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は じ め に

こ の地球上の 生命の 多様性 に は， ま さ に 驚嘆す べ き も

の が あ る 。 そ れ ら の 多種多様な生物 は決 し て 単独で生 き

て い る の で は な く ， 周 囲の環境や他の生物 と の様々 な形

の かかわ り の 中 で， そ れぞれの生態的地位 を確立 し て い
る 。 他 の 生物 と の か か わ り か た に は， 競 争， 捕食一被
食， 寄生 な ど様々 な 姿があ る が， 最 も 密接 な 関係 は “共
生" と 呼 ばれ る も の の 中 に あ る 。 な かで も 宿主生物の体

内 に 他 の 生物 ( ほ と ん ど の 場合， 微生物) が取 り 込 ま

れ， 恒常的 に 共存 し て い る “ 内部共生" は， 最大の空間

的近接性で成立す る 共生系であ り ， し た が っ て ， そ こ に

は極 め て 高度 な生物間相互作用が存在す る も の と 考 え ら
れ る 。

生物進化 に お け る 内部共生の適応的意義 は， “新規 な
ま と ま っ た 生物機能の獲得" に あ る と い え る 。 微生物の
も つ特殊か つ効率の よ い代謝系 を ま る ご と 取 り 込む こ と
に よ っ て ， 微生物 に は安住の地 を 与 え ， 自 ら は単独で は

利用困難な新た な る 生態的地位へ進 出 す る こ と が可能 に

な る 。 実際， 内部共生系 が よ く 発達 し た い ろ い ろ な生物
を 見て い る と ， 共生微生物の助 け に よ っ て利用困難 な食
物， 栄養源 を利用 す る の に 成功 し て 繁栄 し て い る も の が

多 い。 こ の よ う な 内部共生関係 と い う の は， 相互依存の

程度や様式 に 差 は あ れ， 動物 ・ 植物 ・ 藻類 ・ 菌類 ・ 原生

動物 な ど に極 め て 普遍的 に 見 ら れ る 現象 な の で あ る 。

そ う い っ た 高度な 内部共生関係 に お い て は， 長 い年月
に わ た る 相互作用 と 共進化 の結果， 宿主 と 共生体の双方

が大 き な特殊化 を遂 げ， 特 に 共生微生物の側 に は著 し い
性質 の 変化や 単純化が見 ら れ る こ と が 多 い 。 こ う な る
と ， 両者 は も は や不可分の一つ の生命体 と い っ て も よ い
く ら い で あ る 。 こ の よ う な段階 に達す る と ， あ ま り に 高

度 な特殊化の た め に ， 共生微生物の正体や起源 に つ い て

は形態 な ど を い く ら 調べた と こ ろ で見 当 の つ け よ う も な
い。 し か し ， そ の よ う な共生微生物 も ， も と も と は宿主
生物 と は別個 に 自 由生活 を 送 っ て い た微生物であ っ た は

ず で あ る 。 そ れ は， ど の よ う な 微生物だ っ た の だ ろ う

か ? 言 い換 え る と ， 高度 な 内部共生関係 を構成す る よ
う な共生微生物の進化的起源 は ど う な っ て い る の だ ろ う
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か ?

本稿で は こ の 問題 に つ い て ， 同麹 目 見虫 の 酵母様の 内

部共生微生物 に 関す る 最新の知見 を 中心 に 紹介 し て み た
し )0

I 昆虫類に おけ る 微生物 と の内部共生

昆虫類 は 地球上の既知 の 生物種の 4 分の 3 以上 を 占 め

る と も い わ れ， 生物多様性 の 中 核 と な る 生物群 で あ る

(WILSON ， 1988) 。 そ の 繁栄 の 理 由 と し て は ， 体が小 さ い

た め に 微小 な生態的地位 に 特殊化で き る こ と ， 麹 を も っ

て い て 飛行分散能 力 に 優 れ て い る こ と ， 変態 に よ る 休

眠 ・ ニ ッ チ ェ 分割が可能で あ る こ と ， そ し て そ の食性が

極 め て 多様 で あ る こ と な どが挙 げ ら れ よ う 。 昆虫類 に は
普通の動物 に は な か なか利用困難で あ る 食物 を利用 す る

