
第6章 　 イ ネ キ モ グ リバ エ の 夏 休 眠 と冬 休 眠 に関 す る遺 伝 分析

第1節 　 2化(秋 田)系 統 と3化(愛 知)系 統 に よる遺伝分析

　 イネ キ モ グ リバ エ には2化 系 統 と3化 系 統 の生 態 型 が あ り、 そ れ ぞ れ の 生 態 型 は 日本 の

北部 と南 部 に適 応 した 生 活 史 を選 択 して い る。 また 、北 緯38度 付 近 に は2化 系 統 と3化 系

統の 移行 地帯 が み られ(平 尾 ・熊 沢,1955)、3化 地 帯 の北 限 あ る い は3化 地 帯 の 標 高 の

高い 地域 に お い て は、2化 系 統 と3化 系 統 の混 発 現 象 が報 告 され て い る(田 村 ら,1959;

岩 田 ら,1960;上 田 ら,1960;岩 田,1963)。

　岩 田(1963)は 、 混 発 地 個 体 群 の 発 育 は2化 系統 と3化 系 統 の 交 雑 後 代 の 発 育 に 近 い

こ とを報 告 して い る。 混 発 地 個 体 群 の 第1世 代 の幼 虫 は 、幼 虫期 間30日 以 内 の発 育 の早

い個 体 と50日 以 上 の発 育 の 遅 い個 体 に分 か れ る傾 向 を示 し、 ふ 化 時 期 が 早 い 幼 虫 ほ ど発

育が早 くな る傾 向 を示 した と して い る。 また 、 早 く羽 化 した 越 冬 世 代 の 成 虫 か らは発 育

の早い 幼 虫 が 、遅 く羽 化 した 成 虫 か らは発 育 の 遅 い 個 体 が 多 く得 られ た と し、 羽 化 時 期

が中 間で あ っ た 成 虫 か らは 、 両 型 の 発 育 を示 す 幼 虫 が 得 られ た と して い る。

　 平尾(1970)は 、2化 系 統 と3化 系 統 の 交 雑F,とF2の 幼 虫 の 発 育 を2化 地 帯 で あ る秋 田

県の 自然 条 件 下 で調 査 した 。 交 雑F1で は、 発 育 の 早 い 個 体 と遅 い 個 体 が み られ 、両 親 の

中間の反 応 を示 した 。 しか し、 そ れ らの発 育 は交 雑 方 向 に よ っ て異 な り、 そ れ ぞ れのF,

の発育 は 母 親 側 に 近 づ く傾 向 を示 した 。 秋 田県 の 自然 条 件 下 に お い て、6月 中旬 に食 入

した3化 系 統 の幼 虫 は 飼 育36日 後 まで に蠕 化 し、2化 系 統 で.は もっ と も発 育 の 早 い幼 虫 が

飼育57日 後 に 蠕化 した 。 そ して、F,で は37日 か ら56日 の 発 育 期 間 を示 す 個 体 が15～20

%み られ た と して い る。

　 これ らの報 告 は 、2化 系 統 と3化 系 統 の 幼 虫 発 育 の相 違 が 遺 伝 的 な形 質 であ る 蔦 とを 明

らか に して い る 。 ま た 、2化 系 統 と3化 系 統 の 成 虫 の交 雑 は容 易 で あ り、 そ のF1あ るい は

F2の 生存 あ る い は 増 殖 も正 常 で あ っ た と報 告 され て い る。 自然 条 件 下 で のF,の 正 逆 交 雑

による発 育 の 違 い は、 伴 性 遺 伝 あ る い は細 胞 質遺 伝 の可 能性 が 示 され て い る。 しか しな

が ら、 平 尾(1970)は 、 この こ とに は 言 及 して い な い。

　 休眠性 が、 伴性遺 伝す る現 象 は よ く知 られ てい る(Tauberet　 aL,1986;Danks,1987)。

伴性遺 伝 の 場 合 、 正 逆 交 雑 は異 な るF1を 生 じる。 短 角亜 目(Brachycera)に 属 す る イ ネ
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キモ グ リバ エ は 雄 ヘ テ ロ型 のXYの 性 決 定 を し(桑 山,1972)、 雄 がXY、 雌 がXXの 性

染色 体 を持 つ 。 こ の 場 合 、 雄 で はX染 色 体 上 の 遺 伝 子 は相 同 の相 手 の遺 伝子 を持 た ずヘ

ミ接 合 の状 態 とな り、 劣 性 の 遺 伝 子 で もそ の 作 用 が 発 現 す る。 一 方 、X染 色 体 を二 つ持

つ雌 の 表 現 型 は 、 対 立 遺 伝 子 の 優 劣 関係 に よ っ て決 定 さ れ る。 本 種 の 光 周 反応 の遺 伝 分

析 で は、伴 性 遣 伝 を考 慮 す る場 合 に2化 系 統 で あ る秋 田 系 統(Bivoltine,　 B)のX染 色 体

をXb、3化 系 統 で あ る愛 知 系 統(Trivoltine,　 T)のX染 色 体 をX【と して 示 す 。 一 方 、細 胞

質遺伝 は雌 の 生殖 細 胞 の細 胞 質 の量 が 雄 の精子 が 伴 う量 に比 べ て圧 倒 的 に多 い こ とに よっ

て表現 型 に差 が 出 て くる現 象 で あ る 。

　 休 眠性 に関 す る遺 伝 分 析 に は 、 同 じ個体 群 か ら休 眠系 統 と非 休 眠 系 統 を選抜 し両 系統

の交雑 結 果 を分 析 す る 場 合 と光 周 反 応 が 明瞭 に異 な る地 理 的個 体 群 間 の 交 雑 に よ る方 法

が知 られ て い る(Danks,1987)。 こ こで は 、光 周 反 応 が 明 瞭 に異 な る秋 田(2化)系 統

と愛 知(3化)系 統 の飼 育 系 統 を用 い て夏 休 眠 と冬 休 眠 に み られ る 光 周 反 応 の 相 違 に 関

する遺伝 分 析 を実 施 した 。 そ れ ぞ れ の 交雑 は雌60匹 と同 数 の 雄 を集 団 で 飼 育 し、 集 団飼

育 に よ って得 られ た 卵 か らの幼 虫 を供 試 した。 親系 統 あ るい は交 雑 後 代 の 幼 虫 は 、1葉

期 か ら2葉 期 の イ ネ幼 苗(品 種 建梅 倭)で 飼 育 した 。

1.夏 休 眠 の相 違 に 関 す る遺 伝 分 析

　成 虫期 と卵 期 は25℃ の 長 日(L15:D9)で 飼 育 した 。幼 虫 期 の飼 育温 度 は 、 午前7時 か

ら午 後7時 まで を25℃ と し、 午 後7時 か ら翌朝7時 まで を20℃ と し た 。幼 虫期 の 日長 は 、

中間 日長(Ll4:DlO)あ るい は 長 日(L15:D9)と した 。 秋 田 系 統 と 愛 知 系 統 、 そ れ ら

の間の 正 逆 交雑 に よ るF】とF2、 そ して 親 系統 との 戻 し交雑(BC!)の 幼 虫 につ い て 、蠕

化状況 を調査 した 。 蠕 化 調 査 は、1日 か ら2日 間 隔 で行 った 。

(1)交 雑 世代 の 生 存 率

　 Table　7に 、 親 系統 と 交 雑 子 世 代 の 羽 化 率 と羽 化 成 虫 の 性 比(♀/♂+♀)を 示 す 。 秋

田系統 の 羽 化 率 は75%で あ り、 愛 知 系 統 の そ れ は78%で あ った 。F1とF2の 羽 化 率 は83

%以 上 で あ り、BC,に お い て も70%か そ れ 以 上 の 羽 化 率 を示 した 。 ま た、 交 雑 後代 の性

比は0.5か ら有 意 に異 な る こ と は な か っ た(x2-test,　 P>0.05)。 これ ら の 結 果 は 、2化

系統 と3化 系 統 の 交 雑 に よ るF1あ る い はF2に は稔 性 あ るい は 生 存 率 の 低 下 が み ら れ な い

ことを意 味 す る。
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Table 7. Percentage emergence and sex ratio in the bivoltine (B, Akita) and trivoltine 
(T, Aichi) strains, and their  F1, F2 and backcross progenies of C.  oryzae

Cross % emergence Sex ratio

Parents 

 B  x B 

 T  x  T

F1 

 B  x  T 

 T  x  B

F2 

 BTxBT 

TB  x  TB

BC1 

B x BT 

 T  x  TB 

 BT  x  B 

 BT  x  T 

TB x B 

 TB  x  T

(no. adults)

75.1 (232)c 

78.2 (251)bc

96.6 (328)a 

88.1 (332)a

83.3 (269)ab 

87.6 (283)a

69.7 (161)c 

86.3  (215)a 

87.7 (284)a 

88.0 (264)a 

84.2 (256)ab 

88.8 (254)a

(female rate)

0.483 

0.498

 0.515 

0.467

0.539 

0.498

0.503 

0.502 

0.507 

0.508 

0.539 

0.500

1) Percentages followed by the  same letters are not significantly different  (x2-test, 

2) Sex ratio in all crosses is not different from 0.50  (x2-test,  P  > 0.05).

 P  > 0.05).

、
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(2)交 雑F1とF2の 雌 雄 別 累積 蠕化 率 曲線

　秋 田系 統(Bivoltine,　 B)の 中 間 日長 で の 蠕 化 は斉 一 で あ り(Fig.47)、 ふ 化24日 後

にほ と ん どの 個 体 が 踊 化 した 。 これ に対 し て、 愛 知 系 統(Trivoltine,　 T)の 蝸 化 は顕 著

に抑 制 され た。 正 逆 交雑(♀ × ♂;B×T,T×B)に よるFl雄 は 、 そ れ ぞ れ の母 親 側 の 雄

に近 い蝋 化 率 曲線 を 示 した 。F2(BT×BT,　 TB×TB)雄 は互 い に近 い 蝋 化 率 曲線 を示 し、

その 曲線 は両 親 の 中 間 を示 した 。 正 逆 交雑 のF雌 は互 い に近 い 曲 線 を示 し、両 親 の 中 間

とな っ た。 そ して 、F2雌 はF1雌 よ り もそ れ ぞ れ の 母親 側 の雌 に近 づ く傾 向 を示 した 。

　 秋 田 系 統 の 長 日 条 件 で の 蠕 化 は 、顕 著 に遅 れ る 傾 向 を示 した(Fig.48)。 一方 、 愛

知系統 の 蠕 化 はふ 化28日 後 に完 了 した 。正 逆 交 雑 に よるF1雄 は 、 そ れ ぞ れ の母 親 側 の 雄

に近 い蠕 化 率 曲線 を示 した 。 正 逆 交 雑 に よるF,雌(B×T、T×B>とF2雌(TB×TB)は

互い に近 い 曲線 を示 し、 ふ 化28日 後 まで に蠕 化 率 が上 昇 し、 そ の 後 蠣 化 が 抑 制 され た。

F,雌(BT×BT)は 、 ふ 化28日 後 の 蠕化 率 が30%で あ り、 そ の後 の 蠕 化 も抑 制 され た。

　 中 間 日長 と長 日で の 交 雑F1とF2の 反応 は伴 性 遺 伝 を示 唆 す る 。 この 結 果 に基 づ い て 、

交雑 子 世 代の 夏 休 眠 率 はX染 色 体 上 の対 立 遺 伝 子(Xb,　 bivoltine;X`,　 trivoltine)に よ っ

て決定 さ れる とい う仮 説 に した が って、 交雑 子世 代 の夏休 眠率 を推 定 した(Tables　 8,9)。

イネキモ グ リバ エ の性 決 定 は 雄 ヘ テ ロ型 であ り、F1雄 のX染 色 体 は 母 親 に由 来 し、　F2雄

は両型 のX染 色 体 が 同 じ比 率 で 現 わ れ る。一 方 、F1雌 は2化 型 と3化 型 のX染 色 体 を持 ち 、

F2雌 に はX染 色 体 を ヘ テ ロ に持 つ 個体 とホモ に持 つ 個 体 が 同 じ比 率 で 現 わ れ る。

　 雄の 場 合 、 中 間 日長 で はふ 化19日 後 、長 日で はふ 化24日 後 に踊 化 しな か った 個 体 を夏

休眠虫 と した(Table　 8)。F,の 推 定休 眠 率 は母 親 側 の 雄 の 休 眠率 と し、　F2雄 はXbYと

X'Yが1:1の 比 で 出現 す る こ とか ら、 そ の推 定 休 眠 率 は両 親 の平 均 値 と した 。FI雄(B

×T)は 、 中 間 日長 に お い て秋 田系統 よ り も高 い休 眠 率 を示 した 。 しか しなが ら、 正 逆

交雑 に よ るF1雄 の休 眠 率 はそ れ ぞ れ の 母親 側 の雄 に近 い値 とな っ た。 正 逆 交 雑 に よるF、

雄の休 眠 率 は、 いず れ の 日長 にお い て も推 定 値 との 問 に有 意 差 は み られ な か った 。 中 間

日長 と長 日 にお け る12組 の 戻 し交雑 の うち、7組 の休 眠 率 に は推 定 値 との 間 に有 意 な差

はみ られ なか っ た。

　 雌で は、 中 間 日長 と長 日 にお い て ふ 化28日 後 まで に蝋 化 しな か っ た 個体 を休 眠 虫 と し

た(Table　 9)。F,雌(XbXl)の 推 定 休 眠 率 は両 親 の平 均 値 、　F2雌 の そ れ は 正 逆 交 雑 に

よるF,雌 の 平均 休 眠 率 と両 親 の い ず れ か の休 眠率 の平 均 値 と した 。 中 間 日長 で は 、正 逆
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Fig 47. Cumulative curves of the percentage of pupation in each sex of the two geographic ecotypes (B, 
     bivoltine; T, trivoltine) and their hybrids of C. oryzae under intermediate photoperiod  (L14:D10) 

     at  25°C (7.00-19.00 h) and  20°C (19.00-7.00 h). Their egg stage was exposed to L15:D9 at  25°C. 
     In hybrid crosses, the female parent indicates first.
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Fig 48. Cumulative curves of the percentage of pupation in each sex of the two geographic 
     ecotypes (B, bivoltine; T, trivoltine) and their hybrids of C. oryzae under long 

     photoperiod  (L15:D9). For others, see Fig. 47.
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Table 8. Results of crosses between the bivoltine (B, Akita) and trivoltine (T, Aichi) strains of C.  oryzae 

       showing the mode of inheritance of the incidence of summer diapause

Cross Sex-chromosomes  L14:D102'  L15:D92'

   (+n Male progeny % diapause 

(no. males)  X23)

% diapause 

(no. males) X 2"

Parents 
Akita (B) 
Aichi (T)

 F, 

 B/T  (BT) 
T/B (TB)

  F, 

 BT/BT 

TB/TB

 BC, 

B/BT 

 T/TB 

BT/B 

 BT/T 

 TB/13 

TB/T

 ;CV X  XbY 

 X'X'  X  X'Y

 X°X1' X XtY 

 X'X' X  XbY

 X'X' X X'Y 

 X'X' X  XbY

 X°X° X  XbY 

 X'X' X  X'Y 

 X'X' X  KY 

 X'X' X  X°Y 

 X'X' X X'Y 

 XX' X  X°Y

 XbY 

X'Y

 X°Y 

X'Y

 XbY: X'Y 

 X°Y: X'Y

 X°Y 

  X'Y 

 XbY:  X'Y 

 X°Y: X'Y 

 X°Y: X'Y 

 X°Y: X'Y

3.3 (61) 
 90.6  (64)

9.8 (92) 
93.4 (91)

55.4 (56) 
45.5 (77)

 4.9 (41) 
100.0 (48) 
50.7 (75) 
66.0 (60) 
50.8 (59) 
70.0 (60)

12.12* 

0.84NS

 1.59NS 

 0.07NS

0.32NS 

4.98* 

0.42NS 

 8.74** 

0.36NS 

 37.5**

93.7 (59) 

1.1 (62)

92.5 (67) 
5.5 (86)

45.6 (68) 

48.5 (65)

97.4 (39) 
10.2 (59) 
52.3 (65) 
31.4 (70) 
57.6 (59) 
35.8 (67)

 0.15NS 

 not')

 0.09NS 

 0.03NS

0.92NS 

 not'' 

 0.63NS 

7.16** 

2.48NS 

 3.60NS

1)  X' and X' indicate the  X-chromosomes of the B and T strains, respectively. 
2) Males that did not pupate in 19 and 24 days after hatching were regarded as summer diapause under L14:D10 and 

  L15:D9, respectively 
3) The expected values are calculated by both the parental strains. NS,  P  > 0.05; *, 0.05 > P > 0.01;  **, P < 0.01. 
4) The expected values are too small to test the difference by y 2-test.
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Table 9. Proportion of summer diapause in females under  L14:D10 and  L1 5:D9 in the offspring of various crosses 
      between the bivoltine (B, Akita) and trivoltine (T, Aichi) strains of C.  oryzae and the expected 

     combinations of the sex-chromosomes of the B and T strains

Cross Sex-chromosomes  L14:D102)  L15:D9')

 x cri) Female progeny % diapause 

(no. males) X23;

% diapause 

(no. males) X23)

Parents 

Akita (B) 

Aichi (T)

 F, 

 Bff  (BT) 

T/B (TB)

 F. 

