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研究成果の概要（和文）：シロアリの兵隊は，防衛に特殊化した形態をしている．兵隊への発生は，遺伝的に決
定されるものではなく，環境要因によって後胚発生の過程で決定され，昆虫のホルモンの一つ幼若ホルモンによ
って制御される．本研究では，ショウジョウバエでは翅原基で発現するMsh遺伝子が，タカサゴシロアリではホ
ルモンの下流で兵隊特異的な形態変化に関わる遺伝子であることがわかった．この他にも他の昆虫では翅の形成
に関わる遺伝子が兵隊への発生過程で発現上昇していることも突き止めた．以上のように，シロアリのカースト
分化決定には，翅で働く転写因子が深く関わることを示唆する結果を初めて得た．

研究成果の概要（英文）：Morphologies of termite soldiers are specialized for colony defense. 
Developmental determination for soldiers is regulated by environmental factors during post-embryonic
 development. Juvenile hormone (JH) mediate this developmental processes. This study showed that Msh
 gene, which is expressed in wing disc of Drosophila melanogaster,  plays a central role in 
soldier-specific morphological changes. Furthermore, this study showed that some wing developmental 
genes such as vestigial gene increased during presoldier development. These results suggest that the
 genes involved in wing formation plays a central role in termite soldier development.

研究分野：進化発生学，生態発生学，社会生物学
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様	 式	 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通）	

 １．研究開始当初の背景 
	 生物は環境に応答して表現型を変化させ
る能力を持つ．顕著な場合は，同種とは思え
ないほど異なる二つ以上の表現型を示す場
合まであり，この現象は表現型多型と呼ばれ
る．環境シグナルの入力から表現型改変に
至る生理発生機構に関する研究は昆虫を用
いて多く行われている．環境シグナルはホ
ルモン量に変換され，それにより各組織で発
生運命が決定される(Nijhout	2001)．つまり
ホルモンは発生段階のタイミングを決定す
る役割を担っている．しかし，表現型多型を
示す昆虫において，ホルモンがどのように発
生段階を特徴付けるのかに関する詳細は未
だ不明である．	
	 シロアリには，主に３つのカースト(職蟻，
兵隊，生殖虫)が巣内で分業しており，カー
スト分化は表現型多型の好例である．兵隊
は職蟻や幼虫から前兵隊を経て分化する．
兵隊への分化は，幼若ホルモン量の増加が
必須であり，カースト分化における幼若ホ
ルモン(juvenile	hormone:	JH)の機能を明
らかにする上で重要なモデルとなる．	
	 タカサゴシロアリの兵隊分化過程では，
頭部にはツノ様の突起構造，頭部内には外
分泌腺(額腺)が形成されるとともに口器は
退縮する．本種の兵隊は，額腺で合成され
た防衛物質をツノの先端から噴出すること
で防衛する．兵隊特異的な形態変化に関す
る遺伝子群を RNA 干渉(RNAi)法により特定
してきた過程で，Muscle	segment	homeobox	
(Msh)と呼ばれる翅原基で発現する遺伝子
が前兵隊の発生段階を特徴付けることを示
唆する結果を得た．このことより，翅形成
に関わる遺伝子を含む転写因子は，シロア
リの兵隊の発生運命の決定に関わる可能性
がある．	
	
２．研究の目的 
	 本研究では，Msh を含めた翅形成遺伝子
やホルモン関連遺伝子を対象として，シロ
アリの兵隊分化において，幼若ホルモンの
シグナル伝達に関わる遺伝子の探索とその
機能を明らかにすることを目的とした．		
 
３．研究の方法 
(１)シロアリの兵隊は，幼若ホルモンの類
似体を職蟻に塗布することで人為的に効率
的に前兵隊を誘導可能である．本研究の主
な材料であるタカサゴシロアリは，ハイド
ロプレン投与により効率的に前兵隊を誘導
可能である．本研究では，この誘導系と
RNAi による遺伝子ノックダウンを組み合
わせて，タカサゴシロアリの兵隊分化にお
ける Mshの機能を明らかにする．	
	
(２)前兵隊分化の誘導系を利用して，職蟻
や前兵隊，兵隊のサンプルを経時的にサン
プリングし，RNA 抽出を行った．これを用
いて，リアルタイム定量 PCR により，ホル

モン関連の遺伝子の発現量解析を行い，Msh
の制御下にあるホルモン関連の遺伝子の探
索を行った．	
		
(３)社会性昆虫以外のモデル昆虫(コクヌ
ストモドキ)を用いて，タカサゴシロアリで
明らかになった Mshの機能は，社会性昆虫
以外ではどのような機能を持つのかを調査
した．	
	
(４)Msh はキイロショウジョウバエでは，
翅原基で発現することが知られる．したが
って，タカサゴシロアリの兵隊分化と翅形
成遺伝子は関連があることが予想される．
Msh 以外の翅形成に関わる遺伝子について，
発現量解析や RNAi による機能解析を行っ
た．	
	
