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わない種もいる。越冬卵は胎生雌虫よりも耐寒性が非常

に強いので，同一種内では寒い地域で完全生活環型のク

ローンの割合が大きくなる傾向がある。

2 CO2濃度上昇の間接的影響

温暖化は大気中の CO2濃度が高まることにより起こ

ることから，昆虫に対する影響も，① CO2濃度の上昇

が植物への影響を介して及ぼす間接的影響（直接的影響

は無視できる）と②気温の上昇が及ぼす直接的・間接的

影響に大別して検討されている（桐谷，2008）。なお，

気温上昇の間接的影響については，寄主植物，天敵，競

争種との種間関係の変化という予測の難しい問題を伴う

ので，本稿では取り上げないことにする。

CO2濃度上昇の間接的影響は，大気中 CO2濃度と高

CO2濃度で育てた植物を昆虫に摂食させ，発育速度，

体重，産卵（子）数，個体群密度等への影響を比較する

実験により調べられている。それらの結果は，PRITCHARD

et al.（2007）や桐谷（2008）により紹介されているよ

うに，高 CO2濃度下で育成された植物は咀嚼性昆虫に

対しては悪影響を及ぼすことが多いが，吸汁性のアブラ

ムシに対しては種や寄主植物の違い等により影響が異な

っている。例えば，ジャガイモヒゲナガアブラムシは高

CO2濃度で育てたソラマメを吸汁させると産子数は増

加し，発育速度は変化しなかったが，エゾヨモギギクで

は逆に産子数は変化しなかったが，発育速度は高まった

（AWMACK et al., 1997）。また，モモアカアブラムでは高

CO2濃度で育てたノボロギクを吸汁させると産子数は

増加したが，キャベツでは変化は認められなかったし，

ダイコンアブラムシでは高 CO2濃度で育てたキャベツ

を吸汁させると産子数は減少した（BEZEMER et al.,

1999）。

NEWMAN（2005 ; 2006）は，アブラムシにおいてどう

してこのような影響の違いが起こるのかを説明するため

に，作物生長モデル，土壌中および作物体地下部・地上

部の水分モデル，ムギクビレアブラムシに基づく個体群

動態モデルを連結した機構的（mechanistic）モデルを

利用するアプローチに取り組んでいるが，一般的な結論

を得るまでには至っていない。

3 気温上昇の直接的影響

温暖化による気温の上昇が昆虫に与える直接的影響と

は　じ　め　に

これまで報告されている植物ウイルスは全世界で 860

種を超えており，そのうちの約 80％が昆虫などの節足

動物によって媒介される（本多，2000）。なかでもアブ

ラムシ，ウンカ，ヨコバイ等が媒介虫として重要であり，

農作物に大きな被害を及ぼすものも多い。特に，アブラ

ムシは温帯地域を中心に全世界で 4,700種以上いること

が知られているが（KATIS et al., 2007），そのうちの約

200種が節足動物媒介性の植物ウイルスの約 50％を媒介

している（本多，2000）。地球温暖化によって害虫相の

変化が引き起こされると予想されるが，特にアブラムシ

とアブラムシ媒介性のウイルス病が最も警戒すべき問題

の一つと考えられている（桐谷，2001）。そこで本稿で

は，アブラムシを中心にして，ウイルス媒介虫とウイル

ス病の伝播に対する地球温暖化の影響について予想して

みたい。

I アブラムシへの CO2濃度上昇と温暖化の影響

1 アブラムシの生活史

CO2濃度上昇と温暖化の影響について述べる前に，

アブラムシは他の昆虫と違って生活史が少し複雑なの

で，簡単にその点を解説しておく。アブラムシは二つの

タイプのクローンで構成されているのが普通である。一

つは完全生活環型と呼ばれるクローンであり，春から秋

まで単為生殖を行う胎生雌虫で子虫を胎生するが，秋の

短日に反応して両性個体（雄虫と産卵雌虫）が出現し，

受精卵で越冬する。もう一つは不完全生活環型のクロー

ンであり，一年中単為生殖を行って胎生雌虫の世代を繰

り返す。また，胎生雌虫には無翅虫と有翅虫がいる。完

全生活環型のクローンには，季節的に寄主転換を行い，

越冬卵を産下する寄主植物（一次寄主，通常は木本）と

胎生雌虫の世代の寄主植物（二次寄主，通常は草本）が

全く異なっている種もいれば，このような寄主転換を行
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なると有翅虫の初捕獲日が約 2週間早まると予測された

