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研究成果の概要： 

アズキゾウムシゲノムのボルバキアから水平転移したゲノム断片が 360kb に及ぶこと、転移

断片上の遺伝子は、読み枠が壊れ、転写産物もわずかであり、偽遺伝子化していることを示し

た。エンドウヒゲナガアブラムシでは、宿主昆虫の必須共生細菌ブフネラを保持する菌細胞で

高い発現を示す遺伝子の中に、ボルバキアの近縁種から水平転移した遺伝子が存在することを

示した。この転移遺伝子は、その由来とは異なる共生細菌の維持に関与している。 
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１．研究開始当初の背景 

複数の原核生物の全ゲノム配列が決定され

たことによって、原核生物では遺伝子の水平

転移による生物種の障壁を越える遺伝情報

の伝達が、予想以上に頻繁に起こっているこ

とが明らかになった。さらに、ゲノム解析が

進展した単細胞性の真核生物においても、遺

伝子の水平転移が起こっていることが明ら

かになってきた。一方、多細胞の真核生物に

おいては、過去の単細胞性の頃の痕跡や、ミ

トコンドリア、色素体といったオルガネラゲ

ノムからの移行という形でのみ、遺伝子の水

平転移が見られ、他の生物から転移した遺伝

子は発見されていなかった。しかし近年では、

多細胞性の真核生物でも遺伝子の水平転移

が明らかになった。そのきかけとなった研究

の一つが、共生細菌ボルバキアのゲノムの一

部がアズキゾウムシのX染色体に水平転移し

たことを示した今藤らの報告である（Kondo, 

Nikoh, et al. 2002 PNAS）。この報告により、

共生細菌から宿主多細胞生物への遺伝子の

水平転移が示され、細胞分化が進んだ多細胞

生物においても、遺伝子の水平転移が起こる

ことが認知された。また、アズキゾウムシ日



本産野外個体のボルバキア感染の包括的な

解析から、この転移ゲノム断片は集団中に固

定されていることがわかり（Kondo et al. 

2002 Mol. Ecol.）、その役割や機能が注目さ

れている。 

 

２．研究の目的 

本研究の目的は、共生細菌から宿主昆虫ゲ

ノムへ水平転移したゲノム断片や遺伝子が

どのように分子進化的な変遷を経て現在に

到っているか、そして、現在の機能と役割が

何であるかを明らかにすることである。 

原核生物では、遺伝子の水平転移により、

抗生物質耐性、病原性などの機能を生物が獲

得することが明らかになっている。同様の機

能転移が、共生細菌から宿主昆虫への遺伝子

の水平転移に伴って起こっているか、否かを

明らかにする。これは、変異や重複といった

自身のゲノムの利用に加えて、水平転移とい

った大きな変化が、生物進化全般にどれだけ

の貢献をしているかを明確に示すこととな

る。 

具体的には、水平転移したゲノム断片の全

体像を明らかにし、それらの遺伝子断片の配

列解析を行う。そして、転写解析を行い、遺

伝子発現の質と量を明らかにする。このなか

で機能を持つとされる遺伝子について詳細

な解析を行っていく。 

 

３．研究の方法 

(1)アズキゾウムシゲノム中のボルバキア由

来ゲノム断片について 

①全ゲノムが明らかになっている3種類の

ボルバキアの情報を元に、ボルバキア遺伝

子に特異的なプライマーを200程度作成し、

各遺伝子の宿主昆虫への転移の有無を明

らかにする。 

②上記のプライマーを元に、ボルバキアゲ

ノムを網羅するゲノム断片のロングPCRに

よる増幅を行う。これをプローブとして、

アズキゾウムシゲノムに対して、サザンブ

ロットを行い、各領域の転移の有無を明ら

かにする。 

③転移が明らかになった遺伝子について

RT-PCRにより転写産物の有無の確認 

④定量的RT-PCR法による、転写量の同定。 

⑤定量的RT-PCR法による、転写部位の特定。 

 

(2)エンドウヒゲナガアブラムシゲノム中の

共生細菌由来ゲノム断片について 

①網羅的なEST解析、全ゲノム解析が進行中

であるため、それらの配列情報を元に、生

物情報学的に共生細菌由来の水平転移遺

伝子を同定する。 

②その転移遺伝子配列に基づいて、分子系統

進化学的解析を行い、転移遺伝子の由来と、

その分子進化を明らかにする。 

③転移が示唆された遺伝子についてゲノム

上に存在することをPCR、塩基配列の決定、

定量的PCRにより確認する。 

④ RT-PCR法、定量的RT-PCRを用いて、転写

量を同定し、その転写部位も明らかにする。 

 

