
ワタミゾウムシの根絶事業が盛んだった 1990年代の米

国ですでに使用されている。

そもそも AWPMの概念は，ある地域から害虫を根絶

させる目的のために生み出された技術である不妊虫放飼

法（SIT）（KNIPLING, 1955）を提唱したニップリング博士

が 1979年に出版した「害虫総合防除の原理」（KNIPLING,

1979）に端を発している（OPENDER et al., 2008）。したが

って AWPM は，基本的には SIT と総合的害虫管理

（IPM）の考え方を基礎とした焼き直しだと私は認識し

ている。そこに物流のグローバル化がより進んだ現代の

植物防疫をどのように考えるかという視点と，これまで

以上に広範な組織あるいは政治的な連携の枠組みで害虫

防除をどう考えるのかという視点を加えたことが，

AWPMをトレンドにのせたポイントになっているのだ

ろう。しかし，この AWPMという言葉を掲げた特集本

などが出版されると（e.g., VREYSEN et al., 2007 ; OPENDER

et al., 2008），さも新たな研究分野が出現したような気

分になるので不思議である。

環境に優しい AWPMとしては，耕種的防除，物理的

な防除やフェロモンの使用，天敵等生物農薬による防

除，SIT，加害された農産物の除去等が含まれる。対象

害虫の生態や被害許容水準の高低とそのコスト・パフォ

ーマンスに応じて，化学的防除も含めた複数の防除手段

の合理的な組合せの試行が世界各地で行われている。

AWPMの取り組みのうち，SIT（DYCK et al., 2005），天

敵を生物農薬的に使用する場合，およびポリネーターを

用いた花粉媒介昆虫の利用等いくつかの技術において

は，生物エージェントとしての昆虫の大量累代飼育が必

要とされる。冒頭で述べたように，昆虫を長期間，室内

で大量増殖し続けると様々な進化的イベントによってエ

ージェントの形質に遺伝的な劣化が生じる。

II 虫質管理という概念の確立

虫質管理の概念は，主に SITのための累代飼育昆虫

の枠組みで発展してきた。SITでは根絶の対象となる害

虫の大量増殖が不可欠である。安定した大量増殖を行う

際，重要となる課題に虫質管理が含まれる。虫質管理に

は二つの側面，すなわち環境要因と遺伝要因がある。前

者についてはこれまでにも大量増殖を行う際によく検討

されてきた（CHAMBERS, 1977）。一方，後者では，ミュー

は　じ　め　に

累代飼育昆虫の虫質管理，つまり昆虫の品質管理が，

工業製品の品質管理と根本的に違うのは，その生産物が

進化しつづける生物であるという点だ。進化とは，生物

の集団における世代を超えた遺伝子頻度の変化と定義さ

れる。野外で暮らしていた昆虫を飼育施設の中で累代飼

育すると，施設環境への適応という進化が必ず生じる。

この中には飼育者である人間が昆虫を安定して増殖飼育

しやすいようにある形質に意図的に選択をかける場合，

飼育者の意図しない形質に選択がかかってしまう場合

（この中には野外とは異なる環境での同性どうしの争い

や異性によるえり好みによる選択も含まれる），そして

飼育の過程で時として生じる維持個体数の減少による遺

伝的浮動や近交弱勢といった偶然に生じる遺伝子頻度の

変化という三つの進化的なイベントが含まれる。不妊虫

放飼法で使用される不妊虫と天敵や花粉媒介等の有用昆

虫の虫質管理において重要なことは，農業現場で活躍す

る生物エージェントとして，まずどのような形質を管理

すべきかを認識することである。次にその形質を支配す

る，あるいはその形質に影響する遺伝的な背景を知り，

標的形質を制御する遺伝子頻度の経時的な変化（＝進

化）をモニタリングする技術の確立が必要となる。

I 広域害虫管理における虫質管理

6，7年前ごろから広域害虫管理（Area-wide pest man-

agement : AWPM）という言葉をよく耳にするようにな

った。この用語は，一軒の農家や一出荷団体等の小さな

集落レベルで害虫を防除する対処法ではなく，より広い

地域を対象にして害虫管理に対処する場合に使われる。

例えば県や国，あるいは複数の国々等行政や地域団体が

主体となって農産物の指定産地全体の害虫を経済的被害

許容水準以下に管理するという害虫防除の取り組みに対

して用いられる。しかし，そのような行政による害虫防

除の取り組みは，日本でもニカメイガの防除などで昔か

ら地域ぐるみで行われてきたし，AWPMという単語も
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IV 不妊虫放飼法と遺伝的虫質管理

