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は じ め に

Wo lbachia ( 図ー 1 ) の基本的な紹介 は本特集 の石川 ・
星崎両氏 に譲 る と し ， こ こで は天敵昆虫， 主 に 寄生蜂 と

Wo lbachia の 関 係 に つ い て紹介 す る。 本 稿で は， ま ず
Wo lbach ia が確認 さ れて い る 天敵昆虫 を紹介す る。 次 に

Wo lbachia に よ る 寄主 の性操作 の 中で産雌性単為生猶 現
象 を取 り 上 げ る。 最 後 に ， 害 虫 防 除 へ のWo lbac /úa の
利用研究 につ い て言及 し て み る。

I 天敵昆虫でのWolbαchiαの確認

生物農薬等で 注 目 さ れ て い る 天敵見 虫で 現 在 ま で に
Wo lbach ia が確認 さ れ て い る 種 を 表一 l に挙げ る。 主 だ

った天敵昆虫 はWo lbachia の 寄主 に な っ て い る こ と が

わ か る。 WERREN et al. (1995 b) は亜熱帯 の昆虫各種で
Wo lbachia の感染率 を 調 べた結果， 1 6 . 9 % の昆虫種が感
染 し て い る こ と を報告 した。 し か し ， 多 く の種で は単一
の個体群 し か調査 さ れ て い な い ので 昆 虫種全体 のWo l
bachia の感染率 は 1 6 . 9 % よ り は る か に 高 い の か も し れ
な い。 な ぜ な ら 天敵昆虫の場合， 同一種で も か な り 広 い
範囲 の複数の個体群 を調べた結果発見 さ れて い る か らで
あ る。 例 え ば， T，'icho gra mma chi loni s は台湾 と ノ \ワ イ
で 感染 が確認 さ れて い る。 し か し ， 日 本 のT. chi loni s 
で は ま だ確認 さ れて い な い。

Wo lbachia は広 く 無脊椎動物 に 感染 し て お り ， 様々 な
生殖異常， 主 に細胞質不和合， 産雌性単為生殖化， 辿伝
的維 の雌化 を 生 じ る こ と が知 ら れて い る。 天敵昆虫で は
細胞質不 和 合 と 産雌性単為生殖化が知 ら れて い る (表-

1 )。
細 胞 質 不 和 合 は キ ョ ウ ソ ヤドリ コ パ チ (Na son ia

vi t1ψ enηis ) と N. girau lti の問で 知 ら れ て い る
(BREE lハVEI l and \VEHREN， 1 993 )。 細胞質不和 合 と は正常 な

雌維 があ る 組み合わせで は子 ど も を残す こ と がで き な い
現 象で あ る。 こ の現 象 を つ か さ ど る 因子 は核内 に は存在
せ ず， 細胞質 に存在 し て い る。 両寄生蜂種間で は交尾 は
起 こ る が， 雑 種 を 生 じ な いた め未受精卵が単為発生 した
維 の み を 生 じ る。 し か し ， 抗 生 物 質 を 使 いWo lbachia

Symbiotic Bacteria Wolbachia in Natural Enemies. By 

Kazuki MIURA 

( キ ー ワ ー ド ー共生微生物， 天敵昆虫， 寄生虫軍， ポノレパ キ ア )

同

浦

かず
ふ
云

を除 く と交尾 す れ ば雑種の雌がて、 き る。 細胞質不和合の
現 象 は 系統 ご と に掛け 合 わ せた 子 ど も の生存率 や 性 を 調
査 し な け ればな ら な いた め 発見 さ れ に く い。 そ のた め 天

敵の 大企増殖で， 知 ら な い 聞 にWo lbachia に 感染 (以
下， W +) した劣悪系 統 (Wo lbac hia に 感染 した ら劣悪
に な る と い う 意味で は な い ) が混ざ っ た場合， 非感染
(以下， W一 ) の優良 系 統 の 母 親 の 子 ど も がで き な く な
る ， と い う 問題 が生 じ る可能性 が あ る。

