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は じ め に

昆虫の進化的成功の要因の一つ に ， 飛淘能力 の獲得が

挙 げ ら れ る 。 飛淘 は， 食物や配偶者 を探索す る の に 用 い

ら れ る し， ま た生息場所 を 変 え る の に も 用 い ら れ る 。 こ

の よ う に ， 飛淘行動が大 き な適応的意義 を 持 っ て い る こ

とは論を待た な い 。 そ れ に も かかわ ら ず， そ の貴重 な飛

淘能力 を ， 二次的 に喪失す る 方向への進化 をた ど っ た見

虫 も 多数存在す る 。 通常 こ の よ う な見虫 は無麹化 し て い

る か短麹化 し て お り ， 全 く 飛ぶ こ と を放棄 した種 も 存在

す る 。 し か し， 飛淘で き る 有麹型や長麹型と い っ た移動

型と， 飛淘で き な い無麹型や短麹型とい っ た定住型 の両

方の型 を生産す る こ とがで き る 昆虫 も 存在 し ， そ れ ら は

麹多型性見虫 あ る い は麹二型性昆虫と呼ばれ る 。 麹多型

性 (wing polymorphism) は， 飛淘能力 に影響す る 多型

性であ る ため， 分散多型性 (dispersal polymorphism) 

の典型であ る とみ な さ れ る (HA RRISON ， 1980) 。

麹多型性 は， 少 な く と も 甲虫 目 ， 双麹 目 ， 異麹 目 ， 同

麹 目 ， 膜麹 目 ， 直麹 目 ， 鱗麹 目 ， アザ ミ ウ マ 目 ， チ ャ タ

テ ム シ 目 ， お よ びハ サ ミ ム シ 目 の 10 の 目 の見虫種 に 見 ら

れ る ， 極 め て 普遍的な性質で あ る 。 こ の こ とは， 麹多型

性が様々 な 目 で独立 に 進化 し得 る ， 何か共通の生態学的
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がい る こ とが示唆 さ れて い る (ZE RA and MOLE ， 1994) 。

