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は 　 じ　 め　 に

　近年， 農業害虫 の 防除 に 関す る考 え 方 は 大きく変化 し，

ともすれば農薬
一

辺倒 に なりがちな防除か ら，生態的機能

を活 用 した 持続的な 技術へ の 変革 が 模索 され て い る．そ の

よ うな中で ， 農薬は しば しば悪者に され が ち で あ る．確か

に，過去に環境へ の残留や母乳 へ の 影響な ど深刻な問題を

もた ら した
一

面 も あ る．しか し，放置す れ ば虫害や病害の

影響 に よ り多大な 農作物が 減収を余儀 な くされ る な か で ，

世界 の 食料生産 と安定供給 に おい て 農薬が 果 た して きた 役

割は極 め て 大きい，地球温暖化 とそ れ に伴 う害虫 の 発生様

相や 地理的分布の 変化 と，現在の 食料供給問題を考えれば，

今後に おい て もそ の 役割の 重要性に変わりはな く，そ の 中

で 環境へ の 負荷を軽減し，生態的機能の 活用 と共に食料生

産 に お ける病虫害管理 の両輪を成す薬剤の 開発が 必要不可

欠で あ る．

　一
方，殺虫剤の ように 生物集団に 対 して 強烈な淘汰圧を

及 ぼ す薬剤 の 使用は，薬剤抵抗性の 発達 と い う，我 々 に

と っ て ネ ガ テ ィ ブな 小進化 の 問題を宿命的 に 抱え て い る．

特に ， 世代が短く，増殖力が高 い ハ ダニ 類で は薬剤抵抗性

が古 くか ら大きな問題 にな っ て おり，日本で は ミカ ンハ ダ

ニ や カ ン ザ ワ ハ ダニ に お い て 顕著で あ っ た．ま た，1990年

代以降，ナ ミハ ダニ の薬剤抵抗性発達 が 世界的に深刻化 し

て お り，もち ろ ん 日 本も例外で は な い ，近年の ナ ミハ ダニ

の 薬剤抵抗性問題 の 特徴 と して ，単
一

の 殺 ダ ニ 剤 に 対す る

抵抗性 の 発達が，作用機作が 同じ薬剤 だ けで な く，異なる

複数の 薬剤 に対 して も抵抗性をもた らす例 が 見 られ る点 に

あ る．こ の よ うな現象が 起 こ る原因は不明で あ るが ， 異 な

る複数の薬剤に対す る抵抗性遺伝子 が相互 に関連 しあ っ て

い るよ うに 思え る．

　我々 の 研究室 で は こ の 問題に 関 して ，染色体地図へ の 抵

抗性遺伝子 の マ ッ ピ ン グ に よ る機能 の 類別化，お よ び遺 伝

子間 の 連鎖 が 抵抗性発達 に 与 え る集 団遺伝学的 な 効果

（ヒ ッ チハ イ キン グな ど） とい う観点か らア プ ロ
ーチ しよ う

と考え ，
そ の 基盤 と して薬剤抵抗性遺伝子間の 連鎖解析を

開始した．まだ研究の端緒を捜して の 模索段階に過ぎな い

が，海外の 文献 か ら見え て くる薬剤抵抗性発達の 現状や薬

剤間の 関係を含め て ，我 々 の 研究 に つ い て 紹介した い．同

時 に，経済の グ ロ
ーバ ル 化な らび に 植物検疫の 変化が，日

本国内の ハ ダニ の 薬剤抵抗性発達 に もた らす影響 に つ い て

も考えて みた い．
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1．複雑化した ハ ダ＝ の薬剤抵抗性発達の現状

　Whalon ら
1）に よ れば，米国 の 薬剤抵抗性データ ベ ー

ス

Arthropod　Pest　Resistance　Database （APRD ；ht吐）：〃www ，pesti−

cideresistance．orgt） 1こ登録 されて い る農業害虫および衛生害

虫 の 中で ，抵抗性を獲得した 薬剤数はナ ミハ ダニ が 最も多

く，リ ン ゴハ ダニ も9位に ラ ン ク されて い る （表 1）．また，

両種共 に最初の 薬剤抵抗性の 記録 は古 く， ナ ミハ ダニ が

1943年 で あり，リ ン ゴ ハ ダニ で も 1951年で あ る．現在で

は，両種 に お け る薬剤 抵 抗性の 交差 関 係 は従来に な い ほ ど

複雑化 して い る よ うで あ る．い くつ か の文献に 公表され た

データ に 基づ い て，ナ ミハ ダニ の 薬剤抵抗性の 交差関係の

例を図 1 に ま とめ て み た 2．6）．こ れ らに は，交配実験な どが

見 られず，野外個体群の 状況証拠か ら推定されたもの も含

まれて い る の で ，そ の 点 で は 注意 が必要で あ る．しか し，

それ を割り引 いた と して も，単
一薬剤 に よ る選抜に よ っ て，

複数の異 な る ク ラ ス の 薬剤 に 対 して 抵抗性が発達す る現象

は確実に 起 こ っ て い る よ うで あ る．同様 の 現象 が リ ン ゴ ハ

ダニ に おい て も世界的な規模 で みられて い る
7）．

　従来 の 交差抵抗性は，共通 の 作用点 の 変異あるい は解毒
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表 1　抵抗性を獲得 した 薬剤数が多い 節足動物 （農業害虫およ び衛生害虫）の 上位 20種

