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1. はじめに

昆虫の体表の模様には様々なパターンが存在してい

る。それらのパターンには警告色や擬態，天敵に対する

威嚇といった重要な機能を持つものがある (Cott,1940)。

例えば，ハチの黄色と黒色の縞模様やナナホシテン トウ

の翅の模様は，捕食者に対して危険である，または有毒

であることを示して捕食を避ける警告色としての機能が

あると考えられている。また，スズメバチやアシナガバ

チで模様が似たパターンになっていたり，南米の ドク

チョウ属 (Heliconius属）では毒のあるチョウ同士の翅

の模様が類似したりしており，これらはミュラー型擬態

としての機能があると考えられている。さらに，毒を持っ

ていない トラカミキリがスズメバチに似た体表の模様を

持っていたり，毒のないシロオビアゲハのある型では毒

のあるベニモンアゲハと同じ翅の模様を持っていたりし

ており，これらはベイツ型擬態としての機能を持つと考

えられている。チョウやカマキリをはじめ，様々な分類

群の昆虫に見られる翅の眠状紋は，天敵を威嚇する機能

があるという説もある（藤原 2007;Ruxton et al., 2004)。

これらの多様なパターンはどのように進化してきたの

だろうか。これまでに様々な昆虫を用いて模様形成メカ

ニズムの研究がなされてきた。その背景には，模様とい

う形質が平面上に展開されていて表現型の解析がしやす

いという利点がある。そのため，昆虫の模様は形態進化
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の至近要因を研究する上で中心的な題材のひとつとなっ

た。ショウジョウバエの腹部と翅の模様や，チョウの翅

の模様などをはじめとして，様々な材料を用いた研究が

行われてきた。その結果，模様形成をコン トロールする

遺伝子として，転写因子やシグナルリガン ド （分泌因子）

をコードする遺伝子が同定されてきた。また，それらの

遺伝子の cis制御領域の解析が進められ，その領域にお

ける変異が模様の多様性を生み出すのではないかと考え

られた。現在，模様が形成される場所や範囲領域がど

のように決定されるかについてのモデルが複数提唱され

ている。今後は模様が形成される場所や範囲領域が決

定される分子メカニズムを実験的に明らかにするべきで

あろう。

本稿では，模様形成研究の現在までとこれからについ

て述べていきたい。昆虫の模様形成の仕組みを大きく二

つのステップ，すなわち制御関係の上流にあたるパター

ン形成と，下流にあたる着色の形成に分けて考えるとす

ると，本稿では主に上流にあたるパターン形成に重点を

置くことになる。着色の形成については，二橋・ニ橋(2015)

に詳しく解説されている。また，本誌の 2013年82巻 l

号の特集 ：「昆虫の色素 ・紋様形成」において，本稿で

は詳しく紹介しきれなかった点も多く紹介されているの

で参照されたい（藤原， 2013;二橋美瑞子，2013;山口，

2013; 安藤，2013;ニ橋亮，2013)。

2. ショウジョウバエの模様のパターンをコント

ロールする遺伝子

ショウジョウバエ科の昆虫 (4000種以上を含む）は

翅や腹部に多様な模様を持ち，そのうちの何種かでは，

遺伝子のノックアウ トやノックダウン，過剰発現や，蛍
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光タンパク質によりエンハンサー活性を可視化する蛍光 A 

レポーターアッセイを行うことが可能で，模様をコント

ロールする遺伝子を研究する上で有用なモデル生物であ

る (Wittkoppet al., 2003; Koshikawa et al., 2017)。ショウ

ジョウバエの 1種で，生物学の実験に最もよく使われて

いるキイロショウジョウバエ (Drosophilamelanogaster) 

