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は じ め に

現在， 種の多様性 と い う 観点、か ら 考 え て ， 地球上で最

も 繁栄 し て い る 生物群 は 昆 虫 で あ る 。 特 に ， 森林生態系

と い う 複雑 な構造 と 機能 を も っ 環境下 に お い て ， そ の 多

様性 は よ り 大 き い も の と な る 。 そ こ で は ， 生物聞 の競争

を軽減す る (単独で は克服で き な い環境 に 適応で き る )

存在様式 で あ る 共生 (symbiosis) が，重 要 な 意味 を も

つ。

森林 に お い て 競争 回避 に 有利 と 考 え ら れ る 環境 (資

源) は， 圧倒的 な現存量 を 有す る 木本植物 (樹木) の木

化組織 (樹幹部 ) で あ る 。 し か し ， こ の部 分 は 葉 よ り も

硬 く ， 乾燥 し ， 栄養価が低 い 九 特 に ， 材質部 (木部 )

は死ん だ細胞 (形成層 の細胞分化の結果， 原形質 を失 っ

た細胞壁) が樹幹の 内部 に蓄積 し た も の であ り ， わ ずか

な デ ン プ ン以外 は難分解性のセ ル ロ ー ス とり グニ ン であ

る 。 ま た ， 内樹皮 (師部 ) は形成層 か ら 分化途上の生 き

た (原形質 を 含 む ) 細胞が存 在す る た め ， 比較的軟 ら か

く タ ンパ ク 質 (窒素分) に 富 ん でい る が， 侵入者 に対す

る 防御物質 (樹脂 な ど) も備 え て い る 。

こ の よ う な 樹幹部 を 食物 と し て 利 用す る (樹木穿孔

性) 昆 虫 は， カ ミ キリ ム シ類 ・ゾ ウ ム シ類 を 中心 と し て

4 万種以上 (他の輸麹 目 ， 鱗麹 目 ， 膜麹 目 な ど を 含 む )

存在す る が， 彼 ら の 中 に は菌類 と 共生関係 を結んで樹幹

部 を よ り 効率 的 に 利用 し て い る も の が い る 。 そ の キ ー ポ

イ ン ト は， 菌類のセ ル ロ ー ス 分解能力 (栄養改善) と 病

原力 (防衛突破) で あ る 。 本稿で は ， 樹木 を 介 し て菌類

と 最 も 多様かつ ダイ ナ ミ ッ ク な相互関係 を進化 さ せ， 適

応放散 し て き た キ ク イ ム シ類 と そ の共生菌 に つ い て紹介

す る 。

I 養菌性キ ク イ ム シの生活史 ・ 生態

キ ク イ ム シ類 は鞘麹 目ゾ ウ ム シ上科に 属す る 甲 虫 の 一
群であ り ， 形態 的 に ナ ガ キ ク イ ム シ科 (Platypodidae)

と キ ク イ ム シ科 (Scolytidae) に 分類 さ れ る 。 熱帯 か ら

. . 紙面の都合上， 引 用 を省略 し た .
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寒帯 ま で 全 世 界 の 森 林 に 分 布 し て お り ， そ の 種 数 は

8， 000 を超 え る 九 日 本 で は， ナ ガ キ ク イ ム シ 科 3 属 1 8

種 と キ ク イ ム シ科 54 属 304 種が知 ら れて い る 九 ま た ，

食性や 生息場所の違 い か ら ， 樹皮 下 穿 孔性 キ ク イ ム シ

(bark beetles) と 養菌性 キ ク イ ム シ (ambrosia bee. 

tles) の二つ の グ ル ー プ に 大別 さ れ る (他 に ， 食材穿孔

性， 髄穿孔性， 種子穿孔性な どが あ る ) (野淵， 1 974) 。

キ ク イ ム シ科の約 半数 を 占 め る 樹皮下穿孔性 キ ク イ ム シ

は， 内樹皮 を摂食す る グ ル ー プで， 一部 の種で は植物病

原菌 を樹体内 に も ち こ ん で健全木 を 加害す る た め ， 古 く

か ら 精力 的 に研究が行わ れ て き た 九 こ れ に 対 し て ， 養

菌性 キ ク イ ム シ は， 成虫が衰弱木や伐倒木の材質部 奥深

く ま で穿孔 し ， そ の 坑 道 内で ア ン プ ロ シ ア 菌 (ambro.

