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写真1本 研究で解析 に用いた ヒラタシデム シ亜科 の種 の うち、代表的な種。



写真2飛 翔 筋2型 種 である ことが明 らか に されたE.japonioaの 、

飛 翔筋を持つ個体 と持 たない個体。 丸で囲った部分が飛翔筋。

写真3代 表的 な種 の後翅。鞘翅 をはず して後翅 を展開 した状態。



写真4代 表的な種の卵巣。細い管が卵巣小管。
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1章 序論

現在、地球 上 に生息す る生物 には実 に多様 な生活 史パ ター ンがみ られ る。生

物 は、得 られ たエネルギーを、成 長、個体の維 持、及び繁殖 に配分す るが(Winkler

and Wallin 1987; Fox and Czesak 2000)、 それぞれ に配分 す る総 エネル ギー量 は限

られ てい るた め、各形 質への投資量 の間には トレー ドオ フの関係 が ある。 各時

点、及 び時 点間での配分 には、それ ぞれ の生物種 にお ける様 々な制約 とともに、

生活様式や 生息環境 に よって最適 な配分様 式が存在 し、 それ に よって様々 な生

活 史パ ター ンの変異 、及び各形質へ の投 資配分 の変異 が、種間及び種 内で生 じ

る。

昆 虫にお いて飛翔能力 が進化 したのは、デ ボン紀だ と考 え られ てい る(Gaunt

and Miles 2002; Engel and Grimaldi 2004)。 その後 、甲虫 目、バ ッタ 目、カ メム シ

員な ど、昆 虫の様 々 な分類群 において飛 翔能力 の退化 が生 じ、現在 では飛翔 形

質 の退化 した種や 飛翔 多型 を示す 種 は少 な くない(Wagner and Liebherr 1992;

Roff 1990; Roff 1994)。 昆 虫において、飛 翔能力が退化後 に再 び獲得 され た可能

性 のあ る例 が1例 だけ報告 され てい るが(Whitihg et al. 2003)、 一般的 には、飛

翔 能力 を持 つ とい う形質状 態は有翅昆 虫類 においては祖先的 であ ると考 え られ

る。 飛翔 能力の退化 は、飛 翔頻度 の減少 、飛 翔筋の退化 、翅 の退化 の順 に生 じ

る と考 え られて いる(Roff 1986)。 一般 に飛 翔能力 の退化 は、ハ ビタ ッ トの時空

間 的変 動 とそ の 予測 性 が 変化 す る こ とで生 じる と説 明 され て きた(Harrison

1980; Roff 1990; Wagner and Liebherr 1992)。

飛翔 に関わ る器官 の形成及び維持 には 、飛翔筋 の よ うに特 に多 くのエネル ギ

ー が消費 され る ものがあるため(Lovei and Sunderland 1996; Zera and Denno 1997) 、

繁殖 への投資配分 に対 して制約 とな る。 そ のため、一般 に飛 翔能力が退化 した

種 あ るい は個体 では、飛翔形質 へのエネル ギー投 資に よる制約が減少 または消
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失 し、 持 つ 近 縁 種 あ るい は 同種 個 体 に比 べ て繁 殖 へ の相 対 投 資 量 は多 い 場 合 が

ほ とん どで あ る(Roff abd Fiarbaim 1991; Zera and Demo 1997; Fox and Czesak

2000; Jonsson 2003)。

l回 繁 殖 の 昆 虫 に お け る雌 の繁 殖 投資 は 、一般 に1卵 あ た りへ の投 資 と産 卵 数

へ の 投 資 との積 で 表 され 、 これ らの 間 に は トレー ドオ フ の 関係 が あ る。 サ イ ズ

の 大 きい幼 虫 は 、一般 に 飢餓 や 乾燥 へ の耐 性 は強 く、ま た、肉食 性 昆 虫 の場 合 、

サ イ ズ の 大 きい幼 虫 は よ り大 きな 餌 を捕食 し うるた め 、生 存 率 は 高 い(Montague

et al. 1981; Winkler and Wallin 1987; Stewart et al. 1991; Wallin et al. 1992; Fox 1994;

Fox and Czesak 2000; Marshall et al. 2006)。 雌 がそ の よ うな 子 を得 るた め に は 、1

卵 あ た り投 資 量 を大 き くす る必 要 が あ るが 、 そ うす る と トレー ドオ フの 下 で 産

卵 数 は少 な くな る。 幼 虫 の サ イ ズ と生 存 率 の 関係 は 、幼 虫 の 生活 様 式 や 生 息 環

境 に左 右 され る た め 、1卵 あ た り投 資 量 と産 卵 数 の最 適 な形 質 値 セ ッ トも これ ら

に規 定 され る(Smith and Fretwell 1974; Parker and Begon 1986; Bernardo 1996; Fox

and Czesak 2000; Marshall et al. 2006)。 幼 虫 の 生活 様 式 や 生 息 環 境 が 親 の 飛 翔 能 力

の有 無 に よっ て異 な る場 合 に は 、飛 翔 能 力 の有 無 で1卵 あ た り投 資 量 と産 卵 数

の形 質 セ ッ トに 対す る選 択 圧 が異 な り、結 果 と して1卵 へ の相 対 投 資 が 異 な る

可能 性 が あ る。例 え ば 、飛 翔 能 力 を持 つ 親 は 、飛 翔 能 力 を持 た な い親 に比 べ て1

卵 あ た り投 資 量 は少 な い一 方 で 大 量 の卵 を産 む 事 例 が 知 られ て お り、 そ の 理 由

と して 、飛 翔 能 力 を持 つ親 は 、分 散 に よ り幼 虫 を競 争 の 少 な い新 しい 環 境 に さ

らす こ とが 指 摘 され て い る(Montague et al. 1981; Dixon and Howard 1986; Fox and

Czesak 2000)。 この よ うに 、飛 翔 能 力 の退 化 は、 繁殖 投 資 量 の増 加 だ け で な く、

繁 殖 戦略 の 変 化 も生 じ させ る可 能性 が あ る。 こ の よ うに 、飛 翔 能 力 の退 化 は 、

繁 殖 形 質 に種 間変 異 を もた らす 重 要 な 要 因 とな っ た可 能 性 が あ る。

甲 虫 目シデ ム シ科 は 、 モ ン シデ ム シ亜科 と ヒラ タ シデ ム シ亜 科 の2亜 科 か ら

構 成 され る。 モ ン シデ ム シ亜 科 で は 、飛 翔 能 力 を持 た な い 種 は これ ま で に知 ら
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れ てい ない が 、ヒ ラ タ シデ ム シ亜 科 で は 、Silpha属 に お い て 、後翅 の短 い種 や 翅

2型 の種 が 報 告 され て い る(cho and Kwon 1999; Nishikawa 2003)。 ま た 、 ヒ ラタ

シデ ム シ亜 科 のEusilpha属 やSilpha属 の種 で は 、 これ ま で に成 虫の飛 翔行 動 の

観 察 例 は 報 告 され て い な い。これ らの こ とか ら、ヒ ラタ シデ ム シ亜 科 にお い て 、

飛 翔 能 力 を持 た な い 種 は少 な くな い 可 能 性 が あ るが 、 多 くの種 につ い て飛 翔 能

力 を詳 細 に検 討 した研 究例 は な い。

シ デ ム シ科 は 、 脊 椎 動 物 の 死 骸 を餌 資 源 と して利 用 す る腐 肉食 者 で あ る と一

般 に 認識 され て い る(e.g. Leschen 1993; Ratcliffe 1996; Eggert and Muller 1997)。

モ ン シデ ム シ 亜 科 の種 は 、 成 虫 は脊 椎 動 物 の 死 骸 を利 用 した育 児 行 動 を とる こ

とが 知 られ てお り(e. g. Scott 1998; Trumbo et al. 2001)、 成 虫 も育児 の 際 に死 骸 を

餌 と して 利 用 す る(Scott 1988; Scott and Gladstein 1993)。 す なわ ち、 モ ンシデ ム

シ亜 科 は 、 幼 虫 、成 虫 とも実 際 に腐 肉 食者 で あ る。 一 方 、 ヒ ラ タ シデ ム シ亜 科

にお い て も、野外 で成 虫 が 脊 椎 動物 の 死骸 を利 用 す る種 が知 られ て い る(Balduf

1935;黒 佐1995)。

脊 椎 動 物 の死 骸 は 、 時 空 間 的 予 測 性 の低 い希 少 な 餌 資 源 で あ り、 これ を利 用

す る に は 、比 較 的 高 度 な餌 探 索 能 力 が 必 要 と され る。 そ の た め 、 ヒ ラタ シ デ ム

シ 亜 科 に お い て 飛 翔 能 力 を持 た ない 種 が存 在 す る な らば 、 それ らの成 虫 は脊 椎

動 物 の 死骸 を探 索 して利 用 す る こ とは 困難 で あ る と考 え られ る。 ヒ ラ タ シデ ム

シ亜 科 成 虫 で は 、飼 育 下 に お い て 、 カ タ ツ ム リや ミ ミズ等 の 生 きた 無脊 椎 動 物

の 捕 食 行 動 が 観 察 され てい る種 が い くつ か存 在 す る(Heymons et al. 1927, 1929;

Balduf 1935; Ratdiffe 1972; Crowson 1981; Andefson and Peck 1985;黒 佐1995)。 さ

らに 、Eusilpha属 やSilpha属 の種 の成 虫 は、森 林 や 河 川 敷 等 の様 々な ハ ビタ ッ ト

の地 表 俳 徊 性 甲 虫群 集 に お い て 高 い優 占度 を示 す(Kamimura et al. 1964; Nagano

and Suzuki 2003; Ikeda et al. 2005)。 これ らの こ とか ら、ヒラ タ シデ ム シ亜 科 には 、

成 虫 が飛 翔 能 力 を持 た ず 、 歩 行 に よ っ て 土壌 無 脊 椎 動 物 を探 索 し、餌 と して 利
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用 してい る肉食者 である種 が存在す る可能性が ある。

ヒラタシデ ムシ亜科 で は、幼 虫の食性 も成 虫の飛 翔能 力 と対応す るもの と考

え られ る。 ヒラタシデ ムシ亜科 の種 は、1回 繁殖 であ り、1～2ヶ 月の繁殖期 間

を通 し、地 表 も しくは 浅い 土 中に産卵 を行 う(Balduf 1935;黒 佐1995;春 沢

1996)。 飛翔行動が確認 されてい る種で は、脊椎動物 の死骸 の周 りで産卵す るこ

とが観察 され てい る(Sikes 2005;池 田 未発表)。 これ らの幼 虫は、モ ンシデム

シ亜科 と同様 に脊 椎 動物 の死骸 を利 用す る可能 性 が高 く、 実際 に飛翔 を行 う

Thanatophilus属 の幼 虫は、死骸 の摂食 が野外 で観察 されてい る(池 田 未発 表)。

一 方
、成 虫が飛 翔能力 を持 たない種で は、脊椎動物 の死骸周囲 を選択 して産 卵

す る ことは困難 で ある。飛 翔行動 が これ までに観察 され てい ないEusilpha属 や

Silpha属 の成 虫は、飼育 下では地表 面 もしくは浅い土 中に産卵 し、産卵場所 は腐

肉周囲 に限定 され ない(池 田 未発表)。 これ らの幼 虫は、成 虫 と同様 に、土壌

無脊椎 動物 を餌 とす る肉食者 で ある と考 え られ る。Eusilpha属 やSilpha属 の幼 虫

は、ハエ 目幼 虫や ミミズ を餌 として成 虫まで飼 育可能 であ ることが確 認 され て

い る(池 田 未発 表)。

飛翔能 力 を持つ成 虫が、飛翔及び歩行 に よって無脊椎動物 を食物 として探索

し、利 用す るこ とは可能で あるが、飛 翔能力 を持 たない成 虫が歩行 によって脊

椎動物 の死骸 を探索 し、利 用す ることは難 しい と考 え られ る。 したが って、 ヒ

ラタシデ ムシ亜科 で飛 翔能力 と食性 に相 関 した進化 があったな らば、食性 の変

化が先行 して生 じた と考 え られ る。

ヒラ タシデ ムシ亜科 におい て飛 翔能力 を持 たない種 は、飛翔能力 を持 つ種 に

比べ て繁殖へ の相 対投資量 は多い と予想 され る。 さ らに、幼 虫の餌資源 が、成

虫の飛翔能力 の有 無 と上述 の よ うに対応 してい るのであれ ば、雌成 虫の1卵 あ

た り投資量 と産卵数の形質 セ ッ トは、飛翔能 力の有無に よって規 定 され る可能

性 が ある。一般 に、脊椎動物 の死骸 は、栄養 は豊 富で あるが希少 な餌 資源 で あ

4



り、供給 され る と即座 に多 くの腐 肉食 者個体 が集 中す るた め、 これ をめ ぐる競

争 は激 しい(Kneide1 1984; Kentner and Streit 1990; Ohkawara et al. 1998; Nagano and

Suzuki 2003)。 したがって、飛翔能力 を持つ種では、競争能力の高い大型 の幼 虫

が有利 とな り、繁殖形 質 につ いては、大卵少産型 へ進化す る方 向に選択圧 が働

くと考え られ る。一 方、探索型捕食者 は、一般 に体サイ ズが大 きい ほ うが よ り

広範囲 にわた る歩行探索が可能で 、飢餓耐性 も強 い と考 え られてい る(Stewartet

al. 1991; Fox and Czesak 2000)。 また、大型の捕食 者のほ うが処理 しうる餌サイ ズ

の範 囲 も大 きい。 したがって、飛 翔能力 を持 たない種 にお いて も大型 の幼 虫が

有利 と考 え られ 、大卵少産型 への選択圧 が働 き うる。 ヒラタシデ ム シ亜科全 体

において 、 これ らの選択圧 の大小 が変 わ らなけれ ば、飛 翔能力 の有無 に よって

繁殖戦略 は異 な る可能性 があ る。

本研 究で は、 ヒラタシデ ムシ亜科 にお ける飛翔能力 の退化 とそれ に伴 う繁殖

形質 の進化 につ いて、以 下の仮説 を検討す る ことを 目的 とす る。

・成 虫、幼 虫 ともに脊椎 動物 の死骸 を食 物 として いた腐 肉食 の祖 先種 か ら、土

壌 無脊椎動 物 を摂食す る肉食 の種 が進化 し、それ に伴 って飛 翔能力 の退化 が

生 じた。

・飛 翔筋の退化 に伴 って、雌の繁殖投資量は増加 した。

・飛 翔筋の退化 に伴 って、1卵 あた り投資量 と産卵 数の関係 を決 める繁殖戦略が

変化 した。

・飛翔筋 の退 化は、 これ ら繁殖 形質の変化の重要 な要因 となった。

本研究 では、 この仮説 を検証す ることに よ り、飛翔2型 種 にお ける2型 間変異

や、飛 翔能力 を持 つ種 とそれ に近縁 な持た ない種 間の変 異の よ うな小進化 を扱

うのでは な く、種 間変異 によって、 ヒラタシデ ムシ亜科 におけ る進 化のパ ター
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ンを検討 する。

