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研究成果の概要（和文）：植物（マメ）と植食者（種子捕食者）が共生的になる要因は、1年生

/多年生、種子サイズ・硬さ・数、虫体サイズ、祖先形質のどれでもなく、種子捕食者の種数が1

種（スペシャリスト/ジェネラリストには非依存）の場合だった。最も共生的だった種の組み合

わせでは、無傷種子の発芽は不可能で、種子あたりの産下卵数が最も多く、また他の近縁種マメ

との同所確率が最低だった。よってこの植物は、共生者による発芽援助や競争種の尐ない林縁部

を必要とし、その存続にはこのような生息地を保全する必要がある。 

 
研究成果の概要（英文）：For plant (legume)-herbivore (seed predator) relationship to be 

mutually symbiotic, the number of herbivore species per plant species had to be one 

(independent of the herbivore being specialist/generalist), whereas other factors like the 

plant being annual/perennial, the size, hardness and number of seeds, the body size of 

herbivores, and ancestral states were not important. In the most symbiotic combination of 

species, the germination of uninfested seeds was impossible, the deposited number of eggs 

per seed was the highest, and the probability of sympatry with other related legumes was 

the lowest. Thus, since this legume species requires a symbiotic herbivore for its 

germination and forest rim with few competitors, it is relevant to conserve such habitat for 

its existence. 
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織食は狭食性で、特定の植物のみを食べるよ

う進化している。種子内食のマメゾウムシも

単～狭食性で、普通１種子で発育する。さら

に食害部は子葉に限られるためかえって種皮

に穴を開けることで発芽を助けるなど植物と

の相利共生的な関係もあることが最近、複数

のマメゾウムシで報告されている。 

 多様な生活史： 増殖率があまり高くなく、

他の種子食昆虫のゾウムシ類や小蛾類との種

間競争にも弱いため絶滅の危機に曝されやす

い。反対に、一部のマメゾウムシは分散後の

乾燥した種子を利用する性質をあわせ持ち、

寄主植物がダイズ、アズキ、ラッカセイなど

の作物の場合は収穫後の乾燥種子を利用して

世代を繰り返し、貯穀害虫化する。 

 このように多様な種を含むマメゾウムシ亜

科は、寄主植物の繁殖に貢献する相利共生種

を検出・保全しつつ、害虫の台頭を予防・防

除する目的で、その寄主植物との関係の多様

性と進化を解明する重要性の高い昆虫群であ

る。 

 

応募者のこれまでの研究成果と着想の経緯 

 応募者は次のような経緯から、種子食者の

寄主多様化（多食化）は、種子の形態形質（硬

さおよび大きさ）と生態形質（変動パターン

およびフェノロジー）によって決定されてい

ると考えるに至った。 

 乾燥種子食性の進化： Callosobruchus属
では、乾燥種子食性は生息地の気候（長い乾

季）によって進化する（Tuda et al., 2006）。

また、利用する寄主植物の分類群も、気候の

次に重要である。しかし、特に寄主植物のど

の形質が乾燥種子食性を進化させるのか、ま

たマメゾウムシ全般についても気候と寄主植

物が乾燥種子利用進化を促進するのか、は未

解明である。 

 種子生態と食性進化： 毎年の種子生産が

低いが安定している植物を複数ダイエットメ

ニューに持つ（＝多食性の）マメゾウムシと、

平均種子生産は高いが年変動の大きい植物を

単食するマメゾウムシに分類されることが判

明した（Tuda, Szentesi and Jermy, unpub

l.）。Bruchus属の1種は、早春に種子形成す

る複数種のマメ科草本のみを多食する（Tuda,

 pers. obs.）。よって、種子の変動パターン

とフェノロジーが種子食昆虫の食性に影響す

ると考えられる。 

 種子形態と食性進化： Bruchus属では、寄

主種子の硬さとそれを利用するマメゾウムシ

の穿孔能力は正の相関があり、種子食昆虫側

が植物の防御形質に対し対抗進化しているこ

とが判明した（Tuda and Takahashi, unpub

l.）。大きさについては、Callosobruchus属
の1種について産卵選好性が種子サイズに相

関するという実験結果が得られている（Bura

napanichpan and Tuda, unpubl.）。数理モデ

ルでは、種子が大きく硬い場合は、穿孔コス

トのため浅くしか穿孔しない種子食者タイプ

と種内競争で有利な深く穿孔するタイプが進

化的安定共存するが、小さく軟らかい種子で

は競争に強いタイプの単型が進化する（Tuda 

and Iwasa, 1996; 津田，2006; Tuda and Sa

saki, 2006）。よって、種子の硬さや小ささ

に対抗する形質（穿孔能力や小型化）を種子

食者は進化させていると考えられる。 

 

