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　ツマグロヨコバイ Nephotettix cincticeps (Uhler) は
カメムシ目（Hemiptera）ヨコバイ科（Cicadellidae）
に属する吸汁性昆虫であり，水稲の主要害虫の一種
として知られている．本種は日本では本州・四国・
九州に分布し，幼虫態で越冬し年間 4～ 5世代を繰
り返す (25,37,57,94)．本種はイネ萎縮病，イネわい化病
を引き起こすウイルスや，イネ黄萎病を引き起こす
ファイトプラズマ等の病原微生物を媒介してイネに
被害をもたらす (18,36,90,111)．イネの移植直後に本種が
多発生した場合は，吸汁加害により苗の枯死や生育
の遅延などの被害を引き起こす (61)．また，出穂期
から登熟期に多発生した場合は，本種の吸汁による
籾の褐変および上位葉の変色，茎葉や穂への排泄物
（甘露）の付着によるすす病の発生のほか，登熟歩
合の低下や千粒重の減少などによる品質の低下や減
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収を引き起こす (51,61,132,140)．西南日本地域では，主に
本田初期におけるウイルス病が問題とされ，吸汁加
害により登熟期間中に変色籾やすす病の発生を認め
る場合はあるが減収に至ることは稀である (77)．一
方，東北や北陸地方などの東北日本地域では，本
種の発生量は年次変動が大きいものの，しばしば
多発し (52,72,88)，収量が減少する直接的な被害が大き
い (58,84,89,141)．これは，西南日本地域では成虫期の分
散による密度依存的調節機構が強く働くために本田
後期に本種の密度が高まらないのに対し (37,63,74)，東
北日本地域では個体群密度の調節機構が有効に働か
ず高い増殖率となり，本種のピーク世代の密度が
西南日本地域と比べ著しく高くなるからとされる
(35,47,52,62)．また，西南日本地域と比べて東北日本地域
では，本種の加害密度の増加による稲の収量低下の

Ｉ． 緒　言
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比べて大量の甘露を排泄する．しかし，感受性のイ
ネ品種を吸汁した場合に排泄された甘露に糖類やア
ミノ酸が含まれるのに対し，抵抗性のイネ品種を吸
汁した場合の甘露中にこれらはほとんど含まれない
(53,59,60,75,98,123,139)．吸汁行動の電気的測定から，本種は
抵抗性のイネ品種の師管まで口針が到達するもの
の，そこからの吸汁が阻害されることが明らかにさ
れている (59,60,75)．これらのことから，ツマグロヨコ
バイ抵抗性のイネ品種では師管からの吸汁阻害によ
り本種の栄養摂取を困難にし，発育遅延や生存率の
低下，産卵数の減少などの影響を及ぼすものと考え
られている (59,60)．本種は抵抗性イネから採取した師
管液に対し吸汁阻害活性を示さない (27,60)．このため，
師管液自体にもともと吸汁阻害因子が存在するので
はなく，本種が師部組織に口針を挿入することによ
り，師部特異的な抵抗性因子が誘導されて吸汁阻害
を引き起こしているのではないかと考えられている
が (28)，抵抗性機構の解明には至っていない．
　ツマグロヨコバイ抵抗性のイネ品種は，イネ萎縮
病に対しても抵抗性を示すことから (24,41,55,95)，抵抗
性遺伝子を日本イネに導入した両抵抗性品種の育成
が行われている．これまでに台湾のイネ品種 Pe-bi-

hun（白米粉）を母本にした水稲中間母本農 2号（旧
名：関東 PL 3）や，フィリピンのイネ品種 Tadukan

を母本にした関東 PL 6が育成された (55,69,70)．また，
インドのイネ品種 C203-1と Lepe dumaiを母本にし
て水稲中間母本農 5号（旧名：西海 PL 2）と水稲
中間母本農 6号（旧名：奥羽 PL 1）がそれぞれ育
成された (68,95)．愛知県ではインドネシアのイネ品種
Rantaj-emas 2が保有する抵抗性遺伝子を導入した愛
知 42号，愛知 80号および愛知 97号が育成された
(81,113,114)．しかし，これら抵抗性品種が，野外条件で
どの程度ツマグロヨコバイの密度を抑制するかにつ
いては，品種間差を調べる目的で行われた試験例が
あるものの (39,40,42,79)，まだ不明な点が多いことから，
抵抗性品種のツマグロヨコバイ密度抑制効果につい
て詳細に検討する必要がある．
　イネのツマグロヨコバイ抵抗性の遺伝解析に関
して，関沢・藤井 (110)は，観音 ，Lepe dumai，Te-

tep，赤米 dの抵抗性が単一の優性遺伝子に支配され
ていると報告した．Kobayashi(69)は，水稲中間母本
農 2号と IR 24のツマグロヨコバイ抵抗性は単一の
優性遺伝子支配であり，Pe-bi-hun，Tadukan，Te-

傾向が大きく，これは吸汁加害によるイネの補償作
用が両地域で異なるためと考えられている (51,77)．
　本種を含む水稲害虫の防除は主として有機合成殺
虫剤に依存しているが，殺虫剤一辺倒の防除方法は，
薬剤抵抗性の発達 (49)や環境の汚染等の弊害が指摘
されている．近年，食品や環境に対する安全性が重
要視されていることから，殺虫剤のみに依存した防
除体系から，高精度な発生予察に基づいた防除法や
耕種的防除法，生物的防除法を組み合わせて害虫の
生息密度を経済的被害許容水準以下に制御する総合
的害虫管理技術の確立が望まれている．本研究で対
象としている抵抗性品種を利用した害虫管理技術
は，殺虫剤使用量の削減によって環境に対する負荷
を軽減させるだけでなく，人畜に対する安全性や防
除の省力化あるいは低コスト化などの利点を持つ総
合的害虫管理技術の有力な素材の 1つである．
　ツマグロヨコバイに対するイネの抵抗性に関す
る研究は，1960年代に外国稲品種の中から本種に
抵抗性を示す品種が見いだされたことから始まる
(42)．抵抗性のイネ品種に寄生した幼虫は発育が遅延
し死亡率が高く，成虫は生存期間が短縮し雌成虫
は産卵が阻害される (65,73)．また，抵抗性のイネ品種
には，このような発育，生存を阻害する抗生作用
（antibiosis）だけでなく，寄主植物への寄生を回避
させる抗寄生性作用（antixenosis）も認められる (73)．
抵抗性の検定方法として，芽出し苗検定法 (66)，幼苗
検定法 (66,91,97,106,108)，葉検定法 (67)，葉鞘検定法，わく
かけ検定法などの抗生作用を指標とした方法や，抗
寄生性作用を指標とした方法 (3,91,97,107,109)が検討され
てきた．これらの検定法のうち，葉検定法は抵抗性
程度を的確に判定できるが，イネの生育段階によっ
て抵抗性程度が変動するため検定時期が出穂期前後
に限られることや，検定材料に用いるイネを生育さ
せる圃場やポットを必要とする等，時空間的な制約
がある (67)．また，他の検定法にも一長一短があり，
抵抗性の品種間差異を明らかにするためには有効で
あるが，抵抗性の程度を個体レベルで評価するのは
困難であり，大量の検定材料について迅速，簡易か
つ正確に抵抗性程度を判定する手法が必要である．
　本種は主に維管束に口針を挿入し師管と道管の
両方から吸汁し (80)，師管吸汁時に糖類およびアミ
ノ酸が排泄物（甘露）から検出される (96)．抵抗性
のイネ品種を吸汁した場合，感受性のイネ品種と
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抵抗性品種に対する加害性についての詳細は不明で
ある．このため，抵抗性品種を安定的に利用する技
術を確立する上で，ツマグロヨコバイ抵抗性品種に
対する加害性が九州地域とは異なる北陸地域におい
て，バイオタイプが発達する可能性を多くの抵抗性
品種について検討し，バイオタイプの品種加害性お
よびバイオタイプの生活史特性などの諸特性を明ら
かにする必要がある．
　本研究は，以上のような背景と観点に立って，イ
ネの抵抗性を利用したツマグロヨコバイの総合的管
理技術の確立を目指して，1993年から 2007年にか
けて北陸農業試験場（新潟県上越市稲田）（現，北
陸研究センター）において，バイオタイプ発達の可
能性や抵抗性品種の密度抑制効果を明らかにするた
めに行った室内実験および野外調査の結果をとりま
とめたものである．論文の構成は以下の通りである．
　第Ⅱ章ではまず，抵抗性を効率よく正確に評価で
きる抵抗性検定法を確立するため，幼虫の発育程度
を考慮した検定法について検討した．第Ⅲ章では，
抵抗性品種を加害できるバイオタイプ発達の可能性
を検討するため，複数の抵抗性品種を用いて選抜を
試みた．また，バイオタイプ各系統について，抵抗
性品種および抵抗性遺伝子給源品種に対する加害性
を明らかにし，抵抗性品種の保有する抵抗性遺伝子
との関係を整理した．さらに，バイオタイプの加害
特性および生活史特性の差異を明らかにするため，
バイオタイプの発育と産卵，成虫の甘露中の糖量を
調査した．第Ⅳ章では，ツマグロヨコバイ抵抗性準
同質遺伝子系統を用いて，野外における同系統のツ
マグロヨコバイ密度抑制効果およびツマグロヨコバ
イ地域個体群の抵抗性品種加害能力の差異を明らか
にした．以上の研究結果をふまえ，イネのツマグロ
ヨコバイに対する防除技術確立のため，抵抗性の利
用についての提言を行った．
　なお本報告は，著者が筑波大学へ提出した学位論
文を一部加筆修正したものである．

tep，八十子 ，Chiem-chan，道人橋は 2つの優性遺
伝子支配であるとした．また，水稲中間母本農 2号
と IR 24の保有する抵抗性遺伝子は同一であり，Pe-

bi-hunの保有する 2つの抵抗性遺伝子のうちの 1つ
と同一であると推測された (69)．水稲中間母本農 5

号と水稲中間母本農 6号の抵抗性は，幼苗期の検定
ではともに 2つの優性補足遺伝子により支配されて
いると推測されている (41,68)．しかし，水稲中間母本
農 6号では成体期には 3つの優性補足遺伝子の関与
も推測されている (68)．愛知 42号ではイネ萎縮病抵
抗性に関する遺伝解析が行われ，単一の不完全優性
遺伝子支配であると推測されている (92)．このように，
抵抗性の遺伝解析は数多く行われてきたが，結果が
必ずしも一致しない報告もあり，それぞれの抵抗性
品種が保有する遺伝子の異同については不明な点が
多い．
　抵抗性を利用する上での大きな問題点として，抵
抗性品種を加害するバイオタイプが発達し抵抗性が
崩壊してしまうことがあげられる．抵抗性品種を
加害するバイオタイプの存在は多くの作物で報告
されており (12,100,117,118)，トビイロウンカ Nilaparvata 

lugens Stålでは抵抗性品種の作付後，これを加害す
るバイオタイプが出現した (21,116)．また，実験室内
でバイオタイプの選抜が行われ，抵抗性品種を加害
する系統が得られた (8,11,46,138)．ツマグロヨコバイで
は，現在までのところ抵抗性品種の作付によってバ
イオタイプが発達した例はない．抵抗性品種に対す
る加害性は，ツマグロヨコバイ地域個体群間で異な
り，鹿児島市や福岡県筑後市などで採集された九州
地域の個体群は，抵抗性品種 IR 24に対する加害性
を持つが，石川県松任市，富山市，新潟県上越市な
どの北陸地域の個体群はこれに加害性を持たないこ
とが知られている (103,121)．九州のツマグロヨコバイ
個体群では，実験室内で抵抗性品種を加害する系
統が選抜されているが (131)，選抜に用いた抵抗性品
種の数が少なく，選抜に伴う加害性の変化や他の
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　　（2）抵抗性程度の異なるイネ品種を用いた幼虫 

　　　　発育の差異

　抵抗性程度の異なるイネ品種上におけるツマグロ
ヨコバイ 1齢幼虫の生存と発育を調べるため，次の
試験を行った．2葉期のイネ芽出し苗 1本を水 0.5 

mlの入った試験管（直径 1.8 cm，高さ 18 cm）に入れ，
ふ化 8時間以内の 1齢幼虫 5頭を放飼し，テトロン
ゴースで覆った脱脂綿で栓をした．1品種につき 20

本のイネ芽出し苗を用意した．供試苗は 25℃，16

時間明－ 8時間暗の日長条件下に置き，放飼 2日後
までは 24時間ごとに，それ以降は放飼 5日後まで
8時間ごとに 1齢幼虫と 2齢幼虫の生存個体数を調
査した．放飼虫に対する 2齢幼虫の割合を求め，2

齢到達率として発育程度の指標とした．供試品種は，
抵抗性品種として水稲中間母本農 5号（以下，中母
農 5号）および西海 164号を，感受性品種として日
本晴を用いた．なお，中母農 5号と西海 164号は
九州農業試験場（現九州沖縄農業研究センター）で
ツマグロヨコバイ抵抗性品種 C203-1を母本として
育成され，芽出し苗検定 (66)，幼苗検定 (66,97)および
葉検定 (66)で中母農 5号は抵抗性強を示す中間母本，
西海164号は抵抗性中程度を示す育成系統である (48).

　　（3）イネの雑種集団における抵抗性の個体検定

　ツマグロヨコバイ 1齢幼虫の発育を指標として，
イネの抵抗性品種と感受性品種の雑種集団におい
て，抵抗性の分離個体の判定が可能かを調べるため，
次の試験を行った．ツマグロヨコバイ抵抗性品種で
ある水稲中間母本農 6号（以下，中母農 6号）と感
受性品種であるトヨニシキを交配し，さらにトヨニ
シキを戻し交配した B1F1雑種集団（トヨニシキ／
中母農 6号／／トヨニシキ）77個体について，2葉
期の芽出し苗で抵抗性検定を行った．検定は上記と
同様の条件でふ化 8時間以内の 1齢幼虫を放飼し，
25℃，16時間明－ 8時間暗の日長条件下に置き，4

日後に幼虫生存率および 2齢到達率を調査した．
　また，芽出し苗期における幼虫の生存率を指標に
した検定および 2齢到達率を指標とした検定の精度
を確認するため，検定後の芽出し苗を 1/5000ａの
ワグネルポットに 1株ずつ移植しガラス温室内で栽
培し出穂期の検定を行い，両者の結果を比較した．

　1）はじめに

　ツマグロヨコバイ抵抗性に関する研究を行うにあ
たり，抵抗性の程度を正確に評価する抵抗性検定法
がまず求められる．イネにおける抵抗性の遺伝分析
や抵抗性品種を育成する際には，抵抗性のイネ個体
を効率よく判定する必要がある．また，新たな抵抗
性品種を検索する際には，多くの品種について抵抗
性を判定する必要がある．このため，大量の検定材
料について迅速，簡易かつ正確に抵抗性程度を判定
する手法が求められる．
　ツマグロヨコバイ抵抗性検定法のうち，幼虫の生
存率を指標にして判定する芽出し苗検定や葉検定 (66)

は抵抗性品種の検索や抵抗性の遺伝解析，系統選抜
等にしばしば利用されてきた (3,41,55,68)．芽出し苗検定
は周年検定が可能で材料の準備が容易であることか
ら，最も簡易な検定法といえる．しかし，芽出し苗
検定による抵抗性の遺伝解析の際に，イネの雑種後
代において検定結果が連続的になり抵抗性を判定す
ることが困難な場合も多く，検定精度の向上が求め
られていた．そこで本章では，芽出し苗期における
抵抗性の検定精度を向上させるため，幼虫の発育程
度を指標とした検定法について検討した．

　2）材料および方法

　　（1）供試昆虫

　ツマグロヨコバイは 1993年 10月に新潟県上越
市の北陸農業試験場の圃場で採集し，杉本 (125)の方
法に準じ室温 25℃，16時間明－ 8時間暗の日長条
件下でツマグロヨコバイ抵抗性遺伝子を持たない品
種である日本晴の芽出し苗を用いて累代飼育してい
るものを供試した．飼育容器は，後面および両側面
にサラン網を張った透明な硬質塩化ビニル製のツマ
グロヨコバイ飼育箱（藤原製作所，幅 34 cm × 奥
行き 25 cm × 高さ 34 cm）を用いた．プラスチック
シャーレ（直径 90 mm，深さ 22 mm）に無肥料培
土 60 mlを入れ，水で充分湿らせた後に，浸種 3日
後のイネ籾を 30 ml（約 600粒）播種した．これを
25 ℃条件下で 4日間育苗し 2葉期にツマグロヨコ
バイの餌とした．餌は原則として 7日間隔で交換し
た．成虫は別の飼育容器に移しイネ苗に産卵させ次
世代を得た．

Ⅱ　幼虫発育を指標としたイネのツマグロヨコバイ抵抗性検定法



図 1　抵抗性程度の異なるイネ品種の芽出し苗におけるツマ 

　　　グロヨコバイ幼虫の生存率および 2齢到達率

　　　　　：日本晴， 　　：西海 164号， 　　：中母農 5号．
　　　値は平均値±標準誤差（n = 20）を示す．
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に示した．感受性品種の日本晴では，放飼 5日後の
幼虫生存率は 95％となった．また，放飼虫の 78％
が放飼 3日後に 2齢幼虫となり，3日 16時間後に
は生存虫のすべてが 2齢幼虫まで発育した．一方，
抵抗性品種の中母農 5号では，放飼 2日後の幼虫生
存率は僅か 7％であり，調査期間の 5日後までに 2