こ れ ら の事実 は， 飛淘 に よ る 利益 を 得 る ため に は極 め て

大 き な エ ネ ル ギー コ ス ト を代償と し て 支払わ な け れ ば な

ら な い こ と を 示 し て い る 。 そ の結果と し て ， 卵生産 に 大

き な エ ネ ル ギー コ ス ト を か げ な け れ ば な ら な い雌 に お い

て は， し ば し ば初産齢の延長や産卵数の減少 を招 く 。 す

なわち， 卵形成と飛淘 は ト レ ー ド オ フ の 関係 に あ る と い

う ， い わ ゆ る 卵形成ー飛類症候群 (oogenesis-fl ight syn­

drome) (JOHN 鈎N ， 1969) が存在す る 。 い ず れ に し て も ，

繁殖の遅れや繁殖能力 の減少 は 内 的 自 然増加率の減少 を

招 く ため， も し飛揚の必要性がな け れ ば， 適応度 を減少

さ せ る こ と に つ な が る 。

こ の よ う に 飛淘が大 き な エ ネ ル ギ ー コ ス ト を伴 う こ と

が， 昆虫 に お け る 短麹化と い う 進化が起 こ る 第一義的 な

要因であ る と考 え ら れ る 。 す な わち， 飛淘器官の形成と

そ の維持 に費や す エ ネ ル ギ ー を いち早 く 卵生産 に 回す こ

と に よ っ て繁殖能力 を 強化す る こ と こ そ が， 雌 に と っ て

の短沼化の機能で あ り ， 適応的意義 で あ る とみ な さ れ る 。

実際， こ れ ま で様々 な麹多型性昆虫 に お い て 短麹型と長

麹型の繁殖能力 の比較が な さ れて き たが， 短麹型の ほ う

が繁頬開始が早 く ， か つ 産卵数が多 い の が一般的 で あ る

(ROFF and FAI RBAI RN ，  1991) こ と は， こ の こ と を 支持 し て

背景と選択圧が存在す る こ と を 示唆 し て い る 。 こ の小論 い る 。

の 目 的 は ， そ の こ と に 関す る 近年の知見 を紹介す る こ と

に あ る 。

多 く の麹多型性昆虫 に お い て雌だ げ で な く 雄 に も 多型

性が存在す る に も か か わ ら ず， こ れ ま で麹多型性の適応

的意義 に 関す る 研究は 主 に雌 に つ い て行わ れて き た。 し

たが っ て ， そ れ は雌に お い て 進化 し て き た性質であ り ，

雌雄聞 の遺伝相関の単純な結果と し て雄 に も 存在 し て い

る に 過 ぎ な い と み な さ れ て き た (ROFF and FAI RBAI RN ， 

1991) 。 事実， コ オ ロ ギ の 一種 Gryllus firm 附 (ROFF and 

FAI RBAI RN ，  1993 ) や カ ン シ ャ コ ノ T ネ ナ ガ カ メ ム シ

( Cavelerius sacc ho.rivo nω ) (FUJISAKI， 1993 ) に お い て ，

雌雄聞で麹長 に 関 す る 強い正の遺伝相闘が あ る こ とがわ

か っ て い る 。 し か し ， ま だ例数 は 少 な い が， 短麹化 は雄

に お い て も 適応度上の利益 を も た ら す こ と を 示唆す る 研

究 も 増 え て き て い る 。

やや特殊な例であ る が， アザ ミ ウ マ の一種 Ho Plot hrips
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I 雌に おける短題化の意義

昆虫が飛淘で き る の は ， 麹や飛淘筋とい っ た飛矧器官

を発達 さ せ て い る か ら であ る 。 ま た， そ れだけでな く ，

そ れ ら を 維持 し活用 す る た め の エ ネ ル ギ ー も 必要とす

る 。 例 え ば， 飛淘筋 は 昆 虫 の体重の 1O�20% に も 達す る

(ROFF， 1990) 。 ア ブ ラ ム シ類で は， 飛淘器官 を発達 さ せ る

と生殖腺の サ イ ズ が 20% も 減少 す る こ とがわ か っ て い

る (DIXON et al. ，  1993 ) 。 ま た， コ オ ロ ギ類で は飛淘のた

め の燃料であ る ト リ グ リ セ リ ド の生合成と飛淘筋の維持

に対 し て ， 飛淘筋の形成 よ り も 大 き な エ ネ ル ギ ー コ ス ト

Function and Evolution of Wing Polymorphism. By 
Kenji FUJISAKI 
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図ー1 カ ン シ ャ コ パネナガ カ メ ム シ 雄成虫の 短麹型 (左)

と 長麹型 (右)

kamy i に は麹二型性と関連 し た前肢の二型性が存在 し，
無麹の雄は長い前肢を， 有麹の雄は短い前肢を持 っ て い
る( OmSPI， 1 988) 。 本種に お い て は長い前肢を有する雄が
雌の産卵場所 を め ぐる雄間闘争に勝利 し やす い こ とがわ
か っ て いる(CRESPI， 1 988) 。 それゆえ， こ の場合の短麹化
は保有エネ ルギーの武器への転換に よ る闘争能力の強化
とい っ た， 明 ら かな適応度上の利益を も た ら し て いると
考え ら れる。 し か し， 雄にとっ ての短麹化の恐 ら く も っ
と一般的な利益は， 性的成熟を早め る こ とである。 カ ン
シャコ パ ネ ナ ガ カ メ ムシの雄 も や は り 長麹型と短麹型の
麹多型性 を持つ (図 1 ) が， 短麹h;住は長麹雄に比べて性
的成熟が早く， その結果と し て ， 短麹雌のみな ら ず移出
前の長麹雌と も 交尾が可能である ( FU)ISAI<I， 1 992) 。 本種
では雌よ り 雄で短麹の 出現率が高いが， こ の こ とは短麹
化が雌 よ り 雄の ほ う でむ し ろ 適応度上の利益を も た ら し
て いる こ とを示唆 し て いるの か も しれない。 短麹型の出
現率に 関する性差 は興味深い問題であるが， ROFF and 
FAIRBAIRN ( 1 993) は， 短麹型の 出現比率が雌 よ り 雄で も っ
と も 高い傾向 に ある目 は， 直麹目 であるこ とを見い だ し
た。 こ の こ とは直麹 目 の昆虫の雄の重要な特徴であるコ
ー リ ン グが， 大 き なエネ Jレギー を必要とする行動であ り ，
それゆえ， 長麹化する こ ととの聞 に ト レー ド オ フ が存在
し て いる こ とを示唆 し て いる。実際 に コ オ ロ ギの一種G.
firmus で， 短麹雄は長麹雄 よ り コ ー リ ン グに よ り 時間 を
費や し， よ り 雌を引き つ けやすい こ とが， 近年明 ら かと
な っ た (CRNOI<RAI< and ROFF， 1 995) 。

