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研究成果の概要（和文）：・Rickettsiella感染により増大する緑色色素の種別，構造，存在量を明らかにした。・Ric
kettsiellaのゲノムDNA試料を感染虫体液より調製し，全ゲノム配列を決定した。・非感染の赤色の虫および感染した
緑色の虫の発現遺伝子をRNAseqにより網羅的に同定し、感染により発現が変化する宿主遺伝子群を解明した。・Ricket
tsiellaの全ゲノム情報およびアブラムシの発現遺伝子情報からそれぞれ、色素合成酵素系等の体色関連遺伝子群の候
補を同定し、それらの発現様式や生物機能を解析した。・その他の多様かつ新規な昆虫―細菌共生系について、ゲノム
解析、発現遺伝子解析、機能解析を推進した

研究成果の概要（英文）：† Species, structure and quantity of green pigments induced by Rickettsiella 
infection were identified. † Genome sequence of the Rickettsiella symbiont was determined. † Genes 
expressed in uninfected red insects and Rickettsiella-infected green insects were comprehensively 
identified, thereby analyzing host genes up- or down-regulated with Rickettsiella infection. † Candidate 
genes involved in pigment symthesis and body color change were surveyed for the symbiont’s genome data 
and host’s transcriptomic data, and their expression patterns and potential biological functions were 
analyzed. † Genomic, transcriptomic and functional analyses on other diverse and unexplored 
insect-microbe symbiotic systems were promoted.

研究分野：進化生物学
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１．研究開始当初の背景 
	
 生物の体色や紋様は一般に、非常に重要か
つ多彩な生物機能を有している。種内および
種間の個体間認識に影響し，性選択や捕食—
被食関係を通じて婚姻色，装飾、隠蔽色，警
告色，擬態などのさまざまな興味深い生物現
象が進化してきた。しかしそれらの高度かつ
巧妙な形態形成機構，発生機構，分子機構等
については理解が不十分であった。こういっ
た「複合適応進化形質」の基盤となるメカニ
ズムの解明は、重要かつ挑戦的な研究課題で
あり、非モデル生物におけるゲノム情報を援
用したアプローチが可能となった近年にな
って、やっと取り組めるようになったばかり
の状況であった。 
	
 エ ン ド ウ ヒ ゲ ナ ガ ア ブ ラ ム シ
Acyrthosiphon pisumの欧米集団では、緑色
および赤色の色彩多型の存在が古くから知
られ，遺伝学者や生態学者の関心を集め，多
くの先行研究が行われてきた。以下がそれら
の知見の概要である： 
・アブラムシ体色はメンデル遺伝し、赤色が
優性、緑色が劣勢である（Müller, 1962）。 
・アブラムシの主要な捕食者であるナナホシ
テントウは赤色のアブラムシをより高頻度
で捕食するが，それは緑の植物上で赤色のア
ブラムシがより目立つためである（Losey et 
al. 1997）。 
・一方、他のアブラムシの重要な捕食者であ
るエルビアブラバチは緑色のアブラムシに
よ り 高 頻 度 で 寄 生 す る 傾 向 が あ る
（Libbrecht et al. 2007）。 
すなわち、アブラムシの体色多型はアブラム
シ自身の遺伝子型で決まり，異なる捕食者に
よる異なる色彩選好性が、隠蔽色への自然選
択を通じて集団中の色彩多型を維持してい
る，というのが従来の定説であった。 
	
 ところが最近、我々はこのような従来の定
説に修正をせまる新事実を発見した。エンド
ウヒゲナガアブラムシの欧州集団において
Rickettsiella 属の新規な共生細菌を同定し，
その感染により赤色のアブラムシの体色が
緑色に変化することを見いだしたのである。
隠蔽色や擬態という高度な生物の適応的形
質が，共生細菌により大きな改変や影響を受
けるというまったく予想外の現象であり，
「共生関係」を通じた「複合適応進化形質」
の進化という新しい概念を提示することに
なり、その分子，発生、生理、生態、進化機
構の解明は大きなインパクトを有すると想
定された。 
 
２．研究の目的 
	
 本研究課題では，アブラムシ体色を構成す
る色素の解析，この共生細菌のゲノム解析，
共生細菌の感染にともなう宿主アブラムシ
の遺伝子発現解析、関連候補遺伝子の機能解
析、共生細菌感染及び体色変化がアブラムシ
の生理や生態に与える影響の解析などを通
じて，この現象を徹底的に解明し、理解する

