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研究成果の概要（和文）：昆虫ではオス宿主を特異的に死亡させる“オス殺し”を起こす共生ウイルスが報告さ
れている。ハスモンヨトウに共生するオス殺しウイルス（SlMKV）はゲノムに僅か7つの遺伝子のみを持つことが
明らかになった。そこで本研究では、遺伝子組換えカイコを利用した解析、および卵巣移行性組換えタンパク質
を利用した解析によりオス殺し遺伝子の特定を試みたが、いずれの手法でも特定には至らなかった。今後オス殺
し遺伝子を特定するには、複数の遺伝子が機能してオス殺しを起こす可能性や、タンパク質ではなくウイルス
RNAがオス殺しを引き起こす可能性などを考慮して解析を進める必要があるだろう．

研究成果の概要（英文）：In insects, symbiotic viruses have been reported to cause 'male-killing' by 
specifically killing the male host. Genome analysis of the male-killing virus (SlMKV) symbiotic with
 a spodopteran moth revealed that SlMKV has only seven genes. In this study, we attempted to 
identify the male-killing gene by functional analysis using recombinant silkworms and 
overy-translocating recombinant proteins. Nevertheless, despite these efforts, the male-killing gene
 could not be identified using either method. Future attempts to identify the male-killing gene will
 need to take into account the possibility of multiple genes functioning to cause male-killing and 
the possibility that viral RNA, rather than protein, causes male-killing.

研究分野：進化学、昆虫生理学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
昆虫では、様々な共生細菌が引き起こすオス殺しが報告されてきたが、近年になってウイルスによるオス殺しが
立て続けに発見された。しかしながら、オス殺し遺伝子が特定されたウイルスはショウジョウバエに共生する
DbMKPV1のみである。SlMKVはDbMKPV1のオス殺し遺伝子を持たないことから、独自のオス殺し遺伝子を獲得した
と考えられる。ウイルスが持つ多様なオス殺しの分子機構を解明し、比較することが、オス殺しを獲得した進化
的経緯や生態的な意義の解明につながると期待している。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１（共通） 
 
 
１．研究開始当初の背景 
昆虫では、母から子へ伝播する細胞内共生微生物が宿主のオスを特異的に死亡させる“オス殺
し”が多数報告されている。そのほとんどは細菌により引き起こされるものであり、ウイルスに
よるオス殺しの報告例は、申請時にはチャハマキ（チョウ目）で見つかったOsugoroshi virus (OGV)
だけであった[1]。 
申請者は、宮崎県都城市で発見された、子孫がすべてメスになるハスモンヨトウ Spodoptera 

litura（チョウ目）の系統（全メス系統）について調査を進めた。全メス系統では孵化率が半減す
ること、オスが孵化しないことから、宿主が卵（胚）の段階でオス殺しが生じて全メスになるこ
とを明らかにした。サンプル中の RNAを網羅的に解析する手法（RNA-seq解析）により、全メ
ス系統と正常性比系統の RNAを比較した結果、全メス系統にのみ存在し、単一のウイルスゲノ
ムを構成すると考えられる 5つの配列（分節）を発見した。これら 5つの分節ゲノム上には 7つ
の遺伝子がコードされており、そのうちの 1 つには RNA ウイルスの複製に必須である RNA 
dependent RNA polymerase (RdRp)が含まれていた。さらに、接種実験により宿主体内での増殖と
母から子への垂直伝播性が確認され、これらの RNA 断片をゲノムとするオス殺しウイルス、
Spodoptera litura male-killing virus (SlMKV)の存在が示された[2]。 
 
２．研究の目的 
本研究では SlMKV が持つオス殺しの原因遺伝子（オス殺し遺伝子）を特定し、さらにその標
的となる宿主側の因子を特定することで、オス殺しの分子機構解明を目指した。 
 
３．研究の方法 

SlMKVのゲノムには僅か 7つの遺伝子のみがコードされている。本課題では、SlMKVが持つ
7つの遺伝子について、大腸菌を用いて発現・精製した組換えタンパク質をハスモンヨトウの胚
へ導入する手法、および遺伝子組換えカイコの体内で強制発現させる手法によりオス殺し遺伝
子を特定する。さらに、オス殺しの標的となる宿主の標的因子を RNA-seq 解析や培養細胞への
接種実験を用いて特定する。 
 
