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１章 総合序論 

 

性選択はクジャクの羽やカブトムシの角のようなオスの誇張された形質の進化の大きな原

動力であり（Andersson 1994）、大きく二つに分けることができます。１つは同性内選択で

あり、もう一方が異性間選択です。雌雄の適応度の違いは交尾相手の数の違いに関係すると

考えられています（Bateman 1948）。オスは小さな配偶子（精子）を大量に生産しますが、

メスは大きな配偶子（卵）を少数生産し、オスの適応度は交尾相手の数が多いほど増加しま

す。従って、オスは同性のライバルとメスをめぐって争うことになります。このオス内競争

が同性内選択の典型であり、オスはより多くのメスとの配偶機会や受精成功を得るための

形質が進化すると考えられます（Thornhill & Alcock 1983; Andersson 1994）。一方、メスの

配偶子は大きく限られた数であるため、交尾相手の数が増えても自身の適応度は大きく増

加しません。そこで、メスは自身の適応度や子の質の向上に貢献するオスを選択すると考え

られます。このメスの配偶者選択が異性間選択の典型であり、選ばれたオスとの交尾によっ

て、自身の適応度もしくは子の適応度が上昇するといった、配偶者選択の利益を得ることに

なります（Alcock 1994; Head et al. 2005; Okada et al. 2014）。このオス内競争とメスの配偶

者選択が性選択の主要なメカニズムです。 

 

物理的なオス同士の戦いはオス内競争の研究の中でも数が多く、多数の分類群で観察され

ています。この闘争において、体サイズや闘争の武器として使用される角や大顎などが大き

いほどに闘争に有利なため、性選択の過程で著しく誇張されます。その結果、メスに比べて

オスの体が大きな性的二型や甲虫類の角や大顎のような形質の進化が起こると考えられて

います（Thornhill & Alcock 1983; Andersson 1994）。一方、メスの配偶者選択で最も重要に

なるのが、配偶者の選択によって得られる直接的利益と間接（遺伝）的利益です。直接的利

益はメス自身の利益になるものを指します。間接的利益はメスの子を通してメスが得られ

る利益のことです。メスは複数のオスの中から配偶相手を選ぶときに、特定の形質を得られ

る利益の指標にします。代表的なものが鳥類の煌びやかな羽毛など著しく誇張された装飾

形質であり、メスがこれらの誇張形質を指標にしてオスを選択していることを実証してい

る研究は多々あります（Houde 1987; Andersson 1994）。 

 

ただし、オス内競争とメスの配偶者選択は独立に作用することはめったにありません。古典

的に、オス内競争で有利なオスはメスの配偶者選択においても有利であるとされ、メスの配

偶者選択とオス内競争を通じて同じオスの表現型が選択されると考えられています

（Andersson & Simmons 2006; Hunt et al. 2009; Kokko et al. 2006; Shackleton et al. 2005; 

Wong & Candolin 2005）。しかし、必ずしもこのような関係が成り立たないことが近年明ら

かになっています（Moore & Moore 1999; Moore et al. 2001; Moore et al. 2003; Pitnick & 

García-González 2002; Hongo 2012）。これには雌雄の適応度をめぐる対立構造（性的対立）
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が大きく関与しており、性選択によって生じるオスへの選択圧の推定が困難になっていま

す（この議論の詳細については２章を参照）。さらに、生育環境や個体群密度など環境要因

が性選択の選択圧に影響を及ぼすため、上述した古典的な関係が成立しないこと、もしくは

選択圧の強度や方向が変化することが議論の対象になっています（García-Roa et al. 2018; 

Plesnar-Bielak & Łukasiewicz 2021）。したがって、オス内競争とメスの配偶者選択による選

択圧による進化的および生態学的影響を理解するためには、環境要因を考慮しなければな

りません。 

 

貯蔵穀物の害虫は実験室で飼育することが容易であるため、室内実験での性選択の研究に

頻繁に用いられています（Fricke et al. 2009; Michalczyk et al. 2011）。本研究では、オオツ

ノコクヌストモドキ Gnatocerus cornutus を実験に使用しました。オオツノコクヌストモド

キでは、性選択についての研究が幾分進んでおり、オス内競争とメスの配偶者選択に関する

実験プロトコルもすでに確立されています。詳細は必要に応じて各章で記述しますが、端的

に述べると、本種のオスは大顎を武器として使い、縄張り争いを行い、大きな武器が闘争に

有利であることが分かっています（Okada et al. 2006）。メスはよく求愛行動するオスを配

偶者として選り好むことも分かっています（Okada et al. 2014）。上記したとおり、古典的

にはオス内競争と配偶者選択は同じオスを選択すると考えられていましたが、本種ではオ

ス内競争と配偶者選択で異なるオスが選択されることが知られており、これには性的対立

が大きく関係することが分かっています（2 章を参照）。また、本種の先行研究でオスの大

顎サイズが幼虫期の個体群密度や餌量などの環境条件に影響を受けることが分かっていま

すが（Okada & Miyatake 2010b; Katsuki et al. 2012a）、他の適応度に関連する形質を調べた

研究はありません。従って、発育条件や個体群密度など環境条件によってオス内競争とメス

の配偶者選択によって生じる選択圧がどのような影響を受けるかについては議論の余地が

あります。 

 

そこで、性選択に影響を及ぼす可能性がある環境要因について以下の実験を行いました。2

章では、同一配偶者との遭遇頻度が性選択に及ぼす影響について調査しました。3 章では、

複数の潜在的な配偶者との遭遇による性選択への影響をより詳細に調査しました。本種だ

けでなく、貯蔵穀物の害虫は幼虫期の発育条件が成虫の表現型に強く影響を及ぼすため

（Fricke et al. 2009; Michalczyk et al. 2011）、4 章では、本種の幼虫期の発育とオスの繁殖

成功に関する形質について調べました。これらの検討した環境要因はいずれも個体群密度

に関係しています。本種では個体群密度の変化は配偶者との遭遇頻度と大きく関係してい

ます（Okada et al. 2015）。また、幼虫は餌や蛹化場所をめぐって競争するため（Tsuda & 

Yoshida 1984; Tsuda & Yoshida 1985; Ozawa et al. 2015）、その結果が成虫時の形質に大き

く影響することがわかっており、高密度であるほど、幼虫間競争の頻度は高く、成虫時の形

質の発達を阻害することが分かっています（Okada & Miyatake 2010b）。これらの実験結果
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を踏まえて、オオツノコクヌストモドキにおいて、オス内競争とメスの配偶者選択によって

生じる選択圧が、上記した環境要因によってどのような影響を受けるかを考察しました。 
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2 章 配偶者との同居が性選択の利益に及ぼす与える影響 

 

序論 

性選択の主要な原動力である配偶者選択の原理は、メスが配偶者選択の利益を得る、もしく

は交尾成功率の高い魅力的なオスと交配することによって正味のコストを被らないことを

前提としています（Andersson 1994）。多くの実証研究が配偶者選択によって直接的および

間接的にメスの適応度が向上することを報告しています。直接的に受容できる利益の例と

しては、縄張りへのアクセス、婚姻給餌や子の世話などがあります（Møller & Jennions 2001）。

この直接的利益によってメスの寿命および繁殖力など適応度成分が上昇します（Andersson 

1994）。一方、メスは遺伝的な品質の高い子を産むことで間接的に利益を得ることができま

す(Jennions & Petrie 2000; Kokko et al. 2003)。第一に、配偶相手として選ばれる魅力的な

オスの息子は父親の魅力度を受け継ぐため、魅力度が高く、交尾成功率が高くなります。し

たがって、息子の高い交尾成功によってメスの適応度は間接的に増加します（Lande 1981）。

第二に、魅力的なオスは遺伝的品質が高いとされ、子はこの「良い遺伝子」を継承し、生存

上有利になります（Andersson 2006; Hosken & Stockley 2004）。明るくきれいな色彩の装飾

や機敏な求愛行動はオスの品質の指標とされており、メスの配偶者選択の結果、誇張される

ことが示唆されています（Andersson 1994）。 

 

性選択のもう一方の要素であるオス内競争は比較的単純な概念であり、闘争に優れたオス、

大きな体や武器を持つ者がオス同士の競争を通じて選択されると考えられています（Emlen 

2008; Shuster & Wade 2003）。カブトムシの角や大顎、またはシカの枝角がその典型的な例

です（Andersson 1994; Emlen 2008）。1 章で少し述べたように、オス内競争とメスの配偶

者選択は独立に作用することはありません。例えば、オス内競争で有利な闘争能力の高いオ

スは良い縄張りへのアクセスや外敵からの保護など、直接的にメスの利益向上に貢献しま

す（Andersson 1994; Warren & Smith 2007）。競争能力やそれに関連する武器形質に遺伝変

異がある場合、このオスと交尾することでメスはより高い競争能力や品質の良い息子を産

むことができます（Cordero & Eberhard 2003）。従って、武器形質は競争能力の高いオスの

遺伝的品質の正確な指標となるため、メスの選り好みの対象になる可能性があります

（Berglund et al. 1996; Suzaki et al. 2013; Warren & Smith 2007）。したがって、オス内競争

とメスの配偶者選択によって同じオスの表現型が選択されることが期待されます。 

 

このオス内競争とメスの配偶者選択の関係は、性的対立の存在によって従来のものと異な

る可能性があります（Hosken & Tregenza 2005; Hosken et al. 2009）。性的対立では、交尾

成功の高いオスとの交尾によって、メスが適応度上のコストを被ることが前提とされてい

ます（Arnqvist & Rowe 2005）。このコストはキイロショウジョウバエでよく調査されてお

り（Chapman et al. 1995; Friberg & Arnqvist 2003; Pitnick 1991; Pitnick & Garcia-Gonzales 
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2002; Wigby & Chapman 2005）、オスの求愛行動によるハラスメント（Friberg & Arnqvist 

2003; Partridge & Fowler 1990）や有毒物質を含む射精物（Chapman et al. 1995; Wigby & 

Chapman 2005）がメスの適応度の減少の原因とされています。この場合、オスは高い交尾

成功を示すため、魅力的でメスに選り好まれるように見えますが、メスに利益を提供しては

いません。従って、メスの配偶者選択の考え方とは一致せず、むしろメスを操作、強制的に

交尾していると定義されています（Holland & Rice 1998）。実際に、このような「魅力的な」

オ ス と 交 尾 す る と 、 メ ス の 適 応 度 が 低 下 す る と い う 多 数 の 実 証 研 究 が あ り ま す

（Bonduriansky & Rowe 2003; Hotzy & Arnqvist 2009; Martin & Hosken 2004; Moore et al. 