ことを目的とする。次世代 DNA シーケンサ
ーを擁し高度な情報遺伝子生産及び解析能
力をもつ方法開発班との有機的かつ密接な
協力のもとに、最終的に「共生関係」に駆動
される「複合適応進化形質」の進化という生
物学的概念の構築および提示をめざす。 
 
３．研究の方法 
(I)	
 共生細菌感染前後の宿主アブラムシ体
色色素の解析：	
 
	
 複数のアブラムシ系統について，非感染の
赤色の虫および感染した緑色の虫を作成し，
薄層クロマトグラフィー，液体クロマトグラ
フィー，質量分析などを駆使して、
Rickettsiella 感染により減少する色素，増
大する色素、新生する色素の種別，構造，存
在量を明らかにする。	
 
(II)	
 体色を変化させる共生細菌のゲノム解
析：	
 
	
 ア ブ ラ ム シ 体 色 を 変 化 さ せ る
Rickettsiella のゲノム DNA 試料を感染虫体
液より調製し，全ゲノム配列を決定し，この
共生細菌の全遺伝子レパートリーを解明す
る。	
 
(III)	
 共生細菌による体色変化にともなう
宿主アブラムシの発現遺伝子解析：	
 
非感染の赤色の虫および感染した緑色の虫
の発現遺伝子を RNAseq により網羅的に同定
し、感染により発現が上昇する宿主遺伝子群，
減少する宿主遺伝子群を解明する。	
 
(IV)	
 宿主アブラムシおよび共生細菌の体色
関連遺伝子の発現および機能解析：	
 
	
 Rickettsiella の全ゲノム情報およびアブ
ラムシの発現遺伝子情報からそれぞれ、色素
合成酵素系等の体色関連遺伝子群の候補を
同定し、それらの発現様式や生物機能を解析
する。	
 
(V)	
 多様な昆虫―細菌共生系のゲノム解析、
発現遺伝子解析、機能解析：	
 
	
 その他の多様かつ新規な昆虫―細菌共生
系について、次世代 DNA シーケンサーを擁
し高度な情報遺伝子生産及び解析能力をも
つ方法開発班と共同で、ゲノム解析、発現遺
伝子解析、機能解析を推進する。	
 
(VI)	
 共生による複合適応形質に関わる遺伝
子ネットワークの進化過程の推定：	
 
	
 最終的に、アブラムシの体色がどのような
機構で形成され，その機構に共生細菌がどの
ような仕組みで干渉、影響することにより体
色が変化するのかを明らかにすることによ
り，共生による体色変化という現象を成立さ
せている遺伝子ネットワークを明らかにし，
その進化プロセスについて考察する。	
 
	
 
４．研究成果	
 
［１．アブラムシの体色を変える新規共生細
菌 Rickettsiellaの発見］	
 
	
 ヨーロッパの野外集団由来のアブラムシ
系統を収集したところ、緑色の母虫が赤色の
幼虫を産む系統がいくつか得られた。これら



の系統の幼虫は成長するにつれて体色が赤
から緑に変化し、4 令幼虫から成虫に至ると
完全に緑色になった。これらのアブラムシ系
統の共生細菌叢を調べたところ、必須共生細
菌 Buchnera 以外に 2 種類の共生細菌が感染
していることがわかった。1 つは既知の共生
細菌 Hamiltonellaもしくは Serratiaで、い
ずれかが感染していた。それに加えて、未知
の Rickettsiella属の共生細菌が共感染して
いた。ヨーロッパのアブラムシ集団由来の
353 個体について調べたところ、28 個体
（7.9	
 %）が Rickettsiellaに感染しており、
自然界における広範な分布が判明した。
Rickettsiella に感染したアブラムシから体
液を採取して、感染していない系統に微小注
入し、その子孫を個別に飼育して、遺伝的背
景が同一でありながら Rickettsiella 感染/
非感染のみが異なるアブラムシ系統を多数
作成した。すると、Rickettsiella に感染し
た赤色系統のアブラムシは、すべて体色が緑
色になった。一方、もともと緑色だった系統
に Rickettsiellaを感染させても特段の変化
は見られなかった。3 系統のアブラムシにつ
いて Rickettsiella感染個体と非感染個体を
作成して、体重、成長速度、産子数、寿命を
比較したが、ほとんど有意な違いは見られな
かった。すなわち、この Rickettsiellaは特
に宿主アブラムシに悪影響を与えることな
く、赤色の体色を緑色に変えることが判明し
た。	
 
