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研究成果の概要（和文）：社会性昆虫に見られる高度かつ巧妙な社会システムがどのように成立し、維持され、
また進化してきたのかを知ることは、進化生物学において重要な課題である。本研究では、この問題にアプロー
チするため、社会性アブラムシに着目した。モンゼンイスアブラムシの兵隊は、「ゴール修復」という興味深い
社会行動を示す。しかし、その分子基盤については、体液メラニン化が重要な役割を果たしていること以外はほ
とんど解明されていなかった。本研究課題では、兵隊で特殊化したチロシン合成・蓄積に関わる分子基盤につい
て解明するとともに、ゴール修復の分子基盤の進化や巨大顆粒細胞の発生起源について明らかにした。

研究成果の概要（英文）：Social insects have highly sophisticated social systems, but how they have 
established, maintained and evolved remain unknown. To approach this question, I focused on social 
aphids. In the social aphid, Nipponaphis monzeni, soldiers show a unique social behavior, namely 
gall repair, wherein the soldiers discharge a large amount of their own body fluid to repair the 
damage of the gall, but the molecular basis of this social behavior has been largely unknown, except
 that body fluid melanization plays an important role in the process of the gall repair and that 
soldiers contain a large amount of tyrosine, a starting substance of the melanin pathway. In this 
study, I clarified molecular basis of the tyrosine synthesis and/or accumulation in soldiers, 
molecular evolution of the soldier-specific phenoloxidase genes, and a developmental origin of 
peculiar cells specialized for the gall repair, namely large globular cells. 

研究分野： 社会性昆虫
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研究成果の学術的意義や社会的意義
モンゼンイスアブラムシ兵隊が示すゴール修復は、体表の傷をふさぐ「かさぶた」の形成機構を著しく増強し、
凝固活性が高い体液を外部に大量に放出することで、巣の傷を修復する。本研究では、ゴール修復に必要なチロ
シンを兵隊が大量蓄積する遺伝的基盤を、トランスクリプトーム解析から明らかにすることができた。また、フ
ェノール酸化酵素の種間比較解析から、ゴール修復という社会行動が進化する過程で、遺伝子重複や発現組織の
変化という分子進化的イベントが重要な役割を果たしたという事実が明らかになった。また、ゴール修復に特化
した巨大顆粒細胞が、脂肪体細胞に由来するという新たな知見を得ることができた。

※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、研究者個人に帰属します。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
 
１．研究開始当初の背景 
 
社会性昆虫に見られる高度かつ巧妙な社会システムがどのように成立し、維持され、また進化

してきたのかを知ることは、進化生物学において重要かつ興味深い課題である。本研究では、こ
の問題にアプローチするため、社会性アブラムシに着目した。社会性アブラムシは、様々な興味
深い特徴や現象を有し、利他階級である兵隊が独立に複数回進化してきたため、種間比較により
社会性進化を考えるのに適した材料である。 
本研究で扱うモンゼンイスアブラムシの兵隊は、「ゴール修復」という興味深い社会行動を示す。

本種はイスノキという常緑樹に完全閉鎖型のゴールを形成するが、成長中の未成熟ゴールは外
敵であるガの幼虫にしばしば食い破られてしまう。これに対して兵隊は、ゴールの傷口にすばや
く集合し、尾部から白い液体を大量に分泌する。すると分泌体液は次第に固化し、穴は完全に塞
がれる。これまで申請者は、このゴール修復行動に関わる分子基盤、特に分泌液凝固の分子メカ
ニズムについて解明するため、様々な解析に取り組んできた。これまでの研究から、(1)兵隊分泌
体液にはメラニン合成に関わる酵素（フェノール酸化酵素）や基質（チロシン）が大量に含まれ
ており、体液のメラニン化の過程で、周辺タンパク質の架橋が起こり分泌液が凝固する、(2)兵隊
の腹部体腔内は、巨大顆粒細胞と呼ばれる巨大かつ特殊化した細胞で充満しており、ゴール修復
時に分泌体液とともに体外に排出される。(3)巨大顆粒細胞にはゴール修復に必要なタンパク質
成分や脂質成分が蓄積しており、分泌時に細胞が破裂することで凝固反応が開始することがわ
かっていた。しかしながら、兵隊の分子・代謝レベルでの特殊化に関わるメカニズムや、ゴール
修復に特化した巨大顆粒細胞の発生起源については、未解明であった。 
 