本論 文の構成 は以下の通 りで ある。2章 では、ヒラタシデ ムシ亜科各種 の成 虫

につい て、飛 翔能力 の有 無 を検討す る とともに、安定同位体比 を用いて食性 を

推 定す る。 これ によって、飛翔能 力の退 化種 を明 らかにす るとともに、飛翔能

力を持つ種は脊椎動物の死骸を食物 とす る腐 肉食者であるのに対 し、飛翔能力

の退化 した種は土壌無脊椎動物を食物 とする肉食者であるかどうかを検討する。

3章 では、ヒラタシデムシ亜科各種の繁殖投資量、卵サイズ、産卵数を明 らかに

し、2章 の結果 と合わせて、飛翔能力の有無による繁殖投資量、及び卵サイズ と

産卵数の関係の相違を検討する。4章 では、分子系統樹を構築 して ヒラタシデム

シ亜科の系統関係 を明 らかにす る。 この系統関係 を基に、 ヒラタシデムシ亜科

では、成虫及び幼 虫の食性変化によって飛翔能力の退化が生 じたとい う仮説 と

ともに、飛翔能力の退化に伴って繁殖投資量は増加 し、1卵 あた り投資量 と産卵

数の関係を決 める繁殖戦略が変化 した とい う仮説 を検討す る。 これ らの結果を

ふまえて、5章 において総合考察を行 う。

6



2章 ヒラ タ シ デ ム シ亜 科 慮 虫 の食 性 と飛 翔 能 力 及 び そ れ らの,係

甲 虫 目 シデ ム シ科 に属 す る種 は 、脊 椎 動 物 の 死骸 を餌 資 源 と して利 用 す る腐

肉食 者 で あ る と一般 に認 識 され て い る(e. g. Leschen 1993; Ratcliffe 1996; Eggert

and Muller 1997)。 シデ ム シ科 は2亜 科 か ら構 成 され るが 、 そ の うちモ ンシデ ム

シ亜 科 の種 に 関 して は 、成 虫は 脊 椎 動 物 の 死骸 を利 用 した 育児 行 動 を とる こ と

が 知 られ(e. g. Scott 1998; Trumbo et al. 2001)、 成 虫 も、育 児 の 際 に 死骸 を餌 と し

て利 用 す るた め(Scott 1988; Scott and Gladstein 1993)、 実 際 に腐 肉食 者 で あ る と

考 え られ る。 一 方 、 ヒラ タ シデ ム シ亜 科 に属 す る種 に 関 して は 、脊 椎 動 物 の 死

骸 を利 用 す る種 が い る こ と も野 外 で観 察 され て い るが(Balduf 1935;黒 佐1995;

池 田 未 発 表)、 数 種 にお い て は 、 カ タ ツ ム リや ミ ミズ等 の 生 きた 無 脊 椎 動 物 を

与 えれ ば捕 食す る こ とが観 察 され て い る(Heymons et al. 1927, 1929; Balduf 1935;

Ratcliffe 1972; Crowson 1981; Anderson and Peck 1985;黒 佐1995)。 ま た 、 日本 で

は普 通 種 で あ るEusilpha japonicaは 、脊 椎 動 物 の 死骸 が比 較 的 豊 富 で あ る と考 え

られ る森 林 だ けで な く、森 林 と比 べ て少 な い と考 え られ る河 川 敷 や 水 田等 の 環

境 に お い て も非 常 に 高密 度 で 生 息 して い る場 合 が多 く(Nagano and Suzuki 2003;

池 田 未 発 表)、 腐 肉資 源 だ けで 高密 度 個 体 群 が維 持 され て い る とは 考 え が た い。

した が って 、 ヒラ タ シデ ム シ亜 科 に は 、 野 外 で 無 脊 椎 動 物 を捕 食 して い る種 が

存 在 す る可 能 性 が 考 え られ る。 しか し、 野 外 にお け る ヒ ラ タ シデ ム シ亜 科 個 体

の食 性 を 明 らか にす る こ とは難 しい。 消 化 管 内容 物 か らの推 定 は 、 内 容 物 が 同

定 で きな い ほ どに 分解 され て い るた め 困 難 で あ り、 ま た 、 多 くの 個 体 につ い て

長 時 間 に わ た る連 続 的 な追 跡 観 察 を行 うこ とは 、実 質 上 不 可 能 で あ る。

動 物 の炭 素 と窒 素 の 安 定 同位 体 比 は餌 資源 に よっ て決 ま り、δ13Cと δ15Nは 、

一 般 に餌 資源 よ りもそ れ ぞ れ0
.4±1.3(SD)%。 及 び34±1.0%。 だ け高 い 値 を示 す

(DeNiro and Epstein 1978, 1981; Minagawa and Wada 1984; Post 2002)こ とか ら、
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δBCと δ1福 は様 々な 動 物 の食 性 推 定 に利 用 され て い る(e.g.Kurata et al. 2001;

McNabb et al. 2001; Tayasu et al. 2002; Ucbida et al. 2004)。 本 研 究 で は 、 ヒラ タ シ

デ ム シ亜 科 の種 の 安 定 同位 体 比 を 、モ ン シデ ム シ亜 科 の 種 の値 及 び オ サ ム シ科

の 小 型 種 の値 と比 較 す る こ とに よ って 食 性 を推 定 した 。 モ ン シデ ム シ亜科 の 種

は脊 椎 動 物 の 死骸 を餌 資源 と して利 用 し(Scott 1988; Scott and Gbdstein 1993)、

オ サ ム シ科 の 小型 種 は 、 一般 的 に土壌 無脊 椎 動 物 を餌 資源 と して利 用 す る(e.g.

曽 田2000)。 体 サ イ ズ の類 似 したモ ン シデ ム シ亜 科 の 種 と ヒ ラ タ シデ ム シ亜 科

の数 種 は 、様 々 な 環 境 で 同所 的 に生 息 して お り、 同 じ死 骸 や 腐 肉 トラ ップ に集

ま る こ とが 頻 繁 に 観 察 され て い る(Shubeck 1983; Lingafelter 1995; Jong and

Hoback 2006)。 そ の た め 、 ヒラ タ シデ ム シ亜 科 の種 が腐 肉食 で あれ ば 、体 サ イ ズ

の 類 似 した モ ン シデ ム シ亜 科 の 種 が利 用 す る よ うな脊 椎 動 物 の 死骸 を利 用 す る

と考 え られ る。 ま た 、 オ サ ム シ科 の小 型 種 と ヒラ タ シデ ム シ亜 科 の数 種 も 、地

表 俳 徊 性 甲虫 を代 表 す る分 類 群 と して様 々 な 環 境 で 同所 的 に 生 息す る こ とが知

られ て い る(Kamimura et al. 1964; Katakura and Fukuda 1975; Katakura and Ueno

1985; Nagano and Suzuki 2003)。 した が っ て 、 ヒラ タ シデ ム シ亜科 の種 が 肉食 で

あ る な らば 、 体 サ イ ズの 類 似 した オ サ ム シ科 の種 が利 用 す る よ うな 無 脊 椎 動 物

を利 用 す る と考 え られ る。同 地 点 で脊 椎 動 物 と無 脊 椎 動 物 の δ13C及 び δ15Nを 比

較 した研 究 か らは 、ネ ズ ミ(δ13C:48.1±2.84(SD)%。,δ15N:14.6±337‰)の ほ う

が ヤ スデ や カ タ ツム リ(δ13C:-23.8土1.27‰,δ15N:3.7±5.60‰)よ りも、 鳥(δ13C:

-23 .1±154‰,δ15N:5.2±1.27‰)の ほ うが チ ョウ 目幼 虫(δ13C:-25.3±054‰,δ15N:

2.2±151‰)よ りも δ13C及 び δ15Nが 高 い傾 向 が み られ て い る(Hobson 1999;

Hobson et al. 1999)。 した が っ て 、脊 椎 動 物 の 死骸 の ほ うが無 脊 椎 動 物 よ りも δ13C

及 び δ15Nは 高 く、モ ン シデ ム シ亜 科 の種 の ほ うが オ サ ム シ科 の種 よ りも δ隻13C及

び δ15Nが 高 い と考 え られ る。 肉食 性 の ヒラ タ シデ ム シ亜 科 の種 がオ サ ム シ類 自

体 を捕 食 して い る場 合 に は 、 安 定 同 位 体 比 が 高 くな る可 能 性 が あ る。 しか し、

8



ヒラ タシデムシ亜科 の種の 口器 は発 達 してお らず(Blackburn1936)、 捕食能力 は

低 い と考 え られ 、オサ ムシ類 の よ うな肉食者 を捕 食す るこ とは難 しい と考 え ら

れ る。

脊椎 動物 の死骸 は 、時 空間的予測性 の低 い希少 な餌資源 であ り、 これ を利 用

す るには、 よ り時空 間的予 測性 の高い無脊椎 動物 を餌 と して利用す る場合 と比

べ 、高度 な餌 探索能 力が必 要 とされ る。腐 肉食 で あるモ ン シデ ム シ亜科では 、

飛 翔能力 を持た ない種 は これ までに知 られていな いが 、 ヒラタシデ ムシ亜科 で

は、Silpha属 において 、後翅の短い種や翅2型 の種 が報告 され てお り(Cho and

Kwon 1999; Nishikawa 2003)、 これ らの種 は飛翔能力 を持たない と考 えられ る。

日本 では普通種 であ るE. japonicaやSilpha perforataに つ いて も、これまでに飛

翔行動 が観 察 され た報告例 は無 い。 したが って、 ヒラタシデ ムシ亜科 には、飛

翔能 力 を持 たず 肉食 に依存 してい る種 が存在す る可能性 が ある。 しか し、 ヒラ

タ シデ ムシ亜科 では、食性 と同様 に飛 翔能力 につ いて も明 らか に され てい る種

はほ とん どいない。

本 章の 目的 は、 ヒラタシデ ム シ亜科各種 の成 虫につい て、飛翔能 力、食性 及

び それ らの関係 を明 らかにす るこ とであ る。

方法

材 料

日本の北海道 か ら九州 までの81地 点 、 ロシア1地 点 、エ クア ドル1地 点、カ

ナ ダ1地 点及びマ レー シア2地 点の計78地 点か ら採集 された ヒラタシデム シ亜

科13属21種 、モ ンシデ ムシ亜科1属4種 、オサム シ科3属6種 を、飛 翔筋の

確認 のための解剖 と安 定同位体分析 に用 いた。オサ ム シ科 の小型種 に関 しては、

無脊椎 動物 を餌 と して利用す るこ とが明 らか に され てい る種 を用 いた(船 越 ら

1998;曽 田2000;Sota and Ishikawa 2004)。 採集 地点の構成 は、森林が73地 点、
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水 田が2地 点、河川敷が3地 点 である。羽化直後の未成 熟個体は、幼 虫期 の餌

資源 に よって体 の安 定同位 体比 が決 まってい る と考 え られ るため、分析 には用

い なか った。分析 に用いた各種の個体数 、及び採集地点の数 を表2-1及 び2-2に

示 した。 また 、 ヒラタシデ ムシ亜科 の種が 肉食 であ る場合 にその餌候補 として

考 え られ る、チ ョウ 目幼 虫、カタ ツム リ、ナ メ クジ及 び ミミズ も採集 し、安 定

同位 体分析 を行 った。 ミ ミズは、地表付近 に生 息す る個体 を採集 した。分析 に

用 いた これ らの個体数 、採集 地点数 は表2-2に 示 した。

飛翔能 力の有 無 と安定同位 体分析

本研 究 では、飛翔筋 の有 無に よって飛 翔能 力の有無 を判 定 した。す なわ ち、

本研 究 にお いて は、実際 に飛 翔行動 を とるか どうか に関 わ らず 、潜在 的に飛翔

可能 であ る場 合 に飛翔能 力 を有す る もの とみな した。 ただ し、飛 翔筋が確認 さ

れ た種 の うち数種 に関 して は、実 際の飛 翔行 動 を調べ るため、飛 翔筋の有無 と

安定 同位 体比 に用 い るサ ンプル とは別 のサ ンプル を用 いて、 フライ トミル に よ

って23時 間 あた りの飛翔時間(飛 翔頻度)を 調べ た。安定 同位 体分析 を行 うた

め、ミミズ を除 く全 ての個体 を72時 間以 上絶食 させ て消化管内容物 を空に した。

ミミズに関 しては、消化管 内容物 を解剖 によって取 り除いた。 ヒラタシデ ムシ

亜科 につい ては、各 個体 の飛翔 筋の有無 を、後胸 を解剖 す るこ とに よって確 認

した。安 定同位 体分析 のため、各 サ ンプル を60℃ で72時 間以上乾燥 させ た後、

bead cell disrupterに よって粉砕 した。カ タツム リについては、殻 は ヒラタシデム

シ亜科成 虫に餌 として利用 され ないた め、安 定同位 体分析の前 に取 り除いた。

δ13Cと δ15Nを 、元素分析計(NC2500; Thermo Electron, Bremen, Germany)と 同

位 体比質量分析 計(MAT252; Thermo Electron, Bremen, Germany)に よ り測定 した。

数 サ ンプルの δ13Cと δ15Nに 関 しては、(独)農 業 ・食品産業技術総合研究機構

に お い て 、 元 素 分 析 計 を接 続 した 同 位 体 比 質 量 分 析 計(Delta Plus XP;
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Thermo Finnigen Co., Bremen, Germany)に よっ て測 定 してい た だ い た。

安 定 同位 体 比 に よ るグル ー プ分 け

同位 体 比(‰)は 、 国際 基 準 値(Rstandard)と の相 対 的 な値 と して表 示 した:

本研 究では、R=13C/12Cも しくは15N/14Nで あ る。

本研 究では、異な る採集 地点か ら得 られた同種個体 をま とめて1グ ルー プ と

して扱 った。 自然条件 下にお ける安 定同位 体比 とは異 なる安 定同位 体比 を有す

る生活排水 の流 入や(高 井2005;和 田1997)、 多湿 の土壌 にお け る脱窒 に よる

土壌の窒素同位 体比 の上昇(Mariotti et al. 1982;和 田1997)な どに よって、そ

のハ ビタ ッ トに形成 され る食物連鎖 系全体の 同位体比 が影 響 を受 け、栄養段 階

が 同 じ生物の安 定同位 体比 がハ ビタ ッ ト間で異 な る可能性 が考 え られ る。 その

ため、異 なるハ ビタ ッ トで採集 したサ ンプル をま とめ るには補正 を行 う必要 が

あるか も しれ ない。 よって、ハ ビタ ッ ト間 の違 い を調 べ るた め、本研 究で採集

を行 った3つ のハ ビタ ッ トにおいて、各ハ ビタ ッ トの δ13C及び δ15Nを 示す値 と

して リターの値 を測定 した。 多少分解 され た葉 の リター を、地表 面で4～6サ ン

プル 、数m間 隔で採 集 した。森林数地 点、河川敷及び水 田の全地点 で採集 した。

他 のサ ンプル と同様 に、60℃ で72時 間以上乾燥 させ 、bead cell disrupterに よっ

て粉砕 し、元 素分析 計(NC2500; Thermo Electron, Bremen, Germany)と 同位体比

質量分析計(MAT252; Thermo Electron, Bremen, Germany)に よ り、安定同位体比

を測 定 した。 これ に対 して分散分析(ANOVA)を 行 ってハ ビタ ッ ト間の違いを

調べ た ところ、δ13C及び δ15N共 に違 いがみ られ(δ13C:P<0.01,δ15N:P<0.001)、

事後 比較 か ら、 リターの δ13Cは河川敷 におい て他地点 よ り有意 に高 く、δ15Nは
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河川敷及び水田のほ うが森林に比べて有意に高い値を示 した(図24)。 このこ

とか ら、河川敷及び水 田の地点か ら採集 された甲虫及び餌動物サンプルの安定

同位体比 を以下の式によって補正 し、森林の動物サンプルの安定同位体比にそ

ろえた:

δ15Nに 関 して も同様 の補正 を行 った。雌雄間で補正後の値 に違いがみ られ なか

ったため、雌雄 の値 はま とめて解析 に用 いた。

ヒラタシデ ムシ亜科各種 を、安 定同位 体比 に よ りモ ンシデ ムシ型 、オサム シ

型 のいずれ かに分類 した。 ただ し、δ13Cは 、δ15Nに 比べ て同種 内の個体変異が

種 間の変異に対 して大 きく(δ13C:種 間のSD=1.71,種 内のSD=0.39～5.17,δ15N:

