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研究成果の概要（和文）：ワモンゴキブリ成虫オスは成虫メスの発する二種の性フェロモンを受容することで性
行動を解発する。本研究では、性行動を示さないワモンゴキブリの幼虫にも性フェロモン受容のための感覚細胞
が存在することを発見し、性フェロモンに対する個々の感覚細胞の応答感度が最終脱皮時に顕著に上昇すること
を明らかにした。また、成虫オスの触角に特異的に発現する嗅覚受容体を同定し、RNA干渉法と電気生理学実験
を合わせることで、ワモンゴキブリの性フェロモン受容体を明らかにした。加えて、性フェロモン受容体の発現
阻害個体を用いることでワモンゴキブリの二種の性フェロモンの行動学的な役割の違いや性行動解発のための神
経基盤も明らかにした。

研究成果の概要（英文）：In American cockroach Periplaneta americana, an unmated adult female emits 
two sex pheromone components, periplanone-A and -B (PA and PB). These collectively attract and 
elicit typical sexual behaviors to adult males but not nymphs. In this study, we identified PA- and 
PB-sensory neurons in nymphal males, and sensitivities of them are significantly increased at final 
molt. Next, we identified PA and PB receptors by combining RNAi knockdown of the male adult-biased 
olfactory receptor genes with electrophysiological studies. Using the PA or PB receptor knockdown 
cockroaches, we revealed that activation of the PB-sensory neurons was critical for the sexual 
behavior expression, whereas activation of the PA-sensory neurons suppressed the sexual behaviors 
elicited by the PB. Thus, in this study, we identified the sex pheromone processing from receptions 
to behaviors in the cockroach.

研究分野： 神経行動学

キーワード： ワモンゴキブリ　性フェロモン　嗅覚受容体　後胚発生　嗅感覚細胞　性行動　不完全変態昆虫　脳
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研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究では、分子生物学と電気生理学を融合させることにより、ワモンゴキブリが用いる二種の性フェロモンの
受容体を世界で初めて同定した。また、性フェロモン受容体遺伝子の発現を阻害することで、二種の性フェロモ
ンの処理過程や行動学的役割の違いを明らかにした。特に、主成分であるペリプラノンBにより活性化される神
経回路が性行動の発現に必須であり、副成分であるペリプラノンAはその神経回路を抑制することを見出した。
本研究では、衛生害虫であるゴキブリの行動制御に成功しており、ゴキブリの駆除や誘引にも応用できるため、
得られた研究成果は社会的にも大きなインパクトを与えるものである。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
昆虫が同種の他個体と情報のやり取りを行うための化学物質をフェロモンといい、昆虫の性

行動や社会形成に重要な役割を果たす。特定のフェロモンは特定の昆虫種に対し、特定の行動反
応を解発するため、フェロモンの受容・処理機構を研究することにより、昆虫の行動を制御する
ための神経機構が明らかになる(Wyatt, 2014)。フェロモンにはいくつか種類があるが、受容過
程や脳内での処理機構が最もよく研究がなされているのは性フェロモンである。性フェロモン
処理の神経機構はカイコガやショウジョウバエのような完全変態昆虫で研究が進んでいるが、
より原始的な不完全変態昆虫ではゴキブリを除き性フェロモンの受容・処理過程の研究はほと
んどなされていない。そのため、ゴキブリは不完全変態昆虫でフェロモン研究をおこなう上での
モデル系となりうる。 
衛生害虫であるワモンゴキブリ（Periplaneta americana）の性フェロモンは主成分のペリプ