こ と に 特殊化 し て 繁栄 し て い る も の が多 い が， そ の よ う

な “ ゲ テ モ ノ 食 い " の 多 く は ， 実 は 昆虫類が体内 に 保有
し て い る 内部共生微生物の働 き に よ っ て 可能 に な っ て い

る の であ る 。 共生微生物 は細菌の場合が多 い が， 真菌や

原生動物の例 も た く さ ん知 ら れて い る 。 腸内微生物 と し

て保有 し て い る 場合 に は ， し ば し ば腸の特定の部分が膨

大化 し て い た り ( シ ロ ア リ な ど) ， 腸壁 に 特別 な盲褒 が
発達 し て い た り ( カ メ ム シ な ど) し て ， 共生微生物が安

定 し て保持 さ れて 働 く よ う に な っ て い る 。 腸壁の細胞 の
中 に ま で微生物が入 り 込 ん で し ま っ て い る 場合 も あ り
( シ パ ン ム シ， ア リ な ど) ， そ の よ う な腸壁細胞 は し ば し
ば形態的 に も 分化 ・ 特殊化 を呈 し て い る 。 さ ら に体腔の

内 部 の 組織 中 に ま で微生物が入 り 込 ん で し ま っ た も の

( ウ ン カ な ど) ， は て は体腔中 に 共生 の た め の 特別 な器官
(マ イ セ ト ー ム ) を 発達 さ せ て そ の 特殊細胞内 に 微生物
が入 り 込ん で し ま っ て い る も の ( ア プ ラ ム シ， ヨ コ バ イ
な ど) な ど， そ の 内部共生の様式 は多種多様で あ る (深
津， 1993 : 石 川 ， 1994) 。 見 虫 類 の 少 な く と も 数十 % が

何 ら か の微生物 と 内部共生関係 を 結 ん で い る と い う 推定
も あ り (BUCHNER， 1965) ， 自 然界 の 生物多様性 を 考 え る
う え で， 内部共生 と い う 現象 は決 し て 無視す る こ と の で

き な い一般性 と 重要性 を 有す る と 考 え ら れて い る の で あ
る 。

E 問 題 目 昆 虫 の酵母棟共生微生物

セ ミ ， ヨ コ ノ T イ ， ウ ン カ ， ア プ ラ ム シ ， カ イ ガ ラ ム

シ， コ ナ ジ ラ ミ な ど の 同 麹 目 昆 虫 は， 針状 の 口 器 を も
ち ， そ の一生 を 通 じ て 植物 の汁液 を食物 と す る 不完全変
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態昆虫であ る 。 と こ ろ で， 植物の汁液 と い う の は栄養学

的見地か ら 見 て極 め て ア ン バ ラ ン ス な食物で あ る 。 糖分
は シ ョ 糖の形で多量 に 含 ま れ て い る も の の， タ ン パ ク 質

や脂質 は ほ と ん ど存在せ ず， ほ ぽ唯一の有機窒素源 は ア
ミ ノ 酸 で， し か も そ の 組成 は 極 め て 偏 っ た も の で あ る

(DIXON， 1998) 。 普通の動物が こ の よ う な食物の み に依存

し て 生 き て い く の は 困難だ と い っ て よ い。 と こ ろ が同麹

目 昆虫 は， 非常 に 繁栄 し た 見虫群の 一 つ で あ り ， ア ブ ラ

ム シ， コ ナ ジ ラ ミ ， ウ ン カ な ど は極 め て重要な農業害虫

に ま でな っ て い る こ と は 周 知の と お り で あ る 。 そ の理 由

の一つ に は， 内部共生微生物の働 き があ る 。 実 は 同麹 目
昆虫 と い う の は， 昆虫類の 中 で も と り わ り 高度 か つ 多様
な微生物 と の 内部共生関係 を 発達 さ せ て い る ク' ル ー プ な