齢幼虫まで発育した個体は認められなかった．西海
164号では放飼 5日後の生存率は 59％であり，放
飼虫のうち 2齢まで発育した個体は放飼 4日後で
29％，5日後で 40％となり，日本晴と比べ幼虫の生
存率が低下し発育が遅延した．

　　（2）雑種集団における抵抗性の個体検定

　中母農 6号にトヨニシキを戻し交配して得られた
B1F1雑種集団を用いたイネ芽出し苗期の検定結果を
（図 2）に示した．放飼 4日後のツマグロヨコバイ
幼虫の生存率は 0～ 100％まで連続的に分布し，抵
抗性個体と感受性個体を明確に区別できなかった．
一方，2齢到達率では 0～ 40％と 80～ 100％の 2

つに非連続的に分布し，抵抗性個体と感受性個体の
推定が可能であった．
　生存率または 2齢到達率を指標とした芽出し苗検
定の精度を確認するため，出穂期に葉検定を行い，
両者の結果を比較した（図 3）．芽出し苗検定におけ
る雑種集団の 2齢到達率は 0～ 40％，80～ 100％
の 2つに分けられ，前者が抵抗性個体，後者が感受
性個体と推定された．また，前者の個体は葉検定に
おいて生存率 0～ 36.7％を，後者の個体は 86.7～
100％を示し，芽出し苗検定で 2齢到達率を指標に
して抵抗性あるいは感受性と判定された個体は，出
穂期の葉検定においても同様に判定された．一方，
生存率を指標とした芽出し苗検定では分布が連続的
になった．さらに，芽出し苗検定で生存率 80％を
示し感受性と推定された個体のうち 1個体は葉検定
で生存率 0～ 20％と抵抗性を示したため，両者の
結果が一致しなかった．
　芽出し苗期における F2雑種集団の幼虫生存率と
2齢到達率を（図 4）に示した．前述のトヨニシキ
／中母農 6号／／トヨニシキ B1F1雑種集団の解析
で判別分析による 2齢到達率の境界値が 58.0％で
あったことから，2齢到達率 40％以下を抵抗性個体，
60％以上を感受性個体と判定すると，キヌヒカリ／
Pe-bi-hunの F2雑種集団においては，抵抗性 145個

出穂期の検定は従来法である葉検定法 (67)を用いた．
出穂期のイネの最上位下第 1葉（n-1葉）の基部を
15 cm切り取り，水 3 mlを入れた試験管に入れ，1

齢幼虫 10頭を放飼し，25℃，16時間明－ 8時間暗
の日長条件下に置き，4日後の生存率を調査した．
検定はイネ 1個体につき 3反復行い，平均値を各イ
ネ個体の抵抗性程度とした．
　さらに，2齢到達率を用いた芽出し苗検定法が他
の雑種集団においても適用可能かを検討するため，
3種類の F2雑種集団（キヌヒカリ／ Pe-bi-hun　156

個体，キヌヒカリ／八仔　205個体，キヌヒカリ／
西海 182号　232個体）を用いて 2葉期における抵
抗性検定を行った．なお，Pe-bi-hunおよび八仔は
抵抗性強品種 (4,48,97)，西海 182号は抵抗性中程度を
示す育成系統である (131)．

　　（4）統計検定

　F2雑種集団における分離比の解析では 2分布に
よる適合度の検定（p > 0.05）を行った．

　3）結果

　　（1）抵抗性程度の異なるイネ品種を用いた幼虫 

　　　　発育の差異

　抵抗性程度の異なるイネ品種の芽出し苗における
ツマグロヨコバイ幼虫の生存と発育の差異を（図 1） 



図 3　芽出し苗検定と葉検定における B1F1 雑種集団（トヨニシキ／中母農 6号／／トヨニシキ）77 個体の分布
　　　　図中の円の右の数字はイネの個体数を示す．

図 2　トヨニシキ／中母農 6 号／／トヨニシキ B1F1 雑種集

　　　団の芽出し苗期におけるツマグロヨコバイ 1齢幼虫の 

　　　放飼 4日後の生存率と 2齢到達率

　　　図中の円中または円の右上の数字はイネの個体数を示す．
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西海 182号とキヌヒカリとの F2雑種集団では，抵
抗性 66個体，感受性 166個体に分けられ（図 4C），
分離比 1 : 3に適合した（ 2 = 1.47，p = 0.23）．こ
のように，どの雑種集団においても幼虫生存率の値
は連続的に分布したが，抵抗性品種の Pe-bi-hunと
感受性品種との組み合わせでは，2齢到達率を指標
として用いて抵抗性個体と感受性個体を判定するこ
とが可能であった（図 4A）．八仔あるいは西海 182

号と感受性品種との組合せでは，2齢到達率を用い
ても分布が連続的になった (図 4B，C)．しかしな
がら，生存率のみでは感受性と推定される個体で
あっても，2齢到達率を用いることにより抵抗性と
判定される個体が認められた．

　4）考察

　腰原 (73)および大矢・佐藤 (97)は，抵抗性品種では
ツマグロヨコバイの幼虫生存率の低下，幼虫発育の
遅延，羽化率の低下と羽化の不斉一が認められると
報告している．本研究において，抵抗性強品種の中
母農 5号では 2齢幼虫まで発育した個体は認められ
ず，抵抗性中程度の品種の西海 164号では，日本晴
と比べて幼虫の生存率の低下と発育の遅延が認めら
れた（図 1）．このように，抗生作用による幼虫発
育の遅延が 1齢幼虫から顕著であったことから，幼
虫の発育を指標とした抵抗性の判定が可能であると

体，感受性 11個体に分離し（図 4A），優性 2遺伝
子支配の期待理論比 15 : 1に適合した（ 2 = 0.17，
p = 0.68）．このことから，Pe-bi-hunの抵抗性は優
性 2遺伝子支配であると推定された．また，八仔と
キヌヒカリとの F2雑種集団でも抵抗性と感受性が
187個体と 18個体に分けられ（図 4B），優性 2遺伝
子による分離比に適合した（ 2 = 2.24，p = 0.13）．



A B

C

図 4　F2 雑種集団の芽出し苗検定におけるツマグロヨコバイ幼虫生存率と 2齢到達率の分布
A:キヌヒカリ／ Pe-bi-hun　（n = 156）．
B:キヌヒカリ／八仔　（n = 205）．
C:キヌヒカリ／西海 182号　（n = 232）．
図中の円中または円の右上の数字はイネの個体数を示す．
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判定していると考えられた．一方，2齢到達率を指
標とした検定法では，幼虫生存率が高くなる抵抗性
個体においても，2齢までの発育が遅延している幼
虫の存在を検出できるため，幼虫生存率を指標とし
た検定法よりも精度が高くなると考えられた．この
ことから，ツマグロヨコバイ抵抗性程度を正確に評
価する検定法として，2齢到達率を指標とした検定
法が有効であると考えられた．
　ツマグロヨコバイに対するイネの抵抗性を幼苗期
に判定するこれまでの芽出し苗検定法は，周年検
定が可能であり材料の準備が容易なことから，大
量の検定材料を扱う抵抗性遺伝資源の検索でイネ
の品種間差を明らかにするため有効な方法とされ 

考えられた．幼虫発育の調査時期は，感受性品種で
ほとんどの幼虫が 2齢まで発育する放飼 3日 8時間
～ 4日後が適当である．
　B1F1個体を用いた検定結果から，芽出し苗期にお
いては幼虫生存率を指標にした場合に比べ，2齢到
達率を指標とした検定法の方が抵抗性個体と感受性
個体を明確に分離することができ（図 2），さらに
葉検定と同様な結果を示したことから（図 3），検
定精度は高いと判断された．幼虫生存率を指標とし
た検定法では，抵抗性個体上で発育が遅延している
ものの生存している幼虫が存在し（図 3），このこ
とによって抵抗性個体であっても幼虫生存率が高く
示される場合があり，抵抗性個体を感受性個体と誤



表 1 ツマグロヨコバイ各種抵抗性検定法の検定材料の準備期間，検定期間および検定の可否

　　
抵抗性検定法 判定指標

 検定材料の 
検定期間

 検定の可否 
文献

  準備期間 周年検定　イネ個体検定

　芽出し苗検定 2 齢到達率 7日 4日 ＋ ＋ 本報
　芽出し苗検定 幼虫生存率 7日 5日 ＋ ± 岸野・安藤（1978︶(66)

　幼苗集団検定 幼虫生存率 7日 5日 ＋ － 岸野・安藤（1978︶(66)

　葉検定 幼虫生存率 70～ 100日 3～ 5日 － ＋ 岸野・安藤（1978︶(66)

　抗寄生性作用検定 着生虫数 7日 1～ 2日 ＋ － 安藤・岸野（1981︶(3)

＋：検定可． 
±：検定可（ただし検定精度は低い）． 
－：検定不可．
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る (66)．しかし，これまでの生存率を指標とした芽
出し苗検定法では，抵抗性個体であっても感受性個
体と判定したり，試験管に放飼した幼虫がたまたま
不良の場合には逆に感受性個体を抵抗性個体と判定
したりする可能性もあった．このため，抵抗性の程
度を詳しく調査する場合や交配後代の選抜などイネ
の個体レベルで抵抗性を判定する場合は，芽出し苗
検定法よりも精度の高い葉検定が適しているとされ
てきた (66,67)．本研究において，幼虫の発育程度を評
価する 2齢到達率を新たな指標としたことにより，

Ⅲ　ツマグロヨコバイ抵抗性品種を加害するバイオタイプ

検定時期や場所に制約のある葉検定を行なうことな
く，芽出し苗期にこれまでより精度の高い検定がで
きるようになった．本研究で開発した検定法と，従
来の検定法について比較したものを表 1に示す．2

齢到達率を指標とした検定法は，イネの個体レベル
での判定を芽出し苗期で可能としたことに大きな意
義がある．本法の適用により，交配後代の雑種集団
における抵抗性の遺伝解析や (136)（図 4），抵抗性イ
ネ個体の選抜を迅速，簡易かつ正確に行うことが可
能となった．
 

　抵抗性品種を利用した害虫管理技術を確立する場
合の最も大きな問題点として，抵抗性品種を加害す
るバイオタイプが発達し抵抗性が崩壊してしまうこ
とがあげられる．バイオタイプ発達による抵抗性の
崩壊を防ぐためには，害虫のバイオタイプが発達す
る可能性や，バイオタイプの品種加害性およびバイ
オタイプの生活史特性などの諸特性をあらかじめ明
らかにした上で，それに対し有効な管理戦略を立て
る必要がある．
　そこで本章第 1節では，抵抗性品種を加害できる
バイオタイプ発達の可能性を検討するため，複数の
抵抗性品種についてバイオタイプの選抜を試みた．
また，選抜によって得られたバイオタイプの加害性
の変化を明らかにするため，抵抗性品種および抵抗
性遺伝子給源品種について抵抗性検定を行った．さ
らに，バイオタイプの抵抗性品種に対する加害性と，
抵抗性品種の持つ抵抗性遺伝子との関係を明らかに
するため，抵抗性遺伝子の対立性を検定した．第 2

節では，バイオタイプの生活史特性に差異があるか
どうかを明らかにするため，抵抗性品種および抵抗
性遺伝子を持たない品種上での発育と産卵を調査し
た．抵抗性品種上では本種はイネの師管液を吸汁で
きず，排泄物である甘露中に糖分がほとんど含ま
れないことが知られている (53,59,60,75,98,123,139)．そこで，
バイオタイプの加害特性を明らかにするため，成虫
の甘露中の糖量を比較し，抵抗性品種における師管
吸汁の有無を調べた．

1．抵抗性品種を加害するバイオタイプ 

　　の選抜と加害性の変化
　1）はじめに

　抵抗性品種を加害するバイオタイプについて，ツ
マグロヨコバイの近縁種であるタイワンツマグロヨ
コバイ Nephotettix virescens Distantでは，抵抗性品
種 Pankhari 203や IR 42を用いてバイオタイプの選
抜が行われ，これらの品種においてバイオタイプ発



表 2 バイオタイプ選抜および加害性検定に用いた品種，系統と抵抗性遺伝子給源品種およびその抵抗性遺伝子

 品種 抵抗性遺伝子給源品種 抵抗性遺伝子 a 文献

 日本晴  抵抗性遺伝子なし 

 IR 24  Grh1 International Rice Research Institute (1972)(43)

 中母農 2号 Pe-bi-hun Grh1 金田ら (1985)(55)

 中国 105号 中母農 2号 Grh1 農業研究センター (1995)(93)

 西海 164号 C203-1 不明 農業研究センター (1995)(93)

 西海 182号 中母農 5号 Grh2 Takita and Nishiyama (1989)(131)

 関東 PL 6 Tadukan 不明 小林ら (1980)(71)

 愛知 80号 Rantaj-emas 2 Grh3(t)b 中込ら (1989)(81)

 中母農 5号 C203-1 Grh2, Grh4 小野ら (1986)(95)

 中母農 6号 Lepe dumai Grh2, Grh4 岸野ら (1987)(68)

a 1995年現在． 
b Grh3(t) は遺伝子記号が仮登録（tentative）であることを示す．
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25℃，16時間明－ 8時間暗の日長条件下で，ツマ
グロヨコバイ抵抗性遺伝子を持たないイネ品種であ
る日本晴の芽出し苗によって累代飼育したものを用
いた．

　　（2）供試品種

　供試品種を（表 2）に示した．ツマグロヨコバイ
選抜のための抵抗性品種として，西海 164号，西海
182号，関東 PL 6，中母農 5号，中母農 6号，対照
品種として日本晴を用いた．バイオタイプの品種加
害性の検定には，選抜に用いた上記 6品種および
IR 24，水稲中間母本農 2号（以下，中母農 2号），
中国 105号，愛知 80号，および遺伝子給源品種の
Pe-bi-hun，Tadukan，Rantaj-emas 2を用いた．

　　（3）抵抗性品種を加害するバイオタイプの選抜

　プラスチックシャーレ（直径 90 mm，深さ 22 

mm）に無肥料培土 60 mlを入れ，水で充分湿らせ
た後に，浸種 3日後のイネ籾を 30 ml（約 600粒）
播種した．25 ℃条件下で 4日間育苗し 2葉期にツ
マグロヨコバイの餌として供試した．このシャーレ
にテトロンゴースで通気窓を 3ヶ所つけた塩ビ製円
筒容器（直径 8.5 cm，高さ 15 cm）をかぶせ，ふ化
8時間以内のツマグロヨコバイ 1齢幼虫 150～ 200

頭を放飼した．餌は原則として 5日毎に交換し，羽
化した個体を別容器内の同じ供試イネ品種上に移し
て採卵し，得られた次世代で同じ選抜を継続した．
このように選抜された系統は，それぞれ選抜に用い
た品種名に対応させて「西海 182号選抜系統」「関

達の可能性が示された (71,130)．現在までに日本国内
で育成されたツマグロヨコバイ抵抗性品種，中間母
本，育成系統は，複数の遺伝子給源品種を母本にし
ていることから，それぞれ異なる抵抗性遺伝子を
持っている可能性がある．このことから，多くの抵
抗性品種についてバイオタイプ発達の可能性を検討
する必要がある．また，福岡県筑後市のツマグロヨ
コバイ個体群から西海 182号や愛知 42号で発育可
能な系統が実験室内で選抜されており (131)，九州で
はこれらの抵抗性品種を加害するバイオタイプが発
達する可能性がある．しかし，九州の個体群とは発
生動態や抵抗性品種に対する加害性が大きく異なる
北陸地域のツマグロヨコバイ個体群についてバイオ
タイプ発達の可能性は明らかでない．そこで本節で
は，抵抗性品種を加害できるバイオタイプ発達の可
能性を検討するため，新潟県上越市で採集したツマ
グロヨコバイ個体群を用いて，遺伝子給源の異なる
複数の抵抗性品種についてバイオタイプの選抜を試
みた．また，得られたバイオタイプについて，抵抗
性品種の種類やイネの生育時期によって加害性が異
なるか否かを明らかにした．さらに，バイオタイプ
の品種加害性と抵抗性品種の持つ抵抗性遺伝子との
関係を明らかにするため，複数の抵抗性品種を交配
し対立性検定を行った．

　2）材料および方法

　　（1）供試昆虫

　ツマグロヨコバイは 1993年 10月に北陸農業試
験場内の圃場で採集し，杉本 (125)の方法に準じ室温
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いるツマグロヨコバイ各選抜系統の 1齢幼虫 10頭
を放飼し，4日後の 2齢到達率を調査した．検定は
1品種につき 5反復行った．

　　（6）抵抗性品種の対立性検定

　得られたバイオタイプの抵抗性品種に対する加害
性から推測される抵抗性遺伝子の異同が既報 (131)と
異なっていたことから，抵抗性遺伝子の異同を確か
めるため，中母農 2号，関東 PL 6，愛知 80号の 3