では，オスとメスに共通して腹部背側に黒い縞模様があ

り，オスのみにおいて腹部背側の先端側が黒く着色して

いる（図 IA)。オスとメスで共通の縞模様は転写因子を

コードする optomotor-blind(omb)という遺伝子によっ

てコントロールされていることが分かった。ombの機能

喪失性変異体では，オスとメスに共通の縞模様は形成さ

れない。また，オス特有の着色部位については Hox遺

伝子のAbdominal-B(Abd-B)が着色を正に制御 し， 転

写因子をコードする bric-a-brac(bab)という遺伝子が

着色を阻害している。 Abd-Bをオスにおいて着色が生じ

ない部分で発現させると，異所的な着色が生じる。また，

オス特有の着色が生じる部分でAbd-Bが働かない変異

体では，オス特有の着色が消失する。babはメスでは腹

部背側全体で発現しているが，オスではオス特有の着色

が生じる部分で babの発現が見られない。オスで，bab

をオス特有の着色が生じる場所に発現させると，オス特

有の着色が消失する (Koppet al., 2000)。このように，

キイロショウジョウバエの腹部においては，節ごとの着

色と，節特異的な着色が，それぞれ別の転写因子によっ

て制御されている。

Drosophila biarmipesではオスのみで翅の前側の先端部

に黒いメラニンによる模様がある（因 1B)。メラニン合

成に必要な Yellowタンパク質が模様のできる場所に発

現しており，模様のできない部分でメラニンの合成を抑

制する Ebonyタンパク質が発現している (Wittkoppet al., 

2002; Gompel et al., 2005)。この模様をコントロールする

遺伝子の同定は，RNAi(RNA干渉）スクリーニングに

よってなされた。ここでは， D.biarmipesのyellowエン

ハンサーと蛍光タンパク質をコードする遺伝子を繋げた

ものを，キイロショウジョウバエに導入した系統が用い

られ， 転写因子の RNAiスクリーニングをした結果，

Distal-less (Dll)遺伝子がコントロール因子の候補と し

て浮上した。この模様ができる部分ではDllが特に強く

発現しており，異所的に Dllを発現させる と， その場で

yellow遺伝子の発現を促し，ebony遺伝子の発現を抑え

る。Dllをノックダウンすると，模様のできる領域での

yellow遺伝子の発現が抑えられ，ebony遺伝子の発現が

見られる。また，Distal-lessタンパク質がyellowエンハ

ンサーに直接に結合していることも明らかになった。さ
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図1.A. キイロショウジョウバエ (Drosophilamelanogas-
ter)の成虫の腹部
番号は腹部背板を示す。メス（左）はそれぞれの腹部背板後
方が黒く（もしくは暗褐色に）着色する。メスの第6背板は
系統や環境の違いにより，黒くなる場合もある。オス（右）は，
メスが持つ腹部背板後方の着色に加え，第5,第6背板が常
に黒く着色する。
B. Drosophila biarmipesのオスの翅
メスの翅にはあまり着色がない。
C. ミズタマショウジョウバエ (Drosophilaguttifera)の翅
本種では， 雌雄で模様にほとんど違いがない。斑紋は，翅脈
の終点と交点機械感覚器である鐘状感覚子の周辺に形成さ
れる。

らに，他の3種のシ ョウジョウバエ， Drosophilapul-

chrella, Drosophila elegans, Drosophila pro/ongataに お

いても Oilタンパク質が翅の模様ができる場所に発現し

ていることから，Dllの発現パターンの変化によって翅

の模様が多様化 しているのではないかと考えられた

(Arnoult et al., 2013)。このように， ショ ウジョウバエの

翅の模様の形成では，腹部の模様と比較して，着色を担

うメラニン合成系の遺伝子の少なくとも一部は共通して

いるものの，模様ができる領域を制御する転写因子は異

なっている。

ミズタマショウジョウバエ (Drosophilagutt加ra)で

は翅に水玉模様状のメラニンによる模様がある（図

IC)。この模様ができる場所に Yellowタンパク質が発現

していて， 模様ができない場所に Ebonyタンパク質が
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発現している (Gompelet al., 2005)。この模様をコント

