
食材性ゴキブリ類における社会構造と木材消化能力の関係

嶋田敬介
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要旨
　食材性ゴキブリ類は，一生のほとんどを朽木の中で過ごすゴキブリの総称である．本研究では，
食材性ゴキブリ類における社会構造と木材消化能力の関係を明らかにするため，亜社会性のエサキ
クチキゴキブリと集合性のオオゴキブリを用い，それらの一齢若虫から成虫までの木材の消化能力
を，内因性セルラーゼ（エンドグルカナーゼ）遺伝子の発現解析によって調べた．まず，両種のエ
ンドグルカナーゼ遺伝子の配列を決定したところ，各々でLつの/>G=配列が得られ，それらは唾
液腺でのみ発現していた．それらの情報を基に，エサキクチキゴキブリ成虫および各齢の若虫にお
けるエンドグルカナーゼ遺伝子の発現量を解析すると，生まれたばかりの一齢若虫の発現量が成虫
と比べ低いことがわかった．一方，オオゴキブリ一齢若虫のエンドグルカナーゼ遺伝子の発現量
は，成虫よりは低いものの，比較的高いことが明らかになった．
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背景
1　はじめに
　地球上で最も繁栄している生物の一つとして，昆
虫類が挙げられる．昆虫類は，およそBAA万もの種
を含む一大グループであり，地上の様々な環境に適
応している（N0&E$&2&,O,P(4"#H,@AAQ）．私たち人間
との関わりも極めて深く，ミツバチやカイコのよう
に産業活動に有益な昆虫がいる一方で，農作物に深
刻な被害を与えるバッタやカメムシのような有害な
昆虫も存在する．従って，昆虫類は，良い意味でも
悪い意味でも，私たち人間にとって非常に身近な存
在であると言えるだろう．
　ゴキブリは，病原体を運ぶ衛生害虫としておそら
く最も有名な昆虫の一つであり，その名を聞けば多
くの人が顔をしかめるであろうことが想像に難くな
い．しかし，実際に衛生害虫になるのはクロゴキブ

リやチャバネゴキブリなど一部の種類に過ぎず，そ
れ以外の多くは森の中でひっそりと暮らしている．
その中でも，一生のほとんどを腐朽木の中で過ご
し，木材に依存した生活を送るグループを「食材性
ゴキブリ類」と言う（図,B）．

2　食材性ゴキブリ類とそれらの社会構造
　日本国内にはおよそQA種のゴキブリが生息し
ていると言われる．日本産の食材性ゴキブリとし
て，まず挙げられるのが，エサキクチキゴキブ
リC/#D/'$/($-/.&&(（!'%*H,B?D?）, とオオゴキブリ,
E/'$-%+&/(/'D"-%&F$''&-,-F/G&H/(（!'%*H,B?D?）,であ
る（図,@）．エサキクチキゴキブリは九州地方に局
所的に分布しており（南西諸島にはタイワンクチ
キゴキブリが分布する），オオゴキブリは九州や四
国・本州など北海道を除く日本全域に分布し，石川
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い餌資源とは言えない（柴田・富樫 H,@AAR）．従って，
特に未成熟な子にとっては，木材を餌とすることは
容易ではないと考えられる．これを補うために，親
は子に対して給餌するなどの世話を行う必要が生
じ，長期的な家族構造が形成されるようになり，家
族を基本とする社会性が進化したのではないかとす
る説が「食材性に伴う一夫一妻の生態的制約説」で
ある（松本 H,B??BS,G$#"+$,O,K'(")H,B??BS,G$#"+$,O,
T"##H,B??D）．この考えに基づけば，食材性ゴキブリ
において，亜社会性を持つ種では若齢の若虫の木材
消化能力は低く，亜社会性を持たない種では木材消
化能力は高いことが予想されるが，そのような関係
性が実際にあるかどうかは不明である．系統的に近
縁で，同じ食材性のゴキブリにもかかわらず，社会
構造が大きく異なるクチキゴキブリとオオゴキブリ
は，上記の関係性を検証する比較研究の対象とし