品種間で交配し対立性検定を行った．交配組合せは，
関東 PL 6×愛知 80号，関東 PL 6×中母農 2号お
よび愛知 80号×中母農 2号とした．各抵抗性品種
の交配によって得られた F2雑種集団 285個体から
307個体のイネ種子を播種し，2葉期のイネについ
て上記と同様の方法で芽出し苗検定を行い，Tamura 

et al.(136)の方法に準じて 2齢到達率が 40％以下のイ
ネ個体を抵抗性，60％以上のイネ個体を感受性と判
定した．Kobayashi(69)および池田 (38)の方法に準じ，
抵抗性と感受性のイネ個体の分離の割合が 15 : 1で
あれば，交配母本同士は異なる遺伝子を有すると推
測した．また，感受性のイネ個体の分離が認められ
なければ，同じ遺伝子座に座乗する遺伝子によって
支配されていると推測した．関東 PL 6×愛知 80号
の交配組合せについては 2反復行った．

　　（7）統計検定

　各選抜世代の幼虫発育期間の解析は Tukey-

Kramerの多重比較検定（p < 0.05）を用いた．各選
抜世代の羽化率，芽出し苗検定および葉検定による
各選抜系統の抵抗性品種に対する加害性は，逆正弦
変換後 Tukeyの多重比較検定（p < 0.05）を行った．
対立性検定では，F2雑種集団について 2分布によ
る適合度の検定（p > 0.05）を行った．

　3）結果

　　（1）抵抗性品種を加害するバイオタイプの選抜

　バイオタイプの選抜経過を表 3に示した．西海
164号，西海 182号，関東 PL 6で選抜を行うこと
により，8世代目には羽化率 94%以上の系統が得
られた．一方，中母農 5号は第 1世代，中母農 6号
は第 3世代以降十分な羽化成虫を得ることができな
かったため，選抜を中止した．

東 PL 6選抜系統」とし，対照品種の日本晴で維持
した無選抜系統を「日本晴継代系統」とした．

　　（4）幼虫発育期間および羽化率

　各選抜世代の幼虫発育期間および羽化率の変化を
調査するため，以下のような幼虫発育試験を行っ
た．選抜実験で用いたものと同一品種のイネ芽出し
苗を同様の方法で餌として与えた．ただし，播種量
はシャーレ当たり 15 ml（約 300粒）とした．飼育
容器にふ化 8時間以内のツマグロヨコバイ 1齢幼虫
を 50頭放飼した．各選抜系統につき 3つの容器に
放飼し，合計 150頭について試験した．餌は原則と
して 5日毎に交換し，成虫が羽化するまで飼育した．
羽化個体は容器から取り出し，羽化個体数および羽
化までの期間を毎日調査した．羽化率は 1容器当た
りの平均を求め，3反復とした．

　　（5）バイオタイプの品種加害性検定

　選抜を繰り返した各系統の抵抗性品種に対する加
害性を調査するため，芽出し苗検定および葉検定 (66)

を行った．芽出し苗検定は，検定に用いるイネ品
種の芽出し苗 1本（2葉期）を水 0.5 mlの入った試
験管（直径 1.8 cm，高さ 18 cm）に入れ，ふ化 8時
間以内のツマグロヨコバイ 1齢幼虫 5頭を放飼し，
テトロンゴースで覆った脱脂綿で栓をした．1品
種につき 10本のイネ芽出し苗を用意した．供試苗
は 25℃，16時間明－ 8時間暗の日長条件下に置き，
放飼 4日後に 2齢幼虫まで発育した個体数を調査し，
放飼虫に対する 2齢幼虫の割合から 2齢到達率を求
めた．なお，上記バイオタイプ選抜で 8世代選抜を
繰り返した西海 164号選抜系統，西海 182号選抜系
統，関東 PL 6選抜系統に加えて，愛知 80号，中国
105号，IR 24を用いて同様な方法で 12世代以上選
抜を行った系統についても調査した．検定を行った
品種は，選抜試験で用いた品種とその遺伝子給源品
種のうち C203-1および Lepe dumaiを除いた合計 13

品種である．
　葉検定は北陸農業試験場内の圃場に日本晴，中
国 105号，西海 182号，関東 PL 6，愛知 80号，中
母農 5号を 1997年 5月 16日に移植し，慣行栽培し
たイネを用いた．8月 17日（幼穂形成期～出穂期）
にイネの最上位葉の基部を 15 cm切り取り，水 3 ml

を入れた試験管に入れ，15世代以上選抜を続けて



表 3 ツマグロヨコバイ抵抗性品種および日本晴における選抜各世代の羽化率 

 羽化率 (％ )

品種 /選抜世代 1 2 3 4 5 6 7 8 

日本晴 95.0 (300) 95.7 (300) 89.3 (300) 94.0 (300) 96.7 (150) 97.3 (150) 93.3 (150) 90.0 (150)

西海 164号 90.3 (300) 93.3 (300) 93.3 (300) 88.3 (300) 90.0 (150) 87.3 (150) 89.3 (150) 97.3 (150)

西海 182号 88.3 (300) 83.7 (300) 85.7 (300) 84.0 (300) 84.7 (150) 90.7 (150) 88.0 (150) 97.3 (150)

関東 PL6 37.8 (1300) 69.6 (500) 74.2 (589) 74.0 (300) 88.0 (150) 88.0 (150) 89.3 (150) 94.0 (150)

中母農 5号   0.4 (1900)

中母農 6号   7.9 (1900) 41.3 (189) 26.1 (69)

カッコ内の数値は 1齢幼虫の放飼数を示す．

表 4 ツマグロヨコバイのバイオタイプ選抜系統の各世代における幼虫発育期間と羽化率

  選抜世代 品種 幼虫発育期間（日，平均値±標準誤差 ︶a 羽化率

   　　 雌 　　 雄 （％±標準誤差 ︶b
 

 1 日本晴 19.8± 0.1(68)a 18.4± 0.1(71)a 92.7± 0.7a

  西海 164号 22.9± 0.3(70)b 20.8± 0.2(62)b 88.0± 2.3a

  西海 182号 23.8± 0.3(64)b 21.7± 0.3(62)b 84.0± 4.2a

  関東 PL 6 33.2± 0.4(52)c 29.3± 0.5(45)c 64.7± 4.4b

  中母農 5号                    ( 0)            32.0(1)   0.7± 0.7c

  中母農 6号 34.0± 0.8(11)c 33.1± 0.7(9)d 13.3± 2.7c

 2 日本晴 20.5± 0.1(68)a 18.9± 0.1(71)a 92.7± 1.8a

  西海 164号 22.8± 0.2(71)b 20.9± 0.2(64)b 90.0± 3.5a

  西海 182号 24.9± 0.3(61)c 23.0± 0.3(56)c 78.0± 6.4a

  関東 PL 6 29.6± 0.3(61)d 26.7± 0.3(45)d 70.7± 4.1a

 3 日本晴 18.5± 0.1(68)a 17.5± 0.1(71)a 92.7± 1.3a

  西海 164号 20.5± 0.2(85)b 19.1± 0.2(54)b 93.3± 4.8a

  西海 182号 20.5± 0.2(78)b 18.8± 0.2(56)b 89.3± 2.4a

  関東 PL 6 21.1± 0.4(65)b 19.0± 0.3(57)b 81.3± 3.3a

 4 日本晴 19.1± 0.1(90)a 17.9± 0.1(54)a 96.0± 2.3a

  西海 164号 19.8± 0.2(82)a 18.4± 0.2(42)a 82.7± 3.7a

  西海 182号 21.3± 0.3(76)b 18.9± 0.2(53)a 86.0± 3.1a

  関東 PL 6 19.4± 0.2(50)a 18.0± 0.1(75)a 83.3± 4.4a

 6 日本晴 19.4± 0.1(87)a 17.8± 0.1(57)a 95.3± 2.7a

  西海 164号 19.3± 0.1(92)a 17.9± 0.1(39)a 87.3± 2.7a

  西海 182号 19.5± 0.1(73)a 18.2± 0.1(64)a 92.0± 0.0a

  関東 PL 6 19.0± 0.1(71)a 17.8± 0.1(71)a 94.7± 2.4a

 8 日本晴 19.3± 0.1(59)a 18.0± 0.1(74)a 88.7± 2.9a

  西海 164号 19.4± 0.1(91)a 18.0± 0.2(47)a 92.0± 1.2a

  西海 182号 19.4± 0.1(86)a 18.1± 0.1(54)a 94.0± 1.2a

  関東 PL 6 19.1± 0.1(66)a 17.7± 0.1(72)a 92.0± 4.6a

カッコ内の値は成虫数を示す．
a同一英文字間には各世代の雌または雄において品種間に Tukey-Kramerの多重比較検定による有意差がないことを示す
（p > 0.05）． 
b同一英文字間には各世代において品種間に逆正弦変換後 Tukeyの多重比較検定による有意差がないことを示す
（p > 0.05）．
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図 5　芽出し苗検定により調査したツマグロヨコバイ選抜系統のイネ品種に対する加害性
同一英文字間には各選抜系統において品種間に逆正弦変換後 Tukeyの多重比較検定による有意差がないことを
示す（p > 0.05）．
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と同等となった．また，これらの系統の羽化率は第
1世代目から高かった．関東 PL 6選抜系統は，第
1世代には大幅に幼虫発育が遅延したが，第 4世代
目以降は日本晴継代系統と比べ有意差が認められな
かった．関東 PL 6選抜系統の羽化率は第 1世代で
は 64.7％であったが，第 2世代以降は上昇した．中
母農 5号選抜系統および中母農 6号選抜系統では，

　　（2）幼虫発育期間および羽化率

幼虫発育試験による選抜各世代の幼虫期間と羽化率
を表 4に示した．西海 164号選抜系統および西海
182号選抜系統では，第 1世代目には日本晴継代系
統と比べて平均 2～ 4日程度の発育遅延が認められ
た．しかし，さらに選抜を繰り返すことにより幼虫
発育期間が短縮し，第 6世代目には日本晴継代系統



図 6　葉検定により調査したツマグロヨコバイ選抜系統のイネ品種に対する加害性
同一英文字間には Tukeyの多重比較検定による有意差がないことを示す（p > 0.05）．

89
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に有意差が認められなかった．一方，西海 182号の
母本である中母農 5号では 2齢到達率が低かった．
関東 PL 6選抜系統および愛知 80号選抜系統は，関
東 PL 6，愛知 80号で 2齢到達率が高く，関東 PL 

6の母本である Tadukanや愛知 80号の母本である
Rantaj-emas 2においても 44.0～ 64.0％の値を示し
た．いずれの選抜系統も中母農 5号および中母農 6

号では 2齢到達率が低く加害性を示さなかった．
　葉検定の結果を（図 6）に示した．各選抜系統は
それぞれ選抜を行った抵抗性品種で 2齢到達率が高
く，愛知 80号選抜系統は関東 PL 6でも高い値を示
した．日本晴継代系統では，西海 182号で 2齢到
達率が 78.0％と高いが対照品種の日本晴の 94.0％
と比べるとやや低く有意差が認められた．一方，西

第 1世代で羽化率がそれぞれ 0.7％および 13.3％と
低かった．

　　（3）バイオタイプの品種加害性検定

　ツマグロヨコバイ選抜系統のイネ品種に対する芽
出し苗検定の結果を（図 5）に示した．調査した 6

種類の選抜系統すべてで，それぞれ選抜を行った品
種で 2齢到達率が高く，これらの品種に対し加害性
を示した．IR 24選抜系統および中国 105号選抜系
統では，IR 24，中国 105号，中母農 2号で 2齢到
達率が高かったが，中母農 2号の母本である Pe-bi-

hunやその他の抵抗性品種では低かった．西海 164

号選抜系統および西海 182号選抜系統は，西海 164

号，西海 182号で 2齢到達率が高く，日本晴との間



表 5 ツマグロヨコバイ抵抗性品種 F2 交配雑種集団の分離

 交配組合せ 個体数 期待分離比 2値 p値
 抵抗性 感受性 （抵抗性：感受性）

関東 PL 6 × 愛知 80号 285   0   1 : 0

 307   0   1 : 0

関東 PL 6 × 中母農 2号 279 25 15 : 1 2.02 0.16

愛知 80号 × 中母農 2号 266 23 15 : 1 1.44 0.23
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海 182号選抜系統では西海 182号の 2齢到達率は
90.0％と高く，日本晴との間に有意差がなかった．
中母農 5号はすべての選抜系統で 2齢到達率が低
かった．葉検定の結果は，西海 182号で抵抗性の
強度が低かったものの，芽出し苗検定とほぼ同様と
なった．

　　（4）抵抗性品種の対立性検定

　ツマグロヨコバイ抵抗性品種同士を交配した F2

雑種集団における抵抗性の分離結果を（表 5）に示
した．関東 PL 6と愛知 80号の F2雑種集団では，
すべての個体が抵抗性を示したことから，関東 PL 6

と愛知 80号のツマグロヨコバイ抵抗性は，同じ遺
伝子に支配されていると推測された．関東 PL 6と
中母農 2号，愛知 80号と中母農 2号との F2雑種集
団では，抵抗性と感受性のイネ個体が分離し，15 : 

1の分離比に適合した．このことから，両品種はそ
れぞれ異なる 1優性遺伝子を持つと推測された．こ
れらの結果から，中母農 2号のツマグロヨコバイ抵
抗性は関東 PL 6や愛知 80号の抵抗性とは異なる遺
伝子によって支配されていると推測された．

　4）考察

　ツマグロヨコバイのバイオタイプについて，寒
川・佐藤 (121)は鹿児島県鹿児島市，福岡県筑後市な
らびに和歌山県海南市の地域個体群では IR 24上で
容易に累代飼育が可能であり，石川県松任市，富山
県富山市，新潟県上越市，長岡市寺泊の地域個体群
では累代飼育が不可能であることを示した．Takita 

and Nishiyama(131)は筑後市の個体群を用いてバイオ
タイプの作出を試み，愛知 42号または西海 182号
で発育する系統を得た．本研究では，上越市産のツ
マグロヨコバイ個体群を用いて抵抗性品種で選抜を
行い，西海 164号，西海 182号，関東 PL6上で発育・

増殖可能な系統が得られた（表 3，表 4）．このことは，
上越市の個体群においても抵抗性品種を加害する遺
伝変異が存在することを示している．つまり，上越
市の水田で抵抗性品種を栽培した際に，抵抗性品種
を加害するバイオタイプが発達し，抵抗性が崩壊す
る可能性を示唆している．一方，中母農 5号および
中母農 6号については現在まで発育・増殖可能な系
統は選抜されておらず，バイオタイプ発達の可能性
については，採集個体・地点を増やすなど，今後も
検討を要する．
　本研究から，選抜系統の抵抗性品種に対する加害
性については選抜系統間で似たような加害性反応を
示すことが明らかになり，IR 24選抜系統および中
国 105号選抜系統，西海 164号選抜系統および西海
182号選抜系統，関東 PL 6選抜系統および愛知 80

号選抜系統の 3つのグループに分けられた（図 5，
図 6）．このようなバイオタイプの品種加害性の差
異は，抵抗性遺伝子の違いによるものであり，この
ことからバイオタイプを用いてイネの抵抗性遺伝子
を判別できると考えられる．以下，選抜系統の品種
加害性と抵抗性品種の保有する抵抗性遺伝子との関
係について考察する．
　IR 24選抜系統および中国 105号選抜系統は，IR 

24，中国 105号および中母農 2号に高い加害性を示
すことから，これらの抵抗性品種は同じ抵抗性遺伝
子を保有していると考えられる．また，IR 24選抜
系統や中国 105号選抜系統が中母農 2号の母本であ
る Pe-bi-hun（表 2）を加害できなかったことから（図
5），Pe-bi-hunは IR 24や中母農 2号が保有する遺伝
子だけでなく，さらに別な遺伝子を保有していると
推測される．これは，Pe-bi-hunには 2個の優性遺
伝子が関与しており，IR 24は Pe-bi-hun由来の 1個
の優性遺伝子を保有している報告 (69)や，同じく 1

優性遺伝子支配である中母農 2号 (55)の抵抗性遺伝
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が異なると推測される．Takita and Nishiyama(131)が
用いた筑後市の個体群には，IR 24や中母農 2号な
ど抵抗性遺伝子 Grh1を保有する品種を加害できる
個体が多く含まれ (121,122)，愛知 42号で選抜した後も
Grh1を保有する品種の加害個体の割合が高く保た
れていたため，本研究で選抜した系統と異なる結果
になった可能性がある．
　コムギの害虫であるヘシアンバエ Mayetiola 

destrustor (Say)（Diptera: Cecidomyiidae）では，抵
抗性品種を加害するバイオタイプとコムギ品種との
間に”gene for gene system“(14)が認められ，抵抗
性品種の保有する遺伝子と，バイオタイプの加害性
遺伝子の対応関係が整理されている (13,26,124)．すなわ
ち，コムギのヘシアンバエに対する抵抗性は主に単
一の優性遺伝子（例えば H3，H6など），ヘシアン
バエのコムギに対する品種加害性は単一の劣性遺伝
子（vH3a ，vH6aなど）によって支配され，加害性
遺伝子 vH3aを持つヘシアンバエは，抵抗性遺伝子
H3を保有するコムギ品種を加害できるが H6を保
有する品種は加害できない等，これらの遺伝子が互
いに特異的に対応して抵抗性反応が示される．トビ
イロウンカでは，抵抗性遺伝子とバイオタイプの反
応との相互関係を利用することによりイネの抵抗性
遺伝子型を推定する手法が確立されている (38,44,54,86)．
ツマグロヨコバイのバイオタイプの品種加害性の遺
伝様式は不明であるが，抵抗性品種に対するバイオ
タイプの反応は明確に示されることから，イネの抵
抗性遺伝子と本種の加害性遺伝子にも 1対 1の特異
的対応関係が存在し，同様な手法が適用できると考
えられる．本研究において選抜で得られた系統は，
加害できる抵抗性品種の持つ抵抗性遺伝子に対応さ
せ，抵抗性遺伝子 Grh1を加害できる系統を Biotype 

