
Patternformationofthecompound

eyeinBarstrainofDrosophl'a

melanOgaSter

YosHIKoUsHIoDA

Thedevelopmentoftherhabdomericpatterninthecompoundeyeof五 勉7strain

inDzosρ ρ瀦 αhasbeenstudiedusingcombinedautoradiographyandexposureof

lactamide.

Themitoticabilitiesofeyediscswereinvestigatedbymeansof3H・thymidine

labelingandautoradiographyofthedifferentlarvalstages.Duringthethird

instarstage(70hoursafterhatching)oftheOregon・Rwildtype,theeyediscis

traversedbytwoconsecutivemitoticwaves,eachoneofthemproducingdifferent

categoriesofreceptorcells.

Thefirst,anteriorwavepredominantlyproducescellsorientedtowardthepoles

oftheeyewithintheommatidia,whilethesecond,posteriorwavegivesriseto

elementsexclusivelyinanequatorialposition.Silver-graincountssupPortthe

possibilitythatatleasttwosuccessivecelldivisionsoccurintheeyediscbetween

labelingwith3H-thymidineandbeginningofmorphologicaldifferentiation.

Ontheotherhand,inthecaseoftheβ α7eyedisc,markedincorpolationofthe

tracerandmitoticwavescouldnotobserved.Theseresultshavebeencorroborat-

edthatthecelldeathapPearedinthedeveloping、 磁7eyedisc.

However,3H-thymidineincorporationwereincreasedwhenthe正 勉7eyediscs

weretreatedwithlactamideandobservedthephotoreceptorcellsintheeyedisc

aswellasthatofthewildtype.
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シ ョウ ジ ョウバ エBoγ の複 眼 の

パ ター ン形成

潮 田 嘉 子

シ ョウ ジ ョウバエ の複眼 は、幼 虫期 に生 じた複 眼原基 の発生 分化 の過程 で、光 受容 細

胞のパ ター ン形 成 に よって形成 され る(Ready,HansonandBenzer,1976;Campos-

OrtegaandGateff,1976,Campos・OrtegaandHofbauer,1977)。Readyら に よ る と、

野生型(複 眼 を形成 して いる小眼数 は約700)の3令 中期 の 原基の後端 部 か ら細 胞が集 合

し(ク ラス ター細 胞の形 成)、 原基 のパ ター ン形 成が始 まる とい う。 クラスター細胞 は8

個 の細胞 か らな り、将 来個 眼の光受 容器 に な る。原 基の後端 部 に配列 を始 めた クラス タ

ー は、発生 の進行 とともに前 方部 に移行 し、 クラス ター が形成 され た部 域 と将 来形成 さ

れ る予定域 は、背腹 形態形成 溝 が形成 され境 界 とな ってい る。 さ らに発生 が進 み幼 虫末

期 に な る と、 形態形 成溝 は原基 の前端部(触 角原 基 との境 界域)に 達 し、 複眼 のパ ター

ン形成 が終 了す る。

本実 験で は、棒眼(、Bα7)系 お よび野生 型(0形goη 一R)を 用 い両系統 の複 眼原 基の 発生

に伴 う光受容 細 胞のパ ター ン形成 につ いて比較 した。 両系統 とも艀 化後70時 間(3令 中

期幼 虫)～96時 間(成 熟幼 虫)の 複 眼原基 を用 い原基 内で の発生 に ともな う細 胞増 殖の

部域 的変化 につ いて3H-thymidineを と りこ ませ て、 オー トラ ジオ グラ フ ィー の方 法 に

よって系統 間の 差異 を し らべ た。Barの 複 眼 の小眼数 は野 生型 の約1/10で70個 で あ るが、

Barの 幼 虫 に経 口的 にlactamideを 与 え るこ とに よ り、 この小 眼数 を野生 型 に近づ ける

こ とが で きる(Kaji,1960)。 本実 験 では、さらに種 々の濃度 のlactamideで 処理 したBα7

の眼原 基 につ いて も3H・thymidineを と りこ ませ て小 眼数 の増 加 に と もな う原基 内で の

細胞増 殖 とその部域 的変 化 を しらべ た。

材料 および方法

実験 には野 生型Oz6goη ・Rと 突然変 異種Bα γを用 いた。

1.組 織 標 本の製作 と方 法:

両系統 とも艀 化 後70、80、85～90、95時 間幼 虫の複眼 原基 を と り出 し、 それ ぞれ 、 タ
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シ ョウジョウバエBα7の 複眼 のパ ター ン形成

