺 Nassanovgland,あるいは腹部

臭 腺 と呼 ばれ る分泌腺 は働 き蜂 に存在 し

(Winston, 1991; Cassier and Lensky,

1994), エノサイ トと脂肪体細胞を伴った複合

構造をもった分泌組織である. これ らの細胞

が,ナサノフ腺の分泌活動に果たす役割 も解明

されつつある (Zupkoeta1.,1993).ナサノフ

腺分泌物は,誘引 ･定位活性を持ち,巣門の入

り口,分蜂群の集塊,水場,花への定位といっ

た場面で使われる,タンパク質 も分泌され,揮

発性成分の誘引効果を高める作用を持っ.ナサ

ノフ腺で生成するフェロモン成分は,化学的に

同定されており, ゲラニオール, ネロール酸,

ゲラン駿,(E)-シトラール,(Zトシトラール,

(E,E)-ファーネソール, ネロールというテル

ペン系化合物からなる.主成分はゲラニオール

であるが,最 も誘引活性が高いのは (E)-シト

ラールとゲラン酸である (Winston,1991).

2.背板腺

背板腺 Renner'sglands/ tergalglands

は,女王蜂の第 3,第 4,第 5背板の後方近 くに

存在する (CassierandLensky,1992など).

この分泌物は,交尾飛行中に,雄蜂を30cm以

下の距離で女王蜂に誘引 し,交尾活性を高め

た.背板をパラフィンで覆われた女王蜂では,

雄に対する誘引力は無処理の女王蜂より 16%

低 くなった (DeHazaneta1.,1989).大胡腺

分泌物と同様に,背板腺分泌物も数 cmの距離

から働き蜂を誘引 した.それで女王 コー トを作

る働き蜂は女王蜂の腹部を舌でなめたり触角で

触 ったりするのである.この行動は一度形成さ

れた女王コー トを安定させるとともに,働き蜂

の卵巣の発達を抑制するのに一役かっていると

憩われる.女王蜂にある背板腺は,働き蜂にあ

るナサノフ腺とは異なる体節にあるがその構造

は全体的には似ている.つまり,第Ⅲ型の分泌

組織が脂肪体細胞とェノサイ トを従えた構造を

している.分泌細胞には,粗面および滑面小胞

体が混在 し,このことは分泌細胞が2種類の分

泌物を合成できることを示唆する.すなわち,

‖g"

不揮発性の高分子タンパク質成分と揮発性のあ

る低分子のフェロモン様成分の 2種類である.

Renner and Baumann (1964) お よ び

Sanford(1977)によれば,この背板腺は女王

蜂が生 きている間はずっと活動 しているという

が,背板腺の分泌活性が齢に依存するかどうか

明白な証拠はない.

背板腺分泌物についての様々な分析はまだ十

分に行われていない.DeHazanetal.(1991)

は,背板腺の領域を拭 くことによって分泌物を

採取 し,GC-MSによって 14の化合物を同定

した (表 2).このうち6種類の化合物 (表 2中

の,1,2,6,7,10,12の成分)が背板腺特有

の成分であった.その他の化合物は以下に示す

ようにほかの外分泌腺にも存在するものであっ

た (表 2中の成分番号で示す).

大顎腺:3,4,8,9,ll,14(DeHazan,

1986;Hyams,1988);ふ節腺:3,ll;4日齢

の女王蜂のコシェブニコビ腺:9,ll(Lensky

eta1.,1991).これらの結果は,1-4日齢のイ

タリアン品種の女王蜂を用い,切除 した背板を

GC-MS分析用の抽出試料 とした Espelieet

al.(1990) の実験結果とは必ず しも一致 して

上クチクラ

図4 コシェブ二コビ腺の断面概観図

第Ⅲ型の分泌組織であるコシェブニコビ

腺も分泌細胞がクチクラ表面に関口する

長い分泌管を持っ

LenskeyandCassier(1995)を改変
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いない.

3.コシェブニコピ

コシェブ二コビ腺 Koschewnikow glands

(図 4)は刺針部に付属 した分泌腺で (Lensky,

eta1.,1991;GrandperrinandCassier,1983,

Cassiereta1.,1990),働き蜂と女王蜂では,

同じ位置にあり,同じ構造を持っが,分泌物と

加齢に伴う発生が異なる.この分泌腺は腹部第

7節にあり,刺針基板のうち方形基板と楕円基

板をっなぐ節間膜に付いた広い細胞塊といった

外観を示す (働き蜂:450x200Ⅹ60pm;女王

峰:600Ⅹ330Ⅹ60〟m).放出された分泌物は,

刺針室に流れ込み棟状膜に到達する.加齢の進

んだ,産卵中の女王蜂では,分泌腺の厚さは30

〃m か それ以下 に減少 す る (Grandperrin,

1981).分泌細胞は,働き蜂では密度の高いタ

ンパクおよび脂質額粒を,女王蜂では糖タンパ

ク頼粒を有する.

