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研究成果の概要（和文）：昆虫の生活史形質に見られる緯度クラインは、多くが地域ごと

に異なる温度条件に局所適応した結果であったが、イタチハギマメゾウムシの体サイ

ズに見られる緯度クラインは寄主の種子サイズに依存した表現型可塑性だけによって

生じる貴重な例であった。また、キアゲハを用いた遺伝子解析と飼育実験の結果は、

過去に起きた集団の分化と遺伝的浮動が、生活史進化の方向と程度に制約として影響

することで、緯度クラインに津軽海峡を挟んでズレを生じさせたことが示唆された。 
 
研究成果の概要（英文）：Latitudinal clines of life history traits were caused by local 
adaptation for latitudinal different conditions of temperatures in all insect species 
used in this study except for the bruchid, Acanthoscelides pallidipennis, in which the 
cause was phenotypic plasticity dependent on host seed sizes. In the swallowtail butterfly, 
Papilio machaon, the phylogeographical analysis using mtDNA and common garden experiment 
suggested that the history of population fragmentations and genetic drifts acted as 
constraint on the direction and degree of life history evolution. Therefore, this might 
make a gap in Tsugaru Channel across latitudinal clines. 
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１．研究開始当初の背景 
 
 生物の生活史形質に見られる地理的変異

は、進化の過程を野外研究から解明するのに

有効な研究対象である。地理的に異なる生息

地では、多くの場合、環境条件が異なるため、

自然選択圧の違いが生じ、生息地ごとに生物

の適応進化の仕方が異なってくるはずであ

る。このため、環境に対していかに自然選択

がはたらき、生物の性質が進化したか、とい

う過程を解明する目的で、生物の示す形質の

地理的変異と環境変異との関係を分析した
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研究が多い (Tauber et al., 1986; Foster 

and Endler, 1999; Ishihara, 1998, 1999; 

Ishihara and Shimada, 1999)。生活史形質

のような量的形質は変異の数値化が容易で

このような解析を行いやすい利点があるが、

とくに、緯度や標高などの環境勾配に沿った

生活史形質の勾配（クライン）の発見は、自

然選択による進化を示す直接的な証拠と捉

えられてきた (Masaki, 1961, 1967; Tauber 

et al., 1986; Danks, 1987; 石原, 2001)。 

 しかしながら、一部の地理的変異について

は、自然選択による進化ではなく、過去のこ

れらの生物種の地域集団への分岐過程と、こ

れに関連して生じたランダムな遺伝的浮動、

という「歴史的・中立的」な背景を反映して

いるだけである場合も考えられる (Futuyma, 

1986, 2005)。また、自然選択が関与してい

る場合であっても、進化はその集団に存在す

る遺伝的変異の大きさに依存するため、これ

らの歴史的背景によって生じた遺伝的変異

の変化がその後の適応進化に及ぼす影響は

大きい。このように生物集団の分化の歴史は、

生活史形質に地理的変異が進化するうえで

大きな制約となっていることが考えられる。 

 一方、生物種内の集団間の系統関係につい

てのこれまでの研究は、系統関係と地理的空

間分布や地史的イベントとの関連について

扱ったものが多く、集団の分化が適応進化に

およぼす影響についてはあまり考慮されて

こなかった (Avise et al., 1987; Park et 

al., 2006)。 

 このような理由から、生物種の生活史形質

に見られる地理的変異の進化について、集団

間の系統関係と自然選択による適応進化の

両方の観点から研究することが望まれてい

る。 

 
２．研究の目的 
 
 本研究では、生物の生活史形質に見られ
る地理的変異の進化に、その生物種の集団
の分化過程とこれにともなう遺伝的浮動が、
制約としてどの程度の影響を及ぼしている
かを明らかにする。そのために、緯度に沿
った連続的な変異である緯度クラインに注
目し、地理的分布が広い昆虫種を用いて、
野外観察・室内飼育実験・遺伝子解析・系
統の影響を除去した比較法を組み合わせて、
以下の点について明らかにする。 
（１）生活史形質に地理的変異が見られ、
これが遺伝的変異を伴うものであるか、ま
たその変異は環境変異と相関があるのか。 
（２）各地域集団はどの程度遺伝的に分化
し、どの程度遺伝的変異が維持されている

