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Ⅰ　緒　　　言

ある形質において，自然選択による集団中の遺伝

的構成の変化（進化）が起きるには，表現型の違い

が適応度（次世代に残せる子の数）の差として現れ

ること，形質に変異が存在すること，そしてその変

異がある程度遺伝的要因によって生じていることが

必要である1, 33, 37, 43, 67, 77）．一般に適応度に影響する

形質では，環境に不適応な形質を伴う個体は淘汰さ

れるので，集団中の遺伝的変異は小さくなると予測

される20, 49）．ところが実際には，適応度に関連する

多くの形質においてかなりの遺伝的変異が観察され

ている９, 24, 48, 61, 70, 80, 92, 95）．自然選択の対象となる形

質になぜ遺伝的変異が維持されるのかという問題

は，形質のみでなくその表現型可塑性の進化にも重

要なテーマである．

表現型可塑性とは，遺伝子型が同一であるにもか

かわらず環境の違いに応じて異なった表現型が作ら

れることで73, 97），昆虫では翅多型や季節型および光

周期による休眠誘導など，季節的な環境変化への適

応に関連すると考えられている33, 34, 62, 93）．表現型可

塑性にもその反応の量や方向（反応規範）に変異が

あって，その中で適応度の高い反応規範をもつ個体

が集団中に増加するという過程を通じて進化すると

考えられる35）．一方，集団中における反応規範の遺

伝的変異，すなわち遺伝子型と環境間の相互作用も

また，多くの生物で報告されている４，７，24，27，32，65，79，

85，87，95，99）．このテーマを検証するには，観察される

形質およびその表現型可塑性が適応度に影響するこ

と，そして実験室内で多数のブルード（同一の両親

由来の子）を複数の環境条件下に分けて飼育し，反

応規範をブルードごとに求めるsplit-broodデザイン

という実験ができる研究材料が必要となる．しかし，

これらの条件を満たす生物は多くないため，理論に

対する実証研究の数が不足している．
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セセリチョウの一種であるイチモンジセセリ

Parnara guttata guttata は日本各地に生息してお

り，東日本および西日本では年間３世代発生する．

終齢の５齢幼虫はイネの葉を暴食し，北日本や東日

本では甚大な被害をもたらすことがある17, 63, 90, 101）．

イネをはじめマコモやヨシなど湿地に生息する植物

を寄主とするのは６月に発生する第１世代，および

７月下旬から８月にかけて発生する第２世代の幼虫

である．一方，秋から翌年の春にかけて幼虫の形態

で過ごす第３（越冬）世代の幼虫はこれまでの世代

で利用していた多くの寄主植物が枯れてしまうた

め，チガヤやススキ等の乾燥地に生える植物を利用

する50）（第１図）．

本種では世代間で著しい卵サイズ変異が観察され

ており，第３世代および第１世代の成虫は小型の卵

を産み，第２世代成虫は大型の卵を産む53, 56）．小さ

な卵から孵化した幼虫は，イネ等の柔らかい湿地性

グラスは摂食できるが，チガヤ等の葉の硬い乾燥地

性グラスを摂食することは難しい41）．卵サイズが大

きいと孵化幼虫の頭幅も大きくなり47），硬い乾燥地

性グラス葉でも摂食することが可能になる．そのた

め，イチモンジセセリの世代間で見られる卵サイズ

変異は，寄主植物の質の季節的変化に対する適応の

結果として考えられる53, 54）．

本種の幼虫を異なる日長または温度条件で幼虫を

飼育すると卵サイズが大きく異なる29, 53, 55）．そのた

め野外で観察される世代間の卵サイズ変異は，日長

や温度などの環境シグナルを合図に発動する表現型

可塑性に起因すると予測される．また本種の卵サイ

ズは世代間で異なる一方で，同じ世代の同じ集団中

における母親間でもかなり異なっている29）．これは

集団中における卵サイズまたは卵サイズの表現型可

塑性にかなりの遺伝的変異が維持されている可能性

を示す．これらの事象は，選択の対象であるはずの

形質になぜ遺伝的変異が維持されるのかというテー

マの究明に，本種が優れた研究材料であることを示

すものである．

ここではイチモンジセセリにおいて，（１）日長

および温度変化に誘導される卵サイズ可塑性が，野

外で観察される卵サイズの世代間変異を形成する主

要因であるのか，（２）世代間または同じ世代内で

の卵サイズの違いは個体の生存や発育にどれほど影

響するのか，（３）そして卵サイズまたはその表現

型可塑性において集団中にどの程度の遺伝的変異が

維持されているのかについて一連の研究結果を紹介

し，卵サイズやその表現型可塑性の遺伝的変異が集

団中に維持される諸要因について考察する．

Ⅱ　材料及び方法

１　異なる日長・温度条件下における卵サイズの違

いが１齢幼虫の生存に及ぼす影響

１）ストックカルチャー

イチモンジセセリのストックカルチャーを，中

筋・本多59）に基づき以下のように確立した．2003

年７月に奈良（大和高田市；北緯34°31′，東経

135°44′）でイチモンジセセリ成虫約50頭を採集し，

プラスチック製の昆虫飼育ケージ（25×35×35㎝）

に入れて，プラスチックのポット（直径10㎝，高さ

８㎝）に植えたイネの芽出し苗（芽の出た種子をト

レーに播種後およそ２週間経過したもの）に産卵さ

せた．孵化した幼虫は，日長ＬＤ16：８，温度25℃

条件下で，イネの芽出しを入れたトレー（底辺24×

24㎝，高さ30㎝）に移し，トレー１枚当たり30～40

頭の密度で飼育した．羽化した成虫は，餌として

10％蜂蜜を擬花（針金にエッペンドルフチューブを

取り付けたもの）に入れて与え，集団で交尾，産卵

させた．ストックカルチャーは毎世代100頭前後で

維持し，ストックカルチャーを確立して５世代目の

個体を実験に使用した．
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第１図　イチモンジセセリの季節消長と，各世代の産下

