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研究成果の概要（和文）：昆虫は脱皮の際に、折りたたんだ前駆体を一気に広げることで、短時間に形態を変え
ます。それを可能にするのは、膨らませた時に正しい形になる構造を「折りたたんだ状態で作る」必要があり、
その原理が研究の対象です。4年目までにカブトムシの折り畳み法はほぼ理解できたので、5年目は、さらに複雑
な形態を持つツノゼミの折り畳みを解析しました。基本はカブトムシと共通で「大まかな折り畳み」と「細かい
皺」の組み合わせでしたが、原基の細胞シートが幼虫の殻から離脱した後、急速に収縮し、その収縮過程で大ま
かな形状が作られる、という点が異なっていました。これはそれ自体新たな発見であり、その詳細を今後解析し
ていくことになります。

研究成果の概要（英文）：During molting, insects change their morphology briefly by spreading their 
folded precursors at once. In order to do so, we needed to "create a folded structure" that would 
have the correct shape when inflated, and the principle was the subject of our research; by the 
fourth year, we had pretty much figured out how to fold a beetle, so in the fifth year, we analyzed 
the folding of a horned owl with a more complex morphology. The basics were a combination of "rough 
folds" and "fine wrinkles," as is common with beetles, but they differed in that the cell sheets of 
the protoplasm contracted rapidly after they detached from the larval shell, and the process of 
contraction produced a rough shape. This is a new discovery in itself, and we will analyze it in 
more detail in the future.

研究分野： 数理形態学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
理学的な意義：昆虫の形態がどのようにしてできるのかについての、基本的な原理の解明につながる。形態形成
の研究は多数あるが、マクロな形態をダイレクトに説明できるようなモデルはほとんど存在せず、本研究により
「折り畳み法」の提案は、極めて画期的なものである。
応用的な意義：昆虫は、膨らませると特定の３D形態をとる袋を、折りたたんだ状態で作る。この原理は、狭い
空間で３Dの形態を作るための新しい建築工法につながるかもしれない。

※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、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
生物の形態が、どのような原理でできるのかは、非常の多くの研究者や一般人の興味の対象で

ありながら、未だに理解には程遠い状態が続いている。その原因の一つは、現状の生命科学の研
究が、「形態」（特にマクロな外部形態）を理解に、必ずしもつながらない対象に集中しているこ
とである。まず、①発生研究は主に初期胚を中心に行われていること。特に脊椎動物の場合、咽
頭胚まではほぼすべての生物種で同じ形態であり、後期発生で複雑な「形」ができる原理に迫る
ことはできない。次に②細胞レベルの反応が中心になっていること。個体の大きさは最低でも細
胞数 100 個のレベルの大きさであり、細胞レベルの現象を理解しても、個体レベルの形態には
つながらない。さらに③扱う現象の次元が低い（１，２次元）こと。いうまでもなく、形態は 3
次元であり、１，２次元のパターン形成の原理が解るだけでは「形」に迫ることはできない。  
上記の不満足な点は、もちろん生命科学研究の技術的な制約によるものである。それを克服す

るには、技術の開発を行うか、あるいは、現状の技術で対応できる単純な生命現象を見つけるか、
の 2 つの方法があるが、本研究では、後者を選んだ。 
 
２．研究の目的 
選んだのは、昆虫の脱皮による形態形成である。特にカブトムシの幼虫から蛹にかけておきる

角形成に注目する。カブトムシの角原基は、幼虫の頭部に「折りたたまれた細胞シート」として
存在し、それが体液の圧力により展開されて角が出現する。 
これが良いモデルシステムである理由は、①脱皮は 1 時間以内におき、その間細胞の分裂、移

