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研究成果の概要（和文）：防衛専用の兵隊の存在は，社会性昆虫のシロアリが持つ大きな特徴である。自然条件下の兵
隊分化に伴う未知の生理変化を検出するため，兵隊分化がほぼ同時に生じる初期巣に注目した。ネバダオオシロアリで
各個体の発生運命を調べた結果，兵隊に分化する予定個体の特定に成功した。この個体で特異的に発現上昇する遺伝子
や，特徴的な行動を引き起こす因子を見出した。兵隊分化は，職蟻の幼若ホルモン（JH）量の上昇に応じて起こるが，
JH量の変動をもたらす調節機構を初めて明らかにすることができた。

研究成果の概要（英文）：Termite soldier is a peculiar caste among social insects in terms of their 
specific defensive roles. To understand the regulatory mechanisms of soldier differentiation under 
natural condition, this study focused on the soldier differentiation in incipient colonies, in which only 
one soldier develops via a presoldier stage. In the incipient colonies of Zootermopsis nevadensis, 
observation of each larval development revealed a particular individual, which differentiated into a 
presoldier, before the molt. Molecular developmental analyses of this individual showed that there was a 
significantly highly expressed gene and an important factor. Further functional analyses suggested that 
they were involved in the specific behavior observed in this individual. High juvenile hormone (JH) titer 
is required for the soldier differentiation, and this is the first case to clarify the regulatory 
mechanisms that affect JH titer changes during soldier differentiation under natural condition.

研究分野： 進化発生学
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１．研究開始当初の背景 
 社会性昆虫が示すカースト分化は，表現型
多型の代表例である。特に，形態や行動が防
衛に特殊化したシロアリの兵隊は，社会性昆
虫がもつカーストのうちで最も特殊である。
現生のシロアリ種のほぼ全てで，それぞれ特
徴的な形態をもつ兵隊が存在するが，どの種
でも職蟻から 2 回の脱皮を経て分化する。兵
隊分化は，職蟻に幼若ホルモン（JH）を投与
することで人為的に誘導できるので，進化の
過程で，JH 量の上昇に応答した特異的な遺
伝子発現と生理機構の獲得があったと考え
られる。実際に，系統的に祖先的な数種で，
JH 量の上昇を人為的に引き起こした職蟻や
兵隊を解析し，兵隊分化時および分化後に発
現する遺伝子の挙動が明らかにされている
（Koshikawa et al., BMC Dev Biol 2010; 
Steller et al., BMC Genomics 2010 他）。し
かし，自然条件下で職蟻の JH 量の変動をも
たらす兵隊分化の調節因子の実体は不明で，
コロニー内の兵隊数を調節する機構は未だ
完全に未知である。更に，投与する JH の種
類によって，兵隊分化効果が種によって異な
ることから，兵隊分化時の個体の生理状態は，
種間で大きく異なることが予想される。例え
ば，シロアリの JH タイプは，昆虫類で一般
的な JH Ⅲであることが数種で確かめられ
ているが（Maekawa et al., Physiol Entomol 
2010），JH Ⅲの投与により兵隊分化を誘導
できない種も存在する（Cornette et al., 
Insect Mol Biol 2006; Toga et al., Zool Sci 
2009 他）。このような種では，構造が類似し
た難分解性の JH アナログ（ハイドロプレン
等）を用いて分化誘導できるが，この事実は，
JH 分解・代謝経路などに種間で大きな相違
があることを示している。また職蟻への JH
投与時に，兵隊（または兵隊の抽出物）が同
時に存在すると，新たな兵隊分化が抑制され
る種だけでなく（Watanabe et al., J Insect 
Physiol 2011），促進される種も存在する
（Tarver et al., J Chem Ecol 2009）。 
 
 このような種間の多様化の要因を明らか
にするには，JH を外部から投与せずに兵隊
分化に伴う生理変化を解析し，種間で比較す
る方法が必要である。有翅虫による創設直後
のコロニー（初期コロニー）では，兵隊がご
く少数（１−数頭）だけ分化するが，最初に
分化する兵隊数は種によって異なる（Light 
& Weesner, Insect Soc 1955 他)。最初に兵隊
が１頭だけ分化する種では，職蟻との物理的
接触を介した生殖虫の分化制御の存在が強
く示唆されている (Itano & Maekawa, 
Sociobiology 2008 他)。最初に分化する兵隊
数は，兵隊の攻撃方法の相違（化学物質を用
いた攻撃や物理的な攻撃）と関係する可能性
もあるが，分化数が異なる種間で別の制御機
構が働いているのかは不明である。もし各種
の初期コロニーを用いて，兵隊に分化する個
体を予め特定することができれば，その個体