卵サイズおよび寄主植物．

注）産下卵サイズは Nakasuji and Kimura

（1984）のデータから計算した．



２）羽化率および発育日数

各世代が経験する環境条件における幼虫の生存率

および発育日数を調査するため，ストックカルチャ

ーから孵化幼虫を無作為に選抜し，小さなプラスチ

ックカップ（直径4.5㎝，高さ3.5㎝）で個体飼育を

行った．環境条件は，ＬＤ16：８・25℃，ＬＤ14：

10・25℃およびＬＤ14：10・20℃の３つを用意し，

これらの条件下でそれぞれ50，47，および49頭の幼

虫を飼育した．これらの処理条件はそれぞれ第１世

代，第２世代および第３世代の幼虫が経験する日長

および温度条件に相当する．それぞれのカップの底

に水で湿らせた濾紙を敷き，その上に餌としてイネ

の芽出し苗を切って入れた．餌の交換は１日おきに

行い，その都度幼虫の生存，発育日数を記録した．

３）体サイズおよび繁殖形質

次に繁殖形質および体サイズを上記の２）と同様

の処理条件間で比較するため，ストックカルチャー

から１齢幼虫を無作為に選抜し，プラスチック容器

（25×17×８㎝）あたり40頭の密度で飼育した．処

理条件は，越冬時の休眠が卵サイズに及ぼす影響を

考慮するため，上記の３つに加えて第３世代に相当

するもう１つの処理条件（ＬＤ12：12・20℃）を用

意した．蛹化後18～24時間の間に，電子天秤で体サ

イズの指標となる蛹重を測定し（4503MP6E，ザル

トリウス，東京），全ての蛹をＬＤ16：８・25℃の

条件で保存した．成虫が羽化した後，雌成虫を４℃

下に１時間置いて麻酔し，後翅にマジックペンで個

体識別用のマークを記した．成虫の飼育は，いずれ

の処理条件のものもＬＤ16：８・25℃下で，プラス

チックケージ（25×35×35㎝）内にて雌雄20頭ずつ

の密度で行った．雄と交尾した雌を，それぞれイネ

の芽出し苗を入れた成虫用の個体飼育容器（直径８

㎝，高さ18㎝の円筒の上面にナイロンゴースを貼り

つけ内面に擬花を取り付けたもの）に隔離して産卵

させた．産卵開始から１～２日目に雌1頭あたり30

個の卵を無作為に採取した．卵サイズは，卵の形を

半球楕円体と仮定し，直径（ｄ）と高さ（ｈ）をビ

デオミクロメーター（VM-60，オリンパス，東京）

付きの顕微鏡で測定し，その体積（Ｖ）を式Ｖ＝π

d2h/6 から算出した．それぞれの雌の死亡後に，生

涯産卵数を測定した．

４）１齢幼虫の生存率

上記３）のＬＤ16：８・25℃，ＬＤ14：10・25℃

およびＬＤ14：10・20℃の処理条件の雌成虫からそ

れぞれ70個の卵を無作為に選抜し，水で湿らせた濾

紙を敷いたペトリ皿（直径９㎝，高さ２㎝）に入れ

た．全ての処理条件において，卵の孵化率は90％以

上であった．日長16：８，温度25℃下で，それぞれ

の母親由来の孵化幼虫を30頭ずつ，生育段階の違い

で葉の硬さが異なる２つのタイプのイネの葉，２週

間葉と６週間葉を与えて飼育した．２週間葉は発芽

後２週間経過したイネであり，６週間葉は６月中旬

に水田に移植してから６週間経過したものである．

２週間葉と６週間葉の硬さを硬度測定装置（MODEL-

1308，9501B，9502B，アイコーエンジニアリング，

東京）を使って計量した．葉の硬さは，直径0.75㎜

の針が葉を貫通するのに必要な圧力（newtons，Ｎ）

として算出した．針の先は葉の主脈を避けるように

照準を合わせた．同じ葉で２カ所測定し，それぞれ

30葉のサンプルを得た．野外において，２週間葉は

第１世代の孵化幼虫が利用する生育段階のものであ

るのに対し，６週間葉は第２世代の孵化幼虫が利用

する生育段階にあたる．

１つのプラスチックカップ（直径６㎝，高さ３㎝）

あたり10頭の孵化幼虫を導入し，それぞれのタイプ

の葉の先端を与えて飼育した．水で湿らせた濾紙を

プラスチックカップの底に敷いた．２日おきに餌を

交換する際，１齢期における幼虫の生存・死亡を確

認し記録した．

５）統計解析

それぞれの雌から産まれた卵の数と１齢幼虫生存

率の積を適応度として定義し，処理条件間で比較し

た．処理条件間における幼虫の羽化率はx2検定，発

育日数はSteel-Dwass検定により比較した．処理条

件間の卵サイズの違いは，卵サイズを目的変数，母

親をランダム効果，処理条件を固定効果とする分散

分析によって検定し（Randomステートメントおよ

びTestオプション付きのSASプロシジャGLM），卵

サイズの最小二乗平均をBonferroni不等式に基づく

