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研究成果の概要（和文）： 
シロアリは社会性昆虫であり、ワーカーやニンフなどの階級をもつ。本研究から、ヤマト
シロアリ属のワーカーとニンフの階級分化においては、X 染色体上の遺伝子の強い効果と
生殖虫が分泌するフェロモンのワーカー誘導効果との相互作用で階級が決まる事が明らか
になった。フェロモンの感受性は遺伝的影響を受けることも示された。さらに個体間の攻
撃行動が最終的な階級比の調節に重要な役割を果たすと考えられた。 
 
研究成果の概要（英文）： 
Termite society contains individuals of different castes. In this reserch project, we 
revealed that the caste fate (nymph or worker) of Reticulitermes termites was 
determined by the interactions between an X-linked caste determination gene and a 
worker-inducing pheromone produced by reproductives. Genetic effects were detected 
for the sensitivities to the pheromone. Direct aggressive behavior probably has an 
important role in the caste ratio regulation.  
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１．研究開始当初の背景 
 社会性昆虫の示す最大の特徴は、集団で生
活する個体が、有翅虫・ワーカー・兵アリの
ような形態や行動の異なる「カスト（階級）」
に分かれ、巣（コロニー）の中で繁殖の有無
を含む分業を行うことである。シロアリを含
む社会性昆虫では、1950 年代以降長らく、
このようなカスト分化は生殖個体の分泌す
るフェロモンにより制御されるものと考え

られてきた。しかしながら最近、膜翅目の社
会性昆虫で階級分化に遺伝的な相違が影響
を与えると考えられる例がいくつか示され
てきた。 
 最近、研究代表者らは、ヤマトシロアリの
「ニンフ型幼形生殖虫」と「ワーカー型幼形
生殖虫」を用いた交配実験により、この属の
シロアリの「ニンフ」と「ワーカー」のカス
ト決定に遺伝子が強く関与することを見出



した。さらに、交配実験の結果を非常にうま
く説明できる遺伝モデルとして、X 染色体上
の１遺伝子座 2対立遺伝子メンデル遺伝モデ
ルを提案した。 
 ヤマトシロアリでは、卵を生殖虫（王・女
王）から隔離して育てると、このＸ染色体上
の階級決定遺伝子座の遺伝子型に従ってニ
ンフ・ワーカーに分化する。しかしながら、
研究代表者らは同時に、生殖虫と卵を共存さ
せると、生殖虫は「ニンフ遺伝子型」の子が
ワーカーに分化するよう誘導することも見
出した。すなわち、ヤマトシロアリでは、ニ
ンフとワーカーへの発生運命は、Ｘ染色体上
の遺伝子座を主とする遺伝的影響と、おそら
くフェロモンと思われる親生殖虫の環境的
影響の相互作用の結果として決定されると
予測される。 
 また、研究代表者らのグループは、日本産
ヤマトシロアリ属の合計 4種で上記の遺伝子
座の階級分化に対する強い効果を確認した。 
 
２．研究の目的 
 本研究課題は、研究代表者らが先に提案し
たカスト決定の遺伝システムと、その存在を
示唆した生殖虫のフェロモンによるワーカ
ー分業の誘導という２つの機構を軸に、シロ
アリのカスト決定機構の詳細の解明と、フェ
ロモンの分泌部位や作用の特性を行い、その
物質の同定を試みることを目的とする。 
 さらにその結果に、シロアリ類の野外コロ
ニーの繁殖様式の調査と系統関係を加えて
考察し、ワーカー階級システムとその進化に
ついて解明する。さらにソルジャーの分化時
の遺伝子・フェロモンの相互作用についての
解析を併せて考察することで、フェロモンの
相互作用がいかにシロアリの社会構造を実
現しており、その機構がいかなる過程で進化
してきたか、を明らかにすることを目指す。 
 
３．研究の方法 
（1)ムカシシロアリを用いた交配実験とワ
ーカー階級システムの系統学的検討 
 オーストラリア国で調査と採集を行い、
輸入したムカシシロアリの有翅生殖虫を交
配させ、ワーカー型生殖虫を分化させた後、
両者を使って交配実験を行った。また
Schedorhinotermes 属を中心にミトコンド
リア遺伝子の配列決定を行った。 