	
 アブラムシの体色は主に、黄色から赤色
のカロテノイド系色素と、緑色から青色な
どさまざまな色の多環性キノン系色素から
構成される。Rickettsiellaに感染した緑色の
アブラムシと非感染の赤色のアブラムシの
色素分析を行ったところ、カロテノイド系
色素の組成や量には大きな違いは見られな
かった。一方、緑色系の色素については、
感染状態による色素組成の変化はなかった
が、その量が感染アブラムシでは非感染ア
ブラムシの 3 倍以上に増加していた。
Rickettsiella感染により、宿主アブラムシの
緑色色素の生産が何らかの形で活性化され
て体色変化が起こると推察された。 
	
 Rickettsiella が感染して体色が赤から緑
に変化すると、テントウムシには食べられ
にくくなるが、寄生蜂の攻撃は受けやすく
なることが予想される。興味深いことに、
Rickettsiella に感染しているアブラムシの
大部分（約 80 %）が Hamiltonellaもしくは
Serratiaという共生細菌にも感染していた。
Hamiltonellaや Serratiaは産みつけられた卵
や幼虫を殺すことにより、寄生蜂に対する
耐性を賦与する。このことは、Rickettsiella
はアブラムシの体色を緑に変えてテントウ
ムシに補食されにくくすると同時に、緑色
のアブラムシに好んで産卵する寄生蜂に対
する耐性を与える共生細菌と共感染するこ
とによって、宿主アブラムシの生存率、ひ
いては自分自身の生存率を上げている可能

性が示唆された。	
 
	
 以上の研究成果は Science 誌に発表され
（Tsuchida	
 et	
 al.	
 2010）、2010 年 11 月 19
日にプレス発表をおこない、各種メディアに
広く取り上げられた。擬態や隠蔽色といった
新規複合形質の進化に微生物との共生が関
与しうることを示した重要な発見と位置づ
けることができる。	
 
	
 
［２．アブラムシ共生 Rickettsiellaの微生
物学的解析および記載］	
 
	
 エンドウヒゲナガアブラムシの体色を変
える共生細菌 Rickettsiellaの体内局在、宿
主への適応度効果、共感染する共生細菌
Hamiltonella との相互作用などを微生物学
的に詳細に解析し、暫定学名“Candidatus	
 
Rickettsiella	
 viridis ” を 提 唱 し た
（Tsuchida	
 et	
 al.	
 2014）。	
 
	
 
［３．Rickettsiella 感染によって誘導され
るアブラムシ体色色素の同定］	
 
	
 LC-MS を用いて、体色変化に関与する主要
な ３ 種 の 緑 色 色 素 Viridaphin	
 A1,	
 
Viridaphin	
 A2,	
 Viridaphin	
 B1 を同定した。
本色素群は、アブラムシ上科に属する様々な
種が共通に保有することが示唆された。現在、
論文発表準備中である。	
 
 
［４．アブラムシの体色を変える共生細菌
Rickettsiellaのゲノム解析］ 
	
 体色を変化させる共生細菌 Rickettsiella
の全ゲノム塩基配列 1,576,143	
 bp を決定し
た。タンパク質をコードすると推定される遺
伝子は 1,406 個,	
 リボソーム RNA 遺伝子は 6
個,	
 転移 RNA遺伝子は42個,	
 GC含量は 38.3%,	
 
coding	
 content は 87%であった。遺伝子組成
は同じレジオネラ科の Rickettsiella	
 grylli,	
 
Coxiella,	
 Legionella などと類似しており、
アブラムシ任意共生細菌 Hamiltonella,	
 
Serratiaなどとは似ていなかった。代謝系と
しては、アミノ酸は Gly と Glu 以外は合成で
きず、ビタミン B で合成できるのは biotin
および thiamine のみであった。一方、脂肪
酸、ペプチドグリカン、リポ多糖などの細胞
壁や細胞膜の生合成遺伝子はかなりよく保
存されている傾向があった。現在、論文発表
準備中である。	
 
