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特集 :昆虫の 麹多型(3 )

飛朔多型の生理的特性:産卵と飛朔筋のトレードオフ

ロ
農林水産省蚕糸 ・ 昆虫農業技術研究所 田 中 誠

は じ め に

飛淘多型は， 同 じ種であ り な が ら 飛淘能力 を持つ個体

と 持た な い個体が混在す る 現象であ り ， 一般 に前者は移

動型， 後者 は定住型 と い わ れて い る 。 種に よ っ て移動型

と 定住型が同時期 に 混在す る 場合 と ， 季節的 に ど ち ら か

の型だ け が現れ る 場合 と が あ る 。 移動型 と 定住型 は そ れ

ぞれの機能 に 結びつ いた形態的分化が見 ら れ る 。 そ の分

化の程度 は種 に よ っ て 異 な り ， 体色の違いや飛朔器官の

有無 と い っ た顕著な も の か ら ， 脂肪体組織の発達程度 の

違 い に 見 ら れ る よ う な， 内部形態 の み の分化 に と ど ま る

場合 ま で多様であ る 。

麹型多型現象 は， コ オ ロ ギ， ウ ン カ ， ア ブ ラ ム シ， カ

メ ム シ な ど多 く の 昆虫 のグルー プに 普遍的 に 見 ら れ， 移

動型 は飛淘に適 し た 長 い麹 を持 っ た 長麹型， 定住型 は短

麹型 ま た は無麹型 と し て知 ら れて い る 。 ト ノ サ マ バ ッ タ

な ど に 見 ら れ る 相変異で は ， 移動型 (群生相) と 定住型

(孤独相) と の 聞 の形態的変異 は連続的であ り ， 中間型 (転

移相) の存在が知 ら れて い る の に対 し ， 麹型多型の変異

は一般 に 不連続で あ る こ と か ら ， 飛淘多型の研究 に は理

想的 な シ ス テ ム と な っ て い る (藤崎， 1994) 。

二つ の麹型聞では， 短麹型が定住型で長麹型が移動型

であ る と い う 機能的な分化 と 関連 し た様々 な生理的 ・ 行

動的違いが見 ら れ る 。そ の 中 で最 も 顕著な違いの一つが，

産卵 ス ケ ジ ュ ー ルで あ る 。 使用 可能 な エ ネ ル ギー と 時間

的資源 に 限 り が あ る と す れば， そ の使い 方次第で形質問

に ト レ ー ド オ フ が起 き る と 考 え ら れ る 。 長麹型 は羽化後

飛淘筋 を完成 し そ れ を維持す る た め に エ ネ ル ギー を費や

すが， 短麹型 は そ の エ ネ ル ギ ー を 繁殖 に 向 け る こ と がで

き る 。 こ の よ う な違い が， 二つ の麹型聞 の 繁殖開始時期

や繁殖能力 の差 を も た ら す と 考 え ら れて い る 。 し か し，

ど の よ う な メ カ ニ ズ ム で そ の差が生 じ て く る の か に 関 し

て は， ほ と ん ど の場合， 概念的 に 論議 さ れて い る だ け で

実証 さ れて い る 例 は 少 な い。 本稿で は ， 卵巣発育 と 飛淘

筋発育 と の因果関係， そ し て卵巣発育 と 飛淘筋退化の 内

分泌制御 に つ い て 論 じ ， い く つ か の間題点 に つ い て 考 え
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て み た い。

I 長姐型 と 短掴型 に は産卵能力 に差が

あるのか?