多重ｔ検定によって比較した．１齢幼虫の生存率を

２週間葉と６週間葉間で，アークサイン変換後に

Wilcoxonの符号順位検定によって比較した．２つの

世古：イチモンジセセリの卵サイズ変異の解析 17



タイプの寄主それぞれにおいて，処理条件内の各母

親の卵サイズの最小二乗平均とその１齢幼虫の生存

率の関係を検証するためにSpearmanの順位相関

（rs）を算出した．処理条件間の適応度の順位が葉の

硬さの違いによって異なるかどうか（すなわち相互

作用がある）をテストするために，２元配置分散分

析を行った．

２　同じ環境条件下で卵サイズの違いが個体の生存

や発育に及ぼす影響

１）ストックカルチャー

1998年８月から９月にかけて，岡山の野外でイチ

モンジセセリ成虫を約50頭採集し，実験１と同様の

方法でストックカルチャーを確立した．ストックカ

ルチャーは毎世代100頭前後で維持し，ストックカ

ルチャーを確立して５世代目の個体を実験に使用し

た．ストックカルチャー，および以下に示す実験に

用いた個体は，第１世代幼虫が経験するＬＤ16：

８・25℃下で飼育した．

２）親世代

同じ世代における卵サイズの違いが適応度成分に

影響を及ぼすかどうかを調査するために，以下のよ

うな実験を行った．はじめに，複数の雌成虫の産下

卵をサイズ別に２つのグループに分けた（親世代）．

つぎに，各グループの孵化幼虫を個体飼育し，適応

度に関連する形質である生存率，発育日数，体サイ

ズ，産卵数，および産下卵サイズをそれぞれのグル

ープ間で比較した（子世代）．

親世代の幼虫はストックカルチャーから無作為に

選抜し，ＬＤ16：８・25℃下で昆虫飼育ケージあた

り20頭の密度で飼育した．成虫を集団交尾させ，イ

ネの芽出し苗に産卵させた．卵を産み始めた成虫を，

成虫用の個体飼育容器に隔離した．

集団交尾の結果，合計で25頭の雌が交尾し，それ

ぞれの雌において産卵開始後１日目および２日目に

産んだ50個の卵のサイズを計測した．これらの卵を

２つのグループ，すなわち卵サイズが0.19㎜3以上の

もの（Ｌグループ）と0.16㎜3以下のもの（Ｓグルー

プ）に分割した．残りの0.16㎜3以上0.19㎜3以下のサ

イズのものは，卵サイズが適応度成分に及ぼす影響

を検出するために除外した．Ｓグループの平均卵サ

イズは0.149㎜3で，Ｌグループのものは0.202㎜3であ

った．これらの値は，第１世代および第３世代成虫

が産む卵のサイズ（0.15㎜3）と第２世代成虫が産む

卵のサイズ（0.20㎜3）にそれぞれ相当する53）．測定

した全ての卵サイズ中，Ｌグループは23.7％，Ｓグ

ループは22.2％を占めていた．選抜した卵は孵化す

るまで水で湿らせた濾紙上で保存した．両グループ

の孵化率はどちらもおよそ90％程度であった．

３）子世代

孵化幼虫は個々にプラスチックカップの中に入

れ，発芽から約２週間経過したイネの葉を餌として

与えて飼育した．湿度を保つため湿らせた濾紙をカ

ップの底に敷いた．餌は１～２日おきに交換し，そ

の都度，発育日数（幼虫期および蛹期）と羽化率を

記録した．蛹化後１日後に自動天秤（エーアンドデ

ー，FX-300N）で蛹重を測定した．羽化後，個体識

別のためマジックペンで雌の後翅にマークを付け，

グループごとに成虫飼育ケージ内に入れた．Ｌグル

ープでは31頭の雌が，Ｓグループでは33頭の雌が交

尾した．交尾した雌は成虫用の個体飼育容器に隔離

し，産卵させた．各雌の産卵数と50個の卵のサイズ

を親世代同様に測定した．

４）統計解析

グループ間において，生存率はx2検定、蛹重およ

び産卵数はStudentのｔ検定，発育日数はMann-

WhitneyのＵ検定によって比較した．卵サイズの違

いは，卵サイズを目的変数，母親をランダム効果，

処理条件を固定効果とする分散分析によって検定し

た（RandomステートメントおよびTestオプション

付きのSASプロシジャGLM）．

３　卵サイズおよびその表現型可塑性において維持

される遺伝的変異

１）ストックカルチャー

2000年８月下旬から９月上旬にかけて岡山で採集

したイチモンジセセリ成虫約50頭を昆虫飼育ケージ

内で産卵させ，その後実験１および２と同様の方法

でストックカルチャーを維持した．幼虫は30～40頭

の密度で飼育し，ストックカルチャーは毎世代100

頭前後で維持した．野外から採集後，３～５世代目
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の個体を実験に使用した．

