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研究成果の概要（和文）：コオロギのような不完全変態昆虫は、幼虫の間に体の特定の部位を変形させることに
よって、翅や産卵管といった成虫の機能に必要な部品を作り上げる。本研究は、このような独立した体の局所的
な変形に共通して、Hippo、Wnt、Fat-Dachsousシグナリングという3つのシグナル伝達経路によって構成される
進化的に保存された成長シグナルが働くことを明らかにした。

研究成果の概要（英文）：Hemimetabolous insects, such as crickets, transform specific body parts 
during larval development to create the parts necessary for adult function, such as wings and 
ovipositors. This study shows that evolutionarily conserved growth signals composed of three 
signaling pathways, namely Hippo, Wnt, and Fat-Dachsous signaling, act in common to local 
modifications of independent body parts.
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研究成果の学術的意義や社会的意義
昆虫が地球上で大繁栄できた要因として、動力飛行を可能とした胸部の翅や、甲虫頭部の角、ハサミムシ尾部の
ハサミのような新奇形態の獲得による環境への適応が挙げられる。これらの新奇形態はいずれも体の局所的な変
形により形成される。本研究の学術的意義は、このように多様な新奇形態進化の背景に共通した成長シグナルが
関与する可能性を示したことにある。今後この発見を基盤として、同様の成長シグナルを特定の場所で活性化さ
せる機構を解明することにより、多様な昆虫形態創出の仕組み、ひいては地球上で昆虫が繁栄できた要因と、変
動する環境下における将来的な進化可能性の理解につながると期待される。

※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 
昆虫は記載されている限りでも既に 100 万種以上を数える地球上最大の動物分類群である。こ

の種数の多さに比例して、多様な形態を示すことは昆虫の大きな特徴である。驚くべきことに、

多様な形態を示しながらも、ボディプラン（基本的な体の構築）には系統内で高い保存性が見ら

れる。例えば、カブトムシの角は明らかに他の多くの昆虫が形成しない構造物であるが、その実

体はあらゆる昆虫が形成する頭部の形態学的部品である clypeolabrum が変形したものである

（Ohde et al., 2018）。つまり、昆虫が示す多様な形態創出の鍵となるのは、基本的ボディプラ

ンを形成した後、あるいは形成しながら、局所的に体の一部を変形する能力にある。実際に、翅

をはじめとして、例えばメスの産卵管や、ツノゼミのヘルメットなど、昆虫は胚発生の間にボデ

ィプランを形成した後、後胚発生において脱皮を繰り返す過程で、局所的に形態を改変し成虫形

態を形成する。このような脱皮に伴う形態改変のタイミング、すなわち「いつ」については、昆

虫種間で進化的に保存された内分泌因子群によって制御されることが明らかとなってきている

（Belles & Santos, 2015）。その一方で、「どこ」を変形するかを規定する仕組み（発生学的問

い）、そして、種ごとに異なる体の部位で変形が起こる仕組み（進化学的問い）、の二点について

は理解が進んでいない。その主な原因は、昆虫発生学、特に分子レベルでの解析は、ショウジョ

ウバエやコクヌストモドキといった限られた種の完全変態昆虫類で集中的に進んできているこ

とにある。完全変態昆虫は、幼虫、蛹、成虫と大幅な全身的形態改変を伴うため、変形する部位

と変形しない部位の違いを見出すことが困難である。一方で、祖先的な発生様式を示す不完全変

態昆虫や無変態昆虫では、脱皮に伴って顕著に変形する部位（変形部位）と変形しない部位（非

変形部位）の違いが明確であるが、これまで技術的な制約や適切なモデルの不在から、研究が進

んでこなかった。 
 
２．研究の目的 
本研究の目的は、局所的変形によって形成される翅の発生をモデルとして、フタホシコオロギと

マダラシミの二種を対象とした発生学的調査により、上に示した発生学的問いと進化学的問い

の両方に答えることを目的とした。フタホシコオロギは変形/非変形部位の違いが明確な不完全

変態昆虫であり、また、発生生物学のモデルとして RNAi やゲノム編集といった先端技術が確

立されてきた種である。一方マダラシミは、翅を獲得する以前の体制を示す無翅昆虫であるため、

胸部の局所的変形により昆虫が翅を獲得した進化機構を理解する上で適したモデルである。 
 
 
３．研究の方法 
（1）翅マーカー遺伝子群を利用したフタホシコオロギにおける翅原基領域の推定 
不完全変態昆虫において将来翅を形成する翅原基細胞群がいつ、どのように規定されるのか、と