こ れ ら の研究 は， 雄 に お い て も ， 長麹に なる こ とと交
尾能力との聞に ト レ ー ド オ フ が存在 し， それが雄の麹多
型性が維持 さ れる第一義的な要因 に な っ て いるこ とを示
し て いる。 し た が っ て， 雄 に お ける麹多型性は， 自 ら の
適応度上の利益と雌との遺伝相関の両方の進化的産物で
あるとい える。

皿 短題化の生態学的要因

こ れ ま で昆虫が短麹化する こ との適応度上の利益に つ
いて， 雌雄それぞれに つ い て 述べて き た。 し か し， その
こ とが利益を持ち， 自 然選択 に よ り 促進 さ れるに は， 何
ら かの生態学的要因が存在するに違い ない。 短麹化 を促
進する生態学的要因と し て一般 に考え ら れて いるの は，
①生息場所の永続性， ②生息場所の不連続性， ③生息環
境の均質性， ④飛淘に不適な気象的環境， ⑤ 日 常生活に
おげる麹の不必要性， な どである。 し た が っ て， こ れ ら
の要因 に つ いて検討 し て い く こ と に する。

生息、場所の永続性であるが， こ れ は こ れ ま で も っ と も
重視 さ れて き た 要因である。 SOUHIWOOD ( 1 962) は， 昆虫
類を初めとする様々な陸生の節足動物 に お い て， 不安定
で非永続的な生息場所 を利用する種ほ ど， 移動性が高い
こ とを見い だ し， 生患場所の永続性の程度 こ そが移動性
の進化の第一義的な要因である こ とを主張 し た 。 ア メ ン
ボ類は水系 を生息、場所と し て いるが， 湖な どの安定 し た
永続的な水系 ほ ど無麹化 し た種が多 い こ とがわか っ て い
る ( VEPS.ÄLÄINEN， 1 978) 。 コ オ ロ ギ類な どの直麹目 で も ，
無麹化 した種が多 い の は， 森林， 洞窟， 高山， お よ びツ
ン ド ラ な どの， 比較的安定 し た 生息場所 に お い て である
こ とが知 ら れて いる (ROFF， 1 990) 0 DENNO e t  al. ( 1 991 ) 
は， ウ ン カ 類 に お い て ， 生息場所の永続性と長麹出現率
との関係 を よ り 定量的 に解析 し た が， こ の場合 も 両者に
は明確な負の相闘が見い だ さ れた。 よ り 永続的な生息場
所ほ ど移動の必要性は低いであ ろ う か ら ， こ の よ う な研
究結果は直感的 に も う なずけるこ とである。

生息場所の不連続性であるが， こ の こ と は生息場所聞
の移動成功率 に影響を及ぽす。 パ ッ チ性が強い， あるい
は隔磁の度合いが強い生息場所 を利用する昆虫では， 移
動個体は不利であるた め， 個体群か ら 除去 さ れて い き ，
短麹化が促進 さ れや す い だ ろ う 。 ア メ ンボ類 に お い て は，
依拠する水系の永続性だけでなく， 水系の隔離の度合い
も 麹型に影響 し て お り ， 隔離の度合いが強いと無麹化す
る傾向がある こ とがわか っ て いる ( VEPSÄLÄJNEN， 1 978) 。
アブラ ムシ類では， 樹上性の種と草本性の種を比較 し た
場合， 後者の ほ う が無麹虫 を生産する傾向が強く， その
理由と し て は草本は寄主植物と し て よ り 空間的に不連続
に分布する こ とか ら ， 移動成功率が低 い こ とが考え ら れ
て いる (DIXON et al .， 1 993) 。 こ の よ う に生息場所の不連
続性が， 昆虫の短麹化を促進 さ せる一つ の要因であるこ
とは間違い な い も のと思われる。

