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研究成果の概要（和文）：シロアリの兵隊分化調節のスイッチ機構を明らかにすることを目指し，

系統的に異なる複数種を用いて，未成熟個体に対する幼若ホルモン（JH) 投与による形態およ

び遺伝子発現の変化を解析した。武器形態が大きく異なる２種の兵隊分化時に，栄養条件に応

答するシグナル伝達経路に関わる遺伝子の発現パターンが異なることが示された。また，高等

シロアリにおいて RNA 干渉法を初めて成功させ，形態形成遺伝子のノックダウンで兵隊特異

的な一部の形態の形成に顕著な抑制効果が引き起こされることを明らかにした。 

 
研究成果の概要（英文）：Morphological changes and gene expression patterns during the 
molts into presoldiers induced by the JH application to workers were performed to clarify 
the switching mechanisms of soldier differentiation in some termite species. 
Insulin-signaling gene expression patterns were different from two species, which had 
soldiers with the quite dissimilar defensive organs. Moreover, the RNAi technique could be 
applied in the higher termites for the first time. Knockdown of a regulatory patterning gene 
resulted in a reduction or complete loss of the soldier-specific organ formation.  
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１．研究開始当初の背景 
 シロアリにおけるソルジャー分化の調節
は，ホルモンや遺伝子発現などの個体の内的
な要因（特に JH の分泌）と，栄養条件や個
体間相互作用をはじめとする外的要因が関
係し合った結果生じると考えられてきた。近
年，ヤマトシロアリ属（ミゾガシラシロアリ
科）の各カーストにおける遺伝子発現に関す
る研究  (Scharf ら , Genome Biol. 2003; 

Insect Mol. Biol. 2005) の結果を受け，RNA
干渉法を用いて，JH と結合する性質のある
ヘモリンフタンパク質遺伝子（ヘクサメリ
ン）が，ソルジャー分化に関係することが明
らかになった (Zhou ら, Proc. Natl. Acad. 
Sci. USA. 2006)。JH やインシュリン経路が
成虫原基の分化や発生に影響を与えること
は，タバコスズメガやエンマコガネなどの完
全変態昆虫類で示されている（Truman ら，
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Science 2006; Emlen ら，Heredity 2006)。
ただしこれまでのところ，シロアリ類で JH
や栄養条件に応答するシグナル伝達が存在
するのか，それらがヘクサメリンと如何なる
関係があるかは全く不明である。JH 量を調
節する他の因子の役割も全く分かっていな
い。 
 シロアリのソルジャー分化には，個体の
JH 量が上昇する必要があることは，外部か
らのホルモン投与や実際に個体のホルモン
量を測定することで確かめられてきた。しか
し，自然状態では，気温の上昇や栄養条件の
相違，他個体との相互作用の有無によりソル
ジャーの分化が強く影響を受けることが知
られており，一定の環境下で飼育した場合に
もソルジャー分化の時間的な変動が見られ
ることも報告されている (Mao ら，Insect. 
Soc. 2007)。したがって，JH 量に応答する発
生のスイッチ機構が如何なるもので，どのよ
うに制御されているのかは大変興味深い。ヘ
クサメリンはその機構に関わる１つの因子
である可能性があるが，他の JH 調節因子の
作用も含め，外的・内的要因との関係性を幅
広い分類群を対象に解析する必要がある。近
年，シロアリが「社会性を持ったゴキブリ」
である（Inward ら，Biol Lett. 2007）と認
識されるに至り，シロアリと祖先を共有する
キゴキブリの若虫に対する影響も解析する
本計画を着想した。 
 
２．研究の目的 
 本研究は，シロアリの進化の初期に獲得さ
れたと考えられる，JH 量に応答して発生を
切り替えるスイッチ機構を明らかにするこ
とが大きな目的である。通常，JH はアラタ
体から分泌され，JH 結合タンパク質（例え
ばヘモリンフタンパク質）と結合して標的器
官に作用し，シロアリではワーカーからのソ
ルジャー分化を引き起こす。個体内の JH 量
は，アラタ体からの分泌・ヘモリンフからの
隔離・生化学的な分解によって調節されてい
るが，ソルジャー分化に重要な因子であると
されるヘクサメリンはヘモリンフからの隔
離に関わる。一方，アラタ体での JH 合成の
最終段階ではチトクロム P450 が関与し，JH
の分解には JH エステラーゼが重要な役割を
もつことがゴキブリやバッタで示されてい
る。 
 シロアリのソルジャー分化には，個体内に
高い JH 量が必要とされるので，これらの因
子の変動は分化に大きな影響を与えるはず
である。さらにソルジャー分化は温度やコロ
ニーの状態に大きく影響を受けるので，個体
の栄養状態に応答するシグナル伝達が関与
しているはずである。そこでキゴキブリと祖
先的・派生的シロアリ種の未成熟個体に対し
て，栄養条件や飼育温度を変化させて幼若ホ