sia fungi) と 総称 さ れ る 共生菌 を 培養す る 習性 を も っ て

お り ， 幼虫 は こ の菌類 を 摂食 し て 成長す る 。 ま た ， こ の

グルー プの成虫 は共生菌の胞子 を 貯蔵 ・ 運搬す る た め の

器官 (胞子貯蔵器官) を備 え て い る 。 こ れ ま で に ， 養菌

性 キ ク イ ム シ で あ る こ と が確認 さ れて い る の は ナ ガ キ ク

イ ム シ 科 の ほ ぼ 全種 と ， キ ク イ ム シ 科 の 10 族 で あ る

(BEAVER， 1989) 。

こ の よ う な 養菌性 キ ク イ ム シ の 存在 が初 め て 明 ら か に

さ れた の は， 実 は 今か ら 1 60年 以上 も 前の こ と で あ る 。

こ れ ま で に ， 欧米 を 中心 に そ の 生 活 史 ・ 生態 に 関す る

様々 な研究が行わ れ， 特定 の キ ク イ ム シ種 に つ い て は，

人工飼育研究 (例 え ば， NORRIS and CHU，  1 985) ， 総合防

除 シ ス テ ム 研究 (例 え ば， BORDEN， 1 988) ， 寄生樹種選

択 に 関す る 化 学 生 態 学 的 研 究 (例 え ば， KELSEY and 

J OSEPH ， 1997) な ど， め ざ ま し い 発 展 を 遂 げ て い る 。 日

本 に お い て は ， 坑道形成や そ の周辺 の 変色 (菌 の 作用 と

材組織 の 抵抗反応 に よ る ) が農林業上問題 と な る も の

(例 え ば， 高木， 1 967) 以外 は ほ と ん ど手 を つ け ら れ て

い な か っ た が， 近年 に な っ て 数種類の キ ク イ ム シ に つ い

て ， 特 に 坑道内 に お け る 詳細 な 生態が明 ら か に な っ て い

る (KINUURA and HUII， 1 99 1 ; KAJlMURA and HUI\， 1 994 b ; 
SONE et al . ， 1998) 。 ま た ， 最近で は ， そ の複雑で多様 な

性比や配偶 シ ス テ ム が着 目 さ れ， キ ク イ ム シ類全体の生

活 史 ・ 社会 性 の 進 化 を 探 る 試 み が 始 ま っ て お り

(KIRKENDALL， 1983， 1993 ; KIRKENDALL et al . ，  1 997 ; UEDA， 

1 997) ， 新た に 開発 さ れ た 養菌性 キ ク イ ム シ の 人工飼料
(水野 ら ， 1 997) は， そ の検証 に 不可欠 な も の と な ろ う 。
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H ア ン ブ ロ シ ア 菌の分類 ・ 特定

養菌性キ ク イ ム シ の存在が知 ら れた 後， 坑道内の ア ン
プ ロ シ ア 菌の観察が行 わ れ， こ の菌がモ ニ リ オ イ ド チ ェ
ー ン (monil io id chain) と 呼 ばれ る 独特 の 生育形態 を
も つ こ と が明 ら か に な っ た 。 し か し ， ア ン プ ロ シ ア 菌 は
胞子貯蔵器官 内 では酵母状， 培養基上 で は菌糸状 に 生育
す る 場 合 が 多 く ， こ の よ う な 多 形 態 性 (pleomOI
phism) (BATllA， 1 967) ( 図 - 1 ) は そ の 同 定 の 障害 と な っ
て き た 九 初期 に お い て は， ア ン プ ロ シ ア 菌 は す べ て 同
ー の 属 で あ る ヘ キ ク イ ム シ の 種 ご と に 特殊 化 し て い
る ヘ あ る い は 同一種内 に お い て も 異 な る 系統の 菌 を も
ち う る * な ど の 考 え 方 が 支 配 的 で あ っ た 。 ま た ，
FRANCI(E-GROS"IANK ( 1 963) は， 分類学上近縁な キ ク イ ム
シ の共生菌 は近縁 も し く は 同種であ り ， 同種の キ ク イ ム
シ か ら 分離 さ れ た 異 な る 系 統 の 菌 は 変 額 で あ る と 考 え
た 。 こ れ に 対 し て ， BATHA ( 1 963) は， 共生菌 は l 種 の
み で は な く 数種が複合的 に共存 し て い る と い う 説 を提出
し た 。 さ ら に ， BATRA ( 1 966) は， キ ク イ ム シ の 成 育 に
お け る 菌の重要性に よ っ て ， 主 要 ア ン プ ロ シ ア 菌 (prト
mary ambrosia fungi : P AF) と 副次的ア ン プ ロ シ ア 菌
(auxil iary ambrosia fungi : AAF) と に 分類す る こ と
を提唱 し た 。 そ の 後， B.�TRA ( 1 967) は， こ れ ま で明 ら
か に さ れ た ア ン プ ロ シ ア 菌 の 諸性 質 を 検 討 し， Arn
brosiella 属 な ど 8 属 12 種の PAF に |到 す る 検 索 表 を 作
成 し た 。 ま た ， CARPENTEll ( 1 988) は， AAF に つ い て
Arnbrodiscus 属 を 創設 し た 。 記 載 さ れ て い る ア ン プ ロ
シ ア 菌の大部分 は不完全菌類であ り ， 完全世代が判明 し

