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要約−虫えい（虫こぶ）および虫えい形成昆虫をめぐる生物間相互作用に関して，とりわけハエ目

タマバエ科ハリオタマバエ族の事例を中心にこれまでの知見を総括した．植物と虫えい形成昆虫と

の相互作用に関しては，寄主フェノロジーとの同時性，産卵場所選好性と次世代の適応度との関係，

寄主側の防御機構や虫えい形成昆虫による寄主改変の事例を紹介した．他生物との関係では，虫え

いを取り巻く節足動物群集について，それぞれの生態的地位ごとに知見を整理した．また，ハリオ

タマバエ族と共生糸状菌との関係について紹介した．
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1．はじめに

植物と植食者の相互作用系は，陸上生態系に

おいてもっとも盛んに研究が展開されている系

の１つである．植食者の中には，ただ植物を食

べるだけでなく，植物を様々な形で改変して，

自身の都合の良いように利用する者が知られて

いる（徳田 2011）．虫えい（虫こぶ）形成者はそ

の典型例である．

本稿では，虫えいと虫えい形成者に関して概

説したのち，筆者がこれまで主として扱ってき

た虫えい形成性昆虫であるタマバエ科ハリオタ

マバエ族の事例を中心に，植物と虫えい形成者

の相互作用，そして，虫えいやその形成者をめ

ぐる節足動物や糸状菌との生物間相互作用に関

するこれまでの知見を紹介する．

なお，近年の分子系統学的研究の進展に伴い，

植物の高次分類体系が大きく見直され，多くの

植物の科名が変更された（The Angiosperm

Phylogeny Group 2009）．本稿では，このAPG

植物分類体系に基づく植物科名を使用した．

執筆にあたり，内容に関して有益なご助言を

賜った湯川淳一博士（九州大学／鹿児島大学名

誉教授）に感謝申し上げる．

2．虫えいと虫えい形成者

虫えいとは，昆虫などが植物体上に形成する

構造であり，植物細胞に肥大や萎縮，多核化な

ど，病理的な異常が生じたもののことである（湯

川・桝田 1996）．

これまでに国内からは約 1,500 種類の虫えい

が記録されており，このうちおよそ半数はハエ

目タマバエ科によるものである（湯川・桝田
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1996）．この他の虫えい形成昆虫としては，ハ