（2)ワーカー分化誘導フェロモンに関する
実験 
①揮発性女王物質を用いたバイオアッセイ 
 近年報告された女王物質（女王分化抑制
物質）にワーカー分化を誘導する効果があ
るか確認するため、「ニンフ遺伝子型」卵を
導入したコロニーにこの物質を滴下し、ワ
ーカー分化の誘導がおこるかを確認した。 
②生殖虫抽出物を用いたバイオアッセイ 
 ヤマトシロアリの有翅生殖虫を群飛直前
に採集し、約600巣を人工的に創設させる。
王と女王各 150 個体分の頭胸部、腹部、消
化管のホモジェネートよりヘキサンとメタ
ノール中で抽出した抽出物得る。これを「ニ
ンフ遺伝子型」卵を導入したコロニーにこ

の物質を滴下し、ワーカー分化の誘導がお
こるかを確認した。 
③行動観察実験 
 王・女王・ワーカー・若齢幼虫からなる
初期コロニーの行動観察をビデオ撮影を用
いて行い、カスト間の栄養交換行動の方向
性と特性を調査した。 
④フェロモン感受性の解析と同定の試み 
 SPME法により王・女王のチャンバー内の
気体試料を分析し、生殖虫由来物質の検出
を試みた。また、フェロモン物質の解析の
ため、EAD による触角を用いた検出系の確立
を行った。さらに女王物質・道しるべフェ
ロモンについて EAD による反応の解析を行
った。 
⑤フェロモンの感受性における遺伝的変異
の存在の確認 
 ワーカー分化フェロモンへの感受性の強
さが、遺伝的な影響を受けるかどうかを明
らかにするために、親が由来するコロニー
が異なる「ニンフ遺伝子型卵」を生殖虫と
共に育て、幼虫のワーカーへの分化率を調
べた。さらに、ヤマトシロアリ有翅生殖虫
を用い、「ワーカー遺伝子型」の子を生産す
る雌雄ペアと、「ニンフ遺伝子型の子を生産
する」雌雌ペアにコロニーを創設させ、生
まれる子がワーカーとニンフに分化する割
合と、さらに幼形生殖虫に分化する割合を
調べた。 

 
（3)ヤマトシロアリ属の遺伝構造と階級
比・性比・階級決定機構との関連 
①ヤマトシロアリ 
 九州から北海道南部に至る16個体群でヤ
マトシロアリコロニーを採集してワーカー
と有翅虫（終齢ニンフ）の性比を調べ、遺
伝システムとの関連を調べた。さらに、生
殖中枢が採集された野外巣における生殖虫
のタイプと数の調査を行い、一部の巣につ
いては全生殖虫とニンフ・ワーカーのマイ
クロサテライト遺伝子解析から繁殖様式を
推定する。さらに人為的に創設させた単為
生殖コロニーで生殖虫がカスト分化に与え
る影響を解析した。 
②ヤエヤマシロアリ 
 沖縄県西表島で野外調査を行い、ヤエヤ
マシロアリの野外コロニーを採集調査し、
マイクロサテライト 5 遺伝子座の遺伝子型
とコロニーの階級比・性比を調査した。こ
れらを総合し、営巣様式と繁殖様式を推定し
た。 
③Parrhinotermes queenslandicus 
 オーストラリア国で野外調査を行い、本
種の野外コロニーを採集して、生殖虫組成・
カスト比・性比を調査した。またマイクロサテライ
トマーカーの開発を行い、営巣様式と繁殖様
式を推定した。 
④オオシロアリ 
 鹿児島県奄美大島および徳之島で野外調
査を行い、本種の野外コロニーを採集して
、生殖虫組成・カスト比・性比を調査する。また
マイクロサテライトマーカーを利用し、野外調査
結果とあわせて営巣様式と繁殖様式を推定し



た。 
 (4)ソルジャー分化機構とＪＨとの関連 

 ソルジャーの分化における至近的機構を探り、
これをワーカー分化と対比して考察するため、
ヤマトシロアリを主たる材料に、ソルジャー分化
時の JH 量の経時的測定と、その際のソルジャ
ー特異的な遺伝子の発現の解析を行った。 