ラノン B（PB）と副成分であるぺリプラノン A（PA）からなる(Persoons et al., 1990)。これら
性フェロモンは成虫メスが分泌し、成虫オスは大気中の性フェロモンの分布よりメスの位置を
正確に定位して交尾行動を行う(Seelinger and Gagel, 1985)。PA と PB は成虫オスの触角特異
的に存在する single walled-B (sw-B)感覚子に内在する PA 感覚細胞と PB 感覚細胞によってそ
れぞれ受容され、前者は触角葉に存在する A 糸球体に、後者は B 糸球体に終末する(Watanabe 
et al., 2012)。A 糸球体、B 糸球体は大糸球体と呼ばれ、成虫オスで極端に肥大化している糸球
体である(Watanabe et al., 2010)。特に、PB 感覚細胞は触角上の sw-B 感覚子の位置に応じて
B 糸球体に終末し、糸球体内に嗅感覚地図を形成する(Nishino et al., 2018)。A 糸球体と B 糸球
体で、PA 感覚細胞と PB 感覚細胞は少数の A 投射ニューロン、B 投射ニューロンにシナプスし、
これらの投射ニューロンによって、PA、PB の情報は高次中枢へと伝えられる(Nishino et al., 
2012)。性フェロモンを受容する sw-B 感覚子は最終脱皮時にオスの触角全体で爆発的に増加す
る点、幼虫は性フェロモンに対して行動応答を示さない点から、フェロモンの受容能と処理能力
は完全変態の昆虫のように成虫になって獲得するものであると考えられてきた。しかし、申請者
らの研究より、幼虫では sw-A 感覚子に性フェロモン感覚細胞が内在し、最終脱皮時にこの sw-
A 感覚子が sw-B 感覚子に形態変化することを示した(Watanabe et al., 2018)。この結果は、幼
虫も未発達ながら性フェロモンを受容し、処理する能力を持っていることを示唆している。上記
の結果から、幼虫から成虫にかけての性フェロモンの受容・処理機構の発達を明らかにすること
で、ゴキブリの性行動解発のための神経機構が明らかになると考えられる。 
 
 
２．研究の目的 
本研究の目的は、ワモンゴキブリのフェロモン受容機構を明らかにし、幼虫から成虫への後胚

発生に伴う、フェロモン受容能や関連する脳内ニューロンの発達を見ることで、ゴキブリの性行
動を解発する神経機構を明らかにすることである。今までの性行動を制御する神経機構の研究
は、完全変態昆虫を用いて、蛹期に形成されるオス特異的なの脳機構の解析や、成虫オスにおけ
る性フェロモン応答性の神経の解析によって研究が進められてきた。一方、ワモンゴキブリのよ
うな不完全変態昆虫では後胚発生の過程を通して、フェロモン受容・処理系が発達すると考えら
れる。特に、ワモンゴキブリの性フェロモン系では、性フェロモン、性フェロモンを受容する感
覚細胞、脳内での性フェロモン処理に関わるニューロン群が同定されている。しかし、その一方
で、性フェロモン受容の根幹をなす、受容体はまだ明らかになっていない。また、性フェロモン
の受容・処理機構の研究は成虫を使って、主に行われており、幼虫では研究が乏しい。本研究の
ように不完全変態昆虫を用い、幼虫と成虫において、末梢から中枢・行動出力までの性フェロモ
ン処理機構を網羅的に明らかにすることを目的とした研究は他に例がなく、その研究成果から
性フェロモン処理や行動発現における新たな神経機構が明らかになると期待できる。 
 
 
３．研究の方法 
（1）ワモンゴキブリ性フェロモン受容体の同定 
 昆虫の嗅覚受容体は Odorant Receptor(OR)型と Ionotropic Receptor（IR）型受容体の二種類
が存在する。OR 型、IR 型共にリガンド結合性の受容体タンパク質（OR-X、IR-X）とその共受
容体（ORco、IRco）の複合体から形成され、膜貫通型のチャネルを形成している(Wicher and 
Miazzi, 2021)。ワモンゴキブリでは触角のトランスクリプトーム解析から、オスの成虫特異的
に発現している OR 受容体遺伝子が数種類同定されている(Chen et al., 2016)。しかしながら、
これらオス特異的受容体遺伝子がどのような受容体をコードしているのかはいまだ分かってい
ない。本研究では、これらオス特異的受容体遺伝子を性フェロモン受容体候補遺伝子としてその
機能を解析する。第一に、これら性フェロモン受容体候補遺伝子の配列を特定し、RNA 干渉法
を用いてその発現阻害個体作成する。さらに、RNA 干渉個体を用いて、性フェロモン感覚子で
ある sw-B 感覚子より単一感覚子記録を行い、PA 感覚細胞、PB 感覚細胞の PA、PB 応答を解