BT/BT 

 TB/TB

 BC, 

B/BT 

T/TB 

BT/B 

 BT/T 

TB/B 

TB/T

 X°X1' X  X'Y 

 X'X'  X  X'Y

 X°X° X XtY 

 X'X' X  X°Y

 X'X' X  X'Y 

 X'X'  X  X°Y

 XbX1' X  X°Y 

 X'X'  X  X'Y 

 X'X' X  X'Y 

 X'X'  X  XbY 

 X'X' X  X'Y 

 X'X'  X  X°Y

 XbX" 

 X'X'

 X'X' 

 X'X'

 XIV:  X'X' 

 X'X':  Xl'X'

 X'X' 

 X'X' 

 X'X':  X'X' 

 X'X':  X'X' 

 X'X':  X'X' 

 X'X':  X'X'

 1.6  (64) 
93.8 (65)

66.3 (83) 
47.9 (73)

28.6 (77) 

64.7 (68)

0.0 (42) 

93.9 (38) 
10.0 (80) 
80.2 (64) 
24.6 (65) 
84.4 (64)

 11.45** 

 0.002NS

 0.02NS 

 1.15NS

 not') 

 0.01NS 

14.44** 

0.77NS 

 0.70NS** 

2.75NS

93.8 (48) 
0.0 (63)

15.7 (86) 
21.3 (82)

67.6 (68) 
12.3 (73)

97.4 (39) 

 0.0  (70) 
77.3 (66) 
14.3 (70) 
79.5 (73) 
17.5 (63)

33.6** 

21.5**

3.65NS 

0.82NS

0.89NS 

 not" 

 11.96** 

2.11NS 

16.10** 

5.06*

1) Females that did not pupate in 24 days after hatching were regarded as summer diapause under the photoperiods. 
2) The expected values are calculated by both the parental strains and F, hybrids. 
For other keys, see Table 8.
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交雑 に よっ て 休 眠 率 の 異 な るF1雌 が 得 ら れ 、　B×T交 雑 に よ るFl雌 は 、推 定 値(両 親 の

平均 休 眠率)よ りも有 意 に高 い休 眠率 を示 した 。F2雌 あ るい はF,雌 を含 む戻 し交 雑 の 雌

の休 眠 率 は 、 中 間 日長 にお い て は 、 これ ら6つ の 交 雑 組 み 合 わ せ の う ち5つ の組 の休 眠 率

には推 定 値 との 問 に 有 意 差 は み られ な か っ た 。 長 日で は 正 逆 交 雑 に よ るF,雌 の休 眠 率 は

両親 の 平 均 休 眠率 よ り も有 意 に低 く、長 日条 件 下 で は3化 型 の 遺伝 子 が 優 性 であ る こ と

が示 唆 され た。 正 逆 交 雑 のF2雌 の 休 眠率 に は 、 両 親 の どち らか とF雌 の 平均 値 か らの推

定休 眠 率 との 問 に有 意 差 はみ ら れ な か っ た 。F雌 を含 む戻 し交雑 の子 世 代 で は、4組 の

うち3組 にお い て推 定 値 との 間 に有 意 差 が み られ た。

　Fl雄 の反応 は2化 系統 と3化 系統の夏休眠誘導の相違が伴性遺伝 する ことを示 し、　F2雄

の休 眠 率 はxbYとX'Yが1:1の 比 で 分 離 す る とい う仮 説 に適 合 した こ と か ら、　X染 色 体

上の対 立 遺 伝 子 が2化 系 統 と3化 系 統 の 夏 休 眠 誘 導 の 相 違 を支 配 す る と考 え た 。

(3)夏 休 眠 の 維 持 に 関 す る遺 伝 分 析

　 Fig.49は 、 親 系 統 と そ の 交 雑 子 世 代 の 雌 雄 別 の 夏 休 眠 を含 む 平 均 幼 虫 期 間 を示 す 。

幼虫期 間 は1日 か ら2日 間 隔 で調 査 した が 、 蠕 化 まで の 期 間 を幼 虫 期 間 と した。 これ らの

幼 虫期 間 は 、 平均 幼 虫 期 間 の増 加 に した が って そ の 分 散 が 増 加 し た。 そ の ため 、幼 虫 期

間 を対 数 変換 した 後 に平 均 幼 虫期 間 を求 め た(フ ァル コナ ー,1989)。

　 正逆 交 雑 に よるF1雄 は 、異 な る幼 虫期 間 を示 した 。 一 方 、 正 逆 交 雑 に よ るF2雄 の 平 均

幼 虫期 間 に は 、 い ず れ の 日長 に お い て も有 意 差 は み られ な か った(t-test ,　P>0.05>。

B×BT交 雑 に よる雄 と秋 田系 統 雄 の 平 均 幼 虫 期 間 の 間 に は 、 中 間 日長 と長 日の い ず れ に

おい て も有 意 差 はみ られ なか っ た(t-test,　 P>0.05)。T×TB交 雑 の雄 と愛知系 統 雄 は、

非常 に近 い平 均 幼 虫 期 間 を示 したが 、 そ れ らの 分 散 の 間 に は有 意 差 が み られ た(F-test ,

P〈0.05)。 こ れ らの 結 果 は、 雄 の 夏 休 眠 を含 む 平 均 幼 虫 期 間 はX染 色 体 を もた らす雌

親に よ っ て決 定 さ れ る こ と を示 す 。

　正 逆 交 雑 に よ るF,雌 の 中 間 日長 で の 平均 幼 虫期 間 に は、 交 雑 方 向 に よ る違 い はみ られ

なか った(t-test ,　P>0.05)。 正 逆 交 雑 に よ るF1雌 は長 日にお い て もほ ぼ同 じ平 均 幼 虫

期 間 を示 した が 、 そ れ らの 分 散 の 間 に は有 意 差 が み られ た(F-test ,　P〈0.01)。F,雌 は

2化 系 統 と3化 系 統 のX染 色 体 をヘ テ ロ に持 つ た め 、 対 立 遺伝 子 の 優 劣 関 係 が 夏 休 眠 の誘

導 と維持 の 両 方 に 作 用 す る。 一 方 、B×BT交 雑 の 雌(XbXb)とT×TB交 雑 の雌(X・X・ 〉

の平均 幼 虫期 間 は 中 間 日長 で そ れ ぞ れ 秋 田系 統 の 雌(xbxb)と 愛 知系 統 の雌(X`X')の
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Fig 49. Effect of photoperiod on the mean durations of the larval stage (MD) of the bivoltine (B, Akita) and 
    trivoltine (T, Aichi) strains and their progenies of C. oryzae under larval photoperiods of  L14:D10 

    (upper) and L15:D9 (lower). For the sex-linked gene on the X-chromosomes see Table 8 and 9. 
    Vertical bars are ± 2SE.
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平均幼虫期 間 に近い値 を示 した。長 日では、B×BT交 雑の雌 は秋 田系統雌 よ りも有意 に

長い幼虫期 間 を示 し、T×TB交 雑の雌は愛知系 統 よ りも有意 に短い平均 幼虫期 間 を示 し

た。 しか し、それぞれ の平均 幼虫期 間は、他 の交雑子世代 に比べ て それぞれの母親側 の

雌に近い値 となった。 これ らの結果は、幼 虫期 間 によって示 され た夏休眠の深 さの相違

も伴性遺伝 す ることを示す。

z冬 休 眠 の相 違 に 関す る 遺 伝 分析

　 イネ キ モ グ リバ エ は 、卵 期 の短 日 に よ っ て1齢 幼 虫 期 の冬 休 眠 が誘 導 され 、 幼 虫期 の

短 日に よっ て維 持 され る 。20℃ で の秋 田系 統 の 冬 休 眠誘 導 の臨 界 日長 は 、14時 間 前 後 で

あ り、愛 知 系 統 の そ れ は13時 間前 後 で あ った(Takeda,1996)。 卵 期 と幼 虫期 が20℃ の

短 日(L12:D12)で は 、 秋 田系 統 の冬 休 眠 は80日 か ら90日 間維 持 され 、 愛 知 系 統 の冬 休

眠は50日 か ら60日 間維 持 され る。 この よ う な冬 休 眠 の 誘 導 と維 持 に み られ る2化 系 統 と

3化 系 統 の 相 違 を支 配 す る遺 伝 様 式 につ い て 検 討 した。

(1)冬 休 眠 の 誘 導 に関 す る遺 伝 分 析

　 秋 田 系 統 と 愛 知 系 統 そ し て 両 系 統 の 交 雑 子 世 代 に つ い て 、 そ れ ぞ れ の 卵 期 を

L]2.5:Dll。5か らL14:D10の4段 階 の 光周 期 と して 飼 育 した 。幼 虫期 の 飼 育 は、 冬 休 眠 を

維持 す る20℃ の 短 日条 件(L12:D12)と した。 幼 虫 の発 育 は 、 ふ化 幼 虫 の 飼 育21日 後 に

調査 し、 調査 時 に1齢 幼 虫 で あ った 個体 を休 眠 虫 と した 。 これ らの1齢 幼 虫 は 再 び イネ幼

苗に食 入 させ 、 長 日(L15:D9)条 件 下 で2週 間飼 育 し て冬 休 眠 を覚 醒 させ た 。 休 眠覚 醒

後の幼 虫 は 、20℃ の短 日(L12:Dl2)条 件 で 飼 育 した。 一 方 、 飼 育21日 後 に2齢 あ る い

は3齢 で あ っ た幼 虫 は 、3葉 期 か ら5葉 期 の イ ネ幼 苗 に食 入 させ た。 こ れ らの幼 虫 は、 引

き続 き短 日条 件 下 で飼 育 した。 また 、調査 時 に蠕 化 して い た個 体 は シ ャ ー レ内 で 羽 化 さ

せた・ 休 眠覚 醒 後 の 幼 虫 と非 休 眠 の幼 虫 の 蝋 化 は 、週 に2回 の 間隔 で 調 査 した。 これ ら

の蠣 は シ ャー レに保 存 し、羽 化後 に雌 雄 を判 別 した。

　秋 田系 統 の休 眠 率 は 、 すべ て の光 周 期 で 愛 知 系 統 よ り有 意 に高 か った(Table　 10)。

正逆 交雑 のF,の 間 に は、 交 雑 方 向 に よ って 休 眠 率 に有 意 差 が み られ た。 正 逆 交 雑 に よ る

相違 は、2化 系 統 と3化 系 統 の 冬 休 眠 誘 導 の 相 違 が 伴 性 遺 伝 す る こ と を示 す 。F
2の 休 眠 率

は・卵 期 の 日長 が13 。5時間の 場 合 に交 雑 方 向 に よ る有 意 差 が み られ た 。　 　 　 ・、

　休 眠虫 と非 休 眠 虫 の 羽 化 成 虫 の 性 比 か ら、 そ れ ぞ れ の 日長 に お け る雌 雄 別 の休 眠率 を

一IOG一



Table 10. Effect of photoperiod during the egg stage on the induction of winter diapause in the bivoltine (B, 
and trivoltine (T, Aichi) strains and their F1, F2 hybrids of C. oryzae

Akita)

Cross % diapause (no. of  larvae)1)

Female x Male  L12.5:D11.5  L13:D11  L13.5:D10.5 L14:D10

Parents 

Akita (B) 

Aichi (T) 

 F1 

 13/T (BT) 

 TB  (TB) 

F2 

BT/BT 

 TBrrB

 B  x  B 

 T  x  T

 B  x  T 

 T  x  B

 BTxBT 

TB x TB

100.0  (129)a 

76.0 (129)f

98.5 (137)abc 

91.9 (135)de

98.5 (132)abc 

95.2 (125)bcde

100.0 (126)a 

35.6 (132)j

97.0 (135)ab 

88.9 (135)cde

85.5 (131)def 

80.4 (138)efg

88.8 (134)a 

10.7 (122)i

67.9 (140)cd 

36.9 (130)gh

64.7 (139)de 

46.4 (140)fg

36.0 (136)a 

0.0 (131)g

30.9 (136)ab 

6.6 (137)ef

8.5 (130)e 

12.4 (129)de

1) Percentages followed by the same letter are not significantly different with in each photoperiod (Fisher's exact 
 probability test).
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推定 した 。 正 逆 交 雑 に よ るF1雄 の休 眠率 曲線 は 、 そ れ ぞ れ の母 親 側 の 雄 に近 く、F2雄 で

は両親 の 中間 を示 した(Fig.50)。 秋 田系 統あ る い は愛 知 系 統 を母 親 としたBC1の 雄 も、

同様 に そ れ ぞ れ の 母 親 の 雄 に近 い休 眠率 曲線 を示 した。 一方 、F,雌 が 母 親 の 場 合 、 それ

らのBCIの 雄 は秋 田 系 統 と愛 知 系 統 の雄 の 中 間の 反 応 を示 した。

　 正 逆 交 雑 のF,雌 は 互 い に 近 い休 眠 率 曲 線 を 示 し、 そ の 曲 線 は 両 親 の 中 間 と な っ た

(Fig.51)。 そ して 、　F2雌 はF,雌 よ りもそれ ぞ れ の 母 親 側 に近 づ く傾 向 を 示 した。　B×

BT交 雑 とT×TB交 雑 の 雌 の 休 眠 率 は 、 そ れ ぞ れ秋 田系 統 と愛 知 系 統 に近 い値 を示 した。

これ らの 結 果 は 、 卵 期 の冬 休 眠 誘 導 にみ られ る2化 系 統 と3化 系 統 の 相 違 も伴 性 遺 伝 す る

こ とを示 す 。

(2)冬 休 眠 の 維 持 に 関す る遺 伝 分析

　 秋 田系 統 と愛知 系 統 、 そ して それ らの 間の交 雑 子世 代 の卵期 を20℃ の短 日(Ll2:Dl2)

として冬 休 眠 を誘 導 し た 。幼 虫期 も同 じ条 件 で飼 育 し、冬 休 眠 を 維 持 した。 幼 虫の 発 育

は、 ふ化 幼 虫 の 飼 育35日 後 か ら3週 間 間 隔で98日 後 ま で調 査 し た。 各 調 査 時 に1齢 幼 虫

であ っ た 個体 を休 眠 虫 と し、 休 眠 虫 は 再 び イ ネ幼 苗 に食 入 させ た 。 こ れ らの休 眠虫 は、

食入操 作 の3週 間 後 に発 育 を調 査 した 。

　 秋 田 系 統 の冬 休 眠 は 、愛 知 系 統 よ りも長 く維 持 さ れ た(Fig.52)。 正 逆 交 雑 に よ る

F1の 休 眠率 は 、 交 雑 方 向 に よ って 異 な っ た。 正 逆 交 雑 のF2の 休 眠 の 維 持 期 間 は両 親 の 中

間で あ っ た が 、BT×BT交 雑 のF2の 休 眠 がTB×TB交 雑 のF2よ り も長 く維 持 され た 。戻 し

交雑 で は 、秋 田 系 統 を 含 む交 雑 子 世代 の休 眠 が 愛 知 系 統 を含 む交 雑 子 世 代 よ り も長 く維

持 され た 。

(3)冬 休 眠 誘 導 の 臨 界 日長 と冬 休 眠 維持 の遺 伝 的 関係

　 親系 統 と交 雑 子 世 代 の冬 休 眠 誘 導 の 臨界 日長 は、 そ れ ぞ れの 日 長 で の 休 眠 率 の 平方 根

を逆正 弦 変換 し、 さ らに光 周 期(明 期)を 対 数 変 換 して50%の 個 体 が 冬 休 眠 す る臨界 日

長を求 め た 。 冬 休 眠 の 維 持 期 間 は、 休 眠期 間 を対 数 変 換 し、休 眠 率 の 平 方 根 を逆 正弦 変

換 した後 に直線 回 帰 に よっ て 、50%の 個体 が2齢 に発 育 す る時 期 を推 定 した。

　 Fig.53は 、 親 系 統 と 交 雑子 世 代 にみ られ る冬 休 眠誘 導 の臨 界 日長 と休 眠 維持 期 間 の

関係 を示 す 。 冬 休 眠 誘 導 の 臨 界 日長 と冬 休 眠 の維 持 期 間 に は、 有 意 な相 関 が み られ た。

この こ とは 、 冬 休 眠 の誘 導 と維 持 が 同 じ遺伝 様 式 に よっ て支 配 され る こ と を意 味 す る。
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Fig 50. Effect of photoperiod during the egg stage on winter-diapause incidence in male progenies of the 
     two  ecotypes (B, bivoltine; T, trivoltine) and their crosses of C. oryzae. Eggs were kept under 4 

    different photoperiods at  20°C. Solid lines indicate the photoperiodic response curves of the two 
     ecotypes.
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Fig 51. Effect of photoperiod during the egg stage on winter-diapause incidence in female progenies 
     of the two ecotypes (B, bivoltine; T, trivoltine) and their crosses of C.  oryzae. For others see 

