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序章

　研究の背景と目的

　多くの体内受精をする動物において，雌が複数の雄と交尾する場合，雌にとっては自分の生

んだ子供は間違いなく自分の遺伝子を受け継いだ「我が子」であるのに対して，雄にとっては

配偶者の生んだ子供は必ずしもそうとは限らない．相対的により多くの子供を次世代に残せる

ような性質を持つ個体，厳密にはその性質を支配する遺伝子，に対して自然選択・性選択は有

利にはたらくので，雄は自分の精子によって受精された卵を一つでも増やすような行動をとる

と考えられる．特に雄親が子供の世話をするような動物では，他の雄の子供の面倒を見ること

は個体レベルで何らかの利益が期待できるとは考えられず，自分の精子による受精を確実にす

ること（父性確保patemity　assurancc）が雄にとって重大関心事となる（Smith　1979）．この

ような雄に父性確保のための様々な形態的・生理的・行動的適応を生じさせるようにはたらく

選択圧は精子競争（sperrn　competition）と呼ばれている（Gromko＆Pylc　1978の定義によ

る）．例えば，トンボの仲間では雄のペニスに多くの逆とげ状の剛毛が生えており，雄はこれ

を用いて既交尾雌の体内に蓄えられている，他の雄の精子を掻き出して捨ててしまい，その後

に自分の精子を注入するという「精子置換spcrm　displacement」行動によって父性を確保する

（Waage　1979，1984）．またある種のチョウでは，雄は自分が交尾した後で雌の膣を接着剤

のようなもの（交尾プラグmating　plug）でふさぎ，雌の再交尾を阻止することによって自らの

父性を確保し（Matsumoto　1987），ヤブカの仲間の精液中には雌の再交尾を抑制する化学物質

が含まれていることが知られている（Craig　1967）．これらの場合，雌が二度と交尾しないこ

とで，自分の父性は確実になるのである．またこのような機械的・生理的手段のほかに，他の

雄に見つからない場所に雌をつれ去ったり，他の雄を追い払って雌を独占する行動も父性確保

の有効な手段であり，本研究で特に取り上げる配偶者ガード行動（mate　guarding）もそのよ

うな行動的適応のひとつであると考えられている（Parker　1970a，1984）．
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阻

　さて精子競争の研究は，1964年のHamilton提唱の血縁選択説による行動生態学・進化生態学

の勃興以前から農業害虫や衛生害虫をふくむ複数種の昆虫で散発的に行われてきたものの（例

えば，大村1939，Huntcr－Jones　1960，　Schlagcr　1960，　Proverbs＆Newton　1962，　Goma

1963），その生物学的な意義は，種や集団ではなく個体または遺伝子にとっての利益の観点か

ら生物の適応と進化を論じるこれらの学説が登場して初めて理解できるようになったのだとい

えよう．特にParkerによるヒメフンバエScatoρhaga　stercorariaの精子競争と最適交尾時間に関

する一連の研究（Parker　1970a，1970b）はそのような観点から行われた先駆的なものであった

（「精子競争」の語を名付けたのも彼である）．その後様々な昆虫において精子競争は雌雄

の交尾戦略の観点から活発に研究されている（Parker　1984，　Gwynne　1984，東ら1987）．また

近年は哺乳類や鳥類における研究の進展も著しく（Dewsbury　lg84，　Birkhead　lg87，　Ginsberg

＆Huck　1989，　Birkhead＆Huntcr　1990），精子競争は動物のmating　systemや性選択を議

論するうえで今や欠かすことのできない重要な研究分野となっている（粕谷1990，Krebs＆

Davies　1991，伊藤ら1992）．精子競争は雌の複数回交尾の結果として起こる単なる生理的過

程にとどまらず，雌雄の交尾戦略やmating　system，社会構造の進化に対して，その決定要因

の一つとして大きな影響を及ぼしているので（Smith　1984），特定の分類群における交尾戦略

を論じる際に，その分類群での精子競争の様相を知ることはきわめて重要であるといえる．し

かしながら，陸上節足動物群集のなかで昆虫におとらぬ種数と現存量を持つダニ類（Acari）に

おいては，おそらくその小さなサイズによる研究の困難さや生活史に関する情報の不足などに

起因して，これまでに精子競争が研究されているのはほんの数種類にすぎない（Helle

1967，　Holman　1973，　Sternberg　et　al．　1973，　Potter　＆　Wrensch　1978，　Yuval　＆　Spielman

1990，　Radwan　1991）　・

　そこで筆者は家畜堆肥中に生息する捕食性中気門ダニ類のなかから，ハエダニ科の
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Macrocheles　muscaedo〃zesticae　（scopoli）（以後ハエダニ）とやドリダ三科のEugamasus

f伽metorum（Berlesc）（以後ヤドリダニ）の2種を研究対象に選び，飼育条件下でその配偶行

動と精子競争に関する研究を行った．後述（P．20）のようにハエダニの雄には交尾前配偶者ガー

ド（precopulatory　mate　guarding）という特徴的な行動がみられるのに対して，ヤドリダニの

雄にはこの行動がみられない．本論文では，この行動の進化的・適応的意義（究極要因）を精

子競争との関連から説明し，またその生理的解発因（至近要因）が雌が分泌する性フェロモン

であることを示したのち，中気門類におけるmating　SyStemの進化を系統学的情報に基づいて考

察したい．
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本論文の構成

本論文はこの序章の後，ハエダニに関する研究を第1部「ハエダニの配偶行動と精子競争」
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に置き，続いてヤドリダニに関する研究を示す第2部「ヤドリダニの配椙有動と精子競争」を

経たのち，終章において総合考察を行う．第1部と第2部のなかでの章立ては基本的には並行

的に配置させた．以下に各章の内容について簡単に述べる．

　ハエダニを扱う第1部は以下の3章からなる。第1章はハエダニの生活史に関する記載であ

る．飼育下で得られた成長速度生存・繁殖スケジュール，寿命などの生活史パラメータを示

したのち，本種の交尾行動と特徴的な交尾前ガード行動について述べる．第2章ではこの交尾

前ガード行動の究極要因，すなわち適応的・進化的意義の探索を行う．第2章第1節ではRidley

（1g83）の説にしたがい，雌の交尾可能期間の物理的限定が本種の交尾前ガードの原因となっ

ているかどうかを検討する．第2章第2節では居間の精子競争を測定し，それが交尾前ガード

の原因となっているかどうかを検討する．第2章第3節では本土の精子競争のパターンを決定

しているメカニズムを探索する．第3章は交尾前ガード行動の至近要因，すなわち生理的解発

因の探索を主題としている．第3章第1節では本種の慈愛2若虫が雄のガード行動を解発する

性フェロモンを分泌していることを示し，第3章第2節ではそのフェロモンを受容する雄の感

覚器官の位置を探索する．

　ヤドリダニを扱う第2部は以下の2章からなり，必要に応じて随時ハエダニのデータとの比

較を行う．第4章はヤドリダニの生活史に関する記載である．飼育下で得られた成長速度，生

存・繁殖スケジュール，寿命などの生活史パラメータ（一部は第5章に移動）を示したのち，

本直の交尾行動について述べる．第5章はヤドリダニ雄間の精子競争を測定し，交尾前ガード

の進化と精子競争の関係，雌にとっての多回交尾の適応的意義について考察する．

　終章の総合考察では中気門ダニ類における精子競争とmating　SyStcmの進化を本研究で得られ

たデータのほか，分類学や形態学の文献上の情報を総合して考察する．

第1部　ハエダニの配偶行動と精子競争
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第1章生活史

　1．．1　はじめに

　ハエダニMacrocheles〃iuscaedo〃lesticae　（scopoli）（写真1）は分類学上，節足動物門

　　　　　　　　　　　しゅけい
（Phylum　Arthropoda），蛛形綱　（Class　Arachnida），ダニ亜綱　（Subclass　Acari），単毛類

（Cohort　parasitiformes），中気門目　（Ordcr　Gamasida），ワクモ亜目　（Suborder

Dermanyssina），ハエダニ科（Macrochelidae）に属する（なお，ダニ類の分類は特に上位分類

群において流動的であるが，ここでは最新のWoolley　1988にしたがった）．本種は畜舎内の

牛・豚・鶏などの鳥獣糞やそれを材料としてつくられる堆肥のなかで自由生活を営み，線虫や

トビムシ，ハエ類の卵や若齢幼虫を捕食する．そのため本種は家畜生産に伴って発生するイエ

バエ類の天敵として注目され，その生物的防除に利用する目的から研究が行われてきた．土壌

中に生息する自活性中気門類は未記載種も多く，研究上未知の領域であるとみなされているが，

本種に関してはそのような経緯から例外的に少なからぬ知見が蓄積されている（総説として

Axtell　1969，伊戸1978）．しかしその行動や習性に関してはいまだに解明されていない点が

多い．本章ではまず二種の発育速度・繁殖力・寿命などの生活史パラメータについて示したの

ち，配偶行動に関して記述する．

　1－2　材料および方法（全般）

　ここではまずハエダニの研究全体に適用された一般的方法について述べ，個別の実験方法に

ついてはそのつど詳述する．

（1）供試虫

　第2章で述べる精子競争の測定の際に遺伝マーカーとして利用できるように，本研究では遺

伝的に異なる2つのハエダニの系統を選択・供試した。これらは京都府立大学農学部附属農場

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　9
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匿

　　　　　　　　なからぎ
（京都市左京区下鴨半木町）内の鶏舎および農林水産省草地試験場（栃木県那須市西那須野）

内の鶏舎から，それぞれ1986年6月および1987年9月に採集されたものである．ポリアクリルア

ミドゲル電気泳動法によって酵素エステラーゼの変異を調べたところ，那須コロニーのなかに

は，京都コロニーのそれとは異なる泳動パターンをもっている1系統が存在していた．そこで

那須コロニーから同型交配によって選抜されたこの系統を「那須系」と名づけた．一方，京都

コロニーは泳動パターンに関して単型的であるので，このまま特別な育種的操作を加えず，こ

れを「京都系」と名づけた．

　（2）飼育方法

　従来の大量飼育法では，イエバエを別個に飼育して採取した卵を給餌したり（Wadc＆

Rodriguez　1961），線虫を寒天培地で培養して与える（伊戸1978）など大変な労力を要した．

そこでこのような手間を省くために，本研究では新しい累代飼育方法を開発した．まず直径12．

5㎝，深さ5㎝のポリエチレン製容器に，コムギのふすまとイネのもみがらを1：1に混合し，

水で湿らせた人工培地を入れた．ポリプロピレン製のふたの中央には4×5cmの通気孔を開け，

ダニの脱出を防ぐためにポリエステル製の非常に細かいメッシュでカバーした．またビニール

テープをメッシュ面に貼ることによって通気孔の面積を変化させ，容器内の湿度を適当な状態

に保った．この培地に，ハエダニの餌として腐食性土壌線虫の一種Diplogasteroidesspengelii

DE　MAN（Rhabditida目：Diplogasteridae科）を接種し，同時に数頭のダニを導入し，27±1℃

に調整した恒温器内に設置した．本種は土壌動物であり，日長の影響をほとんど受けない（Wade

＆R（xdriguez　1961）ため，実験時間ができるだけ長くとれるように18L6Dの超長日条件を採用

した．この飼育方法では，人工培地を食べて線虫が増殖し，その線虫を食べてダニが増えるの

で，必要に応じて線虫とダニを含む古い培地のかけらを新しい培地に植え継いでいくだけで，

個体群を安定して維持していくことができた．

　また個別飼育などの際の餌用に，新鮮な培地に線虫だけを繁殖させたものを必要に応じて準

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　10
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備した．

（3）観察方法

　交尾行動の観察やフェロモン等の生物検定には特製の観察容器を用いた（図1）・これは顕

微鏡用スライドガラスに直径7mmの穴をあけた厚さ2mmのプラスチック板をはりつけ・その

穴のなかに厚さ約1mmの石膏炭末床（焼石膏と活性炭末を9：1に混合し水で練って流し込ん

だもの）を設けたものである．この円筒形の小空間（容積約38μ1）にダニを導入し，弱い蛍

光灯の照明下で，双眼実体顕微鏡（X10～×40）を用いて観察を行った．観察中はこの穴を顕

微鏡用のカバーグラスで覆ってダニの逃亡を防ぎ，必要に応じて石膏炭末床に加水して湿度を

保った．

　ダニ個体の取り扱いに関しては，卵や幼虫のように軟弱な齢期のものは細筆に水を含ませ，

その表面張力で付着させる方法を用い，より大型で頑丈な齢期のものにはピンセットにはい登

らせて移動させる方法で十分であった．

　（4）標本製作法

　形態の観察などのため，プレパラート標本を製作することがあった．まずダニを75％エチル

アルコールに投入して固定したのち，10％の乳酸中にいれて加熱し，透徹処理を行った．この

ようにしてキチン質以外の内容物を溶かし，また皮膚の脱色を行って検鏡に適する状態にした．

その後，Hoycr氏液を用いてスライドグラス上にマウントした・場合によっては，この後50℃前

後に調整した乾燥器中でさらに透徹処理を行った．

1－3結果および考察

1－3－1生活史パラメータ

（1）発育速度

ハエダニとヤドリダニを含む中気門類は卵（cgg）・幼虫（larva）・第一若虫

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　11

劇
三
拝
一
、
蓉
ぎ
，
螢
’

－
k
：
き
“
5
卜

　
　
L
＝
「
1
吟
9
ε
評
磨

　
　
　
　
　
髪
奪

　
　
　
　
　
　
　
　
睾
一
・



巳

（protonymph）・第2若虫（deutonymph）をへて成虫（adult）に変態する・ハエダニはきわ

めて発育が速く母親を培地に導入してから次世代の成虫が出現するまで3～4日程度しかかか

らない．したがって各齢期の期間は数時間から十数時間程度であり，短すぎて容易にはそれを

測定できない．そこで個別飼育と短い間隔のチェックによって，ハエダニの卵から成虫までの

発育速度を測定した．

　方法：個別飼育容器（小）として直径18mm，長さ45mmのガラス製サンプル管を用いた・底

には厚さ約15mmの石膏炭末床を設け，適宜水で湿らせた．軟質プラスティック製のキャップの

中央に3x3mmの通気孔をあけ，細かいポリエステル製メッシュでカバーした・

　ハエダニの雌は培地中に卵を埋め込むため，言下直後の卵を採取することは非常に困難であ

る．そこで産卵開始後の雌成虫を1頭ずつ，採卵用の小型容器内に線虫の繁殖している新しい

培地のかけらとともに入れて恒温器内に設置し，数分おきにチェックすることによって産卵の

現場をおさえた．この採卵容器は，直径36mm，深さ20mmのプラスティック製で，底には厚さ

5mmの石膏二三床を設け，この「身」の上にやや荒いめのポリエステル製メッシュをかけたの

ち，直径10mmの通気孔を設けたネジ式のふたをかぶせたものである．

　このようにして得られた卵を，発見後すぐ個別飼育容器（小）の石膏炭末床上に移し，餌と

して線虫が繁殖している培地のかけらを与えた．培地が石膏炭末床に水分を吸い取られて乾燥

することを防ぐために，約8mm四方に切ったアルミホイルの上にのせた．発育状態のチェック

はすべての卵が成虫に達するまで15時間ごとに行った．培地は必要に応じて新しいものに交換

した．あるチェック時点で変態が確認された場合，前回のチェック時点との中間時点で脱皮が

行われたものとみなした。したがって測定された各齢期間の最小単位は45分（1．5時間／2）で

あった．ただしチェック時点にちょうど脱皮の最中であった場合はその時点を記録しているの

で必ずしも45分とはならなかった。

　結果および考察：母親は胴体湯腹面中央にある生殖板を開け，1個の大きな卵を絞り出し，

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　12
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それを両方の第ll脚と触肢で受け取り，柔らかい培地のなかに押し込んだあと，第il脚で周囲

の培地をかき寄せてそれを覆い隠す行動を示した．また石膏炭末床上に産下され，不完全にし

か隠されなかった卵は，その後雌成虫に捕食されることが多かった．したがってこの卵を隠す

行動は，明らかに捕食者（および共食い）を回避する意味をもつと考えられる。特に高密度で

生息している場合の同種による食卵に対して有効な回避手段となっていると思われる．また単

独で産卵させた場合でも，産卵後母親はいったん立ち去るが，その後再び自分の卵を見つけた

ときにはそれを捕食した．したがって本曲の雌は自分の卵を他個体の卵から識別（一種の血縁

識別kin　discrimination）できないと考えられる．このような卵の隠ぺいをともなう産卵行動は

後述（p．60）のヤドリダニにも見られ，またヤドリダニ科のParasitus　coleoptratoru〃z

L（Holzmann　1969によるとEugamasus　celerのシノニムとなる）でも報告されている（RapP

1959）　．

　このような特異な産卵習性（隠された卵は発見困難隠されていない卵は共食いされる）に

より，産下された卵を入手することはしばしば困難であった．それでも，雌親がしばしば採卵

容器の「身」にかぶせたメッシュを通してふたの裏側に産卵することがあり，このような場合

には産下直後の卵を無傷で入手することができた（いくつかの卵はおそらく採卵時に傷つけた

らしく艀化しなかった）．しかし，母親が常にそうするような環境をつくって，簡便な採卵法

を確立することはできなかった．このような理由から，全齢期を追跡できた個体は雄7・雌4

頭にとどまった（図2，表1）．

　表1に示したように，採卵開始直後に艀化したばかりの幼虫が見いだされることがあった。

この場合，前回のチェック時点後に産卵され，卿化したことになるので，卵期間は約37分間と

きわめて短かく見積もられた（これを短卵期間型と呼ぶことにする）．一方，最初に卵の状態

で発見された場合，その後に測定された卵期間は雄で平均16．0時間（n＝3），雌で17．1時間

（n＝2）であり性差・個体差は小さかった（無謬期間型）．またその他の齢期では第2若虫期が

31
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雄で平均18．2時間（n＝7），雌で24．4時間（n＝4）と雌のほうが有意に長かった（t－test，　t＝10．41，

P＜0．001）＊1ほかは雌雄で顕著な差はなかった．しかし，第2若虫期の性差によって総発育

期間には有意な性差が認められた（雄56．5時間，n＝3；雌64．4時間，　n＝2；t＝3．63，P＜0．05）．

雌雄のデータをまとめた場合，卵期間は長南期間型で16．43±0．58時間（n＝5），高貴期間型で0．

63±0．07時間（n＝6），幼虫期間は5．84±0．19時間（n＝11），第1若虫期間は16．68±0．49時間

（n＝11）であった．なお，性差のあった第2若虫期については，このような雌雄のデータを

poolする処理は意味がないと考えた・餌を与えなくても，幼虫は第1若虫に発育することが可能

であったので，幼虫期は摂食しない（少なくともその必要がない）ことがわかった．

　このように卵期間に長短の2型が見られた事実は注目に値する．新しい培地と採卵容器に，

ダニを導入し採卵を開始して1時間も経たないうちに幼虫がみられたのであるから，以前に産

卵され，見落とされていた卵が艀化し，発見されたとは考えられない．また両型のなかでの個

体差が非常に小さい（変動係数：長卵期間型0．79，n＝5；短卵期間型0．29，　n＝6）ことからも，

卵期間に2型が存在していることは疑いがない．

　ここで観察された極端に短い卵期間は何を意味しているのか，またどうしてこのように速く

艀化することができるのか，胚発生はどうなっているのかについて以下に検討した．産卵期間

中だと思われる雌を多数，プレパラートにして観察したところ，そのなかに写真6のような個

体が見出された．本鋪の卵は雌の胴体部の半分弱を占めるほど巨大であった（写真6の個体で，

雌の胴体長1．065mm，胴体幅0．756mm，卵の長径0．475mm，短径0．351mm）．そして卵殻を

持った成熟卵として体内に形成されるのは常に1個だけであり，この卵のなかにはすでに完全

に胚発生を終えた6本足の幼虫が認められた．なお，このような卵殻内幼虫の段階をprelarvaと

呼び個体発生の1つのstageとする場合もある（Krantz　1978，　Woolley　1988）．このような

慰

　　寧1発育のデータ全体として，サンプル数が少ないので以下の記述では，有意差がなかっ

た場合は無視し，有意差があった場合のみを示した．
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状態の生きた雌ダニをスライドグラス上にのせ，実体顕微鏡下で微針を用6て解剖して卵を取

り出し，細筆の先で強く刺激することによって，直ちに卵を鰐化させることができた．この事

実から，母親は艀化直前にまで胚発生が進んだ卵を体内に保持しており，この卵が産下される

ときの刺激で艀化するのだということが類推される．それゆえ短卵期間型では産卵と同時に卵

が艀化し，いきなり幼虫の段階で発見される結果になったものと思われる．また卵殻が形成さ

れているが，まだ胚発生が進んでいない段階の卵を持った個体も観察されたことから，このよ

うな未熟な段階で産下されたものが長卵期間型になるのだと思われる．そして，それぞれのタ

イプのなかで変異がほとんどないことから，母親には卵を形成科すぐ産むか，ぎりぎりまで体

内で保持するかの二者択一的な選択があるものと思われる．そして後者の場合，幼虫のはいつ

でも活動を開始できる状態で待機していることになる．

　ここで，この雌がいつでも艀化可能な状態の卵を体内に保持している現象をprolonged　cgg

retentionと名付けることにする．　Sanderson＆McMurtry（1984）はハエダニと同じ中気門目

ワクモ亜目のカプリダニ科（Phytoseiidae）に属するPhytoseius　hawaiiensis　Prasadにおいて

10分から4日間にわたる卵期間の大きな変異を見いだし，同種においてもこの現象が見られる

ことを報告した．ただし，彼らのデータからみると，卵期間は長短の二型になるわけではなく

様々な中間段階が存在する．またこの現象はハエダニ科を含む複数の中気門類でしばしば卵胎

生（ovoviviparity）と同一視されてきた可能性がある（Radovsky　1969，　Filipponi＆

Francaviglia　1963，1964，　McKinley　1963，　Costa　1966，　Barker　1968）＊1．厳密には，卵

胎生とは体内で卵を鰐化させ，幼虫を産み落とすことであり，卵が産下直後に艀化することと

は異なるが，機能的には両者を同一視しても問題がないと思われる．

　このような産卵方法を使い分ける能力にはどのような適応的意義があるのであろうか．

Sanderson＆McMurtry（1984）は，　P．　hawaiiensisを金属性のタイル上に産卵させた場合に

＊1幼虫産出性（larviparity）と呼ばれている場合もある．

　　　　　　　　　　　　　　　　　15
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は，豆やアボガド葉上に産卵させた場合よりも卵期間は短くなり，またprolonged　egg

rctention状態の母親の比率も高くなったので，不適当な産卵基質においてこの現象が起こること

を示唆した．

　一方，FilipPoni＆Francaviglia（1963，1964）はハエダニを含む5種のハエダニ科におい

て，餌が豊富な場合に卵生が不足．Uている場合に卵胎生が起こったと報告している・おそら

く餌不足や高密度によって，卵が捕食される危険が高い場合に，動けない無防備なステージで

ある卵期を体内で過ごさせることによって母親は子を保護しているのだと思われる．本研究で

同種個体による卵食が頻繁に起こることが観察されたことからもこれは理解できるであろう．

また体内に同時に形成される卵は1個だけであることから，このように産卵を遅らせた場合，

子供の生存率は上がるかもしれないが，母親当たりの産卵数は減少してしまうであろう．次項

（p．18）で述べるようにハエダニの雌は最短49分間隔で1個の卵を生産し，産下できる能力を

持っており，これがprolonged　egg　rctcntionによって約16時間間隔に引き延ばされた場合，内

的自然増加率は大幅に低下することになる．したがって餌が豊富で低密度の，卵期の死亡率が

低い，好適な条件では，母親は成熟卵の形成後ただちに産み落として産卵数を増やす戦術によっ

て，生涯適応度を最大化することができると思われる．一方，餌不足で高密度の，卵期の死亡

率が高い，不適な条件では，母親は産卵数を減らすかわりに，卵を体内で保護し。卵1個あた

’りの生存率を高める戦術によって生涯適応度を最大化することができるのであろう．したがっ

てこれは（あくまでも平内での相対的な話であるが）K戦略とr戦略の使い分け，あるいは繁

殖抑制戦術と抑制しない戦術の使い分け（Saitoh　1990）と考えることができ，今後このような

産卵方法の二型と環境条件の相互関係を調べることが新たなテーマとなるだろう．

　（2）産卵数と寿命

　前項で示したように，ハエダニ雌の体内には同時に1個の成熟卵しか形成されず，それを産

み落としてからでなければ次の卵を形成して繁殖を継続することはできない．このような特殊

t
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な卵形成様式は本種の増殖率にどのように関連しているのだろうか．前項で述べたように，本

種は卵期の死亡率が小さい好適な条件下では産卵数を増やす戦術を採用すると思われるが，こ

のような卵形成様式が卵生産速度の増大を制限するために，このような戦術の実現を妨げる

constraintsとなっているかもしれない．そこでこの節では本種の産卵数寿命およびそれから計

算される彼らの増殖ポテンシャルについて報告する．またハエダニ科の雌は飢餓状態において

長期間生存できることが知られている（Axtell　1969，　Wade＆Rodriguez　1961）ので，雌の

絶食耐性の測定も行った．

　方法：成虫化脱皮をひかえて不活発になった雌第2若虫を1頭ずつ，前述の個別飼育容器

（小）（p．12参照）に入れて脱皮さぜ未産卵処女雌成虫（0日齢）を得た．雌はそれぞれ観察

容器（図1）中に1頭の雄成虫とともに導入し，交尾を行わせた．交尾終了後，雌を1頭ずつ

個別鮪容器（大）に移し，27℃の恒温器中で産卵させた．この容器は直9B　6mm，深さ20㎜

の小型プラスチック製で，内部には新鮮な飼育培地を満杯に入れて線虫を接種し，容器の「身」

の上に細かいポリエステル製メッシュをかけたのち，直径10mmの通気孔を設けたネジ式のふた

をかぶせたものである．2日ごとに母ダニを新しい飼育容器に移し，それが死亡するかまたは

行方不明になるまで繰り返した．母親の導入後5日目に全ての飼育培地を解剖皿上でハンド・

ソーティングし，培地中に発生していた成虫の個体数を数えた．これは培地中の全ての卵を発

見し，計数することが事実上不可能であるための措置である．なお，前項の発育期間のデータ

から，母親の導入後5日目には子世代は全て成虫期に達しているが，孫世代はまだそれに到達

していないことが期待できた．

　雄成虫の寿命を測定するために，雌と同様に個別飼育容器（小）中で，成虫化後0日齢の雄

成虫を得た．この容器中には発育速度測定のとき（P．12）と同じ方法で線虫を繁殖させた培地の

かけらを餌として与えた．この容器を27℃の恒温器中に保ち，毎日1回，適宜餌を更新しなが

ら，生死のチェックを行った．また餌を与えない以外は雄と同じ方法によって，雌の絶食耐性
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（生存日数）を測定した．

