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計画研究：比較ゲノム

昆虫の擬態紋様形成の分子基盤

●藤原　晴彦　
東京大学大学院新領域創成科学研究科

＜研究の目的と進め方＞
本研究の目的は、情報発信者が受信者を撹乱する戦略として広

く使われる「擬態」のモデルとして、昆虫の紋様・体色形成の分
子基盤を明らかにすることである。具体的には、アゲハとカイコ
の幼虫擬態紋様、シロオビアゲハ翅のベイツ型擬態紋様を対象
に、個々の完全長 cDNA（EST）ゲノムデータベースを構築して
制御遺伝子を枚挙し、紋様形成プログラムの進行過程をプロファ
イルする。さらに紋様形成モデルとしてカイコの主要紋様遺伝子
座ｐなどの原因遺伝子を同定する。アメリカでは毒チョウ
（Heliconius）成虫のミューラー型擬態のメカニズムの理解が進ん
でいる。本研究の進展は、カイコのデータベースを有効に拡張さ
せるだけでなく、アゲハ、カイコ、Heliconius という 3 種の鱗翅
目昆虫データベースの比較から、擬態の分子基盤を明確にすると
期待できる。極めて多様な紋様が近縁種で比較でき、トランスジェ
ネシスなどの分子遺伝学的手法が完備されつつある鱗翅目昆虫で
「擬態」のメカニズムは最も効率的に解析できる。本研究は、適
応的な生物形態の多様性を探る世界的な学問潮流と流れを一にす
るが、独創的な成果を日本から発信しうる研究と考える。
＜ 2008 年度の研究の当初計画＞
1．６種類の完全長 cDNA データベースの構築：幼虫擬態紋様に

関しキアゲハ、シロオビアゲハのベイツ型擬態に関しモデル
種のベニモンアゲハの蛹翅の cDNA ライブラリーを構築し、
既存の４種類とあわせたデータベースの完成を目指す。

2．cDNA サブトラクション法による擬態紋様遺伝子の探索：ア
ゲハの幼虫紋様パターンは４齢初期に幼若ホルモン JH に決定
される。JH 処理と JH 非処理の 4 齢幼虫皮膚、各紋様領域の
皮膚などを用いて cDNA サブトラクションを行い、幼虫擬態
紋様に関わる遺伝子を探索する。

3．マイクロアレイによる紋様形成遺伝子の網羅的発現解析：こ
れまでに構築された 4 種類の cDNA データベースから DNA
チップを作成し、JH 処理と非処理アゲハ 4 齢皮膚、3 齢脱皮
期と 4 齢脱皮期皮膚、紋様領域ごとの mRNA に対してマイク
ロアレイ解析を行い、遺伝子発現動態を網羅的に調べる。また、
シロオビアゲハ擬態♀、非擬態♀についても行う。

4．カイコ幼虫紋様変異系統（p, L, Ze）の原因遺伝子の同定：各
変異系統と標準系統のBF1個体の交雑と組み換えを利用して原
因領域を絞り込み、原因遺伝子の同定とその機能的証明を行
う。

＜ 2008 年度の成果＞
1．６種類の完全長 cDNA データベースの構築：新たな cDNA ラ

イブラリーとして、キアゲハ皮膚、ベニモンアゲハ蛹翅を構
築した。支援班の協力を得て、2009 年 3 月までに約 3 万の
EST 配列がそれぞれ決定される予定で、来年度にデータベー
スの構築とマイクロアレイへの設計が可能となった。一方、

従来作成していた 4 種（アゲハ、カイコ、シロオビ皮膚・蛹翅）
とアゲハ前脚ふ節データベース（Ozaki et al. 2008）を詳細に
比較したところ、組織特異的な発現をするクチクラタンパク
質が多数発見されたこと、アゲハ蛹の緑色の隠蔽色には新た
な青色色素結合遺伝子が関与していること、茶色の隠蔽色に
はメラニン合成系遺伝子が関与していること、などの発見が
あった。

2．マイクロアレイによる紋様形成遺伝子の網羅的発現解析：ナ
ミアゲハ約 4000、シロオビアゲハ約 4600、キアゲハ 12 の合
計 8600 遺伝子について、1 遺伝子 2 種類のユニークな 60mer
　配列を設計し、計 15208 のアゲハオリゴアレイを作成した。
このマイクロアレイを利用し、（1）アゲハ個体において 4 齢
初期の JH 処理と非処理個体、（2）3 齢脱皮期と 4 齢脱皮期、（3） 
個々の斑紋領域（鳥のフン型幼虫の白と黒の部分、柑橘系葉
型幼虫の目玉模様とＶ字紋様）などの RNA サンプルを用いて、
紋様や JH 応答に関与する遺伝子を探索した。その結果、特定
の紋様形成に関わる遺伝子、齢特異的な遺伝子（JH の制御を
受けている可能性が高い）、脱皮期時期特異的遺伝子（エクジ
ソンの制御を受けている可能性が高い）などの新規遺伝子が
多数見つかった。