動、変形、細胞死はほとんど起きない。②できる形態は 3 次元であるが、実態は 2 次元のシート
であり、これまでの発生学の知見をそのまま流用できる可能性がある、③ 折り畳みの展開に
よる３D 形態形成は、計算機で予測可能、という特性を持つからである。カブトムシの角やさら
に複雑なツノゼミの角の形態形成の原理を理解することで３D 形態形成の原理に迫りたい。具
体的な課題は、以下の 4 つ。 
課題１）カブトムシの角形成が、本当に折りたたまれたシートの展開、という物理作用のみでで
きるかどうかを調べる。 
課題２）皺の各部分の折り畳みがどのように３D 形態に貢献しているのかをしらべる。 
課題３）皺パターンがどのような仕組みでできるかを、細胞レベルで調べる 
課題４）ツノゼミの知見をさらに複雑な角形態を持つツノゼミに応用し、任意の形態形成に対応
できる理論モデルを構築する。 
 
３．研究の方法 
課題１）脱皮直前のカブトムシ幼虫の角原基の３D 形態をマイクロ CT および、連続切片から再
構成し、それを計算機内で、内側から圧力をかけて膨らませ、リアルな蛹と同じ形態になるかど
うかを調べる。 
課題２）計算機内の物理モデルに対し、人為的操作により皺を消すなどの操作を行う。それをふ
くらませた結果できる３D形態と正常な個体の差から、各部位の皺が３D形態に与える寄与を知
り、折り畳みと３D形態の関係を理解する。 
課題３）RNAi を使い、関連遺伝子をノックダウン形態に与える影響を見る。また、皺形成直前
の細胞の動態から、背後にある原理を推測する。 
課題４）コスタリカで様々な角形態を持つツノゼミの幼虫を採取し、カブトムシで行った解析を
行い、多様な形態の形成原理を推定する。 
 
４．研究成果 
課題１）本当に折りたたみか？ 
右図上が、原基の CT 像である。これと、連続切
片の画像から、計算機内に３D 形態を構築し、そ
れを、内側から圧力をかけることによって展開さ
せたのが下図である。 
このように、畳まれた形態から、蛹角の形態に正
確に変化した。この結果は、予測されたように、
変態過程においては、折り畳みの展開以外のミク
ロなレベルの現象は起きていないことを証明し
ている。 
 
課題２）折り畳みと３D 形態を繋ぐ物理ロジック
の解明 
次に、折り畳みと３D 形態を繋ぐロジックの解明
に着手した。その過程を図３～６に示す。まず、
展開後の角形態を 3 つに分け、それを逆再生して
折りたたまれた状態を先端部、茎部、基部、の 3 つ
に分割し、それぞれについて詳しく調べた。スペ
ースの都合により、ここでは先端部についてのみ説明する。 

図１ カブトムシ角原基の CT 像 

図２ 計算機内での折り畳み展開 



 

先端部を、皺のパターンを基準に、さらに 3 つの領域に分けたものが図４である。この後それぞ
れの領域の皺を人為的に消し、展開後の形態が正常な角とどの用に異なるかで、各部分の皺の意
味を調べていく。例として以下に 2 つ挙げる。 
上部の同心円状の皺パターンを消した場合、内側の突起が低くなる。 
 
 
 
 
 
 
 
 
同心円状の皺の形態変化をシミュレーションすると、円錐状の突起を作ることから、この部分の
皺パターンが、突起と対応していることが解る。次に、原基下面の皺を消すと 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
分岐部分の立ち上がりが小さくなる。上面と下面の皺の向きの違いで、（同心円パターンの皺は
1 方向に伸長しない）両側の立ち上がりを作っていることが解る。 
 
このような解析により、角各部分の皺パターンが異なるやり方で３D 形態形成に関与している
ことが解った。これらのパターンをアレンジを変えて組み合わせることで、多様な形態の角が作
れることが明らかとなった。 
 