析する。これらの実験結果を正常個体と比較することで、PA、PB 受容体を明らかにする。加え
て、これら性フェロモン受容体候補遺伝子と複合体を形成する、ワモンゴキブリの ORco
（PameORco）の機能解析も同時に進めることで、ワモンゴキブリ性フェロモン受容体の完全な
同定を目指す。 
 
（2）ワモンゴキブリの幼虫と成虫の性フェロモン受容能の違いの解析 
 ワモンゴキブリの最終脱皮時に触角上の sw-A 感覚子は約 2 倍以上長さが伸長し、sw-B 感覚
子に形態変化する(Watanabe et al., 2018)。この感覚子の形態変化に伴い、内在する性フェロモ
ン感覚細胞の樹状突起が伸長する。現在までに、成虫の sw-B 感覚子においては性フェロモン感
覚細胞の応答特性が明らかになっている(Sass, 1983)が、幼虫の sw-A 感覚子の応答特性は明ら
かになっていない。第一に感覚子記録法を用いて、幼虫の sw-A 感覚子に内在する嗅感覚細胞の
性フェロモンを含めた匂い応答特性を明らかにする。続いて、終齢幼虫の sw-A 感覚子と成虫の
sw-B 感覚子のフェロモン応答特性と応答感度の違いを明らかにする。また、幼虫から成虫にか
けての性フェロモン受容体遺伝子の発現量を解析することで、受容体発現量と性フェロモン応
答の関係性を解析する。 
 
（3）ワモンゴキブリの成長に伴い、脳内で新規に発生するニューロンの同定 
 ワモンゴキブリの B 糸球体では感覚地図が存在し、PB 感覚細胞の軸索終末が触角上での感覚
子の位置に応じて整然と並んでいる。すなわち、触角基部に位置する sw-B 感覚子由来のフェロ
モン感覚細胞は大糸球体の側方部に終末し、触角末梢部に位置する感覚子由来の感覚細胞は大
糸球体の内側部に終末する(Nishino and Mizunami, 2007) (Nishino et al., 2018)。この、感覚地
図は脱皮時に触角基部に新たに発生したフェロモン感覚細胞の軸索終末が糸球体の外側に付加
されることにより、形成される(Watanabe et al., 2018)。また、中枢でこの感覚地図は、異なる
触角上の局所受容野を持つ 8 本の投射ニューロンによって実際に利用される(Nishino et al., 
2018)。それでは、この投射ニューロン群もゴキブリの後胚発生時に形成されるのだろうか？こ
の問いを明らかにする、2 つの形態学実験を行う。 
①  各齢の幼虫で投射ニューロンを染色し、その数を計数し、投射ニューロンの増加パターン

を明らかにする。 
② 増殖細胞の検出ツールである EdU を用いて、各齢の幼虫で新規に形成された投射ニューロ

ンを検出し、その分布と形態を調べる。 
 
（4）ワモンゴキブリの性行動解発のための神経機構の解析 
 ワモンゴキブリの脳内には「PA 感覚細胞-A 糸球体-A 投射ニューロン」からなる PA 処理経路
と「PB 感覚細胞-B 糸球体-B 投射ニューロン」からなる PB 処理経路が存在する(Burrows et al., 
1982; Nishino et al., 2012)。雌の発する PB と PA の混合物に対して、これらの処理経路が協調
的に働き、性行動を解発していると考えられている。しかしながら、PA、PB 共に単体でも十分
に性行動を解発できるため、PA 処理経路と PB 処理経路の性行動に対する役割の違いは明らか
になっていない。（1）の実験で PA 受容体、PB 受容体が明らかになった場合、これら遺伝子の
発現を、RNA 干渉法を用いて阻害することで、PA 処理経路もしくは PB 処理経路が機能しない
ゴキブリを作成することが可能であると考えられる。このゴキブリを用いて、PA、PB に対する
行動実験や A 投射ニューロン、B 投射ニューロンからの神経応答の記録を行うことで、PA と
PB の行動学的な役割の違いを明らかにする。 
 