４．研究成果 
(1)組換えタンパク質を用いたオス殺し遺伝子の特定 
初めに、ReMOT法[3]を参考にして、卵移行ペプチ
ドを付加した組換えタンパク質を胚へ導入する技
術の確立を目指した。目的タンパク質の胚への導入
を観察するため、蛍光タンパク質（mCherry）に卵移
行ペプチドを付加し、ハスモンヨトウのメス成虫に
注射したところ、注射後のメス成虫体内の卵巣と、
産卵後の胚における蛍光が観察されたことから、卵
移行ペプチドによる目的タンパク質の胚への導入
が確認された（図 1）。 
次に、SlMKV がコードする 7 つの遺伝子につい
て、大腸菌を用いた卵移行ペプチドと蛍光タンパク
質を付加した組換えタンパク質の発現・精製を試み
た。その結果、3 つのウイルスタンパク質は精製で
きたが、残り 4つのウイルスタンパク質は精製に至
らなかった。精製された 3つの組換えタンパク質を
ハスモンヨトウのメス成虫にそれぞれ注射したと
ころ、いずれの場合も次世代の胚に導入されること
は確認されたが、その世代でのオス殺しは確認でき
なかった。これらの結果から、今回精製できなかっ
た 4つの遺伝子にオス殺し遺伝子が含まれていた可能性がある。 
 
(2) 遺伝子組換えカイコを用いたオス殺し遺伝子の特定 

GAL4/UASシステムを利用したウイルスタンパク質の強制発現カイコを作出し、オス殺し遺伝
子の特定を試みた。GAL4の発現には Actinプロモーターを用いて、全身でウイルスタンパク質
を発現させるよう設計した。UAS の下流に 7 つの SlMKV 遺伝子をそれぞれ配置したベクター
を作製し、これらを導入した遺伝子組換えカイコを 7系統作出した。これら 7つの UAS系統と
GAL系統とそれぞれ交配して G1卵を得た。G1のうち、GAL4/UASを持つ個体を選抜し、成虫
まで飼育したところ、すべての系統でオス成虫が出現し、オス殺しは確認できなかった。さらに、
オス殺しが SlMKV遺伝子の母性効果によることを想定し、GAL4/UASのメスと非組換えのオス
との交配で得られたG2卵の孵化率を観察したところ、すべての系統で100%近い孵化率となり、



胚でのオス殺しは認められなかった。 
これらの結果から、SlMKV のオス殺し遺伝子は本来の宿主ではないカイコでは作用しない可
能性、複数の SlMKVタンパク質が複合的に作用してオス殺しを起こす可能性、タンパク質では
なくウイルス RNAがオス殺しを引き起こす可能性などが考えられる。これらの可能性を考慮し
て今後の研究を進めていく必要がある。 

 
(3) オス殺しの標的となる宿主因子の探索 
通常、SlMKVによるオス殺しは宿主胚の後期ステージで起こるが、SlMKV非感染の幼虫に感
染虫の磨砕液を注射すると蛹後期にオス殺しが観察された。また、宿主であるハスモンヨトウ由
来のオスの培養細胞株に SlMKV を接種しても培養細胞は死滅しなかった。これらのことから、
オス殺しの標的は胚と蛹に共通して存在する分子機構であり、かつ培養細胞の維持や増殖に影
響しない分子機構であることが分かる。 
メイガ類にオス殺しを起こす共生細菌

Wolbachia は、オス特有の分子機構である「オス
への性決定」と「遺伝子量補償」を誘導する遺
伝子を分解することで宿主オスの発生を止め、
死に至らしめる[4]。そのため、オスのメイガで
はオスへの性決定が歪められ、性を決定する遺
伝子（性決定遺伝子 dsx: 雌雄で異なる塩基配列
を持つ）はメス型の塩基配列を示す。そこで、
SlMKV も同様の形質を持つかどうかを確認す
るため、SlMKVに感染したハスモンヨトウにお
いて、胚、蛹、培養細胞の dsx を調査した（図
2）。その結果、いずれの場合もオスの dsx はオ
ス型を示したことから、SlMKVはオスへの性決
定を歪めることはなく、Wolbachia とは異なる分子機構を標的としていると考えられる。一方で、
SlMKV が遺伝子量補償を歪めている可能性を調査するため、定量 PCR による Z 染色体遺伝子
の発現量解析を行ったが、明瞭な遺伝子量補償のかく乱は認められなかった。現在、RNA-seq解
析を用いて、より詳細に遺伝子量補償の検証を行っている。また、SlMKV 感染個体と非感染個
体について、RNA-seq解析により遺伝子発現を比較することで、感染オスでのみ機能する（もし
くは機能しない）遺伝子群を探索し、標的因子の推定を行っている。 
現在までに、いくつかの共生微生物でオス殺し遺伝子が特定されている。メイガ類の共生細菌

Wolbachia、ショウジョウバエの共生細菌 Spiroplasma、ヤマカオジロショウジョウバエの共生ウ
イルス DbMKPV1からはオス殺し遺伝子である Oscar、Spaid、ORF4がそれぞれ特定されている
が、SlMKVのゲノムにはいずれの相同配列も含まれていなかった[2, 4, 5, 6]。これらのことから、
それぞれの共生微生物は進化の過程で独自にオス殺し遺伝子を獲得したことが示唆され、オス
殺しの標的因子も異なる可能性がある。共生微生物が持つ多様なオス殺しの分子機構を解明し、
比較することで、それぞれの微生物がオス殺しを獲得した進化的経緯や生態的な意義の解明に
貢献できると期待している。 
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