     Fig. 50.
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Fig. 52. Duration of winter diapause in the two ecotypes (B, bivoltine; T, trivoltine) of C. oryzae, and 
      their reciprocal Fl, F2 (upper) and  BO progenies (lower) at  L12:D12 at  20°C.
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Fig 53. Relationship between the critical daylength for the induction of winter diapause and 
      winter diapause duration among the two ecotypes (B, bivoltine; T, trivoltine) and their 

      hybrids of C. oryzae.
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3,考 察

　 イ ネ キ モ グ リバ エ は雄ヘ テ ロ型 のXYの 性 決 定 を す る。 雄 で は2化 系 統 と3化 系 統 の対

立遺 伝 子 の い ず れ か を保持 し、 そ の遺 伝子 に よっ て表 現 型 が 決 定 さ れ る 。 雌 が2化 系 統

と3化 系 統 のX染 色 体 をヘ テ ロ に持 つ 場 合 に は、 対 立 遺 伝 子 の 優 劣 関 係 に よっ て表 現 型

が 決定 され る 。

　 2化 系 統 と3化 系 統 の交雑F1とF2の 反 応 は 、　X染 色 体 上 の 対 立 遺 伝 子 が夏 休 眠 の誘 導 に

関 す る2化 系 統 と3化 系 統 の違 い を支 配 す る こ とを示 した。F1雌 の 結 果 は 、長 日条件 で は

3化 系統 の 遺 伝 子 が 優 性 を示 した が 、 中間 日長 で の優 劣 関係 は明 らか で は な か っ た 。正

逆 交雑 に よ るF1雄 の夏 休 眠 の維 持 期 間 は、 そ れ ぞ れ の母 親 側 の 雄 に近 い値 を示 した。 ま

た、戻 し交 雑(B×BT,　 T×TB)の 子 世代 の 雄 も夏 休 眠 の深 さが 伴 性 遺 伝 す る こ と を示

す 。B×BT交 雑 の 雌 は 長 日下 で秋 田系 統 雌 よ りも有 意 に長 い幼 虫 期 間 を示 し、　T×TB交

雑 の雌 も愛知 系 統 雌 よ りも有 意 に短 い幼 虫期 間 を示 した。 これ ら の 結 果 は 、常 染 色 体 上

の遺伝 子 が 夏 休 眠 の深 さに微 働 遺 伝 子 と して作 用 す る可 能 性 を示 唆 して い る。 しか し、

X染 色 体 上 の対 立 遺 伝 子 が夏 休 眠 に 関 す る光 周 反 応 に 、主 要 な影 響 を お よぼす こ とは明

らか で あ る 。

　 2化 系 統 と3化 系 統 の冬 休 眠 は卵 期 の短 日に よっ て誘 導 され るが 、 両 系 統 の 臨界 日長 は

顕 著 に異 な る 。2化 系 統 と3化 系 統 の 交雑 後代 にみ られ た 休 眠 誘 導 の 臨 界 日長 と休 眠 の 深

さは両 親 の 中 間 の 反 応 を示 したが 、 交雑 方 向 に よ っ て異 な るF1を 生 じた。2化 系 統 と3化

系統 の冬 休 眠 誘 導 の 臨界 日 長の 量 的形 質の 相 違 は 、主 にX染 色 体 上 の 遺 伝 子 に 支 配 され

てい た。 親系 統 と交 雑 後代 の休 眠 誘導 の臨 界 日長 と休 眠 の深 さ には 高 い相関 が み られ た 。

す なわ ち 、冬 休 眠 に 関 す る これ らの 量 的形 質 が同 じ遺 伝 様 式 に よ っ て支 配 され る こ と を

意味 す る 。 この よ うな 休 眠誘 導 と休 眠 の深 さの関 係 は 、 い くつ か の 昆 虫 で 報 告 され て い

る　(Henrich　 and　Denlineer,1982;Kimura　 and　Yoshida,1995)。

　 2化 系統 と3化 系 統 が 混 発 す る移 行 地帯 で は 、非 常 に長 い 発 育期 間 を持 つ2化 系 統 と短

い発 育期 間 に よ っ て夏 寄 主 で の2世 代 を可 能 とす る3化 系 統 が 適応 す る(第5章) 。 年2世

代 と年3世 代 の 中 間 の生 活 史 は 、寄 主 植物 とそ の季 節 変 化 に適応 で き ない 。 この よ う な

環境 条 件 下 で は 、 中 間 の表現 型 を排 除 す る選択 圧 が 働 くこ とが 予 想 され る。2化 系 統 と3

化系 統 の 交 雑 に よるF1雌 は 、長 日条 件 下 で 夏 休 眠 を含 む幼 虫期 間 に不 連 続 な分 布 を示 し

た。 また 、2化 系 統 の幼 虫 は長 日に お い て夏 寄 主 の生 育 ス テー ジに よ る若 齢 幼 虫 期 の 休
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眠 が誘 導 され る。 この 夏 寄 主 の 生 育 ス テー ジ に よる若 齢 幼 虫期 の 夏 休 眠 は 、 混発 地 で の

長 日条 件 下 にお け る発 育 期 間 の 二 極 化 を促進 す る。 これ に対 して 、 交 雑 後代 の 中 間 日長

で の発 育 と冬 休 眠 誘 導 の 臨界 日長 は 、両 親 の 中 間 を変 動 した 。 こ の よ う に、 年 間 世代 数

を決定 す る長 日で の 発 育 に は2化 系 統 と3化 系 統 に顕 著 な 相 違 が み ら れ る が 、 中 間 日長 で

の発 育 と冬 休 眠 誘 導 の 臨界 日長 は連 続 した 変異 を示 す 。

　 ダニ レ フス キー(1961)は 、 ナ シケ ンモ ンや ヨ トウ ガの よ うに 、冬 休 眠誘 導 の臨 界 日

長 が 明瞭 に区 別 で きる 個 体 群 間 の交 雑 で は 、 その 子 世 代 の 臨界 日長 は両 親 の 中 間 を示 す

として い る 。 シ ョ ウ ジ ョ ウ バ エ の1種(Chymomyza　 costata)の 幼 虫 休 眠 は 、性 染 色 体

上 と常 染 色 体 上 の 遺 伝 子 に 支 配 され る が 、交 雑 子 世 代 の休 眠 反応 は 両 親 の 中間 を 示 す

(Riihima　 and　Kimura,1989)。 地 理 的個 体 群 にみ られ る冬 休 眠誘 導 の 臨 界 日長 や 休 眠

の深 さ とい う量 的 形 質 の 相 違 は 、 一 般 にポ リジー ン に よ る支 配 で あ り、 交 雑 子 世代 の 反

応 は両 親 の 中 間 を 示 す(Tauber　 et.　al.,1986;Danks,1987)。 イ ネ キ モ グ リバ エ の 中

間 日長 で の発 育 と冬 休 眠 誘 導 に関 して は 、交 雑子 世 代 の 反 応 は両 親 の 中 間 とな った が 、

年 間世 代 数 を決 定 す る長 日 で は 発 育 の 早 い個 体 と遅 い 個 体 に分 か れ る傾 向 が み られ た。

　年 間 世 代 数(化 性)の 相 違 に 関 す る生活 史形 質 が伴 性 遺 伝 す る 現 象 は 、鱗 翅 目 の昆 虫

で広 く知 ら れ て い る(Danks,1987)。 カ イ コガ の 化 性 を決定 す る 休 眠 反応 の相 違 は、

性染 色 体 上 の対 立 遺 伝 子 と常 染 色 体 上 の3遺 伝 子 に よ って 支 配 され る(永 友,1953)。

ヨー ロ ッパ か らア メ リ カ に移 入 され た メ イガ科 のOstrinia　 nubialisの1化 型 と2化 型 の 休

眠率 の 相 違 は伴 性 遺 伝 を示 し(Mcleod,1978)、 両 型 の後 休 眠 発 育 の 相 違 も伴 性 遺伝 を

示す(Glover　 et　al.,1992)。2化 型 の アゲハ チ ョ ウ の仲 間(Papilio　 glavcvs>と1化 型

のP.g.　 canadensisの 休 眠 反 応 の 相 違 も伴 性 遺 伝 す る(Rockey　 et　aL ,1978;Hagen　 and

Scriber,1989)。 イ ネ キ モ グ リバ エ の化性 を決 定 す る主 要 な生 活史 形 質 で あ る夏休 眠 と

冬休 眠 の 相 違 も伴 性 遺 伝 す る こ とが明 らか に な った 。

　 イネ キ モ グ リバ エ の2化 系 統 と3化 系 統 の夏 休 眠 と冬 休 眠 の 相 違 に 、 なぜX染 色 体 上 の

遺伝子 が この よ う な大 きな働 き を もっ てい るの だ ろ うか 。 これ ら の結 果 に 対す る理 論 的

な解釈 は 、伴 性 遺伝 と 常 染 色 体 の 遺 伝 にみ られ る相 対 的 な進 化速 度 に 関 す る もの であ る

(Charlesworth　 et　al.,1987;Coyne&Orr,1989)。 生 存 に好 適 な 対 立 遺 伝 子 が 、 部 分

劣性 を示 す 場 合 には 、 そ の遺 伝 子 の 固 定 の可 能 性 は 常 染 色 体 上 の遺 伝 子 よ りもX染 色 体

上の遺 伝 子 に お い て 高 くな る 。 一 方 、 生存 に対 して 同 じ効 果 を持 つ 性 染 色 体 の 突 然 変 異
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は、 常 染 色 体 に 生 じる よ りも しば しば 固 定 され る可 能 性 が あ る(Charlesworth　 et　a1.,

1987)。 本 種 の 混 発 地 個 体 群 の季 節 適 応 と化 性 の分 化 機 構 に み られ る光周 反応 の遺 伝 に

っ い て は さ ら に総 合 考 察 で 検 討 す る。

第2節 　 2化 型 と3化 型 の移行地帯 の個体群 にみ られる光周反応の遺伝分析

　 イネキモ グ リバ エの秋田系統 と愛知系統 を用いた夏休眠 と冬休眠の遺伝分析 の結果は、

2化 系統 と3化 系統 の光周 反応 の相違 が伴 性遺伝することを示 した(Takeda,1998>。 秋

田系統 と愛 知系統 は距 離 的 に離 れた個体群であ り、明瞭 な光周反 応の相違 に関す る遺伝

分析 には好 適であ った 。 しか し、2化 系統 と3化 系統の移行地帯 にみ られる混発地個体群

の季節適応 を理解 す る ため には、混発 地の個体群 による光周反応 の比較 が必要である。

愛知県稲 武 町で採 集 した2系 統 は、 それぞれ2化 系統 と3化 系統の 光周 反応 を示 す。 ここ

では、混発 地個体群 で ある稲武B系 統 と稲武T系 統 そ して青森県の平内系統 を供試 して、

それぞれの交雑F,とF2の 発育 を比較 し、 夏休眠 を含 む幼 虫期 間にお よぼ す光周期の影響

と冬休 眠誘 導の臨界 日長 について調査 した。

L夏 休 眠 を含 む 幼 虫期 間の 比 較

　 イネ キ モ グ リバ エ の 幼 虫 発 育 にお よぼ す 光 周期 の影 響 を解 析 す る た め、 卵期 は23℃ の

長 日(Ll5:D9)で 飼 育 した。 青 森 県 の平 内(HI)系 統 、 愛 知 県 の稲 武B(IB)系 統 と稲

武T(IT)系 統 に よ る そ れ ぞ れの 交 雑 は 、雌 雄各60匹 を集 団 で 飼育 した。 これ らの交 雑

に よっ て得 られ た 卵 か らの ふ 化 幼 虫 を供 試 した。 幼 虫期 の飼 育 温度 は23℃ と し、光 周期

はLl4:D10、 　L14 .S:D9.5そ してL15:D9の3段 階 と した 。 ふ 化幼 虫 の飼 育 と蠕 化 あ るい は

羽化調 査 は 、地 理 的 系 統 の 調 査 と同様 に行 った。 正 逆交 雑 に よるFlとF2の 発 育 期 間 は、

卵のふ 化 か ら成 虫 の 羽 化 ま で の期 間 と した 。発 育 期 間 の有 意性 検定 は、23℃ で の 蠕 期 間

を12日 と して幼 虫 期 間 を推 定 し、幼 虫 期 間 を対 数変換 した後 に行 っ た(F-test ,　t-test)。

(1)平 内 系 統 と稲 武B系 統

　HI系 統 は 、　L15.5:D8.5で 深 い夏 休 眠 が 誘 導 さ れ るが 、　L15:D9で 浅 い 夏 休 眠 が 誘 導 さ

れ、14 ,5時 間 以 下 の 日 長 で は 発 育 期 間 の 延 長 は み られ な い。 一 方 、IB系 統 は 、　L15:D9

で深い 夏 休 眠 が 誘 導 され 、 中 間 日長 にお い て も発 育期 間 が延 長 す る。
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　 HI系 統 とIB系 統 、 そ れ らの交 雑F!とFZの 発 育 期 間 をTable　 11に 示 す 。　L14:D10で は 、

HI系 統 のふ 化 か ら羽 化 ま で の発 育 期 間 は 雄 が27日 、 雌 が29日 で あ っ た。　IB系 統 の 発 育

期 間は そ れ ぞ れ37日(♂)と45日(♀)で あ った 。HI系 統 とIB系 統 の 正 逆 交 雑 で は異

なる発 育 期 間 を示 すF1雄 を生 じた が 、　F2雄 の幼 虫期 間 に は有 意 差 はみ られ なか った。 正

逆交雑 のF1雌 あ るい はF2雌 の発 育期 間 に は 交 雑 方 向 に よ る差 はみ られ ず 、 互 い に近 い値

を示 した。L14.5:D9.5の 場 合 、正 逆 交雑 に よ るF1雄 の発 育 期 間 は 交 雑 方 向 に よ って分 散

が異 な り、 平 均 発 育期 間 は そ れ ぞ れ の 母 親 側 に近 づ く傾 向 を示 した 。 一 方 、 正 逆 交雑 の

F1雌 あ るい はF2雌 の 発 育期 間 に は 交 雑 方 向 に よ る差 は み られ ず 、両 親 の 中 間 の値 を示 し

た。幼 虫 期 をLl5:D9と した 場 合 、　HI系 統 とIB系 統 の 発 育期 間 には顕 著 な相 違 が み られ

る・正 逆 交 雑 のFl雄 の発 育 期 間 は 、 交雑 方 向 に よっ て異 な った 。 しか し、　F2雄 の 発 育 期

間 には交 雑 方 向 に よ る差 は み られ な か っ た。 正逆 交 雑 のF1雌 あ るい はF2雌 の幼 虫期 間 に

は交雑 方 向 に よ る 違 い は み られず 、 そ の発 育 期 間 は70日 か ら80日 の 範 囲 を示 した。HI

系統 とIB系 統 の 交 雑 で は、 す べ て の光 周 期 に お い て正 逆 交 雑 に よるFl雄 の幼 虫 期 間 に有

意差が み られ た。 この 結 果 は、2化 系 統 間の 夏 休 眠 を含 む幼 虫期 間の 相 違 も伴 性 遺伝 す

るこ とを示 す 。

　Fig.54にHI系 統 とIB系 統 の 交 雑F1とF2の 平 均 幼 虫 期 間(対 数 値)の 中 間親 か ら の偏

差 を示 した 。 正 逆 交 雑 のFI雄 は、　L14:D10とL14.5:D9.5でHI系 統 に近 づ く傾 向 を示 した

が、L15:D9で はIB系 統 に近 い 幼 虫 期 間 を示 し た。　F2雄 は、　L14:D10で はHI系 統 に や や

近づき、L14.5:D9.5で は 両 親 の中 間 を示 し、　LI5:D9で はIB系 統 に近 づ く傾 向 を示 した。

一 方
、F1雌 の幼 虫 期 間 は 中 間 親 に 近 い 値 を示 し たが 、　L14:D10で はHI系 統 に 近 く、

L15:D9で はIB系 統 に 近 づ く傾 向 を示 した 。 また 、　F2雌 もF1雌 と 同 じ傾 向 を示 した 。 こ

れ らの結 果 は 、HI系 統 とIB系 統 の 幼 虫 期 間 の 相 違 には 、　X染 色 体 上 の遺 伝 子 と と もに常

染色体上 の遺 伝 子 が 関 与 す る こ と を示 す 。

(2)平 内 系 統 と稲 武T系 統

　HI系 統 とIT系 統 の 交 雑子 世 代 の 発 育 にお よぼ す 光 周期 の 影 響 をTable　 12に 示 す 。　HI系

統 とIT系 統 の 発 育期 間 は 、　L14:DlOとLl4.5:D9.5に お い て顕 著 に異 な っ た。 す べ ての光

周期 にお い て 、正 逆 交 雑のF,雄 の 発 育 期 間 には 交雑 方 向 に よる有 意 差 が み られ た が 、F、

雄には交 雑 方 向 に よる 違 い はみ られ なか っ た 。 正 逆交 雑 のF1雌 で は、　Ll4.5:D9.5に お い

て・交雑 方 向 の 違 い に よって 発 育 期 間 に有 意 差 が み られ た。 こ れ に対 して、 正 逆 交雑 の

一116-一



T
ab

le
 1

1.
 R

es
ul

ts
 o

f 
cr

os
se

s 
be

tw
ee

n 
 th

e 
no

rt
he

rn
 (

H
I)

 a
nd

  s
ou

th
er

n 
(I

B
) 

 b
iv

ol
tin

e 
st

ra
in

s 
of

 C
. 

or
yz

ac
 

   
de

ve
lo

pm
en

t 
un

de
r 

th
re

e 
di

ff
er

en
t 

ph
ot

op
er

io
ds

 a
t 2

3t
sh

ow
in

g 
 

th
e 

m
od

e 
of

 
in

he
ri

ta
nc

e 
of

 
la

rv
al

M
al

e
Fe

m
al

e

 
Ph

ot
op

er
io

d

Pa
re

nt
 

 O
r 

C
ro

ss
 

x

M
ea

n 
du

ra
tio

n 
fr

om
 

ha
tc

hi
ng

 t
o 

em
er

ge
nc

e 

   
 

(D
,  

da
y)

 
M

ea
n 

du
ra

tio
n 

of
 

   
   

  
th

e 
la

rv
al

 s
ta

ge
 

lo
g 

 (D
-I

2)
 

V
ar

ia
nc

e

 
M

ea
n 

du
ra

tio
n 

fr
om

 
ha

tc
hi

ng
 t

o 
em

er
ge

nc
e 

   
 

(D
, 

da
y)

 
M

ea
n 

du
ra

tio
n 

of
 

   
  

th
e 

la
rv

al
 

st
ag

e 

lo
g 

(D
-1

2)
  

V
ar

ia
nc

e

 
L

14
:D

IO

 
L

14
.5

:D
9.

