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研究成果の概要（和文）：本研究は、進化学における大きな謎である昆虫の翅の進化的起源を明らかにするため
に行われました。ショウジョウバエの研究から明らかになっていた翅形成遺伝子群の役割を、より祖先的な形づ
くりの特徴を示すフタホシコオロギやマダラシミで調べることで、昆虫の翅は祖先昆虫の背板が変形して形成さ
れたものであることが示唆されました。この研究の過程で、無翅昆虫マダラシミの遺伝子ノックアウトに世界で
初めて成功しました。

研究成果の概要（英文）：The aim of this study is understanding the evolutionary origin of insect 
wing. We studied orthologs of genes that are important for Drosophila wing development in basally 
branching insects, the two-spotted cricket and the firebrat. Our results suggest that insect wing 
originates from tergal margin of a wingless ancestor. Through this study, we succeeded the first 
targeted gene knockout in the firebrat.

研究分野：進化発生学、昆虫発生学
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１．研究開始当初の背景 
 
昆虫は現在地球上の全動物の 70%以上を占

めるほどの繁栄を収めている。そのような多

様な昆虫の 99%は翅を獲得した後に分岐した

有翅昆虫である。これらの数字は、端的に、

現在の昆虫の繁栄における翅進化の重要性

を示している。このように昆虫の成功に貢献

した昆虫の翅であるが、どのような起源構造

から、いかにして進化してきたかという点は、

今だに謎に包まれている。	

昆虫の翅は鳥やコウモリのように肢が変

化した器官ではなく、歩行用の付属肢とは独

立して存在するユニークな新奇形質である。

従来の翅の起源構造に関する仮説は大きく

分けて側背板説と鰓説の 2つに分類できる。

側背板説では、背板側縁部が伸長した後に可

動性を獲得して飛翔に用いられるようにな

ったとする。一方鰓説では、元々可動性を有

した側板由来の付属肢が背板側縁部に移動

して翅へと形を変えたとする。両仮説とも古

生物学や形態学、古生態学などの観点から多

角的な検証が行われてきたものの、いずれか

一方の仮説を支持する決定的な証拠は得ら

れていないのが現状である。さらに近年、背

板由来、側板由来の二つの構造が合わさって

翅が進化したとする複合起源説が提唱され、

広く受け入れられ始めている。	

進化的起源の解明を妨げている主たる原因

は、進化の中間段階を示すような化石が発見

されていないことにある。化石証拠に頼るこ

とのできない現状にあっては、現存する生物

の比較発生学を基礎とする進化発生学的な

アプローチが有効となる。我々のグループは、

以前に、ショウジョウバエで同定された翅領

域のセレクター遺伝子であるvestigial	(vg)

をマーカー遺伝子として用いることで、甲虫

の無翅体節に形成される翅に対応した構造

物（翅系列相同物）が体壁の突出構造である

ことを明らかにした。このことは、昆虫の翅

はそもそも体壁の突出構造に起源すること

を示唆する。しかしながら、当時実験動物と

して利用した甲虫は幼虫から成虫へと大き

く形を変化させる完全変態昆虫であったた

め、翅系列相同物の発生学的起源を同定する

には至らなかった。そこで本研究では、より

祖先的な発生様式を示す不完全変態昆虫で

あるフタホシコオロギを用いて翅形成遺伝

子の解析を行うことにより、翅の発生学的起

源を明らかにすることを目指した。さらに、

翅が進化する以前に分岐した系統であるシ

ミ目昆虫であるマダラシミを用いて同様の

遺伝子解析を行うことによって、昆虫の翅の

進化的起源解明を試みた。	

 
 

２．研究の目的 
 
本研究は、フタホシコオロギおよびマダラ
シミで発生過程における翅形成遺伝子群の
発現細胞群の動向・機能を調査することによ
り、昆虫翅の進化をもたらした発生機構の変
化を特定し、独自の翅の進化を可能にした昆
虫ボディプランの特性を明らかにすると共
に、新奇形質進化に関する新たな原理の解明
を目的とした。 
 
