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研究成果の概要（和文）：一部の生物で獲得された真社会性の最大の特徴は，繁殖上の個体間の分業，即ち不妊
カーストの存在である。進化の過程で最初に獲得された不妊カーストは，アリやハチではワーカーだが，シロア
リやアブラムシでは兵隊である。本研究は，後者の兵隊分化にかかわる共通した発生・生理基盤を明らかにする
ことを目指した。兵隊分化の予定個体を用いた個別の解析の結果，少なくとも脱皮ホルモンのシグナル経路の特
異的な活性化が重要であることが強く示唆された。また特にアブラムシでは，新規ゲノムや遺伝子発現情報な
ど，利用可能なリソースを大幅に拡充することができた。今後これらを活用し，アリやハチとの共通点や相違点
も明らかにする必要がある。

研究成果の概要（英文）：The most important feature of eusociality is the division of lavor among 
individuals, namely the presence of reproductive and sterile castes. In ants, bees and wasps, the 
worker caste is regarded as the first acquired permanently sterile caste (worker-first eusociality).
 However, the soldier caste is regarded as the first sterile caste in termites and aphids 
(soldier-first eusociality). We intended to clarify the common developmental and physiological bases
 during soldier formation in termites and aphids. Independent genomic and transcriptomic analyses on
 the soldier-destined individuals strongly suggest that specific ecdysone signaling is required for 
soldier formation both in termites and aphids. Especially in aphids, we could accumulate available 
resources of new genome sequences and gene expression profiles. Using these information, we will 
discuss on the commonalities and differences of social evolutionary mechanisms between the 
worker-first and soldier-first eusocial lineages. 

研究分野：昆虫生態学，進化発生学

キーワード： 社会性昆虫　カースト分化　兵隊　脱皮ホルモン　幼若ホルモン　次世代DNAシーケンサー（NGS)　RNA-
seq
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研究成果の学術的意義や社会的意義
代表的な社会性昆虫のシロアリやアブラムシでは，進化の過程で最初に獲得された不妊カースト（自らは繁殖し
ない利他的な個体）は兵隊である。系統的に離れた両者の兵隊分化には，共通した発生・生理的な基盤があるの
かは不明だった。そこで，兵隊分化の予定個体を予め特定できる実験系を用いて，シロアリとアブラムシのそれ
ぞれで解析を行った。その結果，どちらも脱皮ホルモン（エクダイソン）のシグナル経路が特異的に活性化する
ことが重要であることが示唆された。一方，幼若ホルモンの役割には違いがある可能性も示された。アブラムシ
は特に分子情報が不足していたが，新規ゲノム配列を含む多くの重要なリソースを整備することができた。

※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、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
 一部の生物で見られる高度な社会性（真社会性 eusociality）の進化は，多細胞化の獲得などと
並び，生物進化の主要なイベントである（Szathmary & Maynard-Smith, 1995）。真社会性の最大の
特徴は，繁殖上の個体間の分業，即ち不妊カーストの存在である。最も繁栄する真社会性動物の
1 つであるアリ・ハチでは，進化の過程で最初に獲得された不妊カーストはワーカーである
（Worker-first eusociality）。一方，それらとは系統的に遠縁なシロアリやアブラムシ，アザミウマ，
テッポウエビの場合，共有派生形質としてワーカーを挙げることは出来ない。彼らの進化の過程
で最初に獲得された不妊カーストは兵隊である（Soldier-first eusociality）（Tian & Zhou, 2014）。ワ
ーカーと兵隊の主な仕事は，それぞれコロニーの維持管理と外敵からの防衛であることから，両
者の真社会性が全く異なる要因によって駆動されたことは明らかである。しかし，社会性の進化
要因の解明を目指すソシオゲノミクスは，Worker-first eusocialityをもつ分類群（ワーカー保有型
の真社会性グループ）を主材料としてきた。その結果，単独性の祖先群における発生・生理基盤
（グラウンドプラン）のコオプションがワーカーの進化を促した可能性が示されている
（Kapheim, 2016）。一方，Soldier-first eusocialityを獲得した分類群（兵隊保有型の真社会性グル
ープ）では，分子情報や解析例が不足しており，兵隊の進化に共通原理があるか否かは不明であ
る。唯一シロアリでは，近縁群（ゴキブリ）との系統関係が確定し（Bourguignon et al., 2018），
兵隊分化に対するホルモン経路の役割が一部の種で明らかにされてきた（Masuoka et al., 2018）。
しかし情報が断片的で，アブラムシを含む他の系統ではホルモンの役割は完全に未知である。真
社会性の進化要因を総合的に理解するには，兵隊保有型の真社会性グループ，特に起源の異なる
兵隊をもつ複数の系統での解析を進める必要がある。 
 