２）親世代

ストックカルチャーより得た孵化幼虫を，ＬＤ

16：８・25℃下において30頭の一定密度条件下で飼

育した（親世代）．蛹化を確認してから24時間後に，

蛹重を自動天秤（FX-300N，エーアンドデー社製）

で測定した．羽化後，成虫を１時間程４℃下に置き，

個体ごとにノギスを用いて体サイズの指標となる前

翅長を測定しマジックペンで個体識別マークを後翅

長に記した．親世代成虫は性別にケージ内で飼育し，

餌はストックカルチャー同様に10％蜂蜜水溶液を与

えた．夕方から夜にかけて，性別に飼育していた雌

雄を同じケージに入れ，集団交尾を行わせブルード

を確立した．交尾個体を確認し，交尾後雌個体を成

虫用の個体飼育容器に隔離して産卵させ，卵のサイ

ズと産卵数を測定した．卵サイズは１雌あたり産卵

開始から１～２日目に産んだ卵を無作為に採取して

50個の卵のサイズを測定した．

３）子世代

上記２）の親世代から得られた孵化幼虫を，ブル

ードごとに以下の３つの処理条件に30頭ずつ分け，

split-broodデザイン実験を行った（子世代）．処理

条件はそれぞれ，ＬＤ16：８・25℃，ＬＤ14：10・

25℃，LD16：８・20℃である．親世代と同様に前

翅長を測定し，各雌成虫に個体識別マークを記した．

子世代成虫は雌雄を隔離せず，ブルードごとに同一

ケージ内で飼育，交尾させた．羽化後の交尾および

産卵はいずれの処理条件の個体もＬＤ16：８・25℃

条件下で行わせた．交尾後，雌成虫を隔離して産卵

させ，１雌あたり30個の卵のサイズと産卵数を測定

した．卵サイズは親世代では１頭の雌の産んだ50卵，

子世代では30卵の平均値をその雌の卵サイズとし，

それ以上産まなかった雌は分析から除外した．

親世代として測定されたもののうち，全部で24対

のブルード集団を確立した．その中で産卵数が少な

かったものについては，孵化幼虫を３つの処理条件

に分割せず，２処理条件（ＬＤ16：８・25℃とＬＤ

14：10・25℃，またはＬＤ16：８・25℃とＬＤ16：

８・20℃の組み合せ），または１処理条件（ＬＤ

16：８・25℃のみ）で飼育した．したがって，ＬＤ

16：８・25℃は24対，ＬＤ14：10・25℃では10対，

ＬＤ16：８・20℃では９対のブルードにおけるデー

タセットに基づき次の事項について分析した．

４）統計解析

各形質間（卵サイズ，産卵数，および前翅長）の

表現型相関（rp）を処理条件ごとに推定した．各形

質の狭義の遺伝率（ｈ2）を，ＬＤ16：８・25℃で飼

育した親と子の回帰により推定した．卵サイズと産

卵数については母親－娘のみの回帰を行った．前翅

長については分散値が雌雄間で異なっていたため

（ANOVA，Ｆ＝851.15，df＝１，Ｐ＜0.0001），父

親－息子，父親－娘，母親－息子，母親－娘の４通

りの回帰分析を行い，父親－娘および母親－息子の

回帰係数は雌雄の標準偏差の比によって補正した20）．

遺伝相関（rｇ）は，ＬＤ16：８・25℃で飼育した親

と子のデータ平均から推定した20，40）．また子のブ

ルード平均を用いて，各処理条件の形質間の遺伝相

関を推定した40）．ブルード間で日長または温度に対

する反応が異なるかどうかを検証するために遺伝子

型×環境相互作用を調査した．日長および温度を固

定効果，ブルードをランダム効果として混合モデル

分散分析を行った102）．表現型相関（rp）および遺伝

相関（rg）はPearsonの積率相関係数として算出し

た．その有意性は相関係数をＺ変換しｃ－検定を行

うことによって分析した．

Ⅲ　結　　　果

１　異なる日長・温度条件下における卵サイズの違

いが１齢幼虫の生存に及ぼす影響

１）羽化率および発育日数

ＬＤ16：８・25℃，ＬＤ14：10・25℃，ＬＤ14：

10・20℃の３つの処理条件間で幼虫の個体飼育を行

い，羽化率と発育日数を比較した．３つの処理条件

間で羽化率に差は見られなかった（第１表，x2＝

0.361，Ｐ＞0.05）．幼虫期および蛹期の日数は，３

つの処理条件間で全て有意な差が見られた（第１表，

Ｐ＜0.05）．

２）体サイズおよび繁殖形質

上記の３つの処理条件およびＬＤ12：12・20℃下
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で幼虫を集団飼育し，繁殖形質および体サイズを比

較した．ＬＤ12：12・20℃下の幼虫発育日数（雄：

86.63±6.78日；雌：86.39±6.80日，平均±標準偏差）

がＬＤ14：10・20℃下のもの（雄：28.54±2.83日；

雌：30.53±2.38日）よりも大幅に長くなったことか

ら，ＬＤ12：12・20℃の処理条件で幼虫の休眠を確

認した．分散分析から卵サイズにおいて処理条件間

に有意な違いがみられた（第２表，Ｐ＜0.001）．蛹

重には雌雄とも，ＬＤ14：10・25℃，ＬＤ14：10・

20℃およびＬＤ12：12・20℃間で差がなかった．こ

れらの処理条件の蛹はＬＤ16：８・25℃のものより

も有意に大きくなった（第３表，Ｐ＜0.0083）．ＬＤ

14：10・25℃下の卵サイズは，他の処理条件のもの

よりも有意に大きくなった（第３表，Ｐ＜0.0083）．

ＬＤ14：10・20℃，ＬＤ12：12・20℃およびＬＤ

16：８・25℃の処理条件間では，卵サイズにおいて

有意な違いはなかった（第３表，Ｐ＞0.0083）．産卵

数はＬＤ12：12・20℃下で最も多く，次いでＬＤ

14：10・20℃，ＬＤ16：８・25℃およびＬＤ14：

10・25℃の順になった（第３表）．

３）１齢幼虫の生存率

葉の硬さは２週間葉（ｎ＝30）と６週間葉（ｎ＝

30）間で有意に異なった（それぞれ0.065±0.033Ｎ

と0.166±0.093Ｎ，平均±標準偏差，df=1，Ｆ＝

63.34，Ｐ＜0.0001，分散分析）．ＬＤ16：８・25℃

とＬＤ14：10・25℃の処理条件由来の孵化幼虫にお

ける１齢幼虫生存率は寄主間で違わなかったが，Ｌ

Ｄ14：10・20℃においては有意に異なった（第４表，

Ｐ＜0.01）．卵サイズと生存率の間のSpearmanの順

位相関（rs）は，全ての処理条件の２つのタイプの

寄主上で正であったが，その差は有意ではなかった

（Ｐ＞0.05）．適応度は２週間葉と６週間葉ともにＬ

Ｄ14：10・20℃で最も大きく，次いでＬＤ16：８・

25℃およびＬＤ14：10・25℃の順であった（第２

図）．処理条件間の適応度の順位が葉の硬さの違い

によって異なるかどうかを２元配置分散分析によっ

て解析したが，各処理条件の適応度と葉の硬さ間に
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第１表　処理区間の羽化率および発育日数の比較（平均±ＳＤ）

注）異なる英文字の付した数値間に有意差があることを示す（Ｐ＜0.05）

第２表　分散分析によるイチモンジセセリの卵サイズに

おける処理区および母親の影響の解析

第３表　幼虫期の異なる日長・温度条件下における雌の産下卵のサイズと数，および体サイズの比較

注１）ＬＤ12：12・20℃及びＬＤ14：10・20℃の処理条件は，第３世代の幼虫がそれぞれ越冬前および越冬後の野外で経

験する条件に相当

２）誤差項として処理条件内の母親におけるタイプⅢの平均平方を用いて標準誤差を算出（LSMEANSステートメント

およびSTDERRオプション付きのSASプロシジャGLMを使用）

３）これらの卵サイズの平均値はNakasuji and Kimura（1984）のデータから算出

注）＊＊＊Ｐ＜0.001



相互作用は見られなかった（df＝２，Ｆ＝0.29，

Ｐ＞0.05，分散分析）．

２　同じ環境条件下で卵サイズの違いが個体の生存

や発育に及ぼす影響

１）１齢幼虫期の生存率および羽化率

１齢幼虫期の生存率および羽化率をＬグループと

Ｓグループ間で比較した（第５表）．１齢幼虫の生

存率には２つのグループ間で差がなかった．一方，

羽化率はＬグループにおいて有意に高くなった（第

５表，Ｐ＜0.05，x2検定）．
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第５表　ＬグループおよびＳグループ由来の幼虫における１齢幼虫生存率と羽化率の比較