　結果および考察：図3はハエダニ雌成虫の産卵・生存スケジュールを示す．他の母親個体が

まだ生存し産卵している日齢において，死亡する個体がいるたあに，各日齢において生存して

いる母親の平均産卵数にその日齢での生存率をかけて重み付けをしている（いわゆるlxmxと

同じ表現であるが，個体群生態学でいうところのmxには雄仔の数は含まない）．供試した51頭

の雌ダニは，平均7．63日（最大17日，最小3日）生存し，その間に血肉36．02±3．58頭（平均

±SE），余白36．84±2．44頭，合計72．86±4．71頭を産出した（最：大～最小値；雄仔104～6頭，

雌仔79～5頭，合計175～20頭）．子世代における性比（雌／雌＋雄）は0．53（最大0．91，最小

0．10）であった（本種は単数・倍数の遺伝システムを持ち，雄は未受精卵から，雌は受精卵から

生じる）．

　これらとは別に，偶然に脱皮の瞬間を観察できた雌成虫を交尾させたのち，4時間刻みで新

しい培地に移しかえる実験を行い，産卵前期間は平均19．14±2．72時間（最大29．40時間，最小13．

79時間，n＝5）と計測された．多くの場合，雌の死体は線虫とバクテリア，カビなどによって速

やかに分解されてしまうので発見することはできなかった（動かないものはハンドソーティン

グによってもまず発見できない），したがって，新しい個別飼育容器（大）に移しかえる際に

雌が行方不明となったとき，前回のチェック日との中間時点で死亡したものとした．死期が近

づくと雌の体表に黄褐色のかさぶた状のもの（おそらく寄生菌類・未同定）が発生し，ときに

はそれが口器や脚部・胴体をおおいつくし，歩行困難や摂食不能に陥ることがあり，これが主

要な死亡要因になっているものと考えられる．雌は最も多産であった成虫化後2～4日の間に

は平均32．41±1．98個（最大59個，最小1個）を産出した．これはこの期間には，前回の産卵か

ら平均89分，最短49分の間に新しい卵を形成し，産卵したということである．図3のデータと

表1の発育速度のデータから，本種の純増殖率Roは34．87，平均世代期間Tcは5．39日，内的自

然増加率rは0．74／日と計算された．これはこれまで知られている陸上節足動物中最大級の値で

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　18
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ある．生態学的には，このような高い増殖率は堆肥や鳥獣糞という，ある瞬間には非常に栄養

豊富であるが，短期間に資源が消費されてしまう生息環境に適応したものと考えることができ，

それゆえr－K戦略説からすればハエダニは極端にr淘汰された繁殖特性を持つ種であると考

えられる．このように本種においては，その特殊な卵形成方式から予想されたような産卵速度

の制限は観察されなかった．すなわち雌は一度に1個の成熟卵しか体内に形成できない反面，

卵の生産速度を極端に高めることによって，卵形成方式の産卵速度に及ぼす悪影響を打ち消し

ていた．

　ところで，これほど速い卵形成と個体発生を実現するためには，遺伝子の複製，タンパク質

の合成などの生理的過程を高速化する必要があると思われ，いったいどのようなメカニズムを

進化させることによって本種はそれを可能にしているのか興味がもたれるところである．終章

（p．84）で述べるように，ハエダニやヤドリダニの体内で同時に形成される成熟卵が1個だけな

のは，これらのグループ（ワクモ亜目とヤドリダニ亜目Parasitina）が1個の卵巣と1本の輸卵

管によって卵形成を行っている結果であり（イトダニ亜目Uropodinaでは，輸卵管が1対あり，

卵は同時に2個ずつ形成される），本種では卵の生産速度を上げることによって産卵数を増加

させることが可能となっていると思われる．

　給餌・未交尾条件での雄成虫の生存曲線を図4に，絶食・未交尾条件での雌の生存曲線を図

5に示した．雄成虫の平均寿命は12．36日（n＝23），最大値23．5日，最小値。．5日であった．一

方，雌は平均23．27日（n＝31，最大38．5日，最小0．5日）生存し，絶食耐性がきわめて強いこと

がわかった．また体表に前述の寄生菌類は発生しなかったが，別の青緑色の糸状菌が発生する

ことが頻繁にみられた．この糸状菌が発生した個体のほうが発生しない個体よりも生存日数が

有意に長かった（糸状菌発生，27．25±1．48日；糸状菌発生せず，19．03±2，37日；t＿

tcst，　P＜0．05）が，その理由は不明である．一種の雌成虫はイエバエ類成虫に便乗（phoresy）

して新たな生息環境に移動することが知られており（Wade＆Rodriguez　1961，　Axtel1
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置＿＿

196g，　Jalil＆Rodriguez　1970），このような飢餓耐性および乾燥耐性を備えることによって，

餌の乏しい堆肥外で長期間を過ごせるようになっていることが示唆される（Hunter＆Rosario

1988）　．

　絶食状態で産卵を行わせない場合に対して，繁殖を行わせた場合に雌の生存日数は1／3に減少

した．図3のデータは他個体との干渉・競争がない単独飼育状態で，産卵能力をフルに発揮さ

せた結果であるので，これは極端な比較であるが，本種雌の繁殖のコスト（cost　of

reproduction）が非常に大きいことを示すものである．また雄は未交尾状態で飼育したので，交

尾のコスト（交尾前ガード・雄間闘争のコスト，ejaCUlate　COSt）が含まれておらず，この平均

寿命は過大評価であるが，これはpotentialな値として，そのようなコストを測定するときの基準

値になるものとして意義を持つものと考える．

　1－3－2交尾行動と交尾前ガード行動

　ハエダニとヤドリダニを含む中気門ダニ類は雄に挿入器（aedcagus）が存在しないので，雌

雄の生殖器の結合という形での交尾は行われない．しかしながら虚心の間接的な授受によって

有性生殖するケダニ類（前気門目Actinedida）やササラダニ類（隠気門目Oribatida）とは異な

り，雄は様々な程度に変形した三角chcliccraを持っており，これを挿入器のかわりに用いるこ

とによって直接雌の体内に精子を送り込むことができる．この節ではハエダニの一連の交尾行

動とそれに先立つ交尾前ガード行動について検討する．

　方法：成虫化脱皮が間近になり，摂食をしなくなった老熟雌第2若虫を1頭ずつ，個別飼育

容器（小）（P．12）に入れて脱皮させ，翌日処女雌成虫を得た．これらの雌1頭と成虫化3日後

の未交尾雄成虫1頭を観察容器（図1）に入れ，交尾行動を観察した．また老熟雌第2若虫1

頭と雄成虫1～複数頭を観察容器に入れ，交尾前ガード行動を観察した．

結果および考察

交尾前ガード行動：雄成虫は活発に観察容器中を歩き回っていたがファレート状態（pharate
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condition；脱皮前の若虫の皮膚の下に成虫の皮膚が形成されている状態）｝ごある雌第2若虫は

成虫化脱皮前の数時間は，比較的不活発であった・しかし本種にはハダニ類等に見られる脱皮

前の明瞭な静止期（quics㏄nt　pcriod；Pottcr　1979）は観察できず外部からの刺激（筆による

接触，強い光線など）を受けた場合，雌は移動することができた・これまでカプリダニ科のよ

うな中気門類においても脱皮前の静止期はしばしば報告されてきたが，Laing（1969）が指摘し

ているように，これらの雌は不活発なだけで移動そのものは可能であり，糸で固定されたハダ

ニ類の静止期とは厳密には区別されるべきであろう．

　観察容器内に入れられた歩行中の雄が雌に接触すると，まず雄は雌の背中にマウントし，次

に第n脚で雌を押さえこむことが観察された（写真2）．マウント中，雄は触肢で雌の体表を

間欠的に接触する行動を示した．また中気門類では触肢のほかに第1脚が感覚器官として特殊

化しており，雄はこれをまるで昆虫の触角のように上方にかかげ，間欠的に空中に振り動かし

ていた（これらの感覚器官の配偶行動に果たす役割については第3章3－2で述べる）．さらに

雄は鋏角で雌の背板毛を噛み，離れないように固定することが多かった．

　このようなペアに他の雄が出会ったとき，雄間の闘争が起こった．二種は性的二型が著しく，

雌の胴体が楕円形なのに対して雄はひし形で，雄の第n脚と第IV脚は他の脚，および雌の脚と

比べてはるかに太く，第ll脚腿節腹面と第IV脚転節・腿節・膝節の外側に顕著な突起（spur）を

備えている（写真7，写真5）．ガード雄と侵入雄はこの第皿脚で払いのけようとしたり，第

IV脚で蹴飛ばしたりしてたがいに相手を攻撃した．侵入雄はガード雄の上に馬乗りになったり，

ガード雄と雌の間に割り込もうとした．ガード雄は三面を雌の背面に密着させて，侵入雄の割

り込みを防いだ．闘争後，敗者は退却し，勝者は雌の背中の上でガード姿勢を回復した．これ

らの雌第2若虫に対する執着およびそれをめぐる雄間の闘争を総称して交尾前配偶者ガード行

動（precopulatory　mate　guarding）と呼ぶ（Ridley　1983）．この行動を定量し，どのような

雌（齢・体サイズ）をどのくらい（継続時間）ガードし，どのような雄が闘争に勝つのかとい

うことも今後，興味深い課題だと思われる．
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　交尾行動：ガード雄は雌の脱皮中も，その背中の上またはそのそばで待援していた（写真

3）．雄は雌の脱皮を手伝うようなことはしなかった・雌が脱皮した後（あるいは脱皮の途中

で），まだ体が乳白色で，軟弱な状態の時に交尾が起こった・交尾は以下の順序で行われた・

まず最初に，雄は雌の背中に登った．つぎに雄は雌の側面または後面から，脚のあいだの隙間

を通って雌の腹下にもぐり込んだっついて，この腹面が向かい合った姿勢（ventcr－tO・一vCnter

position）において・雄は片方の第ll脚を用いて雌の片方の第皿脚の付け根を固く把握した・そ

の後の十数秒の間に，雄は顎体部をぜん動運動させ，胴体渋面の第1脚付け根の中間に位置す

る生殖口（genital　opcning）から精液をあふれださせた・精液は顎体部下面を伝わって口器の

宇角（cheli㏄ra）に達した．鋏角の可動指（movable　digit）上には精子移送器官である担精油

（spematodactyL写真8）があり，精液はこの中空の注射針状の器官を通して，雌の第皿脚基

節後面に開口する左右一一対の導精孔（sperm　induction　porc）の一方面注入された（写真4）．

交尾中の雄を引き離し，生理食塩水とともにスライドにマウントし，生物顕微鏡で観察すると，

可動指基部には非常に小型で薄い膜に包まれた精包が形成されているのが観察された．Krantz

＆Wemz（1979）によるとこの精包はventer－to－venter　positionになった後の顎体部のぜん動

運動の間に，生殖口から分泌された精包物質が同じく生殖口から分泌された精子を包んだ形で

固まって形成されたものなのだという．精包が付着している可動指基部には担精一内のcanalへ

とつながる開口部があり，これを通して幽幽から導精血まで精液が流されるのであろう．媒精

（inscmination）が始まると雄は顎体部のぜん動運動をやめ，その後交尾の終了までほとんと動

くことはなかった．雌は，脱皮直後の軟弱な時期でもあり，交尾の全プロセスを通してほとん

ど受動的であった．このような交尾方法をpodospcrmy（脚に媒精するの意）と呼んでおり，こ

れはワクモ亜目（Dermanyssina）だけに見られるものである（kantZ　1978，　kantZ＆Wemz

1979，Evans＆Till　1979，　Woolley　1988）．なお交尾方法の進化についてぽ終章（p．81）で

論ずる．
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　雄の第ll脚腿節腹面の大きな親指状突起（thumb－like　spur）は脚を曲1｝た：ときに腿節より先

の部分（膝節・脛節・ふ節）と向かい合い，交尾に際してちょうどカマキリの捕獲脚（前肢）

のように，雌の第皿脚基部を固定するのに役立っており，明らかにそのための形態的適応であ

ると考えられる．一方第IV脚の突起は交尾時およびガード中に雌の体に接触することはほとん

どなく，交尾行動に直接寄与している証拠は得られなかった．雄間闘争の武器として，太く発

達した第n・rv脚が機能していることは明白であるが，そこに生えている突起がどの程度寄与

しているかは不明である．R．　B．　Halliday博士の私信によると，ハエダニの同属種M：glaberの

個体間で，第H脚の突起はサイズと形状の両方について非常に一様であるのに対し，第IV脚の

ものは個体間で変異が大きいという．また後述（P．64）のヤドリダニでは交尾前ガード行動は見

られず，性的二型は比較的軽微で，第H・IV脚の発達は見られない．また，脚の突起に関して

は第H脚腿節，膝節，脛節の腹面に小型のものが見られるのみで，第IV脚には見られない．第

ll脚のものはハエダニ同様交尾時に雌を固定するのに役立っているので，第II脚の突起は交尾

のために，第IV脚のものは網間闘争のために，異なる選択圧のもとで進化している可能性があ

る．今後これらの形質を計測し，世間闘争における勝敗との関係について詳しく分析すること

により，これらの選択圧を独立に測定することが可能になるだろう．

　交尾が終わると雄は雌から離れ，新たな配偶者を探索しはじめた．一時間に1頭の雄を5頭

の雌と連続して交尾させようとしたことがあったが，5回目には交尾が起こらなかった．しか

し3時間ほど摂食・休息させ，再び雌と同居させた場合には交尾が起こり，前4回と休息後の

1回で交尾したいずれの雌も受精卵を産出した．また2回までで3回目の交尾ができない雄も

いた．供試した全ての雄は未交尾の若い個体であるから，雄が連続して交尾できる限度はおよ

そ3，4回程度であると考えられる．雄が触肢の接触によって雌を認知してから交尾姿勢が完

成するまでの時間は非常に短く，ほとんど常に雌雄の最初の接触の直後（平均30．0±3．7秒後，

n＝12）に交尾が起こった．127雄中101個体（80％）は一方の導精孔を通してのみ媒精を行った

のに対し，残りの個体は交尾の最中に一方の導精孔から担精指をもう一一方に移動し（このとき
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置一＿一

雄のもう一方の第H脚で雌のもう一方の第皿脚をつかむ形になる），つづけて媒精した．

　雄は通常，日齢の若い雌成虫（処女および非処女を含む）に出会った場合には・彼女らに対

して交尾を試みた．したがって本種の交尾は常に交尾前ガードに引き続く，固定した行動連鎖

として起こっているわけではない．また実験条件下では，最初の交尾直後に新たな雄を導入す

ることによって，雌の複数回交尾を容易に起こさせることができた．ただし，処女雌の交尾と

非処女雌の再交尾では，その継続時間は有意に異なっていた（Cochran－Cox

test，　p＜0．001）．すなわち，前者は平均521秒（n＝64，　SEニ18．7秒）で，後者は平均60秒

（n＝63，SE＝7．2秒）であった．後者の場合，雄は，たとえ雌の拒絶にあわなくても，交尾を中

止してしまった．多くの場合，雄は年老いた雌（脱皮後約6日齢以上）に対してほとんど積極

的な交尾行動を行わなかった．雌の日齢と交尾が起こる確率，交尾継続時間と精子競争の関係

については第2章で検討する．

第2章交尾前ガード行動の適応的意義

　2－1雌の交尾可能期間

　2－1－1　はじめに

　交尾前ガード行動はこれまでにダニ類では，ハダニ科Tetranychidae（例えばナミハダニ

Tetranychus　urticae　Koch）やホコリダニ科Tarsonemidae，カプリダニ科Phytosciidacなどの

植物生息性ダニi類（例えばGadd　1946，　Hoy＆Smilanick　1979，　Potter　1979）や，ツメダニ

科Cheyletidae（Zaher＆Soliman　1971）などにおいてしばしば報告されている．この行動は

また数種のハエダニ科，例えばMacrocheles　robustulus（Berlese）およびM．　saceri

Costa（Costa　1966，1967）やM．　bointreauri　kantZ（Ki㎜＆Witcosky　1977）などにおい

ても知られている．しかし，それらの適応的意義に関する議論は非常に乏しい．
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置＿一

交尾前ガードの進化について，Ridley（1983）は比較法を用いた研究から・この行動は雌が

非常に短い，あらかじめ予測できる期間内にのみ交尾を受容できる種においてだけ進化したと

結論した．彼の仮説は次のように要約される・もしなんらかの理由で交尾が可能な期間が非常

に短ければ，雌雄の出会いの確率を高める特別な手段を持たない場合に，交尾が起こる確率は

非常に低くなるであろう．したがって，交尾前ガードを行う雄は，この習性を欠く他の雄より

も頻繁に交尾可能な状態にある雌に出会うことができるわけである・例えば，淡水性甲殻類

（端脚類Isopoda）の一種ヨコエビGammarus　pulex（L）の雌は・脱皮後の時間経過ととも

に外骨格が硬化し，攻囲（brood　pouch）のなかに精子を受け入れることが不可能になる・この

ような物理的・形態的制約によって，雌は各産卵サイクル（約34日間：甲殻類は昆虫やダニ類

と異なり，成体になってからでも定期的に脱皮，繁殖を繰り返す）において，脱皮後の約12時

間内にのみ媒精が可能である．約9日間にわたる交尾前ガードの結果として，ヨコエビの雄は

雌の脱皮直後に交尾することができるのである（Birkhead＆pringle　1986）．

　それではこのような雌の交尾可能期間を制限する物理的・形態的制約がハエダニにも存在し

ているのであろうか．この節では脱皮後の時間経過と雌の交尾確率について検討する．

　2－1－2方法

　ハエダニは成虫化脱皮直後は写真4のように乳白色で偏平な体をしているが，餌がある場合

すぐに摂食を始め，写真1のように体は膨大・硬化して赤褐色となり，19時間ほどで産卵を開

始する（P．18参照）．しかし脱皮後継続的に絶食させている場合には，何日たっても乳白色・偏

平で軟弱なままである．したがって上記のような物理的制約の存否を明らかにするためには，

単に脱皮後の時間経過だけではなく雌の摂食条件をも考慮する必要がある．そこで雌を絶食さ

せた実験区と摂食（産卵）させた実験区を設け，脱皮後の時間経過と交尾確率の関係を調べた．

　絶食区：成虫化脱皮が間近になった老熟晶出2若虫を1頭ずつ，個別飼育容器（小）　（P．12）

に入れて脱皮させ，翌日処女雌成虫を得た．これらの雌を4グループに分け，それぞれ脱皮後
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1日以内（0日齢），1～2日（1日齢），2～3日（2日齢），3～4日（3日齢）に，1

頭の雄（3日齢・未交尾）と共に観察容器（図1）に入れ・30分の連続観察期間内での交尾確

率を求めた．交尾後雌を1頭ずつ個別飼育容器（大）（P．17）に飼育培地とともに入れて産卵さ

せ，娘個体（受精卵）を産出するかどうかで交尾成功を確認した・また30分以内に交尾しなかっ

た雌はさらに6頭の雄と共に個別飼育容器（小）内に18時間同居させた後，同様の手順で採卵

し，交尾成功を確認した．

　摂食区：成虫化脱皮が間近になった老熟雌第2若虫を4グループに分け，1頭ずつ飼育培地

と共に個別飼育容器（大）に入れ，処女のまま脱皮・摂食・産卵を行わせた．第1グループは

0日齢で，第2グループは1日読で，第3グループは2日齢で，第4グループは3日齢でそれ

ぞれ培地から取り出し，交尾を行わせた．以後の実験操作は絶食区と同じである（この区では

雌が交尾前に未受精卵の産卵を開始することを避けられない）．

　2一一1＿3結果

　実験結果は図6に示した．各プロットは各日齢において交尾した雌の比率またはその後に受

精卵を産出した雌の比率，図中の数字はサンプル数，上下の偏差は2項比率の95％信頼限界を

示す（サンプル数が。。のとき偏差は0になる）．なお，図中プロットの左右のずれはエラーバー

が重ならないようにする措置であり，時間差を意味しない．

　O晶晶では，絶食区では全ての雌が，摂食区でも92％の雌が30分以内に交尾した．交尾しな

かった雌も6雄との18時間の同居中に交尾し，結局全ての雌が受精卵を産出した．1日面では，

絶食雌は全て30分内に交尾し，受精卵を産出した．一方，摂食雌の交尾率は54％とかなり低く

なったが，6雄との同居後は結局全ての雌が受精に成功した．絶食雌の交尾率は1日劇（P＝0．

045，Fisherの正確確率検定：両側）と2日齢（Pニ0．042）において摂食雌よりも高かったが，

0日齢と3日齢では有意差が認められなかった．受精率に関してはいずれの日齢でも絶食区と

摂食区の間に有意差が認められなかったが，摂食区では1日齢と2日齢の間で有意な低下が見

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　26

韓懸璽，．・

　騒1，1＿、

欝
羅
鰻

鐡
，

鑑
鑛

羅

≒
一
劇
毒
「
」

「
」
匿
卜
，
㌔

　
　
」
6
、
π

　
　
　
　
一
季
幹

　
　
　
　
　
　
鼻
h
－
ぐ
ト
ー
「
臨

　
　
　
　
　
　
　
　
聾
’
ー
マ
τ
－
＝



催解

られた（P＝0．033）．交尾率・受精率とも日齢の経過とともに低下する傾向ぽ見られたがこの

低下はゆるやかで，脱皮後3日を経ても最大50％に留まっていた・

　摂食区では0日齢にして早くも雌は黄褐色に着色し，胴体が肥大していた（これは産卵開始

後であることを示唆する）．絶食区0日齢以外では，雌は走り去ったり，腹面を基質にくっつ

けて雄のもぐり込みを防ぐことによって交尾を拒否することがあった・しかし雄が執拗に交尾

を試みた場合には，結果的に交尾を許容した．たとえ胴体が肥大していても雌は交尾時には脚

を伸ばして尻をあげるので，雄にとって腹下にもぐり込みにくいということはなく交尾に支障

はなかった．また交尾姿勢が完成し，雄が動かなくなってからしばらくして，雌が狂ったよう

に暴れだし，仰向けになって脚をばたつかせて雄を振り飛ばしてしまったり，あるいは逆にそ

のまま雄が上，雌が下の体位のままで半ば強制的に交尾が継続されることがあった．しかしそ

のような場合でも結果的に受精卵が産出される例があり，また逆に交尾は別段異常なく終了し

ていても受精には至らない場合もあった（図6で絶食区2，3日齢で受精率が交尾率よりも低

いのはそのような状況の存在を示している）．

　図6は，交尾の成立・不成立には雌自身の交尾能力と交尾意欲，および雄の交尾意欲の三者

が関係していることを示している．30分間に交尾が成立しなかったからといって雌が交尾不可

能になったとは限らず，雌が交尾を望まないあるいは雄がその雌に対して交尾をしたがらない

だけなのかもしれない．そこで雄の交尾意欲の指標として，観察容器内で雄が雌に最初に接触

してから最終的な交尾姿勢（venter－to－venter　position）が完成するまでの時間を測定したのが

表2である．

　表2からは，通常の交尾時期である脱皮直後とほぼ同じ条件と考えることができる絶食区0

日齢で最も雄の交尾活性（≒交尾意欲）が高く，加齢あるいは摂食（≒産卵）にともなって交

尾活性が落ちることがわかる．しかしいずれの実験区・日嗣においても1分以内に交尾する個

体が存在した．全ての個体が1分以内に交尾したのは絶食区0日齢だけであった．最小値は摂

食区0日齢での10秒，最大値は摂食区2日齢での2580秒であった．また，絶食区0日齢以外で
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は雄が最初の鰍でマウントした後1，2度のもぐり込みを試みただけ襲れ以上交尾行動が

進まず，マウントしたままで30分が経過してしまうことがしばしば見られた・その様子は雌第

2若虫に対する交尾前ガード行動と酷似していた（雄がガード中に雌第2若虫に対してもぐり

込みを試みることもしばしば見られる）・

2－1＿4考察

　この実験の結果は，たしかに本種の雌には交尾に適当な時期が存在するが，それは決して雌

の肉体の経時的変化だけの結果ではなく，雌雄両性の交尾意欲・活性といったものの影響を受

けているということを示唆している．

　図6の4本の折れ線のうち，雄の意欲の変化を最もよく表しているとみられるのは摂食区・

交尾率のものであろう．摂食区では雌は既に産卵を開始しており，図3に見るように最初の3

日間に全産卵数の半数以上が産下されるため，日齢とともに雄にとっての雌の配偶者としての

価値は急激に低下することになる．雄の交尾活性が低下するのはこの雌の価値の低下に反応し

ているものと考えられよう（この交尾活性の低下は表2からも認められる）．しかも次節「精

子競争」が示すとおり非処女雌は雄にとって配偶者として全く価値がなく，脱皮後の時間が経

過するほど任意の雌が処女である確率は低下するので，雄が高齢の雌に興味を示さないのも不

思議ではない．他に交尾相手のいない条件下に隔離されてはじめて雄は交尾意欲を持つように

なり，摂食区1馬齢のように30分間の交尾率は低いのに，18時間隔離後の受精率は100％になる

という結果になったのだと思われる．

　本研究では雌の交尾活性について具体的にそれを示しうるデータを提出できなかった．本種

の雌は雄の交尾行動に対してほとんど目立った反応を示さず，前述のような交尾拒否行動を示

した場合にのみわずかにその交尾活性が垣間みられるに過ぎない．雌は交尾をしなくても産雄

単為生殖による繁殖が可能であるので，おそらくそれほど積極的に交尾を望みはしないと思わ

れる（巖佐1981）．しかしハエに便乗して移動するのは雌だけなので，雌は交尾をするなら分

散前に済ませておく必要があると考えられるので，望むとすれば脱皮後の早い時期となるであ
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ろう．齢が進むと交尾拒否行動が見られるようになるのは，肉体的変化あみならずこのような

交尾意欲の変化をも反映しているのかもしれない・

　雌の意欲という要因の影響はどうしても除去できないが，図6の摂食区・受精率のデータが

（18時間のattemptにもかかわらず交尾が成功しなかったのであるから）雄の意欲によるバイア

スが最も小さく，それゆえ雌の交尾能力そのものの変化を最もよく表していると考えられる．

この値は3日齢においても80％以上に保たれているが，この3日という期間は罪種のlifespan

に比較すれば十分に長いということができる（現実に3日目には死亡する雌が出始めている：

図3）．したがって雌の交尾受容能力は日齢とともに多少減少するものの，長期間保たれてい

ることが明らかとなった．また，本種の雌が交尾可能な期間が物理的・形態的な要因によって

多少限定されているとしても，それ以外の生態的な要因（成虫期初期に集中する産卵パターン・

後述の特異的な精子競争パターン・雌のみによる発生地からの分散）によって引き起こされる

であろう雄間の雌の先取り競争によって，実際には雌はそれよりはるか以前に消費されつくし

てしまっているものと考えられ，それが雄の老齢雌に対する交尾意欲を減衰させているものと

考えられる．

　ここまでのハエダニについての観察結果とRidley（1983）の説との整合性を考えてみると，

全ての雌が交尾しつくすまでの期間を実現交尾期間と定義した場合に，この期間が短いときに

交尾前ガードが進化していることになり，彼の説は本町にも適用することができるといえよう．

ただしこの期間は雄のESS（進化的に安定な戦略）が決定してガー・ドが進化し，雌が短期間

で消費されてしまうことにより短くなったのだということに注意しなければならない．すなわ

ち短い実現交尾期間もガードの進化も雄間競争の結果として同時に生じているのであって，実

現交尾期間の短さが原因となってガードが進化したのではない。ハエダニにおいては，「実現

交尾期間の短さ」とガードの進化は単なる相関関係にすぎず，この点で短い物理的交尾可能期

間とガードの進化の間に因果関係が成立しうるヨコエビの場合と異なっているといえる（山村

則男博士との議論より）．Ridley（1983）の分析は，文献上の情報をデータとして用いている
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のであるから，もちろんそこで例証されたのは物理的交尾可能期間または実現交尾期間の長さ

