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研究成果の概要（和文）：高度な共生関係が具体的にどのように始まり成立したのかは、共生進化を理解するう
えで未解明の重要な問題である。本研究では、チャバネアオカメムシの腸内共生器官および共生細菌を主要モデ
ル系として、「難培養性必須共生細菌」「培養可能必須共生細菌」「環境中の共生可能細菌」「環境中の潜在的
共生細菌」といった共生進化の諸段階にある細菌群を大規模に探索し、さらにカメムシ類その他の昆虫類につい
ても共生微生物系の探索をおこない、それらを多角的なアプローチから比較解析することにより、共生関係成立
の条件、可能性、促進要因、制約機構に洞察を与え、共生進化の起源、過程、機構の実証的な理解をもたらす
数々の重要な知見を得た。

研究成果の概要（英文）：How sophisticated symbiotic associations have been established is an 
unresolved question in understanding the evolution of symbiosis. Here we investigated the midgut 
symbiotic organ and the gut symbiotic bacteria of the stinkbug Plautia stali as a model system. In 
natural populations of P. stali and their habitats, we extensively surveyed, identified and 
characterized “uncultivable obligatory symbiotic bacteria”, “cultivable obligatory symbiotic 
bacteria”, “cultivable free-living symbiotic bacteria” and “environmental potential symbiotic 
bacteria”, which are at different levels of symbiotic evolution. We also surveyed diverse stinkbugs
 and other insects for their microbial symbiotic systems. By comparing and analyzing them using a 
variety of techniques, we gained insight into the conditions, possibilities, drivers, and 
constraints for establishment and maintenance of symbiosis, shedding new light on the origin, 
processes, and mechanisms underpinning the evolution of symbiosis.

研究分野： 進化生物学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究により、宿主昆虫の自然集団において、自由生活性細菌から培養可能共生細菌、そして難培養性共生細菌
に至る共生進化の各段階を同定することに成功した。さらにその過程において、反復配列増幅、ゲノム構造の不
安定化（逆位、欠失等の頻発）、ゲノム縮小、反復配列減少、ゲノム構造の最安定化が起こることを、大規模な
共生細菌比較ゲノムデータにより示した。共生器官の詳細な形成過程、共生細菌感染に対する反応、共生特異性
を規定する発生段階および組織部位などについても重要な新知見を得ており、共生細菌側のみならず宿主昆虫側
においても、共生関係の成立および維持に関わる細胞・分子レベルの機構の理解に道筋をつけることができた。

※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。
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１．研究開始当初の背景 
国際的にみて、ヒトを含む動植物と微生物の共生関係の研究は、近年大きな展開を見せているが、
それら従来の共生研究はほぼすべて、すでに確立した共生関係を対象としたものであった。しか
し、どんな高度に特殊化した共生微生物も、最初は自由生活をしていたはずである。高度な共生
関係が具体的にどのように始まり成立したのかは、共生進化を理解するうえで未解明の重要な
問題である。近年の研究により、特定の宿主生物、例えば半翅目昆虫のチャバネアオカメムシな
どに潜在的な共生能力を有する自由生活性細菌が、環境中に普遍的に存在することがわかって
きた（ex. Hosokawa et al. 2016 Nat Microbiol）。このような宿主―微生物系に注目することにより、
共生進化の起源、過程、機構に実証的に迫ることができるという着想に至った。 
 
２．研究の目的 
そこで本研究では、チャバネアオカメムシの腸内共生器官および共生細菌を主要モデル系とし
て、「難培養性必須共生細菌」「培養可能必須共生細菌」「環境中の共生可能細菌」「環境中の潜在
的共生細菌」といった共生進化の諸段階にある細菌群を大規模に探索し、それらの性状、ゲノム、
生物機能、共生機構などを比較解析する取り組みにより、共生進化の条件や可能性、さらにはそ
の促進要因や制約機構の理解をめざす。 
 
３．研究の方法 
主要モデル系としてはチャバネアオカメムシを設定し、共生進化の異なる段階にあると考えら
れる共生細菌（反復配列や偽遺伝子を蓄積しているがゲノム縮小は進んでいない難培養性必須
共生細菌 Pantoea sp. A, ゲノム縮小が相当に進んだ難培養性必須共生細菌 Pantoea sp. B, ゲノム
は縮小しておらず共生も自由生活もできる培養可能必須共生細菌 Pantoea spp. C, D, E, F, 自然界
で共生状態で見つかることはないが実験的に感染させるとカメムシの成長を支える能力をもつ
環境中の潜在的共生細菌）を日本中のカメムシおよび生息地の土壌から収集し、ゲノム決定およ
び比較解析、RNA-seqおよび比較トランスクリプトーム解析、微生物学、組織学、形態形成、操
作実験、感染操作、分子遺伝学、分子生物学的などの多角的なアプローチを統合して解析する。
また、他にも共生可能性進化実験モデルとして有用な可能性のあるカメムシ類およびその他の
昆虫類について、収集および解析を進めることにより、共生関係の多様性および共通性への洞察
を得る。 
 
