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研究成果の概要（和文）：マツ材線虫病のシステムは外来の病原線虫，媒介昆虫，宿主によって構成され，大量
のマツの枯死と媒介昆虫の大発生を引き起こす。病気の発生地域拡大の先端では病原線虫と在来の非病原線虫の
雑種が生じ，浸透交雑によって病原線虫の適応的進化が起こると考えられた。媒介昆虫の大発生は昆虫の分散能
力と繁殖能力を無関係にし，大発生によって病気の拡大速度は通常より早くなると考えられた。健全木が病気の
流行に必要な最小密度を越えていても，媒介昆虫の成虫密度が低いと，流行が起こらないこと（Allee効果）が
初めて実証され，立木密度と昆虫の成虫密度の制御によって，病気の流行を抑制できることが証明できた。

研究成果の概要（英文）：Pine wilt disease system is composed of an alien pathogenic nematode, the 
insect vector, and the pine host.  The disease has been killing a lot of pine trees and causing the 
outbreak of insect vector.  Hybridization between the pathogenic nematodes and native non-pathogenic
 nematodes occurred at the front of the disease incidence range, resulting in introgression 
hybridization which leads to adaptive evolution for the pathogenic nematode.  The outbreak of insect
 vectors made the dispersal have no relation to the reproductive ability, leading to the expansion 
rate of disease incidence range more quickly than the pre-outbreak densities.  It is predicted that 
low densities of the insect vector cannot induce the disease epidemic (Allee effect) even when the 
host trees are above a density under which the epidemics do not occur.  The Allee effect was 
verified in the field, suggesting that controlling the host tree density and vector density may 
inhibit the disease epidemics.

研究分野： 森林動物学
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１． 研究開始当初の背景 
マツ材線虫病は北米由来の伝染病である。

本病の大流行が東アジア，ポルトガル，スペ
インで起こり，大量のマツが枯れている。こ
の病気はマツノザイセンチュウの感染によ
って起こり，マツノマダラカミキリなどの
Monochamus属の昆虫によって伝播される。 

元々，ユーラシア大陸には非病原性のニセ
マツノザイセンチュウ（以後，非病原線虫と
略記）が広く分布し，マツ－線虫－媒介昆虫
の安定した系を構成していた。ところが，マ
ツノザイセンチュウ（以後，病原線虫と略記）
の侵入定着後，本病の流行地域は拡大してい
る。本病の未発生地では非病原線虫だけが検
出されるが，流行地では非病原線虫は病原線
虫に置換される（図１）(Cheng et al. 2009)。
つまり，流行地域の拡大速度は病原線虫の毒
性 と 分 散
（媒介昆虫
の飛翔）と
マツの感受
性レベルだ
けでなく，
２種線虫の
種間競争も
関係すると
考えられる。 
私たちの近年の研究によって，線虫の種間

競争は本病流行地の拡大速度に大きく関係
することが示された。例えば，１）冷涼地で
病原線虫を接種してマツが枯れても，それら
から脱出した媒介昆虫は非病原線虫しか保
持しない場合があること（Jikumaru & 
Togashi 2008），２）２種線虫の分離株間で
は，雑種崩壊する組合せと雑種由来個体群が
確立する組合せがあること（Taga et al. 
2011），３）雑種崩壊する分離株を用いた接
種実験では，非病原線虫が病原線虫による発
病を抑制し，抑制は頻度依存的であること，
つまり繁殖干渉による種間競争の重要性
（Liao et al. 2014）が分かってきた。また，
台湾産のマツノマダラカミキリは幼虫密度
に 依 存的 し て 幼虫の 休 眠率が 変 化 し
（Togashi 2017），成虫の飛翔形質も密度依
存的に変化することが示唆された。流行地域
から未感染地域に移行するにつれて，媒介昆
虫密度が低くなる。そのため，Takasu et al. 
(2000)が飛翔距離の一つの頻度分布を用い
て推定した拡大速度より実際の速度は，媒介
昆虫密度を通してもっと動的に変化すると
考えられる。 
このように，マツ材線虫病の場合，宿主の

密度と抵抗性(感受性)の程度，病原線虫の毒
性，媒介昆虫密度，病原線虫と非病原線虫の
種間競争が，流行の規模と感染地域拡大速度
に関係すると考えられ，４者系のパラメータ
は，伝染病の流行域の中心から未発生域まで
の流行の程度に依存して変化すると考えら
れる。しかしながら，その解明のために野外
調査に基づくパターンの検出，パターンの実