 
［５．共生細菌による体色変化にともなう
宿主アブラムシの発現遺伝子解析］ 
	
 人工感染法によって作出した遺伝的に同
一で Rickettsiella 感染の有無のみが異なる
アブラムシ系統を用い、体色の違いが最も
大きくなる 11日令の感染虫・非感染虫のそ
れぞれ５試料ずつについて、次世代シーケ
ンサー  5500 SOLiD システムによる
RNA-Seq法をおこなった。片側 50 bp、約
4.5億 leadsのシークエンスランをおこない、
リファレンス mRNA 配列およびゲノムへ
のマッピング等の作業を進めた。TbT法に



よる正規化後、感染によって発現量が有意
に（P < 0.01）変動したものとして 54遺伝
子を同定した。 
 
［６．宿主アブラムシの色素合成候補遺伝
子の特定］ 
	
 それらのうち２種のポリケチド／脂肪酸
合成酵素遺伝子（AP0006, AP0012）が色素
関連候補と想定されたため、アブラムシの
成長に伴う発現量を定量 PCR 法によって
解析した。その結果、Rickettsiella感染虫で
は、体色が赤色の初令幼虫から緑色の成虫
に至る段階で、これらの脂肪酸合成酵素遺
伝子の発現が 100倍以上に上昇しているこ
とが示された。一方、非感染虫では、これ
らの遺伝子発現はわずかに減少する傾向が
示された。さらに、同一の遺伝的背景を持
つアブラムシに体色を変えない別種の共生
細菌 Regiella および Hamiltonella を人工導
入した系統についても経時的発現解析を行
い 、 こ れ ら の 遺 伝 子 発 現 の 上 昇 が
Rickettsiella 感染に特有であることを確認
した。また、上述の２種の脂肪酸合成酵素
とは別に、アブラムシゲノムデータベース
から検出した 78 遺伝子から、RNA-seq に
よる発現量を基準に絞り込んだ 3種類の脂
肪酸合成酵素に対しても発現解析を行った
が、感染により有意に発現が上昇するもの
は同定されなかった。以上の結果より、こ
れら２種の脂肪酸合成酵素遺伝子が有力な
色素合成関連候補であることが示唆された。
siRNAを用いた発現抑制解析により、これ
らの遺伝子発現が抑制された個体ほど、体
色の変化が生じにくくなる傾向があったが、
実験的な再現性に問題があり、最終的な証
明には至らなかった。 
 
［７．共生細菌の発現遺伝子解析］ 
	
 感染虫および非感染虫の比較解析から、
色素はアブラムシ自身によって生産されて
いることが示唆されるが、合成の律速因子
となる代謝中間体を Rickettsiella が作って
いる可能性も考えられる。そこで中間体生
産に関わる候補遺伝子として、ポリケチド
／脂肪酸合成酵素遺伝子を対象として相同
性検索を行ったところ、Rickettsiellaゲノム
から 11個の候補遺伝子が検出された。これ
らの候補遺伝子発現の経時的変化を解析し
たところ、複数の遺伝子において発現の増
加が確認されたが、それほど顕著ではなく、
体色変化への寄与は不明であった。 
 
［８．アカトンボの体色変化の分子基盤の解
明］	
 
	
 アブラムシ共生系で開発した色素分析技
術の援用により、アカトンボの雄が性成熟に
伴って黄色から赤色に体色を変化させる機
構について、オモクローム色素の雄特異的な
酸化還元によることを明らかにした。これは
計画にない予定外の研究成果であったが

PNAS誌に発表され（Futahashi	
 et	
 al.	
 2012）、
2012 年 7 月 10 日にプレスリリースをおこな
い、国内外における新聞報道等で社会に広く
紹介される研究成果となった。	
 
	
 
［９．ホソヘリカメムシ共生細菌のゲノム解
析］	
 
	
 ホソヘリカメムシの環境獲得型共生細菌
である腸内共生細菌 Burkholderia	
 RPE64 系
統の全ゲノム塩基配列 6.96	
 Mb を決定し、論
文発表した（Shibata	
 et	
 al.	
 2013）。ホソヘ
リカメムシ腸内共生細菌 Burkholderia	
 RPE67
系統についても全ゲノム塩基配列 8.69	
 Mb を
決定し、論文発表した（Takeshita	
 et	
 al.	
 
