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1.昆虫と共生細菌

多くの見虫がその体内に共生細菌を保有していることは古く

から知られていたが（Buchner,1965），近年の研究によってこれ

ら共生細菌がただ存在しているのではなく，宿主昆虫の栄養代謝

において極めて重要な役割を果たしていることが明らかになっ

てきた。植物の師管液を吸って生きるアブラムシは，師管液に

ほとんど含まれない必須アミノ酸を体内の共生細菌によって合

成してもらい補完している（Sasakiet αl, 1991; Shigenobu et al, 

2α泊）。また，シラミやツェツェパエといった脊椎動物の血液の

みをエサとする吸血性見虫は，動物の血液にほとんど含まれてい

ないピタ ミンB類の合成を体内の共生細菌に頼っている（Aksoy,

2003）。さらに食材性昆虫のシロアリは，食べた木質の消化をほ

ぼ完全に消化管内に共生する細菌や原生生物に代行してもらっ

ている（Tokudaand Watanabe, 2007; Warnecke et al, 2007）。こ

のように共生細菌は宿主昆虫の栄養代謝にきわめて重要で、あり，

昆虫は共生細菌なくして生存・繁殖は不可能といえる。宿主昆虫

も，大切なパートナーである共生細菌を次世代へと確実に受け渡

すために，「食糞するj，「卵の中に入れるJ，「卵の表面に塗布するJ,
「幼虫が食べる分泌物に混ぜておくJといった共生細菌の母子間
伝達方法を発達させており 幾代にもわたって共生細菌を維持し

ていることが分かつてきた（Nalepaet al.，宜的l;Kikuchi et al, a:削）。

2.ホソヘリカメムシは共生細菌を土壌から獲得する

ところが近年，共生細菌を親世代から一切受け継がず，わざ

わざ生息環境から共生細菌を取り込む見虫が発見された。そ

れは，ダイズの重要害虫として知られるホソヘリカメムシと
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いう昆虫である（Fig.lA）。ホソヘリカメムシは消化管の一部

に「盲嚢jと呼ばれる袋状組織を多数発達させており，その内

腔にBetaproteobacteriα綱Burkholderiα属の共生細菌を保有

している（Fig.lB, C, D）。このカメムシは，他の見虫に見られ

るような共生細菌の母子問伝播は行わず，幼虫期に土壌から

Burkholderiα属細菌を体内に取込んで共生器官に定着させてい

ることが明らかになった（Kikuchiet αl, 2005, 2007, 20lla）。また，

Burkholderiaとの共生によってホソヘリカメムシは成長期間が

空豆縮し，体サイズ・産卵数が増加するなど，高い適応度効果が得

ることも分かつてきた（Kikuchiet al, 2007; Kikuchi and F叫rntsu

2014）。このように雑多な環境微生物の中から特定の共生微生物

を獲得する例は，植物と根粒菌や菌根菌の共生系（Vermaet αl., 

2010; Denison担 dKiers, 2011) , ミミイカと発光細菌の共生系

(Nyholm et al, 2004），海底熱水噴出孔に棲息するチューブワー

ムと独立栄養細菌の共生系（Nussbaumeret αl, 2α焔）に代表さ

れるように，陸上植物や海産無脊椎動物では普通に見られるが，

ホソヘリカメムシ以外の陸上動物ではほとんど報告されていない。
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Fig. 1 ホソヘリカメムシとその共生器官（Kikuchiet al., 2012より
引用）。A，ホソヘリカメムシの成虫（♂）。B，解剖して摘出し
た消化管。左上が口側，右下が紅門側。矢印が共生器官を示す。
C，共生器官の拡大図。矢印は盲嚢を示す。D，蛍光染色図。白
く見えるものが共生細菌。



3.土壌細菌が害虫に殺虫剤抵抗性を与える！！

ホソヘリカメムシの共生細菌Burkholderiaは土壌環境で普遍

的に検出される細菌群のlつであるが，中には殺虫剤を分解・資
化して増殖するものも知られている（Keprasertsupaet αl, 2001; 

