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研究成果の概要（和文）：ハラヒシバッタのオスには、隠蔽度を高める「黒紋」の有無に多型がある。体サイズが大き
いほど目立つため、体サイズが大きいほど黒紋による隠蔽度向上が重要となる。一方、黒紋はオーバーヒートのリスク
を増す。本研究では、多型の頻度における緯度および標高クラインを利用して、温度適応と体サイズが隠蔽色の進化に
与える影響について解明を試みた。その結果、オスの黒紋型頻度と体サイズに関連は無かったが、冷涼な環境ほどオス
の黒紋型頻度が有意に高かった。これらのことから、ハラヒシバッタのオスに見られる隠蔽色多型は、体温調節の影響
を強く受けて進化したことが示唆された。

研究成果の概要（英文）：Morph ratio clines were used to determine whether trade-offs between body size and
 thermoregulation were involved in the evolution of cryptic coloration in a polymorphic pygmy grasshopper 
Tetrix japonica. The black markings on the pronotum are absent in some males, although the markings increa
se their camouflage effects. As larger grasshoppers are less cryptic, it is critical to enhance the effect
iveness of their camouflage via markings. On the other hand, the markings increase the risk of overheating
. The present study revealed morph ratio clines in males with a greater prevalence of morphs with black ma
rks in colder regions. However, there was no relationship between the body size of males and the morph rat
io. These results suggest that reducing overheating costs is more important than enhancing the camouflage 
effects in males. The trade-offs between camouflage effects and thermoregulation would partly explain the 
evolution of cryptic body-color polymorphism.
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１．研究開始当初の背景 
 近年、隠蔽色の進化には、体サイズ、温度
適応など関連する要因間にはたらくトレー
ドオフが重要と言われている(Stuart-Fox and 
Moussalli 2009)。しかし、これらのトレード
オフを包括的に検討した研究は少ない。この
課題を解明するために、本研究では隠蔽色の
クラインを利用した。クラインの形成要因は、
クラインを示す形質の進化要因である。ゆえ
に、隠蔽色のクライン形成にはたらく諸要因
のトレードオフを解明することで、隠蔽色の
進化におけるトレードオフを検証できると
考えた。 
 ハラヒシバッタは、色斑に著しい多型（同
一種内に複数の色斑タイプが存在すること）
を示す。多型を示す黒い斑紋（以下、黒紋）
について標本の調査をした結果、低緯度地方
ほど黒紋型の割合が低下する緯度クライン
が、オスのみで検出された。一方、メスでは
どの緯度でもほぼ全ての個体が黒紋型であ
った（鶴井・西田 2010）。これに加え、以下
の研究により、隠蔽と体温調節のトレードオ
フがクライン形成に重要と考えられた。 
 黒紋による隠蔽効果はバッタの体サイズ
の影響を強く受け、体サイズの大きいメスで
は効果が高いが、体サイズの小さなオスでは
効果が小さいことが分 かった(Tsurui et al. 
2013. 申請当初は投稿準備中)。この結果は、
メスのすべてが黒紋型である一方で、オスで
は黒紋型と無紋型が共存することと一致し
ていた。つまり、大きくて目立つメスは、黒
紋が無ければ目立ち過ぎるため淘汰された
と考えられた。このように、色斑パターンが
隠蔽色として進化するかどうかは、生物の体
サイズの影響を受けると考えられた。 
 一方、黒紋はバッタの体温を上昇させると
考えられる(Forsman et al. 2002)。ハラヒシバ
ッタは夏に繁殖し、その際オスは地表を歩い
てメスを探索する。夏の地表は高温になるた
め、オスはオーバーヒートを避けるための体
温調節行動をとる(鶴井 2012)。このことから、
オスのみで黒紋型頻度にクラインが見られ
た理由として、暑い低緯度地方ほど黒紋型オ
スの体温調節コストが上昇することが考え
られた。一方、メスにとっては、黒紋によっ
て隠蔽度を高めることが体温調節よりも重
要であると考えられた。このように、隠蔽色
多型の頻度における緯度クラインは隠蔽効
果と体温調節とのトレードオフの影響を受
けると考えられた。 
 