順 位 種 学名

抵抗性が 報告
　　　　　　　最初の
され て い る
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　 薬剤数
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　APRD ：Arthroped　Pest　Resistance　Database（http：1〆www ．pest孟cideresistance ，orgf ）

　Whalon　et　al，（2008）　よ　り改変

　　　　　　　　　　 10−A ）

　　　　　　　　　　  
∠ ：鬻 、罫

　　　　　　　　　　 丶 r・m ・p・・pyl・…

　　　　　　　　　鵯
’” ）『

圃1臨
　　　　　　　　　　 （21瘍 1−・・一・・ Ab・mecti ・ （6）

　　　　　　　　　　 　　＼即
・  ・3−・・

　　　　　　　　　　　　　 Benzoximate★

　　　　Acrinathrin（3−A）　　　　　 Propargite（12−C）

図 1 ナ ミハ ダニ の 薬剤抵 抗性に 関す る 文献
2．6）

に見 ら れ る 殺ダニ 剤間の 交差関係の 例 （状況証 拠 に よ る推定 も含む）．薬剤名右の

（ ）内は IRAC 　Mode 　of　Action　Classificatien　v5 ．3 （July　2007） に よ る分 類 グル ープ，1： ア セ チル コ リンエ ス テ ラ
ーゼ阻害，3 ： ナ ト

リウ ム チ ャ ネル 調節，6 ：塩素イオ ンチ ャ ネ ル活 性化，lo ：発育阻害 （作用機作不明），12 ：Arp 合成阻害，13 ：酸化的 リ ン酸化

阻害， 19 ：オ ク トパ ミン活性化ア ゴ ニ ス ト，20 ： ミ トコ ン ドリア complex 　III電子伝達阻害，211 ミ トコ ン ドリア complex 　I電子伝

達 阻害，＊ ；作用 機作不明
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代謝系の 発達な どに より，主 に 同じクラス の 薬剤 に対 して

