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は　じ　め　に

アブラムシのゲノムが解読された。アブラムシは重要
な農業害虫であることは言うまでもないが，微生物との
共生（本特集の𡈽田，中鉢の項を参照）や環境変化に応
じた様々な生活型の出現（本特集の三浦，秋元の項を参
照）等，基礎生物学的にも興味深い昆虫であり，ゲノム
情報の活用は，これらの諸現象を分子レベルで解き明か
すためには必須である。私はこれまでアブラムシの中で
も社会性をもつ種を対象にして研究を行ってきた。社会
性アブラムシには，階級分化や社会行動といった興味深
い現象が見られるが，ゲノム情報はこれらの分子基盤を
解明していくうえでも大いに有用である。本稿では，こ
れまで私が進めてきた兵隊アブラムシの分子基盤に関す
る研究について紹介し，そこから見えてきたアブラムシ
社会の進化について論じたい。

I　兵隊アブラムシとは

一部のアブラムシには，ハチ，アリ，シロアリと同様
に社会生活を営む種が存在する。このようなアブラムシ
のコロニーでは，繁殖に専念する個体と，自己犠牲的な
社会行動を示す兵隊という 2種類の階級が分業して生活
を営んでいる（図―1）。兵隊は，その名の通り，外敵と
戦うことに特殊化した個体である。兵隊アブラムシは，
1977年に青木重幸博士によってボタンヅルワタムシ
Colophina clematisで発見された。それ以来，現在まで
にアブラムシ全記載種の 2％弱にあたる約 80種で兵隊
が見つかっている（AOKI, 1977 ; AOKI and KUROSU, 2010

等）。いずれもヒラタアブラムシ亜科 Hormaphidinaeま
たはタマワタムシ亜科 Eriosomatinae（以前は Pemphi-

ginae）の 2亜科に属するアブラムシであり，分子系統
学的解析から，兵隊階級はこれまで複数回にわたって進
化してきたことが明らかになっている（STERN and 

FOSTER, 1996；深津，1999）。これはすべての種が社会性
をもつアリやシロアリとは大きく異なる点であり，アブ

ラムシは社会性の進化を研究するうえで格好の対象と言
える。進化起源が異なる兵隊は，それぞれ異なる特徴を
もっており，例えば，ボタンヅルワタムシの兵隊は，脱
皮・成長せず，不妊で，形態的にも普通個体は異なるが，
後述のモンゼンイスアブラムシの兵隊は，少なくとも一
部は脱皮・成長し，繁殖を行う。形態的二型も確認され
ていない。青木（1984）は，前者を真社会性，後者を前
社会性と類別したが，本稿ではどちらのタイプも「兵
隊」と呼ぶことにする。
社会性アブラムシは，一般的なアブラムシには見られ

ないユニークな現象や特色を示す。最大の特徴は，兵隊
という利他的階級が分化することである。アブラムシは
単為生殖で繁殖することから，兵隊と普通個体は完全に
同じゲノムをもった遺伝的クローンである。しかしなが
ら，両者は形態，妊性，行動における様々な面において
異なっている。このような表現型の違いは，ゲノムが同
一であることから，外部環境要因により誘導される遺伝
子発現パターンの違いから生じていることになる。この
ように，同一ゲノムから不連続の異なる表現型が生じる
現象を「表現型多型」といい，兵隊の階級分化はその一
例とみなすことができる。
また，社会性アブラムシは，ゴール（Gall）と密接な

関係があるということも指摘されている。これまで知ら
れているすべての社会性アブラムシは，生活史の特定の
時期において，寄主植物上にゴールを形成し，その中で
生活している（FOSTER and NORTHCOTT, 1994）。ゴールとは，
昆虫などの寄生によって，植物細胞の成長や分化に異常
が生じ，その結果，植物の形態が奇形化または肥大化し
た構造のことで，虫こぶまたは虫えいともいう。ゴール
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図－1　真社会性アブラムシにおける階級分化
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はアブラムシにとって巣であり食物源であることから，
生存に必須な存在である。このような環境下では，兵隊
階級を産生し，コロニーの適応度を上昇させるという戦
略が有利であったに違いない。このため，ゴールはコロ
ニー防衛に特化した兵隊階級の進化を促した生態的要因
であると考えられている（柴尾，2011など）。兵隊は，
主な役割である外敵への攻撃のほかに，一部の種におい
ては，ゴールの清掃や修復といったメンテナンスにかか
わる労働も行うことが知られている。これらの労働も，
自分の命を危険にさらして仲間を助ける利他的な社会行
動である。