イ ロ ー ド液 中 で3H-thymidine(10μci/ml)を40分 間 と り こ ま せ た 後 、 エ ポ ン 包 埋

(Ushioda,1976a)し 、2μ の 切 片 に した 。

2.Squashed法 に よ る標本 の製 作:

Oz召goη'R、Bα γお よ び1actamideで 処 理 したBα アの 原 基 を上 の 方 法 と同 様 に3H-

thymidineを と りこ ませ た後、 ス ラ イ ドグラス上 で約 一20℃ で凍結 させ て メチ ル アル コ

ー ル:酢 酸3:1で 固定 し
、 室温 で乾燥 させ た。

3.Lactamide処 理 の方法:

lactamide(2.0、1.8、1.5、1.0、0.5、0.1お よび0%(対 照)の 各 濃度)含 有 の飼 料(潮

田、1991)で 飼 育 したBarの70、80、85～90、95時 間幼 虫 の触 角 ・複 眼 原 基 を と り出

し、 これ らに3H-thymidineを40分 間 と り こ ませ 、Squashed法 で 固 定 した。 ま た、

lactamide処 理 の幼 虫 は羽化 後 、複 眼のノJ・眼数 をSump法 に よって数 えた。

4.Autoradiographyの 方法

す で に発表 した方法(Hirose,1968;Ushioda,1976)と 同様 、放 射性 同位 元素 を とり

こ ませ た標 本 はNR-M2乳 剤 を塗 布 し、乾 燥 、露 出 、現 象 後 、 ギム ザ染 色 を し、3H-

thymidineの と りこみ を しらべ た。

実験結果

1.野 生 型の複 眼 原基へ の3H・thymidineの と りこみ

艀 化後70時 間幼 虫 の複 眼原 基へ の3H・thymidineの と りこみ は原 基 内 に広 く分 散 して

観 察 され た(PLI-1,II-1)。

80時 間の 原基 で も70時 間 と同様 原基 内 に広 く分 散 して と りこ まれ て い るが 、70時 間 に

比べ てや ・集 中 して と りこ まれ て い る傾 向が 見 られ た(PLI-2,II-2)

85～90時 間 の原基 で は形態 形成 溝 が現 れ、 この溝 の前 方域 では広 く分散 した と りこみ

が見 られ るが 、溝 の後 方域 で は集 中 した と りこみ と、や ・バ ン ド状 にな った と りこみが

見 られ た(PlateI-3)。

95時 間 の成 熟幼 虫の 原基 で は、形 態形成 溝 が 明確 に認め られ、85～90時 間の もの よ り

さ らに前 方 に移 行 してい る。 この溝 の後 方域 で は溝 に沿 って著 しいバ ン ド状 の と りこみ

が見 られ る。 溝の前 方域 で も集 中 した と りこみが み とめ られ る(PLI-4,II-3)。

2.Bα7の 複 眼 原基へ の3H-thymidineの と りこみ

70時 間の 原基へ の3H-thymidineの とりこみ は原 基 内 に広 く分 散 して観 察 され るが、

野生 型 と比べ る と、 と りこみ が少 な い よ うに思 われ る(PLI-5)。

80時 間 で も70時 間 と同様 に原 基 内 に分 散 して と りこみ が み とめ られ る(PlateI一
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PlateI.

1～4:Incorporationof3H-thymidineintoeyediscofO7-R.

1)70h,2)80h,3)85～90h,4)95hevedisc

5～8:Incorporationof3H-thymidineintoeyediscofBα7.

1)70h,2)80h,3)85～90h,4)95heyedisc

→indicatethemorphogeneticfurrow
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シ ョ ウ ジ ョウ バ エ.847の 複 眼 の パ タ ー ン 形 成
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PlateII,

1～3:Incorporationof3H-thymidineintoeyediscofO7-R.

1)70heye-antennaldisc,2)80heye・antennaldisc,3)95heyedisc

4～6:Incorporationof3H-thymidineintoeye-antennaldiscofBα プstraintreatedwith2%

oflactamide.

4>70h,5)80h,6)95heyedisc

7～9:Incorporationof3H・thymidineintoeye-antennaldiscof勘7straln.