３．研究の方法 
 
本研究ではまず、フタホシコロオギおよび
マダラシミの両昆虫より、ショウジョウバエ
の翅形成遺伝子群の相同遺伝子の塩基配列
を同定し、in	situ	hybridization 法による
mRNA の発現パターン解析を行った。フタホシ
コオロギについては、CRISPR/Cas9 システム
を用いたゲノム編集による遺伝子機能阻害
を行い、処理した世代で表現型への影響を評
価した。また、CRISPR/Cas9 システムを利用
したレポーターカセットのノックインによ
り、エンハンサートラップが可能であること
がフタホシコオロギで示されている。この方
法を利用して、翅形成遺伝子タンパク質コー
ド領域の上流域にレポーターカセットを挿
入した系統を作出した。作出したエンハンサ
ートラップ系統を利用して発生後期での翅
形成遺伝子発現の調査を行った。マダラシミ
についてはCRISPR/Cas9システムを利用した
遺伝子ノックアウトは成功例が報告されて
いない。そのため、ノックアウト表現型が明
瞭な遺伝子を標的として、手法の確立を行い、
その後翅形成遺伝子のノックアウトを試み
た。	
	
４．研究成果	
	
(1)フタホシコオロギの翅形成遺伝子群は背
板形成に機能する	
	
フタホシコオロギにおいて翅形成遺伝子群
の発現を調査した結果、胚期には背板領域と
側板領域の二箇所で独立に発現を示すこと
が明らかとなった。これは以前に完全変態昆
虫であるコクヌストモドキで報告された発
現パターンに類似する。しかし、これらの翅
形成遺伝子発現細胞集団の発生運命につい
ては未解明であった。	
昆虫胚が卵中で分泌するクチクラに非特異
的に RNA プローブが吸着するため、固定した
胚 を 用 い た whole	 mount	 in	 situ	
hybridization法ではmRNAの発現パターンを
観察できる発生段階が、胚発生の早期に限定
されてしまう。フタホシコオロギでは
CRISPR/Cas9 システムを利用したレポーター
カセットのノックインにより、カセットが挿
入されたゲノム領域の発現パターンに従っ
てレポーター遺伝子が発現するエンハンサ



ートラップが可能であることが示されてい
る。我々は、フタホシコオロギの翅形成遺伝
子についてこのエンハンサートラップ系統
の作出に成功した。この系統を利用してフタ
ホシコロオギ発生後期における発現パター
ンを調査した。背板領域の細胞群は各体節の
背板縁表皮細胞で発現が維持され、さらには
幼虫期に形成される翅原基組織である翅芽
の周縁部でも胸部背板と「繋がった」連続的
な発現を示すことが明らかとなった。この胸
部背板と翅芽での連続的な翅形成遺伝子の
発現は、背板縁に翅が発生学的に起源するこ
とを強く示唆する。一方で、側板領域での発
現細胞は、胚発生後期には繊維状の形状へと
変化し、さらに、孵化後には胸部の筋肉で発
現することが明らかとなった。このエンハン
サートラップ系統を利用した翅形成遺伝子
の発現解析の結果から、フタホシコオロギの
翅は、胚期に背板領域で翅形成遺伝子を発現
する細胞集団に由来しており、側板領域で翅
形成遺伝子群を発現する細胞集団は、翅を形
成する細胞ではなく、筋肉へと分化する中胚
葉細胞であることが示唆された。	
続いて、フタホシコオロギの翅形成遺伝子
の機能を明らかにするため、CRISPR/Cas9 シ
ステムを利用した遺伝子ノックアウトを行
った。標的とする遺伝子の塩基配列特異的な
ガイド RNA と、Cas9 タンパク質を共注射した
卵から孵化したニンフの表現型を観察した
ところ、背板領域の一部が形成されずに欠損
した個体が現れた。これらの個体は成虫まで
発育させることが可能であり、成虫では翅組
織の一部が欠損することが明らかとなった。
このようなニンフにおける背板の欠損を示
す個体は複数の翅形成遺伝子のモザイクノ
ックアウト個体で観察された。	
以上、フタホシコオロギの翅形成遺伝子群
の発現と機能の調査結果より、不完全変態昆
虫の翅は胚期に形成される背板縁細胞に由
来することが明らかとなった。昆虫の翅の進
化的起源については、長きに渡って、二つの
仮説が対立した状態が続いている。祖先無翅
昆虫の背板が変形して翅へと進化したとす
る側背板説と、側板に由来する可動性の分岐
物が翅へと進化したとする鰓説だ。さらに近
年、第三の仮説として、背板由来、側板由来
の両構造物が合わさって翅が進化したとす
る複合起源説が提唱され、広く支持され始め
ている。本研究から明らかとなったフタホシ
コオロギの翅形成遺伝子の発現・機能からは、
翅は背板から形成されるとする側背板説が
支持された。しかし、側板由来の細胞が翅形
成に寄与する可能性を否定するものではな
く、今後さらなる調査が必要である。	
	