 
４．研究成果 
（1)ムカシシロアリを用いた交配実験とワ
ーカー階級システムの系統学的検討 
 有翅・ワーカー型生殖虫を用いた 2 通り
の組合せの交配に成功し、3齢に育った幼虫
を約 20個体ずつ得た。これらは全てワーカ
ーに分化し、交配による遺伝的影響は検出
されなかった。また、Schedorhinotermes
属の種について配列決定を行った結果をあ
わせた、ミゾガシラシロアリ科の系統関係
を再検討した。 

 
（2)ワーカー分化誘導フェロモンに関する
実験 
①揮発性女王物質を用いたバイオアッセイ 
 ヤマトシロアリの「ニンフ遺伝子型」卵
を用いて、近年報告された揮発性女王物質
をその飼育コロニーに滴下する飼育アッセ
イ実験を行った結果、女王物質はニンフ遺
伝子型の子をワーカーに誘導する効果を全
く示さなかった。 
②生殖虫抽出物を用いたバイオアッセイ 
 ヤマトシロアリの有翅生殖虫を用いて、
約 600 巣を人工的に創設させる事に成功し
た。さらに、一次生殖虫（王・女王）から
ヘキサンとメタノールで抽出した物質は、
低い割合ではあるがワーカー分化を誘導し
た。溶媒だけの対照区では分化は全く誘導
されなかった。抽出物による誘導が生じた
比率は卵の親により大きく異なり、フェロ
モンへの感受性には遺伝的影響が大きいと
考えられた。抽出部位による誘導の強さの
違いは明確ではなかった。 
③行動観察実験 
 一次生殖虫・ワーカー・幼虫からなる実
験コロニーの栄養交換行動の頻度を明らか
にし、生殖虫の体表と消化管内に存在する
物質が幼虫へ伝達される際の主要経路を推
定した。 
④フェロモン感受性の解析と物質同定の試
み 
 ワーカー化フェロモン物質の解析のため、
本研究で検討した SPMEによる方法では、特
に顕著な女王由来物質の検出を行えなかっ
た。また、本種の女王フェロモンと、道し
るべフェロモン類似物質に対し、ヤマトシ
ロアリとイエシロアリの各階級の示す反応
閾値の違いを EAD（触角電位の測定）によ
り検討した結果、ヤマトのワーカーは女王
フェロモンに対し、道しるべフェロモンよ
り高い反応性を示した。若齢幼虫では反応
は得られなかった。一方、イエシロアリの
ワーカーは、ヤマトシロアリの女王フェロ
モン２種にも反応したが、反応性は、道し
るべ物質や忌避物質より低かった。 

⑤フェロモン感受性への遺伝的効果の解析 
 ワーカー化フェロモンへの感受性には、
個体の親が由来するコロニーの違いが有意
な影響を及ぼす事が示され、感受性の強さ
に遺伝的要因が働いていることを明らかに
した。また、ヤマトシロアリ有翅生殖虫が
単為生殖で生んだ「ニンフ遺伝子型」の卵
は、有性生殖で生まれた「ワーカー遺伝子
型」の卵に比べて有意に高い割合でニンフ
に分化し、さらに高率でニンフ型生殖虫に
分化することを示した。 
 

（3) シロアリ類の野外の遺伝構造・階級
比・性比と階級決定機構との関連 
①ヤマトシロアリ 
 16個体群137巣の性比調査の結果、性比の
偏りはワーカーではほぼなく、有翅生殖虫
は北方個体群ほどメスに偏り、巣間でも大
きくばらつくことが示された。有翅生殖虫
性比にはミトコンドリア遺伝子の系統関係
との対応はなく、緯度との対応がみられた
。 
 ヤマトシロアリ野外巣のマイクロサテラ
イト遺伝子解析を行った結果、AQS繁殖様式
が確認されたが、約半数の巣では同時にコ
ロニー融合が示唆されるなど、繁殖様式が
多様であることが示された。新有翅虫の10
％が単為生殖で生産されていた。 
 人為的に創設させた単為生殖コロニーの
遺伝子型解析から、一方の雌生殖虫が偏っ
てニンフを生産していることが示された。 
②ヤエヤマシロアリ 
 西表島で採集したヤエヤマシロアリの 34
の野外コロニーで、マイクロサテライト 5
遺伝子座とコロニーの階級比・性比を調査
した。ワーカー型生殖虫による繁殖が示さ
れるとともに、近親交配を行っているコロ
ニーではニンフの性比が偏る傾向がみられ
た。 
③Parrhinotermes queenslandicus 
 オーストラリア国Queensland州で野外
調査を行い、野外コロニーで生殖虫不在の
巣が存在すること、生殖虫には有翅生殖虫
とメスのワーカー型生殖虫が存在すること
を明らかにした。マイクロサテライトマー
カーをパイロシークエンサーを利用して作
製し、これを一部のコロニーの遺伝構造の
解明に適用した結果、本種が多巣性である
ことが裏付けられた。 
④オオシロアリ 
 オオシロアリの野外巣を南西諸島で調査
した結果、カスト構成から多巣性であるこ
とが示された。生殖虫は無翅型幼形生殖虫
で性比はメスに偏り、ソルジャーの性比は
全巣でオスに偏った。カスト構成・性比・
遺伝子型・共生原生生物組成の調査から、
本種は近親交配を行っており、一般のオオ
シロアリ科と異なって多巣性であることが
明らかになった。 