の JH 量の上昇をもたらす行動や因子を特定
して個体の生理・形態変化を明らかにし，兵
隊の分化機構に如何なる多様化が存在する
のかを種間で比較できると考えられる。 
 
２．研究の目的 
 本研究は，自然条件下での兵隊分化に伴う
個体内の遺伝的・生理的・形態的変化を検出
することを目的とする。これまで，兵隊分化
に伴う個体変化を調べるのには，外部からの
JH 投与による人為的な分化誘導の実験系を
利用した解析しか行われてこなかった
（Tarver et al., BMC Mol Biol 2010 他）。こ
のような実験系では，過剰量の JH 投与や JH
感受期間を無視した投与による薬理学的影
響や，通常では起こり得ない他の内分泌経路
とのクロストークが生じる可能性がある
（Zera, Evol Dev 2007)。したがって，実際
の兵隊分化で起こる生理変化を検出できて
いない（あるいはマスクされている）可能性
も高い。これが，兵隊分化の調節因子の実体
と生理作用を未だに解明できない最大の理
由であるとも考えられる。自然条件下での兵
隊分化は非常に稀な現象であり（通常のコロ
ニー内の兵隊の割合は約 5-10％），兵隊に分
化する予定個体を予め抽出することは不可
能である。初期コロニーでは，兵隊がほぼ同
時期に少数だけ分化するので，兵隊に分化す
る職蟻の齢や脱皮期間を詳細に把握するこ
とで，分化予定個体を予め特定できると考え
られる。本研究により，自然条件下における
兵隊分化時の個体変化と，兵隊分化の促進因
子を明らかにし，種間での共通性と多様性を
考察できる。これにより，社会性昆虫の中で
最も特殊なカーストであるシロアリの兵隊
が獲得された進化的背景を明らかにできる。 
 
３．研究の方法 
(1) 雌雄の有翅虫によるコロニーの創設か
ら兵隊分化までの日数を把握し，どの個体が
兵隊に分化するかを個体識別して追跡調査
す る 。 先 行 研 究 （ Itano & Maekawa, 
Sociobiology 2008）と予備的な観察から，
自力での摂食が可能になる3齢以降の職蟻か
ら兵隊が分化すると考えられるので，3 齢職
蟻の出現から兵隊分化まで，コロニー内の個
体間相互作用を赤色光下でビデオ撮影する。
兵隊分化後に，兵隊分化をもたらす特異的な
個体間相互作用の有無を，時間を巻き戻して
行動学的に解析する。 
 
(2) 兵隊に分化する予定の個体が特定され
たなら，分化予定日から逆算して個体を経時
的に回収し，アラタ体や前胸腺，脂肪体およ
び防衛器官（大顎・額腺など）の組織変化を
解析し，LC-MS を用いて JH 量とエクダイソン
量の変動を測定する。さらに，いくつかの昆
虫類で行動の違いをもたらす液性因子とし
て知られる生体アミン（ドーパミンやセロト
ニン）に注目し（e.g. サバクトビバッタ；



Anstey et al., Science 2009），兵隊に分化
する予定個体とワーカーに分化する予定個
体との間で定量的に比較する。以上より，分
化促進因子により職蟻で引き起こされる生
理機構の詳細を理解する。 
 
(3) 続いて，兵隊分化の予定個体と通常の発
生分化過程の個体間で，次世代 DNA シーケン
サーを用いたRNA-seqによる網羅的な遺伝子
発現の比較を行い，分化予定個体で特異的に
発現する遺伝子群をリストアップすると共
に，発現量の変動を把握する。候補遺伝子群
は，in situ ハイブリダイゼーション法によ
り発現部位を明らかにし，siRNA をインジェ
クションして形態形成や兵隊分化率への影
響を評価して，機能の推定を行う。重要遺伝
子が同定された場合には，シロアリの姉妹群
であるキゴキブリでのホモログを同定し分
子系統学的な解析を行い，発現部位や機能の
相違を比較する。 
 