て，非常に適した分類群であると考えられる．

4　ゴキブリにおけるセルロースの消化
　セルロース，リグニンやヘミセルロース等を主成
分とする木質資源を利用するためには，木材の消化
酵素であるセルラーゼが必要不可欠になる．一般的
に，動物の多くは自前のセルラーゼを持たず（渡
辺 H,@AABS,>$U&)'(,O,T#$6%"0H,@AAQ），体内に共生す
る微生物の働きによって，セルロースを分解してい
る場合が多い．シロアリは，セルロースの分解に共
生微生物の力を借りている代表的な例である．派生
的なシロアリ科を除く，ムカシシロアリ科・オオシ
ロアリ科・レイビシロアリ科・シュウカクシロアリ
科・ミゾガシラシロアリ科・ノコギリシロアリ科を
まとめて「下等シロアリ」と呼び，その後腸には，
セルラーゼを分泌する原生生物や細菌が多数共生し

図2　エサキクチキゴキブリとオオゴキブリの成虫と若虫．
亜社会性を持つエサキクチキゴキブリの雌雄成虫（A）と一齢若虫（B）．集合性のオオゴキブリの雌成虫（C）と一
齢若虫（D）．エサキクチキゴキブリの一齢若虫のクチクラ表皮は薄く，黒色で硬化したクチクラ表皮を持つオオゴキ
ブリの一齢若虫とは対照的である．
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ている（V*71E$,O,T01("H,@ABAS,T01(",O,V*71E$H,
@ABA）．これらの共生微生物は，シロアリが取り込
んだセルロースを分解すると共に，アミノ酸合成や
窒素固定を行う働きを持つ（:'(4'*($%(/#WH,@AAX$H,
-）．シロアリの姉妹群であるキゴキブリも，同様に
腸内共生微生物を保有する（I#"U"#$(2,$%(/#WH,B?LCS,
V*71E$,$%(/#WH,@AA?）．
　しかしながら，シロアリ自身はセルラーゼをつく
れないかというと，実はそうではない．シロアリは
共生微生物の力を借りる一方で，自前のセルラーゼ
も使っている（Y$%$($-",$%(/#WH,B??XS,Z'712$,$%(/#WH,
@AAC）．下等シロアリでは，唾液腺という組織から
セルロースの分子鎖を内側から切断していくエンド
グルカナーゼ（"(2'3-"%$3BHC34#1/$($)"M,PN）が分
泌される．昆虫の中で，自身のセルラーゼを持つグ
ループは限られているが（[',$%(/#WH,@AALS,>$U&)'(,
O,T#$6%"0H,@AAQ），シロアリと，これに近縁なゴキ
ブリの仲間は，このエンドグルカナーゼを持って
いる（[',$%(/#WH,@AAA）．クチキゴキブリとオオゴ
キブリの場合，シロアリやキゴキブリのように腸
内にセルロース分解性の微生物は共生しておらず
（I#"U"#$(2,$%(/#WH,B?LCS,9/0&U"("0($%(/#WH,B?X?），自
身のエンドグルカナーゼが主に木材消化に機能して
いると考えられている．従って，食材性ゴキブリの
木材消化能力を調べる場合，「体内でつくられるエ
ンドグルカナーゼの量」が，個体の消化能力を測る
良い指標になると考えられる．

　本研究では，食材性ゴキブリ類における社会構造
と若虫の木材消化能力の関係性を明らかにすること
を目的とし，亜社会性をもつエサキクチキゴキブリ
と集合性のオオゴキブリを用いて，それらの一齢
若虫から成虫までの木材の消化能力を，エンドグ
ルカナーゼ遺伝子の発現解析を行うことによって
調べた．なお，本稿は，著者らの近年の学術論文
（9*&E$2$,O,<$"7$.$H,@AAX）を基にしている．