種 間のSD=2.42,種 内のSD=0.11～229)、 各種の食性推 定に用い るには不適 当で

あったため、以降は δ15Nの み を用い て解析 を行った。 モ ンシデ ムシ亜科種群及

びオサム シ科種群 の値 に関 しては、それぞれ の種 の平均値 を1サ ンプル とした。

t検 定の結果 、モ ンシデム シ亜科種群 の δ15Nは 、オサムシ科種群 の δ15Nよ りも

有意 に高 く(P<0.001;表2-2,図2-2)、 ヒラタシデ ムシ亜科の食性分類 に用 いて

も問題 は無い と考 え られ た。モ ンシデ ム シ亜科種群 、オサムシ科種群及び ヒラ

タシデ ムシ亜科全種 で分散分析(ANOVA)を 行 い、 これ に有意差がみ られ た場

合 には、モ ンシデ ム シ亜科種群及 びオサ ムシ科種群 を対 照 に して、 ヒラタシデ

ムシ亜科 の各種 に関 してDunnettの 事後比較 の片側検 定を行 った。モ ンシデムシ

亜科種群及び オサムシ科種群 と比較す るため、Bonferroniの 補正 を行 った。オサ

ムシ科種群 よ りも同位 体比 が有 意 に高 く、モ ンシデムシ亜科種群 とは有意差 が

認 め られ なかった種 をモ ンシデム シ型、 モンシデム シ亜科種群 よ りも有意 に低

く、オサム シ科種群 とは有意差が認 め られ なかった種 をオサ ムシ型 とした。2個

12



体 し か 同 位 体 比 を 測 定 で き な か っ た3種(Necrodes littoralis, Dendroxena

sexcarinata, Silpha tristis)は 解 析 か ら除外 した。

本 研 究 に よ り、Eノ 卯oπi如 は飛 翔 筋2型 で あ る こ とが 明 らか に され た た め(結

果 参 照)、 この種 に つ い て は 、 さ らに多 くの地 点 で採集 を行 い 、採 集 され た個 体

の飛 翔 筋 の 有 無 を調 べ 、地 理 的 な 傾 向 及 び雌 雄 間 で の違 い を検 討 した。

結 果

飛 翔 能 力

今 回 解 析 に 用 い た ヒラ タ シ デ ム シ 亜 科 の うち、15種(Oxelytrum discicolle,

Diamesus osculans, Necrodes littoralis, Nd. nigricornis, Thanatophilus rugosus, T 

simiatus, Oiceoptoma subrufum, O. nigropunctatum, O. thoracicum, Necrophila 

americana, Chrysosilpha chloroptera, Calosilpha brunnicollis, Ca. kurosawai,

Dendroxena sexcazinata, Eusilpha jakowlewi)は 全 個 体 に飛 翔 筋 が 認 め られ た が 、5

種(Phosphuga atrata, Silpha tristis, S. longicornis, S. perforata, S. imitator)は 全 個 体

で 飛 翔 筋 が 認 め られ なか っ た(表2-1)。E. japonicaは 、調 べ た212個 体 の うち

52%の み で飛 翔 筋 が認 め られ 、飛 翔 筋2型 を示 した(表2-1,3)。 飛 翔 筋2型 は雌

雄 とも に認 め られ(雄:57%,雌:49%)、 北海 道 か ら山 口県 に わ た る地 点 の うち5

個 体 以 上採 集 され た15地 点 で は 、そ の うち13地 点 で 両型 が 出現 し、飛 翔 筋 を

持 た な い個 体 の 割 合 につ い て の 明 瞭 な雌 雄 間 差 異 、 及 び 地 理 的 傾 向 は認 め られ

な か った。 これ ら2型 間 で は 、 外 部 形 態 に は 明瞭 な差 異 は認 め られ なか った。

フ ライ トミル で飛 翔 頻 度 を調 べ た 結 果 か らは 、Nd. littoralisは他 の3種 と比 べ

て 飛 翔 頻 度 が 高 く、23時 間 の うち約9時 間 の飛 翔 行 動 を示 した(図2-2)。 ま た 、

Cal. brunnicollisは あ る程度 の飛 翔行 動 を示 した が 、E. jakowlewi、 及 びE.japonica

の飛 翔 筋 を持 つ 個 体 は1～2し か飛 翔 行 動 を示 さず 、飛 翔 能 力 を持 た な い と考 え

られ た。
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安 定 同位 体 分 析

ANOVAの 結 果 、モ ン シデ ム シ亜科 種 群 、オサ ム シ科 種 群 と ヒラ タ シデ ム シ亜

科 の 種 の 間 で 有 意 差 が 認 め られ た(P<0.001)。Nd. nigricornis, T. rugosus, T.

sinuatus, O. subrufum, O. nigropunctatum, Np. amerioana, Cal. brunnicollisの7種 は 、

平 均5.8～10.1%。 の δ15N値 を示 し、モ ン シデ ム シ型 に 分類 され た。E. jakowlewi, E.

japonica, P. atrata, S. longicornis, S. perforataの5種 は 、平 均2.1～4.2‰ の δ15Nを

示 し、オ サ ム シ型 に分 類 され た(図2-3,表2-1)。 オ サ ム シ型 に属 す る種 は 、餌

候 補 よ りも1～4‰ 高 い δ15N値 を 示 した(図2-3)。

考 察

本 研 究 で調 べ た ヒラ タ シデ ム シ亜科21種 の うち、5種 で は全 く飛 翔 筋 は確 認

され な か った。特 にSilpha属 の4種(S. tristis, S. longicornis, S. perforata, S. imitator)

で は 、い ず れ も飛 翔 筋 は確 認 され なか った。韓 国 に生 息 す るS肋mmで は後 翅

が 退 化 して い る こ とが 知 られ て い る(Cho and Kwon1999)。 また 、中央 ア ジ アや

シベ リア 南 部 に生 息 す るS. carinataとS. obscuraに 関 して は翅2型 を示 す こ とが

知 られ て い る(Nishikawa2003)。 した が って 、Silpha属 で は多 くの種 に お い て飛

翔 能 力 が退 化 して い る こ とが示 唆 され る。E. japonicaは 飛 翔 筋2型 で あ る こ とが

明 らか に され た。 シデ ム シ科 にお い て飛 翔 筋2型 が発 見 され た の は 、本研 究 が

初 め て で あ る。本 種 は、飛 翔 能 力 を持 つ とみ な され て い た が(Nagmo and Suzuki

2003)、 少 な く と も半数 近 くの個 体 は飛 翔 で き な い とい え る。 ま た 、飛 翔 筋 を持

つ 個 体 も、 フ ライ トミル を用 い た結 果 か らは 、23時 間 の うち1分 しか飛 翔 行 動

を とって お らず 、飛 翔 筋 を持 つ個 体 で も飛 翔 で き な い可 能 性 が あ る。

E. jakowlewiを 含 め 、飛 翔 能 力 を持 た な い と推 定 され る5種 の うち 、サ ン プル

数 の 少 ないS. tristisを 除 い た4種 は オサ ム シ型 に分 類 され た。 した が って 、これ
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らの種は土壌 無脊 椎動物 を主食 とす る肉食性 であ る と推 定 され る。 これ らの種

の δ15Nは 、チ ョウ目幼 虫、カ タツム リ、ナメ クジ及 び ミミズ よ りも1～4‰ 高 く、

これ らを餌資源 とした場合 に整 合す る値 を示 した。 また、P. atrataに 関 しては、

野外 及 び飼 育 条件 下にお い て、 カ タツム リを捕食 す る ことが観 察 され てい る

(Heymons et al. 1927; Crowson 1981; Kurosawa 1985;池 田 未発表)。 飛翔能力 を

持た ない種 は広範囲 にわた る餌資源 の探 索 を行 うことがで きないた め、時空 間

的 に予測 ので きない資源 で ある脊椎動 物の死骸 を利用 でき る機 会 は非常 に少 な

い と考 え られ る。

飛翔筋 があ り飛 翔能力 を持つ種 の大 半(8種 中7種)は 、飛翔能力 を持たない

種 に比 べて δ15Nが 高 く、主 に脊椎 動物の死骸 を餌 資源 と して利用 して いる と考

えられ るモ ンシデ ムシ型に分類 され た。Nd. littoralisは、飛翔筋 を持 ち、同属 の

Nd. nigricornisは モ ンシデム シ型 に分類 され 、また、2個 体の安 定同位体比 は高

く、モ ンシデ ムシ型 に分類 され る値 を示 した。 したがって、 この種 はモ ンシデ

ムシ型だ と考 え られ る。 ただ し、飛翔筋 を有す るD. sexcarinataは 、2個 体 の解

析結果 か らは、δ15Nの 値がモ ンシデ ムシ亜科種 群 とオサム シ科種群 の中間的 な

値 を示 した。 この種 を含むDendroxena属 の種 の成 虫は、樹上性でチ ョウ 目幼 虫

を捕食す ることが観 察 され てい る(Heymons et al. 1928; Balduf 1935; Klmsawa

1985)。 この種 に関 しては、食性 型がモ ンシデ ム シ型 とオサ ムシ型 の中間型 で、

脊 椎動物 の死骸 と無脊椎動物 の両方 を利用す る可能性 が考 え られ 、 さ らに解 析

個 体数 を増や して確か める必要が あるだ ろ う。飛翔 筋2型 であるE. japonicaは 、

飛翔筋 を持つ個 体 と持 たない個 体 のいず れ もがオサ ムシ型 に分類 され た。Cal.

brunnicollisと の相 対比較 では、餌 探索のた めにほ とん ど飛翔 しない ことが指摘

され てお り(Nagano and Suzuki 2003)、 フライ トミル を用いた実験 か らも、ほ と

ん ど飛翔行動 を と らない こ とが示 され てい る。

本研 究に よ り、飛 翔筋 を持 たない種 及び飛翔筋2型 の種 は、腐 肉食性では な
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く土壌無脊椎 動物 を捕食す る肉食性で あ ると推 定 された。 ヒラタシデ ムシ亜科

の種 は、様 々なハ ビタッ トの地表性無脊椎動物群集 におい て、オサムシ科 甲虫

とともに優 占分類群 とな るこ とが少 な くない(Kamimura et al. 1964; Katakura and

Fukuda 1975; Katakura and Ueno 1985; Nagano and Suzuki2003)。 その よ うな群集 が

存在す る島 に、 アライ グマやイ タチの よ うな昆 虫を捕食す る哺乳類 が侵 入 した

場合 、オサム シ科 甲虫の種数及 び個 体数 は非常 に減少す るが、 ヒラタシデ ムシ

亜科 の種 の個体数 は減少 しない ことが報告 されてい る(Meinwald et al. 1985; Hori

and Matoba 2001; Hori 2004)。 これ は、 ヒラタシデ ムシ亜科の種 は、防御 物質の

分泌 等 によ り哺 乳類 にはあま り餌 として好 まれ ないためで ある と考 え られ てい

る(Meinwald et al. 1985; Hod and Matoba 2001; Hori2004)。 この よ うな条件下で

は、 ヒラタシデ ムシ亜科 の種 が土壌無脊椎動物 の主要 な捕食者 の役割 を果 た し

てい る と考 え られ る。

Dobler and Muller(2000)に よって構築 された ヒラタシデムシ亜科 の系統樹 か

ら判断す る と、Thanatophilus属 、Necrodes属 及びOiceoptoma属 が祖先的 で、

Phosphuga属 やsilpha属 が派 生的 であ り、その間 にDendroxena属 が位置す るた

め、腐 肉食が祖先 的で あ り、腐 肉食 か ら肉食へ と食性 が分化 後 に飛翔筋が退化

した もの と推測 され る。 そ うであ るな らば、飛翔筋 の退 化は、餌資源 を広範 囲

にわた って探 索す る必要性 が低 下 した こ とへ の適応 であ る可能性 がある。 しか

し、Dobler and Muller(2000)に よる系統樹 にはEusilpha属 等 の種 が含 まれてお

らず、い くつかの枝 の信頼性 が低 い。 ヒラ タシデム シ亜科 にお け る飛 翔能 力 と

食性 の適応進 化 を明 らかにす るた めには、 よ り詳 細かつ信頼性 の高い系統樹 を

構 築す るこ とが必要 である。
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表2-2モ ンシデムシ亜科、オサムシ科の各種、及 び餌候補の個体数 、採集地

点数及びδ15N(平 均値士SD)。
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表2-3E. japonicaで 飛翔筋の有無を調べた個体の、地点ごとの個 体数 、雌雄別採集 個体数及 び飛翔筋の

確認 された個体の割合。
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図2-1各 ハビタットにおけるリターの(a)δ13C及び(b)δ15N(平均値±SD)。カッコ内は測定地点数。

異なるアルファベットは、安定同位 体比が有意に異なることを表す(P<0.05)。 事後比較にお ける

有意水準の判 定にはTukey-Kramer法 による補正 を行った。
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図2-2ヒ ラタシデムシ亜科4種 における、フライトミルを用いて測定した、23時間測定したときの総

飛翔時間(分)。平均値 ±SEを示す。E. japonicaは 飛翔筋を持つ個体のみを用いて測定した結

果。カッコ内の数字 はサンプル数を表す。
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図2-3ヒ ラタシデムシ亜科 、モンシデムシ亜科、オサムシ科の各種 、及 び餌資源候補のδ
15N

(平均値 士SD)。aは モンシデムシ型 、bはオサムシ型に分類されたことを表す。解析 に用 い
た全種が、モンシデムシ型かオサムシ型のどちらかに分類され 、7種はモンシデムシ型 に、5種

はオサムシ型 に分類 された。

23



3章 ヒラ タ シ デ ム シ亜 科 に お け る飛 翔 能 力 の 有 無 と繁 殖形 質 の,係

生 物 は 、 限 られ た エ ネ ル ギ ー を 、 成 長 と個 体 の維 持 、 及 び 繁 殖 に投 資 す る

(Winkler and wallin 1987; Fox and Czesak 2000)。 結 果 と して最 も子 孫 を残 した 投

資配 分 が残 るた め、一般 的 に は投 資配 分 は種 内 で は あ る程 度 一 定 で あ る(Ito and

Iwasa 1981; Begon et al. 1996)。 昆 虫 にお い て は 、繁 殖 へ の投 資 配 分 に対 して、飛

翔 形 質 が制 約 を与 え る こ とが 知 られ て い る。 飛 翔 筋 や 翅 な どの飛 翔 に 関 わ る器

官 の 形 成 及 び 維 持 に は 、成 長 と個 体 の維 持 の 中 で も特 に 多 くの エ ネ ル ギ ー が 消

費 され る(Lovei and Sundefiand 1996; Zera and Denno 1997)。 そ のた め、一 般 に飛

翔 能 力 を持 つ 種 で は 、 繁 殖 に配 分 で き るエ ネ ル ギー 量 に対 して 飛 翔 形 質 に対 す

るエ ネル ギ ー 投 資 に よ る制 約 が か か り、 ほ とん どの場 合 、持 た な い 近 縁 種 に比

べ て繁 殖 へ の相 対 投 資 量 は 少 ない(e . g. Zera and Denno 1997; Fox and Czesak

2000)。 種 間 で は オサ ム シ(e.g. Aukema 1991)等 で研 究 がす す め られ 、種 内 で は

コオ ロギ(Molc and Zera 1993)、 ナ ガカ メ ム シ(Solbreck 1986)や ア ブ ラム シ

(Dixon 1986)等 に お い て研 究 が すす め られ て い る。

1回 繁 殖 の 昆 虫 に お け る雌 の繁 殖 投 資 は 、一般 的 に、1卵 あ た りへ の 投 資 と産

卵 数 へ の投 資 との積 で表 され 、 これ らの 間 には負 の トレー ドオ フ の 関係 が あ る。

サ イ ズ の 大 き い 幼 虫 は 、一 般 に 飢 餓 や 乾 燥 へ の 耐性 は強 く、 よ り大 き な餌 を捕

食 で き、生存 率 は 高 い(Montague et al. 1981; Winkler and Wallin 1987; Stewart et al.