2001; Moore et al. 2003; Rice 1996; Rice 1998; Teuschl et al. 2007）。そのような状況では、

メスは交尾成功の高く有害なオスへ対抗するように進化することが期待されており

（Holland & Rice 1998）、メスは様々なプロセスを介してそのようなオスに抵抗している報

告例も多数あります（Gavrilets et al. 2001; Kokko et al. 2003）。さらに、このメスの対抗的

な進化に対応するようにオスも進化する雌雄間の拮抗的な共進化が起こると予測する研究

もあります（Parker 1979; Rice & Holland 1997）。これはオス内競争で有利なオスにも同じ

ことが言えます（Arnqvist & Rowe 2005）。たとえば、競争力の高いオスはオスだけでなく

メスに対しても攻撃的なことがあります。このオスの攻撃によってメスの適応度が減少す

る可能性があるため、メスはこの暴力的な競争に強いオスとの交尾を回避する可能性があ

ります（Moore & Moore 1999）。 

 

1 章で述べたように、環境要因が性選択の結果に大きく影響することが確認されているため

（Miller & Svensson 2014）、オス内競争とメスの配偶者選択の関係はこの効果によってさら

に複雑になります。例えば、性比、配偶者の存在、配偶者の遭遇率などの環境条要因は配偶

者選択の利益に影響を与える可能性があります（Arnqvist & Rowe 2005; Kokko & Rankin 

2006; Kokko & Mappes 2012）。個体群密度が高い場合や配偶者との遭遇率が高い場合、メ

スはオスを選ぶ機会が多くなり、選り好みが激しくなると報告されています（Gwynne 1984; 

Palokangas et al. 1992; Souroukis & Murray 1995; Dukas 2005; Dukas 2008）。また、多くの

実証研究でメスは継続的にオスと同居することで適応度が上昇することが報告されていま

す（Bateman et al. 2006; Edvardsson 2007; Kraus et al. 2004; Sakurai & Kasuya 2008）。1 回

の交尾ではすべての卵の受精に必要な精子が提供されないため（Slatyer et al. 2012）、配偶

者と同居することで精子供給の機会が増えるからだと考えられています。しかし、メスの適

応度が減少する場合もあります（Arnqvist & Nilsson 2000）。交尾による怪我や性感染症に

よる交尾自体のコストが増加することや、オスとの遭遇率の増加による性的ハラスメント

の増加が原因かもしれません（Blanckenhorn et al. 2002; Arnqvist & Rowe 2005）。したがっ

て、雌雄間の相互作用の頻度に影響を及ぼす環境要因は性選択に影響すると考えられてお

り（Kokko & Rankin 2006）、環境要因を考慮した上で性選択に関する研究を実施する必要

があります。 
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オオツノコクヌストモドキでは、交尾成功が高く魅力的なオスと交尾すると、メスは魅力的

な息子を産むことができるため、魅力的なオスとの交尾はメスに間接的な利益をもたらし

ます（Okada et al. 2014）。また、オスの魅力度とはオスが脚でメスの体をこする求愛行動

の頻度の間に正の遺伝相関があることが分かっています（Okada et al. 2014）。オスは大顎

を使って縄張りをめぐって争い、この武器のサイズが闘争の結果を左右することが知られ

ています（Okada et al. 2006）。また、オスは同種を引き付ける集合フェロモンを生成し

（Tebayashi et al. 1998; Tashiro et al. 2004）、ライバルのオスから自身の縄張りを守りつつ、

メスを引き付けるためにフェロモンを使用すると考えられています（Yoshida 1958; Okada 

et al. 2006）。オスは闘争に負けて縄張りを維持できなくなると、新しい縄張りを獲得するた

めに移動します（Okada & Miyatake 2010a; Okada et al. 2010）。大顎サイズは競争の結果に

よる交尾成功数と遺伝的に正の関係があるため（Okada & Miyatake 2009; Yamane et al. 

2010）、大きな武器をもつオスと交尾をしたメスは闘争に有利な強い息子を産むことができ

ます。しかし、大きな武器を持ったオスの娘は適応度が低いため（詳しくは Harano et al. 

2010 を参照）、大きな武器をもつオスからの間接的利益はほとんどないことが知られていま

す（Katsuki et al. 2012a）。 

 

オオツノコクヌストモドキの先行研究から、競争力の高いオス、または魅力的なオスとの交

配による直接的な利益もコストもないと結論付けられていました（Katsuki et al. 2012a; 

Okada et al. 2014）。しかし、これは 1 個体の配偶者との 1 回の交配という環境条件におい

ての結果によって結論づけられたものです（Katsuki et al. 2012a; Okada et al. 2014）。オオ

ツノコクヌストモドキのメスは複数の交配から必要な精子を受け取らなければ、すべての

卵が受精できないことが知られています（Okada et al. 2015）。従って、メスの適応度はオ

スと交配を繰り返しできる環境や配偶者との遭遇率といった要因の影響を受ける可能性が

あります。実際、配偶者との継続的な同居による繰り返し交尾はメスの適応度に影響を与え

ることが多くの種で知られています（Arnqvist & Nilsson 2000; Mühlhäuser & Blanckenhorn 

2002; Bateman et al. 2006; Gay et al. 2009; Taylor et al. 2008）。しかし、本種におけるこの

影響についてはほとんど知られていないため、この点を本章の研究の焦点としました。ここ

では、魅力的なオスまたは競争力のあるオスとの交尾によるメスの適応度への影響がオス

との同居（すなわち、同一配偶者との遭遇頻度）によってどのように変化するかを調査しま

した。 

 

 

実験方法・材料 

供試虫 

実験に用いたオオツノコクヌストモドキの個体群は 1957 年 6 月に日本の宮崎県（北緯 31
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度 54 分、東経 131 度 25 分）で収集された成虫に由来します。この個体群は酵母を含んだ

全粒粉で、25℃、相対湿度 60％、14：10 時間の明暗サイクルで維持されています（Okada 

& Miyatake 2010ab）。オオツノコクヌストモドキの幼虫は高密度の飼育下では蛹化しませ

ん（Ozawa et al. 2015; Tsuda & Yoshida 1985）。以前の研究（Okada & Miyatake 2010b）の

手順に従って、プラスチック容器（直径 70 mm, 高さ 20 mm）で約 100〜150 個体の幼虫

を飼育し、十分な酵母(EBIOS; Asahi Beer, Tokyo, Japan)が入った全粒小麦粉 20g を加えま

した。Okada & Miyatake (2010a)の手順に従って、成虫を得るために、終齢の幼虫を 1 g の

餌(Cellstar; Greiner Bio- One, Frickenhausen, Germany)を入れた 24 ウェル組織培養プレー

トの個々のウェルに入れました。この手順により、実験前に成虫が同種と接触しないことが

保証されます。今後、この方法をストック培養とし、これにより獲得した個体をストック個

体と呼びます。オオツノコクヌストモドキの成虫は性成熟までに最大 7 日かかるため

（Tsuda & Yoshida 1984; Katsuki et al. 2012a; Katsuki et al. 2012b）、実験に使用する前に、

各個体を 14 日間個別に飼育しました。各実験個体の大顎サイズは解剖顕微鏡（VM-60; 

Olympus, Tokyo, Japan）を使用して 0.01 mm 単位で測定し（Okada & Miyatake 2010b）、

大顎サイズはオスの競争力の指標として使用しました（Okada et al. 2014）。これ以降、す

べての実験における測定は特に明記しない限り、この手順に従ったものです。 

 

オスの性選択形質 

この章では、オス性選択形質の指標として求愛率を次のように測定しました。オオツノコク

ヌストモドキの交尾行動は基本的に同じ順序で進みます。オスはメスの背後を取り、マウン

トし、脚で背中を繰り返し叩きます。この求愛を受け入れるメスは自身の生殖器を開き、オ

スの外部生殖器を受け入れます。その後、短い交接が起こります。Okada et al.（2014）で

は、求愛の質の指標として求愛率（1 回成功した交尾の求愛期間 1 秒あたりのメスの体のタ

ップ数）を使用しています。この求愛率はオスの魅力度と強い関係があります。オスがより

高い求愛率を提供する、つまりより魅力的である場合、メスはより早く交尾を受け入れます。

求愛率の測定は交尾受容性などのメスの形質が部分的に影響している可能性がありますが、

本種では求愛率が非常に再現性が高いことが知られており（Okada et al. 2014）、その影響

はそれほど大きくはないと考えられます。本章では、メス 1 匹に対してオス 1 匹を提示し

て交尾させる無選択実験を用いており、以降の実験は特に明記しない限り以下の手順に従

ったものです。オスの求愛率を評価するために、ストック培養から無作為に選択した未交尾

メスを、濾紙（直径 17mm）を敷いたプラスチック皿（直径 17mm, 高さ 20mm）に個別に

入れました。30 分後、各皿に 1 個体の未交尾オスを加え、交尾が終わるまでペアを継続的

に観察しました。もう一度交尾が起こらないように、交尾後すぐにオスを取り除きました。

求愛率の測定後、各オスの大顎サイズを測定しました。その後、以下のとおり、オスの性選

択形質とメスの適応度との潜在的な関連性を調査しました。 
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実験設計とメスの形質 

ストック培養からオスとメスそれぞれ 300 個体を無作為に選び、1 対１のペアにしました。

各オスの求愛率を測定するために、その 300 組の交尾ペアの交尾行動を観察しました。翌

日、ストック培養から 300 個体の新しい未交尾メスを無作為に選び、濾紙（直径 17mm）

を敷いたプラスチック皿（直径 17mm, 高さ 20mm）に個別に投入しました。メスの体サイ

ズの指標として使用するために、交尾前に電子天秤(Mettler-Toledo AG, Laboratory and 

Weighing Technologies, Greifensee, Switzerland)でメスの体重を 0.01 mg 単位で測定しま

した。30 分後、上述した大顎サイズと求愛率を測定したオス 1 個体を各皿に加え、交尾が

終わるまで雌雄を観察し続けました。上記の手順に従った 300 個体のメスを 3 つのグルー

プに分け、十分な餌（20 g）を含む産卵容器（直径 70 mm, 高さ 25 mm）に移しました。1

つ目は、メスを単独で飼育する処理区（メス単独処理区, N = 100）。二つ目は、交尾したオ

スと一緒に飼育する処理区（オス-メス処理区, N = 100）、三つ目は、ストック培養から無作

為に選ばれた未交尾メスと一緒に飼育する処理区（メス-メス処理区, N = 100）です。メス

-メス処理区のストック培養の未交尾メスは識別のために鞘翅に白い斑点（三菱ペイントマ

ーカー）でマーキングしました。各メスを産子数測定のために 2 か月間飼育しました。メス

の産子数はこの産卵容器から出てきた成虫の総数として記録しました。この産子数はメス

の生涯繁殖成功の良い指標として先行研究で使用されています（Tsuda & Yoshida 1984; 

Katsuki et al. 2012ab; Okada et al. 2011a; Sharma et al. 2012）。産子数の測定中に、卵サイ

ズを測定するために、メス 1 個体あたり 5 個の卵を収集し、Harano et al. （2010）に基づ

いて、卵の長さ（L）と幅（W）を 0.01 mm 単位で測定し、卵の体積（V）を式 V =（πLW2）

/ 6 を使用して計算しました。各メスの卵の体積の平均を使用しました。測定後、メスが死

亡するまで毎週生存率を調査しました。 

 

統計分析 

従属変数としてのメスの適応度成分である寿命、卵のサイズ、産子数は、処理区（メス単独

処理区、オス-メス処理区、メス-メス処理区）を独立変数とした分散分析（ANOVA）を使

用して解析しました。ホルム＝ボンフェローニ法による多重比較の有意水準を補正した

Student の t 検定を事後検定に使用しました（Rice 1989）。また、ANOVA は処理区、求愛

率、大顎サイズ、およびメスの体重を独立変数とし、大顎サイズと求愛率の間の潜在的な関

係を評価するためにも使用しました。変数減少法を使用して、フルモデルから有意でない交

互作用項を削除しました（Grafen & Hails 2002）。統計分析は JMP 7（SAS Institute 2007）

を使用しました。 

 

 

結果 

処理区は産子数に有意な影響を及ぼしました(F2, 297 = 25.007, P < 0.0001)。オス-メス処理
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区のメスの産子数は、他の処理区のメスの産子数よりも有意に大きくなりました(図 1a)。

卵サイズと寿命については、処理区による有意な影響は検出されませんでした（卵サイズ, 

F2, 297 = 0.495, P = 0.610, 図 1b; 寿命, F2, 297 = 0.176, P = 0.838, 図 1ｃ)。産子数と寿命で、

処理区とオスの大顎サイズとの間の有意な相互作用が検出されました（表 1）。大顎サイズ

は、オス-メス処理区で産子数と負の関係がありましたが、他の処理区では関係はありませ

んでした(表 2, 図 2)。同様に、大顎サイズはオス-メス処理区では寿命と負の相関がありま

したが、他の処理区では相関はありませんでした(表 3, 図 3)。また、すべての処理区にお

いて、産子数に対してメスの体重に有意な正の効果が見られましたが、求愛率では有意差は

ありませんでした(表 2)。言及していない形質については、いずれの処理区においても、寿

命と卵サイズに影響を与えませんでした（表 1〜3）。 

 

