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研究成果の概要（和文）：ホソヘリカメムシでは、概日時計遺伝子 period、cycle、哺乳類型
cryptochrome、Clock から構成される概日時計が光周性に必須であることが明らかになった。
また、視葉の色素拡散因子免疫陽性ニューロンが光周性に関与することも示唆された。チャバ
ネアオカメムシでは、脳間部、脳側方部を含む脳領域が幼若ホルモン合成を抑制することで休
眠の制御にかかわることが証明され、血リンパ中から幼若ホルモン分子を検出する方法として、
高速液体クロマトグラフィーとマススペクトルの組み合わせによる分析法を確立した。 
 
研究成果の概要（英文）：In Riptortus pedestris, a circadian clock consisting of period, 
cycle, mammalian-type cryptochrome, and Clock is indispensable for photoperiodism. 
Moreover, the pigment-dispersing factor immunoreactive neurons in the optic lobe were 
suggested to be involved in phototoperiodisim. In Plautia stali, a brain region including 
the pars intercerebralis and pars lateralis regulates diapause by inhibiting juvenile 
hormone biosynthesis, and the method for detecting the juvenile hormone molecule was 
established. 
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１．研究開始当初の背景 
(1)昆虫の生活史適応において、光周性によ
って制御される休眠はきわめて重要な意味
をもっている。 
(2)光周性によって制御される休眠の中枢機
構は、光受容器（入力系）、光周時計、内分
泌効果器（出力系）からなる（図１）。光周
時計は１日のうちの明るい（暗い）時間の長

さを測定して短日や長日という情報を蓄積
するが、これには概日時計が関与する。光周
時計は内分泌系に指令を出し、ここから分泌
されるホルモンによって休眠が誘導または
回避される。 
(3)これまでに、さまざまな昆虫で光受容器
や、内分泌効果器についての研究がなされて
きたが、光周時計を含む中枢機構全体で一連 
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図１ 光周性・休眠機構の模式図 

 
の流れが解剖学的にどの部分で、またどのよ
うな分子機構でおこなわれているのかを示
した研究はない。 
(4)研究代表者らは、ホソヘリカメムシにお
いて、入力系は複眼の中央部分の個眼である
こと、出力系はアラタ体の幼若ホルモン（JH）
分泌の脳による抑制であることを明らかに
していた。近年になって、休眠の誘導に脳側
方部ニューロンが重要であることを示し、い
くつかの概日時計遺伝子の構造を決定した。
さらにはチャバネアオカメムシで幼若ホル
モンの化学構造を決定したことで、本研究を
開始する基盤が整った。 
 
２．研究の目的 
(1)カメムシの成虫休眠とそれをもたらす光
周性について、光入力から卵巣発達の抑制に
いたる、中枢神経系および内分泌系による制
御機構を細胞、分子のレベルで明らかにする。 
(2)入力系である複眼の中央部分から連絡し
ている脳内の部位および概日時計の位置をつ
きとめ、これらの光周性における役割を明ら
かにする。 
(3)概日時計遺伝子の発現抑制が光周性・休眠
に及ぼす影響を調べ、これらの遺伝子の光周
性・休眠における役割を明らかにする。 
(4)休眠の誘導、維持において重要な脳内ニュ
ーロンによるアラタ体の幼若ホルモン（JH）
合成活性の調節機構を明らかにする。 
(5)血リンパ中のJH 濃度と休眠の関係を明ら
かにし、JHによる標的遺伝子の発現を調べる。 
(6)これらの結果として、光周性・休眠のしく
みにおける入力から出力までを、中枢神経系
のどこで、どんな分子がどのようなしくみで
おこなっているのかを明らかにする。 
 
３．研究の方法 
(1)複眼中央部分からの色素注入により脳内
のどこに連絡しているのかを調べ、休眠調節
に重要な脳側方部ニューロンへの連絡経路
を同定する。また、他の昆虫では概日時計細
胞で発現している神経ペプチド、色素拡散因