か。 
（３）集団の系統分岐のパターンと生活史
形質の地理的変異のパターンが対応するか。 
 
３．研究の方法 
 
（１）野外調査による生活史形質に見られる
緯度クラインの検出 
 地理的分布が広いキアゲハ、イタチハギ
マメゾウムシ、シャープマメゾウムシ、ヤ
ナギルリハムシ、マダラスズ、ヤマトシロ
アリなどを研究対象にし、北海道から九州ま
で異なる緯度ごとに野外調査および採集を
行い、体サイズ、フェノロジー、寄主植物選
好性などの生活史形質、および生息地の環境
条件（気温や湿度および寄主植物のフェノロ
ジー）についての基礎的データを得た。社会
性昆虫であるヤマトシロアリにおいては、カ
スト比（とくに雌雄兵アリの全個体にしめる
割合）も記録した。キアゲハでは、博物館に
所蔵されている標本の観察も行った。これ
らの昆虫の形質に地理的変異、特に緯度クラ
インが見られるか、またこれらの地理的変異
と気温や湿度および寄主植物のフェノロジ
ーなどの環境要因との間に相関関係がある
かを統計解析した。 
 
（２）室内飼育実験による地理的変異の解析 
 野外調査で検出された生活史形質の地理
的変異は必ずしも遺伝的変異を伴う変異で
あるとは限らない。このために、野外調査で
各地から採集した昆虫を共通環境条件下で
１〜２世代を飼育して、生活史形質や形態形
質などデータを得た。地理的変異が遺伝的変
異を伴うものであれば、共通環境条件下でも
地理的変異が検出されるはずである。また、
飼育実験では世代や季節型による生活史形
質の違いや寄主植物選好性についても注目
した。これらの室内飼育実験の結果は野外調
査の結果と合わせて、生活史形質の地理的変
異と気温や湿度および寄主植物のフェノロ
ジーなどの環境要因との間に相関関係があ
るかについて統計解析を行い、作用している
自然選択圧を評価した。 
 
（３）遺伝子解析による集団間の系統関係と
集団内の遺伝的変異の推定 
 野外調査により各地域集団から昆虫個体を

採集し、フェノール抽出法によりDNAを抽出し

た。その後、mtDNAのNADH dehydrogenase 

subunit 5(ND5) gene（982bp）の配列を決定

し 、 Nested clade phylogeographical 

analysisによってハプロタイプネットワー

クを作成した。これにより、集団間の系統関

係、遺伝的分化のレベル、集団内の遺伝的変

異の大きさを評価し、集団の分岐の歴史と、



過去に生じた遺伝的浮動やボトルネック等

も推定した。 

 遺伝子解析により推定された集団間の系

統的分岐、地域集団の示す生活史形質の状態、

地域集団の生息域の環境条件、の三者の関連

性について解析し、自然選択と歴史的背景の

どちらが、地理的変異の進化により大きな影

響を及ぼしているかを評価した。 

 
４．研究成果 
 
（１）生活史形質に見られる緯度クライン 
①キアゲハの場合 
 体サイズが高緯度ほど小さくなるという
緯度クラインが夏型では存在するのに対し
て、春型では存在しないことが明らかにな
った。季節型によって緯度クラインの有無
が異なるという発見は、国際的にも初めて
の知見である。 
 
②外来種であるイタチハギマメゾウムシの
場合 
 高緯度ほど体サイズが大きくなるという
緯度クラインが見つかった。また、高緯度の
個体群ほど種子の大きい寄主植物群落を利
用し、種子の小さな寄主植物群落には本種が
定着していないことも明らかになった。これ
まで緯度クラインに寄主植物との相互作用
の関与を示した研究はなく、本研究の成果は
生態学的にも重要な発見である。 
 
③ヤナギルリハムシの場合 
 高緯度ほど１年の世代数が少なくなり、特
定のヤナギ種への産卵選好性も強くなるこ
とが明らかになった。 
 
④他の昆虫種の場合 
 シャープマメゾウムシとマダラスズでも
高緯度ほど世代数が少なくなるという緯度
クラインが見つかった。ヤマトシロアリに
おいては、カスト比に地理的変異が存在する
可能性が示されたが、詳細については現在解
析中である。 
 