1991; Wallin et al. 1992; Fox 1994; Fox and Czesak 2000; Marshall et al. 2006)。 そ の

よ うな幼 虫 を得 るた め に は1卵 あ た り投 資 量 を大 き くす る必 要 が あ るが 、繁 殖

に対 す る投 資 エ ネル ギ ー が 有 限 で あ る場 合 に は 産卵 数 は 少 な くな る(e. g. Smith

and Fretwell 1974)。 幼 虫 の サ イ ズ と生存 率 の 関係 は 、幼 虫の 生 息 環境 に左 右 され

る た め 、1卵 あ た り投 資 量 と産卵 数 の最 適 な形 質値 セ ッ トは幼 虫の 生 息環 境 に規

定 され る(Smith and Fretwell 1974; Parker and Begon1 986; Bernardo 1996; Fox and
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Czesak 2000; Marshall et al. 2006)。 幼 虫の生息環境が親の飛翔能力の有 無に よっ

て決ま る場合 には、1卵 あた り投 資量 と産卵数 の形質セ ッ トに対す る選択圧 に、

飛翔能 力の有無 が影響 を与 える可能性 が ある。例 えば、飛 翔能 力 を持つ親 は、

分散す るこ とで、飛 翔能 力 を持 たない親 に比べ て卵 を競争 の少ない新 しい環境

に産 下す る ことができるた め、1卵 あた りの投資量 を少 な くす る一方で大量の卵

を産む ことが指摘 され てい る(Montague et al. 1981; Dixon and Howard 1986; Fox

and Czesak 2000; Jonsson 2003)。 繁殖 への投 資量や繁殖エ ネル ギーの投資配分は、

他 の形 質 と関係 して変化 し、種 間で大 き く異 なる ことも多い。 種間 での飛翔形

質 の変異が、 これ ら繁殖形質 に どの程 度 の影響 を もた らす か を調べ る必要 が あ

る。

シデ ムシ科 ヒラタシデム シ亜科 の種 は、1回 繁殖 で あ り、1～2ヶ 月 にわた る

繁 殖 期 間 を通 し、地 表 も しくは浅 い土 中に 産卵 を行 うこ とが知 られ てい る

(Balduf 1935;黒 佐1995;春 沢1996;池 田 未発表)。 羽化後 に卵巣が発達す る

が、全ての卵巣小 管が 同時 に発達す るわけではな く、個 々が別 々で発達 し、受

精 卵 を生産す る(池 田未 発表)。 産 卵 された卵 は数 日で艀化 す る(Balduf 1935;

Harusawa 1996;池 田未発表)。2章 で明 らか に した よ うに、 ヒラタシデ ムシ亜科

には 、飛翔筋 を持つ種 と持 たな い種 が存在す る。 ヒラタシデ ム シ亜科 の種 は 、

蛹 の期間 に飛 翔筋が発達 し、羽化後 に繁殖器 官の成熟が生 じるため、飛 翔形 質

の維持へ の投資 と繁殖へ の相対投資 の間に トレー ドオ フが成 立す ると考 え られ

る。甲虫 目では、ゴ ミム シダマ シ科(Jonsson 2003)、 マ メゾウム シ科(Chaudhuri

2005)、 セ ンチ コガネ科(Tada et al. 1991)に お いて、よ り高い飛翔能力 を持つ種

のほ うが繁殖 への相対投資量は少ない こ とが報告 され てい る。

2章 では、ヒラタシデ ム シ亜科 の成 虫の餌資源が飛翔筋の有無 と対応 してい る

こ とを明 らか に した。 この こ とか ら、1章 で論 じた よ うに、幼 虫の餌 資源 も成

虫の飛翔筋 の有無 と対応 して いる もの と考 え られ る。 したがって、雌 成 虫の1
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卵 あた り投 資量 と産卵数 の形質セ ッ トは、飛 翔筋の有無 に よって規 定 され る可

能性 が あ る。 一般 に、脊椎 動物の死骸 は、栄 養は豊富で あるが希少 な餌 資源 で

あ り、供給 され る と即座 に多 くの腐 肉食者個 体が集 中す るため、 これ を めぐる

競争 は激 しい(Kneidel 1984; Kentner and Streit 1990; Ohkawara et al. 1998; Nagano

and Suzuki 2003)。 したが って、飛翔能力 を持つ種では、競争能 力の高 い大型 の

幼 虫が有利 とな り、大卵少産へ進化す る方向 に選択圧 が働 くことが考 え られ る。

一方
、探索型捕 食者 は、一般 に体サイ ズが大 きい ほ うが よ り広範 囲にわた る歩

行探 索が可能で、飢餓耐性 も強い と考 え られてい る(Stewart et al. 1991; Fox and

Czesak 2000)。 また、大型の捕食者 のほ うが処理 しうる餌 サイズの範 囲 も大 きい。

した がって、飛翔能 力を持 たない種 において も大型 の幼 虫が有利 と考 え られ 、

大卵少産型 へ の選択圧 が働 き うる。 ヒラタシデ ムシ亜科全体 において、一方 の

タイ プにお ける大卵 少産型への選択圧 が他 方の タイ プのそれ よ りも常 に大 きい

ので あれば、雌成 虫の1卵 あた り投 資量 と産卵数 の形質セ ッ トにおけ る種 間変

異は、飛翔筋の有無 によって説 明可能 と考 え られ る。

本研 究 では、 ヒラタシデ ムシ亜科 の雌成 虫にお いて、飛 翔筋へ の投資 の有無

が、繁殖へ の投資 に与え る制約 とともに、1卵 あた り投資量 と産卵数 の形 質セ ッ

トに影響 を与 えてい る可能性 について検討 する。

方法

材料

北海道 か ら九州 までの72地 点 と、カナ ダのモ ン トリオール2地 点、マ レーシ

アのSelangor 1地 点 の計75地 点 で採集 された ヒラタシデムシ亜科9属15種 につ

いて、飛翔筋の確 認 と、繁殖形質 の測定 を行 った(表3-1)。 なお 、2章 で解析 に

用 いた Oxelytrum discicolle, Diamesus osculans, Necrodes littoralis, Oiceoptoma

thoracicum, Calosilpha kurosawai, Necrophila americana については、繁殖形質のデ
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ー タを得 ることはで きなか った。

飛翔筋 の確 認及 び繁殖形 質の測定

飛翔 筋の有無については、2章 と同様 の方法 で、各種2～30個 体 について確 認

した(表3-1)。 本 章において も、飛翔筋 を有 し、潜在的 に飛翔可能で あるもの

を、飛 翔能 力を有す るもの と して扱 った。

1卵 あた り投資 量 と産卵数 の指標 と して、卵体積 と卵巣小管数 をそれぞれ評価 、

計数 した。卵 は、採 集個体 を飼 育 して産 下 させ た もの、 もしくは解剖 に よって

雌 の体 内か ら取 り出 した受精卵 を用い た。本研 究において 、飛翔 筋の有 無、卵

体積 、卵 巣小管 数 を評価 した個体 は必ず しも一致 しない。各種1～16個 体 につ

いて、個体 あた り1～5個 の卵 の長径(L)及 び短径(B)を 測定 し、卵体積 を π

LB2/6と して評価 した上 で(e.g.Berrigan 1991; Wallin et al. 1992; Betz 2001)、 各個

体 の平均卵体積 を求 めた(表3-1)。 産 下卵 と産 下前 の受精卵で は、卵体積 に違

いが 生 じる可能 性 が あ る。 しか し、 これ らの 両方 が得 られ た種(Oiceoptoma

nigropunctahan, O. subrufum, Calosilpha brunnicollis, Eusilpha japonica の飛翔筋を

持 た ない個 体)の 卵体積 につい て、種及 び卵 タイプ を要因 と した二元分散分析

を行 った ところ、いずれ の種 にお いて も産下卵 と産 下前 の受精卵 の間 に体積 の

違 い は 認 め られ な か っ た(卵 タ イ プ:F1,36=2.543,P>0.1;種 ×卵 タイ プ:

F3,33=1.165,P>0.1)。 卵巣小管数 は、野外 で採集 した各種1～69個 体を解剖 して

計数 した(表3-1)。 卵 巣小管数 を産卵数の指標 とす る方法は、様 々な昆虫の分

類 群で行われ てい る(Price 1975; Fitt 1990; Stewart et al. 1991; R'Kha et al. 1997)。

卵体積 及び卵巣小 管数 の種 内変異 は、種間変異 よ りもず っ と小 さ く(種 内標準

偏差 は種間標準偏差 のそれ ぞれ14～31%、0～25%)(表3-1)、 種間比較 に影響

を与 えるほ ど大 き くはない と判断 され た。

平均 卵体積 と卵 巣小管数 の両方 を測定 できた個体 が得 られた のは一部 の種 の
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み で あったた め、各種 の雌 にお ける平均繁殖 投資量 を、卵体積 の個 体平均 の種

ごとの平均値(V)に 卵巣小管数 の種 ごとの平均値(N)を 乗 じた値(N・V)

として評価 した。E. japonicaに 関 しては、種 レベルの繁殖投資量 は求 めず 、個体

レベル の値 を求 めた。個 体 レベル の繁殖 投資量 が求 め られ た種 につい て、そ の

平均値(NV)と 前者 の値(N・V)を 比較 した ところ、その差 はN・Vの 種

間標準偏差 の0～19%に す ぎず 、種 内におけ る卵体積 と卵巣小管数の相関は、大

半の種 にお いて低 か った(r<0.3)。 したが って、種 ごとの雌 の平均繁殖投資量

(NV)をN・Vと して評価 す る ことは、種 間比較 にほ とん ど影響 を与 えない

と判 断 された。

繁殖エネル ギー の投資配分は、1卵 あた りに投資 され る繁殖投 資量の比(卵 体

積/繁 殖 投資量)で 表 され るが、 これ は、本研 究 では卵 巣小管数 に等 しい。 よ

って、卵巣小管 数の種 ごとの平均値 を種間 で比較す ることに よ り、飛翔筋 の有

無 と、繁殖エ ネルギー の投 資配 分の関係 を調べ た。 また、体サイ ズの種 間変異

が繁 殖形質 の種 間比較 に与 える影響 を取 り除 くた め、雌 の体長 を測 定 して解 析

に用 いた。

種 間で相 対繁 殖投資 を比較す る うえで、単純 に卵体積 と卵 巣小管数の積 を繁

殖 投資量 とみ なす ことには 、い くつかの問題点 があ りうる。 第一 に、雌 の繁殖

へ のエネ ル ギー投資 は卵以外 に も存在す る。様 々な生殖器 官の形成及び維持 に

対す る投資 が種 間で大 き く異 な る場合 には、卵形質 のみで は繁殖投資量 を比較

で きない。 しか し、対象種 を解剖 した結果 か らは、生殖器 官の構造 にお け る種

間での明瞭 な違 い は認 め られ なか った。 第二 に、卵のサイ ズは同 じで も、質 に

対す る投資は異な る可能性 が ある(Bernardo 1996)。 本研 究では卵 の質 に関す る

直接 の検討 は行 っていない ものの、 ヒラタシデ ムシ亜科 では卵 サイ ズ と1齢 幼

虫のサイ ズは正 の相 関 を示す傾 向がある(春 沢1996;池 田 未発表)。 また、幼

虫の餌 探索や競争能力 に関 わる形 質(口 器や脚)に おけ る、ア ロメ トリー で説
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明で きない質的 な種間変異 は、観 察や解剖 か らは認 め られてい ない(池 田 未発

表)。 したが って、 ヒラタシデムシ亜科 にお いては、卵体積 が1卵 あた り投 資量

を反映 してい る と考 えてよい だろ う。

統計解析

飛 翔筋 を持つ種 と持た ない種 にお ける雌 の繁殖 形質の相違 を、体 サイ ズを考

慮 して検 討 するた めに、各種 の繁殖投資量 、卵巣小 管数、及び平均卵体積 につ

いて、飛 翔筋 の有無 を要因 、体長 を共 変量 とした共分散分析(ANCOVA)を 行

った。 体長 は、飛 翔筋の有無間での違いはなか った(一 元分散分析:F1 ,12=1.183,

P>0.1)。2章 で2型 種で あるこ とが明 らかに されてい るE. japonicaに 関 してはこ

の解 析 には含 めず 、 これ とは別 に、各個体の繁殖 形質について2型 間の相違 を

同様 に解析 した。体長 、繁殖投資 量、卵 巣小管数 、平均卵 体積 は対数変換値 を

解 析 に用 いた。

結果

飛翔 筋2型 種で あるこ とが明 らか に され てい るE. japonicaを 除 く14種 の うち、

9種 (Necrodes nigricornis, Thanatophilus rugosus, T. sinuatus, Oiceoptoma

nigropunctatum, O. subrufum, Chrysosilpha chloroptera, Calosilpha brunnicollis,

Eusilpha jakowlewi, Dendroxena sexcarinata) は全個体に飛翔筋が認められたが、5

種 (Phosphuga atrata, Silpha tristis, S. longicornis, S. perforata, S. imitator) は全個体

で飛 翔 筋 は 認 め られ な か った(表3-1)。 各 種 の 体 長 は1.29cmか ら2.45cmで 、

E. japonicaが 最 も大 きか っ た。各 種 の卵 巣 小 管 数 は11.8本 か ら48本 で、Necrodes

nigricornisとChrysosilpha chloropteraの 卵 巣 小管 数 が特 に 多 か った 。平 均卵 体 積

は0.20mm3か ら2.62mm3で 、Thanatophilus属 が 特 に小 さ く、silpha perforata, S.

imitator, E. japonicaが 特 に 大 きか っ た。
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2型 種のE.japonicaで は、飛翔筋 を持つ個体 と持た ない個体の間に繁殖形質 の

違 い は 認 め られ な か っ た(繁 殖 投 資 量:F1,1.216,P=0.302;卵 巣 小 管 数:

F1,22=1.530,P=0.229;卵 体積:F1,8=1.157,P=0.313;図3-1)。

ANCOVAの 結果、飛翔筋 を持つ種は体長が同 じである持 たない種 に比べて繁

殖投 資量 は少 な く(F1,11=4.262,P=0.063;図3-2a)、 卵巣小管数 が多 く小卵多産型

であ り(F1,11=3.511,P=0.088;図3-2b)、 卵体積 は小 さか った(F1,11=9.081,P=0.012;

図3-2c)。 全 ての検 定において、飛翔筋 の有無 と体長の相 互作用は有意 ではなか

った(P>0.1)。 体長 と繁殖投資量、体長 と卵 体積 の回帰式 か ら、体長が同 じであ

る場合、飛翔筋 を持 たない種の繁殖投資量 は飛翔筋 を持 つ種 の1.3倍 、卵体積 は

2.1倍 で ある と評価 され た(飛 翔筋 を持 たない:log10(繁 殖投 資量)=2.45log10(体

長)+0.71,log10(卵 体積)=3.33log10(体 長)-0.68,飛 翔筋 を持 つ種:log10(繁

殖投 資量)=3.22log10(体 長)+0.37,log10(卵 体積)=2.83log10(体 長)-0.89)。

飛 翔能 力 は、体 長に よる影響 を除いた種間変 異の多 くを説 明 し、その割合 は、

繁殖投 資量の変 異の33%、 卵体積 の変異 の56%で あった。卵巣小管数 に関 して

は、体長に よる影響 は小 さく、体 長を含 めた種 間変異 の87%を 説 明す る もの で

あ った。2型 間で違いの認 め られなか ったE.japonicaの 全個 体の平均値 を他種 と

比較 した結果、飛翔筋 を持た ない種 に近い値 を示 した(図3-2)。

考察

飛翔 筋 を持 たない種 は、体長 が同 じで あ る持 つ種 に比べ て、繁殖投資 量(卵

サイ ズ ×産卵数)は 多 かった。 したが って、 ヒラタシデ ムシ亜科 では、飛 翔筋

の有無 は繁殖 に対す る相 対投資 に制約 を与えてい るこ とが示唆 され た。 体長 が

同 じで あれば、飛翔筋 を持 たない種 の繁殖投資量は持つ種 の1.3倍 と評価 され た。

Jonsson(2003)の 結果 か ら算 出す ると、甲虫 目の ゴ ミム シダマ シ科で は、発達

した飛翔筋 を持つ個体 の割合 が低 い種 の繁殖投資量は、その割 合が高い種 の1.2
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倍 であった。 また、 甲虫 目マ メゾウムシ科 のCallosobruchus maculatusで は、飛

