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１．はじめに 

「虫瘤（むしこぶ）」は，植物に共生・寄生する昆虫が,自身の住居や餌場獲得のため

に，植物に誘導して作らせる特殊器官であ

る（図１，２）。植物と共生する多くの昆

虫が，捕食や送粉，営巣など「植物のそこ

に在る姿をそのまま」利用するのに対し，

植物に虫瘤をつくらせる昆虫（虫瘤形成昆

虫）は，「異種である植物に，潜り込み

（エンドパラサイト），植物の発生プログ

ラムを外部から操作することで，植物には

本来存在しない虫瘤器官を創生」する。 
従って，虫瘤形成現象は，高次元の共生

関係現象であり，植物が自身の遺伝子型に

ない表現型を示す「延長された表現型」の

代表例であると考えられる（Dawkins 
1982）。 

 
図１．ヌルデの虫こぶ（A 上）は，ヌルデ

の果実（A 下）に色や形態は似ているが，

大きさが異なる。ヌルデの虫こぶを割る

と，数千個体ものヌルデシロアブラムシが

観察される（B）。 
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虫瘤形成昆虫は，タマバエやタマバチ，フシダニ，アブラムシなど，2 万から 20 万種類

以上と推定されており（Price et al. 1987; Espirito-Santo and Fernandes 2007），宿主植物との組

み合わせによって，多種，多様な形の虫瘤が作り出されることが知られている（Mani 1964; 
Felt et al. 1918）。通常，多細胞生物は，一度分化した器官が別の器官に変化することはない

が，虫瘤形成では，分化した「葉」や「茎」の細胞から，植物の通常の発生過程には発現し

ない「虫瘤」器官が再生される。 

虫瘤形成昆虫はどのようにして宿主植物に虫瘤形成を誘導するのか？多様な形態の虫瘤は

どうしてできるのか？こうした問いをはじめ「虫瘤」は，何世紀にもわたり多くの研究者を

魅了し，数多くの行動学や組織学の研究や（Gätjens-Boniche 2019），虫瘤形成に関与する多

くの候補遺伝子が報告されてきた（Chen et al. 2008; Zhao et al. 2015; Yang et al. 2018; Wang et 
al. 2018; Eitle et al. 2019; Cambier et al. 2019; Takeda et al. 2021; Wei et al. 2022; Schultz et al. 
2019）。しかしながら，昆虫側の虫瘤誘導因子について，また植物側の虫瘤誘導因子の受容

体・シグナル伝達因子についても，分子レベルでの解明はされておらず，虫瘤形成メカニズ

ムはほとんど未解明のままである。そのため，虫瘤形成は高次元の共生関係現象であるが，

共生関係のうち，相利共生，片利共生，寄生のどれであるかを判別することは困難である。 

２．宿主植物に形成される虫瘤の共通性を抽出する 

２−１．虫瘤は，高度に組織化した器官である 

前述のとおり，虫瘤の形態は多様である

が，私たちは，虫瘤形成に共通する分子メ

カニズムが存在すると考え，まず，虫瘤形

態に共通した特徴を抽出した。 

ヌルデシロアブラムシの宿主植物は，ウ

ルシ科の落葉高木であるヌルデである。そ

の葉の翼葉に形成される虫瘤は，（1）中
央に昆虫の居住空間があり，これを取り囲

む組織は，（2）昆虫の食料となる幹細胞

化した内部構造と，（3）非常に堅い木質

化した層状の外殻構造でできる層状構造，

そして，（4）水分や養分を送り込むため

に張り巡らされた維管束，といった 4つの

特徴的な構造をもっている（図２, Hirano 
et al. 2020）。これは，アグロバクテリウム

が作る秩序のない腫瘍状の組織「クラウン

ゴール」とは異なり，高度に組織化した複

雑性を有している（Gätjens-Boniche 
2019）。  

 

図２．ヌルデシロアブラムシがヌルデに作

る虫こぶ「五倍子」の構造．外部にはリグ

ニン化した硬い外郭構造 （oe），内部には

柔らかい構造 （ie） と維管束構造 （vb） 

が発達しており，内部の空洞部分に，ヌル

デシロアブラムシ （ap） が生息している

（文献 Hirano et al. 2020 より引用）。 
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２−２．虫瘤形成は，花器官形成プログラムをハイジャックし，ソース器官をシンク