生息場所の均質性であるが， 生息場所が ど こ も 均質で
あるこ とは移動 を し て も 利益がなく， 移動とい う コ ス ト
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を かけ る 分だけ適応度 を 下 げ る こ と に な る の で， や は り

短麹イド を促進 さ せ る 要因 に な る も のと考 え ら れ る 。 RO FF

(1990) は， 既 に 述べた直麹 目 に 関す る 研究 に お い て ， 無

麹化 した種が多 い生息場所 は ， 安定 し て い る だけでな く ，

よ り 均一な性質 も 持 っ て い る こ と を 指摘j し て い る 。 ただ

い理論的 に は， 全 く 均質 な 環境であ っ て も 分散行動が

進化す る こ と， す な わち定住 よ り は 分散の ほ う が進化的

に 安 定 な 戦略 で あ る こ とが証明 さ れ て い る (HAMILTON

and MAY ， 1977) 0 環境が均質的で あ る か ど う か は ， 当然

そ こ に棲む種の特性 に よ っ て 決 ま っ て く る 。 例 え ば， 単

食性の種 よ り 多食性の種 に と っ て は， 餌 は ど こ に で も 存

在す る こ とに な る で あ ろ う か ら ， 環境 は よ り 均質化す る 。

ナ ガ カ メ ム シ科の地上 は い か い性の種に は短麹化した種

が多 い が， こ れ ら の種の特徴のーっと し て ， 極 め て 多食

性であ る こ とが指摘 さ れて い る (SOL BRECK et al. ，  1990) 。

低温や 強風な ど の飛淘 に 不適 な 気象要因 も ， 短麹化 を

促進 さ せ る と考 え ら れて い る 。 例 え ば， 年 2 化性であ る

ヒ メ シ ロ モ ン ド ク ガ (Orgyia t hyellina) は， 夏世代 の雌

は麹が あ る が， 秋世代 の 雌 は麹が な く て 飛淘 で き な い

(KIMU RA and MASAKI， 1977) 。 こ の こ と は ， 秋の低温が鱗

麹目 に おけ る 無麹化の進化的要因 で あ る こ と を示唆して

い る 。 し か し ， 雄 は 常 に麹 を 持ち飛朔で き る の で， こ の

よ う な仮説 は妥 当 で な い と も 考 え ら れ て い る (RO FF，

1990) 。 南極圏に接す る 地域での 昆虫 も 飛 ば な い種が多 い

が， こ の場合 は低温とと も に 強風が そ の進化的要因とみ

な さ れて い る (WAGNE R and LIE BHERR， 199 2) 。

日 常生活 に お い て 飛燭が不必要で あ れ ば， こ の こ と も

短麹化 を促進す る 。 DENNO ( 1994) は， ウ ン カ 類 に お い て

長麹種 は ほとん どが樹上性であ り ， 逆 に 短麹種 はほとん

どが革本性であ る こ と を 見 い だし， 二次元的 な よ り 単純

な構造の生息場所 を利用 す る よ う な種で は 日 常的な飛淘

の必要性は低いため， 短麹化が起 こ り や す い こ と を 指摘

した。 ただ し， 樹上性で も ， ガ類， ナ ナ フ シ類， お よ び

カイ ガ ラ ム シ類 な ど に 属す る 昆虫 で は ， 雌 に お い て飛朔

性を喪失 した も の が見 ら れ る (RO FF， 1990) 。 こ れ ら は成

虫が摂食 し な い ( ガ類) か， 隠蔽的防衛戦略 を採用 し て

い る ( ナ ナ フ シ類) か， 固着性であ る ( カイ ガ ラ ム シ類)