と交尾前ガードの進化の相関関係なのである・彼は結論として「交尾前ガードは“交尾可能期

間・が短いときに進化する傾向がある」と相関関係以上のことは言っていないが・彼はガード

の進化を説明するにあたっては，前述（P．25）のように短い交尾可能期間を因とし，ガードの進

化を果とした説明を行っただけだったので，筆者を含めて相関関係と因果関係を取り違える混

乱を招いたのである．比較法は相関関係を検出し因果関係の存在を示唆するが，それを証明す

ることはできない．これは比較法を用いて特定の生物現象の進化を論ずる場合に特に注意しな

ければならない点であろう．

　2－2　精子競争（精子優先度の測定）

　2－2－1はじめに

　前節では雌の物理的交尾可能期間（または実現交尾期間）が本種の交尾前ガード行動を進化

させた原因ではなく，二間の雌の先取り競争を強めるような何か他の生態的要因がある可能性

について論じた．そこでその生態的要因を探索する手掛かりとして，トンボやフンバエのよう

な昆虫において見られる交尾後ガード行動（postcopulatory　mate　guarding）について考えてみ

た（Parker　1970b，　Alcock　1982）．

’交尾後ガードとは雄が交尾後も雌のもとにとどまり，他の雄を追い払いながら産卵を見とど

けるという行動であり，その適応的意義は一般に雄間の精子競争の観点から説明されている．

これらの昆虫では前述（P．5）のように，雌が産卵する前の最後の交尾相手が，雌の体内に蓄え

られている以前の雄の精子を自分のものと入れ替えてしまう行動（精子置換）を行う．したがっ

て，雄が任意の雌の最後の配偶者になるためには，交尾後に彼女をガードすることが有利にな

るだろう（Thomhi11＆Alcock　1983，　Gwynnc　1984）．そこで筆者はこの交尾後ガードの進

化に関する説明の裏返しとして，交尾前ガードは精子競争において，任意の雌と最初に交尾し
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た雄が優先的に卵を受精する種において進化したのではないかという作業仮説を立てた．この

交尾前ガードと精子競争の関係については，交尾後ガードに比べて実験的な検討はほとんどな

されていない（Birkhcad＆Pringle　1986）．

精子競争を検討するための共通の尺度は，Boorman＆Parker（1976）によって提唱された

精子優先度（sperm　precedence　value・P2：2匹の雄が1匹の雌と続けて交尾したとき，2

番目の雄の精子が卵の受精に使われる割合）である・P2値の測定には放射線照射による不妊化

法が一般によく用いられている．これは放射線照射によって精子の胚発生能力をなくした雄と

正常な雄とを雌に二重交尾させ，雌の産む卵の艀化率からP2を推定する方法である．しかし，

この方法では肝心の精子の競争能力自体が放射線によってダメージを受ける場合が多く，様々

な補正をおこなっても不正確な値しか得ることができないのが欠点である．また中気門ダニ類

は昆虫とは異なり，卵殻に卵門（micropylc）が存在せず，小さな卵細胞の時点で受精が起こり

（Waπen　1941，　Abcrti　1989），その後に栄養分が転流され，受精卵が大きく発達してから卵

殻におおわれるという形で卵形成が起こるので，不妊化精子と受精した場合，卵形成がそこで

止まってしまい，産卵が起こらない恐れがある．もしそうならば，産まれた卵の艀化率から精

子優先度を推定することは不可能である．産卵数の減少をもって，不妊化精子が多く受精した

と判定できるかもしれないが，産卵数が少なくなる理由は他にいくつか考えられる（産卵数や

寿命の個体変異など）。そこで本研究ではこれらの問題を回避できる方法として，ポリアクリ

ルアミドゲル電気泳動法によって検出されるエステラーゼの変異を用いてハエダニのP2値を測

定した．

　2－2－2方法

　供試虫：ここで用いたハエダニは，前述（P．10）の京都系と那須系の二系統である．以下に示

すとおり両系は明瞭に異なるエステラーゼ・アイソザイムパターン（ザイモグラム）を持つ．

　電気泳動法：本研究では支持体としてポリアクリルアミドゲルを用い，Ornstcin．．Davisの不
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連続緩衝液系を用いて電気繭を行った．サンプル艦用ゲル（separat嘘el）と灘用ゲル

（stacking　gel）内のアクリルアミドの濃度はそれぞれ10・00％と250％・酵素活性保護のたあ

に加えた非イオン系界面活性剤Triton　X－100の濃度はそれぞれ0．04％と0．19％であった・Tris－

HCI緩衝液は分離ゲル内で0．38M　pH8．9，濃縮ゲル内で0．06M　pH6．7，両電極降着で0．005M

pH8．3に調整した・泳動時にはマーカー色素としてBromophenol　blue　（BPB）を用いた・電気

泳動装置は，ATro社製ラピダス・二連ミニスラブ電気泳動装置（AE－6450型）を用いた・こ

の装置はそれぞれ12サンプルをのせた2枚のゲルを同時に泳動できる・

　ハエダニ成虫を1頭ずつガラス棒を用いて50％のグリセリンと0．1％のTriton　X－100を含む

Tris＿HCl緩衝液（0．025M　pH6．8）のなかですりつぶして試料とした．通電はサンプルが濃縮

ゲル内にあるときは20mA　200Vを上限とし，分離ゲル内にあるときには27mA　275Vを上限と

して約2時間にわたって行った．通電後，ゲルスラブを酵素反応の基質として0．02％α一および

β一naphthyl　a㏄tateを，染色剤として0．1％Fast　Blue　BB塩を溶かしたTris－HCl緩衝液（0．05M

pH6．8）中に浸し，24℃で5分間活性染色を行った・

　遺伝様式の決定：電気泳動によって検出されたザイモグラムを遺伝マーカーとして使うため

には，まずその遺伝様式を決定しておかねばならない．そこで系統間交雑のために，脱皮後0

日齢の処女雌成虫1頭と活発な雄成虫（脱皮後約3日目）1頭をペアとして，観察容器内に導

入し，交尾後，雌を1頭ずつ飼育培地を含む個別飼育容器（大）（P．17）で飼育し，自由に産卵

させた．雌を1日おきに新しい容器に移し，死亡するまでこれを繰り返した．これら系統間交

雑から得られたF1成虫と戻し交雑から得られたB1成虫の表現型を電気泳動法で決定し・その遺

伝子型を推定した．

　二重交尾実験1：ハエダニの核相は前述（P．18）のように雄では半数体（n），雌では二倍体

（2n）である（Axtell　1969）．もし，ザイモグラムの遺伝について劣性ホモの遺伝子型をもつ
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雌の卵が，優性の遺伝子型をもつ雄の精子によって受精されるならば，この雌はヘテロの遺伝

子型をもつ娘を生み，もしこの雌の卵が劣性の遺伝子型をもつ雄の精子によって受精されるな

らば，劣性ホモの娘が生まれることになり，娘個体の表現型を調べることによって父親の判定

が可能になる．

　二重交尾実験1は以下の手順で行った．まず遺伝様式の決定によって明らかになった劣性系

統の処女雌成虫（脱皮後24時間以内）1頭とどちらか一方の系統の活発な未交尾雄成虫1頭

（3日齢）を観察容器内で交尾させた．引きっついて，この雄をもう一方の系統の雄1頭と置

き換え，2回目の交尾を行わせた・二重交尾後この雌の産んだF1個体の飼育を行った・こう

して得たF1雌の表現型を電気泳動によって調べることにより・その父親がどちらの雄であるか

を決定し，P2値を産出した．

　2－2－3結果

　（1）アイソザイムパターン（ザイモグラム）

　写真9は京都系および那須系ハエダニの特徴的なエステラーゼ・ザイモグラムである．電気

泳動によって，エステラーゼは数本のバンドに分離した．そのうちBPBマーカーに対する相対

移動度（relative　movility）rm＝0．5の位置に現れるE－5バンドは京都系にのみ見いだされ，那

須系には見られなかった．しかもE－5バンドの活性は，両系統に見いだされた他のどのバンドよ

りも，顕著であることがわかった．

　（2）E－5バンドの遺伝様式

　E－5バンドの遺伝様式を検討するに当たって，1遺伝子座上、に2つの対立遺伝子が存在してい

るものと仮定した・すなわち，E5＋はE－5バンドを出現させる酵素を生産する単一の優性遺伝子，

E5はその劣性対立遺伝子でこの酵素を生産しないものとする．この仮定のもとでは，京都系お

よび那須系の遺伝子型は，それぞれ雌ではE5＋E5＋，　ES”ES’一，雄ではE5＋，　E5一として表わされる

ことになる・そしてF1雑種の雌は，遺伝子型がE5＋Es“となり，　E－5バンドを出現させる酵素を
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生産することになる．二系統間の交醸験の繍ま，この仮説を支持ずるものであった俵

3）．雄は常に母親の遺伝子のみを受け継いでいた・これらによって，E－5バンドは本種の精子

優先度測定に当たって，十分な信頼性のある遺伝的マーカーであることが明らかになった・表

現型は常に明瞭に識別でき，近年他の動物（例えばノネズミの一種MicrotUS　ochrogaster）で問

題になっている，同一個体内での生理的状態に起因した表現型の変動（physiological

plasticity）はまったく検出されなかった．

　（3）二重交尾実験1

　表4は二重交尾実験1の結果を示したものである．第2回目の交尾は第1回目終了後10分間

以内に引きつづいて起こった．二重交尾の順序は，那須系処女雌に対して，最初に京都系の雄，

次に那須系の雄を連続して交尾させた場合（［E5“Es一♀XE5＋♂］XE5一♂と表わす）と・その

逆（［E5”Es“♀×Es“♂］xE5＋♂）の二通りであった・両交尾順序において・F1雌個体はほぼ

完全に，その母親と最初に交尾した雄の精子に由来していた・合計410頭のF1雌個体のうち・

後者の交尾順序において，ただ1雌のみが2番目に交尾した雄の精子に由来していた．各母親

ごとのP2値を逆正弦変換して求めた平均P2値は0．㎜1となった．この唯一の例外においては，

母親は交尾後の6日間に57頭の雄と最初に交尾した雄に由来する32頭の雌を産出し，つづく4

日間には13頭の雄を産出し，つづく2日間には2頭の雄と問題の雌を産出した．そして産卵終

了2日後に母親は死亡した．二重交尾15例において，最初の交尾継続時間は514．8±35．2（平均

±SE）秒，2度目のそれは110±23．1秒であったのに対して，この例外においては，前者は比較

的短く（296秒），後者は比較的長かった（175秒）．

　両交尾順序間で，F1の産出数や性比（≒受精率）に有意差は認められなかった（表4：t検定

t＝0．140P＞0．05およびFisherの正確確率検定p＝0．57g）．

　図7は二重交尾15例における母親の日置別F1産出状況を示したものである．雌成虫は脱皮後
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24時間以内に産卵を開始し，平均8日間にわたって64．4（雄37．1，雌27．3）“ ｪを産出した．最初

の4日間で全産卵数の66％はすでに産下され，ほとんどの受精卵（F1雌）は最初の6日間に集

中して産下された．母親は脱皮後平均9．47（範囲4～18）日で死亡した．

　2－2－4考察

　まず，ここで用いた遺伝マーカーの有用性については・F1の産出数や性比が両交尾順序間で

有意な差を示さなかった（表4）ことから，京都系と那須系の間には研究上問題とすべき精子

自体の競争能力や胚の生存率などに差が存在しないことがわかる・したがって・E5＋とE5一は本

心の（集団）遺伝学的研究においてもマーカーとして十分な利用価値があるものと思われる．

本研究で用いたE5＋やEs一のような酵素多型に基づくマーカーは電気泳動によらなければ検出で

きないが，ナミハダニやキイロショウジョウバエのようには可視突然変異系統が得られない動

物種においても適用が可能であるゆえ，より汎用性のある方法の一つであると考える．

　本研究の結果から，ハエダニでは雌と最初に交尾する雄がほぼすべての卵を受精させること

（first　male　sperm　precedence），および2回目の交尾はほとんど無効であることが証明され

た．すなわち本馬では精子置換はほぼ完全に不可能だということである．またHelle（1967）と

Potter＆Wrcnsch（1978）はナミハダニにおいて野生型系統およびそれと生殖親和性のあるア

ルビノ系統を遺伝的マーカーとして用いて精子競争の研究を行った．ナミハダニにおいても最

初に交尾した雄がほぼすべての卵を受精させ，2回目以降の交尾は無効であるという結果が得

られている．これら2種のダニでは雄は自らのrcproductive　succcssのためにはどうしても処女

雌と交尾しなければならない．したがってハダニやハエダニの雄にとって交尾前ガードを行う

ことは，配偶者として確実に処女雌を獲得することができるので，非常に効果的な戦略である

に違いない（脱皮前の雌はすべて未交尾である）．このように本種の交尾前ガード行動は独特

の精子競争パターン（first　male　sperm　precedence）に対応した父性確保のための行動的適応

（behavioral　adaptation）として理解することができる．そしてこの精子競争パターンは雄に
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とっての配偶者を処女雌だけに限定するので，雄の処女雌の先取り競争が土スカレートした結

果，脱皮以前から確保する戦略（交尾前ガード）と脱皮後の短期間で消費される処女雌（短い

実現交尾期間），雄の高齢の雌にたいする無関心という現象がセットで生じてきたものと結論

できる．

　本研究によって交尾後ガードのみならず交尾前ガードも父性確保のための適応として精子競

争に密接に結びついていることが判明した。今後，特定の動物種において，交尾前ガードの進

化を論じようとする研究者は，その種における精子競争を検討することが必要になろう．

　2－3　精子競争（精子競争のメカニズム）

　2＿3－1はじめに

前節ではハエダニの精子競争においてほぼ完全なfirst　male　sperm　preccdenceが存在するこ

とが明らかとなった．ではいったいどのような物理的・生理的メカニズムによって，雄はこの

preccdenceを成し遂げているのであろうか．またあるいは雌の生殖器系に存在する何らかの形

態的制約が必然的にこのようなprecedenceを導いているのであろうか．

first　male　sperm　precedenceは一般に以下のような手段によって実現されていると考えられ

ている．（1）最初の雄が交尾プラグ（除去不可能なもの）のような物理的なbarrierによって以後

の雄による媒精を防止する場合（Parker　1970a，　Boorman＆Parker　1976）．（2）最初の雄が

交尾時に特殊な化学物質を雌の受精嚢に送りこみ，後から入ってきた他の雄の精子を不活性化

したり，あるいは雌の交尾活性を抑圧して再交尾を防止する場合（Craig　1967，　Gromko　et　al．

1984，Silbcrgried　et　al．1984）．（3）交尾後ガー・ドのような行動的手段によって雌の再交尾を

防止する場合（Parker　1970a，1984）．いずれにせよ雄は自分の配偶者が二度と交尾できなく

するか，たとえ交尾をしても無効になるようにしているわけである．ハエダニでは交尾終了後

雄はすぐ立ち去るので（3）の可能性はなく，（1）と（2）が検討の対象となる．

　この節では雌の生殖器官の形態的特徴を調べるとともに，新たな二重交尾実験（IIと皿）に
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よってハエダニの精子競争を支配するメカニズムを明らかにすることを試みる．

　2－3－2方法

　（1）形態的観察

　全般的方法（4）（P．11）で述べた方法のほか，熱乳酸による透徹処理では溶けてしまう内臓

を観察するために別の方法を用いた．これは生きた雌成虫をスライドグラス上に乗せ，生理食

塩水の中で微針を用いて解剖し，すぐさまカバーグラスをかぶせて検鏡する方法である．この

方法では永久プレパラートを作ることはできないので，特徴的なものが運よく見出された場合

には写真に撮影した．

　（2）交尾実験

　交尾継続時間と卵の受精率の関係：本種の精子の経時的移送パターンを知るたあに，交尾継

続時間と卵の受精率の関係を調べた．本学の精子はきわめて小さいもので精子受容器官に受け

入れられた数を計数することは困難だったので，その代わりに本種が単数・倍数性であり，卵

が受精されると雌になることを利用して，卵の受精率（子世代での雌性比）を移送精子数の指

標として用いた．成虫化後0日齢の処女雌成虫1頭と3日齢の未交尾雄成虫1頭を観察容器に

入れ，交尾させた．交尾開始後様々な時間（30秒から5分）で細筆を用いて交尾を中断させ，

鯛育培地を入れた個別飼育容器（大）（P・17）に1頭ずつ雌を移して産卵させ，F1個体の飼育・

回収，性比の測定を行った．

　二重交尾実験ll：本種のfirst　male　speml　preoedenceがどのような時間経過で成立するかを

知るために，1回目の交尾を中断させた後，2回目を行わせる二重交尾実験nを行った．成虫

化後0日齢の那須系処女雌成虫1頭とどちらか一方の系統の未交尾雄成虫（3日齢）1頭を入

れ・交尾させた．交尾開始後約1分（Aグループと呼ぶ），3分（Bグループ），5分（Cグ

ループ）で両者を引き離し，すぐさまもう一方の系統の未交尾雄成虫（3日齢）1頭を導入し，

2回目の交尾を行わせた．2回目は妨害することなく最後まで行わせた．産出された全ての
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F1雌個体を電気泳動にかけ・父性判定を行った・またこれらとは別により詳しい解析のための

データを得るために，任意の経過時間で最初の交尾を中断させた二重交尾実験を行った．この

場合はP2値の測定は行わなかった・

　二重交尾実験　皿：既交尾雌が産卵を開始し，精子をある程度消費した後で再交尾した場合，

2番目の雄の精子が受精に使われることがあるかどうかを検討した．0日進の那須系処女雌成

虫と3日齢の那須痴話交尾雄成虫を観察容器中で妨害することなく交尾させ，雌を個別飼育容

器（大）内で2日間産卵させた後，3日齢の京都系未交尾雄成虫と共に観察容器内に30分間同

居させた・そして再交尾した雌に再び産卵させ・F1雌個体の父性判定を行った．

　2－3－3結果

　（1）生殖器官の形態

　図8と写真11aは熱乳酸処理による透徹後に残った，ハエダニ雌雄の生殖器官のキチン化した

部分である．また写真11bc，19は生体解剖によって見出されたキチン化していない部分を含む

雌の生殖器官である．そして生殖器系全体を模式的に示したのが図9（上）である（下半分は

ヤドリダニのそれであるがこれについては第5章で触れる）．ハエダニの雌はこれまでに他の

ワクモ亜目で報告されてきたのと同じく（Young　1968，　Pound＆Oliver　1976，　Evans＆Til1

1979・Krantz＆Wemz　1979，　Alberti＆Hanel　1986），精子受容と貯蔵のためのシステム

（sperm－access　system）と卵形成と産卵のためのシステム（egg　development　and　oviposition

system）の2つの部分からなる生殖器系を持っていた．

sperm－access　systcm：spcrm－acccss　systemはキチン化した部分で，キチン化していないegg

development　and　oviposition　systemとは発生上の由来が異なる器官であると考えられている

（Alberti＆Hancl　1986）．雌の第IH脚基節の付け根の後面には導精孔（spcrm　induction

poreまたはsolenostome；図8d，図9a）という陥入部があり，そこから細い導管（tubulus

annulatus；図8e，図9b）が体内にのびており，その先にハート型をした精子受容器官
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（sacculus　foemineusまたはMichael’s　organ；図8f，写真11a，図9c）’ ｪ存在していた．一時

的な受け入れ器官（昆虫の交尾嚢bursa　copulatoryxに相当）であるsacculus　foemineusは中空

で，内部に精子は確認できなかった．導精孔は（脚の付け根にあるのだから）左右に一対ある

が，そこからのびたtubulusは単一のsa㏄ulusに集合していた．　sa㏄ulusの「バー・トの尻」の部分

からさらに一本の細い導管（spem　duct；図89，図9d）がのびておりその先端は扇型に広がっ

ていた．そしてこの先端部は受精嚢（spermatheca；図9c）に接続していた．

　egg　devclopment　and　oviposition　system：ハエダニの卵巣（ときに琴状器官lyratc　organと

呼ばれる）はV字型の器官であった（写真11b，図9f）．このV字の両腕部は多くの細胞が融

合したsyncytium（多核体）でできており（写真12，図99），これが卵細胞に栄養を供給する

部分（nutrimentary　part；Albc・ti　1991）であると思われる．　V字の股の背面には逆三角形の張

り出しがあり，この部分が精子貯蔵器官である受精嚢である（写真11c，図9c）．この受精嚢

の下部（逆三角形の下の角）に前述のspcrm　ductの先端部が接続していた．受精嚢と卵巣とは

薄い膜によって区切られているだけで広い面積で密着していた．V字の下端部（ここが狭義の

卵巣ovary　properあるいはgerminative　partと呼ばれる部分である；Albcrti　1991）には発達段

階の異なる数個の卵細胞（図9i）が栄養索（nutritive　cord）によって吊り下がっており，中型

以上の卵細胞は薄い膜に包まれただけで体腔内に突出している．写真6のように卵殻の形成さ

れた成熟卵を持っている個体においても，成熟卵は栄養索によってこの部分から吊り下がって

いた（図9」）・したがってovary　properから吊り下がっている卵は受精卵（または単為発生が

決定した未受精卵）であると推定できる．このovary　properと受精嚢の中間部分がcamcra

spermatis（図9h）であり，卵の受精はここで行われると類推できる．受精嚢や卵巣は

sacculusのような中空の袋ではなく，不定形の細胞（Alberti＆Hanel　1986のいう“inner

cells”）が結合したスポンジのような構造で，精子は組織の細胞間隙をすり抜けてcamera
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speπnatisまで移動すると考えられる（Alberti　1991）．成熟卵は輸卵管ヒ図bk）を下って，生

殖板（epigynial　shield）直下の生殖口（図91）から産み落とされることになる．

　しかし今回は精子そのものを確認することはできなかった．この細いspcrm　ductを通れるの

だから精子のサイズは非常に小さいはずである．ダニ類の精子は雄から移送された段階では受

精能力がなく，雌の体内で一一定期間を経て違う形態に変形（capacitationと呼ばれる）した後，

受精可能になるといわれており，ワクモ亜目ではsa㏄ulus　foemineusに受け入れられた段階では

小型で粒子状のものが受精嚢内でcapacitateし，フィラメント状になる（Michael　1892，　Albclti

＆Hanel　1986，　Alberti　1991）．したがってハエダニの既交尾雌のsacculus内には粒子状の未

熟精子が，受精嚢内にはフィラメント状の成熟精子が発見されることが期待される（なおダニ

類の精子は鞭毛を持たない；Alberti　1991）．写真11bcでは生きた組織をそのまま見ているの

だから受精嚢の細胞間隙に貯蔵されている精子が視野内に見えているはずであるが，どれがそ

うなのか結局判断しかねた．したがって雌の体内に注入された精子の行方を追跡することはで

きなかった．

雄の鋏角（図8a，写真8）の可動指には注射器状の担精興（spermatodactyl；図8b，写真

8）が存在し，これは普段は後方に格納されているが，交尾時には起き上がり，先端部が雌の

導精孔に挿入される．この担精指は雌の細くて長いtubulus　annulatusの先に位置するsacculus

focmincusから以前の雄の精子を置換するには短すぎ，また太すぎると判断される．

　（2）交尾継続時間と卵の受精率の関係

　交尾を妨害しなかった対照区では交尾継続時間は292秒から717秒にわたった（n＝20）．一方，

ランダムに妨害した処理区では32秒から262秒の範囲となった（n＝19，図10）．

　交尾の中断は雌の産卵数に影響を及ぼさず，処理区（42．00±6．51）と対照区（59。85±8．01）

で産卵数に有意差は検出されなかった（t検定，t＝1．40，　P＞0。05）．図10aにみられるとおり産
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卵数には雌間で非常に大きなバリアンス（範囲10～134個）があったが「乏れは両区における雌

の寿命のバリアンス（範囲3～17日）に起因したものであった（両者の間には有意な正の相関が

あったr＝0．88，P〈0．001）．

　一方，子世代における雌の比率（受精率）は交尾時間の増加とともに高まり，約300秒で0．5

のプラトーに達した（図10b）．なお交尾を123秒以下で妨害された12頭のうち9頭の雌は受精

卵を産出しなかった．子世代における雌比（Y）を交尾時間（X秒）に3次曲線回帰させた場合，

回帰式はsin－i　fy＝一・15．97＋4．10×iO’”iX－8．08×10－4×2＋4．73×10－7x3となり，一一方の変

動の大部分（約71％）がもう一方の変動によって説明できた（r2＝0。714，図10b）．図10bは品

種の精子移送（sperm　transfer）は交尾時間の増加とともに徐々に行われ，雌は約300秒で種特

異的な受精率（0．5前後）を実現するのに十分な量を受け取っていることを示している．

　（3）二重交尾実験H

　最初の交尾を短時間（1分）で中断させた場合には，2番目の雄も卵を受精することができ

た（表5，図11a）。しかし，最初の交尾が3分を超えると，大部分の卵は最初の雄によって受

精されていた（表6，7，図11b，　c）．平均産卵数および子世代の平均性比の逆正弦変換値

（sin－1＞「）はABC3グループの間で有意差がなかった（1－way　ANOVA；それぞれF＝0．14と

1．43，P＞O．05）．このように最初の雄が卵を受精する確率はその交尾継続時間に依存していた．

またこれら3グループでは，全産卵期間にわたって最初の雄に由来する雌仔と2番目の雄に由

来する雌仔が並行して（混ざって）生まれてくるので，いったん雌の体内に入った両雄の精子

は完全に混合していることが示唆される（図11）．

　図12は最初の交尾の継続時間と2回目の交尾の継続時間の関係を示す．これらには最初の交

尾を中断した56例と中断しない48例を含んでいる．最初の交尾が長くなるにつれて，2回目は

反比例的に短くなった・両者の負の相関は有意であった（Spcarmanの順位相関係数rs＝O．65，　P
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＜0．001）．最初の交尾を中断しなかった場合最初の交尾継続時間は506ゑ±［’21．7秒，2回目の

それは67．6±9．2秒であった（n＝48，図12の黒丸）．

　図13は二重交尾実験49例における最初の交尾の継続時間と精子優先度P2値の関係を示す（こ

れらのうち最初の交尾を中断していない15例は2－2節のデータである）．なお電気泳動で父性決

定を行った雌仔数は合計1758頭であった．図11で触れたとおり，最初の交尾時間（X）が長く

なるにつれてP2値（Y）は減少した・A・B・Cグループの34データから計算された1次回帰

式はsiガ1V「Y＝74．727－0．224Xであった（r2＝O．50，　P＜0．001）．さらにfirst　male　spc㎜

preccdenceが完成する交尾継続時間（約300秒；図13）は受精率がプラトーに達する交尾継続時

間（図10b）とよく一致していた・それゆえP2値を決定するメカニズムは卵の受精率を（0～

0．5の範囲で）決定するメカニズムと密接にかかわっているものと思われる。

　（4）二重交尾実験皿

　雌が産卵によって精子を消費した後での再交尾の有効性を調べた実験結果が表8である．最

初の2日間の産卵で生涯に産出する受精卵の半分近く（平均42．9％）を産出していた雌は再交尾

後も，それによって得た新たな精子に由来する受精卵を産むことはなかった．この場合も2－

1節（p．26）で示したのと同様に，2番目の雄の産卵開始後2日齢の既交尾雌に対する交尾活性

は低く，供試した24ペア中30分の観察期間中に交尾したのは10ペアだけであった．最初の交尾

の継続時間は511．7±73．7秒，2番目のそれは80，7±18．6秒（n＝10）であった．交尾活性は低かっ

たが，産卵開始後2日齢の雌に対して交尾が起こった場合の継続時間は未産卵0日齢既交尾雌

のもの（P．42）と有意差がなかった（t検定，t＝0．51，　P＞0．05）．なお図6に示したとおり，

2日間にわたって雄仔（未受精卵）を産出した後で処女雌に交尾の機会を与えた場合，17例中

10例は以後受精卵を産出するようになっているので，表8の結果は雌が加齢によって交尾・受

精が不可能になったことを示すものではない．
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　2＿3－4考察

