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研究成果の概要（和文）：ガ類の性フェロモンは、化学構造的に大きく2つのタイプ（Type-I, Type-II）に分類できる
。大部分のガ類がType-Iを利用しており、Type-IIの利用はシャクガ科、ヒトリガ科などのより進化した分類群にみら
れる。このことから、Type-IIの利用は、Type-Iのあとで2次的に進化したのではないかと推測された。本研究は、Type
-I、Type-IIのフェロモン生合成系で働く生合成酵素遺伝子のクローニングと機能解析を通して、ガ類におけるフェロ
モン交信系の進化を探ろうとした。その結果、フェロモン合成酵素のうちとくに不飽和化酵素について、その進化過程
を明瞭に示すことができた。

研究成果の概要（英文）：The sex pheromones of moths have generally been classified into two types based 
on the presence (type I) or absence (type II) of a terminal functional group. Type-I pheromones are 
derived from de novo synthesized fatty acids, whereas type-II pheromones are biosynthesized from dietary 
essential fatty acids such as linoleic and linolenic acids. The use of type-II pheromones has only been 
observed in moth species belonging to more advanced moth groups such as Geometridae and Arctiidae. We 
presumed that the use of type-II pheromones has secondarily evolved from the communication systems using 
type-I pheromones. In the present study, we attempted to gain insights into the evolution of sex 
pheromone communication systems by analysing genes encoding enzymes involved in sex pheromone 
biosynthesis. By the analysis of moths utilizing type-I and type-II pheromones, we were able to obtain 
valuable information on the evolution of enzymes involved in pheromone biosynthesis such as desaturases.

研究分野：応用昆虫学
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
 
 トウモロコシの重要害虫アワノメイガ
Ostrinia furnacalisを代表とする日本産アワノ
メイガ類９種は、きわめて近縁でありながら
メス性フェロモンがそれぞれ異なっており、
性フェロモンによる雌雄間コミュニケーシ
ョンの進化の研究に格好の材料となってい
る。日本産アワノメイガ類のメス性フェロモ
ンはすべて研究代表者のグループで同定さ
れたものであり、世界の研究をリードしてい
る（文献①）。申請者は、この独壇場とも言
える領域の研究を着実に発展させるため、
2007 年度～2010 年度にわたり基盤研究（Ａ）
を推進した。アワノメイガのメスにおける性
フェロモン生産系の進化を探るため(図 1 参
照)、フェロモン生合成酵素をコードする遺
伝子のクローニングと酵素活性の調節機構
を調査した。2009 年からはスウェーデンの
Löfstedt 教授のグループとの共同研究を開
始し、性フェロモン成分の混合比を支配して
いる Fatty acyl-CoA reductase のクローニン
グと機能解析を開始した。オスについては、
性フェロモン受容体（OR）８種をクローニン
グし、幅広い反応スペクトラムを示す OR3 を
含めて、わずかな数のよく保存された OR が
アワノメイガ類の性フェロモン受容に関与
していることを明らかにした（文献②）。 
 
 メス性フェロモンの生産と受容に関する研究
は、このように目覚しく進歩したが、一方、その存
在が古くから指摘されていたオス性フェロモンの
実体は長らく不明であり、「ある」という説と「な
い」という説が対峙していた。 
 ガ類の配偶行動には、メス性フェロモンだ
けではなく、オス性フェロモンが関与してい
る場合がある。アワノメイガ類では、これら
二つのフェロモンはそれぞれメスのフェロ
モン腺及びオスのヘアーペンシルから分泌
されるが、これらの器官はいずれも腹部末端 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

（第８,９節間）に存在し、相同器官であると
推定される。これら二つの器官ではフェロモ
ン生産に関わる異なる酵素のセットが発現
しており、メスとオスで異なるフェロモン成
分が生産される所以となっている。 
 
２．研究の目的 
 当初の計画では、アワノメイガ類のオス性
フェロモンに焦点を当て、メス性フェロモン
との違いを中心に研究する計画であった。し
かし、研究を進めたところ、オス性フェロモ
ン様物質は同定されたものの、その機能は必
ずしも明確とならなかった。そこで、研究対
象をガ類全体に大きく広げて、ガ類における
性フェロモン交信系の進化について研究す
ることとした。 
 ガ類の性フェロモンは、化学構造的に大き
く 2 つのタイプ（Type-I, Type-II）に分類
できる（図 2参照）。Type-I は、1～3の二重
結合を含む 10～18 の直鎖不飽和炭化水素骨
格を有し、末端に水酸基、ホルミル基などの
官能基を持つことを特徴としている。これに
対し、Type-II は、11～4 個の二重結合を含
む、炭素数 17～23 の不飽和炭化水素または
そのエポキシ誘導体である。 
 この 2種のフェロモンは、その出発原料も
異なっている。Type-I が体内で生合成された
脂肪酸を原料とするのに対し、Type-II フェ
ロモンの出発原料は寄主植物由来の必須脂
肪酸（リノール酸とリノレン酸）である。そ
れぞれの生合成経路で使用されている酵素
について Type-I を使用するガ類では、脂肪
酸不飽和化酵素と脂肪酸還元酵素を中心に
精力的に遺伝子のクローニングを行うとと
もに、クローニングした遺伝子の機能解析を
行った。 
 大部分のガ類がType-IIを利用しているの
に対し、Type-II を利用するガはシャクガ科、
ヒトリガ科などのより進化した分類群にみ
られる。このことから、Type-II フェロモン 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図１．<アワノメイガ類のメス性フェロモン生産系とオスのフェロモン受容系の共進化> 