 

考察 

すべての処理区において、体重が大きいメスは産子数が高いことがわかりました(表 2)。こ

の結果は本種の以前の研究結果と一致しています（Okada et al. 2014; Okada et al. 2015）。

繁殖・生活史戦略において、体重や産子数はメスの質、繁殖成功度や適応度を示す指標にな

っています（Roff 2002; Rowe & Houle 1996; Hunt et al. 2004）。メスの産子数は交尾したオ

スと一緒に飼育する処理区（オス-メス処理区）が、未交尾メスと一緒に飼育する処理区（メ

ス-メス処理区）やメスを単独で飼育する処理区（単独処理区）と比較して有意に高くなり

ました（図 1a）。これは、メスがオスと同居することで直接的利益を得ていることを示して

います。一方で、寿命と卵サイズは向上しませんでした(図 1bc)。この産子数の違いは繁殖

力を向上させるオス由来の物質や 1 個体のオスとの複数回の交尾からの精子提供によって

説明ができます（Thornhill & Alcock 1983; Hasson & Stone 2009; South & Lewis 2011; Slatyer 

et al. 2012）。ヨツモンマメゾウムシのメスは 1 回交尾よりも 2 回交尾したほうが多くの卵

を産み、寿命が長いことが知られています（Fox 1993）。これは複数回交尾によってより多

くの射精物由来の栄養を受け取るからだと考えられています（Fox 1993）。同様の実験結果

が他の昆虫でも報告されています（Vahed 1998; Avila et al. 2011）。本種の交尾時間は比較

的短いため、1 回の交尾で輸送できる精子数が少ないことが示されており（Okada et al. 2010; 

Yamane et al. 2010）、メスは 1 回の交尾で十分な精子を受け取れていない可能性があります

（Okada et al. 2015）。したがって、継続的にオスと同居しているメスは、オスとの繰り返

し交尾によって受精に十分な精子が供給されたのかもしれません。 

 

対して、継続的にオスと同居するとオスからの性的なハラスメントが増加するため

（Arnqvist & Rowe 2005）、メスの適応度が低下することが報告されています（Mühlhäuser 

& Blanckenhorn 2002; Friberg & Arnqvist 2003; Bateman et al. 2006; Edvardsson 2007; Gay 

et al. 2009; Sakurai & Kasuya 2008）。これはオスによるハラスメントが、メスの摂食時間の
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損失（Dadda et al. 2005）、エネルギー消費（Watson et al. 1998）、捕食のリスクの増加（Croft 

et al. 2006）および身体的損傷（Leboeuf & Mesnick 1991; Blanckenhorn et al. 2002）などの

原因になるからです。これに加えて、過度な求愛行動もハラスメントを引き起こす可能性が

あります（Partridge & Fowler 1990; Friberg & Arnqvist 2003; Arnqvist & Rowe 2005）。従っ

て、オスとの同居によって本種のメスの適応度は向上しますが、求愛率が高い魅力的なオス

との同居がメスにとって適応度上のコストになる可能性があります。しかし、本種では魅力

的なオスとの交尾がメスの適応度に影響を及ぼすことはありませんでした（表 1〜3）。直接

的利益はメスの適応度に即時的かつ直接的に影響するため、間接的利益よりもメスの配偶

者選択に与える影響が大きいと考えられています（Kirkpatrick 1985; Kirkpatrick & Barton 

1997; Arnqvist & Kirkpatrick 2005; Arnqvist & Rowe 2005）。しかし、配偶者選択による直接

的利益とそれに関連するコストがメスにない場合、メスの配偶者選択を維持するには、この

間接的利益でも十分であると考えられています（Kirkpatrick 1996）。本種では、魅力的なオ

スを配偶者として選ぶことでメスは間接的利益を得ることができます（Okada et al. 2014）。

従って、魅力的なオスとの同居（雌雄間の相互作用の頻度）に関係なく、メスの適応度は魅

力的な息子を産むことで間接的に向上します。 

 

一方、大きな大顎を持ったオスと同居したメスは、小さな大顎を持ったオスと同居したメス

よりも産子数と寿命が低くなりました(表 1〜3，図 2〜3)。これはオス内競争で有利な競争

力の高いオスとの同居はメスにとって適応度上不利になる可能性を示しています。ただし、

繰り返しになりますが、継続的にオスと同居すること自体はメスの産子数を向上させます。

競争力の高いオスは同種に対しても非常に攻撃的であり（Okada & Miyatake 2009）、しば

しばメスを攻撃します。フンバエ Sepsis cynipsea でも報告されているように、メスの適応

度の低下はオスの攻撃による可能性があります（Teuschl et al. 2007）。昆虫に関する複数の

先行研究では、競争力の高いオスがメスの適応度を低下させ、メスにとって有害であること

が知られています（Moore & Moore 1999; Moore et al. 2001; Moore et al. 2003; Pitnick & 

García-González 2002; Hongo 2012）。一方、競争力の高いオスと交尾したが同居はしなか

った場合、この産子数と寿命の減少は観察されませんでした。これは本種の以前の研究と一

致しています（Katsuki et al. 2012a; Okada et al. 2014）。雌雄間の相互作用がほとんどない

場合、競争力の高いオスによるメスへのコストがないことがここから分かります。従って、

メスの産子数と寿命の低下は継続的なオスからの攻撃によって引き起こされた可能性があ

ります。 

 

まとめると、継続的なオスとの同居は本種のメスに直接的利益を与えます。これは昆虫で見

られる一般的な傾向と同じであり、オスの射精物に含まれるアミノ酸や水などの物質に由

来していることが多いですが（Arnqvist & Nilsson 2000; South & Lewis 2011）、本種では複

数回の精子提供による効果である可能性が高いと考えられました。オスと同居していない
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場合、メスは直接的なコストも魅力的なオスからの利益も得られませんでした。オスは通常、

縄張りでメスを守っています（Okada et al. 2006; Okada et al. 2010a）。質の高い求愛行動を

示す魅力的なオスに守られている場合、メスは適応度を低下させることなく、直接的利益と

間接的利益を得ていると考えられます。一方、競争力の高いオスと同居する場合、オスによ

る攻撃も受けることになり、オスの攻撃に対する抵抗行動などメスの対抗適応が進化する

と予測されます（Holland & Rice 1998; Arnqvist & Rowe 2005）。しかし、同居による繰り返

し交尾によって精子の提供量が増えるため、メスの産子数が向上します。従って、競争力の

高いオスの攻撃による適応度の減少が起こりにくくなります。同様に、繰り返し交尾などが

ほとんどない場合、競争的なオスとの交尾はメスへの直接的な利益もコストもありません

（Katsuki et al. 2012a; Okada et al. 2014）。結果として、競争力の高いオスへのメスの対抗

適応の進化が抑制される可能性があります。本種のメスはオスとの同居によって直接的利

益を得る機会が増えますが、大きな大顎を持つ競争力の高いオスからの攻撃を受ける機会

も増える可能性があります。上述した一定条件下で行った先行研究の結果と比較すると

（Okada et al. 2014）、本章の結果は異なっており、同居によって同一配偶者との遭遇頻度

が変化すると、性選択に影響を及ぼすことが明らかになりました。 
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3 章 配偶者と連続した遭遇が性選択の利益に及ぼす影響 

 

2 章で示したようにオオツノコクヌストモドキでは、オスと同居した場合のメスは 1 個体の

オスとの複数回の交尾によって直接的利益を得ることがわかりました。しかし、野外では 1

個体のオスだけとの交尾ではなく、複数のオスと遭遇し、その中で交尾相手を選択すること

が一般的です（Arnqvist & Nilsson 2000; Hosken & Stockley 2003; Jennions & Petrie 2000; 

Taylor et al. 2014)。メスは以前に遭遇、交尾したオスの質と現在の交尾相手の質を比較し

て交尾（再交尾）を決定し（Gibson & Langen 1996; Bateman et al. 2001; De Simone et al. 

2018）、子の遺伝的質を高めることができます（Bleu et al. 2012; Pitcher et al. 2003）。この

最も知られた仮説の１つがトレードアップ仮説です（Halliday 1983; Jennions & Petrie 2000）。

この仮説はメスが交尾前に交尾相手の遺伝的な質を評価できる場合、2 回目以降の交尾で遺

伝的に優れたオスとの交尾を受け入れることで、質の良い精子を確保するというものです。

ここでの遺伝的に優れたオスは、遺伝的親和性の高いオス、血縁関係のないオス、交尾成功

の高いオス、生存力の高いオスなどが該当します。しかし、トレードアップ仮説に関するメ

スの子の質の向上について調べた実証研究はそれほどありません（Pitcher et al. 2003; Byrne 

& Rice 2005; Moya-Laraño & Fox 2006）。 

 

また、メスが複数のオスと交尾することで交尾後の性選択の機会が生じます（Eberhard 

1996; Birkhead & Møller 1998）。この時、配偶者の中で優秀なオスの精子に受精率が偏るこ

とがあります（Hosken & Blanckenhorn 1999; Tregenza & Wedell 2002; Zeh & Zeh 1997; 

Slatyer et al. 2012）。これは隠れたメスの選好性と呼ばれ（Eberhard 1996; Birkhead 2000）、

メスは再交尾を受け入れることで、遺伝的に優れた子を生産することができます。この場合、

トレードアップ仮説とは異なり、交尾したメスが交尾前に相手の質を評価する必要は必ず

しもありません（Klemme et al. 2006）。ただし、再交尾による利益は病気の感染や捕食のリ

スクの増加（Reynolds & Gross 1990; Ashby & Gupta 2013; Michalczyk et al. 2011）、身体的

損傷（Crudgington & Siva-Jothy 2000; Rönn et al. 2007）、化学的損傷（Chapman et al. 1995; 

Perry et al. 2013）などとトレードオフの関係にあります。再交尾の利益がこの直接的なコ

ストを上回る場合、再交尾の適応的意義が保証されます（Jennions & Petrie 2000; Taylor et 

al. 2008）。 

 

2 章で示したとおり、本種を含めた交配実験の多くはメス 1 個体にオス１個体を提示して行

う無選択試験を用いています（Schäfer & Uhl 2005; Dougherty & Shuker 2014）。しかし、

メスは配偶者に連続して遭遇する可能性が高く（Janetos 1980; Real 1991; Gabor & Halliday 

1997）、このような実験設計では、メスの配偶者選択やその結果生じる適応度への影響を本

質的に見落としているかもしれません（Schäfer & Uhl 2005）。したがって、このような連続

した条件下で、メスがどのように配偶者の質によって再交尾を決定するか、そしてこの再交
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尾の決定がメスの配偶者選択にどのような利益をもたらすかを調べる必要があります。 

 

本種のメスは複数のオスと交尾し（Yamane et al. 2010）、魅力的なオスがこの中に含まれて

いる場合、配偶者選択の利益を得ることができます。実際、本種の先行研究では 4 匹のオス

と交尾したメスは単独交尾のメスよりも高い産子数・産卵数を示し、4 匹のオスと交尾した

メスは高い魅力度を示す質の高い息子を産みました（Okada et al. 2015）。このことから、

再交尾は繁殖力の向上や質の高い息子の生産を通じて、メスに直接的・間接的な利益を与え

ることが示唆されています。それにもかかわらず、遭遇した配偶者の質・魅力度にメスの再

交尾の決定が影響を受けるかは未だ明らかになっていません。 

 