1，Grh2あるいは Grh3(t)を加害できる系統をそれ
ぞれ Biotype 2，Biotype 3と整理した（表 6）．今後，
複数の抵抗性遺伝子を加害する系統が出現した場合
でも，加害する抵抗性遺伝子に対応させて，例えば
Grh1と Grh2を加害する系統は Biotype 1, 2，Grh2

と Grh3(t)を加害する系統は Biotype 2, 3と整理が可
能である．本研究においてイネの保有する抵抗性遺
伝子とバイオタイプの加害性との関係が整理された
ことにより，バイオタイプ発達に対応した抵抗性品
種の選択や，抵抗性品種の保有する抵抗性遺伝子の
推定，新規の抵抗性遺伝子の探索手法への利用が考

子 Grh1が，IR 24の抵抗性遺伝子と同じ遺伝子座に
ある報告 (136)と一致する．
　中母農 5号は 2個の補足遺伝子によって支配さ
れており (41)，これら補足遺伝子 Grh2と Grh4はそ
れぞれイネの第 11染色体と第 3染色体上に座乗す
る (20,133)．また，西海 182号は中母農 5号由来の遺
伝子 Grh2を保有している (19,134)．このことから，本
研究で得られたバイオタイプ西海 164号選抜系統や
西海 182号選抜系統は，抵抗性遺伝子 Grh2の作用
する抵抗性要因を打ち消すことにより西海 182号
での発育が可能になったが，もう一つの抵抗性遺伝
子 Grh4の作用により中母農 5号は加害できなかっ
たと考えられる（図 5，図 6）．選抜系統の品種加害
反応，および西海 164号と中母農 5号の母本が同じ
C203-1であることから（表 2），西海 164号の保有
する抵抗性遺伝子は西海 182号と同じ Grh2である
と考えられるが，対立性検定や RFLPマーカーによ
る遺伝子座の解析等で確認する必要がある．なお，
葉検定では西海 182号における 2齢到達率がどの系
統でも高かったが（図 6），これは西海 182号の保
有する Grh2の作用が不安定であり (31,131,134)，葉検定
を行った時期の西海 182号の抵抗性が弱かったため
と考えられる．
　関東 PL 6選抜系統は，愛知 80号選抜系統と同様
の品種加害性の反応を示したことから，関東 PL 6

と愛知 80号が同一の抵抗性遺伝子支配であり，中
国 105号や中母農 2号，西海 182号の保有する抵抗
性遺伝子とは異なることが示唆された．Takita and 

Nishiyama(131)は，愛知 80号の母本である愛知 42号
で発育可能なツマグロヨコバイ系統が，関東 PL 6

だけでなく中母農 2号でも生存率が高く，中母農 2

号を愛知 42号グループに分類した．これは中母農
2号が愛知 80号や関東 PL 6と同じ遺伝子支配であ
ることを示唆するものであり，本研究で得られた結
果と異なる．そこで，これら 3品種の保有する抵
抗性遺伝子の関係を明らかにするため対立性検定を
行った結果，愛知 80号の抵抗性遺伝子は関東 PL 6

と同じ遺伝子座に座乗し，中母農 2号の抵抗性遺伝
子と異なると推測された（表 5）．愛知 80号の保有
する抵抗性遺伝子 Grh3(t)はイネの第 6染色体上に
座乗し (102)，中母農 2号の遺伝子は第 5染色体に座
乗する報告 (136)からも，本研究において得られた結
果と同様に愛知 80号と中母農 2号の抵抗性遺伝子



表 6　ツマグロヨコバイのバイオタイプの抵抗性品種に対する反応

 無選抜系統   選抜系統

 品種 抵抗性遺伝子 Biotype 1 Biotype 2 Biotype 3

 日本晴 IR 24 中国 105号 西海 164 号西海 182号 関東 PL 6 愛知 80号

　日本晴 抵抗性遺伝子なし ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋ ＋
　IR 24 Grh1 － ＋ ＋ － － － －
　中母農 2号 Grh1 － ＋ ＋ － － － －
　中国 105号 Grh1 － ＋ ＋ － － － －
　Pe-bi-hun Grh1 +  － － － － － － －
　西海 164号 Grh2 － － － ＋ ＋ － －
　西海 182号 Grh2 － － － ＋ ＋ － －
　中母農 5号 Grh2, Grh4 － － － － － － －
　中母農 6号 Grh2, Grh4 － － － － － － －
　関東 PL 6 Grh3 － － － － － ＋ ＋
　愛知 80号 Grh3 － － － － － ＋ ＋

＋：加害性が高い． 
－：加害性が低い．
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マグロヨコバイの加害性が発達するのを防止あるい
は遅延させることができると予想される．したがっ
て，バイオタイプ間の生活史特性の差異とその程度
を明らかにすることは，バイオタイプ発達に対する
対策を講ずる上で重要な情報となる．そこで本節で
は，抵抗性品種を加害できるツマグロヨコバイ系統
について，抵抗性遺伝子を持つ品種と持たない品種
上での発育と増殖に関する調査を行った．また，抵
抗性品種上におけるツマグロヨコバイ系統の師管吸
汁の有無について明らかにするため，イネ体から吸
汁して排泄される甘露中の糖量を比較した．

　2）材料および方法

　　（1）供試昆虫

　ツマグロヨコバイは 1993年 10月に北陸農業試験
場内の水田圃場で採集し，杉本 (125)の方法に準じ日
本晴で累代飼育した系統（以下，Biotype 0）および
抵抗性品種上で選抜を行い作出した抵抗性品種加害
系統を用いた．抵抗性品種加害系統は中国 105号，
西海 182号あるいは愛知 80号上でそれぞれ 20世
代以上選抜を続けた後，それぞれの品種で累代飼育
している系統である．ここでは，中国 105号，西海
182号あるいは愛知 80号で選抜した系統をそれぞ
れ Biotype 1，Biotype 2，Biotype 3と呼ぶ．昆虫の
飼育および試験はすべて 25℃，16時間明－ 8時間
暗の日長条件下で行った． 

えられる．
　ツマグロヨコバイ抵抗性はイネの生育時期によっ
て変動し，出穂 20日前に抗生作用が強い (2,67,129)．本
研究でイネ芽出し苗を用いて選抜を行った系統は，
イネの芽出し苗期と幼穂形成期～出穂期の両方でそ
れぞれ選抜を行った品種に対して加害性が高かった
（図 5，図 6）．このことは，抵抗性品種を加害する
バイオタイプがイネの生育期間全般を通して加害可
能であることを示唆している．本研究において実験
室内で選抜を行った結果が実際の圃場で起こりうる
ケースとしてすぐには適用できないと考えられるた
め，バイオタイプ発達の可能性については圃場レベ
ルでの検討が必要である．
 

2．バイオタイプの加害特性および生活 

　　史特性の比較
　1）はじめに

　抵抗性イネ品種に対する加害性を持ったバイオタ
イプの発達は，薬剤に対する抵抗性の発達と同様に，
生物の適応とみることができる．薬剤抵抗性系統は
感受性系統と比べて生活史特性などに関し適応度が
低い場合がある (101)．同じように抵抗性品種に対す
る加害性の獲得にコストを伴うならば，抵抗性品種
に加害性を持つ系統が，加害性を持たない系統と比
べて適応度が低い可能性がある．その場合，圃場に
おいてイネ品種のローテーションなどによって，ツ



表 7 抵抗性品種におけるツマグロヨコバイ系統の幼虫発育期間と生存率

 抵抗性品種 
ツマグロヨコバイ系統

 生存率 幼虫発育期間（日 , 平均値±標準誤差 )

  (抵抗性遺伝子 ) （％） 雌 雄

 中国 105号 Biotype 0   0        ― a        (0)          ―        (0) 

 (Grh1) Biotype 1 96.0 18.8± 0.1 (23) 17.5± 0.2 (25)

 西海 182号 Biotype 0 12.0 23.7± 0.8   (6)          ―        (0) 

 (Grh2) Biotype 2 94.0 18.1± 0.1 (25) 17.0± 0.1 (22)

 愛知 80号 Biotype 0   4.0 45.0              (1) 26.0              (1)

  (Grh3(t)) Biotype 3 98.0 18.5± 0.2 (31) 17.2± 0.2 (18)

カッコ内の値は成虫まで発育した幼虫数を示す． 
a ―は結果なしを示す． 
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2葉期のイネ芽出し苗を 2本入れ，羽化直後のツマ
グロヨコバイ成虫雌雄 1対を放飼した．その後雌が
死亡するまで 24時間毎に芽出し苗を交換した．雄
が死亡した場合は，死亡した雄の生存日数を記録し，
羽化 3日以上経過した雄を 1頭追加した．取り出し
た苗は解剖して産卵数を調査した．各品種につき雌
雄 30対を供試したが，放飼後 24時間以内に成虫が
死亡した場合は調査対象から除外した．また，産卵
が認められなかった雌は産卵前期間の調査対象から
除外し生存日数のみを調査した．また，日本晴にお
いて同様に各加害系統および Biotype 0を用いて，
成虫の産卵数および生存日数を調べた．

　　（5）成虫の甘露排泄物中の糖量

　各系統成虫の抵抗性品種からの師管吸汁量を比較
するため，中国 105号，西海 182号，愛知 80号に
ついて Biotype 0およびそれぞれの加害系統である
Biotype 1，Biotype 2，Biotype 3を用いて甘露排泄
物中の糖量を測定した．試験管に 2葉期のイネ芽出
し苗を 2本と蒸留水 0.5 mlを入れ，羽化直後のツマ
グロヨコバイ雌成虫を 1頭放飼し 3日間吸汁させた．
その後成虫およびイネ芽出し苗を取り出し，試験管
の内容物を蒸留水ですすいで回収し，2.0 mlの溶液
に調整したものを試料液とした．全糖量の測定には
アンスロンによる比色定量法 (142)を用いた．試料液
0.3 mlに，アンスロン 100 mgを冷 75％硫酸 130 ml

に溶かしたアンスロン試薬 3 mlを加えた．これを
沸騰浴中で 10分間加熱した後冷水で冷まし，波長
620 nmで吸光度を測定し，全糖量をグルコース換
算量として求めた．各品種につき雌成虫 10頭を供
試した．また，日本晴において同様に各加害系統お

　　（2）供試品種

　ツマグロヨコバイ抵抗性品種として，抵抗性遺伝
子 Grh1を保有する中国 105号，Grh2を保有する西
海 182号，Grh3(t)を保有する愛知 80号を用いた．
また，ツマグロヨコバイ抵抗性遺伝子を保有しない
品種として日本晴を用いた．

　　（3）幼虫発育期間および生存率

　各系統の抵抗性品種上における幼虫発育を調べる
ため，抵抗性品種中国 105号，西海 182号，愛知
80号について Biotype 0およびそれぞれの品種の加
害系統である Biotype 1，Biotype 2，Biotype 3を用
いて以下の試験を行った．
　水 0.5 mlの入った試験管（径 1.8 cm，長さ 11 

cm）に 2葉期のイネ芽出し苗を 2本入れ，ふ化直
後のツマグロヨコバイ 1齢幼虫を 1頭放飼した．芽
出し苗の交換は原則として 3日間隔で行い，成虫羽
化まで飼育した．羽化までの日数，羽化成虫数を調
査し，幼虫の発育期間および生存率を求めた．各品
種につき 1齢幼虫 50頭を供試した．また，抵抗性
遺伝子を持たない品種である日本晴において各加害
系統および Biotype 0を用いて試験を行った．試験
方法は上記と同様であった．

　　（4）成虫の産卵数および生存日数

　各系統の抵抗性品種上における成虫の産卵数およ
び生存日数を調べるため，中国 105号，西海 182号，
愛知 80号について Biotype 0およびそれぞれの加害
系統である Biotype 1，Biotype 2，Biotype 3を用い
て以下の試験を行った．水 0.5 mlの入った試験管に



表 9 抵抗性品種におけるツマグロヨコバイ系統の成虫の産卵前期間，産卵数および生存日数

 抵抗性品種 
ツマグロヨコバイ系統

 産卵前期間 雌当たり産卵数 生存日数 （平均値±標準誤差︶a

（抵抗性遺伝子）  （日，平均値±標準誤差︶
a （平均値±標準誤差︶a

 雌 雄

 中国 105号 Biotype 0 11.6 ± 0.9 (19)**   21.3 ±   4.0 (29)** 25.1 ± 2.7 (29)* 12.4 ± 1.4 (30)** 

 (Grh1) Biotype 1   3.8 ± 0.2 (28) 195.0 ± 16.6 (29) 33.1 ± 2.2 (29) 36.2 ± 2.8 (29)

 西海 182号 Biotype 0   9.8 ± 0.7 (26)**   48.6 ±   7.0 (30)** 27.8 ± 2.1 (30)* 19.0 ± 1.3 (30)**

 (Grh2) Biotype 2   3.6 ± 0.1 (30) 245.3 ± 24.0 (30) 35.9 ± 2.8 (30) 39.9 ± 3.1 (30)

 愛知 80号 Biotype 0       ― b             (0)     0.0 ±   0.0 (30)   7.1 ± 0.6 (30)**   5.3 ± 0.3 (30)** 

 (Grh3(t)) Biotype 3   4.0 ± 0.1 (29) 172.7 ± 13.8 (29) 35.3 ± 2.6 (29) 36.7 ± 2.3 (30)

カッコ内の値は成虫数を示す． 
a *および **はバイオタイプと Biotype 0との間に有意差があることを示す（t検定，* p < 0.05，** p < 0.001）． 
b ―は結果なしを示す．

表 10 日本晴におけるツマグロヨコバイ系統の成虫の産卵前期間，産卵数および生存日数

ツマグロヨコバイ系統
 産卵前期間 雌当たり産卵数 生存日数 （平均値±標準誤差 ︶a

 （日，平均値±標準誤差 ︶a  （平均値±標準誤差 ︶a  雌 雄

 Biotype 0 4.1 ± 0.3(30) 239.3 ± 17.6(30) 40.2 ± 2.1(30) 38.6 ± 2.1(30)

 Biotype 1 3.7 ± 0.1(30)ns 285.1 ± 15.1(30)ns 41.3 ± 1.9(30)ns 38.3 ± 2.1(30)ns

 Biotype 2 3.4 ± 0.2(30)ns 224.9 ± 21.3(30)ns 35.3 ± 2.5(30)ns 36.7 ± 2.3(30)ns

 Biotype 3 3.9 ± 0.2(30)ns 220.8 ± 16.8(30)ns 38.3 ± 1.9(30)ns 40.5 ± 1.9(30)ns

カッコ内の値は成虫数を示す． 
a nsは Biotype 0との間に有意差がないことを示す（Dunnettの検定，p > 0.05）. 