7)70h,8)80h,9)95heyedisc
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シ ョウジョウバエB㍑7の 複眼のパ ターン形成

6)。

85～95時 間の原基 で は野生型 と同様 に形 態形成 溝 が認め られ るが、3H・thymidineの と

りこみ は全体 として分散 して い る。 とりこみの 集 中的 な ところ も数 ヶ所 見 られ るが、野

生 型で 観察 され る よ うな形態 形成溝 に沿 った もので は ない(PLI-7)

95時 間 の成熟幼 虫 では形態 形成 溝は観 察 され るが、 と りこみ は ランダ ムで あって野生

型 の原基 に比べ て少 ない。集 中 した と りこみ が一部域 で み られ るが 、形態形 成溝 に沿 っ

たバ ン ド状 の と りこみは み とめ られ ない(PLI-8)。

3.Lactamide(2%)処 理 のBar原 基へ の3H・thymidineの と りこみ

70時 間の原 基への3H-thymidineの と りこみ は、野 生型 の 原基へ の と りこみ と類似 し

広 く分 散 してい る(PLII-4)。

80時 間の原 基で も野生 型の 原基へ の と りこみ と類似 してい る(PLII-5)。

さ らに95時 間の 原基 で も野生 型 と類 似 し、形 態形成 溝の後 方域 で この溝 に沿 って著 し

いバ ン ド状 の と りこみ が見 られ る。 溝 の前方域 で も野生型 と同 じよ うにか な りの と りこ

みが観 察 され る(PLII-6)。

2%のlactamideで 処理 した 、Bαγの原 基 は70～95時 間 を通 して野 生 型 と類 似 した と

りこみが み とめ られ た。

4.種 々の濃度 のlactamide処 理 を したBα7原 基へ の3H・thymidineの と りこみ と複

眼の小 眼数 との対 比

0.1～2.0%の 濃 度 のlactamideで 処 理 した95時 間幼 虫 か らそれ ぞ れ眼 原 基 を と り出

し3H-thymidineで 処理 後 その と りこみ がlactamideの 濃度 に よって どの よ うに異 な る

か を調べ た。 同 時に また、 それ ぞれの濃 度の も とで羽 化後 の小眼 数が どの程 度増加 す る

か 、小 眼数 と原 基へ の3H・thymidineの と りこみの状態 を対 比 させ た。

正 常の複 眼 を もつ 野生型 の小眼数 は約700(PLIV-8)で 眼原基 への3H・thymidineの

と りこみ は、実験1で み られ た よ うに形態 形成溝 の後方域 で は この溝 にそ って著 しいバ

ン ド状 の とりこみが 見 られ、溝 の前方域 で もか な りの と りこみが認め られ た(PLIV-4

-PLII-3と 同 じ)。

対 象実験 と して用 い たlactamide無 処理 の 、Bαγの複 眼の 小 眼数 は野 生 型の 約1/10で

70個 程 度で あ る(PLIII-5)。 無処 理 のBα γの眼 原基へ の3H-thymidineの と りこみ は

野生 型 とは異 りバ ン ド状 の と りこみは 見 られ ず、全体 に分散 した と りこみ がみ とめ られ

る(PLIII-1)。

0.1%のlactamideで 処 理 したBα γの小 眼数 は無 処理 の.Bαγの2倍 程 度 で約150で あ

った(PLm-6)。 眼原 基へ の3H-thymidineの と りこみ は無処 理 のBα7と 顕著 な差 異
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ショウジ ョウバエ1%7の 複 眼のパ ター ン形成
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PlateIII.

1～4:Incorporationof3H・thymidineintoB切7eyedisc.

1)treatedwithO%lactamlde(control),facetnumberabout70(#5);2)treatedwith

O.1%lactamide,increasingfacetnumberabout150(#6);3)treatedwithO.5%

1actamide,increasingfacetnumberabout250(#8)
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ショウジ ョウバエBθ γの複眼のバ ターン形成

