
昆虫の共生微生物研究の進展 469 

昆虫の共生微生物研究の進展
いし

東京 大学大学院理学系研究科生物科学専攻細胞生理化学研究室 石
かわ

JII 
は じ め

統

種の多 様性の豊 か さ で も ， 個体数の多 さ か ら も ， 他の
追随 を許 さ な い 昆虫 と い う 動物群 は， 共生のパー トナ ー
と い う意味で も 他の動物群 を圧倒す る チ ャ ン ピオ ン で あ

る。 逆 に みれ ば， 異種生物 と 様々 な形でかかわ り 合 い を
も て る ， 昆虫類の柔軟 な在 り 方 そ の も の が， こ の グル ー
プの 今 日 の繁栄の原点で あ る と も い え る。 な か でも ， 昆
虫 と 微生物の か か わ り は 内部共生だ け で も ， 消化管 内共

生， 細胞間共生， 細胞内共生 と多 様か つ多 岐 に わ た り ，
と て も 全体像 を述べ る 時間 も 紙数 も な い の で， こ こ では
筆者の専門で あ る 細胞内共生 に 限 っ て ， そ の一 面 を紹介

す る こ と に す る。 さ ら に詳 し く 知 り た い 方 は ， こ の分野
の パ イ プ ル で あ る BUCHNER の モ ノ グ ラ フ (BUCHNER，

1965 ) か， そ れ に は及 び も つ かぬ 代 物 だ が， 拙著 (石

川 ， 1994) に 当 た っ て い た だ き た い。

I 菌細胞共生体 とゲス ト微生物

昆虫の細胞内 に 常在 し ， 垂直感染 に よ っ て 次世代へ伝
え ら れ る 共生微生 物 に は， 大 き く 分 け て 二 つ の タ イ プが
あ る。 一 つ は菌細胞共生 体で， い ずれ も 菌細胞 と 呼 ばれ
る 見虫の特殊な体細胞 に 収納 さ れ て お り ，多 く の場合，
宿 主 に と っ て 不可 欠 の 存 在 で あ る (ISHIKAWA， 1989)。

も う 一 つ は， -w;匂lbachia ( ボ ルパ キ ア ， ウ ォ ルパ キ ア)
に代表 さ れ る ゲ ス ト 微生物で， 主 と し て宿主の生殖細胞
に局在 し ， 巧 み に 見虫の性 と 生殖 を操作す る こ と に よ っ
て 自 ら の シ ェ ア を拡 大 す る戦略 を も っ て い る (O'NElLL

et al . ，  1997)。 菌細胞共生体 は い わ ば昆虫 に 飼 い慣 ら さ

れた微生物であ り ， こ れ を家畜 に 例 え る と す れ ば， ゲ ス
ト 微生物の ほ う は人家 に跳梁 す る ゴ キ プ リ や ネ ズ ミ に 似

て い る か も し れ な い。 ゲ ス ト 微生物 に 関 し て は， 第 2章
と 3章 でW olbachia の 例 が詳 し く 述 べ ら れ る の で， こ

こ で は触れ な い でおし 菌細胞共生 体 を 保有す る 昆虫 は
ア ブ ラ ム シ， ウ ン カ ， ゴ キ ブ リ ，ゾ ウ ム シ な ど， 少 な く
と も 6自 に わ た る が， 中 で も ア ブ ラ ム シ， ウ ン カ な ど を

含 む 同麹 目 で は ， す べ て の種が こ れ を も っ と 推測 さ れて
い る。 こ れ は， 同麹 目 の昆虫が い ずれ も 養分の乏 し い植
物汁液 を 一生 の 常食 と し て い る こ と と 密接 に 関係 が あ
り ， 菌細胞共生体が不可 欠養分の補給 に 重要な役割 を果
た し て い る こ と を う かがわせ る が， そ の詳細 に つ い て は
第 4章 に譲 る。
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11 Buchneraの分子系統

やや我 田 引 水 に な る が， 最近の研究 の進展 を 少 な い紙

数で述 べ る と す れ ば， ア ブ ラ ム シ類の菌細胞共生体の分
子系 統， 遺伝子構造 と 発現， ゲ ノ ム 構成 な ど に つ い て の
知見 の急速 な蓄積 に つ い て で あ ろ う。 ア プ ラ ム シ の菌細
胞共生 体 は単離 し て 培養 す る こ と が不可能で あ り ， こ の
こ と がネ ッ ク と な っ て 歩 み の遅 か っ た 遺伝子関係 の研究
が， PCR 法 の 開発 と 改良 に よ っ て 一気 に 花聞 き つ つ あ
る の が現状 であ る。 BAUMANN ( カ リ フ ォ ル ニ ア 大 デ ー ビ
ス校 ) の グ ル ー プ は ， 1991年 に 複数種のア ブ ラ ム シ か