5

 
L

I5
:D

9

Pa
re

nt

 
F,  
F,

Pa
re

nt

 
F,

 
F,

Pa
re

nt

 
F,

 
F,

H
IX

H
I 

IB
X

IB

H
IX

IB
 

IB
X

H
I

 
H

IX
IB

 

 I
B

X
H

I

 
H

IX
H

I 

 IB
X

IB

H
IX

IB
 

 I
B

  X

H
I 

X
  

IB
 

 
IB

X
H

I

H
IX

H
I 

IB
X

IB

 
H

IX
IB

 

 I
B

X
H

I

 
H

IX
IB

 

 I
B

X
H

I

27
.4

 

37
.0

27
.4

 

30
.0

30
.3

 

29
.4

26
.3

 

63
.2

30
.2

 

38
.6

42
.4

 

37
.2

35
.4

 

10
4.

2

74
.6

 

10
3.

1

78
.2

 

76
.2

1.
18

 

1.
38

 1
.1

8*
* 

1.
25

1.
26

 

1.
24

1.
15

 

1.
65

1.
25

 

1.
41

1.
43

 

1.
37

1.
36

 

1.
93

1.
76

**
 

1.
94

1.
77

 

1.
78

0.
00

30
**

 

 0
.0

14
5

0.
00

30
 

0.
00

31

0.
00

64
 

0.
00

50

0.
00

32
**

 

0.
04

70

 
0.

00
51

**
 

 0
.0

12
6

0.
03

58
 

 0
.0

21
7

0.
00

77
**

 

0.
03

35

0.
03

40
 

 0
.0

21
9

0.
04

95
 

0.
02

88

28
.5

 

44
.8

32
.9

 

32
.3

33
.6

 

34
.8

30
.9

 

74
.0

46
.7

 

42
.1

47
.4

 

52
.6

48
.2

 

10
2.

2

93
.8

 

95
.4

92
.7

 

86
.2

1.
22

 

1.
50

1.
31

 

1.
30

1.
33

 

1.
35

1.
27

 

1.
76

1.
52

 

1.
47

1.
51

 

1.
57

1.
55

 

1.
92

1.
89

 

1.
91

1.
89

 

1.
85

 
0.

00
09

**
 

0.
01

01

0.
00

49
 

0.
00

40

0.
00

56
 

0.
00

62

0.
00

25
**

 

0.
03

02

 
0.

01
32

 

0.
01

09

0.
02

92
 

0.
02

86

0.
00

93
**

 

 0.
03

18

0.
02

48
 

 0
.0

14
5

0.
01

62
 

 0
.0

21
5

 1
) 

T
he

 
du

ra
tio

n 
of

 
th

e 
la

rv
al

 
st

ag
e 

is
 c

al
cu

la
te

d 
by

 t
he

 
du

ra
tio

n 
fr

om
 

ha
tc

hi
ng

 
to

 e
m

er
ge

nc
e 

(D
) 

an
d 

 t
he

 
m

ea
n 

du
ra

tio
n 

of
 t

he
 

   
pu

pa
l 

st
ag

e 
(1

2 
da

ys
).

 
T

he
 

va
lu

e 
is

 t
ra

ns
fe

rr
ed

 
to

  l
og

ic
) 

be
fo

re
  

th
e 

ca
lc

ul
at

io
n 

of
 t

he
 

m
ea

n 
an

d 
va

ri
an

ce
. 

 
2)

  A
st

es
is

ks
 

sh
ow

 
th

e 
si

gn
if

ic
an

t 
di

ff
er

en
ce

 
in

 e
ac

h 
co

lu
m

.  
*,

 P
 <

 0
.0

5;
  

**
, 

P 
<

 0
.0

1.



Fig. 54. Deviation in the mean duration of the larval stage (log day) of F1 and F2 hybrids from midparent 

     of the two bivoltine strains (Hiranai, HI and Inabu-B, IB) of C. oryzae under three different 

     photoperiods. Vertical bars indicate ± 2SE. Upper and lower panels indicate male and female 
     progenies, respectively. Larval photoperiods are shown in the upper side of the panels. 
      Triangles,  F1; Squares, F7.
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Fig. 55. Deviation in the mean duration of the larval stage (log day) of F
1 and F2 hybrids from midparent 

     of the bivoltine (Hiranai, HI) and trivoltine (Inabu-T, IT) ecotypes of C. oryzae under three 
     different photoperiods. For others, see Fig. 54.
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F2雌 で は すべ ての 光 周 期 にお い て発 育期 間 に有 意 差 が み られ た 。2化 系 統 と3化 系 統 の 幼

虫発 育 に み られ る光 周 反 応 の 相 違 が伴 性 遺 伝 す る場 合 、F1雄 は 交 雑 方 向 に よっ て 異 な る

発 育 を示 し、F2雄 の 発 育 に は有 意差 はみ られ ない 。 また 、　F雌 で はX染 色 体 上 の 対 立 遺

伝子 の優 劣 関係 に よ って 発 育 が 決定 され る。 上 記 の 結 果 は、HI系 統 とIT系 統 の 幼 虫 発 育

にみ られ る光周 反 応 の 相 違 もX染 色 体上 の 遺 伝 子 に よ っ て決 定 され る こ とを示 す。

　 Fig.55はHI系 統 とIT系 統 のFlとFZの 幼 虫 期 間(対 数 値)の 中 間 親 か らの偏 差 を示 す 。

幼 虫期 間 の相 違 がX染 色 体 上 の 遺 伝 子 に よ っ て支 配 され る こ とか ら、F1雄 の平 均 幼 虫期

間は そ れ ぞ れ の母 親側 の 雄 に近 い値 を示 す 。 しか し、Ll4:DlOで のF1雄 はHI系 統 に近 づ

く傾 向 を示 し、L14.5:D9.5で は両 親 の 中 間 に 近 づ く傾 向 を 示 し た 。 こ れ に対 して 、

LI5:D9で のF1雄 は興味 深 い 反応 を示 した 。　L15:D9で はHI系 統 は 浅い 夏 休 眠 が 誘導 され 、

HI系 統 雄 とIT系 統 雄 の幼 虫期 間 に は顕 著 な差 は み られ な か っ た(Table　 l2)。 しか し、

F,の 幼 虫期 間 には 交雑 方 向 に よる顕 著 な差 が み られ 、F1(HI♀ ×IT♂)雄 は 両 親 よ り

も有 意 に長 い幼虫期 間 を示 した が、 その 逆交 雑 のF1雄 はIT系 統 に近 い幼 虫期 間 を示 した。

さ らに ・F2雄 も両 親 よ りも長 い幼 虫 期 間 を示 し、 そ の幼 虫 期 間 は正 逆 交 雑 に よ るF1雄 の

中間の 値 を示 した 。

　 L14:D10で のF,雌 の結 果 はHI系 統 の遺 伝 子 が や や優 性 であ る こ とを示 し、　L14.5:D9.5

で はIT系 統 の 遺伝 子 が や や 優 性 とな っ た 。　Ll5:D9で のF雌 は 、 両 親 よ りも長 い幼 虫期

間を示 した。F2雌 はL14:D10に お いてF,雌 よ りも中 間親 に近 づ く傾 向 を示 した。 しか し、

正逆 交 雑 のF2雌 に は交 雑 方 向 に よ る有 意差 が み られ 、 そ れ ぞ れ の 母 親 側 に近 づ く傾 向 を

示 した 。2化 系 統 と3化 系 統 の 交 雑 で あ るHI系 統 とIT系 統 の 交 雑 で は 、2化 系 統 間 の交 雑

よ りも、X染 色 体 上 の 対 立 遺 伝 子 が光 周 反 応 の相 違 に重 要 な役割 を持 つ と推 定 され た。

(3>稲 武B系 統 と稲 武T系 統

　 Table　 13にIB系 統 とIT系 統 の交 雑F1とF2の 発 育 期 間 とそ の 分 散 を示 した。　Ll4:DlOで

は・ 正逆 交雑 のF,の 発 育 期 間 に有 意 差 が み られ 、F2雄 で は そ の分 散 が 異 な った 。　F1雌

の幼 虫期 間 に は交 雑 方 向 に よ る有 意 差 はみ られ なか った が 、正 逆 交 雑 のF2雌 の発 育期 間

には有意 差 が み られ た 。L14 .5:D9.5で は、　F1雄 の 発育 期 間 の分 散 に交 雑 方 向 に よる 有 意

差が み られ たが 、 互 い に近 い 幼 虫期 間 を示 した。 正 逆 交雑 のF2雄 の 発 育 期 間 に は 交 雑 方

向に よる 有 意差 はみ られ な か った。 この 光 周 期 で は 、IB系 統 雌 とIT系 統 雌 の 発 育 期 間 に

は有 意差 が み られ たが 、 正 逆 交 雑 のF1雌 あ る いはF2雌 の発 育 期 間 に は 有 意 差 は み られ な
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Fig. 56. Deviation in the mean duration of the larval stage (log day) of F
1 and F2 hybrids from 

      midparent of the two strains (Inabu-B,  EB and Inabu-T, IT) from the transitional zone of C. oryzae 
      under three different photoperiods. For others, see Fig. 54.
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か った 。Ll5:D9で は 、　IB系 統 は非 常 に深 い 夏 休 眠 が 誘導 され 、 雄 の 発 育 期 間 は104日 と

な った 。 一 方 、IT系 統 雄 の 長 日下 で の 発 育期 間 は40日 程 度 で あ った 。　F1雄 は正 逆 交 雑 に

よ って発 育 が 異 な り、 そ れ ぞ れ の 母 親側 の 雄 に近 い 幼 虫期 間 を示 した。 しか しなが ら、

F2雄 に は 交 雑 方 向 に よる幼 虫期 間 の 差 は み ら れ なか った ・ これ に対 して 、正 逆 交 雑 のF1

雌 で は そ の 分 散 に有 意 差 が み られ た が 、 互 い に近 い 幼 虫期 間 を示 した。F2雌 で は 正 逆 交

雑 に よ っ て幼 虫 期 間 に有 意差 が み られ 、F1雌 よ り もそ れ ぞ れ の 母 親 側 に近 づ く傾 向 が み

られ た 。

　 Fig.56にIB系 統 とIT系 統 の 交 雑子 世代 の幼 虫 期 間(対 数 値)の 中 間親 か らの偏 差 を

示す 。Ll4:DlOで は 、　F,雄 は そ れ ぞ れ の 母 親 側 の 雄 に近 い幼 虫 期 間 を示 し、　F2雄 で は 両

親の 中 間 に近 い 幼 虫 期 間 を示 した。F1雌 は 両 親 の 中 間 の 幼 虫期 間 を示 し、　FZ雌 で は そ れ

ぞれ の 母 親 に近 づ く傾 向 を示 した。Ll4.5:D9.5で は 、　F1雄 とF2雄 は 両 親 よ りも幼 虫期 間

が延長 した 。 同 様 に 、F1雌 とF2雌 も 両 親 よ り も長 い 平 均 幼 虫期 間 を示 した 。　L】5:D9で

は、F】雄 とF2雄 の 幼 虫期 間 は伴 性 遺 伝 を示 し、　F1雄 は そ れ ぞ れ の母 親 側 に近 づ き、F2雄

は両親 の 中 間 よ りや やIT系 統 に近 い幼 虫期 間 を 示 した 。　F1雌 で は 、　X染 色 体 上 の対 立遺

伝子 の優 劣 関 係 に よっ て幼 虫期 間 が 決 定 され 、LI5:D9で はF1雌 はIT系 統 に近 づ き、3化

系統 の遺 伝 子 が 優 性 を示 した。 そ して 、F2雌 で はF雌 よ り もそ れ ぞ れ の 母親 側 に近 づ く

傾向 を示 した 。 こ の よ うに、IB系 統 とIT系 統 の 長 日下 で の幼 虫 発 育 の違 い は 、主 にX染

色体上 の対 立 遺 伝 子 に よ っ て支 配 され る。

(4)羽 化 率 と性 比

　 そ れ ぞ れ の 光 周 期 にお け る親 系 統 と交雑FlとF2の 羽 化 率 と羽 化 成 虫 の 性 比 をTable　 I4

に示す 。L14:D10で は親 系 統 の 生 存 率 は78%か ら83%で あ った 。 す べ て の交 雑F1とF2の

生存率 は 、85%か ら96%の 高 い 値 を示 した 。Ll4.5:D9.5の 場 合 、　 HI系 統 の 生 存 率 は87

%で あ っ た が 、IB系 統 とIT系 統 の 生 存 率 は そ れ ぞ れ36%と69%で あ っ た。　IB系 統 とIT系

統 の発 育 は 、L14.5:D9.5で 顕 著 に 抑 制 され 、 発 育 遅 延 に よ って 生 存 率 が 低 下 した 。

L14.5:D9 .5で のIB系 統 とIT系 統 の交 雑F1の 生 存 率 は72%と96%で あ りIB系 統 よ り も有

意 に高 い生 存 率 を示 した 。 ま た、 こ れ らの系 統 とHI系 統 の 間 で の 交 雑 に よ る生存 率 は 、

Flで 高 くFZで 低 下 す る傾 向 が み られ た。　Ll5:D9で は、　HI系 統 とIT系 統 の 生存 率 は80%

以上 であ っ た が 、IB系 統 の そ れ は29%で あ っ た。　IB系 統 と他 の 系統 の 間 の 交雑 子 世 代 の

生存率 は 、IB系 統 の 生 存 率 よ り有 意 に 高 くな っ た。
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　 親 系 統 の 性 比 は 、 光 周 期 に よ って 生 存 率 に大 きな変 化 が み られ る に もか か わ ら ず 、