K叫dinsky-Sobral et αl, 2005; Kim et al, 2007, 2009）。 ホソヘリ

カメムシの駆除においても使用されており，世界的に汎用性が

高い有機リン系殺虫剤のひとつであるフエニトロチオン（0,0

-dimethyl 0 -(3-methyl -p -nitrophenyl) phosphorothioate, 

MEP）を分解できるBurkholderiαも農耕地土壌から単離されて

いる（Tagoet αl, 2側；Zhanget αl, 2（胤；Kimet al.”2009）。これ

らMEP分解Burkholderiαを実験的にホソヘリカメムシの幼虫

に経口接種したところ，消化管の共生器官に安定的に定着するこ

とが確認された （Kikuchiet αl, 2012）。さらに驚くべきことに，

MEP分解Burkhold匂加が共生したホソヘリカメムシはMEPに

抵抗性を示すことが明らかになった（Kikuchiet al, 2012）。従

来，害虫の殺虫剤抵抗性は害虫自身の遺伝子によって決まるも

のと当たり前のようにみなされてきた（Denholmand Rowland 

1992；羽「halonet al., 2008; Heckel, 2012）。しかしホソヘリカメ

ムシに殺虫剤分解細菌を共生させる実験により，共生細菌の遺伝

子によって宿主見虫が殺虫剤抵抗性を獲得するという，従来の定

説とは全く異なる新たな学術的知見が得られたといえる。さら

に，ホソヘリカメムシと同様に生息環境からBurkholderiα属の

共生細菌を獲得するカンシャコパネナガカメムシ（サトウキビ

の重要害虫）において，一般農家のサトウキピ畑から MEP分解

Burkholderiαを共生させた個体が見つかった（Itohet αl, 2014a; 

Kikuchi et αl, 2012）。このことは，「共生細菌による害虫の殺虫剤

抵抗性化」が実験室内の限定的な現象という訳ではなく，実際の

野外農耕地でも十分に起こりえる重要な現象であることを示して

いる。

実環境中では，①殺虫剤をま くと土壌中で殺虫剤を分解 ・資化

する細菌（殺虫剤分解菌）が増殖し ②増殖した殺虫剤分解菌が

害虫に取り込まれ，腸内に定着して害虫を抵抗性にする，といっ

たプロセスを経て「共生細菌による害虫の殺虫剤抵抗性化」が起

こると推測される。しかしながら，殺虫剤散布によって土壌細

菌叢，さらにはそこに生息するカメムシの腸内共生細菌叢がどの

ように変遷するのか，その動態についてはまったく分かつていな

い。土壌由来の共生細菌が昆虫に殺虫剤抵抗性を付与することは，

当然ながら現行の化学農薬に依存した害虫防除政策においては全

く考慮されていない盲点とも言える。したがって，見虫と土壌の

殺虫剤ラ子解菌の共生の成立のメカニズムを総合的に理解すること

により，学術的に有用な知見が得られるのみならず，殺虫剤抵抗

性害虫の発生リスクE引回や土換細菌との共生関係の破綻を狙った

「共生阻害剤」（薬剤や措抗菌を用いる）といった，新たな害虫防

除技術シーズの創出も期待できる。

以下，土擦とカメムシ聞における殺虫剤j分解菌の動態解明の一

端である，「殺虫剤の散布頻度に応じて分解菌に感染した害虫カメ

ムシがどのくらい出現するのか？」（本稿5），「どのような殺虫剤
分解菌がどの程度の選択性をもって害虫カメムシに取込まれるの

かけ（本稿6）という トピックについて，最新の研究成果を紹
介する。

4.土壌細菌叢およびカメムシの揚内共生細菌叢の同
時解析

土壌とカメムシ間おける殺虫剤分解菌の動態を調べるために，
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Fig. 2のような室内実験系を構築した。まずポッ トに土壌を充填

し， 1週間にl度の頻度で殺虫剤のMEPを散布した。未散布の

もの， 2回， 4回，6回散布した土壌について，表層土壌を採取
して分解菌の単離， 165 rRNA遺伝子の定量PCR，および次世

代シーケンサー（Miseqシーケンサー，lliumina）を用いたPCR

アンプリコンシーケンシングによって土換細菌叢の解析を行った

（本稿5）。 さらに，これらの土壌を用いてホソヘリカメムシを飼
育し，カメムシに感染した細菌の単離や次世代シークエンス解

析を行った。 Fig.2に示すように，土壌に覆いをして，カメムシ

のエサとしてダイズの苗とマメを置き lポットあたり 15匹の

ホソへリカメムシの幼虫を放って多頭飼育した。飼育開始から約

20日後に成虫に脱皮したホソヘリカメムシを回収し解剖して

共生器官を摘出し角平析した（本稿6）。

Fig. 2 室内実験系。ポッ トに土壌を充填し，殺虫剤を散布した。土
擦細菌叢の解析用に表層土壌の一部を採取した後，ダイズの
芽出しと種子を置いてホソへリカメムシの幼虫を飼育した。
各処理ポットは3反復設けた。

