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は じ め に

W olbachia は， 宿主動物の生殖 に 干渉 す る と い う 不思

議 な性質 ゆ え に 研究者 の 注 目 を浴 び て い る。 最近W ol

bach必 に 関 す る 研究 は 飛躍 的 に 進展 し ， 今 や 系 統学，

遺伝学， 生態学， 細胞学， 発生学 な ど広 い領域 に わ た っ

て い る。 本稿で は ，W olbachia の感染が原因 と な っ て い

る 生殖異常現象 に つ い て簡 単 に 紹介 し た い。 本号掲載

の，三浦 一芸氏 に よ る ， 寄生蜂類 に感染 し て宿主 に産雌

単為生殖 を 起 こ すW olbachia に 関 す る 記事 も 併せ て お

読 み い た だ き た い。

ま た ， も っ と 詳 し く 知 り た い読者 は ，W olbachia を 主

に 扱 っ て い る 本 (O'NEJ LL et al . ，  1997) や総説 (ROUSS ET

and RAYMOl叫 1991 ; MORAN and BAUMANN ， 1994 ; WERREN ， 

1997 ; 星崎， 1997; BOURTZJ S  and O'NEJ LL， 1998 ; HURS T  

and SCHJ LTHUl Z EN ， 1998) を 参照 し て い た だ き た い。 本稿

で特 に 引 用 を 付 さ ず に述べた こ と の 原典 は そ れ ら に ま と

め ら れ て い る。 ま たW olbachia の 応 用 へ の 展望 に つ い

て は， BEARD et al .  ( 1993) ， O'NElLL et al. ( 1997) ， 

PETTJ GR四 and O'NEJ LL ( 1997) ， CURTlS & SJ NKJ NS ( 1998) な

ど を参照 さ れた い。

1 Wolbachia と は どんな細菌か

W olbach勿 は， リ ケ ッ チ ア に 近縁 な 細 菌 の 一群 で あ

り ， プ ロ テオ バ ク テ リ ア 類の α サ プ グ ル ー プ に 属 す る。

W olbachia ( カ タ カ ナ に す る と ウ ォ ルパ キ ア な い しポ ル

パ キ ア と 読 む こ と が 多 い ) と は 属 名 で あ り ， W

ρ ipientis と い う 種 が記載 さ れ て い る。 し か し ， 分子系

統解析 の 結果 に よ る とW olbachia は 二 つ の 系統 グ ル ー

プ に 大別 さ れ， 両者 は 別 種 の 細菌 と い っ て よ い ほ ど に

DNA 塩基配列が異 な っ て い る。 さ ら に ， も っ と 細 か く

見ればW olbachia は 12 以上 の 系統 グ ル ー プ に 分 け ら れ

る だ ろ う と考 え ら れて い る (Z HOU et al . ，  1998)。

W olbachia は，無脊椎 動物の精巣や卵巣の細胞質か ら

発見 さ れ る こ と が多 い が， 生殖腺以外の部位 に も 感染 し

て い る 場合が あ る。 ア プ ラ ム シ やゴ キ プ リ の細胞内共生

細菌 と違 っ て ， 特定 の 菌細胞 に収納 さ れて い る こ と は な
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い (深津， 1996 ; MORAN and TELANG， 1998)。 ま た ， 今