注）ＮＳ Ｐ＞0.05，＊Ｐ＜0.05

第６表　ＬグループおよびＳグループより孵化した個体の発育日数および蛹重の比較（平均±ＳＤ）

注）ＮＳ Ｐ＞0.05，＊Ｐ＜0.05，＊＊Ｐ＜0.01

第２図　２週間葉および６週間葉上における処理条件間の適応度比較．

注１）異なる英文字を付した平均値間には有意差があることを示す（Bonferroni不等式に基づく多重ｔ検定）．

２）適応度は各雌の産んだ卵数とその卵から孵化した幼虫の１齢幼虫生存率の積として定義した．

第４表　各処理条件の２週間葉および６週間葉のイネ間における１齢幼虫生存率の比較

注）生存率は中央値（範囲）で表示，ＮＳ Ｐ＞0.05，＊＊Ｐ＜0.01



２）発育日数および体サイズ

羽化するまでの発育日数と蛹重をグループ間で比

較した（第６表）．幼虫期はＬグループの方が短く

なる傾向を示したが，雌雄ともに有意な差はなかっ

た．一方，蛹期は雌雄ともにＬグループの方が有意

に短くなった（第６表，雄：Ｐ＜0.01，雌：Ｐ＜

0.05）．幼虫期と蛹期を合計して比較すると，雄にお

いてＬグループとＳグループ間に有意な差が見られ

た（第６表，Ｐ＜0.05）．蛹重は２つのグループ間で

差は見られなかった．

３）繁殖形質

産卵数は２つのグループ間で異ならなかったが，

子世代における卵のサイズはＬグループの方が有意

に大きくなった（第７表，df＝1，Ｆ＝52.87，Ｐ＜

0.001，分散分析）．

３　卵サイズおよびその表現型可塑性において維持

される遺伝的変異

１）狭義の遺伝率

卵サイズ，産卵数，前翅長における狭義の遺伝率

をＬＤ16：８・25℃下で親子回帰により推定した

（第８表）．その結果，卵サイズと産卵数の狭義の遺

伝率はゼロよりも有意に大きくなった（Ｐ＜0.05）．

前翅長については，母親に対する子の回帰の傾きは

ゼロよりも有意に大きくなったが（Ｐ＜0.05），父親 に対するそれは有意ではなかった．
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第８表　各形質における狭義の遺伝率（ｈ2）（ｎ＝24）

注１）卵サイズおよび産卵数の遺伝率は，母親に対する娘の回帰により推定

２）雌雄の前翅長の遺伝率は，父親および母親に対する子の回帰によって

それぞれ推定

３）母親－息子の係数，＊＊＊Ｐ＜0.001

４）母親－娘の係数，＊Ｐ＜0.05

第３図　各形質における日長および温度に対する反応規範．

注）異なる日長または温度に対する反応をブル

ード別（それぞれｎ＝10，ｎ＝９）に示す．

第７表　ＬグループおよびＳグループより孵化した雌の繁殖形質の比較

注）ＮＳ Ｐ＞0.05，＊＊＊Ｐ＜0.001



２）表現型相関および遺伝相関

卵サイズと産卵数間の表現型相関と遺伝相関は，

ＬＤ16：８・25℃とＬＤ14：10・25℃で有意に負の

値を示した（第９表）．雌の前翅長と卵サイズ間の

表現型相関はＬＤ16：８・25℃とＬＤ16：８・20℃

では正になる傾向を示す一方，ＬＤ14：10・25℃で

は負の値を示した（第９表）．これらの形質間の遺

伝相関はどの処理条件においても有意ではなかっ

た．ＬＤ16：８・25℃とＬＤ14：10・25℃において，

前翅長と産卵数間で有意な正の表現型相関が見られ

た（第９表）．ＬＤ14：10・25℃下では，これらの

形質間において有意な正の遺伝相関が見られた（第

９表）．

３）遺伝子型×環境相互作用

混合モデル分散分析により，卵サイズと前翅長に

おいて有意なブルード×日長（または温度）の相互

作用が検出された（第３図：第10表，Ｐ＜0.001）．

いずれの環境要因においても，産卵数には有意な相

互作用は見られなかった（第10表）．

Ⅳ　考　　　察

一般に大きい卵から生まれた個体は，小さい卵か

ら産まれたものよりも飢餓，湿度，温度，天敵およ

び寄主条件等の物理的または生物的な環境要因に対

して，生存や発育に有利な傾向にある23）．しかし親

が子へ投資できる資源量は限られており，大きな卵

を産むことは必然的に産卵できる卵数を減らすこと

につながる13, 23, 46, 69, 84）．そのため，子の生存や発育

に不適な環境条件下では大卵を少なく産むように，

反対に卵サイズの違いがあまり影響しない好適な環

境条件下では小さな卵を多く産むように選択が働

き，環境条件によって異なる卵のサイズと数の配分

パターンが進化するものと考えられる64，72，78，82，84）．

寄主植物の葉の硬さや二次代謝産物量および窒素

含量等の質の変化は，子の生存や発育に大きく影響

する6, 11, 21, 57, 75）．寄主条件の悪い季節や生息環境に

おいて産下卵サイズが大きくなる現象はこれまでに

いくつかの昆虫類で確認されている6, 22, 23, 91）．この

ことから，寄主植物のフェノロジーや質の季節的変

化は，適応的な表現型可塑性の進化を促進する選択

要因の１つとして考えられる．

イチモンジセセリでは，幼虫の寄主植物の葉が柔

らかい世代では小さな卵を産み，反対に寄主植物の

葉が硬くなる世代では大きな卵を産む53）．本研究で

は，（１）日長条件のみを考慮した実験では野外で

の世代間変異の傾向55）と一致しなかったのに対し，

温度条件を組み合わせると，野外で観察される卵よ

りも相対的にサイズは大きいものの傾向が一致する
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第９表　各処理条件における形質間の表現型相関および遺伝相関