４．研究成果 

(1)アズキゾウムシゲノム中のボルバキアに

由来する転移ゲノム断片について 

①205のボルバキア遺伝子特異的プライマー

を用いてPCRを行ったところ、57についてア

ズキゾウムシゲノムから増幅が見られた。塩

基配列を決定し、目的遺伝子断片の増幅であ

ることを確認した(図１)。 

また、143のボルバキアゲノム断片をロング

PCRにより増幅した。この断片は平均8.4kbあ

り、お互いに平均0.4kbの重なりがある。こ

の増幅断片全体で、ボルバキアゲノムの9割

をカバーする。この各断片をプローブとして、

アブラムシゲノムに対してサザンブロット

を行い、52のプローブにおいて、シグナルを

得た。このことは、プローブに用いた断片の

全部あるいは一部に、宿主に水平転移したゲ

ノム断片が含まれていることを示している

(図１)。 

以上のようにボルバキアゲノム全体を網

羅するPCRの28％で、アズキゾウムシゲノム

からの増幅が見られた。また、36％のボルバ

キアゲノム断片が、宿主ゲノムとハイブリダ

イズした。よって、少なくともボルバキアゲ

ノムの30%に相当する380kbのゲノム断片が、

宿主ゲノムに挿入されていると推測される。 

 



 

図１ ショウジョウバエ感染ボルバキ

アゲノムにマップしたアズキゾウムシ

ゲノム上のボルバキア由来の遺伝子 

PCRで増幅された遺伝子（赤線）、PCRで

未増幅の遺伝子（黒線）、サザンブロッ

トでシグナルが見られたPCR増幅断片

（緑ブロック）、シグナルが見られなか

った断片（白抜きブロック） 

 

では、転移ゲノム断片はどのボルバキアに

由来するのであろうか。56の転移遺伝子を用

いて、3種類のボルバキアと転移ボルバキア

ゲノム断片との分子系統解析を行った。その

結果、転移ボルバキアゲノム断片は、ショウ

ジョウバエ感染ボルバキアともっとも近縁

であることが再確認された。個別の遺伝子レ

ベルでもショウジョウバエ感染ボルバキア

の遺伝子ともっとも類似していることがわ

かった。 

 これまでの解析から、ショウジョウバエ感

染ボルバキアゲノムにマッピングした転移

遺伝子は集まって存在し（図１）、染色体FISH

においてもX染色体の短腕基部に常にシグナ

ルが見られ、分子系統解析も遺伝子によらず

ショウジョウバエ感染ボルバキアゲノムと

の類縁性を示す。これらのことは、水平転移

遺伝子が個別に異なるボルバキアに由来す

るのではなく、巨大なゲノム断片が、ショウ

ジョウバエ感染ボルバキアと近縁なボルバ

キアから一度の転移で宿主に水平転移した

と考えるのが妥当である。 

 

②57の水平転移遺伝子について、塩基配列を

決定して、既知のショウジョウバエに感染し

ている共生細菌ボルバキアのゲノム配列と

比較した。その結果、27の転移遺伝子におい

て、ナンセンス突然変異やフレームシフト突

然変異により、その遺伝子の読み枠が壊れて

いた。したがって、水平転移遺伝子の多くは、

機能するタンパク質をコードする情報を保

持していないことがわかった。また、転移遺

伝子においては、ボルバキアゲノムの遺伝子

より、”（アミノ酸の置換を引き起こす塩基

置換）/(アミノ酸置換を伴わない置換)”の

比率が高く、アミノ酸置換の分子進化速度が

転移遺伝子で加速していることが明らかに

なった。 

57の転移遺伝子についてRTPCR法により転

写産物の有無を確かめた。その結果、23の転

移遺伝子では増幅がみられなかったが、34の

転移遺伝子については、増幅が見られた(図

２A)。増幅産物は塩基配列決定により目的産

物であることを確認した。 

 

図２ ボルバキア由来の転移遺伝子の転写

活性  (A)RT-PCRによる検出 目的産物の

増幅有り（●）、増幅なし（○） （B）35

の転移遺伝子の定量的RT-PCR解析 転写産

物（緑菱）、ネガティブコントロール（●）； 



ORFの行、読み枠有（○）、読み枠が壊れて

いる遺伝子（●）；RT-PCRの行 増幅あり

（○）、増幅なし（●）。 

 

