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研究成果の概要（和文）：エンドウヒゲナガアブラムシにおいて、短日による両性生殖虫の出現を抑制する季節
タイマーは、世代数でなく日数を数えること、温度に依存するが日長には依存しないことがわかった。
札幌と京都における自然の日長と温度での飼育により、季節タイマーには、温暖な春に起こり得る両性生殖虫の
誘導を防ぐという生態的な意義があることが明らかになった。
季節タイマーが切れた後に短日で育った個体では、季節タイマーが切れる前の個体や、切れた後に長日で育った
個体と比べ、ヒストン修飾関連遺伝子の発現量が増加した。さらにオープンクロマチン領域の解析結果から、生
殖多型の決定や季節タイマーにエピジェネティック修飾が関与すると考えられた。

研究成果の概要（英文）：In the pea aphid, Acyrthosiphon pisum, a seasonal timer that suppresses 
induction of sexual morphs by short days did not count the number of generations but that of days, 
and its period depended on temperature but not on photoperiod.
The results of rearing aphids under natural temperatures and photoperiods showed that the seasonal 
timer prevents untimely emergence of sexual morphs in warm spring. 
Aphids with an expired seasonal timer showed transcriptional up-regulation of genes related to 
histone modifications Moreover, the results of analysis in open-chromatin regions suggested that 
epigenetic modifications might be involved in a mechanism of maternal switching from the 
parthenogenetic to sexual morph production.

研究分野：動物生理学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
さまざまなアブラムシで個別に報告されてきた季節タイマーの生理学的性質を、エンドウヒゲナガアブラムシと
いうモデル種で統一して明らかにした。
これまでは推定にすぎなかった季節タイマーの生態的意義「春の早い時期に間違って両性生殖虫を生み出すこと
を阻止する」を、世界で初めて実験的に立証した。
長年の間まったく謎であった季節タイマーの分子機構について、RNA-seqやATAC-seqといった21世紀の技術を用
いることで、エピジェネティック修飾が関与する可能性を提示することができた。

※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、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
(1) 多くのアブラムシでは、春から夏の間、胎生メスが単為生殖によって増殖するが（以下、
単為生殖虫）、秋になると短日に反応してオスと卵生メスを産み、それらが交尾して産卵する（以
下、両性生殖虫）。しかし、春の早い時期の単為生殖虫を短日に移しても何世代にもわたって両
性生殖虫が現れないことが知られている。これまでに、さまざまなアブラムシにおいて、世代
を超えて一定期間、短日による両性生殖虫の出現を抑制する機構（季節タイマー）が存在する
ことが、明らかになっている（図１）。とりわけ、Megoura viciae ではこの現象が詳細に研究さ
れ、季節タイマーによって決まる「短日による両性生殖成虫の出現が抑制される期間」は世代
数ではなく日数で決まること、その進行速度に概日時計のような温度補償性はなく温度に依存
すること、それまでの条件が長日であるか短日であるかに影響されないことが明らかになって
いる（文献①） 

 
(2) これまでに知られている生物時計は、もっぱら一個体の一生の間に時間を測るもので、世
代を超えて時間を測るしくみは他に知られていない。そして、この季節タイマーの分子機構は
まったく研究されていない。また、季節タイマーには、「春の早い時期の短日下で間違ってオス
と卵生メスを生み出すことを阻止する役割がある」と指摘されているが、それを実証した研究
はない。 
 
(3) 季節タイマーは現象として興味深いが、その分子機構に挑む方法のない状態が長く続いた。
近年になってトランスクリプトーム解析が容易にできるようになったほか、ホソヘリカメムシ
において光周性に時計遺伝子が関わっていることが RNA 干渉によって明らかになった（文献
②）。これより、時計遺伝子が季節タイマー関与する可能性も考えられる。さらに、キョウソヤ
ドリコバチでは、母親の経験した光周期が子世代に休眠をもたらす現象において、DNA のメ
チル化が重要な役割を果たしていることが示され（文献③）、世代を超える現象に関係するエピ
ジェネティックな変化を研究することが可能になった。 
 
２．研究の目的 
 本研究は、アブラムシの世代を超えて一定期間、短日による両性生殖成虫の出現を抑制する
季節タイマーについて、以下の３つの疑問に答えることを目的とする。 
① 季節タイマーは春先に短日による両性生殖虫の出現を阻止するか？ 
② 季節タイマーにどんな遺伝子が関係しているか？ 
③ 季節タイマーにエピジェネティックな変化が関係しているか？ 
 
３．研究の方法 
(1) 対象とする昆虫の種と系統 
 本研究ではエンドウヒゲナガアブラムシAcyrthosiphon pisum の札幌系統を対象とする。そ
の理由は、まず、本種は全ゲノムが判明しており、さまざまな研究に活用されているモデル生
物であること（文献④）、さらに、この系統では明瞭な光周性の存在が既に明らかになっている
ことである（文献⑤）。 
 
(2) 実験室飼育実験 
 エンドウヒゲナガアブラムシの季節タイマーが、M. viciae などのアブラムシで報告されてい
るさまざまな生理学的性質をすべて示すかどうかを検証するため、さまざまな光周期と温度の
もとで幹母（越冬した卵が孵化して生まれた単為生殖虫）とその子孫を継代飼育し、両性生殖
虫がいつ出現するのかを観察する。 

 
 