材料と方法
1　食材性ゴキブリ類
　エサキクチキゴキブリは，@AAR年と@AAD年のC
月から?月にかけて，鹿児島県屋久島町および長
崎県平戸市の森林にて採集した．オオゴキブリは，
@AAR年から@AAD年のC月から?月にかけて石川県
羽咋市および福井県坂井市の森林にて採集した．
　採集したゴキブリは研究室に持ち帰り，エサキク
チキゴキブリは家族単位で個別に小型の飼育ケース
に入れ，オオゴキブリは全て同じプラスチック製飼
育ケースに入れ，室温・恒暗条件で維持した．

2　RNA抽出とcDNAの作成
　先行研究より，エンドグルカナーゼ遺伝子は唾
液腺で発現していることが予想されたため，まず
唾液腺組織からZ'%$#,!G=の抽出を行った．両種
の成虫個体を用い，シャーレ上で解剖して唾液腺
を摘出し，液体窒素で瞬間凍結した後，ディープ
フリーザー,\Z3DX,（日本フリーザー H,日本）にて

遺伝子名 プライマー配列 増幅断片長,]-+^
C$IJA _'0.$02 Q`3NII,I=Z,==Z,II=,=IZ,I=N,Z=I,=N=3L` DB

!"U"0)" Q`3ZNI,I=Z,=NI,II=,II=,I=Z,==I3L`

C$IJ8 _'0.$02 Q`3NNN,Z=N,ZZZ,=NN,==Z,NNI,ZZI,==3L` DA

!"U"0)" Q`3NNN,ZZZ,Z=N,NII,=NI,=N=,ZN,3L`

E/IJA _'0.$02 Q`3NNI,N=I,ZZZ,NZN,===,ZZZ,NN=3L` R?

!"U"0)" Q`3NIZ,N=Z,==I,ZII,II=,NNI,Z==,=3L`

E/IJ8 _'0.$02 Q`3ZNI,=NI,IZ=,ZIZ,IZN,IIZ,ZN=3L` DA

!"U"0)" Q`3ZNZ,ZNI,===,ZNI,ZIZ,NZ=,ZZI,=NZ,Z3L`

C$!/H%&' _'0.$02 Q`3=NI,N=N,===,ZZN,ZII,NIN,=Z3L` RX

!"U"0)" Q`3IN=,ZNN,ZN=,ZN=,IIZ,ZNN,II=3L`

E/!/H%&' _'0.$02 Q`3=NI,N=N,===,ZIN,ZII,NIN,=Z3L` RX

!"U"0)" Q`3IN=,ZNN,ZN=,ZN=,IIZ,ZNN,II=,Z,3L`

表1　リアルタイム定量PCRに用いた各プライマーの配列
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!G=を抽出するまで－XA℃で保存した．BWQE#チ
ューブに凍結した組織を入れ，ハンドホモジェナ
イザー（アズワン H,日本）によって組織を破砕し，
!G=4"(%,Z'%$#,!G=,;)'#$%&'(,95)%"E（a0'E"4$H,
b9=）および_$)%,a10",!G=,P6%0$/%&'(,8&%（Z$7$0$H,
日本）を用い，Z'%$#,!G=を得た．得られた!G=
を>G$)",;,（Z$7$0$H,日本）で処理し，ゲノム>G=
を除去した．続いて，抽出した!G=を鋳型に，
V#&4',（2%）,プライマー（;(U&%0'4"(H,b9=）を用い
て，91+"09/0&+%,_&0)%39%0$(2,95(%*")&),95)%"E,F'0,
!Z3aI!（;(U&%0'4"(H,b9=）により!Z3aI!を行い，
/>G=を作製した．手順は全て付属のプロトコール
に従って行った．