同時 に 抵抗性を示すもの で あ っ た，しか し，前に も述べ た

よ うに，現在見 られ る これ らの抵抗性で は ， ク ラ ス が異な

る複数の 薬剤に 対す る抵抗性遺伝子 が相互 に 関連 しあ っ て

い る可能性が考えられる．Lenormandと Raymondは9），2遺

伝子座間 に おける連鎖不平衡と淘汰 に関する理論
9＞

に 基 づ

い て，主導遺伝子以外の 遺伝子 に よ っ て も相当程度 の 薬剤

抵抗性を発揮す る場合に は ， こ れ らの異な る遺伝子座間に

正 の 連鎖不平衡が発生 し，一方の 遺伝子座 に 掛か る淘汰 が，

もう
一

方 の 遺伝子座 の 遺伝子 の 利益 に な る可能性 を予測 し

て い る．

2． ク囗 ル フ ェ ナ ピル と工 トキサ ゾール

　　　　抵抗性遺伝子間の連鎖

　Van　Leeuwen ら
10）に よれ ば，ベ ル ギーで は，ナ ミハ ダ ニ

の ク ロ ル フ ェ ナ ピル抵抗性は不完全劣性で ポ リジー
ン に よ っ

て 支配 され て い る，しか し，我々 が調査 した 日本の ナ ミハ

ダ ニ の ク ロ ル フ ェ ナ ピル 抵抗性 は完全 優性で ，単
一

遺伝子

支配で あ っ た 11）．また，エ トキ サ ゾール抵抗性は完全劣性

で 単
一

遺伝子支配 で あ っ た ω ，そ こ で ，ク ロ ル フ ェ ナ ピル

だ け に 抵抗性を持つ ChlREtos系統 （遺伝子記号の Chl と

Eto は そ れ ぞ れ ク ロ ル フ ェ ナ ピル とエ トキ サ ゾール を ，
　

R

と
S
は そ れぞ れ抵抗性と感受性を示す）とエ トキ サ ゾール

だ け に抵抗性を持つ Chl∫EtoR系統を作出 して 戻 し交配

匚（Chl『EtoR ？× ChlREtosδ） 9XChlSEtoRδ］を行 い，組換え

率を算出した．な お，多くの ハ ダニ と 同様 に，ナ ミハ ダニ

は産雄単為生殖を行 い，受精卵は 二 倍体 の 雌に な り， 未受

精卵 は半数体 の 雄 に なる，

　こ の 交配 に よ っ て 得 られ た Bl 個体 （？） の 遺伝子 型

は，こ れ ら の 遣伝子 座 が完全 に 連鎖し て い た 場合 に は

ChlSEtoRIChlSEtoRと ChlREtos1ChlSEtoRが そ れ ぞ れ 50％ の 割

合 で，連鎖が な い 場合 に は こ れ ら に 組換え に よ っ て 生 じた

ChlSEtoSIChlSEtoRお よ び ChlREtoR〆ChtSEtoRを加えた 4 つ の

遺伝子型 が そ れぞ れ 25％ ずつ 出現す る．エ トキ サ ゾ
ー

ル 抵

抗性 は 完全劣性 の た め
， 得られた Bl卵を 50ppm の エ トキ

サゾー
ル に浸漬処理す る と，受精卵 （9）で はエ トキ サ ゾー

ル 抵 抗性遺 伝子 が ヘ テ ロ の 卵 （ChlREtos1ChlSEtoR と

ChlSEtos！ChtSEtoR）は 淘汰さ れ，ホ モ の 卵 だ けが 生 き残 る

（生存率は連鎖の有無に 関わ らず 50％ ）．次 に，エ トキ サ

ゾール 処理 した 卵か ら発育 した雌成虫 （ChlSEtoRIChlSEtoR，

ChlREtoRIChlSEtoR）を 50ppm の クロ ル フ ェ ナ ピル に浸漬処

理 した．クロ ル フ ェ ナ ピル 抵抗性は完全優性の ため，感受

性ホモ の 個体 （ChlSEtoR〆ChlSEtoR）が淘汰され，ヘ テ ロ の 個

体 （ChlREtoRIChlSEtoR）は生 き残る．こ こで ， 生 き残る べ

き ChlREtoRIChlSEtoRは組換え に よ っ て 生 じた遺伝子 型 な の

で，こ れらの 薬剤抵抗性遺伝子が完全 に連鎖 して い る場合

に は，全て の 個体が感受性ホモ に な り，死亡率 が 100％ に

解説　209

なる．一
方，連鎖がない 場合 （組換え率 50％）に は，感受

性ホ モ とヘ テ ロ の 個体の 割合が 1 ：1 とな り， 死亡率は 50％

に なる．したが っ て ，
こ の 処理 に よる雌成虫 の 生存率がそ

の まま組換え率の 推定値に な る．交配実験と薬剤検定 の 結

果，エ トキサ ゾール抵抗性遺伝子 と ク ロ ル フ ェ ナ ピル 抵抗

性遺伝子は同
一

染色体上 で，組換え率 14．8％ で 連鎖 して い

るこ とが分か っ た （表 2）．

　三点交雑法に よっ て染色体上の 相対的位置を決定するた

め，こ れ ら の 薬剤抵抗性遺伝子と リ ン ゴ酸 脱水素酵素

（MDH ） お よ び フ ォ ス フ ォ グル コ イ ソ メ ラーゼ （PGI）との

連鎖 に つ い て も調べ た．MDH とエ トキ サ ゾール およ び ク ロ

ル フ ェ ナ ピル 抵抗性 との 間の 組換え 率は そ れぞ れ 40．3 お よ

び 29，8％ で あ っ た．したが っ て ，これ らの 薬剤抵抗性遺伝

子とMDH が同
一
染色体上 の 遺伝子座 に支配されて い る こ

と が 明 ら か に な っ た．こ れ ら の 組換 え 率 に 基 づ い て ，

Kosambi の 式 L4）に よ り地図距離を推定し， 遺伝地図を作成

した （図2）．
一
方，PGI は これ らの いずれとも連鎖が認 め

られ ず，別 の 連 鎖群 に 存在 して い る と考 え られ た．な お，

抵抗性遺伝子 と酵素遺伝子 との 連鎖解析 の 詳細 に つ い て は

刑部 と上杉
7）

および Uesugi ら
11）

の 参考文献　を ご覧 い た

だ きた い．

表 2　戻 し交配 ［（ChlSEtoR？×ChlREtoSδ）9×ChlSEtoRδ］

によ る B
且
の エ トキサ ゾール 50ppm によ る淘汰後の 生存個

体 （雌成虫 ）に 対す る ク ロ ル フ ェ ナ ピ ル 50ppm 処理 に よ

る生死 と組換え 率

処理
雌成虫数

死 亡 生存

クロ ル フ ェ ナ ピル 処理

対照 （水処理）

19111 30124

補 正死 亡率 （％ ）

組換え率 （％）

85．214

，8

　　　　　 343　 　 　 　 　 　 15．3　 cM

− 十

ll− 一 一 一 ll− − lt
Mdh 　　　　　　　　　　　 Chl　　　 Eto

−
　　　　　　　　　 55．8

図 2 エ トキ サ ゾー
ル （Eto） お よび ク ロ ル フ ェ ナ ピル （Chl）

抵抗性と リン ゴ酸脱水素酵素 （Mdh ）の 遣伝地図，地図距離は

Kosambi の 式
14）

に よ り推定 した．
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3． ヘ キ シ チ アゾクス と工 トキサ ゾール 抵抗性