チ目タマバチ科，カメムシ目アブラムシ科，タ

マワタムシ科，キジラミ上科などが挙げられる．

また，昆虫以外ではダニ目フシダニ科が様々な

植物にえいを形成することが知られている（徳

田 2013a）．

一般的に，虫えい形成は植物側の生産性を低

下させ，形成者である昆虫側に専ら利益をもた

らすため，昆虫側の適応的な産物であると見な

すことができる．形成者にとっての虫えい形成

の適応的意義に関しては様々な仮説が提唱され

ているが，代表的なものは「栄養仮説」，「天敵

仮説」，「微環境仮説」の 3 つである（Price ら

1987；湯川・桝田 1996；徳田 2013b）．栄養仮説

は，虫えい形成者が植物組織を自身の発育に適

した状態に改変することにより，効率的に植物

の同化産物を搾取できる意義があるという説で

ある．天敵仮説は，虫えいの硬化や肥厚化など

により，外部から虫えい形成者を攻撃する捕食

寄生蜂などの天敵から身を守る意義があるとい

う説である．微環境仮説は，植物組織に取り囲

まれた閉鎖型の空間で生息することにより，乾

燥などの生存に不適な環境から逃れられるとい

う説である．詳細に関しては Stone & Schön-

rogge（2003）による総説を参照されたい．

3．植物と虫えい形成者の相互作用

3-1．寄主植物との同時性

虫えい形成性のタマバエは成虫寿命が１〜数

日と短い上，寄主部位が特定の状態の時に刺激

を与えなければ虫えいを形成することができな

いため，羽化時期と寄主フェノロジー（生物季

節）との同時性はタマバエの生存にとってきわ

めて重要である（Yukawa 2000）．

クスノキ科のシロダモ Neolitsea sericea

(Blume) Koidz．の葉に虫えい（図 1，2）を形成

するシロダモタマバエ Pseudasphondylia

neolitseae Yukawa では，寄主の芽吹きの時期

とタマバエの羽化時期との同時性は年次により

大きく異なり，年によってはタマバエの羽化時

期が早過ぎたり遅過ぎたりすることがある．そ

して，同時性の不成立はタマバエの個体群動態

に大きな影響を与えることが判明した（Yuka-

wa & Akimoto 2006；湯川 2010）．

アオキ科（アオキ科またはガリア科）のアオ

キ Aucuba japonica Thunb. var. japonicaの実に

虫えい（図 3）を形成するアオキミタマバエ

Asphondylia aucubae Yukawa & Ohsaki では，

果実の物理的な状態が，産卵可能な時期を制限
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図 1 ．シロダモタマバエによりシロダモの葉に形成さ

れた虫えい（シロダモハコブフシ；裏型）［2009 年

4 月 8 日 東京都八丈島にて撮影］

図 2．シロダモタマバエによりシロダモの葉に形成さ

れた虫えい（シロダモハコブフシ；表型）［2010 年

4 月 15 日 東京都神津島にて撮影］



している（Imai & Ohsaki 2006, 2009；後述の

「3-3．寄主植物の防御機構」を参照）．アオキ

の幼果には硬い内種皮が存在しており，これが

果実の発達に伴いひび割れるまでは胚珠に産卵

することができない．また，果実が成熟するに

連れて，虫えいの形成場所である果実内の珠皮

が急速に退化してしまう．したがってアオキミ

タマバエは，内種皮に亀裂が生じてから珠皮の

退化が進むまでの約 2 週間のみ産卵可能であ

る．

3-2．産卵場所選好性と次世代の適応度との

関係

虫えい形成者のように幼虫の移動性が乏しい

昆虫にとっては，雌成虫の産卵場所選好性が次

世代の適応度に大きな影響を与える（Tokuda

ら 2001）．例えば，北米でアロヨヤナギ Salix

lasiolepis Benth．の枝に虫えいを形成するハバ

チの一種 Salix lasiolepis Smith では，雌成虫は

急激に成長する新梢に好んで産卵し，その場所

では次世代幼虫の発育が良好となる（Craig ら

1986, 1989）．このように，雌成虫が産卵場所

として植物の勢い（vigor）がある場所を好み，

その方が子孫の適応度が高まるという事例は他

の昆虫でも知られており，両者に関係性がある

という考えは ʻPlant vigor hypothesisʼ と呼ばれ

ている（Price 1991）．

Santos ら（2010）は，ブラジルでマメ科の

Bauhinia brevipes Vogel．の葉に虫えいを形成

するハリオタマバエ属の一種 Asphonydlia mic-

rocapillata Maia を対象として本仮説を検証し

た．その結果，本種の雌成虫は中サイズの新梢

を選好し，幼虫の発育もそのような新梢が最も

高かったことから，Plant vigor hypothesis は支

持されなかった．

上述のシロダモタマバエの場合でも，日向の

樹勢が強い場所よりも日陰の枝の方がタマバエ

の生存率が高いことが知られている（徳田・湯

川 2010）．Plant vigor hypothesis がどのような

条件で成り立つのかに関しては未だ詳細な比較

研究はないものの，樹勢が強い場所は植物に

とっても重要な場所であるため，植食性昆虫に

対して重点的に防御している可能性もある．植

物側の防御とそれに対する昆虫の適応という観

点からの比較研究も必要であろう．

3-3．寄主植物の防御機構

植物は棘やトライコーム（微毛）などによる

物理的防御，毒物質や消化阻害物質を利用した

化学的防御，そしてアリや寄生蜂といった植食

者の天敵を誘引する生物的防御など，様々な手

段を用いて植食者から身を守っている．また，

これらの防御の発現様式には，恒常的に発現し

ている場合（恒常防御）と，加害を受ける際に

のみ発現する場合（誘導防御）の 2通りがある．

上述のアオキミタマバエにおける産卵可能時期

の例も，植物側からみれば内種皮が物理的防御

として機能し，タマバエの産卵を妨げていると

言える．

遺伝子レベルで見ると，イネ Oryza sativa L．

とイネいもち病菌Magnaporthe grisea (Hebert)