 
４．研究成果 
（1）ワモンゴキブリ性フェロモン受容体の同定 
ワモンゴキブリの OR 型受容体に注目し研究を行った。OR 型受容体はリガンド結合性の OR-

X とその共受容体の ORco の複合体として形成され、そのうち ORco は昆虫間で高度の保存され
ていることが知られている。そこで、明らかになっているワモンゴキブリのゲノム情報から、他
種の ORco 配列と比較することで、候補 Orco 遺伝子を推定し、RNA 干渉法と単一感覚子記録
法を用いて、ワモンゴキブリ ORco（PameORco）の機能解析をおこなった。その結果、触角上
に存在する棒状感覚子、毛状感覚子での嗅覚受容が OR 型受容体によって行われている事が明
らかになった。また、ORco 発現阻害個体を用いて、sw-B 感覚子の性フェロモン応答を解析し
たところ、PA、PB 共に、OR 型受容体で受容されることも明らかになった。実際に、抗 Orco 抗
体を作成し、OR 型受容体が確かに sw-B 感覚子に内在するすべての感覚細胞で発現しているこ
とも明らかにした。この研究成果について、発表論文として報告した(Tateishi et al., 2022)。 
上記の研究により、性フェロモンである PA と PB はそれぞれ PA 感覚細胞と PB 感覚細胞に

発現している OR 型受容体によって受容されることが明らかになった。そこで、成虫オス特異的
に発現している 4 種類の性フェロモン受容体候補遺伝子に対して、RNA 干渉個体を作成し PA
感覚細胞の PA 応答と PB 感覚細胞の PB 応答を記録した。その結果、PameOR1 遺伝子の発現
阻害個体で PA 感覚細胞による PA 受容が、PameOR2 遺伝子の発現阻害個体で PB 感覚細胞に
よる PB 受容が顕著に減衰することが明らかになった。この結果より、ワモンゴキブリの PA 受
容体は「PameOR1/PameORco」の複合体であり、PB 受容体は「PameOR2/PameORco」の複



合体であることが明らかになった。このように、本研究課題によって世界で初めてゴキブリの性
フェロモン受容体を明らかにした。また、PameOR1 と PameOR2 の RNA 干渉個体を用いて、
PA 感覚細胞と PB 感覚細胞の神経応答を精査することにより、PA 感覚細胞の PA 受容体は PA
のみを選択的に受容するのに対し、PB 感覚細胞の PB 受容体は PB だけでなく、PA の受容能も
あることが明らかになった（図参照）。 

 
（2）ワモンゴキブリの幼虫と成虫の性フェロモン受容能の違いの解析 
 ワモンゴキブリ終齢幼虫オスの触角に存在する sw-A 感覚子の一部は最終脱皮時に伸長し、
sw-B 感覚子に形態変化する。本研究では幼虫の sw-A 感覚子から網羅的な単一感覚子記録を行
うことにより、幼虫の sw-A 感覚子の一部が PA 感覚細胞、PB 感覚細胞を持つ性フェロモン感
覚子であることを明らかにした。特に、性フェロモン応答性の sw-A 感覚子は感覚子表面に分布
する嗅孔の形状が性フェロモン非応答性の sw-A 感覚子とは異なることを電子顕微鏡観察によ
って明らかにし、新たに sw-A2 感覚子と命名した。また、終齢脱皮時にこの sw-A2 感覚子が sw-
B 感覚子に形態変化を起こすことも直接的な電子顕微鏡観察によって明らかにした。これらの
研究成果については研究論文とて報告した(Tateishi et al., 2020)。 
続いて、幼虫の sw-A2 に内在する性フェロモン感覚細胞の応答感度を成虫の sw-B 感覚子に

内在する性フェロモン感覚細胞の応答感度と比較した。その結果、終齢脱皮時に性フェロモン感
覚細胞の応答感度は約 10 倍上昇していることが明らかになった。この感度上昇の要因として、
終齢脱皮時の sw-A2 感覚子から sw-B 感覚子への形態変化によって、内在感覚細胞の感覚繊毛
が伸長し、その結果、感覚繊毛に発現する性フェロモン受容体の量が変わるためではないかと推
測した。この仮説を検証するために、同定した性フェロモン受容体遺伝子（PameOR1 と
PameOR2）の発現量を rt-qPCR 法で解析した。その結果、確かに、感覚子の形態変化に伴い、
受容体発現量の上昇が起きていることが明らかになった。このように、終齢脱皮時の性フェロモ
ン感覚子の形態変化とそれに伴う、性フェロモン受容体の増加、受容感度の上昇は、成虫オスの
みで開発される性フェロモンに対する性行動のトリガーになるのではと考えている。 
 