胞子貯蔵器官内

臨

た 一部の種は子襲菌類， 半子襲菌類， 担子菌類 に 属 す る
こ と が確認 さ れ て い る (BEAVER， 1989) 。 近 年 で は， キ
ク イ ム シ が種特異的 な 1 種類の PAF を 食物 と し て い る
の で は な く ， PAF と AAF， さ ら に は バ ク テ リ ア や細菌
類 ま で を も 包 含 す る 一 つ の 共 生 微 生 物 複 合 体
(mutualistic microbial compl四 MMC) を 摂食 し て
い る と い う 考 え 方 が 提 出 さ れ た ( H八ANSTAD and 
NORRIS， 1985 ) 。 さ ら に ， NAI\ASIIIMA et al. ( 1 992) に よ
れ ば， PAF の種類 が キ ク イ ム シ の 形成 す る 坑道の タ イ
プ に よ っ て 異 な り ， ま た 坑道の位置 に よ っ て も PA F が
異 な る ， す な わ ち 複数種の PAF と 共生 す る キ ク イ ム シ
も 存在す る と 考 え ら れて い る 。

PAF と AAF は ， 坑道 内 お よ び胞子貯蔵 器 宮 内 に お
け る 共生菌の種構成や優 占 度 を経時的 に ( キ ク イ ム シ の
成育段階別 に ) 調査す る こ と に よ っ て ， そ の 変遷か ら 明
確 に 判別 さ れ る よ う に な っ た ( N AKASI I IMA et al . ，  1 987 ; 
KIN山RA et a l . ，  1991 ; KAJlMUllA and HUII ，  1 992 ) 。 そ し て ，
分離 さ れ る PAF の 同 定 も 坑道内 に お け る 自 然状 態 の 共
生菌 を電子顕微鏡観察す る こ と に よ っ て行わ れ る よ う に
な っ た (例 え ば， NAKASI I IMA，  1 992 ; KINUURA et a l . ，  1991  ; 
KAJIi\IUI�^ and HUII ，  1992) 。 近年では， 新 し い化学的分類
方 法 と し て ， 補 酵 素 Q ( ユ ビ キ ノ ン ) シ ス テ ム 分 類
(YA"AD八 巴t al . ，  1 987) や タ ン パ ク 質 ノf タ ー ン 分 析
(KAJIMURA anc1 H I.II I ，  1994 a ) が試行 さ れ， さ ら に 18 S 
rDNA 解析 (CASSAll and BLACK\\lòLL， 1 996) が行わ れ， そ
の類縁関係 も 明 ら か に な り つ つ あ る 。 今後， 従来の形態
的分類体系 を再検討 し な が ら 分子生物学的手法 を 導入 し
て い け ば， ア ン ブ ロ シ ア菌 の 分類や 同 定 は よ り 簡単 な も

坑道内

国 - 1 ア ン プ ロ シ ア jÆï ( ク ス ノ オ オ キ ク イ ム シ の A IIlbrosiella sp.) の多背�r�'性

矢 印 は ， モ ニ リ オ イ ド チ ェ ー ン を 示 す .
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の と なり ， そ の系統発生や種分化の機構 に 関 し で も より