　本研究の結果を総合すると，ハエダニのfirst　male　sperm　preccdenceを引き起こしているメ

カニズムは交尾継続時間と相関する何らかの量的要因，なかでも移送された精液（精子および

accessory　gland　substance）の量であると考えられる．また少なくとも導精孔やtubulus

amulatusには交尾プラグは形成されていないと思われる．なぜならば，もしプラグが形成され

るとすれば最初の雄が媒精を完了した後であるはずなので，二重交尾実験HのCグループのよ

うに最初の交尾が完了する時点より平均210秒も前に中断された場合にはプラグは未完成のはず

であり，それにもかかわらずfirst　malc　prc㏄dcn㏄が既にゆるぎないものとなっていることと矛

盾しているからである．またもしプラグが関与しているのなら，最初の雄の交尾時間の増加に

ともなうP2値の減少パターンはプラグ形成の時点で急落するものになると予測されるが，実際

には図13に見るような直線的で漸減的なものであった．その上，もしプラグを作るとすれば，

最初の雄は左右の導精孔（あるいはtubulusの途中）の両方に作る必要がある（図9参照）．し

かしながら1－3－2節（p．23）で述べたように，80％の雄は交尾に際して一方の導精孔しか利用し

ていない．それゆえ本種のspem　precedenceはこのような浅い位置のプラグによるとは考え難

い．上に述べたとおり，交尾継続時間が長くなるにつれて精子の移送が徐々に起こる（図10b）

ので，交尾時間と相関する量的要因とは移送精液総量と解釈するべきである．

　Walker（1980）は，「最初の媒精によって精子貯蔵器官が満杯になることは，精子置換の可

能性を減殺する明らかな手段である．特に受精嚢のダクトが非常に狭いために雄の交尾器が受

精嚢に入ることができず，また雌の貯蔵器官も再交尾に当たって前の雄の精子を追い出すこと

がないならばなおさらである」と述べている．彼が仮定したこのメカニズムはそのままそっく

りハエダニの場合にあてはあることができる．本種においても雌のtubulus　annulatus（図9b）

はきわめて細く，長く，雄の担精指（図8b）が雌のsa㏄ulus　foemineus（図9c）から以前の雄

の精子を抜き取ることは全く不可能とみられたからである．最初の交尾が短期間で中断させら
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れた場合には2回目の媒精のための余地がsacculus内に残されており，そしてもし2回目の交尾

が起こるならば，2頭の雄の精液はsacculusのなかで混合し，その結果両者の相対比に相当する

P2値が実現されることになるのであろう・

　最初の雄の交尾継続時間と2番目の雄のそれとの間にみられる負の相関（図12）は，このよ

うな“filling　up”メカニズムの産物であると理解することができる．もし任意の雄の交尾継続

時間が，雌のsacculUSが自分の精子で（雌が既に不十分に交尾している場合には前の雄の精子に

加えて）満杯になるまでの時間として決定されているのならば，この負の相関は整合性を持っ

ている．2番目の雄の交尾が短時間で終了するのは，その時点で雌のsacculusが満杯になってし

まうために，雄は交尾を止めざるをえないのだと考えられる．特に，最初の交尾が妨害なしに

完了した場合には，それに引き続く2回目の交尾を行った雄は約1分間媒精を試みるものの，

全く精子を入れられないか，あるいは少量を注入することができたにしても最初の雄の大量の

精子によって希釈され，受精成功に至らなかったと判断される．

　一方，別の視点から見ると，図12は何らかの理由によって最初の雄の交尾が不十分なまま終

わってしまった場合に，2番目の雄が自分の移送精子量を増加させることによって受精にあり

つく能力を持っていることを示している．例えばこのような交尾の中止は最初の雄の精子が交

尾中に枯渇してしまったり，交尾の早い時期（300秒未満）に2番目の雄や天敵などの攻撃を受

けた場合などで起こりうるであろう．実際に最初の雄が300秒未満（292秒）で終了し，2番目

の雄が交尾時間を長くした（176秒）結果，卵1個だけ受精できた例があり（二重交尾実験1に

おける唯一の例外・P．34），また雄が連続5回の交尾はできなかった例がある（P．23）．しかし

このような「落ち穂拾い」のごとき代替戦術の可能性が残されているにせよ，その成果は貧弱

なものであり，交尾戦略としての交尾前ガード行動の有効性を減じることはないと思われる．

　ところで，二重交尾実験皿において，精子をある程度消耗した雌の再交尾がやはり無効であっ

たことは，上で想定したメカニズムからは若干理解し難い点を含んでいる．産卵にともなう精
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子の消費によってsa㏄ulus　foemineus内の精子は減少し，2度目の媒精のための余地が生じてい

るはずである・そもそもSaCCuluS　fOemineUSは単なる精子受容器官にすぎず，産卵前期間内に精

子は受精嚢（図9c）に移動してcapacitateした後，貯蔵されると思われるので，2日後の再交尾

の時点ではsacculus内には精子は存在しないはずである．ただし受精嚢に移動するのは精液中の

精子だけで，accessory　gland　substan㏄はそのままsa㏄ulus内に充満したままで，以後の雄の媒

精を阻止しているのであれば，観察された全ての現象を説明することが可能であろう．この場

合，プラグは梵字孔やtubulus　annulatUs（図9b）の途中のような浅いところにあるのではなく，

生殖器系のより深部に，機能的にそれと等価なものが形成されていることになる．

　また二重交尾実験皿のように，1日以上のインターバルがある場合には，再交尾の時点で最

初の雄の精子はcapacitationを済ませており，このタイムラグによって2番目の雄の精子の受精

準備が整う前に速やかに全ての卵の受精が完了してしまうのかもしれない．本種の受精嚢はキ

チン化した膜で精子を完全に隔離している昆虫のそれとは異なり，写真11・図9eのように卵巣

から独立せずに融合している．したがって受精嚢のinner㏄llSの間隙に入っている精子がCamera

spermatis（図9h）に移動し，受精が起こるのを妨げる特別の障壁がなく，早い時点で受精が完

了しうる条件がそろっている．そして同時に体内に形成される成熟卵は1個だけだから（写真

6・図9j），それが産下されるまでは次の卵は図9iの段階で発生を止めて待機しているわけで

ある．

　以上をまとめると，本種のfirst　malc　sperm　precedcnccは基本的に，精液（精子＋accessory

gland　substan㏄）による精子受容器官（sa㏄ulus　foemineus）の“filling　up”メカニズムによっ

て実現されており，副次的・潜在的には雌生殖器系の構造的特殊性によって最初の交尾後速や

かに受精が完了することが有効な再交尾の機会を制限しているのだと考えられる．ここで立て

たメカニズムについての仮説を検証するためには，今後より高度な組織学・解剖学的手法によっ

て・移送される精子の数量や雌体内での移動・変形・消費の細部を明らかにする必要があると

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　45

灘鑛幽霊



∵劉筆讐㍉ご貫驚鷺騨饗駅這＝覧轡’・71・15門，、 騨1・，。・…鞘 ，ht”
@4源隔ミ・轡d「モ”　望詩1「　監　’SSi1’

t

思われる．

第3章　交尾前ガードの生理的解発因

　3＿1性フェロモンの存在

　3＿1一一1　はじめに

　前章ではハエダニの交尾前ガード行動は，処女雌と交尾した雄だけが卵を受精できることか

ら，配偶者として処女雌を確保するための交尾戦略であることを示した．しかしながらこの行

動の至近要因，すなわち生理的解発メカニズムについては未知のまま残されていた．

　この節では3つの生物検定によって，交尾前ガード行動を解発する化学物質（すなわち性フェ

ロモン）が雌第2若虫の体表に分泌されていることを示す．

3－1－2方法

　本節で供試したハエダニは京都系で，雄は脱皮後2日齢の未交尾のもの，雌第2若虫は飼育

培地中で雄にガードされている状態で発見されたもの，すなわち明らかにガードの解発因を持っ

ている個体であった．全ての雄個体は一度だけ生物検定に供試した．

　（1）生物検定1

　まずはじめに，雌臼2若虫が雄を誘引する匂い物質（sex　attractant）を空気中に放出してい

るかどうかを検討した．図14はこの実験で用いた生物検定装置（olfactometer）である．底部に

石膏炭末床（厚さ5mm）を設けたポリエチレン製容器（直径12．5cm，深さ5cm；図14a）を

三塁（main　chamber）とし，その底面には細かいポリエステル製メッシュでカバーした2つの

窓（図14e）を開けた．この窓には底部に石膏炭末床（厚さ2mm）を設けたプラスチック製の

サンプルホルダー（直径21mm，深さ11㎜；図14f）をプラスチックテープ｝こよって脱着する

ことができる．ポリプロピレン製のふた（図14b）の中央に直径6mmの穴を開け，ここから検
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定に供する雄ダニを導入したり，排気用の塩化ビニt一’一ル性のチューブぐ図〔146）を挿入すること

ができる．このチューブの先端には細かいポリエステル製メッシュがついており，もう一端は

使用時には真空ポンプに接続される．

　検定に際して，一方のサンプルホルダーに15頭の生きた雌第2若虫を入れ，もう一方は空に

しておいた．main　chamberと両サンプルホルダー内の石膏炭末床は蒸留水で湿らせた．20頭の

雄をふたの穴からmain　chamber内に投入し，内部の空気を毎分0．021の速度で吸い出した．こ

れは揮発性物質がmain　chambcr内に充満し，均一になることによって，定位行動や集合性が検

出できなくなるのを防ぐための措置である．この状態では，両サンプルホルダー内の空気はmain

chambcr内に拡散し，塩ビ管に非常にゆっくりと吸い出されていくことが期待される（あらかじ

め塩酸で湿らせた脱脂綿球とアンモニア水で湿らせた脱脂綿球をサンプルホルダー内に入れて

空気を吸引し，綿球から沸き起こる塩化アンモニウムの白煙によってolfactometer内の空気の流

れを確認した）．一方のサンプルホルダーから流れ込む空気は（もしそれがあるならば）雌が

発散する雄誘引物質を含んでいることが期待される．吸引速度は予備実験によって適当である

と決められたものであり，この率では約30分間でmain　chamber内の空気が全て入れ代わる計算

となる．それぞれの検定において，雄を導入して30分後に両方の窓のメッシュ上に集まってい

た雄の数を数えた．また次の検定に同じolfactometerを使用するにあたっては，このolfactometer

を60℃に調整した乾燥機に24時間入れ，揮発性物質を蒸発させた．

　またこのolfactomcterの有効性をテストする目的で，餌（飼育培地）の雄に対する誘引性を測

定した・この場合，一方のサンプルホルダーには，雌第2若虫の代わりに，線虫を含んだ培地

のかけら（約0．19）を入れた．

　（2）生物検定H

　生物検定H（および後述の皿）は，眠声2若虫が直接の接触によってのみ認識できるような

不揮発性フェロモンを体表に分泌しているかどうかを調べるために行った．まず雌第2若虫を一
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35℃の冷凍庫に入れて凍死させた．そのうち半数はジエチルエーテルに’奄初蜉ﾔ入れて体表物質

を洗い落とした・1頭のエーテル洗浄雌と1頭の非洗浄雌を観察容器（図1）に入れて1頭の

雄成虫を導入し，20分間の観察期間内で，この雄の両方の雌に対する最大接触持続時間を測定

した．

　（3）生物検定皿

　約2ヶ月間をかけて，約500頭の雌第2若虫を集め，生きたまま冷凍し，エーーテル抽出を行う

日まで一35℃の冷凍庫に保存した．これらの冷凍雌を2mmの小型ガラスバイアルに入れ，

500μ1のジエチルエーテルを加え，10分間抽出後体表物質だけを含む粗抽出物を回収し，一35℃

の冷凍庫内に保存した。これらの抽出後の雌の死体は同時に生物検定の基質として用いられた．

すなわちこれらエーテル洗浄済みの雌の死体に1～3μ1の粗抽出物（約1～3雌当量，FE）ま

たはエーテル（対照区）を塗布し，検定に用いる前にそのまま3分間放置し，過剰なエーテル

を蒸発させた．生物検定皿と同じ方法で雄成虫の両方の雌に対する最：大接触持続時間を測定し

た．

　3－1－3結果

　（1）生物検定1

・この検定からはわずか2，3㎝の距離にいる雄を誘引できる物質を雌が放出しているという

証拠は得られなかった．この検定では，合計（サンプルとして）120頭の雌鳥2若虫と500頭の

雄成虫を供試した．olfactomctcr底面の窓のメッシュに付着していた雄の平均数は，処理区（雌

入り）で4．28頭（S　EO．46）颪対照区（空）で4．36（0．57）頭であり，両者の間に有意差は認

められなかった（Wilcoxonの符合化順位検定，　Z＝0．057，　P＞0．05，　n＝25）．

　一方，餌線虫を含む飼育培地の匂いは明らかな誘引性を示した．この検定では合計200頭の雄

成虫を供試した．餌側に誘引された雄の平均数（13．3±1．3，±SE）は対照側に誘引された雄
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の平均数（3．9±（）．89）よりも有意に多かった（小サンプルサイズと同二順位が多く発生したた

めに対応二試料無作為化検定を用いた，P＜0．001，　n＝10）・それゆえこのolfactometerは餌の匂

い（そしておそらく雌の匂い）の誘引性を検出するのに十分な性能を持っていると判定された．

　これらの結果は，雌第2若虫によって放出される誘引性フェロモンは存在しないということ

を強く示唆している．

　（2）生物検定H

　図15はエーテル洗浄雌（EW）と非洗浄雌（UW）に対する雄の最大接触持続時間の頻度分

布を示す．雌の死体でさえ洗浄されていなければ（すなわちUW雌）雄のガード行動を解発す

ることができた．また大部分の雄はUW雌に対して12分間以上接触したのに反して，　EW雌に

は長く留まらず，最大接触持続時間の平均値は14．3秒（範囲0～152秒，n＝30）にすぎなかっ

た．両雌に対する反応には有意な差があった（wilcoxonの符合化順位検定，　z＝4．795，　p＜o．

001，n＝30）．UW雌に対する12分以上の積極的な反応は交尾前ガードと同じだと見なしうる

ので，それ以上の観察を打ち切った．なお，UW雌に対する最大接触持続時間の最小値は58秒

であった．雄はあたかも生きた雌第2若虫をガードしているかのように（1－3－2節；p．21参

照），UW雌を第ll脚で保持し，触肢でせわしなく接触していた．　UW雌にマウントしている

雄のなかにはマウント中ずっと雌の背板毛を鋏角で噛んで固定しているものがいた．なお供試

した32頭の雄のうち2頭は，観察容器に導入するとEW雌を食べはじめたので解析から除外し

た．

　この検定の結果は，雌第2若虫の能動的反応は，雄の交尾前ガード行動を解発するのに不必

要であること，およびこの行動を解発する主要因はエーテルで除去できるものであることを示

している．

　（3）生物検定皿

　図16はエーテル抽出物を塗布した雌（ET）とエーテルを塗布した雌（対照）に対する雄成
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虫の最大接触持続時間の頻度分布を示す雄の反応とエーテル抽出物の塗希：量とは1～3μ1の範

囲内で無関係であると思われたたあ・これらのデータをプールして解析した・平均値はET雌

に対して205．4秒（範囲2～785秒），対照雌に対して12．1秒目0～86秒）であった（n＝31）・

両者の間には有意な差が認められた（Wilcoxonの符合化順位検定，　Z＝4527・P＜0．001・

n＝31）．しかしこの差は生物検定Hでみられたほど明瞭なものではなかった．生物検定llで

UW雌にマウントしていた雄とは異なり，　ET雌に対して12分間以上接触し続ける雄はほとん

どいなかった．しかしながら，少なくともその執着時には，ET野上の雄は生物検定llにおけ

るUW雌上の雄と同様の行動を示した．

　この検定の結果は，雄の交尾前ガード行動は雌のエーテル抽出物に含まれている何らかの体

表物質によって解発されることを示している．

3．．1＿4考察

　Sonenshine（1985）はダニ類における性フェロモンを以下の3つのタイプに分類した．すな

わち，（1）未成熟雌によって分泌され，雄成虫の交尾前ガード行動を解発するarrestant　sex

pheromone，（2）雌成虫によって空気中に放出され，雄成虫を誘引するattractant　scx

phcromone，（3）雌成虫によって分泌され，雄成虫の交尾行動を解発するcontact　sex

pheromoneである．（2）と（3）はマダニ（後気門）目（Ixodida）だけに知られているようである．

したがって，ハエダニの雌第2若虫が分泌する性フェロモンは彼の分類におけるarrestantタイプ

に相当する．このタイプは現在のところ，植物生息性のダニ類であるカプリダニ科

（Phytoseiidae；例えばHoy＆Smilanick　1979）とハダニ科（Tetranychidae；例えばCone　ct

al．1971）からのみ報告されている．

　四種の性フェロモンがなぜ誘引物質（attraCtant）ではなく定着因子（arreStant）として機能す

るものなのかという理由は，彼らの生息環境，すなわち家畜堆肥や鳥獣糞という特殊な生息場

所から理解することができるように思われる．ハエダニは堆肥中の孔隙内で生活・交尾し，そ
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してこのなかでは空気の流れと揮発性物質の拡散パターンはおそらくびとぐ不安定である．そ

の上，この孔隙内には雌によって放出される微量のSeX　attraCtantをマスクしかねない様々な刺

激物（例えば堆肥の分解によって発生するアンモニアやスカトールなど）が充満しているので

ある．これらの要因は両性間の長距離にわたるフェロモンによるコミュニケーションを困難に

するだろう．したがって雄のハエダニは，配偶者をランダム探索によって発見しているのはな

いかと思われる．雌が分泌するarrestant　sex　phcromoneの存在は雌雄の各々の偶然の出会いを

交尾にまで導く確率を増加させるであろう．また雌が（単為生殖ではなく）両性生殖をすると

すれば，短期間で資源が消費され尽くす堆肥や糞から新たな繁殖地へ移動する前に交尾を済ま

せておく必要があるので，このフェロモンの存在は雌の早期交尾に役立つであろう．

　抽出されたフェロモンが微量であること，およびこの研究の目的が雌第2若虫の性フェロモ

ンの存在を証明することであったことから，このフェロモンの化学構造は不明のまま残されて

いる．もしこの性フェロモンが揮発性を持ち，しかしながら嗅覚刺激としては雄に認識されが

たい物質であるならば生物検定皿で観察された検定時間の経過に伴うフェロモン活性の低下

を説明することができるかもしれない．

　3－2雄の性フェロモン受容部位

　3－2－1　はじめに

　前節ではハエダニ雄成虫の交尾前ガード行動が雌第2若虫によって体表に分泌される性フェ

ロモンによって解発されることを明らかにした．そこでこの行動の至近的メカニズムを理解す

るためには，引き続いて雄がどの感覚器官によってこのフェロモンを受容するのかということ

を明らかにする必要が出てくる．ハエダニが属する中気門目ダニ類のメンバーは2つの主要な

感覚器官を備えていると言われてきた．すなわち触肢（palp）と第1脚のふ節（tarsus）がそれ

である（Farish＆Axtcll　1966，　Jaril＆Rodriguez　1970，　Coons＆Axtell　1973，　Woolley

1988）・本節では，これらの感覚器官の外科的切除が雄成虫の交尾前ガード行動および交尾成
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功に及ぼす影響について調べた・

　3＿2－2方法

　本節で供試したハエダニは京都系で，雄は脱皮後2日齢の未交尾のもの，二二2若虫は飼育

培地中で雄にガードされている状態で発見されたもの，すなわち明らかにガードの解発因を持っ

ている個体であった・全ての個体は一度だけ生物検定に供試した．手術は双眼実体顕微鏡

（×10～×40）を用い，弱い蛍光燈照明下で25℃で行った．

　雄成虫をCO2で麻酔しながら・安全カミソリの小さな破片を用いて，第1脚のふ節と脛節の間

（グループ1），触肢の膝節と腿節の間（グループll），その両方（グループ皿）を両対とも

切除した．対照区1としては，化学受容機能を持たないと思われた第皿脚のふ節と脛節の間を

切除した．これは第1脚ふ節や触肢の切除と同じくらいの障害を対照区の雄に負わせるための

措置である．また全く無傷の雄も検定に用いた（対照区H）．

　まず最初に，雄の感覚器の切除が交尾前ガード行動に及ぼす影響を明らかにするために，こ

れらのグループの雄1頭と雌第2若虫1頭を観察容器（図1）の中に入れ，30分の観察期間内

において雄のマウンティング行動を記録した．ガード行動の成立の判定基準としては，前節で

用いたのと同様に12分間以上継続するマウント行動をそれとみなした．

　駅に，雄の感覚器の切除が交尾成功に及ぼす影響を明らかにするために，これらのグループ

の雄1頭と雌牛2若虫1頭を底部に石膏野末床を設けたガラス小容器（約2ml）に餌なしで入

れ・24時間後に脱皮した新雌成虫を餌線虫を含む飼育培地と共に個別飼育容器（大）　（P．17）

に移して産卵させた．それぞれのグループについて娘個体の産出をチェックし，交尾が成功裏

に行われたことの指標とした．

　3－2－3　結果および考察

　表9と表10に実験の結果を示す．第1脚と第皿脚のふ節の切除（グループ1と対照区1）は

雄成虫の雌認知とガード行動に影響を及ぼさなかったのに対して，触肢のふ節を欠く雄成虫
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（グループllと皿）の大部分は雌第2若虫をガードしなかった，（表by．’さらに第1脚と第

皿脚のふ節を欠く雄（グループ1と対照区1）の大部分は無傷の雄（対照区n）と同様に脱皮

した雌と成功裏に交尾したのに対して，触肢を欠く雄（グルー・プllと皿）の大部分はほとんど

雌仔を作ることがなかった（表10）．

　あたかも昆虫が触角を使うかのように，本朝の雄は歩行中，第1脚で基質を叩くことによっ

て進む道を探っていた（中気三目のダニは眼を持たない）．第1脚のふ節が他個体に触れたと

き，ダニは触肢を伸ばしてそれに触れた．雄による配偶者の認識はこのような触肢の接触の際

に成し遂げられているように思われる．ガード中には，雄は雌第2若虫をせわしなく触感で触っ

ていた．潜心を欠く雄が雌第2若虫に出会ったとき，雄は雌のその触肢の切り株で短時間探っ

てから立ち去った．脱皮後0日齢の未産卵雌成虫を与えた場合，触肢を欠く雄のなかの数頭は

venter－to－ventcr　positionをとって交尾しようとしたが，雌の導精孔を探し当てられないようで

あった．

　これらの結果は雌の性フェロモンを受容する化学受容器が主に触肢の先端部に存在すること

を示唆する．しかしながらグループllの触肢を欠く雄の中の約29％は雌をガードし，成功裏に

交尾したので，第1脚ふ節にも多少この受容機能がある可能性は否定できない（あるいはグルー

プllの雄の中には触肢の切除が不完全なものが混じっていたのかもしれない）．しかし第1脚

ふ節と触肢の両方を欠く雄（グループ皿）は雌に対して全く積極的な反応を示さなかったので，

雄の体の他の部分にはこの化学受容器は存在していないことが示唆される．

　Farish＆Axtell（1966）はこれらの感覚器官を切除した個体の数種の誘引物質や忌避物質に

対する反応を調べ，ハエダニの嗅覚刺激の化学受容器は第1脚ふ節に，触覚刺激の化学受容器

は触肢に存在すると結論した．彼らの結論は本節と前節の結論とよく一致している．すなわち

ハエダニの性フェロモンは雌第2若虫の何らかの体表物質であり，雄はそれを物理的な接触に

よってのみ認識できるということである．それゆえ触肢という触覚器官の欠如は触覚刺激であ

る性フェロモンに対するnegativeな反応という結果になったのである．しかしながらCoons＆
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1

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　ロうロげゴAxtell（1973）は電子顕微鏡を用いてこれらの化学受容器を探索し，・第1脚ふ節上には数本の

感覚毛を発見したものの・触肢の末端には特に化学受容器らしきものを発見することができな

かった．触肢の化学受容器を特定するためにはさらに調査する必要がある．

　前節と本節の生物検定によって，ハエダニの交尾前ガード行動の解発プロセスは大筋におい

て明らかになったものと思われる・すなわち，脱皮前の雌第2若虫が体表にarrestantとして働く

性フェロモンを分泌し，ランダム探索中の雄成虫がこのような雌と出会い，触肢の接触によっ

てこのフェロモンを感知して，雌の脱皮までガード行動を遂行するというプロセスである．
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皇

第2部　ヤドリダニの配偶行動と精子競争

第4章生活史

　4＿1はじめに

　第1部ではハエダニの交尾前配偶者ガード行動は，雄間の精子競争において処女雌と交尾し

た雄が受精を独占する（first　male　sperm　precedence）ことから，脱皮直後の処女雌を獲得す

るための適応であることを示した．しかしもしこのように交尾前ガードの進化とfirst　male

sperm　precedenceの間に密接な因果関係があるのならば，この行動が見られない動物では複数

の雄が1雌の卵の受精に参加できる（multiple　patemityが存在する）ことが期待できる．ヤド

リダニ＊iEuga〃lasus　fi〃letoru〃z（Berlese）は中気門目，ヤドリダニ亜目（Parasitina），

ヤドリダニ科（Parasitidae）に属する捕食性ダニ類の一種である．ヤドリダ月忌の生態は分類学

の未整備もあって，ハエダニ科以上に未知の領域が残されており，配偶行動などはほとんど明

らかにされていない．本心はハエダニと同様家畜の堆厩肥中で自由生活を営み，線虫やトビム

シ，ハエの卵などの小動物を捕食する．予備的な観察から本工には交尾前ガード行動は観察さ

れず・したがってfirst　male　spcrm　precedenceも存在しないことが期待される．第4章ではま

ず本種の生活史の概略を記載する．

　4－2　材料および方法（全般）

　ここではまずヤドリダニの研究全体に適用された一般的方法について述べ，個別の実験方法

についてはそのつど詳述する．

　　＊1本種はハエダニと異なり和名を持たないが本論文では「ヤドリダニ」の表記で統＿

している
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一

　（1）供試虫

　本研究で供試したヤドリダニのコロニーは京都府立大学農学部附属農場（京都市左京区下鴨

撃菊町）内の堆肥（屠殺牛の胃内容物が主成分）から，1989年3～4月に採集されたものであ

る．このコロニー（以後元コロニーと表現）には特に育種的操作を加えておらず，本章ではこ

れをそのまま供試している．さらにこの元コロニーから，第5章で述べる精子競争の測定の際

に遺伝マーカーとして利用できるように，ハエダニで行ったのと同様の育種的操作により，遺

伝的に異なる2つのヤドリダニの系統を作成した。まずポリアクリルアミドゲル電気泳動法に

よって酵素エステラーゼの変異を調べたところ，元コロニーは非常に多型性に富んでおり，多

くの遺伝的変異を含んでいるものと考えられた．元コロニー内からランダムに雌雄の第2若虫

を抽出し，成虫化させて1回だけ交尾させ，産卵させた後，両親を電気泳動にかけてザイモグ

ラムを得た．両親が偶然同一のバンドを共有していた場合のみその子孫を育ててコロニーを作

らせた．コロニー内がそのバンドに関して単型になるまでこの操作を繰り返し，系統を確立し

た・結果的にF系とS系という2つの系統を確立することができたので，元コロニーを加える

と3コロニーが存在することになる．両系統の表現型や遺伝様式に関しては第5章で述べる．

　（2）飼育方法

　大量飼育法：まず直径12．5cm，深さ5cmのポリエチレン製容器に，コムギのふすまとイネの

もみがらを1：1に混合し，水で湿らせた人工培地を入れた．ポリプロピレン製のふたの中央

には4×5㎝の通気孔を開け，ダニの脱出を防ぐためにポリエステル製の非常に細かいメッシュ

でカバーした・またビニールテープを貼ることによって通気孔の面積を変化させ，容器内の湿

度を適当に保った・この培地に，ダニの餌として腐食性土壌線虫の一種Diplogasteroides

sρengelii　DE　MAN（Rhabditida目：Diplogasteridae科）を接種し，同時に十数～数十頭のダ

ニを導入し・27±1℃（18L6D）に調整した恒温器内に設置した．この飼育方法では，人工培地

を食べて線虫が増殖し，その線虫を食べてダニが増えるので，必要に応じて線虫とダニを含む
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古い培地のかけらを新しい培地に植え継いでいくだけで，個体群を安定tそ維持していくこと