器官へ変える 

私たちは，ヌルデの，虫瘤形成初期の虫瘤，葉，花，果実について，網羅的遺伝子発現解

析である RNA sequencing（RNA-seq）解析を行い，ヌルデの虫瘤では，花器官形成遺伝子や

果実形成遺伝子，病害応答・抵抗性遺伝子が顕著に発現変動していることを明らかにした

（Hirano et al. 2020）。 
続いて，虫瘤の外観が，単に少し膨らんだだけのヒサカキ虫瘤，これより膨らみが目立つ

カンコノキ虫瘤，立体的なブドウ虫瘤，そして，幹細胞や二次細胞壁などの高次構造がはっ

きりしているヨモギやヌルデの虫瘤など，異なる数種類の虫瘤の RNA-seq 解析を比較した

（Takeda et al. 2019）。その結果，すべての虫瘤で共通して，CLE44，BAM3，WOX ファミ

リーなど，幹細胞を維持または誘導する遺

伝子群の顕著な発現変動が見られ，虫瘤形

成過程において，細胞の幹細胞化が促進さ

れることを明らかにした（Takeda et al. 
2021）。さらに，虫瘤で，花器官形成の

ABCEモデル（図３B）の遺伝子群の特徴的

な発現パターンも見いだした（Takeda et al. 
2021）。 

1991年に Meyerowitz や Coen のグループ

によって提唱された ABCモデル（Coen and 
Meyerowitz 1991）とその後の研究により確

立された，花器官形成の ABCEモデルは，

「がく，花弁，雄しべ，雌しべの 4 種の花

器官は，クラス A，B，C，E の 4 種類の遺

伝子の発現によって決まる；すべての花器

官の形成に必要とされるクラス E 遺伝子

（SEP1, SEP2, SEP3, SEP4）が発現し，その

上でクラス A 遺伝子（AP1, AP2）が働く

と，花器官の一番外側のがくが形成され，

クラス A とクラス B 遺伝子（PI, AP3）の両

方が働くとその内側の花弁が，クラス B 遺

伝子とクラス C 遺伝子（AG）の両方が働く

とその内側の雄しべが，クラス C 遺伝子が

働くと，中心の雌しべが形成される」とい

うモデルである（図３B）。 
虫瘤器官で見られる花器官形成遺伝子の

特徴的な発現パターンとは，次のようであ

った。ヨモギやヌルデの虫瘤のように，非

 

図３．（A）虫瘤形成モデル；幹細胞誘導

遺伝子の発現の後，花器官形成のクラス

A，B，C 遺伝子の発現組み合わせによっ

て虫瘤の形態が決まる。（B）花器官形成

の ABCモデル；クラス E 遺伝子をベース

に，クラス A 遺伝子が働くとがくが，クラ

ス A，B 遺伝子が働くと花弁が，クラス

B，C 遺伝子が働くと雄しべが，クラス C
遺伝子が働くと雌しべが形成される（文献

Takeda et al. 2021 を改変）。 
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常に立体的で複雑性の高い虫瘤では，花器官形成のベースにあるクラス E 遺伝子とクラス

A，C 遺伝子が高発現し，クラス B 遺伝子の発現は低く保たれていた。そして，虫瘤の立体

性や器官としての複雑性が低くなるほど，クラス A 遺伝子やクラス E 遺伝子の発現が相対

的に低くなっていた（図３A）。この結果から，虫瘤は，クラス E，A，C 遺伝子の高発現お

よびクラス B 遺伝子が低発現することで「がくと雌しべの発達と，花弁と雄しべの退化」を

誘導し，がくが硬化した外殻と，雌しべが変化した組織を基本として形成される，つまり，

虫瘤形成とは，虫瘤形成昆虫によって，花器官形成遺伝子群が操作されたことで，花器官形

成および果実形成が変形させられた結果であると，示唆された。 
以上を総合して，私たちは，虫瘤形成では，その初期においては，あらゆる虫瘤に共通の

遺伝子発現の誘導で，葉などの分化した器官から幹細胞化が促進され，そしてその後の花器

官形成遺伝子の発現量の組み合わせによって，虫瘤形態のバリエーションが生まれると考え

た。 

３．寄生昆虫が分泌する虫瘤形成因子を探る 

３−１．虫瘤形成昆虫，ヌルデシロアブラムシ 
ヌルデの虫瘤形成昆虫であるヌルデシロアブラムシ（Schlechtendalia chinensi）は，5，6

月頃に，幹母と呼ばれる 1匹の雌が一次ホストであるヌルデの翼葉に潜り込み，直径 1 mm
ほどの虫瘤を形成し，無性生殖で「胎生雌虫」を産む。その後，単為生殖を繰り返して，９

月頃までヌルデシロアブラムシの「無翅型」コピーが増産され，それにつれて虫瘤は直径 3
～6 cm ほどまで急速に成長する。その虫瘤のサイズは，2 か月ほど維持され，11月頃に，虫

瘤の中で成長した翅を持つ「有翅型」が虫

瘤に穴を開けて飛び出し，二次ホストであ

るコケ植物（チョウチンゴケ類）に移動す

る。そこで，無性生殖で産まれた幼虫が越

冬し，翌春に有翅虫となって再びヌルデに

移動すると，無性生殖で雌と雄が産まれ，

有性生殖によって，新たな幹母が生まれ

る。 

３−２．虫瘤形成昆虫は植物ホルモンを

生成する 
ヌルデシロアブラムシによる虫瘤形成に

は，「幹母がヌルデの葉の葉脈近傍に何ら

かの物質（エフェクター）を注入」するこ

とが必要であり，その注入部分が陥没し

て，周囲が隆起し，幹母を包み込むことで

初期の虫瘤が形成する（図１A, B）と予想

されてきた。一方，虫瘤形成昆虫は，植物

ホルモンを合成しているとの報告もあり

 