HA RRISON (1980) ， DINGLE ( 1983， 1985) ，  ROFF ( 1986) 

な ど の総説の 中 で， こ れ ら の問題を扱 っ た例が ま と め ら

れて い る 。 そ れ ら の情報 に よ る と ， 例外 は あ る が麹型多

型現象 を示す多 く の種 に お い て ， 長麹型 は短麹型 に比べ

産卵開始時期が遅れ， し ば し ば生涯産卵数 も 少 な い こ と

が明 ら か に さ れて い る 。 そ れ ら の 集 め ら れた報告 を 一つ

一つ読んでみ る と ， 用語の定義 の 問題や実験方法 の 問題

な ど様々 な不可解な疑問 に ぶつ か る 。例えば， ROFF ( 1986) 

で は， totaI fecundity の 比 較 を し た コ オ ロ ギ (Al 

lonemobius Jascial 附) の例 を挙げて い る が， こ れ は ふ つ

う に読め ばそ の昆虫の総産卵数 ま た は 生涯産卵数 と も 解

釈で き る 。 実際， 注釈 に は生涯産卵数 と 記 し ， 別の種で

行わ れた 生涯産卵数の比較 と 同 等 に 論議 し て い る 。 し か

し， 原著論文 (ROFF， 1984) を 見 る と ， 羽化後 6 週間以内

の総産卵数 を意味 し て い る こ と がわ か る 。 第 6還 に は長

麹型 の平均産卵数はピー ク に 達 し て お り ， こ こ で中 断 し

て短麹型 と 比較すれば， 当 然長麹型の産卵数 を過小評価

す る こ と に な る (結果 は麹型聞で差が な い と い う 結論 に

な っ て い る ) 。 同 様 に ， ROFF は ， 同 じ 用 語 を 1990 年 の

Gryllus firmus の論文で も 使っ て い る が， こ こ で は 28T

で羽化後 4 週間以 内 の totaI fecundity を 計算 し麹型聞

では統計的な差が な い と 結論 し ， 300Cで有意 な差 を 得た

結果 と 対比 し て い る 。 藤崎 (1994) は， こ れ を 温度 に よ

る 麹型聞の繁殖力 の違 い を示す例 と し て 扱 っ て い る 。 し

か し ， 280Cで は ま だ平均約 300 卵 も 産卵 し て い る 第 4 週

で実験 を締め て お り ， 一方， 300Cで は 平均約 100 卵 に ま

で減少 し た 第 6 週で総産卵数 を 計算 し て い る 。 こ の よ う

な比較では， 結果 を ど ん な統計法で比較 し で も 意味 あ る

結論 は何 も 期待で き な い。 ど の週 で実験 を締め る か に よ

っ て ， 結論 は 180・変わ っ て し ま う か ら で あ る 。

上述 し た Allonemobius Jasciatus (ROFF， 1984) の結果

では， も う 一つ の 問題が う かがわ れ る 。 こ の コ オ ロ ギ の

総産卵数 (6 週間以内 の 総産卵数) は， 麹型聞 で有意 な差

がな い と 結論 さ れて い る が， 平均総産卵数が異常 に 少 な

く ， 明 ら か に供試虫が何 ら か の非常 な ス ト レ ス 条件下 に
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あ っ た こ と がわ か る 。 短趨型でわずか平均 111 卵， 長麹

型で 72 卵であ っ た。 こ の種は， シパス ズWianemobius

mi kado ) な ど の小型積 と 比べ， 体サ イ ズ も 大 き く か な り

の 多産種で あ る 。 ち な み に ， 彼が 6 週間で得た 短麹型の

総卵数 は， 同 じ温度で筆者が飼育 し た 場合， 産卵開始後

わ ず か 7 日 間 (羽 化 後 約 10 日 間) で 達 せ ら れ て い る

(TANAKA， 1991) 。

成虫の初期産卵数 は ， 個体群サ イ ズ の増加 に重要な影

響 を 持つ の に対 し ， 実験室で得た 生涯産卵数 は， そ の見

虫の潜在能力 の指標に は な っ て も 生態的な解釈は単純で

は な い。 と も あ れ， 麹型聞 の比較が人為的な要因に帰せ

ら れ る よ う な例は排除 さ れね ば な ら な い。

E 長麹型の初期産卵数はなぜ少ないのか?