II　兵隊アブラムシがもつ攻撃毒プロテアーゼ

 1 攻撃毒プロテアーゼの発見
前章で述べた通り，アブラムシの階級分化は表現型多
型の例であり，兵隊は環境要因＊により誘導される兵隊
特有の遺伝子発現カスケードを経て分化すると考えられ
る。では，実際にどのような遺伝子が兵隊特異的に発現
することによって，兵隊が分化し，機能しているのだろ
うか？この問いに対する答えを得るために，ハクウンボ
クハナフシアブラムシ Tuberaphis styraciを対象にした
研究を遂行した。
ハクウンボクハナフシアブラムシは，2齢幼虫期に兵
隊を産出する真社会性種で，ハクウンボクという木に珊
瑚のような形をしたゴールを形成する（図―2 A）。兵隊
は不妊で，形態的には普通の 2齢幼虫に比べると小型で
キチン化した脚をもつ（図―2 B）。外敵昆虫を見つける
と，すばやく敵の体によじ登り，口針（口器にある針状
のストロー）で相手を刺して攻撃する（図―3 A，口絵①）。
兵隊に特異的発現している遺伝子を探索するために，

2齢兵隊幼虫と 2齢普通幼虫の間で cDNAサブトラクシ
ョンを行った。その結果，カテプシン Bというプロテ
アーゼ（タンパク質分解酵素）をコードする遺伝子が最
も高頻度で得られてきた。定量 RT―PCRで調べたとこ
ろ，この遺伝子の兵隊における発現量は普通幼虫の約
2,000倍という高レベルなものであり，兵隊において何
らかの重要な役割を果たしていることが想定された。
カテプシン Bプロテアーゼの生物学的機能を探るた
め，発現組織を調べたところ，兵隊の消化管で発現して
いることがわかった。一般的に消化管で発現するプロテ
アーゼと言えば消化酵素であるが，普通個体でほとんど
発現していないことから，その可能性は低かった。そこ
で考えたのが，体外に吐き出して敵の体に注入する毒物
質ではないかという仮説であった。兵隊が敵を攻撃する
と，敵は次第に麻痺して，最後には死んでしまう。兵隊
は人の皮膚を刺すこともあるのだが，種によっては強烈
な痛みとともに赤く腫れてしまう。これらのことから，
兵隊は何らかの毒物質をもっていると推測されていた
が，それがカテプシン Bプロテアーゼではないかと考
えたのである。
この仮説について検討するため，まず，攻撃時にカテ
プシン Bプロテアーゼが敵体内に注入されているかど
うかをイムノブロット法により調べた。その結果，攻撃
を通じて確かに敵体内にカテプシン Bプロテアーゼが
注入されていることがわかった（図―3）。次に，本当に
毒として機能しているかどうかを確かめるために，カテ
プシン Bプロテアーゼの殺虫活性を調べた。酵母で発
現させた組換えタンパク質をハチミツガ幼虫へ注射した
ところ，数時間後に約 7割のガ幼虫が死亡した。熱失活
した組換えタンパク質ではガ幼虫は一匹も死ななかっ
た。以上の結果から，カテプシン Bプロテアーゼは単
独で殺虫活性をもつ兵隊攻撃毒の主要成分であり，兵隊
がコロニー防衛を行ううえでの「実行部隊」分子として

0.5 mm

A B

図－2　ハクウンボクハナフシアブラムシとそのゴール
（A）宿主植物のハクウンボクに形成されたゴール，（B）2齢の兵隊幼虫（左）
と 2齢の普通幼虫（右）．

＊ ハクウンボクハナフシアブラムシでは，アブラムシの密度が
兵隊分化を調節する環境要因であることが報告されている（SHIBAO et 
al., 2004）
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重要な役割を果たしていることが明らかになった
（KUTSUKAKE et al., 2004）。

 2 攻撃毒プロテアーゼ遺伝子の分子進化
ハクウンボクハナフシアブラムシにおける兵隊特異的
カテプシン Bプロテアーゼは攻撃毒物質であることが
証明されたが，どの動物にも存在するカテプシン Bプ
ロテアーゼが毒として機能するという報告はこれが初め
てであった。では，この毒プロテアーゼ遺伝子はどのよ
うに進化してきたのだろうか？アブラムシの社会性進化
の過程において，いつ，どのようにして，兵隊特異的発
現パターンを獲得し，攻撃毒という新規機能を獲得する
に至ったのかという点については興味深いところである。
そこで，カテプシン Bプロテアーゼ遺伝子の分子進

