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「use against insects and beyond」の beyondの部分，す

なわち，昆虫寄生菌が害虫を防除するだけでなく，植物

の病気や植物寄生性センチュウの防除にも用いることが

できること（GOETTEL et al., 2008），また微生物防除剤と

しての新たな可能性について述べる。特に，Beauveria

bassianaと Lecanicillium属菌についての最近の研究成

果を総括する。

I Beauveria bassiana（昆虫寄生菌，エンド
ファイト，土壌病原菌に対する拮抗者）

Beauveriaは汎世界的な分布をする昆虫寄生菌の一属

である。18～ 19世紀のヨーロッパでは，カイコがミイ

ラ化して死亡する白きょう病が養蚕業を苦しめ壊滅的な

被害を与えていた。この病原菌が Beauveria bassianaで，

種名の bassianaはこの病原菌を発見した Agostino BASSI

にちなんで命名された。彼は「Beauveriaが感染性の病

原体であり，白きょう病を引き起こす」ことを科学的に

解明した。これは，病気の原因が “病原体” であること

を示す先駆的な研究であり，科学史上最も重要な理論の

一つである（VEGA and BLACKWELL, 2005；梶村ら（訳），

2007）。

B.bassianaは宿主範囲が広く 700種以上の節足動物に

対して病原性をもつことが知られており，本菌を主体と

した製剤は世界中で 58種類以上もあり，日本において

は「ボタニガード獏」が販売されている。

また，ここ数年で明らかになったことは，B.bassiana

が，トマト，トウモロコシ，ジャガイモ，ワタ，シロバ

ナヨウシュチョウセンアサガオ，ゴヨウマツ，オナモミ，

シデ類，ケシ，ナツメヤシ，バナナ，カカオ，コーヒー

等の植物体で，自然状態もしくは人工接種試験において

エンドファイトとして作用することである（VEGA and

BLACKWELL, 2005 ; VEGA, 2008）。本菌がエンドファイトと

して存在している植物体では，菌による害虫への感染は

頻度としてあまり高くなく，実際には菌が感染した植物

体で生産される菌の代謝産物が害虫の摂食遅延作用を起

こしているようである（LECKIE et al., 2008）。

さらに，最近では，B.bassianaが植物病原菌の生物的

防除資材として作用する可能性が示されている。既に

in vitro では，コムギ立枯病菌（Gaeumannomyces

は　じ　め　に

2008年 6月，イタリアのコモ湖（べラジオ）におい

て，菌類を扱っている昆虫病理学者および昆虫寄生菌を

扱っている菌学者が集まり，ロックフェラー財団のサポ

ートを受け，「Entomopathogenic fungi in sustainable

agriculture : use against insects and beyond」というミー

ティングが開催された（図― 1）。奇しくも，コモ湖のあ

るロンバルディア州は「昆虫病理学の父」と崇められて

いる Agostino BASSIの生まれ育った州である。幸運なこ

とに著者の一人（小池）にも声がかかり，4日間の熱い

議論に加わることができた。その成果は “Fungal

Ecology” にミニ・レビューとして報告された（VEGA et

al., 2009）。また，このミーティングがきっかけとなり，

今年初めに刊行された BioControl 55巻 1号には「昆虫

寄生菌の生態学」の特集が組まれ，その号が Springer

社より “The Ecology of Fungal Entomopathogens” とし

て出版された（ROY et al., 2010）。

昆虫寄生菌（昆虫に寄生する菌類）に関する研究の歴

史は長い。しかし，害虫の防除におけるその利用頻度

は，同じ昆虫病原性をもつ細菌の Bacillus thuringiensis

に比べるとまだまだ低いのが現状である。昆虫寄生菌の

防除効果に関する研究や個々の菌の病理学，生理・生態

学，分子生物学に関する研究は今でも報告はなされてい

る。ところが，上記のミーティングに参加した VEGAと

BLACKWELLが編者である “Insect-Fungal associations :

Ecology and Evolution”（邦訳は “昆虫と菌類の関係：そ

の生態と進化”，梶村ら，2007）が 2005年に出版されて

以来，進化学，分類学，防除対象以外の虫に対する影響，

天敵や環境との相互作用，土壌中における動態等を含む

生態学がまとめられた書籍はおそらく初めてであり，前

述の一冊は昆虫寄生菌類を扱っている研究者には必携で

あろう。

本稿では，特に上記のミーティングで注目された
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さらに驚くべきことに，BB ― 11 ― 98が内生しているト