(4) 以上の解析を，初期コロニーの作製と兵
隊分化の予定個体の予備的な観察に成功し
ているネバダオオシロアリ（オオシロアリ
科）を用いて行う。その後に，系統的に重要
な他種（ヤマトシロアリやタカサゴシロア
リ）で並行して解析し，兵隊分化の促進因子
とその作用について，各種間の共通性と多様
性を明らかにする。 
 
４．研究成果 
(1) 大型で飼育が容易なネバダオオシロア
リを使用し，300 以上の初期コロニーを作
製した。孵化個体は全て個体識別し，どの
齢の職蟻から兵隊が分化するかを正確に記
録した。その結果，最初に 3 齢に脱皮した
個体が常に兵隊に分化した。更に，最初の
３齢個体（以下 No. 1 とする）の出現から
兵隊への脱皮に至るまでの個体間相互作用
を観察したところ，No. 1 は他の職蟻より
も生殖虫からの栄養交換を顕著に多く受け
ていた。続いて，分化前に特異的に発現す
る遺伝子を網羅的に探索することを目的と
し，次世代シーケンサーを用いた RNA-seq
を行った。その結果，No. 1 では，巣内で 2
番目に生じた 3 齢個体（以下 No. 2 とする）
と比較して，キイロショウジョウバエのリ
ポカリン様タンパク質遺伝子が顕著に高い
発現を示した。本遺伝子のタンパク質の局
在を調べるために，特異的な抗体を作製し
て免疫組織染色を行ったところ，No. 1 の
腹部で特異的なシグナルが検出された。続
いて No. 1 に対して本遺伝子の RNAi を行
った結果，コントロールと比較して，兵隊
に分化する個体の割合は著しく減少し，多
くの個体が 4 齢に脱皮した。さらに，イン
ジェクション後の行動解析も行い，兵隊分
化には生殖虫（特に女王）との個体間相互
作用の頻度が重要である可能性が示された。  
 

(2) ネバダオオシロアリの巣内における最
初の３齢個体（No. 1）と巣内で 2 番目に生
じた 3 齢個体（No. 2）で顕著に行動が異な
ることが示されたが，この行動の違いをも
たらす生理要因が，本種の兵隊分化の重要
な至近機構であると考えられる。この要因
として，昆虫の行動制御因子である生体ア
ミン (ドーパミン) の関与を検証した。ま
ず，HPLC-ECD 法を用い，No. 1 と No. 2
の脳内ドーパミン量を測定した。その結果，
No. 1 のみ脱皮後 0 日目よりも 3 日目で有
意に高かった。次に，ドーパミン生合成遺
伝子の発現解析を行ったところ，No. 1 の
頭部の発現量が高いことが判明した。さら
に，No. 1 の体腔内にドーパミン受容体の
アンタゴニストを投与したところ，前兵隊
の分化率は有意に低下し，多くの個体が 4
齢へと脱皮した。4 齢へ脱皮した個体の行
動を解析した結果，生殖虫からの栄養交換
行動の頻度は著しく低下していた。以上よ
り，職蟻のドーパミン量が生殖虫との栄養
交換頻度に影響を与え，兵隊分化に影響す
る可能性が示された。 
 
(3) 他種の兵隊を特徴づける形態の変化に
かかわる因子の解析を行った。まずヤマト
シロアリの兵隊のクチクラに注目し，分化
過程での組織変化を観察すると共に，クチ
クラ形成に関係する遺伝子の発現解析を行
った。その結果，チロシン代謝経路を構成
する遺伝子（Laccase2）が，兵隊分化過程
で顕著に働くことが重要であることが示唆
された。また，タカサゴシロアリの兵隊特
異的な形態形成において，脚形成にかかわ
る転写因子（Distal-less）が重要な役割を
担うことを，遺伝子の発現および機能解析
を遂行することで明らかにした。さらに，
ネバダオオシロアリやヤマトシロアリにお
ける JH の作用に関する解析も行った。ど
ちらの種においても，JH は兵隊分化を促
す中枢因子であると同時に，個体の各部位
での JH シグナル伝達経路の活性化を介し
て，生殖腺の発達を制御する重要因子であ
ることが明瞭に示された。 
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