Wo lb achia に よ る 産雌性単為生殖化 は 主 に 寄生蜂で 知
ら れ て い る。 産雌性単為 生 殖 をす る あ る 寄生蜂 のWo l
bachia を 高 温 や 抗 生 物 質 で 除 く と 雄 が出 現 す る
(STOUTI IA MEll et al.， 1 990)。 こ れ は オ ン シツツヤ コ パチ

(Enca1'sia !o Tl1wsa )  (ZCI IORI - Fw， et al.， 1 992 ; KAJI TA， 
1993 )や タ マ ゴノ Tチ (Tricho gra mma spp.) (STOUT I IA MEll 

et al.， 1990 ) な どで有名で あ る。

E 産雌性単為生殖とWolbαchiαの関係

!民遡目 の い く つ か の産雌性単為生殖 を 行 う 種で は温度
な どの条件 に よ り 脱 が 出 る こ と が以 前 か ら 知 ら れて いた
( PERKINS， 1 905 ; S �II TI I ， 1 94 1 ;  FLANDEllS， 1 9 45)。 最近，

STOU TIIA �IER ら は そ の 原因 はWo lbac hia で あ る こ と を 明
ら か に し た (ROU SSET et al.， 1992 ;  STOUTI IA �IER et al.， 

1993 ) 0 STOUTIIAME ll氏 は ま ず 遺 伝 子 移入 ( introgr巴s-

図一 Trichogra川ma Iwylwi卵の 中 のDAPI 染色され た

Wolbacltia 

a : T. kayんωの始原生殖細 胞 へ か た ま っ てい る
Wolbacl!ia b: T. kaylwiの染色体. パ ー は 20μm

を表す. 写真 は産卵後21時間以内 の卵.
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表-1 天敵昆虫 と Wolbachia

分 類 群 表現型 引 用 文 献

見虫類 Ins ecta 
膜麹 目 Hymenoptera 

タマゴパチ科Trichogrammatidae
Trichogramma b間licaPilliun PI STOUTHAMER and WERREN ( 1993) 

T. chilonis PI STOUTHAMEI� et al .  ( 1990) 

T. cordubensis PI STOUTHAMER and WERREN ( 1993) 

T. deion PI 向上

T. embηophagum PI 向上
T. evanescens PI 向上
玄nr. deion PI 同上

他3 種

コ ガネ コ パチ科 Pteromali dae

Muscidijurax uniraJりtor PI STOUTHAMER et al. ( 1994) 

Nasonia vitn抑制口's CI BREEUWER et al .  ( 1992) 

N. giraulti CI 向上
ツヤ コ パ チ科 Apheli ni dae

Aρhytis lignanensis PI ZCHORI-FEIN et al . ( 1995) 

A. yanonensis ? WERREN et al .  ( 1995 a) 

Encarsia formosa PI ZCHORI-FEIN et al .  ( 1992) ; KAJ I刊
ヒ メ コ ノ fチ手ヰ Eulophi dae

Melitlobia s p. 

半麹 目 Hemi ptera 

ハ ナ カ メ ム シ科 Anthocori dae

Orius sauteri 

O. similis 
ダニ 類 Acari 

カ プ リダニ 科 Phytos eii dae

Phytoseiulus persimilis 

? WERREN et al .  ( 1995 a) 

? 三 浦 ら 未発表

? 三 浦 ら 未発表

? BREEUWER and JACOB S ( 1996) 

PI :産雌性単為生殖化， CI : 細胞質不和合， ? 不明.