　　　　　　　遺伝子間の連鎖

　 日本 で 最初に 発見 され た青森県相馬村の エ トキ サ ゾー
ル

抵抗性 の ナ ミハ ダニ 個体群は，エ トキサ ゾール に よる選抜

を受けた こ とがな い もの で あ っ た
13），こ の 地方 も含めて リ

ン ゴ栽培地帯で は ， 当時，
ヘ キ シ チ ア ゾ ク ス が盛 ん に使用

されて おり，
ヘ キ シ チ ア ゾク ス とエ トキ サ ゾール との 交差

抵抗性が疑われた．しか し，Nauen と Smagghe15）は，ヘ キ

シ チ ア ゾクス とエ トキサ ゾール との 交差抵抗性 は報告 され

て い な い と して い た．そ こ で 我 々 は，ヘ キ シ チ ア ゾ クス と

エ トキサ ゾー
ル に 対す る抵抗性遺伝子 の 連鎖関係を調 べ

た
6）．HerronとRophail12）に よれば ， オース トラ リアの ナ ミ

ハ ダニ の ヘ キ シ チア ゾク ス 抵抗性 は，単
一

の 遺伝子に支配

さ れ，不完全優性で あ る．な お，Herron ら
2）は，オー

ス ト

ラ リア で 最初に発見され たヘ キ シチ ア ゾク ス 抵抗性は クロ

フ ェ ン テ ジ ン か らの 交差抵抗性 に よ り発達 した 可能性を指

摘 して い る．

　始めに，野外採集 の 個体群か ら，ヘ キ シ チ ア ゾクス とエ

トキ サ ゾ
ー

ル の 両方 に抵抗性を示す EtoRHexR系統 （Hex ：

ヘ キ シ チ ア ゾ ク ス ）と，両方の 薬剤に感受性の EtoSHexs系

統を選抜した，両抵抗性遺伝子間の連鎖解析の た め，これ

ら の 系統 に つ い て （EtoRHexR ♀×EtoSHexsδ） の 交配 を 行

い，Fl　9 （EtoRHexRXEtoSHexs）を得 た．こ の Fl　9に ，処女

の まま半数体 の δ卵 （F
，
δ卵）を産卵させ，ヘ キ シ チア ゾク

ス とエ トキサ ゾール の 両方をそ れぞ れ 50ppm ずつ 含有す る

薬液に浸漬処理 して ， ふ化率を調査 した、前述 の よ うに ，

ナ ミハ ダニ は産雄単為生殖を行い ，受精卵は 二 倍体の 雌に

な り，未受精卵は半数体 の 雄 にな る．こ の た め，処女雌 に

産卵 させ る と，全 て の 卵 が半数体 の δ卵に な る．半数体で

は，遺伝子 の 優性劣性 に 関係な く，抵抗性遺伝子の 有無に

よ っ て 淘汰後 の 生死が決まるた め，遺伝解析 に は利用 しや

す い．それぞ れの 薬剤 につ い て，50ppm で は，感受性遺伝

子を持 つ 卵 は死亡 し，抵抗性遺伝子を持 つ 卵 は ふ 化す る，

F26 卵の遺伝子型 は，これ らの抵抗性遺伝子が完全 に連鎖

して い る場合に は，

　 EtoRHexR：EtoSHexs≡O．5 ：0．5

となり，完全 に 独立 して い る場合 に は，

EtoRHexR ：EtoRHexs ：EtosHexR ：EtosHex ∫＝0、25 ：0．25 ：0．25 ：0．25

とな る．したが っ て，ヘ キ シ チ ア ゾ クス とエ トキサ ゾール

の 混合液 に よ る卵の 死亡率は，完全連鎖 の 場合に は 50°1。，

独立 の 場合に は 75％ とな り，そ の 他の 場合は これ らの 中間

の 死亡率を示すはず で ある，Nauenと Smagghei5）の 報告か

ら の 予想 に 反 して ，得 られ た 死 亡 率 は 48％ で あ っ た （表

3），こ の た め，こ れ らの 抵抗性遺伝子 は，完全 に 連鎖 して

い るかあるい は強 く連鎖 して い ると考 え られた，
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表 3 ヘ キ シ チ ア ゾ ク ス と エ トキ サ ゾー
ル を そ れ ぞ れ