昆虫の累代飼育過程で形質を遺伝的に変化させる様々

な要因が考えられる。それらを図― 1にまとめた。大量

増殖を始めるにあたり，まず基礎となる集団を野外から

採集してこなければならない［導入］。その際，基礎集

団のサイズが小さいと創始者効果（founder effect）によ

る形質の変化が問題となる。野外より採集した虫を大量

増殖施設で人工的に飼うと，飼育方法に適さない虫たち

が排除され，適した個体だけが生き残る。いわゆる選択

（selection）が生じる。この選択は人間が意図的に行う

場合と，非意図的に生じてしまう場合がある。この段階

で，飼育方法に適応せず極端に少ない数の個体しか生き

残れなかった場合には，瓶首効果（bottleneck effect）

による形質の変化が生じるだろう［飼育方法への適応］。

こうして大量増殖法に適した安定して累代飼育のできる

増殖系統ができあがる［安定した増殖系統］。

いったん，増殖系統ができても，その飼育規模の違い

によってそれ以降に生じる形質変化の原因が異なる。す

なわち，飼育規模（厳密には有効集団サイズ Ne）が小

さい場合には近親交配やドリフトによる機会的な要因が

強く作用し，逆にこれが大きい場合には選択の影響がむ

しろ重要となる。以上のような影響を受けて形質が遺伝

的に変化した大量増殖虫を，我々は SITや生物的防除

に使用する［適用］。

さて，沖縄で SITのために増殖されたウリミバエに

ついて今述べた要因を検討してみよう。沖縄では大量増

殖を始める際に，野外より 19,281匹のウリミバエの幼

虫をいくつもの畑から採集してきた。したがって，創始

者効果は働かなかったと考えられる。また増殖の初期に

飼育個体数が激減したという報告はない。さらに常に数

百万という超大量規模で虫を飼い続けて来た。したがっ

て沖縄のミバエ増殖虫に生じた形質の変化には，少数個

タント系統の利用や対象となる昆虫の生活史や行動形質

について遺伝的側面から検討がなされてきた（BOLLER,

1972）。また生物的防除のために増殖された寄生蜂や寄

生細菌の品質について寄生行動・生活史や天敵の使用者

の側面からの研究をとりまとめた総説や本も出版されて

いる（HOPPER et al., 1993 ; van LENTEREN, 2003）。

III 不妊虫放飼による根絶事業の概要

人間にとって有害な生物を不妊化して野外に放飼し，

ある地域内での根絶あるいはその数を制御するための方

法を SITと言う。SITは不妊化した同種個体を放飼して

その配偶行動を通じて野生虫の増殖効率を低下させるも

ので，防除したい害虫を大量増殖し，ガンマ線などを照

射して不妊化し，野生雌と交尾させる。不妊雄と交尾し

た雌は，ふ化しない卵を産むため次世代の害虫数は減

り，これを何世代も行うと害虫の数は加速度的に減り，

ついには根絶に至る（KNIPLING, 1955）。この方法は，野

外集団が低密度になればなるほど防除効率が高まるとい

う点で，従来の防除法に見られない特徴がある。単独で

使用する場合よりも，殺虫剤を加えた誘引剤による密度

抑圧など，他の方法とともに使われる場合のほうが害虫

の抑圧や根絶のうえでより有効である。

SITの成功には，長期間大量増殖した後に不妊化した

雄が野生雄と同等に野生雌と交尾できるか否か（これを

性的競争力とよぶ）が最も重要な問題である。このほ

か，対象害虫の生活史や交尾様式，生息密度，性比，移

動分散活動等の生態学的な情報も SITの成功に不可欠

である。SITによる害虫根絶の成功例として，これまで

に米国フロリダで家畜に寄生するラセンウジバエ，米国

からリビアに侵入したラセンウジバエ，日本の南西諸島