翔 筋が小 さくほ とん ど飛翔行動 を とらない個 体の産卵数 は、 よ り飛翔 筋が発 達

し頻繁 に飛 翔行 動 を とる個 体の1.3倍 であった(Chaudhuri2005)。

ヒラ タシデ ム シ亜科 の飛 翔筋 を持つ種 におけ る繁殖投資 に対す る制約 は、実

際 には よ り大 きい ものであ る可能性 があ る。 これまで の観察 か ら、飛 翔筋 を持

たない種の ほ うが持つ種 に比べて繁殖期間が長 く、卵巣小管1本 あた りの産卵

数が多 く、繁殖 投資 量が飛 翔筋 を持つ種 に比べ て さらに多い可能性 が ある。 ま

た、マ レー シア産 のChrysosilpha chloropteraは 、飛翔筋 を持つ種の中で卵 巣小管

数及び繁殖 投資量 は相 対的 に特 に多か ったが、繁殖生態 には不明 な点が 多い。

この種 を除い て飛翔 筋 を持つ種 と持 たない種 を比較す る と、体長が 同 じ場合 、

後者 の繁殖投資 量は前者 の1.4倍 となった。

E.japonicaの2型 間では、繁殖投資量 に違いは認 め られなかった。ただ し、飛

翔 多型種 にお いて も、飛翔 筋 を持つ個体 のほ うが待 たない個体 に比べ て繁殖 開

始 時期が遅 くな る例 が様 々 な分類 群 にお いて知 られ てお り(Roff and Fakbairn

1991;Zerra and Denno 1997)、 飛翔筋 を持つ個体 に繁殖投 資への制約 が生 じてい

る可能性 は否 定で きない。

飛 翔筋 を持つ種の卵サイ ズ、及 び1卵 への相対投資 は、体長 が同 じであれ ば、

飛 翔筋 を持た ない種 よ りも小 さかった。 すな わち、 ヒラ タシデム シ亜科 にお い

て 、飛翔能力 の有無 は1卵 あた り投資 量 と産卵数 の形質セ ッ トに対 して影響 を

及 ぼ してお り、飛 翔筋 を持 たない種 の ほ うが大卵少産 に傾 いていた。 この こと

か ら、卵サイ ズに対す る正 の選択圧 が存在す るのであれ ば 、幼 虫が 自ら餌探 索

を行 う肉食者 であ る と考 えられ る、飛翔筋 を持 たない種 に対す る選択圧 のほ う

が、幼 虫が脊椎動 物 の死骸食 で ある種 が大半 を 占める飛 翔筋 を持つ種 よ りも大

きい と考え られ る。Ito and Iwasa(1981)は 、1卵 あた り投 資量 と産卵数の形質

セ ッ トの違 いは、子 にお け る餌 の得やす さに よる違 いに よって最 もよく説 明で
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き ると主張 してお り、 ヒラタシデ ムシ亜科 にお け る今 回の結果 も、幼 虫に とっ

て餌 が得 に くい環境 で、幼 虫 自 ら餌 を探索 でき るよ うに大型化 した と考 え るこ

とに よって説 明できた。

卵 サイ ズに対す る正 の選択圧 は 、幼 虫が腐 肉食 で ある種 が大半 を 占める飛 翔

筋 を持 つ種 のほ うが、飛翔筋 を持 たない種 よ りも小 さい と考 え られ た。しか し、

幼 虫が腐 肉食 で ある種 の間で も、腐 肉上 での食 物 をめ ぐる競争 の激 しさは異 な

り、それ に よって、卵 サイ ズに対す る正の選 択圧 の大 き さは異 な る可能性 があ

る。概 して夏季 の森林 では 、モ ンシデ ムシ亜科 、ハネ カク シ科 、ハエ 目な どの

脊 椎動物 の死骸 を利 用す る昆 虫が多 く、菌 による分解 も速 いた め、腐 肉食者 間

の競争 は激 しい(Tabor et al.2004;池 田 未発表)。 森 林に生息 し、夏繁殖であ る

Oiceoptoma属 の卵 サイ ズ及び1卵 への相 対投 資は、飛翔筋 を持つ種の 中で も比

較的大 きかった(表3-1、 図3-2b,c)。 それ に対 し、早春 、晩秋 に繁殖す る種や、

河川 敷 に生息す る種 では、生息密度が比較的低 い こ とが観 察 され てお り(池 田

未 発 表)、 競 争 種 も少 な い た め 、強 い種 間競 争 を経 験 しな い。 これ らの 種

(Thanatophilus属 、Necrodes属)で は、卵サ イズ及び1卵 への相 対投資 は、飛

翔筋 を持つ種 の 中で比較的小 さか った(表34、 図3-2b,c)。

系統的 に独 立で ない種 の形質 につ いて、形質間 の進化 的関係 を種間比較 か ら

明 らか にす るには 、形質 か ら系統的 な制 約 を除去す る必要 があ る(Harvey and

Pagel 1991)。 これ までに ヒラタシデ ムシ亜科 の系統 関係 を調べ た研究 と しては

Dobler and Muller(2000)が あ るが、彼 らの研究 では解析 に用 いた種数 が少 な

いため、現時 点で は本章 で対象 とした形質 の進 化に関 して は適用 できない。 系

統 的制約 を除 くた めには、対象 種 に関 して遺伝 子解 析 を行 い、 ヒラタシデム シ

亜科の系統関係 を明 らか に した上で種間比較 を行 う必要 があ るだろ う。
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▲ 飛翔筋を持つ個体

△ 飛翔筋を持たない個体

図3-1 E. japonicaの 各 個体 の体 長 と、(a)繁殖 投 資 量 、(b)卵 巣 小 管 数 、(c)平均 卵 体積 の 関係。
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● 飛翔筋を持っ種
× 飛翔筋を持たない種

▲ 飛翔筋2型 のE. japonica

図3-2各 種 の平均体長と、(a)繁殖 投資量、(b)卵巣小管数 、(c)平均卵体積の関係。E. japonicaは2

型 間で違 いが認 められなかったため、全個体の平均値を図中に示す。
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4章 ヒラタシデムシ亜科における食性、飛翔能力、繁殖形質

及びそれらの関係性の進化

2章 では、ヒラタシデムシ亜科の うち、飛翔筋があり潜在的に飛翔能力を持つ

と考 えられる種の大半は、成虫及び幼虫とも主に脊椎動物の死骸 を、飛翔筋を

持たない種 と飛翔筋2型 の種は、成 虫、幼虫とも主に無脊椎動物を食物 とす る

と推定 された。3章 では、ヒラタシデムシ亜科では、飛翔筋を持たない種のほう

が、持つ種に比べて雌の繁殖に対する相対投資量は多 く、大卵少産の傾向が強

いことが明 らかにされた。 これ らの結果は、腐肉食の祖先型か ら無脊椎動物食

のものが進化 した こと、飛翔能力の退化は食性の進化的変化に相関 して生 じた

ものであること、飛翔能力の退化に相関 して雌の繁殖形質の進化的変化が生 じ

たことを示唆 してお り、本研究の仮説 と矛盾 しない。 しか しながら、2、3章 の

結果は、系統的な影響 を除去せずに全ての種の形質を独立 とみな した解析に基

づいている。 ヒラタシデムシ亜科において、このような進化が実際に生 じたの

か どうかを明 らかにするためには、各種の系統関係に基づいて各形質の祖先復

元を行い、系統的影響を除去 して種間比較を行 う必要がある。また、2、3章 で

明らかにされた種間相関のパターンに対す る相関進化の貢献度を評価す る上で

も、系統的影響 を除去 した種間比較は必要である。 また、飛翔筋の退化と後翅

長 の退化 は一致せず、飛翔筋の退化後 に後翅長 の退化 は生 じることが、Roff

(1986)に よって指摘 されてお り、本章では、飛翔能力に関 しては、後翅長に

ついても検討を行 う。

ヒラタシデム シ亜科の系統関係 を調べた研究 としては、Dobler and Muller

(2000)が ある。 しか し、この研究において構築 された系統樹の構成種数は少

なく、本研究において対象 とした種の多 くは含まれていない。本研究の対象種

を用いて系統的影響を除去 した種間比較を行 うためには、新たにこれ らの種 を
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含めた系統樹を構築す る必要がある。

本章では、まず ヒラタシデムシ亜科の分子系統樹を構築 し、各種の系統関係

を明 らかにす る。それを基に、飛翔形質、食性、繁殖形質について祖先復元 を

行い、各分岐における進化的変化を推定することで、以下の点について検討 を

行 う。

・ 飛翔筋 の退化 は、何 回、 どの分岐で生 じたのか。

・ 後翅長の退化は飛翔筋の退化後に生 じたか。

・ 飛翔筋の退化は、腐肉食から肉食への進化的変化に伴って生 じたのか。

・ 飛翔筋の退化 した種で、雌の繁殖投資配分が多いのは、飛翔筋の退化が重要

な要因で あったた めか。

・ 飛翔筋の退化 した種で大卵少産傾向が強いのは、食性の進化的変化 と飛翔筋

の退化による大卵少産型への変化が重要な要因であったためか。

・ 繁殖投資量の増加や大卵少産型への変化によって絶対的な大卵化が生 じたか。

方法

分子 系統解析 の材 料

ヒラタシデムシ亜科の13属21種 について、分子 系統解析 を行 った(表4-1)。

これ らには、Sikes et al.(2005)に よって大 まか に構 築 され た ヒラタシデ ムシ亜

科の系統樹か ら推 定 され る、祖先的 な種 か ら派生的 な種まで を広 く含 んでい る。

外群 には、モ ンシデ ムシ亜科の2属8種 とともに、 シデ ムシ科に比較 的近縁 で

ある とされ てい る分類群(Caterino et al. 2005, Sikes 2005)の 中か ら、ハ ネカ クシ

科のOxyporus niger及 びStenus alienusの2種 と、 これ らの文献 で指摘 されてお

らず 、 よ り離れ た外群 であ ると推 定 され るハ ネカクシ科のAgelosus carinatusを

用 いた(表4-1)。
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DNA抽 出 、PCR、 シー クエ ンス

99%エ タ ノー ル 中 に保 存 して お い た サ ンプル か らDNAを 抽 出 し、解 析 に用 い

た。 サ ンプ ル か ら胸 部 の筋 肉 を取 り出 し、 この 筋 肉の た ん ぱ く質 を プ ロテ ナ ー

ゼKで 分解 し、 フェ ノー ル ・ク ロ ロホ ル ム抽 出法 に よ ってDNAを 抽 出 した。

16SrDNA領 域 、28SrDNA領 域 、Wingless(Wg)領 域 及 びPepCK領 域 を 、そ

れ ぞ れ 一般 的 なPCRの 方 法 に よっ て増 幅 した。 用 いた プ ライ マ ー と、 各 プ ライ

マ ー の ア ニ ー リン グ温 度 を表4-2に 示 す 。PCR産 物 は 、QIAqnick PCR Purification

Kit(Qiagen)を 用 い て精 製 した 。

サ イ クル シー クエ ンス は 、BigDye Terminator Cycle Sequencing Kit (ver. 1.1)を

用 い て 、Applied Biosystemsの マ ニ ュ アル に従 っ て行 っ た。 そ の後 、ABI377-18

DNAs equencerで 泳 動 し、塩 基 配 列 を読 ん だ。

塩 基 配 列 の ア ライ ン メ ン ト及 び 系 統解 析

ア ラ イ ンメ ン トは 、Clustal X vet. 1.83(Thompson et al.1997)で 、デ フ ォル ト

の パ ラ メー タ ・セ ッ トを用 い て 行 っ た。 結 果 を 目で確 認 し、 明 らか な ア ライ ン

メ ン トミスは訂 正 した。系 統解 析 にお い て 、飛 翔筋2型 種 で あ るE. japonicaは 、

飛 翔 筋 を持 つ 個 体 と持 た な い個 体 の間 で の遺 伝 的 な違 い は認 め られ な か った た

め、2型 を 区別 しなか った 。

系 統 情 報 の領 域 間 にお け る違 い を調 べ るた め、PAUP*ver.4.0b10を 用 い て 、領

域 ご とに最 尤 法 に よっ て構 築 した 樹 形 をSH test(Shimodaira and Hasegawa 1999)

で比 較 した。Modeltest ver. 3.7を 用 い て 、領 域 ご との最 適 モ デ ル を階層 的尤 度 比

検 定(hLRT)に よ り決 定 し、 この モ デ ル及 び 推 定 され た パ ラ メー タ を最 尤 法 の

樹 形 探 索 に用 い た。SH testに は 、fhlly optimized modelを 用 い 、 ブー トス トラ ッ

プ抽 出 を1,000回 行 った。
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系統樹 の構築 には 、ベ イズ法 を用 い た。 ベ イ ズ法 に よる系統樹 の構 築 は、

MrBayes ver. 3.1(Huelsenbeck and Ronquist 2001, Ronquist and Hnelsenbeck 2003)

を用いて行 った。MrModeltest ver. 2(Nylander 2004)を 用いて、階層 的尤度比検

定 に よ って 各領 域 ご とに最 適 モ デ ル を決 定 した。 そ の 結果 、16S領 域 で は

GTR+I+Gモ デル 、28S領 域 ではGTR+Gモ デル 、Wg領 域 ではSW+I+Gモ デル 、

PepCK領 域 ではGTR+I+Gモ デル がそれぞれ選択 され、これ らを用いて樹形探 索

を行 った。タンパ ク質を コー ドす る領域 であ るWg及 びPepCK領 域 に関 しては、

コ ドン ごとにパ ラメー タを推 定 した。 計算 は1,000,000世 代行 い、100世 代 ご と

に樹形 のサ ンプ リングを行 った。最初の2,500個 の樹形 は解析 には用いず、残 り

の7,500個 の樹形 による多数決 合意樹 を構 築 した。各枝 の信頼性 は、事後確率 に

よって評価 した。 ここでは、各塩基サ イ トの進 化速度が時 間に よって変化す る

こ とを仮定 したモデル(covarion model:TUffley and Steel 1998)と 仮 定 しないモデ

ル による系統樹 を ともに求 め、ベイズ比(Bayes factor)に よ り使用す るモデル

を判断 した(Kass and Rafter 1995)。 ベイ ズ比が20以 上で あれば、よ り尤度 の高

いモデル を支持す る強 い証拠 であ るとみ な し うる(Kass and Rafter 1995)。 ベ イ

ズ比 は、各モデル 間の尤度差 であ り、 こ こでは、それ ぞれ のモデル によって構

築 した7,500個 の系統樹 にお け る尤度 の調和平均 を求 め、それ らの差 をベイズ比

と して用いた。

また 、最 尤法及 び最節約 法に よって も樹形 を構 築 した。最尤法 に よる系統樹

構築 は、PAUP* ver. 4.0b10(Swofford 2002)を 用 いて行 った。全領域 のデー タを

用い、Modeltest ver. 3.7(Posada and Crandall 1998)に よ り階層的尤度比検定 を行

い、最適モデル を決定 した。そ の結果 、GTR+I+Gモ デルが選択 され、 このモデ

ル と推定 され たパ ラメー タを樹形探索 に用い た。ブー トス トラ ップ抽 出を1,000

回行 い、各枝 の信 頼性 を評価 した。最 節約法 に よる系統樹構築 は、PAUP* ver.

