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研究成果の概要（和文）：イタチハギマメゾウムシでは、休眠世代の方が非休眠世代よりも体サイズが小さく産卵数が
少ないという明確な休眠のコストが検出された。この休眠のコストは、高緯度では利用する種子サイズが小さくなるほ
ど大きくなったことから、高緯度での定着成功を左右すると考えられた。一方、キアゲハでは休眠のコストは検出され
なかったが、休眠経験の有無が成虫の季節型（春型・夏型）の決定に関係していた。季節型間には形態だけでなく生理
的な違いも見られた。

研究成果の概要（英文）：Cost of diapause was detected in an alien bruchid Acanthoscelides pallidipennis as
 smaller adult body size and less fecundity in diapause generation than in nondiapause one. Because the co
st of diapause had greater impact on the population using smaller host seeds in higher latitude, this shou
ld affect the success of establishment in high latitude. In contrast, a swallowtail butterfly Papilio mach
aon did not show cost of diapause. However, in P. machaon there were differences in the adult wing (season
al) morph and physiology between diapause and nondiapause generation.

研究分野：

科研費の分科・細目：

生物学

キーワード： 休眠のコスト　生活史の進化　季節型　表現型可塑性　体温調節　定着成功　キアゲハ　イタチハギマ
メゾウムシ

基礎生物学　生態・環境



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
 
 温帯地方に生息する昆虫の多くは休眠を進
化させている。これらの昆虫は休眠に入ると、
発育や繁殖活動が停止し、代謝の低下や耐寒
能力の向上が起こり、それによって過酷な季
節である冬を乗り越えることができる
(Tauber et al., 1986; Danks, 1987)。また、
休眠が誘導される発育段階は昆虫種によって
決まっている。そのため、同じ発育段階で休
眠に入ることによって、それまで個体ごとに
ばらばらだった生活史スケジュールが同調す
ることで、繁殖時期を一致させるという機能
もある(Tauber et al., 1986; Danks, 1987)。
このような生存・繁殖上の利益が休眠にある
ことから、昆虫の休眠は季節適応のための戦
略とみなされている(Tauber et al., 1986; 
Danks, 1987)。 
 これまでの昆虫の休眠に関する研究は、休
眠の誘導や覚醒のための環境条件の影響や、
ミクロレベルでの休眠発現のメカニズムなど、
至近要因に関する研究が中心であった((Lees, 
1955; Danilevsky, 1965; Tauber et al., 
1986; Danks, 1987; Suzuki et al., 1995)。一
方で、休眠がなぜ進化したかというような究
極要因についての研究は、至近要因について
の研究に比べると相対的にかなり少なく、あ
っても生存率の向上や生活史スケジュールの
同調など休眠の利益のみに注目した研究が大
部分である (Tauber et al., 1986; Danks, 
1987, 1994)。ましてや休眠のコストに注目し
た研究はひじょうに少ない (Ishihara and 
Shimada, 1995)。しかし、休眠の進化を考え
るうえで、休眠のコストがどの程度のものな
のかを正確に評価することは重要である
(Tauber et al., 1986; Ishihara and Shimada, 
1995)。なぜならば進化は利益がコストを上
まわらないと起きないからである。 
 このような観点から、休眠が休眠後の形質
にどのような影響を及ぼすかを明らかにする
ことは重要である。以前から休眠と他の形質
との関連性については多くの研究で言及され
ている(Tauber et al., 1986; Danks, 1987; 
Ishihara and Shimada, 1995)。たとえば多化
性のチョウに見られる翅の季節多型などは休
眠と関係している(Shapiro, 1976 1982)。ア
ゲハチョウでは休眠越冬して羽化した成虫が
春型となり、休眠せずに発育して羽化した成
虫が夏型となる。このような季節多型には適
応的意義がある可能性が数種のチョウで示唆
されていることからも (Brakefield et al., 
1996; Wiklund and Tullberg, 2004)、休眠と
休眠後の形質とのリンクは昆虫の生活史の進
化を包括的に理解する上で重要な現象である。
一方で、このようなリンクは単に休眠のコス
トを反映しているだけかもしれない。なぜな
らば、一般に休眠を経験してから羽化した春
型は夏型よりも体サイズが小さいからである。
このような理由からも、休眠の休眠後の形質
への正の効果と負の効果を正確に検出するこ