験的解析とモデルによる解析はこれまで行
われてこなかった。 
 
２．研究の目的 
近年，人間と物資の短時間の大量移動によ

って，生物が大陸を越えて移動し，新しい生
態系に定着してその生態系を破壊すること
が頻繁に起こるようになった。そのため，侵
入生物の問題は現代の世界的課題である。 
生物の侵入過程では侵入種が土着の近縁

種を急速に置換することがある。これまでは，
資源競争によって種の置換が起こると考え
られていたが，繁殖干渉による種間競争がよ
り重要であるという認識が高まり始めた
（Gröning & Hochkirch 2008）。ただ，それ
らの研究は世代の重なりのない種または特
定の季節に繁殖する種の調査や実験の結果
であるのに，数理モデルは世代の重なりを仮
定していた。このため，理論的予測を直接的
検証ができず，パラメータの推定も出来てい
ない。これに対して，線虫は数理モデルの仮
定を満たしていることから，繁殖干渉による
種間競争のモデル実験系となるだけでなく，
侵入生物の生態学的理論をさらに緻密なも
のに発展させ，侵入生物の駆除に新しい視点
を与えることが期待できる。 
さらに，マツ材線虫病の場合，２種線虫の

種間競争は雑種崩壊の有無に依存して大き
く異なるだけでなく，その種間競争はマツの
抵抗性の強さとの相互作用を伴って発病過
程を変化させると考えられる。このようなダ
イナミックな系では，ある種の個体群内の形
質の小さな変化が系全体の挙動（本研究の場
合，感染地域の拡大速度）に大きく影響する
と考えられる。本研究では，感染地の拡大速
度に及ぼす２種線虫の種間競争と媒介昆虫
の密度の影響を野外調査と実験によって解
明する。一方，これまでのデータと本研究で
得られたデータを用いて，拡大速度に及ぼす
それらの効果をシミュレーションモデルに
よって評価し，材線虫病の新防除戦略形成に
寄与する。 
 
３．研究の方法 
(1) 病気の流行程度，病原線虫の分散と毒性，
２種線虫の種間競争の関係：長野県松本市か
ら塩尻市にかけて，マツ材線虫病の先端地は
５km/年の速度で広がった。そこで，マツ材線
虫病の流行地域から未発生地域までの間に，
病気の激害地Ａ，発生継続地のＢ，発生先端
地Ｃ，未発生地Ｄのアカマツ林に調査区（30m
×30m）を設け，１林分あたり５粘着スクリー
ントラップ（ＳＴ）を５月末から10月上旬ま
で設置した。また，アカマツ新鮮丸太を設置
して媒介昆虫を捕獲した。このようにして，
2015年から2017年まで，林内の媒介昆虫成虫
の種と密度を調べ，発病木数を記録した。捕
獲成虫の一部と枯死木から線虫を分離し，核
rDNA とmtCOIの解析によって２種線虫の雑種
個体の出現を調べた。さらに，分離された線
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図１.　材線虫病流行地の最先端における
２種線虫の空間分布の概念図



虫を培養して，1.5年生の852本のクロマツ苗
木に5,000頭ずつ接種して，その毒性を評価し
た。接種は2016年と2017年に行った。 
 
(2) 繁殖干渉による２種線虫の種間競争：繁
殖干渉による２種線虫の種間競争の特性を明
らかにするために，マツノザイセンチュウ分
離株T-4 とニセマツノザイセンチュウ分離株
Srfの合計数を50頭に保ちながら，2種の個体
数比を10:0，9:1，7:3，5:5，3:7，1:9，0:10
となるように，シャーレ内のB. cinereaの菌
叢に接種した。繰り返し数は３である。接種
の７日後に培地から4.33％のサンプルをとり，
新しいB. cinerea菌叢のあるシャーレに移し
た。残りの培地とシャーレの内壁から線虫を
分離し，その個体数を調べた。さらに，各シ
ャーレの36頭（幼虫と雄成虫）の各個体のrDNA
の型を調べた。その後7日おきに接種の35日後
まで，線虫個体群の一部を新しい菌叢に移し
ながら，この調査を続けた。 
 