化について明らかにするために，まずこの遺伝子がハク
ウンボクハナフシアブラムシの近縁種にも存在するかを
RT―PCRにより調べた。その結果，この遺伝子は近縁種
にも確かに存在し，さらに，これ以外にもう 1種類の異
なる配列をもったカテプシン Bプロテアーゼ遺伝子が
存在することが判明した。つまり，この遺伝子はゲノム
中に少なくとも 2種類存在しており，そのうちの一つが
毒タイプのものであったということである（KUTSUKAKE 

et al., 2004 ; 2008）。次に，カテプシン Bプロテアーゼ遺
伝子が実際のゲノム中に何コピー存在するのかを調べる
ために，エンドウヒゲナガアブラムシのゲノム配列を検
索したところ，実に 28種類ものカテプシン Bプロテア
ーゼ遺伝子が存在し，多重遺伝子族を形成していること
が明らかになった。これは他の昆虫に比べると著しく多
い数であり，アブラムシ（または半翅目昆虫）において
遺伝子重複が頻繁に起こってきた可能性が示唆された

（RISPE et al., 2008）。また紙面の都合で詳細は割愛するが，
この毒プロテアーゼ遺伝子の兵隊特異的発現パターンや
毒機能の獲得時期については，ハクウンボクハナフシア
ブラムシが属する Tuberaphis属が分岐した頃，つまり
比較的最近になってから起きたイベントであることが明
らかになった（KUTSUKAKE et al., 2008）。
一般的に，遺伝子が新規機能を獲得するプロセスにお

いては，遺伝子重複が重要な役割を果たすことが古くか
ら知られている（OHNO, 1970）。重複により生じた遺伝子コ
ピーは，機能的制約から逃れてアミノ酸置換を蓄積する
ため，新規機能を獲得する確率が高くなる。兵隊の攻撃
毒カテプシン B遺伝子の場合も，多重遺伝子族の中の 1

コピーがアミノ酸置換を蓄積し，毒という新規機能を獲
得したのではないかと考えられる。昆虫社会を成立・維
持するうえで重要な機能をもつ遺伝子が重複により生じ
たという例は，他の社会性昆虫においても報告されてい
る（KRIEGER and ROSS, 2002 ; DRAPEAU et al., 2006）。このこ
とから，遺伝子重複という進化的イベントは，生物の社
会性進化において重要な役割を果たしてきたのではない
かと考えられる。

III　兵隊によるゴール修復行動の分子基盤

兵隊アブラムシは，これまで述べたような外敵に対す
る攻撃のほかに，ゴールの内部清掃や修復といった巣の
維持にかかわる労働を行うことが知られている（AOKI, 

1980 ; KUROSU et al., 2003 ; KUTSUKAKE et al., 2009）。本章で
は，外敵昆虫によりゴールが破壊されたときに兵隊が示
すゴール修復行動と，その分子レベル解析から見えてき
たこの社会行動の進化について述べる。

B
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図－3　毒を注入するハクウンボクハナフシアブラムシ兵隊
（A）ハチミツガ幼虫を攻撃する兵隊，（B）敵体内への攻撃毒プロテアーゼ
の注入を調べたイムノブロット解析．兵隊による攻撃後のガ幼虫体内から
はカテプシン Bプロテアーゼ（▲のバンド）が検出された（レーン中央）．
普通個体と同所させていたガ幼虫からは検出されなかった（レーン右）．
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ゴールで生活するアブラムシにとって，ゴールに侵入
してくる外敵昆虫は驚異であり，コロニーが全滅するケ
ースも多く見られる。モンゼンイスアブラムシ Nippon-

aphis monzeniは，イスノキに完全閉鎖型ゴールをつく
る前社会性種であるが（図―4 A），春期の成長中のゴー
ルは植物組織が柔らかく，鱗翅目昆虫の幼虫などに頻繁
に穴をあけられる。なかでも特に，ゴールを専門に摂食
するクロフマエモンコブガ Nola innocuaの幼虫は，モ
ンゼンイスアブラムシのゴール内において頻繁に発見さ
れる（ITO and HATTORI, 1983）。
ゴールに穴があけられるという緊急事態に直面する
と，本種の兵隊は迅速に修復を開始する。まず，すばや
く穴の周りに集合し，尾部にある角状管から白い液体を
大量に放出し，脚でかき混ぜる行動を示す（図―4 B，口
絵②）。すると，分泌液は次第に粘性を増し，やがて接
着剤のように固化していくのである。多数の兵隊が次々
と分泌液を塗り足していき，穴は通常 30分ほどで無事
に塞がれる（図―4 C～ E）。
なぜ兵隊分泌液は固まるのだろうか？そしてこの白い
液体は何なのだろうか？ゴール修復の分子基盤を探るに
あたり，これらの疑問に着目することにした。混ざると
固まるという性質から，何らかの生化学的な反応がかか
わっているのではないかと推測し，兵隊分泌液に含まれ
るタンパク質成分を解析した。SDS―PAGEを行ったと
ころ，兵隊分泌液中には多量に存在するタンパク質成分
が 6種類存在することが明らかになった。これらの主要