3　エンドグルカナーゼ遺伝子の部分配列の決定
　作成した各種の唾液腺の/>G=を鋳型とし，シ
ロアリとゴキブリ用に設計された，エンドグルカ
ナーゼ遺伝子特異的な縮重プライマー,（[',$%(/#WH,
@AAA）,を使用し，サーマルサイクラー,（N"("=E+,
aI!,95)%"E,@DAAS,=++#&"2,T&')5)%"E)H,b9=）,を用
いてaI!,（a'#5E"0$)",I*$&(,!"$/%&'(）,を行った．
得られた増幅断片は，エタノール沈殿を行った後，
<$4P6%0$/%'03aI!,O,N"#,I#"$(,1+38&%（Z'5'-'H,日
本）およびc;=d1&/7,N"#,P6%0$/%&'(,8&%（c&$4"(H,
日本）により精製した．
　それぞれ単一の増幅産物を得るため，精製した増
幅産物を用いてサブクローニングを行った．まず，
>5($,P6+0")),>G=,[&4$%&'(,8&%（Z'5'-'H,日本）を用
いて，+NP<3Z,\"/%'0（a0'E"4$H,b9=）または+Z3
DT#1"3@,Z3U"/%'0（G'U$4"(H,b9=）にライゲーショ
ン反応させた．続いて，ライゲーション産物を形質
転換によりコンピテントセルIK(H)#&,K<BA?（Z$7$0$H,
日本）またはIK(H)#&,e[B3T#1"に導入して培養した
後，挿入された>G=断片をコロニー aI!により増
幅させた．増幅産物は上記と同様に精製した．
　サブクローニングによって得られた産物を鋳型
に>fP($E&/,PZ,%"0E&($%'0,I5/#",9"d1"(/&(4,8&%
（NPヘルスケア H,日本）を用い，シークエンス反応
を行った．精製した反応産物は，オートシークエン
サ ー,=T;,LDL9,>G=,9"d1"(/&(4,95)%"E（=++#&"2,
T&')5)%"E)H,b9=）を用いてダイレクトシークエン
ス法により塩基配列を決定した．以上の過程によ
り，それぞれ?クローン以上の塩基配列を決定し
た．また，内部標準遺伝子には細胞骨格を構成する

アクチンタンパクであるβ 3$/%&(遺伝子を選定し，
特異的プライマーを用いて（9*&E$2$,O,<$"7$.$H,
@AAX），上記と同様な方法で，塩基配列を決定した．

4　分子系統解析
　<$/I#$2",CWAX,（<$22&)'(,O,<$22&)'(H,@AAQ）,を
用いて，得られた塩基配列をアミノ酸配列に翻訳し
た．さらに，T[=9Za,（GIT;H,b9=）,を用いて相同
性の高い配列を探索した．
　各種の各エンドグルカナーゼ遺伝子を，I#1)%$#e,
BWXL,（Z*'E+)'(,$%(/#WH,B??D）,および<$/I#$2",CWAX
を用いてアラインメントした．系統樹の作製には
a=ba＊CWA-BA,（9.'FF'02H,@AA@）,を用い，最節約
法と近隣結合法により分子系統樹を作成した．近
隣結合樹の作成には，8&E10$の@変数法,（8&E10$H,
B?XA）,により補正された遺伝距離を用いた．系統樹
の信頼性の評価には，BAAA回のブートストラップ
解析を行った．

5　半定量的RT-PCR
　両種の成虫をシャーレ上で解剖し，唾液腺・前
腸・中腸・後腸を含む消化管組織を取り出した．取
り出した消化管は!G=を抽出するまで－XA℃で保
存した．上述した通り，各種の各組織から/>G=
を作製した．
　各消化管組織（唾液腺・前腸・中腸・後腸）由来
の/>G=を鋳型として，エンドグルカナーゼ遺伝
子特異的なプライマーを用い，半定量的!Z3aI!を
行った．半定量的!Z3aI!とは，目的の遺伝子に特
異的なプライマーを用いてaI!を行い，増幅反応
が見られたか否かによって，その遺伝子が発現して
いるかを検証する方法である．プライマーには，遺
伝子の部分塩基配列決定に用いた縮重プライマーを
用いた,（[',$%(/#WH,@AAA）．コントロールとして，各
種のβ 3$/%&(遺伝子の発現も調べた．