４．研究成果 
(1) 主要モデル系のチャバネアオカメムシに
ついて、野外採集による試料収集、実験室飼育
維持手法の確立（無菌飼育系の開発 Nishide et 
al. 2017 Appl Entomol Zool; 経口 RNAi法の検討 
Nishide et al. 2021 PLoS One）、共生細菌の同定、
単離、培養、機能解析、宿主昆虫の表現型評価
（体色計測解析ソフトの開発  Tanahashi & 
Fukatsu 2018 Entomol Sci）などを推進した。 
(2) チャバネアオカメムシの中腸共生器官の
形態形成および発生過程について詳細な記載
を実施し、新規モデル系としての基盤を構築し
た（Oishi et al. 2019 Zool Let）（図 1）。 
(3) チャバネアオカメムシの免疫系について、
Toll 経路と Imd 経路が分離せず相互作用があ
ることを明らかにし、共生細菌や病原細菌との
関係解明の基盤を整備した（Nishide et al. 2019 
Proc R Soc B）（図 2）。 
(4) チャバネアオカメムシの共生細菌除去幼
虫を日本各地から採取した土壌試料に曝露し
て、細菌感染により成長できた個体をスクリー
ニングすることで、環境中に存在する共生可能
細菌群の網羅的な探索、分離、同定を行った。 
(5) 得られた共生可能細菌系統について順次ゲノム配列決定、感染宿主カメムシの中腸共生器官
の RNA-seq を行い、細菌側と宿主側のそれぞれについて、高発現している遺伝子群や共生能力
に関わる可能性のある遺伝子群を同定し、特に高発現しているものや興味深い機能を有するこ
とが予想されるものについて機能解析を実施した。 
(6) 共生細菌比較ゲノム解析により、環境中の培養可能共生細菌はゲノムシンテニーが安定であ
り、典型的な自由生活性細菌と同様のゲノム構造を示すのに対し、難培養性共生細菌で 

 
図１：チャバネアオカメムシの中腸共生器官の幼虫

から成虫への発生過程における形態形成。 



ゲノム縮小が進んでいないものについては、ゲ
ノム内に反復配列や偽遺伝子が蓄積し、逆位や
欠失が頻発するなどゲノム構造が高度な多様性
を示すこと（図 3）、一方で難培養性共生細菌で
ゲノム縮小が進んだものについては、ゲノム構
造にそれほどまでの多様性は見られないことを
示し、共生進化の段階に伴うゲノム構造の不安
定化および縮小の過程を反映していることを示
唆した。 
(7) チャバネアオカメムシの共生器官末端盲嚢
部で高発現し、共生細菌の垂直伝達に関与する
と予想される新規ムチン様タンパク質を同定し
た（Moriyama et al. 2022 Sci Rep）（図 4）。 
(8) チャバネアオカメムシ地域個体群と難培養
共生細菌、培養可能共生細菌、潜在的共生細菌の
共進化、感染適合性、感染能比較などの実験生理
学的な解析を推進した。 
(9) チャバネアオカメ
ムシその他のカメム
シ類について、難培養
共生細菌、培養可能共
生細菌、潜在的共生細
菌を同定して、培養性、
資化能力、細胞形態、
運動性（図 5）などの
比較解析を推進し、共
生進化レベルとの相
関関係について検討
した。 
(10) 異なるレベルの
共生能力を示す難培
養共生細菌、培養可能
共生細菌、潜在的共生
細菌を共生細菌除去
幼虫に感染させるこ
とにより、感染密度、
局在、垂直感染率、宿
主共生器官の形態や
大きさ（図 6）などの
表現型効果を定量的
に評価して、解析を行
った。 
(11) チャバネアオカ
メムシ本土集団の難
培養共生細菌 Aと、チ
ャバネアオカメムシ
沖縄集団の難培養共
生細菌 Bの間で、共生
細菌除去、移植、交換
等の実験生物学的な
アプローチから、宿主
―共生細菌間の共進
化および特異性につ
いて検討を行ない、１
令幼虫の中腸M4部位
への定着・増殖が特異
性を規定することを
明らかにした（図 7）。 
(12) チャバネアオカメムシ本土系統と沖縄系統の交配実験、
共生細菌 Aおよび Bの定着率を指標にした RAD-seq QTL解
析により、共生特異性に関わる宿主側遺伝子の探索を実施し
た（図 8）。 
 