3.1.働き蜂のコシェブ二コビ腺

働き蜂のコシェフニコビ腺は警報フェロモン

を分泌する.巣門の入り口にいる門番を興奮さ

せると,門番は針を突き出し,扇風をしながら

棚状膜を露出させ,警報 フェロモンを放出す

る.このフェロモンは,酢酸イソアミルが主成

分で,イソアミルアルコール,酢酸へキシール,

酢酸ベンジール,ベンジールアルコールなども

含んでいる (Mauchamp and Grandperrin,

1982).

3.2.女王蜂のコシェブ二コビ腺

女王峰は以下に述べる2つの行動を引き起

こすような｢ス トレスフェロモン｣を分泌する.

その 1つは,2頭の女王蜂の間で起こる攻撃的

な行動で,お互いの存在が認知され,普通はど

ちらか一方が殺される結末に至る.第 2は,女

王蜂に対する働き蜂の蜂球形成である. これ

は,分蜂時期以外の時期に導入された女王蜂あ

るいはコロニー内の複数の女王のうち 1頑に

対 して起こる.女王蜂のコシェブニコビ腺から

得たエタノール抽出物を塗布 した働き蜂 (疑似

女王蜂)に対 して,コロニー内の働き蜂による

典型的な蜂球形成が見られた.このことは,各

コロニー内の単女王制の維持につながると思わ

図5 働き蜂の大胡腺の概観図 (口器の内側から見た

ところ)大顎腺の中,点線部が分泌物の貯蔵部

となる

LenskeyandCassier(1995)を改変

れる.女王蜂の抽出物から,GC-MS分析によ

り脂肪酸,アルコール,飽和および不飽和炭化

水素 (C8H16- C｡｡H88) を含む28種類の化合物

が兄い出された.これらの化合物は,働き蜂の

コシェブニコビ腺から分泌される警報フェロモ

ンにはまったく含まれていない (Lenskyet

a1.,1991).

4.大顎腺

女王蜂 (DeHazaneta1.,1989a;1989b)お

よび働き蜂 (Valleteta1.,1991) の大顎腺

mandibularglandsは,大顎の基部にある一

対の器官で,そこから大顎先端のへら状になっ

た部分にある溝に沿って分泌物が流れ出るよう

になっている (図 5).女王蜂と働き蜂では,大

胡腺の外観は同 じであるが,雄蜂では萎縮 して

おり,平 らな上皮に覆われた貯蔵室だけからで

きていて, 分泌組織はない (Lensky etalり

1985).

4.1.働き蜂の大顎腺

働き蜂の大顎腺分泌物のフェロモンについて

は,女王物質様の化合物である10-ヒドロキシ

ー2-デセン酸が単離され, さらに,2-へブタノ

ンも兄い出されている.2-へブタノンはコシェ

ブニコビ腺から分泌される酢酸イソアミルと共

力的に作用 し,警報 フェロモンの効果を持っ

(CassierandLensky,1992).大顎腺の大き

さと2-へブタノンの含量は働き蜂の加齢にと



もなって増加 し, 羽化後では0.1plであるが外

勤蜂では7FLlになる. この2-へブタノン量の

増加は,体液中の幼若ホルモン(JHⅢ)の増加

と相関が見 られ る (Cassier and Lensky,

1991).大顎腺中の2--ブタノン量にの加齢に

ともなう増加は,温順なコロニーでも荒いコロ

ニーでも同様に見られ,いずれのコロニーの働

き蜂でも2-へブタノンの量は変わりなかった.

門番蜂に対 して,破砕 した大顎腺および2-

へブタノンは,いずれも直接的な警報フェロモ

ン活性を示さないが,季節によっては2-へブ

タノンに対する門番の誘引や忌避は見られる.

また,これを加えた砂糖水は,訪れた外勤蜂に

忌避されるようになる.2-へブタノンは外勤蜂

の訪花を一時的に抑制する効果を持っので,

｢採餌マークフェロモン｣として機能すると思

われる (Valleteta1.,1991).