50ppm ずつ 含有す る薬液 によ る F2δ卵の 死亡率

　　　　 ふ 化 率　補正 死亡 率
供 試卵数
　　　　　（％）　　 （％ ）

a

ヘ キ シ チア ゾ クス ＋ エ ト

キ サ ゾール （各 50ppm ）　　 503　　 47．5

対照 （蒸留 水）　　　　　　 448　　 92．6

48．7

aAbott
の 補正 式

16＞
よ り算出

　 こ れ らの 解析 で は，両薬剤 に対す る抵抗性がい ずれ も単

一
遺伝子支配 で あ る こ とを前提 に して い る．そ こで ， 次に

遺伝子座の 数を検討す るた め の 検定交雑を行 っ た．交配の

方法 は （EtoRHexR　9×EtoSHexs　d） 9×EtoSHexs　6 （図 3）で

あ り，得 られた F2処女9に F3 δ卵を産卵させ た，産卵した

F2処女 ♀毎 に，　 F36 卵を 2 つ の グル
ープ に 分け，そ れ ぞ れ

をエ トキ サ ゾール 50ppm また は ヘ キ シ チ ア ゾ クス 50ppm に

浸漬処理 して，ふ 化率を調べ た．こ の 検定交雑 に より，F3

δ卵の 両薬剤 に よ る死亡率 の 組合せ か ら，親で あ る F29 の

遺伝子型を推定す る こ とが で き る （図3）．こ れ らの 交配実

験は先行研究の結果に従 っ て，ヘ キ シ チ ア ゾク ス とエ トキ

サ ゾール が 共 に 単
一

の 遺伝子 に よ っ て 支配 さ れ て い る
11・12 ）

こ とを仮定 して 設計 した，こ の 仮説 が正 しければ，F3δ卵

の 死亡率 は，理論上，い ずれの 薬剤 の 場合 も 50％ また は

100％ の い ずれかに な るは ずで あ る．

　各 F2処女 9が産ん だ F3 δ卵の エ トキサゾール に よる死亡

率の 出現頻度 は，50％ 付近 と 100％ の 2 つ の ピー
クに分か

れ，それ ぞれ の 合計頻度は ほぼ 1：1 にな っ た （図 4），した

が っ て ，
エ トキ サ ゾール抵抗性は ， 先行研究の通り， 単一

遺伝子支配 と考え られ る，しか し，ヘ キ シ チ ア ゾ ク ス で の

死亡率は，10％ 以下 の 場合か ら 100％ まで 間断な く分布 し

た．さ らに，F29 で 期待 される遺伝子型の うち，　 EtoRHexSt

EtoSHexsか ら産 まれ た F3 δ卵が 示すべ き死亡率 （ヘ キ シ チ

ァ ゾ クス に よ る死亡率が 100°！， で ，
エ トキ サ ゾ

ー
ル に よ る

死亡率が 50％ ）に 相当す る データ が全 く得 られなか っ た

（図 4 ；散布図の 破線 の楕円で 囲ま れ た部分）．こ の 結果は，

エ トキ サ ゾール 抵抗性遺伝子を持つ 個体は必ずヘ キ シ チ ア

ゾ ク ス に対 して も抵抗性を獲得 して い る こ とを示 して い る，

しか し，ヘ キ シ チ ア ゾ ク ス に 対 して 抵 抗 性で あ っ て も，エ

トキ サ ゾール に は感受性 の 個体 は数多く見 られ た．こ れ ら

の こ とか ら，こ の ナ ミハ ダニ の ヘ キ シ チ ア ゾ ク ス 抵抗性に

は複数 の 遺伝子 （座）が関与 して おり，そ の うちの
一

つ の

遺伝子座が エ トキ サ ゾール 抵抗性の 遺伝子座と完全あるい

は 強 く連鎖 して い る もの と考 え られ た ，した が っ て，同 じ

染色体上 の ほ ぼ 15cM と い う比較的狭い 領域に ク ロ ル フ ェ

ナ ピル抵抗性遺伝子 とエ トキ サ ゾール抵抗性遺伝子に加 え
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P （♀x ♂）

F1♀ × ♂ （検定交雑）

F2♀

F3♂ ｛

　 EtoRHexR／Eが 飽 xR （♀）× EtoSHexs（♂）

　　　　　　　　一
」

　　　 EtoilHexR／EtoSHexs× E∫〔温   （♂）

一
E’oRHrexR／Eが πげ 　　EtoRHとxS／Et磁 xS 　 E ’〔FHexRIEt〔Mercs　 EtoSHexS／EtoSHexS

↓ ↓

EtoR；Etos＝1 ：1　　 EtoR：Etos　・・1 ： 1

HexR ：Hexs　＝1 二1 H とrS ＝1

↓
EtoSニ1

HexR ：HerS≡1 ：1

↓
Etos＝1Hexs

＝1

死亡率
エ トキサゾー

ル

（50ppm ）

ヘ キシチアゾクス

（50ppm ）

50 ％

50％

50 ％

100％

100 ％

50％

100％

100％

図 3　ヘ キ シチ ア ゾクス （Hex）およびエ トキサ ゾー
ル （Eto）抵抗性の 遺伝子座数に 関する検定交雑の手順 と薬剤検定 に よ り期待さ

れ る F3♂卵の 死亡 率．図中の 各遺 伝子型 は両薬剤 に対す る抵抗性が単
一遺伝 子支配 で あ る こ とを仮定 した場合 の もので あ る．

　 0、4

騨 0．2

0

§
100

語
1」　80

鋸
曽
ミ
1　 405
ハ

咄
一20LH

　 　 O

60
　 　

　　　　　 34．3　 　　　　　 15．3　 cM

一 み

0　　　20　　 40　　　60　　 80　　100　　0　　　0．2　　 0．4

　ヘ キシチ ア ゾクス による死亡率（％）　　 　 出現頻度

図 4 ヘ キ シ チ ア ゾ クス およびエ トキサ ゾー
ル に よ る F3δ卵の

死 亡率の 分布と薬剤毎の 頻度分布．分布図の 各プ ロ ッ トは ， 各

F
，
　9個体が産んだ F3δ卵の 死亡率．出現頻度はそ の範囲の 死亡

率を示 し た F3 δ卵を産ん だ F29 の 頻度．

て，ヘ キ シ チ ア ゾ クス 抵抗性遺伝子 の うちの 少なくとも
一

つ が存在するようで ある （図5）．

　ヘ キ シ チア ゾク ス 抵抗性に つ い て は，エ トキサ ゾール と

強く連鎖 して い る遺伝子を持た な い個体 の 中に も明 らか な

抵抗性を示 す もの が存在す る こ とか ら，そ れぞ れ が 単独で

も抵抗性を付与す る複数の 遺伝子 が ヘ キシ チア ゾ ク ス 抵抗

ltll− − llPt
　　　　　　　　　　　　　　　　　Eto　 Hex1

−
　　　　　　　　 55．8

図 5　エ トキサ ゾール 抵抗 性 と強 く連 鎖 したヘ キ シ チア ゾク ス

抵抗性 （HeXJ）の 遺伝地図上の位置づ け．

性に 関与して い る もの と考え られ る．こ の抵抗性機構 は，

小 さな効果を持つ 多数の 遺伝子 が 関与す る と考え られ て き

た 従来 の ポ リジー
ン支配 に よ る抵抗性 の 発現機構 とは異な

る もの で あろ う．同様の 機構 は，ベ ル ギーの ナ ミハ ダニ に

お け る ク ロ ル フ ェ ナ ピル 抵抗性 で も報告され て お り， そ こ

で は個々 に 抵抗性を付与す る遺伝子の 数は数個 （遺伝子座）

で あ る と考え られ て い る
10）．こ の よ うな機構 で は，ど の 遺

伝子が 抵抗性を発現 して い るか に よ っ て，他 の 薬剤 と の 交

差関係 の 現われ方 も異なる可能性がある．したが っ て，今

後，薬剤抵抗性 の 発現機構を解析す る上 で こ れ らの 遺伝的

機構に つ い て も考慮す る必要があり， 個 々 の 遺伝子と他の

薬剤に対す る抵抗性遺伝子との連鎖関係にも関心 が持た れ

る．
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4．国 お よ び地域間 に お ける薬剤抵抗性の