16:Acyl

14:Acyl

Z14-16:Acyl E14-16:Acyl Z11-16:Acyl

Z12-14:Acyl E12-14:Acyl Z11-14:Acyl E11-14:Acyl Z9-14:Acyl

Z12-14:OH E12-14:OH Z11-14:OH E11-14:OH Z9-14:OH

Z12-14:OAc E12-14:OAc Z11-14:OAc E11-14:OAc E11-14:OH Z9-14:OAc
♀

acetyltransferase

Enzymes involved

♂Repertory of pheromone receptors 

Control by independent genes       Coordinated evolution  How?

11 desaturase

11 desaturase14 desaturase

 oxidation enzymes

 oxidation enzymes

reductase

16:Acyl

14:Acyl

Z14-16:Acyl E14-16:Acyl Z11-16:Acyl

Z12-14:Acyl E12-14:Acyl Z11-14:Acyl E11-14:Acyl Z9-14:Acyl

Z12-14:OH E12-14:OH Z11-14:OH E11-14:OH Z9-14:OH

Z12-14:OAc E12-14:OAc Z11-14:OAc E11-14:OAc E11-14:OH Z9-14:OAc
♀

acetyltransferase

Enzymes involved

♂Repertory of pheromone receptors 

Control by independent genes       Coordinated evolution  How?

♂Repertory of pheromone receptors 

Control by independent genes       Coordinated evolution  How?

11 desaturase

11 desaturase14 desaturase

 oxidation enzymes

 oxidation enzymes

reductase



は、Type-I の交信系の確立のあとに、2次的
に進化してきたのではないかと推測されて
いる。 
 本研究では、Type-I、Type-II のフェロモ
ン生合成系で働く生合成酵素遺伝子のクロ
ーニングと機能解析を通して、ガ類における
フェロモン交信系の進化を探ろうとしたも
のである。 
 
３．研究の方法 
 
Type-I を利用するガの代表としてアワノメ
イガ類（Ostrinia）を用い、Type-II を利用
するガとしてはヨモギエダシャクとキマエ
ホソバを用いた。これらに加えて、Type-I と
Type-II 成分を合わせもつという特徴をもつ
アメリカシロヒトリを研究材料とした。 
 
（1）Type-II フェロモンを利用しているヨモ
ギエダシャクの性フェロモン腺で発現して
いる desaturase について研究した。本種の
性フェロモン腺から常法により cDNA を調製
し、desaturase をターゲットとする縮重プラ 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

イマーを用いて RT-PCR を行った。増幅産物
のシークエンスを行い、各遺伝子の発現の組
織特異性をみたのち、フェロモン腺特異的な
もののみ、全長シークエンスを行った。 
 
（2）アメリカシロヒトリのフェロモン腺で
発現しているエポキシダーゼのクローニン
グと機能解析。 
 Type-I, Type-II の両方を利用しているア
メリカシロヒトリを用い、本種の性フェロモ
ン生合成の最終ステップであるエポキシダ
ーゼについて、チトクローム P450 系の酸化
酵素である可能性を探った。 
 アメリカシロヒトリ170頭のフェロモン腺
から常法により、cDNA ライブラリーを作成し
た。288 コロニーについてシーケンスを行っ
た。3種類の P450 様遺伝子がとれたので、こ
れらについて発現の組織特異性をみた。つづ
いて、常法により候補遺伝子のシークセンス
を行い、さらには Sf9 の培養細胞を用いた遺
伝子の一過性発現を行い、生成したタンパク
質のエポキシダーゼ活性を調査した。 
 
（3）アワノメイガ類における desaturase 遺
伝子の進化をゲノム解析と遺伝子のクロー
ニングにより解析した。 
 
 
４．研究成果 
 
（1）ヨモギエダシャク Ascotis selenaria
は、Type-II フェロモンを利用しており、そ
の性フェロモン合成経路の中に脂肪酸を不
飽和化するステップは含まれていない。しか
し、フェロモン腺で特異的に発現する
desaturase様遺伝子Asdesat1を発見した（図
3）。詳細に検討した結果、本遺伝子がコード
するタンパク質は膜貫通領域を失っており、
desaturase として機能しないことがわかっ
た（図4）。Type-IIフェロモンの利用がType-I
から進化したと考えれば、Asdesat1は Type-I
を使っていた時代の痕跡であると考えるこ
とができる（論文 5）。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 3．Desaturase様の遺伝子 Asdesat1–3が

ヨモギエダシャクのフェロモン腺（RAT）で発現し

ていた。このうち、Asdesat1だけがフェロモン腺

特異的であった。 

Type-I 

図 2．ガ類の性フェロモンは、その化学構造から大
きく Type-I, Type-II の 2 種類に分けられる。
Type-Iは Acetyl-CoAから経路 A を経て合成さ
れる。これに対し Type-II は必須脂肪酸から経路
Bを経て合成される。 