（HARRINGTON et al., 1995）。また，英国のグレート・ブリ

テン島全域にわたる 20箇所に設置した吸引トラップへ

の 5種アブラムシ（完全生活環型 2種，不完全生活環型

3種）の捕獲データを解析した研究では，総捕獲数の最

初の 5％，25％，50％が捕獲された日は，冬期の気温が

高くなると，初捕獲日とは異なり生活環型の違いにかか

わらず早くなることが報告された（ZHOU et al., 1995）。

さらに吸引トラップの設置地域をヨーロッパ全域に広

め，気温以外に降雨量や土地利用に関する変数も含め

て，COCU et al.（2005）は重回帰モデルによりモモアカ

アブラムシの初捕獲日，HARRINGTON et al.（2007）は線形

混合モデルにより 29種のアブラムシの初捕獲日の解析

をそれぞれ行った。得られた結果は，大部分の種におい

て気温の上昇とともに初捕獲日は早くなり，どのくらい

早まるかは種や地域の違いにより異なるというものであ

った。

結論として，気温上昇の直接的効果は，温帯地域に分

布するアブラムシの発育，生存，増殖に対して大体にお

いて好条件を与えるようになると予想される。

II 虫媒性の植物ウイルスの媒介様式とその特性

温暖化の影響を予想する前に，簡単に虫媒性の植物ウ

イルスの媒介様式とその特性について説明しておく。媒

介虫による伝染のサイクルは，①ウイルスに罹病してい

る植物からのウイルスの獲得，②虫体内でのウイルスの

保有，③ウイルス病に感受性の植物へのウイルスの接種

から構成される。虫媒性ウイルスの媒介様式は，媒介虫

がウイルスを保有する期間に基づいて，非永続型（non-

persistent），半永続型（semipersistent）および永続型

（persistent）の三つのグループに分けられる。さらに永

続型の媒介様式は，ウイルスが媒介虫の体内で増殖する

か否かで二つに分けられ，増殖しないものを循環型

（circulative），増殖するものを増殖型（propagative）と

呼んでいる（NAULT, 1997）。研究者によっては，媒介様

式を非循環型（noncirculative）と循環型に大別し，さ

らに非循環型を非永続型と半永続型に，循環型を非増殖

型（nonpropagative）と増殖型に分けることがある

（HARRIS, 1979；本多，2000）。けれども，後者の分け方

は，循環型と増殖型との間に何か進化的な関係があるよ

うな誤解を与えてしまうので（NAULT, 1997），ここでは

採用しないことにする。

アブラムシなどが媒介する虫媒性ウイルスの媒介様式

の特性を比較すると表― 1 のようになる（BERGER and

FERRISS, 1989）。非永続型ウイルスの媒介虫はアブラムシ

して，分布域の北への拡大，越冬世代の死亡率の低下，

春の発生の早期化，年間発生世代数の増加等が起こるこ

とが推測されているが（桐谷，2001），アブラムシにお

いても基本的に同様の推測が成り立つと考えられる。温

度はアブラムシの発育，産子数，年間世代数を支配する

最も主要な物理的環境要因である（HARRINGTON et al.,

1995；桐谷，2001）。それ以下では発育が起こらないと

される発育ゼロ点 T0を比較してみると，昆虫の中では

アブラムシが最も低く，種間や同一種内のクローン間で

変動するものの，平均値は 5.8℃と推定されている（桐

谷，1997）。また，高温の側では，30℃を超えると発育

は阻害される（HARRINGTON et al., 1995）。多くの種におい

て発育最適温度は 20～ 25℃の間にあり，またその温度

範囲で産子数も最大となる（HARRINGTON et al., 1995）。し

たがって，温帯地域のアブラムシは一年の多くの時期を

発育や産子にとっての最適温度よりも低い環境で生活し

ていることになり，温暖化が起こればそのような時期の

発育は速まるし，産子数も多くなると予想される。けれ

ども，時期によってはこの最適温度を超えてしまうこと

も起こり，そのような場合には必ずしも好条件とはなら

ない。このようなことから，大まかな予想として，日本

各地において現在の最高気温が 20℃を超えない時期に

は，温暖化はアブラムシの発育速度と産子数を増大させ

ると考えられる。

温暖化はアブラムシの年間世代数へも大きな影響を及

ぼす。アブラムシが出生してから初めて子を産むまでに

必要とされる有効積算温量 Kは，平均値で 137.0日度と

推定されており，他の昆虫に比べて小さな値となってい

る（桐谷，1997）。T0，K，年平均気温を用いて温暖化

による年間世代数の増加を予測する近似式が作成されて

いるが（YAMAMURA and KIRITANI, 1998），その式を適用す

ると，例えば，年平均気温が 15℃の地域においては，

1℃の気温上昇ならば 2.3世代，2℃の気温上昇ならば

4.7世代，3℃の気温上昇ならば 7.0世代，現在の年間世

代数よりも増えると予測される（YAMAMURA and KIRITANI,

1998）。

冬期の気温が高くなると，不完全生活環型のクローン

の越冬時の死亡率が下がり，アブラムシの個体群中でそ

の割合が増加するものと考えられるし，また春の有翅虫

の移動開始時期が主に不完全生活環型のクローンにおい

て早まることが予想される（HARRINGTON et al., 1995）。例

えば，英国のロンドン郊外にあるロザムステッド農事試

験場内に設置された吸引トラップの捕獲データの解析か

ら，もっぱら不完全生活環型のクローンから成っている

モモアカアブラムシは，1～ 2月の平均気温が 1℃高く
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がって，冬の気温の上昇は，特に不完全生活環型のクロ