で果菜類を加害したウリミバエ（KOYAMA et al., 2004）等

が有名である。

植　物　防　疫　　第 65巻　第 10号 （2011年）574

―― 2――

適用 導入 

創始者効果 

大量増殖工場 

飼育方法 
への適応 

安定した 
増殖系統 

瓶首効果 
選択
・意図的
・非意図的 

Ne：大→選択
Ne：小→近親交配 
　　　　ドリフト 
　　　　選択 

図－1 大量増殖虫の形質変化に影響する量的遺伝学的要因
Ne：有効集団サイズ



つ。ミバエ類の多くはレックという，雄が特定の交尾場

所に集合し，そこに雌がやってきて交尾が成立するとい

う配偶システムを示す。野外に放たれた不妊雄はまず交

尾場所にたどり着かねばならない。交尾場所において雌

がどの雄と交尾するかは，雌による雄のえり好みと，不

妊雄と野生雄が野生雌をめぐって争う雄間競争の 2種類

の性選択の力が関係する。累代飼育され不妊化された雄

では，雌に好まれる形質が野生雄と異なっていること

や，野生雄との交尾競争力が劣っている可能性がある。

したがって累代増殖雄の交尾競争能力は虫質管理におい

て最も注意すべき点である。さらに，対象害虫の雌が複

数回交尾する場合には，雄間競争は精子競争という形に

なって交尾後も続く（SIMMONS, 2001）。つまり雌の貯精

嚢の中で，2匹以上の雄が射精した精子同士が，卵の受

精をめぐって競争を行う。また雌が貯精嚢の中で特定の

雄の精子を選んでいる可能性も指摘されている（EBERHARD,

1996）。

雌が頻繁に再交尾を行う昆虫に対して SITの効率は

低い。上述した一連の過程をすべて含めて，不妊雄が，

野生雄と比べ野生雌とどれくらいの割合で交尾に至るの

かを評価する指標として性的競争力が用いられる。野外

における性的競争力の測定（IWAHASHI et al., 1983）は，

不妊雄が効率的に野生雌の受精を阻止できているかを示

す最も重要な指標である。不妊雄と交尾したあとの雌の

行動にも注意を払う必要がある。昆虫の雄は，交尾の際

に，雌の交尾意欲を削ぐ化学物質を送っている場合が多

体で虫を累代飼育する際に問題となる近交弱勢やドリフ

トによる形質劣化は問題ではなく，人工飼育方法に依存

する選択による影響が問題となる。

世界各地において SITのために大量増殖されたミバ

エ類では，産卵開始齢や産卵数等の生活史形質や，交尾

行動や交尾開始時刻が野生虫と比べて異なることが知ら

れている。そのような形質変化は，諸外国で増殖された

ミバエ類で報告されてきたし，沖縄と鹿児島で独立に増

殖されたウリミバエでもそれぞれ報告されている

（MIYATAKE, 1998）。

V 虫質管理と交尾行動

SITの成功のためには，不妊雄が野生雌と交尾するこ

とが必須である。そのため，世界各国で SITが試みら

れているミバエ類では，交尾行動の研究が盛んに行われ

てきた（ALUJA and NORRBOM, 2000）。しかし，生物の繁殖

システムは複雑であり，野生雌の卵の受精をめぐって，

不妊雄が野生雄との競争を制して卵の受精阻止に至るま

でには，いくつかの行動の段階を経る必要がある（ただ

し不妊雄の精子は異常があるため，精子を受け取った卵

子は卵割途中で死亡する）。図― 2に不妊雄が野生雌の受

精を阻止するに至る雌と雄の繁殖行動の段階を図式化し

た。単に不妊雄が野生雌と交尾すればよいだけではない

ことがわかっていただけると思う。

まず不妊化して野外に放した雄が雌と出会うことが重

要である。生物は種類によって異なる配偶システムを持
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図－2 不妊雄が野生雌の受精を阻止するに至る繁殖行動の連鎖図