0.5(雌 成 虫 数1全 成 虫 数)に 近 い値 を示 した 。 また 、 これ らの系 統 間 で の36組 の 交 雑F,

とF2に お い て 、5組 の性 比 は0.5か ら異 な った が 、 性比 の偏 りに は 一定 の 傾 向 は み られ な

か った 。

2.冬 休 眠 誘 導 の 臨 界 日長

　 親 系 統 と交 雑 子 世 代 の卵 期 は20℃ と し、 卵 期 の 光 周 期 はLl3:D11、 　Ll3.5:DlO.5そ し

てL14:DlOの3段 階 と した 。 ふ 化 幼 虫 は、 イ ネ品 種 建梅 倭 の幼 苗 に 食 入 させ 、20℃ の 短

日条 件(L12:Dl2)で 飼育 した。 ふ 化 幼 虫 の 飼 育21日 後 に1齢 幼 虫 で あ っ た 個 体 を休 眠

虫 と した(Takeda,1996)。 こ れ らの 休 眠 虫 と非 休 眠 虫(2齢 幼 虫 か ら蠕)は 、継 続 飼

育す る こ とに よ っ て 羽 化 させ た(Takeda,1998>。 羽 化 成 虫 につ い て は雌 雄 を判 別 し、

休 眠虫 と非 休 眠 虫 そ れ ぞ れ の性 比 を求 め た。

　 HI系 統 は 、14時 間 以 下 の 日長 で 高 い 休 眠 率 を 示 した(Table　 l5)。IB系 統 は 、

Ll3:Dllで の休 眠 率 は84%で あ ったが 、 日長 の増 加 に した が って休 眠 率 が 低 下 した 。　IT

系統 は、L13:DIIで50%の 個 体 が休 眠 したが 、13.5時 間 と14時 間 の 日長 で の 休 眠 率 は 著

しく低 下 した。

　 HI系 統 とIB系 統 のF1で は、　L13.5:D10.5に お いて交 雑 方 向 に よ って 休眠 率 が 異 な った 。

しか し、 他 の 光 周 期 で は 正 逆 交雑 のF1の 休 眠率 に有 意 差 は み られ な か った 。 また 、正 逆

交 雑のF2に は 、 いず れ の光 周 期 に お い て も交 雑 方 向 に よ る休 眠 率 の 違 い は み られ な か っ

た。HI系 統 とIT系 統 で は 、 すべ て の光 周 期 に お い て正 逆 交 雑 のF,は 異 な る休 眠率 を示 し

た。 この よ うに、HI系 統 とIT系 統 の冬 休 眠 誘 導 の違 いは伴 性 遺伝 す る こ とが示 され た 。

これ に対 してF2で は 、 交 雑 方 向 に よる 相 違 は み られ なか った 。　IB系 統 とIT系 統 の 交 雑 で

は、正 逆 交 雑 に よるF1の 休 眠 率 には 有 意差 は み られ なか った が 、13時 間 と13.5時 間 の 日

長で の正 逆 交 雑 のF2の 休 眠 率 には 有 意差 が み られ た。

　 Fig.57にHI系 統 とIB系 統 、 そ れ らのF1とF2の 雌 雄 別 の 休 眠 率 を示 す 。 これ ら の休 眠

率 は、休 眠 虫 と非 休 眠 虫 の 性 比 か ら雌 雄 別 の休 眠率 を推 定 した 。HI系 統 とIB系 統 の 正 逆

交雑 に よるF,雄 は そ れ ぞ れ の 光 周期 で 異 な る 休 眠率 を示 した が 、F、(IB♀ ×HI♂)雄 は

HI系 統 に近 づ く傾 向 を示 した。　F2雄 には 交雑 方 向 に よる違 い はみ られ ず 、 両 親 の 中 間 の

休 眠 率 曲線 を示 した 。F1雌 とF2雌 の 休 眠 率 曲 線 は 、 両 親 の 中 間 の 反 応 を示 した が 、

一12G-一



Table 15. Effect of photoperiod during the egg stage on the incidence of winter diapause in 
three geographic strains (Hiranai, HI; Inabu-B, IB; Inabu-T,IT), and their  F, and  F, 
hybrids of C.  oryzae

Parent 

 Or 

Cross

-g x
% of diapause (no. of insects)

L13:D11 L13.5:D10.5  L14:D10

Parent 

 F, 

 F, 

 F, 

 F. 

 F, 

 F.

HIXHI 

 IB X  IB 

IT X IT 

 IB X HI 

HIXIB 

 IB X HI 

HIXIB 

IT X HI 

HIXIT 

IT X HI 

 HIXIT 

ITXIB 

 IB X IT 

 ITXIB 

 IB  X  IT

 100.0  (100) 
83.8 (105) 

 50.4  (117) 

100.0 (116) 
99.1 (112) 
97.2 (107) 
97.8 (135) 

98.3 (115)* 
85.5 (117) 
94.8 (115) 
89.0 (109) 

94.9 (118) 
 88.0  (117) 
 94.0  (116)* 
 83.2  (113)

92.4 (104) 
36.8 (106) 
5.9 (118) 

93.4  (106)* 
76.7 (115) 
78.9 (114) 
84.7 (111) 

89.7 (117)* 
59.0 (156) 
62.7 (102) 
51.9 (108) 

 65.0  (119) 
40.5 (116) 
50.0 (106)* 
25.2 (139)

92.7 (101) 
2.2 ( 93) 
1.0 (102) 

52.2 (157) 
 44.9  (118) 

37.1 (124) 
30.8 (107) 

50.0 (168)* 
1.4 (145) 

30.8 (117) 
17.6 (102) 

3.5 (114) 
0.0 (115) 
2.2 ( 89) 
7.8 (115)

 1) Asterisks show significant difference between the parents, Ft and F2 hybrids ( y 2-test, P < 0.05).
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Fig. 57. Effect of photoperiod during the egg stage on winter-diapause incidence in each sex of the 
     two bivoltine strains (HI and IB) and their F1and F2 hybrids of C. oryzae. Eggs were kept 

      under three different photoperiod at  20°C. The larval stage was reared on rice seedlings 
      under L12:D12 at  20°C for maintainning diapause. The developmental stages were 

      determined at day 21 after hatching, and the first instars were regarded as winter diapause.
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Fig. 58. Effect of photoperiod during the egg stage on winter diapause incidence in each sex of the 
 bivoltine and trivoltine strains (HI and  IT) and their F1 and F2 hybrids of C. oryzae. For 

      others, see Fig. 57.
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Fig. 59. Effect of photoperiod during the egg stage on winter diapause incidence in each sex of the 
     two strains  (TT and  TB) from the transitional zone and their  F

1 and F2 hybrids of C. oryzae. 
      For others, see Fig. 57.
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Ll3:DllとLl3.5:DlO.5で はHI系 統 に 近 づ き、Ll4:D10で はIB系 統 に近 づ く傾 向 を 示 し

た。 こ れ らの 結 果 は 、2化 系 統 間 に み られ る冬 休 眠誘 導 の 違 い にはX染 色 体 上 の遺 伝 子

と常 染 色 体 上 の 遺 伝 子 が 関与 す る こ とが示 され た 。

　 HI系 統 とIT系 統 の正 逆 交雑 に よ るFl雄 の休 眠 反 応 曲線 は交 雑 方 向 に よ っ て異 な り、 そ

れ ぞ れ の 母親 側 に 近 い 曲線 を示 した(Fig.58)。 そ して 、正 逆 交 雑 のF2雄 は 互 い に近

い休 眠率 を示 し、 そ の 休 眠 反 応 曲線 は両 親 の 中 間 を示 した 。 正逆 交 雑 のF1雌 の 休 眠率 曲

線 は 、 互 い に 近 い 曲線 と な っ た。 こ れ らの 雌 で は 、Ll3:DllとLl3.5:DIO.5でHI系 統 に

近 づ き、L14:D10で はIT系 統 に近 づ い た。 そ して 、 正逆 交雑 のF2雌 の 休 眠 率 曲線 は、 そ

れぞ れ の 母 親 側 に近 づ く傾 向 を示 した。 これ らの結 果 は 、HI系 統 とIT系 統 の 冬 休 眠 誘 導

にみ られ る光 周 反応 の相 違 は、 主 にX染 色 体 上 の 遺伝 子 に よ って 支 配 さ れ る こ とを示 す 。

　 IB系 統 とIT系 統 の 正 逆 交 雑 に よ るF1雄 は 交雑 方 向 に よ っ て異 な る休 眠 率 曲線 を示 した

が 、F,(IB♀ ×IT♂)雄 はL13:D11とL13.5:DIO・5に お い て両 親 よ り もや や高 い 休 眠 率

を示 した(Fig.59)。 これ らの 光 周 期 にお い て は・F2雄 もIB系 統 とほ ぼ 同 じ休 眠 率 を

示 した 。 正 逆 交 雑 のF1雌 は互 い に近 い休 眠 率 曲線 を 示 し・Ll3:D11とL13・5:D10・5で は

IB系 統 よ りもや や 高 い休 眠率 を示 した 。 また 、　F2(IB♀ ×IT♂)雌 も これ らの光 周期 に

お いてIB系 統 よ り もや や高 い休 眠率 を示 した。 混 発 地 の2化 系 統 と3化 系 統 の 冬 休 眠誘 導

の光 周 反 応 にみ られ た 相 違 は 、 正逆 交雑 に よるF1雄 の 反応 に相 違 が み られ た こ とか ら伴

性遺 伝 の 関与 が 示 さ れ るが 、 同 時 に常 染 色 体 上 の 遺 伝 子 の 関 与 も示 唆 され た 。

3.考 察

　 HI系 統 はL15.5:D8.5で 深 い夏 休 眠が 誘 導 さ れ るが 、　L15:D9で の 夏 休 眠 は浅 く な る。

混発 地 のIB系 統 は 長 日 と中 間 日長 で深 い夏 休 眠が 誘 導 され る。 これ に対 して 、混 発 地 の

IT系 統 は 長 日で 発 育 し、 中 間 日長 で深 い夏 休 眠 が 誘導 され る。

(1)2化 系 統 問の 光 周 反 応 の 相 違 に 関 す る遺 伝 分 析

　 HI系 統 とIB系 統 の 交 雑 結 果 は 夏 休 眠 と冬 休 眠 の 臨 界 日 長 が 明瞭 に 異 な る2化 系 統 間 の

光周 反応 の相 違 も伴 性 遺 伝 す るが 、2化 系 統 と3化 系 統 の 交 雑 に比 べ て常 染 色体 上 の遺 伝

子の 影響 が大 きい こ とが 示 され た。F1雄 のX染 色 体 は母 親 に由 来 す る が 、　LI4二D10で の

F,(IB♀ ×HI♂)雄 の 発 育 はHI系 統 に 近 く、Ll5:D9で のF、(HI♀ ×IB♂)雄 の 発 育 は

HI系 統 よ りも著 し く延 長 した。 こ れ らの結 果 は 、常 染 色 体 上 の 遺伝 子 の 相 加 的 効 果 あ る
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い は優 性 効 果 を示 唆 す る。 また 、 交 雑 後 代 の冬 休 眠誘 導 の 臨 界 日 長 は両 親 の 中 間 を示 し

たが 、 短 日側 で はHI系 統 に近 く、 長 日側 で はIB系 統 に近 くな る傾 向 を示 した 。 この よ う

に、2化 系 統 間のF1とF2で は 夏 休 眠 と冬 休 眠 の 臨界 日長 が 両 親 の 中 間 と な った 。

(2)2化 系 統 と3化 系 統 の 光 周 反 応 の相 違 に 関 す る遺 伝 分 析

　 HI系 統 とIT系 統 の交 雑 は2化 系 統 と3化 系 統 の 交雑 で あ り、 光 周 反 応 の 相違 は伴 性 遺 伝

す る。 この 結 論 は 、 秋 田系 統 と愛 知 系 統 の 光周 反応 の 相 違 が 主 にX染 色 体 上 の 遺 伝 子 に

支配 さ れ る とす る 結 果(Takeda,1998)と 一 致 す る 。HI系 統 はLl5:D9で 浅 い 夏休 眠 が

誘導 され るが 、 そ の発 育 期 間 とIT系 統 の発 育期 間 には 相 違 は み られ なか った 。 しか し、

F1(HI♀ ×IT♂)雄 の 発 育 期 間 は両 親 に比 べ て著 しい 延 長 を示 し、　F1(HI♀ ×IT♂)雄

の発 育 期 間 とHI系 統 とIB系 統 の 交 雑 に よるF1(HI♀ ×IB♂)雄 の発 育期 間 には有 意 差 は

み られ な か っ た(t-test,　 P>0.05)。 こ れ らのF,雄 のX染 色 体 は 、 母 親 で あ るHI系 統 に

由来 す る。 す な わ ち 、F1(HI♀ ×IT♂)雄 の発 育 期 間 の 延 長 は 、　HI系 統 に由来 す るX染

色体 上 の 遺 伝 子 とIT系 統 に 由来 す る常 染色 体 上 の遺 伝 子 に よる 非相 加 的効 果 を示 す 。 同

様 に、HI系 統 とIT系 統 のX染 色 体 をヘ テ ロに持 つF雌 も両 親 よ り長 い発 育 期 間 を示 した 。

HI系 統 とIT系 統 の 交 雑 子 世代 の 冬 休 眠 誘 導 の 臨界 日長 の 相 違 は 主 にX染 色 体 上 の 遺 伝 子

に支 配 され て い た。

(3)混 発 地 の2化 系 統 と3化 系 統 の遺 伝 分 析

　 混 発 地 のIB(2化)系 統 とIT(3化)系 統 の発 育 は長 日で顕 著 に異 な るが 、 中間 日長 で

は互 い に近 い 発 育 を示 す 。 両 系 統 の 交 雑 子 世代 の反 応 は 、長 日で の発 育 期 間 は主 にX染

色体 上 の 対 立 遺 伝 子 に よ って 決 定 さ れ る こ とを 示 し、FI雌 の 反 応 は3化 系 統 の 遺 伝 子 が

優性 であ る こ とを示 した。 これ らの結 果 は 、秋 田系 統 と愛 知 系 統 の交 雑 結果 と一 致す る 。

HI系 統 と 混 発 地 の2系 統 の 交 雑 結 果 も、IB系 統 とIT系 統 の 常 染 色 体 上 の 遺 伝 子 に は顕 著

な相違 が ない こ と を示 した 。 しか し、L14.5:D9.5で のF,とF2の 発 育 期 間 は両 親 よ りも明

らか に延 長 し、 超 優 性 と考 え られ る結 果 を示 した。 この 発 育 期 間の 延 長 は、F1とF2の 生

存率 の 上 昇 に よ っ て発 育 期 間 の 長 い 個 体 が 増 加 した結 果 と推 定 され る。IB系 統 の 冬 休 眠

誘導 の 臨 界 日長 はIT系 統 の そ れ よ り も30分 程 度 長 くな っ たが 、 この 臨界 日長 の 相違 は 自

然条件 下 の9月 中 旬 で は10日 程 度 の ず れ で あ る。 さ らに 、 両 系 統 の 交 雑 後 代 の冬 休 眠誘

導の臨 界 日長 は 、IT系 統 よ りは長 く、IB系 統 とほ ぼ 同 じで あ っ た。

　 混発 地 の2化 系 統 と3化 系 統 で は 長 日(Ll5:D9)で の 発 育 期 間が顕 著 に異 な り、 こ の
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相違 は主 にX染 色体 上 の遺伝 子 に支 配 されてい る。混発地個体群 の発育 は長 日条件下で

二極化 し、それ よ りもやや短い 日長 では深い 夏休 眠が誘 導 される。混 発地の2化 系統 の

第1世 代 の幼 虫 と3化 系 統の第2世 代 の幼虫の夏休眠 は、光周期 に対 してほぼ同 じ量的反

応 を示す。 さらに、交 雑 後代 は両親 の中間 よ りもやや長 い冬休眠 誘導の臨界 日長 を持 つ

ことによって、混発地 での秋か ら冬 にかけての季節変化 に適応 しでい る と推定 した。
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第7章 　 総 合考 察

　温帯 に生息す る植食 性昆虫の生活史 は発育に好 適 な季節 と寄主 植物の季節変化 に同期

化(synchronize)し 、発育 に不適 な季節 を休眠 状態で 経過す るこ とに よっ て維持 され

てい る。環境条件の な かで もっ とも重要 なもの は温度であ り、温 度 は昆 虫の発育 を直接

的に支配する とともに休 眠の誘導 ・維持の光周反応 に も影響す る。 また、緯度 あ るいは

標高 による温度 の違 い は、昆 虫を取 り巻 く生物的環境 に対 して もそれぞれの季節 変化に

応 じた勾配変異 を もた らす。

　 イネキモ グリバエの2化 系統 の生活 史は発 育好適期 間の短い 日本 の北部に適 応 し、幼

虫は冬 寄主 と夏寄主 の幼穂 を摂食 して発育す る。一方 、3化 系 統 の生 活 史は暖地 での発

育好適期 間 を利用 し、幼 虫は心葉 の摂食 と幼穂の 摂食 によって夏寄 主で2世 代 を経 過す

る。 ここでは、本種 の発 育 と休 眠に よる季節適応 とその進化的要 因について解析 し、連

続 した生息環境の勾配 変化 に生 じた不連続 な化性(年 間世代数)の 分化機構 を考察する。

1.イ ネ キモ グ リバエ の3つ の タ イプ の 休 眠 に よる季 節適 応

　 イネ キ モ グ リバ エ の 幼 虫 には 、 日 長 と寄 主 植 物 の 生 育 ス テ ー ジ に よ って3タ イ プの休

眠が誘 導 され る。 これ らの 休 眠 の 維 持 あ るい は 覚 醒 も、 日長 あ る い は 寄 主植 物 の 生 育 ス

テ ージ に よって決 定 され る。

(1)2化 系 統 と3化 系 統 の3タ イ プの 休 眠 に よる 季節 適応

　本種 の 日長 感受 期 は 卵 期 と幼 虫期 で あ り、感 受 期 の 日長 と寄 主 イ ネ の 生 育 ス テ ー ジに

よって3タ イ プの休 眠 が 誘 導 され る。

①1齢 幼 虫期 の 冬 休 眠

　 1齢 幼 虫 期 の 冬休 眠 は、 いず れ の 系 統 にお い て も卵 期 の 短 日に よ っ て 誘 導 され 、 幼 虫

期 の短 日に よって 維 持 さ れ る。 幼 虫 期 の 長 日 は冬 休 眠 を覚 醒す る が 、 越 冬 世代 の 幼 虫 の

冬休眠は冬 至 過 ぎ に覚 醒す る。 冬 休眠 が 覚 醒 され た 幼虫 は 日長 に対 す る反応 を消失 す る。

② 若齢幼 虫期 の 夏 休 眠

　卵 期が 長 日の場 合 、 幼 虫 の発 育 と休 眠 は 日長 と寄 主 イ ネの 生 育ス テ ー ジに支 配 され る。

2化 系 統 の 幼 虫 は、 長 日 と5期 以 上 の イネ茎 で 若 齢 期 に夏 休 眠 が 誘 導 さ れ る。3化 系 統 の

幼虫 は長 日 と6葉 期 ま で の イネ茎 で発 育す るが 、 中 間 日長 と7葉 期 以 上 の イ ネ茎 で 若 齢 期
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に夏休眠す る・若齢幼 虫期 の夏休眠は・ 日長 にかかわ らず夏寄主 の幼 穂 の摂創 こよって