２．研究の目的 
 兵隊保有型の真社会性グループには，不妊カーストの分化を促す共通した発生・生理基盤があ
るとの仮説を立て，シロアリとアブラムシを材料に検証する。彼らは不完全変態の発生様式をも
ち，兵隊への脱皮に伴って防衛に特殊化した組織・形態学的な変化が見られる。従って，環境要
因に応じた特殊な脱皮を調節する内分泌シグナル経路が存在すると考えられる。昆虫の脱皮は，
幼若ホルモン（JH）と脱皮ホルモン（20-hydroxyecdysone; 20E）によって制御されるので，具体
的には特有の JH-20E シグナル経路が存在すると予測できる。シロアリの兵隊分化には JH 量の
上昇が必要で，JH量は個体間相互作用によって調節される (Korb, 2015)。しかし，兵隊分化時の
20Eの役割を示した報告例は，代表者らの先行研究（Masuoka & Maekawa, 2016）以外には殆ど
見当たらず，JHと 20Eのクロストークの実態は不明である。しかし代表者らは，姉妹群のゴキ
ブリと比較することで，JH量の上昇を特殊な脱皮に切り替える鍵となる 20Eシグナル経路を発
見している (Masuoka et al., 2018)。この知見を突破口に，内分泌環境の変化から特殊な形態形成
への調節までの全貌を明らかに出来る可能性がある。アブラムシの兵隊分化にかかわる因子は
同定されていないが，兵隊が特有の発生段階で見られるため，ホルモンによる発生の調節は重要
であると考えられる。ワーカー保有型のアリ・ハチとはそれぞれ独立に不妊の兵隊を進化させた
シロアリとアブラムシでは，動物の社会性進化における新たな仮説（ホルモンシグナルの変化に
よる不妊カーストの獲得）をたて，独自の手法を駆使した解析を進める必要がある。 
 
３．研究の方法 
 兵隊保有型の真社会性グループのうち，分子・生態情報が豊富なシロアリ（ネバダオオシロア
リ Zootermopsis nevadensis，ヤマトシロアリ Reticulitermes speratus）とアブラムシ（ハクウンボク
ハナフシアブラムシ Tuberaphis styraci）を主材料とする。まず，特殊な脱皮を調節する内分泌シ
グナル経路を調べ，特異的な形態形成への入力と調節のしくみを明らかにする。アブラムシでは
分子情報が不足するため，少なくとも RNA-seq（可能ならゲノム解読）を行いリソースを整理す
る。次に，彼らが共通して持つであろう内分泌シグナル経路に影響する個体間相互作用の役割を
調べ，祖先を共有する非真社会性群と比較し，不妊カーストが進化した背景を総合的に理解する
ことを目指す。 
 
４．研究成果 
 
(1) 特殊な脱皮を調節する JH-Metおよび 20Eシグナルの解析 
 ネバダオオシロアリの兵隊分化では，JH受容体（Met）を介したシグナル経路の活性化が重要
で (Masuoka et al., 2015)，転写因子 Hormone Receptor 39（HR39/FTZ-F1b）を含む 20Eシグナル
への入力経路が存在する可能性がある (Masuoka et al., 2018)。しかし，脱皮を促す通常のシグナ
ル経路から，どのような切り替えが生じるのかは一切明らかではない。そこで，先行研究
（Terrapon et al., 2014）でゲノムが解読されているネバダオオシロアリを用い，各因子の実際の
相互関係を明らかにすることを目指した。まず，20E合成やシグナル遺伝子の RNAiを行った個
体で兵隊分化を誘導させ，HR39 の遺伝子発現への影響を調べた。その結果，各遺伝子の RNAi



は，HR39の発現に特に影響しなかった。次に，Metの RNAiを行った個体で RNA-seq解析を行
ったところ，HR39 の発現に影響を与える上流の候補因子群が見い出された。さらに，HR39 の
下流因子を明らかにするために，HR39の RNAi時の RNA-seq解析を行った。その結果，シロア
リやゴキブリで特異的に重複するインスリン受容体遺伝子を含む候補遺伝子を多数同定するこ
とができた。今後，各遺伝子の発現動態と役割を個別に調べることで，通常とは異なる発生プロ
グラム（体の一部の誇張化と繁殖形質の発達抑制）が開始されるしくみが理解できると考えられ
る。 
 ハクウンボクハナフシアブラムシの解析では，先進ゲノム支援のサポートを得て，高品質な全
ゲノム配列決定に成功し，遺伝子のアノテーションを行った。本種は，人工飼料飼育系を用いて
親虫の密度を操作し，子世代での兵隊分化を誘導することが出来ることが知られている (Shibao 
et al., 2004)。そこで，兵隊が高頻度で出現する高密度飼育群の幼虫と，兵隊が殆ど出現しない低
密度飼育群の幼虫の間でゲノムベースの RNA-seq 解析を行い，発現パターンを比較した。その
結果，兵隊分化前の 1齢幼虫後半において，20Eシグナル遺伝子や，兵隊の強固な皮膚形成にか
かわるクチクラ硬化及びメラニン合成遺伝子群が有意に発現上昇していることが明らかになっ
た。 
 