ま で にW olbach必 は 動物 の 体外 か ら 見 つ か っ た こ と は

な く ， 動物の細胞外では培養 に も 成功 し て い な い。 培養

で き な い ため に ，W olbach勿 の細菌学的性状 は よ く わ か

っ て い な い。 さ ら に ，W olbach勿 に感染 し て い る 動物 に

は特 に病理現象が見 ら れ な い こ と が ほ と ん ど で あ る。 こ

の よ う な 点か ら 見 て ，W olbach勿 は ，無脊椎動物の細胞

内共生微生物の一つ で あ る と 言 え る。

し か し ，W olbachia が宿主体 内 か ら い な く な っ て も ，

そ の宿主 自 身 の 生活 に は 困 る こ と は な い。 ま た ， あ る 宿

主動物種 の 全個体 に 必 ずW olbachia が感染 し て い る 場

合は少 な し む し ろ 宿主動物の個体群の 一部 に 限 っ て 感

染 が見 ら れ る 場合 が 多 い。 こ の よ う な 意 味 で は，W ol

bachia を寄生性微生物 と し て 扱 う こ と も で き る。

E 広い宿主範囲

こ れ ま で は，W olbachia そ の も の に 気づ く よ り 先 に ，

交 配実験や飼育 中 の 観察 か ら 生殖異常現象 (後述) に 気

づ く ケ ー ス が多 か っ た よ う で あ る か ら ， 当然 の結果 と し

てW olbachia 感染動物 の リ ス ト に は 農業/衛生害虫 と 実

験 見 虫 が 多 く 含 ま れ て い る (例 え ば， STEVENS and 

W ADE， 1990 ; O'N EJ LL et al . ，  1997)。 近年 PCR 法 に よ っ

てW olbachia 感染が確認/探索 さ れ る よ う に な っ て か ら

は， い ろ い ろ な分類群の 昆虫 を はじめ ハ ダニ や カ プ リ ダ

ニ ， 等脚目 と い っ た 節足動物 に加 え て ， フィ ラ リ ア (線

虫の一群) に さ え も ， 広 い範囲 の無脊椎 動物 に感染 し て

い る こ と がわ か っ て き た。 パ ナ マ で ラ ン ダム に 調 べ た 昆

虫 等 の 種 の約 17% にW olbachia が感染 し て い た と い う

報告が あ り ， ま た南 極以外 の 四 大陸 す べ て か ら 何 ら か の

W olbachia が見つ か っ て お り ， 砂匂lbachia 感染 は ま れ な

こ と で は な い。

皿 垂直感染 と 水平感染

W olbachia 感染 は母性遺伝 を 示 す ， つ ま り 宿主 の 卵 の

細胞質 を 介 し て母親か ら 子 ど も へ と 伝わ る (垂直 感染)。

W olbachia の母系遺伝率 は 非常 に 高 く ， 100%近 い こ と

が多 い。

こ れ に 対 し て ， 親か ら 子へ と い う 経路で は な く 同種 ま

た は他種の宿主個体へ と 伝わ る こ と を 水平感染 と い うo

W olbach勿 は， 母系の垂直 感染だ け でな く 水平感染 も し
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遺伝的に不和合て い る と 考 え ら れて い る 。 ま ず，W olbachia 感染系統 と

非感染系統の虫 を 同 じ部屋の 中 で累代飼育 し て も 水平感

染 は観察 さ れ な い の で， 空気感染 は ま ず起 こ ら な い 。 次

に ， 様々 な分類群の宿主節足動物 に つ い て 分子系統解析

を 行 っ た 結果， 必ず し も近 縁 な 宿 主動物 が近縁 なW ol

bachia に 感染 し て い る わ け で は な い の で， 過去 に は 水

平感染が何 回 も 起 き た の だ と 考 え ら れて い る 。 特 に ，何

組かの寄生 蜂 と そ の (寄生 蜂 に と っ て の ) 宿主昆虫が と

も に 極 め て 近縁 なW olbachia に 感染 し て い る の で， 宿

主見虫→ 寄生 蜂 と い う 方向 の水平感染 は か な り 起 き た の

で は な い か と 考 え ら れ る 。T richogramma 属 とA phytis

属 の 寄生 蜂 で は ， ハ チ 自 身 の 遺伝子 の 系 統樹 とW olba

chia の 系統樹 の 分岐ノfタ ー ン が あ ま り 一致 し な い と い

う 結 果 も そ の 考 え を 支 持 し て い る (SCHILTHUIZEN and 

STOUTHAMER， 1997 ; GOTTLIEB et aL ， 1998) 。 こ れ と 対照的

な 例 と し て ， ア プ ラ ム シ に 細 胞 内 共生 し て い る Buch

nera 属細菌 の 分岐ノfタ ー ン は宿 主 ア ブ ラ ム シ の 分岐ノf

タ ー ン と 基 本 的 に よ く 一致 し て い る (深 津， 1996 ; 