とで、昆虫の生活史の進化における休眠から
の制約とその重要性について包括的な理解が
得られると思われる。 
 
２．研究の目的 
 
 本研究では多化性の昆虫を用いて、非休眠
世代と休眠世代の休眠後の形質を比較するこ
とで、生活史における休眠の正の効果と負の
効果を相対的に評価し、生活史の進化におけ
る休眠からの制約を明らかにすることを目的
にする。 
 そのために、餌条件が実験的に操作でき、
実験室で飼育可能なイタチハギマメゾウムシ
とキアゲハを用いて、まずは（１）休眠のコ
ストが存在するかを明らかにする。さらに休
眠のコストの存在が予備実験で示されている
イタチハギマメゾウムシでは、（２）越冬す
る緯度と幼虫が利用する種子サイズによって
休眠のコストの大きさが変化するか、その変
化は定着成功に影響するかを明らかにする。
また、キアゲハでは、（３）休眠と成虫の季
節型との関係についても調べた。 
 
３．研究の方法 
 
（１）休眠のコストの検出 
 
①イタチハギマメゾウムシの場合 
 野外で採集されたイタチハギマメゾウムシ
を実験室で飼育し産卵させた。産卵された卵
は２グループに分けられた。１つめのグルー
プは、卵から短日条件で飼育し、人為的に休
眠を誘導させた（休眠グループ）。休眠が誘
導されたならば、５℃の低温で 40 日間処理
することによって休眠を覚醒し、成虫を羽化
させた。もう一方のグループは長日条件で飼
育し、休眠を誘導させずに成虫を羽化させた
（非休眠グループ）。この際に発育期間およ
び休眠後発育期間を記録した。 
 羽化した成虫については体サイズを測り、
同じグループ内の雌雄でペアにするだけでな
く、異なるグループ間での雌雄のペアもつく
って飼育し、羽化してから死亡するまでの寿
命、総産卵数、産卵前期間を記録した。 
 
②キアゲハの場合：休眠の長さは休眠のコス
トに影響するか？ 
 イタチハギマメゾウムシと同様に飼育およ
び記録を行ったが、休眠グループをさらに複
数のグループに分けて、短日条件におく期間
や低温処理の期間を変えることによって、各
グループの休眠の長さを人為的に異ならせた。 
 
（２）越冬する緯度と幼虫が利用する種子サ
イズが休眠のコストに及ぼす影響 
 
 イタチハギマメゾウムシを高緯度の個体群
と低緯度の個体群から採集し、各個体群のメ
ス成虫を実験室で飼育し産卵させた。卵は



様々な重量の種子に移植し、短日条件下で休
眠を誘導させた。それらの休眠個体を冬の前
に再び高緯度と低緯度の採集地に戻し、野外
で越冬させた。越冬させた各緯度には異なる
緯度由来の個体も置いた。翌春に再びそれら
を回収し、実験条件下で成虫を羽化させた。
羽化後に越冬中の生存率を調べ、羽化した個
体の体サイズ及び死亡するまでの産卵数を記
録した。 
 
（３）キアゲハにおける休眠と季節型との関
係 
 
①休眠の誘導と季節型の決定 
 実験室で産出された世代を複数のグループ
に分けて、それぞれを異なる日長条件で飼育
した。休眠が誘導された場合は低温処理によ
って休眠を覚醒させた。羽化した個体は翅の
模様等によって春型か夏型かを識別された。 
 
②季節型間に見られる生理的な違い：体温調
節の観点から 
 人為的に産出した春型成虫と夏型成虫を羽
化後 2 日目に 5℃の恒温器に 20 時間置き、体
温を十分に下げた後、25℃の恒温器に移して
加温した。加温開始から 10 分間、10 秒間隔
でサーモグラフィーを用いて熱画像を撮影し、
胸部体温の経時変化を解析した。ただし、10
分以内にチョウが自発的に飛び立った場合は
そこで撮影を終了した。 
 次に、加温の仕方を熱電球の輻射熱に変え
て、同様な観察を行った。 
 