 
図 2：チャバネアオカメムシの自然免疫系を構成
する Toll経路と IMD経路のクロストーク。 

 
図 3：日本本土各地由来のチャバネアオカメムシ難培養共生細菌 Pantoea sp. A
のゲノム比較。驚いたことに、同所的な集団由来の個体間においても、ゲノム内

組み換えによるものと思われる顕著なゲノム構造の多型が見られた。ゲノム中に

保存的領域と組換え頻発領域が同定された。 

 

図 4：(a) チャバネアオカメムシ雌成虫
の摘出消化管全景。後方の M4 が中腸
共生器官、最後部の SCが末端膨大盲嚢
である。(b) 雌成虫の中腸共生器官の最
後部には膨大盲嚢が発達する。(c) オス
成虫の中腸共生器官の最後部にそのよ

うな特殊化は見られない。(d) 雌成虫の
中腸共生器官の通常盲嚢（左レーン）と

膨大盲嚢（右レーン）のタンパク質の

SDS ポリアクリルアミドゲル電気泳動
像。CBB全タンパク質染色。(e) 同じ試
料の PAS多糖染色。膨大盲嚢に特異的
かつ量的に顕著な糖タンパク質のバン

ドが検出される（赤矢印）。略号：FG, 
前腸; HD, 頭部; HG, 後腸; M1, M2, 
M3, M4b, 中腸 M1, M2, M3, M4b 領
域; M4, 中腸 M4 領域（＝共生器官）; 
MT, マルピーギ管; NC, 通常盲嚢; SC, 
膨大盲嚢。 



(13) 他にも共生可能性進化実験モデルと
して有用な可能性のあるカメムシ類およ
びその他の昆虫類について、野外採集に
よる試料収集、実験室飼育維持手法の確
立、共生細菌の同定、単離、培養、機能解
析、宿主昆虫の表現型評価などを推進し
た（キンカメムシ類 Hosokawa et al. 2019 
Appl Entomol Zool; ノコギリカメムシ類 
Nishino et al. 2021 Zool Sci; ナガシンクイ
類 Okude et al. 2017 Zool Let; ホソヒラタ
ムシ類 Hirota et al. 2017 mBio; ハムシ類 
Fukumori et al. 2022 mBio; ヒメトゲムシ類 
Hirota et al. 2020 Front Microbiol; ゴキブリ
類 Noda et al. 2020 Zool Sci）。 
(14) ネクイハムシ類のゲノム縮小腸内共
生細菌 Macropleicolaの比較ゲノムおよび
機能解析をおこない、寄主植物の根から
汁を吸う幼虫では必須アミノ酸供給を、
食葉性の成虫ではペクチン分解酵素供給
をそれぞれ行うという、生活史の中での
共生細菌の多機能性を解明した（Reis et al. 
2020 Nat Commun）。 
 
 

 

 
図 5：チャバネアオカメムシおよび環境土壌由来の培養
可能共生細菌 Pantoea sp. C 各系統の形態計測。長径
と縦軸、短径を横軸にプロットした図を中央に、各細菌

系統の典型的な位相差顕微鏡像を周囲に示す。 

 

図 6：潜在的共生細菌の感染によるチャバネア
オカメムシ中腸共生器官の形態異常。本来の

共生細菌である Pantoea sp. A 感染虫の盲嚢
は均一かつ滑らかな盲嚢が４列に配列する構

造であるが、潜在的共生細菌 X1a系統に感染
させた虫の盲導は形も大きさも不揃いかつ不

均一になり、非共生細菌の感染、相互作用によ

って宿主の形態形成が揺らぎ、不安定化する

可能性が示唆された。 

 

図 7：チャバネアオカメムシ難
培養共生細菌 Pantoea sp. A, 
Bの感染置換実験。カメムシ本
州系統の無菌孵化幼虫に経口

摂取させると、本来の共生細菌

A は共生器官 M4 領域の盲嚢
内に定着して増殖するのに対

して、カメムシ南西諸島系統由

来の共生細菌 B は盲嚢に到達
するものの増殖することがで

きない。 

 

図 8：チャバネアオカ
メムシ本州系統および

南西諸島系統を交配し

た F1 世代の摘出中腸
共生器官の外観。交配

の組み合わせごとに共

生細菌の定着状態が異

なるのが観察された。

F2 世代の表現型の解
析が進行中である。 
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