6　リアルタイム定量PCR
　リアルタイム定量aI!とは，aI!反応による遺
伝子産物の増幅率が元の鋳型の量に依存することを
利用し，サンプル内における特定のE!G=の量を
定量することで，目的遺伝子がどの程度発現して
いるのかを推定する方法である．両種のエンドグ
ルカナーゼ遺伝子の配列から，a0&E"0,P6+0")),ソフ
トウェア（=++#&"2,T&')5)%"E)H,b9=）を用い，特
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異的なプライマーを新たに設計した（表BS,9*&E$2$,
O,<$"7$.$H,@AAX）．蛍光色素には9fT!,N0""(,;
（T&'3!$2H,日本）を使用し，<&(&V+%&/'(,!"$#3Z&E",
aI!,95)%"E（T&'3!$2H,日本）により解析を行っ
た．得られたデータの分析は，=T;,a!;9<,DDAA,
9"d1"(/",2&%"/%&'(,95)%"E（=++#&"2,T&')5)%"E)H,
b9=）に付属のプロトコールに従って行い，各齢
の発現量の違いはZ17"5’),%")%（永田・吉田 H,B??D）
によって検定した．

結果と考察
　エサキクチキゴキブリとオオゴキブリのエンド
グルカナーゼ遺伝子の塩基配列を決定したところ，
Lつの/>G=配列（?RQ-+）がそれぞれで得られた
（C$IJA<LとE/IJA<L）（=//"))&'(,G'は9*&E$2$,
O,<$"7$.$H,@AAXを参照）．翻訳されたアミノ酸配
列はL@Bアミノ酸残基で，終止コドンが含まれない
ことを確認した．得られた配列は，シロアリや他
のゴキブリのエンドグルカナーゼ遺伝子のアミノ
酸配列との保存性が高いことがわかり，オオゴキ
ブリと同属のE/'$-%+&/(H4&M4/%/のエンドグルカナ

図3　ゴキブリとシロアリのエンドグルカナーゼ遺伝子の最節約系統樹．
太字で示されているのが，本研究により決定されたゴキブリ2種のエンドグルカナーゼ遺伝子である．各枝の数字は
ブートストラップ値（%）を示し，上は最節約法，下は近隣結合法に基づいた解析により得られたものである．各
OTU末尾の（ ）内におけるアルファベット及び数字はGenBankのAccession No. を表す．
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ーゼ遺伝子（=//"))&'(,G'W,=_@@AQ?QH,=_@@AQ?R）
との相同性が最も高かった．図Lは，今回得られた
配列と既知の配列を含めたエンドグルカナーゼ遺
伝子の分子系統樹を示している（ゴキブリD種BD
配列とシロアリBB種LL配列）．最節約法と近隣結
合法それぞれの解析によって得られた系統樹の樹
形を比べると，樹形に大きな違いは見られなかっ
た（従って，最節約法に基づいた系統樹を示す）．
相同性検索の結果と同様に，今回得られた配列は，
E/'$-%+&/(H4&M4/%/のエンドグルカナーゼ遺伝子等
と高い確度で単系統群を構成することが示された
（図,L）．以上の結果から，今回得られた各配列は，
両種の内因性のエンドグルカナーゼ遺伝子であると
考えられる．

　また，それぞれの種の，エンドグルカナーゼ遺
伝子（C$IJAOC$IJ8およびE/IJAOE/IJ8）に
着目してみると，IJAはIJA同士で，IJ8はIJ8
同士で高い確度で単系統群を構成していることか
ら（図,L），少なくともクチキゴキブリとオオゴ
キブリが分岐するより前に，これら遺伝子の進化
（遺伝子重複）が起こったことが考えられる．こ
のような分岐は，N)F%)%$42$-属や3/-"%&%$42$-
属・C&')H/F4&%$42$-,属などシロアリでも見られる
（図,L）．
　半定量的!Z3aI!の結果，両種において，唾液腺
でのみ顕著な増幅反応が見られた（図,C=，T）．こ
の結果から，エサキクチキゴキブリとオオゴキブリ
においても，他のゴキブリと同様にエンドグルカナ