5. カメムシの殺虫剤分解菌への感染率は土壌中の殺
虫剤分解菌密度に依存する

土壊中の殺虫剤分解菌の量的動態に関しては，筆者らのこれま

での解析結果と同様に（Itohet αl, 2014b), MEP散布前の土壌

においてMEP分解菌は検出限界値以下であった C<Hf cfu g・1 -
dry soil Fig. 3A）が，殺虫剤の散布を重ねるに従って，土壌中の

分解菌密度が有意に上昇した（Fig.3A）。 そして， MEP分解菌

に感染したカメムシも，散布前の土壌で育てた個体群からはまっ

たく検出されなかったものの 散布後の土壌で育てた個体群から

は検出された（Fig.3B）。また，土壌中のMEP分解菌密度の上

昇にともなって， MEP分解菌に感染した個体の割合も上昇し，

6回散布した土壌においては92%の個体がMEP分解菌に感染し

ていた（Fig.3B）。これらのことは，本稿3で述べた「殺虫剤散

布により土壌中の殺虫剤分解菌密度が上昇しこれに伴いカメム

シが分解菌へ接触する頻度が上昇し カメムシは分解菌に感染し

やすくなる」という仮説を支持するものである。この結果はまた

殺虫剤の過剰散布が「共生細菌による害虫の殺虫剤抵抗性化Jを
大幅に促進する危険性についても示唆している。一般的には，過

剰量の殺虫剤散布は主に農作物への残留や周辺環境への汚染を考

慮して注意喚起されているにすぎないが，共生細菌による害虫の

殺虫剤抵抗性獲得という観点からも極めて重要だと考えられる。

一方で＼殺虫剤？？解菌に感染した害虫が発生しないような，土

壌中の殺虫剤分解菌の密度の闘値が存在することも分かった。今
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回の結果からは正確な闘値を算出することは難しいが，土壌中の

分解菌密度が1()2cfu g-1 dry soilよりも低く保てれば，殺虫剤分

解菌に感染したカメムシの出現を防ぐことができると推測され

るO すなわち，あらかじめ室内実験系において殺虫剤を散布した

際の土壌中の殺虫剤ラ子解菌の密度を調べれば，耕作前に圃場の殺

虫剤抵抗性害虫の出現リスクを評価できる可能性を示している。
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Fig. 3 MEP散布による土壌およびカメムシ共生器官のMEP分解
菌の量的変動（単離培養法）。 A,MEP散布による土壌中
のMEP分解菌のCFUの経時変化。 NDは検出限界以下
( <l.Oxl02 CFU l dry soil）であることを示す。 B,MEP分
解菌に感染したホソヘリカメムシの割合の変遷。同じアル
フアベットで示されたデータ聞は有意差がないことを示す
(Pく0.05,n=3）。サンプルIDについて， Sは土壌， Bはカメ
ムシのサンプルを示し数字は殺虫剤の散布団数を示す。（例）
S2, MEPを2回散布した土壌； B2,MEPを2回散布した土壌
を用いて飼育したカメムシ。

6. カメムシは土壌中のわずかな分解菌を選択的に獲
得する

次に，土壌およびカメムシ共生器官から単離培養した殺虫剤分

解菌を 16SrRNA遺伝子の配列に基づき同定したところ，そのほ

とんどがBurkholderiα属細菌であることが明らかとなった。こ

のことは，単純に土壌で増殖したBurkholderiα属細菌がカメム

シに感染したと解釈することができるかもしれない。しかし環

境土壌中には数10万種を超える雑多な土壌細菌が生息しその
99%が単離培養できないことを考えると，実際にどの程度の選
択性をもってホソヘリカメムシがBurhkholderia属細菌を取込

んでいるのかは慎重に検討する必要があるだろう。そこで筆者ら

は，上記実験に用いた土壌とカメムシ共生器官の細菌叢を次世

代シーケンサーを用いて比較調査した。まず土壌を調べたとこ

ろ， MEP散布の処理期間において群集サイズ（総細菌数）は変

化しなかったが，散布回数が増えるにしたがって細菌叢全体に対

する Burkholderia属細菌の割合が増加することが明らかとなっ

た。このことから，本稿5の単離培養法による結果からも支持さ
れるように，土壌のBurkholderia属細菌の密度が上昇したこと

が示唆された。しかしながら，処理期間を通してBurkholderia

属細菌の割合は土壌細菌叢全体において10%にも満たず，特に
MEP分解菌に感染したカメムシが現れはじめた「MEPを2回散

布した土壌」においてもわずか0.5%であった。次に， MEP分

解菌に感染していたカメムシの共生器官の細菌群集構造を調査し

たところ， l個体あたり平均3万配列が得られたが，どの個体も
99.8%以上はBurkholderia属細菌の配列に近縁であり，極めて

単純な細菌叢であることが明らかになった。これら土壌とカメム

シの菌叢に関する解析結果は，単離培養法で考えられたよりも，

非常に高い選択性によってBurkholderiα属細菌のカメムシへの

感染が起きていることを示している。

ここで＼これまでに知られている Burkholderiα属の系統に

ついて整理しておきたい。 Burkholderiαは土壌細菌として知

られるばかりでなく，動物や植物の病原細菌（Coenyeet αz. 
2001)，植物の成長を促進する根圏細菌（SuarezMoreno et αl. 