表 8 日本晴におけるツマグロヨコバイ系統の幼虫発育期間と生存率

ツマグロヨコバイ系統  生存率 幼虫発育期間（日，平均値±標準誤差 ︶b

 （％ ︶a  雌 雄

 Biotype 0 88.0 18.8± 0.3 (17) 16.9± 0.2 (27)

 Biotype 1 88.0 18.3± 0.1 (21)ns 17.3± 0.2 (23)ns

 Biotype 2 88.0 18.5± 0.2 (23)ns 17.0± 0.1 (21)ns

 Biotype 3 90.0 18.3± 0.2 (29)ns 16.4± 0.1 (16)ns

カッコ内の値は成虫まで発育した幼虫数を示す． 
a カイ二乗検定による有意差なし（ p > 0.05）. 
b nsは Biotype 0との間に有意差がないことを示す（Dunnettの検定，p > 0.05）. 
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　3）結果

　　（1）幼虫発育期間および生存率

　抵抗性イネ品種上における抵抗性品種加害系統お
よび Biotype 0の幼虫の生存率と発育期間を表 7に
示した．抵抗性品種である中国 105号，西海 182号
および愛知 80号における Biotype 0の幼虫生存率
は最大 12.0％であったが，加害系統では 94.0％以
上であった．抵抗性品種における幼虫の発育期間は
Biotype 0では遅延したが，各加害系統では前者に
比べて有意に短縮した．次に各加害系統の日本晴上

よび Biotype 0を用いて成虫の甘露排泄物中の糖量
を調べた．

　　（6）統計検定

　幼虫発育試験における幼虫生存率の解析はカイ二
乗検定（ p < 0.05）を用いた．また，幼虫期間，成
虫の産卵数，産卵前期間，生存日数，甘露排泄物中
の糖量の解析は，t検定（  p < 0.05および p < 0.001）
または Dunnettの検定（ p < 0.05）によって抵抗性
品種加害系統と Biotype 0との比較を行った．



表 12 日本晴におけるツマグロヨコバイのバイオタイプ雌成虫の糖排泄量

ツマグロヨコバイ系 統供試虫数
  糖排泄量

 （µg/雌 /日，平均値±標準誤差 ︶a

 Biotype 0 10 372.0± 75.0

 Biotype 1 10 399.6± 40.1　ns

 Biotype 2 10 334.2± 27.2　ns

 Biotype 3 10 424.3± 71.2　ns
a nsは Biotype 0との間に有意差がないことを示す（Dunnettの検定，p > 0.05）． 

表 11 抵抗性品種におけるツマグロヨコバイ系統の雌成虫の糖排泄量

 抵抗性品種 
ツマグロヨコバイ系統 供試虫数

 糖排泄量 

  (抵抗性遺伝子 )  （µg/雌 /日，平均値±標準誤差 ︶a

 中国 105号 Biotype 0 10   28.4± 14.4 ** 

      (Grh1) Biotype 1 10 411.4± 85.4

 西海 182号 Biotype 0 10   55.1± 21.7 ** 

      (Grh2) Biotype 2 10 350.1± 58.1

 愛知 80号 Biotype 0 10   21.3± 12.7 ** 

    (Grh3(t)) Biotype 3 10 433.5± 54.5
a **はバイオタイプと Biotype 0間に有意差があることを示す（t検定， p < 0.001）．
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加害する抵抗性品種上における，雌当たり日当たり
の甘露排泄物中の糖量は Biotype 0の 6～ 20倍と多
かった（表 11）．また，日本晴上における甘露排泄
物中の糖量は，各加害系統と Biotype 0とでほぼ同
じであった（表 12）．

　4）考察

　ツマグロヨコバイのバイオタイプについて，Sato 

and Sogawa(103)は，新潟県上越市の個体群の抵抗性
品種 IR 24上での幼虫発育や抗寄生性が福岡県筑後
市の個体群と異なっており，両個体群間にバイオタ
イプ的変異があることを報告している．Takita and 

Nishiyama(131)は筑後市の個体群を用い，抵抗性品種
上で発育可能な系統を選抜した．しかし，これらの
報告では幼虫の発育について調べたものであり，成
虫の生存や増殖に関わる形質やバイオタイプの加害
特性については調べられていない．ここでは，ツ
マグロヨコバイ抵抗性遺伝子 Grh1，Grh2および
Grh3(t)をそれぞれ保有する品種である中国 105号，
西海 182号あるいは愛知 80号で選抜して作出した
系統を用いて，幼虫の発育期間と生存率，成虫の生
存日数と産卵数を調査した．その結果，いずれの抵

における幼虫生存率と幼虫発育期間を（表 8）に示
した．幼虫生存率はいずれの加害系統でも 88.0％以
上であり，加害系統および Biotype 0間に有意差は
認められなかった．また，幼虫発育期間についても
各加害系統と Biotype 0の間に有意な差はなかった．

　　（2）成虫の産卵数および生存日数

　各抵抗性品種上における加害系統および Biotype 

0の平均産卵前期間，雌当たり平均総産卵数と成虫
の平均生存日数を（表 9）に示した．平均産卵前期
間は，それぞれが加害する抵抗性品種上で，Biotype 

0に比べ有意に短かった．また，各加害系統の成虫は，
Biotype 0と比べて雌当たり平均総産卵数は有意に
多く，成虫の平均生存日数は有意に長かった．次に
各加害系統および Biotype 0成虫の日本晴上での平
均産卵前期間，雌当たり平均総産卵数と成虫の平均
生存日数を（表 10）に示した．各加害系統の成虫
の日本晴におけるそれらの値は Biotype 0と比べて
有意差は認められず，ほぼ同じ傾向を示した．

　　（3）成虫の甘露排泄物中の糖量

　Biotype 1，Biotype 2および Biotype 3のそれぞれ
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報告されている (101)．コナガでは，BT抵抗性の系統
でふ化率の低下，幼虫発育の遅延および羽化率の低
下，成虫生存期間の短縮や産卵数減少が認められ，
BT抵抗性と適応度がトレードオフの関係にあった
(112)．また，フェンバレレートで選抜を行った系統
で卵サイズが小型化する事例も知られている (6)．
　抵抗性品種とそれを加害するバイオタイプについ
ては，トビイロウンカで抵抗性遺伝子 bph2を加害
する Biotype 3が他の 2種類のバイオタイプと比べ
て感受性品種 TN1上での産卵数が少ないことが報
告されている (9,115)．しかし，一方ではトビイロウン
カ Biotype 3の野外における密度が他の 2種類のバ
イオタイプと同程度まで増加する報告 (45)や，バイ
オタイプ間の増殖率に差がないとの主張もあり (120)，
トビイロウンカでは抵抗性品種に対する加害性獲得
と適応度コストの関係については明確ではない．
　ツマグロヨコバイのバイオタイプについては，IR 

24に対する加害性が異なる上越市および筑後市の
ツマグロヨコバイ個体群間で体サイズや総産卵数が
異なるとの報告がある (122)．しかし，この報告では
抵抗性品種に対する加害性との関連について明確に
されておらず，適応度コストによる差であるのか，
あるいは個体群間にあるその他生理的な差によるも
のかは不明である．本研究で調査した 3種類のバイ
オタイプの日本晴における幼虫の発育期間および生
存率，成虫の生存日数および産卵数は，Biotype 0

とほぼ同等であった（表 8，表 10）．また，各バイ
オタイプの日本晴における糖排泄量も Biotype 0と
ほぼ同等であったことから（表 12），ツマグロヨコ
バイの吸汁行動や生存，発育，増殖等に関しては抵
抗性品種に対する加害性獲得に適応度コストを伴わ
ないと考えられた．このことは，本種がある特定の
抵抗性品種に対する加害性を一度獲得すると，他の
抵抗性品種または感受性品種に切り替えても元の抵
抗性品種に対する加害性が容易に消失しないことを
意味する．このため，抵抗性品種のローテーション
栽培だけでは加害性の発達を防止あるいは遅延させ
ることは難しいと考えられる．
　抵抗性品種に対する加害性と適応度コストの関係
を明らかにすることは，抵抗性品種の持続的利用に
とって重要な課題のひとつである．本種はイネだけ
でなくスズメノテッポウ等のイネ科植物を寄主と
し (37)，幼虫態で越冬し年間 4～ 5世代を繰り返す．

抗性品種上でも Biotype 0と比べ，抵抗性品種加害
系統では幼虫発育期間の短縮，高い幼虫生存率，成
虫の平均生存日数および雌当たり総産卵数の増加が
認められた（表 7，表 9）．このことから，幼虫の生
存・発育だけでなく，成虫の生存や増殖に関しても
バイオタイプはそれぞれ選抜を行った品種上で適応
度が高く，抵抗性品種はバイオタイプの幼虫や成虫
に対し抵抗性を示さず感受性化していると考えられ
た．このことはまた，野外において抵抗性品種を加
害するバイオタイプが出現した場合，抵抗性品種上
で加害性のツマグロヨコバイの密度が高まり，すす
病や吸汁害等の被害が顕在化する可能性を示唆して
いる．
　ツマグロヨコバイ抵抗性の機構について，本種の
発育には師管液の吸汁が必要であるが，抵抗性品種
上では本種のイネの師管からの吸汁が阻害されて栄
養摂取を困難にし，発育遅延や生存率の低下，産卵
数の減少などの影響を及ぼすものと考えられてい
る (59,60)．本種のイネの師管からの吸汁の有無は，甘
露排泄物中の糖類およびアミノ酸の量から判断でき
る (53,59,60,79,96,98,139)．本研究では，抵抗性品種上におけ
るツマグロヨコバイ各系統の師管吸汁の有無を明ら
かにするため，甘露排泄物中の糖量を比較した．そ
の結果，Biotype 0は抵抗性品種上における甘露排
泄物中の糖量が少なく（表 11），いずれの抵抗性品
種とも師管からの吸汁阻害が抵抗性の要因であるこ
とを確認した．一方，加害系統ではそれぞれ選抜を
行った抵抗性品種上における甘露排泄物中の糖量が
Biotype 0と比べて多かったことから（表 11），バイ
オタイプは抵抗性の要因である師管からの吸汁阻害
を打破し，師管からの栄養摂取を可能とすることに
よって，幼虫の発育や生存が可能になっていると考
えられた．大矢・佐藤 (97)は，抵抗性品種と感受性
品種を二者択一させた場合の産卵数の間には差は認
められず，本種は吸汁可能なイネの存在下では抵抗
性品種にも産卵を行い，抵抗性品種に産卵阻害作用
は認められなかっことを報告している．本研究にお
いて，選抜系統の抵抗性品種への産卵数が多かった
ことは（表 9），抵抗性品種上で師管液を吸汁可能
になった結果，成虫の生存と産卵が可能になったた
めと考えられる．
　殺虫剤に対し抵抗性を発達させた昆虫の系統では
感受性系統に比べて生活史特性の適応度が低い例が



表 13 ツマグロヨコバイ抵抗性準同質遺伝子系統の新潟県上越市および福岡県筑後市における出穂期 a 

 
品種・系統 交配組合せ b 抵抗性遺伝子

  上越市 筑後市
 2001年 2002年 2003年 2002年 2003年

 キヌヒカリ 8月 3日 8月 4日 8月 11日 8月 16日 8月 20日
 NIL-1 キヌヒカリ／中母農 2号 B4F3      Grh1 8月 3日       －       －       －       －
 NIL-1’ キヌヒカリ／中母農 2号 B4F4      Grh1       － 8月 5日 8月 11日 8月 17日 8月 21日
 NIL-2 キヌヒカリ／中母農 5号 B4F3      Grh2 8月 4日       －       －       －       －
 NIL-2’ キヌヒカリ／中母農 5号 B4F4      Grh2       － 8月 5日 8月 12日 8月 19日 8月 23日
 NIL-3A キヌヒカリ／愛知 80号 B5F3    Grh3(t) 8月 3日       －       －       －       －
 NIL-3A’ キヌヒカリ／愛知 80号 B5F4    Grh3(t)       － 8月 5日 8月 12日 8月 18日 8月 22日
 NIL-3B キヌヒカリ／関東 PL 6 B5F3    Grh3(t) 8月 3日       －       －       －       －
 NIL-4A キヌヒカリ／中母農 5号 B4F3 Grh2, Grh4 8月 4日       －       －       －       －
 NIL-4A’ キヌヒカリ／中母農 5号 B4F4 Grh2, Grh4       － 8月 5日 8月 13日 8月 20日 8月 23日
 NIL-4B キヌヒカリ／中母農 6号 B5F3 Grh2, Grh4 8月 2日       －       －       －       －
a －はその年に試験を行ってないことを示す． 
b B4F3および B4F4はキヌヒカリを反復親とした戻し交配を 4回行い，自殖をそれぞれ 2回または 3回行った系統を示す．
B5F3 および B5F4は戻し交配を 5回行い，自殖をそれぞれ 2回または 3回行った系統を示す．
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Ⅳ　野外におけるツマグロヨコバイ抵抗性準同質遺伝子系統の密度抑制効果

(25,37,57,94)．本研究において調査した特性は生活史特性
の一部であることから，異なる寄主における発育・
増殖や，低温下における越冬態幼虫の生存率などの

未調査の生活史特性についてもバイオタイプ間の差
異を検討する必要がある．
 

　1）はじめに

　第Ⅰ章で述べたように，国内では 1960年代以降
にツマグロヨコバイおよびイネ萎縮病抵抗性の水稲
品種を育成する試みが行われ，複数の中間母本，育
成系統および実用品種が作出されてきたが，これら
抵抗性遺伝子を導入したイネ品種の野外におけるツ
マグロヨコバイの生息密度抑制効果については不明
な点が多かった．これまでに，野外で抵抗性品種の
ツマグロヨコバイ密度について調べた例では，草型
や出穂期の大きく異なる外国稲や日本稲を用いて比
較検討されてきた (39,40,42,79)．しかし，草型や草丈が
異なるイネ品種間では害虫の捕獲効率が異なり，害
虫の生息密度について厳密に比較できない可能性が
ある．また，出穂期の異なるイネ品種間でツマグロ
ヨコバイ発生量は大きく異なるため (104)，抵抗性品
種の持つ生息密度抑制効果を正しく評価するために
は，草型や出穂期ができるだけ同じイネ品種間で比
較する必要がある．同質遺伝子系統は，特定の遺伝
子だけが異なり，遺伝的背景を同じくする系統で
ある (128)．イネのツマグロヨコバイ抵抗性は単一ま

たは少数の主導遺伝子に支配されており (41,68,69)，草
型や出穂期が同じ系統を開発することが可能である
(82)．そこで本章では，ツマグロヨコバイ抵抗性遺伝
子が異なり，イネ品種キヌヒカリと同じ遺伝的背景
を持つ準同質遺伝子系統を戻し交配によって作り，
新潟県上越市の水田における経時的なツマグロヨコ
バイの生息密度調査およびイネの生育時期別の抵抗
性の変動を調査し，抵抗性遺伝子の持つ生息密度抑
制効果を評価した．ツマグロヨコバイには地域個体
群が存在し，抵抗性品種に対する加害性が異なるこ
とから (103,121)，日本国内 3カ所から採集したツマグ
ロヨコバイ系統に対する抵抗性準同質遺伝子系統の
抵抗性の差異を調べた．また，福岡県筑後市の水田
における密度調査を行い，ツマグロヨコバイ抵抗性
準同質遺伝子系統の野外における生息密度抑制効果
が地域によって異なるかどうか検証した．

　2）材料および方法

　　（1）供試品種

　キヌヒカリを反復親とした戻し交配を 4回または
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回叩いて虫を払い落とした．粘着板に付着したツマ
グロヨコバイ成幼虫数を計数し，20株当たりの平
均虫数を求めた．調査の結果，成虫の払い落とし虫
数が 2001年は 0～ 1.7頭／ 20株，2002年は 0～ 1.3

頭／ 20株，2003年は 0.3～ 6.3頭／ 20株と少なかっ
たため，解析には成虫数と幼虫数の合計値を用いた．

　　（3）NILs の抵抗性の変動

　NILsの持つ抵抗性がイネの生育時期によってど
の程度変動するかを調べるため，水田で栽培したイ
ネの葉身を用いて葉検定 (66)を行った．調査は北陸
研究センター内の水田で栽培した上述の NILsにつ
いて 2001～ 2003年の 3年間，6月から 9月まで原
則として 7日毎に行った．イネの最上位展開葉の基
部を15 cm切り取り，水3 mlを入れた試験管（直径1.8 

cm，高さ 18 cm）に入れ，ふ化後 8時間以内の 1齢
幼虫 10頭を放飼し，25℃，16時間明－ 8時間暗の
日長条件下に置き，4日後の 2齢幼虫数を調査し 2

齢到達率を求めた．検定はキヌヒカリおよび NILs

系統につき 5枚のイネ葉について行った．検定に用
いたツマグロヨコバイは，1993年 10月に北陸農業
試験場内の水田圃場で採集し，杉本 (125)の方法に準
じ 25℃，16時間明－ 8時間暗の日長条件下でツマ
グロヨコバイ抵抗性遺伝子を持っていない日本晴の
イネ芽出し苗で累代飼育しているものである．

　　（4）NILs のツマグロヨコバイ地域採集系統に 

　　　　対する抵抗性

　NILsのツマグロヨコバイ地域採集系統に対する
抵抗性を調査するため，新潟県上越市，茨城県水戸
市および福岡県筑後市から採集したツマグロヨコバ
イについて芽出し苗検定を行った．上越系統は 2002

年 10月に北陸研究センター内の水田圃場で，水戸
系統は 2002年 9月に水戸市飯富の水田圃場で，筑
後系統は 2002年 7月に筑後市上北島の水田畦畔で
採集した．各系統は採集後に室内で日本晴のイネ芽
出し苗で 2～ 4世代累代飼育した後に検定に用いた．
NILsとして，中母農 2号由来のツマグロヨコバイ
抵抗性遺伝子 Grh1を保有する NIL-1’，中母農 5号
由来の抵抗性遺伝子 Grh2を保有する NIL-2’，Grh2

および Grh4を保有する NIL-4A’，愛知 80号由来の
抵抗性遺伝子 Grh3(t)を保有する NIL-3A’を用いた
（表 13）．第 2葉期のイネ芽出し苗 1本を水 0.5 ml 

5回行った後に自殖を繰り返して開発したツマグロ
ヨコバイ抵抗性準同質遺伝子系統（以下，NILs）を
試験に用いた．交配組み合わせおよび保有する抵
抗性遺伝子について（表 13）に示した．抵抗性遺
伝子 Grh1あるいは Grh2を保有する系統名をそれ
ぞれ NIL-1，NIL-2とした．また，Grh3(t)を保有す
る系統あるいは Grh2と Grh4の 2つの遺伝子を保
有する系統については，遺伝子給源品種の異なる 2