ロールする遺伝子の同定には，ミズタマショウジョウバ

工のyellowエンハンサーに eGFP(緑色蛍光タンパク質

の遺伝子）を繋げてキイロショウジョウバエに導入され

た系統が用いられた。翅における EGFPの発現パターン

がwingless遺伝子 (Winglessという分泌性シグナルリガ

ンドをコードする遺伝子）の発現パターンに似ていたた

め， winglessが模様のコントロール因子ではないかと推

定された。winglessの翅での発現パターンは将来の翅の

模様に相関している。鐘状感覚子にも winglessが発現し

ていて，将来，鐘状感覚子の周りに着色ができる。また，

過剰に着色を持つミズタマショウジョウバエのshwarz-

vier系統では，過剰に着色が生じる部分にも winglessの

発現が見られる。そこで， winglessの異所的発現が試み

られ，異所的に winglessが発現する場所に着色が生じた

ことから，ミズタマショウジョウバエの模様は wingless

によってコントロールされると結論付けられた (Werner

etal.,2010)。今後より詳細な比較をする必要があるが，

翅に模様を持つショウジョウバエの中でも，D.biarmi-

pesとその近縁種の場合と，ミズタマショウジョウバエ

とその近縁種の場合では，模様が作られる領域が異なっ

た遺伝子と仕組みによって制御されているようである

（両者は，ショウジョウバエ属の中で，やや系統的に離れ

ている）。ミズタマショウジョウバエでは， Winglessシ

グナリングの下流にはyellowなどのメラニン合成を担

う遺伝子群が働いていると考えられる。実際の模様が現

れ始めるのは蛹の後期ごろであり，成虫になってしばら

くは着色が進行する (Fukutomiet al., 2017, 2018)。別の

ショウジョウバエの種では，翅脈を通じた前駆体の輸送

が，模様の範囲の決定に関わっているという説もあり

(True et al., 1999), 模様の形・範囲・濃さなどの理解には，

分泌因子や転写因子だけでなく ，メラニンの合成や前駆

体の輸送も包含した総合的なモデルを作る必要がある。

ここまでで紹介した模様形成の分子メカニズムが，ど

のように進化してきたのかについては，まだ分かってい

ないことが多いが，本稿の第4節で，遺伝子の制御領域

の変化が重要な役割を果たしている可能性について述べ

る。

3. チョウの模様研究の進展

チョウの模様に関連している遺伝子の同定は， 90年代

から盛んに行われ始めた。アメリカタテハモ ドキ (Juno-

nia coenia)やジャノメチョウの一種 (Bicyclusanynana, 

図2A)を用いて， Distal-less, wingless, hedgehog, en-

grailed/invected, patched, cubiれ1sinterruptusなどの遺伝

A
 

c
 

図2.A. ジャノメチョウの一種 (Bicyclusanynana) 
図は腹側を示す。翅の眼状紋の研究に用いられてきた(Marcus
et al., 2004; Brunetti el al., 200 I)。眼状紋が作られる領域では，
多くの転写因子やシグナル伝達因子が発現することが知られ
ている。
B 工―フートトクチョウ (He/iconiuserato) 
ミュラー型擬態の研究に用いられてきた。中南米に分布する
が，地域により様々な模様を持ち，それぞれがその地域の他
種のドクチョウに擬態しあっている。近年，ゲノミクスの進
展により，模様を制御する遺伝子が次々に同定された Ooroa
et al., 2006; Reed et al., 2011)。
C. ヒメアカタテハ (Vanessacardui) 
模様の一部はシグナル伝達因子をコードする Wn!Aによって
制御されている (Mazo-Vargasel al., 2017)。

子が，将来模様ができる場所の近傍で発現することが示

された (Carrollet al., 1994; Keys et al., 1999)。さらに，

季節多型や突然変異などで模様が異なる場合にも遺伝

子発現と模様の相関が維持されたことから，これらの遺

伝子が実際に模様のパターニングに関与していると推定

されてきた (Brunettiet al., 200 l)。かつて，チョウでは

遺伝子の機能解析が難しく ，抗体染色や insitu hybrid-

izationのような発現解析で模様形成に関係する遺伝子を

探ることが中心であったが，近年，ゲノム解析等の技術

が大きく進歩したことにより，次々に新しい成果が得ら

れるようになった。ドクチョウ属 (Heliconius属）のチョ
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ウ（図2B)では，翅の赤い部分がoptixという転写因子