2012），また，ホソヘリカメムシに加え，その近縁種のカメム

シの共生細菌としても知られている（Kikuchiet αl句 201lb）。こ

れらの単離株の 16SrRNA遺伝子の配列を統合して進化系統樹

を作製したところ， Burkholderiα属細菌は主に3系統に分か
れることが明らかとなった。すなわちその3系統とは，植物の
地上部や根圏（根粒を含む）に由来するエンドファイトが含ま

れる系統（Plant-associated beneficial and environmental clade, 

PBE (Suarez -Moreno et αl. 2012）），ヒトや家畜，植物に病原性

を示す系統（Pathogenicclade, PAT (Coenye et al., 2001))，そ

してカメムシの共生細菌系統（Stinkbug-associated bene五cial

and environmental clade, SBE (Kikuchi et αl., 201lb; Itoh et αl., 

2014a））であり，土壌由来のBurkholderiaはまとまった系統を

形成することなく，主な3系統のどの系統にも分布した。さらに
配列群を99%以上の相向性を示す群にクラスタリングしたとこ

ろ， 22のサブ系統群が形成された。

この22のBurkholderiaサブ系統群に対して，本研究において

土壌およびカメムシから単離されたMEP分解性Burkholderia

属細菌の配列をマッピングしたところ（Fig.4），散布回数によつ

て土壌における Burkholderiα属細菌の優占種は異なつた一方，

カメムシに感染したMEP分解Burkholder の大部分はSBE系

統であることが明らかとなつた。 MEPを2回， 4回散布した際

の土壌中のBurkholderiα属細菌においてはPAT系統やPBE系

統が優占種であるにも関わらず，それら土壌の上で飼育したカ

メムシは土壌中ではむしろマイナーなSBE系統のBurkholder加

のみを取り込んでいた。特に， MEP分解菌に感染したカメム

シが現れはじめた散布処理2回の実験系に由来するカメムシに
おいては，土壌の細菌叢全体のわずか0.006%を占めるにすぎな

いSBE系統（Fig.4の＊のサブ系統）を取込んでいることが明

らかとなった。これまでの研究から，野外のホソヘリカメムシは

BurkholderiaのSBE系統を特異的に保有していることが報告さ

れていたが（Kikuchietαl. 2005, 201lb），土壌中のBurkholderia

属細菌の詳細な系統解析や見虫・土壌聞の細菌叢の比較解析の例

がなかったため，選択性の程度についてはよくわかっていなかっ
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2013）。土壌から体内に取込んだ雑多な細菌群に対して選別を行

い，目的のBurkholderwだけを共生器官に取り込む機構がホソ

ヘリカメムシには発達しているのかもしれない。

近年提唱された殺虫剤抵抗性の新規発達メカニズ、ム（共生細菌

による害虫の殺虫剤抵抗性化）の全貌解明に向け，本研究によっ

て土壌と害虫聞における殺虫剤分解菌の動態をはじめて詳細に

明らかにすることができた。殺虫剤の散布により土壌中の殺虫

剤分解菌が増殖することで ホソヘリカメムシが殺虫剤分解菌

に感染しやすくなることを立証し ホソヘリカメムシは極めて

高い選択性を持って土壌中のわずかな殺虫剤分解菌を獲得して

いることが明らかとなった（Fig.5）。今後は，ホソヘリカメムシ
による共生細菌の選別機構や，カメムシ体内に定着した殺虫剤

分解菌による解毒機構の分子メカニズムの解明といった，より

ミクロな見地からの解析も加え，本現象の総合的な理解を目指

したい。それと同時に，本現象の一般性についても検証してい

きたいと考えている。これまでに，20科124種のカメムシの共
生細菌について網羅的に調べたところ， 6科39種に及ぶカメム
シがBurkholderiαを共生細菌として保有することが分かってい

る（Kikuchiet αl, 20llb）。その中にはコメの重要害虫である斑

点米カメムシ（クモヘリカメムシやホソハリカメムシなど）も

含まれるが，そのl種について本稿3.で述べたようなホソヘリ
カメムシと同様の室内実験系を用いて調べたところ， MEP分解

Burkholderiαに感染すると MEP抵抗性を示すことが分かつてき

た（Itohet αl, unpublished）。このように，他種の害虫カメムシ

においても土壌由来の共生細菌による殺虫剤抵抗性化現象が起

こりえるのか，今後検証していきたい。

指総7. 