ら 得 た 菌細胞共生体 の 16 SrDNA の 塩基配列 を 他 の 細

菌の も の と 比較す る こ と に よ っ て ， 共生体が大腸菌 な ど
と 同系統の プ ロ テオ バ ク テ リ アγ 3 亜族 に 属 す る こ と を
示 し ， こ れ に Buchneraゆ hidicol a と い う 学名 を 与 え た
(MUNSON et al . ，  1991)。 前述の Buchnera に ち な ん だ命
名 で あ る。 た だ し ， 後 に 述 べ る よ う に 種 の 異 な る ア ブ ラ
ム シ に 含 ま れ る 共生体 は単系統 と は い え ， 少 し ずつ 違 っ
て い る。 異 な る も の を 一括 し て 共通の種名 で呼ぶ こ と に
は異論 も多 い の で， こ こ で は Buchnera と い う 属名 だ け
を使 う こ と に す る。 1993年 に は， MORAN ( ア リゾナ 大)

と BAUMANN の チ ー ム が， 16 SrDNA の 構 造 に 基 づ く

Buchnera の分子系統樹 と ， そ れ ら の 宿 主 で あ る ア プ ラ

ム シ類の形態形質 に 基づ く 系統樹の樹形が完全 に一 致す
る こ と を 見 い だ し た (M ORAN et al . ，  1993)。 こ の こ と は，

現 生の ア ブ ラ ム シ類の共通祖先 と ， あ る 種の細菌が過去

に一 度だ げ共生関係 を 結 び， そ れが代々 垂直感染だ け で

維 持 さ れて き た こ と を 示唆 し て い る。 そ の結果 と し て ，
宿主 の種分化 に 対応 し て Buchnera も多 様化 し た の で あ
り ，状 況 は 真核生物 と ミ ト コ ン ド リ ア の 関係 を連想 さ せ
る。 ま さ に ， Buchnera は ア プ ラ ム シ に よ っ て 飼 い慣 ら

さ れて き た の で あ る。 し か し ， 話 を 同麹 目 全体へ広 げ る
と ， 宿主 と 共生体の 関係 は こ れ ほ ど単純 で は な く な る。
同麹 目 の 昆虫 は す べ て が植物汁液 を 常食 と し ， し か も 基
本的 に す べ て が菌細胞共生体 を保有 し て い る に も かか わ
ら ず， そ れ ら 共生体の起源 は 決 し て単一で は な い。 中 に
は， 共生体 と し て 真菌 を も つ も の さ え あ る し ， 細菌であ
る 場合で も ， カ イ ガ ラ ム シ上科な ど で は ， 共生が何度 も

独立 に起 こ っ た こ と が示唆 さ れ る ( BUCHNER， 1965 )。 同

麹 目 の共通祖先， あ る い は 同麹 目 腹吻 群 ( コ ナ ジ ラ ミ ，
ア プ ラ ム シ ， カイ ガ ラ ム シ な ど) の共通祖先が， か つ て
何 ら かの微生物 を共生の相手 と し て 採用 し た こ と が あ っ
た と し て も ， そ れ は進化的時聞 を 通じ て 保持 さ れ る こ と
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は な く ， 宿主の種分化 に 伴 っ て ， 何度か共生 体 は置換 さ
れて 現在 に 至 っ た の で あ ろ う。 ア ブ ラ ム シ類 を 見 て も ，

Buchnera に加 え て 他の細菌 を 共生 体 と し て も つ も の が
少 な く な い。 こ れ ら 二 次共生 体 は将 来 Buchnera に と っ
て替 わ る 可能性 を も っ し ， 事実， す で に Buchnera を失

っ て真菌 と 共生 し て い る 例外的 ア ブ ラ ム シ類 も 知 ら れて

い る (FUKATSU et al . ，  1994)。

皿 Buchner，α の遺伝子

古生 物学的知見 に 基 づ け ば， ア プ ラ ム シ類の共通祖先

の起源 は お よ そ 2 億年 前 と 推定 さ れ， こ れ に Buchnera
の単系統性 を 考 え 併せ る と ， 共生 の起源 も や は り そ の こ
ろ と い う こ と に な る (MORAN and BAUMANN， 1994)。 ア ブ

ラ ム シ 類 は 大腸菌 と も ， Buchnera と も 近縁な腸内細菌
を 抱 え て お り ， こ れの祖先が Buchnera の起源 と な っ た

と考 え て も よ さ そ う で あ る (HARADA et al . ，  1996)。 い ず

れ に し て も ， Buchnera は共生 を 開始 し て か ら 2 億年の
間， お そ ら く 一度 も 宿主体内 か ら 出 る こ と な く 垂直 伝播

さ れ， し か も ， そ の大部分の期間 を 菌細胞 と い う 限 ら れ
た 空間 に 閉じ 込め ら れて 今 日 に 至 っ た細菌であ る。 こ の

よ う な細菌 は， 2 億年 と い う 時間経過の 中 で ど の よ う な

進化 を遂 げた か と い う の が， 目 下 の わ れわ れの興味の焦
点であ る。 都合の よ い こ と に ， 上記の分子系統解析の結
果か ら ， Buchnera に は直接 の比較 の 対象 と な り う る 大
腸菌 と い う 「近親者」 が存在す る こ と がわ か っ て い る。
こ の こ と を 利 用 し て BAUMANN の グ ル ー プ は， こ こ 数年