ングはショートに比べて発育期間が 2倍も長くなった。

これらの系統では，直接選択しなかった別の形質も相

関して変化していた。ヤングはオールドに比べて初期繁

殖力が強く寿命が短くなったが，総産卵量は変わらなか

った。これは雌の持てる資源が一定で，それを繁殖と生

存に配分した結果と考えられる。このような関係をトレ

ードオフと呼ぶ。このほかにもヤングはオールドに比べ

て交尾開始時刻が早くなった。一方，ショートとロング

では初期繁殖力や成虫寿命は変わらなかったが，ショー

トでは交尾開始時刻が早くなっていた。以上述べてきた

ウリミバエにおける形質間の相関関係を図― 3にまとめ

てみた。注目した形質は，寿命・繁殖開始齢・発育期

間・自由進行周期（＝体内時計の周期長）・交尾開始時

刻の五つである。このうち大量増殖過程で意図的に選択

した形質は，繁殖開始齢と発育期間である。すなわち自

然界では極端と考えられる齢の若い雌のみから採卵を続

けた結果，大量増殖虫は野生虫に比べて繁殖開始齢が早

くなった。

若い時に多く卵を産むことは生存に対するコストとな

るために寿命が短くなる。前述したようにこの関係を繁

殖と寿命のトレードオフと言うが，このトレードオフが

遺伝的基盤を持つために大量増殖虫の寿命が世代を重ね

るにつれて短くなったと考えられた。一方，大量増殖の

過程で早く発育する個体を意図的に選んで繁殖させたた

めに発育期間が短くなった。繁殖開始齢に選択をかけた

場合は発育期間に相関反応が生じたのに対し，発育期間

い（AVILA et al., 2011）。この雄が発する化学シグナルの

強さと，シグナルに反応する雌の能力も，累代飼育の過

程で進化的に変化する可能性がある。最近の生物学で

は，雄間競争の結果が，雄に対するより抵抗的な雌の形

質を進化させる結果，雌と雄の軍拡競争を引き起こす性

的対立が繁殖様式の進化において重要であることが示さ

れている（ARNQVIST and ROWE, 2005）。またミカンコミバ

エのメチルオイゲノールのように，雄が経口摂取するこ

とで交尾活性を高める作用を持つ化学物質（SHELLY,

2010）を不妊虫の虫質を高める「薬」として応用するこ

ともさらに検討すべきだろう。

VI 虫質管理と防除戦略のトレードオフ

IV章で見たように，沖縄で長期間，累代大量増殖さ

れたウリミバエに生じた形質の変化では，選択が問題と

なることがわかった。そこで増殖の過程で意図的に選択

された①繁殖開始齢と②発育期間についてそれぞれ人為

的に分断選択実験が行われた。すなわち，①では毎世

代，齢の若い集団（ヤング系統）と年寄り集団（オール

ド系統）から繁殖をさせるという選択，②では早く発育

する集団（ショート系統）とゆっくり発育する集団（ロ

ング系統）から毎世代繁殖させるという方法で，それぞ

れ 10世代以上選択された（MIYATAKE, 1998）。両方の形

質とも選択に対してよく反応した。すなわちヤングは若

くして多くの卵を産み，オールドは産卵開始が遅く年を

とってからもなお卵を産み続ける系統になった。またロ
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図－3 ウリミバエ増殖虫における形質間の遺伝相関と不妊虫放飼法との関連