２．研究の目的 
 ハラヒシバッタにおいて、オスのみで黒紋
型頻度に緯度クラインがみられる理由の解
明を試みた。具体的には、以下の２つの仮説
について検証を試みた。 
仮説１） 
冷涼な環境ほど黒紋による体温上昇のコ
ストが小さくなるため、オスの黒紋は消失
しにくい。 

仮説２） 
高緯度地方ほどオスの体サイズがメスに
近づくため、オスもメスと同様に黒紋によ
って隠蔽度を高める必要がある。 
そして、体色の進化における隠蔽・温度適
応・体サイズの間のトレードオフの解明を目
指した。 
 仮説１について、オスにおける緯度クライ
ン形成の主な要因が、物理的距離ではなく温
度勾配によって生じる体温調節コストの勾
配であることを示すには、同じ緯度だが温度
環境が異なる地点間の黒紋型頻度の比較が
有効である。そこで、標高差による温度環境
の差（標高が高いほど環境が冷涼）を利用し
た。そして、標高とオスの黒紋型頻度の関係
を調査した。仮説２については、個体群ごと
に、性的サイズ二型の程度の指標として「相
対オスサイズ」（オスがメスに比べてどれだ
け小さいか：平均オスサイズ/平均メスサイ
ズ）を計算し、黒紋型頻度との関係を調査し
た。 
 
３．研究の方法 
（１）材料 
 北海道から九州にかけて、背丈の低い草原
で普通に見られる小型のバッタであるハラ
ヒシバッタ Tetrix japonica（図 1）を研究材料
とした。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
（２）調査地 
 調査地は青森県においてほぼ同緯度(北緯
40.7 度付近)に位置する岩木山および八甲田
山とした。岩木山での採集は、弘前市百沢か
ら岩木山スカイラインを上る道路沿いで行
った。八甲田山での採集は、西斜面（黒石
側）・北斜面（青森市側）・東斜面（七戸市・
十和田市側）の４つの区域で行った（図２）。 
 
（３）サンプリング 
 背丈の低い草原や踏圧裸地などの明るい
環境において、捕虫網を用いたランダムスウ
ィーピングによりバッタを採集した。採集し
たバッタは個体ごとに、黒紋の有無・性・頭
幅・個体群（採集地）・採集年月日・翅型（長
翅 or短翅）を記録した。採集は 2011年・2012
年の 5月～10月に行った。 
 



４．研究成果 
（１）標高とオスの黒紋型頻度の関係 
 青森県内（岩木山および八甲田山）の 36
地点でサンプリングされたハラヒシバッタ
のオス 615個体について、標高と黒紋型頻度
の関係を解析した。解析の結果、同緯度に位
置しながら標高の違いにより温度環境が異
なる近接個体群間において、高標高地域ほど
黒紋型頻度が高くなる標高クラインが検出
され、「仮説１」は支持された。 
 
（２）黒紋と体表温度の関係 
 太陽の輻射環境下で自由に活動する様々な
色斑型のハラヒシバッタをサーモカメラで
撮影した。その結果、バッタの体表面のうち
黒紋の部分が他の色パッチ部分より高温に
なることが確認された。この結果は、黒紋が
輻射熱によるオーバーヒートリスクを高め
ることの直接的な証拠となった。 
 
（３）性的サイズ二型の程度とオスの黒紋型
頻度 
 青森県内（岩木山および八甲田山）の 36
地点でサンプリングされたオス 615個体、メ
ス 456個体を用い、個体群ごとに性的サイズ
二型の程度の指標として「相対オスサイズ」
（オスがメスに比べてどれだけ小さいか：平
均オスサイズ/平均メスサイズ）を計算した。
そして、相対オスサイズが大きいほど黒紋型
頻度が高いかどうかを検討した。解析の結果、
相対オスサイズと黒紋型頻度と有意な関係
は検出されず、「仮説２」は棄却された。 
 
（４）性的サイズ二型の程度と標高の関係 
（３）と同じサンプルを用いて解析を行った。
標高が高いほどメスのサイズは有意に大き
くなった。一方オスは、標高が高いほどサイ
ズが大きくなる傾向があるものの統計的に
は有意ではなく、程度も小さかった。その結
果、標高が高くなるほど相対オスサイズは有
意に小さくなった。 
 