1 初期産卵に及ぽす三つの要因

繁殖能力 を比較す る に は， 産卵数 を 数 え た り ， 卵巣の

重 さ を測定す る 方法が よ く 用 い ら れ る 。産卵数の違い は，

三つ の 要因に よ っ て 影響 を 受 け る 。 そ れ ら は， 産卵前期

間， 造卵速度 そ し て交尾であ る 。 シパス ズ W. mi kado) 

の長麹型雌は， 短麹型 よ り 産卵前期聞が長い (図ー1 A) 。
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図- 1 初 期産 卵 に及ぼす三つ の要因
A : 産 卵 前期 間 の 差， B : 造卵速度 の 差， C : 交尾時期

の 差， C の ム は ， 交尾時期 を示す

ヒ メ コ ガ タ コ オ ロ ギ ( Modicogηllus confirmatus) で は ，

産卵前期間 に は大 き な差 は な い が造卵速度 に二型間で著

し い差が あ り (図-1 B) ， 羽化後 5 日 ま た は 10 白以 内 の

初期平均産卵数の差 は， 2�3 倍 に ま で達す る ( 田 中， 未

発表) 。 多 く の コ オ ロ ギ で は交尾 し な い と 産卵 し な い の

で， 交尾時期 に よ っ て産卵数が大 き く 変化す る こ と に な

る (図ー1 C) 。 種 に よ っ て は， こ れ ら す べ て の 要因が産卵

数に影響す る 場合 も あ る が， ど の 要因が産卵数の差 を 引

き 起 こ し て い る の か を見極 め な い と ， 二型間 の繁殖力 の

意味あ る 比較 は で き な い。 例 え ば， 産卵前期間 に 違 い が

あ る と ， 羽化後 ど の 時点で比較す る か に よ っ て 結論が変

わ る 場合 も あ る 。 卵巣の重量の差が直接産卵数に 反映 さ

れ る と は 限 ら な い し ， 産卵数の差が単 に交尾時期の違い

に よ る 可能性 も 否定で き な い こ と も あ ろ う 。

2 飛朔筋発育と の因果関係

長麹型の初期産卵能力 が短麹型 の そ れ と 比べ て 劣 る 理

由 に つ い て は， 形質問の ト レ ー ド オ フ に よ る 説明が し ば

し ばな さ れ る (ROFF， 1986， 1989 ; MOLE and ZERA， 1993) 。

羽化 し た 長麹型昆 虫 は 飛期筋 を維持 し た り ， さ ら に そ れ

を充実 さ せ る た め に エ ネ ル ギ ー を費やすが， 短麹型 は機

能あ る 飛朔筋 を持た な い こ と か ら エ ネ ル ギ ー を卵巣発育

に費や す こ と がで き る 。 ま た ， ZERA et al. ( 1994) は， ノ

ハラコ オ ロ ギ の 一種， GηII凶firm 附 の， 長麹型の成虫

が短麹型 に比べて ト リ グ リ セ リ ド を 多 く 蓄 え て お り ， こ

れが長麹型の エ ネ ル ギ ー コ ス ト と な っ て初期産卵能力 に

影響す る と 考 え た。 乙れ ら の説明 は， 一見道理 に か な っ

て い る よ う に 見 え る の だが， そ れ を直接支持す る 実験デ

ー タ は提出 さ れて い な い。 飛期筋の有無や ト リ グ リ セ リ

ド の レベル と 産卵数 と の 負 の相聞か ら 断定 し て い る に す

ぎず， そ れ ら の相闘が因果関係 に基づい て い る の か否か

も 検証 さ れて い な い。 例 え ば， 飛淘筋の維持や発達 に は

どの く ら い の エ ネ ル ギ ー が必要で あ る の か， ま た そ の エ

ネ ル ギ ー量 は実際何個分の卵 に相当 し， そ れ に よ っ て麹

型聞の初期産卵能力 の差が ど れ く ら い説明 さ れ る の だ ろ