子（PDF）に対する抗体を用いた免疫組織化
学によって概日時計の所在を推定する。次に、
これらの脳領域の部分除去の光周性・休眠に
対する影響を調べる。 
(2)RNA 干渉法（RNAi）による特定の遺伝子発
現の抑制方法を確立し、これによって、いく
つかの概日時計遺伝子の発現抑制を行い、光
周性・休眠に対する影響を調べる。さらに、
概日時計遺伝子の RNAi をおこなった個体の
遺伝子発現を調べることで、概日時計遺伝子
が光周性・休眠機構のどこにかかわっている
のかを検討する。 
(3)休眠中の脳によるアラタ体の JH合成の抑
制機構を明らかにするために、アラタ体を脳
と共に培養し JH 合成活性を放射化学アッセ
イで調べる。さらに、脳側方部のニューロン
に含まれると考えられるアラタ体抑制分子
をマトリックス支援レーザー脱離イオン化
法（MALDI）と免疫組織化学によって同定す
る。 
(4)JH の血リンパ中の濃度を測定する方法を
確立する。これによって、長日条件の非休眠
成虫と短日条件の休眠成虫の血リンパ中の
JH 濃度を、時間を追って比較する。 
 
４．研究成果 
(1)ホソヘリカメムシの複眼中央部から中枢
への神経連絡は、明らかにならなかった。一
方、PDF に対する抗体を用いた免疫組織化学
によって視葉の視髄にある複数の細胞が PDF
を含んでいることが明らかになった。そこで、
タングステン針を用いてその領域を除去し
たところ、光周性に明らかな影響がみられた
ので、この領域が光周性において重要である
ことが判明した。しかし RNAi によって PDF
の発現を抑制しても光周性に影響しなかっ
たので、PDF 自身は光周性にかかわっていな
いと考えられる。 
(2)ホソヘリカメムシにおいて、RNAi による
特定の遺伝子発現の抑制方法を確立した。こ
の方法を用いて、概日時計遺伝子である
period（per）、cycle（cyc）、哺乳類型
cryptochrome（cry-m）、Clock（Clk）の発現
抑制を行い、概日リズムと光周性に及ぼす効
果を調べた。ホソヘリカメムシの成虫は実験
室で明瞭な概日活動リズムを示さないため、
クチクラ形成の概日リズムを観察した。クチ
クラ形成のリズムとは、キチンの配向の異な
る２種類の層を交互に形成するリズムで、交
叉させた偏光板のもとでは明るい層と暗い
層の繰り返しとして認識できる。ホソヘリカ
メムシではこのクチクラ形成が概日リズム
の支配下にある。４種類の概日時計遺伝子の
RNAi をおこなったところ、いずれもクチクラ
形成リズムがなくなり、同じ層を連続的に形
成した（図２）。さらに、これらの概日時計
遺伝子の RNAi によって、光周性も失われた 

 



 

 

 

 

 

 

 

図２ 概日時計遺伝子の RNAi をおこなった 

ホソヘリカメムシ成虫のクチクラ層 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

図３ ホソヘリカメムシにおける概日時計遺伝子 

RNAi の光周性に対する効果 

 
（図３）。しかも、昆虫の概日時計分子機構
のフィードバックループにおいて negative 
elementとされているperと cry-mの RNAiで
はいずれもクチクラには暗い層のみが形成
され、長日でも短日でも休眠に入らなかった
（卵巣を発達させた）。一方positive element
とされている cyc と Clk の RNAi では明るい
層のみが形成され、長日でも短日でも休眠に
入った（卵巣を発達させなかった）。以上よ
り、これらの概日時計遺伝子はクチクラ形成
の概日リズムにおいて重要な役割を果たし
ているばかりではなく、光周性において長日
と短日を読み取っている際にも重要な役割
を果たしていることが明らかになった。また、
オス成虫においても同様の結果が得られた
ことから、これらの遺伝子は卵巣の発達に直
接関係しているものではないと結論した。
negative element と positive element は異
なる位相で概日時計を停止させるため、光周
性においても反対の結果をもたらしたと推
定される。光周性に概日時計が関与している
ことは古くから知られてきたが、本研究は遺
伝子レベルでその概日時計の実体を明らか
にした初めての例である。 
 続いて、概日時計が光周性・休眠機構のど
こに関わっているのかを検討した。ホソヘリ
カメムシにおいては長日では血リンパ中の
JH 濃度が高くなって生殖が誘導され（非休
眠）、短日では JH 濃度が低くなって休眠が誘
導されると考えらえる。血リンパ中の JH 濃
度の測定および JH 合成活性の測定が困難で
あったため、JH 応答性遺伝子の発現を調べる
ことによって JH濃度を推定した。その結果、