マトにおいては熱ストレスに対する抵抗性も付与されて

おり，今後のさらなる研究の進展に期待したい。

II Lecanicillium属菌（昆虫および植物寄生性
センチュウに対する寄生性，植物病害の発病
抑制）

最近まで，Verticillium属菌は節足動物，線虫，植物，

菌類など多様な宿主をもつ幅広い種を含んでいた。しか

し，リボソーム RNA遺伝子，βチューブリン遺伝子等

のシークエンス解析の結果から，すべての昆虫寄生性の

Verticillium属は新規の Lecanicillium属（L. attenuatum,

L. lecanii, L. longisporum, L. muscariumおよび L. nodulo-

sum）に再分類された（ZARE et al., 2000 ; GAMS and ZARE,

2001 ; ZARE and GAMS, 2001）。この再分類により過去の報

告では複数の種が関与していた可能性が生じており，

「最近の論文では，リボソーム RNA遺伝子のシークエ

ンス解析をせずに，単純に属名を Verticil l ium から

Lecanicilliumへ置き換えている形跡があり，混乱を助

長している」と指摘された（SUGIMOTO et al., 2003；小池

ら，2007）。本稿では，これまでの論文で新種名が確認

されていないものに限り，旧 Verticillium lecanii を

Lecanicillium属菌とした。

現在では，害虫防除のため，Lecanicillium属菌を有

効成分とした生物農薬は世界において少なくとも 15種

graminis var. tritici），トマト萎凋病菌（Fusarium oxyspo-

rum f.sp. lycopersici），Armillaria mellea，白紋羽病菌

（Rosellinia necatrix），灰色かび病菌（Botrytis cinerea），

苗立枯れ病菌（Pythium ultimum ,  P. debaryanum ,

Rhizoctonia solani）やコムギふ枯病菌（Septoria nodo-

rum）等の植物病原菌類に対して，B.bassianaが拮抗性

を示したり，培養ろ液が植物病原菌の生育を抑制するこ

とが報告されている（BARK et al., 1996 ; CLARK et al.,

2006 ;
　

VEGA et al., 2009 ; OWNLEY et al., 2010）。また，コム

ギ立枯病やタマネギ乾腐病，トマトやワタの苗立枯病に

おいては，B.bassianaを前処理したポット試験による発

病抑制効果が認められている。

以上の報告の中で，特筆すべき系統は B.bassiana11 ―

98（以下，BB ― 11 ― 98）である。BB ― 11 ― 98は昆虫寄

生菌としての作用をもち，生物防除資材として優れてい

ることはもちろんであるが，植物の病害に対しても発病

抑制効果のあるデュアルコントロール（害虫と同時に植

物病もその発生を防ぐ）資材として注目されている。

BB ― 11 ― 98の分生子をトマトとワタに種子処理（種子

コーティング）すると実生においてエンドファイトとし

て作用し，苗立枯れ病菌（Pythium ultimum, Rhizoctonia

solani）の感染や発病を抑制するだけでなく，根部，茎

および葉の表面にエピファイト（表面定着者）としても

生存し，食害する害虫類に対してもボディーガードとし

て働く可能性が示された（OWNLEY et al., 2008 ; 2010）。

図－1 Entomopathogenic Fungi in Sustainable Agriculture : Use against Insects and beyondの参加
者（ロックフェラー邸，べラジオ）
左から，Bonnie OWNLEY, Helen ROY, Meredith BLACKWELL, Fernando VEGA, Judy PELL, Mark
JACKSON, Mark GOETTEL, Siegfried KELLER, David CHANDLER, Drauzio RANGEL，著者（小池），Arnulfo
MONZÓN.
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雌成虫体内における健全卵数を減少させるが，シスト内