２．研究の目的 
 
本研究課題では、モンゼンイスアブラムシのゴール修復行動に関わる分子・細胞・代謝基盤お

よびその進化について包括的に解明することを目的として、以下の課題に取り組む。 
(1) 兵隊において特殊化したチロシン合成・蓄積メカニズムの解明 

アブラムシにおけるアミノ酸合成は、内部共生細菌ブフネラと協調的に行われることが知られ
ている。そこで、本種ブフネラのゲノム解析、およびブフネラを収納するアブラムシ菌細胞にお
けるトランスクリプトーム解析を行い、モンゼンイスアブラムシ兵隊において高度に特殊化し
たチロシン合成・運搬・蓄積に関わる分子基盤を明らかにする。 

(2)ゴール修復の分子基盤の進化、および巨大顆粒細胞の発生起源 
社会性アブラムシにおいて、ゴールの傷を修復するために自らの分泌体液を使うという高度か
つ巧妙な方法を進化させたのは、モンゼンイスアブラムシだけである。そこで、近縁種との比較
解析により、モンゼンイスアブラムシが示す高度なゴール修復が分子レベルでどのように進化
してきたのかについて解明する。また、モンゼンイスアブラムシのゴール修復のために特殊化し
た巨大顆粒細胞の発生起源について明らかにする。 
 
３．研究の方法 
 本研究では、モンゼンイスアブラムシおよびその近縁種（イスノフシアブラムシ、イスノフシ
アブラムシ、イスノアキアブラムシ、ヨシノミヤアブラムシ）を対象に研究を行った。アブラム
シは野外からゴールごと採集し、実験室に持ち帰った後にゴール内の虫を取り出して実験に用
いた。 
ブフネラ全ゲノム解析は、モンゼンイスアブラムシの菌細胞からゲノム DNA を抽出し、断片

化した後、TruSeq Nano DNA Sample Prep Kit を用いて DNA ライブラリーを作成した。MiSeq に
よりシーケンシングし、得られたリード配列を用いて全ゲノム配列を決定し、遺伝子アノテーシ
ョンを行った。 
トランスクリプトーム解析は組織別に行い（菌細胞、巨大顆粒細胞、体全体）、菌細胞について

は、アブラムシ側とブフネラ側の両方の遺伝子について発現解析を行った。cDNA ライブラリー
は、TruSeq RNA Sample Preparation キットを用いて作製し、HiSeq2000/2500 によるシーケンシン
グにより得られたリード配列を用いて、遺伝子アノテーションおよび遺伝子発現解析を行った。
その他の分子生物学的解析、分子系統学的解析、生化学的解析については、Kutsukake et al. 2019
に記載の通りに実施した。 
 