per RNAi個体では体液中の血リンパ中が高く、
cyc RNAi 個体では JH 濃度が低いと推定され
た。したがって、per、cyc からなる概日時計
は内分泌効果器を調節する機構、すなわち光
周時計もしくは光受容器にかかわっている
と考えられた。 
 次に、いくつかの概日時計遺伝子の RNAi
が他の概日時計遺伝子の発現に及ぼす影響
を調べた結果、PER と CRY-m タンパク質が
CYCLE タンパク質のはたらきを抑制すること、
cyc の転写調節は per、cry-m 遺伝子によって
は制御されていないことが明らかになった。 
(3)ホソヘリカメムシのアラタ体を培養して、
放射化学アッセイ法により JH 合成活性を調
べたが、JH 合成量が低くこの方法で測定する
ことは困難であると結論した。そこで JH の
化学構造が明らかになっているチャバネア
オカメムシにおいて、放射化学アッセイ法に
よりアラタ体の幼若ホルモン合成活性を測
定し、それらの個体の卵巣発達を調べた。そ
の結果、短日では幼若ホルモン合成活性は低
く休眠に入り、長日では幼若ホルモン合成活
性は上昇し生殖が誘導された。さらに、脳間
部と脳側方部のニューロンがアラタ体-側心
体複合体へ軸索を送っていることが示され
たため、アラタ体の幼若ホルモン合成は光周
期によって脳間部か脳側方部のニューロン
を介して調節されていると考えられる。次に、
長日条件のアラタ体を短日条件の脳の脳間
部、脳側方部ニューロンの細胞体を含む部分
（脳中央部）とともに培養すると、JH 合成活
性は低下した（図４）。これにより、短日で
は脳がアラタ体の JH 合成をこの神経経路を
経てさらには液性経路を介して抑制してい
ることが明らかになった。 

 
図４ チャバネアオカメムシのアラタ体における 

JH 合成活性に対する脳の影響 

 
 また、これまでにゴキブリのアラタ体抑制
物質として知られているアラトスタチン B2
の JH 合成に対する影響を調べたが、抑制、
促進いずれの効果もみられなかった。 
 MALDI によるアラタ体抑制分子の解析には
至らなかったが、免疫組織化学により、脳側
方部の細胞体にコラゾニン免疫陽性がみら
れ、その神経繊維は側心体、アラタ体へはほ



とんど分枝せず大動脈に終末することが明
らかになった。脳側方部ニューロンからのコ
ラゾニンが液性因子としてアラタ体を抑制
する可能性が考えられる。 
(4)チャバネアオカメムシの新規幼若ホルモ
ン JHSB3 は、ホソヘリカメムシにおいても主
要な JH と考えられた。そこで、この分子お
よびその光学異性体を合成し（図５）、ホソ
ヘリカメムシの血リンパ、さらにはアラタ
体を培養した培地をガスクロマトグラフィ
ーとマススペクトルとの組み合わせによっ
て解析した。しかしこの方法では JHSB3 は検
出できなかった。さらに感度の高い方法と
して、逆相液体クロマトグラフィーとマス
スペクトルとの組み合わせにより JHSB3 とそ
の立体異性体、JHB3、JH III の光学活性体を
それぞれ分離・解析可能な条件を確立した。
この方法によってチャバネアオカメムシの
血リンパから JHSB3 を検出したが、血リンパ
抽出物には JH 以外の多数の生体分子が含ま
れているため、この方法で血リンパ中の JH
濃度を測定することは困難であった。した
がって、このホルモンによる標的遺伝子の発
現を調べる段階には進めなかった。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図５ JHSB3合成スキーム 

 
(5)以上のように、カメムシの光周性と休眠
を支配する中枢機構について、とりわけ光周
性にかかわる概日時計の実体に関して、これ
までにない知見が得られた。さらに、JH分子
の検出方法にも進展がみられたため、今後、
入力系から出力系につながる情報の流れを
細胞レベル、遺伝子レベルで明らかにする糸
口が見えた。 
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