多 く の情報が得 ら れ る も の と 思わ れ る 。

皿 アンプロ シア菌の謹得 ・ 維持 ・ 放 出

胞 子 貯 蔵 器 官 は BATRA ( 1963) に よ っ て mycangia

(単数形 mycangium) と 命名 さ れ， そ の 存在位 置 か ら

口 腔， 前胸背， 前胸側板， 基節寓， 前 ・ 中胸背， 鞘麹の

六 つ の 型 に 大 別 さ れ た (例 え ば， FRANCKE- GROSMANN， 

1963) 。 そ の 後， 特 に ナ ガ キ ク イ ム シ 類 に つ い て は， 複

数部 位 に 貯蔵器官 を も っ種類が発見 さ れ る な ど， そ の構

造 と 機 能 の 解 明 が 飛躍 的 に 進 展 し た (例 え ば，

NAKASHIMA， 1975) 。 現在， 胞子貯蔵器官 は約 20 タ イ プ

に整理 さ れ， そ の適応的意義 ( キ ク イ ム シ の分類体系，
雌雄 の 役割 と の 対 応 関 係 な ど) が 議 論 さ れ て い る が
(BEAVER， 1989) ， ま だ存在位置の確認 さ れて い な い 種が

数多 く 残 さ れて い る 。 し か し ， 新た な器官 と そ の貯蔵菌

の 発 見 が， 養 菌 性 キ ク イ ム シ だ け で な く (例 え ば，

CASSIER et al . ，  1996) ， 樹皮下穿孔性 キ ク イ ム シ で も 続 い

て おり ヘ 今後の研究成果 の蓄積 に 期待 し た い。

一般 に ， 胞子貯蔵器官 内 へ の 共生菌の獲得時期 は脱編

直 後で あ る と 考 え ら れ， ハ ン ノ キ キ ク イ ム シ の場合 は新

成虫の羽化後 4 日 以 内 に行わ れ る こ と が明 ら か に さ れて

い る (KANEKO and TAKAGI ， 1965) 。 器官内への共生菌 の

取り 込み方法に つ い て は， BATRA and BATRA ( 1967) が

抗道内 で の未成熟成虫 の 揺 さ ぶり 行動 (rocking move

ment) に よ る 菌 の 獲 得 を 示 唆 し て い る 。 ま た ， 高 木

(1967) は， 脱踊直 後 の新成虫 が歩行運動 に 伴 い 中胸背

と 後胸背の 聞 か ら 節間膜 を 反転 ・ 突 出 さ せ， こ の膜 に 胞

子や菌糸 を付着 さ せ て 取り 入れ る こ と を 発見 し た 。 こ の

よ う な共生菌の取り 込み 方 法 は ， 貯蔵器官 の位置や形状

に 由来す る と 考 え ら れ， こ れ ら 一連の行動 は ， 共生菌 の

獲得が受動的で は な く む し ろ キ ク イ ム シ の側か ら の積極

的 な 働 き か け で あ る 可能性 を 示唆 す る も の と 考 え ら れ

る 。

樹皮下穿孔性 キ ク イ ム シ の 数種 に つ い て は ， 胞子貯蔵

器官内へ複数の共生菌が獲得 さ れ， こ の 中 で種特異的 な

菌種の み が生育で き る こ と が示唆 さ れ て い る 九 ま た ，

KAJIMURA and HIJII ( 1992) は， 養菌性 キ ク イ ム シ の ク ス

ノ オ オ キ ク イ ム シ に つ い て ， 共生菌の獲得時期 と 器官内
での選択的培養 ( 図ー2) を 実験的 に 証明 し た 。 す な わ ち ，