　　　　　 違いと遺伝子流入

　ナ ミハ ダニ のエ トキ サ ゾール 抵抗性の 遺伝様式は 日本と

韓国で 報告され て い るが，韓国 で は完全な 母性遺伝が報告

され，核外遺伝子 の 関与が 示唆 され て い る
4）

の に 対 して ，

日本で は母性効果 は見 られず，完全劣性 で単
一

遺伝子支配

で あ る
n ・13）．ク ロ ル フ ェ ナ ピル 抵抗性につ い て は，日本で

は単
一

遺伝子座支配 の 不完全優性 で あ る
11）の に対 して，ベ

ル ギーで は複数遺伝子座支配で不完全劣性遺伝子 で あ る
le）．

ヘ キ シ チ ア ゾク ス 抵抗性 に つ い て は，オー
ス トラ リア で は

不完全 優「生で 単
一

遺伝子座支配 で あ る ω
の に 対 して，日本

で は複数 の 遺伝子座支配で あ っ た 6）．こ の ように，同 じ薬

剤 に 対す る抵抗性で あ っ て も，そ れを付与 して い る遺伝子

が 国あ る い は地域に よ っ て異な る場合が あ る こ とが分か っ

て き た．薬剤抵抗性遺伝子 が，淘汰が な い環境下で の ハ ダ

ニ の 適 応 度を 低下 させ る よ うで あれ ば，あ る 系統 が 蓄積で

きる抵抗性遺伝子 の 種類は制限 されるか もしれな い，しか

し，実際に は抵抗性 の 獲得 に よ る適応度の 低下の 事例
L7） は

少な く， む しろ適応度 に は影響が 認 め られな い 場合が 多 い

よ うで あ る．また，い っ た ん抵抗性が発達す る と，薬剤 の

使用 をや めて も，多 くの 場合 は完全な感受性 の 回復が望 め

な い の が現状で あろ う．

　た とえ国内で 既 に抵抗性が発達 して い る薬剤で あっ て も，

海外か らの 別の 抵抗性遺伝子 の 流入 と拡散は避 け た い と こ

ろで あ る．しか し，経済 の グ ロ
ーバ ル 化 に よ り，以前 に 比

べ て遥か に多 くの 農産物が世界中を移動 して い る．こ れ に

伴 っ て，難防除害虫の グロ ーバ ル 化 も進 ん で い る．さらに，

日本の植物検疫体制で は ， 非検疫有害動植物リス ト （植物

防疫法施行規則第五条の 二） に 挙げられ る害虫が増え て お

り，ハ ダ ニ 類 に つ い て も，2005 年に ナ ミハ ダニ と タ ケ ス ゴ

モ リハ ダニ が，また 2007 年 に はア シ ノ ワ ハ ダ ニ ，サ ガ ミハ

ダニ ，イ シ イハ ダニ の 3種 が追加され，現在 で は以前か ら

挙げ ら れて い た カ ンザ ワハ ダ ニ ，リン ゴ ハ ダニ ，ミカ ン ハ

ダニ を加えた 8種が掲載 され て い る，ミル ベ メ クチ ン や ア

バ メ ク チ ン な どの マ ク ロ ラ イ ド系殺 ダニ 剤 は，現在，世界

的に ナ ミハ ダニ 防除の 主流とな っ て い る．2008 年現在， 日

本に お い て これ ら殺ダニ 剤に対す る抵抗性の発達 は報告さ

れ て い な い．しか し，韓国 で は ミル ベ メ ク チ ン お よ び ア バ

メクチ ン に 対 して 抵抗性を発達 させ た ナ ミハ ダニ が 存在す

る．した が っ て，こ れ らの 抵抗性遺伝子 の 日本国内へ の 流

入が懸念 される が ，
ナ ミハ ダニ は非検疫有害動植物リス ト

に挙げられて お り， そ の侵入を検疫に よっ て水際で止め る

こ と は で きな い の が現状で あ る．

　日本 に既 に 存在 す る抵抗性につ い て は ， そ の 抵抗性遺伝

子 が海外か ら国内に持ち込まれて も，短期的に は お そ ら く

大きな問題に な ら な い で あろ う．しか し，前述 の よ うに，
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国内に ある 抵抗性遺伝子とは別 の 抵抗性遺伝子が入 っ て く