の で あ る 。

ア ブ ラ ム シ類の細胞 内共生細菌 Buchnera は ， 最 も よ
く 研究 さ れて い る 昆虫 内部共生微生物の一つ であ る 。 ア

ブ ラ ム シ は腹部 に 多数の菌細胞 と 呼 ばれ る 巨大細胞 を も

ち ， そ の細胞質中 に無数の球状の細菌 Buchnera を共生

さ せ て い る 。 こ の共生細菌 は母親の体内 に お い て 初期座

や卵 に垂直感染的 に 伝達 さ れ る 母性遺伝因子であ り ， ほ
ぼす べ て の現生の ア プ ラ ム シ類 に お い て 高度 に保存 さ れ

て い る 。 1 億年以上昔 に ア プ ラ ム シ 類の共通祖先で獲得

さ れた も の が今 日 ま で綿々 と 垂直伝達の み に よ っ て伝 え

ら れて き た も の と 考 え ら れて い る 。 こ の共生細菌が， 植

物の宮市管液中 に 不足 し て い る 必須 ア ミ ノ 酸 を合成 し て ，
宿主 の ア ブ ラ ム シ に 供給 し て い る の で あ る 。 ア ブ ラ ム シ
は こ の共生細菌がい な い と 不妊 に な っ て し ま う し， 共生
細菌の ほ う も ア ブ ラ ム シ の体外で は も は や生存不可能で

あ る と い う ， 絶対的 な相互依存関係 に あ る 。 他の 同麹 目
昆虫， コ ナ ジ ラ ミ ， キ ジ ラ ミ ， コ ナ カ イ ガ ラ ム シ， ヨ コ
ノ T イ な ど も ， そ れぞ れ独 自 の 異 な る タ イ プの 内部共生細

菌 を 保有 し て お り ， や は り そ れ ら も 宿主 に と っ て の必須

な 機 能 を 担 っ て い る も の と 推 測 さ れ て い る (深 津，

1996， 1998) 。

し か し 内部共生微生物 は細菌 ばか り で は な い。 多 く の
同麹 目 昆虫 に お い て ， 真菌の 内部共生微生物 を も つ も の
も 知 ら れて い る 。 ヒ メ ト ビ ウ ン カ や ト ビ イ ロ ウ ン カ な ど

の酵母様共生真菌 は そ れ ら の 中 で も 比較的 よ く 調べ ら れ
て い る も の で あ る 。 こ の共生真菌 は ウ ン カ の腹部 に あ る

脂肪体細胞内 に収納 さ れて お り ， 酵母の よ う な単細胞の

形状 を し て い る ( 口 絵写真上段 A) 。 や は り 母虫 の 体内
で卵 に垂直伝達 さ れ る 母性遺伝因子 で あ り ， こ の共生真
菌な し で は ウ ン カ は 子孫 を 残す こ と は で き な い 。 実際に
ス テ ロ ー ル合成 (NODA et  al . ， 1979) や窒素老廃物の リ
サ イ ク リ ン グ (SASAKI et al . ，  1996) な ど の重要な生物学
的機能 を 担 っ て い る こ と が示 さ れて い る 。 他 に も ハ ゴ ロ
モ ， テ ン グ ス ケ パ な ど のハ ゴ ロ モ 上科の 多 く や， コ ナ フ

キ カ イ ガ ラ ム シ類 ( 口 絵写真上段 B) や カ タ カ イ ガ ラ ム

シ類， さ ら に は ア ブ ラ ム シ類 の う ち で も 例外的 に ツ ノ ア

ブ ラ 族 と い う 小 さ な グ ル ー プ ( 口 絵写真上段 C) な ど

に ， 酵母様の 内部共生真菌 を 保有 し て い る 多数の 同趨 目
昆虫が知 ら れて い る 。

皿 酵母様共生微生物の分子系統学的解析

こ れ ら の 内部共生微生物 で あ る が， お そ ら く 昆虫体内

と い う 特殊な環境 に 長 い年月 に わ た っ て 高度 に 順応 し て

き た た め であ ろ う ， ほ ぽ例外 な く 培養困難 で あ る 。 い わ
ゆ る 古典的な微生物学 に お い て は ， 目 的の微生物が単離
培養 で き な け れ ば詳細 な研究 は 実質上不可能で あ っ た 。
そ の た め ， こ れ ら 昆虫 の 内部共生微生物の 系統分類学的