う か。 数種の コ オ ロ ギ で は ， 上述の ト レ ー ド オ フ が麹型

間の初期産卵数の差 を 少 な く と も 一部説明で き る デー タ

が最近得 ら れて い る 。

ヒ メ コ ガ タ コ オ ロ ギ の 長麹型雌成虫 は， 羽化後 5 日 間

で飛朔筋 (間接飛朔筋) を乾燥重で約 75%増加 さ せ る が

短麹型では全 く 変化 し な い。 5 日 目 で比較す る と 長麹型

の飛甥筋は短麹型の そ れ と 比べ約 20 倍重 い (図-2) 。 羽

化後 5 日 以 内 に 生産 さ れ る 卵数は， 短麹型 で約 190 卵 で

あ る の に対 し， 長麹型で は わ ずか約 70 卵であ る 。 実験的

に長麹型の飛淘筋 を退化 さ せ る と 5 日 聞 に 約 190 卵 と な

り ， 短麹型の結果 と 有意 な差 は な く な る の で あ る 。 飛淘

一一一 12 一一一
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図- 2 ヒ メ コ ガ タ コ オ ロ ギ の造卵 数 (A) と 間 接 飛童話筋

(DLM) の乾燥重 ( B )

短麹型 (I!.l) ， 長麹型 (口) ， 羽化時 に 後麹 を 除去し た
長麹型 (・)

筋 を退化 さ せ た 結果， 飛期筋 を 発達 さ せ た り 維持す る エ

ネ ル ギー を卵生産 に 充て た た め と 解釈で き る か も し れ な

い。 同様の結果 は， シパス ズ (TANAKA， 1976) や A. fas 

ciatus (TANAKA， 1986) で も 報告 さ れて い る 。 し か し， そ

の結論 に は， 二つ の麹型聞 に は飛淘筋以外の形質 に お い

て全 く 差がな い と い う 仮定が前提条件 と な っ て お り ， こ

れ を 実証 し なザれ ば上述 し た 例 と 同様， 単 な る 外見上の

相関 と 価値 は変わ ら な い。

ヒ メ コ ガ タ コ オ ロ ギの長麹型 で は ， 後麹 を除去 し て 飛

淘筋 を退化 さ せ た 個体 は そ れ を 維持 し て い る 個体 と 比べ

摂食量が増加 し， ほ ぽ短麹型個体の摂食量 と 同 じ に な る 。

つ ま り ， 飛淘筋 を退化 さ せ た 個体の産卵数の増加 は， 摂

食量の増加 に よ っ て も 説明 で き る ， と 主張す る こ と も 可

能であ る 。 MOLE and ZERA ( 1993) は， Gryll郎 rubens で

短麹型 と 長麹型 と の 聞 に は， 摂食量 に 有意な差が な い こ

と を報告 し て い る が， 彼 ら の比較 は羽化後 2 週間 に も わ

た る 総摂食量であ り ， 産卵初期 に 微妙な差があ っ た と し

て も ， そ の後の旺盛な食欲 と 個体聞のバ ラ ツ キ に よ っ て

検出 さ れな か っ た 可能性が あ る 。 た ぶ ん最 も 重要な問題

は， ヒ メ コ ガ タ コ オ ロ ギ の場合， 摂食量が卵生産 に ど の

く ら い貢献 し， 飛淘筋発育 を中止す る こ と に よ っ て 何個

の卵が生産 さ れ る の か， と い う こ と で あ ろ う 。 こ れ に は

200 
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50 

。 20 40 80 
5日間に摂食した餌量(mg)

図- 3 ヒ メ コ ガ タ コ オ ロ ギ の摂食量と 卵生産

横軸 に は 5日間 に与えた餌 (昆虫用飼料 ， オ リ エン タ
ル 酵母工業) の総量， 縦軸 は 5 日 目 に 解剖 し て 数えた

卵数の平均.
短麹型 (圏) ， 長麹型 (口) ， 羽化時 に 後麹 を 除去し た

長麹型 (・)