る可能性があ り，長期的 に見れば リス ク をは らむ，抵抗性

遺伝子 の 種類が 増え る こ とは，ハ ダニ が持 つ 対殺ダニ 剤戦

略の 手札が増え る こ とを意味し，今後新規に 開発され る殺

虫剤 の 効果が薄れ る可能性が考え られ るか らで ある．

5．薬剤抵抗性遺伝子の 地域的拡散

　国内に は存在 しな い 薬剤抵抗性遺伝子の海外か らの 流入

は，国内で そ の ハ ダニ の集団 に突然 変異 が生 じた場合と同

様の事象と して 考え る こ とが で き る．単一の有限集団と任

意交配 を仮定 した集団遺伝学理論 に よれ ば，突然変異の 発

生 は そ の 遺伝子が 将来的 に 固定 す るか あ る い は失 わ れ るか

の い ずれか の 運命をた どる．しか し，集団が複数 の 有限な

小集団 に 分かれて い る場合，遺伝的浮動 な どに より小集団

間で遺伝子頻度に差 が 生 じ， 遺伝的分化が 起 こ る，また ，

この分化 の程度は 小集団間で の個体の移動頻度に影響され

る．こ の よ うな こ とが ナ ミハ ダ ニ の 抵 抗性に お い て も生 じ

る こ とが，室内の 実験個体群で 実証 された
19）．エ トキ サ ゾー

ル 抵抗性遺伝子を低頻度 に 持つ ナ ミハ ダニ 個体群を，実験

的 に 32の 小 さな 局所個体群 に 分け，毎世代 12匹 の 雌成虫

を新しい 寄主植物 （イ ンゲ ン マ メ） の 葉 に移動させ て，12

世代 に わた っ て 飼育を継続 した．そ の 結果，32系統 中 10

系統で は抵抗性個体が 20％ 以下の 低頻度とな り， 20系統

で は抵抗性が失わ れた．しか し ， 残りの 2 系統で は 50％ 以

上 の 個体が抵抗性を 示 した．こ の こ と は，それ ぞ れ の 系統

に おける抵抗性遺伝子 が，殺虫剤 に よる淘汰 とは無関係 に，

遺伝的浮動 に よ っ て 機会的 に消滅 または増加 した こ とを示

して い る．した が っ て，薬剤淘汰が な い 環境下に おい て も，

局所集団ごと に，遺伝的浮動 に よ っ て異な る抵抗性遺伝子

の 初期頻度が上昇 して い る可能性が あ る，ま た，コ ロ ラ ド

ハ ム シ を 想 定 した Follettと Roderickの シ ミ ュ レ
ー

シ ョ ン研

究 で は，遺伝的分化 が 生 じる よ うな局所個体群 に 分 か れた

メ タ個体群に おい て ，遺伝子 の 流入 と薬剤淘汰，創始者効

果 に よ っ て，薬剤抵抗性遺伝子頻度 の 高 い 局所集団が部分

的 に集ま っ て 出現 した 2°）．した が っ て，抵抗性が発生 した

場合の 遺伝子 の 拡散 と頻度 は，個体群 の 遺伝的構造 と密接

な関係があ る と考え られ る．

　 ハ ダニ 類は体サ イ ズが小さ く，翅 を持た な い．こ の よ う

な ハ ダニ 類 の 分散方法 は，歩行 に よ る分散 ，お よ び風 や上

昇気流を利用 した空中分散で ある．歩行 に よ る分散は，食

害が進ん だ 葉か ら質の 良い 隣の 葉や枝へ の 移動な ど，近距

離の 分散に 使わ れる．一
方，

ハ ダニ は風や 上昇気流 に 乗 っ

て飛ぶ （図 6） こ とで ， 比較的遠 い 場所へ の 分散を実現 し

て い る よ うで あ る
21・22），歩行分散およ び空中分散 の い ずれ

の 場合 も ， 成虫化後間 もな い 若い 既交尾雌 が分散の 主体で

あ る
23）．ハ ダニ で は，通常，最初の交尾だ けが有効で あり，

雌成虫は発育した葉上 で 比較的近縁な雄と交尾す る可能性
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図 6　ナ ミハ ダニ （A）および カ ン ザ ワ ハ ダニ （B）雌成虫の 風分散姿勢 （撮影 ：久保田 栄氏）．下に 向か っ て 定位 し，第 1脚と胴