4.0b10を 用 いて発見探索法 に よって行 った。 各塩 基置換に対す る重み付 けは全
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て 同 一 と した。各 枝 の 信 頼性 を評 価 す るた め 、ブ ー トス トラ ップ抽 出 を1,000回

行 っ た。

ギ ャ ップ に 関 して は 、塩 基 配 列 上 で は"missing"と して扱 い 、simple gap coding

の方 法(Simmons and Ocboterena 2000)に 従 って 、そ の ギ ャ ップ が あ る場 合 に は

0、 無 い 場 合 には1と して コー デ ィ ン グ し、解 析 に用 い た。 そ の 結 果 、159個 の

ギ ャ ップ 形 質 が コー デ ィ ン グ され 、ベ イ ズ法 及 び 最 節 約 法 に よ る樹 形 探 索 は こ

れ を加 え て行 った。 ベ イ ズ法 で は この ギ ャ ップ 形 質 は'Restriction character'と し

て 扱 っ た。 ギ ャ ップ を組 み 込 ま な い 場合 も行 っ て結 果 を 比 較 した と ころ 、最 節

約 法 に お い て は 、 ギ ャ ップ を組 み 込 む こ とに よっ て 多 分 岐 か ら二 分 岐 に な っ た

分 岐 点 が 認 め られ 、 樹 形 が 改 善 され た 部 分 が あ った が 、ベ イ ズ法 で は樹 形 に 違

い は認 め られ な か っ た。 ま た 、ベ イ ズ法 の事 後 確 率及 び 最 節 約 法 の ブ ー トス ト

ラ ップ確 率 に は 、 ギ ャ ップ の 有 無 に よ る違 い は ほ とん ど認 め られ なか った。

ヒラ タ シデ ム シ亜 科 に お け る生 態 形 質 の祖 先復 元 、 及 び 各 分 岐 にお け る進 化

的 変 化 の 推 定 に 系 統 樹 を使 用 す る た め 、ベ イ ズ法 に よ っ て構 築 した 系 統 樹 か ら

外群 を除 き、 根 か らそ れ ぞ れ の種 ま で の 距離 が等 しい樹 形(ultrametric tree)を

作成 した。この樹 形 を 作 成 す るた め 、r8sプ ログ ラム(Sanderson 2003)を 用 い て 、

penalized likelihood approach(Sanderson 2002)に よ って 樹形 を変換 した(divtime

method=PL,algorithm=TN)。 加 法 的 なペ ナ ル テ ィ関数 を用 い 、根 の 年 代 は仮 に100

と して樹 形 変 換 を行 っ た。まず 、cross-validation法 に よ り、最 適 なsmoothing value

を1～1000の 間 で推 定 した(crossv=yes,cvStart=0,cvInc=0.1,cvNum=31)。 そ の

結 果 、最 適 なsmoothing valueは2で あ る とい う結 果 が得 られ た た め 、 この 結 果

を 用 い てpenalized likelihood searchを 行 っ た。

生 態 形 質 の 測 定

2、3章 で 対 象 と した種 に加 え、本 章 で はOxelytrum discicolle、Diamesus osculans、
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Oi.Thoracicum、Ca.kurosuwaiを 生態形質 の解析対象 とした。成 虫を解剖 して、2

章及び3章 と同様 に飛翔筋の有無 を調 べ る とともに、後翅長 を測定 した。卵体

積及 び卵 巣小管数 を、3章 と同様 の方法で測 定 し、これ らを乗 じた値 を繁殖投資

量 と定義 した。食性 に関 しては、2章 におい て、安定同位 体比を用いて推 定 した

2タ イプ(腐 肉食:主 に脊椎動物の死骸 を利 用、肉食:主 に無脊椎動物 を利 用)

への分類 結果 を解析 に用いた。食性 タイ プを確定で きなかったSilpha tristis及び

Dendroxena sexcarinataは 、食性 に関す る解析か らは除外 した。 体サイズの進化

的変化 が各生態形 質の進 化的変化 に与 える影響 を推 定す るため、及び独立比較

法 に よって生態形 質間の進化的 関係 を調 べ る際 に、体 サイズに よる影響 を除 去

す るた め、雌 の体 長を測 定 して解析 に用 いた。

飛翔 筋2型 種 のE.japonicaに 関 しては、2型 間で飛翔筋 を除 く各生態形質に違

いは認 め られ なか ったた め(表4-3)、 以 下の解析 では、飛翔筋 を持つ個体 と持

たない個体の形質値 を区別せず、測定 した全個体 の算術平均値 を用いた。

本研 究では、繁殖エネル ギー の うち1卵 あた りへの投 資配分(卵 体積/繁 殖

投資量)を 、卵巣小管数 に よって評価 した。1卵 あた りへの繁殖投 資配分 が大 き

い場 合、大卵少産傾 向が強 い もの とみ な した。

生態形質 の祖先復 元

飛翔筋2型 種 であ るE.japonicaに 関 しては 、2型間で飛翔筋 を除 く各生態形質

に違 いは認 め られ なか ったため(表4-3及 び3章 の結果 を参照)、 以下の解析 で

は、飛翔筋 を持つ個体 と持 たない個体 を区別せ ず、本種 の形質値 と して測 定 し

た全個 体の算術 平均値 を用いた。

不連続形質 であ る飛翔 筋の有無及 び食性 タイ プ(腐 肉食 、肉食)の 祖先復元

は、Mesquite ver. 1.1(Maddison and Maddison 2006)を 用いて最尤 法に よ り行 っ

た(Pagel 1994)。 飛翔筋 に関 しては、 「有」、 「無」、「2型」の3つ の形質状態 を
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設 定 し、飛翔筋 を持 たない個体 が存在す る種への進化、す なわち 「有」か ら 「無」

へ、及び 「有 」か ら 「2型」への変化 を ともに飛翔 筋の退化 として扱 った。また 、

飛 翔筋 と食性 の進化 の、それぞれ の方 向性 にお ける相関 の有無 を検 定す るた め

に、Discreteプ ログラム(Pagel 1994)を 用い、それぞれ の進化 が独 立である こ

とを仮 定 したモデル と、相 関 して いる ことを仮 定 したモデル の間で尤度 比 を求

めた。 この尤度比 は、 自由度 が4のx2分 布 に近似 的に従 う(Pagel 1994)こ とか

ら、 これ を用 いて相 関の有意性 を検 定 した。 尤度比検定 に よって相 関 を仮定 し

たモデル が選 ばれた場合 には、 さらに飛 翔筋 を持 ち脊 椎動物 の死骸 を利 用す る

形 質状態 か ら、飛翔 筋を持 ち無脊 椎動物 を利 用す る形質状態へ の変化、及び飛

翔筋 を持 ち無脊椎動物 を利 用す る形質状態 か ら、飛翔筋 の退 化 した無脊 椎動物

を利 用す る形 質状態 への変化が、有意 な もので あるかを検 定す るため に、それ

ぞれの形質変化 に関 し、変化率 を0と 仮 定 したモデル と0以 外 と仮 定 したモデ

ル の間で尤度比 を求 めた。 この尤度比 は、 自由度 が1のx2分 布 に近似 的に従 う

ことか ら、 これ を用い て変化 の有意性 を検定 した。

連続形質 で ある体 長、繁殖投資 量、卵 巣小管数 、卵体積 の各生態形質 の祖先

復元は、常用対数値 を用 いて、Mesquite ver. 1.1のsquared-change parsimonyに よ

り行 った。 後翅長 の祖 先復元 には、相 対後翅 長(後 翅 長/体 長)を 用いた。 い

ずれ の形質 の祖先復 元 にお いて も、そ の形質デー タが得 られなか った種 は省 い

て行 った。

独立比較法 に よる解析

飛翔 筋の退化 に伴 う繁殖形質 の進化的変化 と、繁殖形 質の種間変異 におけ る

そ の重要性 を検討 するた めに、独 立比較法(Felsenstein 1985)を 行 った。食性 の

進化 的変化 は不明瞭 な部分 が多か ったため、 これ と大卵少 産傾 向の進化 との関

係 は検討 で きなか った(結 果を参 照)。 体長 、後翅長 、繁殖投資量 、卵巣小管数
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及び卵体積 の形質値 は常用対数変換値 を用 い、Mesquite ver. 1.1のPDAP module

(Midford et al.2003)に よって行 った。Garland et al.(1992)に 従い、算 出 した

対比 の値 は、対比の標準偏差 で除 して標準化 した。 各形 質 につい て、標準化 し

た対 比 の絶対値 と対比 の標 準偏 差の相 関を調べ た結 果、繁殖投資量 では有 意 な

正 の相 関が認め られ(r=0.574,n=15,P=0.025)、 その他 の形質 では有意 な相関

は認 め られ なかった(r<0.402,n=15,P>0.1)。 したがって、繁殖投資量 に関 し

ては、全ての枝 長 を2乗 して補正 した系統樹 を用いて対比の値 を算 出 しなお し、

その他 の形 質 について はその ままの値 を用いた(Garland et al.1992)。

対比 は、飛 翔筋 を持 つ系統間 の対比群 、持た ない系統 間の対比群、及び飛翔

筋 の退化 した枝 を含 む対比群 に分類 した。 各分岐点 におけ る飛 翔筋の祖 先形 質

状態 は、祖 先復元 に よって確定 した形 質状態 を用 いた。 体長の対比 につ いて、

これ らの対比群 間で比較 した。後翅 長及び繁殖投 資量の進 化的変化 にお け る、

飛翔 筋退化 の相対 的重要性 を評価 す るには、体 サイズの進 化的変化 に相 関 した

変化 の影 響 を取 り除 く必要 があ る。そ のため、 これ らの対比 を体 長の対比 に よ

り、原 点 を通 る直線 で回帰 し(Harvey and Pagel 1991)、 その残差 を対比群間で比

較 した。 この残 差は、体 長の変化 に よる影響 を除いた、単位時 間あた りのそ の

形 質の変 化量 を表す。

卵 巣小管数 を用いて独立比較法 を行 うこ とによ り、繁殖 エネル ギー の1卵 あ

た り投 資配 分の変化 を調 べた。繁殖投 資量の増加 に よる変 化 と、それ以外の要

因 に よる変化 を区別す るた め、繁殖投 資量の対比 に よる、原 点 を通 る直線 回帰

を行 った。繁 殖投 資量の対比 に よって回帰 した残差 は、繁殖 投資量の変化 に よ

らない、繁殖エ ネル ギーの1卵 あた り投資配分 の変化 を表す と考 え られ る。 こ

の残差 と、飛翔筋退化 の関係 について検討す ることによ り、1卵 あた り繁殖投 資

配分 の進化的変化 にお け る飛 翔筋退化 の相対 的重要性 を評 価 した。 また、卵 体

積 の対比 を比較す るこ とに よ り、卵体積 の進 化的変化にお ける、飛翔 筋退 化の
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相対 的重要性 を評価 した。 全形 質のデー タが揃 っていない種 は、全 ての解析 か

ら除外 した。

対 比 は、 どち らの系統 を基準 とす るかで値 の正負 は逆 にな る。 ここで は、飛

翔 筋の退化 前及び退化 の際の系統 にお け る対比に関 して は、退化 とは関係 の な

い系統 を基準 として対比 を求 めた。つ ま り、 ある生態形質 の対比 の値 が正な ら

ば、飛翔筋の退化す る方向 にその生態形質値 が増加 した ことを表す。

結 果

系統解析

計2,592塩 基 と159個 のギャ ップ形質 を樹形の構築に用いた(表4-4)。SH test

の結果、Wg領 域 の塩基配列 によって構築 された樹 形の尤度 は、他の領域 のそれ

らに比べ て有意 に低 かった(P<0.01)。 ただ しこれ は、外群のA. carinatusのWg

領域 が解 読 できなか った ことに よる ものであ ると考 え られたた め、全 ての遺伝

子領 域 か らA.carinatusを 除 いてSH testを再び行 った結果、領域間の系統情報に

有意差 は認 め られ なか った。 した がって、 これ らの領 域 をま とめて系統樹 を構

築す ることに大 きな問題 はない と考 え られた。

ベ イズ法 に よる構築 した系統樹 では、進化 速度 の時間変化 を仮 定 したモデル

のほ うが仮 定 しないモデル よ りも尤度 は高か った(ベ イ ズ比=65.0)。 したが って、

時間変化 を仮定 したモデル を採用 した。

ベ イ ズ法 、最尤法 、最節約 法 に よって構築 され た系統樹 は、それぞれ ほぼ同

じ樹形 を示 した(図4-1)。 シデ ムシ科の単系統性 は、全ての解析法 におい て支

持 され た。 ヒラタシデ ムシ亜科 とモ ンシデ ムシ亜科 それ ぞれ の単系統性 は、全

ての 系統樹 におい て高い確率 で支持 された。 また、 ヒラタシデ ムシ亜科及びモ

ンシデ ム シ亜科 内の属の単系統性 も、全 て支持 され た。本研 究で構築 した ヒラ

タシデ ムシ亜科 の系統樹 は、Sikes et al.(2005)及 びDobler and Muller(2000)
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に よ る系 統樹 とおお よそ矛盾 しない結果 が得 られた。ベイ ズ法に よる系統樹 で

は、Necrodes属 とDiamesus属 を含む分岐群 と、Thanatophilus属 の位置 関係 に不

一 致が認 め られ た。た だ し、事後確率は55%と 低い値 を示 した。 モ ンシデ ムシ

亜科内の系統 関係 につ いては、Ptomascopus属 が最 も祖 先的 と推定 され る点 で、

Dobler and Muller(2000)と 一致 した。また、Nicrophorus属 に関 しては、Peck and

Anderson(1985)及 びSikes(2006)に よる種群 の分類 を支持す る結果が得 られ

た(investigator group:N.investigator,N.tomentosus;nepalensis group:N.maculifrons,

N.quadripunctatus)。

各生態形質の祖 先復元及び独立比較法 による解析

各種の生態形質 を表4-3に 示す。飛翔筋2型 種 である ことが明 らか にされ てい

るE.japonicaを 除いた20種 中、15種 は全個体 で飛翔筋が認 め られ、5種 は全個

体 で飛翔筋 が認 め られ なかった(表4-3)。

飛翔筋 の有無 に関す る祖先復元 の結果 、全 ての分岐点 において、3つ の可能 な

形質状態 の うち、いずれ か一つの形質状態が90%以 上の確率で支持 された(図

4-2a)。 飛 翔筋の退化 が生 じたのは2回 であ り、完 全な消失 と飛翔筋2型 への進

化 が異 なる系統 で1回 ずつ生 じた と推 定 され た。以 下では、飛翔筋 を持つ系統

間 の対比群 を、飛翔筋退化前 の対比群(図4中 の(2)、(3)、(4)、(8)に関す る対比)

とそれ 以外 の対比群 に分類 した。

体 長の祖先 復元 の結果 、飛 翔筋の退化 前には一貫 した変化傾 向は認 め られ な

かった(図4-3a:(1)か ら(5)へ、(5)から(6)へ、(5)から(9)へ)。飛 翔筋 の完全 な退化

の際 にはほ とん ど変化せず、2型 への進化の際 には大型化 した と推 定 された。ま

た、飛翔筋 の完全 な退化後 にsilpha imitator、S.longicornis、S.perforataの 種群 で

は大型化 が進 行 した と推 定 され た。独 立比較法 の結果 、飛 翔筋の退化 前、退化

の際 、及び退 化後において、体長 の変化 量に違 いは認 め られ なかった(図4-4a
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の横 軸の値)。

