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研究成果の概要（和文）：嶋田と徳永はCallosobruchus属の熱帯産C. subinnotatusと中国産C. chinensis（dxC
系統）、野生種サイカチマメゾウムシの食性を比較した結果、害虫種2種は多くのマメ科を広範に利用するだけ
でなく、ヒシ、ハス、ヒマワリからも羽化した。津田は、寄主植物の分類群、種子形成期（繁殖季節）、地理、
毒性化学物質（カナバニン）、という複数の候補形質の中でどれが一番マメゾウムシの種分化に寄与してきたか
を推定・検定した結果、種子形成時期（季節）が単独で効果を発揮していることが示唆された。津田の種子は藤
井により化学分析され、いくつかの豆はカナバニンを多量に含むことが分かった。

研究成果の概要（英文）：Shimada and Toquenaga compared the utilization status in the seed resource 
with three bruchine species, Callosobruchus subinnotatus, Chinese strain (dxC) of C. chinensis, and 
wild species Megabruchidius dorsalis. The two Callosobruchus pest species utilized not only legume 
seeds widely but also dry seeds of Trapa japonica , the lotus (Nelumbo) and the sunflower, 
Helianthus. M. dorsalis infested partly legume seeds as well as Helianthus greatly. Tuda analyzed a 
multivariate statistic model which determined the most influential factor among host plant taxon, 
seed development season, geography and the secondary chemical canavanine ingredient. The model 
showed the season of seed development as the most single major factor. Fujii analyzed seeds of 
Tuda’s collection chemically and some of them contained canavanine in large quantities.   

研究分野： 進化生態学

キーワード： マメゾウムシ亜科　乾燥種子食性　Callosobruchus属　サイカチマメゾウムシ　種子形成の季節性　系
統対応　二次代謝産物　カナバニン

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
(1) 地球上の生物多様性の豊富さを理解するときには寄主植物と植食性昆虫の多様な食う－食われるの関係の理
解は重要である。種子捕食者のマメゾウムシ類とマメ科及び他の寄主植物の利用状況は一つの有効なモデルケー
スとなり、その理解はカギとなる。(2)SDGｓの目標15「陸の豊かさを守ろう」の国際的な取り組みにも合致す
る。(3)マメ科の二次代謝産物は毒成分となって豆内に蓄積し、種子捕食者への防除物質となって進化してき
た。人類に有用なマメ科種子（豆）の成分を改良する技術、害虫に食べられないが人類には害のない物質の特定
など、品種改良に大きな理解となる。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１． 研究開始当初の背景 
 