は み とめ ら れ な い(PLIII-2)。

0,5%のlactamideで 処 理 したBα7の 小 眼 数 は 約250程 度 に増 加 し(PLIII-7)、 こ の

原 基 で はバ ン ド状 の3H-thymidineの と り こみ が み とめ られ た。

1.0%の1actamide処 理 の 動7の 小 眼 数 は 約350で 、 野 生 型 の%程 度 に増 加 し た(PL

III-8)。 こ のBα7の 原 基 で は バ ン ド状 の3H・thymidineの と りこ み が 見 ら れ る(PLIII

-8)
。

1.5%のlactamide処 理 の β伽 の 小 眼 数 は さ ら に 増 加 し、 約450(PLIV-5)で 眼 原

基 へ は バ ン ド状 の3H・thymidineの と り こみ が み とめ られ る(PLIV-1)。

1.8%のlactamide処 理 のIBα7の 小 眼 数 は 約550(PLIV-6)で 、 眼 原 基 へ は3H-

thymidineの 著 し いバ ン ド状 の と りこ み が み とめ られ る(PLIV-2)。

2.0%のlactamide処 理 の1%7の 小 眼 数 は 約650で 野 生 型 と殆 ん ど 同 じで(PLIV-

7)眼 原 基 へ の3H・thymidineの と りこ み も著 し く、野 生 型 の 原 基 へ の と りこ み と大差 が

な か っ た(PLIV-3)。

考 察

シ ョウ ジ ョウバエ の複眼 形成 は どの よ うに してお こるか、 と くにその発 生分化 の過程

での 遺伝 子制御 につ いて は古 くか ら多 くの研 究者 に よって研究 が進め られ て きた。 これ

らの研究 の うち殆 ん どが野 生型つ ま り正 常形 質 を用 いた研 究成 果 であ った。本研 究で は

筆者 が長 年研 究対 象 として きた βαγ(棒 眼)の 突然変 異体 で の複眼 形成 、 と くに複眼 原

基の 発生過 程 で のBα プ遺伝 子 の作 用 に よ るパ ター ン形成 につ いて野生 型 と比 較 した も

ので あ る。研 究の 方法 として これ まで行 な って きた放 射性 同 位元 素 の3H-thymidineを

用 いて その複 眼原 基へ の と りこみ と、βαγの複 眼 を構成 して いる小眼数 を増加 させ る物

質 であ るlactamideを 併 用 した。

実験1で 示 された よ うに、発 生過程 にお ける野生 型 原基へ の3H-thymidineの と りこ

み か ら、複 眼のパ ター ン形成 は先 ず原基 に形態 形成 溝morphogeneticfullowと 呼 ばれ

る細胞が全体 的 に落 ちこんだ部分(原 基 に くびれ が生 じる)が で き、 発生 に ともな って

この溝 が原基 の後方域 か ら前方域 に移動 す る。 この際 これ に沿 ってバ ン ド状 の 著 しい と

りこみ が あ り(著 しいDNA合 成 に と もな う細 胞増殖 を意味 す る)形 態形 成溝 に沿 った

mitoticwaveが 見 られ る。形 態形 成溝 のす ぐ後で は小眼(個 眼)に なる細胞 の集合(ク

ラス ター)が お きて、発 生 に と もな って クラス ター され た部域 が前 方 に移 行す る。つ ま

り野生 型の個 眼 のパ ター ン形成 は 、原基 の前 後軸 に沿 って後方 か ら前方 に展開 す る事 が

わか った。 この実験 結果 は 、Readyら(1976)の 報告 と一一致 してい る。

実験2～4で 示 されたB躍 の複 眼 原基へ の3H-thymidineの と りこみ の野生 型 と異 な

った ところは、 形態形成 溝 はで き原基 の後方 か ら前 方 に移 行す るが、 これ に沿 った明瞭

一154一



シ ョウジ ョウバエ 翫7の 複眼 のパ ター ン形成

撒.懸
レ撒脚　辮鍵

し

　
　
　

継

難
.

欝

難

號

.鱗
難

購.灘

懸

購

鍵

難欄

財
嚢

馨

難

難
駒

鷺
購

講

恥

冗
弥

^

縫

卜

灘

襲

雛

、・

灘

雛

辮

、

ゆ

キ
　
ホ
　

ウ

鞍
鉾

灘
構野

7

灘
欝
慰

膏

颯
誤
繋

タ

ミ
む

灘
難
難

禦
難

謙

'
蕪

耀
灘雛

灘

・難

糞

.鵜

碑鑓

ゐ

ぜ

ま

　

お

ヒ

だ

ヒ

鋸
聴瀬

灘

鮮
馨

‡

'

、

睡

・

贈

魏
雛

、瀬

チ

繋

灘

毒
攣

∀

髪

坤
殉

N

葦

卿
瘤
翫

.

