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研究成果の概要（和文）：昆虫類の多様化の鍵を握ると考えられる「翅の獲得」や「翅の起源」

に関して、翅をもつ最も原始的な昆虫種群であるカゲロウ類に注目し、比較発生学的アプロー

チ、ならびに発生遺伝学的アプローチを行った。関連性が示唆される、付属肢、鰓、翅原基の

形態学的な比較とこれらの形態形成に関わる遺伝的基盤に関する知見を深めると共に、翅の起

源に関する独自のアイディアを提唱した。 

 
研究成果の概要（英文）：For the “origin of the insect wings” and “acquisition of the 
wings”, I have conducted comparative embryological research, and also genetic 
developmental research, focusing on the mayflies, which is a group of the most basal 
lineages within the pterygotans (wing acquired insects). I have suggested that the 
homology embryologically between appendages, gills and wing primordial, and also observed 
the genetic regulation pattern of the formation of appendages, gills, and wings. I have 
integrated these results, I proposed the newly idea of their own the origin of the insects 
wings.    
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１．研究開始当初の背景 
 昆虫類は、約 180 万種とされる全記載生物
の半数以上の種数を占めており、種多様性の
観点からは地球上で最も多様な生物種群で
あると考えられる。また、約 97%の昆虫種を
有翅昆虫類が占めることから、昆虫類の翅の
獲得が、種多様化に果たした役割は極めて大

きいと考えられている。昆虫類における翅の
獲得は、およそ 4億年前のシルル紀後期頃と
極めて古く、地球上で最初に飛翔に成功した
ことから空ニッチを存分に利用することが
できたとも考えられている。 
 しかし一方では、あまりにも古い時代の進
化的イベントであるが故に、翅がどのように
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起源したのか？ に関しては、依然として異
論が絶えない。伝統的には、昆虫類の背側板
の表皮が突出したとする「背側板起源説 
paranotal theory」が受け入れられて来たも
のの、どのように翅を可動させる筋肉系が関
与できたのかなどについては十分に説明し
切れていない。近年では、最原始有翅昆虫類
であるカゲロウ類の翅原基と腹部気管鰓と
の間に連続相同性 serial homology を想定
する「鰓起源説 gill theory」が広く受け入
れられている。この鰓起源説においては、鰓
を付属肢基部環節の外葉 exite（特に 
epicoxal exite）と相同であるとの観点から、
「外葉起源説 epicoxal exite theory」や「付
属肢起源説 appendicular origin theory」
などとも称されている。 
 
２．研究の目的 
 上記の背景に記したように、昆虫類の翅の
起源を巡っては、2 つの主要な仮説が提唱さ
れてはいるものの、依然としてコンセンサス
が得られているとは言い難い状況にあるた
め、本研究では有翅昆虫類の最原始クレード
であるカゲロウ類を対象に、その形態形成プ
ロセスを詳細に観察する比較発生学的研究、
および、カゲロウ類の形態形成プロセスにお
いて、どのような遺伝子がどのように関与・
制御しているのか？ 特に翅形成や付属肢、
鰓形成における遺伝的基盤の究明に取り組
むこととした。 
 そして、これらの知見に基づき、従来、論
争が続いてきた昆虫類の翅の起源に関する
考察を深めることを目的とした。 
 
３．研究の方法 
（1）比較発生学的研究（主として形態学的
研究）には、オビカゲロウ Bleptus fasciatus, 
オオシロカゲロウ Ephoron shigae, アカツ
キシロカゲロウ Ephoron eophilum, そして
フタスジモンカゲロウ Ephemera japonica 
などを中心に野外から採取した交尾済みメ
ス個体を採取し、実験室内で産卵をさせて、
比較発生学的研究の試料とした。 
 卵を解剖することで各発生ステージの胚