３）折り畳みパターンを作る原理の解明 
次に、それぞれの領域の皺パターン（幅、方向、深さ）が、どのような方法で決められているか
の細胞・分子レベルの解明を目指した。方法は RNAi を使い、特定の遺伝子の活性をノックダウ
ンして、どのような形態変化が起きるかを調べていく。特に重要な知見は、皺の方向と深さ・幅
が、それぞれ独立のメカニズムでできていることが解ったことである。 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 

上手に示すように、Notch 遺伝子をノックダウンすると、皺の幅、深さが、狭く浅くなる。しか
し、皺の方向性が変化しない。一方、サイクリン E をノックダウンした場合は、皺の幅、深さは
変わらないが、皺のパターンが大きく変化する。ほかにも、特異的な変化を起こす遺伝子は多数
見つかっており、今後の解析を進めれば、皺パターン形成の全貌がつかめると期待している。 
 

図 3 原基を 3 分割 図４ 先端部をさらに 3 分割 

図５ 同心円皺の削除 図６ 同心円の皺は突起を作る 

図７ 底面の皺削除 
図８ 下面の皺が立ち上がりを作る 

図９ RNAi による皺の変化 



課題４）原理の展開（ツノゼミの角への適用） 
カブトムシ角は、比較的単純な形状をしているため、この

解析で得られる知見が、どの程度、外骨格生物の形態理解に対して
汎用性があるのかが問題である。そのため、非常に多様で、しかも
超絶に複雑な角形態を持つツノゼミを使い、カブトムシと同様の原
理が使われているかどうかを調べた。 
代表的なツノゼミ種を図１０に示す。全て同じ科に属していること
から、このように全く異なるように見える角も、近縁種のバリエー
ションであり、すなわち、同じ原理でできることが解る。幼虫を購
入する方法がないので、コスタリカに 3 回遠征し、羽化直前の幼虫
と成虫を採取し、日本に持ち帰り（コスタリカ政府の許可済み）解
析した。 
 

まず、カブトムシ同様、角が折り畳みの展開のみにより起きるかどうかを調べるため、羽化過程
を動画により記録した。 
 
 
 
 
 
 
 
 
このように、極めて複雑な形態のヨツコブツノゼミの角も、脱皮器官のわずか２０分で、風船が
膨らむように作られることが明らかとなった。 
その後 CT等を使い、幼虫原基の皺パターンと展開後の３D形態の関係を調べている。その結果、
以下のことが既にわかっている。 
 
①原基の折り畳み構造は、大まかな折り畳みと細かい皺の入れ子構造になっている。これは基本
的にカブトムシと同じであるが、カブトムシの場合は皺パターンの寄与が大きいのに対し、ツノ
ゼミは、大まかな折り畳みの寄与が、非常に大きい。カブトムシの場合には、大まかな皺パター
ンは、原基の細胞層と、幼虫のクチクラとの接着パターンで作られるが、ツノゼミの場合は、現
在その仕組みは不明であり、その点にフォーカスして解析を続けている。 
 
②皺の方向性により、突起の伸長、突起の消失が起きる原理が解っている。ツノゼミの多くは、
幼虫がとげ（突起）を持ち、それが脱皮により、より長くなる。幼虫＞幼虫の脱皮では、無方向
性の皺が存在する。この皺が展開すると、３D形状が相似形を保ったまま大きくなる。一方、幼
虫から成虫の脱皮の時には、多くの場合、突起が無くなる。この場合は突起の方向に対して折り
たたんだ傘のような皺ができ、それが脱皮時に開くと、広げた傘のように突起が無くなる。この
仕組みは昆虫に共通かどうか、現在解析中である。 
 
以上のように、ツノゼミにおいても、基本的にカブトムシの知見を応用できるが、全貌を理解す
るにはまだ数年かかると考える。最終的には、ツノゼミが多様な形態を作る原理を解明し、それ
を、「狭い空間で任意の形状を作る原理」として提示することで、産業応用につなげたい。 

図１０ ツノゼミ（コスタリカ） 

図１１ ヨツコブツノゼミの羽化（近藤が撮影） 
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