sion) と い う 手法 を 使 いTrichogramma の 産 雌性単為

生殖は核遺伝子が関与 し て い な い こ と を 明 ら か に し た 。

遺伝子移 入 と は連続戻 し交 雑 を す る こ と に よ り そ の核 を

100%近 く置換 し た 別個 体の も の に 変 え る 方 法 で あ る 。

次 に 抗生物質 を 使い細胞質 に い る と 思わ れ るバク テ リ ア

を 除 く と 雄が出 現す る よ う に な る こ と を 明 ら か に し た 。

そ し て ， そ のバク テリ ア をW olbachia と 同定 し た 。

gramma chilonis (深 田 ・竹村， 194 3) な ど) 。 こ れ ま

での 主 な性決定機構の モ デル と し て ， ① CSD 説 (com

pl巴 mentary sex determination ; 相補的遺伝子説) と し

て 一遺伝子座 複対立遺伝子説 (WHl TING， 1939) と 多遺

伝子座 複対立遺伝子説 (SトI ELL， 1935 ; CROZIER， 1971 ) ，  

② 遺 伝 子バ ラ ン ス 説 (CUNHA and KERR， 1957 ; KERR， 

1974 ) ， ③ 遺 伝 子刷 り 込 み 説 ( POIRIE et al .， 1992 ; 

BEUKEB OOM， 1995 : DOB SON and TANOUYE， 1998) な どが提

唱 さ れ て い る 。 そ の 中 で CSD 説 は膜麹 目 の 系 統樹上 の

広 い範囲 で確認され て い る (C∞K， 1993 ; COOK and 

CROZIER， 1995) の で， そ の 中 のー遺伝子座 複対立遺伝子

説 を 図 ー2 に 示 し た。 こ の モ デル の 場合， 性決定様式 は

単数 ・倍 数型 の単一遺伝子座 ・ 複対立遺伝子型で， 単一

の性決定遺伝子座 に つ い て ， 対立 遺伝子がヘ テ ロ の場合

に雌， ホ モ あ る い は へ ミ の場合 に 雄 に な る 。 こ の モ デル

で は 同系交配 を 重 ね る と 2 n の雄が出 現す る 。

さ て ， ど う し て雌だ け に な る の か? 膜麹 目 の性決定

機構 を 含 め て 説明 す る 。

1 膜麹自の性決定機構

膜題目 の性決定様式 は受精 した 2n だ と 雌， 未受精で

n だ と 雄 と 単純 に 理解 さ れて い る こ と が多 い。 こ れ は教

科書 的な本の ほ と ん どが こ の よ う な表現 を し て い る の で

仕方がな い か も し れ な い。 し か し ， 現実 に は そ ん な に 単

純で は な し 現在 も 性決定機構 に つ い て盛ん な議論が さ

れて い る (例えば C∞K， 1993 ; COOK and CROZIER， 1995 ; 

QU IC KE， 1997) 。 と い う の も 2 n の雄が存在す る か ら で あ

る (伊jえば ， Bracon hebetor (Whiting， 194 3) ; Tri・c ho-
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X，/X2 X X3 

2n雄 雄

↓ ↓  
受精卵 未受精卵

X，/X， X2/X3 X， X2 

2n雌 2n雌 n雄 n雄

‘一一一一一一一一一一一例えば次世代が

• • 
受精卵 未受精卵

Xt!X， X，/X， x， 

2n雄 2n雌 n雄

図 -2 ー遺伝子座複対立遺伝子説

x， 

n雄

このような交自己なら

X:性決定遺伝子座; Xh X2， X3 : 複対立遺伝子.

2 Wolbαchiaによる産雌性単為生殖の減数分裂以

降の染色体の経時的変化

一般 に膜麹 目 の産雌性単為生殖種では減数分裂が終了

す る 前の段階で復帰 核が形成 さ れ雌 に な る と さ れて い る

(WHl TE， 1973) 。 一方， STOUTHAMER and KAZMER (1994 ) 