ーンに対して越冬時の生存率を高めるとともに，有翅虫

の春の飛来時期を早め，圃場への飛来個体数も増加させ

るので，ウイルス病の発生を助長する。春は完全生活環

型のクローンでは卵がふ化する季節であり，また不完全

生活環型のクローンでは個体群の増殖が始まる季節であ

るので，春の気温の上昇は両タイプのクローンで個体数

の増加率を高めるものと考えられる。さらに，アブラム

シは気温が 14℃より低いと飛び立たないという報告も

あるので（HARRINGTON et al., 1995），春が暖かくなれば，

作物はより早くアブラムシに寄生されることになる。先

に述べたようにモモアカアブラムシはイングランド南部

では不完全生活環型のクローンから成るので，媒介され

るジャガイモ Yウイルス（非永続型），ビート萎黄ウイ

ルス（半永続型），ジャガイモ葉巻ウイルス（永続型―循

環型）等によるウイルス病の発生は冬の気温の上昇とと

もに増加すると予想された（CARTER and HARRINGTON,

1991）。また，ポーランドにおける 4年間の調査による

と，冬と春の高温がジャガイモ Yウイルスとジャガイ

モ葉巻ウイルスの発生を増加させることがわかったが，

すべての媒介アブラムシが完全生活環型クローンである

ので，おそらく春の高温が個体数の増加に好影響をもた

らした結果ではないかと考えられた（GABRIEL, 1965）。

大まかな結論として，地球温暖化は，ウイルスが非永

続型，半永続型，永続型のどれであっても，アブラムシ

によるウイルス接種が作物の発育ステージの若いうちに

起こる可能性を高めるような効果を及ぼすため，アブラ

ムシ媒介性ウイルス病の被害を増大させると予想される。

に限られる。ウイルスは口針に付着して伝搬され，体液

中に取り込まれることはないので，口針型媒介とも呼ば

れる。ウイルス病を発病している植物からの吸汁時間が

長くなると逆にウイルスの獲得は起こりにくくなる（本

多，2000）。また保毒虫（ウイルスを保有している媒介

虫）は健全植物（ウイルスに感染していない植物）を吸

汁することによりウイルスを失う。媒介虫がウイルスを

獲得してから接種できるようになるまでに要する時間を

潜伏期間（latent period）と呼んでいるが，非永続型と

半永続型の媒介様式では潜伏期間はない。永続型の媒介

様式では媒介虫が脱皮してもウイルスを失うことはな

く，さらに永続型―増殖型ではウイルスが保毒虫の産卵

（あるいは産子）を通して次世代へ伝えられる経卵伝染

（垂直伝染）という性質をもつものも多い。半永続型の

媒介様式は，非永続型と永続型―循環型の中間の性質を

示す。なお，アブラムシが媒介するウイルスでは，約

80％が非永続型，約 4％が半永続型，約 13％が永続型―

循環型，約 3％が永続型―増殖型である（本多，2000）。

III アブラムシ媒介性ウイルス病の伝播への
温暖化の影響

作物圃場でのアブラムシ媒介性ウイルス病の伝播は，

ウイルスを保毒した有翅虫の飛来から始まる。寄主転換

を行う完全生活環型クローンでは，夏の二次寄主植物へ

移動するまでに冬の一次寄主植物上で一世代あるいは複

数世代を過ごすことになるが，不完全生活環型のクロー

ンでは，移動するまでにこのような遅れはなく，有翅虫

は飛翔可能な気温になればすぐに移動を開始する。した

表－1 虫媒性ウイルスの媒介様式の特性（BERGER and FERRISS, 1989より作成）

媒介様式 媒介虫の種類
ウイルス獲得に
要する時間

ウイルス接種に
要する時間

ウイルス保有期間
虫体内での潜
伏期間

非永続型 アブラムシ 5秒 5秒 数時間 なし

半永続型 アブラムシ
ヨコバイ
コナカイガラムシ

5～ 15分
15～ 30分
1～ 4時間

5～ 15分
15分～ 2時間
15分以内

3日
4～ 6日
4日

なし
なし
なし？

脱皮によるウ
イルスの喪失

経卵伝染

する しない

する
する
しない？

しない
しない
しない

永続型―循環型 アブラムシ
ヨコバイ
コナジラミ
ハムシ
フシダニ

5分～ 120分
1分以上
5～ 30分
5分以上
15分

20秒以上
1分以上
10～ 30分
1時間以内
15分

数週～死ぬまで
数週～死ぬまで
2日～死ぬまで
2～ 20日
9日

10～ 24時間
4～ 48時間
4～ 24時間
なし？
あり？

しない
しない
しない
する
しない

しない
しない
しない
しない
しない

永続型―増殖型 アブラムシ
ヨコバイ
ウンカ
アザミウマ

30秒以上
15分～ 24時間
15分～ 24時間
15分

30秒以上
5分～ 24時間
3分～ 24時間
5分

数週～死ぬまで
数週～死ぬまで
数週～死ぬまで
数週～死ぬまで

4～ 24日
3～ 47日
5～ 21日
4～ 10日

しない
しない
しない
しない

する
する
する
しない
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V ヒメトビウンカとツマグロヨコバイへの
温暖化の影響