かで， い ずれ も 摂食のため に 飛淘 を必要と し な い種ばか

り であ る 。

以上， 昆虫の短麹化 を促進す る 生態的要因 を列挙 し て

き たが， こ れ ら の要因が互 い に 関連 し て いた り ， 同時に

複数の 要因が関与 し て い る 場合 も あ る だ ろ う 。 し かし，

短麹化の進化 に お い て ， 生息場所の特性が重要で あ る こ

とは間違い な い こ とであ る 。

W 姐多型性の進化

こ れ ま で， 昆虫 に おけ る 短麹化の適応度上 の意義と短

麹化 を促す生態的要因 に つ い て 述べて き た。 し か し ， 麹

多型性昆虫 は ， 短麹型だけで は な く 長麹型 も 産出 す る 。

したが っ て ， 麹多型性の進化 を説明す る に は ， も と も と

長麹型 ばか り の個体群か ら ど の よ う に し て 短麹型が出現

し定着 し 得たのかとい っ た問題と， 短麹型 ばか り に な ら

ず に ど う し て麹多型性が維持 さ れて い る の かと い っ た問

題の二つ を考察 し なけれ ば な ら な い 。

こ の よ う な 問題 に つ い て RO FF ( 1994) は， あ る 期間存

続す る 不連続 なパ ッ チ か ら な る 環境 に 存在す る 長麹単型

個体群 に ， 短麹型 を 生産す る 突然変異が生 じ た場合を想

定した シ ミ ュ レ ー シ ョ ン モ デル を構築す る こ と に よ り 解

析 した。 そ の結果， 突然変異 に よ り 生 じ た短麹対立遺伝

子が優性で， か つ短麹型の適応度が よ り 高 い 場合 に は，

長麹単型個体群 に そ れが速や か に 広 が る も の の， 長麹の

対立遺伝子 に す べて取 っ て変わ る わ げ で は なしあ る 平

衡的 な頻度 に落ちつ く こ とが示 さ れた。 さ ら に ， 個体群

中の長趨の頻度 を 決定す る 要因と し て は， パ ッ チ の存続

期間， 長麹であ る こ との コ ス ト ， 移動個体の割合， お よ

び他の パ ッ チ に 移動 で き る 確率 の す べ て が重 要 で あ る

が， と り わけ初 め の 二 つ が重要であ る こ とが明 ら かとな

っ た。 ま た， 麹型の遺伝様式が 1 遺伝子座とポ リ ジ ー ン

の場合とで麹型の平衡頻度が比較 さ れたが， 両者 に は ほ

とん ど違 い がな い こ と も 明 ら かと な っ た。

こ の よ う な 解析結果 は， 麹型が 1 遺伝子座， 2 対立遺伝

子で支配 さ れ て い る 場合 は す べ て 短麹が優性で あ る こ

と， ま た既 に 述べた よ う に 生息場所の永続性と短麹化が

関連 し て い る こ とが多 い こ と な ど の観察結果と よ く 合致

し て い る 。 しか し ， 多 く の麹多型性昆虫の場合， 麹型の

決定 に は遺伝要因 だけで な く 環境要因 も 重要 な役割 を果

た し て い る こ とが多 い 。 す な わち， 同 じ遺伝子型で も 表

現型 は環境 に 反応 し て 極 め て 可塑的で あ る こ とが多 い。

例 え ば， ウ ン カ 類 を初 めと し て 多 く の麹多型性昆虫では，

高い個体群密度 は長麹型 の 出 現 を 促進 さ せ る こ とがわ か

っ て い る (HA RRISON， 1980) 。 こ の こ と は， こ み合い過 ぎ

に よ り 悪化 した生息場所か ら の エ ス ケ ー プの戦略と し て

理 解 さ れ よ う 。 ま た， ホ ル パ ー ト カ タ ビ ロ ア メ ン ボ

(Microvel ia horuvat hi) や ケ シ カ タ ビ ロ ア メ ン ポ (M.

do 増加のでは， 幼虫期 の 密度が高 ま る と有麹型が出 現 し

や す い (MU RAJI and NAKASU JI .  1988) 。 一時的な水系 を利

用 し て い る こ れ ら の ア メ ン ボ類で は， 密度 の 高 ま り は水

た ま り な どがやがて干上が る こ との シ グ ナ ル に な っ て い

る と考 え ら れ る 。 も しそ う な ら ， 個体群密度 はパ ッ チ の

一一一 9 一一一



264 植 物 防 疫 第 50 巻 第 7 号 (1996 年)