の卵には影響を与えないことを示した。この系統は

SCN卵に定着することなく生育を阻害するが，他の系

統でこのような現象は確認されていない。

Lecanicillium 属菌は，キュウリなどのうどんこ病

（VERHAAR et al., 1997; ASKARY et al., 1998 ; KIM et al., 2008），

ムギ類のさび病（LEINHOS and BUCHENAUER, 1992），青かび

病（BENHAMOU and BRODEUR, 2000），および苗立枯れ病

（BENHAMOU and BRODEUR, 2001）等の植物病原菌類に対し

て発病抑制効果を示す。Lecanicillium属菌は，抗生や

寄生を通して植物病原菌を防除する可能性があるとされ

ている（KISS et al., 2003）。また，Lecanicillium属菌のあ

る系統はうどんこ病菌の菌糸や分生子に付着し，キチナ

ーゼなどの酵素を産出することによって，うどんこ病菌

の胞子や菌糸に侵入して病原菌の生育阻害を引き起こす

（ASKARY et al., 1998）。LEINHOS and BUCHENAUER（1992）は，

いくつかの Lecanicillium 属菌がライグラス冠さび病

Puccinia coronatoの夏胞子の胞子嚢への侵入を通して葉

の表面に定着可能であったことを報告した。さらに，青

かび病菌 Penicillium digitatumに対する作用機作は，

Lecanicillium属菌が接触する前の宿主となる病原菌の

細胞の変化にあると考えられた（BENHAMOU and BRODEUR,

2000）。すなわち，苗立枯れ病 P. ultimumでは植物病原

菌への寄生に加え，エンドファイトとして作用し，植物

の全身誘導抵抗性を引き起こすと考えられている

（BENHAMOU and BRODEUR, 2001）。

一方，筆者らは L. muscariumの blastosporeをキュウ

リ根部へ接種すると，全身誘導抵抗性を引き起こすこと

を見いだした。L. muscariumを前接種した植物は対照

区に比べ，うどんこ病の病斑は明らかに小さく，発生程

度も軽減した（HIRANO et al., 2008）。さらには，L. mus-

cariumの根部処理は，土壌病害（トマト― Verticillium

dahliae，ダイコン―V. dahliae，およびメロン― Fusarium

oxysporum f.sp. melonis）において，発病率や萎凋程度を

減少させることも明らかにした（楠木ら，2006； KOIKE

et al., 2004 ; 2007）。

III Beauveria bassianaと Lecanicillium属菌の
植物病害の発病抑制機構の違い

B.bassianaと Lecanicillium属菌はともに昆虫寄生菌

でありながら植物病害の発病抑制効果をも担うデュアル

コントロールが可能である。これらの菌は新しいタイプ

の生物的防除資材としての力を秘めている。さらに，そ

の発病抑制のメカニズムは B.bassianaと Lecanicillium

属菌で異なることもわかってきた（図― 2）。

類の製剤が流通もしくは開発中である（de FARIA and

WRAIGHT, 2007）。L. attenuatumはポーランドではイモム

シ，アメリカ合衆国では落葉（ZARE and GAMS, 2001），

および韓国ではアブラムシから分離された（KIM et al,

2007）。また L. lecaniiは，主にカタカイガラムシ科の一

種の病原体として分離され（ZARE and GAMS, 2001），L.

nodulosumは様々な昆虫類とダニ類，および朽木を栄養

源とする（ZARE and GAMS, 2001）。

さらに L. muscariumは，広い宿主範囲をもち様々な

分離源（主に昆虫類や菌類）に由来しており，コナジラ

ミとアザミウマに対しMycotal 獏，コナジラミとアブラ

ムシ，ダニに対して Verticillin 獏が生物農薬として製剤

化され販売されている。また，L. longisporumではアブ

ラムシに対し Vertalec 獏，コナジラミとアザミウマに対

して Vertirril 獏が製剤化されている。ZARE and GAMS

（2001）は，“Vertalec” として移譲された株が L. longi-

sporumか L. muscariumのどちらかを有効成分とするこ

とを証明した。これにより，販売当初の Vertalecは L.