キ ク イ ム シ の 嫡 を坑道 内 に 接触 さ せ ず無菌的に 羽化 ・ 成
熟 さ せ た 成虫の器官内 に は共生菌が存在 し な い の に 対 し

て ， 坑道内 で脱婿 し た 未成熟成虫 を成熟 さ せ た場合 は，

実際の成熟成虫 と 同様 に PAF の み が分離 さ れ る こ と を

見 い だ し た 。 こ の選択的培養 に 関 し て は ， 貯蔵器官 の付

属腺か ら あ る 種の化学物質が分泌 さ れ， 雑菌の生育が抑

制 さ れ る ， あ る い は共生菌の生育が促進 さ れ る ， ま た は

そ の 両 方 で あ る こ と が 示 唆 さ れ て い る (例 え ば，

SCHNEIDER and RUDINSKY ， 1969 ; CASSIER et al . ，  1996) 。 さ ら

に ， 共生菌 ( PAF) 自 身 に よ っ て 生産 さ れ る 抗生 物質

も重 要 な 役 割 を 果 た す も の と 考 え ら れ て い る

(NAKASHIMA et al . ，  1982) 。 そ し て ， こ の よ う な作用 は成

虫の飛淘期 に活 発 に な る (温 度上昇 に より 発現す る ) こ

と がわ か っ て い る (例 え ば， SCHNEIDER and RUDINSKY， 

1969 ; NAKASHIMA， 1979 ; 梶村， 1995) 。

共生菌の接種方法 も 胞子貯蔵器官 の位置や形状 に 由来

す る も の と 考 え ら れ， 前胸背付近 に 貯蔵器官の存在す る

樹皮下穿孔性 キ ク イ ム シ で は ， 成虫の 穿孔中 に圧迫 さ れ

る こ と に よ っ て 菌の胞子が器官 内 か ら 躍り 出 さ れ る こ と

が示唆 さ れ て い る 九 ク ス ノ オ オ キ ク イ ム シ の 場 合 も ，

成虫の前 ・ 中胸背面 に 存在 す る 器官 の 開 口部 か ら 大量場

殖 し た貯蔵胞子が溢出 し て い る の が観察 さ れて おり ， 成

虫の 穿孔活 動 に 伴 っ て 坑道内壁 に 塗布 さ れて い る も の と

推察 さ れて い る (梶村， 1995) 。

w アンプロ シア菌がキ ク イ ム シの繁殖 に

与 え る 影響

PAF の生産す るビ タミ ン類や プ ロビ タミ ン で あ る ス

テ ロ イ ド 類 は ， 養菌性 キ ク イ ム シ の変態 に 必須 の も の で

あ る と 考 え ら れて い る (KOK et al . ，  1970 ; KOK， 1979) 。

一方， AAF に つ い て は， 酵母類が栄養的 に 多 く のビ タ

ミ ン類 を 含 ん で い る が， そ の他 の 菌類 の 役割 は 不明 で あ
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図 -2 ク ス ノ オ オ キ ク イ ム シ の 生活史 と 胞子貯蔵器管 内 に お け る

共生菌の 変遷

A mbrosiella sp は PAF， Yeast (酵母類) と Paecilomyces sp. 

は AAF で あ る (KAJ1MURA and HIJII ， 1992> . 

一一一 25 一一一



494 植 物 防 疫 第 52 巻 第 1 1号 ( 1998年)