はW olbachia に よ る 産雌性単為生殖種の減数分裂以降 の

染色体の 経時的変化 を 観察 し た 。 そ の 結果，W olbachia 

感染雌の卵 は 通常 と 変わ ら な い減数分裂 を行い， 単為発

生開始後の第一卵割 (体細胞分裂) 後の核が融合 し て 2

n と な る と 考察 し た ( 図 -3) 。 ま た ， 彼 ら は い く つ か の

酵素の遺伝子座 を 用 い て ， W 系統 と W+ 系統 に そ れ ぞ

れ W- 系統の雄 を 交配 し た F 1 に つ い て対立 遺伝子の分

離比 を比較検討 し ， 同程度 に 組替 え が起 こ っ て い る こ と

か ら ， W+ 系統で も 正常 に 減数分裂が起 こ っ て い る と 結

論 し た 。 つ ま り ， 同 じ ゲ ノ ム が単純 に 2倍 に な り ， ど こ

の遺伝子座 を と っ て も ホ モ状 態 と い う こ と に な る 。

も し ， 膜麹 目 全体の性決定機構が CSD 説 を 基本 と し

て 成 り 立 っ て い る の で あ る な らば ， STOUTHAMER 氏 ら の

結果が正 し け れば 産 ま れ て く る 子 ど も は雄 に な る はずで

あ る 。 そ こ で， STOUTHAM ER and  KAZMER ( 1994 ) や

Q UICKE (1997) ら は ， 少 な く と もTrichogramma を 含

む コ パ チ で は CSD 説 は 成立 し な い と 主張す る 。 筆者 ら

も こ の主張 を確か め る た め に 追試 を行 っ て い る (三浦 ・

小林 ， 1997)0 W+ 系 統 の 母親 と娘 の 酵素 の 電気泳 動 の

結果 を 見 る と ， 母親 と娘 で はバン ド パ タ ー ンが同 じ で，

ホ モ で あ る こ と を否 定す る こ と は で き な か っ た 。 一方，

wー の産雌性単為生殖系 統 で 同 様 な こ と を 調 べ た と こ

ろ ， 母親がヘテ ロ であ る 結果が得 ら れた 。 こ れ ら の結果

は W+ と W- の 産雌性単為生殖機構 は 異 な る 可能性 を

図 - 3 STOUTll AMER and KAZMER ( 1994) 説

成熟未受精卵 は 減数分裂第一分裂 中期で分裂 を 停止

し て お り ， 産卵後付活 さ れ る と 分裂 を 再開する .