そこで、メスの再交尾の決定が配偶者の質によって影響を受けるかを、1 回交尾を経験した

既交尾メスと 2 匹のオスを使って調べました。なお、この実験では予め各オスの魅力度を

測定しているため、再交尾とオスの魅力度の関係を調べることができます。この実験とは別

に、魅力度の高いオスと低いオスに分け、そして魅力度の高いオスと交尾したメス、魅力度

の低いオスと交尾したメス、魅力度の高いオスと交尾し、魅力度の低いオスと遭遇したメス、

魅力度の低いオスと交尾し、魅力度の高いオスと遭遇したメスの 4 つの実験処理区を作成

しました。なお、この後者２つのメスは再交尾を拒否することができます。各交尾処理区を

比較することで、この再交尾の決定がメスの適応度（繁殖成功度（産子数）と寿命）にどの

ような影響を与えるかを調べました。さらに、メスが産んだ息子と娘の適応度成分も比較し

ました。得られた結果から、連続したオスとの遭遇とそれに伴うメスの再交尾の決定によっ

て、メスの配偶者選択の利益がどのような影響を受けるかについて議論しました。 

 

 

実験方法・材料 

供試虫 

2 章の実験方法・材料「供試虫」を参照してください。 

 

オスの性選択形質 

求愛率については、2 章の実験方法・材料「オスの性選択形質」を参照してください。オス

の魅力度の指標としてメスが交尾を受容するまでの時間（交尾受容時間）を使用しました。

交尾受容時間はオスをメスのいる容器に投入してからメスが交尾を受け入れるまでにかか

った時間のことで、受け入れまでの時間が短いオスほど魅力度が高いことが本種だけでな

く、多くの昆虫で分かっています（詳しくは Okada et al. 2014 を参照）。求愛率と同様に、

交尾受容時間は交尾受容性などのメスの形質が部分的に影響している可能性がありますが、

非常に再現性が高いため（Okada et al. 2014）、メスの影響はそれほど大きくはないことが

わかっています。交尾受容時間は求愛率と同時に測定できるため、測定方法は 2 章に示し
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ている求愛率の測定方法に従いました。 

 

再交尾と魅力度 

本実験の目的は、メスが配偶者と順次遭遇した場合、オスの質によって再交尾の受け入れが

変化するかを調べることです。そこで、オスと一度交尾したメスが別のオスと交尾するかを

調べる 2 回交尾実験を行い、1 番目と 2 番目のオスの魅力度がメスの再交尾の受け入れに影

響するかどうかを調査しました。実験の 1 日前にストック培養から 72 匹の未交尾オスの魅

力度を上述した手順で評価し、無作為に第 1 オスと第 2 オスの 2 群に分けました（各群 N 

= 36）。処女メスをストック培養から無作為に 36 匹選び、濾紙（直径 17mm，高さ 20mm）

を敷いたプラスチック皿に個別に入れました。30 分後、各プラスチック皿に 1 匹のオス（第

1 オス）を加え、交尾するまでペアを継続的に観察しました。交尾後はすぐに第 1 オスを取

り出し、交尾したメスをそれぞれのプラスチック皿で 1 時間維持しました。その後、第 2 オ

スを無作為に選び、それぞれの皿に投入しました。メスが再交尾するかどうかを調べるため

に、各ペアを 1 時間継続的に観察しました。この実験で、第 1 オスはすべて 1 時間以内に

メスと交尾し、すべての第 2 オスはメスに求愛したことを書き留めておきます。 

 

再交尾・メスの形質・子の形質 

オスの魅力度に応じたメスの再交尾の決定が、メスの適応度成分（産子数・寿命）および子

の質に影響を与えるかどうかを調べるために以下の実験を実施しました。再交尾による直

接的・間接的な利益を評価するために、ストック培養から未交尾オス 300 匹と処女メス 300

匹を無作為に集め、オスの魅力度を上記と同様に評価しました。そして、魅力度の分布から

最も魅力度の高いオス 75 匹を A オスとし、最も魅力度の低いオス 75 匹を U オスとして識

別しました（Okada et al. 2014 参照）。翌日、100 匹のメスをストック培養から無作為に選

び、4 つの処理区、A オスとの 1 回交尾、U オスとの単交尾、A オスと U オスの 2 回交尾、

U オスと A オスの 2 回交尾（処理区あたり N = 25）のいずれかに割りあてました。 

 

1 回交尾区では、濾紙（直径 17 mm，高さ 20 mm）を敷いたプラスチック皿（直径 17 mm）

に処女メスを個別に投入しました。30 分後、各プラスチック皿に 1 匹のオス（A オスまた

は U オス）を加え、交尾終了までペアを継続的に観察しました。交尾後にオスはすぐに取

り除きました。2 回交尾区では、1 回交尾後、オスを取り出し、交尾したメスをそれぞれの

プラスチック皿で 1 時間維持しました。その後、1 匹のオス（第 2 オス）をそれぞれのプラ

スチック皿に加え、1 時間以内にメスが再交尾したかどうかを調べました。交尾後、または

メスが再交尾しなかった場合は 1 時間後にオスを取り除きました。A オスと最初に交尾し

たメス 25 匹中 13 匹（52 %）は、U オスと再交尾をしませんでした。以下、A オスと最初

に交尾したメスが U オスと再交尾した場合を A + U（N = 12）、U オスを拒否した場合を A 

- U（N = 13）とします。一方、U オスと最初に交尾したメスはすべて A オスと再交尾しま
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した（U＋A, N＝25）。なお、本実験では、1 回交尾・2 回交尾にかかわらず、すべてのメス

が 1 時間以内に第 1 オスと交尾し、すべての第 2 オスはメスに求愛しました。また、2 回交

尾区では、再交尾を受け入れたメスは 2 回の交尾を経験し、再交尾を拒否したメスは 1 回

の交尾を経験しています。従って、1 回交尾区のメスと 2 回交尾区を比較することで、再交

尾の受け入れと拒否がメスの適応度成分に及ぼす影響を議論することができます。 

 

交尾処理後、メスの生涯繁殖成功として産子数を測定しました（詳細は 2 章の実験設計と

メスの形質を参照ください）。また、産子数の測定後、毎週メスの生存を調査しました。な

お、産子数の測定中に死亡したメスはいませんでした。産子数と寿命の測定に用いた各メス

から、無作為に 20 個の卵を選び、それぞれガラス容器（直径 15mm, 高さ 40mm）に入れ、

十分な餌（4g）を入れて飼育しました。成虫の出現直後に、メスあたり 4 匹の息子と 4 匹

の 娘 を 無 作 為 に 選 択 し 、 電 子 天 秤 （ Mettler-Toledo AG, Laboratory and Weighing 

Technologies, Greifensee, Switzerland）で 0.01 mg 単位まで計量し、体サイズの指標として

使用しました。ストック培養から処女メスを無作為に選んでペアとし、上記の手順に従い息

子の魅力度と求愛率を測定しました。測定後、Okada et al.（2011b）に従い、羽化直後のオ

スを 4g の餌を入れたガラス容器（直径 15mm，高さ 40mm）で飼育し、寿命を評価しまし

た。餌は月 1 回交換し、オスの生存は週 1 回確認しました。娘の寿命と産子数を上記の手

順と同様に測定しました。なお、産子数の測定中に死亡した娘はいませんでした。 

 

統計解析 

メスが第 1 オスと第 2 オスの魅力度によって再交尾の受け入れを変えるかを調べるため、

第１オスと第２オスの魅力度とその相互作用を独立変数とし、メスの交尾の有無（再交尾し

た = 1、再交尾しなかった = 0）を従属変数として、過分散パラメータを含んだ一般化線形

モデル（GLM, 誤差分布は二項分布，リンク関数はロジット）を用いて再交尾の決定とメス

の交尾状態の関係について解析しました。完全モデルと縮小モデル（交互作用なし）の適合

度を比較するため、Burnham & Anderson (2002)に従って、小さいサンプルサイズを補正し

た赤池情報量規準（AICc）を計算しました。メスの適応度がオスの魅力度に応じて再交尾

の受け入れに影響するかを調べるため、メスの産子数と寿命を従属変数として、交尾処理区

（A, U, A＋U, A-U, U＋A）を独立変数とした ANOVA で分析しました。娘と息子で測定し

た形質（体サイズと寿命）、息子で測定した形質（交尾受容時間, 求愛率）および娘で測定

した形質（産子数）について、メスあたりの平均値を算出しました。次に交尾処理区を独立

変数とした ANOVA を用いて各形質の平均値を分析しました。ホルム＝ボンフェローニ法

による多重比較の有意水準を補正した Student の t 検定を事後検定に使用しました（Rice 

1989）。統計解析は、JMP 7（SAS Institute 2007）を用いて行いました。 
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結果 

再交尾と魅力度 

実験に使用した 36 匹のメスのうち、23 匹（64 %）が 1 時間以内に再交尾しました。再交

尾率において、フルモデルでは第 1 オスと第 2 オスの魅力度の交互作用は有意ではありま

せんでした（χ2
1 = 0.004, P = 0.946）。また、縮小モデルはフルモデルよりも再交尾率につ

いてより良く説明できており（フルモデルでは 43（AICc），縮小モデルでは 40）、メスの再

交尾決定は第 1 オスの交尾受容時間と正の相関があり(係数 ± SE, 0.0025 ± 0.001, χ2
1 = 

11.628, P < 0.001, 図 4a)、第２オスの交尾受容時間とは負の相関があることが示されまし

た（-0.0021 ± 0.001, χ2
1 = 5.890, P = 0.015, 図 4b）。ここで交尾受容時間が長いほど、オ

スの魅力度が低いことを改めて書き留めておきます。従って、すでに魅力的な（魅力的でな

い）オスと交尾したメスは、第２オスと再交尾しない（する）傾向があり、交尾したメスは

再交尾相手に魅力的なオスを好むことが分かりました。 

 

メスの形質と子の形質 

メスの産子数 (F4, 95 = 0.759, P = 0.555, 図 5a) と寿命（F4, 95 = 0.512, P = 0.727, 図 5b） 

には交尾処理区による有意差は見られませんでした。これは 1 回の追加交尾がオスの魅力

度に関係なく、メスの適応度（産子数や寿命）を直接的に向上させないことを示唆していま

す。また、交尾処理区が息子の交尾受容時間（F4, 95 = 25.804, P < 0.001）と求愛率（F4, 95 = 

31.076, P < 0.001）に影響を与えることが明らかになりました。多重比較の結果、魅力度の低

いオスのみと交尾したメス（U）では、他の交尾処理区のメスに比べて息子の交尾受容時間

が長く（図 6a）、求愛率も低い（図 6b）ことが示されました。これは魅力度の高いオスと交

尾したメスは、その相手が 1 番目か 2 番目かに関係なく、魅力度の高い息子を産むことを

意味しています。交尾処理区は息子の体重（F4, 95 = 0.559, P = 0.693 図 6c）および寿命(F4, 95 

= 0.219, P = 0.928, 図 6d)に有意な影響をありませんでした。いずれの娘の形質においても

有意な影響はありませんでした（娘の産子数, F4, 95 = 0.467, P = 0.780, 図 6e; 体重, F4, 95 = 

1.722, P = 0.152, 図 6f; 寿命, F4, 95 = 2.122, P = 0.08, 図 6g）。 

 

 

考察 

2 つの実験結果から、本種のメスは魅力度の低いオスと交尾した場合、異なるオスとの再交

尾を容易に受け入れることが明らかになりました。既交尾メスは魅力度の高いオスと出会

うと積極的に再交尾することもわかりました。さらに、再交尾の有無は子の質にも影響しま

した。魅力度の低いオスと交尾した後、魅力度の高いオスと再交尾したメスは魅力度の高い

息子を産むことがわかりました。本種のメスは、息子の質を向上させるために、初回交尾と

再交尾相手の魅力度によって再交尾を決定していると考えられます。このことは、上述した

トレードアップ仮説（Halliday 1983; Jennions & Petrie 2000）と一致しております。トレー
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ドアップ仮説では、処女メスは精子を得るために最初の交尾機会においては比較的無差別

に交尾を受け入れますが（Halliday 1983）、その後はより遺伝的に質が高いオスを選択して

交尾すると仮定されています（Gabor & Halliiday 2016; Pithers et al. 2003; Klemme et al. 