つの系統 NIL-3A，NIL-3Bあるいは NIL-4A，NIL-

4Bを用いた．また，2001年に NIL-1，NIL-2，NIL-

3A，NIL-4Aをそれぞれ自殖して増殖した系統を，
2002年および 2003年に NIL-1’，NIL-2’，NIL-3A’，
NIL-4A’として用いた．対照品種としてツマグロヨ
コバイ抵抗性遺伝子を持っていないキヌヒカリを用
いた．水田で NILsを栽培した時の出穂期の幅は最
大で 4日であった．

　　（2）水田におけるツマグロヨコバイの生息密度

　　　　調査

　NILsのツマグロヨコバイ生息密度抑制効果を調
べるために，2001年から 2003年の 3年間，新潟県
上越市の北陸研究センター内の水田に NILsを栽培
し密度調査を行った．試験には 1筆当たり面積 6.6

～ 6.9ａ（53～ 55 × 12.5 m）の連続する 3筆の水
田を用いた．各イネ品種・系統を栽培した区画当た
りの面積は，2001年は 90 ㎡（7.2 × 12.5 m），2002

年は 105 ㎡（8.4 × 12.5 m），2003年は 120 ㎡（9.6 

× 12.5 m）に設定した．2001年は反復なし，2002

年および 2003年は 2反復行った．移植は 2001年お
よび 2002年は 5月 15日，2003年は 5月 13日に行
い，2001年はイネ中苗を 30 × 30 cm間隔で手植え
し，2002年および 2003年はイネ稚苗を 30 × 18 cm

間隔で機械移植した．元肥は窒素成分で 6 kg / 10ａ，
穂肥は窒素成分で 2 kg / 10ａの 2回散布，除草剤お
よび殺菌剤の施用等その他の栽培管理は慣行によっ
たが，殺虫剤散布は全く行わなかった．
　ツマグロヨコバイの密度調査は粘着板払い落とし
法 (78)を用い，7月下旬から 9月中旬まで原則とし
て 7日毎に行った．粘着板はプラスチック板（24 

× 18 cm）に粘着スプレー（マルゼン化工製金竜ス
プレー）で粘着剤を塗布したものを用いた．各区か
ら 3列を任意に選び，各列 20株についてイネの株
元に粘着板を置き反対側からイネ株を 1株当たり 2
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図 7　新潟県上越市で調査したツマグロヨコバイ抵抗性準同質遺伝子系統におけるツマグロヨコバイ生息密度 

　　　の推移
 　　　　　：反復 1， 　　：反復 2，2001年は反復なし．矢印は出穂期を示す．
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は，2002年は 6月 24日，2003年は 6月 27日に行い，
イネ中苗を 30 × 15 cm間隔で 1株ずつ手植えした．
施肥管理は緩効性肥料 LP複合 D100で全量元肥と
し，窒素成分で 8 kg / 10ａであった．除草剤およ
び殺菌剤の施用等，その他の栽培管理は慣行によっ
た．農薬散布は育苗期にツマグロヨコバイに対する
殺虫活性の低いフィプロニル・ジクロシメット粒剤
（1.0％・3.0％）を所定量散布した．ツマグロヨコバ
イ密度調査は，8月上旬から 9月中旬まで原則とし
て 7日毎に行った．各区から 2002年は 2列，2003

年は 3列を任意に選び，各列 20株について払い落
としを行い，20株当たりの平均成幼虫数を求めた．

　　（6）統計検定

　NILsのツマグロヨコバイ地域採集系統に対する
抵抗性検定における有意差の検定は，逆正弦変換後
Tukeyの多重比較検定（ p < 0.05）によって行った．

の入った試験管（直径 1.8 cm，高さ 11 cm）に入れ，
ふ化後 8時間以内のツマグロヨコバイ 1齢幼虫 5頭
を放飼した．3地域から採集したツマグロヨコバイ
各系統につき 10本のイネ芽出し苗を用意した．供
試苗は 25℃，16時間明－ 8時間暗の日長条件下に
置き，放飼 4日後の 2齢幼虫数を調査し，2齢到達
率を求めた．

　　（5）筑後市の水田におけるツマグロヨコバイ 

　　　　密度調査

　筑後市の九州沖縄農業研究センター内の水田に
おいて，2002年，2003年に NILsを栽培し，ツマ
グロヨコバイ密度調査を行った．試験は面積約 2.5

ａ（38.9 × 6.4 m）の水田 1筆を用いた．各イネ品
種・系統を栽培した区画当たりの面積は，2002年
は 12.96 ㎡（3.6 × 3.6 m），2003年は 46.08 ㎡（7.2 

× 6.4 m）に設定した．反復は行わなかった．移植
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図 8　葉検定により調査したツマグロヨコバイ抵抗性準同質遺伝子系統に対する 2齢到達率
矢印は出穂期を示す．
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　　（2）NILs の抵抗性の変動

　NILsの葉検定によるツマグロヨコバイの 2齢到
達率はイネの生育時期によって変動し，抵抗性遺
伝子 Grh2を保有する NIL-2’，Grh3(t)を保有する
NIL-3A，NIL-3A’および NIL-3Bでは，6月は 2齢
到達率が高く，その後は徐々に低下し 7月には一
時 0％となった後に上昇し，8月下旬から 9月には
80％以上となった（図 8）．抵抗性遺伝子 Grh1を保
有する NIL-1，NIL-1’，Grh2と Grh4の 2つの遺伝

　3）結果

　　（1）水田におけるツマグロヨコバイの密度調査

　上越市の水田で調査した NILsにおけるツマグロ
ヨコバイ密度の推移を（図 7）に示した．対照品
種のキヌヒカリでは 2001年は 7月下旬と 8月下旬
～ 9月上旬，2002年および 2003年は 8月上旬と 9

月上中旬に成幼虫の密度が高まった．これに対し，
NILsでは各系統ともツマグロヨコバイ密度はいず
れの年でも低く，ほとんど発生が認められなかった．



表 14 芽出し苗検定により調査したツマグロヨコバイ地域採集系統のツマグロヨコバイ抵抗性準同質遺伝子 

　　　系統 a に対する 2齢到達率

 2齢到達率（％±標準誤差 ︶b

 地域採集系統 キヌヒカリ NIL-1’ NIL-2’ NIL-3A’ NIL-4A’ 

  ( Grh1 ) ( Grh2 ) ( Grh3(t) ) ( Grh2, Grh4 )

 上越 100a  2.0± 2.0a 0a 0 0

 水戸 100a 0a 12.0± 3.3b 0 0

 筑後 98.0± 2.0a 20.0± 4.2b 26.0± 4.3c 0 0
a 括弧内は保有するツマグロヨコバイ抵抗性遺伝子名を示す． 
b各 5頭× 10反復．同一英小文字間には逆正弦変換後の Tukeyの多重比較検定による有意差がないことを示す（ p > 0.05）． 
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子を保有する NIL-4A，NIL-4A’および NIL-4Bでは，
調査期間中の 2齢到達率は 40％以下で推移した（図
8）．

　　（3）NILs のツマグロヨコバイ地域採集系統に 

　　　　対する抵抗性

　日本国内 3カ所から採集したツマグロヨコバイ
系統に対する NILsの抵抗性を（表 14）に示した．
NILsはいずれも上越系統のツマグロヨコバイに
対して強い抵抗性を示した．しかし抵抗性遺伝子
Grh1を持つ NIL-1’における 2齢到達率は，上越お
よび水戸系統と比べ筑後系統でやや高かった．また，
抵抗性遺伝子 Grh2を持つ NIL-2’における 2齢到
達率は上越系統で低かったが水戸系統や筑後系統で
やや高い値を示した．

　　（4）筑後市の水田におけるツマグロヨコバイ 

　　　　密度調査

　筑後市では 9月上旬から下旬にかけてキヌヒカリ
でツマグロヨコバイの密度が高まり，20株当たり
成幼虫数は 2002年でピーク時に 181.5頭，2003年
は 58.3頭となった（図 9）．一方，NILsでは，抵
抗性遺伝子 Grh1を持つ NIL-1’で，2002年はピー
ク時に 21.5頭／ 20株，2003年は 4.6頭／ 20株，
Grh2を持つ NIL-2’ではそれぞれ 40.5頭／ 20株と
7.7頭／ 20株，Grh3(t)を保有する NIL-3’でそれぞ
れ 22.5頭／ 20株と 2.3頭／ 20株の成幼虫が認めら
れた．Grh2と Grh4の 2つの抵抗性遺伝子を保有す
る NIL-4A’では 2002年には 20株当たり最高で 8.5

頭の成幼虫が認められたが，2003年はほとんど認
められなかった．

　4）考察

　これまで国内で作出されてきたツマグロヨコバイ
抵抗性中間母本や育成系統を栽培した場合，これら
の品種の北陸地域での出穂期は 8月上旬から 9月上
旬まで様々となり (31)，イネ品種の早晩性によって本
種の発生量に差異が出ることから (104)，野外におけ
る抵抗性品種の密度抑制効果を正確に評価すること
は困難であった．本研究は，出穂期や草丈・草型が
ほぼ同じである NILsを用い，本種に対する抵抗性
遺伝子の密度抑制効果を定量的に解析した初めての
事例である．抵抗性遺伝子 Grh1，Grh2，Grh3(t)あ
るいは Grh2と Grh4をキヌヒカリに導入した NILs

は，対照品種のキヌヒカリでツマグロヨコバイの発
生が多くなる 8月下旬から 9月上旬でも成幼虫の
発生はほとんど認められず（図 7），野外において
も本種に抵抗性を示すことが明らかになった．ツマ
グロヨコバイの発生の様相は東北・北陸などの北日
本と南西日本では地域差が認められ (35,47,62,104)，北陸
地域では本種はイネの出穂期から登熟期に多発し被
害を引き起こす (58,84,89,141)．抵抗性遺伝子を導入した
NILsではイネの出穂期以降も顕著な密度抑制効果
が認められ，調査を行った 3年間とも安定した結果
を示したことから，北陸地域において本種に対する
抵抗性品種の利用が有効であると考えられる．抵抗
性遺伝子を導入した NILs間で本種の生息密度に差
は認められず，抵抗性遺伝子の違いによって野外に
おける密度抑制効果が異なるかどうかは不明であっ
た．
　ツマグロヨコバイ抵抗性はイネの生育時期によっ
て変動し (67,129)，イネ株全体の抵抗性は葉身におけ
る抵抗性と同様な変動パターンであるとされる (67)．
本研究において NILsを用いた抵抗性の葉検定結果
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図 9　福岡県筑後市で調査したツマグロヨコバイ抵抗性準同質遺伝子系統におけるツマグロ 

　　　ヨコバイ生息密度の推移
矢印は出穂期を示す．
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　国内 3カ所から採集したツマグロヨコバイ系統
間で NILsに対する 2齢到達率が異なっていたこと
は（表 14），Sato and Sogawa(103)や寒川・佐藤 (121)の
報告にある抵抗性品種を加害する個体の存在が理
由として考えられる．つまり系統間の 2齢到達率
の違いは NILsに対する加害性の違いを反映してお
り，筑後系統には抵抗性遺伝子 Grh1を持つ NIL-1’
や Grh2を持つ NIL-2’を加害できる個体が存在す
ると推測される．また，各地域個体群由来の系統で
NILsの 2齢到達率に差が認められたことから，こ
れらの違いは地域個体群間の NILsに対する加害個
体の割合の違いを反映している可能性がある．筑後
市の水田における密度調査ではキヌヒカリと比べて
NILsのツマグロヨコバイ密度は低く推移したが（図

から，抵抗性遺伝子の違いによって抵抗性の変動パ
ターンが異なることが明らかになった（図 8）．抵
抗性遺伝子 Grh1あるいは Grh2と Grh4の両方を持
つ NILsでは出穂期以降も抵抗性を維持しているの
に比べて，Grh2あるいは Grh3(t)を持つ NILsでは
抵抗性が出穂期以降急速に弱まり抵抗性を強く維持
している期間が短い（図 8）．しかしながら，野外
では Grh2あるいは Grh3(t)を持つ NILsは出穂期以
降も成幼虫がほとんど認められなかったことから
（図 7），上越地域では出穂期前の 7月にイネの抵抗
性が一時的に高まることによって，野外におけるツ
マグロヨコバイ密度を低下させその後の増殖を抑え
た結果，イネ成熟期までこれらの NILsではツマグ
ロヨコバイ密度が低く推移したと考えられる．
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生存を阻害する抗生作用だけでなくイネへの定着を
阻害する抗寄生性作用も認められ (3,30,73,97)，幼苗時に
おける本種の抗寄生性作用と抗生作用の強さには高
い相関関係があることが知られている (97)．永田・里
見 (79)は，中程度のツマグロヨコバイ抵抗性を示す
密陽 40号を野外で栽培し，ツマグロヨコバイ中齢
幼虫を放飼したところ，放飼 9日後に隣接区へ成虫
が移出したことを報告している．このことから，野
外においても抵抗性品種では師管吸汁が阻害される
ことにより抗生作用および抗寄生性作用が現れ (59)，
ツマグロヨコバイの増殖を阻害している可能性があ
る．抗生作用の強度は葉の葉位や部位によって異な
り，葉の下部ほど抗生作用が強く，葉鞘では葉身
下部と同等かやや強いことが知られている (66,67)．し
かしながら，野外で栽培された抵抗性品種上での本
種の吸汁部位や吸汁行動，株内および株間移動につ
いては不明な点が残されており，抵抗性品種の密度
抑制に関する詳細な機構についてはさらに検討を要
する．また，ツマグロヨコバイの発生量は上越では
2001年に，筑後では 2002年にやや増加したものの，
その他の年では少発生であったことから，多発生時
における密度抑制効果についてさらに検討する必要
がある． 

9），芽出し苗検定において筑後系統で 2齢到達率の
高かった NIL-1’および NIL-2’ではツマグロヨコ
バイ成幼虫が少ないながらも認められた（図 9，表
14）．このことも地域個体群の NILsに対する加害個
体によるものと推測される．
　筑後市の水田での調査では抵抗性遺伝子 Grh3(t)

を持つ NIL-3A’でも少ないながらもツマグロヨコ
バイ成幼虫密度が増加した（図 9）．このことから，
ツマグロヨコバイ筑後系統に芽出し苗検定では評価
できなかった Grh3(t)を加害できる個体が含まれる
可能性が考えられる．また，筑後ではイネの抵抗性
が弱まる時期のツマグロヨコバイの増殖能力が上越
の場合と異なる可能性や，イネの生育時期による抵
抗性の変動パターンが上越とは異なる可能性も考え
られる．また，特に 2002年は筑後における試験区
1区画の面積が小さいことによる隣接区からのツマ
グロヨコバイ個体の移入の影響も否定できない．以
上のことを明らかにするためには，加害個体の存在
割合や抵抗性の変動パターンについてより詳細に調
査し，野外における抵抗性系統のツマグロヨコバイ
密度抑制との関係について明らかにする必要があ
る．
　ツマグロヨコバイ抵抗性品種では，本種の発育・

Ⅴ　総合考察

　本研究では，イネのツマグロヨコバイ抵抗性品種
の安定的な利用技術の確立を目指し，抵抗性品種を
利用する際に問題となるバイオタイプ発達の可能性
およびバイオタイプの品種加害性，野外における抵
抗性準同質遺伝子系統のツマグロヨコバイ密度抑制
効果を明らかにした．その結果，国内で育成された
抵抗性品種の保有する抵抗性遺伝子や，それぞれの
抵抗性品種のバイオタイプ発達リスクを網羅的に整
理し，ツマグロヨコバイ抵抗性品種の利用戦略の構
築が可能となったことが大きな成果と言える．本章
では，本研究によって得られた結果に基づいて考察
を行う．
　ツマグロヨコバイ抵抗性検定法として最も簡易で
ある芽出し苗検定の精度を向上させるため，これま
での幼虫生存率を指標とした方法ではなく，幼虫の
発育程度すなわち 2齢到達率を指標とした検定法を

開発した（第Ⅱ章）．この 2齢到達率を用いた芽出
し苗検定法は，1齢幼虫を放飼して 4日後に 2齢幼
虫に発育した虫数を調べることにより抵抗性の判定
が可能となるため，大量の材料の検定が必要となる
抵抗性遺伝子給源品種の探索や，イネの個体レベル
での判定が不可欠である抵抗性の遺伝解析に有用で
ある．これまでの抵抗性の遺伝解析では，F 2雑種集
団をポットあるいは圃場に栽培して，幼穂形成期前
後に葉検定を複数回行ったり，F2雑種集団を自殖し
て得られる F3系統について芽出し苗検定を行った
りする必要があったが，2齢到達率を用いることに
より，F2雑種集団が得られれば速やかに実験室内
で芽出し苗を準備し，早期かつ簡易に抵抗性を検定
することが可能となった．本研究において開発され
た抵抗性検定法と，RFLPマーカーを用いた F2雑種
集団における連鎖解析によって，中母農 2号，中母
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果の一つといえる．抵抗性品種を安定的に利用する
ためには，バイオタイプ発達による抵抗性の崩壊を
防ぐ対策が重要であると考えられる．以下，バイオ
タイプ対策について考察する．