Barr との関係や，コムギ Triticum aestivum L．

とヘシアンタマバエ Mayetiola destructor (Say)

などの関係で知られるように，植物の抵抗性と

病原菌や植食性昆虫の加害性は，１対１の対応
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図 3 ．アオキミタマバエによりアオキの実に形成され

た虫えい（アオキミミドリフシ；緑色のものが虫え

いで，赤色のものは正常な実）［2009 年 4 月 11 日

東京都三宅島にて撮影］



があることが知られる（遺 伝子対遺 伝子説）

（Harris ら 2003）．

虫えい形成者に対する植物の誘導防御の例と

して，過敏感反応と呼ばれる現象が知られてい

る．過敏感反応とは，病原菌などが侵入しよう

とする際に植物がそれを阻止するために示す急

激な生理的および物理的変化のことで，侵入部

位の細胞死などを伴う．ハリオタマバエ族では

未だ知られていないが，他のタマバエにおいて

は，植物側の過敏感反応が重要な死亡要因と

なっている事例が報告されている（Fernandes

ら 2003 ; Höglund ら 2005）．

3-4．植物組織の化学的および生理的改変

虫えいは形態的のみならず，生理的にも高度

に改変された組織であり，植物体内において他

の部位から養分などを引き寄せる「シンク」と

して機能することが知られている（Larson &

Whitham 1991, 1997 ; Huang ら 2014b）．一般

に，幼虫室の内壁など，虫えい内で形成者が摂

食する部位は栄養に富んでいるのに対し，虫え

いの外壁には植食者に対する防御物質が蓄積す

ることが知られている（Nyman & Julkunen-

Tiitto 2000 ; Ikai & Hijii 2007）．したがって，虫

えい組織は内部に生息する虫えい形成者にとっ

ては優れた食物であり，生息空間でもある．

虫えい形成の詳細なメカニズムは未解明であ

るが，一般に，幼虫の唾液腺（ハバチ科の場合

産卵時に注入される卵台液）中に含まれる植物

ホルモンなどの生理活性物質が，虫えい形成に

深く関与すると考えられている（Hori 1992；湯

川・桝田 1996）．近年の研究から，少なくとも

一部の昆虫は植物ホルモンを合成する能力を持

つこと（Yamaguchi ら 2012；鈴木 2013），虫え

い形成部位では特定の植物ホルモンが増減する

こと（Tokuda ら 2013；神代・徳田 2013）など

が明らかになっている．

潜葉性昆虫や虫えい形成者昆虫の中には，落

葉上の植物細胞を延命させて自身の発育に利用

するものが知られている（Engelbrecht ら 1969 ;

Elzen 1983 ; Lara ら 2004 ; Giron ら 2007 ; Kais-

er ら 2010）．こうした現象は，落ち葉の上にあ

たかも緑色の島が形成されたように見えるた

め， ʻgreen island formationʼ あるいは ʻgreen

island effectʼ と呼ばれる．ハリオタマバエ族で

は，南米に生息しオシロイバナ科の Neea

madeirana Standl．の葉に虫えいを形成する

Bruggmannia属の一種において本現象が報告

されている（Fernandes ら 2008）．

この他，ハリオタマバエ族の虫えいに関する

植物生理学的な研究として，台湾でクスノキ科

タブノキ属を寄主とする Daphnephila属タマ

バエの虫えい（図 4）では，健全部位に比べ光合

成活性が低下することが報 告されており

（Huang ら 2011；2014a），日本で Asphondylia

属の一種によりウコギ科のキヅタ Hedera

rhombea (Miq.) Bean の実に形成された虫えい

から，根や胚軸の成長を抑制する様々なポリア

セチレンや ʻhederyne Aʼ と名付けられた抗菌

作用を示すポリアセチレンが単離されている

（Yamazoe ら 2006a,b ; 2007a,b）．

3-5．虫えい形状の多型および変異

一般に，虫えいの形状は形成者の種により特

異的であることが知られている．ハリオタマバ

エ族でも多くの場合，各種は特定の形状の虫え
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図 4 ．Daphnephila taiwanensis によりタブノキの葉に