示 し て い る 。 ま た ， STOUTHAMER 氏 は 産 卵 直 後 の 卵 か ら

染色体観察を 始 め て い る 。 こ れ は た い て い の 見 虫 の成熟

未受精卵で は第一減数分裂 の 中期 の状態 に あ り ， 受精 あ

る い は付活後分裂 を再 開 し 産下後 に 分裂 を終了 す る か ら

で あ る ( 図- 3 参照) 。 し か し ，W olbach必 が い る 卵巣 の

成熟卵 を観察す る と ， 既 に 減数分裂が進行 し て い る像 が

得 ら れた (三浦・ 小 林 ， 1997) 。 こ れ は 彼 ら の 考 え よ り

減数分裂が早 く再 開 し て い る 可能性が あ る こ と を意味す

るo

STOUTHAMER 氏 ら が主 張 す る よ う に CSD 説が成 り 立た

な い と す る と ， 彼 ら の結果 は ど の よ う に説明 し た ら よ い

の だ ろ う か。W olbachia を 取 り 除 く と 単数体雄が出 現す

る よ う に な る こ と か ら ，Trichogram1加 で は 遺伝 子刷

り 込み説で言 う 性決定遺伝子の 突然変異が起 こ っ て い る

と は思 え な い。W olbachia は ， ①遺伝子刷 り 込 み を解除

す る ， ②卵割核の融合 を 引 き 起 こ す， と い う こ と だ ろ う

か。 あ る い は全 く 別 の説明が あ る の だ ろ う か。 い ず れ に

せ よ 彼 ら の 主張が ま だ正 し い か ど う か わ か ら な い 。 一番

の 問題点 は， 彼 ら は CSD 説 に 代 わ る 説得力 の あ る 説 を

ま だ出 し て い な い， と い う こ と で あ る 。 CSD 説 は膜麹

目 全体の様々 な分類群で観察 さ れて お り ，W olbachia が

関与 し て い る 群だ け が そ う で は な い と い う の も 最節約 的

で は な い。 膜麹 目 の性決定機構 は 進化生物 学や大量増殖

の際 の 問題点で も あ る の で (COOK and CROZIER， 1995 ; 野

田 ・ 宮井， 1996) ， 早急 に 明 ら か に す べ き で あ る 。

皿 どう や っ て 感染し て き た の か ?

水平 感染に こ で は種か ら 種へ の感染 を い う ; 垂直感

染:親か ら 子へ の 感染 を い う ) を 示唆 す る 証拠 と し て

は， ①系統樹か ら の推定， ②マ イ ク ロ イ ン ジ ェ ク シ ョ ン
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利 用 ， ③ 遺伝子移 入法， な ど が知 ら れ て い る 。 WERREN

