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研究成果の概要：生物形態の多様化機構の一端を解明する目的で，前口動物の付属肢に生じる

新奇形質の形成について解析を行なった．原始的昆虫類および環形動物ゴカイ類を用いた解析

の結果，前口動物の付属肢の基部背側には wingless 遺伝子が再発現することで新たな器官を作

り出す機構が進化的に保存されており，昆虫類では，その器官形成機構に加え，背板に既存す

る伸展機構が組合わさったことによって，新奇形質のひとつである翅が急速に生じた可能性を

見出した． 
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１．研究開始当初の背景 
 

（1）．形態進化研究について 

動物の進化過程では，それまでにない全く新

しい機能を担う形質が誕生し，その動物種の

飛躍的な繁栄をもたらす場合がある．そのよ

うな形質を「新奇形質」と呼び，その獲得は

生物の形態進化や多様化の重要なプロセスの

一つと考えられている．しかしほとんどの場

合，新奇形質はその斬新な機能と形態の為に，

系統をさかのぼって起源や相同関係を類推す

ることが困難であり，獲得メカニズムについ

ての理解はきわめて乏しい状態であった． 

 

（2）．付属肢研究について 



節足動物などが属する前口動物群において，

各体節に一対生じる付属肢（脚や触角など）

は，発生学的には相同器官でありながら形態

と機能が多様化することが知られていた．さ

らに，ショウジョウバエをはじめとしたいく

つかの昆虫種での解析から，すでに付属肢の

基本的な形成機構が分子レベルで明らかにさ

れつつあった．このような状況から，付属肢

は生物の形態進化機構を分子レベルで解析で

きる最適のモデルであると考えられた．特に，

昆虫類の大繁栄をもたらした「翅」は，付属

肢の一部から生じた新奇形質のひとつである

と予想されていた．そのため，この翅の獲得

機構の解明を通して，付属肢から新奇形質が

誕生する機構，しいては付属肢の形態進化機

構を明らかにする研究が展開できると考えら

れた． 

 

（3）．本研究の開始に至った経緯 

先行研究として，付属肢進化過程の重要な段

階にある３種類の動物種（ゴカイ類，イシノ

ミ類，カゲロウ類）を実験材料として選択し

（研究の方法の項を参照），各付属肢の解剖

学的，組織学的解析，さらに付属肢形成遺伝

子の発現解析を行なった．その結果，新奇形

質に関する以下の４つの知見が得られた． 

 a) 付属肢に関連する新奇形質は「基部背

側」より生じる：節足動物の付属肢形態は多

様であるが，甲殻類の鰓（呼吸器官）など機

能的に分化し自律的に可動な新奇形質に限る

と，付属肢の 基部環節の背側という特定の

部位から生じている． 

 b) 基部背側には進化的に保存された共通

の筋肉系が発達する：環形動物と原始昆虫類

の付属肢には，基部背側に共通の筋肉系が発

達しており，かつそれは昆虫類にみられる新

奇形質（翅など）を制御する直接筋と相同で

ある可能性が高い． 

 c) 基部背側の上皮は他の付属肢上皮と組

織学的に異なる：環形動物および原始昆虫類

のいずれにおいても，発生段階にある付属肢

では基部背側の上皮が他の領域に比べ，より

肥厚するという特徴をもつ. 

 d) 基部背側および新奇形質の前駆細胞に

はwingless (wg) 遺伝子が発現する：様々な

器官形成においてオーガナイザー的な活性を

担うwg遺伝子が，昆虫類，環形動物の付属肢

の基部背側にも共通して発現する．さらに翅

原基だけでなく，昆虫類の付属肢から生じる

他の新奇形質である気管鰓（カゲロウ類）の

前駆細胞にもwg発現がみられる． 

 

以上の結果から「付属肢進化過程で生じる新

奇形質は，付属肢の基部背側という特定の位

置に再配置されるようになったwg活性によっ

て形成誘導される」という仮説に至り，この

ことを系統に沿って検証する必要性が生じた． 

 
 
２．研究の目的 
 
本研究では，より原始的な環形動物から有翅

昆虫類までの複数の材料を用い，先行研究に

よって得られた仮説：「新奇形質は，付属肢

の基部背側という特定の位置に再配置される

ようになったwg活性によって形成誘導され

る」を検証する．具体的には次の２点を明ら

かにすることを目標とした．（１）発生過程

でwg遺伝子発現が付属肢の基部背側に再配置

される過程とその分子基盤，（２）各付属肢

の基部背側のwg活性の新奇形質形成への関与，

である．最終的には，これらの分子レベルの

結果と先行研究で得られた形態学的知見とを

系統関係を加味しながら統合し，新奇形質の

誕生とwg発現の再配置の関係について，その

進化的な保存性と変容を明らかにする． 

 
３．研究の方法 



 

（1）．材料 

前口動物の付属肢進化過程の重要な段階にあ

る次の３種類の動物種を実験材料とした．す

なわち，前口動物の系統で初めて付属肢が生

じた環形動物(ゴカイ類，Perinereis nuntia )，

新奇形質である翅が獲得される前段階の原始

無翅昆虫(イシノミ類，Pedetontus 

unimaculatus )，そして翅が獲得された直後

の原始的有翅昆虫(カゲロウ類，Ephoron 

eophilum )である．当初これらの種はいずれ

も実験材料として確立されていなかったため，

それぞれの室内飼育法を確立した． 

 