注１）有意性はFisherのＺ変換により検定　ＮＳ Ｐ＞0.05，＊Ｐ＜0.05，＊＊Ｐ＜0.01，

＊＊＊Ｐ＜0.001

２）ＬＤ16：８・25℃：ｎ＝215，ＬＤ14：10・25℃：ｎ＝49，ＬＤ16：８・20℃：ｎ＝63

３）ＬＤ16：８・25℃条件下で親子回帰により推定（ｎ＝24）

４）子世代のブルード平均を用いてPearsonの積率相関により推定（ＬＤ16：８・25℃：

ｎ＝24，ＬＤ14：10・25℃：ｎ＝10，ＬＤ16：８・20℃：ｎ＝９）



こと（第３表），（２）大卵を産む処理条件下では産

卵数が少なく，反対に小卵を産む処理条件下では産

卵数が多いというトレードオフが観察されること

（第３表），（３）最も卵サイズの小さかった処理条

件下ではイネの葉の硬さが孵化幼虫の生存に影響す

ること（第４表）が示された．２週間葉と６週間葉

における生存率の違いは小さかったため，寄主間で

処理条件間の適応度の順位は変更しなかった（第２

図）．しかし，第２世代成虫が産卵するチガヤにお

いては，卵サイズが孵化幼虫の生存に及ぼす影響は

さらに大きくなると思われる．また Roff69）は

Nakasuji and Kimura53）のデータをもとにイネとチ

ガヤ間で卵サイズが適応度に及ぼす影響を比較し，

イネ上では小卵を，チガヤ上では大卵を産むのが適

応的であると議論している．これらの結果は，本種

で観察される卵サイズの世代間変異が，日長および

温度を環境合図として発動する表現型可塑性に起因

することを示唆する．本種は，幼虫期の生存に好適

な寄主条件と不適な寄主条件が１年を通じて入れ替

わるという状況の下で，適応度のより高い日長およ

び温度に対する反応規範を持つ個体が選択され，季

節適応としての卵サイズの表現型可塑性が進化した

ものと考えられる．

イチモンジセセリにおいて，寄主条件がそれほど

変わらないと想定される同じ世代の集団中では，い

ずれの母親も同じようなサイズの卵を産むと考えら

れる．しかし実際には，かなりの個体間変異が観察

されている29）．この卵サイズの個体間変異が主に遺

伝的要因によって生じている場合，２つの仮説が想

定される．１つは，寄主条件が同じで同一世代内で

は卵サイズの違いは適応度に影響しない，すなわち

自然選択の対象にならないために遺伝的変異が維持

されるというケースである．もう１つは，個体間の

卵サイズの違いは適応度成分に影響する，すなわち

卵サイズに作用する自然選択は遺伝的変異を小さく

するが，何らかの要因によってその減少が妨げられ

ているというものである．これらの仮説を検証する

には，同じ世代内の個体間における卵サイズの違い

が適応度成分に影響を及ぼすかどうかを調査する必

要がある．そこで，同世代の集団中では環境条件が

一定であると仮定し，卵サイズの違いが幼虫の生存

や発育，および雌成虫の繁殖に影響を及ぼすかどう

かについて調査した．

第１に，幼若期を通じての生存率は大卵から生ま

れた個体の方が高くなった（第５表）．卵サイズの

違いは１齢幼虫期の生存率には影響しなかった（第

５表）が，これは本実験では葉の柔らかいイネの芽

出し苗を餌として使用したためであると考えられ

る．若齢期の幼虫の生存に対する卵サイズの影響は，

より厳しい環境条件下で現れる傾向がある23）．

第２に，羽化までの発育日数は雄において大卵由

来の個体の方が有意に短くなった（第６表）．いく
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第10表　混合モデル分散分析を用いた各形質における遺伝子型×環境相互作用の検出