1．異なる遺伝子を保有する抵抗性品種 

　 への切り替え
　ある抵抗性品種に対して加害個体が増加した場
合，その抵抗性品種に対する加害性獲得に適応度コ
ストを伴うならば，異なる抵抗性品種に栽培を切り
替えることにより元の抵抗性品種に対する加害性を
低下させることが期待され，抵抗性品種をローテー
ション栽培する方法がバイオタイプ対策として有効
と考えられる．本研究では，抵抗性品種に加害性を
持つ系統の幼虫の発育期間と生存率，成虫の生存日
数と産卵数は，加害性を持たない系統とほぼ同等で
あり（第Ⅲ章第 2節），抵抗性品種に対する加害性
の獲得に，本種の発育や増殖に関するコストは伴わ
ないことを明らかにした．このことから，抵抗性品
種を加害するツマグロヨコバイ個体の割合が一度増
加してしまうと，品種を切り替えても元の抵抗性品
種に対する加害個体の割合を減少させることはでき
ず，上述の抵抗性品種のローテーション栽培だけを
行っても加害性の発達を抑制あるいは遅延させるこ
とは困難である可能性が高いと考えられる．一つの
抵抗性品種を長期間安定的に持続させるためには，
抵抗性の崩壊を容易に起こさせないよう，加害性個
体の増加を抑制または遅延させる栽培方法および抵
抗性遺伝子の利用方法をまず検討し，さらに将来起
こりうるバイオタイプ発達を前もって考慮し，品種
切り替えのため異なる抵抗性遺伝子を保有する多数
の抵抗性品種を育成していく必要がある．

2．抵抗性品種の栽培方法
　バイオタイプ発達を回避する方法として，中筋 (83)

は抵抗性品種の広域単一栽培を避けることや，感受
性品種を含む異なった抵抗性遺伝子を持つ品種のモ
ザイク栽培またはローテーション栽培をあげてい
る．ツマグロヨコバイ抵抗性品種では師管吸汁が阻
害される結果，虫の発育・増殖を抑制する抗生作用
だけでなく，虫を他のイネに回避させる抗寄生性作
用が現れることが知られており (59,60,98)，野外におい
ても抵抗性品種に成虫を放飼すると，隣接する感受

農 5号および西海 182号の抵抗性に関与する遺伝子
のイネの染色体上の座乗位置や近接する RFLPマー
カーが明らかにされた (133,134,136)．また，キヌヒカリ
のツマグロヨコバイ抵抗性同質遺伝子系統である北
陸 IL5号および北陸 IL6号は，本研究で開発された
検定法を用いて，交配後代の雑種集団から抵抗性イ
ネ個体を選抜して育成された (7)．このように，芽出
し苗期にイネの個体レベルで抵抗性を判定できたこ
とにより，今後新たなツマグロヨコバイ抵抗性の遺
伝解析や抵抗性品種育成に貢献できるものと思われ
る．
　本研究では，新潟県上越市においてツマグロヨ
コバイ抵抗性準同質遺伝子系統（NILs）を用いた
圃場試験を行い，抵抗性遺伝子 Grh1，Grh2または
Grh3(t)が導入された系統は，本種の密度を低く抑
えることを明らかにした（第Ⅳ章）．このことから，
単一のツマグロヨコバイ抵抗性遺伝子を導入した品
種の実用性が高いことを圃場レベルで実証した．し
かしながら，抵抗性品種を加害するバイオタイプ
発達の可能性を検討したところ，上越市で採集され
たツマグロヨコバイ個体群から上記の抵抗性遺伝子
を保有する抵抗性品種を加害する系統が 4～ 6世
代という早い世代で選抜されることが明らかになっ
た（第Ⅲ章第 1節）．また，抵抗性品種を加害でき
る系統は，イネ体の師管液を吸汁することによって
加害を可能にしていた（第Ⅲ章第 2節）．このこと
は，上越市の個体群には抵抗性品種を加害する遺伝
変異が存在し，Grh1，Grh2あるいは Grh3(t)を保有
する抵抗性品種を栽培することによって，これを吸
汁加害する個体の割合が増加し，抵抗性品種であっ
ても本種による被害が顕在化する可能性を示唆して
いる．熱帯地域では，トビイロウンカ抵抗性遺伝子
Bph1や bph2を保有する品種が育成され，東南アジ
アを中心に普及したが，普及後数年でこれら抵抗性
品種を加害できるバイオタイプの発達が認められた
(21,116,119)．タイワンツマグロヨコバイでも抵抗性品種
を栽培すると 3～ 5年で抵抗性品種を加害できる個
体が増加し，品種切り替えのために異なる抵抗性遺
伝子を持つ抵抗性品種の育成が求められている (22)．
ツマグロヨコバイでは，現在までのところバイオタ
イプ発達による問題は顕在化していないが，抵抗性
品種を加害する系統が選抜される危険性が示された
ことは非常に重要な知見であり，本研究における成
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3．抵抗性品種に対する加害個体のモニ 

　 タリング
　現在，埼玉県ではツマグロヨコバイ抵抗性遺伝子
Grh1を持つイネ品種「彩のかがやき」が，愛知県
では Grh3(t)を持つ「大地の風」が育成され，2004

年にはそれぞれ 1,200 ha，588 haに作付されている
(5,15,50)．しかしながら，本研究において実験室内で抵
抗性遺伝子 Grh1，Grh3(t)を持つ品種を加害する系
統が選抜されたことから（第Ⅲ章第 1節），これら
の抵抗性品種を同一地域で広範囲に栽培した場合，
選択圧が高くなり抵抗性品種を加害する個体の増加
が懸念される．このため今後取りうる対策として，
抵抗性品種を栽培している地域におけるツマグロヨ
コバイ個体群の抵抗性品種に対する加害性をモニタ
リングし，加害個体の増加による抵抗性崩壊のリス
クを予測することが重要であると考えられる．また，
地域個体群によって抵抗性品種に対する加害性が異
なることから (103,121)（第Ⅳ章），これから抵抗性品種
の栽培を検討している地域においても，ツマグロヨ
コバイ個体群の品種加害性のモニタリングを行い，
その地域に効果的な抵抗性品種を選ぶ必要があると
考えられる．本研究では，ツマグロヨコバイ個体群
の抵抗性品種に対する加害性を，NILsを用いて保
有する抵抗性遺伝子別に明らかにした（第Ⅳ章）．
その結果，新潟県上越市産の個体群は抵抗性遺伝子
Grh1，Grh2，Grh3(t)あるいは Grh2と Grh4を持つ
系統に対する加害性が低いのに対し，福岡県筑後市
産の個体群は Grh1や Grh2に対する加害性がやや高
いことが明らかになった．これらの違いは地域個体
群間の NILsに対する加害個体の割合の違いを反映
しており，筑後市ではこれらの遺伝子を持つ抵抗性
品種ではなく，Grh3(t)あるいは Grh2と Grh4を持
つ抵抗性品種を栽培するほうが加害性個体の増加リ
スクは小さいと予測された．このように，NILsを
用いて抵抗性遺伝子別に加害性を調査する手法は，
地域個体群の抵抗性品種に対する加害性のモニタリ
ング手法として十分実用可能であると考えられる．
　今後，抵抗性品種に対する加害性の獲得に関連し
た形質ならびに遺伝子を明らかにすることにより，
これらをマーカーとしたバイオタイプの識別や品種
加害性のモニタリングが可能となる．トビイロウン
カでは加害性の異なるバイオタイプを用いて形態的
な差異の検出やアロザイム分析による遺伝的多型の

性品種へ移出することが報告されている (79)．本研
究では，実験室内において抵抗性品種上で強制的に
飼育することにより，抵抗性品種を加害する系統が
得られたが（第Ⅲ章第 1節），新潟県上越市の圃場
では抵抗性が導入された NILs上で本種の成幼虫が
ほとんど認められなかった（第Ⅳ章）．このことから，
野外では抵抗性品種から感受性品種への移出が起こ
り，抵抗性品種に対する加害個体の割合が容易には
増加しない可能性がある．その場合，ある抵抗性品
種を栽培する際に，感受性品種を区分栽培または混
合栽培することによって，ツマグロヨコバイの加害
性の発達を防止あるいは遅延させることができると
予想される．ツマグロヨコバイはイネだけでなくス
ズメノテッポウ等のイネ科植物を寄主とすることが
知られている (37)．このため，イネ品種だけでなく，
畦畔などに植生しているイネ科寄主植物を感受性品
種の代用として利用する方法も考えられる．今後，
感受性品種やイネ科寄主植物を区分栽培あるいは混
合栽培することで，本種の移動分散や増殖に与える
影響や，どの程度加害性の発達が抑えられるかを明
らかにできれば，バイオタイプ発達を抑制する栽培
方法の開発につながるものと思われる．
　イネの重要病害であるいもち病の防除では，異な
る真性抵抗性遺伝子を導入した同質遺伝子系統を混
合した多系品種（マルチライン）の利用が実用化さ
れている．Nemoto and Yokoo(87)は，トビイロウンカ
抵抗性品種を混合栽培した場合，単一の抵抗性品種
を栽培した場合より加害個体の増加を数世代遅延さ
せるが，混合栽培した抵抗性品種すべてに対する加
害性が高まり，抵抗性品種の混合栽培が逆に加害範
囲の広いバイオタイプの発達を招く危険性を指摘し
た．また，タイワンツマグロヨコバイでも同様に抵
抗性品種 IR 24と Pankhari 203を混合して飼育を行
い，3世代目以降には両抵抗性品種に対し加害性が
高まったとの報告があり (85)，異なった抵抗性遺伝
子を持つ品種を混合栽培しても，バイオタイプの発
達を回避できない可能性がある．本研究で得られた
抵抗性品種加害系統をあらかじめ無選抜系統に混合
し，抵抗性品種を混合栽培した場合と単一の抵抗性
品種を用いた場合で選抜試験を行うことにより，ツ
マグロヨコバイの加害性の変化が明らかになり，抵
抗性品種を混合栽培した場合の有効性を検証できる
であろう．
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イ抵抗性遺伝子を探索する試みが行われた．その結
果，関東 PL10が新規のツマグロヨコバイ抵抗性遺
伝子を持つことが明らかになり (135)，遺伝解析によ
り抵抗性遺伝子 Grh6と命名され (137)，現在，九州沖
縄農業研究センターでこの遺伝子を導入した新品種
の育成がすすめられている．近年では，イネの近縁
野生種からの抵抗性遺伝子の探索もすすめられてお
り，Oryza rufipogon由来の抵抗性遺伝子 Grh5が見
いだされている (16,17)．今後は，抵抗性遺伝子に密接
に連鎖する分子マーカーを用いた検出手法と，バイ
オタイプを用いた判別手法を組み合わせて，より効
率的に新規の抵抗性遺伝子の探索が可能となろう．

5．抵抗性遺伝子の集積
　ヘシアンバエでは，複数の抵抗性遺伝子を集積し
たコムギ品種を用いることにより，これを加害する
バイオタイプの発達を遅延させ，抵抗性品種を長
期間利用可能であることがシミュレーションモデ
ルで示されている (23)．また，ムギミドリアブラム
シ Schizaphis graminum (Rondani)やイネシントメタ
マバエ Orseolia oryzae (Wood-Mason)では，2つの抵
抗性遺伝子を組み合わせた品種の育成がすすめら
れている (56,99)．トビイロウンカ抵抗性品種の IR 64

は，抵抗性遺伝子 Bph1に加えてさらに数個の微動
遺伝子を持っており，このことがバイオタイプの発
達しにくい要因とされ，微動遺伝子のトビイロウン
カ抵抗性機構について研究が行われている (1,10)．本
研究において，ツマグロヨコバイ抵抗性中間母本の
中母農 5号と中母農 6号に対して，室内飼育系統を
用いて選抜を試みたが，加害系統は得られなかった
（第 3章第 1節）．これらの品種は，2つの補足遺伝
子 Grh2と Grh4によって支配されていることが知
られている (20,41,68,133)．このことから，Grh2と Grh4

の両方を持つ品種ではバイオタイプが発達を遅延さ
せる可能性が高く，抵抗性遺伝子を集積化したイネ
の系統を育成することが，本種による抵抗性の崩壊
を防ぐために有効であると考えられる．福田ら (19)

は，中母農 6号からそれぞれの遺伝子を単独で持つ
準同質遺伝子系統を開発し，Grh4は単独でホモの
状態では抵抗性を発現せず，Grh2も単独では安定
した抵抗性は示さないが，Grh4が Grh2の作用を補
足，促進する形で抵抗性が安定的に強く発現するこ
とを明らかにした．Grh2と Grh4を両方持った品種

検出による比較が行われてきたが (9,105)，加害性との
関連は不明である．ツマグロヨコバイに関して，こ
れまで品種加害性と関連した形質は見いだされてい
ない．抵抗性品種に対する加害性の異なるバイオタ
イプ間の遺伝子の差異を検出する試みがトビイロウ
ンカで行われており (76)，本研究で得られたツマグ
ロヨコバイのバイオタイプについても同様な解析を
行うことによって，加害性に関連する変異をタンパ
ク質や遺伝子レベルで明らかにすることが可能とな
る．また，加害性に関連する形質の解明は，バイオ
タイプの加害性獲得機構の解明にも繋がり，そのこ
とからバイオタイプの発達を防止あるいは遅延させ
得る情報が得られるのではないかと期待される．

4．新しい抵抗性遺伝子の探索
　本研究において，多数の抵抗性品種について加害
系統を選抜した結果，IR 24，中母農 2号，西海 164

号，西海 182号，関東 PL 6，愛知 80号をそれぞれ
加害できるツマグロヨコバイ系統が得られた．また，
抵抗性品種や遺伝子給源品種に対する品種加害性か
ら，加害性バイオタイプを 3つのグループに分類し
た．さらに，バイオタイプの品種加害性は抵抗性品
種が持つ遺伝子と対応しており，その関係を整理す
ることによって，バイオタイプを用いた抵抗性遺伝
子の判別手法が構築できることを示した（第Ⅲ章第
1節）．この判別手法により，保有する遺伝子の異
同についてこれまで不明な点が多かった抵抗性品種
の持つ抵抗性遺伝子を明らかにし，保有遺伝子別に
品種を分類可能となったことは本研究の成果の一つ
と言える．このことによって，バイオタイプの発達
に対応した抵抗性品種の選択や，抵抗性品種の育成
のために活用することができる．これまで本種の抵
抗性中間母本や育成系統は多数育成されているが，
実際には Grh1～ Grh4の 4種類の抵抗性遺伝子し
か導入されていないことが明らかになった．抵抗性
育種には多大な労力と時間が費やされ，前述の「大
地の風」の育成には最初の交配から育成まで 26年
を費やしたとされる (15)．現段階で育成されている
抵抗性遺伝子の数は十分ではなく，新しい抵抗性遺
伝子を探索し，その抵抗性遺伝子を導入した品種を
多数育成する必要がある．本研究で得られた 3種類
のバイオタイプを用いた抵抗性遺伝子の判別手法に
よって，多数のイネ品種から新規のツマグロヨコバ
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オタイプの品種加害性に関する遺伝分析およびツマ
グロヨコバイの越冬前後の生態と加害性の変化，他
の防除手段との組合せについてである．Gould(23)は，
抵抗性品種を加害するバイオタイプ発達に影響を与
える要因として，これまで考察で述べた遺伝子集積
系統や品種のローテーション，感受性品種の栽培比
率等の抵抗性品種の利用方法だけでなく，バイオタ
イプの品種加害性の遺伝様式および遺伝子初期頻度
を指摘している．品種加害性の遺伝様式が完全優性
あるいは完全劣性かによって，抵抗性品種を加害す
るバイオタイプの発達速度は異なるため，ツマグロ
ヨコバイの品種加害性に関する優性度の遺伝解析を
行うことも今後重要だろう．鈴木・山中 (127)は，害
虫の変態の型，交尾時期，移動能力などの生活史特
性や密度依存的防除がバイオタイプ発達に影響を与
えることを示した．また，作物以外の植物を寄主と
して利用する生活環を持つ害虫の場合，寄主転換や
その際の適応度の差によってバイオタイプ発達を抑
制できる可能性があることから (126)，スズメノテッ
ポウなどのイネ科植物上に幼虫態で越冬するツマグ
ロヨコバイの越冬前の移動分散，越冬期間中の寄主
植物上における適応度の差，越冬後成虫の交尾時期
などについての解析が今後求められる．鈴木 (126)は

は，Grh2を加害できる Biotype 2に対しても強い抵
抗性を示す（第Ⅲ章第 1節）．このため，抵抗性遺
伝子 Grh2と Grh4が単に相加的な作用で発現して
いるのか，それとも相乗的な作用で発現しているの
かの相互作用を調べることは重要であり (19)，それ
ぞれの遺伝子の作用および遺伝子を集積した系統に
おける抵抗性機構が解明されれば，バイオタイプの
発達にしくい要因の解明に結びつくと考えられる．
本研究において，Grh1を保有する Pe-bi-hunに対
して Biotype 1の加害性は低く，Pe-bi-hunの抵抗性
発現は Grh1以外に複数の抵抗性遺伝子が関与して
いると考えられた（第Ⅲ章第 1節）．また，Biotype 

3の加害性の反応から Tadukanや Rantaj-emas 2に
は Grh3(t)以外の抵抗性遺伝子の存在が示唆される．
Grh1あるいは Grh3(t)と他の抵抗性遺伝子，特に他
の遺伝子を補足，促進する作用が期待される Grh4