図4　 エサキクチキゴキブリ（左）およびオオゴキブリ（右）における定量PCRの結果．
唾液腺および各消化管組織（前腸，中腸，後腸）におけるβ-actin遺伝子（A）とエンドグルカナーゼ遺伝子の発現
（B）．β-actin遺伝子はどの細胞でも一定して発現していると考えられるハウスキーピング遺伝子である．（C）は若
虫の各齢と成虫におけるエンドグルカナーゼ遺伝子の相対的な遺伝子発現量を示す．白いカラムがEG1遺伝子，黒
いカラムがEG2遺伝子を示す．カラム上のアルファベットは，異なる場合には有意な差があることを示す（Tukey’s 
test, p<0.05）．
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ーゼは唾液腺でつくられていると考えられる（[',
$%(/#WH,@AAA）．
　リアルタイム定量aI!の結果，亜社会のエサキ
クチキゴキブリ一齢若虫のエンドグルカナーゼ遺
伝子（C$IJAOC$IJ8）の発現量は，成虫と比べて
BgBAAA程度と，非常に低いことが示された（図,CI）．
この結果から，エサキクチキゴキブリの一齢若虫の
木材消化能力は，親成虫と比べて著しく劣ってい
ることが示唆される．一方，亜社会性を持たない
オオゴキブリ一齢若虫のE/IJAおよび,E/IJ8の発
現量は，成虫のBgBA程度と比較的高い値を示した
（図,CI）．従って，オオゴキブリの一齢若虫は，成
虫と比べ，それほど変わらない木材消化能力を持っ
ていると考えられる．これらの結果は，食材性ゴキ
ブリにおいて，「社会構造」と「若虫の木材消化能
力」の間には，密接な関係があることを強く示唆す
る．
　亜社会性のエサキクチキゴキブリの一齢若虫は，
クチクラ表皮が薄く，動きも緩慢で，非常に弱々
しい印象である（図,@T）．クチキゴキブリ属の若虫
は，極めて未熟な状態で生まれ，脱皮を重ねて成長
し，このような成長の仕方は晩成性発達と呼ばれ
る（G$#"+$,$%(/#WH,@AAX）．また，親成虫は，若齢の
若虫に対して，口移しで栄養交換を何度も行うこと
が知られている（9*&E$2$,O,<$"7$.$H,@ABB）．未
熟で木材消化能力が低い子は木材を自力で餌として
利用することが難しいため，親は子に連れ添い，頻
繁に給餌することで子の生存率を高めていると考え
られる．一方で，オオゴキブリの一齢若虫は，褐
色でしっかりとした表皮を持って素早く動き回る
（図,@>）．クチキゴキブリ属の若虫とは対象的に，
オオゴキブリ属の若虫は孵化直後から活発に活動で
きる早成性発達である（G$#"+$,$%(/#WH,@AAX）．また，
野外でも若齢若虫が成虫と同時に見つかることは少
なく，親から給餌を受けることもないと考えられ
る．従って，若齢段階から高い木材消化能力を持つ
オオゴキブリの若虫は，給餌などの親子間の相互作
用を必要とせず，早期から親から自立して生活でき
るということが示唆される．

　本研究は，食材性ゴキブリ類やシロアリにおい
て，今まで概念的に提唱されているに過ぎなかっ
た，子の未熟な木材消化能力を保障するための親の
世話行動の発達が社会性の進化に大きく関わってい

たとする「食材性に伴う一夫一妻の生態的制約説」
を支持する証拠の一つになると考えられる．食材性
ゴキブリ類では，このような親から子への給餌行動
は，長期にわたる家族生活を維持する基礎となり，
亜社会性を持つグループ（現生のクチキゴキブリや
キゴキブリ）が進化したと考えられ，さらに，その
一部のグループ（現生のシロアリ）が繁殖の分業を
伴う高度な社会性（真社会性）を進化させたという
ことが類推されるが，現時点では決定的な議論はで
きない．今後は，キゴキブリやシロアリに加え，他
のゴキブリの若虫の木材消化能力に関する解析を行
う必要があるだろう．
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