4.2.女王蜂の大顎腺

女王蜂の大顎腺から分泌されるフェロモン様

分泌物は,社会性行動の制御およびコロニー構

成員間のコミュニケーションに重要な役割を

果たしている.この分泌物は種々の化合物群の

複雑な混合物で,そのいくつかは未同定のまま

である (CassierandLensky,1992a;1992b;

Winston,1991).この点はなかなか複雑で,と

いうのも,これらの化合物は女王蜂の加齢にと

もなって変化するためである (De Hazan et

a1.,1989:Hyams,1988;DeHazan etal"

1989b).最も重要な化合物は女王物質 (9-オク

ソー2-デセン酸)で,これは1960年に発見され

た.このフェロモンは,働き蜂に対する女王蜂

への誘引,交尾飛行時の雄の誘引,女王コート

の形成,卵巣発達の抑制,採餌活動のレベル,

王台形成の抑制,分蜂群の塊集などの現象に関

与する (Winston,1991).したがって,女王物

質は,性フェロモン,社会性フェロモン,そし

て抗生殖腺刺激ホルモンの性質を兼ね備えてい

る.その作用機作から見ると,女王物質はリリ

ーサーフェロモンであり,またプライマーフェ

ロモンでもある.分泌活動は,6-18か月齢の

女王蜂で最も盛んになり,18-24か月齢では,

分泌活動およびフェロモン活性が低下する.
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4.3. 雄蜂の大顎腺

雄蜂の大顎腺から放出されるフェロモン様分

泌物の実態は明らかでないが,女王物質と共力

的に作用して交尾飛行中の動員 (誘引)フェロ

モンとして機能する.大顎腺分泌物の生成は,

3-4日齢からみられる.7-9日齢の雄蜂で

は,大顎腺は退縮 し始め,11日齢になると縮小

してクチクラ内膜 となる (Lensky eta1.,

1985).

結論

ミツバチは,外分泌腺およびそのフェロモン

成分の多様性により,性やカースト,日齢や生

理状態,そして機能にそれぞれ適応した多彩な

化学的能力を手に入れた.分泌腺の構造が比較

的一様であるのに対して,そこから生成される

化合物が多様であることは,内因性および外因

性の制御機構が存在することを示唆する.例え

ば,働き蜂と女王蜂では,大顎腺の組織構造は

同じであるのに分泌物には大きな違いが見られ

る.さらに,各フェロモン成分の機能がよくわ

からない場合,花や貯蔵物質 (花蜜,蜂蜜,蜂

ろう,プロポリス)から発生 し,時とともに変

化する化学的なメッセージ (匂い)についても

考慮する必要がある.これらの情報は時と蜂の

生理学的状態により,共力的な,あるいは括抗

的な効果を持っ.フェロモンはミツバチにとっ

て社会的コミュニケーションの一部に過 ぎな

い. ミツバチの言語あるいはダンスは,機械刺

激,聴覚刺激,化学刺激を取り混ぜて成立 した

ひとっのコミュニケーション手段である.

(著者の住所は下記参照 翻訳 松山 茂)
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Thesocietyofthehoneybee(ApismeLLi/era

L.) is frequently compared with an home一

〇stasica11yregulatedsuper-organlSm aSfaras

thequalitativeandquantitativefunctionsare

concerned:reproduction,breeding,waxbuild-

ing,terrltOrialdefense,swarming,alarm,forag-

ingactivity,castedifferentiation.recruitment.

ThesegeneticallybasedfunctionsfrequentlyIn-

volved perception of pheromonal messages

emittedbyoneorseveralofthevariousexo-

crineglandslocatedonthehead.thelegs.the

abdomenol-thestingapparatusofthehoney

bee. MechanlCal,VISualandacousticstimuli

canalsooccur. Accordingtoourstudiesthe

exocrineglandsofApisbelongtotwomajor

types lntheprimitivetype1(tarsalglands,

waxglands,stingsheaths)theglandularcells

aredlreCtlyapposed toaporouscuticle;en-

larged pore canals and epicuticular pores

allowedsecretoryproductstomovetotheexte-

riorthroughthecutICularbarrier.Inthecom-

plexandelaboratedtypeIII(mandlbular,tergal,

Nassanov,Koschewnikow or venom glands)

eachglandularcellisprovidedwithacentra一

reservoir where the secretory products are

poured.Itisassociatedwithoneortwoduct

cellswhichsecreteathinepicuticularductcon-

nected eitherto theexternalcuticule(ex.:

Nassanov glands)orto a generalexcretory

cal一al(ex∴ mandibularglands).Oenocytesand

fatbodycellsareassociatedwithsever･alexoI

crimeglands(ex∴ tergalg一andsorwaxglands)

andinvolvedintheglandsecretion.Thesecre-

toryactivityoreachexocrineglandvariesac-

cordingtosex,caste,physiologicalstate,social

pressure,climaticorendocrinefactors.

ThecytologlCalcharactersallow toappreciate

thelevelofthebiosynthesisandsuggestthe

chemicalcompositionofthesecretoryproducts.

Besidesthevolatilecompounds,thesecretions

ofthepheromonalglandscontainprotelnSOr

glycoproteins Thesemacromoleculesmaybe

carrierproteins.enzymesForpheromonedegra-

dation,slow releasesubstances.Casteorsex-

specificmodulatorsofpheromoneactivlty.