　覚醒する。

③老熟幼虫期の夏休眠

　 卵期 が長 日の場合・2化 系統 の幼 虫1ま長 日で老糊 の夏休眠が誘導 され、3化 系 統の幼

虫は中間 脹 に よって老熟期の夏休眠力§舗 され る.老 熟幼蜘 の夏休 眠は、 脹 の短

縮 によって覚醒す る。

　 (2)2化 系統 と3化 系統 の光周反応 に よる季節適応

　 本 種 の 発 育 と休 眠 は・ 寄 主 植 物 の 季 節 変 イヒに醐 化 す る方 向 で 進 化 した(T。k,da　 and

Nagata・1992)・2化 系統 と3イヒ系統 の幼虫 の3タ イプの休眠 に よる季負行適応 を
Fig.6。 に

示す・ この図には・細 市 と名古屋市の 脹(醐 鰭 の時間 と して45分 を加 算)と 半

旬別の平均 気温(1951年 一198・ 年の平均値)が2・ ℃以上 の鯛 を示 す
。

2化 系統 の越冬後 の幼 虫は5月 上 中旬1こ冬寄主の塘 を摂 食 して鮪 す る
.越 勾 麦の幼

虫は 日長 に対す る反応 を消失 し・長 日条件下で踊 化 する.3化 系 統 の越勾 麦の幼虫 も日

長 には反応せ ず・4月 下旬 か ら5月 中旬 の中間 脹 で靴 す る
。越冬後 の幼 蛭 育 は温度

と冬寄主の 出欄 によって決定 され るが
・3化 系統 の触 は2化 維 の幼 虫 よ りも早 く発

育する(岩 田,1963)。

2化 系統の越冬世代の成虫 は・6月 下旬 一7月 上旬 にイネ茎 に産卵 す る
.第1世 代の幼虫

は・.一 ～1・葉期 の イネ茎 と長 日に よっ て若齢(1齢 糊 に夏休眠 す
る。 一方、3化 系

統の越冬世 代 の成虫 は・5月 下 旬か ら6肚 旬}こ移鮪 後の イネ苗 に産卵 す る
.第1世 代

の幼虫は・長 日と分けつ欄 のイネ茎で速 やかに発育す る
.第1世 代 の成虫 は7月 中崩 、

ら殉 に再 びイネ茎 に産卵す る・3化 系統の第2世 代 の触 は、幼穂 形成騨 麦の イネ茎

と中間 日長で若齢(1齢 ～2齢)期 に夏休眠す る
。

2化 維 の第1世 代 と3化 系統 の第2世 代 の若齢幼蜘 の夏休眠 は
、 日長 にカ・か わ らず イ

勧 穂 の摂食 によって覚酉星され る・ イネ幼穂 を摂 飢 た老鋤 虫 は
、主 に3齢 幼 虫期 の

日長 によって夏休眠が誘導 される・2イヒ系統 と3化 維 の老鋤 虫 は、 それぞれ長 日と中

間脹 で夏休眠が誘導 される・老熟幼蜘 の夏休眠は光醐 に対 して量的反応 を示
し、

日長の 短縮 によって覚醒 され る・2イヒ系統 の老熟幼虫 は 脹 が14時 間3。分前後 となる8

月中旬踊 化 し・3化 系 統 の老熟 融 は 日長が13時 間3・分前後 となる
9月 上 旬1こ靴 す

る・2化 系統の第1世 代 と3化 系統の第2世 代 の融 が老熟す る:… は駐 イネの出欄1こ
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Fig. 60 Shematic representation of the seasonal adaptations in the two geographic ecotypes of C.  orvzae 

     by means of three types of diapause as food-mediated summer diapause in the early larval stage, 

     summer diapause in the mature larval stage and winter diapause in the first instar larval stage, and 

     the phenology of summer and winter hosts. E and L indicate the sensitive stage for diapause 

     induction or maintenance during the egg and larval stages, respectively.
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よ って 異 な るが 、 蠕化 時期 は 日長 に よっ て決 定 され る。

　 本種 の 蠕 期 間 は10日 ～14日 で あ り(岩 田,1963)、 産卵 前期 間 は4日 ～8日 で あ る(富

沢,1957>。 ま た 、雌 の 羽 化 は雄 よ りも遅 れ る こ とか ら、50%蠕 化 期 の お よ そ2週 間か

ら3週 間 後 に次 世代 が 産卵 され る 。 蠕 期 間 と産 卵 前期 間 は 高 温 で 短 縮 し、低 温 で 延 長 す

る。 一 方 、 老 熟 幼 虫期 の 夏休 眠 は高 温 で延 長 し、 低 温 で 短 縮 す る 。 この 夏 休 眠 の 温 度 反

応 は 、成 虫 が 産卵 す る時期 の温 度 に よ る変動 を少 な くす る。

　 2化 系 統 の 第2世 代 の卵 は9月 上 旬 に 冬寄 主 に産 卵 され 、卵 期 に 冬休 眠 誘 導 の 臨 界 日長

以 下 の短 日 に遭 遇 し、1齢 幼 虫期 の 冬 休 眠が 誘 導 され る 。3化 系統 の 第3世 代 の 卵 は13時

間以 下 の短 日 に遭遇 し、1齢 幼 虫期 の 冬休 眠 が 誘 導 され る。

(3)イ ネ キ モ グ リバ エ の休 眠 と寄 主 植物 の季 節 的 変 化

　 本 種 の幼 虫 の 発育 は 寄主 植 物 に強 く依存 し、 その発 育 と休 眠 は 夏 寄 主 と冬 寄 主 の 季 節

変 化 に適 応 す る 方向 で 進化 した。 本種 の発 育 にお よぼ す寄 主 植 物 の季 節 変 化 を下 記 に示

す。

① 夏 寄 主 の 質 的 変化

　 本 種 の 幼 虫 は 、食入 した イ ネ茎 か ら他 の 茎 へ 移動 す る こ とは な く、 食 入 した茎 内 で心

葉あ るい は幼 穂 を摂食 す る(湖 山,1970)。2化 系 統 の第1世 代 の幼 虫 は 、 長 日 と寄 主 イ

ネの 生 育 ス テ ー ジ に よ って 若 齢期 に夏 休 眠 す る。 この夏 休 眠 は イ ネ幼 穂 の摂 食 に よっ て

覚醒 され る。 夏 寄 主 の幼 穂 形 成 とい う質 的 変 化 は 、幼 虫が 老 熟 す る時 期 を決 定 す る。

　 夏 寄 主 で2世 代 を経 過 す る3化 系統 の幼 虫 は 、 日長 と夏 寄 主 の 生 育 ス テ ー ジ に よ って 発

育あ るい は休 眠 を決定 す る。 夏 至前 後 の 長 日 と若 い夏 寄 主 は発 育 好 適期 間の 長 い こ と を

示 し、 中 間 日長 と生 育 の 進 ん だ夏 寄 主 は季 節 の 進 行 を示 す 。 前 者 は 第1世 代 の幼 虫 の 発

育 を促 し、後 者 は 第2世 代 の幼 虫 の若 齢期 の 夏休 眠 を誘 導 す る。 若 齢幼 虫 期 の 夏 休 眠 は 、

イネ幼 穂 の 摂 食 に よって 覚醒 され る。

② 冬寄 主 の 発 芽

　 本種 の冬 寄 主 で あ る イネ科 雑 草 は 、秋 に発 芽 し、翌 年 春 に 出穂 す る 。2化 系 統 の 第1世

代と3化 系 統 の 第2世 代 の成 虫 の 羽化 ・産 卵 は、冬 寄 主の 発 芽期 に 同期 化 す る必 要 があ る 。

越年生 の イ ネ科雑 草 の 多 くは種 子 休 眠 を行 い 、 この 休 眠 は 夏期 の 高 温 で 覚醒 され る(荒

井,1961;千 坂.1965)。 休 眠覚 醒 後 の 種子 の発 芽 は高 温 条 件 下 で抑 制 され 、、発 芽 の た

めの適 温 は15℃ ～20℃ で あ る(荒 井,1960)。
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③夏寄主 の出穂期 と冬寄主の発芽の'ず れ'

　本種 の幼 虫は、 日長 にかかわ らず夏寄主の幼穂 を摂食 して老熟 す る。一方、冬寄主 は

温度が20℃ 前後 に低下す る時期 に発芽する。気温 が20℃ に低下す る時期 は、秋 田市 では

9月 上旬 、名古屋市 では9月 下旬であ る(Fig.60)。

　老熟幼 虫期 の夏休眠 は、出穂 期の異なるイネ茎 での成虫の羽化 期 を揃 える とともに、

越冬世代 である2化 系統の第1世 代 と3化 系統 の第2世 代 の卵期 を冬休 眠誘導 の臨界 日長以

下の短 日に遭遇 させ る とい う生態的意義がある。老熟幼虫期の夏 休 眠は、夏寄主 の質的

変化(幼 穂形 成〉 と冬寄主の発芽(気 温 の低下)の 時間的 なずれに対 して、成虫の羽化 ・

産卵 を冬寄主 の発芽 に同期 化 させ る方向で進化 したと推定す る。

2.3つ の タ イ プの 休 眠 にみ られ る 地理 的勾 配 変 異 の 形 成

　 イネ キモ グ リバ エ の3タ イプ の休 眠 の地 理 的 勾 配 変 異 は、 そ れ ぞ れ の 地 域 にお け る 温

度 と寄 主 植 物 の季 節 変化 に 適 応 す る こ とに よ っ て もた ら さ れ た 。Fig.61は 、 本 種 の 年

間世代 数 と東 北 、 関 東 、東 海 の 各地 方 と新 潟 県 の 緯 度 お よび標 高 別 の年 平 均 気 温(観 測

所 気象 年 報 、1980年 ～1989年)を 示 す 。 年 間 世 代 数 は 東 北6県 を2化 地 帯 と し、 そ の 他

の地域 を3化 地 帯 と した(平 尾 ・熊 澤,1955)。 東 北 地 方 の観 測 所 は標 高50m以 下 の地

点 と し、 そ の 他 の 地域 は 標 高50m以 下 、101m～300m、301m～500m、 そ して501m～

700mに 区 分 した 。2化 地 帯 で あ る東 北 地 方 の 年 平均 気 温 は12℃ 以 下 で あ り、2化 系 統 と3

化系 統 の 移行 地帯 で あ る北 緯38度 付 近 で は11℃ ～13℃ で あ っ た。 年 平 均 気 温 は標 高 に

よっ て異 な り、3化 地 帯 で 年 平 均 気 温 が11℃ 以 下 とな る の は北 緯37度 で は100m以 上 、 北

緯36度 で は300m以 上 、 北 緯35度 で は500m以 上 の地 帯 で あ った 。

(1)3つ の タ イプ の休 眠 にみ られ る地 理 的勾 配変 異 と寄 主 植 物 の 季 節 変 化

　本 種 の3タ イプ の休 眠 は 、 以 下 の 地 理 的勾 配 変 異 を示 す 。

①2化 系統 の若 齢 幼 虫 期 の 夏 休 眠 は 、 南 の 系統 ほ ど若 い イ ネ苗 で 誘 導 され る。

② 老 熟 幼 虫 期 の夏 休 眠誘 導 の 臨 界 日 長 は 、 南 の 系 統 ほ ど短 くな る 傾 向 を 示 す 。 長 日

(Ll5:D9)で の夏 休 眠 を含 む 発 育 期 間 は南 の系 統 ほ ど延 長 す るが 、3化 系統 の 幼 虫 は長

日で発育 す る。

③冬 休眠 誘 導 と維 持 の 臨界 日長 は 、 南 に 向 か うに したが って短 縮 す る。

　本種 の 生 活 史 を規 制 す る主 要 な生 物 的要 因 は、 夏 寄 主 と冬 寄 主 の 季節 変 化 で あ る。 イ
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Fig. 61. Latitudinal and altitudinal changes in voltinism of C.  oryzae and the annual mean 

      temperature. B and T in the upper right indicate the bivoltine and trivoltine areas, 

       respectively.



ネの 移植 期 と出穂 期 は 、 夏 世代 の幼 虫 の 発 育 を規 制 す る。冬 寄 主 の発 芽 期 と出穂 期 は、

そ れ ぞ れ越 冬 世 代 が 産 卵 され る時期 と越 冬 後 の 幼 虫 の 発 育 を決 定 す る 。

　 福 島 ら(1960a,1960b)は 、 イネ とムギ 類 の 作 期 の 地 方的 変 動 を 明 らか に して い る。

農作 物 の作 期 は 品種 と 栽 培 法 に よっ て異 な るが 、 福 島 らは イ ネ と ム ギ類 の温 度 要 求 性 に

基 づ い て そ れ らの作 期 を年 平均 気 温 に よっ て解 析 してい る 。 こ れ らの解 析 は、 本 種 の 夏

寄 主 と冬 寄 主 の 季 節 変 化 を明 らか に す る う えで 好 適 で あ った。

　 イ ネの播 種 期 と移 植 期 は 、 年平 均 気 温 がll℃ 程 度 の 地帯 か ら暖 地 に 向 か うに したが っ

て 遅 くな る。 年 平 均 気 温 が9℃ ～10℃ の地 帯 で は5月 下 旬 か ら6月 上 旬 で あ り、13℃ ～14

℃ の地 帯 で は6月 中 旬 で あ る 。 イネ の 出穂 期 は 、 年 平均 気 温 が10℃ ～11℃ の地 帯 で は8

月 上旬 で あ り、13℃ ～14℃ の 地 帯 で は8月 下 旬 か ら9月 上 旬 であ る 。 イ ネ 出穂 期 の 平均

気 温 は 、寒 地 あ る い は 暖 地 にお い て も一 定 で あ り、 ほぼ24℃ ～25℃ で あ る。 一 方 、 冬 寄

主 で ある ム ギ類の 播 種 期 は 、寒 地 か ら暖 地 にむか うに した が い直線 的 に遅 くな る。 また 、

ムギ類 の 出穂 期 の 気 温 は 、寒 地 あ る い は暖 地 にお いて も一定 で あ り、 日平均 気 温 が15℃

の 時期 で あ る。

(2)地 理 的 勾 配 変 異 の形 成 機 構

　 イネ キモ グ リバ エ の3タ イプ の休 眠 にみ ら れ る地 理 的 勾 配 変 異 とそ の 形 成 機構 を明 ら

か にす るた め に、 本 種 の発 育 と寄 主 植 物 の 季 節 変 化 をつ ぎの条 件 に したが って 図示 す る

(Fig.62)　 o

① 越冬 後 の幼 虫 は 冬 寄 主 の幼 穂 を摂 食 して発 育 す る。冬 寄 主 は 日平均 気 温 が15℃ と な る

時期 に出 穂 す る。

② 第1世 代 の卵 は 半 旬 別 平 均 気 温 が20℃ 前後 とな る時期 に産卵 され る 。

③ 越冬 世 代 の卵 は 半 旬 別 平 均 気 温 が20℃ 前 後 に低 下 す る時 期 に産卵 され る。

④非 休 眠 発 育 をす る世 代 の 発 育 期 間 を35日 とす る(卵 期,5日;幼 虫期,15日;蠕 期,12

日;産 卵 前期 間,3日)。

⑤寄 主 イ ネの 出 穂期 の10日 前 ま で に産 卵 され た場 合 、幼 虫 は イネ幼 穂 を摂 食 して発 育 す

る。 その 時期 以 後 に産 卵 され た場 合 、幼 虫 は夏 寄 主 で発 育 で きな い とす る。

⑥ 夏寄 主 の 出穂 期 は 、 半 旬 別 平 均 気 温(t)が24℃<t<25℃ の期 間 とす る。

　 Fig.62に は 、 青 森 市 、 秋 田市 、 新 潟 市 、 長 野 市 、 名古 屋 市 の 日長(薄 明薄 暮 の 時 間

と して45分 を加 算)と 平 内 系 統 、秋 田系 統 、 村 上 系 統 、稲 武 系統 そ して愛 知 系 統 の採 集
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Fig. 62. Shematic representation in the formation of the bivoltine and trivoltine life 
      histories in C.  orvzae along the clinal variation in the growing season for 
      summer generation (temperature >  20°C) and the phenology of their host 

      plants. Eggs with a white blank indicate the second or third generation 
      when larvae of the first or second generation develop without diapause, and 

      the whole developmental stages are estimated 35 days. Summer hosts from 
      10 days before heading time to the after head formation are not 

      avairable for larval food.
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地 に近 い 観 測 所 の半 旬 別平 均 気 温(1951年 ～1980年)を 示 す 。