によってコントロールされていることが， AFLPマー

カーよるマッピングとタイリングアレイによる遺伝子発

現量の解析の組み合わせにより明らかになった (Reedet 

al., 2011)。また， ドクチョウ属のチョウの翅の黒い部分

の一部は， WntAというシグナルリガンドをコードする

遺伝子 (wingless/Wntlとは同じファミリーに属するパ

ラログ）によってコントロールされていることが， RAD

マッピングと精密な連鎖解析， insituハイブリダイゼー

ションによる発現解析により明らかになった (Martinet 

al.,2012)。シロオビアゲハ (Papiliopoかtes)のメスでは，

非擬態型と，毒を持つベニモンアゲハにベイツ型擬態し

た型が知られているが，この多型をコントロールする遺

伝子についても連鎖解析と機能解析により明らかにされ

た。擬態型・非擬態型を決定するのは，染色体逆位によっ

て変異が蓄積された構造（超遺伝子）の中に位置する

doublesex (dsx)という遺伝子で，この遺伝子は従来は様々

な動物の性決定での役割が有名なものであった (Kunte

et al., 2014; Nishikawa et al., 2015; 西川・藤原，2016)。チョ

ウだけでな<,カイコ (Bombyxmori)の模様についても

それをコントロールする遺伝子が同定されている。カイ

コの背側にある半月紋と星状紋，および褐円という系統

が体節に一対ずつ持つ斑紋は， Wntl(winglessのホモロ

グ）遺伝子によってコントロールされていることが，連

鎖解析と機能解析により明らかになっている(Yamaguchi

et al., 2013; 山口， 2013)。

また，転写因子やシグナルリガンド以外にも，模様の

パターンをコントロールするのではないかと考えられて

いる遺伝子がある。ドクチョウ属のチョウでは様々なタ

イプの模様の多型の原因となる遺伝子座がcortex遺伝子

の周辺にマッピングされた。この遺伝子は，細胞周期を

制御する因子として知られている遺伝子ファミリーに属

する。さらに，ジャノメチョウの一種 (B.anynana)の

翅の眼状紋が大きくなる変異体や，工業暗化で有名なオ

オシモフリエダシャク(Bistonbetularia)の多型の原因も，

cortex遺伝子の近傍にマッピングされることから，この

遺伝子が鱗翅類の様々な模様・着色の制御に関わってい

ると推定されている (Nadeauet al., 2016)。

さらに，より近年になって，ゲノム編集技術の開発が

進展したことによりチョウにおける模様のコントロール

因子の機能が簡便に証明できるようになった。特に

CRISPR/Cas9法を用いて，卵に RNAを注入した当該世

代 (GO世代）で，モザイク状にノックアウト表現型が

現れる実験方法により成果が得られつつある (Zhanget 

al., 2017)。アメリカタテハモドキ，キマダラジャノメ

98 

(Pararge aegeria), ヒメアカタテハ (Vanessacardui, 図

2C)などにおいて，中央対称系と呼ばれる帯状の模様

要素が WntA遺伝子によって制御されていることが明ら

かになった (Mazo-Vargaset al., 2017)。さらに，翅の眼

状紋の形成に関与する遺伝子も闊べられており，ヒメア

カタテハやアメリカタテハモドキを用いた実験の結果，

転写因子をコードする spaltという遺伝子が眼状紋形成

を促進し， Distal-lessが抑制するということが分かった

(Zhang and Reed, 2016)。

4. 模様のパターンをコントロールする遺伝子の

制御領域

昆虫の模様の多様なパターンが進化してきた至近要因

を説明するため，転写因子やシグナルリガンドの cis制

御領域の同定とその解析が行われてきた。キイロショウ

ジョウバエのオス特有の腹部背側の着色については，

bah遺伝子座の cis制御領域が解析された (bah遺伝子

座には重複した遺伝子としてbablとbab2が存在するが，