２．研究の目的 
種子食者（マメゾウムシ）による寄主の発

芽援助という相利共生関係を進化させた主要

因を解明する。まず、種子発芽を促進するマ

メゾウムシは尐数しか調べられていないため、

その一般性を広範な種で調べる。その上で、

種子の形態（サイズ・硬さ）や生態および、

マメゾウムシの体サイズの候補要因のなかで、

相利共生関係の進化にもっとも寄与した要因

を、分子系統樹を用いた進化モデルによって

解析する。 

植物－昆虫相互作用の多様性に関する次の

進化仮説を検証する。 

 体サイズと食性幅の正の関係（Wasserman 

and Mitter, 1978） 

 資源サイズと種多様性の関係（負または正）

（Janzen, 1969; Szentesi and Jermy, 1995） 

 乾燥種子利用と気候・寄主の影響（Tuda et 

al., 2006） 

 種子食昆虫の種子発芽率への影響を、多様

な木本・草本植物において広く検証すること

で、植物－昆虫間の共生的または敵対的な関

係の実態が明らかになる。 

 種子の様々な形態・生態形質が、いかに植

物－昆虫間相互作用の多様性に寄与している

かについての実証研究は、草本・木本のマメ

科の間で相反する報告があり、その実態は未

解明だが（Janzen, 1969; Szentesi and Jermy, 

1995）、生育形態の異なる分類群を統合する

ことによって、複数要因間の変異が生じ、相

対評価が容易になる。分子系統関係を考慮し

た比較生態によって複数要因間の関係を相対

評価するアプローチは、近年発達した分子系

統学および関連統計手法によって可能になっ

た（Becerra, 1997; Tuda et al., 2006）。

本研究課題は、これに加え、継続的な調査で



 

 

しか得られない変動データと、これまで蓄積

してきた標本を利用した種横断的形質データ

を生かした種間比較により、初めて説得力の

高い総合的食性進化機構の解明に挑む。さら

に本課題は、どの種を優先的に保全すべきか

の意思決定の拠り所となる基礎的な科学デー

タを提供できる。 

 
３．研究の方法 
 これまでの海外調査で採集・保管してあっ
たマメ科種子について食害（低・高）・非食
害・寄生蜂被寄生に分けて種子サイズと硬さ
を測定後、恒温状態で 1カ月ほど発芽実験を
行った。さらに、国内で追加採集した種子に
ついても同様の実験を行った。種子から羽化
したマメゾウムシについても体サイズと 1令
幼虫の穿孔距離を測定した。ソラマメ連と
Bruchus 属マメゾウムシの分子系統樹を複数
の遺伝子領域の塩基配列に基づき推定した。
植物と植食者（種子捕食者）が共生的か否か
を左右する要因は、1 年生/多年生、種子サイ
ズ・硬さ・数、虫サイズ、祖先形質のどれか
を統計検定した。 
 
４．研究成果 

種子食昆虫マメゾウムシが幼虫期に死亡（

自然死または被寄生死）した食害度の低い種

子の場合、種子サイズは大きいほど発芽しや

すいことが確認された。一方、マメゾウムシ

による食害と種子サイズの関係はより複雑で

、種によって異なった。小さい種子ほど食害

されやすい種のなかには複数のマメゾウムシ

種が加害するものが多く、反対に大きい種子

ほど食害されやすい種では1種のマメゾウム

シだけに加害されるものが多かった。 

さらに小さい種子ほど寄生蜂に寄生されや

すいことがわかった。産卵管の届く大きさの

種子の内部にいる寄主を、寄生蜂が選択的に

寄生していると考えられた。 

マメゾウムシが成虫羽化に至るまで最大限

に食害した種子を用いて発芽実験を行った場

合、タイで実験に用いた22種のマメ科種子の

うち半数強の種のみが発芽し。ハンガリーで

も、実験に用いた8種のうち半数種のみが発芽

した。食害種子は発芽しなかった。非食害種

子のみに注目すると、発芽率は、採集年や形

態（草本か木本）の影響はなく、系統の効果

（亜科間または属間の違い）があった。 

ソラマメ連（Vicia属、Lathyrus属、Pisum
属）の種子サイズとBruchus属マメゾウムシの

体サイズは強い正の相関があり、これまでに

報告されている一部の種子内部食昆虫と資源

サイズの関係を裏付けた。さらに、Bruchus
属マメゾウムシの幼虫穿孔力と成虫体サイズ

の間に正の関係が認められ、大きいほど深く

穿孔できることが判明した。 

植物－昆虫相互作用の多様性に関する２つ

の進化仮説を、これらマメ科種子とマメゾウ

ムシの関係において検証した。その結果、体

サイズと食性幅の正の関係は棄却された。資

源サイズと種多様性の負または正の関係も棄

却された。 

タイ産Bruchidiusの新種1種を記載し、これ

を含むBruchidius第一群を雄交尾器形態によ

って再定義し、この群がネムノキ亜科と強く

関連（寄主利用）することを明らかにした。 

ハンガリー産Bruchus属マメゾウムシが種

子捕食するソラマメ連のマメ22種の分子系統

樹を、研究代表者が塩基配列決定したITS1, 

trnL, matK領域（計4,057bp）に基づきベイズ

法によって推定した。Lathyrus・Pisum属、

Vicia属はそれぞれ別のクレードを作ること

が確認され、さらにVicia属は２つのクレード

（亜属）に分岐した。マメゾウムシと共生的

関係にある（捕食が種子発芽を促進する）こ

とが判明したマメ２種は、これらVicia属の２

クレードに配置された。一方、共生的マメゾ

ウムシ２種は、研究代表者らが推定した分子

系統樹（Kergoat et al. 2007）において3ク

レードのうち２つにそれぞれ配置された。本

研究課題で得たデータを総合すると、植物と

植食者（種子捕食者）が共生的か否かを左右

する要因は、1年生/多年生、種子サイズ・硬

さ・数、虫サイズ、祖先形質のどれでもなく

、種子捕食者の種数が1種（スペシャリスト/

ジェネラリストには非依存）の場合だった。

最も共生的だったマメ（東欧産Vicia種）とマ

メゾウムシの組み合わせでは、無傷種子の発

芽は不可能で、種子あたりの産下卵密度が最

も高く、また他のソラマメ連の種との同所確

率が最も低かった。このマメは、共生者によ

る発芽援助や競争種の尐ない林縁部が種の存

続に必須であり、このような生息地の保全の

必要性が示唆された。 
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