形成された虫えい［2003 年 3 月 3 日 台湾にて撮

影］



いを形成するが，中には同一の種が異なる形状

の虫えいを形成する場合もある（湯川・桝田

1996 ; Tokuda & Yukawa 2005 ; Ganaha ら

2007）．

シロダモタマバエは，葉表側の方が大きく突

出した表型の虫えいと，葉裏側の方が突出した

裏型の虫えいを形成する．九州では両虫えいの

分布は側所的であり，表型は南部で，裏型は北

部で見られる（湯川・桝田 1996 ; Mishima &

Yukawa 2007）．また，伊豆諸島においては，

八丈島では裏型の虫えい（図 1）が形成される

が，御蔵島以北の有人島では表型の虫えい（図

2）が形成される（巣瀬 1981）．両者の形成メカ

ニズムに関しては未解明であるが，寄主である

シロダモの倍数性（2 倍体か 3 倍体か）は虫え

いの形状と関連していないことが判明している

（Mishima & Yukawa 2007）．

ホルトノキ科のホルトノキ Elaeocarpus syl-

vestris (Lour.) Poir．の葉に虫えいを形成する

タマバエ Pseudasphondylia elaeocarpi Tokuda

& Yukawa は，半球形と円錐形の虫えいを形成

する．両者は同一の葉にも形成されることがあ

るため，昆虫側の遺伝的要因が虫えいの形状に

関与している可能性が高い(湯川・桝田 1996 ;

Tokuda & Yukawa 2005）．

北米でハリオタマバエ属の一種 Asphondylia

borrichiae Rossi & Strong によりキク科の Bor-

richia属の茎に形成される虫えいのサイズは，

寄主植物種や形成される季節により異なる

（Rossi & Stiling 1995；後述の「4-7．植物−虫

えい形成者−捕食寄生者の三者系」を参照）．

加えて，植物の窒素レベルが高いほど大きな虫

えいとなることが知られている（Stiling &

Moon 2005）．

アオキミタマバエでは，大きな虫えいには多

くの幼虫室が存在している．虫えいはアオキの

実を摂食するチョウ目幼虫によって食害を受け

ることがあるが，大きな虫えいは部分的に食害

を免れるため，その死亡率は大きな虫えいの方

が低いことが知られている（Ohsaki & Yuka-

wa 1990）．

4．虫えいと虫えい形成者をめぐる生物群集

4-1．ハリオタマバエ族をめぐる節足動物群集

上述のように虫えいは栄養に富んでいる上，

複雑な形状をしているもの多いことから，虫え

い形成者以外の様々な生物が食物あるいは住み

場所などに利用する場合がある（Mani 1964 ;

Price ら 1995 ; Koyama ら 2004）．

Yukawa（1983）は，シロダモタマバエとその

虫えいに関連した節足動物群集を調査し，少な

くとも 17 種の昆虫と 11 種のクモ，数種のダニ

による群集が構成されていることを明らかにす

るとともに，それぞれの生態的地位や相互関係

を解明した．

Hawkins & Goeden（1984）は，ハリオタマバ

エ属のタマバエによりヒユ科の Atriplex poly-

carpa (Torr.) S. Wats．および Atriplex canes-

cens (Pursh) Nutt．に形成される 12 種類の虫

えいを調査し，関連する 37 種の昆虫の生態的

地位を報告した．同様に Dixon ら（1998）は，

そのうちの一種 Asphondylia floccosa Gagné が

形成する虫えいから 20 種の節足動物を得た．

このように，虫えいには様々な節足動物が関

連しており，植物上における節足動物群集の多

様性にも大きな影響を及ぼしている．以下，ハ

リオタマバエ族の虫えいと関連する生物に関し

て，その生態的地位ごとに紹介する．

4-2．捕食寄生者（Parasitoid）

寄生者のうち，最終的に寄主を殺してしまう

ものは捕食寄生者と呼ばれる．通常，昆虫寄生

性の寄生蜂は捕食寄生者であり，タマバエやタ

マバチなどの虫えい形成者にとって最大の天敵

である．

虫えい形成者を寄主とする寄生蜂の戦略は，

早期攻撃型と晩期攻撃型の 2 つに大別される

（Askew 1975）．早期攻撃型は，虫えいが形成

される前に，虫えい形成者の卵や若齢幼虫に寄

生するタイプであり，一般に内部寄生性で，寄
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主幼虫が十分に成長するまで生かしたまま寄生