存続性の よ い尺度 と な っ て い る こ と に な り ， 密度依存的

な長麹型の生産 は適応的であ ろ う 。

日 長や温度 な ど の季節的要因 も し ば し ば麹型の決定 に

重要な役割 を果た し て い る 。 例 え ば， ア メ リ カ 産の ア メ

ン ポ の一種Limnopo rus canaliculatus では， 日 長が短 く

な る こ と に 反 応 し て 長麹型が生産 さ れ る よ う に な る

(ZE RA et al. ，  1983) 。 こ れ は冬が訪れ る 前 に 越冬場所に移

動 す る 必 要 が あ る か ら と 考 え ら れ て い る 。 ア メ ン ポ

(Aquarius Þσludum) は， 休眠を誘起す る 臨界 日:長 よ り

は長いがや は り 短 目 で長麹型 を 生産す る の で， 8月中旬

か ら 9 月 上旬 に 出 現す る 第二世代は長麹化 し ， かつ繁殖

も 行 う (HA RADA and NUMATA， 1993) 0 9 月 に は台風な ど

の影響で水系が豊富 に な る こ と が そ の こ と の生態的要因

であ る と 考 え ら れて い る 。 カ ン シ ャ コ パ ネ ナ ガ カ メ ム シ

の場合は， 高密度 だ け で な く 高温 と 長 日 に も 反応 し て長

麹型 を生産す る ため， こ れ ら の条件が そ ろ い や す い 夏世

代で長麹型が卓越す る (FU JISAKI ， 1989) 。 こ の時期 は 気温

も 高 く ， ま たサ ト ウ キ ビ の生育 も 旺盛で好適 な移動先が

増 え る こ と で， 移動飛淘に適 した季節であ る ため と 考 え

ら れて い る 。

こ の よ う に長麹型の生産 に お け る 季節性 は， 生息場所

の季節的 な変化， あ る い は異質性 に対応す る た め の生活

史戦略であ る と み な さ れ る 。 したが っ て ， こ の よ う な場

合， 麹多型性 は季節多型の一種であ る と も い え る 。 いず

れ に し て も ， 昆虫の麹多型性 は， 生息環境の異質性 に対

応す る た め に 移動型であ る 長麹型や有麹型 を適宜出現 さ

せ る 能力 を保持 した， 短麹化の戦略であ る 。 飛朔 に よ る

移動分散 は大変適応的 な性質で あ る が， そ れが同時 に エ

ネ ル ギー 的 に 極 め て コ ス ト の かか る 適応であ り ， 初産齢

や産卵数 と い っ た重要な適応度形質 を制約 し か ね な い 。

こ の よ う な ジ レ ン マ を解決す る 一つ の進化的道筋が， 移

動型 と 定住型 と い っ た二型 を種内 に 作 り 出す， 趨多型性

であ っ た と 考 え ら れ る (ROFF and FAI RBAI RN ， 1991) 。

お わ り に

以上， 見虫 に お け る 麹多型性の機能 と 進化 に つ い て ，

近年の知見 を 中心 に 紹介 し て き た。 紙面の都合で主 に生

態学的な側面 に つ い て 限定 したが， 麹多型性の進化機構

は， 生理学的側面や遺伝学的側面 を抜 き に し て は論 じ る

こ と は で き な い。 こ れ ら の側面 を 含 め て ， 昆虫の麹多型

性 に つ い て よ り 総合的 に 解説 し た も の と し て は， 藤崎

(1992， 1994 a， b) の総説 を 参照 し て いただ き たい。

昆虫 の麹多型性 に 関 す る 研究は， 単 に そ れ 自体の機能

や進化 を解明す る こ と に と ど ま ら ず， 移動分散の 進化や

個体群内での 多型性の維持機構 と い っ た， よ り 一般的な

問題の解決に も 貢献す る も の であ る (ROFF， 1994) 。 した

が っ て ， 麹多型性 は単 に 特殊な興味深 い 現象 であ る と い

う よ り は， 生物学的 に重要な い く つ か の間題 を 解決す る

ための， 格好の研究素材であ る と い え よ う 。 そ れだ け に ，

今後の発展が望 ま れ る と こ ろ であ る 。
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