2006）。本種では処女メスは通常は 1 時間以内に魅力度に関わらず交尾を受け入れますが、

魅力度の高いオスとの交尾はより早く受け入れており（Okada et al. 2020）、本章において

も同様の結果が得られているため、トレードアップ仮説と矛盾はないようです。また、本種

では、オスの魅力度と求愛行動の間に正の遺伝相関があることが明らかになっており

（Okada et al. 2014）、メスは求愛行動をオスの質の指標として交尾相手を評価していると

考えられています。 

 

さらに、本種では、交尾後の性選択によっても息子の質が向上する可能性があります。魅力

度の高いオスと交尾したメスの半数は魅力度の低いオスとの交尾を拒否しましたが、もう

半数のメスは魅力度の低いオスとの交尾を受け入れ、魅力度の高い息子を産みました。この

ことから、メスは交尾の順序に関係なく、魅力的なオスに父性を偏らせている可能性があり

ます。この結果は隠れたメスの選好性（Brikhead & Moller 1998; Eberhard 1996）と関係し

ているようです。本種の先行研究でも、メスが複数のオスと交尾する条件下では、魅力的な

オスに受精バイアスがかかることが知られています（Okada et al. 2015）。メスは 2 匹以上

のオスと遭遇した場合、交尾相手の遺伝的な質を基にした再交尾の決定（トレードアップ）

と魅力的なオスの精子を選択的に受精に使用すること（隠れたメスの選好性）によって、魅

力的な息子を産むことができると考えられます。これは本種において交尾後の性選択と交

尾前のメス配偶者選択が同じオスを選択することを示唆し、コクヌストモドキ(Fedina & 

Lewis 2007)、グッピー (Evans et al. 2003)、ニワトリ (Pizzari et al. 2002) も同様の結果が

得られています。この場合、複数の交尾過程で同じオスの表現型を選択することで、評価の

間違いによる低い質のオスを選ぶ可能性を減らすことができるため、魅力的な息子を生む

可能性が高くなると考えられます（Fedina & Lewis 2007）。 

 

本章の結果は、本種の交尾前と交尾後の両方の過程で魅力的なオスが好まれるため、魅力的

な遺伝子を持つオスが集団内で有利になります。従って、このような遺伝子が集団中に固定

されるため、オスの魅力度に遺伝変異が小さくなることが示唆されます。しかし、オスの魅

力度に有意な遺伝変異があることが分かっています（h2 = 0.78）（Okada et al. 2014）。この

矛盾は本種においてオス内競争が交尾前の性選択の重要な要素であることと関係している

かもしれません。本種のオスはメスをめぐって闘争を行いますが（Okada et al. 2014; Okada 

et al. 2020）、魅力的なオスが常に闘争に勝つとは限らないため、メスの配偶者選択とオス内

競争において同じ表現型が選択されることはありません。このメスの配偶者選択とオス内

競争によって生じる選択のぶつかり合いによって、魅力度に関係する形質と競争に関係す

る形質の遺伝変異が維持されていると考えられます（Okada et al. 2014）。オスの魅力度に
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加えて、闘争の結果を左右する大顎サイズも有意な遺伝変異が検出されています（Okada & 

Miyatake 2009; Okada et al. 2014）。 

 

隠れたメスの選好性を通じてオスの精子を選択できない場合でも、精子競争の結果によっ

て受精の偏りが生じることがあります（Simmons 2001; Simmons 2005）。このような場合、

オスの遺伝的質と精子の競争力が関連していれば、遺伝的に優れたオスは複数のオスと交

尾を行うメスにおいて高い父性を獲得することができます（Birkhead et al. 1993; Yasui 

1997）。複数の種で複数のオスと交尾を行うメスは精子競争を通じて遺伝的に優れたオスの

子を産むことが知られています（Hosken et al. 2003; Pai & Yan 2002）。特定のオスの精子

の受精の偏りはオスを介したプロセスとメスを介したプロセスを区別することが難しい場

合があり（Birkhead 2000）、本種ではメスによる受精の偏りは精子競争の結果と相互に排他

的ではないことが示唆されています（Okada et al. 2015）。グッピーでは、メスが交尾相手

のオスを魅力的だと認識すると、そのオスの精子をより多く受精に利用することが知られ

ています（Pilastro et al. 2004）。射精物の質や大きさは一般的に受精率を左右しており、そ

の多くはオスの制御下にあることが知られています（Firman et al. 2017）。本種において魅

力的なオスと魅力的でないオスの間で射精物に差がなければ、メスが魅力的なオスの精子

を選択的に受精に使用している可能性が高いです。オスの魅力度と射精物の間の関係はあ

まり調べられていないため、今後さらなる調査が必要です。 

 

本種では魅力的なオスと魅力的でないオスとの再交尾によっても、メスの寿命や産子数に

影響がありませんでした。これは、メスはオス 1 匹との再交尾から直接的利益を得ていな

いことを示しています。一方、メスが 4 匹のオスと交尾すると、適応度の減少はなく、産子

数が約 20%増加することが知られており（Okada et al. 2015）、これはオス 4 匹と交尾した

場合は直接的利益があることを示しています。1 回の交尾による直接的な影響はそれほど大

きくないため、本章ではオス 2 匹と交尾したメスからは繁殖力の増加が検出されなかった

可能性があります。一方、複数のオスとの交尾によって、メスのトレードアップや隠れたメ

スの選好性などのプロセスによって魅力的なオスを選択する機会が生じますが、メスの配

偶者選択による間接的利益は直接的利益よりも小さいとされています（Jennions et al. 2001; 

Møller & Jennions 2001）。しかし、今回の実験のように直接的利益がない場合では、メスの

トレードアップや隠れたメスの選好性による間接的利益がメスの再交尾を促進しているこ

とが示唆されています（Halliday 1983; Jennions & Petrie 2000; Byrne & Rice 2005）。この

ため、本種では再交尾による直接的・間接的な利益によって、複数匹のオスと交尾をするメ

スが選択上有利になります。ただし、両者の効果の大きさはオスとの遭遇頻度に依存すると

考えられます。オスとの遭遇頻度が高い環境では、メスはより多くのオスと交尾することで

直接的利益を受容し、メスの適応度が向上すると考えられます。一方、オスとの遭遇頻度が

低い環境では直接的利益をメスは得ることが困難なため、トレードアップやメスの隠れた
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選好性を通じて間接的にメスの適応度が向上するのかもしれません。 
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４章 幼虫期の発育条件がオス内競争とメスの配偶者選択に及ぼす影響 

 

序論 

2、3 章では、成虫期の環境要因が性選択に影響を及ぼすことが明らかになりましたが、本

章では幼虫期の環境要因とオス内競争とメスの配偶者選択の関係に焦点を当てます。昆虫

では幼虫期の環境要因によって成虫期の形態・行動が変化することはよく知られています。

特に角や大顎を持つ武装昆虫では、性選択によって誇張されたこの武器形質の発現や大き

さが栄養状態や個体群密度などの幼虫期の環境要因に著しく影響されることが知られてい

ます（Emlen & Nijhout 1999; Emlen & Nijhout 2000; Bonduriansky & Rowe 2005; Candolin 

2005; Miller & Emlen 2010; Katsuki et al. 2012b; House et al. 2016a）。従って、この武器形

質の環境要因による変異は性選択に影響を及ぼす可能性があります。実際、この武器形質の

変化がオスの繁殖戦術に影響することが分かっています。環境条件によって武器形質に著

しい差異が生じることで、オス内で顕著な形態の違いが生じることがあります。典型的な例

が大型オスと小型オスのように異なる２形態を示すオス内二型であり、両者の間では繁殖

戦術に違いがあることが報告されています（Moczek & Emlen 2000; Hunt & Simmons 2001; 

Forslund 2003; Okada et al. 2006; Okada et al. 2011c）。また、この武器形質はアロメトリー

の研究材料としても扱われています。アロメトリーとは生物の体の大きさに関わらず、ある

形質とある形質もしくは全体の間にみられる線形の関係のことであり、相対成長とも呼ば

れます。通常、種内で観察されるアロメトリーは線形ですが、武器のアロメトリーは非線形

を示すことがあります（Eberhard & Gutierrez 1991; Emlen & Nijhout 2000; Tomkins et al. 

2005a）。その中には、体サイズの指標に対する両数対数線形関係において、その回帰の傾き

が 1.0 を超える「ポジティブアロメトリー」を示す種もいます（Gould 1966; Emlen & Nijhout 

2000）。このような種では、大型オスはより大きな武器を持ち、小型オスはより小さな武器

を持つ傾向にあるため、ポジティブアロメトリーを示す種はオス内二型の研究でも対象に

なっています（Tomkins et al. 2005a）。 

 

大型オスはメスと交尾するために大きな武器を持ち、闘争によってメスを獲得しますが、小

型オスは小さな武器しか持たず、代替交尾戦術を採用することが知られています。代替交尾

戦術の例として、他のオスが守っているメスにこっそり近づき交尾をするスニーキング戦

術や様々な場所へ移動しメスを探しまわるサテライト戦術などがあります（Tomkins et al. 

2005a; Knell 2009b）。しかし、大半の研究は大型オスと小型オスの交尾戦術や繁殖形質の違

いにのみに焦点を当てており（Eberhard 1982; Gross 1996; Simmons et al. 1999; Moczek & 

Emlen 2000; Tomkins & Simmons 2000; Tomkins et al. 2005a; Okada et al. 2007）、生活史形

質などの適応度に関連する形質の違いを調べた研究は限られています（Hunt & Simmons 

1997; Radwan & Bogacz 2000; Kotiaho & Simmons 2003; Smallegange 2011）。しかし、これ

らの非繁殖形質の変異も大型オスと小型オスの繁殖成功に寄与することがあります（Gross 
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1996; Smallegange & Johansson 2013）。また、これらの形質の違いは大型オスと小型オスの

武器形質の違いから生じる可能性があります（Nijhout & Emlen 1998; Emlen 2001; Simmons 

& Emlen 2006; Okada & Miyatake 2009）。武器形質は発達上で大きな投資が必要になるため

（Kotiaho 2001）、武器形質の発達は他の形質の発達を阻害する可能性があります。この発

達上のトレードオフによって、武器をもたない小型オスは適応度に関係する武器形質以外

の形質に投資が可能になり、代替戦術の採用が容易になるかもしれません（Pizzari et al. 

2007; Yamane et al. 2010; Suzaki et al. 2015）。対照的に、幼虫期に十分に資源を獲得できた

オスは成虫期にその資源をより多くの適応度に関する形質に投資できることが考えられま

す（Grafen 1990; Hunt et al. 2004）。このようなオスは武器形質だけでなく、他の適応度に

関連する形質についても優れた発育・発達がみられるため（Candolin 2003）、大型オスと小

型オスの差異が生じるかもしれません。以上のことから、形態、行動、生活史などの複数の

形質において大型オスと小型オスの間で違いが生じる可能性があります（Tomkins et al. 

2005b; Morris et al. 2016; Ito et al. 2017）。 

 

オオツノコクヌストモドキのオスの大顎サイズには遺伝変異がありますが（Okada & 

Miyatake 2009; Okada et al. 2014）、幼虫期の発育環境にも強く影響されます（Okada & 

Miyatake 2010b; Katsuki et al. 2012b）。幼虫は餌や蛹化場所をめぐって競争し、時には共食

いも発生するため（Tsuda & Yoshida 1984; Tsuda & Yoshida 1985; Ozawa et al. 2015）、幼

虫期の競争は幼虫の資源獲得に影響を及ぼします。1 章で少し述べましたが、この幼虫の資

源競争は密度に大きく左右され、高密度であるほど幼虫の資源獲得量に個体差が生じます

（Okada & Miyatake 2010b）。その結果、オス内に著しい大顎サイズの変異が生じます

（Okada & Miyatake 2010b）。大顎サイズと体サイズの関係はポジティブアロメトリーを示

すため、大きなオスは小さなオスに比べ、相対的に大きな大顎を持つことが分かっています

（Okada et al. 2006）。しかし、大きなオスと小さなオスにおける生活史形質などの違いに

関する情報はありません。本種のオスに関する先行研究から、精巣が大きいほど多くの精子

をメスに輸送することができ、受精の成功率においても有利であると考えられています

（Yamane et al. 2010; Lane et al. 2015）。本種では、歩行活動量が捕食者回避、採餌、配偶

者の探索に関連しています（Yamane et al. 2010; Fuchikawa & Okada 2013）。さらに、本種

のオスを対象とした量的遺伝学的アプローチでは、大顎サイズと歩行活動量（Fuchikawa & 

Okada 2013）および精子競争形質（Yamane et al. 2010）との間に負の遺伝相関が検出され

ましたが、オスの魅力度や求愛の質である求愛率とは関連しませんでした（Okada et al. 