ができた．ヤドリダニは特に第2若虫期（分散ステージ）において歩行がきわめて速く，ポリ

エチレンの壁面をあっという間によじ登り，逃亡してしまうので，これを防ぐためにふたを開

けるときには通気孔から小型ボンベでco2を吹き込み，ダニが麻酔されている間に内壁面の上部

に市販の虫除けロ“・・…ション（商品名：ウナコーワ虫よけ）を塗布した．さらにふたを開けると

きには必ず洗剤を混ぜた水を張ったバットに飼育容器を漬けてダニの脱出を防いだ．特に異な

る系統の飼育容器は決して同時には開けず，必ず一方の操作ともう一方の操作の間に時間をあ

け，また飼育容器から取り出したダニを二度と元にもどすことはせず，余った個体は殺すこと

を徹底してcontaminationを防いだ．

　個別飼育などの際の餌用に，新鮮な培地に線虫だけを繁殖させたものを必要に応じて準備し

た．

　（3）観察方法

　交尾行動の観察やフェロモン等の生物検定には特製の観察容器を用いた（図1）．これは顕

微鏡用スライドグラスに直径7mmの穴をあけた厚さ2mmのプラスチック板をはりつけ，その

穴のなかに厚さ約1mmの石膏炭末床（焼石膏と活性炭末を9：1に混合し水で練って流し込ん

だもの）を設けたものである．この円筒形の小空間（容積約38μ1）にダニを導入し，弱い蛍

光灯の照明下で，双眼実体顕微鏡（×10～×40）を用いて観察を行った．観察中はこの穴を顕

微鏡用のカバーグラスで覆ってダニの逃亡を防ぎ，必要に応じて石膏炭末床に加水して湿気を

保った．

　交尾行動を記録・解析するために必要に応じてビデオカメラを双眼実体顕微鏡に接続し，ビ

デオテープレコーダー（VHS）に記録した．

　ダニ個体の取り扱いに関しては，卵や幼虫のように軟弱な齢期のものは細筆に水を含ませ，

その表面張力で付着させる方法を用い，より大型で頑丈な齢期のものにはピンセットにはい登
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らせて移動させる方法で十分であった．

　（4）標本製作法

　形態の観察などのため，プレパラート標本を製作することがあった．まずダニを75％エチル

アルコールに投入して殺したのち，10％の乳酸中にいれて加熱し，透徹処理を行った．このよ

うにしてキチン質以外の内臓を溶かし，また皮膚の脱色を行って検鏡に適する状態にした．そ

の後，Hoyer氏液を用いてスライドグラス上にマウントした．場合によっては，この後50℃前後

に調整した乾燥器中でさらに透徹処理を行った．

　（5）雌雄の識別

　ヤドリダニはハエダニほどには性的二型が顕著でなく，特に幼生期での識別は困難である．

一般にヤドリダニ科では雌雄共に第2若虫期に発育が停止し，この時期に自力または甲虫類に

便乗しての移動・分散が行われることが知られている（RapP　1959，伊戸1978，　Hunter＆

Rosario　1988）．またこのステージは絶食や乾燥に対する耐性を備えている（Rapp　1959，伊

戸1978，Hunter＆Rosario　1988）．このように上種の生活史において第2若虫期は成虫期に

劣らぬ重要な役割を果たしており，それを詳しく調べるためにはどうしても第2若虫期で雌雄

を識別する方法が必要である．Ito（1973）はケブトヤドリダニParasitus　gregarius　ltoにおい

て・成虫化抑制状態で艀化後20日齢以上になると噛癖2若虫の腹部に紅色の色素が集積するよ

うになることを用いて，第2若虫期での性判定を可能にした．しかしながらこの方法は判定可

能となるまでの時間が長く，本研究の目的からは有用とはいえない．そこで本研究では第2若

虫期の外部形態を調べ，実体顕微鏡下で観察可能なレベルの性差の発見を試みた．第2若虫を

生きたまま解剖すると，雄であれば後述（P．65）の巨大な精子が観察できるのですぐさまその判

定基準が正しいかどうか確認できた．

　その結果胴体部二面の両方の第1脚の付け根の中間（すなわち雄成虫の生殖孔のある位置）

に老熟した雄第2若虫では白色半透明のひし形の部分（写真13）が見られ，これにより性判定
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が可能となった・これはアルコール漬け標本では保存されているが，透徹処理を行ったプレパ

ラート標本では失われてしまう形質である・

　4＿3結果および考察

　4＿3＿1生活史パラメータ

（1）発育速度

　ヤドリダニはハエダニや他の中気門類と同様に卵・幼虫・第一若虫・第2若虫をへて成虫に

変態する．三種もきわめて発育が速く母親を培地に導入してから次世代の成虫が出現するまで

3～4日程度しかかからない．したがって二二期の期間は数時間から十数時間程度であり，個

別飼育と短い間隔のチェックが必要であった．

　方法：個別飼育容器（小）として直径18mm，長さ45mmのガラス製サンプル管を用いた．底

には厚さ約15mmの石膏炭末床を設け，適宜水で湿らせた．軟質プラスチック製のキャップの中

央に3×3mmの通気孔をあけ，細かいポリエステル製メッシュでカバーした．

　産卵直後の卵を発見するために，産卵開始後の雌成虫を数頭，採卵用の小型容器内に導入し

た．この採卵容器は，直径36mm，深さ20㎜のプラスティック製で，底に厚さ5mmの硝炭

末床を設け，この「身」の上に細かいポリエステル製メッシュをかけたのち，直径10mmの通気

孔を設けたネジ式のふたをかぶせたものである．この容器内には餌として線虫の繁殖している

新しい培地のかけらを約1cm角に切ったアルミホイルに載せて与えた．さらに粗くほぐした小

さな脱脂綿を入れて産卵基質とした．採卵容器は恒温器内に設置し，数分おきに見回ることに

よって産下直後の卵を回収した．

　このようにして得られた卵を，発見後すぐ個別飼育容器（小）の石膏炭末床上に移し，餌：と

して線虫の繁殖している培地のかけらを与えた．この培地が石膏炭末床に水分を吸い取られて

乾燥することを防ぐために，約8mm四方に切ったアルミホイルの上にのせて，床との直接の接
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触を防いだ発育状態のチェックはすべての卵が第2若虫に達するまでi＝5蒔間ごとに行い，必

要に応じて培地の交換を行った・あるチェック時点で変態が確認された場合，前回のチェック

時点との中間時点で脱皮が行われたものとみなした．したがって測定された各齢期間の最小単

位は45分である（ただしチェック時点にちょうど脱皮の最中であった場合はその時点を記録し

ているのでその限りではない）．第2若虫になって2日以上経っても成虫化しない場合，前述

の変態抑制状態になったものと判断し，より長いインターバルのチェックに切り替えた。

　結果および考察：表11と図17に実験結果を示した．ハエダニとは異なり，ヤドリダニでは成

虫による食卵（共食い）がほとんど見られなかった．雌は石膏勢子床が固まるときに気泡が脱

出することによってできた表面の小胸と脱脂綿の繊維上に好んで産卵した．したがって卵を発

見することは比較的容易であった．雌は胴体部腹下中央にある生殖板を開け。1個の大きな卵

（長径約0．47mm，短径約0。39㎜）を絞り出し，それを両方の獅脚と触肢で受け取り，この

小孔にぐっと押し込んだ．孔や脱脂綿ではなく石膏草中床の表面に産下した場合には，母親は

第ll脚で周囲のゴミや石膏粉や炭末をかき寄せてそれを覆い隠す行動を示した．この行動はハ

エダニでも観察された（p．13）．また雌を脱皮後処女のままにしておいた場合には産卵が起こら

なかったので，本種はハエダニのような（産雄）単為生殖ができないことは明らかであった．

なお第5章（P．68）でアイソザイムマーカーの遺伝実験によって明らかにするようにヤドリダニ

では雌雄共に二倍体であり，おそらく性染色体によって性決定が行われると思われる．

幼虫期が不活発で摂食しないハエダニとは異なり，ヤドリダニの幼虫は活発に歩行して線虫

を摂食し，第1若虫への脱皮直前には艀化直後のほぼ2倍の大きさになっていた．卵期から第

2若虫期までは発育速度に個体差・性差ともほとんどなく，ハエダニのような卵期間の2型

（表1）やprolonged　egg　retcntion現象（P．15）も見られなかった．しかしながら第2若虫期

には明らかな2型があり，100時間未満で脱皮する個体と400時間以上経っても脱皮しない個体

とにはっきりと別れた（図17）．後者は変態抑制状態に入ったものと思われる．変態抑制個体

06
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の大部分（72％）は結局成虫にならないまま死亡した・一方，変態したグループでは成虫化脱

皮が近づくと飽食によって胴体部が膨張し・プラスチックのキャップの裏面や通気孔のメッシュ

上で静止していることが多くなった（刺激されれば動くのでハダニ類の静止期qUiCSCCnt　StagC

とは異なる）．変態抑制個体でも胴体部は膨張しているものがおり，これらは外見上変態する

個体と区別できなかった・試みに艀化後約900時間経過した変態抑制個体の雌（図17の右端の個

体）と雄（図17の右から7番目の個体）を同じ個別飼育容器（小）に入れると翌日には雌は脱

皮しており，雄は脱皮した後で死亡していた．

　変態抑制個体と抑制しない個体に中間段階が見られなかったことは，五種の第2若虫に変態

するかしないかの二者択一的な選択があることを示唆する．この選択を左右する要因について

は，同じ実験条件におかれながら，変態を抑制する個体としない個体に分かれたことから，か

なり微妙なものであると推察される．Ito（1973）および伊戸（1978）はケブトヤドリダニにお

いて，第2若虫が成虫化するためには良好な餌条件と異性個体との接触が決定的に重要である

ことを示した．すなわちこの種ではどんなに餌条件を良くしても単独飼育で成虫化した個体は

2㎜頭中わずか13頭（0．65％）に過ぎず，雌雄の第2若虫1頭ずつをペアにしたところその後

3日の間に95％もの脱皮率が得られたことを報告した．また，雄どうしでは55％，雌どうしで

は5％であるとした．一方，本研究のヤドリダニでは52．2％の第2若虫が単独飼育下で成虫化し

ており，ケブトヤドリダニのような異性個体との接触が不可欠な条件ではない．しかしながら

1ヶ月以上脱皮しなかった個体が異性と同居させた翌日に脱皮したという事実は，良種におい

ても，異性との接触が十分に摂食した第2若虫を脱皮させる要因の1つとなっていることを示

している．

　そこで第2若虫の脱皮条件を調べた．幼虫期に1頭ずつ個別飼育容器（小）中に隔離し十分

な餌条件のもとで飼育した第2若虫が，変態抑制状態（隔離後200時間以上経過）になったのを

確認した後，（1）1雄＋1雄：（2）1雌＋1雌の2条件におき，その後の脱皮率を調べた．それで
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もなお脱皮しなかった個体は（3）1雄＋1雌の条件においてその後の脱皮率を調べた．結果は以

下の通りである．隔離飼育した幼虫62頭のうち55頭（雄27頭，雌28頭）が第2若虫期にまで達

した．このうち単独条件で成虫に脱皮した個体は雄7頭（25．9％），雌13頭（46．4％）であっ

た（合計36．4％）・死亡した個体を除くと，（1）の組み合わせでは供試した雄16頭のうち5頭

（31．3％）が脱皮し，（2）の組み合わせでは供試した雌11頭のうち3頭（27．3％）が脱皮した．

（1）と（2）の間には有意差が認められなかった（Fishcrの正確確率検定，　P＝1．000）．（3）の組み合

わせでは供試した雄8頭・雌8頭のうちの全てが脱皮した・（1）と（3）の雄のあいだの差と（2）と（3）

の雌のあいだの差はともに有意であった（それぞれP＝0．0035，P＝0．0044；Fishcrの正確確率検

定）．このように，やはり本種でも，ケブトヤドリダニほど厳密なものではないが，同種他個

体（特に異性個体）との接触が変態抑制状態の第2若虫の脱皮を促進する効果を持っていると

判断された．

　ところで，このような変態抑制は，本種の第2若虫が絶食や乾燥に対する耐性を備えた分散

ステージであり，新たな生息環境に分散した後で繁殖が行われることと密接に結びついている

と思われる．後述（p．63；p．72）のように成虫の寿命は雌雄ともに短く，ひとたび脱皮してしま

えば二度と耐久ステージにはもどれないので，今脱皮するか否かは彼らの繁殖成功にとって重

要な選択肢となる．さらに本種は雌雄単為生殖が可能なハエダニとは異なり，脱皮後に必ず異

性と出会って交尾しなければ繁殖が不可能であるため，子世代が成長できる環境（良好な餌条

件）と交尾相手の両方がそろったときに脱皮が促進されるのであろう．環境条件が良くなって

はじめて成虫に変態するわけだから，ハエダニで見られたような不適な環境での繁殖抑制戦術

であるprolonged　egg　rctentionも不必要なわけである．この現象と性決定メカニズム，精子競

争・mating　system，繁殖戦略の関連については終章で再び取り上げる．

（2）雄の寿命

雌の寿命と産卵数については次章「精子競争」において議論上重要な役割を果たすので，デー
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タの記述は後（P．72）に譲り，ここでは雄の寿命のみを示す．

　方法：集合飼育のヤドリダニ元コロニーから十分に成長した第2若虫を取り出して雌雄を鑑

定し，雄のみ十細蟹を辮な鮪培地を半分ほど入れたプラスチック製容器（直径58㎜，深さ

32㎜）に導入し，融を離して恒温器中｝ひ晩保ち，翌日0日齢未交尾雄成虫を得た．これ

らの雄を個別飼育容器（小）に入れ，発育速度測定のとき（P．59）と同じ方法で線虫を繁殖させ

た培地のかけらを餌として与えた．この容器を27℃の恒温器中に保ち，毎日1回，適宜餌を更

新しながら，生死のチェックを行った．

　結果および考察：図18に雄成虫の生存曲線を示す．雄の平均寿命は成虫化後8．54日で，最長

16．5日，最短0．5日であった（n＝28）．雄成虫は第2若虫や雌成虫に比べて皮膚が薄く軟弱で，

体色も薄く，手荒に扱うとすぐに脚が取れてしまったり，死んでしまったりした（このような

人為的障害・死亡個体は図18のデータには含まれていない）．また脚の端体（ambulacrum）の

吸着機能が弱く，ガラスやスチール製の机などの乾いた平面上に落とすと，ころげ回るだけで

歩くことができなかった．雄は未交尾状態で加齢させたので，交尾に伴う消耗（コスト）が含

まれておらず・この平均寿命は過大評価であるが，これはpotentialな値として，そのようなコス

トを測定するときの基準値になるものである．特に後述（p．65）のようにヤドリダニの精子は大

量の細胞質を含んだ巨大なものであるから，多くの雌と交尾する場合そのcjaculatc

cost（Dewsbury　lg82）が無視できないものであると考える．

　4－3－2　交尾行動

　ヤドリダニもハエダニや他の中気門類と同様に挿入器を持たず，媒精器官として機能する変

形した鋏角を用いて交尾が行われる・ただその交尾方法はハエダニのpOdospermyタイプ（P．22）

とは大きく異なっている．本節ではやドリダニの交尾行動について記述する．

　方法：集合飼育のヤドリダ隠元コロニーから十分に成長した第2若虫を取り出して雌雄を分

離し・雄のみ十数頭，雌のみ十星羅をそれぞれ新鮮な飼育培地を半分ほど入れたプラスチック
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製容器（直径58mm・深さ32㎜）に導入し・線虫を鞭して恒温器中に一晩保ち・翌日0購

未交尾雄成虫と処女雌成虫を得た・1頭の雄と1頭の雌を観察容器（図1）内に入れ・双眼実

体顕微鏡下で観察を行った・また交尾後すぐ雄を新たな雄と入れ替え，雌に二重交尾を行わせ

た．行動の記録・解析のためにVTR装置を活用した・

　結果および考察：ヤドリダニは雌雄ともきわめて動きが速く・雌雄のコミュニケーションや

交尾行動はいずれも瞬時に行われた・したがってビデオによる解析が非常に有効であった・ダ

ニは観察容器の外周に沿ってぐるぐると走り回り，雌雄が正面で出会うとまず第1脚でお互い

に触れた．この時点で雌認知が行われたらしく，雄はジャンプして雌の胴体側面に飛びつき・

片方の第ll脚で雌の片方の第IV脚をつかみ，側面から雌の胴体下にもぐり込んだ・そしてもう

一方の第ll脚で雌のもう一方の第IV脚をつかみ，それぞれの付け根に第ll脚を巻き付けて固定

した．ハエダニと同様に雄の第H脚腿節・膝節・脛節の腹面にはそれぞれ一本の突起があり，

これがカマキリの捕獲脚のように雌の第IV脚を固定するのに役立っている．ただしハエダニに

おいては一方の第H脚で雌の一方の第皿脚を固定するのに対して，ヤドリダニにおいては両方

の第H脚で雌の両方の第IV脚を固定している．したがって交尾姿勢はハエダニの場合は両者の

体心が互いに真上から見て約45。の角度を成すのに対して，ヤドリダニの場合は両者の体軸が

真上から見ると一致する形となる．このようなventer－to－venter　position（写真14）において，

雄は鋏角で雌の胴体腹面中央に位置する生殖口のふた（生殖板epigynial　shicld）をこじ開け

た．続いて雄は胴体片面の第1脚の付け根の中間に位置する生殖口から透明な液体（精子＋心

隔物質）を雌の生殖口の中に射出した．このような交尾方法はtocospcrmy（膣に媒精するの意；

Krantz　1978，　Evans＆Till　lg7g，　Woolley　1988）と呼ばれ，　Dermanyssina（ワクモ亜目）

以外の中気門門，後気門目にみられる（Pound＆Oliver　1976，　Alberti　1991）．雄の鋏角の

可動指にはspermatotremcと呼ばれる溝があり，精液はこれを伝わって雌の生殖口に流れ込む・

生殖口の直下にはキチン化したサック（endogynial　sacまたはspermatheca）があり，この中で
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精包物質は精子を包んだ形で固まり，精包が形成された．精包射出の瞬商｝とは雄は両方の第皿

脚を二，三度激しく開閉した・射精が終わると雌雄は離れ，再び活発に歩行を始めた・通常，

雌雄の出会いからventcr－to－venter　positionの完成までは約5秒で，その後分離するまでは10秒

ほどであった．交尾後に雌は興奮しており，雄を追いかけ回したり，顎体部で「頭突き」をし

たりして雄を攻撃することがあった．雄個体によっては雌と接触した瞬間に生殖口から精液を

分泌するものがあり，この場合精液は交尾姿勢になる前に顎体部の下面に沿って流れ，鋏角

　　しずく
の下に滴となって溜まった．このような場合その後venter－to－vcntcr　positionが完成し，雌に注

入されたのがこの時の精液なのか，もう一度改めて射精が行われたのかは明らかでない．

　交尾直後の雌を生理食塩水を垂らしたスライドグラス上に載せて解剖し，平針を用いて

endogynial　sacから精包を取り出して観察することができた（写真16a）．この精包の中には長

さ60μmに達する線虫様の巨大な精子が含まれていた（写真16b）．これは雄成虫を解剖したと

きに観察されるもの（写真17）と同じ形状であったので，精子であると結論することができた．

一回に媒精される精子数（精包あたりの精子数）は，精三内から精子を無傷のまま取り出し，

からみ合っている精子をほぐすことが困難だったので正確には数えられなかった．しかし，一

部の精子を破損するのを前提として，筆写をスライドグラス上に載せて生理食塩水のなかで，

微針を用いて精包の外皮を切り開き，内部の精子を微針で広げて精子核を酢酸オルセインで赤

く染色し，実体顕微鏡下で数えたところ，その数は平均117．4±21．16個（±SE：範囲

67～192：n＝5）であった．したがって多く見積もって200個程度の精子が含まれていたと思わ

れる・Witalinski博士（私信）によると，同じヤドリダニ亜目のPerga〃zasus　barbarus

Berlesc（Pergamasidae科）においても，精良あたりの精子数は約200個と計測されている．

　交尾終了後，新たな雄を導入すると，速やかに二度目の交尾が起こった．この後から交尾し

た雄を引き続き観察していると，やがて白色の粘性の高い物質を食べはじめるのが観察された

（写真15）．この物質を雄から取り上げ，生物顕微鏡で観察すると前述の巨大精子が認められ，
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この物質が精包であることが明らかとなった．

　ところで，この2番目の雄が摂食していた精包は最初の雄のものか，それとも自分のものか

が重要な問題となる・前述のようにヤドリダニの精包は雌の生殖板の直下の浅い位置に形成さ

れているため，2番目の雄が操作することも可能だと思われる．もし2番目の雄が最初の雄の

精包を抜き取って，自分の精包と入れ替え，交尾終了後のそれを食べているのであれば，これ

はトンボやフンバエなどの昆虫でみられる精子置換に相当する行動であり，それゆえ2番目以

降の雄による受精が可能だということになる．この点は前述（2－2節）のハエダニのfirstmale

sperm　preccdcnceと交尾前ガード行動との関係で非常に重要であると考え，雄が処女雌と交尾

した場合と既交尾雌と交尾した場合とで，この精包摂食行動の頻度が異なるかどうかを調べた．

後者では最初の交尾直後に雌に再交尾を行わせた（表12）．まず，処女雌すなわち体内に精

子を持っていない雌と交尾した場合には精包摂食行動は見られず，既交尾雌との交尾の場合の

みにこの行動が見られた。交尾継続時間（venter－to－venter　positionの完成から分離までの時

間）は処女雌との交尾の場合9．42±1．13秒（平均±SE，n＝7），既交尾雌との交尾の場合10。

64±1．44秒（n＝14）であった．また精包摂食行動が見られた：場合は9．56±0．67秒（nニ9），見ら

れなかった場合は10．75±1．73秒であった．いずれの間にも有意差は認められなかった（t検定

またはCochran－Cox検定，　P＞0．05）．このように既交尾雌との交尾時のみに精包摂食行動が認

められたことから，これが精子置換である可能性が高まった．この可能性は次章において検証

される．

第5章精子競争

5－1　はじめに

本章では4－3＿2節で観察された雄の精包摂食行動が精子置換であるかどうかを確かめるため，
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あるいはもっと広い意味でヤドリダニにおいてmultiple　paternityが成立しでいるかどうかを調

べるために，本種の精子優先度を実際に測定した．もし精子置換が行われているのならば，二

重交尾をした雌はもっぱら2番目の雄の精子に由来する仔を産むであろう．すなわち精子優先

度P2はハエダニとは逆に高い値になることが期待される・P2値の測定には，不妊化法にともな

う欠点を回避するために，ここでも第1部と同様の遺伝マーカーを用いた．

　5－2方法（全般）

（1）供試虫

　ここで用いたヤドリダニは，前述（P．56）のF系とS系の二系統である．以下に示すとおり両

系は明瞭に異なるエステラーゼ・アイソザイムパターン（ザイモグラム）を示す．

　（2）電気泳動法

本章では支持体としてポリアクリルアミドゲルを用い，Omstcin－Davisの不連続緩衝液系を

用いて酵素エステラーゼの電気泳動を行った．緩衝液の組成，ゲルの濃度，サンプル・アプラ

イの方法，通電条件，染色法など全ての手順は第1部（p．31）と同じとした。全て個体1頭ずつ

について，それぞれのザイモグラムを検出した．

　5－3　結果および考察

　5－3－1アイソザイムパターン（ザイモグラム）

写真10にF系およびS系ヤドリダニのエステラーゼ・ザイモグラムを示す．F系は移動度の

やや大きい位置に濃いバンド（Fバンド）を示した（表現型F）のに対し，S系ではそれより

やや遅れた位置に濃いバンド（Sバンド）を示した（表現型S）．F系にはSバンドは認めら

れず・S系にはFバンドは認められなかった．正逆交雑どちらの場合でも，子世代（F1）では

F・S両バンドがやや薄く認められた（表現型FS）．また雄と雌のあいだで表現型の違いは
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認められなかった・3つの表現型はいずれもきわめて明瞭で，その識別は容易であった・

　5＿3＿2ザイモグラムの遺伝様式

方法：電気泳動によって検出されたザイモグラムを遺伝マーカーとして使うためには，まず

その遺伝様式を決定しておかねばならない．脱皮後0日齢の処女雌成虫1頭と活発な未交尾雄

成虫（脱皮後約3日目）1頭をペアとして，観察容器内に導入して交尾を行わせ，交尾終了後，

雌を1頭ずつノJ、型の採卵容納に導入し，自由に産卵させた・この採卵容器は，直径36㎜，深

さ20mmのプラスティック製で，底に厚さ5mmの石膏炭末床を設け，この「身」の上に細かい

ポリエステル製メッシュをかけたのち，直径10mmの通気孔を設けたネジ式のふたをかぶせたも

のである．この容器内には餌として線虫の繁殖している新しい培地のかけらを約1cm角に切っ

たアルミホイルに載せて与えた．さらに粗くほぐした小さな脱脂綿を入れて産卵基質とした．

雌は1日おきに新しい容器に移し，死亡するまでこれを繰り返した．この飼育法によって，両

系統について，系統内の交配と正逆の系統間交雑（F2まで）を行い・子孫の表現型を電気泳動

法で決定し，その遺伝子型を推定した．

　結果および考察：表13にF系とS系の交配結果を示す．系統内の交尾では，両系ともF1の表

現型は両親と一致し，それぞれを支配する遺伝子座が固定されていることは明らかであった．

系統間交雑では正逆交雑のどちらの場合でもF1の表現型はFSとなり・F2においては3つの表

現型に分離した．もしFバンドとなって検出される酵素を生産する遺伝子とSバンドとなって

検出される酵素を生産する遺伝子が同一の遺伝子座上にあるならば（すなわちこの2つの酵素

がアロザイムであるならば），F2における表現型分離比はF：FS’：S＝1：2：1になるこ

とが期待される・しかし，本交配におけるF2の合計192頭の分離比はこの期待値とは有意差が

認められた（P＝0．047，X2検定）．一方，　Fバンドに関しては，それを生産する遺伝子と生産

しない対立遺伝子が一つの遺伝子座上にあり，同じくSバンドに関しても，それを生産する遺

伝子と生産しない対立遺伝子が別の（Fとは異なる）遺伝子座上にあると仮定するならば，
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F2における表現型はFS：F：S：両方なし＝＝　9：3：3：1となることが期待される・この