いう点は不明であった。そこで、キイロショウジョウバエの翅発生において中心的な役割を果た

す 3 つの遺伝子をマーカーとして、フタホシコオロギにおける翅原基領域の探索を行った。 

さらに、CRISPR/Cas9 を利用してそれぞれの遺伝子のモザイクのノックアウト個体の作出、ま

たは翅原基候補領域の物理的切除を行ったのちに、翅発生への影響を調査することで、翅原基領

域としての確からしさを検証した。 

 

（2）トランスクリプトーム解析によるフタホシコオロギの翅成長機構の解明 

不完全変態昆虫で翅原基領域が決定された後、変形を通して機能的な翅が形成される背景にあ



る分子機構は謎に包まれていた。(1)より特定された翅原基領域において発現変動する遺伝子群

を RNA-seq 解析により網羅的に同定した。同定された候補遺伝子群にそれぞれについて RNAi
を利用してノックダウンすることで翅形成における機能を調査した。 

 

（3）マダラシミにおける翅マーカー遺伝子群の発現解析 
新たな局所的変形の獲得による形態進化機構を明らかにするため、マダラシミにおいて(1)と同

様の翅マーカー遺伝子発現パターンを調査した。 

 
４．研究成果 
（1）フタホシコオロギの翅は側背板領域に由来する 
フタホシコオロギ胚における翅マーカー遺伝子群の発現解析の結果、側背板と側板の２つの領

域において局在した発現を示した。それぞれの領域で翅マーカー遺伝子を発現する細胞の発生

運命をさらに調査するため、ゲノム編集技術を用いて遺伝子発現レポーター系統を作出した。そ

の結果、側背板領域の細胞が翅の形成に寄与する一方で、側板領域の細胞は筋肉を形成すること

が示唆された。また、翅マーカー遺伝子群のモザイクノックアウトの結果、幼虫において側背板

領域が欠損すること、さらに側背板領域が欠損した個体では成虫の翅形成が阻害されることが

明らかとなった。さらに、幼虫期に背板の異なる領域を物理的に切除して成虫の翅形成への影響

を調査した結果、側背板領域の特定の部位を切除した場合に翅形成がほぼ完全に阻害された。以

上の結果は、フタホシコオロギ成虫の翅は、胚期に形成される側背板領域に由来することが明ら

かとなった（Ohde et al., 2022）。 

 

（2）フタホシコオロギ幼虫期の局所的変形にHippo/Wnt/Ft シグナリングが関与する 
（1）の結果を受けて、フタホシコオロギ三齢幼虫の背板側方（側背板）領域と背板中央領域に

おけるトランスクリプトームを RNA-seq により比較した。その結果、側背板領域で複数のシグ

ナル伝達経路を構成する遺伝子群が高発現することが明らかとなった。中でも、Hippo/Wnt/Ft
の 3つのシグナル伝達経路は、キイロショウジョウバエの翅原基において、互いの相互作用によ

りフィードフォワードサーキットを形成し、終齢幼虫における翅領域の爆発的な成長を促進す

ることが知られている（Zecca & Struhl, 2010）。これらのシグナル経路構成遺伝子群を含む、

側背板領域で高発現する遺伝子のフタホシコオロギの翅成長における機能を明らかにするため、

RNAi を利用して 33個の遺伝子ノックダウンを行い、翅形成への影響を調査した。その結果、

Hippo/Wnt/Ft シグナルを構成する各遺伝子をノックダウンした個体では、成虫の翅サイズが減

少した。また、翅のみならず、触角および雌成虫の産卵管についてもサイズが減少した。触角や

産卵管は、翅と同様に幼虫発生期間に脱皮を通じてサイズが著しく増加する器官である。以上の

結果から、幼虫期における局所的変形には Hippo/Wnt/Ft の 3つのシグナルによる組織の成長が

重要であることが判明した（Ohde et al., 2022）。 

 

（3）無翅昆虫と有翅昆虫の間で胚期の側背板における遺伝子発現に重大な違いがある 
最初に翅を獲得した昆虫は不完全変態昆虫であり、上述の結果は Hippo/Wnt/Ft が構成する成長

シグナルが祖先無翅昆虫の側背板領域において活性化したことが翅の獲得につながったことを

示唆する（図）。しかしこれまで、無翅昆虫の側背板発生機構に関する情報がなく、具体的に側

背板発生過程がどのように変化したことが翅の進化につながったのか、という点は謎に包まれ

ている。そこで、現生の無翅昆虫であるマダラシミをモデルとして、フタホシコオロギと同様に

翅マーカー遺伝子の発現パターンを調査した。その結果、翅原基領域を形成するフタホシコオロ



ギ胚期の発現と比較して、マダラシミ胚期における対応領域での相同遺伝子の発現パターンは、

一部類似性が認められながらも、大きな違いがあることが明らかとなった。ここから、この遺伝

子発現パターンの違いが、幼虫期における局所的な変形を介した翅形成の有無の決定要因とな

っている可能性が示唆された。 
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