2014）。上述したとおり、武器形質との関係性がみられる形質については大きなオスと小さ

なオスとの間に違いがあるかもしれません。 

 

そこで、本種のオスの体サイズと大顎サイズの関係を分析するとともに、体サイズと闘争・

交尾行動、精子競争形質（精巣サイズ・精子数・受精成功数）、歩行活動量（単位時間当た
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りの歩行距離）、生活史形質（発育期間・寿命）との関係を調べました。この調査から、大

きなオスと小さなオスの間でこれら形質に違いあるかが分かります。得られた結果から、本

種の大きなオスと小さなオスとの間の繁殖戦術の違いを考察しました。 

 

 

実験方法・材料 

前述のように、体サイズの違いは幼虫競争の結果で生じます。勝者はより多くの餌を獲得す

ることで大きいオスになりますが、敗者は十分な餌を獲得できないため小さいオスになり

ます。ストック培養では幼虫競争が起こる密度で飼育・維持されており、ストック個体の体

サイズには一定のばらつきが生じます（詳しくは Okada et al. 2006 を参照）。本章ではスト

ック培養からオスとメスを無作為に選び、以下の実験に使用しました。 

 

オスの大顎サイズと前胸幅 

ストック培養から無作為に 357 匹のオスを採取し、大顎サイズと前胸幅（±0.01 mm）を

Okada & Miyatake (2010b) にしたがって測定しました。前胸幅は体サイズの指標として用

いました（Okada & Miyatake 2009）。 

 

オス同士の闘争行動 

オス同士の闘争行動を観察するために、闘争の場となるプラスチック皿（直径 17mm, 高さ

20mm）に濾紙（直径 17mm）を設置しました。ストック培養から無作為に 63 匹のオスを

集めました（オス 1）。次に、オス 1 の闘争者としてストック培養からオスを無作為に採取

しました（オス 2）。オス 2 には識別のために鞘翅に白点（三菱ペイントマーカー）をつけ

ました。2 匹のオスを同時にプラスチック皿に投入し、30 分間行動を観察しました。相手

を押しのけて戦いの場から追い出したオスを勝者とし、戦いから退いたオスを敗者としま

した。 実験方法の詳細については、Okada & Miyatake (2010a)を参照してください。実験

後、各オスの前胸幅を測定しました。 

 

求愛率と魅力度 

求愛率については、2 章の実験方法・材料「オスの性選択形質」を、また魅力度については

3 章の実験方法・材料「オスの性選択形質」を参照してください。ここでは、80 匹のオスを

測定に使用しました。 

 

精巣 

ストック培養から 63 匹のオスを無作為に採取し、各オスの前胸幅を測定しました。その後、

Yamane et al. (2010) に従って精巣サイズの測定を行いました。ピンセットで左右の精巣を

体から取り出し、脱イオン水の中で周囲の組織と分離しました。精巣の長さ(L)と幅(W)を、
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解剖顕微鏡モニタリングシステムを用いて 0.01mm 単位で測定し、精巣が楕円形であると

仮定して、V =(πLW2)/6 の式を用いて精巣サイズ（mm3）を算出しました。 

 

精子数 

オスからメスに輸送された精子数を調べるために、ストック培養から 60 匹の未交尾オスを

無作為に採取し、ストック培養から採取した未交尾メスとペアリングしました。交尾は濾紙

を敷いたガラス容器（直径 15mm, 高さ 40mm）内で、通常の明期に行いました。交尾後、

メスは追加の交尾を防ぐために容器から取り出し、-20℃の冷凍庫で保存しました。その後、

メスの体から受精嚢を取り出し、スライドガラス上の脱イオン水の中に入れ、破砕します。

精子懸濁液をピンセットで撹拌して精子を分散させ、スライドガラス上で風乾させます。光

学顕微鏡（BX51, Olympus, Tokyo, Japan）を用いてスライドガラス上の精子数をカウント

します。これによりオスが輸送した精子数を評価しました（詳しくは Okada et al. 2010 お

よび Yamane et al. 2010 を参照）。実験後、各オスの前胸幅を測定しました。 

 

受精成功数 

ストック培養から無作為に 68 匹の未交尾メスを採取し、各メスを濾紙（直径 17mm, 高さ

20mm）入りのプラスチック容器に個別に投入しました。30 分後、各容器にオスを 1 匹ず

つ加え、交尾が終了するまでペアを継続的に観察しました。交尾後、追加の交尾を防ぐため

にオスをプラスチック容器から取り出し、前胸幅を測定しました。その後、メスは餌（20g）

を入れた産卵容器（直径 70mm, 高さ 25mm）にそれぞれ移し、2 ヶ月間単独で飼育しまし

た。メスの産子数はこの産卵容器から出てきた子の総数として記録しました。このメスの産

子数は本種におけるオスの受精成功数の代用として使用されています（詳細は House et al. 

2016b を参照）。 

 

歩行活動量 

成虫の歩行活動量を測定するためにビデオ画像解析システム使用しました（詳細は

Fuchikawa & Okada 2013 を参照）。歩行活動量測定のために、ストック培養から 115 匹の

オスを採取し、各オスをプラスチック皿（直径 35mm, 高さ 10mm）に入れ、容器の中で自

由に動けるようにしました。画像は、25℃条件下で CCD ビデオカメラ（VCC-250A；CIS，

東京，日本）により 1 フレーム／秒で 10 分間記録されました。得られた画像は画像解析ソ

フト（Image Hyper II; Digimo, Osaka, Japan）を用いて解析し、各オスの移動距離を算出し

ました。測定環境に慣らすために、追跡開始の 60 分前にオスを個別の容器に入れました。

（詳細は Fuchikawa & Okada 2013 を参照）。実験後、各オスの前胸幅を測定しました。 

 

寿命 

ストック培養から無作為に 98 匹のオスを採取しました。Okada et al.（2011b）に従い、羽
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化直後の各オスを 4g の餌が入ったガラス容器 （直径 15mm, 高さ 40mm）で飼育し、寿命

を評価しました。餌は 1 ヶ月に 1 回交換し、生存率を毎週調べました。この実験に用いた

オスの前胸幅は死亡時に測定しました。 

 

発育期間 

ストック培養から産卵されたばかりの卵を 100 個採取し、プラスチック容器（直径 70mm,

高さ 20mm）に餌（20g）を十分に入れて飼育し、発育期間を調べました。この飼育密度は、

他の実験で使用したオスの飼育密度と同じです。前述したように、高密度では蛹化が阻害さ

れます（Okada et al. 2006）。幼虫を 25℃の容器内で個別に飼育した場合、卵から成虫まで

の平均発育期間はオスが約 45 日でメスが約 43 日です（Katsuki et al. 2012b）。本種の蛹化

期間は約 6 日であり（Tsuda & Yoshida 1984）、30 日後に個別に飼育することで、高密度下

での蛹化阻害は無視できます。そのため、卵を導入してから 30 日後に、各幼虫を 24 ウェ

ルの組織培養プレートの 1 ウェルに 1g の餌とともに個別に入れました。また、繰り返しを

３つ設けました。 

 

統計解析 

従属変数をオス 1 が勝ったか、先に攻撃したか（1＝勝つ, 0＝負ける、または 1＝攻撃する, 

0＝攻撃される）とし、独立変数をオス 1 とオス 2 の前胸幅とするロジスティック回帰分析

を用いて、オスの闘争行動の結果と体サイズの関係を調べました。各形質（大顎サイズ、交

尾受容時間、求愛率、精巣サイズ、精子数、受精成功数、歩行活動量、寿命、発育期間）を

累乗関数（Gould 1966）に当てはめました。累乗関数 y = mxα において、y は各形質サイズ

の実測値、x は前胸幅の実測値、α と m は回帰係数です。ある形質の α が 1 以上(1 未満)

の場合、大きくなるにつれ(小さくなるにつれ)、その形質は不釣り合いに大きく(小さく)な

り、正(負)のアロメトリーを示します。α＝1 の場合、その形質はアイソメトリーになりま

す（Shingleton et al. 2007）。発育期間の実験で、幼虫の生存率と出現したオスとメスの割合

において繰り返し間の違いがあるかどうかを調べるために、繰り返し（1, 2, 3）を独立変数

とするロジスティック回帰分析を用いました。卵から成虫までの発育期間を従属変数とし、

繰り返し（1, 2, 3）を独立変数とする ANOVA を用いて、繰り返しの間で発育期間に違いが

ないかを調べました。変数減少法を使用して、フルモデルから有意でない交互作用項を削除

しました（Grafen & Hails 2002）。JMP 7（SAS Institute 2007）を用いて統計解析を行いま

した。 

 

 

結果 

すべてのオス同士のペアで闘争が観察されました。オス 1 の前胸幅が大きいほど、そして

オス 2 の前胸幅が小さいほど、オス 1 が闘争に勝つ頻度が高くなりました(オス 1, 26.91±
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6.78 (coefficient±SE), 𝜒2
1 = 29.902, P < 0.001, オス 2, -9.82±4.87, 𝜒2

1 = 4.414, P = 0.036)。

一方、オス 1 が相手を先に攻撃する頻度はオス 1 やオス 2 の前胸幅とは関係がありません

でした(オス１, 𝜒2
1 = 0.296, P = 0.586, オス 2, 𝜒2

1 = 0.307, P = 0.580)。なお、オス 1 とオ

ス 2 の前胸幅に有意な差はありませんでした（オス 1, 1.18±0.01 (平均±標準誤差), オス

2, 1.20±0.009, F1,124 = 0.744, P = 0.118）。飼育した 100 個の卵のうち、繰り返し 1、2、3

で、それぞれ 86 匹、87 匹、84 匹の成虫が羽化に成功しました。生存率において繰り返し

の間で有意な差はありませんでした（𝜒2
2 = 0.377, P = 0.828）。羽化した成虫は、繰り返し

1 ではオス 45 匹とメス 41 匹、繰り返し 2 ではオス 43 匹とメス 44 匹、繰り返し 3 ではオ

ス 40 匹とメス 40 匹がそれぞれ羽化しており、繰り返しの間で雌雄の割合に有意な差はあ

りませんでした（𝜒2
2 = 0.197, P = 0.906）。卵から成虫になるまでの発育期間については、

繰り返しの間で差がなかったため（F2,129 = 0.580, P = 0.561）、繰り返しのデータを１つに

統合して累乗関数に当てはめました。 

 

大顎サイズ、精巣サイズ、歩行活動量、発育期間については累乗関数による回帰係数αが有

意でした（表 4, 図 7, 図 9ad, 図 10b）。大顎サイズでは、回帰係数 α は 1 よりも有意に大

きく、オスの大顎サイズと前胸幅の関係は正のアロメトリーを示しています。また、精巣の

大きさについては、回帰係数 α が 1 と有意な差がなかったことから、精巣はアイソメトリ

ーを示すことがわかりました。一方、歩行活動量と発育期間は前胸幅との間に負の関係があ

りました。交尾受容時間（魅力度）、求愛率、メスに輸送した精子数、受精成功数と寿命で

は、有意な係数αは得られず（表 4, 図 8ab, 図 9bc, 図 10a）、これらの形質は前胸幅と関係

性がないことを示しています。 

 