アブラムシ以外ではウンカとヨコバイがウイルス媒介

虫として重要である。

ヒメトビウンカはイネ縞葉枯病ウイルス（永続型―増

殖型）を媒介するイネの害虫である。ウイルスを保毒し

たヒメトビウンカ成虫が水田に飛来し，移植後 1か月程

度までの感受性の高いイネを吸汁することによりウイル

スは伝播される。したがって，イネの感受期とヒメトビ

ウンカの発生が同調することが，イネ縞葉枯病の発生に

とって重要な鍵となる。現在イネ縞葉枯病は，北海道か

ら九州まで発生が見られる。温暖化によりヒメトビウン

カの発育が各地域で速まることが予想されるが，

YAMAMURA and YOKOZAWA（2002）はそのことがイネ縞葉

枯病の発生地域にどのような影響を及ぼすかを解析し

た。将来の気候変化の予測値として東京大学気候システ

ム研究センター/国立環境研究所の全球気候モデル

（CCSR/NIES）に基づくデータを用いて 2060年代にお

けるイネ縞葉枯病の発生危険地帯を予測した結果，現在

発生地域となっている北海道は危険地帯からはずれ，現

在あまり問題となっていない東北や北陸地方で発生の危

険性が高まることが示された。

ツマグロヨコバイはイネの吸汁性害虫であるが，同時

に西南日本においてはイネ萎縮病ウイルス（永続型―増

殖型）の媒介虫でもある。YAMAMURA et al.（2006）は，

ツマグロヨコバイの発生量が温暖化によりどのような影

響を受けるかを調べるため，茨城県農業試験場（水戸市）

で収集された 50年間のライトトラップの年総誘殺個体

数データを時系列解析の一種である多変量カルマンフィ

ルター法で解析し，その変動を予測する数式モデルを作

成した。その結果，冬期（前年 11～ 4月）の気温が誘

殺個体数の変動に影響を及ぼすことが明らかにされた。

将来の気候変化の予測値として気象研究所の全球気候モ

デル（MRI ― CGCM2）に基づくデータを用い，2031～

50年の平均年総誘殺個体数を計算したところ，国内の

IV アブラムシ媒介性ウイルスの媒介特性への
温暖化の影響

圃場内の作物にウイルスが広がるためには，アブラム

シがウイルスの媒介を効率よく行うことが重要となる

が，それに関与するウイルスの媒介特性も温度の影響を

受ける。永続型ウイルスを獲得あるいは接種するために

は，アブラムシは植物から吸汁しなければならないが，

非永続型ウイルスの場合には寄主植物かどうかを探るた

めに口針を刺すことにより獲得と接種が行われる。アブ

ラムシが口針を刺す頻度は高温で高くなることが知られ

ているが，口針を刺す回数が多くなると非永続的ウイル

スを獲得する確率が高まることが予想される（CARTER

and HARRINGTON, 1991）。例えば，モモアカアブラムシと

チューリップヒゲナガアブラムシが 25℃で最も効率よ

くジャガイモ Yウイルスを媒介するのは，その温度で

口針を刺す頻度が最大となるためであると考えられた。

永続型ウイルスでも口針を刺す回数が多くなるとウイル

スの獲得や接種の効率が高まることが報告されており，

モモアカアブラムシがジャガイモ葉巻ウイルスを媒介す

る効率が 12℃よりも 26℃で高いのはそのためであると