et al. ( 1995 a) はj tsZ 領域 の シ ー ケ ン ス 結果 を 基 に 系

統 樹 を 構築 し， そ の 中 で オ ナ ジ シ ョ ウ ジ ョ ウ パ エ

(D rosゆ hila simula ns) と そ の寄生蜂A soba ra ta bida の

W olba chia の シ ー ケ ン ス 結果が非常 に類似 し て い る こ と

か ら ， こ こ で水平感染 が起 こ っ た と 推定 し て い る 。 ま

た ， SCHILTHUIZEN and STOUTHAMER ( 1 997 ) はT richo

gra mma の ITS 2領域 と そ のW olba chia のjt sZ 領域 の

シ ー ケ ン ス 結果 よ り 作成 し た 系統樹 を 合わ せ ， 水平感染

が過寄生 の 現象 に よ り 起 こ っ て い る と 推定 し て い る 。

BOYLE et al .  ( 1993) は マ イ ク ロ イ ン ジ ェ ク シ ョ ン に よ り

W olba chia を W 系 統 の オ ナ ジ シ ョ ウ ジ ョ ウ パ エ と キ

イ ロ シ ョ ウ ジ ョ ウ パ エ (D . mela noga ster) へ感染 さ せ

た 。 BREEUWER and WERREN (1993) は ， 遺伝子 移 入 の 方

法 を 利 用 し キ ョ ウ ソ ヤ ドリ コ パチ (Na sonia vi的ip en

nis) とN gira ulti の 細 胞 質 を 置 換す る こ と に より

W olba chia を移 行 さ せ た 。

筆 者 ら は W - のTri chogra mma chilonis を W+ の ス

ジ コ ナ マ ダ ラ メ イ ガ (Ephestia k uhniella ) 卵 で飼育 し

感染す る こ と を確認 し た (三浦 ら ， 未発表) 。 系統樹か

ら も 推 定 さ れ た よ う に ， 寄 主 と 寄 生 者 と い う 関 係 が

W olba chia の水平感染の一つ の 過程で あ る こ と は 明 ら か

だ と 考 え ら れ る 。

W 寄生憐個体群の適応度に対す る

Wolbachiα感染の影響

W olba chia は寄主種の細胞質 中 に生存 し， 母か ら 子へ

経卵伝染す る 。 雄の つ く る 精子 に は ほ と ん ど細胞質がな

い の で， 雄 はW olba chia を 子へ伝 え な い。 ゆ え にW ol

ba ch勿 は 寄主種 を 産雌性単為生殖化す る こ と に よ り 自

身の適応度 を 高 め て い る と 予測 さ れ る 。 し か し， こ の こ

と は 同 一種 内 の W+ 系統 と W 系 統 の 寄生蜂 の 適応度

を比較 し て 結論 を 出 さ ね ばな ら な い。 W+ の産雌性単為

生殖個体群の適応度 は ， W- の産雄性単為生殖個体群 に

対 し て 高 い の か ? Tri・' chogra mma の 場 合， 野外 で は

w一 個 体 群 の 中 に W+ 個 体 群 が 共 存 し て い た りす る

(STOUTHAMER and LUCK， 1 993) が， W+ 個体群は採集 され

る こ と は 際立つ て 珍 し い。 こ の問題 の理解 は将 来 的 に

W+ 個体群が ど の よ う な広 が り を 示す か を 予測す る た め

に も 必要であ る 。

STOUTHAMER and LUCK ( 1993) は W+ 系統 と W- 系 統

のTri・chogra mma deion とTρ retiosum の産 卵数 な ど

を比較 し た 。 そ の結果， W- 系統 (普通 の 生殖様式) の

産卵数が W+ よ り も 高 い と 報告 し た 。 一 方， 筆者 ら は

STOUTHAMER 氏 か ら 分譲 さ れたTri c加'l5 ra mm kay，加 i の

W+ 系統 と W- 系統の生活 史パ ラ メ ー タ を 比較 し た (三

浦 ・ 小林， 1998) 。 卵 か ら 成虫羽化 ま で の 生 存率 に は 差

がな か っ た 。 産卵数 は 極端 な差 は認 め ら れな か っ た が，

産卵雌数 は 明 ら か に W+ 系 統 が高 か っ た 。 そ れ ら の 結

果 を利用 し て 内的 自 然増加率 を 求 め た と こ ろ ， 若干 W+

系統が高 か っ た 。 こ れ は 明 ら か に 対 照 的で あ る 。W ol

ba chia に と っ て 寄主 の 産雌性単為生殖化 が 適 応 的 か ど

う か， い ま だ に 明 ら かで は な い。

V 利 用 方 法

W olba chia の 害虫防除へ の利 用 を検討 し て み る 。 利 用

法 は 主 に二つ考 え ら れ る 。 一つ は細胞質不和 合の害虫防

除 へ の 利 用 で あ る 。 細胞質 不 和 合 は W+ の 雄 とW- の

雌 と の 組 み 合 わ せ で子 ど も が で き な い 。 人 為 的 に W+

の雄を作り 野外 に 大量 に放伺す れ ば， ウリ ミ パエ で成功

を お さ め た 不妊化法 と 同様な効果が得 ら れ る と 考 え ら れ

る 。

も う 一 つ はW olba ch勿 を 利 用 し た 天敵昆 虫 の 大量 増

殖への応用 が あ る 。 両性生殖系統 を 単性生殖化 す る の で

あ る 。 天敵昆虫 を 大量増殖す る と き に ， 雌雄存在す る両

性生殖系統 を増やす よ り 単性生殖系統を増やす ほ う が効

率が良 い はず であ る 。

お わ り に

以上， 紹介 し て き た よ う に ま だわ か ら な い こ と が多 い

の が現状 で あ る 。 星崎 ( 1997) に書 か れ て い る よ う に

W olba chia の研究 は 飛躍 的 に 進展 し ， 系統学， 遺伝学，

生態学， 発生学 な ど幅広 い分野で注 目 さ れて い る 。 東京

大学理学部 の石川 統氏 が 中心 と な っ て行わ れ て い る 国

際学術研究 (WILKINSON， 1998) の よ う に ， い ろ い ろ な

分野の研究者が一堂 に会 し な が ら 情報交 換 を 行 う こ と に

よ っ て研究の進展が期待 さ れ る 。

な お ， 本稿 を ま と め る に 当 た っ て ， 農水省 中 国 農業試

験場 小林正弘 氏， 神戸 大 学 大 石陸 生氏， 島根 大 学

星川 和夫 氏，京 都 府 大 阿部芳久 氏， 東京 大学 星崎杉

彦 氏 に ご校閲 ・ ご助言 を い た だ い た 。 こ こ に 記 し て深 く

感謝す る 次第 で あ る 。
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