(2) JHシグナル経路への入力過程の解析 
 シロアリは，環境刺激に応じて兵隊分化が調節され，特に個体間（親子間）相互作用を介した
栄養物質の授受が重要であることが知られている (Miura & Maekawa, 2020)。ネバダオオシロア
リでは，特有の社会行動（栄養交換行動）を調節する候補因子が子虫で見出されているが 
(Yaguchi et al., 2016, 2018)，実際に何が受け渡され，どのように JH量の上昇が引き起こされるの
かは分かっていない。そこで，ネバダオオシロアリの兵隊分化の予定個体を用い，JH 合成遺伝
子の発現を RNAiにより抑制した。その結果，生殖虫との栄養交換は制限されていないにもかか
わらず兵隊分化率は有意に低下し，ワーカーへの脱皮が観察された。従って，兵隊分化の予定個
体の JH量の上昇には，栄養交換による外部からの直接的な JHの取り込みより，自身の JH合成
の活性化が重要であることが示唆された。続いて，発達時期の異なるコロニーの生殖虫の腸内容
物のタンパク量を BCAアッセイ法で比較した。その結果，既に兵隊が存在するコロニーの生殖
虫と比較し，兵隊が分化する時期の生殖虫の方がタンパク量が多いことが示された。以上より，
タンパク質を豊富に含む良質な腸内容物の頻繁な受け渡しが，内在性 JH 量の増加と JH シグナ
ルの活性化を促すと考えられる。 
 さらに，兵隊分化を調節するシグナルの入力経路にも注目した。具体的には，フェロモンをは
じめとするシグナル物質の受容にかかわる嗅覚受容系に注目し，単一の補助因子である嗅覚共
受容体 (Odrant receptor coreceptor, Orco) の機能解析を行なった。ネバダオオシロアリの兵隊分化
の予定個体を用いて，RNAiにより Orcoの発現を抑制した結果， GFP を用いたコントロールよ
りも生殖虫との栄養交換行動の回数が減少し，兵隊分化率が有意に低下することがわかった。以
上より，ネバダオオシロアリの兵隊分化に影響する個体間相互作用には，Orco を介した嗅覚受
容系が関与することも示唆された。 
 一方, アブラムシの兵隊分化に JH の関与を示唆する直接的な結果は得られなかった。RNA-
seq 解析において, 高密度飼育幼虫群と低密度飼育幼虫群の間で, JH の合成およびシグナル系に
かかわる遺伝子群は有意な発現差を示さなかった。従って, シロアリとアブラムシの兵隊分化で
は，少なくとも JH の役割は異なっている可能性がある。今後，アブラムシでも JH 量の変化を
正確に定量することができれば，両者の違いをより正確に理解できると考えられる。 
 
(3) 姉妹群との比較解析 
 取得された候補因子の進化的な背景を明らかにするには，各系統で祖先を共有する非真社会
性の姉妹群でのパラログの有無や機能の相違を知る必要がある。しかし，シロアリの姉妹群であ
るキゴキブリ Cryptocercus spp.やアブラムシのゲノム解読が完了せず，研究期間内にそれぞれの
非真社会性の姉妹群との比較解析を行うことはできなかった。ただし，ヤマトシロアリの新規ゲ
ノム解析とカースト間の詳細なトランスクリプトーム解析，およびネバダオオシロアリを含む
他種との比較ゲノム解析に基づき，社会性進化における遺伝子重複の重要性を強く示唆する結
果を得て（Shigenobu et al., 2022），今後の研究の方向性をレビューした（Maekawa et al. 2022）。
また，北米産キゴキブリ C. punctulatusの繁殖生態に関する分子生態学的な解析を行い，家族内
の父性が単一ではない社会構造（社会的な一夫一妻）が，シロアリの高度な社会性進化の前提条
件だった可能性を示した（Yaguchi et al., 2021）。 
 
(4) まとめ 
 本研究課題は，シロアリとアブラムシの兵隊分化にかかわる共通した発生・生理基盤を明らか
にすることを目指した。兵隊分化の予定個体を用いた個別の解析の結果，少なくとも 20E シグ
ナル経路の特異的な活性化が重要であることが強く示唆された。本研究の遂行により，兵隊保有
型の真社会性グループ（特にアブラムシ）において，新規ゲノム配列や遺伝子発現情報など，利
用可能なリソースを大幅に拡充することができた。これらのリソースを活用することで，将来的
には，先行して研究が行われてきたワーカー保有型の真社会性グループ（アリ・ハチ）の進化と
の共通原理を解明することも期待できる。 
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