ルモン（JH) を投与し，脱皮誘導率や分化時
期の変動に関する生態学的な解析，および分
化個体の形態学的解析（大顎の形態形成の変
化など）を行う。これにより，JH による発
生の組織学的改変に対する共通性を見いだ
すことが期待できる。続いて，個体の JH 量
や器官形成に影響を与える因子としてヘク
サメリン・チトクロム P450・JH エステラー
ゼ遺伝子とインシュリン受容体遺伝子に注
目し，脱皮や分化前後の発現量の変動や発現
部位の変化を解析する。また，JH 量の変化
に応じて発現量が変動することが予想され
る遺伝子（転写調節因子やクチクラタンパク
質遺伝子）や，特異的な形態形成を調節する
遺伝子（Dll などのホメオティック遺伝子）
はホモログを同定して発現量を経時的に解
析する。各遺伝子は，RNA 干渉法により機
能を推察した上で，JH 量と栄養条件に応答
するシグナル伝達がソルジャー分化に与え
る影響を総合的に考察する。 
 
３．研究の方法 
 シロアリ類のソルジャー分化調節のスイ
ッチ機構を明らかにすることを目指し，祖先
的な下等シロアリ（ネバダオオシロアリ・ヤ
マトシロアリ），派生的な高等シロアリ（タ
カサゴシロアリ）を材料に，以下を遂行する。
(1) 各種の未成熟個体に対して，栄養条件や
飼育温度を変化させた条件で幼若ホルモン
（JH) を投与し，誘導率や脱皮に伴う形態変
化を解析する。(2) 脱皮や形態の変化の前後
におけるヘクサメリン・チトクロム P450・JH
エステラーゼ遺伝子とインシュリン受容体
遺伝子の変動を解析すると共に，(3) 形態の
変化に伴って発現量の変動が見られる遺伝
子をピックアップする。(4) 各遺伝子の発現
を抑制した時に如何なる影響が与えられる
か，組織・遺伝子レベルで詳細に調べる。 
 
４．研究成果 
 まず，ヤマトシロアリ・ネバダオオシロア
リ・タカサゴシロアリを対象として，(1) JH
投与による生態・形態学的解析，および (2) 
JH 量の調節因子およびインシュリン経路に
関わる遺伝子の同定を行った。(1) では，各
種の未成熟個体（若虫あるいはワーカー）に
対する JH 投与実験を行った。ソルジャー分
化に伴う頭部の各器官（大顎，額腺，アラタ
体，頭部の筋肉・神経系，nasus）の形成や
形態変化について，蛍光顕微鏡による観察や
走査型電子顕微鏡（SEM）を用いた解析を行
った。特に高等シロアリであるタカサゴシロ
アリについては，これまで殆ど知見が無かっ
たので，最適な薬剤の選定とソルジャー分化
に伴うタイムスケールの提示は重要な成果
である。(2) については，各種につき，チト
クロム P450，ヘクサメリン，JH エステラー



 

 

ゼおよびインシュリン受容体遺伝子を同定
した。 
 続いて，上記３種の JH 投与による人為的
なソルジャー分化誘導実験系を用いて，(3) 
JH 量の調節因子およびインシュリン経路に
関わる遺伝子の発現解析，および (4) RNAi
法を用いた遺伝子の機能解析を行った。(3) 
では，同定された各遺伝子の発現解析を行い，
特にインシュリン受容体遺伝子の発現パタ
ーンが，ヤマトシロアリとタカサゴシロアリ
で異なる可能性が示された。プレソルジャー
分化に伴う特異的な形態形成が大きく異な
る（前者は頭部や大顎の肥大化，後者は噴出
器官の形成と大顎の退縮）ことが影響してい
ると考えられる。(4) については，まず二本
鎖 siRNAのインジェクションによる遺伝子発
現や形態形成への影響を調べることが出来
る実験系の立ち上げを行った。タカサゴシロ
アリを用いて，JH 処理後にセルラーゼ遺伝子
および形態形成遺伝子のノックダウンを効
果的に引き起こすことができる実験系を作
製することが出来た。 
 最後に，確立された上述の RNAi 法を用い
て，タカサゴシロアリでの SEM観察を駆使し， 
(5) 形態形成遺伝子 (distal-less) のノッ
ク ダ ウ ン で 兵 隊 特 異 的 な 一 部 の 形 態 
(nasus) の形成に顕著な抑制効果が引き起
こされることを明らかにした。しかしながら，
nasus 内部と頭部への陥入構造を示す額腺の
形成には RNAi の影響は見られず，JH 量の上
昇に伴う下流の形態形成遺伝子のカスケー
ドは，器官ごとに異なって制御されることが
示唆された。以上の結果は，RNAi による遺伝
子の機能解析を高等シロアリで初めて示し
た成果として注目される。さらに本種のソル
ジャーの大顎が退縮する機構に，プログラム
細胞死（アポトーシス）が関与する可能性も
示された。したがって，ソルジャー分化に伴
う個体変化を器官ごとに整理でき，関連が予
想される遺伝子経路を推定することが可能
となった。 
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