る 。 今後 は ， PAF と AAF を 混 合 投 与 す る よ う な 実験

系 を 開発 し ， AAF の 間接効果 (PAF と AAF と の化学

的相互作用) を 明 ら か に し て い く 必要があ る 。 ま た ， キ

ク イ ム シ成虫 を 用 い た 飼育実験 に よ り ， 坑道形成後 に ア

ン プ ロ シ ア 菌が定着 し な い場合 に は， キ ク イ ム シ の産卵

が 起 こ ら な い (性 腺 が 成 熟 し な い) こ と が 示 さ れ

(NORRIS and BAKER， 1967 ; KINGSOLVER and NORRIS， 1977) ，  

さ ら に PAF を 摂食 し た 雌成虫 の ほ う が AAF や無関係

な雑菌類 (non-ambrosia fungi : NAF) を摂食 し た も

の よ り も 多 く の 卵 を 産下で き る こ と も 発見 さ れ て い る

(NORRIS， 1979) 。 こ の よ う に， キ ク イ ム シ と 共生す る 菌

類 は幼虫 の成育だ け で な く 成虫の産卵 に も 大 き な影響 を

与 え て お り ， そ の役割や栄養価 は キ ク イ ム シ の全生活史

を通 じ て 総合的 に検討 さ れ る べ き で あ ろ う 。

BATRA ( 1966) は， 他 種 キ ク イ ム シ の PAF， ま た

AAF や NAF に よ っ て も 人工間育 に 成功 し て い る 。 し

か し ， こ の飼育実験 は ， 木材中 に 人為的 に 形成 し た 坑道

に各供試菌 を 接種 し ， こ の 中 に キ ク イ ム シ成虫 を 穿入 さ

せ た か， 坑道内 に 存在 し た卵や幼虫 に 各共生菌 を与 え た

も の で， い ずれ も そ の成育効果が正確 に 検出 さ れて い な

い も の と 考 え ら れ る 。 な ぜ な ら ， 成 虫 が 穿 入 し た 場合

は， 胞子貯蔵器官 内 か ら 自 分 自 身 の PAF を 接種 ・ 培養

し て い る 可能性が あ り ， ま た 坑道内 の幼虫 は す で に 自種

の PAF を 摂食 し て い る か ら で あ る 。 こ れ に 対 し て ，

KANEKO and TAKAGI ( 1966) は ， 踊期 に 坑道 内 か ら 取 り

出 し て 貯蔵器官 内 に 共生菌 を獲得 さ せ な か っ た成虫 を 用

い て ， こ れ ら が他種 の キ ク イ ム シ の PAF を利用 し て 繁

殖で き る こ と を証明 し た 。 最近で は， ふ化直後の幼虫 を

用 い た様々 な キ ク イ ム シ 共生菌の組み合わせ飼育実験

が 行 わ れ て お り (KA]IMURA and HUII， 1994 b ; 梶 村，

1995) ， 養菌性 キ ク イ ム シ が種特異的 な PAF を 栄養源

と し な が ら も 他種 キ ク イ ム シ の PAF も 利 用 で き る 潜在

能力 を有す る こ と ， こ の利 用 可能 な 他種の PAF が 自 種

の PAF の近縁種 で あ り ， キ ク イ ム シ 同 士 も 多 く の共通

す る 生活様式 (特 に ， 胞子貯蔵器官 タ イ プや坑道型) を

も つ こ と ， さ ら に 他種の PAF を 利 用 し た 場合 は キ ク イ

ム シ の成虫羽化率や体サ イ ズ が低下す る こ と な ど， 興味
深 い事実が明 ら か に な り つ つ あ る 。

V キク イ ム シ類 と アンプロ シア菌の共進化

(結び に か え て )

キ ク イ ム シ類 と 菌類 と の共生 は ， 樹皮下穿孔性 キ ク イ

ム シ が内樹皮 と と も に こ の部位 に 伸長 し て き た 菌 を偶然

に 摂食 し た こ と か ら 始 ま っ た と 考 え ら れ て い る 。 そ の

後， キ ク イ ム シ は栄養価の低 い材質部 に お い て も 菌が キ

ク イ ム シ の成育 に 必要 な 栄養源 を分解 ・ 合成で き る こ と

を 利 用 し て 樹幹 内 部 (新 し い 生 態学 的地位) へ と 進 出

し ， 捕食 ・ 寄生 さ れ る 危険の高い生息場所であ る 樹皮下

か ら 逃れ る と と も に ， そ の栄養摂取比率 (食性) を 木材

(食靭皮部性) か ら エ ネ ル ギ ー効率 の 良 い 菌 ( 養菌性)

へ と し だ い に シ フ ト さ せ て い っ た (BATRA， 1966 ; 