　 越 冬 後 の幼 虫 は 日長 に対 す る反応 を消 失 し、冬 寄 主 の 幼穂 を摂 食 して 老熟 す る。冬 寄

主 の 出 穂 期 は半 旬 別 平 均 気 温 が15℃ と な る時 期 で あ る。 岡本(1970)は 、本 種 の 蠕期

の 発育 零点(6.1℃)と 有 効 積算 温度(208日 度)を 示 してい る 。 この発 育 零 点 を用 いて 、

半 旬 別 平 均 気 温(t)が15℃<t<20℃ とな る期 間 の 有 効 積算 温 度 を求 め た 。有 効 積算 温

度 は、 相 川(449日 度)で や や 高 くな っ たが 、 その 他 の 地点 で は390日 度(秋 田市)か

ら402日 度(名 古 屋 市)で あ った 。 この 有 効 積 算 温 度 の 半分 が蠕 期 間 に相 当 す る 。 越冬

世 代 の 成 虫 の 産卵 前 期 間 と産 卵 盛 期 までの 温 度 反 応 は不 明 で あ る が 、 岡本(1970)は 越

冬 世 代 の 成 虫 の 産卵 前 期 間 を8日 、 産卵 盛 期 まで の期 間 を4日 ～5日 と報 告 して い る 。 こ

れ らの期 間 は 、 蠕期 間 を除 い た残 りの有 効 積 算 温 度 に相 当 す る。 越 冬 世代 の蠕 化 か ら産

卵 盛 期 まで の 温度 要 求 性 に地 理 的 変 異 が な い とす れ ば、 半旬 別 平 均 気 温が15℃ か ら20℃

に上 昇 す る期 間 は 越冬 世代 の 蝋 化 か ら産卵 盛 期 までの 発 育 に利 用 され る。

　 越 冬 世代 の 成 虫 の 産卵 盛期 は、 青森 県 で は7月 上 旬 、 秋田県 で は6月 下 旬 か ら7月 上 旬 、

新 潟 県 で は6月 上 旬 か ら 中 旬 で あ り、西 南 暖 地 で は5月 下 旬 か ら6月 上 旬 で あ る(岡 本,

1970)。 これ らの 産卵 盛 期 は、 半 旬 別平 均 気 温 が20℃ と な る時 期 に 一致 す る。 夏 世 代

の 幼 虫 発 育 は 、 す で に 明 らか に した よ うにそ れぞ れ の 地 域 の個 体 群 が遭 遇 す る 日長 と寄

主 イ ネの 生 育 ス テ ー ジ に よ って 異 な る。一 方 、2化 系 統 の 第1世 代 と3化 系 統 の 第2世 代 の

羽 化 ・産 卵 期 は 、冬 寄 主 の 発 芽 期 に同期 化 してい る。 冬 寄主 の 発 芽 は半 旬 別 平均 気 温 が

20℃ 前 後 に低 下 す る 時期 で あ る。 秋 か ら冬 にか け て温 度 が20℃ 以 下 とな る期 間 は、 越冬

世 代 の 卵 期 間 と冬 寄 主 へ の 食 入 に 利用 され る と と もに1齢 幼 虫 期 の 冬 休 眠 で経 過 す る。

この よ うに 、 越冬 世代 の 発 育 あ るい は冬 休 眠 で 経 過 す る期 間 を除 い た半 旬 別 平均 気 温 が

20℃ 以 上 の 期 間 が 、本 種 の 夏 世代 の 発育 好:適期 間 に相 当 す る。

　 第1世 代 が 産卵 され る時 期 と寄 主 イ ネの 出穂 期 の 関係 か ら、2化 系 統 の 幼 虫 は 北 の 系統

ほ ど生 育 の進 ん だ イ ネ茎 に食 入 し、 南 の系 統 ほ ど若 い イネ茎 に食 入 す る。 この よ う に、

2化 系 統 の 若 齢 幼 虫 期 の 夏 休 眠 は 南 に向 か う に したが っ て若 い イ ネ茎 で 誘 導 され る必 要

が あ る。 老 熟 幼 虫期 の 夏 休 眠 は 、成 虫 の羽 化 ・産 卵 を冬 寄主 の 発 芽 期 に同 期 化 させ る方

向で 進 化 した 。冬 寄 主 の 発 芽(気 温 が20℃ に低 下 す る時期)は 南 に向 か う に した が って

遅 くな り、発 芽期 の 日 長 も短 縮 す る。 この ため 、 夏 休 眠 が維 持 さ れ る臨 界 日長 と冬 休 眠

誘 導 の 臨 界 日長 は 、南 に 向 か う に した が っ て短 縮 す る。冬 寄 主 が 発 芽 す る時期 の 日長 の
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地理的 な勾配 は、地理 的系統の冬休 眠誘導 の臨界 日長 にみ られ る変異 と一致す る。 この

よ うに、2化 系統 の地理的系 統 にみ られた光 周反 応の勾配変 異 は、 そ れぞれの地 域の発

育好適期 間 と寄主植物の季節変 化 に適応 した休眠反応の最適化 によって もた らされる。

　2化 系統 の第1世 代の幼虫の非 休眠発育 を仮定 した場合、 中央の 山(白 抜 き)が 中間世

代 の卵期 となる(Fig.62)。 青森 で は、 この 中間世代 は出穂後の イネ茎 に産卵 される。

秋田 と相川(新 潟)に おいて も、中 間世代の幼虫が イネ幼穂 を摂食 する ことは不可能 で

あ る。 これ らの環境条件 では、第1世 代の 幼虫が非 休眠発育 をす る こと によって 、夏寄

主で2世 代 を経 過す るこ とはで きない。2化 地帯での発育好適期 間の延長 は、若齢幼虫期

と老熟幼 虫期 の夏休眠の延長 をもた らす。 これ に対 して、3化 系統(名 古屋)の 第1世 代

の幼 虫が 非休眠発育 を した場 合、第2世 代 の幼 虫 はイネ幼穂 を摂食 して発育す る こ とが

で きる。3化 地帯 にお いて も、第2世 代の幼虫の非休眠発育 に よる中間世代 虫(白 抜 き)

は、寄主 イネの出穂後 に産卵 され る。 自然条件下 で3化 系統の第1世 代 が早 く産卵 され た

場 合、幼 虫の発育 は夏至前 の中間 日長で抑 制 される。 また、3化 系統 の第2世 代の 幼虫 は

生 育の進 んだ イネ(7葉 期以 上)茎 と中 間 日長 に よって若齢期 に夏休 眠す る。 これ らの

第1世 代 の 幼虫の発育特 性 と第2世 代 の幼 虫の若齢期 の夏 休眠 は、3化 系 統 におい て も夏

寄主での中間世代の発生 を抑 制 してい る。

　2化 系統 と3化 系統の混発地 であ る愛知県稲武の 環境条件 を想定 した飯 田(長 野県)で

は、第1世 代の 幼虫の非休 眠発 育 によ る中 間世 代 の半数の 幼虫が イネ幼穂 を摂食 す るこ

とがで き る。 この ような環境 条件で は、 夏寄主 で1世 代あ るいは2世 代 を経過す る2つ の

生活史が可能であ る。 本種 の老 熟幼虫期の夏休眠 は、成虫の羽化 ・産卵 を冬寄主の発芽

期 に同期 化 させ る方 向で進化 した 。本種の季節 適応 に対す る この高い淘汰 圧は、2化 地

帯 、混発 地、そ して3化 地帯 を通 じて夏 休眠 と冬 休 眠の臨界 日長 に連続 した勾配 変異 を

形成す る。混発地の2化 系統 と3化 系統の夏休眠 の維持 と冬 休眠誘導の臨界 日長がほぼ同

じであ ることは、混発 地 において も老熟幼虫期 の夏休眠 による成 虫の羽化 ・産卵 を冬 寄

主の発 芽期 に同期 化 させ る とい う適応が維持 されるこ とを示す。

3.混 発 地での化性(年 間世代 数)の 分化機構

　2化 系統 と3化 系統の 移行地帯 にお け る発育好適期 間 と寄主植物の季節 変化は、2化 系

統 と3化 系統 のいずれの 生活 史 も成 立す るこ とを示 した。 同 じ環境条 件下 に、 どの よう
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に して 生 活 史 の 分 化 が 生 じた の だ ろ うか 。 こ こで は 、以 下 の仮 定 に した が って 混発 地 で

の2化 型 と3化 型 の 生 活 史 の分 化 を解 析 す る(Fig.63)。

①2化 系 統 の 越 冬 世代 の 成 虫 の 産 卵 盛 期 は、 半 旬 別 平 均 気 温 が20℃ の 時 期 よ りも10日 遅

れ る。

②3化 系 統 の 越 冬 世 代 の 成 虫 の 産 卵 盛 期 は 、半 旬 別 平均 気 温 が20℃ の 時 期 よ り も10日 早

いo

③ イ ネ苗 は、5月 下 旬 か ら6月 上 旬 に 移植 され る。 イ ネ苗(4葉 期)の 出 葉 間隔 は、9葉 期

まで は5日(5～6日;星 川 、1983)、10葉 期 ～14葉 期 は10日(7～8日)と す る。 また 、

14葉 の 出 葉 後 に 出穂 す る(14葉 ～17葉)。

④3化 系 統 の 幼 虫 は長 日 と6葉 期 ま で の イネ茎 で発 育 す るが 、7葉 期 以 上 の イ ネ茎 で は若

齢 期 に 休 眠 す る。

　 5月23日 の 早 植 で は、 混 発 地 の2化 系統 の幼 虫 は生 育 の 進 ん だ イ ネ茎 に食 入 し、 若 齢 幼

虫期 に 夏 休 眠 が 誘 導 さ れ る。 若 齢 幼 虫 期 の夏 休 眠 は移 植 期 が 遅 れ る に したが って よ り若

い イ ネ茎 で誘 導 され 、 イ ネ幼 穂 を摂 食 す る まで の休 眠 期 間が 延 長 す る。6月3日 の 移 植 苗

で は 、8月 上 中 旬 まで の2箇 月 間 を 休 眠 状 態 で経 過 す る。2化 系 統 の 幼 虫 の イ ネ 茎 で の 生

存率 は晩 生 品種 で低 くな る傾 向 を示 し、 品種 抵 抗 性 の程 度 は出 穂 期 の 早 晩 に よ って 区 別

され て い る(湖 山,1970)。 ま た 、 混 発 地 に 近 い 下伊 那 系 統 と稲 武B系 統 の イ ネ幼 苗 で

の生 存 率 は 、発 育期 間 の延 長 に した が って 著 し く低 下 した。 混 発 地 の2化 系 統 の幼 虫 は

移植 期 が 遅 くな るに した が っ て 若 齢 期 の 夏 休 眠 が 延長 し、 この 延 長 に よ っ て生 存 率 が 低

下 す る。

　 混発 地 の3化 系 統 の 第1世 代 の卵 が5月 下 旬 の 移 植苗 に 産 卵 され た 場 合 、 寄 主 イ ネの 生

育 ス テ ー ジ は 第1世 代 の 幼 虫 の発 育 に不 適 と な る。 また、 次 世 代 の 幼 虫 は イ ネ幼 穂 を摂

食 して 発 育 す る こ とが で きな い 。 移 植 期 の 早 い イ ネ苗 で は、3化 系 統 の 幼 虫 は長 日 にお

い て も寄 主 イ ネの 生 育 ス テー ジ に よ っ て若 齢 幼 虫期 に休 眠す る。 イ ネ苗 の 移 植 期 が 遅 く

な る に した が っ て第1世 代 の幼 虫 は若 い イ ネ茎 に食 入 し、6葉 期 まで の イ ネ 茎 と長 日 に よ

る非 休 眠 発 育 が 可 能 と な り、 第2世 代 の 幼 虫 もイ ネ幼 穂 を摂 食 して発 育 す る こ とが で き

る。

　 2化 系 統 の 第1世 代 の幼 虫 が イ ネ幼 穂 を摂 食 して老 熟 す る までの 生 存 率(VI)、3化 系

統 の 第1世 代 の 幼 虫 の 非 休 眠 発 育 に よる増 殖 率(Y1)と 第2世 代 の 幼 虫が イ ネ幼 穂 を摂
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Fig. 63. Diagram shematically depicting differentiation of the voltinism in the transitional zone in 
      the two geographic ecotypes of C.  otirzae. The rice plants are transplanted in the 4 leaf-

      stage, then the leaf number of rice plants increases every 5 and 10 days until the rice plants 
      reached 9 and 14 leaf-stage, respectively. Larvae from eggs laid on summer hosts from 10 

      days before heading time to the after head formation are unable to complete their 
      development feeding on the young panicles of summer hosts.
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食 して 老 熟 す る まで の生 存 率(V2)は 、 越冬 世 代 の 成 虫 の 産卵 時 期 とイ ネ の移 植 期 に

よ って 下記 の よ うに 変動 す る 。

　 ① 越冬 世代 の 成 虫 の 産卵 時期 が 早 く、 イ ネの 移植 期 が 遅 い 場 合:V1<Y2・V2

　 ② 越 冬 世代 の 成 虫 の 産卵 時期 が 遅 く、 イ ネの 移 植期 が 早 い 場 合:V1>Y2・V2

　 こ こ で 、 イネ の 移 植 期 の 変動 を無 視 す れ ば 、 越 冬 世代 の 成 虫 の 産 卵 時 期 に よっ て2化

系 統 と3化 系統 の 適応 度 が 変 化す る。 冬 休 眠 が 覚醒 され た3化(愛 知)系 統 の幼 虫 は 、冬

寄 主 で あ る コム ギ幼 苗 で 、2化(秋 田)系 統 の幼 虫 よ り も早 く発 育 した。2化 系 統 の越 冬

世代 の 幼 虫 は冬 寄 主 の幼 穂 を摂 食 して発 育 す るが 、3化 系 統 の 越 冬 世 代 の幼 虫 は 冬 寄 主

の幼 穂 を摂 食 す る前 に3齢 に な る(岩 田,1963)。 この よ う に、3化 系 統 の越 冬 世 代 の幼

虫 が冬 寄 主 の心 葉 の 摂 食 に よ っ て 発 育 す れ ば 、 成 虫 の 羽 化 ・産卵 が 早 くな り3化 系 統 の

生 活 史 の 適応 度 を高 め る。冬 寄 主 で の2化 系 統 と3化 系 統 の 幼 虫 の 発 育 の 相 違 が 、 産卵 時

期 の ば らつ き とい う変異 を もた ら し、2化 系 統 と3化 系 統 の 生 活 史 が 同 じ環 境 条 件 の 中 で

成 立 す る。Cohen(1970)は 、 休 眠 誘 導 の タ イ ミン グ に関 す る理論 的 研 究 に よ っ て 、非

休 眠 発 育 をす る世代 で は そ の増 殖 率 と次 世 代(休 眠 世代)の 生 存 率 、 休 眠 世 代 で は非 休

眠 世代 の 発 育期 間 を含 む休 眠 虫 の 生 存 率 に よ っ て休 眠 誘 導 の タ イ ミ ングが 最 適 化 され る

こ と を示 して い る。 さ らに 、休 眠 と非 休 眠 の 分 化 は親 世 代 の 発 育 の ば らつ き に よ っ て も

た ら され る こ と を示 して い る 。

　 混発 地 の個 体 群 で は 、越 冬 世 代 の 成 虫 の 羽 化 ・産卵 が ば らつ く こ と に よ っ て 、早 く産

卵 され た個 体 は3化 型 の 発 育 を示 し、 遅 く産 卵 され た 個 体 は2化 型 の 発 育 を示 す(岩 田,

1963)。 稲 武T(3化)系 統 の幼 虫 の 長 日 で の発 育 には 、 愛 知 系 統 よ り も若 い イ ネ 茎 が

要 求 され 、L14.75:D9.25で は 非休 眠 発 育 を 示 す個 体 と 若 齢幼 虫期 に 夏 休 眠 す る個 体 に

分 か れ た 。混 発 地 の3化 系統 の幼 虫 は、 ふ 化 食 入 が 遅 れ た場 合 に夏 寄 主 で1世 代 を 経 過 す

る2化 型 の生 活 史 を選 択 す る 。 混 発 地 で は 、 越 冬 世 代 の 幼 虫 の 発 育 と第1世 代 の 幼 虫 が 利

用 す る夏 寄主 の生 育 ス テ ー ジ に よ っ て2化 系 統 と3化 系 統 の 混 発 率 が 変 動 す る。 化 性 の 移

行 地帯 で は2化 型 と3化 型 とい う遺 伝 的多 型 が 、 移行 地 帯 の 不均 一 な環境(フ ァ ル コ ナ ー,

1989)に よっ て維 持 され て い る。

4.化 性分 化の遺伝機構　　 　　　　　　 　　　　　　 　　　　　　 　　　　'、

　 イネキモ グリバエの3タ イプの休眠 にみ られ る地理的 勾配変異は 、生息地の環 境条件
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に適 応 した変 異 が そ の 個 体 群 に遺 伝 的 に固 定 され る こ とに よっ て 形 成 され る。 同様 に 、