種子捕食性昆虫の代表であるマメゾウムシ類は、食べて育つ植物の種子が限られており、狭

食性（食べられる寄主植物種の範囲が狭い）と言われている。これには植物側の防御機構が関

係しており、物理的防御（種子内の固い樹脂層など）と化学防御（毒物質を種子内に蓄積）に

よって豆が食害から守られていることによる。特に、マメ科の化学防御は発達しており、毒物

質は低分子（カナバニン、ミモシンなどの遊離アミノ酸、サポニンなどのステロイドアルカロ

イド類）から生体高分子のタンパク質毒（αアミラーゼ・インヒビター）まで 100 種にも上

る。マメゾウムシ類がもつ解毒機構は万能ではなく解毒できる豆は自ずと限られているので、

狭食性にならざるを得ない。しかし、その制限内で食性はスペシャリスト化（専門家）するの

か、ジェネラリスト化（何でも屋）に進化するのか？――植物と植食性昆虫の食う－食われる

系の進化モデルとしてマメゾウムシ類を研究する大きな理由はここにある。 

 
２．研究の目的 
 

 成熟し乾燥した莢や乾燥種子に産卵できる一部のマメゾウムシ類は、乾燥した莢は長く枝に

残っていたり、地上に落果すると毒物質は分解して濃度が減少するため、複数の寄主植物に産卵

し乾燥種子に食入することができる。つまり、乾燥完熟種子を利用できる種子捕食性昆虫は、同

所的に 2 種以上の寄主植物が隣接しているといっきょにニッチを拡大できることになる。この

「寄主植物に対するニッチ拡大説」を検証するのが今回の目的である。 

 
３．研究の方法 
 

嶋田、徳永、津田、伊藤は新大陸、旧大陸のさまざまな地域でマメ科だけでなく、マメゾウム

シ類の寄主植物となる乾燥完熟種子を広く採集し、そこから羽化した成虫の種名と個体数を記

録した。また同時に、その種子を、植物のアレロパシーの化学分析を専門とする藤井に送って GC-

MS などで二次代謝産物の毒性物質を特定した。 

 
４．研究成果 
 

嶋田と徳永はマメゾウムシ類のマメ科に対する食性の進化を研究してきた。マメゾウムシ類は

食べて育つ植物の種子が限られており、多くは狭食性（食べられる寄主植物種の範囲が狭い）

である。これには植物側の防御機構が関係しており、物理的防御（種子内の固い樹脂層など）

と化学防御（毒物質を種子内に蓄積）によって豆が食害から守られている。特に、マメ科の化

学防御は発達しており、毒物質は低分子（カナバニン、ミモシンなどの遊離アミノ酸、サポニ

ンなどのステロイドアルカロイド類）から生体高分子のタンパク質毒（αアミラーゼ・インヒ

ビター）まで 100 種にも上る。マメゾウムシ類がもつ解毒機構は万能ではなく解毒できる豆は

自ずと限られているので、狭食性にならざるを得ない。しかし、その制限内で食性はスペシャ

リスト化（専門家）するのか、ジェネラリスト化（何でも屋）に進化するのか？――植物と植

食性昆虫の食う－食われる系の進化モデルとしてマメゾウムシ類を研究する大きな理由はここ

にある。今回は、分担者の徳永氏と共同で、大豆を食べる Callosobruchus subinnotatus、さ

らに、徳永が中国西晶市で採集した大豆から羽化する中国産アズキゾウムシ（dxC 系統）、そし

て日本産野生種サイカチマメゾウムシの 3種を用いた。乾燥種子は以下を対象とした。マメ科



は、マメ亜科（Papilionoideae）として、 ダイズ（Glycine max ４研究品種、フクユタカ、ス

ズマル）、青エンドウ（Pisum sativum）、一寸ソラマメ（Vicia faba）、ヒヨコ豆（Cicer 

arietinum）、レンズ豆（Lens culinaris）、紫花豆（ベニバナインゲン Phaseolus 

coccinius）、インゲンマメ（Phaseolus vulgaris 大正金時、レッドキドニー、手亡の 3品

種）、アズキ（Vigna angularis 大納言）、ブラックアイ（Vigna unguiculata ササゲ）、リョ

クトウ（Vigna radiata）、ピーナッツ（Archis hypogaea）、ジャケツイバラ亜科

（Caesalpinioideae）としてサイカチ（Gleditsia japonica）を対象とした。これに加えて被

子植物で目が異なる乾燥種子として、アサガオ（ナス目ヒルガオ科 Ipomea）、ヒシ（フトモモ

目ヒシ科 Trapa）、ハス（ヤマモガシ目ハス科 Nelumbo）、ヒマワリ（キク目キク科

Helianthus）、オクラ（アオイ目アオイ科 Abelmoschus）である。このうち、ヒルガオ科とアオ

イ科はマメゾウムシ亜科の他属に利用されている。生育状況及び羽化数の結果を表１にまとめ

た。 

 