Buchnera の遺伝子 を 次々 と 同 定 す る こ と に専念 し て お
り ， そ れ ら の全長 は す で に 100 kb を超 え て い る (CLARK

et al . ，  1998)。 こ れ ま で の と こ ろ ， 大部分 の 結果 は大腸
菌 と の近縁性 を再 確認 さ せ る も の ばか り だが， 注 目 す べ
き 結果 と し て は ， ア ミ ノ 酸の ロ イ シ ン お よ び ト リ プ ト フ

ァ ン 合成系の遺伝子がプラ ス ミ ド 上 に増幅 さ れて存在す
る こ と ， 大腸菌 と 違 っ て ， rDNA は ゲ ノ ム 中 に 1 コ ピ ー
し か な し し か も 16 S と 23 SrRNA コ ー ド領域がた が
いに独立のオ ペ ロ ン を形成 し て い る こ と が挙げ ら れ る。

lV Buchner，α のゲノム

こ れ に対 し て ， 筆者 ら は Buchnera の個々 の遺伝子 も
と も か く ， ゲ ノ ム 全体への ア プ ロ ー チ を行い つ つ あ る。

そ の一環 と し て ， 最近， ゲ ノ ム DNA の制限酵素断片 を
パ ル ス フィ ー ル ド 電気泳 動 で解析 す る こ と に よ っ て ，
Buchnera の ゲ ノ ム サ イ ズ を 正確 に 知 る こ と に 成功 し た
(CIIARLES and ISHIKAw A， 1998)。 そ の結果 に よ る と ， Bu­
chnera ゲ ノ ム は 65 7 kb の環 状 DNA か ら な り ， そ の サ
イズ は既 知の細菌の ゲ ノ ム と し て は， あ る 種の マ イ コ プ
ラ ズ マ (5 80 kb) に 次 い で小 さ い。 大腸菌 ゲ ノ ム に 比べ
る と ， そ の サ イズ は 1/7 に し か過 ぎ ず， 大腸菌の遺伝子
数が約 4， 300 で あ る こ と を 考 え る と ， Buchnera は わ ず

か 600 の 遺伝子 し か も た な い 計算 に な る。 BAUMANN ら

の研究 に よ っ て ， こ れ ら 600 の 遺伝 子 の う ち の 10%程

度 は す で に 同定 さ れて い る。 一方， 共生 に よ っ て失 わ れ
た 3， 700 の遺伝子が ど の よ う な も の で あ る か は ， 現在筆

者 ら が進め つ つ あ る Buchnera ゲ ノ ム プ ロジ ェ ク ト が，

後半年 ほ ど で結果 を 出 す ま で は何 も い え な い。 し か し ，

そ れがわ か っ た と き に は ， 細胞内共生 と い う 現象 へ の 理

解が飛躍 的 に 高 ま る こ と であ ろ う。 と こ ろ で， 細胞内共
生 に よ っ て 細 菌 の ゲ ノ ム サ イ ズ が縮小 す る と い う 事実

は，否 応な し に ミ ト コ ン ド リ ア や色素体の 起源 に つ い て

の 共生 説 を 思 い 出 さ せ る が， ご く 最近 に な っ て も う 一

つ ， Buchnera と こ れ ら 細胞小器 官 の 類似 点が 明 ら か に
な っ た。 ゲ ノ ム サ イ ズ に 関 し て は， Buchnera は 大腸菌

の 1/7 し か な い の に ， 細胞 自 体の体積 は 数十 倍 あ り ， そ

の ゲ ノ ム は 極端 に A/T を多 数 に 含む (ISHIKAWA，
1987)。 そ し て ， 菌細胞外 で は 決 し て 分裂 し な い の に ，

DNA 合成 は さ か ん に 行 う (IsHIKAWA， 1982)。 こ れ ら の
事実 は， 等 し く あ る 可能性 を 示唆 し て い る。 そ う ， Bu­
chnera はめ っ た に 分裂 は し な い が， DNA の 複製 は頻

繁 に 行 う 細菌で は な い か ， つ ま り ゲ ノ ム の コ ピ ー を多 数
も つ細菌で は な い か と い う 可能性で あ る。 考 え て み れ ば，
Buchnera を 収納 し て い る 菌細胞 も ， 高倍 数性 で， 事 実
上分裂能 を失 っ た 巨大細胞 で あ る (BUCHNER， 1965)。 そ
し て ， も ち ろ ん ミ ト コ ン ド リ ア や色素体 も ゲ ノ ム コ ピ ー

を多 数 に も つ の が常態で あ る。 結果 は予想ど お り で あ っ

た。 DNA量 を直接 測定す る 方法か ら も ， 二 つ の遺伝子
に つ い て の ド ッ ト プ ロ ッ ト ・ ハ イ プ リ ダイ ゼー シ ョ ン か
ら も ， Buchnera は 65 7 kb の ゲ ノ ム を ， 一 つ の 細 胞 中
に 100 コ ピ ー以上保有す る ， 超高倍 数性細菌で あ る こ と
が示 さ れた の で あ る (KOMAKI et al . ，  submitted)。
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