（５）緯度クラインと標高クラインの比較 
 調査地点の年平均気温（メッシュ気候値

2000, 気象庁）とオスの黒紋型頻度の相関関
係を標高クラインと緯度クラインについて
調査した。その結果、標高クラインは緯度ク
ラインよりも傾斜がなだらかで、ばらつきも
大きかった（図 3）。 

 
（５）長翅型の発生と頻度 
 本研究ではさらに、北東北地方の八甲田
山・岩木山において、ハラヒシバッタの長翅
型が発生することが確認された。これまで、
ハラヒシバッタの長翅型は分布域全域にお
いて非常に稀とされ、観察例も少なかった。
今回の調査では、全ての調査区域（岩木山、
八甲田山西斜面（黒石側）、八甲田山北斜面
（青森市側）、八甲田山東斜面（七戸市・十
和田市側））において雌雄ともに長翅型が観
察された。最も長翅型頻度が高かったのは八
甲田山東斜面におけるメスで、調査期間を通
じた平均が 52.6%に達した。長翅型頻度を雌
雄で比較したところ、オスよりもメスで有意
に長翅型頻度が高かった。また、高標高ほど
長翅型頻度が高くなる傾向が観察された。さ
らに、晩夏から秋にかけて長翅型頻度が高く
なる傾向があった。 
 
（６）まとめ 
 オスの黒紋型頻度が高標高ほど高くなる
という標高クラインは、オスの黒紋型頻度が
高緯度ほど高くなるという緯度クラインと
ともに、冷涼な環境ほどオスの黒紋型頻度が
高くなるという一貫した傾向を示した。一方、
性的サイズ二型の程度がオスの黒紋型頻度
クラインに与える影響は相対的に弱いと考
えられた。なぜなら、オスの黒紋型頻度が性
的サイズ二型の程度によって決まっている
のであれば、高標高ほど相対オスサイズが小
さくなる（黒紋による隠蔽の必要性が弱ま
る）場合、高標高ほど黒紋型頻度が低くなる
はずである。実際は上述の通り、その逆であ
った。これらのことから、ハラヒシバッタの
オスの黒紋におけるトレードオフは、体サイ
ズ増大による隠蔽度低下よりも体温調節（輻
射熱によるオーバーヒートのリスク）の影響
を強く受けていることが示唆された。そして、
ハラヒシバッタのオスに見られる隠蔽色多
型は、体温調節の影響を強く受けて進化した



ことが示唆された。 
 
（７）展望 
 オスの黒紋型頻度における標高クライン
は、緯度クラインに比べてばらつきが大きか
った。原因の一つとして、標高と温度環境の
相関が弱い可能性が考えられた。今後は、採
集地点の温度環境のうち、色斑多型の進化に
より密接に関わるパラメーターを精査し、解
析に組み込む必要がある。オスの黒紋にかか
るオーバーヒートリスクは、バッタの繁殖期
の温度環境に依存すると考えられる。しかし、
ハラヒシバッタの生活史は未解明な部分が
多く、繁殖期や化性に地理的変異がある可能
性もある。事実、ハラヒシバッタは多化性と
されているが、岩木山・八甲田山における高
標高地域の中には年1化である可能性が疑わ
れる個体群が存在した。オスの黒紋にかかる
体温調節コストをより正確に検証するため
には、生活史の解明が重要であると考えられ
た。 
 オスの黒紋型頻度における標高クライン
のばらつきが、緯度クラインに比べて大きか
ったもう一つの原因として、遺伝子流動の影
響が考えられた。標高クラインが観察される
空間の大きさは、緯度クラインのそれより格
段に小さいため、遺伝子流動の影響がより顕
著に表れる可能性が高い。さらに、本研究に
おいて標高クラインを調査した北東北地方
では、移動分散性に富んだ長翅型が低緯度地
方に比べて著しく高い頻度で発生していた。
このことからも、本研究における標高クライ
ンが遺伝子流動の影響をより強く受けてい
る可能性が考えられた。現在、遺伝子流動が
ハラヒシバッタにおける黒紋型頻度クライ
ンの形状に与える影響を検証するため、マイ
クロサテライトマーカーを開発中である。 
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