４．研究成果 
 

(1)兵隊で特殊化したチロシン合成・蓄積メカニズムの解明 
 
全ゲノム解析の結果、モンゼンイスアブラムシのブフネラは１つの染色体（0.59Mb）と 2 つの

プラスミド（pLeu, pTrp）から構成されていることが明らかになった（図 1A）。チロシン合成に



関わるシキミ酸経路の遺伝子群は全て保存されており、新たなプラスミドの獲得や遺伝子コピ
ー数の増加は見られなかった。このことから、本種兵隊に見られる顕著なチロシン合成は、ブ
フネラゲノムの変化によるものではないことがわかった。また、菌細胞トランスクリプトーム
解析の結果、ブフネラ側のチロシン合成遺伝子（AroH, AroB, AroQ, AroE, AroK, AroA, AroC, PheA, 
HisC）が他のアミノ酸合成遺伝子よりも顕著に高発現しているという傾向は検出されず、発現
変動していない可能性が示唆された。一方、アブラムシ側の遺伝子については、チロシン合成
の最終反応を担うフェニルアラニン-4-モノオキシゲナーゼ遺伝子が菌細胞において顕著に発
現亢進していた。このことから、アブラムシ側の遺伝子発現がチロシン合成を制御している可
能性が示唆された。続いて、チロシン合成に必要な基質合成に関わる遺伝子発現について調べ
た。基質であるエリトロース-4-リン酸（E4P）およびホスホエノールピルビン酸（PEP）の合成
酵素に着目したところ、E4P を合成するトランスアルドラーゼ遺伝子、および PEP を合成するホ
スホエノールピルビン酸カルボキシキナーゼ（PEPCK）遺伝子が、兵隊の菌細胞や巨大顆粒細胞
において顕著に発現亢進していることがわかった（図 1B）。すなわち、兵隊体内でチロシン合成
に必要な基質が大量に生産され、菌細胞に輸送されることにより、高レベルでチロシンが合成
されている可能性が考えられた（Kutsukake et al. 2019）。 
兵隊におけるチロシンの蓄積メカニズムについても様々な知見が得られた。兵隊の分泌体液に

おけるアミノ酸分析を行ったところ、チロシンは 31.7mM であり、全アミノ酸の約 3/4 を占めて
いることがわかった（Kutsukake et al. 2019）。その大半は分泌体液中の血リンパに存在していた
が、一部は巨大顆粒細胞において蓄積されていた。このことは、菌細胞で合成されたチロシン
が体液中に分泌され、巨大顆粒細胞に運搬されることを示唆している。チロシンの運搬や輸送
に関わる遺伝子の候補を組織別 RNAseq 解析から探索したところ、複数のトランスポーター遺
伝子 slimfast が巨大顆粒細胞で発現亢進していたことから、チロシンの輸送に関与している可能
性が示唆された。また、巨大顆粒細胞で高発現している遺伝子として UDP-グリコシルトランス
フェラーゼ遺伝子が複数同定された。UDP-グリコシルトランスフェラーゼは、糖転移反応によ
り分子の可溶化に関わることから、兵隊体内での高濃度チロシンの蓄積に関与している可能性
が考えられた。今後、これらの可能性については、組換えタンパク質を用いた機能解析などを通
じて検証する必要がある。 

 
 

(2)ゴール修復の分子基盤の進化、および巨大顆粒細胞の発生起源 
 
フェノール酸化酵素（PO）はメラニン合成反応における鍵酵素であり、兵隊の分泌液凝固に重

要な役割を果たす酵素である。RNAseq 解析から、モンゼンイスアブラムシおよびその近縁種に
おいては、3〜5 種類のフェノール酸化酵素遺伝子が存在し、ファミリーを形成していることが
明らかになった。ゴール修復に関わる PO-S 遺伝子は、そのうちの一遺伝子であり、ゴール修復
を行わない近縁種においてもオーソログ遺伝子が存在していた。分子系統解析の結果、PO-S 遺
伝子は最も初期に生じ、また進化速度が他のパラログ遺伝子よりも早く、遺伝子発現レベルが
高い傾向にあることがわかった（図 2）。また、PO-S 遺伝子は、モンゼンイスアブラムシでは兵
隊特異的発現様式を獲得したのに対し、イスノフシアブラムシとイスノオオムネアブラムシで
は構成的発現を示した。さらにイスノオオムネアブラムシにおいては偽遺伝子化、イスノオオ
ムネアブラムシにおいては遺伝子重複がおこるなど、ダイナミックに進化してきたことが明ら
かになった。これらの結果は、社会性アブラムシにおけるゴール修復の進化において、フェノー
ル酸化酵素の遺伝子重複や発現組織の変化という分子進化的イベントが重要な役割を果たした
ということを示している。 
巨大顆粒細胞を持たない近縁種における PO-S 遺伝子の発現組織を、免疫組織化学によって調

べたところ、イスノフシアブラムシおよびイスノアキアブラムシにおいては、脂肪体で発現して



いることが判明した。以上の結果は、モンゼンイスアブラムシの巨大顆粒細胞が脂肪体細胞に由
来することを強く示唆するものであり、これまで未解明だった巨大顆粒細胞の進化起源が解明
された。 
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