発現領域と機能も重複していると考えられている）。そ

の結果，雌雄で明確に異なった発現を駆動する配列とし

てdimorphicelementが同定された。 dimorphicelementに

は転写因子である Doublesex(Dsx) とAbd-Bが結合す

ることが分かった。また，オスでは Dsxのオス特異的

アイソフォームと Abd-Bが結合することで腹部背側の

先端側で bahの発現が抑えられ，メスでは Dsxのメス

特異的アイソフォームと Abd-Bが結合して bahの発現

が促進される。さらに，オス特有の腹部背側の着色がな

いDrosophilawillistoniのdimorphicelementとキイロショ

ウジョウバエの dimorphicelementを比較することで，

bahのdimorphicelementにおける転写因子結合サイトの

向きや間隔などの複合的な変化が，オス特有の着色の進

化に関与していると考えられた (Williamset al., 2008)。

この研究の結果は，キイロショウジョウバエの性特異的

な腹部の着色の制御メカニズムを明らかにしただけでな

く，性的二型が進化したメカニズムを，転写因子が結合

する遺伝子制御領域の塩基配列のレベルで明らかにした

という意味で画期的な成果であった。

ミズタマショウジョウバエの翅の模様をコントロール

する wingless遺伝子についても，その cis制御領域の同

定と解析が行われた。鐘状感覚子の周りに着色を持つ模

様のパターンは， Drosophila属ではミズタマショウジョ

ウバエのみにみられ， winglessが鐘状感覚子を構成する

細胞に発現する仕組みがわかれば，ミズタマショウジョ

ウバエ（厳密には，共通祖先から別れた後の，ミズタマ

ショウジョウバエに至る系統のどこか）において新奇な



模様のパターンが進化した至近要因を理解できる。そこ

で， winglessのcis制御領域が解析され，鐘状感覚子で

のwinglessの発現を活性化するエンハンサーが新しく獲

得されていることが分かった (Koshikawaet al., 2015)。

この結果は，模様を制御する因子が新しいエンハンサー

を獲得することで新しい模様が進化しうることを示した。

模様をコントロールする遺伝子の cis制御領域の同定

は，チョウの翅の模様のコントロール因子についてもな

されている。エラートドクチョウ (Heliconiuserato)の

亜種や，亜種同士のハイブリッドのゲノムをシークエン

スし，表現型と相関のある変異領域を調べたところ，

optix, WntAやcortexの周辺に存在することが分かった。

それらの領域がcis制御領域として optix,WntAやcortex

の発現をコントロールしており，それらの領域の変異に

よってエラートドクチョウの亜種間の翅の模様の多様性

が生じるのではないかと考えられた (VanBelleghem et 

al., 2017)。また，ドクチョウ属の様々な種のゲノムがシー

クエンスされ，種間比較から翅の模様と相関のある SNPs

が特定された。その結果， optixのcis制御領域であると

推定される領域が，異なる系統間 (Heliconiuselevatus, 

Heliconius melpomene, Heliconius timareta) でシャッフ

ルされていることが分かった。この enhancershufflingと

呼ばれる現象によって， ドクチョウ属の異種間で模様が

同じになるミュラー型擬態が生じたと考えられている

(Wallbank et al., 2016)。

以上のように，模様の進化を引き起こす至近要因とし

て，模様の形成を制御するパターニング因子の cis制御

領域の変化が重要な役割をしていることが示されている。

これは，転写因子やシグナル伝達因子は模様だけでなく

様々な組織の発生に使われることが多いために，遺伝子

の本体（コーディング領域）の変化は個体発生に有害な

影響をもたらす可能性がある一方， cis制御領域はモ