後翅 長の祖 先復 元の結果、飛翔 筋の退化す る方 向へ の変化 に関 しては、飛翔

筋退化前(図4-3b:(1)か ら(6)へ)か ら完全な退化 にか けて、一貫 して短翅化 が

進行 した と推 定 され た。また、飛 翔筋の退化後 に も、Silpha imitator、S.longicornis

及びS.perforataの 種群 、及 びPhosphuga atrataで は短翅化 が進行 した と推 定 さ

れ た(図4-3b)。 独 立比較法 によ り体長の対比 と後翅 長の対比 の関係 を検討 した

結果 、体長 の対 比 と後翅 長の対 比の間 には有意 な正の相関 は認 め られ なかった

(r=-0.05, P>0.1)。 体長 の影響 を除いた後翅長の変化量(残 差 の絶対値)は 、

飛 翔筋の完全 な退化の際、及び完全な退化 後の一部 で大きい傾 向がみ られ、2型

種 への進化 の際 にはほ とん ど変化は認 め られ なか った(図4-4a)。 したがって、

後 翅長 は、飛 翔筋 の完全な退化 の際 、及 び完全な退化後 に、大 き く退化 した と

推 定 され た。

食性 に関す る祖先復元 の結果 、比較的祖 先的 な3つ の分岐点 において、74～

80%の 確率 で、脊椎動物 の死骸 を利用す る状態が支持 された(図42b)。 この こ

とか ら、脊椎動物 の死骸 を利 用 してい た祖先種 か ら、無脊 椎動物 を利用す る種

が派生 した と推 定 され た。飛 翔筋の完全な退化直後 の2つ の分岐点では、無脊

椎動物 を利用す る形 質状態 が85%及 び99%の 確 率で支持 され た。 したが って、

飛 翔筋が完全 に退 化 した系統で は、飛翔 筋退 化直後 には 肉食性 に変化 していた

と推 定 されたが、Dendroxena sexcarinataの 食性が推定で きなかった ことを含 め、

飛 翔筋退化 前の食性 の祖先 形質状態 が明瞭 に復元 できなかったため、食性 変化

が飛翔筋 の退化 と同時で あった のか、飛 翔筋 の退化前 であったのかは区別で き

なか った。 一方、飛翔筋2型 を生 じた分岐 点では、無脊椎動物 を利用す る状態

が98%の 確率 で支持 され た。 したが って、飛 翔筋2型 への進化 は、食性 の進化

的変化 後 に生 じた ことが高 い信頼 度で推定 され た。飛翔 筋 と食性 の進化 にお け

る相 関 を検 定 した結 果 、相 関 を仮 定 したモデル が有 意 に支持 され た(尤 度 比
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=10 .65, P<0.05)。 しか し、飛 翔筋 を持つ腐 肉食 か ら飛翔筋 を持つ肉食 への、及び

飛 翔筋 を持つ 肉食か ら飛 翔筋 を持 たない肉食へ の、形質状態 の有意な変化 は認

め られ なか った(そ れぞれ 、尤度比=0.01, 0.69, P>0.1)。

繁殖投 資量 に対す る祖 先復元 の結果 、飛 翔筋 の退化す る方 向へ の変化 に関 し

て は、飛翔 筋の退化 前(図4.3c:(1)か ら(5)へ、(5)から(6)へ、(5)か ら(9)へ)に は

一貫 した変化傾 向はみ られ なかったが
、完全 な退化の際、2型 への進化 の直前及

びその進化 の際 には増加 した と推定 され た(図4-3c)。 また、完全な退化後 に も、

S.imitator、S.longicornis、S.perforataの 種群 では繁殖投資量の増加 が進行 した と

推定 され た(図4-3c)。 独 立比較法の結果 、体長 の対比 と繁殖投資量の対比に正

の相 関が認 め られ 、 ヒラタシデ ム シ亜科全体 では、体長 の増加 に伴 って繁殖 投

資量 も増加す る傾 向が認 め られ た(図4-4b;r=0.741, P<0.01)。 飛翔筋の退化前、

完全 な退化及 び2型 への進化の際の、体長 に よる影響 を除 いた残差は正の値 を

示 し、特 に退化 の際 に、比較 的大 きな値 を示 した。 また、飛翔筋退化後 の系統

の対比(x)は 、飛 翔筋 を持 つ系統の対比(●)に 比べ、残差 は大 きな正 の値

を示 した(図44b)。 したが って、繁殖へ の投資配分 は、飛翔筋 の退化前か ら退

化後 にかけて、一貫 して増加傾 向のあ った ことが推 定 され た。

卵 巣小管数 の祖 先復元 の結果 、飛翔筋 の退化 す る方 向へ の変化 に関 しては 、

飛 翔筋の退化前(図4-3d:(1)か ら(6)へ)か ら完全 な退化 にかけて 、一貫 して減

少 が進行 す る とともに、2型へ の進化 の際 に も減少 した と推定 された(図4-3d)。

したが って、飛翔筋 の退化前及びその際に、退化す る方向に1卵 あた りへ の繁

殖 投資配分 が大卵少産型 へ変化 した と推 定 された。独 立比較法 の結果 、繁殖 投

資量 と卵巣小管数の対比 の間では有意な相関は認 め られ なかったが(図4-4c; r=

0.110, P>0.1)、 回帰 直線 か らは、繁殖投資量 の増加 に伴 って卵巣小 管数 が増加 、

つ ま り1卵 あた りへの繁殖 投資配分 が小卵 多産型へ変化す る傾 向が認 め られ た。

完全な退化及び2型 へ の進化 の際 には、対比 の残差は小 さく、1卵 あた りへ の繁
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殖 投資配分 に変化 はなかった と推定 され た。 また、飛翔筋退化前 の対比の残差

は比較的大 きな負 の値 を示 してお り、大卵少産型へ変化 した と推 定 され た。

祖 先復元 の結果 、卵体積 にお け る飛翔筋 の退化す る方向への変化に関 しては、

飛 翔筋の退化前(図4-3e: (1)から(6)へ)か ら完全 な退化 にかけて、及び2型 へ

の進化 の直前(図4-3e:(5)か ら(9)へ)か ら2型 への進化 にか けて、それぞれ 一

貫 して増加 した と推 定 され た(図4-3d)。 また、完全 な退化後 にも、S.imitator、

S.longicornis、S.perforataの 種群 では大卵化 が進行 した と推定 された(図4-3c)。

独 立比較 法 に よって算 出 した卵 体積 の対比 を比較 した結 果、飛翔筋退化 前、完

全 な退化 、2型 への進 化の直前及び2型 への進 化の際に大きな正 の値 を示 した こ

とか ら、これ らの期間 を通 して大卵化 した と推定 された(図4-4d)。 これ ら祖 先

復 元及 び独立比較法の結果か ら、飛翔筋退化前 には、1卵 あた りへ の繁殖投資配

分 が大卵少産型へ変化 したこ とによって大卵化 し、完 全な退化及び2型 へ の進

化の際 に、繁殖投資量 の増加 に伴 って大卵化 した と推 測 され た。

考 察

系統 関係

Sikes(2005)は 、 シデ ム シ科 の単系統性 が疑 わ しい ことを指摘 してい る。 本

研 究で用 いた種 に よって構築 され た系統樹 か らは、 シデ ムシ科 の単系統性 が支

持 された。 しか し、Sikes(2005)に おい て指摘 され てい る他 の近縁種 が含 まれ

ていな いため 、本研 究の結 果だ けで はシデ ム シ科の単系統性 を結論 づけ るこ と

はで きな い。Sikes(2005)に おい て指摘 され てい る他 の近縁 種 との系統関係 も

調べ る必要が あるだろ う。

本研究で得 られ た ヒラタ シデ ムシ亜科の系統樹では、Necrodes属 とDiamesus

属 を含 む分岐 群 に比 べ てThanatophilus属 のほ うが よ り他 の種 に近縁 で あ り、

Sikes et al.(2005)及 びDobler and Muller(2000)に よる系統樹 とは逆の結果 が
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得 られた。 しか し、 これ らの研 究 に比べ 、本研 究では よ り多 くの遺伝子領域 を

用 いて解析 を行 ってお り、本研 究 によって得 られ た系統樹 のほ うが信頼性 は高

い と考 え られ る。ただ し、これ らの分岐点の支持率はあま り高 くなかったため、

Oxyletrum属 に近縁 であるこ とがSikes(2005)に お いて指摘 されてい るPtomaphila

属 を解析 に加 え、 これ らの分岐 の推 定に適 した進 化速度 を有す ると考 え られ る、

Carabi、Cytob、EF1-α な どの遺伝子領域 をさらに追加 し、 よ り信頼性 の高い系

統樹 を構築す る必要が あるだ ろ う。 また、Dendroxena属 とPhosphuga属 の分岐

点 の信頼性 が低 かった。 この分岐 点の信 頼性が よ り高 い系統樹 を構 築す るため

には、Dendroxena属 の他 の種 、及びDobler and Muller(2000)に おいて、Phosphuga

属 に近縁 であ ることが推 定 され てい るAblattaria属 を解析 に加 えて系統樹 を構 築

す る必要 があ るだ ろ う。

各生態形 質の進化 的方向性 及び形質間の関係性 の進化

ヒラタシデムシ亜科では、飛翔筋の退化 が生 じたのは2回 であ り、完全 な消

失 と飛翔 筋2型 へ の進化 が異な る系統 で1回 ずつ生 じた と推 定 され た。後翅長

の退化 は飛翔 筋 の退化 とは一致せず 、飛 翔筋の完全 な退化 の際及 び完全な退化

後 に、大 きく退化 した と推 定 され た。 また、食性 の変化 と飛 翔筋の退化 が相 関

して生 じた こと、食性 の変化後 に飛翔筋2型 へ と進化 した こ と、及び食性 の変

化 と同時 も しくは変 化後 に飛翔 筋は完全 に退化 した ことが、高い信頼度で推 定

された。

従 来の研 究 では、昆 虫にお け る飛翔能 力の退化 は、新 しいハ ビタ ッ トへ の侵

入や ハ ビタ ッ ト自体 の変化 に よる、ハ ビタ ッ トの環境 特性(時 空間変動 とその

予測性 や環境 の厳 しさ)の 変 化 に よっ て説 明 され てきた(Harrison 1980; Roff

1990; Wagner and Liebherr 1992)。 環境特性 としての餌 資源 の利用可能性 と飛翔能

力 の関係 性 につ いて の報告例 はい くつ かあ るが(e. g. Tanaka and Wolda 1987;
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Chaudhuri 2006)、 本研 究の結果 は、ハ ビタ ッ トの環境特性変化 に よる間接的 な

影の有無 に関 わ らず 、種の食性 の進化 的変化 によ り飛翔能 力の退化 が生 じる可

能性 を示唆す る ものである。

本研究 では 、食性 の祖 先復元 の結果 が不明瞭で あ り、 どの段 階で食 性 に変化

が生 じたか を明 らか にす るこ とはで きなか った。この原 因 と して、2章 にお いて

行 った安 定同位 体 による食性 推定法 では、雑食性 につい て充分 に検討 で きな か

った こ とがあげ られ る。 実際に は、 ヒラタシデム シ亜科 にお け る腐 肉食 か ら肉

食 への進化 的変化 にお いては、様 々な レベル の雑食 の段階 が存在す る可能性 が

あ る。D.sexcarinataは 、サ ンプル数が少ないために食性 の推 定はできなかった

が、測 定 され た成 虫2個 体の安定同位 体比 は、両食性 タイプが示す値 の中間の

値 を示 し、 さ らに、幼 虫は、無脊 椎動物 のみ 、 も しくは腐 らせ た牛 肉のみで飼

育 して も成 虫にな り(池 田未発表)、 脊椎動物の死骸 と無脊椎動物 の両方 を餌 と

して利 用す る雑食 の可能性 が ある。食性変化 と飛 翔能力 の退化 の進化 的関係 を

明 らか にす るた めには、 これ ら食性 の漸 次的推移過 程 を推定す る必要 があ る。

今後 は、Dendroxena属 な ど食性 の進化的変化 を伴 うと考え られ る分岐点 に関わ

る種 を、 よ り多 く含 めて系統解析 を行 うとともに、安定 同位体比分析 以外 の方

法 を併用 して食性推 定 を行 う必要が あるだ ろ う。

繁殖 への投資配分は、飛翔筋 の退化前 、飛翔筋の完全 な退化及び2型 へ の進

化 の際 に、退化す る方向に比較的大 き く増加 した と推定 され 、その変化 は、飛

翔 筋退化 の際 に特 に大 きか った。 これ が、体長が 同 じな らば、飛翔筋 を持 つ種

に比べて持 たな い種 の繁殖 投資量 が大 きい こ との重要 な要 因にな った と推 測 さ

れ た。 また、 ヒラタ シデ ムシ亜科全体 において、体長の増加 に伴 って繁殖 投資

量が増加 す る傾 向が認 め られた。 飛翔筋2型 への進 化の際には、体長 の大型化

に よって も繁殖 投資量 が増加 した と推 測 され る。 さらに、飛翔筋 の完全な退化

後 に も、体長 の大型 化に伴 い、S.imitator、S.longicornis、S.perforataの 種群で は
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繁殖投資量の増加が進行 した と推測 され る。 これ らの要因により、飛翔筋の退

化 した種では繁殖投資量が絶対的に大きいのだ と考えられ る。

本研究では、飛翔能力の評価は飛翔筋の有無のみで行ったため、繁殖への投

資量 と飛翔への投資量の関係については、飛翔筋の完全な退化及び飛翔筋2型

への進化 との関係 しかみることができなかった。2章 の結果か ら、飛翔筋を持つ

種間における飛翔頻度の変異が明 らかにされている。また、飛翔筋の退化前の

祖先種において、繁殖への投資配分の増加が推定された。 したがって、飛翔筋

を持つ祖先種において、飛翔筋が退化する方向に飛翔への投資配分が減少 し、

それに伴って繁殖への投資配分が増加 した可能性がある。飛翔形質 と繁殖形質

の相関進化をより詳細に明らかにするには、飛翔頻度や飛翔筋重 といった飛翔

形質の変異についても検討す る必要があるだろう。

飛翔筋退化後の系統では、飛翔筋を持つ系統に比べ、体長の変化に対する繁

殖投資量の変化は、 より大きい傾向がみ られた。飛翔筋を持つ場合 には、体長

が大きいほど飛翔へのエネルギー投資が大きくなることが、甲虫を含めた昆虫

の様々な分類群 において知 られている(Marden 1987)。そのため、飛翔筋退化後

の系統における、体長の増加に対する繁殖投資量の増加は、飛翔能力を持つ系

統に比べて大きいのかもしれない。

飛翔筋退化の際には、1卵あた りへの投資配分における変化はほとん どみられ

ず、飛翔筋退化前に、飛翔筋が退化する方向に大卵少産型へ と比較的大きく変

化 した と推定された。 このことか ら、飛翔筋を持たない種が持つ種に比べてよ

り大卵少産型の傾向を示す ことの重要な要因となったのは、飛翔筋の退化前に

お ける大卵少産型への変化だった と考えられ る。飛翔筋退化前の大卵少産型へ

の変化を引き起こした要因 としては、まず、腐肉食か ら肉食への漸次的な食性

変化 に伴って、幼虫が自ら餌探索を行 うために、大卵少産型へ変化 したことが

推測 され る。 また、腐 肉をめぐる競争 の激化 も、要因 として考 えられ る。
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Thanatophilus属 やNecrodes属 は、脊椎動物 の死骸 をめ ぐる競争が比較 的激 しく