なぞ

位置 と い う の は ， 長 い 間 に わ た っ て謎であ り 続 け た 。

と こ ろ が近年の PCR 法 や ， DNA 高速塩基配列決定

法 な ど の分子生物学的技術， そ し て 分子系統学 の理論 と

手法の発展 に よ り ， 難培養性 の微生物で あ っ て も DNA

さ え と れればそ の 系統的位置 を 迅速 か つ 正確 に 決定 す る
こ と が可能 に な っ て き た 。 当然， こ の よ う な研究手法は

同麹 目 昆虫 の 酵母様共生真菌 に も 適用 さ れて い く こ と に
な っ た 。

ま ず 3 種の イ ネ ウ ン カ 類， ヒ メ ト ビ ウ ン カ ， セ ジ ロ ウ

ン カ ， ト ピ イ ロ ウ ン カ に つ い て ， 酵母様共生真菌 の 18

S rDNA の塩基配列 が決定 さ れた (NODA et al . ，  1995) 。

次 い で ツ ノ ア プ ラ 族 に 属す る ハ ク ウ ン ボ ク ハ ナ フ シ ア プ

ラ ム シ に つ い て ， や は り 酵母様共生真菌 の 18 S rDNA 
の配列が報告 さ れた (FUKATSU and ISHlKA\VA， 1996) 。 得

ら れた結果 は， い く つ か の 点 で意外な も の で あ っ た 。 ま

ず， そ れ ら は い ずれ も 子嚢菌類で あ り ， そ の 中 で も ア カ
バ ン カ ビ な ど と 同 じ核菌綱 と い う 糸状菌 の グ ル ー プ に 属

す る こ と が判明 し た 。 す な わ ち 酵母様の形状 は し て い る

が， も と は 糸状菌 に 由 来 す る も の と 考 え ら れ た 。 さ ら

に ， ウ ン カ 類 と ツ ノ ア プ ラ 類 の 酵母様共生真菌 は ， 系統

学的に 見 る と 独立起源 で あ る と 考 え る の が妥当 で あ る に
も か か わ ら ず， 極 め て 近 縁 だ っ た の で あ る (FUKATSU
and ISHIKA\VA， 1996) 。

W 冬 虫夏草類 と の近縁性

さ ら に詳 し く 分子系統解析 を 進め て い っ た と こ ろ ， 実

は こ れ ら 同麹 目 昆虫 の 酵母様共生真菌 と い う の は， 子饗

菌亜門 ・ 核菌綱の な か で も ， 特 に 冬虫夏草の仲間 に 系統

的 に 近縁であ る こ と が判明 し た (深津， 1996， 1998) 。
冬虫夏草 と い う の は， 生 き た 昆虫 に と り つ い て殺 し た

あ と に奇妙な形の キ ノ コ を は や す と い う 風変わ り な生態
と 形態 を も っ菌類で ( 口 絵写真下段参照) ， 漢 方 の 世界
で強壮剤 と し て 非常 に 珍重 さ れて 高価で取引 さ れ る こ と

も あ り ， 一般の人々 に 大変 に 神秘的 な 印 象 を 与 え る よ う
で， そ の知名度 は な か な か高 い 。 さ て ， そ の正体 は と い

う と Cord.シcψs 属 を は じ め と し た 見虫寄生'性パ ツ カ ク キ
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ン科菌類の総称であ る 。 い ろ い ろ な 昆虫類や ク モ類に寄
生す る 種類が知 ら れて い る が， ど ん な寄主 に で も 寄生で

き る わ け で は な い。 一般 に 非常 に 寄主特異性が高 く ， 特

定の菌 は 特定 の 昆虫 に し か寄生 し な い。 セ ミ タ ケ は ニ イ

ニ イ ゼ ミ の幼虫 に し か つ か な い し ， サ ナ ギ タ ケ は鱗麹 目

の幼虫や嫡 に し か感染 し な い の で あ る (清水， 1994) 。

V 酵母様共生微生物の進化的起源

同麹 目 昆虫 の 酵母様内部共生真菌の進化的起源が， こ

の よ う な冬虫夏草類であ る と い う の は な か な か魅力的 な

仮説で あ る 。 な に し ろ 冬虫夏草類 に は セ ミ ， ア ワ フ キ ム

シ， ウ ン カ ， ヨ コ バ イ ， カ イ ガ ラ ム シ な ど の 同麹 目 見虫

に 寄生す る 種類が と て も た く さ ん知 ら れて い る (清水，

1994) 。 さ ら に 冬虫夏草類の感染過程 に も 示唆的 な も の

が あ る (図 1) 。 ま ず昆虫体表の ク チ ク ラ に 付着 し た 胞

子が発芽す る 。 生 じ た 菌糸 は付着器 と い う 独特の器官 を
形成 し て ク チ ク ラ 表面 に 固着 し ， そ こ か ら 菌糸がキ チ ナ
ー ゼ や プ ロ テ ア ー ゼ を 分泌 し な が ら ク チ ク ラ を貫通 し て