４．研究成果 
 
（１）休眠のコストの検出 
 
①イタチハギマメゾウムシの場合 
 休眠世代のメス成虫は、非休眠世代に比べ
て体サイズが小さいだけでなく、産卵数も少
なかった。また休眠世代のオスと交配したメ
ス成虫は休眠経験の有無にかかわらず、産卵
数が非休眠世代のオスと交配したメスよりも
有意に産卵数が少なかった。この結果は、イ
タチハギマメゾウムシには雌雄ともに休眠の
コストが存在することを意味する。これまで
の研究はメスでのみ休眠のコストが検出され
たが、本研究においてオスにおいても休眠の
コストが検出された点は重要である。 
 
②キアゲハの場合 
 休眠世代成虫の体サイズは非休眠世代より
も小さかったが、休眠世代は非休眠世代より
も蛹化までの発育期間が短いことが至近的な
原因と考えられた。休眠の長さそのものは、
蛹重量を減らすものの、体サイズや産卵数に
影響しなかった。これらの結果は、キアゲハ
では休眠の直接的なコストはさほど大きくな
いことを示唆しているが、休眠世代が短い発
育期間で早く蛹化せざるを得ないことに休眠

のコストが関与している可能性はあるかもし
れない。 
 
（２）越冬する緯度と幼虫が利用する種子サ
イズが休眠のコストに及ぼす影響 
 
 越冬中の死亡率と羽化後の体サイズは、幼
虫が寄主として利用した種子重量のみに影響
され、由来個体群と越冬地には有意な効果は
なかった。しかし、産卵数は越冬地と体サイ
ズに強く影響を受けた。体サイズが大きいほ
ど、産卵数は増加した。また体サイズの効果
を補正しても、高緯度に導入された個体は低
緯度に導入された個体に比べて、産卵数が有
意に減少していた。 
 これらの結果は、高緯度で小さい種子しか
利用できない場合には、休眠のコストが大き
くなることを意味し、定着に失敗する可能性
が大きくなることを示唆している。実際にイ
タチハギマメゾウムシが定着していた寄主植
物集団は、高緯度ほど大きな種子をつける集
団であった。外来種の定着における具体的な
メカニズムはこれまでよくわかっておらず、
本研究において休眠のコストおよび利用する
寄主サイズが定着成功を左右することを明ら
かにできたことは、外来種問題を考えるうえ
でも重要である。 
 
（３）キアゲハにおける休眠と季節型との関
係 
 
①休眠の誘導と季節型の決定 
 休眠は短日条件下で蛹の段階で誘導された。
50％の個体が休眠に入る臨界日長は 12～13
時間であった。休眠に入った蛹は、20 日以上
の低温処理と長日条件によって休眠が覚醒さ
れた。休眠を経験して羽化した成虫は春型に
なり、休眠を経験せずに羽化した成虫は夏型
になった。 
 
②季節型間に見られる体温調節機構の違い 
 恒温器で加温した場合、10 分以内に飛び立
った個体数は夏型よりも春型の方が有意に多
かった。最終的な体温には春型と夏型の間に
有意な差は見られなかったが、春型の方が体
温の上昇が速かった。しかし、熱電球で加温
した場合は、結果が逆になり、夏型の方が春
型よりも体温上昇が速かった。 
 この結果は、春型は夏型よりも生理的に体
温上昇が速く、飛翔が可能になるまでの時間
が短いが、輻射熱下では色彩がより黒い夏型
の方が速くなることを意味する。春型におい
ては夏型よりも出現時期の外気温が低いので、
このような春型の生理的特徴は適応的かもし
れない。一方で、体温調節にさほど大きな違
いはないことから、春型と夏型の形態的違い
は季節的に異なる保護色である可能性も考え
られた。 
 
 以上の結果から、休眠はコストを伴うだけ



でなく、その後の形質と密接にリンクしてい
ることからも、休眠は昆虫の定着および生活
史の進化における大きな制約となっていると
考えられる。 
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