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
（2）アメリカシロヒトリの性フェロモンは、
Type-I と Type-II の両成分を含み、フェロモ
ンのタイプの進化を考えるうえで非常に興
味深い。フェロモン生合成は、エノサイトと
呼ばれる特殊な細胞とフェロモン腺の2ヵ所
で行われると推定されている（図５参照）。
まず、餌から取り入れた必須脂肪酸（リノー
ル酸、リノレン酸）はエノサイトにおいて脱
炭酸され、対応する炭化水素に変換される
（図５の 5,6）。これらの炭化水素はリポフォ
リンに結合した状態で血液中を移動し、フェ
ロモン腺に取り込まれる。そして、フェロモ
ン腺で、フェロモン生合成の最終段階である
エポキシ化が行われ、空気中に放散されると
考えられている。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

① フェロモン腺で特異に発現していると考
えられるエポキシダーゼの同定を目指した。
フェロモン腺から作成した cDNA ライブラリ
ーのシークエンスとアノーテーションを勧
めたところ、チトクローム P450 様遺伝子
Hc_epo1–3 を発見した。これらの遺伝子の発
現の組織特異性を調べたところ、Hc_epo1 だ
けがフェロモン腺特異的であった（図 6）。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
②Hc_epo1 遺伝子について、その全長をクロ
ーニングしたところ、本酵素は新規な P450
酸化酵素であることがわかり、CYP341B14 
(Hc_epo1)と命名された。本酵素を Sf9 細胞
を用いたタンパク質発現系により、一過性に
発現させてその活性を調査したところ、本酵
素はフェロモンの前駆体である炭化水素の 9
位の 2重結合を特異的にエポキシ化すること
が確認され、本酵素のフェロモン生合成への
関与が確認された（論文 4）。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図 5．アメリカシロヒトリにおけるフェロモン生合成の
推定経路。アメリカシロヒトリは Type-I、Typ-IIの両
方を生成する生合成酵素をもち、研究材料として

ユニークな系を提供する。 

図 7．アメリカシロヒトリのフェロモン腺からフェロモン
生合成の最終段階で働くエポキシ化酵素のクロ

ーニングおよび機能解析に成功した。本酵素は、

新規な P450 酸化酵素であることがわかり、
CYP341B14 (Hc_epo1)と命名された。 
 

図 4．Asdesat1 の配列（一部分を表示）を調べ
たところ、不飽和化酵素に特徴的な膜貫通領域

（下線）が破壊されていた。これによ り 、

Asdesat1は機能を失っている。 
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図 6．アメリカシロヒトリのフェロモン腺から P450
様の遺伝子 Hc_epo1–3 が発見された。このう
ち、Hc_epo1 だけがフェロモン腺特異的に発現
していた。 
 



（3）アワノメイガ類（Ostrinia）では、性
フェロモンの生合成に少なくとも3種類の異
なる desaturase が使われていることが知ら
れていた。アワノメイガ O. furnacalis（ア
ワと略）、アズキノメイガ O. scapulalis（ア
ズキ）、ウスジロキノメイガ O. latipennis
（ウスジロ）の 3 種で現在使われている
desaturase 遺伝子とゲノム上に存在してい
る desaturase 遺伝子を調査した（論文 1）。 
 
① アズキとウスジロでは、性フェロモン生
合成の過程で、脂肪酸のΔ11 位に二重結合が
導入されるが、これを担う酵素はΔ11- 
desaturase（以後、Δ11）である。アズキと
ウスジロでは生産物の幾何異性特異性が異
なっており、アズキでは E体と Z体の両方の
幾何異性体が生成されるのに対し、ウスジロ
では E体のみが生成される。Δ11 遺伝子のク
ローニングの結果、ウスジロのΔ11（latpg1）
は、アズキのゲノム中で、レトロポゾン ezi
の挿入により不活化された ezi-Δ11 遺伝子
のオーソログであることが判明した（図 8）。
アワノメイガでは、Δ11の代わりにΔ14 が
使用されているが、アズキのゲノム中にΔ14
が発見された。 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 8．アワノメイガ類で現在、フェロモン生合成に
使用されている desaturase遺伝子とゲノム上で
保存されている遺伝子の関係 
 
 
② レトロポゾン ezi の挿入と遺伝子の不活
化の関係を調べるため、ゲノムのシーケンス
解析を行った。その結果、latpg1 にも ezi の
挿入が認められた（図 9）。 
 
 以上の結果から、アワノメイガ類では、i)
過去に desaturase の重複が起こったこと、
ⅱ)ゲノム中にこれらの遺伝子が保存されて
いること、ⅲ ) 現 存種で使用される
desaturase は転写制御により選択されてい
ることが明らかとなった。 
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図 9．アワノメイガ類のΔ11-desaturase 遺伝子
の構造。ezi と呼ばれるレトロポゾンの挿入と遺伝
子の不活化（不使用）との間に明瞭な相関はな
かった。 
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