する koinobiont（飼い殺し寄生）型の捕食寄生

者である．晩期攻撃型は，虫えいが完成した後，

外部から長い産卵管を突き刺して内部の老齢幼

虫に寄生するタイプであり，外部寄生性で寄主

を 麻 酔 あるいは 殺 傷 した上で産卵する

idiobiont（殺傷寄生）型の捕食寄生者である（湯

川ら 1981 ; Maeda ら 1982 ; Yukawa 1983）．

ハリオタマバエ族を寄主とする寄生蜂では，

早期攻撃型としてヒメコバチ科やカタビロコバ

チ科などが，晩期攻撃型としてコマユバチ科や

オナガコバチ科などが知られている（Tokuda

2012）．そして一般的に，壁が厚い虫えいほど

晩期攻撃型による寄生を逃れやすいことが知ら

れている（Tokuda 2012）．

4-3．捕食者（Predator）

虫えい形成性のタマバエは，一生の大半を虫

えい内の閉鎖空間で過ごすこともあり，捕食者

はほとんど知られていない．

ハリオタマバエ族の捕食者としては，ヒメア

リMonomorium intrudens F. Smith がシロダモ

タマバエの虫えいに穴をあけ，内部の幼虫を捕

食することが知られており，本種の成虫の捕食

者として数種のクモが報告されている（Yuka-

wa 1983）．また，Hawkins & Goeden（1984）お

よびDixon ら（1998）は，カッコウムシ科の甲

虫と捕食性タマバエである Lestodiplosis属の

一種を，ハリオタマバエ属の捕食者として報告

している．

4-4．同居者（Inquiline）

タマバエ科の中には，自身では虫えいを形成

せず，他者が形成した虫えいに「居候」する者

も知られている．これらは同居者と呼ばれる．

同居者は，直接形成者を摂食することはないが，

副次的に形成者の死亡要因となることもある

（Osgood & Gagné 1978 ; Roskam 1979）．ハリ

オタマバエ族の虫えいの同居者としては，

Trotteria 属タマバエなどが知られている

（Gagné 1989, 1994）．

4-5．えい食者（Cecidophage）

上述のように虫えいは栄養的に優れた組織で

あるため，一般的な植食者にとっても魅力的な

資源である．えい食者は，虫えい組織のみを摂

食する絶対的えい食者と，虫えい以外の植物組

織も摂食する随意的えい食者の 2つに分けられ

る．

なお，Mani（1964）は，虫えい形成性の祖先

からえい食性を進化させてきた者を inquiline

と呼ぶのに対し，非虫えい形成性の祖先からえ

い食性を進化させてきた者を cecidophage と定

義し，両者を区別した．本稿ではこの定義に

従って区分しているが，研究者によっては両者

を区別せず，単に inquiline とする場合もある

ので注意が必要である．

ハリオタマバエ族の虫えいでは，ハマキガ科

やゾウムシ科，ハネオレバエ科などのえい食者

が知られているが，その詳細に関しては杉浦・

山崎（2012）ですでに解説されているため，本

稿では割愛する．

4-6．跡地利用者（Successor）

虫えい形成者が使い終わった後の虫えいを利

用する者は跡地利用者と呼ばれる．Lasioptera

（ウロコタマバエ）属のタマバエは，一般的には

虫えい形成性であり，糸状菌と共生（後述）し

ているが，Yukawa & Haitsuka（1994）はヤド

カリタマバエ Lasioptera yadokariae Yukawa &

Haitsuka の跡地利用性について報告した．

本種は自身では虫えいを形成せず，生息場所

としてシロダモタマバエなど 3種のタマバエが

形成した虫えいの跡地を利用する．雌成虫は，

虫えい形成者が脱出した後の虫えいに共生糸状

菌と共に卵を産みつけ，幼虫は菌糸を摂食して

発育する．シロダモタマバエに加え，その晩期

攻撃型寄生蜂であるコマユバチ科のシロダモタ

マバエコマユバチ Bracon tamabae Maetô が羽

化した後の虫えいも利用可能である．しかしな
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がら，シロダモタマバエの早期攻撃型寄生蜂