（3）ワモンゴキブリの成長に伴い、脳内で新規に発生するニューロンの同定 
 ワモンゴキブリの成長過程で新規に形成される投射ニューロンがないか形態学的解析を行っ
た。若齢と終齢、さらに成虫のオスワモンゴキブリの投射ニューロンを抗チューブリン抗体で染
色し、その数を計測した。また、細胞分裂時に取り込まれ、新生した細胞核を染色することがで
きる EdU によって、成長過程で新生する投射ニューロンの探索を行った。その結果、全ての投
射ニューロンは初期発生時に形成されており、成長過程では投射ニューロンの新規の発生はな
く、個々の投射ニューロンが肥大成長するだけであることが明らかになった。この結果は、ワモ
ンゴキブリにおいておおよその神経機構は初期発生時に形成され、後胚発生期は存在するニュ
ーロンの形態変化しか起こらないことが示唆された。特に、大糸球体の感覚地図に対応する投射
ニューロンの樹状突起の分布パターンは成長段階依存的に変化することが示唆されたため、現
在さらなる実験と解析を進めている。 
 
（4）ワモンゴキブリの性行動解発のための神経機構の解析 
 本研究よりワモンゴキブリの PA 受容体は「PameOR1/PameORco」の複合体であり、PB 受
容体は「PameOR2/PameORco」の複合体であるこ
とが明らかになった。そのため PameOR1 および
PameOR2 の発現阻害個体を用いて行動実験を行
うことで、PA と PB の行動学的な役割の違いを明
らかにした。PameOR2 発現阻害個体は PB 感覚細
胞での PB 受容が出来なくなっていると考えられ
る。そのため、通常個体に比べ、PameOR2 発現阻
害個体ではPBに対する性行動活性が著しく減少し
た。PB は PB 感覚細胞のみを活性化するため、
PameOR2 発現阻害個体での PB による性行動活性
の著しい減衰は、PB 感覚細胞とそれに続く PB 処
理経路の活性化が性行動の解発には必須であるこ
とを示している。 
また、PameOR1 発現阻害個体は PA 感覚細胞で

の PA 受容が出来なくなっていると考えられる。し
かしながら、PameOR1 発現阻害個体は PA に対し
て、通常個体よりも強い性行動活性を示した。PA は
PB感覚細胞によっても受容できるため、PameOR1
発現阻害個体でも PA によって PB 感覚細胞とそれ
に続く PB 処理経路も活性化できる。PB 処理経路

 

図：ワモンゴキブリにおける性フェロ

モン受容・処理機構 



は性行動の解発に必須であるため、PA による PB 処理経路の活性化により PameOR1 発現阻害
個体でも性行動が解発されたと考えられる。また、PameOR1 発現阻害個体は PA に対して、通
常個体よりも有意に性行動活性が上昇したことから、通常個体でみられる PA 感覚細胞とそれに
続く PA 処理経路の活性化は、性行動の解発に必要な PB 処理経路を抑制していると考えらえ
る。このように、PA 処理経路と PB 処理経路は性行動の解発において相反的な役割を持つこと
が示唆された。 
それでは、PA による PB 処理経路の抑制は脳内のどこで起こっているのであろうか？その神

経機構を明らかにするため、PB 処理経路の中核をなす B 投射ニューロンの応答を記録した。そ
の結果、B 投射ニューロンは PB に対して強い興奮応答を示すが、PB による B 投射ニューロン
の興奮応答は PA の同時刺激によって抑制されることが分かった。この結果から、PB 処理経路
の抑制は、A 糸球体と B 糸球体を接続する触角葉局所介在ニューロンを介して行われているこ
とが示唆された。実際に触角葉の局所介在ニューロンは GABA 作動性であることが知られてい
る。 
上記の結果から、ワモンゴキブリにおける性フェロモン受容・処理機構と性フェロモンによる

行動発現機構が図のように明らかになった。これらの研究成果は投稿論文として現在準備中で
ある。 
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