体内 へ侵入 し て い く 。 そ し て菌糸が体腔内 へ と 到達す る

と ， そ こ で短菌糸 と い う 酵母様の形態 に 変化 し て増殖を
始め， 最終的 に は虫 を殺 し て 菌糸 を の ば し ， 子実体 を形

成す る こ と に な る (CLARKSON and CHARNLEY， 1996) 。 こ の

「短菌糸」 の形態お よ び生体内局在 は， ま さ に 酵母様共
生真菌 と 酷似 し て い る の であ る 。

以上の よ う な一連の状況証拠 を総合 し て ， 筆者が提唱

し て い る の は， ウ ン カ や ア ブ ラ ム シ の 酵母様共生真菌 と

い う の は， も と も と は 同麹 目 昆虫 を宿主 と し て寄生生活
を 送 っ て い た 冬虫夏草の よ う な 糸状菌が， そ の生活環の

な か の 短菌糸の状態で宿主 を殺す こ と な く 無害化 し， 水
平感染で は な く 卵 な ど に垂直感染す る よ う に な り ， やが

胞 子

短菌糸→ � 
図 - 1 昆虫寄生性の 糸状菌類の感染過程 (CLARKSON and 

CHAllNLEY， 1996 を 改変)

短菌糸 と 酵母様共生真菌 と の形態 ・ 局在の類似性 に

注 目 .

て は相互依存的 な 関係 を 深 め て い く に 至 っ た も の な の で
は な いか， と い う 仮説 で あ る 。

お わ り に

近年の分子系統学 の発展 に よ っ て ， 様々 な 昆 虫類 に お

い て ， 従来 は培養で き な い た め に謎で あ っ た 内部共生微

生物の 系統分類学的位置が， 次々 と 明 ら か に さ れて い く
時代が到来 し た 。 そ れ ら の成果 を な が め て い て 気がつ く

こ と は， 本稿で紹介 し た 同麹 目 昆虫 の酵母様共生真菌 と

冬虫夏草類 の 関係以外 に も ， 寄生生活 に 特化 し た 微生物
の クゃル ー プか ら 昆虫 内部共生微生物が進化 し て き た ら し

い 例 が と て も 多 く 見 ら れ る と い う こ と で あ る (深津，

1996， 1998) 。 ど う や ら 寄生微生物 と 内部共生微生物 の

聞 に は， か な り 一般 的 に 進化的 ・ 系統的な連関性が あ る

よ う に 思わ れ る 。 こ う い っ た 最新の知見か ら 浮か び上が

っ て く る の は， す べ て で は な い に せ よ 多 く の 内部共生関
係が， 寄生関係 を 前段階 と し て 進化 し て き た の で は な い
か と い う ビ ジ ョ ン で あ る 。

な に し ろ ， 寄生微生物 は そ れ ら の特定の宿主生物の生
体防御機構 を 回避す る 能力 を獲得 し ， 体内環境 に 順応 し

て増殖す る こ と がで き る わ け で あ る が， こ う い っ た 能力

は 内部共生微生物 で あ る た め の必要条件で も あ る 。 し か

も ， 特定の宿主生物の体内 で そ の 生活史 の大部分 を過 ご

す わ け であ る か ら ， 高度な相互作用 を 発達 さ せ る べ く 機

会 も 保証 さ れて い る の で あ る 。
こ う い っ た こ と を 考 え る と ， こ れか ら は 内部共生 と い

う 現象 と 寄生 と い う 現象 と を ， 一連の も の と し て ， 統一

的 に と ら え て い く よ う な ア プ ロ ー チ が有効 に な っ て い く

の で は な い だ ろ う か。
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