図４．シロイヌナズナは，ヌルデシロアブ

ラムシ虫体の破砕液（Sc. extract）に浸漬す

ると（B），異常な細胞分裂と細胞伸長が

起こり，水に浸漬したとき（A）と比較し

て，形態が大きく変化した（文献 Hirano et 
al. 2023 より改変）。 

A B
Control S.c extract
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（Yamaguchi et al. 2012），実際，私たちは，ヌルデシロアブラムシの虫体から，植物の幹細

胞化や細胞増殖を促進する作用がある植物ホルモン，オーキシンやサイトカイニンを高濃度

で検出した（Hirano et al. 2020）。 
植物は，動物に比べて高い可塑性をもち，植物ホルモンであるオーキシンやサイトカイニ

ンを与えて培養すると，分化細胞から「カルス」と呼ばれる未分化細胞が増殖し，その後の

誘導で植物体に再生することが，古くから知られている。しかし，植物ホルモンの作用だけ

では，虫瘤のような高次構造を持った器官は形成できない。そこで私たちは，植物ホルモン

に加えて，虫瘤形成昆虫が分泌する，未同定の誘導物質「虫瘤誘導物質」が，分化細胞を幹

細胞化させ，花芽や花や実を作る遺伝子を

操り，「虫瘤形成」を誘導していると推察

した。 

３−３．虫瘤形成の誘導物質を探す 
私たちは，「虫瘤誘導物質」を同定する

ため，モデル植物シロイヌナズナを使った

虫瘤形成解析法である，Arabidopsis based-
gall formation assay（Ab-GALFA）を開発し

た。これは，ヌルデシロアブラムシを含む

虫瘤形成期の虫瘤形成昆虫をすりつぶした

懸濁液（虫液）に浸したシロイヌナズナの

幼植物は，一晩でその形態が大きく変わ

る，という発見に基づいている（図４）。 
Ab-GALFA を用いると， ヌルデシロアブ

ラムシの虫液は，ヌルデシロアブラムシ虫

体の植物ホルモン組成を再現した溶液

（artificial hormone mix; AHM）よりはるか

に著しく，シロイヌナズナの分化細胞を幹

細胞化し（図５），導管形成を多数誘導し

（図６），堅い二次細胞壁を形成させるこ

とがわかった。 
また，シロイヌナズナの RNA-seq 解析に

おいて，虫液処理で発現誘導される 1088 の

発現上昇遺伝子と 1126 の発現減少遺伝子の

うち，それぞれ，43％と 32％の遺伝子は，

AMH処理で発現誘導される遺伝子と重複し

ていた。したがって，それぞれ，57％と

68％の遺伝子は，植物ホルモン以外の物質

による発現誘導であることが示された

 
図５．PLT1-GFP を自己プロモーターの制御

下で発現するシロイヌナズナ幹細胞マーカー

ラインを，AHM もしくは虫液（Sc extract）
に一晩浸漬したとき（A），虫液の方がより

広範囲で高い強度の蛍光を観察した（B）
（文献 Hirano et al. 2023 より引用）。 
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図６．野生型シロイヌナズナを，AHM もし

くは虫液（Sc. Extract）に一晩浸漬し，導管

の構成成分であるリグニンとスベリンを

Auramin O で染色すると（A, C, E），AHM
より虫液処理の方が，顕著に染色され，導管

（xylem）形成誘導の促進も観察された

（G）（文献 Hirano et al.2023 より引用）。 
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（Hirano et al. 2023）。現在，Ab-GALFA や in silico 解析により，「虫瘤誘導物質」の同定を

試みている（論文投稿中）。 

３−４．虫瘤誘導物質で植物が強くなる 
ヌルデシロアブラムシによってヌルデに虫瘤が形成されると，虫瘤は，2，3 か月で 100

万倍の体積に成長するが，最近の研究により，宿主植物ヌルデでは，光合成効率が上昇する

ほか（Chen et al. 2020），病原菌耐性遺伝子の発現が誘導されることが分かってきた

（Hirano et al. 2020）。これらのことから，私たちは，虫瘤形成を誘導する物質を，成長促進

作用や病害抵抗性付与作用をもつ生物賦活剤（バイオスティミュラント）として，植物に利

用する応用研究も進めている（特許出願済）。天然由来の虫瘤誘導物質は，環境にやさし

く，すべての生物のエネルギーの源である植物の生産を促進し，未来型の農業や社会を助け

る力になると考えている。 
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