４．研究成果	
(１)ハイドロプレン投与した職蟻に Mshの二
本鎖 RNA を注射することで，Msh のノックダ
ウンを行った．注射の時期はハイドロプレン
投与直後や日数をあけて注射した．ハイドロ
プレン投与から 10 日程度経過してから注射
した後に脱皮した前兵隊は，通常より頭部に
黒色を呈し，大顎や上唇は過度に退縮してい
た．この形態は，前兵隊というより兵隊に類
似していた．このことは，本来ならば前兵隊
の形態になる予定が，発生段階をスキップし
て兵隊になったのではないかと考えられる．
ハイドロプレン投与開始と二本鎖 RNA の注射
を同時に行った場合は，頭部の着色や大顎や
上唇の形態が職蟻のようになった．注射時期
を変えて行ったノックダウンの結果から，
Msh は前兵隊の形態形成に関わると結論づけ
られる．また，異なる二つの時期で働く遺伝
子であると予想された．	
	 Msh の二本鎖 RNA の注射時期を変えること
で二つの表現型が生じたことから，Msh は高
発現する時期が二つあると予想される．兵隊
分化の誘導系を利用して，Msh の経時的な発
現量解析を行った結果，Msh が高発現してい
る時期は，ハイドロプレン投与から 3日後と
ガットパージ期であった．ガットパージとは
昆虫が脱皮前に起こす腸内容物の放出であ
る．タカサゴシロアリでは，前兵隊への脱皮
前に腸内容物の放出や脂肪体の蓄積によっ
て腹部が白くなることで，視認することがで
きる．上述した Msh の RNAi によって生じる
二つの表現型は，この二つの Mshの発現のピ
ークが関係していることが示唆される．	
	
(２)これまでのカースト分化決定にはホル
モンが重要な働きを担うことがわかってい
た．Msh はこのホルモンのシグナルを仲介す
る遺伝子であると考えられる．なぜなら，ホ
ルモンが引き起こす体全体的な形態変化が
Msh の RNAi によって抑制されたからである．
昆虫の発生制御は，幼若ホルモンとエクダイ
ソンが重要な働きを担うが，シロアリの兵隊



分化において，これらホルモンのシグナル伝
達がどのような役割を担っているのか不明
であった．まずは，幼若ホルモンやエクダイ
ソンの受容体遺伝子やシグナル伝達遺伝子
の発現量解析を行った．幼若ホルモンの受容
体遺伝子 Metは兵隊分化過程において変動し
ており，一貫した発現変動の変化は見られな
かった．幼若ホルモンのシグナル伝達遺伝子
とエクダイソン受容体遺伝子(EcR)は類似し
た発現パターンを示した．具体的には，ハイ
ドロプレン投与後数日で発現が上昇し，一旦
発現量が低下するが，その後前兵隊にかけて
発現が徐々に上昇した．ハイドロプレン投与
による誘導された前兵隊分化過程において，
Met及び EcRのRNAiによるノックダウンを行
うと，前兵隊の形態形成が起こらず，職蟻の
ような形態になった．この形態は，Msh のノ
ックダウンと類似した形態である．	
	 この他にもエクダイソンのシグナル伝達
に関わる E75や E63,	E93,	Broadなどの遺伝
子についてノックダウンによる機能解析を
行った．ハイドロプレン投与後の職蟻におい
て，E93 のノックダウンを行うと，前兵隊の
大顎形成が阻害され，職蟻のようになった．
これまでに他の昆虫において，E93 は成虫化
に必要な遺伝子として知られており，この結
果は昆虫の発生の調節機構においても興味
深い結果である．今後は，これらの遺伝子と
Msh との発現制御関係を明らかにすることが
必要となる．	
	
(３)上述したタカサゴシロアリで明らかに
なった Mshの機能がカースト分化特異的な機
能なのかを明らかにするため，単独性で RNAi
による遺伝子の機能解析が効率的に行える
コクヌストモドキを用いて，Msh のノックダ
ウンを予備的に行った．コクヌストモドキの
終齢幼虫に二本鎖 RNA を注射し，蛹及び成虫
の形態を観察したが，外部形態に異常は観察
されなかった．このことは，Msh によるホル
モンのシグナル伝達はシロアリ特異的な機
能の可能性があるが，詳細な解析を行う必要
がある．	
	
(４)tolkinはコクヌストモドキにおいて，鞘
翅の形成に関与する遺伝子である．タカサゴ
シロアリで，ハイドロプレン投与後の職蟻に
tolkin の二本鎖 RNA を注射した．その結果，
前兵隊の形態形成が阻害された．発現部位解
析から，この遺伝子は脳やエクダイソンの合
成器官である前胸腺で発現していることが
わかった．この他にも，発現量解析から翅形
成において重要な役割を担う Vetigial の発
現が，前兵隊分化過程で上昇することも明ら
かとなった．ただし，この遺伝子については，
RNAi による機能解析は行っていないため，ど
のような形態形成を制御するかは不明であ
る．しかし，これらの結果は，シロアリの兵
隊分化は翅形成遺伝子と深い関係があるこ
とを示唆している．	
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