食物の量を 同 じ に し て ， 卵生産 を比較す る 必要があ る 。

食物量がゼ ロ だ と 短麹型の雌成虫 は羽化後 5 日 聞 に 平

均 7 個 の卵 を生産 し た の に対 し， 長趨型 は O 個であっ た

(図 3) 。 し か し， 後麹 を 除去 し て 飛淘筋 を退化 さ せ た 個

体は平均 15 個の卵 を 生産 し た 。 し た が っ て ， 長麹型 で は

飛淘筋の発育 と 維持 に 卵 15 個分の コ ス ト がか か っ て い

る と い え る 。 そ の値か ら 短麹型の卵数 (7 個) を 差 し 引 い

た値 (8 個) が， 飛淘筋 を退化 さ せそ の 養分 を 卵 に転化 さ

せ た量 と 考 え ら れ る 。 毎 日 の餌量 を 4�16 mg の 範 囲 で

与 え る と すべて食べ切 っ た 。 こ れ ら の餌量の範囲では，

飛淘筋 を 退化 さ せ た 長麹型 は， 餌 1 mg に つ き 約 2 . 4 個

の卵を生産 し た 。 そ し て ， こ の値 は短麹型の そ れ( 2 . 0 個/

mg) に近い値であ っ た 。 一方， 飛淘筋 を維持 し た 長麹型

では， 餌 1 mg 当 た り わ ずか 0 . 3 個 の 卵 し か生産 し て い

な い。 こ の低い卵生産効率 は ， 飛期筋の発育 と 維持 に 費

や し た コ ス ト で あ る と 考 え ら れ る 。 つ ま り ， 麹型聞 の初

期卵生産の差は， 飛朔筋 と の ト レー ド オ フ に よ っ て 一部

説明がつ く 。 餌 を 制限 さ れ な い場合 は， 飛期筋 を 維持 し

て い る 長麹型 は短麹型個体 よ り 摂食量が少ない た め， 卵

生産 に お け る 両麹型聞 の 差 は さ ら に 増 大 す る こ と に な

る 。 こ の よ う に ， 長麹型の飛期筋が維持 さ れ る か退化す

る か は卵生産 に著 し い影響 を与 え る こ と がわ か る 。

皿 卵巣発育と 飛朔筋退化の内分泌制御

卵巣発育が幼若 ホ ル モ ン (JH) に よ っ て 制御 さ れて い

る こ と は 多 く の 昆虫で明 ら か に さ れ て い る 。 JH と 飛朔

筋 と の 関係 に つ い て も 様々 な種で調べ ら れて い る が， コ
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図-4 幼若ホ ル モ ン (JH) の 量 の変化 に よ る 飛淘筋 と 卵巣

発育制御 の モ デル

FM は飛淘筋退化の 闇値，破線 は 体液中 の JH の 濃度

ロ ラ ド ハ ム シ (Lψtinotarsa decemlineata) で代表 さ れ る

よ う に JH が飛朔筋発育 を刺激す る 場合 と ， 逆 に キ ク イ

ム シ (BORDEN and SLATER， 1968) や カ メ ム シ (DAVIS， 1975) 

での よ う に JH が飛淘筋 を退化 さ せ る 場合が あ る 。 麹型

多型 を示すア ブ ラ ム シ (KO BAYASHI and ISHIKAWA， 1994) 