MORAN and TELANG， 1998) 。 ま た ， 宿 主l 個体 に 系統の

異 な るW olbachia が二重 に 感染 し て い る 場合 が あ り ，

こ れ も 過去 にW olbachia の 水平感染 を 支持 し て い る 。

さ ら に ， 実験室 内 で人為的 にW olbachia を 水平感染 さ

せ る こ と も で き る (本号，三浦 一芸氏 の 記事参照) 。 し

か し ， い ま だ水平感染の詳 し い機構 は ま っ た く わ か っ て

い な い し ， 宿主見虫→ 寄生蜂以外に も 水平感染 の経路候

補が存在す る の か ど う か も わ か っ て い な い。

IV Wolbachiα感染が宿主 に も た らす

生殖異常

こ れ ま で に ，W olbachia 感染 は 宿 主 動物 に 対 し て ， 3 

種類の生殖異常現象 (細胞質不和 合性， 産雌単為生 殖，

遺伝的雄の雌化) の 原因 と な っ て い る こ と が知 ら れて い

る 。 こ こ で は そ の う ち 細胞質不和合性 と 遺伝的雄の雌化

を取 り 上 げ る 。

1 細胞質不和合性

(cytoplasmic incompatibiIity) 
細胞質不和 合性 は ， I異 な る 細胞質 ゲ ノ ム を も っ 個体

の聞で交配 し た と き に妊 が高率で死 に 至 る 現象J の こ と

を い う 。 典型的 な場合， 一方向 に だ け不和 合性が見 ら れ

る 。 つ ま り ，W olbachia に感染 し た 雄 と 感染 し て い な い

雌が交 尾 し た場合 は産 ま れた卵がふ化せ ず に死ぬ が， 他

の三 通 り 組み合わ せ の交 尾 か ら 産 ま れた卵 は普通 に ふ化
す る ， と い う も の で あ る (図 1 ) 。 た だ し ， 卵 が死ぬ 割

合 は 100%近 い場合か ら 0%近 い場合 ま で い ろ い ろ で あ

る 。 ふ化 し な い卵の発生 は初期段階で止 ま っ て お り ， ア

遺伝的に和合
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カ イ エ カ と シ ョ ウ ジ ョ ウ パエ で は父親由来の染色体が凝