（２）地理的変異の実態：遺伝的変異と表
現型可塑性 
①キアゲハの場合 
 体サイズに見られる日長と温度に対する
表現型可塑性の程度に遺伝的な違いに基づ
く個体群間変異があることが明らかとなっ
た。特に温度に対する可塑性の程度（反応基
準）が個体群間で異なること、具体的には高
緯度個体群は低緯度個体群よりも低温で速
く育ち、体サイズも大きくなることが、春型
と夏型に見られる緯度クラインのパターン
の違いをもたらしていることが示唆された。
この結果は進化生態学的にも重要な発見で

あり、まだ国内外で発表されていない知見で
ある。 
 また、同緯度で季節環境が同じと考えられ
る津軽海峡によって分断された北海道釜谷
と青森県大畑の２個体群の間にも反応基準
の高さや傾きに違いがみられた。蛹体重では、
大畑は距離が近い釜谷よりも京都に、釜谷は
大畑よりも稚内に近い形質を示した。 
 
②外来種であるイタチハギマメゾウムシの
場合 
 同一サイズの種子で本種を飼育したとこ
ろ、体サイズに有意な差が検出されなかった。
この結果は、高緯度ほど体サイズが大きくな
るという緯度クラインが遺伝的変異に基づ
くものではなく、単に利用している種子サイ
ズに依存した表現型可塑性であることを意
味する。これまでの研究は、緯度クラインは
局所適応による遺伝的変異にもとづくと結
論していたが、本研究の成果はそうでない事
例として貴重な発見である。 
 一方、休眠誘導の光周反応には外来種であ
りながら、遺伝的変異が示された。この結果
は、本種が侵入後に侵入した地域の日長変化
に迅速に適応したことを意味し、外来種の定
着プロセスを知るうえで重要な知見である。 
 
③他の昆虫種の場合 
 マダラスズでは、後脚を自切した個体は自
切していない個体よりも、発育期間が有意に
長くなり、オスは隠れてよく鳴く行動を示し
た。シャープマメゾウムシでは、完熟乾燥し
た種子を利用する第２世代の卵は、未熟な種
子を利用する第１世代の卵より有意に大き
かった。これらは表現型可塑性による変異で
あるが、地理的変異を示すかどうかは今後の
課題である。 
 
（３）集団間の系統関係と集団内の遺伝的変
異 
 キアゲハでのみ遺伝子解析を行った。日本
周辺のキアゲハは、（サハリン）、（北海道）、
（本州・九州）、（四国）の４つの集団に分
かれた。ハプロタイプネットワークの階層
構造と地理的情報から過去のイベントを推
定したところ、これらの集団は、（サハリ
ン・北海道）と（本州・四国・九州）の２
つの集団に分かれた後に４つの集団に分か
れるという津軽海峡と宗谷海峡の形成史に
沿っていた。この結果は、日本列島におけ
るキアゲハの遺伝的構成の違いには海峡の
影響が強いことを示すものである。 
 キアゲハの季節型に見られる緯度クライ
ンも（２）①の結果より、津軽海峡によって
不連続になることが示された。これらの結果
より、津軽海峡の形成という歴史的な出来事
によって、古い時代に本州と北海道の間で遺



伝子流動が分断されてしまった。そのため、
津軽海峡を境にして、異なる遺伝的浮動もし
くは方向に偏りがある遺伝子流動によって、
mtDNA のハプロタイプの構成が異なってしま
っただけでなく、生活史形質にもズレが生じ
たと考えられる。 
 キアゲハで明らかにされた研究成果は、過
去に起きた集団の分化過程とこれにともな
う遺伝的浮動が、生活史形質の進化に制約
として作用し、進化の方向や程度に影響を
及ぼすことを示すものである。そのため、
生物種の生活史形質に見られる地理的変異
の形成プロセスを明らかにするためには、自
然選択による適応進化の観点だけでなく、集
団間の系統関係を明らかにし地史との関連
にも注目する必要があることを、国内外の研
究者に強く訴えることとなるだろう。 
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