 
(4)ソルジャー分化機構との関連 
 ヤマトシロアリのソルジャーが、新規ソ
ルジャーの分化を調節する機構に関する解



析を行い、新ソルジャー分化が抑制される
際、ワーカーの JH量が有意に減少すること
を示した。ヤマトシロアリ、タカサゴシロ
アリ、ネバダオオシロアリのソルジャー分
化において、JH 量の変動に伴う兵隊特異的
な遺伝子の働きを明らかにした。 

 
 ムカシシロアリ属、Parrhinotermes 属で
ともにヤマトシロアリ型の遺伝的ワーカー
決定システムの存在が交配実験で検出され
なかったことと、シロアリ類全体の系統関係
を考慮すると、本研究で得られた知見からは、
Ｘ染色体上の 1遺伝子座が強い主効果を与え
るような遺伝的ワーカー決定システムは、ヤ
マトシロアリ属を含むクレードで単独に進
化したものと考えられる。現状のデータに基
づくと、現在シロアリで見られるワーカーカ
ストは、単独に進化した共通の遺伝的基盤を
持つものではなく、むしろ複数回の独立な、
もしくは段階的な機構進化により生じたも
のであると考えられる。このような解析とそ
の結果は本研究ではじめて見いだされたも
のであり、今後シロアリのカストシステムの
進化を研究する上で非常に重要な視点にな
るものといえる。一方、現在シロアリ類の約
90％を占めるシロアリ科の種は、ヤマトシロ
アリと共通の遺伝システムを持っている可
能性が高く、強固な遺伝的基盤をもつワーカ
ーシステムがこの群の繁栄を支えている可
能性がある。このグループの中での遺伝的階
級決定機構とその変異の解析は今後の重要
な研究課題となる。 
 ヤマトシロアリにおいて、「ニンフ遺伝子
型」である幼虫のワーカー分化の誘導が生殖
虫の体に由来する化学物質（フェロモン）に
よって引き起こされることが本研究ではじ
めて明らかになった。また、フェロモンに対
する感受性の強さが、「ワーカー分化に主効
果を持つＸ染色体上の遺伝子座」とは別の、
おそらく多数の遺伝子によるポリジーン効
果によって有意な影響を受けることが示さ
れた。このような制御系は、他の昆虫に見ら
れる体色多型等と共通性の高い遺伝的モデ
ルによって記述できると考えられ、表現型多
型現象の進化基盤を考える上で興味深い成
果といえる。 
 同時に、Ｘ染色体上のカスト決定遺伝子座
は、少なくとも初期コロニーにおいて、生殖
虫存在下においてもニンフ遺伝子型の幼虫
を高率でニンフに分化させ、さらにこのニン
フは幼形生殖虫に分化した後に既存の生殖
虫に殺されることが明らかになった。シロア
リにおいてコロニー内での直接攻撃が頻繁
に行われることと、攻撃によりカスト比の調
節が行われる可能性はこれまで注目されて
おらず、新しい社会性研究の視点である。本
研究で明らかになった野外でのカスト比や
性比が実現されるには、遺伝子とフェロモン
による制御の他に、最終的な直接攻撃による
制御が大きな役割を果たしていると考えら
れ、この点に着目した新しい研究の方向性が
開かれると考えられる。 
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