（2）．遺伝子クローニング 

解析にもちいた遺伝子はすべて各材料種の受

精卵より抽出したmRNAからRT−PCR法によって

単離した．各材料の卵は異なる状態であるた

め，それぞれにおいて独自の前処理を行なう

mRNA抽出法を確立した．PCRに用いるprimer

は，各遺伝子において進化的に保存された領

域を対象に設計した． 

 

（3）．遺伝子発現解析 

遺伝子発現は wole-mount in situ 

hybridization 法によって解析した．ゴカイ

類は軟体動物で用いられる手法を，昆虫類は

コオロギ類で用いられている手法をそれぞ

れ改変し，適切な条件を決定した．主に，固

定，Proteinase-K 処理，ハイブリ温度，ハイ

ブリ後の洗浄について条件検討を行なった． 
 
 
 
４．研究成果 

 

（1）．発生過程でwg遺伝子発現が付属肢の基

部背側に再配置される過程とその分子基盤． 

 

各材料種の付属肢では， wg 遺伝子が発現す

る基部背側に独自の器官が形成される．ゴカ

イ類では「背触糸（感覚器官）」，イシノミ

類では「脚基突起 (腹部の支持器官)」，カ

ゲロウ類では「気管鰓（若虫の呼吸器官）」

がこれにあたる（下図）．そこで，これらの

器官の形成過程における wg 発現プロセスを

解析した．その結果，昆虫類の背部器官，す

なわち気管鰓と脚基突起のいずれの形成過

程には，類似の wg 発現パターンの変化を伴

うことが明かとなった．すなわち，wg は発生

初期には各体節の前後区画境界に線状に発

現し，その後背側と腹側に発現を残し，側方

部分（付属肢の背側と側板領域に相当）での

み発現が消失する．発生後期に入り付属肢が

伸長してくると，その側方部分に再度 wg が

発現する．この再発現は付属肢の基部背側に

位置し，そこから各器官の原基が形成誘導さ

れる．この wg 発現プロセスは，ショウジョ

ウバエの翅形成にも類似していた（下図）．

ゴカイ類においては，体節での wg の線状発

現が背腹方向に分離することはみられない

が，背側基部特異的に wg 発現が拡張するこ

とが見出された．  

これらの結果は，付属肢由来の新奇形質の形

成は，形態的機能的な相違に関わらず共通の

分子的基盤によって誘導されている可能性

を示唆した．この分子基盤をより具体的に解

明するため，再発現した wg 遺伝子によって

誘 導 さ れ ， か つ 翅 特 異 的 に 発 現 す る 



vestigial (vg) 遺伝子を各種から単離し，

その発現を解析したところ，脚基突起，気管

鰓においても再発現した wg との共発現が確

認された．これらの結果は，すくなくとも昆

虫類においては，付属肢の基部背側で再発現

する wgが vg発現を誘導することが新奇形質

創出の共通基盤として考えられた． 

 

（2）．各付属肢の基部背側のwg発現が実際に

新奇形質の形成にどのように関与するか． 

 

４−（１）の解析結果，３つの器官，翅(ショ

ウジョウバエ)，気管鰓(カゲロウ類)，脚基突

起(イシノミ類)は，いずれも発生過程の付属

肢の基部背側においてwg- vgシグナルが活性

化することで形成誘導されるという共通基盤

が明らかになった． 

しかし，これらの器官が共通基盤を持ちなが

らどのように形態的差異（多様化）が生じる

のかについては不明であった．実際，これら

の器官は付属肢基部背側領域内でも形成部

位が背腹方向で違うこと，より背側に形成さ

れる器官はより扁平になる傾向があること，

などの形態学的差異から，各昆虫の背側領域

に特に着目して解析を行なった．その結果，

原始的無翅昆虫であるイシノミ類では，

apterous (ap) 遺伝子が背板と付属肢の境界

近傍にも発現することを見出した．ap 発現に

は明瞭な発現境界があり，そこには wg, vg

が発現することも明らかとなった．この発現

境界は側方に伸展する背板縁と一致し，かつ

ap, wg, vg の発現様式はショウジョウバエの

翅原基における翅辺縁部のものと酷似して

いた．このことから，付属肢の最も背側に形

成される翅の場合，その扁平な形状は原始昆

虫の背板に由来する伸長機構を用いて形成

されていることが示唆された．一方，付属肢

の基部背側領域のうち最も腹側（下方）に形

成 さ れ る 脚 基 突 起 の 伸 長 過 程 で は 

Distal-less 遺伝子が先端部に発現しており，

より腹側に位置する脚の伸長と類似の機構

が用いられていることを示唆した．以上をこ

れまでの研究結果と合わせると，昆虫類の付

属肢に生じる新奇形質は基部背側領域で再

発現する wg 遺伝子によって形成誘導される

が，その発現部位は領域内において背腹方向

に変化しうる自由度があり，発現部位依存的

に異なる伸長機構を選択することで形態的

な多様性が生じていると考えられた．昆虫の

翅の場合は，付属肢の基部背側における器官

形成活性と背板における伸長機構が，付属肢

ー背板の境界領域で組み合わさることで急

速に発達したものであると考えられた． 
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