縮 し て し ま うこ と が観察 さ れ て い る 。 抗生物質 ( テ ト ラ

サ イ ク リ ン な ど) の 投与 ま た は 高温処 理 に よ っ てW ol

bachia を 宿主動物か ら 除去 し て し ま え ば， 不 和 合 は 観

察 さ れ な く な る 。

W olbachia に よ る 細 胞 質 不 和 合性 は， 半 麹 目 ， 鞘麹

目 ， 鱗麹 目 ， 膜麹 目 ， 双麹 目 の昆虫 に ワ ラ ジ ム シ， ハ ダ

ニ類を加 え た 広 い範囲 の節足動物か ら 見つ か っ て い る 。

節足動物 の 細胞質不 和 合現象 の 多 く はW olbachia 感 染

が原因 と な っ て い る よ う だが， ハ ダニ 類 に はW olbachia

以外の 要因が関与 し て い る ら し き 場合 も あ る (GOTOH et 

aL ， 1995) 。

細胞質不和 合性 は 異所的な個体 群の動物の 聞 の交配 に

見 ら れ る こ と が 多 い。 こ れ はW olbachia に 感 染 し て い

る か ど う かが地域 に よ っ て 異 な る た め で あ る 。 し か し ，

同じ 地域個体 群内 に感染宿主 と 非感染宿主が共存 し て い

る 例 もオ ナ ジ シ ョ ウ ジ ョ ウ パ エ ， キ イ ロ シ ョ ウ ジ ョ ウ パ

エ， ヒメ ト ビ ウ ン カ な ど で見 つ か っ て い る 。

こ の不和 合現象 の詳 し いメ カ ニ ズ ム は い ま だ不明 で あ

る が， 手がか り は い く つ か あ る 。 第一 に ，W olbachia に

感染 し た 雄 と 非感染 の雌が交 尾 し た場合 に 卵が死ぬ と い

うこ と は， 卵 に致 死効果 を も た ら す何 ら か の 因子が， 感

染 雄由来の精子 に加 え ら れ て い る こ と (W olbac hia によ

る 精 子 の modi fication と 呼 ぶ) を 示 唆 す る 。 お そ ら く

W olbachia が生産す る何 か の物質が そ の 「因子」 で あ ろ

う と予想 さ れて い る 。 第二 に ， 雌が感染 し て い れ ば感染

雄 と 交 尾 し で も 産 ま れ る 卵が普通 に ふ化す る と い う こ と

は， 卵 の 中 に い るW olbachia に よ っ て ， 感染雄 由 来 の

精子 に 加 え ら れ た modi fication の 効 果 か ら 卵 が救済 さ

れ て い る と い う こ と (W olbachi a に よ る 卵 のrescue と

呼ぶ) を 示唆 し て い る 。 第三 に ， 不和 合性の発現 に は ，
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宿主動物 自 身 の発生過程 も 関与し て い る 。 マ イ ク ロ イ ン

ジ ェ ク シ ョ ン実験 に よ っ て ， 細胞質不和合性 を 強 く 発現

す る オ ナ ジ シ ョ ウ ジ ョ ウ パ エ のW olbachia を キ イ ロ シ

ョ ウ ジ ョ ウ パエ に 人為的水平感染 さ せ た と こ ろ ， キ イ ロ

シ ョ ウ ジ ョ ウ パエ に は不和合性が弱 く 発現し た だ け で あ

っ た 。 こ の結果 は， modi fication 物質が標的 と す る (宿

主が も っ ) 物質 あ る い は遺伝子 に ， オ ナ ジ シ ョ ウ ジ ョ ウ

パエ と キ イ ロ シ ョ ウ ジ ョ ウ パエ の 間で違い が あ る こ と を

示唆し て い る 。 不和合性発現の メ カ ニ ズ ム を 解明す る こ

と は今後の研究の焦点 で あ る 。

し かし ，W olbachia 感染 に よ る 細胞質不和合性 に は，

一方向不和合性以外のバリ エ ー シ ョ ン がい く つ も見 つ か

っ て お り ， 複雑な状況 に な っ て い る 。 特 に ， オ ナ ジ シ ョ

ウ ジ ョ ウ パエ と ア カ イ エ カ に は様々 な 交配型が見 つ か っ

て い る (CLANCY and HOFFMANN ， 1996 ; GurLLE川AUD et al . ，  

1997) 。 こ れ に は ，W olbachia に modi fication ・rescue

に 関 す る 変異系統が複 数 あ る こ と ， 複数系統のW olba

chia に 重複感染し て い る 宿主 が あ る こ と な ど が原 因 と

し て 関与し て い る 。

2 遺伝的な雄が雌に成長する

(ferninization of genetic rnale) 
オ カ ダ ン ゴ ム シ (Arm adillidium vulgare) は 通 常

z w -zz 式 の 性決定様式 を も ち ，zz 型 が雄 に ，z w 型

が雌 に な る 。 と こ ろ が， こ のzz 型 の オ カ ダ ン ゴ ム シ ，

す な わ ち 遺伝的 に は雄成体 に 育 つ は ず の 個体， にW ol

bachia が感染し て い る と 雌 の 成体 に 育 っ てし ま う 。し

か も そ の雌 は き ち ん と 卵巣 を 発達 さ せ て お り ， 生殖可能

であ る 。 こ の よ う な現象 を 遺伝的な雄の雌化 な いし 雌性

化 と い う ( 図ー 2) 。 念 の た め に つ け 加 え る と ， 雌性化 の

場合 は雄 と 交 尾し な け れ ば子 ど も を つ く れ な い の で， こ

れ は 単為生殖 と は 異 な る 現象で あ る 。W olbachia に感染

し て い る オ カ ダ ン ゴ ム シ 雌 に 抗生物質 を 投与し てW ol-

) 空子♂ B)空7dl C)97d 
(鰐空軍)��� (�:d!=1 :lJ 
ø I;J:Wolbαchiaを表す

図 - 2 遺伝的な雄の雌化

A) Wolbachia 感染 に よ っ て 性染色体がzz型の 個体が雌

に な り ， それか ら 産まれる 子も雌ばか り に な る .