注）日長および温度を固定効果，ブルードをランダム効果として解析，ＮＳ Ｐ＞0.05，＊Ｐ＜0.05，

＊＊Ｐ＜0.01，＊＊＊Ｐ＜0.001



つかの種において，大きな卵は発育日数の短縮をも

たらす6, 19, 25, 86）．キイロショウジョウバエ Drosophila

melanogaster では，大きな卵から孵化した個体は

摂食率，すなわち一定時間あたりの摂食量が高い傾

向にある３）．イチモンジセセリにおいて，１齢幼虫

の頭幅は大きな卵から孵化した幼虫の方がより大き

いため47），大きな卵から孵化した１齢幼虫の摂食率

がより増加し，その高い摂食率が発育日数の短縮に

つながった可能性がある．これらの結果は，イチモ

ンジセセリの同じ世代内での卵サイズの違いは，幼

虫の生存や発育に影響することを示している．これ

は本種において，世代間だけでなく同世代の集団中

においても，卵サイズは自然選択の対象であること

を示唆する．

本種の大きな卵から生まれた個体は大きな卵を産

む傾向を示した（第７表）．これは本種の個体間の

卵サイズ変異が主に遺伝要因によって生じている可

能性を示す．しかし，大きな卵由来の雌は小さな卵

から孵化したものよりも多くの繁殖資源を得ること

ができ，その結果卵１個あたりの資源配分量が増加

した可能性がある．このような母親が子に及ぼす非

遺伝的な効果による幼虫期のエネルギー蓄積の違い

は，羽化後の成虫の繁殖に影響を与える20, 24, 30, 66）．

そこで狭義の遺伝率を推定したところ，卵サイズに

おいて高い値を示した（第８表）．これは，イチモ

ンジセセリの卵サイズにかなりの遺伝的変異が維持

されていることを示唆している．

また日長および温度に対する卵サイズの反応規範

において，遺伝子型×環境相互作用が検出された

（第10表，第３図）．遺伝子型×環境相互作用は，遺

伝子型間における環境変化に対する可塑的反応の変

異を意味する20, 40, 43）．厳密に遺伝子型×環境相互作

用の大きさを測るには環境間の遺伝相関を推定する

必要があるが40, 96, 98），この結果はイチモンジセセリ

の卵サイズ可塑性にある程度の遺伝的変異が維持さ

れていることを示唆する．本種と同様に，寄主植物

の質的変化に適応するために卵サイズ可塑性が進化

したと考えられるマメゾウムシの一種 Stator

limbatus においても，遺伝子型×環境相互作用が検

出されている24）．適応度に深く関与する形質におい

て遺伝的変異が維持される諸要因は，これまでにい

くつか提唱されており66, 68, 77, 84, 100），そのうち拮抗

的多面発現および環境の異質性が本種の卵サイズの

遺伝的変異を維持するのに主要な役割を果たしてい

る可能性がある．

拮抗的多面発現とは，ある遺伝子がある形質を通

じて適応度に正の効果をもたらす一方，もう１つの

形質を通じて負の効果をもたらすことを指す5, 12, 20,

68, 69, 71, 84）．実際に大きな遺伝的変異が維持される形

質は，適応度に関連する別の形質と負の遺伝的関係

を持つ傾向にある9, 48, 61, 70, 92）．卵サイズもまた適応

度に関連する生活史形質であり，産卵数とは遺伝的

にトレードオフの関係にあることがいくつかの生物

で確認されている13, 16, 74, 83, 88）．

本研究において，第１世代と第２世代に相当する

処理条件下で卵のサイズと数の間に負の遺伝相関が

検出されている（第９表）．これらの形質間におけ

る遺伝的レベルのトレードオフは，多くの生物に見

られる普遍的な性質であるものと考えられる．シロ

イヌナズナ Arabidopsis thaliana の開花調節の役割

を持つ遺伝子は，開花制御と乾燥耐性の両方に多面

発現効果を持っており45），これは開花を決定する表

現型可塑性が他の形質との遺伝相関によって制約を

受けている可能性を示す89）．イチモンジセセリの卵

サイズ可塑性に関わる遺伝子の発現も，産卵数等の

別形質との遺伝相関の制約を受けている可能性があ

る．拮抗的多面発現は，表現型可塑性の進化を制限

する遺伝的コストの１つとして議論されている15）．

子のサイズと適応度成分との関係は，時間的また

は空間的に変動する環境条件によって異なることが

あり，環境の異質性によって生じる選択の方向の変

化は遺伝的変異の維持をもたらしうる26, 44, 67）．環境

の異質性に関連する次の２つの要因が，イチモンジ

セセリの卵サイズにおける遺伝的変異の維持に貢献

している可能性がある．

１つめは，予測の困難な寄主条件である．寄主植

物の葉の硬さは，世代間だけでなく，同じ世代内に

おいてもかなりのばらつきが見られる52, 76）．その季

節的変化は，日長や温度を環境合図として利用する

ことによって予測可能である．一方で，同じ世代内

でも寄主植物の違い，あるいは同一寄主でも生育段

階の違いによって寄主の質は大きく異なる可能性が

ある．遺伝子型×環境相互作用の存在は，ある環境にお

いては最適な遺伝子型でも，別の環境下では最適で
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はないことを意味する，すなわち遺伝子型間の適応