体部前方を上 げて風を待つ ．

が高 い．こ の た め，同 じ植物上 の ご く近 い 距離 に あ る局所

個体群間で も，そ れ らの 間の 遺伝的交流の 進展 は遅くな

る
24）．HinomotQと TakafUjiが イ チ ゴ に 実験的に 導入 した ナ

ミハ ダニ 個体群 で は，圃場内の 畦間や 植物間などに比 べ て

小葉間 の 遺伝的変異 の 方が 大 き く，ご く小さな繁殖単為 ご

と に 創始者効果や遺伝的浮動に よ る機会的変異が 生 じて い

る こ とが 示唆 され て い る
2S）．

　長野県の 須坂市 と安曇野市 の リ ン ゴ 園で ，マ イ ク ロ サ テ

ライ トを遺伝子 マ
ー

カ
ー

として ナ ミハ ダニ の 個体群構造を

調査 した とこ ろ，圃場内の 樹間で は顕著な遺伝的分化は認

め られ な か った
26），こ の こ とか ら ， 野外の リ ン ゴ園 （100m

程度の範囲内）で は ， お そ ら く風分散に よ り，
ハ ダニ が比

較的頻繁に 樹間を往来 し，遺伝的交流が 進ん で い る と考え

られた．こ れ に 対 して，静岡県 と熊本県の カ ン キ ツ 園の ミ

カ ン ハ ダニ で は，同 じ園内の 樹間や樹内の 局所個体群間で

遺伝的分化が 検出さ れ た
27），また，熊本県内の 同

一地域

（市）内の カ ン キツ 園間で の 遺伝的分化は，園内の 樹間で み

られた 遺伝的分化 に比べ て む しろ小 さ く，地域内で は物理

的距離 と遺伝的分化 の 関係が逆転 して い た
27），こ の こ とか

ら， 園内の樹間で は遺伝的交流が 小 さ く， む し ろ カ ン キ ツ

園間で 個体が行き来して い る可能性が示唆され る．こ の よ

うな個体群構造を生 じ る理 由 は不明 で あ る が、ミカ ン ハ ダ

ニ の 空中分散 に よ る長距離移動 が，ナ ミ ハ ダニ の 風分散 と

は異な り，吐糸 と上昇気流を利用 したバ ル
ー

ニ ン グに よ っ

て行わ れ る こ とも要因の
一

つ かも知れない．また
， 奈良県

平群町の 温室栽培の バ ラ園の ナ ミハ ダニ で は，先に紹介し

た リ ン ゴ 園 とは大 き く異 な り，幅 25〜30m の 畝 内で も遺 伝

的分化 が 検出され，遺伝的な空間的自己相関分析 か ら，遺

伝的に類似 して い る範囲 は 同 じ畝内の 僅か 2．4〜3．6m 程度

で あ る こ とが 明 らか に な っ た
28 ）．した が っ て，こ の よ うな

環境下 に お い て は，ナ ミハ ダニ が頻繁 に往来する限界は数

m 程度 と考え られ る，こ の こ と か ら，温室内で は風分散の

頻度は低 く，歩行 に よ る分散が中心 で あ る と推定さ れ る．

　 こ の よ うな 遺伝的構造 に基 づ い て，薬剤淘汰が な い 状況

で の 薬剤抵抗性遺伝子 の 分布 とそ の 拡散を推定すると，リ

ン ゴ 園の ナ ミハ ダニ で は遺伝子が園内全体 に 迅速 に 拡散す

る可能性が あ る反面， 個 々 の 局所個体群で の 遺伝子頻度の

高ま りは相対的に起 こ り難い よ うに思 わ れ る．しか し，薬

剤淘汰 に よ り，抵抗性 が発達 す る場合 に は，早期 に 園内全

体 の 抵抗性 レベ ル が高まる可能性がある．カ ン キ ツ 園の ミ

カ ンハ ダニ で は，抵抗性遺伝子 の 頻度が局所個体群間で 異

な り，抵抗性遺伝子頻度の 高い 局所個体群が表れや す い と

考え られ る．抵抗性が発達す る場合で も， 園内全体が均
一

に 抵抗性に な る こ とは少な い か も知れ な い．一
方，そ れ ぞ

れ の カ ン キ ツ 園内で の 局所個体群 を単位 と して ，抵抗性の

局所個体群 が 地域的 に パ ッ チ状 に 広が っ て 行 く可能性が考

え られる，ナ ミハ ダニ の 場合で も，施設栽培 の バ ラ 園の よ

うな環境 で は 局所個体群間の 遺伝的分化が進 ん で い る こ と

から，遺伝的浮動な どに より抵抗性遺伝子頻度 の 高い 局所

個体群が生 じや す い と考え られ る．抵抗性 の 発達 に 際 して

も，抵抗性の広が り方は野外の リン ゴ 園 の場合とは異 な る

こ とが 予測 され る，

お 　わ　り　に

　ナ ミハ ダニ を始 め とす るハ ダニ 類 は、そ の 高い 増殖力 と

共に ， 著しい 薬剤抵抗性の 発達 の た め に世界的な難防除害

虫とな っ て い る．薬剤抵抗性の発達は，新規薬剤開発 の 問

題 に 加え，薬剤 の 過剰散布 を 引き起 こ す．一
方 で，落葉果

樹 に 発生する ハ ダニ の 種構成 は，防除法 の 変遷 に 伴 っ て ，

過去40〜50年問 に わた っ て 変化 して きた．例え ば リ ン ゴ で

は ，1950年代初期 に 有機 リ ン剤 が使用 され始め る と共 に オ

ウ トウハ ダニ の 多発が認められ，1960年代に は リン ゴ ハ ダ
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二 が優占し，1970年代か ら 1980年代初期 に か けて はナ ミ

ハ ダ ニ の 発生量 が リン ゴ ハ ダニ よ り多 くな っ た 29・3e）．類似

の 種構成 の 変化 は ナ シ や モ モ で も知 ら れて い る，また，近

年，複合交信撹乱法 の 利用などに よる殺虫剤散布量 の 削減

に より，リン ゴ園 に おける優占種がナ ミハ ダニ か ら再び リ

ン ゴハ ダニ に 変化す る事例 も知 られ て い る
31）．こ れ らの 変

化 に は ， 単に薬剤に対す る耐性の種問差異だ けで な く，
ハ

ダニ の 種間競争や カ ブ リダニ な どの 捕食者の 活動を通 じた

種 間 相互 作 用 も影響 して い る よ うに 思 わ れ る 3ω．今後，さ

らに ハ ダニ 類 の 薬剤抵抗性 の 発達機構を多面的 に 解析する

と共に，生物的防除法など他の 害虫管理法との 併用を含 め，

薬剤抵抗性管理をどう進 め るか ， 戦略的な研究が必要で あ

ろ う．
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