考えられた（CARTER and HARRINGTON, 1991）。

また，非永続型ウイルスでは口針を刺している時間が

長くなるとウイルスの獲得は起こりにくくなる。低温で

はこの時間が長くなるため，アブラムシの非永続型ウイ

ルスの獲得効率は低下する（SIMONS, 1966）。

永続型ウイルスの媒介に及ぼす温度の影響は，アブラ

ムシ体内でのウイルス潜伏期間を通しても現れる。多く

の場合，温度が高くなると潜伏期間は短くなることが知

られている（CARTER and HARRINGTON, 1991）。植物体内で

のウイルスの潜伏期間（ウイルスを接種されてからアブ

ラムシが獲得できるようになるまでの期間）も同様に高温

では短くなるという報告もある（HARRINGTON et al., 1995）。

温度はまたアブラムシがウイルスを保有する期間にも

影響を及ぼす（CARTER and HARRINGTON, 1991）。永続型ウ

イルスはアブラムシ体内に一生保有されるので，ウイル

ス保有期間はアブラムシの寿命によって決まることにな

る。寿命は高温で短くなるので，それに伴い保有期間も

高温で短縮されることになる。非永続型と半永続型のウ

イルスの保有期間は短いが，低温では高温よりも長く保

有されることが報告されている。

これらのことを大まかにまとめると，表― 2のように

なる。これらの媒介特性を通しての温暖化の影響は，ア

ブラムシのウイルス保有期間の短縮を除き，すべてウイ

ルス病の伝播を加速するように働くと予想される。

表－2 アブラムシ媒介性ウイルスの媒介特性に対する温度の影響

媒介特性 低温 高温

アブラムシのウイルス獲得効率
アブラムシのウイルス接種効率
虫体内での潜伏期間
植物体内での潜伏期間
アブラムシのウイルス保有期間

低い
低い
長い
長い
長い

高い
高い
短い
短い
短い
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大部分の地域で現在のおよそ 3倍程度増加することが予

測された。温暖化がイネ萎縮病の発生に及ぼす影響につ

いてはまだ解析されていないが，ツマグロヨコバイの越

冬密度が高まることによりウイルス病への感受性の高い

生育初期のイネでの個体数の増加が予想されるので，そ

れに伴ってイネ萎縮病の発生が広がる可能性も高まると

考えられる。

お　わ　り　に

越冬後に作物圃場に飛来するアブラムシへの温暖化の

影響については，飛来時期と飛来量の変化が気温を中心

とする気象要因によって大体説明できることがわかった

が，年間を通してのアブラムシの発生への影響について

は天敵など他の要因も複雑に関係してくるのでその予測

は難しくなると考えられる。けれども，一年生の春植え

作物でのウイルス病の被害にとっては，感受性の高い生

育初期に飛来する保毒虫によるウイルス感染が最も重要

であり，そのことから温暖化はアブラムシ媒介性ウイル

ス病の被害を増大させると予想される。今後，作物の定

植時期への温暖化の影響も含めて研究が展開されること

を期待したい。
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