度の順位が環境によって異なることを示す20，28，40）．

本種の卵サイズで観察された遺伝子型×環境相互作

用は，同一世代内では寄主条件あるいはその他の本

種の生存や発育に影響する環境要因が不確実に変動

するために，最適な卵サイズまたはその可塑性の発

現を支配する遺伝子型間で，適応度の順位が年によ

って変更することを示唆している．そのような選択

の方向の変化は，遺伝的変異の減少を妨げる効果が

あるだろう．この仮説を検証するには，ある集団の

同じ世代における寄主植物の質的変異の規模を確か

める必要がある．

２つめは，卵サイズの集団間変異に関連している．

ある集団において失われた遺伝的変異は，異なる選

択が作用する別の集団由来の個体の移動による遺伝

子交流に伴い回復する可能性がある8, 38, 81, 84）．イチ

モンジセセリにおいて，第２世代成虫は南西方向に

移動し31, 58, 60），卵サイズは地域間で大きく異なるこ

とが観察されている（世古・中筋，未発表）．移動

が行われない第１世代では各地域において局所的な

選択がかかり，それぞれの集団中の卵サイズの遺伝

的変異は減少すると予測される．その一方で，第２

世代の移動は集団間の遺伝子交流の機会をもたらす

ため遺伝的変異は回復しうる．１年を通じて，遺伝

的変異の減少と回復が世代間で繰り返されることに

よって，卵サイズの遺伝的変異が維持されている可

能性がある．

遺伝的変異を維持するその他の要因としては，突

然変異，超優性選択，および負の頻度依存選択が挙

げられる．突然変異は遺伝的変異を増加させる効果

があるので，選択とのバランスによって維持され

る36, 84, 94）．超優性選択は，ヘテロ接合体がいずれの

ホモ接合体よりも高い適応度を示すために遺伝的変

異が維持されるというものである39）．突然変異と超

優性選択が遺伝的変異を維持する影響については疑

問視されているが69），その一方で突然変異は反応規

範の交差を引き起こす重要な役割を持つとも考えら

れている27）．本種で見られた卵サイズの遺伝子型×

環境相互作用も，突然変異を経て部分的に維持され

ている可能性がある．負の頻度依存選択は，集団中

で少数の遺伝子型を持つ個体が有利になる状況があ

るためにどの対立遺伝子も集団を席捲できずに多型

が維持されるというもので，局所的配偶競争などの

性比の問題でよく扱われる2, 10, 18）．しかし，卵サイ

ズのように連続的に変異する形質において負の頻度

依存選択が遺伝的変異の維持に及ぼす影響は十分に

調査されていない68）．本種において，幼若期の発育

日数は長日下の柔らかい葉上では小さい卵由来の個

体よりも大きい卵由来の個体の方が短い傾向にある

（第６表）．もしこの違いが交尾成功や捕食リスクに

影響するならば，負の頻度依存選択が作用する可能

性がある．本種の老齢幼虫期および蛹期において，

数種の捕食寄生者による死亡率は非常に高いため42，

51），発育日数の短縮が捕食寄生による死亡率の減少

につながるのであれば，たとえ小卵を産むのが有利

な世代でも，大卵を産む個体が集団中にある程度残

されるであろう．

本研究において，イチモンジセセリの卵サイズの

世代間変異は，日長および温度依存的に誘導される

表現型可塑性に起因すること，そして卵サイズおよ

びそれらの反応規範にかなりの遺伝的変異が集団中

に維持されていることが示唆された．本研究で観察

された形質間の遺伝的トレードオフや遺伝子型×環

境相互作用は，本種の卵サイズおよびその表現型可

塑性の遺伝的変異が拮抗的多面発現や環境の異質性

によって集団中に維持されている可能性を示してい

るが，突然変異や負の頻度依存選択などの関与につ

いても今後検証する必要がある．遺伝的変異を維持

するこれらの要因は，本種の卵サイズにおける適応

的な表現型可塑性の進化を制限する一方で，分布拡

大の際には重要な役割を果たしうる．集団中に維持

されている大きな遺伝的変異は，新たな生息環境に

適応し定着できる個体を潜在的に維持している可能

性がある．

Ⅴ　摘　　　要

本研究では，自然選択の対象である卵サイズおよ

びその表現型可塑性になぜ遺伝的変異が集団中に維

持されるのかというテーマを検証するために，世代

間で大きな卵サイズ変異が観察されるイチモンジセ

セリを対象に以下の実験を行った．

１．イチモンジセセリは東日本および西日本では年

に３回発生する．その各世代で経験する日長およ
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び温度の処理条件で幼虫を飼育し，卵サイズ等の

生活史形質を比較した．その結果，最も大きな卵

を産む世代に相当する処理条件では大きな卵を少

なく産み，反対に最も小さな卵を産む世代に相当

する処理条件では小さな卵を多く産んだ．各処理

条件で得られた孵化幼虫をそれぞれ２つのグルー

プに分け，発芽後２週間経過した葉が柔らかいイ

ネ，および６月中旬に水田に移植してから６週間

経過した葉が硬いイネを与えて生存率を比較し

た．その結果，最も小さい卵を産んだ処理条件に

おいて１齢幼虫の生存率は寄主条件間で異なり，

硬い葉を与えたグループで有意に生存率が低下し

た．これらの結果は，本種で観察される卵サイズ

の世代間変異は，日長および温度を環境合図とし

て発動する表現型可塑性に起因していることを示

唆する．

２．イチモンジセセリの卵サイズは世代間だけでな

く，同じ世代内の母親間においても変異する．大

卵および小卵から孵化した幼虫を同じ寄主条件で

飼育したところ，大卵由来の方が生存率が有意に

高く，発育期間が短縮する傾向が見られた．これ

らの結果は，本種の卵のサイズは世代間だけでな

く，同じ世代内でも適応度に影響を及ぼすことを

示唆する．次に集団中の卵サイズおよびその表現

型可塑性の遺伝的変異の大きさを把握するため，

多数のブルード（同一の両親由来の子）を複数の

環境条件下に分けて飼育し反応規範をブルードご

とに求めるというsplit-broodデザイン実験を行っ

た．狭義の遺伝率を推定したところ，卵サイズに

おいて高い値を示した．また日長および温度に対

する卵サイズの反応規範において，遺伝子型×環

境相互作用が検出された．これらの結果は，本種

の卵サイズおよびその表現型可塑性にある程度の

遺伝的変異が維持されていることを示唆してい

る．これらの遺伝的変異が維持される要因として

は，拮抗的多面発現や環境の異質性が重要な役割

を果たしていると考えられる．
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Summary

In this study, we examined the adaptive significance of egg size plasticity and the genetic variations of egg

size and its reaction norms to day-length and temperature in the skipper butterfly Parnara guttata guttata

(Lepidoptera: Hesperiidae), which shows a large phenotypic variation in egg size among generations.  First,

larvae were reared under the typical conditions of temperature and photoperiod experienced during the

immature stages in the first, second, and third (overwintering) generations (LD 16:8 at 25℃, LD 14:10 at 25℃,

LD 14:10 at 20℃).  Females reared under LD14:10 at 20℃ produced more and smaller eggs, on the other

hand, those reared under LD14:10 at 25℃ produced larger but fewer eggs.  The trend was consistent with

the difference of egg size among generations, though females laid relatively larger eggs in this study than

those observed in the field.  Fecundity was highest under LD 14:10 at 20℃ followed by LD 16:8 at 25℃ and

LD 14:10 at 25℃.  Survival rates of first instar larvae derived from females reared under the three photoperi-

od/temperature treatments were measured on young soft rice leaves, or tough, old rice leaves.  Survival

rates of hatchlings reared on soft and tough leaves did not differ when females were reared under LD16:8

and LD14:10 at 25℃.  However, hatchling survival rate was significantly higher on soft than on tough leaves

when females were reared under LD14:10 at 20℃.  These results suggest that the plasticities of egg size in

response to day-length and temperature are adaptive, and temperature and day-length are important factors

as environmental cues to make the optimal reproductive allocation between size and number of eggs in each

generation of P. g. guttata.

Second, life history traits of P. g. guttata hatched from large-sized and small-sized eggs were compared to

determine the influence of egg size differences on fitness under a fixed condition.  Eggs were grouped into

two sizes, larger than 0.19㎜3 (L group) and smaller than 0.16㎜3 (S group).  Larvae from these groups were

reared individually under LD16:8 at 25℃.  The survival rate in immature stages was significantly higher in

the L group than in the S group.  The developmental period during immature stages of the L group tended

to be shorter than that of the S group.  These findings suggest that egg size in P. g. guttata is an important

element in the adaptation not only between generations but also within a generation.

Third, genetic and environmental sources of egg size were examined.  Phenotypic and genetic correla-

tions and heritabilities were estimated for these traits under different day-length and temperature conditions.

Egg size had relatively high heritabilities.  Negative phenotypic and genetic correlations between egg size

and fecundity were estimated in treatments correspond to the natural conditions during larval development

of the first and second generations.  Next, genotype-environment interactions were estimated by comparing

reaction norms to day-length or temperature of these traits among families.  Mixed-model ANOVAs showed
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significant genotype-environment interactions in egg size and forewing length of both sexes for day-length

and temperature.  These results suggest that large genetic variations for egg size and its reaction norms to

day-length or temperature have been maintained in a population of P. g. guttata.  We discuss the possibility

of maintaining genetic variation for egg size and its reaction norms in relation to antagonistic pleiotropy,

environmental heterogeneity and other factors.
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