ない と考 え られ る時期(早 春 、晩秋)や ハ ビタ ッ ト(草 地や河川敷)に おい て

繁殖 し、Oiceoptoma属 は、 よ り競争が激 しく幼 虫に とって餌 が得 に くい と考 え

られ る夏 の森林 で繁殖す る ことが観察 され てい る(池 田 未発表)。 これ らの分

類 群 の系統関係 か ら、脊 椎動物 の死骸 を め ぐる競争 が比較 的激 しくない時期や

ハ ビタッ トで繁殖す る祖 先種 か ら、 よ り競争が激 しく幼 虫に とって餌が得 に く

い と考 え られ る夏 の森林 で繁殖す るよ うに進化 し、 この よ うな環境 で は、競争

に強 い大 型の幼 虫のほ うが よ り有利 であ るた め、大卵少産 型へ変化 した と推測

され る。 これ ら2つ の要 因に よって大卵少産型へ の変化が引 き起 こされ たな ら

ば、 まず 初 めに、腐 肉 をめ ぐる競争 の激化 による変化 が生 じ、その後、腐 肉食

か ら肉食への食性変化 に伴 う変化が生 じた と考 え られ る。

有意 では なかったが、繁殖投資 量の増加 に伴 って卵 巣小管数が増加す る、つ

ま り、1卵 あた りへの繁殖投 資配分 が小卵 多産型へ変化す る傾 向が認め られた。

ヒラタシデム シ亜科 全体 にお いて、卵サイ ズの大型化 に対 す る、生理的 な要 因

等の何 らかの制約 があるのか もしれ ない。

飛翔筋 の完全 な退化後 、S.tristisにおいては再び小卵 多産型 に変化す る傾 向が

認 め られた。また、Calosilpha属 とChrysosilpha chloroptmの 種群 がEusilpha属

と分 化 す る際 に も、 再 び 小 卵 多 産 型 へ 変 化 す る傾 向 が み られ 、 特 にCh.

chloropteraに おいてその傾 向が強かった。何 らかの進化的要因が働 いた可能性 は

あるが、今 回は、 これ らの変化要 因については明 らか にで きなかった。

今回 の結 果 か ら、 ヒラタシデム シ亜科 にお け る生活 史進 化 につ いて推測す る

と、祖先 種 は、飛 翔能力 を持 ち、頻繁 に飛翔 して脊椎 動物の死骸 を探 索 し、競

争 の激 しくない脊 椎動物 の死骸 の周 りに小 さな卵 を産んでいた と推測 され る。

そ の後、脊椎動物 の死骸 をめ ぐる競争 は激 しくな り、 これ によって繁殖へ の投

資配 分の増加 が生 じ、 この増加 と大卵少産型へ の変化に よって大卵化 が生 じた
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と考えられる。腐肉をめぐる競争の激化は、脊椎動物の死骸を利用す る個体の

より多い環境に、祖先種が進出 した、もしくは他にも脊椎動物の死骸を利用す

る種が増え、腐肉食者の個体密度が増加 した、等の要因によるかもしれない。

この大卵化により、 自ら餌資源を探索できるような大型の幼虫が出現 し、幼虫

食性における無脊椎動物への漸次的な変化を引き起 こした と考えられる。 この

漸次的な食性変化によって、1卵あた りへの繁殖投資配分における大卵少産型へ

の変化 と、それによる大卵化が生 じた と考えられる。それに伴って産卵場所は

腐 肉の周 りに制限されな くな り、飛翔能力が不必要 となって退化 し、 この退化

に伴って繁殖への投資配分は増加 したと推測 される。また、飛翔筋2型 への進

化 の際には、体サイズの大型化に伴った繁殖投資量の増加 も生 じた と考えられ

る。 このような繁殖投資量の増加に伴い、大卵化が生 じた と推測 される。 さら

に、飛翔筋の完全な退化後においても、体サイズの大型化による繁殖投資量の

増加 と、それに伴 う大卵化が生 じたと考えられる。
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表4-1 ヒラタシデムシ亜科 、及 び外群 として用いたモンシデムシ亜科 、ハネカクシ科各

種の種 とその略称及び各領域 の塩 基配列のAccession number。

-:解 読 不 能
。
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表4-4 各遺伝子領域 の塩基数 、及 び変

異 のあ る塩 基数、 ギャ ップ形質数。
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図4-1(a)全 領域を用いてベイズ法により作成されたヒラタシデムシ亜科21種 、及 び外群のモンシデムシ亜科8種 、ハネカクシ科3

種の系統樹。数字はベイズ法による事後確率/最尤法によるブートストラップ確率/最節約法によるブートストラップ確率。スケー
ルバーは、1サイトあたりの置換数を表す。(b)全領域を用いて最尤法により作成された系統樹。数字は最尤法によるブートストラッ

プ確率。(c)全領域を用いて最節約法により作成された系統樹。数字は最節約法によるブートストラップ確率。
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図4-2ヒ ラタシ デ ムシ 亜 科 に お ける(a)飛 翔 筋 の 退 化 、及 び(b)食 性 の 祖 先 復 元 結 果 。Mesquite ver. 1.1を用 い て最

尤 法 により作 成 。円 グラフ は 各 形 質 状 態 の 確 率 を示 す 。略 称 は 表1を 参 照 。
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図4-3ヒラタシデムシ亜科における(a)体長、(b)相対後翅長、(c)繁殖 投資量、(d)卵巣小管数、(e)卵体積の祖先復元結果。各

分岐点及び各種の形質値を示す。相対後翅長は後翅長と体長の比。略称は表1を参照。○内の数 字は、本文中で説明に用
いた分岐点番号。白抜きの矢印は飛翔筋の完全な退化が生じた枝を、黒の矢印は飛翔筋2型 への進化が生じた枝を表す。
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○ 飛翔筋 の退化前にお ける対比(図4-3中 の(2)、(3)、(4)、(8)の周 りの対比)

● 飛翔筋を持つ系統にお ける対比のうち、○以外のもの

△ 飛翔筋 の完全な退化が生 じた枝 を含む対比

▲ 飛翔筋2型 への進化 が生じた枝 を含む対比

× 飛翔筋の完全 な退化後 にお ける対比

図4-4(a)体 長の対比と後翅長の対比の関係。(b)体長の対比と繁殖 投資量の対比の関係。(c)繁

殖投 資量の対比と卵巣小管数 の対比の関係。(d)飛翔筋の退化と卵体積の対比の関係。(a)から

(c)の図 中の直線 は、原 点を通る回帰 直線を表す。
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5章 総合考察

本研究 の結 果を要約す ると以下の とお りである:(1)ヒ ラタシデ ムシ亜科には,

飛翔筋 を持 たない成 虫が5種 で確認 され,そ れ らは土壌無脊椎動物 を摂食す る

肉食 者で あ る と推 定 され た。(2)ヒ ラタシデ ム シ亜科 では,成 虫,幼 虫 ともに脊

椎 動物 の死骸 を食 物 と していた腐 肉食 の祖先種 か ら,土 壌無脊椎動物 を食物 と

す る種 が派生 した こ と,こ の食性 の変化 に伴 って飛 翔能力 の退化 が生 じた こ と

が強 く支持 された。(3)飛翔 能力の退化 した種 では,退 化 に伴 い雌 の繁殖 に対す

るエネル ギー投資配分 が増加す るよ うに進 化 した と推定 され た。(4)飛翔能力 の

退化 した種 で は,大 卵少 産型の繁殖戦略 を示す傾 向があったが,退 化種 を含 む

系統 におけ る大卵少産 化は飛翔能力 の退化前 に生 じた と推 定 され た。 明瞭 な食

性 の祖 先復元結果 は得 られ なか ったた め,食 性変化 と大卵少 産化の相関進化 に

つ いては検討 で きなか った。 大卵少産化 は,腐 肉食か ら肉食 への漸次的 な食性

変化 に加 え,祖 先種 にお け る腐 肉 をめ ぐる競争 の激化 に よって生 じた可能性 が

ある。

本研 究において調 べた ヒラタシデム シ亜科21種 の うち、24%に 相 当す る5種

は飛翔筋 を欠いてお り、飛 翔能力 を持 たない種は少 な くない ことが明 らか に さ

れ た。また、E.japonicaに は、飛翔 筋 を持 つ個体 と持た ない個体が存在 し、飛翔

筋2型 を示 した。 オサ ムシ科 では、飛翔 筋や翅 な どが退化 して飛 翔能 力を持 た

ない種や、 これ らの形質 に2型 を有 す る種 が発 見 され、飛翔能力の退化に関す

る研 究が進 んでい る(e. g. Aukema 1995)。 また、シデ ムシ科 に比較的近縁 なセ ン

チ コガネ科や コガネムシ科 について も、飛翔能力の退化 した種や飛 翔筋2型 の

種 が発 見 され てい る(Tada et al. 1991; Tada et al. 1993; Suzuki et al. 2001)。 しか し、

シデ ムシ科 においては翅 を持たない種や翅2型 種 がい るとい う報告 はあるもの

の(Cho and Kwon 1999; Nishikawa 2003)、 その飛翔能力についてはほ とん ど調べ
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られていなかった。分子系統解析の結果、飛翔筋の完全な消失が生 じたのは、

Silpha属 とPhosphuga atrataを含む系統の祖先種における1回 のみであった。 し

たがって、これ らの種に近縁である種は飛翔能力を持たない可能性が大きく、

それ以外の種で飛翔能力を欠く種が存在す る確率は低い と推測できる。

本研究では、窒素の安定同位体比によ り、ヒラタシデムシ亜科各種の食性推

定を行った。本研究における食性推定は、種の安定同位体比の平均値 を基に、

主に脊椎動物の死骸を食物 とする腐肉食のモンシデムシ型 と、主に土壌無脊椎

動物 を食物 とする肉食のオサムシ型への二分法で行った。 この方法の問題点 と

して、脊椎動物の死骸や土壌無脊椎動物以外の餌資源を利用す る種が存在 し、

かつその餌資源 の安定同位体比が候補餌資源のそれ と大きく異な らない場合、

推定に誤 りを生 じることがあげられ る。 この問題を解決す るためには、安定同

位体分析以外の方法による食性推定を行 う必要がある。 ヒラタシデムシ亜科に

おいては、消化管内で形の残 る外骨殻のよ うな餌資源は利用せず、消化管内容

物からの同定は不可能であるため、内容物の形態からの推定は困難である。 こ

れに対 し、近年では、消化管内容物か ら遺伝子を抽出 し、餌資源を同定す る方

法が行われ始めている(e.g.Agusti et al. 2003; Juen and Traugott2005)。 ヒラタシ

デムシ亜科の種においても、前腸に残っているものであれば化学的に分解 され

てお らず、この方法によって、ある程度餌資源の分類群を推定できる可能性が

ある。

4章 より、漸次的な食性変化が示唆 されたが、安定同位体比による食性の二分

法では、両方を利用す る種を区別できなかった。食性の漸次的推移過程を明 ら

かにす るには、種内の安定同位体比のば らつきの評価や、安定同位体比による

方法以外の推定法を、両方を利用する可能性のある分類群(Dendroxena属 など)

の多 くの種に対 して行 う必要があるだろう。

腐肉食者 と肉食者では、これ らの種が利用す る食物が化学的に同一であるた
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めに、保有す る酵 素群 が基本 的に同 じで あ り、生理 的には ほ とん ど違い はない

ことが指摘 され てい る(Begon et al. 1996)。 ヒラタシデ ムシ亜科 において も、2

章 におい て野外 で無脊椎動物 を利 用す る と推 定 され 、幼 虫 に無脊椎動物 のみ を

与 えて も成 虫にな ることを確認 した種(E. japonica、S. longicornis、S.perforata)

にお い て、幼 虫に腐 らせた牛 肉のみ を与 えて も成 虫にな るこ とが観察 され てい

る(池 田 未発表)。 また 、解剖 か らは、内臓形態 にお ける、両食性間 での明瞭

な違 いは認 め られ なか った。本研 究か らは、 ヒラタシデ ム シ亜科各種 の成 虫及

び幼 虫 にお け る野外での利用餌 資源 は、生理的 な制約 では な く、行動や幼 虫サ

イ ズの種 間差 異に よって もた らされ る生活様式 の違 いに よって決 定 され てい る

と推測 され る。

本研 究で は、飛 翔能力 の評価 は飛 翔筋の有無 のみで行 った。 しか し、飛 翔筋

を持 つ種 間で も飛 翔形質は異な る可能性 がある。実際 に、2章 にお いて、飛翔頻

度 が種間 で異 な るこ とが明 らか に され ている。飛 翔筋 を持つ種間 での飛翔形 質

の変 異 は、飛 翔頻度や飛 翔筋重 を測定 し、比較す るこ とによって 明 らかにで き

ると考 え られ る。 これ に よって 、飛翔形質 と繁殖 形質の関係 をよ り詳細 に明 ら

かにす るこ とがで きるだ ろ う。

飛 翔多型種 にお いて、飛翔筋 を持 つ個 体の ほ うが待 たない個体 に比べて繁殖

開始 時期 は遅 くな る こ とが 、様 々な分 類群 にお いて知 られ て い る(Roff and

Fairbairn1991; Zerra and Denno 1997)。3章 において、卵体積 と卵巣小管数の積 と

して求 めた繁殖投資量 には、E. japonicaの 飛翔筋2型 間で違 いは認 め られ なか っ

たが、E.jqponicaで も飛 翔筋 を持 たない個体 は持つ個体 に比べて繁殖 開始時期 が

早い可能性 が ある。 この よ うな場合 に は、今回 の よ うな繁殖投資 量の評価 方法

で は違 いは認 め られ ない。 これ らについて は飼 育によって確認す る必要が ある

だ ろ う。

今回 の系統樹 では、飛翔能力 の退化が生 じ、 さらに食性 の変化が生 じた可能
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性 の ある重要 な分岐点 であるDendroxena属 とPhosphuga属 の分岐の信頼性 が低

か った。この分岐 点の信頼性 が よ り高 い系統樹 を構築す るた めには、Dendroxeena

属の他種 、及びDobler and Muller(2000)に おい て、Phosphuga属 に近縁 であ る

こ とが推 定 され ているAblattaria属 を解析 に加 えて系統樹 を構築す る必要があ る

だ ろ う。

これ まで腐 肉食者 とされて いた シデ ムシ科 において、森 林の地表俳徊性 甲 虫

群集 にお いて しば しば優 占 してい るEusilpha属 やSilpha属 の種(Kamimura et al.

1964; Nagano and Suzuki 2003; Ikeda et al. 2005)を 含 む、本研究で調べた種の半分

程度 は捕 食者 であ る と推定 され た。脊 椎動物 の死骸 を餌 と して利用 し分解す る

な らば、有機物 の無機 化 を促進 させ るた め、 ヒラタシデ ムシ亜科 の存在 は植 物

の成長 に対 して正の効果 を もた らす。 しか し、 リター を分解 す る ミミズ等の土

壌 無脊 椎動物 を捕食 す るな らば、有機 物 の無機化 を遅 らせ 、植物 の成長 に負 の

効果 をもた らす。 ヒラタシデ ム シ亜科 において、植 物の成長 に とって正 の効果

を もた らす と考 え られて いた種 は 、実 は負 の影響 を与 えて いる ことが、本研 究

に よ り示唆 された。また、植食性 や菌食性 の軟体動 物 も頻 繁に捕食す るな らば、

植 物 に与 え る影響 は、ハ ビタ ッ トや時期 に応 じた ヒラタシデ ム シ亜科 の種 を と

りま く環境 によって異 な り、よ り複 雑で ある と考 え られ る。

シデ ム シ科 に近縁 なハ ネカ クシ科 等において も、腐 肉食者 として分類 され て

い る種 は多数存在す るが、 これ らにつ いて も、実際 は、無脊椎動 物 を主 な餌資

源 とす る肉食 者 であ る可能性 が ある。 この よ うな種 が、本 当に腐 肉 を主要 な餌

資源 と して いるかを、安定 同位体分析等 によって確認す る必要 があ るだろ う。
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