B) Wolbachia を 除去す る と ， 性染色体がzz型の 雌は 雄

ばかり を 産む よ う に な る .

C) ダンゴム シや鱗麹 目 に お け る ノ ー マノレな性 と 性比の 決

定様式. 性染色体がz w型の 個体が雌であ り ， 産まれ る

子の性比 は 1 : 1 である .

bachia を 除去し てし ま う と ， ほ と ん ど雄 ばか り が産 ま

れて く る よ う に な る 。

こ の よ う なW olbachia 感染 に よ る 遺伝 的雄 の 雌化 は ，

こ れ ま で に オ カ ダ ン ゴ ム シ な ど数種類 の 等脚 目 で確認 さ

れて い た が， 最近 に な っ て 昆 虫 に も ア ワ ノ メ イ ガや キ チ

ョ ウ な ど で， 防匂 lbachia 感染 に よ っ て 遺伝的 な雄が雌化

し た の で は な い か と 考 え ら れ る ケ ー ス が見 つ か っ て い る

(庭木 ら ， 1998 ; KAGEYAMA et al . ，  1998) 。

等脚目 と 鱗麹 目 に お け る 遺伝的雄 の 雌化が， ど の よ う

な メ カ ニ ズ ム で起 き る の か は不明 で あ る 。 オ カ ダ ン ゴ ム

シ で は， 造雄腺 ホ ル モ ン の 働 き で精巣が 発 達 す る の で

(OKUNO et al . ，  1997) ， W olbachia は 造雄腺ホ ル モ ン の 生

産 を抑制し て い る の か もし れな い。 鱗麹 目 昆虫 も オ カ ダ

ン ゴ ム シ と 同様 にz w -zz 型 の性決定様式 を も っ と 考 え

ら れて い る が， 昆虫 に は性決定 ホ ル モ ン が存在し な い と

考 え ら れて い る の で， 性決定 メ カ ニ ズ ム も 雌性化 メ カ ニ

ズ ム も ， オ カ ダ ン ゴ ム シ と 鱗麹 目 で は 異 な っ て い る の で

は な い だ ろ う か。

3 なぜ宿主に生殖異常を引き起ニすのか?