(3) 雑種崩壊しない２種線虫の同時接種が発
病に及ぼす影響：２種の線虫が枯死木内で交
雑するかどうかを明らかにするために，雑種
崩壊しない２種線虫の分離株の４組合せにつ
いて，各種 2,500頭ずつ（合計 5,000頭）を
３年生クロマツに接種した。枯死後，木から
線虫を分離し，幼虫と雄成虫を合わせて90～
100頭のrDNAの遺伝子型を個体別に調べた。 
 
(4) １林分の病気流行の年次的変化とマツノ
マダラカミキリ成虫の線虫伝播能力および
Allee効果：暖地ではマツ材線虫病によるマツ
林の崩壊は早い。山口県萩市（旧田万川町）
のアカマツ林分（初期生存木数100）にＳＴを
設置し，成虫密度を調べた。さらに，林分か
ら毎年５枯死木を採取し，発生したマツノマ
ダラカミキリ成虫の体重，産卵前期間，後翅
面積，翼加重，卵巣小管数を調べた。 
マツ材線虫病の流行において，Yoshimura 

et al. (1999)は，媒介昆虫の密度にAllee効
果があることを予測した。そこで，山口県宇
部市の２林分の７年間の成虫密度と健全木密
度の関係を使って，その検証を試みた。 
 
(5) 幼虫密度と成虫の分散能力・繁殖能力の
関係：幼虫密度と成虫の分散能力・繁殖能力
の関係を実験的に明らかにするために，2016
年６月にクロマツ12本を断幹し，根元を剥皮
して網室で覆った。7月に既交尾のマツノマダ
ラカミキリ雌成虫12頭を網室内に放し，1週間
産卵させ，成虫を除去してから，産卵痕密度
を調べた。2017年に木から脱出した成虫の体
重を測定し，雄と一緒に飼育して産卵前期間
を記録し，卵巣小管数と後翅面積を測定した。 
 
(6) 成虫の繁殖と幼虫休眠に対する幼虫密度
の影響：台湾産のマツノマダラカミキリ孵化
幼虫を１，２，４頭と段階的に変えてマツ小
丸太に接種し，その後，25℃の長日条件下（16

時間明期8時間暗期）で飼育した。成虫の脱出
後に体重と産卵前期間を測定した。非休眠系
統と休眠系統について，それぞれ実験を行っ
た。また，幼虫の接種の３週後に密度を変え
ることによって，休眠に対する幼虫密度の感
受期を調べた。 
 
(7) 樹体内のマツノマダラカミキリ幼虫とマ
ツノザイセンチュウの関係：アカマツまたは
クロマツの小丸太にマツノザイセンチュウ，
台湾産マツノマダラカミキリ孵化幼虫，青変
菌を組み合わせて接種した。その３週後に，
幼虫の体重と頭幅を測定し，昆虫のフラス，
樹皮，材から線虫を分離した。また，各部分
のエルゴステロール含有率を測定した。 
 
(8) 台湾産マツノマダラカミキリの侵入の影
響予測：台湾産マツノマダラカミキリが日本
に侵入した場合，日本産マツノマダラカミキ
リとマツ材線虫病の流行に及ぼす影響を明ら
かにするために，台湾産と日本産のマツノマ
ダラカミキリの正反交雑を行い，休眠率を測
定した。 
 
(9) 異種媒介昆虫間のマツノザイセンチュウ
の移動：実験室でマツノマダラカミキリ成虫
にマツノザイセンチュウを保持させた。この
未交尾の成虫と線虫を保持しないカラフトヒ
ゲナガカミキリ成虫を容器に入れた。配偶行
動の終わった直後に，体の表面と内部の線虫
数を調べた。 
 