も早い時刻に交尾を開始するという報告等，ウリミバエ

の集団間で交尾を行う時刻の変異が大きい。

交尾や睡眠といった生物の行動が一日のうちのいつ生

じるのかは，体内時計に制御される。体内時計は時計遺

伝子による遺伝的な制御を受ける。動物の体内リズム

は，period遺伝子が関与するネガティブ・フィードバッ

クループを操る時計遺伝子群に支配されると考えられて

おり，マウスやキイロショウジョウバエをモデルとし

て，その分子メカニズムが詳細に研究されている。前述

したようにウリミバエの累代飼育虫は野生虫に比べ，一

日のうち交尾を開始する時刻が早くなったため，交尾時

刻を支配する時計遺伝子の研究が行われた。特に発育期

間に人為選択をかけた結果，発育期間の長くなった系統

と短くなった系統では，交尾を開始する時刻が 5時間も

異なった。発育期間は複数の遺伝子に支配される形質で

あるが，その遺伝子群のうち 1個の遺伝子が体内時計を

司る遺伝子であったと考えられている。この対立遺伝子

の頻度が発育を早くする方向にシフトしたため，大量増

殖虫の概日周期の長さ（自由進行周期）が野生虫に比べ

て短くなったと解釈される。そしてこの時計遺伝子の多

面発現効果によって増殖虫では野生虫に比べて交尾開始

時刻が早くなったと考えられる。

図― 3でも二つの生活史形質に対する選択に共通して

見られた相関反応として交尾開始時刻がある。なぜ交尾

を開始する時刻が変化したのだろうか？答えはミバエの

体内時計を支配する時計遺伝子にあった。アクトグラフ

と呼ばれる活動性を調べる装置を用いてミバエの体内時

計リズムの解析をしたところ，ロングとオールドはショ

ートとヤングに比べそれぞれ体内時計の周期が長いこと

がわかった。普通，生物の体内時計の長さは 24時間前

後であるが，ショートとヤングでは 22時間程度，逆に

オールドでは 27時間程度，ロングでは実に 30時間を超

えていた。この体内時計の長さの違いが，交尾時刻の違

いを生じさせたのだと考えられる。さらにショートとロ

ングの交配実験の結果，ウリミバエでは発育期間と体内

時計の長さの両方を支配している主遺伝子の存在が確か

められた（SHIMIZU et al., 1997）。これらの系統の時計遺

伝子のアミノ酸配列を比較することで，交尾時刻に影響

を及ぼす遺伝子の探索が行われた。その結果，系統間で

は，period（per）遺伝子のアミノ酸配列に違いはなかっ

たが（MATSUMOTO et al., 2008），光入力に関与して体内時

計の長短を調節するとされる cryptochrome（cry）遺伝子

にアミノ酸置換が見られた（FUCHIKAWA et al., 2010）。さ

らに交尾時刻の異なる七つのウリミバエの集団を調べた

ところ，置換の見られた cry遺伝子のアミノ酸サイトの

に選択をかけた場合には繁殖開始齢に変化が見られなか

ったことから，繁殖開始齢と発育期間の二つの形質の間

には遺伝相関は存在せず，この相関反応は遺伝相関では

なく，飼育者の意図しない選択によって生じたと考えら

れている。

さてウリミバエは一日のうち交尾する時刻が決まって

いて，夕刻にだけ交尾する。SITは不妊化して放飼した

雄を野生雌と交尾させることで虫を根絶させる方法なの

で，不妊虫の交尾開始時刻の変化は防除効率を著しく低

下させる。ウリミバエの集団間では，交尾開始平均時刻

の差が 60分を超えると有意な交配前隔離の生じること

がわかっているので，増殖虫における交尾開始時刻の大

幅な変化は SITにとって致命的である。沖縄のウリミ

バエ増殖虫と野生虫の交尾開始時刻の差が 40分であっ

たことは，幸いだったのかも知れない。さてもう一度，

図― 3を見ていただきたい。早く大量にウリミバエを作

るという生産効率を優先した結果，遺伝相関によって寿

命が短くなり，また交尾開始時刻が早くなったことがわ

かる。増殖虫の短命化と交尾時刻の変化は，共に防除効

率の低下を招く。すなわち生産効率と防除効率はトレー

ドオフの関係にあると言うことができる。

VII 虫質管理と交尾時刻

多くの昆虫では，一日のうちで交尾を行う時間帯が決

まっている。ミカンコミバエやウリミバエでは交尾は薄

暮時に生じる。野外で限られた時間帯に交尾が生じるの

は，おそらく捕食者を回避するためと，雌と雄の活動時

刻が同調しないと交尾が成り立たないという二つの理由

から説明できる。もし放飼した不妊雄と野生雌の交尾活