 

考察 

本研究の結果から、前胸幅といくつかの適応度に関連した形質との間に有意な関係がある

ことがわかりました。従って、本種の大きなオスと小さなオスの間に形態、行動、生活史に

違いがあるようです。また、オスの前胸幅と大顎サイズの関係は正のアロメトリーを示し、

前胸幅の大きなオスは大きな武器を持っていることが分かりました。我々の以前の研究

（Okada et al. 2006）と一致しており、同様の知見は他の昆虫でも観察されています

（Oliveira et al. 2008）。大きなオスは小さなオスに比べて闘争の勝率が高く、相手が小さい

オスであるほど勝率は高くなりました。これは、大顎サイズや前胸幅が戦いの結果を左右す

るためかもしれません（Okada et al. 2006; Okada & Miyatake 2010a）。しかし、小さなオス

は積極的にオス同士の闘争に参加しており、オスの前胸幅と攻撃頻度に有意な差はありま

せんでした。同様に、Onthophagus acuminatus と O.taurus でも、大型オス（角のあるオス）

と小型オス（角のないオス）に関わらず、オスはメスに近づくためにライバルのオスと戦い

ます（Emlen 1997; Moczek & Emlen 2000）。どちらの甲虫も、小型オスは闘争の勝率が低
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く、負けた後はスニーキング戦術をとります（Emlen 1997; Moczek & Emlen 2000）。小型

オスは歩行活動量が高く、大型オスが守っているメスにこっそりと近づくことができます

（Moczek & Emlen 2000）。本種のオスでは、闘争に負けた際に、新しい縄張りに移動・分

散する傾向があります（Okada et al. 2010; Fuchikawa & Okada 2013）。本研究で、歩行活動

量は前胸幅と負の関係にあることから、前胸幅の小さいオスは歩行活動量が高く、他のオス

のいない新しい縄張りに分散するかもしれません。 

 

本種では、大きいオスは闘争に強く縄張り内でメスを守ることができるため、小さいオスは

メスを守るオスとの間で頻繁に精子競争にさらされます（Okada et al. 2010; Yamane et al. 

2010）。精子競争を通じて精子生産に多くの投資をするオスが選択されるということが知ら

れています（Parker 1998; Hosken & Ward 2001; Simmons 2001）。実際、O. binodis の小型

オスは受精成功を得るために射精物に投資します（Simmons et al. 1999; Tomkins & 

Simmons 2000）。本種では、前胸幅と精巣はアイソメトリーを示し、大きなオスと小さなオ

ス間で精巣サイズに有意な差がありますが、前胸幅に対する相対サイズに差がありません

でした。ただし、小さなオスは大きなオスよりも精巣が小さいにもかかわらず、受精成功数

とメスに輸送した精子数は、大きなオスと違いはありませんでした。従って、小さなオスは

1 回の交尾で、相対的に多くの精子をメスに輸送できると考えられます。あるいは、大きな

のオスは闘争に強く、新しい縄張りに分散する必要がないため、縄張り内で同じメスと繰り

返し交尾することができます。そのため、1 回の交尾でより多くの精子をメスに輸送する必

要がないのかもしれません。 

 

生活史形質の測定では、前胸幅は発育期間（卵から成虫まで）と負の関係にあり、成虫の寿

命とは相関がないため、大きいオスは小さいオスよりも発育期間が短いことがわかりまし

た。本種も含め、一般的に発育が速い個体は適応度上有利だと考えられています（Roff 2002; 

Okada et al. 2015）。さらに、発育期間が短いと交尾の機会が多くなるため、交尾の成功数

が多くなる可能性もあります（Andersson 1994）。大顎サイズと幼虫期の発育期間（蛹期間）

の間に負の遺伝相関があることが分かっており（Okada et al. 2011b）、本研究結果と矛盾し

ません。これは幼虫期により多くの資源を獲得することで、大顎と発育速度に関係する形質

により多く投資できるからかもしれません（Hunt et al. 2004）。 

 

オスの前胸幅はオスの魅力度（交尾受容時間）や求愛率とは関連しておらず、これは本種の

先行研究と一致しています（Okada et al. 2014）。O. acuminatus での知見と同様に（Emlen 

1997）、本種でも魅力度や求愛率において大きいオスと小さいオスの間に有意な差がないこ

とを示しています。一般的に、闘争に優れたオスは、交尾中や交尾後に直接的利益や間接的

利益を提供することができます。この場合、競争力のあるオスを好むような選好性が進化す

ると予測されますが、本種では前胸幅や大顎サイズが大きい競争的なオスによる直接的な
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メスの適応度の向上は見られませんでした（Okada et al. 2014; 2 章参照）。本種では、競争

力のあるオスと交尾をすると、メスはより競争力のある息子を産むが、その娘の適応度は低

いことが知られています。そのため、競争力のあるオスによる間接的な利益は減少します

（Harano et al. 2010）。２章で、競争力の優れたオスに対するメスの選好性は抑制されてい

ると結論づけられており、本章のより大きなオスに対するメスの選好性はないという研究

結果と一致しています。 

 

結論として、大きなオスは大顎サイズが大きく、闘争能力が高く、発育期間が短くなりま

した。一方、小さなオスは大顎サイズが小さいが、相対的な精巣サイズが大きく新しい縄

張りへの分散能力（歩行活動量）が高いことが明らかになりましました。これは、大きな

オスでは闘争によってメスを獲得し、小さなオスではスニーキング戦術やサテライト戦術

などの代替戦術によってメスを獲得していると考えられます。個体群密度が高い場合で

は、幼虫競争は激しいため、代替戦術を採用する小さなオスの出現率が高くなります。一

方、低密度環境では、多くの幼虫は十分な餌資源を獲得することで大きなオスになり

（Okada & Miyatake 2010b）、集団中のオスは闘争によってメスを獲得していると考えら

れます。従って、幼虫期の密度条件はオス内競争の結果に影響する可能性があります。一

方で、大きなオスと小さなオスの魅力度と求愛行動に違いがなかったため、メスの配偶者

選択への影響は大きくないようです。  
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６章 総合考察 

 

本研究では、オオツノコクヌストモドキを用いて、性選択の主要因であるオス内競争とメス

の配偶者選択が環境要因に影響を受けるかについて調査しました。 

 

2 章では、同一オスとの同居によってメスの適応度は上がりますが、同居した相手が闘争に

強いオスの場合、メスの適応度の増加率は低くなりました。3 章では、オス 2 匹と遭遇した

場合、メスは自身の適応度を間接的に増加させるために、再交尾するかを決定します。また、

交尾相手が多くなれば、メスは直接的な利益も得ることが明らかになっています（Okada et 

al. 2015）。これらの結果を本種の生態に照らし合わせてみます。本種のオスは同種を引き寄

せる集合フェロモンを分泌することが知られています（Yoshida 1958; Tebayashi et al. 1998; 

Tashiro et al. 2004; Okada et al. 2006）。集合フェロモンはメスを誘引しますが、ライバルで

あるオスも引き寄せてしまいます。そのため闘争に強いオスは縄張りを維持できる可能性

が高く、メスはそのようなオスとの同居が長くなると考えられます。このような場合、メス

は他のオスと交尾する機会は少なく、2 章の実験環境に近いことが分かります。この縄張り

の維持・防衛が成功する割合は、個体群密度が大きく影響します。低密度環境では闘争頻度

は低く、オスが入れ替わることも少なくなります。そのため、メスは同じ強いオスと複数回

の交尾をすることで直接的な利益を得ることができますが、オスからの誤った攻撃にも晒

されます。この 2 章の実験環境と似た個体群密度が低い環境では、オス内競争はより強く

作用しますが、メスの配偶者選択はそれほど強く作用しないかもしれません。 

 

個体群密度が高い環境では、縄張りを防衛するオスは、縄張りに侵入するオスとの闘争頻度

が高くなるため、メスや縄張りを維持するコストが大きくなることが知られており、本種も

例外ではないようです(Kokko & Rankin 2006; Knell 2009a; Sasaki et al. 2010)。また、4 章

で示したように、スニーキング戦術など代替戦術を採用するオスもより多く出現するため、

メスを防衛しきれず、縄張りを維持する利益が小さくなる可能性が高いです（Simmons et 

al. 1999）。このような状況では、オスはメスの防衛に失敗する頻度が増すため、メスは複数

のオスと交尾することになります。その結果、オス内競争による闘争に強いオスへの選択圧

が弱くなることが考えられます。この個体群密度が高い状況は 3 章の実験環境に近く、メ

スは複数のオスとの交尾によって間接的・直接的利益を得ることができるのかもしれませ

ん。また、この状況下では、交尾後の性選択がメスの配偶者選択による魅力的なオスへの選

択圧と同調しているため、メスの配偶者選択がオスに強く作用することが考えられます。 

 

4 章とこれまでの先行研究の結果から（Okada & Miyatake 2010b）、低密度環境では、多く

の幼虫が十分な餌資源を利用できることから、小さいオスの出現割合は低く、武器の大きい

オスが多くなります。その結果、闘争によってメスを獲得するため、オス内競争の選択圧が
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強くなると考えられます。また、上述したように低密度環境では縄張りの維持が容易になる

ため闘争に強い個体が有利になります。一方、高密度環境では十分な餌資源を獲得できない

幼虫が増加するため、代替戦術を使用する小さなオスの出現割合が高く、闘争によって得ら

れるオスの繁殖成功は小さくなるようです（Pomfret & Knell 2008）。その結果、オス内競争

の選択圧は弱くなるかもしれません。従って、幼虫期と成虫時の個体群密度はオス内競争と

メスの配偶者選択に同じように作用すると考えられます。 

 

以上のことから、オス内競争とメスの配偶者選択は環境要因によって影響を受けることが

明らかになりました。性選択の多くの研究は一定の環境下での実験がほとんどで、野外の環

境条件に即していないことが近年指摘されています（García-Roa et al. 2020; Plesnar-Bielak 

& Łukasiewicz 2021）。性選択に影響を及ぼす環境要因は密度だけではなく、温度、湿度、

日長や外敵の存在など数多く存在します。例えば、天敵の有無が性選択に影響を及ぼすこと

が知られています（Okada et al. 2021）。また近年、地球温暖化の影響もあり、温度環境が性

選択に影響を及ぼすことに焦点を当てた研究もいくつか存在しています（Suzaki et al. 2018; 

García-Roa et al. 2020）。このように、環境要因が性選択に影響を及ぼすという証拠は増え

つつあります（Cornwallis & Uller 2010; Miller & Svensson 2014; Evans & Garcia-Gonzalez 

2016; García-Roa et al. 2018; Plesnar-Bielak & Łukasiewicz 2021）。今後は、これら環境要因

間の相互作用も調べることで、より性選択の理解が深まるのではないかと考えています。進

化生物学の中心的な課題の 1 つは、なぜ同種でも様々な形態が存在し、異なる形態を持つ

集団が淘汰されずに生存しているのかという生物の多様性を解き明かすことです。今後は、

性選択の研究において環境の効果を取り入れた研究が増えることで、この問題の解決につ

ながるのではないかと私は考えています。 
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摘要 

 

本研究では、オオツノコクヌストモドキを用いて、環境要因によって性選択におけるオス内

競争とメスの配偶者選択がどのような影響を受けるかについて、2 章から 4 章で調査しまし

た。その摘要を以下に記します。 

 