ジュール状で，特定の機能ユニットが消失したり付加さ

れたりしても，模様の制御以外の機能に影響を及ぼしに

くいからかもしれない (Carroll,2008; Koshikawa, 2015)。

5. 毘虫の模様のバターン形成の理論モデル

昆虫の模様形成メカニズム研究においては，実験を用

いた研究だけでなく，数理モデルなどを用いた理論的研

究も進展してきた。また，理論モデルは，実験の結果や

観察された事実との整合性を取りながら構築され，発展

してきた。この理論モデルは模様が形成される場所や範

囲，領域の決定について説明することを目指している。

理論モデルを構築する題材として主にチョウの翅の眼状

紋が用いられてきた。チョウの翅の眼状紋の形成は， 2

つのプロセスからなると考えられている。 1つめが，焦

点と呼ばれる形成体（何らかのシグナルを発する中心）

の位置を決定するプロセスであり， 2つめが，形成体か

らシグナルが発信されて色素を配置するパターンが決定

されるプロセスである。

まず，焦点の位置決定プロセスにおいては，拡散する

活性化因子と，より長距離に拡散する抑制因子を想定し

た数理モデルである反応拡散モデル (Turing,1952)を

用いた説明が試みられた。このモデルでは，定常状態（何

も起きていない状態）で翅脈から少量の活性化因子（パ

ターンの元となる仮想の因子）が仮想の平面上に囲かれ

ることでプロセスがスタートする。結果として，翅脈間

の正中線上で安定的な点状のパターンが形成され，焦点

の位置が決定される。このモデルは，翅の眼状紋で発現

する Distal-less遺伝子の発現パターンの変化をほぼ正確

に予想した (Nijhout,1990)。しかし，このモデルは領

域のサイズに影響を受けやすく，異なる領域では大きく

異なるパターンが形成されてしまう。また，遺伝的変動

や環境的変動で生じるパラメーターや領域のサイズの変

動に対して生物学的システムがロバスト (robust,頑健）

であること (Nijhout,2002) と照らし合わせると，この

モデルは非現実的なモデルである。

より堅牢でかつ単純なモデルが模索され，グラスファ

イアモデルというものが考案された。このモデルでは，

最初に領域内に「燃料」となる分子が広く分布している

ことを想定している。ここでは，「燃料」を基質にした

反応によって生成物Plを生み出し， Plを基質にした反

応で生成物P2を生み出す。その後，同様の反応が繰り

返され，グラスファイア（燎原の火）のようにプロセス

が進行することが想定されている。このモデルでは，領

域のある場所に Plが導入されることによって全体のプ

ロセスが開始される。また，すべての化学物質が高濃度

から低濃度の領域に拡散可能であることが仮定されてい

る。グラスファイアモデルを用いて， PlとP2の分布が

発生時間に沿って変化し，そのある時点で，それぞれの

位置の情報が読み出されると仮定すれば，焦点の位懺決

定プロセスを説明することができる(Nijhout,2017)。「燃

料」， Pl,P2の分子実態はまだ明らかでないが， Pl,P2 

の分布のパターンの推移はそれぞれ，翅の眼状紋で発現

する Notchタンパク質と Distal-lessタンパク質の発現パ

ターンの実際の発生過程における推移に似ている (Reed

and Serfas, 2004; Zhang and Reed, 2016; Nijhout, 2017)。

次に，焦点からシグナルが発信されて色素の配置パ

ターンが決定されるプロセスでは，従来は焦点からモル

フォゲンが拡散し，その濃度勾配によって翅の眼状紋の
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パターンが形成されていると考えられてきた (Nijhout,

1980)。実際に，一点から拡散して模様のパターンを決

定するモルフォゲンとしてチョウやショウジョウバエで

Winglessが想定されている。ジャノメチョウの一種 (B.