場合さらに両方とも酵素がなくなってしまうと致死効果が発現すると仮定すると，F：FS：

S　・＝　1：3：1となり，これは観察値と正確に一致する（P＝O．895，X2検定）．しかしながら

もし後者の遺伝様式であるとするならば，FS表現型個体のなかには一一方の遺伝子座が優性ホ

モでもう一方はヘテロである個体が存在することになり，その場合前者のバンドは純系と同じ

濃さを持ち後者のバンドは純系の半分の濃さとなっている個体が存在しなければならない．し

かしそのような個体は観察されず，FS表現型個体におけるFバンドとSバンドの濃さは，常

にそれぞれF系・S系個体のものの半分ほどであった．そこで本研究ではやドリダニのFバン

ドとSバンドは単純にアロザイムであると考えることにする．本実験は遺伝学を目的とするも

のではなく，精子競争を測定する手段としてアイソザイムを用いているのであるから，これ以

上の探求は行わなかった・とにかく系統内で受精が起こった場合にはF1は常に両親と同じ表現

型となり，系統間で受精が起こった場合には常にFSとなるのであるから，両バンドを遺伝マー

カーとして用いることには全く問題がないと考える．

　5－3－3　精子競争の測定

　F系の処女雌をF系とS系の雄と連続して交尾させれば，前者の精子によって受精される場

合，生まれてきた仔はF表現型を，後者の精子に由来する場合，FS表現型を持つであろう．

S系の雌を用いた場合にも同様に子世代の表現型から父親を決定することができる．

　（1）二重交尾実験（Aグループ）

　方法：Aグループでは2回目の交尾を1回目の直後に行わせた．まずF系またはS系の処女

雌成虫（O日齢）1頭とどちらか一方の系統の活発な未交尾雄成虫1頭（3日齢）を観察容器

内で交尾させた．引きつづいて，雄をもう一方の系統の1頭と置き換え，2回目の交尾を行わ

せた・二重交尾後　この雌から採卵し，5－3－2節と同じ方法でF1個体の飼育を行った，　F1雌の

表現型を電気泳動によって調べることにより，その父親がどちらの雄であるかを決定し，P2値

を算出した．
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　結果および考察：図19にAグループにおける生存・繁殖スケジューールを宗す．上3つのグラ

フ（図19abc）では供試した母親のなかから特徴的な3個体を選んでその各日齢ごとの産卵数を

示し，最下段（図19d）は供試した母親9頭の平均を示した（以後同様）．他の個体がまだ生存

し産卵している日齢において，死亡する個体がいるために，各日齢において生存している母親

の平均産卵数にその日齢での生存率をかけて重み付けをしている．予想に反して，二重交尾を

した母親から生まれたほとんどの仔は最初の雄の精子に由来していた．9頭の母親から生まれ

た合計179頭の仔を電気泳動で調べた結果・精子優先度P2値（2番目の雄に由来する仔の比率）

はO．027と測定された（範囲0～0．481）・最もP2値が高かった例（図19c）においても2番目の

雄の仔は半数に満たなかった．したがってヤドリダニでは精子置換は行われておらず，2番目

の雄が交尾後に食べていた精子は自分のものだと判断された．

　当初予想した精子置換の可能性が，実験結果と整合しなかった理由は何に求めるべきであろ

うか．この問題を理解するために図9（下）にヤドリダニ科における媒精と受精のプロセス

（tocospermy方式）を模式的に示す（Witalinski博士私信に基づいて描く）．cndogynial　sacに

受け入れられた精子はやがて精包を出て輸卵管をさかのぼり，途中で四壁を貫通して体腔内に

出，体液中を泳いで（あるいは流されて）卵巣に到達し，再び卵巣の上皮を貫通して卵巣内に

入り，卵巣内の未熟卵細胞と受精することになる（Albcrti　1989）．このendogynial　sacは精包

が1つはいるだけの容積しかないので，おそらく最初の雄の精包で満杯になっているために，

2番目の雄は自分の精包を入れることができず，かといって射精したものは引っ込めることが

できないので，食べてしまうのだと考えられる．このようなメカニズムによって1回目の直後

に2回目の交尾が行われた場合には2回目はほとんど無効になったことを説明できる．

Witalinski博士の私信によると，ヤドリダニ科のendogynial　sacの入り口部分にはY字型のキチ

ン質の突起があって，これが産卵時に輸卵管を下ってきた卵と一緒に精包が体外に出てしまう

のを防止している可能性がある．この構造は結果的に精子置換を困難にすることにもつながっ
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ていると思われる．

　このように精子置換仮説は棄却された．そのためヤドリダニにおいて交尾前ガード行動が観

察されない理由を精子競争との関連から説明するためには，この行動の有利性を減殺する

multiplc　patemityが精子置換以外のプロセスによって実現されている可能性を検討しなければ

ならない．図19を再検討してみると，母親は産卵開始第1日には平均15個ほどの卵を産んでい

るものの，2日目以降には産卵数は激減し，まだまだ元気に生存しているにも関らず，産卵し

なくなってしまうことがわかる．その平均産卵数は19．89±4．14個（±SE）で，子世代での性

比（雌／雌＋雄）は0、54であった（n＝9）．一方，飼育個体群の増えかたから推定して，ここで

観察された産卵数を生涯産卵数とするにはあまりに少なすぎると考え，雌の交尾回数と産卵数

の間に何らかの因果関係がある可能性について検討した．

　（2）産卵数に及ぼす交尾回数の影響（ヤドリダニの産卵数と雌の寿命）

　方法：交尾回数と産卵数の関係を調べるために，雌を初日に1回だけ交尾させた実験区と死

ぬまでのあいだ毎日1回の交尾を行わせた実験区を設けた．なお，全ての雄はただ一回の交尾

実験に用いた．交配の方法，採卵の方法は前項と同じであった．

　結果および考察：図20に両実験法における母親の生存・繁殖スケジュ…一ルを示す．初日に1

回交尾しただけでは雌は初日二重交尾（図19）の場合と同様に短期間で産卵を終了した（図

20a）のに対して，毎日1回の交尾を行わせた場合には，産卵数は平均4．7倍（19．46個から90．

68個）に増え（図20b），多回交尾が産卵数を増加させる効果を持っていることがわかった．こ

のことはやドリダニにおいて，1回の交尾で送り込まれた約200個の精子は約20個の産卵で消費

されてしまい，後から交尾する雄によって精子が補充されることにより受精・産卵が継続され

る可能性を示すものである・そうであれば，精子置換以外の方法によってmultiplepaternityが

実現されていることになり，多回交尾による産卵数の増加分は2番目以降の雄によって受精さ

れていることが予想される．この点を以下の（3）（4）（5）でさらに詳しく検討した．
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　ここで以前（p．62）に先送りしておいたヤドリダニの雌の生活史パラヌータ：の計算結果を示し

た。すなわち1回交尾区（n＝13）では，産卵数は平均19．46±2．94個（±SE），子世代におけ

る性比（雌／雌＋雄）は0．47・雌成虫の平均寿命は5．96日，純増殖率Roは10．77，平均世代時間

Tは6．16日，内的自然増加率rは0．39／日と計算された．多回交尾区（n＝22）では，産卵数は
　c

平均90．68±9．66個・子世代における性比は052・雌成虫の平均寿命は6．18日，純増殖率Roは46．

18，平均世代時間Tcは8．34日，内的自然増加率rは0．50／日であった・なお1回交尾区は特殊

な実験条件下におけるデータであるから，本種の野外での生活史をより正確に反映しているの

は多回交尾区のデータである．本種の増殖力もハエダニと同様にきわめて高く，堆肥や鳥獣糞

という短期的には栄養豊富であるが，すぐ資源が消費されてしまう環境に適応しているものと

考えることができる．興味深いことは，多回交尾区での産卵数の増加は雌の寿命に対して：影響

していなかった点であろう。ハエダニとは異なり，雌は成虫になった後に繁殖を抑制しても寿

命を伸ばすことはできない．その代わりに先に述べた第2若虫期でこの戦略が実現されている

と思われる．

　（3）二重交尾実験（Bグループ）

方法：Aグルー・・一一・プのように2回連続ではなく，2つの交尾に適当な間隔を置くことによって，

精子競争パターンがどのように変化するのかを調べるために，Bグループでは処女雌に成虫化

初日に1回，翌日にもう1回の交尾を行わせた．もちろん2頭の雄は異なった系統の未交尾の

ものを供試した．

結果および考察：図21にBグループにおける生存・繁殖スケジュールを示す．5雌から生ま

れた418頭の仔について電気泳動を行った．このグループでは産卵は4日置どで終了してしまっ

たが2番目の雄も半数近くの卵を受精することができた（平均P2ニ0．427，範囲0～1）．平

均産卵管は83．60±6．85個，子世代における性比はO．52であった（n＝5）．連続交尾させたAグ

ループとは異なり，2日目の再交尾の時点には雌のcndogynial　sacを塞いでいる最初の雄の精子
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は既に卵巣に移動しており，新たな媒精のためのスペースが生じているためにこのような結果

になったものと思われる・総産卵数が（2）の多回交尾区とあまり違わないので，2回の交尾だけ

でもかなり産卵を促進する効果があるものと思われる．しかしこの実験ではま）i野外での交尾

状況に近いと思われる多回交尾条件（図20bのような）での精子競争パターンを表すには至って

いない．また図21aのように両雄の仔が混じり合って産出される例のほかに，図21b，cのように

産卵促進効果は現れているものの受精はどちらかの一一方の雄が独占している例も見られた．こ

の現象は後の議論（P．77）で重要な意味を持ってくる．

　（4）多回交尾実験（Cグループ）

方法：もし（2）で考察したように，雌が以前の交尾から得られた精子の枯渇を新たな交尾によっ

て補充しているのであれば，つまり図20aの棒グラフが交尾回数だけ重なった結果，図20bのグ

ラフができるのだとすれば，奇数回目と偶数回目に異なる系統の雄を用いることによって（例

えばF♂，S♂，　F♂，　S♂，　F♂，　S♂．．．という交尾順序），多回交尾における精子競争パ

ターンを明らかにすることができると考えた．全ての雄はただ・・一・…一度だけ交尾実験に用いた．交

配の方法，採卵の方法はこれまでと同じであった．

結果および考察：図22にCグループにおける生存・繁殖スケジュールを示す．5雌から生ま

れた572頭の仔について電気泳動を行った．交互に異なる雄によって受精されたことが示された

のは図22aの一例だけで，その他は図22b，cのようにどちらか一方の系統が優先する受精パター

ンとなった．このようなデータを平均すると，全体としては図22dのように全産卵期間にわたっ

て2系統の雄に由来する仔が混じりあう結果となった．平均産卵数は114．4±20．50個，子世代

における性比は050であった・偶数番目の雄が受精した割合（Pe値）は平均0．311であった（範

囲O．085～0。897；nニ5）．

　この奇数番目または偶数番目の雄が優先するパターンは奇数日または偶数日に，すなわち2

日に1回受精が起こるというadhocな解釈をするよりは，多回交尾のなかでどれか1頭の雄が
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　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　っノ優先していたと考えるほうが自然である．問題はそのような優先する雄が麦尾順序に関連して

決：定されているかどうかなのである．現在利用できる遺伝マーカーはF系とS系の2つに限ら

れているため，多回交尾の全ての雄を個別にマークすることは不可能である。しかし，交尾前

ガードの進化というテーマにおいて問題になるのは，雄にとって処女雌と交尾する必要がある

かどうか（first　male　sperm　prccedcnceの有無）ということなのであるから，最初の雄によっ

て受精される品数をその他の雄の受精卵数と比較することができれば当面の目的を達すること

ができよう．

　（5）多回交尾実験（Dグループ・Eグループ）

　方法：最初の雄によって受精される卵数を調べるために，初日の交尾だけが異なる系統で，

以後は全て同じ系統の雄を用いた多回交尾実験を行った（Dグループ；例えばF♂，S♂，

S♂，S♂，　S♂，　S♂．．．という交尾順序）．一方，2番目の雄によって受精される卵数を調べ

るために，2回目の交尾だけが異なる系統で，その他は全て同じ系統の雄を用いた多回交尾実

験を行った（Eグループ；例えばS♂，F♂，　S♂，　S♂，　S♂，　S♂．．．という交尾順序）．全

ての雄はただ一度だけ交尾実験に用いた．交配の方法，採卵の方法はこれまでと同じであった．

　結果および考察：図23にDグループにおける生存・繁殖スケジュー・ルを示す．12雌から生ま

れた1110頭の仔について電気泳動を行った．最初の雄の精子に由来する仔は産卵期間の経過と

ともに徐々に減少していった・最初の雄の受精した割合（P1値）は平均0．273であった（範囲

0～0．860；n＝12）．平均産卵数は92．50±12．69個，子世代における性比は0．49であった．

　続いて図24にはEグループにおける生存・繁殖スケジュー・ルを示す．10雌から生まれた886頭

の仔について電気泳動を行った・2番目の雄の受精した割合（P2値）は平均0．296であった（範

囲0～0．566；n＝10）．平均産卵数は88．60±13．85個，子世代における性比は0．49であった．結

局・最初の雄と2番目の雄の受精確率の間には有意差がなかった（Mann－WhitneyのU検定，

Z＝O．429，P＝0．717）．また最初の2雄によって60％ほど（0．273＋O．296・・＝・0569）の卵が受精
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され，残りの40％が3番目以降の雄によって受精された計算になる．

　このようにしてヤドリダニには，ハエダニの雄を処女雌の先取り競争（早期交尾）に向かわ

せていた圧倒的なfirst　malc　sperm　precedenceが存在しないことが明らかになった．したがっ

てヤドリダニの雄には特に処女雌と交尾しなければならない理由はなく，交尾前ガードを進化

させる必要はなかったということができる．雌を探索する戦略とガードする戦略は雄個体の時

間配分に関してトレードオフの関係にあり，一方に時間をかければもう一方にはかけられなく

なる（なお時間配分の戦略についてはアプリオリにトレードオフを仮定できる；粕谷1990のP．

34）．交尾前であれ交尾後であれ，ガード戦略をとった場合には1回の交尾当たりに長時間を

費やすことになるので，あまり1雌との交尾に時間をかけすぎると雄が生涯に交尾する雌の数

（適応度に比例）はかえって減少してしまうことになる．したがって交尾前ガードの有利さの

ないやドリダニでは，ガードに時間をかけずに雌成虫を探索したほうがより多くの雌と交尾す

ることができるのだと考えられる．しかしながらこの予測は同じ個体群のなかで探索戦略をと

る遺伝子型（個体）の適応度とガード戦略をとる遺伝子型（個体）の適応度を比較しなければ

検証することはできず，現実にはガード戦略型は存在しないわけだから，実験データによって

検証することは原理的に不可能である．したがって実証研究としてはこの研究をこれ以上進め

ることはできない．もしやドリダニの進化上の過去にガード戦略が生じたことがあったとして

も，本当に探索戦略者のほうが常に適応度が高いならば，戦略モデルの原理（粕谷1990）から

して，現在までそれが集団中に維持されているわけはない．そして過去に一度もガード戦略型

が生じたことがなかったならば，もちろん今日観察されることはありえないわけである．した

がって進化的な文脈の上では，ここで言えることはやドリダニにおいて，あるいはヤドリダニ

に至るmonophyleticな系統において，ガード戦略が生じたことが一度もなかったのでない限り，

現在観察される探索戦略が現在の環境において最も進化的に安定した戦略（ESS）である

（ガード戦略型は集団内に侵入しえなかった）ということだけである．

　ところで，ヤドリダニにおいて特定の雄によるspeml　precedenccが見られない理由は，図9
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（下）に示した雌の生殖器系の構造と受精プロセスから理解することができるであろう．

cndogynial　sacに受け入れられた精子は輸卵管をさかのぼる途中で体腔内に出て，血リンパ中を

移動して卵巣に達し，受精が起こるので，後から交尾した雄はいったん体腔内に出た先行雄の

精子を排除することはできないであろう・またハエダニのpodospermyタイプのような精子受容・

貯蔵のためのシステムが発達していないので，精子が卵巣に移動する途中で別の器官の方に流

されたり，雌の食細胞に攻撃されるなど何らかのアクシデントによって失われる可能性が高く，

先に交尾したところで卵の受精を独占できる保証はない．このような雌の生殖器系の構造的制

約がsperm　prccedenccの実現を妨げているのだろう．また次節で考察するように雌はできるだ

け多数の雄による受精を望み，sperm　prccedenceの実現を妨害している可能性がある．

　5－3－4　雌にとっての多回交尾

　ここまでは主として2種の中気門ダニの雄の側からの交尾にかかわる様々な特性について検

討してきた．多くの動物において，精子を大：量生産することは卵を大量生産することよりもは

るかに安上がりである．したがって雄は精子不足に陥る心配がなく，多くの雌と交尾すればす

るほど多くの子供を残すことができる．しかし雌はどんなに交尾をしたところで自分が最大

限生産できる全数以上の子供をつくることはできない．雄が多回交尾をする（したがる）理由

はこのことから容易に理解することができるが，多くの昆虫のように雌が1回の交尾から得た

精子を体内に貯蔵することによって生涯にわたって受精卵を産むことが可能な動物において，

雌が実際に多回交尾をしている理由を雌の側から説明することは難しい（Thomhill＆Alcock

1983，東ら1987）．ヤドリダニの場合には，雄の多回交尾の適応的意義は前述の理由から理解

できるし，雌にとっても産卵数を増加させる効果があるのだから多回交尾が利益をもたらして

いることは間違いがない．しかしながら，このように雌雄ともに利益を得るのだからどちらも

多回交尾を望むという説明は現在の個体群でpromiscuity（乱婚制）が維持されている理由を性

選択のダイナミクスの上で説明するだけでなぜこのようなmating　SyStcmが進化の結果となつ
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たのかを説明しない．すなわちなぜヤドリダニでは，ハエダニでは可能になったように，1回

交尾で全ての卵を産めるようにならなかったのかという疑問には答えていないのである．1回

交尾で産卵が中断するにしても，これは雌が精子の不足などの何らかの制約によってやむをえ

ず産卵を中断した結果なのか，それとも逆に雌が何らかの適応的理由のために積極的に産卵を

中断しているからなのだろうか．

　’rhomhi11＆Alcock（1983）は，昆虫のpolyandry（一妻多夫制，ここでは雌の多回交尾の

意）を以下の4つに分類した（詳しい実例については同書を参照のこと）．（1）spcrm－

replenishment　polyandry，　（2）material－benefit　polyandry，　（3）genetic一一benefit

polyandry，（4）convenicn㏄polyandry．それではヤドリダニの場合がこれらのうちのどれにあ

たるのかについて検討してみたい．

　（1）の「精子の補給」説は，体内に貯蔵している精子が枯渇または劣化したのでこれを補給す

るために再交尾する．あるいは大量の精子を貯蔵するには維持コストがかかるため，貯蔵量は

最小にして必要に応じて再交尾するというものである．これはP．71で，本種において精子置換以

外のメカニズムでmultiple　patemityが成立している可能性としてあげたものであり，いちおう

もっともらしく見える．さらに精子が雌の体腔内を移動している間のアクシデントによって精

子不足が生じることもありうる．しかしながら図23と図24のデータをグループの平均値として

ではなく，個別の例を検討してみると，必ずしも精子が枯渇したために産卵できなくなったと

はいえないことが分かる．例えば図23aの母親が産んだ総数141卵のうち83個を最初の雄が，図

24aの母親が産んだ総数176卵のうち77個を2番目の雄が受精している．また図21bと。にも2回

交尾のなかの1雄が50個以上の卵を受精している例がみられる．つまり多回交尾のなかの1回

として交尾した場合には，雄が多数の卵を受精させる場合があるのにもかかわらず，1回交尾

の場合では全て少数（最大でも39個）で産卵が停止してしまうのである（図20a）．このことは

雌が単に精子の枯渇を補給するためではなくて，もっと別の理由で積極的に多数の雄との交尾
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を望んでいることを示唆している・

（2）の「物質的利益」説は・雄が交尾時に雌に卵生産や体の維持に役立つ栄養物を与えてくれ

るため何度も交尾する．あるいは1雄と交尾していたほうが，その雄にガードされることによっ

てしつこく求愛してくる他の雄に摂食や産卵を妨害されないなどの利益から何度も交尾すると

いうものである．この説については，本種の精子が写真16・写真17のように巨大で，細胞質を

豊富に含んでいる点からもありそうなことと見える．しかしながら多回交尾と一回交尾で雌の

寿命に差がない（図20）ことから，精子または精包の栄養分が雌の生存力に対して効果を持つ

とは考えにくい．またいかに精子が大きいといっても卵のサイズよりははるかに小さく，約

200個の精子を含む精包も卵に比べれば数十～百数十分の一の体積しかないので，たとえ1回の

交尾で送り込まれた精子をすべて卵生産の栄養にすることができたとしても1個の卵も形成で

きない可能性が高く，繁殖に対する物質的寄与があるとも思えない．精包（または精子）が濃

縮された栄養物であるという可能性も否定できないが，考えてみれば卵もまた栄養の塊なので

あり，小さな精義が大きな卵より多くの栄養を含んでいるということは考えがたい．また精義

が雌にとって必須な微量物質を含んでいる可能性もあるが，もしそうならばどうして雌は自分

でそれを生産せずに雄に依存しているのだろうか．多回交尾できなければ満足に産卵できない

という危険を犯すぐらいなら雌は自分でそれを生産すべきであろう．

（4）の「便宜的な交尾」説は，しつこく求愛してくる雄をいちいちしりぞけるコストを節約す

るために，しかたなく交尾に応じるというものである．しかしこの説は1回交尾と多回交尾で

産卵数が異なる理由をなんら説明し得ない．ただし産卵期間の後半などのほとんど受精（産卵）

に結びつかない交尾やハエダニ雌の再交尾などはこの説によって説明することができるかもし

れない．雄を振り切って逃げることが困難な観察容蕃中では，（交尾時間はヤドリダニで約10

秒，ハエダニの再交尾で約60秒程度であるから）しつこくつきまとわれるよりは交尾に応じた

ほうがコストがかからないのかもしれない．
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　残るは（3）「遺伝的利益」説である．遺伝的利益はさらに・good’gen6s・説　・gcnetic

diversity”説の2つに分けられる．“good　gencs”とは，以前に交尾した雄よりも遺伝的によ

り優れた形質を持つ雄と再交尾し，精子置換を行わせることによって，子孫に優れた遺伝子

（good　genes）を選択的に受け継がせるという考え方である．　“genetic　diversity”とは，異な

る遺伝子を持った複数の雄の精子によって受精することによって，子孫の遣伝的多様性を高め，

予測できない環境の変動に対処するというものである・後者はまた“genetic　bet－hedging”と

も呼ばれ，これは不規則に変動する環境のなかで，次世代においてどのような遺伝子型が有利

になるか予測できないときに，複数の遺伝子型の雄と交尾することによって，雌が得られる適

応度のバリアンスを減少させるというものである．例えばbet－hedging（両賭け）ではルー・レッ

トの「赤」と「黒」に持ち金を半分ずつ賭けるわけだから，どちらか一方に全額を賭けるのに

比べて，賞金の平均値はプレイヤー間で等しくなるが，プレイヤーの獲得賞金のバリアンスは

より小さくなることが期待できる．つまり1回交尾戦略と多回交尾戦略とでは適応度の平均値

（期待値）は等しくなるが，個体群サイズが小さく，常にfounder　e脆ctsが働きうる生物におい

ては，適応度のバリアンスを小さくできる多回交尾戦略のほうが遺伝子の消失率が小さくなる

のである（Parker　1984）．

　さて具体的にはヤドリダニの雌が多回交尾から期待できる遺伝的利益とはどのようなもので

あろうか．もし“good　gcncs”を持った「良い」雄による受精を望んでいるのであれば，雌は

そのような雄に最初に出会った場合1回交尾でも多数の卵を産むべきである．しかし，実際に

は1回交尾では常に産卵はストップしてしまう．また雌は「良い」雄には（精子置換などを行

わせて）受精を独占させるべきであるが本甲では特定の雄によるsperm　precedenceは実現さ

れていない．したがって“good　genes”を選択的に取り込む手段としては，雌の受精・産卵パ

ターンはあまり有効に機能していないと考えられる．一方，多回交尾とmultiplc　patcmityは必

然的に子世代の遺伝的多様性を増加させる結果になるから“genctic　diversity・説はかなりの信
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愚性を持っている・特に劣性有害遺伝子や不和合因子によるinbreeding　depressionやcross

incompatibilityの危険がある動物では，潜在的に複数の雌に子供を産ませうる雄にとっては，1

雌との交尾が死産という結果になっても大した損害ではないのに対して，自分の卵だけが全て

である雌にとっては，不適当な雄に全ての卵の受精を許すのは非常に危険なことになる．雌雄

とも2倍体生物であるヤドリダニでは，単数・倍数性のハエダニより多くの劣性有害遺伝子を

蓄積していることが想像される・そこで雌が外見からそのような“bad　gcnes”を持った雄を識

別し交尾を拒否することができない場合には，複数の雄に受精を割り振る多回交尾戦略のほう

が，bet－hcdgingの効果によって遺伝子を確実に子孫に伝達することができるであろう．二種は

堆肥内で爆発的に増殖した後，少数ずつ新たな堆肥へ分散するために個体群サイズの振幅が大

きく，foundcr　effectsが働きうるので，　bet－hedgingが有効な戦略になりうるのである．

　子世代の遺伝的多様性を高めるためにmultiplc　patcrnityを欲する雌と自分だけで受精を独占

しようとする雄との間にはおのずから利害の対立が生じることになる．Parker（1984）は，多

くの場合雌が“genetic　diversity”や“bet－hedging”から得る利益よりも，雄がpaternity

assuran㏄から得る利益の方がずっと大きいために，これらの遺伝的利益によって雌の多回交尾

が進化することは疑わしいと主張した．Williams（1975）は有性生殖の進化に関連して，一般

に予測困難な変動する環境で生活する場合やsib－compctitionを回避しなければならない場合に

は，遺伝的多様性の確保が有利になると考えた．Parkcr（1984）はこのような条件に加えて，

雄によるpatemity　assuran㏄が不完全な場合には，雌の多回交尾が1回交尾よりも有利になるだ

ろうと述べている．ヤドリダニの生息環境はハエダニと同じであり，一方では遺伝的多様性を

もたらす多回交尾が進化し，もう一方では実質上の1回交尾が進化しているのだから，この相

違を環境条件に帰することはあまり説得力を持たない．おそらく両種の遺伝システムの違いに

起因するbet一一hedgingの必要性の差および生殖器系の構造の違いに起因する精子競争上の相違が，

交尾回数をめぐる雌雄の対立に正反対の決着をつけたのではないかと思われる。ハエダニでは
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単数・倍数性ゆえに劣性有害遺伝子が蓄積しにくいので雌はそれほど6et－6edgingを必要とし

ていない．また図9（上）に見るような完成した精子受容・貯蔵システム（特にsacculUS

foemineus）の存在が1雄によるspeml　prc㏄den㏄を可能にしたために，結果的に雌の多回交尾

戦略は進化しなかったのであろう．一方，ヤドリダニでは倍数・倍数性ゆえにbet－hedgingの必

要性が大きく，また図9（下）に見るような未発達な媒精システムがspermpreced。nceの進化

を不可能にしたために，雌の多回交尾戦略の進化を許したのだと考えられる．自然選択や性選

択は無計画・無方向に起こる突然変異から短期的な目先の最適点に形質の進化を導くため，生

物はいたるところで袋小路に陥っていると考えられる．生殖器系は極めて重要な機能を持って

おり，その全体のデザインを変更するような突然変異がダイレクトに繁殖能力の激減につなが

る形質であるから，mating　SyStemの進化に対してきわめて強固なCOnStraintsになっていると思

われる．それゆえ雄のpatcmity　assuran㏄のための選択圧程度では容易には動かすことができな

いと考えられる．

本節ではThomhill＆Alcock（1983）の4つの仮説についてヤドリダニ（あるいはハエダニ）

との整合性を検討した．当然ながらこれらの仮説はたがいに背反するものではなく，程度の差

はあっても雌がこのそれぞれから利益を受けていることもありうるが，たとえ物質的利益ゆえ

に雌が多回交尾を行っているとしても，multiple　patemityが存在する以上，遺伝的多様性を通

じて生まれる利益は雌にもたらされているはずである．今後野外個体群において劣性有害遺伝

子や不和合因子の存在を調査することが望まれる．

終章総合考察

　中気門類における精子競争とmating　SyStemの系統進化

第1部・第2部を通じて，ハエダニとヤドリダニという2種類の中気門ダニが同じ堆肥中の

捕食者としてほとんど同じ生態的地位を占めながら，まったく異なった様相を持った精子競争
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とmating　SyStCmを進化させていることを明らかにしてきた．そして両癒のlilating　SyStemはそ