性の時刻が異なれば，交尾場所に集まる時間帯にも違い

が生じ，交尾自体が成立しない（図― 2に示した右上の

連鎖がこれに相当する）。そのため SITの対象害虫の交

尾時刻を決めるメカニズムの研究は重要である。

ウリミバエの大量累代飼育の過程では，増殖虫の交尾

時刻に遺伝的な変化が生じた。これには二つの要因が関

与している。一つは飼育施設の成虫飼育箱内には捕食者

がいないため，交尾時刻に対する自然選択が働かないこ

とである。もう一つは狭い飼育箱内に高密度で飼育され

たハエではより早い時刻に強制的に交尾を成功させる雄

に有利な選択の力が働くであろう。これらの理由によっ

て，大量増殖虫では，交尾活性時刻の変異が大きくなっ

たと考えられている。実際に，ウリミバエでは増殖され

た虫が沖縄島に生息していた虫よりも早い時刻に交尾を

開始するという報告や，逆に台湾で採集したウリミバエ

が，沖縄で採集し累代増殖を続けてきたウリミバエより
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育においては，花への定着行動，および受粉プロセスに

関連する形質の管理が重要になると思われる。さらに，

そのような形質が生活史形質などの他の形質と遺伝相関

を示し，他形質に選択が働いた結果，エージェントとし

てより大事な形質が遺伝的に変化してしまうこともある

だろう。

したがって，エージェントにとって大切な形質と遺伝

的に相関のある形質を探索しておくことは大事である。

そして形質間の遺伝相関の強さを評価しておくことも重

要である。遺伝相関が強い場合には，特に注意が必要で

ある。環境にやさしい農業がますます必要となる今後，

昆虫を大量に増殖して利用する機会は増えるだろう。本

稿で述べた虫質の遺伝的管理についても，今後，可能な

限り注意を払い，さらに累代飼育昆虫に生じる進化の研

究事例を蓄積する必要があるだろう。
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集団内遺伝子置換率と平均交尾開始時刻の間に有意な相

関が見られたことから，cry遺伝子がウリミバエの交尾

開始時刻に関与する可能性が示唆された（FUCHIKAWA et

al., 2010）。

台湾で採集したウリミバエは，一日のうちの早い時刻

に交尾を開始する。この台湾産のウリミバエは，早い時

刻に交尾を開始するショート系統と cry遺伝子の当該ア

ミノ酸置換率が類似した。このことは，cry遺伝子の塩

基配列を調べることで台湾産のウリミバエと沖縄で採集

して累代増殖した系統を区別する技術が確立できたこと

を示している。SITは不妊雄と野生雌の交尾を介して対

象害虫を根絶させる方法である。交尾開始時刻は体内時

計に支配されると考えられる。そのため，これまでの虫

質管理では注目されて来なかった累代飼育昆虫の体内時

計を新たな虫質として評価する必要のあることがわかっ

た（MIYATAKE, 2011）。

お　わ　り　に

昆虫の大量増殖では人工飼育によって選択がかかると

予測される形質，すなわち生産効率にかかわる形質と，

増殖虫の利用効率にかかわる形質との遺伝相関を調べ，

形質間のトレードオフを考慮する必要があることが示唆

された。その際，どの形質にどれだけ遺伝変異が残され

ているのか？どの形質間に遺伝相関が存在するのか？を

調べておくことが大事となる。これらを調べるためには

量的遺伝学の知識が必要である。考慮すべき形質は，大

量増殖の目的によって異なる。つまり SIT，天敵，有用

昆虫と目的の異なる累代飼育では，エージェントとして

問題となる管理すべき虫質は当然異なる。交尾を介して

対象害虫を根絶・防除する SITでは，上述のとおり交

尾行動と交尾時刻を支配する諸形質が重要である。一

方，天敵昆虫では，放飼した天敵の移動分散能力・鎭探

索能力・捕食効率に影響する形質の管理が重要であろう。

天敵の累代飼育では，飼育を始める際の母集団サイズ

や飼育する虫の数が少ないことも多いだろう。飼育個体

数が少ない場合には近親交配やドリフトによる形質の劣

化に注意を払う必要がある。もし近交弱勢のために形質

が劣化したと考えられる場合には，複数の近交系を交雑

させ雑種強勢の力を借りて劣化した形質の改善を図る手

法が有効である。また花粉媒介昆虫などの有用昆虫の飼
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