タンパク質成分は，分泌液凝固に重要な役割を果たして
いるものと考えられた。
もう一つ注目すべき現象として，兵隊分泌液は凝固す

る過程で黒色に変化するということが判明した。この色
の変化は，黒色色素として知られるメラニンの合成に起
因するのではないかと推測し，これらの因果関係につい
て調べることにした。
メラニンは，体内に存在するチロシンやドーパを基質

として，様々な酵素がかかわる多数の反応を経て合成さ
れる。この経路にかかわる重要な酵素の一つがフェノー
ル酸化酵素である（CHRISTENSEN et al., 2005）。そこで，
分泌液凝固過程において実際にメラニンが合成されてい
るかどうかを確かめるため，兵隊分泌液中におけるフェ
ノール酸化酵素の存在および酵素活性について調べた。
その結果，兵隊分泌液の 6種類の主要タンパク質成分の
うち，最も存在量の多い成分がフェノール酸化酵素であ
ることが判明した。さらに，その酵素活性は兵隊におい
て顕著に亢進しているということも明らかになった。メ
ラニン合成阻害剤であるフェニルチオ尿素は，兵隊分泌
液の黒色化を阻害したことから，兵隊分泌液の凝固過程
において，たしかにメラニンが合成されていることが明
らかになった。
一般的に，メラニンは，体内にバクテリアなどの異物

が感染した際に血リンパ中で合成され，異物の封じ込め
を行うなど，生体防御系において重要な役割を果たすこ
とが知られている（THEOPOLD et al., 2004 ; CERENIUS et al., 

E

A B

C D

図－4　モンゼンイスアブラムシのゴール修復行動
（A）宿主植物のイスノキに形成された完全閉鎖型ゴール，（B）穴を修復す
るために体液（矢印）を分泌する兵隊，（C～ E）多数の兵隊が分泌した体
液によりゴールにあけられた穴が塞がれていく．
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2008など）。また，体表に傷ができた時の「かさぶた」
形成時にも合成される（GALKO and KRASNOW, 2004）。兵隊
分泌液はなぜ固まるのか？という問いに戻ると，メラニ
ン合成過程で生じる中間産物キノン類は反応性が高く，
周辺に存在するタンパク質を架橋して凝固させることが
知られている（ANDERSON, 2010など）。おそらくゴール
修復過程においても，メラニン合成過程で生じたキノン
分子により周辺タンパク質などが架橋され，それにより
体液が凝固するのではないかと考えられる。
これらの結果や知見を考え合わせると，ゴール修復の
ために放出される兵隊分泌液は，おそらく彼らの血リン
パそのものであり，出血体液が凝固することによって，
ゴールにできた傷を「かさぶた」で修復しているという
可能性が示唆された。兵隊が生まれつき備えている体表
の傷修復メカニズムを転用することによって，ゴール修
復という社会行動を進化させたという道筋が，これらの
分子レベル解析によって見えてきたのである。

お　わ　り　に

本稿で紹介した研究成果はまだ断片的なものが多い
が，次世代シーケンサーによる RNA―seq解析やゲノム
解析が容易になりつつある現在，社会性アブラムシのよ
うな非モデル生物を対象にした研究は，さらに新たな段
階を迎えようとしている。階級分化や社会行動，ゴール
形成昆虫と宿主植物の間で生じる生物間相互作用といっ
た様々な興味深い現象についても，今後，一層の理解が
進むことが期待される。さらに，近い将来，非社会性ア
ブラムシや他の社会性昆虫との比較を通じて，昆虫の社
会システムの進化における共通性および多様性を，遺伝

子レベルで明らかにすることが可能ではないかと考えて
いる。
最後に，本稿で紹介した研究は，深津武馬博士（産業
技術総合研究所），柴尾晴信博士，植松圭吾博士（東京
大学）と共同で行われたものである。この場を借りて，
深く感謝申し上げる。
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農林水産省プレスリリース（23.12.16～ 24.1.15）

農林水産省プレスリリースから，病害虫関連の情報を紹介します。
http://www.maff.go.jp/j/press/syouanの後にそれぞれ該当のアドレスを追加してご覧下さい。

◆病害虫関連の発表はございませんでした。


	特集：アブラムシ生物学の新しい流れ　分子レベルで見た兵隊アブラムシの行動と進化