れぞれの種における精子競争の様相に適合するような形で決定されていた。すなわちハエダニ

では完全なfirst　male　sperm　precedenceとpolygyny（一夫多妻制）が，一一方ヤドリダニでは

multiplc　patemityとpromiscuity（乱婚制）が共に進化していた・個体レベルの選択を前提とし

た「多回交尾を望む雄」を念頭に置くならば，これらはそれぞれの種におけるmating　SyStemの

唯r一・’一’可能な選択肢であったと思われる．そして筆者はこのような精子競争の相違は基本的に下

種の雌生殖器系（female　reproductive　system）の構造上の相違に起因するものであると考え

た．行動は非常に可塑性に富んだ形質であるのに対して，生殖器系全体のデザインはきわめて

動かしがたい形質であるから，生殖器系→精子競争→mating　SyStemの方向で因果関係を類推す

ることは必ずしもad・hocな見解ではないだろう．

　それでは中気門ダニ類における精子競争とmating　systemの進化は，ハエダニのタイプからヤ

ドリダニのタイプに進んだのだろうか，それともその逆であろうか．その答えは現生の2種類

の生態の調査から得られるものではなく，系統分類学の技術によって類推されるべきものであ

る，本章では主としてAlberti（1984，1989，1991）に基づいてこの問題を検討する．進化の歴

史を扱う問題である以上，かなり大胆な推論を展開せざるをえないが，あえてそれを行うこと

で今後の研究の指針としたい．

　中気門目の分類体系

　Woollcy（1988）によると，ダニ類は蛛陽月（Class　Arachnida）の1亜綱（Subclass

Acari）と位置づけられ，そのなかに7目を含む．中気門目（ヤドリダニ類：Order

Gamasida）は背気門目（アシナガダ下学：Order　Opilioacarida）・四気門目（カタダニ類：

Ordcr　Holothyrida）・後気門目（マダニ類：Ordcr　Ixodida）と共に単毛類（Cohort

Parasitifomcs）としてまとめられている．　Woolley（1988）に基づL・て作成した中気門目の分
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類体系＊1を示す図25にみるように，中気門目は11亜目・74科からなり，そのうちの21科と

33科はそれぞれムシノリダニ亜目（Antennophorina）とワクモ亜目（Derrnanyssina）に含まれ

ている．現段階では，ワクモ亜目は中気八目中で最もdiverseしたグループで，ハエダニ科もそ

のひとつである．ワクモ亜目の中ではワクモ上科（Dermanyssoidea）だけが脊椎・無脊椎動物

の外部寄生者であり，その他の4上科はいずれも堆肥・落葉中，植物上，キクイムシの坑道中

など様々な環境で自由生活を営んでいる．ヤドリダニ亜目は1上科2科を含み，落葉や堆肥・

獣糞中，キノコ上などで自由生活をしている．ムシノリダニ亜目・Cercomegistina亜目・クロツ

ヤムシダニ亜目（Diarthrophallina）・Heterozerconina亜目は昆虫・多足類その他の節足動物付

着性である．

図25中には，これまでに明ら加こなっている交尾方法すなわちtocospermyとpodospemyの

分布を記入した．このようにpodospemy（図25のP）はハエダニ科を含むワクモ亜目のみに存

在し，tocospcrmy（図25のT）はやドリダニ亜目を含むその他のグループに存在している．な

お，このデータはPound＆Oliver（1976）の一覧表に，　Albcrti（1991）・Evans＆

Till（1979）・Jo㎞ston（1982）などに基づいてその後の知見を加え，誤りを訂正したもので

ある．しかしながらこの分類体系には単系統性が保証されていない亜目も含まれていると思わ

れるので，ここから進化の方向を正確に読み取るには無理がある．

　中気門目の系統発生

Albcrti（1984，1989，1991）は精子細胞の微細構造を電子顕微鏡によって観察し，単毛類に

属するダニ類には複毛類のものとは全く構造の異なる2つのタイプの精子が進化していること

を発見した．その一一つはvacuolatcd　spemlatozoaと呼ばれるもので，調査された種のうちで単毛

　　＊1ヤドリダニ亜目（Parasitina）とワクモ亜目（Dermanyssina）以外は簡略化して表示し

ている．
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類のほとんどすべての構成員・すなわち背気門目・四気門目・後気門目とヤドリダニ亜目・ワ

クモ亜目以外の中気門目に属する種は例外なくこのタイプの精子を持っている・一方ヤドリダ

ニ亜目とワクモ亜目は例外なく，もう一つのタイプであるribbon　spermatozoaを持っている・

図25でVの字を付けてあるタクサにおいてvacuolatedtypcが，　Rの字を付けてあるタクサにお

いてribbon　typeがそれぞれ確認されている．さらにribbon　spermatozoaのなかでも，ヤドリダ

ニ亜目のものはfUsiform　type，ワクモ亜目のものはirrcgular　typeと区別されている・fusifo㎜

ribbon　spermatozoaは外形ではvacuolated　typeに似ているが，内部構造ではirregular　ribbon

spermatozoaにより近い形態を持ち，ちょうど両者の中間的な段階にある．そして単毛類全体に

広く分布するvacuolatcd　typeが先に進化し，そのなかから新たなタイプであるribbon　typeが派

生したと結論された（Alberti　1984，1989，1991）．Albcrtiはこのような精子の微細構造のほ

か，さらに雌雄の生殖器系の構造や交尾方法の比較分析から，ヤドリダニ亜目とワクモ亜目の

系統的位置を推定した．図26はAlberti（1991）による単毛類における生殖器系と精子の進化的

変化の模式図（一種の分岐図cladogram）である．この図によって中気門目の系統発生をたどっ

てみよう．

　まず単毛類の生殖器系の基本形が左下のBoxに記入されている．雌の内部生殖器は管状

（tubular）の卵巣と一対の輸卵管から成っている．卵巣は脂肪体（fat　body）から卵黄前駆体

（yolk　prccursols）の供給を受ける．雄はvacuolated　typeの精子を持ち，生殖口は雌雄共に胴

体腹面中央に1つある．また雄の鋏角は媒精器官としては特に変形していない（性的2型が小

さい）．媒精は雄が生殖口から射出した精包を鋏角を用いて雌の生殖口に挿入することによっ

て行われる（すなわちtocospermy）．精子は輸卵管をそのままさかのぼって卵巣に到達し，受

精が行われる．このタイプの生殖器系は後気門目とヤドリダニ亜目・ワクモ亜目以外の中気門

目で報告されており，データは少ないが背気門目・四気門目でも基本的に同じであると考えら

れている．したがってこの段階が，中気門目のなかでヤドリダニ亜目・ワクモ亜目が進化して
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きた初期状態に相当するわけである・

　この初期状態の次の段階では，雌の卵巣が塊状（massivc，　solid　type）になり，卵細胞の形

成部（germinativc　part）と栄養供給部（nutrimcntary　part）の2つに分化し，各卵細胞毎に

nutritive　cordによって直接卵黄を供給する構造に変化する．また輸卵管も一本になる・雄の生

殖口は首の付け根（胸板stcmal　shieldの前縁）に移動し，精子はribbon　typeとなる。交尾方法

は未だtocospermyのままであるが，卵巣がオープンな管状のものから閉じて塊状になったため

に，雌の生殖口に受け入れられた精子がそのまま輸卵管をさかのぼることができず，途中で管

壁を貫通し，体腔内を移動して卵巣に到達し，受精が行われるようになる．ribbon構造は精子の

構造強度を高め，雌の組織の貫通を容易にしている（Albcrti　1991）．この段階にあるのがヤド

リダニ亜目であり，fUsiform　typeのribbon　spermatozoaを持っている．雄の鋏角は媒精器官と

して変形しspemlatotremeが形成されている．

その次の段階でpodospermyが進化してくる．雌の精子取入れ口は第皿または第IV脚基部の導

精孔に移動し，生殖口は産卵のためだけに機能する．雄は三角に新たに生じた担精指を用いて

精液を雌の導精孔に注入する．精子はirregular　typeのribbon　spermatozoaとなる．この段階に

あるのがワクモ亜目である．podospermyにはさらに2つのsubtypeがあり，カプリダニ科とマヨ

イダニ科，Otopheidomenidae科に見られるphytoseiid　typeとその他のワクモ亜目全体に広く見

られるlaelapid　typeがそれである．1aelapid　typeでは，2つの導精孔から長いtubulus

amulatusが内部に伸び，その先端は単一のsa㏄ulus　foemineusに合流する．　sa㏄ulusからは1本

のspcrm　ductが出て卵巣につながる．精子はspcrm　ductの先端までは管の中を移動し，そこか

ら卵細胞までは卵巣組織の細胞間隙をすり抜けて移動する．ハエダニはこのタイプである

（p．38，図8，図20上）．もう一方のphytoseiid　typcでは，2つの導精孔から短い導管（major

duct）が内部に伸び，それぞれの先端にsacculus（あるいはvesicleまたはspcrmatheca）が1つ

58
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ずつ存在する・そしてこのsacculusとmajor　ductの結合部から新たにより細い導管（minor

duct）が出ている．　minor　ductの先は卵巣の方向へ向かっているが，卵巣からはるか手前で消

失してしまい，先端が卵巣と結合しているかどうかは確認されていない（Amano＆Chant

1978a，　Nbeni　1989）　．

tocospcrmyからpodospcrmyへの進化の過程については，ヤドリダニ型tocospermyの段階では

雌の生殖口に注入された精子が自力で輸卵管を貫通して体腔内を移動していたのが，雄が第皿

脚（または第IV脚）基部にあった基節腺（coxal　gland）や腎管（nephridium）のような既存の

開口部を利用して，直接体腔内に射精するようになり（トコジラミやハナカメムシで見られる

血体腔媒精traumatic　inseminationと類似；Thomhi11＆Alcock　1983），やがてこの穴が導精

孔として固定し，さらに深く陥入してtubulusやsacculus，　sperm　ductなどが生じ，その先端が

直接卵巣に連結するというstep－by－stepで進化が起こったと考えられている（Alberti＆Hanc1

1986）．発生学的にみると卵巣や輸卵管といった卵形成・産卵のためのシステムはキチン化し

た上皮を持たない中胚葉由来の組織であるのに対して，tubulusやsacculus，　spcrm　ductといっ

た精子受容・貯蔵のためのシステムはキチン化した上皮を持つ外胚葉由来の組織であることか

ら，後者が皮膚が体内に陥入して生じた器官であるということを裏付けている．

　後気門目（マダニ類）の精子競争

さて上記のように交尾方法の進化がtocospermyからpodospermyへと進んだと仮定して，図

26の順序に沿って現生種の精子競争のパターンをならべてみた．現在までに単毛類では本研究

のハエダニとヤドリダニのほかには，後気門目のlxodesda〃1〃2ini（シカ類から吸血する外部寄

生虫；マダニ科Ixdidae；Yuval＆Spiclman　1990）とArgas　persicus（ニワトリから吸血する

外部寄生虫；ヒメダニ科Argasidae；Stemberg＆Galun　1973）の2種について精子競争に関
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連した実験が行われている・図26のシェマでは後気門目は単毛類の基本形（左下のBox）に

属するので，この2種における精子競争のパターンは次の段階であるヤドリダニにおけるパター

ンが進化する上での初期条件だと考えられる．

　それではマダニ類での精子競争はどのようなものであろうか．この2種では，雌を放射線照

射による不妊化雄多数および正常雄多数と同居させ，雄間に精子競争を行わせた．一・般にマダ

ニ科では，雌が寄主に取りつく前（未吸血時）に地面や植物の上で交尾する場合（prcprandial

copulation）と寄主に取りついて吸血する間に雄がやってきて交尾する場合（pcrprandial

copulation）の二通りがあるのに対して，ヒメダニ科では交尾はprcprandia1でだけ起こるため，

実験のデザインが結果に大きく影響してくる．まず，L　dam〃1iniでは1回目は雌を未吸血時に

多数の不妊雄（または正常雄）と同居させてpreprandia1で交尾させ，2回目は吸血中に多数の

正常雄（または不妊雄）と同居させてpcrprandialで交尾させ，飽血落下後に採卵した結果，後

の雄が優先的に受精していた（last　male　spcrm　precedence），これはprcprandial　copulation

とperprandial　copulationの間に2週間以上のintervalがあったたあに，より新鮮で活性の高い後

者の精子が優先した結果だと考えられる．マダニ類では雌成虫の吸血によって卵形成が開始さ

れるため（Dichl　et　al．1982），prcprandialの交尾後すぐに吸血が起こらなければ受精すべき

卵はまだ存在しないのである．また雌を吸血中に（perprandialで）複数の不妊雄および正常雄

と同居させた場合には，卵の艀化率は0または1に二分した．交尾順序や回数が確認されてい

ない粗い実験であるために確定できないが，これは後か先かどちらかの雄が優先していること

を示唆する．このグループ（マダニ科）では雌が飽血落下するまで雄が交尾姿勢を続けるとい

う行動（prolonged　copulationないしは交尾後ガーード）が観察されていることから（Thomas＆

Zeh　1984），last　male　sperm　precedcnccが見られる可能性が高い．

一方・A．　persicusでは，雌を未吸血時に多数の不妊雄および正常雄と同居させ，　preprandial

で交尾させ，吸血後に採卵した結果，艀化率は0から1まで均等に分布し，複数の雄が混じり
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合って受精している（multiple　patemity）ことを示唆した．これはpreprandialの多重交尾から

産卵開始まで5～12日のintervalがあったために雌の子宮（uterus）内でsperm　mixingが起こっ

た結果だと解釈できる．

　したがってlast　male　sperm　precedenceまたはmultiple　patemityが後気門亜目の基本的な精

子競争パターンであると考えられる．これは系統関係から期待できるとおり，ハエダニよりヤ

ドリダニに近いパターンである．またマダニ類においても雌が産卵数を最大化するためにはや

ドリダニのように多回交尾を必要とするようである（Aeschlimann＆Grandj　can　1973）．マ

ダニ類では子宮が数個から数十個の精包を受け入れられるほど大きく，構造的にsperm

mixingが起こりうる・またキララマダニ亜科（Amblyomminac）のように輸卵管の途中に盲嚢

状の受精嚢を持っている種があり，このような種では後から入った精子が以前の精子を受精確

率が低い盲嚢の奥に押しこむlast－in　first－outの原理によってlast　malc　precedenceが期待でき

る（Thomas＆Zch　1984）．

　精子競争とmating　systcmの系統進化

　以上の情報を総合すると，単毛類においては，基本形のマダニ類において「核相は雌雄とも

二倍体，交尾方法はtocospermy，精子競争パターンはlast　male　preccdence（またはmultiple

patemity），交尾後ガードあり（またはガードなし）」であったものが，中間段階のヤドリダニ

亜目では「雌雄とも二倍体，tocospcrmy，　multiplcpatemity，ガード行動なし」となり，最終

段階でのワクモ亜目では「単数・倍数体，podospermy，　first　male　preccdence，交尾前ガード

あり」に変化してきたことが概観できる．そしてこのような変化は雌生殖器系の構造の変化と

並行して起こっているのである．Nbcrti（1991）によれば，単毛類では脂肪体から体液を通じ

て卵黄前駆体（vitellogcnin）を供給される管状の卵巣から，　gcr　linative　partとnutritive　partに

一：分し，各卵細胞毎にnutritivc　cordによって直接卵黄を供給する塊状の卵巣に変化することに

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　88
爵
1

灘灘羅羅羅…



卍鴨　、　　vl齢　　㌧甲欝 欝諮　。　1撤 ，1灘転。銚・鰯一徽纏縫爵　燃唖冨繍

よって，卵形成の速度を加速することが可能になったのだという．そしてこれは高等昆虫にお

いて端栄養型卵巣小管（telotrophic　ovariole）が進化したのと類似した状況であるという．

　このような卵巣の変化は雌の卵生産の効率を高めたが，卵巣が閉じてしまったために輸卵管

をさかのぼる方法では精子が卵に到達することが不可能となり，それゆえ精子は自力で輸卵管

壁を貫通して体腔内を移動する新たなルートを取るようになった（ヤドリダニ亜目）．しかし

この方法ではこれまでは輸卵管のなかだけで行われてきた（それゆえlast－in　first－outのような

mating－order　effectが働いていた）精子競争が体腔内でも行われるようになり，雄は精子をで

きるだけ早く卵巣に到達させるために，雌の皮膚を貫通して直接体腔内に射精するようになっ

た．しかしこの方法では卵巣到達以前に精子が失われる危険性が高く，精子の長期保存にも適

さず，精子供給方法としては効率が悪かったので，やがてtubulus　annulatusやsacculus

f㏄mincusのような精子受容・貯蔵のためのシステムが新たに生じ（podospcrmyの進化），ハ

エダニのような1回忌交尾ですべての受精卵を産むことができる，効率的で確実な精子供給が

可能になったのだと思われる．しかしその反面この変化は雄にとって処女雌と交尾しなければ

ならない必要性を生みだし，交尾前ガードの進化を促したのだと思われる．

　また，新たな生息地に分散するとき，イトダニ亜目やヤドリダニ亜目では雌雄の第2若虫が

どちらも分散し，定着先で脱皮し交尾するという方法をとるが，ワクモ亜目では発生地で雌雄

とも成虫になり交尾後の雌だけが分散するようになる．彼らの生息地である堆肥や鳥獣糞（イ

トダニ・ヤドリダニ），寄主動物（イエダニ・ワクモ），餌動物がいる植物（カプリダニ）な

どは空間的に局在しているので，分散先で異性個体と出会って交尾する必要があるイトダニ亜

目・ヤドリダニ亜目の方式よりは1回の交尾で単独分散できるワクモ亜目の方式のほうが進化

上有利になる局面があったのだと思われる．

今後の展開・予測

このようなシェマは，現段階でまだ調べられていない他の単毛類のメンバーの精子競争や
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mating　systemに関するいくつかの予測を導く．今後の展開としては，4つの媒精システム，す

なわちtocospermy（基本形）・tocospermy（ヤドリダニ型）・podospcrmy（laelapid

type）・podospemiy（phytoseiid　type）のそれぞれにおいて，さらに多くの種について精子競

争を調べること，およびこれらの間をつなぐ進化の中間段階（COnneCting　linkS）を現生種のな

かに発見することが焦点となる．

connecting　linksとして特に重要なのは，　tocospcrmyとpodospermyの中間段階である．この

部分で最も大きな（1ステップでは到底変わりえない）生殖器系全体の構造変化が起こってい

る．今のところ，Alberti＆Hanel（1986）カくpodospcrmYの萌芽として想定したような，雌の

第皿脚または第IV脚基部に基節腺や腎管を持ち，雄がこの部分から体腔内に射精する種は発見

されていない．しかし，カプリダニに知られている，SaCCUIUSから卵巣の方向に向かうminOr

ductが卵巣に到達せずに途中で終わっている（Albcrti　1989）という観察が事実であると確認さ

れれば，このグループがpodospermyシステムの進化途上の姿である可能性が高まる．この場合

sacculusのなかでcapacitationを終え，　minor　ductの先端まで移動してきた精子はそこから体腔

内に泳ぎだし卵巣に到達することになる．

　実際にカプリダニ科は，生殖器系の構造以外でもいろいろな点で他のワクモ亜目と異なって

おり，ヤドリダニ亜目とその他のワクモ亜目の中間的特質を持っている．例えばカプリダニ科

に見られる特異な遺伝システム（pseudo－haplo－diploidyまたはpseudo－arrhenotoky）は単毛類

基本形からヤドリダニ亜目までのdiplo－diploidyと他のワクモ亜目のhaplo－diploidyの中間段階

である．またある種のカプリダニq〃iblyseius　andersoniなど；Amano＆Chant　1978b）で

は，雌は産卵数を最大化するためにヤドリダニのように多回交尾を要する．これは精子が体腔

内を移動する不確実な精子供給方法に起因する精子不足が原因なのかもしれない．ただしこの

議論は現生の他のワクモ亜目のメンバーがカプリダニ科から進化したと主張しているのではな

い・カプリダニ科と他のワクモ亜目はpodospcrmyの萌芽の時点で分較した異なる系統の末商な
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のかもしれないのである．図26による議論は全てそのような性質のものである・我々が見てい

るのは各系統の末端に位置する現生種であって，分岐点の種なのではない・

　このように特異的な媒精システム（podospcrmyのphytoseiid　typc）を持つカプリダニ科・マ

ヨィダニ科・Othopheidomenidac科では他とは異なる精子競争パター・ンが期待され，大きな興

味が持たれる．予測としては，カプリダニ科ではハエダニ同様の交尾前ガード行動が普通に見

られる（Amano＆Chant　1978a）ことから，　first　malc　advantageが観察される可能性が高い

また同時にヤドリダニに近い産卵特性が見られることから，2番目以降の雄が部分的に受精す

る可能性も残されている．多回交尾による産卵数の増加はヤドリダニ（図20）に比べるとはる

かに小さいものである（A．andersoniで約23％の増加；Amano＆Chant　1978b）から，この

増加分の受精を2番目以降の雄に譲るとしても最初の雄の優位は動かず，交尾前ガードはやは

り適応的である．⇔．というようなシェマを描くことができよう．もしそうならばカプリダニでは個

体群中に交尾前ガード戦術とその代替戦術としての探索戦術（受精可能な既交尾雌を探す）が

両立できることになり，「体の小さい雄（ガード戦術では勝てない）がmakingthe　bcst　of　a

bad　job（粕谷1990のp．45）として探索戦術をとる」というような興味深い現象を検出するこ

とができるかもしれない．

　また脊椎動物の寄生者として特殊化したワクモ上科（Dermanyssoidea）にはワクモ

Dermanyssus　gallinae　（Pound＆Oliver　1976）やHaemogamasusu　reidi　（Young　1967）

のように，sacculus　f㏄mincusが本来の精子受容器官としての機能のほかに，吸血によって大量：

に体内にとりこまれる水分を貯蔵し，また体内の浸透圧を調節する器官として機能するために

巨大化している（Young　1967）．したがって少々の精子量では満杯にならないと考えられ，こ

のような種について精子競争のパターンと交尾前ガードの関係を調べることによって，2－

3節で仮説づけたハエダニの精子優先メカニズムの一般性を検証することができるであろう．ハ

エダニにおいてこの仮説を検証するために，精子受容器官の組織学的調査を行うことも重要で
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ある．

要旨

堆肥中に生息する2種の捕食性中気雀目ダニ類，ハエダニMacrocheles　muscaedo〃lesticae

（Scopoli）とやドリダニEuga〃lasusガ〃letoru〃1（Berlesc）について，生活史と配偶行動雄間の精

子競争に関する研究を行った．主な内容は以下の通り．

　1．ハエダニは発育速度がきわめて速く，艀化後60時間程度で成虫に達した．しかし卵期間

には通常の18時間程度のものと，産卵直後に艀化するものの二型があり，後者の場合胚発生は

母親の体内で終えられていた．これは高い捕食圧などで卵期の死亡率が高い状況において母親

による子の保護の役割を果たしていると思われる．本格は単数・倍数性で，雄は未受精卵から

発生した．良好な餌条件下では母親は成虫化後1週間ほどの間に70個ほどの卵を産出し，死亡

した．子世代の性比はほぼ1：1であった．本種はきわめて高い内的自然増加率（0．74／日）を

持ち，堆肥という機会的な環境に適応していると考えられた．またハエダニの雌成虫は餌条件

が悪いときには繁殖を抑制して長期生存ステージに入り，寿命を3倍程度（絶食下で約23日）

にも伸ばすことができた．これはこの状態でハエ類成虫に便乗して新たな生息環境に移動する

ための適応であると考えられた．雄にはこのような絶食耐性は見られず，成虫化後12日ほどで

死亡した．

　2．ハエダニの雄成虫は脱皮前の雌第2若虫を他の雄から防衛する交尾前ガード行動

（precopulatory　mate　guarding）を行うことがわかった．雄の第n脚と第IV脚には雄間闘争や

交尾行動に役立つと思われる形態が見られた．雌の脱皮直後に，ガードしていた雄は交尾を行っ

た．交尾方法は雄の口器（鋏角）に存在する注射器状の移精器官（洋傘指）を用いて雌の第雨

脚基部の導精孔に精液を注入するpodospermyと呼ばれる方法であった．処女雌との交尾継続時

間は約9分間で，既交尾雌とは約1分間であった．
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　3．交尾前ガード行動の適応的意義（究極要因）を調べるために，Ridley（1983）の仮説に