muscariumを有効成分としていたが，後に L. longisporum

に代わったか，もしくは菌株が異なるにもかかわらず

Vertalecとして各国で販売されたことが推測される。し

かし，製造元によると，Vertalecはより小さな分生子を

形成する L. muscariumを有効成分としたことはなく，

よって L. muscariumとして同定された “Vertalec” は別

種の混入があったか，もしくは誤同定であったと考えら

れている。すなわち，Vertalecは ZARE and GAMS（2001）

に L. longisporumとして同定された CBS102072株のみ

を有効成分とし，Mycotalは L. muscariumのみを有効

成分としている（W. RAVENSBERG，私信）。

Lecanicillium属菌は，植物寄生性線虫に対しても寄

生性を示し，線虫防除資材としても製剤化が期待されて

いる。L. psalliotae, L. antillanumおよび他の Lecanicillium

属菌はネコブセンチュウMeloidogyne incognitaの卵に寄

生する（GAN et al., 2007 ; NGUYEN et al., 2007）。さらに，

実験室や温室レベルでは Lecanicillium属菌がダイズシ

ストセンチュウ Heterodera glycines（SCN）の雌成虫，

シストおよび卵に対し寄生することで，線虫密度を低下

させることが認められた（MEYER et al., 1997）。また，紫

外線照射によって得られた変異株は SCNに対する防除

効果を増大させた（MEYER and MEYER, 1996）。さらには

SCN2期幼虫（J2）を含む成熟卵に比較すると未熟卵は

菌に高い感受性を有することが示された（IRVING and

KERRY, 1986 ; KIM and RIGGS, 1991 ; CHEN and CHEN, 2003）。

また，MEYER et al.（1990）は Lecanicillium属菌（V.

lecaniiとして記載されている）のある系統は SCN黄色



昆虫寄生性アナモルフ菌類，その新たなる特性 673

―― 35――

用などは紙面の都合上，あえて記さなかった。これらに

関する記述は BIO INDUSTRY誌 2010年 9月号に掲載

されているので（小池・相内，2010），そちらも参照さ

れたい。
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B.bassiana（Beauveria属菌）は一連の生物活性を示

す代謝産物を生産する。そして，これらの産物が in

vitroでの植物病原菌の生育を抑制すると考えられてい

る。また，植物を用いた実験系では，土壌病原菌

（Pythium, Rhizoctonia, Fusarium）による苗立枯れ病の

発病を抑制する。B.bassianaは単子葉および双子葉植物

の広範囲の植物種にエンドファイトとして作用すること

は第 II章に述べた。さらには，ワタの種子処理によっ

て，葉で生じる細菌性の病害に対しても全身誘導抵抗性

（Induced Systemic Resistance）を導くことが明らかに

なった（OWNLEY et al., 2010）。

既に記したように，Lecanicillium属菌もうどんこ病

やさび病等の病害の発病を抑制することが知られてい

る。また，植物体内にエンドファイトとして存在し，

B.bassianaと同様にキュウリにおいてはうどんこ病に対

して全身誘導抵抗性を示す。しかしながら，Lecanicillium

属菌は菌寄生（Mycoparasitism）が植物病原菌に対する

一次的作用であるのに対し，B.bassianaでは菌寄生作用

が観察されていないのが一つの大きな違いである。

さらに，OWNLEY et al.（2010）は，Beauveria属菌，

Lecanicillium属菌の植物病原菌および植物に対する作

用を，植物病原菌の生物防除資材として多くの報告があ

る Trichoderma属菌と比較した。（Trichoderma属菌も

Lecanicillium属菌と同様に菌寄生の性質をもっている

が，）彼女らは，Beauveria属菌には Trichoderma属菌

の植物に対する作用といくつかの共通性（①広範囲の植

物に内生できること，②ハイドロフォビンもしくはハイ

ドロフォビン様分子の産出，③感染過程におけるMAP

キナーゼの関与，④細菌性病害に対する抵抗性の付与）

があることを示した。今後，これらの昆虫寄生菌におけ

る植物病害抑制機構に関する研究が進展することを期待

する。

お　わ　り　に

本稿においては，筆者らが開発した Lecanicillium属

菌の細胞融合系統のダイズシストセンチュウに対する作

Lecanicillium spp.
 
葉面定着（Epiphyte）
内生菌（Endophyte）
（報告例少ない）
菌寄生性（Mycoparasite）
センチュウ寄生性
全身誘導抵抗性（ISR） 

Beauveria bassiana
 
葉面定着（Epiphyte）
内生菌（Endophyte）
（単子葉・双子葉広範囲）
ハイドロフォビン産出
MAPキナーゼの関与
細菌性病害抵抗性
全身誘導抵抗性（ISR） 

図－2 昆虫寄生菌の植物病害発病抑制作用の比較（OWNLEY et al, 2010より）
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