と組み合せた品種について，抵抗性の強度やバイオ
タイプ発達の可能性を調べることによって，どの組
み合せで抵抗性遺伝子を集積するとバイオタイプ発
達抑制に効果的であるかが示され，抵抗性品種の安
定的な利用方法の確立につながると考えられる．
　ツマグロヨコバイ抵抗性品種の安定的な利用を考
える上で，本論文で触れなかった重要な点は，バイ
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イプが発達しにくい抵抗性遺伝子の組合せを明らか
にし，抵抗性遺伝子集積系統を育成する．ツマグロ
ヨコバイのバイオタイプに関しては，バイオタイプ
の品種加害性の遺伝分析を行い，本種の抵抗性品種
に対する加害性の優性度を明らかにする．一方，抵
抗性品種を栽培する地域におけるツマグロヨコバイ
個体群の加害性についてモニタリングし，バイオタ
イプ発達のリスクを予想し，栽培する抵抗性品種の
選択に利用する．また，バイオタイプの加害性獲得
機構を解析することで，抵抗性崩壊機構を明らかに
する．ツマグロヨコバイの生態に関して，抵抗性品
種から感受性品種やイネ科寄主植物への本種の移動
分散・増殖や，本種の越冬中における適応度および
加害性の変化，複数の抵抗性品種を栽培した時の本
種の加害性の変化を解明することで，抵抗性品種の
最適な栽培方法を明らかにする．抵抗性品種と土着
天敵保護を組み合わせることにより，バイオタイプ
発達の遅延の可能性を検討する．最後に，これらを
総合化してツマグロヨコバイ管理技術の中に組み込
むことにより，抵抗性崩壊の防止対策となると考え
られる．

細菌エンドファイト共生イネにおけるバイオタイプ
発達モデルを開発し，細菌エンドファイト施用と土
着天敵保護を組み合わせることにより，トビイロウ
ンカとセジロウンカではバイオタイプ発達を 10年
以上遅延させることをモデルで示した．西日本では
土着天敵であるキクズキコモリグモの捕食がツマグ
ロヨコバイの発生動向に大きな役割を果たしている
ことが知られている (63,64)．このため，抵抗性品種を
栽培している圃場において，土着天敵を保護するこ
とによってバイオタイプ発達を遅延させることが可
能か否かについて，今後検討する必要がある．
　以上，本研究において得られた結果から，抵抗性
品種を安定的に利用するための今後の課題について
（図 10）にまとめた．まず，品種育成に関しては，
抵抗性品種を加害するバイオタイプの発達により抵
抗性の崩壊が起こった場合でも迅速に品種切り替え
を行えるよう，新規のツマグロヨコバイ抵抗性遺伝
子を探索し，新しい抵抗性品種の育成を行う．この
際，本研究で選抜されたバイオタイプを用いた抵抗
性検定法で新しい遺伝子を探索することが可能であ
る．また，抵抗性遺伝子の機能を解明し，バイオタ

摘　要

 　ツマグロヨコバイ Nephotettix cincticeps (Uhler)は
カメムシ目（Hemiptera）ヨコバイ科（Cicadellidae）
に属する吸汁性昆虫であり，水稲の主要害虫の一種
として知られている．抵抗性品種を利用した害虫管
理技術は総合防除技術の有力な素材の 1つである．
本研究では，ツマグロヨコバイに対するイネの抵抗
性に関し，早期に簡易かつ的確に判定できる抵抗性
検定法を開発した．また，イネのツマグロヨコバイ
抵抗性を加害できるバイオタイプの選抜およびバイ
オタイプの品種加害性，バイオタイプの加害特性お
よび生活史特性の比較，野外における抵抗性準同質
遺伝子系統のツマグロヨコバイ密度抑制効果および
地域個体群の抵抗性品種加害能力の差異を明らかに
した．主要な結果を以下に要約する．

１．幼虫発育を指標とした簡易抵抗性 

　　検定法
　最も簡便な抵抗性検定法であるイネの芽出し苗期
における検定について，幼虫の発育程度を指標とし
た方法を検討した．抵抗性品種では幼虫発育の遅延

が 1齢幼虫の段階から認められたため，1齢幼虫を
放飼して 4日後の 2齡幼虫数を 2齢到達率として求
め，幼虫発育程度の指標とした．抵抗性品種の中母
農 6号と感受性品種のトヨニシキを交配した B1F1

雑種集団では，芽出し苗期に 2齢到達率を用いて抵
抗性個体と感受性個体を明確に分離することができ
た．出穂期の抵抗性検定でも同様に判定されたこと
から，2齢到達率を用いた検定法の精度は高いと判
断された．さらに，「キヌヒカリ／ Pe-bi-hun」，「キ
ヌヒカリ／八仔」，「キヌヒカリ／西海 182号」の F2

雑種集団においても，2齢到達率を用いた検定で精
度の高い判定が可能であった．

２．ツマグロヨコバイ抵抗性品種を加害 

　　するバイオタイプ
　１）ツマグロヨコバイ抵抗性を加害できる 

　　　バイオタイプの選抜

　新潟県上越市のツマグロヨコバイ個体群から，抵
抗性品種の西海 164号，西海 182号，関東 PL 6で
選抜を繰り返すことにより，累代飼育が可能な系統
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応していると考えられた．抵抗性品種上でバイオタ
イプから排泄された甘露中の糖量は，無選抜系統と
比べて有意に増加しており，バイオタイプは師管か
らの吸汁を可能にすることによって加害性を獲得し
ていると考えられた．日本晴における羽化率，幼虫
発育期間，成虫生存日数，産卵数，糖排泄量は各バ
イオタイプと無選抜系統との間で有意差は認められ
ず，本種の抵抗性品種に対する加害性獲得には適応
度コストを伴っていないと考えられた．

３．野外におけるツマグロヨコバイ準同 

　　質遺伝子系統の密度抑制効果
　ツマグロヨコバイ抵抗性遺伝子を保有するキヌ
ヒカリ準同質遺伝子系統（NILs）を新潟県上越市
の水田で栽培したところ，ツマグロヨコバイ生息密
度は低く推移し，密度抑制効果は高かった．Grh2，
Grh3(t)を持つ系統ではイネの出穂期以降に抵抗性
が弱まるが，野外では生息密度を低く抑えており，
出穂期前後の一時的な抵抗性の高まりが以後の密度
上昇を抑制する要因であると考えられた．
　福岡県筑後市のツマグロヨコバイ個体群は Grh1

および Grh2を持つ系統上で 2齢到達率が高く，こ
れらの系統に対し加害性が高かった．筑後市の水田
では Grh1，Grh2をそれぞれ保有する NILsでツマ
グロヨコバイ成幼虫が少ないながらも発生し，筑後
市の個体群中にはこれらの系統を加害できる個体が
存在することが示された．抵抗性品種をツマグロヨ
コバイ防除に利用する際には，導入する地域の個体
群の品種加害性を明らかにし，有効な抵抗性品種を
選択することが重要である．
 

を得た．このことから，上越市の個体群には抵抗性
品種を加害する遺伝変異が存在し，抵抗性品種を栽
培するとバイオタイプが発達する可能性が示され
た．中母農 5号と中母農 6号で発育できる系統は選
抜できなかった．

２）バイオタイプの品種加害性

　抵抗性品種の IR 24，中国 105号，西海 164号，
西海 182号，関東 PL 6，愛知 80号で選抜されたツ
マグロヨコバイ系統は，それぞれ選抜を行った品種
に対して高い加害性を示し，他の抵抗性品種に対す
る加害性から 3つのグループに分けられた．抵抗性
品種の持つ抵抗性遺伝子は，選抜系統の品種加害性
から推測される遺伝子の異同と一致し，バイオタイ
プを用いて抵抗性遺伝子を推定できることが示され
た．抵抗性遺伝子 Grh1を持つ品種を加害できる系
統を Biotype 1，Grh2あるいは Grh3(t)を加害でき
る系統をそれぞれ Biotype 2，Biotype 3とし，抵抗
性品種に対する加害性から抵抗性遺伝子を判別する
システムを提案した．選抜系統は幼穂形成期～出穂
期のイネに対して加害性を示したことから，イネの
生育期間を通じて加害可能であることが示された．

　３）バイオタイプの加害特性および生活史 

　　　特性の比較

　抵抗性品種の中国 105号，西海 182号あるいは愛
知 80号をそれぞれ加害できる系統では，抵抗性品
種上で幼虫発育期間が短く，幼虫生存率が高く，成
虫の平均生存日数および雌当たり総産卵数が増加
し，バイオタイプは選抜を行った抵抗性品種に適

言，ご指導いただくとともに，本論文のご校閲をい
ただき，心からお礼申し上げる．
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A Study on the Management of Green Rice Leafhopper 
Nephotettix cincticeps (Uhler) (Homoptera: Cicadellidae) 

Using Resistant Rice Varieties

Masahiro Hirae

Summary

The green rice leafhopper (GRH) Nephotettix cincticeps (Uhler) is a serious pest in temperate Asia. Populations of 

this insect, which multiply rapidly around the heading stage of rice, can considerably increase and cause considerable 

losses of rice yield in northern Japan, although the peak density of  population is relatively low in southwestern 

Japan. The GRH also damages rice indirectly by transmitting virus and phytoplasma causing plant diseases.

Utilization of crop resistance is effective in integrated pest management. The advantages of this method are that 

it has a relatively small effect on the environment and involves minimum labor and low expenditure. In the present 

study, I developed a simple and rapid method for evaluating the resistance of rice to GRH on the basis of nymphal 

growth. Further, (1) the development of virulence in GRH was examined by subjecting the Joetsu (northern Japan) 

population to artificial selection on several resistant rice varieties, and (2) the virulence of selected GRH lines was 

evaluated to clarify the differences in virulence among resistant varieties. Moreover, I investigated the density 

of  GRH population in relation to GRH-resistant near-isogenic lines (NILs) of rice plants in paddy fields and the 

resistance of NILs to the GRH populations. The results are summarized as follows.

1. A method for examining the resistance of rice to GRH on the basis of nymphal growth

A simple and rapid method based on nymphal growth was developed in order to evaluate the resistance level 

of rice to GRH. Nymphs grew to the second instar on seedlings of susceptible varieties of rice within 3 days and 

8 hours to 4 days. Therefore, the proportion of nymphs that developed into second instars within 4 days can 

be considered as a reliable index. The B1F1 population produced from a cross between Norin-PL6, a resistant 

rice line, and a susceptible variety of Toyonishiki was segregated into resistant and susceptible populations; the 

segregation was performed on the basis of the proportion of nymphs developing into second instars, as determined 

in a test using rice plant seedlings. The results of a leaf blade test conducted during the heading stage of rice 

plants correlated well with those of the seedling test. This indicates that determining the proportion of nymphs 

developing into second instars is effective for the accurate individual evaluation of rice plants with varying degrees 

of resistance. The evaluation method developed in this study could be used in various tests for rice plants, such as 

selection of crossed progeny and analysis of genes at the seedling stage.

2. GRH biotypes virulent to resistant rice varieties

Biotypes of pest insects virulent to resistant crop varieties pose a serious problem for resistant crops; therefore, 

it is important to (1) investigate the potential of pests to overcome resistance and (2) predict the emergence of 

such biotypes. A population of GRH collected from Joetsu was artificially selected on 5 resistant rice varieties in the 

laboratory. The GRH lines selected on Saikai 164, Saikai 182, and Kanto-PL 6 were able to survive and reproduce 

on their respective varieties. In these lines, the developmental period of nymphs was shortened by continuous 
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selection, although in the first generation the developmental period was longer than that of the GRH line reared 

on Nipponbare, which did not carry a resistance gene. This result shows that the GRH population from Joetsu 

has genetic variations to the resistance, which leads to development of the virulent. It also suggests that certain 

biotypes virulent to resistant varieties in the Joetsu district can overcome GRH resistance. It is important to note 

that I have not been able to establish GRH lines virulent to Norin-PL 5 or Norin-PL 6, which carry 2 complementary 

resistance genes Grh2 and Grh4. This suggests that pyramiding resistance genes would be effective for providing 

durable resistance.

Six lines that are reared on IR 24, Chugoku 105, Saikai 164, Saikai 182, Kanto-PL 6, and Aichi 80 were assessed 

for virulence among different resistant varieties by conducting a seedling test. All the 6 GRH lines were highly 

virulent to the varieties on which they were selected. Virulence was similar for the IR 24 and Chugoku 105 lines, 

Saikai 164 and Saikai 182 lines, and Kanto-PL 6 and Aichi 80 lines. The Kanto-PL 6 and Aichi 80 lines were 

moderately virulent to Tadukan and Rantaj-emas 2. No GRH lines were virulent to Norin-PL 5, Norin-PL 6, and Pe-

bi-hun. The results of the leaf blade test were similar to those of the seedling test. An allele test confirmed that the 

Kanto-PL 6 and Aichi 80 have the same GRH-resistance genes, and that the locus of the resistance gene in Norin-

PL 2 differs from that of the resistance gene in Kanto-PL 6 and Aichi 80. These results suggest that the virulence 

of GRH biotypes is correlated to the resistance genes in the rice varieties; hence, the use of different biotypes 

allows the identification of groups of rice varieties that have similar resistance genes. I propose that the biotypes 

virulent to the Grh1-, Grh2-, and Grh3(t)-carrying varieties be designated “biotype 1,” “biotype 2,” and “biotype 

3,” respectively. The method for identifying resistance genes in resistant varieties was established on the basis of 

the relationship between resistance genes and GRH biotypes and could be used in the screening of new resistant 

varieties.

The development and reproduction in 3 GRH biotypes were examined on resistant rice varieties of Chugoku 105 

(carrying the resistance gene Grh1), Saikai 182 (Grh2), and Aichi 80 (Grh3(t)). Biotypes 1, 2, and 3 exhibited a high 

survival rate, short developmental period, long adult longevity and high fecundity when grown on the respective 

varieties to which they are virulent. The total sugar content of honeydew excreted by these biotypes was high; this 

observation suggests that each biotype has the ability to suck phloem sap from the resistant variety to which it is 

virulent. Nymph survival and development, adult longevity, fecundity, and total sugar content of excreted honeydew 

in the 3 biotypes were similar to those observed in the unselected line reared on the Nipponbare variety carrying 

no resistance gene. These results indicate that there is no difference in fitness with respect to development and 

reproduction between the 3 biotypes and the unselected line of GRH grown on susceptible rice varieties. The result 

also suggested that the use of sequential release of single resistance genes in rice would not be a practical strategy 

for providing durable resistance.

3. Resistance of NILs to GRH in paddy fields

In order to evaluate resistance to GRH under field conditions, the density of GRH was investigated in relation 

to GRH-resistant NILs of rice plants in paddy fields in Joetsu, Niigata Prefecture. The GRH population on the rice 

cultivar “Kinuhikari,” carrying no resistance gene, increased from late August and peaked during early to mid-

September; however, the GRH population was suppressed in NILs carrying each of the GRH-resistance genes Grh1, 

Grh2, Grh3(t), and Grh2 and Grh4. The resistance of NILs to GRHs collected from Joetsu differed among NILs, as 

determined by the leaf blade test. Resistance decreased rapidly during the maturation stage of rice in lines carrying 

the Grh2 or Grh3(t) gene, whereas it remained high in lines carrying the Grh1 or Grh2 and Grh4 genes. Temporary 

resistance is effective for suppressing the GRH population in Joetsu paddy fields because in the maturation stage, 

the GRH density remained low on NILs with decreased resistance to GRH. 
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The resistance of NILs to the GRH population collected from Joetsu, Mito (Ibaraki Prefecture), and Chikugo 

(Fukuoka Prefecture) was evaluated in terms of the proportion of nymphs developing into second instars that was 

determined by conducting a seedling test. The proportion of nymphs of the Chikugo population developing into 

second instars was higher than that of the Joetsu and the Mito populations on NILs carrying Grh1 or Grh2. In 

Chikugo, the number of GRH adults and nymphs on these NILs was slightly high in the field. This result indicates 

that the difference in the proportion of nymphs developing into second instars on NILs among GRH populations 

is related to the difference in the proportion of individuals that are virulent to the NILs among the populations. In 

Chikugo, a slightly high number of GRH adults and nymphs were found on NILs carrying the Grh1, Grh2, or Grh3(t) 

genes in the field.

This study confirmed the resistance of GRH-resistant NILs to s under field conditions. It also revealed that  GRH 
populations differ in genetic structure with respect to virulence to resistant rice varieties. The widespread use of a 

single resistance gene may lead to the development of resistance-breaking biotypes. Further, there is no difference 

in fitness between different GRH biotypes on susceptible rice varieties. Pyramiding resistance genes, for example, 

combining Grh2 and Grh4, is proposed to delay biotype development. In conclusion, to predict and prevent the 

development of resistance-breaking biotypes, it is important to use GRH-resistant rice varieties combined with 

monitoring the GRH population for variation in virulence to resistance genes before and after the use of resistant 

varieties. In addition, breeding GRH-resistant varieties with resistance genes from new sources and with more than 

one resistance gene is likely to be an effective strategy for achieving durable resistance against GRH. 