図１ アブラムシの季節タイマーの概念図 



 
(3)自然条件飼育実験 
 幹母と、それから長い期間単為生殖による世代を重ねて季節タイマーがオフになった単為生
殖虫を、春に、この系統の本来の生息地である札幌と、それより温暖な京都において自然の温
度、光条件で飼育し、それらから生まれた子世代に両性生殖虫が出現するかどうかを調べる。 
 
(4) RNA 干渉による時計遺伝子の発現抑制 
 RNA 干渉によって特定の遺伝子の発現抑制を行うことは、近年、遺伝子改変が容易でない生
物における遺伝子レベルの研究を著しく発展させてきた。エンドウヒゲナガアブラムシでも、
RNA 干渉を行った論文が出ているが（文献⑥）、わが国ではまだ成功例を見ない。そこで、ま
ず本種における RNA 干渉の方法を確立し、そののちに時計遺伝子の光周性と季節タイマーへ
の関与について検討する。 
 
(5) トランスクリプトーム解析 
 幹母の産んだタイマーオンの単為生殖成虫と、単為生殖で長い期間世代を繰り返したタイマ
ーオフの単為生殖虫を、長日および短日下で飼育する。これらの虫の季節タイマーや、光周性
の中枢が存在すると考えられる頭部から RNAを抽出し、RNA-Seq により発現量に違いがみら
れる遺伝子を網羅的に探索し、データベースを使ってそれらの遺伝子の機能を推定する。 
 
(6) クロマチン構造の網羅的解析 
 世代を超える現象が DNA メチル化、ヒストン化学修飾などエピジェネティックな変化をと
もなう可能性は高い。そこで、オープンクロマチン領域を網羅的に解析するATAC (Assay for 
Transposase-Accessible Chromatin)-seq を行う。 
 
(7) エピジェネティックな修飾の薬理学的抑制 
 DNA メチル化を阻害する 5-azacytizine、あるいはヒストンアセチル化を阻害する
trichostatin A を幼虫に摂食させ、それが季節タイマーの進行にどう影響するのかを調べる。 
 
４．研究成果 
(1) 季節タイマーの生理学的性質 
 季節タイマーは幹母の孵化から２～３カ月の間、世代数にかかわらず両性生殖虫の産出を抑制
した。この結果は、本種の季節タイマーが幹母からの世代数でなく日数を数えることを示してい
る。さらに、季節タイマーが測る期間の長さは温度に依存する一方で、日長には依存しなかった
（図２）。したがって、本種の季節タイマーはM. viciaeなど他のアブラムシで過去に報告された
性質をすべて備えていることが明らかになった。 

 
 
 

 
 

図２ 幹母の孵化から両性生殖成虫の出現に要する期間 



 
(2) 季節タイマーの生態的意義 
 本来の生息地である札幌の春には、季節タイマーがオン・オフにかかわらず単為生殖虫のみを
産んだ。これに対し、より温暖な京都の春には、季節タイマーがオンの個体が単為生殖虫のみを
産んだ一方、季節タイマーがオフの個体は両性生殖虫もある程度産んだ。しかし、札幌では季節
タイマーがオン・オフにかかわらず単為生殖虫のみを産んだ。これらの結果から、季節タイマー
は温暖な春に起こり得る間違った両性生殖虫の出現を防ぐことが明らかになった。 

 
(3) 時計遺伝子の役割 
 時計遺伝子periodおよびcycleの二本鎖RNAを、３齢幼虫の腹部への注射あるいは１齢幼虫の
摂食により体内へ導入したが、いずれも子の生殖型への明瞭な影響は見られなかった。また、対
象とする遺伝子の発現量にも明瞭な減少は見られなかった。したがって、本種において、この方
法によるRNA干渉は有効でなく、RNA干渉により時計遺伝子の役割を調べることはできなかっ
た。 
 
(4) 遺伝子発現レベルの網羅的比較 
 季節タイマーが切れた後に短日で育った個体は、季節タイマーが切れる前の個体や、切れた後
に長日で育った個体と大きく異なる遺伝子発現パターンを示した（図４）。発現量が変動した遺
伝子についてGO解析による機能推定を行ったところ、季節タイマーが切れた後に短日で育った
個体で高発現した遺伝子群（図４中のA）に、ヒストン修飾を調節する遺伝子が多く含まれてい

 
 

図３ 自然の日長と温度の下で育てられた親が産んだ子の数 

 

 
図４ 季節タイマーと日長に依存した遺伝子発現パターン 



た。これらの結果から、アブラムシの生殖多型にエピジェネティック修飾が関与すると考えられ
る。 
 
(5) オープンクロマチン領域の網羅的解析 
 まず ATAC-seq ライブラリを作成し、次世代DNA シーケンサーにより塩基配列データを取
得した。共生細菌のゲノム由来のものを除いてアブラムシのゲノムに由来する配列を選別した
うえで領域の解析を行った結果、季節タイマーが切れることでオープンになる転写調節領域が
検出された。このことから、季節タイマーの進行がエピジェネティック修飾の変化をともなう
ことが示された。しかし、塩基配列データの処理の過程で信頼性の低いデータを除いたため、
解析に用いることができたデータは全体のごく一部であった。ライブラリ作製やデータ解析方
法に改善の余地がある。 
 
(6) エピジェネティックな修飾の季節タイマーへの関与 
 5-azacytizineあるいはtrichostatin Aを１齢幼虫に摂食させたが、子世代の生殖型への明瞭な影
響は見られなかった。さらに高い薬剤濃度では子の発生異常が増加したため、この方法はエピジ
ェネティックな修飾の関与を検証するに不適であることがわかった。 
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