anynana)で，焦点から拡散して翅の眼状紋のパターン

を形成すると考えられており Cozsuet al., 2017), ミズ

タマショウジョウバエでは，鐘状感覚子から拡散して鐘

状感覚子の周りの水玉模様の形成領域を決定していると

考えられている (Werneret al., 2010)。しかし， Wingless

の拡散によって形態のパターンが形成されるということ

は，発生生物学では長らく標準的な考え方であったもの

の，近年の実験によって疑問視され始めている。キイロ

ショウジョウバエを用いた研究で，従来は翅の形の形成

には Winglessの拡散が必要だと考えられてきたが，細

胞膜に係留されて膜から離れて拡散できないようにした

Winglessしか持たない系統でも，翅の形が正常に形成さ

れるからである (Alexandreet al., 2014)。そのため，チョ

ウにおいても，焦点からモルフォゲンが発信され，その

濃度勾配で色素の配置パターンが決定されるというモデ

ルが本当に妥当なのか考え直す必要がある。事実，モル

フォゲンの拡散に基づくモデルは，チョウの翅の模様の

詳細な観察の結果と合わない部分があるとの指摘がある

(Otaki, 2011)。

一方，色素の配置パターンの決定プロセスは，前述の

グラスファイアモデルで説明可能である。反応の開始点

を焦点にすることで，様々な翅の眼状紋の形状が形成さ

れることだけでなく，様々な形状の傍焦点要素（翅の眼

状紋の外側に付随する模様）の形状の形成も説明できる。

このことは，眼状紋と傍焦点要素の両方が焦点から形成

されることを示唆している (Nijhout,2017)。

色素配置パターンの決定プロセスの説明には，誘導モ

デルというものも提唱されている。誘導モデルは，上皮

の歪みによる物理的な力，カルシウム波による情報伝達

などの役割を取り込んだモデルである。このモデルでは，

以下の 5つの段階が想定されている (Otaki,2017)。

1. 翅の眼状紋の焦点の位置が決定した後，その場の細

胞が倍数化を引き起こし，細胞のサイズが増加する。

2. 細胞サイズ増加の結果，上皮が物理的な歪みを引き

起こし，この歪みが連続的な波として広がる。

3. カルシウム波が活性化シグナルとして発信され，正

のフィードバックによって，自己強化される。

4. カルシウム波の辺縁で未知の阻害シグナルが生産さ

れ，負のフィードバックによって翅の眼状紋の黒色

リングができる領域が決定される。

5. 模様形成遺伝子の発現が誘導される。

100 

このモデルで述べられた細胞サイズの増加，カルシウ

ム波，焦点における組織の歪みは実際に観察されている

(Ohno and Otaki, 2015; Iwata and Otaki, 2016; Taira and 

Otaki, 2016)。このユニークなモデルが，これから明らか

になるであろう実際のメカニズムの詳細とどこまで整合

的であるのか，検証が待たれる。

6. 毘虫の模様形成研究のこれから

現在までに，昆虫の模様をコントロールする遺伝子が

同定され，その cis制御領域の同定や解析がなされてき

た。この結果，昆虫の模様の多様なパターンがどのよう

に進化してきたかの至近要因を，主に cis制御領域に生

じた変異に帰すことができた。しかし，模様をコントロー

ルする遺伝子とその cis制御領域の同定は，模様形成メ

カニズムを解明する上で重要な情報を提供するものであ

るが，それでもって模様形成メカニズムの全体像を明ら

かにするものではない。現在，模様形成メカニズムで未

解明な部分は，将来模様ができる領域がどのように決定

されているかということである。前述した通り，領域が

決定されるメカニズムについては，チョウの翅の眼状紋

について理論モデルが複数立てられている。この中のど

れが正しいかを実験的に証明するとともに，より合理的

な説明ができる新しいモデルを構築する方向へと昆虫の

模様形成研究は向かっていくであろう。それによって，

多様な模様のパターンが生じてきた至近要因について新

しく分かることがあるだろう。しかし，チョウの眼状紋

形成だけの研究で模様の領域決定の統一的な理解を行う

ことはできない。他の昆虫の模様でも領域決定のモデル

構築や実験的証明が行われるべきである。そのためには，

チョウの眼状紋において模様形成プロセスが遺伝子発現

パターンの推移を含めて解析された上でモデルが構築さ

れた (Nijhout,20 I 7)ように，チョウ以外の昆虫でも模

様の形成プロセスを解析する必要がある。

本稿では，昆虫の模様形成の仕組みを大きく二つのス

テップ，すなわち制御関係の上流にあたるパターン形成

と，下流にあたる着色の形成に分けて考え，そのうちの

主にパターン形成について概観した。しかし，この分け

方は便宜的なものであって，模様形成に様々な形で関わ

るタンパク質や，着色の前駆体となる物質の合成や輸送

など，実際には様々な要因が関係する複雑な系となって

いる。パターン形成のモデルに基づいたトップダウンの

考え方と，模様形成のプロセスの観察に基づいたボトム

ァップの考え方の両方を用いることで，模様形成の総合

的な理解を目指すべきである。
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