表１では、C. subinnotatus も中国産アズキゾウムシも大豆の全ての品種、エンドウ、ソラ

マメ、ヒヨコ豆を満遍なく食べて育つことが分かった。ただし、C. subinnotatus は大豆から

羽化した時は体重が 1/2 くらいに小さくなる。表１で孵化数と羽化数との間に大きな差があ

り、発育日数が長くなる場合は、体重が小さくなって羽化するのが一般的な傾向だった。また

両種とも金時豆の仲間（Phaseolus vulgaris）は利用できなかった。ピーナッツはわずかなが

ら利用でき少数が羽化した。被子植物の他の目では、C. subinnotatus も中国産アズキゾウム

シもヒシ（フトモモ目ヒシ科）の乾燥種子はたくさん羽化してきた。また、中国産アズキゾウ

ムシはハス（フトモモ目ハス科）とヒマワリ（キク目キク科）からも多数が羽化した。驚くの

は、野生種サイカチマメゾウで、表１では大豆から 1匹、ピーナッツから 3匹羽化することは

まだしも、ヒマワリ（キク目キク科）から多数が羽化したのは驚きである。軟 X線透視装置で

見ると、多くの終齢幼虫や蛹がヒマワリの種子内に育っていた。 

 要するに、Ehrlich and Raven (1964) 以降の定説、つまり寄主植物と植食性昆虫の毒生産－

解毒作用の軍拡競争の共進化によってスペシャリスト化し種分化してきたとの学説とは異なり、



乾燥種子を利用するマメゾウムシは場当たり的にその解毒機構がその近隣の植物の毒にもマッ

チしていれば、手あたり次第に利用できる「前適応の先回り説」（Endara et al, 2017）が浮か

び上がってきた。嶋田は 30 年も前に野生マメ科クララ（Sophola flavescence）とそれを年 3世

代にわたり利用するシャープマメゾウムシ（Kytorhinus sharpianus）の関係で、貯蔵豆利用へ

の前適応（羽化後に摂食なしで乾燥種子に産卵し育つ）の現象を発見し（Shimada, 1988）、さら

に栽培豆リョクトウの食害を報告している（Shimada, 1990）。水辺のヒシやハスはまだしも、ヒ

マワリなどキク目植物が隣接していればニッチ拡大の対象となるだろう。今後は、植物の毒物質

の化学研究者と共同研究で、メタボローム解析（代謝過程を司る生体物質の総合的な解析研究）

を進めて行く計画である。 

津田は、寄主植物の分類群、種子形成期（繁殖季節）、地理、毒性化学物質（カナバニン）、と

いう複数の候補形質の中でどれが一番マメゾウムシの種分化に寄与してきたかをねじれ係数を

用いて推定・検定した。まず、主に旧大陸の 6属にわたる 60種のマメゾウムシの系統関係を、

ミトコンドリア遺伝子 4 領域をシーケンスし、マメゾウムシの中でも祖先的でヒルガオ科を寄

主とする Spermophagus の１種を外群にして推定した。次に、このマメゾウムシの種分化を表す

系統樹のトポロジーが、寄主植物のどの形質に対応するのかを、昆虫系統と植物系統・形質の間

の一致を、形質間の相関を除去した偏ねじれ係数によって推定した。結果、種子形成時期（季節）

が単独で効果を発揮していることが示唆された（表 1の太字の偏ねじれ係数）。一方で、植物の

系統樹、化学物質、地理は、どれも単独ではマメゾウムシの系統樹と合致していなかった（表２）。 

表 2. 偏ねじれ係数の統計的有意性（P値）によって表した寄主植物の形質・系統樹とマメゾウ

ムシの系統樹の合致度。P < 0.05 は有意にマメゾウムシの系統樹と寄主植物の形質・系統樹が

合致していることを示す。太字は単独の効果が有意な場合を示す。ただし*は有意に合致度が低

い。NSは合致が有意でない。0.05 < P < 0.1 は合致がやや有意。 

  

 

 

 

 

 

 

これは、種子形成の季節が同じ植物間でマメゾウムシが寄主転換し種分化しやすいことを示す。

そして、異なる季節に種子形成する植物への寄主転換は、新たな環境適応（日長や気温などへの

適応）が大きなコストを伴い、祖先集団からの遺伝的隔離とその維持を促進し、新たな系統群に

進化しやすい可能性が考えられる (例えば Feder et al. 1997)。 

 一方、寄主植物の系統は、マメゾウムシの系統とはあまり一致していなかった。マメゾウムシ

の系統群内で、マメ亜科から遠縁のジャケツイバラ亜科への祖先帰り的な寄主転換が独立に 3回

起きていたにもかかわらず、大きな遺伝的変化や新たな系統群の形成には至っていなかった。ま

た、地理的分布のマメゾウムシの系統への効果の方は、他の要因の寄与を除くと単独の効果はな

いことがわかった。 

化学物質については、カナバニンを含む植物への寄主転換は Bruchus 属で独立に頻繁に起こ

っており、マメゾウムシの系統との不一致が見られ、カナバニンがマメゾウムシの種分化には寄

与していなかった。少なくとも、寄主植物と遭遇できる季節が昆虫の亜科レベルの種分化に大き

な影響をもたらすことを初めて明示できたと言える。 

植物の形質 以下の植物形質の効果を除去した偏ねじれ係数 

系統樹 カナバニン 地理 種子形成期 

系統樹 ― 0.05 < < 0.1 0.05 < < 0.1 NS 

カナバニン 0.05 < < 0.1 ― NS < 0.05* 

地理 NS NS ― NS 

種子形成期 < 0.05 < 0.05 < 0.05 ― 



 藤井はケニア、スーダン、イラン、中国（雲南省と内モンゴル自治区）、ロシア（南コーカサ

ス地方）、トルコ、バングラデシュ、カンボジア、モロッコ等において、現地研究者と共同でマ

メ科を中心とした植物のアレロパシー活性を測定した。活性の強い植物についてはその成分を

分析した。マメ科植物 Vicia villosa は根から多量のカナバニンを根圏に放出しアレロケミカ

ルとして作用している可能性があること、カナバニンはプロトプラストを用いた検定で植物細

胞に強い阻害作用があることを明らかにした。アレロパシー活性の強い植物については、種子、

植物体、根などに含まれる成分を GC-MS 等を用いて分析し作用本体を推定した。津田らが収集し

た世界各地のマメ科植物種子 90 種に含まれる成分のメタボローム解析を行い Anthyllus 属、

Astragalus 属、Desmodium 属にもカナバニンが多量に存在することを見出した。 

 このように、寄主植物と種子捕食性昆虫は、乾燥完熟種子を食害することが可能になって、１

年のうちの長いシーズンを種子資源として利用でき、ここから一挙に寄主植物のニッチを拡大

したことが見て取れる。乾燥種子利用については、マメゾウムシ亜科の上位群のハムシ科は瑞々

しい葉や茎、根を食べている系統である。マメゾウムシ亜科は低湿度の乾燥完熟種子を利用する

ことで、マメ科だけでなく、アオイ科、ヒルガオ科、キク科などへと広範な乾燥種子へのニッチ

拡大を進化させてきた。その典型的な事例が中国産アズキゾウムシ（dxC 系統）である。そして、

これには毒物質への解毒機構の代謝の進化も重要である。マメゾウムシ類の食害に影響するメ

タボローム解析の研究の成果が、一つの典型的なモデルケースの解明として近い将来に期待さ

れる。 
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