さらに定量的RT-PCR法を用いて35の転移遺

伝子について転写産物量を測定した。17の

転移遺伝子において、１マイクログラム当

たり102-104コピーの転写産物が存在するこ

とがわかった。一方、コントロールとして

宿主の遺伝子であるペプチド伸長因子1・

のmRNAのコピー数とイントロンRNAのコピ

ー数を測定したところ、各々5x107、104コピ

ーの転写産物が存在することが明らかにな

った（図２B）。以上の結果は、転移遺伝子

からの転写が起こっていることを示してい

る。しかし、その転写量はごくわずかであ

り、通常の遺伝子のイントロンと同一レベ

ルである。したがって、転写されてもすぐ

に分解される産物と同等かそれ以下の転写

産物しか存在しない。したがって、機能を

持つ遺伝子であるかどうかは疑わしい。頭

胸部と腹部に分けて定量的RTPCRを行って

も、同様の結果であり、組織特異的な転写

は見られなかった。 

このように、調べた限り転移遺伝子は、タ

ンパク質として十分な機能を持つレベルで

転写が起こっておらず、また、読み枠も壊

れ、アミノ酸置換への機能的制約も低くな

っている。これらの結果は、ボルバキア由

来の転移遺伝子の全部あるいは大部分が、

偽遺伝子化していると予想される。 

③転移遺伝子の機能を知る上で、アズキゾ

ウムシ内で、転移遺伝子を持つ系統と持た

ない系統を比較することが重要である。そ

こで、転移遺伝子を持たない系統を探索し

た。ボルバキアのwsp遺伝子特異的なプライ

マーを用いたPCRにおいて、ほとんどの日本

産及び台湾産野外個体では、増幅が見られ

たが、いくつかの個体で、増幅が見られな

かった。それらの個体について、系統を樹

立し、抗生物質処理により感染しているボ

ルバキア、あるいは他の細菌を除去した（日

本産：k10U2,r13U1; 台湾産：Rmtet）。 

系統間の転移遺伝子数の相違に関して、こ

れまで解析に用いてきたjCAus、今回作成し

たwsp-のk10U2、r13U1、Rmtetの４つの宿主系

統を用いて、PCR法により調べた。その結果、

新たに作成した系統にも転移した遺伝子の

存在を確認できた。k10U2およびr13U1で41の

転移遺伝子が存在することがわかった

（k10U2とr13U1では同一）。Rmtetでは、32の

転移遺伝子が見られた。これらはRmtetの1つ

の遺伝子を除いて、これら４つの系統に共

通して存在する（図３）。そして、系統間

の進化関係に基づくと、Rmtetは他の系統と

分岐後、26の転移遺伝子を失い、k10U2＋r13U1

でもjCAusとの分岐後、16の転移遺伝子を

Rmtet系統での欠失と平行して失ったことが

わかった。これは、全系統が共有する転移

遺伝子はゲノム中にjCAusでは2コピー保持

しているので、他の系統でも元々2コピー持

っていて、進化の過程で失いにくかったと

推定される。このような領域内に水平転移

遺伝子の機能と関連する遺伝子が存在する

可能性がある。 

 

図３ ショウジョウバエ感染ボルバキアゲ

ノムにマップした4つの系統のアズキゾウ

ムシゲノム上のボルバキア由来の遺伝子 

PCRで増幅された遺伝子（赤線）、PCRで未増

幅の遺伝子（黒線） 

 

(2)エンドウヒゲナガアブラムシゲノム中

の共生細菌由来ゲノム断片について 

エンドウヒゲナガアブラムシでは、ブフ

ネラという細胞内必須共生細菌を体内の菌

細胞に保持している。この菌細胞で発現す

る遺伝子の網羅的な解析が行われ、多数の

遺伝子についてその配列の決定が行われた。



その中に、真核生物の遺伝子ではなく、細

菌の遺伝子と高い相同性を示す遺伝子が2

種類あることがわかっていた(Nakabachi et 

al. 2005 PNAS)。 
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 この2つの遺伝子について分子進化的な解

析を行った。相同検索の結果、この2つの遺

伝子は、各々、ショウジョウバエ感染ボル

バキアの遺伝子、および、根粒菌の

Bradyrhizobium の遺伝子ともっとも類似

していることがわかった。ボルバキアの遺

伝子は、大腸菌ではLD-carboxypeptidase 

(LdcA)ともっとも類似しており、根粒菌の

遺伝子は大腸菌ではrarelipoprotein A 

(RlpA) ともっとも類似していた。アブラム

シLdcAおよび他の細菌の相同遺伝子との分

子系統解析を行った結果、アブラムシLdcA

はリケッチア類の細菌、中でもツツガムシ

共生細菌やボルバキアと近縁であることが

統計的にも有意に示された（図4）。 

RlpAの分子系統樹の推定も行った。アブ

ラムシRlpAは特定の細菌RlpAとの近縁性を

示したわけではないが、rlpA遺伝子をゲノ

ム中にコードする真核生物はアブラムシの

みであるため、この遺伝子もいずれかの細

菌より水平転移によって獲得されたことを

示している。 

これら2つの遺伝子の、定量的RT-PCRによ

る転写産物の定量解析は、どちらの遺伝子

も菌細胞特異的に高い転写活性を示した

（共同研究者の実験結果）。 

以上の結果から、エンドウヒゲナガアブ

ラムシゲノム中には、水平転移により獲得

した遺伝子が存在し、その内の1つはボルバ

キアの祖先に由来すること、さらに両遺伝

子ともに、必須共生細菌ブフネラが局在す

る菌細胞で特異的に発現していることが示

された。つまり、アブラムシは、ブフネラ

という共生細菌の維持に、別の日和見感染

したボルバキア様の細菌から水平転移で獲

得した遺伝子を利用しているのである。多

細胞性の真核生物が水平転移により遺伝子

を獲得し、その転移遺伝子が転移後も機能

していることは、水平転移の進化的な重要

性を示すだけではなく、昆虫―真正細菌の

共生の進化や維持機構の解明にもヒントを

与えるものである。 

1  

図4 LdcAの分子系統樹 NJのブーツストラ

ップ値(ノード上)、MLのブーツストラッ

プ値(ノード下)、ベイズの事後確率

>0.95(ノード太線)、アブラムシ－ボルバ

キア－ツツガムシ共生細菌のクラスター

を赤で示す。 
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