(2)マダラシミにおける翅形成遺伝子群の発
現調査	
	
翅が進化するより以前に分岐した昆虫（こ
こでは無翅昆虫とよぶ）のゲノムにも翅形成

遺伝子の相同遺伝子がコードされている。こ
のことは、昆虫の翅の進化が、新たな遺伝子
の獲得によるのではなく、すでに存在してい
た遺伝子群の使い回しによって起きたこと
を示唆する。無翅昆虫における翅形成遺伝子
群が発現し、機能する場所を明らかにするこ
とは、翅の進化的起源に対する洞察を与える
と期待される。本研究では、有翅昆虫の姉妹
群であるシミ目に属するマダラシミを材料
として、無翅昆虫の翅形成遺伝子群の発現お
よび機能の解明を目指した。	
マダラシミ胚での翅形成遺伝子群の発現パ
ターンを in	situ	hybridization 法によって
調査した結果、背板と側板の二つの領域で発
現が観察された。この発現パターンは翅を形
成する完全変態昆虫であるコクヌストモド
キおよび不完全変態であるフタホシコオロ
ギで見られるパターンと類似している。従っ
て、(1)の結果と合わせて考えると、無翅昆
虫の時点ですでにこれらの遺伝子群は背板
縁形成に関わっていたと推測できる。	
	
(3)CRISPR/Cas9 システムを利用した標的変
異導入法の確立（論文投稿済み）	
	
	 マダラシミでの翅形成遺伝子群の発現パ
ターン解析の結果を受け、その機能を明らか
にすることを目的として、フタホシコオロギ
と同様にCRISPR/Cas9システムを利用するこ
ととした。しかしながら、マダラシミについ
てはこれまで成功例が報告されていなかっ
たため、まずはノックアウト表現型が見た目
に明らかであるATP結合カセット輸送体であ
る white 遺伝子を標的とした。他の昆虫にお
いて、white の変異体では複眼の着色が失わ
れた白眼の表現型を示す。マダラシミより
white の相同遺伝子を同定し、CRISPR/Cas9
システムによってターゲッティングしたと
ころ、複眼および体壁の着色が失われた個体
が現れた。さらに、野生型と交配させた次世
代（G1）の遺伝子型を検査すると、標的とし
た塩基配列近傍に挿入や欠損が見られた。G1
同士を掛け合わせて得られた、変異アリルを
ホモ接合でもつ個体は、ニンフで複眼や体壁
の着色が失われ、成虫でさらに付属肢の着色
が失われた表現型を示した。以上の結果から、
マダラシミでCRISPR/Cas9システムを利用し
た標的遺伝子のノックアウト法が確立でき
たと言える。	
	
(4)マダラシミにおける翅形成遺伝子群の機
能解析	
	
(3)で確立した手法を利用してマダラシミ
の翅形成遺伝子群のノックアウトを行った。
二つの遺伝子について変異が導入された系
統を確立することに成功したが、野生型と比
較して表現型に大きな変化は見られなかっ
た。この原因として、変異を導入した位置が、
両遺伝子ともタンパク質コード領域の 5’近



傍であったため、より 3’側の領域から翻訳
された不完全なタンパク質が機能した可能
性が考えられた。そのため、まだマダラシミ
における翅形成遺伝子の機能に関しては結
論が得られていない。上述の問題点を改善す
るため、より 3’側を標的としたガイド RNA
を用いて同様の実験を行うことにより、結論
が得られると期待される。	
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