２章 配偶者との同居が性選択の利益に及ぼす影響 

本種の先行研究から配偶者選択による直接的な利益がないことが分かっています。しかし

ながら、1 個体の配偶者との 1 回の交配という実験設定で行っており、メスの適応度はオス

と交配を繰り返しできる環境や配偶者との遭遇率といった要因の影響を受けるため、その

可能性を考慮していません。そこで、本章では配偶者との同居がメスの適応度にどのような

影響を及ぼすかを調べました。継続的なオスとの同居によって、メスの適応度（産子数）が

向上しました。これは複数回の精子提供による効果と考えられます。質の高い求愛行動を示

す魅力的なオスが同居相手の場合では、この同居の効果に更なる影響を及ぼすことはあり

ませんでした。一方、競争力の高いオスと同居する場合、オスからの攻撃を受けることにな

り、メスの適応度が減少することがわかりました。とはいえ、同居による繰り返し交尾によ

ってメスの適応度は向上するため、競争力の高いオスによる適応度の減少による効果は大

きくありません。本種のメスはオスとの同居によって直接的利益を得る機会が増えますが、

競争力の高いオスからの攻撃を受ける機会も増える可能性があります。従って、同じ配偶者

との遭遇頻度が変化すると、性選択に影響を及ぼすことが明らかになりました。 

 

3 章 配偶者と連続した遭遇が性選択の利益に及ぼす影響 

野外では、メスは 1 個体のオスだけはなく、複数のオスと遭遇することが一般的です。配偶

者選択の利益のため、メスは連続した遭遇条件で交尾相手を選ばなければなりません。した

がって、このような条件下で、メスがどのように遭遇した配偶者を評価し再交尾するか、そ

してこの再交尾の決定がメスにどのような利益をもたらすかを調べる必要があります。そ

こで、メスの再交尾の決定が配偶者の質によって影響を受けるかを、1 回交尾を経験した既

交尾メスを使って調べました。その結果、2 匹のオスとの交尾ではメスは直接的な利益を得

ていませんでした。ただし、メスは 4 匹のオスと交尾すると、コストなしに直接的な利益が

あることが先行研究より報告されています。一方、２匹のオスとの交尾によって、トレード

アップや隠れたメスの選好性によって、メスは魅力的なオスの精子を取得する機会が生じ

ます。以上のことから、本種では再交尾による直接的・間接的な利益があるので、複数のオ

スと交尾をするメスが選択上有利になります。ただし、この効果の種類と大きさはオスとの

遭遇頻度に依存すると考えられます。オスとの遭遇頻度が高い環境では、メスはより多くの

オスと交尾し、直接的な利益を得ることができます。その結果、メスの適応度は向上するこ

とが考えられます。一方、オスとの遭遇頻度が低い環境では、メスは直接的利益を得ること
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が困難であるが、トレードアップやメスの隠れた選好性による間接的な利益を得ることが

できるようです。 

 

４章 幼虫期の発育条件がオス内競争とメスの配偶者選択に及ぼす影響 

昆虫では、成虫期の形質は幼虫期の発育環境に強く影響されます。本種の幼虫は餌や蛹化場

所をめぐって競争し、この競争に幼虫の資源獲得は大きく左右されます。1 章で少し述べま

したが、この資源競争は密度に大きく左右され、高密度であるほど幼虫の資源獲得量に個体

差が生じます。その結果、オス内にオス内競争とメスの配偶者選択に関与する形質の変異が

生じます。大きなオスは大顎サイズが大きく、闘争能力が高く、発育期間が短くなりました。

一方、小さなオスは大顎サイズが小さいが、大きなオスと大差ない数の精子をメスに送り、

新しい縄張りへの分散能力（歩行活動量）が高いことが明らかになりました。これは、大き

なオスでは闘争によってメスを獲得し、小さなオスではスニーキング戦術やサテライト戦

術などの代替戦術によってメスを獲得していると考えられます。高密度環境では、幼虫競争

が激しいため、代替戦術を採用する小さなオスの出現率が増加します。一方、低密度環境で

は、多くの幼虫は十分な餌資源を獲得するため、大きなオスの集団中の割合が高くなり、闘

争によってメスを獲得する割合も高くなるのかもしれません。 
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図表 

 

 

表 1 メスで測定された形質の分散分析 

形質 要因 自由度 平均平方 F 値 P 値 

産子数 処理区 2 22747.031 35.076 <0.0001 

 メスの体重 1 51932.691 80.081 <0.0001 

 大顎サイズ 1 2625.832 4.049 0.045 

 求愛率 1 265.777 0.410 0.523 

 処理区 ×大顎サイズ 2 3129.873 4.826 0.009 

 エラー 292 648.500   

卵サイズ 処理区 2 4.182 × 10-5 0.447 0.640 

 メスの体重 1 7.896 × 10-5 0.843 0.359 

 大顎サイズ 1 2.740 × 10-5 0.293 0.589 

 求愛率 1 8.333 × 10-5 0.890 0.346 

 エラー 294 9.364 × 10-5   

寿命 処理区 2 5.151 0.143 0.867 

 メスの体重 1 15.643 0.435 0.510 

 大顎サイズ 1 0.072 0.002 0.964 

 求愛率 1 2.603 0.072 0.788 

 処理区 ×大顎サイズ 2 234.040 6.513 0.002 

 エラー 292 35.937   

有意でない交互作用項はモデルから削除しています。 
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表 2 メス単独処理区、オス-メス処理区、メス-メス処理区でのメスの産子数の分散分析 

処理区 要因 自由度 平均平方 F 値 P 値 偏相関係数 (± SE)  

メス単独処理区 メスの体重 1 9745.282 16.973 < 0.0001 0.386 ± 0.094 

 大顎サイズ 1 15.242 0.027 0.8709  

 求愛率 1 437.606 0.762 0.3848  

 エラー 96 574.163    

オス-メス処理区 メスの体重 1 13250.973 26.759 < 0.0001 0.454 ± 0.088 

 大顎サイズ 1 8530.205 17.226 < 0.0001 -0.354 ± 0.085 

 求愛率 1 0.803 0.002 0.968  

 エラー 96 495.198    

メス-メス処理区 メスの体重 1 30126.611 35.161 < 0.0001 0.512 ± 0.087 

 大顎サイズ 1 64.932 0.076 0.784  

 求愛率 1 1942.635 2.267 0.135  

 エラー 96 856.828    

有意でない交互作用項はモデルから削除しています。 
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表 3 メス単独処理区、オス-メス処理区、メス-メス処理区でのメスの寿命の分散分析 

処理区 要因 自由度 平均平方 F 値 P 値 偏相関係数 (± SE) 

メス単独処理区 メスの体重 1 19.951 0.671 0.415  

 大顎サイズ 1 18.774 0.631 0.429  

 求愛率 1 2.192 0.074 0.787  

 エラー 96 29.754    

オス-メス処理区 メスの体重 1 5.747 0.219 0.641  

 大顎サイズ 1 294.592 11.233 0.001 -0.325 ± 0.097 

 求愛率 1 0.030 0.001 0.973  

 エラー 96 26.226    

メス-メス処理区 メスの体重 1 0.035 0.001 0.980  

 大顎サイズ 1 147.008 2.763 0.100  

 求愛率 1 0.980 0.018 0.892  

 エラー 96 53.217    

有意でない交互作用項はモデルから削除しています。 
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表 4 累乗関数による各形質における α 値 

形質 α ± SE t 値 P 値 95%信頼区間 

大顎サイズ 2.76 ± 0.12 22.55 < 0.001 2.52 – 3.00 

交尾受容時間 -0.77 ± 1.60 -0.48 0.631 -3.97 – 2.42 

求愛率 0.33 ± 0.63 0.49 0.628 -1.05 – 1.73 

精巣 1.06 ± 0.21 5.17 < 0.001 0.65 – 1.48 

精子数 0.38 ± 0.84 0.46 0.650 -1.30 – 2.07 

受精成功数 -0.18 ± 0.88 -0.21 0.835 -1.95 – 1.58 

歩行活動量 -2.79 ± 1.21 -2.30 0.023 -5.19 – -0.38 

寿命 0.62 ± 0.41 1.50 0.138 -0.20 – 1.44 

発育期間 -0.37 ± 0.14 -2.59 0.010 -0.65 – -0.09 
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図 1 

 

 

図 1 メス単独処理区、オス-メス処理区、メス-メス処理区のメスにおける産子数(a)、卵サ

イズ(b, mm3×10-2)、寿命(c, 週)の平均値と標準誤差。卵サイズはメス 1 個体あたり 5 個の

卵の平均値を使用。異なるアルファベットはホルム＝ボンフェローニ法(Rice 1989)による

Student の t 検定で P < 0.05 で有意差があることを示します。 
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図 2 

 

 

図 2 メス単独処理区(a)、オス-メス処理区(b)、メス-メス処理区(c)における産子数とオス

の大顎サイズ(mm)の関係 
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図 3 

 

 

図 3 メス単独処理区(a)、オス-メス処理区(b)、メス-メス処理区(c)におけるメスの寿命（週）

とオスの大顎サイズ(mm)の関係 
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図 4 

 

 

 

図 4 第 1 オスの交尾受容時間とメスの再交尾率の関係(a)、および第 2 オスの交尾受容時

間とメスの再交尾率の関係(b)。36 匹のメスのうち 23 匹が再交尾しました。交尾受容時間

が長いほど魅力度が低くなります。各〇は個々の形質値を表します。円の大きさはオスのサ

ンプル数を表します。曲線は一般化線形モデルから推定しました（詳細は本文参照）。 
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図 5 

 

 

図 5 魅力度の高いオスと交尾したメス（A, N = 25）、魅力度の低いオスと交尾したメス（U, 

N = 25）、魅力度の高いオスと最初に交尾し、魅力度の低いオスと再交尾したメス（A + U, 

N = 12）、魅力度の高いオスと最初に交尾し、魅力度の低いオスとの交尾を拒否したメス（A 

– U，N = 13）、および魅力度の低いオスと最初に交尾し魅力度の高いオスと再交尾したメ

ス（U + A, N = 25）における(a)産子数と(b)寿命の平均値と標準誤差。なお、魅力度の低い

オスと最初に交尾したメスで魅力度の高いオスとの交尾を拒否した個体はいませんでした。 
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図 6 
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図 6 魅力度の高いオスと交尾したメス（A, N = 25）、魅力度の低いオスと交尾したメス（U, 

N = 25）、魅力度の高いオスと最初に交尾し、魅力度の低いオスと再交尾したメス（A + U, 

N = 12）、魅力度の高いオスと最初に交尾し、魅力度の低いオスとの交尾を拒否したメス（A 

– U，N = 13）、および魅力度の低いオスと最初に交尾し魅力度の高いオスと再交尾したメ

ス（U + A, N = 25）における(a)息子の交尾受容時間、(b)息子の求愛率、(c)息子の体重、

(d)息子の寿命、(e)娘の産子数、(f)娘の体重および(g)娘の寿命の平均値と標準誤差。図中

の異なるアルファベットはホルム＝ボンフェローニ法(Rice 1989)による Student の t 検定

で P < 0.05 で有意差があることを示します。なお、魅力度の低いオスと最初に交尾したメ

スで魅力度の高いオスとの交尾を拒否した個体はいませんでした。また、交尾受容時間の増

加は魅力度が低下したことを意味します。 
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図 7 

 

 

 

図 7 オオツノコクヌストモドキのオスにおける前胸幅と大顎サイズの関係。図中の曲線は

推定された累乗関数です（詳細は表 4 参照）。 
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図 8 

 

 
 

図 8 オオツノコクヌストモドキのオスにおける前胸幅と(a)交尾受容時間および（b）求愛

率との関係。 
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図 9 

 

 

 

図 9 オオツノコクヌストモドキのオスにおける前胸幅と(a)精巣サイズ，(b)精子数、(c)受

精成功数および(d)歩行活動量との関係。図中の曲線は推定された累乗関数です（詳細は表

4 参照）。 
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図 10 

 

 

 

図 10 オオツノコクヌストモドキのオスの前胸幅と (a) 寿命および(b)発育期間との関係。

発育期間では、繰り返しの間で有意な違いが見られなかったため、繰り返しのデータは１つ

に統合しました。図中の曲線は推定された累乗関数です（詳細は表 4 参照）。 