４．研究成果 
(1) 病気の流行程度，病原線虫の分散と毒性，
２種線虫の種間競争の関係：マツ材線虫病の
激害地Ａの調査区では，累積枯損率は2014年
の1.2%から2017年の53.7%に増加し，発生継続
地Ｂのそれでは2015年の0%から2017年の
12.5%に増加した。一方，発生先端地Ｃと未発
生地Ｄの調査区では，2017年まで発病して枯
れた木は発生しなかった。激害地Ａでは，マ
ツノマダラカミキリ密度は増加し，カラフト
ヒゲナガカミキリ密度は減少した（図２）。
発生継続地Ｂでは，マツノマダラカミキリ密
度の増加率は低く，カラフトヒゲナガカミキ
リは低い密度で存続していた。発生先端地Ｃ
と未発生地Ｄでは，カラフトヒゲナガカミキ
リ密度は安定しており，マツノマダラカミキ
リ成虫が侵入していることが示された。これ
らのことから，マツ材線虫病の流行によって，
マツ林内ではカラフトヒゲナガカミキリがマ
ツノマダラカミキリによって置換され，生態
系の攪乱が起こっていることが実証された。 
 2015年に２調査区内で枯れたアカマツの内
13本と2016年に３調査区で枯れたアカマツの
内13本から，マツノザイセンチュウだけが検
出された。 
 研究期間中に捕獲されたマツノマダラカミ
キリ成虫の内，８頭はマツノザイセンチュウ
だけを，１頭はニセマツノザイセンチュウ（非



病原性線虫）
だけを，５頭
は２種線虫を
保持し，雑種
Ｆ１（２種の
rDNAをもつ個
体）と核細胞
質雑種の線虫
個体が発見さ
れた。カラフ
トヒゲナガカ
ミキリ10頭の
うち，４頭は
マツノザイセ
ンチュウだけ
を，３頭はニ
セマツノザイ
センチュウだ
けを，１頭は
２種の線虫を
保持していた。
このように病
気発生の先端
地域では，２
種線虫の雑種
の形成，それ
に伴う遺伝子
浸透，および
カラフトヒゲ
ナガカミキリ
によるマツノ
ザイセンチュ
ウの伝播が起
こることが示
された。 
 採集されたマツノザイセンチュウをクロマ
ツに接種した場合，激害地，微害地，被害先
端地の線虫による平均枯死率はそれぞれ0.67，
0.64，0.25となり，被害先端地のマツノザイ
センチュウの毒性が低いことが示唆された。
このことは，マツノザイセンチュウの分布先
端域のマツは平均的に感受性が高いため，低
い毒性の線虫によって流行が始まるのに対し
て，流行によってマツの生立木密度が低くな
ると，マツは平均的に抵抗性の程度が高くな
るため，毒性の高い線虫が選択されると考え
られた。 
 
(2) 繁殖干渉による２種線虫の種間競争：T-4
のrDNAを持つ個体をBx rDNA, SrfのrDNAを持
つ個体をBm rDNA,および2種のrDNAを持つ個
体をBx/Bm rDNAと表すと，9:1でT-4とSrfを接
種した場合，接種の２週後に３個体群ともBx 
rDNAを持つ個体の割合は100％に達した。7:3
でT-4とSrfを接種した場合，４週後に３個体
群ともBx rDNAを持つ個体の割合は100％に達
した。5:5でT-4とSrfを接種した場合，４週後
に２個体群がそうなったが，１個体群では５
週後にも雑種個体が出現した。これに対して，
1:9でT-4とSrfを接種した場合，２個体群が４

週後に，3:7でT-4とSrfを接種した場合，５週
後にそれぞれ２個体群でBm rDNAを持つ個体
の割合が100%に達した。興味深いことに1:9
でT-4とSrfを接種した1個体群ではBx rDNAを
持つ個体の割合が２～４週後に減少せず，５
週後には雑種個体の割合が高まったことであ
った。これらの結果は，繁殖干渉による種間
競争の予測（頻度依存的な他種の排除）と一
致しており，漸化的に競争係数を推定するこ
とができた。このパラメータ推定は初めて行
われた。 
 
(3) 雑種崩壊しない２種線虫の同時接種が発
病に及ぼす影響：分離株の４組合せの線虫接
種によって，一部のクロマツは枯れた。枯れ
た木から分離された線虫には５－30％の雑種
個体が含まれていた。つまり，２種線虫が生
きた樹体内に侵入した場合，その中で交雑を
行うことが実験的に示された。このことから，
ニセマツノザイセンチュウの遺伝子がマツノ
ザイセンチュウ個体群に浸透し，マツノザイ
センチュウの遺伝的変異を高め，その結果マ
ツノザイセンチュウの形質が適応的に進化す
ることが示唆された。 
 