Gastrancistrus sp．（コガネコバチ科）は羽化時

期が遅いため，同種が寄生したシロダモタマバ

エの虫えいはあまり利用することができない．

シロダモタマバエコマユバチが高い割合で寄

生している場合，その年は多数の虫えいを利用

できるが，その翌年はシロダモタマバエの個体

数が減少するため利用可能な虫えいの数が少な

くなる（Yukawa ら 2006）．このように，跡地

利用者の生息場所は，タマバエの個体群動態や

その捕食寄生者群集の影響も受ける．

また，筆者は 2002 年に，沖縄本島でヤブニッ

ケイエダタマバエ Bruggmanniella cinnamomi

Tokuda & Yukawa によりクスノキ科のヤブ

ニッ ケイ Cinnamomum tenuifolium (Makino)

Sugim. ex H. Hara の枝に形成された虫えいの

跡を，アカヒラズオオアリ Camponotus shohki

Terayama が巣として利用している事例を観察

したことがある（Tokuda 2012）．

4-7．植物−虫えい形成者−捕食寄生者の三

者系

植食性昆虫の個体群において，植物からの影

響（ボトムアップ効果）と，天敵からの影響（トッ

プダウン効果）のどちらが密度制御のカギとな

る役割を果たしているかは，個体群生態学にお

ける主要な研究課題の 1つである．

Stiling & Rossi（1997）およびMoon & Stiling

（2002a,b）は，寄主植物の栄養状態や天敵から

の圧 力を操作した実験系により，前述の A.

borrichiaeの個体群を対象に，植物と天敵によ

る影響の相対的な重要性について検討した．そ

の結果，タマバエ密度は寄主植物の栄養状態が

良い方が高かったが，天敵の圧力を減らしても

寄主植物の栄養状態が悪い処理区ではタマバエ

密度が増加しなかったことなどから，ボトム

アップ効果の方が本種個体群の密度制御に重要

であると結論づけた．

4-8．外部共生糸状菌

前述のウロコタマバエ属と同様に，ハリオタ

マバエ族も糸状菌と共生関係にあり，虫えい内

には糸状菌の菌糸が発達することが知られてい

る（Yukawa & Rohfritsch 2005 ; Rohfritsch

2008）．

ハリオタマバエ族の雌成虫は羽化時には糸状

菌の胞子を有していないが，産卵時には腹部第

7 節のポーチ上の構造内に胞子を持っており，

卵とともに寄主組織内に産みつける（Borkent

& Bissett 1985 ; Yukawa & Rohfritsch 2005）．

成虫がどこでどのように共生糸状菌の胞子を獲

得するかは未解明であるが，羽化から産卵まで

の間に，虫えい以外の場所から獲得しているも

のと考えられている（Kobune ら 2012）．共生

糸状菌に関しては様々な報告があるが，植物病

原性の Botryosphaeria dothidea (Moug. ex Fr.)

Ces. & De Not．などが主要な菌として知られ

ている（Adair ら 2009 ; Kobune ら 2012）．

5．おわりに

虫えいは植物組織から形成されているもの

の，その形状は形成者である昆虫により決定さ

れる．どのようにして形が決定されているの

か，そのメカニズムは非常に興味深い（徳田

2013b）．それに加え，虫えい形成昆虫は野外で

の個体数の把握が他の昆虫に比べ容易であるた

め，野外での個体群生態学的な研究に非常に適

した研究対象である（Yukawa & Rohfritsch

2005；徳田 2013b, 2014）．

また，上述のように，成虫寿命が短い虫えい

形成者では，成虫の出現時期と寄主植物のフェ

ノロジーとの同時性が次世代を残す上で重要で

ある．地球温暖化などの気候変動により，両者

の同時性が成立しなくなる可能性も指摘されて

おり（湯川 2010；徳田・湯川 2010），虫えい形

成昆虫の分布や密度が今後どのように変化する

のか非常に興味深い．

こうした虫えい形成者自身の特徴に加え，本

稿で述べたような虫えいや虫えい形成者をめぐ
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る様々な生態的地位の生物との密接な関わり

は，虫えい形成者が地域の生態系において占め

る地位の重要性を物語っており，陸上生態系に

おける環境指標生物として潜在的に有効な分類

群であることを示唆しているとも言えよう．
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