を摘
出し、
観察
内容
に応
じた
固定
を行
った。
核を

特異的に染色する Tionin 染色、Hoechst 染
色、DAPI 染色などで胚の外部形態を観察す
ると共に（上図）、走査型電子顕微鏡による

観察も実施した（下図）。また、卵から卵殻
を摘出した後に、卵そのものを樹脂包埋し、

準薄切片を作製し、胚発生の詳細を観察する
と共に（下図）、必要に応じては透過型電子
顕微鏡による観察も実施した。 

 
（2）発生遺伝学的研究には、主として、ア
カツキシロカゲロウ Ephoron eophilum,フタ
スジモンカゲロウ Ephemera japonica を対
象にした。ショウジョウバエ研究などを参考
に、翅形成における関与や付属肢形成におけ
る関与が記載される distal-less (Dll), 
wing less (wg), vestigial (vg), そして 
apterus (ap) に着目し、胚発生期において、
これらの遺伝子がどのように発現するかを
in situ hybridization 法により観察した。 
 
４．研究成果 
（1）形態形成および比較発生学的研究にお
いて、現生の原始的カゲロウ種群から現生種
では完全に退化してしまったものと考えら
れてきた付属肢基部環節の外葉（coxal, 
subcoxal exites）に相当する構造を見いだ
した（下図）。現生の有翅昆虫類におけるこ
れらの構造の発見は世界初である。形態学的



 

 

精査や形成プロセスの精査から、カゲロウ類
の幼生に認められる翅原基とこれらの付属
肢基部節の外葉の相同性は確実であると結
論した。 
（2）次に、翅の起源において重要視されて
きた付属肢やカゲロウ幼生の腹部気管鰓に
関して、これらの形成時に重要な役割を果た
すと考えられる遺伝的基盤についても、アカ
ツキシロカゲロウ Ephoron eophilum とフタ
スジモンカゲロウ Ephemera japonica にお
ける研究で、たいへん重要な知見が得られた。 
 付属肢の先端部（端肢節 telopodite）に
特異的に発現すると考えられてきた Dll は、
付属肢端肢節特異的な発現ではなく、非付属
肢起源の構造物であっても外側（体軸に対し
て先端側 distal）へと突出する構造であれ
ば、その先端部分に発現することを明らかに
した（下図）。 

 また、付属肢分化において重要な役割を担
うと予想された wg, vg の両遺伝子に関して
は、ショウジョウバエで報告されている発現
パターンとほぼ合致するような発現である
ことが明らかとなった。また、これらの遺伝
子の発現が腹部気管鰓の分化にも極めて深
く関与していることが明らかとなった。Dll 
同様に、外側へと突出する構造の形成への関
与が認められた。 
 ap に関しては、上記の遺伝子群のような
突 出 構 造 の 誘 導 で は な く 、 広 く 葉 状
（lobe-like）に拡がる構造物の縁特異的に
発現することが明らかとなった。 
 そして、以上の遺伝的基盤の研究と比較形
態学的研究知見を総合すると、昆虫類の翅の
起源に関しては、付属肢基部関節の外葉との
相同性が高く、鰓との相同性も極めて強いこ
と、そして、この突出構造が、突起状になる
のか？ あるいは葉状になるのか？ は、遺
伝的基盤の相違ではなく、関与する遺伝子セ
ットは同一でありながら、その発現の場がよ
り背側であれば葉状化が強く誘導され、逆に
より腹側で発現すればより鋭い突起状の構
造となること、すなわち、肢状の突起にも鰓
にも、葉状の鰓や翅にも分化できるような統
一的原理に辿り着くことができた。さらに、
このように新規提唱した仮説は、従来、しば
しば対比され論争されてきた「背側板起源

説」と「鰓（付属肢）起源説」とを排他的に
評価するものではなく、いずれの説にも一理
あることを示す、融合的な説である言える。 
 この結論は、既に共同研究の論文として 
Evolution & Development 誌に公表され、国
内外のメディア（USA Today, 理研 CDB 科学
ニュース、早稲田ウェブマガジン、信濃毎日
新聞社）にも取り挙げられるなど、ある程度
のインパクトのある研究成果として評価さ
れたと考えている。 
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