伊藤

た。今回の土境細菌叢およびカメムシの腸内共生細菌叢の同時解

析により，たとえPBE系統やPAT系統のBurkholderiαが土壌

中で優占していても，ホソヘリカメムシは極めて高い選択性に

よって土壌中でわずかしか存在しないSBE系統のBurkholderi

属細菌（MEP分解菌）を取り込み共生させることが示された。

ホソヘリカメムシが複雑な土壌細菌叢の中からBurkholderw

のSBE系統を選択的に取り込む分子メカニズムについてはほと

んどわかっていなし五。本稿2でも一部述べたが，マメ科植物は雑
多な土壌微生物叢から根粒菌を選択的に獲得できることが知ら

れているが，その選択機構に関する分子メカニズムは詳細に明ら

かになってきている。宿主植物は根からフライボノイド化合物分

泌しそれを根粒菌が特異的に認識してnod-factorと呼ばれる

特殊なリポオリゴ糖を合成しさらにそれを宿主植物が認識し

て根粒菌を根に取り込むことが知られている（Haaget αl, 2013）。

また， ミミイカが海水から発光細菌Aliiuibriοβscheriのみを獲

得する機構については，発光器官の繊毛の生えた上皮突起に海水

中の細菌がトラップされ，その細菌集団の中から，運動性があり

かっ宿主の免疫系を回避できるAliiuibriofischeriのみが発光器

官の中で優占することが知られている（Nyholmet al, 2004）。ホ
ソヘリカメムシ Burkholder泊共生系においても，これらに類似

するような宿主一共生細菌聞の認識機構や定着に関わる機構が

あるのかもしれない。最近のホソヘリカメムシの消化管の網羅的

な遺伝子発現解析から，共生器官の手前の消化官領域（Fig.1の

矢印より左側の器官）では，カメムシ側から洛菌酵素や抗菌ペ

プチドが分泌されていることが示唆されている（Futahashietαl. 

土滋（S）、カメムシ（8）サンプル

: 52 : 82 : 54 : 84 : 56 : 86 
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土壌 ホソヘリカメムシ問における殺虫剤分解菌の動態のま
とめ。

旨

多くの動植物はその体内に共生微生物を持ち，緊密な相互作用

を行っている。これまでに共生微生物の多くは宿主の栄養代謝に

寄与することが知られているが，ときに驚くべき機能を宿主に賦

与する。ダイズ害虫のホソヘリカメムシは，毎世代環境土壌中か

らBurkholderiα属の共生細菌を獲得し腸内に保持することが知

られている。近年，このカメムシが殺虫剤ラ子解菌を取込んで，殺

虫剤抵抗性になってしまう驚くべき現象を発見した。また，殺虫

剤散布土壌と一緒にホソヘリカメムシを飼育し，殺虫剤散布によ

り土壌中の殺虫剤分解菌が増殖すると害虫は殺虫剤分解菌を取

込みやすくなることや，土壌中にわずかしか生息しない特定の系

統の殺虫剤分解菌しか取込まないといったことも分かつてきた。

本稿ではホソヘリカメムシの共生系についてレピ、ユーするとと

もに，「共生細菌による害虫の殺虫剤抵抗性化」の実態解明に重要

な土壌ーカメムシ聞における殺虫剤う子解菌の感染動態について

Fig. 5 

要

。

土壌および殺虫剤分解菌に感染したカメムシ由来の
Burkholderiαの系統比較。左端の系統樹はこれまでに報告
されているBurkholderiαの165rRNA遺伝子配列に基づく
系統樹であり，カメムシの共生器官から単離されたグループ
(SBE: Stinkbug-associated beneficial and environmental 
clade），動植物に対して病原性を示すグループ（PAT:
Pathogenic clade），植物の内生菌として単離されたグルー
プ（PBE:Plant associated beneficial and environmental 
clade）に大別される。各行はBurkholderiaのサブ系統群
(99%以上の相同性を持つ単位群）を，各列は土壌およびカ
メムシ共生器官におけるBurkholderiα内のOTU組成を示
す。＊はカメムシから高頻度に検出されたグループを示す。
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最新の知見を含め総括する。
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