2014）。	
 
	
 
［10．コナカイガラムシ細胞内共生系のゲノ
ム解析］	
 
キュウコンコナカイガラムシの細胞内共生
細菌 Tremblaya	
 phenacolaの 0.17	
 Mb の極小
ゲノム塩基配列を完全決定した。さらにミカ
ンコナカイガラムシの入れ子状細胞内共生
細菌 Tremblaya	
 princeps および Moranella	
 
endobia のゲノム配列、さらに菌細胞の
RNAseq データをあわせて解析することによ
り、コナカイガラムシの共生器官では宿主昆
虫の代謝遺伝子群、２種の共生細菌の代謝遺
伝子群、さらに少なくとも６系統の異なる細
菌から宿主昆虫のゲノム上に水平転移した
代謝遺伝子群が、モザイク状に組み合わさっ
て発現することにより、アミノ酸合成、ビタ
ミン合成、細胞壁合成などの機能的な代謝系
が構築されていることを明らかにした。これ
は従来の常識を超えた複雑な共生システム
の解明であり、生物のゲノム、細胞、個体な
どの基本概念の定義や区分に一石を投じる
新知見である。本研究成果は Cell に論文発
表され（Husnik	
 et	
 al.	
 2013）、コナカイガ
ラムシの写真が雑誌の表紙を飾り、プレスリ
リースをおこなった。	
 
	
 
［11．クヌギカメムシの共生細菌含有卵塊ゼ
リーの機能解析およびゲノム解析］	
 
	
 クヌギカメムシの卵塊ゼリーに含まれる
縮小ゲノム腸内共生細菌 Tachikawaea	
 
gelatinosa の	
 0.71	
 Mb の完全ゲノム配列を
決定し、必須アミノ酸供給機能を推定すると
ともに、卵塊ゼリーの主成分がガラクタンゲ
ルであること、孵化幼虫が３令まで育つのに
十分な栄養を含むことなど、生物学的意義を
解明した。本研究成果は Cur	
 Biol に論文発
表され（Kaiwa	
 et	
 al.	
 2014）、プレスリリー
スをおこなった。	
 
	
 
［12．トコジラミの菌細胞共生 Wolbachiaの
ゲノム解析および遺伝子水平転移によるビ
タミン B７合成系の獲得の発見］	
 
	
 トコジラミの菌細胞塊に局在する栄養相
利共生 Wolbachiaの 1.25	
 Mb の完全ゲノム配
列を決定し、宿主に主にビオチン（ビタミン



B7）を供給していることを示し、このビタミ
ン合成系遺伝子群が他の共生細菌からの遺
伝子水平転移で獲得されたものであること
を明らかにした。本研究成果は PNAS に論文
発表され（Nikoh	
 et	
 al.	
 2014）、プレスリリ
ースをおこなった。	
 
	
 
［13．共生による複合適応形質に関わる遺伝
子ネットワークの進化過程の推定］	
 
	
 共生により宿主昆虫の体色が変化したり、
新規代謝系が付加されたりといった進化的
新奇性が創出され、そこには宿主昆虫側と共
生細菌側の双方でのゲノムや代謝の変化が
ともなう。本研究課題においては、そのよう
な共生による複合適応形質進化について、次
世代シーケンサーを用いたビッグデータを
宿主昆虫と共生細菌の双方からアプローチ
することにより、従来にないレベルでの共生
進化の理解を得ることができた。	
 
	
 ア ブ ラ ム シ に お け る 共 生 細 菌
Rickettsiella による体色変化機構について
は、共生細菌が緑色色素を産生しているので
はなく、共生によりアブラムシの緑色色素産
生に関わる代謝機構が活性化することによ
ることが明らかになった。	
 
	
 コナカイガラムシにおける共生細菌
Tremblaya および Moranella による共生系構
築や、トコジラミにおける共生細菌
Wolbachia によるビタミン供給においては、
共生相互作用の進化及び構築に遺伝子水平
転移が重要な役割を果たして来たことを解
明した。	
 
	
 これら我々の明らかにした新知見は、複合
適応形質を担う遺伝子ネットワーク構築の
プロセスおよびメカニズムの理解に重要な
な洞察をもたらすものである。	
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