3．カイコ幼虫斑紋変異系統の原因遺伝子の同定：昨年度に、L（褐
円：各体節に特有な紋様がある）の原因遺伝子として wnt1 が
最終的な候補遺伝子に絞られた。今年度は、wnt シグナルの阻
害剤ケルセチンを 4 齢幼虫の特定のステージにＬ斑紋予定領
域にインジェクションしたところ斑紋が消失したこと、L/+
のへテロ個体では L の染色体からのみ皮膚特異的に wnt1 が転
写されていることから、L の wnt1 遺伝子の上流にある cis エ
レメントの異常によってＬの斑紋が形成されることがわかっ
た。この結果は、紋様形成が wnt1 によるプレパターン形成に
よって制御されていることを遺伝学的にはじめて示したもの
である。一方、BF1 個体の交雑と SNP マーカーによるポジショ
ナルクローニングを行い、ｐ（姫蚕）遺伝子座は候補遺伝子 3
個、Ze（虎蚕）遺伝子座は候補遺伝子 12 － 13 個に絞られた。
また、当初計画には入れていなかったが、カイコ幼虫体色変
異体の解析も進めたところ、赤蟻（Ch）は yellow 遺伝子、煤
色（so）は ebony、眼紋赤（ro）は tan 遺伝子がそれぞれの原
因遺伝子であることがほぼ確かめられた。これまで昆虫の幼
虫の体色や斑紋に関して、体系的に原因遺伝子が同定された
ことはなく、以上の成果は擬態紋様形成機構の解明に大きな
インパクトを与えると考えられる。

＜達成できなかったこと、予想外の困難、その理由＞
1．キアゲハ、ベニモンアゲハの完全長 cDNA データベースの構

築は当初、今年度中に終わる予定であったが、cDNA ライブ
ラリー構築などが予定より遅れたため、配列解析のみに留ま
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り、アノテーション作業やマイクロアレイの作成は来年度に
持ち越すことになった。

2．cDNA サブトラクションを用いてアゲハ 4 齢初期に JH に応答
する遺伝子を検索したが、明確な発現変動を見せる遺伝子は
得られなかった。この原因は、サブトラクション法が比較的
発現変動の大きな遺伝子にしか有効に働かないことや、JH に
よる処理条件が適切でなかったなどの原因が考えられる。た
だ、JH 処理、非処理アゲハ表皮から RNA を調製し、マイク
ロアレイで解析することにより、データとしてはある程度こ
れを補完することができた。

3．シロオビアゲハのベイツ型擬態に関してはマイクロアレイ解
析を進める予定だったが、今年度は RNA 調製次期の検討など、
予備的な実験に留め、来年度シロオビアゲハのモデル擬態種
であるベニモンアゲハの情報を付加したアレイを用いて、よ
り体系的な解析を行うことにした。

＜今後の課題＞
1．アゲハ幼虫紋様に関しては、各紋様形成に関与する遺伝子、

紋様切り替えに関与する JH 応答遺伝子がある程度枚挙された
ことから、今後は擬態紋様形成で中心的な役割を果たす遺伝
子に焦点をしぼり、その機能を調べる方向性にシフトしたい。
そのためには、鱗翅目では比較的困難とされる RNAi やウィ
ルスを用いた in vivo レポーターアッセイの解析システムを構
築する必要がある。

2．アゲハとキアゲハは互いに近縁種でありながら、その食草に
応じて全く異なる紋様を進化させたと考えられる。アゲハと
キアゲハの F1 ハイブリッドなどを用いると、擬態紋様形成の
進化的プロセスがある程度明確になると期待される。あらた
に構築される予定のキアゲハのデータベースとの比較解析は、
その意味から極めて重要な情報を与えると考える。

3．これまで困難だった蛹翅における in situ hybridization システ
ムの構築に今年度成功したことから、この系を用いて、シロ
オビアゲハベイツ型擬態に関わる遺伝子を解析することが可
能になった。今後、シロオビアゲハの雌雄、メスの擬態型・
非擬態型、さらに紋様毎のサブトラクションとマイクロアレ
イ解析により、どのような遺伝子がベイツ型擬態に関与して
いるか明確になると期待される。また、モデル種であるベニ
モンアゲハのデータベースの構築、マイクロアレイの拡充が
これらの解析をサポートするのは間違いない。

4．カイコの紋様形成遺伝子
L に続き、p、Ze の原因遺伝子の解明が急がれる。これらの
カイコ幼虫斑紋の代表的な遺伝子座の原因遺伝子が同定され
れば、紋様形成機構の上位でのメカニズムが明らかになる。
さらに、これらの斑紋に似た紋様を持つ野外昆虫で、これら
の遺伝子発現と紋様との関連を調べることはきわめて興味深
い。
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