(4) １林分の病気流行の年次的変化とマツノ
マダラカミキリ成虫の線虫伝播能力および
Allee効果：マツノマダラカミキリの大発生し
た2013年と2014年の成虫の体サイズは大発生
前の2012年より有意に大きかった。大発生前
の2012年には翼荷重と産卵前期間の間には有
意な負の相関があったが，大発生の年には翼
荷重に対して産卵前期間は変化を示さなかっ
た。つまり，大発生前，分散しやすい媒介昆
虫は繁殖が遅くなる傾向があった。それに対
して，大発生すると，分散能力と無関係に繁
殖が始まり，病気の被害地が広がりやすくな
ることが示唆された。 
 これまでの２林分の7年間の継続調査によ
って，病気の流行が起こるのに必要な最小健
全木密度を超えていても，媒介昆虫の成虫密
度が低いと，流行が起こらないこと（Allee
効果）が初めて実証された。このことは，マ
ツ林の立木密度とマツノマダラカミキリの成
虫密度の制御によって，病気の流行を抑制す
ることができることを示す。 
 
(5) 幼虫密度と成虫の分散能力・繁殖能力の
関係：2017年５月24日から６月23日までの間
に38頭の成虫が脱出した。雌18頭の平均体重
は310mg，雄20頭のそれは304mgであった。雌
の平均産卵前期間は13.7日であった。体重と
卵巣小管数の間には正の相関があった。雌の
平均後翅面積は2.94㎝2，雄のそれは2.65㎝2

であり，平均翼荷重は雌の場合 0.10㎝2/mg，
雄の場合 0.10㎝2/mgであった。 
 
(6) 成虫の繁殖と幼虫休眠に対する幼虫密度
の影響：非休眠系統について，丸太当たりの
幼虫の初期密度は，雌成虫の産卵前期間（平



均値 ± SE ＝ 21.0 ± 0.7 日）と脱出までの
発育期間（89.0 ± 11.8 日）に影響を与えな
かったが，成虫の体重は密度の影響を受け,
密度１の体重（498.7 ± 13.7 mg）と密度２
の体重は（477.7 ± 12.1 mg）は密度４の体
重（426.8 ± 11.8 mg）より有意に大きかっ
た。休眠系統については，幼虫密度が高くな
るほど休眠率は，0.714，0.340，0.128と減少
し，生存率は0.980，0.833，0.691と減少し，
成虫の平均体重は533.5mg，450.0mg，343.1mg
と減少し，平均発育期間は93.4日，93.9日，
85.2 日と減少した。産卵前期間は体重が重い
ほど長くなったが，密度の影響を受けなかっ
た。 
 孵化幼虫の１頭を小丸太に接種し，その３
週後に密度を２にした場合，休眠率は 0.146
であり，密度を変えなかった場合の休眠率
0.500より低下した。これに対して，密度を２
頭から１頭にした場合，休眠率は 0.362とな
り，密度を変えなかった場合の 0.152より高
くなった。このことから，休眠に及ぼす密度
の感受期は幼虫期後半であることが分かった。 
 
(7) 樹体内のマツノマダラカミキリ幼虫とマ
ツノザイセンチュウの関係：マツノザイセン
チュウ密度は昆虫のフラスで極めて高く，材
や樹皮では低かった。一方，線虫の有無は昆
虫の発育や成長に影響を与えなかった。エル
ゴステロール含有率はフラスで最大であった。
エルゴステロールは糸状菌量を表し，糸状菌
はマツノザイセンチュウの餌である。これら
のことから，樹体内の線虫と媒介昆虫は片利
共生であることが分かった。 
 
(8) 台湾産マツノマダラカミキリの侵入の影
響予測：日本産と台湾産の純系の休眠率 
1.000と 0.176に対して，交雑個体群のそれは
1.000と 0.979を示した。兄妹交雑による第２
世代（Ｆ２）の休眠率は，日本産純系 1.000，
台湾産純系 0.783，雑種個体群 0.915，0.896
であった。日本産の休眠遺伝子は優性であり，
その遺伝子座は２つあると推定された。この
ことから，台湾産マツノマダラカミキリの遺
伝子浸透が起こり，非休眠の遺伝子は日本産
マツノマダラカミキリ個体群内に長く存続す
ると考えられた。 
 
(9) 異種媒介昆虫間のマツノザイセンチュウ
の移動：カラフトヒゲナガカミキリからマツ
ノザイセンチュウが分離され，マツノザイセ
ンチュウは２種の昆虫間を移動することが示
された。 
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