や ヒ メ コ ガ タ コ オ ロ ギ (TANAKA， 1993) で は ， JH が飛朔

筋退化 を 引 き 起 こ す こ と を 示唆す る 実験結果が報告 さ れ

て い る 。 ア リ の一種では， 交尾 に よ っ て誘導 さ れ る ペ プ

チ ド が女王ア リ の飛淘筋退化 を 引 き 起 こ すが (DAVIS et 

al. ，  1989) ， JH の役割 に 付 い て は 明 ら か に は さ れて い な

し}o
卵巣発育 を 開始 し て腹部が肥大 し た コ オ ロ ギ の雌成虫

は， 飛淘筋 を退化 さ せ て い る 場合が多 い。 こ の よ う な相

関か ら ， 体液中の JH の量が飛揚筋退化 と 卵巣発育 を 同

時に制御 し て い る こ と が， し ば し ば指摘 さ れて い る 。 し

か し ， こ の 関係 は完全で は な く (GOMI et al . ，  1995) ， 時

に は卵巣が発育 し て い る に も かかわ ら ず飛淘筋は ま だ維

持 さ れ て い た り ， 逆 に 飛揚筋は退化 し て い る の に卵巣が

ほ と ん ど発育 し て い な い場合があ る 。 も し ， こ の二つ の

現象が共通の ホ ル モ ン に よ っ て 制御 さ れ て い る と す る

と ， 上述のすべて の組み合わせ を説明す る の は困難であ

る よ う に 思 え る 。 し か し， ①飛淘筋退化が JH に対 し て 関

値反応 を 示 し， 一方， ②卵巣発育 は JH に量的な反応 を す

る ， と 考 え る と ， そ れ ら の組み合わ せ を説明す る こ と が

で き る (図 4) 。 こ の ア イ デ ア は， 断頭 し た ヒ メ コ ガ タ コ

オ ロ ギ の長麹型雌成虫 に 幼若 ホ ルモ ン類似体 ( メ ソ プレ

ン) を塗布 し た と き の反応か ら 暗示 さ れた も の で あ る が

(T ANAKA， 1994) ， 飛淘筋退化 に お げ る 神経 の 関与 に 関 し

て は全 く 情報が な い 。

飛淘筋退化が起 こ る と 卵巣発育が促進 さ れ る の は， こ

れ ら が因果関係 に あ る か ら で は なしむ し ろ 共通 の刺激

(幼若 ホ ル モ ン ) に対す る 反応であ り ， 条件 に よ っ て は両

方が同時 に 表現 さ れ な い場合 も あ る 。 飛淘筋退化 と 卵巣

発育 は， 長麹型が移動相か ら 繁殖相 に 移行す る 際 に生ず

る 生理的変化 で あ り ， こ の 適応 的変化 は， ア プ ラ ム シ

(JOHNSON， 1959) ， ア リ (DAVIS et al . ，  1989) ， カ メ ム シ

(EDWARDS， 1969) な ど に も 見 ら れ る 。

お わ り に

麹型多型現象の生理学 に つ い て は， 麹型決定機構 を 含

め長年多 く の研究が な さ れて き た 。 し か し， ほ と ん ど の

場合， 基本的 な制御機構や因果関係 に 関す る 問題 は結論

に は至 っ て い な い。 飛淘多型 は， 多 く の グルー プの昆虫

に普遍的 に 見 ら れ る 現象であ り ， 最近特 に 注 目 さ れて い

る 研究課題であ る 。 そ の中で気 に な る 問題の一つ は， 生

態学で よ く 用 い る 形質問の相関 に基づい て 生理機構 を 推

論 し す ぎ る 点で あ ろ う 。 そ の推論や仮説がつ い つ い一人

歩 き す る と ， あ た か も そ れが実験的 に証明 さ れた 事実で

あ る か の よ う に扱わ れ， 生理学 に 関心 の薄い研究者 の 聞

で誤っ た情報が飛び交 う こ と に な る 。 最近 は 分析機器の

発展がめ ざ ま ししこ れ ま での知識 を 基礎 に麹型多型現

象 を生理学や分子生物学のレベルで ア プ ロ ー チ す る 絶好

の機会であ る と 思 わ れ， 今後の発展 に 大 い に期待す る と

こ ろ であ る 。
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