鷲
憂
年

冗
蛋

艶

騨

壽

講

。
馨

苓

.難

嘉

や

罵油
ま盟

ビ

　

ノ
ゲ　

ー
華

灘

寿 ¢ 」

議難,
鱗轟

タ

雛

PlateIV,

1～3:Incorporationof3H-thymidineinto8α7eyedisc.
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なmitoticwaveが み とめ られ ない こ とで あ る。 この大 きな原因 と してBα7の 遺伝 子 に

よって著 しい細 胞死 が お きる もの と考 える。 原 基 内 での3H-thymidineの と りこみ が ラ

ンダム であ る こ とは これ を物 語 ってい る。Bα7の 眼原基 の 発生過程 で細胞 死が お きるこ

とは、す で にFristrom(1972)、KajiandMichinomae(1973)ら の研 究 に よ り明 らか

に され てお り、これ らの研 究 で はBα7の 遺 伝 子の作 用 で複 眼形成 が発 生 の途 中で 中断 さ

れ、 その 時 、形態 形成溝 の 直前 に あ る細 胞が死 ぬ とい う。 したが ってBα7遺 伝 子の 作用

が著 しい と小 さい複 眼 に な り、 作用 が少 な い と複 眼 は大 き くなって くる と考 え られ る。

本 実験 で用 い た 」磁 γの小 眼数 を増 加 させ る働 きを もったlactamideを 含め て、酸 ア ミ

ドの グループ の物 質 は 、Bα7の小 眼数 を増 加 させ 、その効 果 の著 しい ときは野生 型の 小眼

数 と同 様 に 増 や す こ とが 見 い 出 さ れ て い る(Kaji,1960;Hirose,1968;Ushioda,

1976a)。 また生化 学的 な研 究か らこの物 質 は原基 細胞 のDNAに とりこ まれ るこ と も明

らか に され てい る(Ushioda,1976b)。

本 実験 で明 らか に され た よ うに、lactamideは2%の 濃度 で 」磁7の 複 眼の小 眼数 が野

生型 の それ とほ デ同数 にな る。 また、対 象の0か ら2%へ と濃度 を上 げ る とそれ に比例

'し て小 眼数 が増加 した
。3H-thymidineの と りこみ もβ〃 で は少 な か っ たがlactamide

処 理 に よ り野 生型 で の と りこみ の状 態 に移 行 した。 したが ってlactamide処 理 をす るこ

とに よってBα7原 基 の パ ター ン形 成 が 野生 型 の それ に近 づ きバ ン ド状 の と りこみ が み

とめ られた。 その 結果 、複 眼形 成過程 で野生 型 と同様 に光受 容 細胞 のバ ター ン形成 が お

きた もの と見倣 され る。

野 生型 の複 眼原 基 でのパ ター ン形 成 につ いて光受 容 細胞 の配列 の様 式 な ど分 子 レベ ル

の研 究 が進 んで い る。 と くにFristromandFristrom(1982)ら に よ り、光受 容細 胞 の

表層 にpeanutagglutininを 結 合 させ て蛍光 顕微 鏡 で その配列 変化 を観 察 した研 究 に端

を発 し、 モ ノ ク ロー ナ ル抗 体 を用 い て光 受 容 細 胞 の 配 列 の 変 化 を細 か く調 べ た 研 究

(Venkatesh他 、1985)、 あ るい は さ らに、 ポ リクロー ナル抗体 を併用 し、 これ を光 受容

細 胞 の分 化 のマ ー カー として細 胞 の変 化 が詳 細 に調べ られ て い る(Tomlinsonand

Ready1987)。 一 方 突然変 異種 につ いて は、本実験 の1%7以 外殆 ん どその成果 が認 め ら

れ なか っ たが、最 近野 生型 の よ うに複眼 のバ ター ンが整然 と形 成 され るの では な く、複

眼 の大 きさそれ 自体 は野生 型 と大差 は な いが構成 され て い る個 眼 の配 列 に著 しい乱 れ の

あ る突 然変 異種 ∫`α7がzoz《gぬ の10cusか ら分 離 され 、この系統 の光受 容 細胞 につ い ての

報告 が み られ る。(HerberleinanaRubin,1991)。 その他 、複 眼形 成 につ いて分子 レベ

ル の研 究へ と発展 しか けて い るが 、 いわゆ る従 来の 発生学 的 な手段 に頼 らない と解 明 で

きそ うに ない 多 くの 問題 をは らん で いる。つ ま り複 眼のパ ター ン形成 は何故 お きるの か、

その遺伝 情報 に よ り原基 内で最 初 どの よ うな変化 が お きるの か不 明 な点 が 多 い。
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