KIRDENDALL， 1983 ; BEAVER， 1989) 。

こ れ に 対 し て ， 樹皮下穿孔性 キ ク イ ム シ と 養菌性 キ ク

イ ム シ は腐朽材 を 摂食す る 食材性 を 原始的 な 習性 と し て

そ れ ぞ れ独立 的 に 進化 し た と い う 説が あ る (BERRYMAN

1989) 。 す な わ ち ， 初期 の キ ク イ ム シ と 菌 は と も に 材 が

腐朽 し た 後 に 侵入 ・ 共存す る だ り の 関係 で あ っ た が， こ

の 中 で菌の代謝産物 を利用 し て 腐朽材 を よ り 早 く 発見 す

る キ ク イ ム シ が存在す る よ う に な っ た 。 こ の後， 植物病

原性菌 と 遭遇 し ， こ の病原菌 を利用 す る ( ま た ， フ ェ ロ

モ ン を生産 し て仲間 を誘引 し ， 集 中攻撃 を行 う ) こ と に

よ っ て ， 健全木 を 自 力 で枯死 さ せ る タ イ プが 出現 し た 。

さ ら に ， こ の過程で菌の病原性 を 弱 め る こ と に よ り 樹木

の誘導防御反応 を 抑 え ， 栄養 の あ る 生 き た 内 樹皮 に 穿

入 ・ 摂食 し 始 め た グルー プが， 樹皮下穿孔性 キ ク イ ム シ

へ と 進化 し た 。 一方， 枯死木の材質部で菌 と の接触 を繰

り 返す う ち に 坑道 内 で特定 の 菌 を 摂食 し ， 繁殖 さ せ る よ

う に進化 し た キ ク イ ム シ が， 現在の 養菌性キ ク イ ム シ で

あ る と 考 え ら れた 。 野淵 ( 1974) は， キ ク イ ム シ類の外

部形態， 前 胃形態お よ び生活様式 に 基づ き ， さ ら に複雑

で多岐 に わ た る 生活型の進化 モ デル を提 出 し て い る 。 最

近 で は ， 梶村 ( 1995) が， キ ク イ ム シ と PAF と の 種特

異 的 な 共生関係 の 進化 1レ ー ト を 説 明 す る 新 し い 仮説 ( 1

種 対 1 種 型 共 進 化 由 来 仮 説 : P C M  ( p a i r w i s e  

coevolutionary mutualism) と 多 種対多種型共 進 化 由

来仮説 : DCM (di百use coevolutionary mutualism) ) を

提案 し て い る 。

樹皮下穿孔性 キ ク イ ム シ に 関 し て は， 遺伝的変異や ク

チ ク ラ 炭化水素組成が明 ら か に さ れ， そ の行動， 形態，

分類学的位置， 寄主樹種， フ ェ ロ モ ン生産 と の 関連性 に

つ い て も 研究 が進 ん で い る 九 最近で は ， 全世界 の キ ク

イ ム シ類 (養菌性 キ ク イ ム シ な ど も 含 め て ) が DNA 解

析 さ れ， そ の 系統関係が見直 さ れつ つ あ る (JORDAL and 

FARREL同 私信) 。 一方， 共生菌の系統 は 大 き く 二 つ に 別

れ て お り ， そ れぞ れ に 樹皮下穿孔性 キ ク イ ム シ の も の と

養菌性キ ク イ ム シ の も の が含 ま れて い る と い う ( 図-3) 。

こ の こ と は， 養菌性 キ ク イ ム シ で あ る ナ ガ キ ク イ ム シ類

の共生菌の 中 に ナ ラ 類の枯死 ・ 衰退現象 に 関与 す る も の

があ る (KILE and HALL， 1988 ; 伊藤 ら ， 1998) こ と と も

関連 し て 大変興味深 い。 今後， キ ク イ ム シ， 共生菌の 両
者 あ る い は樹木 を 含 め た 3 者間 の相互関係 に 関す る 遺伝

的背景が明 ら か に な れ ば， そ の共進化の メ カ ニ ズ ム に 関
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Ambrosiella hartigii (Xylebonι disþar^， Xyleborus sayiA， Xylosandrus gen勿anusA)

Ambrosiella ferruginea ( T，η'podendron spp!) 

Ambrosiella xylebori (Xylebo昨日 compactusA ， Corthylus punctatissimusA) 

Ce悶tocystis fimbriata (Xyleborus ferrugineusA) ←植物病原菌 ( コ コ ア )

Ceratocystis virescens ( ?  B?) 

Ambrosiella sulcati ( Gnathot門ichus sulcatusA ) 

Ambrosiella sulfurea (Xylebo門fnus s，ιτeseniA ) 

Ambrosiella brunnea ( Monarthrum sp.^) 

Ambrosiella gnathotrichi ( Gnathotrichus retususA) 

Ambrosiella ips (Ips Sp，lI ) 

Amrosiella macrospora (Ips acuminalusB) 

Ophiostoma piliferum ( ?  ") ←植物病原菌 ( マ ツ )

Ophiostoma ulmi (Scolyl附 spp. B， Hylurgo.戸inus 円4îpesB) ←植物病原菌 ( ニ レ ・ ケヤ キ )

図 - 3 キ ク イ ム シ類 と 共生す る 菌類の系統関係 (WEBBER and GIBIlS， 1989 と

CASSAR and BLACKWELL， 1996 を 参考 に作成)

カ ッ コ 内 は， キ ク イ ム シ の種類 (A : 養菌性キ ク イ ム シ ß : 樹皮下穿孔性

キ ク イ ム シ ) を 示す .

す る 議論 は よ り 説得力 の あ る も の と な ろ う 。
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