先 に述 べた よ う に ，W olbachia は宿主 の卵 の細胞質 を

通じ て母性遺伝す る 。し た が っ て ， 宿主 の雄個体 に感染

し たW olbachia は 次世代 に 伝 わ る こ と な く ム ダ に な っ

てし ま う 。 す る とW olbachia の 立場 とし て は ， な る べ

く 宿主の雌が得 を す る よ う に 仕向 け る こ と がW olbachia

自 身 の利 に つ な が る ， と な る は ず で あ る 。 そ れ は， 雌の

側 を 有利 に す る こ と が雌か らし か遺伝し な い細胞質 を 有

利 に す る こ と と ， ほ ぽ同 じ 意味 で あ る か ら で あ る 。 そし

て 以下 に述 べ る よ う に ， 細 胞 質不和 合性， 産雌単為生

殖， 遺伝的雄の雌化 と い う三 つ の現象の ど れ も が， 原 理

的 に 宿主の雄 よ り も 雌の 側 に 有利 に 働 き そ う な も の な の

であ る 。

ま ず， 産雌単為生殖 と 遺伝的雄の雌化の ど ち ら の場合

も ， 雄 と 雌の 子孫 を 1 : 1 の 比 で産 む場合 に く ら べ て ，

雌 1 頭が産む雌の 子 の 数 を 増 や す こ と に な り や す い こ と

を直 観し て い た だ け る だ ろ う (図 2) 。 す な わ ち ， 産雌

単 為 生 殖 と 遺 伝 的 雄 の 雌 化 に よ っ て 細 胞 質 遺 伝 子

( W olbachia も 含 ま れ る ) の適応度 は 高 く な る こ と が期

待 さ れ る 。 次 に ， 細胞質不和合性 (一方 向 の不和合性の

場合) に 関 し ても ， 以下の よ う に 考えられ る (図一1) 。

W olbach切 に感染し て い る 雌 は ， 感染， 非感染 ど ち ら の

雄 と 交 尾し でも ちゃ ん と 子 ど も を残 す こ と がで き る 。 そ

れ に 対し てW olbachia に 感染し て い な い 雌 は， 感 染維

と 交 尾し た 場合 に 子 ど も を 残す こ と がで き な く な る 。 つ

ま り ， 非感染雌が残せ る 子 ど も の 数の期待値 は， 感染雌

が残せ る そ れ よ り も 小 さ く な る と い え る 。し た が っ て ー
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方 向 の 不和合性 に よ っ て ， 母性遺伝 す るW olbachia な

ど の 細胞質遺伝 子 の 適応度が高 く な る こ と が期待 さ れ

る 。

こ の よ う に 考 え る と ，W olbachia は宿主 に生殖異常 を

起 こし て 利己 的 に ふ る ま っ て い る と 見 る こ と が で き る

(WERREN et al . ，  1988 を 参照) 。 本 当 にW olbachia 自 身 が

利益 を 得 て い る 場合， 宿 主 個体群 中 のW olbachia 感染

率 は 宿 主 の 世代 に 伴 っ て 増 加 す る だ ろ う 。し かし ，

W olbachia が宿 主 の 生殖 を 操作し て 常 に 利益 を 得 て い

る ， と 予測 で き る ほ ど に事態 は簡 単 な訳で は な い。 こ の

問題 に は理論的 に 見 て 複数の要因が絡 んでい るし ， 実際

に も 宿 主 の 野外個体群 に お い てW olbachia 感染 が甚 大

し て い る 例 と そ う で な い例の両方が観察 さ れて い る 。
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0日本植物病理学会第g固殺菌剤耐性菌研究会シンポジ
ウム

日 時 : 1999 年 4 月 5 日 ( 月曜 日 )
場 所 : 新潟 大学 (新潟市 )
プ ロ グ ラ ム
〈午 前の部〉
10 : 00�10 : 10 開会挨拶
10 : 10�1O : 55 灰色か び病菌の ア ニリ ノ ピリ ミ ジ ン系

殺菌剤 に対す る 感受性検定法の統一
化 に 向 け て
ー ク ミ ア イ 化学工業 (株 ) ， ア グ レ ボ
ジ ャ パ ン (株 ) ， ノ パルテ ィ ス ア グ ロ
(株 )一

( ク ミ ア イ 化学) 高垣真喜一氏
10 : 55�1l : 55 EU に お け る 殺菌 剤 の 登録 と耐 性菌の

リ ス ク アセ ス メ ン ト
( ア グ レ ボ) Philip Russell 氏

く午後の部〉
13 : 00�13 : 50 新潟県 に お け る 病害 と耐 性菌

(新潟 農総研) 原津良策 氏
13 : 50�14 : 50 イ ネ も み枯細菌病菌お よ び褐条病菌の

薬剤耐 性 ( 富 山 農技セ ) 守 川俊幸氏
14 : 50�15 : 10 休 憩
15 : 10�16 : 30 メ ラ ニ ン生合成阻害剤 は なぜ耐 性菌 を

生 じ な い の か?
(理研)山口 勇 氏

( 日 本バ イ エ ル)倉橋良 雄氏
16 : 30�16 : 40 閉 会挨拶 そ の他
参加費 : 2千円 (講演要旨集代金 を 含 む) を 当 日 お 支払

い下 さ い。 事前申し 込 み の 必要 は あ
り ま せ ん。

問 い合わせ先 : 305-8604茨城県 つ く ば市 観音台 3-1- 1
農林水産省農業環境技術研究所
殺菌剤動態研究室 内
殺菌剤耐 性菌研究会事務局
石井英夫 氏 TEL 0298 (38) 8326 
FAX: 0298 (38) 8326[or 8199] 
E-mail : hideo@niaes.a百rc.go.jp
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