従い，ハエダニ雌成虫の交尾可能期間を測定した．その結果，脱皮後3日経過して既に未受精

卵（雄仔）の産卵を開始していた雌でも半数以上が交尾し，受精卵を産出した．このデータに

は雌の交尾能力のみならず，雌雄の交尾意欲も反映されていると考えられるので，雌の物理的

交尾可能期間は決して脱皮直後に限定されてはいないと結論された．

　4．交尾前ガード行動の適応的意義（究極要因）を調べるために，ハエダニの精子競争を調

べた．遺伝マーカーとして，ポリアクリルアミドゲル電気泳動法で検出できる酵素エステラー

ゼの変異を持った2つの系統（京都系および那須系）を固定した．この遺伝マーカー（E＿

5バンド）の遺伝様式を交配実験によって確認した後二重交尾実験を行い，精子優先度（P2

値；1雌が2雄と連続して交尾したとき2番目の雄によって受精される比率）を測定した．

P2値は0．0001と測定され圧倒的に最初に交尾する雄が有利であることがわかった．このよう

に雄は繁殖成功のためにはどうしても処女雌と交尾しなければならず，脱皮前から雌を確保し

ている交尾前ガード行動がきわめて有効な戦略であることが示唆された．このような結果から，

雄が複数の雌と交尾して仔をつくることができるのに対して，雌は実質的に1回交尾であるこ

とがわかったので，本種のmating　systcmは基本的に一夫多妻性（polygyny）であると考えられ

た．

　5・ハエダニにおいて処女雌と交尾した雄が受精を独占できる（first　male　spcrm

precedence）のはどのようなメカニズムによって実現されているのかを調べた．まず交尾中の

精子の経時的移送パター・ンを知るために，交尾を様々な時間で強制的に中断させ，生まれてく

る子世代の雌性比（受精率）を調べることによって，精子の移送は交尾時間の経過とともに徐々

に起こっていることがわかった．1回目の交尾を様々な時間で強制的に中断させ，2回目を行

わせる実験によって，この徐々に注入される精子によって雌の精子受容器官（sacculUS

fOemineUS）が満杯になり，以後の雄の精子が入らないことが原因となって本種のfirSt　male

39

ヨ
　
　

　
搬
灘
鼎
耀
一

　
綾
鱗

，“雛灘灘醗灘灘、 轟轟灘幽幽．懸盤幽幽



懸iボー jE 　　　　　　　　　　　　　　　晩n走　　　涌　＝詫臆一一　　　　　　卿　　を

sperm　prcccdenceが実現されていることが示唆された．

　6．交尾前ガード行動の生理的解発因（至近要因）を調べるために，ハエダニ雌第2若虫の

雄誘引性の有無をolfactometerを用いた生物検定で調べたところ，誘引性は検出されなかった．

雌の死体をエーテルで洗浄して与えると雄はこれをガードせず，エーテル抽出物をこの死体に

塗布すると再びガードが見られることから，二二2若虫の体表に分泌されるエーテル可溶性の

性フェロモン（aπcstant　sex　pheromonc）が雄成虫のガード行動を解発することが示唆された．

また雄成虫の感覚器官（第1脚ふ節・触肢）を外科的に切除して雌に対する反応を調べること

によって，雄の性フェロモン受容器は主に触肢先端に存在することがわかった．

　7．ヤドリダニもハエダニと同様に発育が速く，艀化後60時間程度で第2若虫にまで達した．

卵期間にハエダニのような二型は観察されなかった．しかし雌雄ともに第2若虫期に変態を抑

制して飢餓耐性ステージに入り，1ヶ月近く生存した．艀化後各個体を個別隔離飼育した場合，

良好な餌条件においても約半数の個体は変態抑制状態になり，このような個体の脱皮は他個体

（特に異性個体）との接触によって促進された．言種は雌雄とも二倍体で，雌は未交尾では産

卵しなかった．雌成虫は産卵を継続するために多回交尾を必要とし，成虫化当日の1回交尾だ

けでは20個ほどの卵しか産下せず，毎日1回の交尾行わせることで産卵数を約4．5倍（90個ほど）

に増加させることができた．子世代の性比はほぼ1：1であった．雌成虫は約6日間，雄成虫

は約9日間生存した．本種もまた高い内的自然増加率（毎日交尾区で0．50／日）を持ち，堆肥と

いう機会的な環境に適応していると考えられた．第2若虫は自力または甲虫類に便乗して新た

な生息環境に分散する．

　8．ヤドリダニの雄には交尾前ガード行動は見られなかった．交尾は雌雄の成虫のランダム

な出会いにおいて起こった．交尾方法は雄が雌の生殖口（産卵口）に精包を挿入する

tocospermyと呼ばれる方法であった．交尾時間は処女雌でも既交尾雌でも変わらず，約10秒間

であった．雌が交尾した直後に新たな雄を導入して再交尾させると，2番目の雄は交尾終了後
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に精包摂食行動を行った．

　g．ヤドリダニにおいて交尾前ガード行動が見られない理由をハエダニと同様に雄間の精子

競争との関連から追求した・遺伝マーカーとして，ポリアクリルアミドゲル電気泳動法で検出

できる酵素エステラーゼの変異を持った2つの系統（F系およびS系）を固定した．この遺伝

マーカー（FバンドとSバンド）の遺伝様式を交配実験によって確認した後，1回目の交尾直

後に2回目を行わせる二重交尾実験を行った結果，ほとんどの仔は最初の雄の精子に由来して

いた（P2値＝0．027）・したがってこの時に2番目の雄に見られる精包摂食行動は，精子置換

（sperm　displacemcnt）ではなく，最初の雄の精包によって満杯になった雌の精子受容器官

（endogynial　sac）に入らなかった自己の精包を摂食することによって回収しているに過ぎない

と考えられた．毎日1回の交尾で産卵数が増えるという現象に着目し，この増加分が2番目以

降の雄によって受精されている可能性をテストしたところ，初日に交尾した雄と2日目に交尾

した雄の間に受精卵数に有意差がなく（それぞれ全受精卵数の27％と30％），煎種にはハエダ

ニに見られたようなfirst　male　sperm　precedenceは存在しないことがわかった・したがって雄

には処女雌と交尾する必要がなく，この理由から本種の交尾前ガードの欠如を説明できると思

われた．このような結果から，雌雄ともに複数の異性個体との間で仔をつくるので本種のmating

systemは基本的にpromiscuity（乱婚性）であると考えられた．

10．ヤドリダニの雌にとって多回交尾がどのような適応的意義を持つかを，精子の補給雄

から受ける物質的利益，遺伝的利益などの観点から検討した．なかでも多回交尾による子世代

の遺伝的多様性の増加が重要な意味を持つことが示唆された．

　11．生殖器系の構造の進化的変化に関する系統学的情報に基づいて，中気門目における精子

競争とmating　SyStCmの進化の道すじを推定した．
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1 表1ハエダニの発育速度（単位： 時間）

1
個体N。．　性　　　　卵　　　　　幼虫 第1若虫 第2若虫 合計

890428（1）　　　♂　　　　　　　17．08　　　　　　　　　5．72 15．00 17．25 55．05

890428（3）　　　♂　　　　　　　15．87　　　　　　　　　5．85 17．28 19．45 58．45

890428（5）　　　♂　　　　　　　15．10　　　　　　　　　6．00 14．28 17．95 53．33

890606（1）　　　♂　　　　　　　　0．75　　　　　　　　　6．00 16．50 16．75 40．00

890606（3）　　　♂　　　　　　　　0．75　　　　　　　　　6．00 16．50 19．50 42．75

890428（4）　　　♂　　　　　　　0．72　　　　　　　　　6．08 16．67 18．63 42．10

890605（2）　　　♂　　　　　　　　0．33　　　　　　　　　7，08 16．64 18．11 42．16

890427（3）　　　♀　　　　　　　18．38　　　　　　　　　4．80 15．80 24．00 62．98

890427（4）　　　♀　　　　　　　15．72　　　　　　　　　4．80 15．80 24．00 60．32

890606（2）　　　♀　　　　　　　　0．75　　　　　　　　　6．00 19．50 25．50 51．75

890605（1）　　　♀　　　　　　　　0．48　　　　　　　　　5．91 19．48 24．00 49．87

♂平均±SE（n）　　16．0±0．58＊（3）6．1±a　17（7）16．1±0．40（7） 18．2±0．39（3）　56．5±1．50（3）＊

0．64±a10＊＊（4） 41．8±0．60（4）＊＊

♀平均±SE（n）　　17．1±1．33＊（2）5．4±似33（4）17．6±1．07（4） 24，4±0，38（4）　64・4±1．33（2）＊

0．61±0．14回戦（2） 50．8±0．94（2）＊＊

＊長卵期間型のみの値を示す ＊＊

Z卵期間型のみの値を示す

表2　雌雄の最初の接触から交尾姿勢完成までの時間 （秒；平均±SE）

0日齢　　　　　1日齢 2日齢 3日齢

摂食区　223．3±102．8　　575．6±261，7 871．0±379．2 195．0±57．5

1 （nニ4）　　　　　　　　　　　　（n＝8） （n・8） （n・8）

｝ 絶食区　30，0±3．7　　　111．0±29．7 240．0±79．3 181．1±54．9
，

（n＝12）　　　　　　　　　　（nニ10） （n・11） （n・12）

　　！
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表3 京都系ハエダニと那須系ハェダニの交配の結果

交尾組合せ

子世代における分離比

@♀

（期待値）鼎■

@　　♂
（遺伝子型） n 検定仔数

E5＋E5拳　　　E5＋E5－　　　E5－E5一 E5← E5一

京都

　　系統内交尾
梶iE5“E5＋）×京都♂（E5＋） 13 60♀60♂ 60　（60）　　　　　　　0　（　0） 60（60） 0（0）

那須 ♀（E5－E5つx那須♂（Eガ） 13 60♀60♂ 0（0）　　60（60） 0（0） 60（60）

　　　　単為生殖
椏s処女♀（E5電5＋） 13 60♂ 一　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　一 60（60） 0（0）

那須処女♀（EがE5一） 13 60♂ 一　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　一 0（0） 60（60）

京都

　　系統間交雑
梶@　（E5やE5＋）　×　刃1～須　　♂　（E5一） 13 60♀60♂ 60（60）　　0（0） 60（60） 0（0）

那須 ♀（E5－E5一）×京都♂（E5つ 13 60♀60♂ 60（60）　　0（0） 0（0） 60（60）

1

F、

　　戻し交雑
梶iE5◎E5｝）x京都♂（E5つ 13 60♀ 60　（60）　　　　　　　0　（　0）

一 一

：F、 ♀　　（E5＋E5一）　×　琵｝1～多頁　　♂　（E5一） 13 60♀ 33　（30）　　　　　　27　（30）　廓2
一 一

縮■ 表現型：E－5バンド出現（E5◎E♂，　E5＋E5一，　E5→）；E－5バンドなし（E5－E5一，　E5一）

睾2 観察値と期待値の間で有意薩なし（κ2 検定， P＞0．05）．

表4 ハエダニの二重交尾実験1 （交尾中断なし）の結果

子世代における各遺伝子型の個体数（平均±SE）

両親の遺伝子型 ♀ ♂
甑（♀／♀＋♂） 精子優先度

@　P2
雌
　　　　　　　　n
謔P雄第2雄 E♂E5一 E5－E5一　　合計

　　　　　合計
d5一

1
：

EボE5一 E5＋　　E5－　　　　8 210 0　　　　210　　　　　　　296　　　　　506
i26．25±2．92）　（37．00±11．15）　（63．25±12．50）

49．0瓢 0

1

1 E5『E5一 E5－　　E5＋　　　　7 1 199　　　　200 260　　　　　460 45．0％ 0．0006

「 （28．57±5．71）　（37．14±　9．48）　（65．71±12．19）

1

合計　　　　　　15 410 556　　　　　966 47．2男 0．0001

（27．33±3．10）　（37．07±　7．41）　（64．40± 8．77）
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表5 ハエダニの二重交尾実験II （Aグループ：1回目の交尾を開始後約1分で中断）

子世代における各遺伝子型の個体数（平均±SE）

両親の遺伝子型 ♀ ♂ 翫 精子優先度

合計 （♀／♀＋♂） P2n
｝ 雌 第1雄第2雄 E5←E5一 E5－E5一 合計　　　　　E5一

E5－E5一 E5＋　　E5一 5 53 132 185　　　　　　　　　　　160　　　　　　　　　　　　345 61．2％ 0．73

1 （37．00±2．95）　（32．00±12．88）　（69．00±11．92）

E5－E5一 E5－　　E5＋ 5 187 54 241　　　　　　　　　　　170　　　　　　　　　　　　411 65．9％ 0．77

（48．20±10．03）（34．00±15．49）　（82．20±19．69）

1

舗
10 426　　　　　　　　　　　330　　　　　　　　　　　　756 63．6％ 0．75

（42．60±5．27）　（33．00±　9．50）　（75．60±11．07）

表6　ハェダニの二重交尾実験II（Bグループ：1回目の交尾を開始後弓3分で中断）

子世代における各遺伝子型の個体数（平均±SE）

両親の遺伝子型 ♀ ♂ 翫 精子優先度

合計 （♀1♀＋♂） P2

雌 第1雄第2雄
n

E5◇E5一 E5－E5一 合計　　　　　E5一

EボE5一 E♂　　E5一 7 130 112 242　　　　　　　　　　　239　　　　　　　　　　　　481 49．6％ 0．37

（34．57±7．20）　（34．14±　6．21）　（68．71± 9，23）

E5－E5一 E5｝　　E5＋ 7 79 186 265　　　　　　　　　　　241　　　　　　　　　　　506 50．1％ 0．27

（37．86±7．67）　（34．43±　6．02）　（72．29±10．99）

： 舗
14 507　　　　　　　　　　480　　　　　　　　　　　987 49．9％ 0．32

（36．21±5．07）　（34．29±　4．16）　（70．50± 6，91）

1

表7　ハエダニの二重交尾実験II （Cグループ：1回目の交尾を開始後高5分で中断）の結果

F 子世代における各遺伝子型の個体数（平均±SE）
1

両親の遺伝子型 ♀ ♂ 瓶 精子優先度

合計 （♀1♀＋♂） P2n
雌 第1雄第2雄 E5やE5一 E5－E5一 合計　　　　　Eガ

1

E5－E5一 Eボ　　E5一 6 232 29 261　　　　　　　　　　　165　　　　　　　　　　　　426 62．0％ 0．03

（43．50±5．59）　（27．50±　4．74）　（71．00± 9．07）

E5－E5一 E5－　　E5＋ 4 0 154 154　　　　　　　　　　117　　　　　　　　　　　271 55．2％ 0．00

（38．50±9．72）　（29．25±　7．40）　（67．75±10．05）

合計 10 415　　　　　　　　　　　282　　　　　　　　　　　　697 59．3％ 0．01

（41．50±4．87）　（28．20±　3．86）　（69．70± 6，42）
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表8 ハエダニの二重交尾実験III（精子消耗後の再交尾の有効性）の結果！

仔の数（平均±SE）

♀ ♂ Total

再交尾前の2日間に生まれた仔 173（17．30±0．54） 75（7．50±0．57） 248 （24．80±1．10）

再交尾後に生まれた仔

最初の雄に由来

Q番目の雄に由来

255（25．50±5．49）

@　255
@　　0

187（18．70±2．91）　　　一

@　一

442 （44．20±8．13）

合計 428（42．80±4．99） 262（26．20±2．60） 690 （69．00±7．25）

表9 ハェダニ雄の感覚器官の切除が交尾前ガードに及ぼす影響

グループ 切除部位 ガードした二二（％） ガードしなかった雄島（％） 合計＊

グループ1 第1脚ふ節 20（95．2） 1（4．8） 21

グループII 触肢先端 6（28．6） 15（71．4） 21

グループIII 第1脚ふ節と触肢先端 0（0．0） 21（100．0） 21

対照区1 第m脚ふ節 20（95．2） 1（4．8） 21

甜 　　　　　　　　　46
枕sxに有意な独立性あり（multi－sample

　　　38
Gと2－test，　スニ2ニ5990，　P≒0）．

84

表10 ハェダニ雄の感覚器官の切除が交尾成功に及ぼす影響

グループ 切除部位 二二を設けた二二（％） 三二のみ設けた雄数（％） 合計＊

グループ1 第1脚ふ節 17（70．8） 7（29．2） 24

グループII 触肢先端 7（29．2） 17（70．8） 24

グループIII 第1脚ふ節と触肢先端 0（0．0） 24（100．0） 24

対照区1 第III脚ふ節 19（86．4） 3（13．6） 22

対照区II なし 21（84．0） 4（16。0） 25

合計 　　　　　　　　　64
枕sxに有意な独立性あり（㎜1ti－sample

　　　55
ﾉご2－test，　λ二2＝55．2，　P≒0）．

119
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表11 ヤドリダニの発育速度 （単位： 時間）

性　　卵 幼虫 第1若虫 第2若虫 合計

♂　22．26±0．27 17．85±0．54 20．52±0．54 56．26±7．64 118．97±7，17

（n・10） （n・10） （n・10） （n・5） （n・5）

♀　21．87±0．69 17．37±0．24 20．26±0．60 70．05±11．54 129．24±11．70

（n・13） （n・13） （n・13） （n・7） （n・7）

pooled　22．04±0．40 17．83±0．29 20．38±0．30 64．31±7．44 124．96±7．32

（n・23） （n・23） （n・23） （n・12） （n・12）

変態抑制個体（脱皮または死亡までの時間） 　♂

@♀

垂盾盾撃??

713．12±70．33

@　（n・5）

U71．48±72．04

@　（n・6）

U90．40±48．55

@　（n・11）

771．68±70．41

@　（n・5）

V32．37±72．14

@　（n・6）

V50．24±48．57

@　（n・11）

表12ヤ ドリダニの三曲摂食行動
精包除去せず 除去して摂食 除去のみ（摂食せず）

1 処女雌（0～4日齢）

���

i

p＝0．0136，Fisherの正確確率検定 （「除去摂食」 と「除去のみ」 は組み合わせて検定）
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表13 F系ヤドリダニとS系ヤドリダニの交配（厩課

子世代における遺伝子型と分離比 零■　ゆ2

交尾組合せ ♀ ♂
（遺伝子型） n 検定仔数　　　F ：FS　　S F FS S

系統内交尾

F♀（FF）　X　F♂（FF） 9 33♀33♂　　　33 0　　　0 33 0 0

S♀（SS）　X　　S♂（SS） 8 33♀33♂　　　0 0　　　33 0 0 33

系統間交雑（正）

F♀（FF）　X　　S♂（SS） 7 24♀24♂　　　0 24　　　0 0 24 0

F■♀（FS）　×　　F■♂（FS） 14 48♀48♂　　　9 30　　　9 9 27 12

系統間交雑（逆）

S♂（SS）　X　　F♀（FF） 10 24♀24♂　　　0 24　　　0 0 24 0

F■♀（FS）　×　　F■♂（FS） 27 48♀48♂　　　13 26　　　9 10 30 8

零■ ¥現型（遺伝子型）： Fバンド出現 （FF）；Fバンド・ Sバンド出現（FS）； Sバンド出現（SS）
耀F2合計における分離比 ：

観察値 ：F：FS：Sニ41 ：113　：38
1

分離比　1：3：1 での期待値 F：FS：S＝38．4：115．2：38．4 Z2＝ 0．22（P ・0．895）
分離比　1：2：1 での期待値 F：FS：S＝45．25： 90．5：45．25 κ2ニ6．11

（
P ニ0．047）
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図11ハエダニの二重交尾実験Hにおける雌の繁殖・生存スケジュール
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図23　ヤドリダニの精子競争（Dグループ）

　　　母親は毎日1回交尾（最初の雄だけが異なる系統）．
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図24　ヤドリダニの精子競争（Eグループ）

　　　母親は毎日1回交尾（2番目の雄だけが異なる系統）．
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誉1饗、、｛，

膨1縫

畿難鰯、灘難灘・』ｿ　懸盤　

’一

磨h レ

Order

Gamasida

Suborder

Sej　ina

Arctacarina

Microgynina

Epicriina

Uropodina

Superfamily

Diarthrophallina

Cercomegistina

Antennophorina

Heterozerconina

Parasitina

Antenophoroideaなど6上科

Family

Sejidaeなど3科　TV

Arctacaridae

Microgyniidae　T

Epicriidae（ユメダニ科）など2科　TV

Uropodidae（イトダニ科）など6科　　T　V

Diarthrophal　lidae（クロツヤムシダニ科）

Cercomegistidaeなど4科　T

Dermanyssina

Parasitoidea

Rhodacaroidea

Veigaioidea

Eviphidioidea

Ascoidea

Dermanyssoidea

一［躍醗画品…………獲…；論罪

Antemophoridae（ムシノリダニ科）　TV
　　　　　　　　　　　　　など21科
Heterozerconidaeなど2科

　　　　　　　　　　　　　TR
　　　　　　　　　　　　　TR

Rhodacaridaeコシボソダ三三　　　　PR

OIogamasidae　P　RDigamasellidaeヨコスジムシダニ科　　P
Laelaptonyssidae

Veigaiidaeキツネダニ科　　P

　　　　　　　　　　　　　　　PR
Parholaspidaeホコダニ科
Pachylaelapidaeダルマダニ科　　P　R
MegalolaeIapidae

Eviphididaeヤリダニ科　　　　　P

Ascidaeマヨイダニ科
Antennoseiidae

Phytoseiidaeカブリダニ科
Otopheidomenidae

Ameroseiidaeカザリダニ科

Laelapidaeトゲダニ科

Der暇myssidaeワクモ科
Hystrichonyssidae

Rhinonyssidaeハナダニ科

Spelaeorhynchidae

Halarac㎞idaeハイダニ科
Raillietidae

Entonyssidae

Ixodorhynchidae

Omentolaelapidae

Dasyponyssidae

Manitherionyssidae

Varroidaeヘギイタダニ科

R
　
R

P
　
P
P
PHaemoga皿as　idaeアシボソダニ科

Macronyssidaeオオサシダニ科

Spinturnicidaeコウモリダニ科

P
P
P
　P
P
P
　

P
P

PR

交尾方法：

　　　図25　中気門目（Gamasida）の分類体系（Woolley　1988による）

T；tocospermy，　P；podospermy．　精子：V；vacuo　lated　type，　R； ribbon　type．

136

灘　’鑛鑛　＝
鑛

4鵜
．
「

ノ
9

　
　
撃
蘭

　
躍
、
雛
，
・

　
　
舜
騒

　
　
　
灘

唖
．
「

覧
藪

甕頂



筆『鶏鰍澱憾騨撒鍵竸一繊鎚譜，嵐ダ’藏擁甲羅押「’擢ざ費練謬戴購鐸難燃磯懇懇舞舞1遷欝欝灘鑛灘灘蟻灘二

戸

ワクモ亜目（Dermanyssina）

その他のワクモ亜目（laelapid　type）　カプリダニ科などの3科（phytoseiid　type）

￥：sacculus　foemineus

　は中央に一つ
cl：irregular　type

　ribbon　spermatozoa

￥　：　sacculus　（spermatheca）

　は左右の導精孔下に
　一つずつ
a7T；　irregular　type

　ribbon　spermatozoa

ヤドリダニ亜目（Parasitina）

￥：tocospermy

♂：鋏角にspermatotreme

　が進化
　fusiform　type　ribbon

　spermatozoa

背気門目（Opilioacarida）

四気門目（Holothyrida）

後気門目（Ixodida）

ヤドリダニ亜目とワクモ亜
目以外の中気門目（Gamasida）

Podospermyの；進化

♀：管状で、脂肪体から卵黄前駆体を

　供給される卵巣
　輸卵管は一対
　媒精は胴体腹面中央の生殖口に精包
　を挿入（tocospermy）

　精子は輸卵管をさかのぼって卵巣

　に到達
cs一：vacuolated　type　spermatozoa

　生殖口は胴体三面中央
　鋏角は交尾のために変形せず

♀：精子取入れ口は第IIIま

　たは：第IV脚基部に移動

　（導精孔の進化）

　導精孔に精液を注入

　精子受容システムが完成
♂：鋏角に担精指
　（spermatodactyl）が；進化

♀：塊状で、栄養供給部と卵細胞形

　成部に二分した卵巣
　輸卵管は一一本

　tocospermy
　精子は♀の組織を貫通し、体
　腔中を移動して卵巣に到達
cl：ribbon　type　spermatozoa

　生殖口は首の付け根に移動

図26単毛類における生殖器系と精子の進化的変化

　　　　　　　　（Alberti　1991による）
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写真5　ハエダニ雌成虫のプレパラート標本
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写真11aハエダニ雌の生殖器官

　　　　（透徹処理後）

　　中央のハート形が
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写真11b　ハエダニの生殖器官

　　　　（生体解剖写真）

　V字型の卵巣（1yrate　organ）

　V字の股部に受精嚢

　その手前にsacculus　fbemineus

　V字の下部に未熟卵細胞

　　　　　　　　が見える

写真11c　同拡大

　ハート形の尻部からsperm　duct

　が伸び受精嚢の下部に接続する

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　杵3
　



’購書 _．㌔

嶋、竺　s’

　　　　餌　　マ

自黛’「㌔li．．，　L　即ぐ　一鞭「：”　　…　・1一・㌔巡∵∫∴〆，∴f転5ギ囲演縛墾灘龍罪聲鞭響警聡鷺難騰ぎ匙鱗叢撚鐸騨二一

　　　　L　　　＿　　　　　　　　　　＿一顎「y一唖噸■’一ny■Me，ri．　　　「　層噌・一》｝町■－一一『7一　一・・一一　　一一一

　　　　　　　．噂　　　∴一
　　　　　　　‘　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　へ

　　　　　　　　　　し　　　　　　　　も　ロ　　辱　　　　　　　　　　　　　　　　　ρ鵬　　　　　　　　　　も　　　　　　　　●　　、

　　・　　，　　　　・　　　　　　　　　　　　，　　　　　　d・、　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　r
’　　　　聖　　　　　　　　　　鴻　　　　　‘　　　　　　　　　　・　　　　　　　　　　　　6　　ノ

　勺　　　　　　　　　●・　　　　　　　G　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　甲　　　　　　　　　　　　　　　　　　　・　＿　　　　　　　　　　’　　　　　　　　，

　　　　　　　　　ロ　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　ロれゐ　　　の　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　る　　　そザ　　　　　　　　　　　しげ
むし @　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　む　　　　　ロ　　　　　　　　　ヨ　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　

　び　　　　　　　　　　ゆ　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　も　　　　　　　　ご

　　　　ジ　　　　　　．伽　　　　　　　　　　　　　　　　　　　ノ　　．　　　　　　．　，　　・　　レ　噂

　　　　　　　　　　．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　F　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　r　　　　T　　弓　　　　，㌃　　　　　　　　　　　　　　　」♪　　　・　　　　　　　　　　　　　　　　　　‘　　　　　　　　　　　　　　5

　　　　も　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　ワ
の　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　り　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　ら　　　　　　リ　　　　　　　　　　　　コ　　　　　　　　　　　　　　　　づ

　　　　　　　　の　　　　　　　　　　　　　　ヒ　　　　　　　　ノ　ォ　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　リ　　　　　　　　　　　　　　　ち
や　　　・・b　　　．・　　　　・　　、し嘘　　　　　　　　　　」　　　　，　．¶

　コ　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　コロ　　　　　　　　　も　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　モ　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　じ

　・　　　　，　　　　　　　　　　　　　｛　　　　　乙　　　　L’　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　・　　　　　　　4
　に　　　　　　の　　　　　　　　　　　　　　　　ロ　　　　　　の　　　　　　ア　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　ヤ　　　　　　　　コ　　　　　　　　　　　　　の
r　　　．　　　　　　　　　　　　　　　　と　　《　　　　　　■t　o7　、　」「　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　亀一　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　L

　司「　、　・い’　　．　㌻／・φ　、　　　ぴ　　　　　　　島　　　　噛　　　　　　　、　　　　．　　　　鞠　し
　’　　　　　　　　　㌔　　　　　、　　　　，。．　　　　曽　，　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　之　　」　　　　　り
　の　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　ほ　　ち　　　　　　　　　　　　　　　ぢ　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　ず

　　　　　　　　　　　ド　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　も　　　　もり　e”　　　　　1　　。塞　　　　　　，　　　　・　　・　　　　　　　、　　　　　　’、　．・
ツド　　　　　　　　　　　　なじも　　の　　　ぐサ　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　ど　　　　　　　ひい　　ロ
　　セア　　　　　　　　　　も　　　　し　　ゆ　　　　　　　　　　　　　　　　　　ロ　　　　　　　　　　　　　　　ロ　　　

・る・　，“．　．t「融r　＝、ぜ　．㌧rじ’　　　e　　　　　．・’匂　．　　▼　　▼　　．　　，　　一　　恥
　．い　　・　　　δ　　　　　　　ゼ”　　　　　　　　　、　　　　　　　　h　　」　　　　　　　　哩　　　　　ぐ　　　A　　　　　　　　　　　　　I
－　　　Q　魁yPt　　　　　　ワ
　の㌔ゆ一岬・．・　　　写　　　，』　　　　　　　…　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　，・

ノ　　　　　　　　い　　　　　　　　　　　　　　　コ　く
　　　あ　　　　　　　　　ワ　　ら　　　　ロ　　　　ごロ　　　　　　　　　　　ト　　　　　　　　　　　　ヒ　　ロ　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　の　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　ワ

『碗 ~㌧鼻仁げ　，．　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　、♪　　　　　一　　　　　　　　　　　　．　・　　　　　　’
　げ　　　　ぜし　　ゴ　　　ヰ　　　　の　へ　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　ず　　ユ
ら　　　　リへりすヰ　　　リむ　エ　コせ　　も　　　　　　　　　　　　　　　　リ　　　　　　　　ゲ　　　の

ロ　　　　　　　　　　　　　　む　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　コ　　　　　　　　　　レ　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　ぞ
　　　の　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　り

13∵，1・』　ご　．．憂〆一一一詩轡㌦

ジ…　∫　∵　　町　　曜畜ノ

』函ご金鰍」．．，．．．．．．一・：”t2’，

　　　　　　　　　“

写真12　ハエダニ卵巣のnutrimentary　part

　　　　　syncytium（多角体）と卵母細胞が見える

写真13　ヤドリダニの第2若虫期における性差（左が雄，右が雌）

　　　　　円内に濃色の三角形にはさまれた淡色部が見られるのが雄

斡

黙難無勢慰撫灘難聴i欝難灘i緊緊魏魏露盤灘灘灘購1鑛欝’
te’t

ﾘ翻



YTP　7S’一．一．

一一
・，ny

写真14　ヤドリダニの交尾（tocospermy方式）

　　　　上が雌，下が雄

写真15　ヤドリダニの精包摂食行動
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