本 種 の 化 性 の 分 化 は 、 化性 の 移 行 地 帯 の 環 境 条 件 に適 応 した変 異 が 遺伝 的 に 固定 され る

こ と に よ っ て成 立 す る 。

(1)夏 休 眠 の 相 違 に み られ る伴 性 遣 伝

　 地 理 的 系 統 が そ れ ぞ れ の 自然 条 件 下 で 遭 遇 す る 日長 の範 囲 で は 、2化 系 統 の幼 虫 は長

日で 夏 休 眠 し、3化 系 統 の 幼 虫 は 中 間 日長 で夏 休 眠 す る。 しか し、 夏 休 眠 を含 む 発 育 期

間 はそ れ ぞ れの 系 統 に 特 定 の 日長 にお い て もっ と も延長 した。 こ の 臨界 日長 よ り も短 い

範 囲 で は 、発 育 期 間 は 日長 の 短 縮 に したが っ て短 くなる(光 周 期 に対 す る量 的 反応)。

2化 系 統 の 幼 虫 は 、 臨 界 日 長 あ る い は 臨 界 日長 よ りも や や 長 い範 囲(Ll5.5:D8.5～

L16:D8)で は非 休 眠 の 個 体 と休 眠 す る個 体 に分 化 した 。3化 系 統 の幼 虫 はLl5:D9で 発

育 す るが 、L14.5:D9.5～Ll5:D9の 間 で休 眠す る個 体 と非 休 眠 の個 体 に分化 した。

　 2化(秋 田)系 統 と3化(愛 知)系 統 の 夏 休 眠 の 相違 はX染 色 体 上 の対 立 遺 伝 子 に よ っ

て決 定 され る。2化 系 統 のX染 色 体 上 の遺 伝 子 は長 日(Ll5:D9)で 夏 休 眠 を誘 導 し、3化

系 統 のX染 色 体 上 の遺 伝 子 は 非 休 眠 を誘 導 す る。2化 系統 と3化 系 統 のX染 色 体 をヘ テ ロ

に持 つF1雌 の反 応 は 、 長 日条 件 下 で非 休 眠 が優 性 で あ る こ とを示 し た。 一 方 、 長 日条 件

下 で のF1雄 は2化 系 統 のX染 色 体 を持 つ場 合 に 休 眠 し、3化 系 統 のX染 色 体 を持 つ 場 合 に

発 育 す る。

　 青 森 県 の2化(平 内)系 統 と混 発 地 の3化(稲 武T)系 統 あ る い は混 発 地 の2化 系 統 と3

化 系 統 の 交 雑 結 果 も長 日下 で の休 眠 と非 休 眠がX染 色 体 上 の 遺 伝 子 に支 配 され る こ と を

示 した。 混 発 地 の2化(稲 武B)系 統 と3化(稲 武T>系 統 の交 雑 結 果 は 、 化 性 を決 定 す

る長 日条 件 下 で の 夏 休 眠 と発 育 の相 違 がX染 色 体 上 の 遺伝 子 に よ っ て決 定 され る こ と を

示 し、 混 発 地 の2化 系 統 と3化 系 統 の常 染 色 体 上 の 遺伝 子 は 、 平 内系 統 のX染 色 体 を もつ

F,雄 の 休 眠 の 深 さ に 同 じ効 果 を与 え た。 平 内系 統 と3化(稲 武T)系 統 のF,雌 は 、 長 日条

件 下 で 夏 休 眠 が 優 性 と な り、 こ れ らのF,雌 は3化 系 統 の常 染 色 体 上 の遺 伝 子 に よ って 平

内 系 統 よ り深 い 夏 休 眠 を 示 した。 また 、F1雄(平 内 系統 ♀ ×稲 武T系 統 ♂)のX染 色 体

上 の 遺 伝 子 は夏 休 眠 を 誘 導 し、3化 系統 に 由 来す る常 染 色体 上 の遺 伝 子 との 非 相 加 的 効

果 に よ っ て平 内 系 統 よ り も深 い夏 休 眠 を示 した。

　 2化 系 統 間の 夏 休 眠 の 相 違 も伴 性 遺 伝 を 示 す が 、夏 休 眠 の 深 さに は 常 染 色 体 上 の 遺 伝

子 が 影 響 す る。 平 内 系 統 の 幼 虫 は長 日(Ll5:D9)で 浅 い夏 休 眠 が 誘 導 され、 稲 武B系 統
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の 幼 虫 は深 い夏 休 眠 が誘 導 され る 。F1雌 は両 系 統 のX染 色 体 上 の遺 伝 子 と常 染 色 体 上 の

遺 伝 子 の 作 用 に よ って休 眠 期 間 を決 定 す る。 正 逆 交 雑 のF1雄 のX染 色 体 上 の遺 伝 子 も夏

休 眠 を誘 導 し、休 眠の深 さは そ れぞ れ のX染 色 体 上 の遺 伝 子 と常 染色 体 上 の 遺 伝子 に よ っ

て決 定 され る。

(2)臨 界 日長 で の 夏 休 眠 と非 休 眠 に よる変 異 の 形 成

　 ほ と ん どの 昆 虫 で 、雄 は雌 よ り も早 く羽 化 す る(伊 藤,1993)。 雌 が1回 し か交 尾 で

きない種 で は 、 雄 に と って 処女 雌 の獲 得が 不 可 欠 で あ る。 イ ネ キ モ グ リバ エ の雌 は複 数

回の 交尾 をす るが 、 交尾 後 に産 卵 を開始 し4日 ～5日 で 産 卵 盛 期 とな る(岩 田,1963;岡

本,1970)こ と か ら、 雄 は処女 雌 と交 尾す る場 合 に よ り多 くの 子 孫 を残 せ る。Iwasaら

(1983)は ヒ ョウモ ンモ ドキ とい うチ ョウの雄 の理 論 羽 化 曲線 と実 際 の 羽化 曲線 を比 較

し、理 論 値 よ りも 遅 れ る個 体 の み られ る こ と を示 して い る。Iwasaら は 、 これ ら の発 育

の遅 れ る個体 が 生 息 地 の多 様 性 や 環 境 変 動 に対 応 した種 内変 異 を もた らす と して い る 。

　 混発地 の 稲 武B(2化)系 統 と稲 武T(3化)系 統の雌 雄 別 の羽 化 曲線 をFig.64に 示 す 。

自然 条 件 下 に存 在 しない全 明 条 件(L24:DO)で は、雌 雄 の 羽 化 曲 線 に相 違 は み ら れ な

い 。 同 様 に極 端 な 短 日(Ll2.5:Dl1.5)に お い て も 雌 雄 の相 違 はわ ず か で あ る 。 稲 武B

系 統 と稲 武T系 統 は 、 それ ぞ れLl5:D9とLl4。5:D9.5で も っ と も深 い 夏 休 眠 を示 す 。 臨界

日長 よ りも短 い 範 囲 で は、 日長 が 短 くなる に したが って 発 育期 間 が 短 縮 し、 雄 は雌 よ り

も早 く羽 化す る。 雌 雄 の羽 化 曲線 の 相 違 は 、 自然 選 択 に よ る発 育 期 間の 最 適 化 に よ って

もた ら され た もの で あ る。

　 2化 系統 の地 理 的 個 体群 にみ ら れ る休 眠 の深 さの変 異 は 、 発 育 好 適 期 間の 短 縮 に よ っ

て休 眠 の 浅 い個 体 が 選 択 され 、 発 育 好 適期 間 の増 加 に よっ て休 眠 の深 い個 体 が 選 択 され

る こ とに よっ て 形 成 さ れ る。 この よ うな方 向 性 淘 汰 に よっ て、 休 眠 の深 さ とい う量 的 形

質 の集 団 平均 が 最 適 値 に 向 か っ て変 化 して い く。2化 系 統 間 の休 眠 の深 さの相 違 に は 、

X染 色 体 上 の 遺 伝 子 も関 与す るが 、2化 系 統 と3化 系 統 の 交 雑 よ りも常 染色 体 上 の遺 伝 子

の 影響 が 大 き く現 わ れ る。

　 2化 系 統 の 幼 虫 が 臨 界 日長 よ り も長 い 日長 に 遭 遇 す る と 、 休 眠 虫 と 非 休 眠 虫 に 分 か れ

る傾 向 を示 す 。 夏 休 眠 と非 休 眠 は 、X染 色体 上 の遺 伝 子 に よ っ て決 定 され る。 イ ネキ モ

グ リバ エ は雄 ヘ テ ロ型 のXYの 性 決 定 をす るの で 、雄 で はX染 色 体 上 の遺 伝 子 は相 同の 相

手 の 遺 伝 子 を も た ず 、 ヘ ミ接 合 の 状 態 と な る 。 こ の と き 、 劣 性 遺 伝 子 あ る い は
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Underdominantな 遺 伝 子 の 作 用 が 発 現 す る(Charlesworth　 et　al.,1987)。 一 方 、2個 の

X染 色 体 を もつ 雌 で は、X染 色 体 上 の対 立 遺 伝子 の 優 劣 関係 に よっ て休 眠 あ るい は 非 休

眠 が 決 定 され る。 臨界 日長付 近 で は1個 のX染 色 体 を もつ 雄 は夏 休 眠 と非 休 眠 に分 化 す

る傾 向 を示 し、2個 のX染 色 体 を もつ 雌 は雄 よ り も連 続 的 な 変 異 を 形 成 す る こ とが 予 想

され る(Fig.64,中 央 上)。 この 時 、 夏 休 眠 が 選択 さ れ れ ば 、2化 系 統 の 個 体 群 に新 た

な臨 界 日長 と休 眠 の深 さが 形 成 され る。 一 方 、 非 休 眠 が 選択 され れ ば、 年 間 世 代 数 が増

加 す る生 活 史 が 成 立 す る。

　 3化 系 統 の幼 虫 は 自然 条 件 下 の 長 日で 発 育 し、 中 間 日長 で 夏休 眠 す る。3化 系 統 の 夏 休

眠 の臨 界 日長 は 、 長 日 と中 間 日長 の 間 で あ り、 自然 条 件 下 に存 在 す る。 稲 武T系 統 の 幼

虫 は 、Ll4.75:D9.25の 臨 界 日長 にお い て休 眠 虫 と非 休 眠 虫 に 分 か れ る傾 向 を示 す 。 こ

の よ うな個 体 群 が 南 に 向 か っ て分 布 を拡 大 す れ ば、 発 育 好 適期 間 の 延 長 に よ っ て 、非 休

眠個 体 が 選 択 さ れ る(Fig.63,中 央 上)。 実 際 に 、愛 知 系 統 の幼 虫 はL14.75:D9,25で

非休 眠 発 育 を示 す 。 混 発 地 の3化 系 統 が 北 に 向 か っ て分 布 を 拡 大 す れ ば、 発 育 好 適 期 間

の短 縮 に よ っ て臨 界 日 長 付 近 で の夏 休 眠個 体 が 選 択 され る。 これ らの 夏 休 眠 個 体 の選 択

は 、 臨界 日長 を長 くす る変 異 を もた らす 。発 育 好 適 期 間が さ ら に 短 縮 す れ ば、 自然 条 件

下 で遭 遇 す る長 日で 夏 休 眠 が 誘 導 され 、 年 間世 代 数 が 減 少 す る2化 型 の 生 活 史 が 成 立 す

る。

　 この よ う な臨 界 日長 よ り も長 い 日長 で の 夏休 眠 と非 休 眠 の 分 化 が 夏 休 眠の 臨 界 日長 と

休 眠 の深 さの 地 理 的 勾 配 変 異 を形 成 し、 化 性(年 間 世代 数)の 分 化 を もた ら した と考 え

る。分 布 の 拡 大 に伴 う 新 しい環 境 で の 劣 性遺 伝 子 あ るい はUnderdominantな 遺 伝 子 に よ

る変異 が 、 伴 性 遺 伝 に よっ て 固定 され た と推 定 す る 。

　 一 方 、2化 系 統 と3化 系 統 の 中 間 日長 で の 発育 と休 眠 そ して冬 休 眠 誘 導 の臨 界 日長 にみ

られ る相 違 も伴 性 遺 伝 を示 す 。 しか し、2化 系統 と3化 系 統 のF,とF2の 中 間 日長 で の発 育

期 間 と冬 休 眠 誘 導 の 臨 界 日長 は 、長 日で の 休 眠 と非 休 眠 の分 化 に 比 べ て両 親 の 中 間で 連

続 した 変 異 を示 した。 夏 休 眠 維持 の 臨 界 日長 と冬 休 眠誘 導 の臨 界 日長 は 、2化 地 帯 、混

発 地 、 そ して3化 地 帯 を通 じて連 続 した勾 配 変 異 を示 した 。 これ らの 勾 配変 異 は 、老 熟

幼 虫期 の 夏 休 眠 に よる 成 虫 の 羽 化 ・産 卵 を冬 寄 主 の 発 芽期 に 同期 化 させ る とい う高 い 淘

汰圧 に よ っ て形 成 され て い る。

　 イ ネキ モ グ リバ エ が 北 か ら南 に分 布 を拡 大 したの か 、 南 か ら北 に分 布 を拡 大 した の か
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を明 らか に す る資 料 は得 られ てい ない 。 平 尾(1970)は 、 本 種 が 一 般 に寒 冷 地 の害 虫 で

あ る こ と と北 海 道 ・東 北 地 域 の冷 害 年 に多 発 した こ とか ら、 北 か ら南 へ の分 布 拡 大 を推

定 して い る。 また 、 キ モ グ リバ エ科 の 分 布 の 中 心 が 旧 北 亜 区 と考 え られ る(Kanmiya,

1983)こ と も、 北 か ら南 へ の分布 拡 大 の 可 能性 を示 す 。筆 者 は、 北 か ら南 へ の分 布 拡 大

を想 定 し、2化 系 統 の 幼 虫 が夏 至前 の発 育 好 適 期 間 に遭 遇 す る こ とに よっ て 、2化 型 の 生

活 史 の 適 応 度 が 低 下 し、3化 型 の 生 活 史 が 分 化 した と考 え た。 この 仮 説 を検 証 す る た め

に、 日長 の 変 化 が 光 周 反応 に与 える影 響 に つ い て解析 したが 、 日長 の 変化 が地 理 的 系 統

の 基 本 的 な光 周 反 応 を 変 化 させ る とい う結 論 は得 られ な か っ た。 む しろ 、 日長 の変 化 よ

り も臨 界 日長 よ り も長 い 日長 に遭遇 す る こ とに よ って 、休 眠個 体 と非 休 眠個 体 が分 化 す

る こ とが 明 らか に な っ た 。

　 こ こで は 、混 発 地 に お け る化性 の 分 化機 構 を中心 に、2化 型 か ら3化 型 あ る い は そ の逆

の生 活 史 の分 化 につ い て 検 討 した。 イ ネ キモ グ リバ エ が 南 か ら北 に 向 か っ て分 布 を拡 大

した場 合 に は 、3化 型 の 生 活 史 か ら2化 型 の 生 活 史が 分 化 す る 。3化 地 帯 には 、 そ の標 高

に よっ て2化 系 統 と3化 系 統 の 混発 現 象 が み られ る。 北 か ら南 へ の分 布 拡 大 を想 定 した場

合 に も、標 高 に よる環 境 条 件 の相違 は3化 型 か ら2化 型 へ の生 活 史 の分 化 を もた らす 。

5.イ ネキ モ グ リバ エ の発 生 変動 要 因

　 本 種 の2化 系 統 と3化 系 統 の幼 虫 の発 育 と休 眠 にお よ ぼ す寄 主 植 物 の季 節 的変 化 は、 福

島 ら(1960a,1960b)の1950年 代 の 調査 に した が って 解析 し た。 福 島 らは 、 イ ネ とム

ギ 類 の 温 度 要 求 性 に基 づ い て 、年平 均 気 温 と耕種 期 日の 関係 を 明 らか に して い る こ とか

ら、 本種 の 季 節適 応 に お よぼ す寄 主植物 の 影響 を解 析す るた め に好 適 で あっ た 。 しか し、

1950年 代 か ら1990年 代 にか けて イ ネの 栽 培 体系 は著 し く変 化 した(Fig.65)。 一 方 、

本 種 の 主 要 な冬 寄 主 で あ る イ ネ科 雑 草 の 季 節 的 変化 に は イ ネの栽 培 体 系 に み られ る よ う

な 大 き な変 化 は な い と考 え る 。2化 地 帯 で は1980年 代 ま で 多発 生 が 継 続 した(平 尾,

1996)が 、3化 地 帯 で の 発 生 は1950年 代 の 多 発 生以 降(岡 本,1970)現 在 ま で 少発 生 が

継 続 して い る。

　 イネ キ モ グ リバ エ の2化 地 帯 で あ る東 北 地 域 で は 、保 温 折 衷 苗代 の 普 及(1960年 代)

と機 械 移 植 の普 及(1970年 代 〉 に よっ て 稲 作 の 早生 化 が 促 進 され'た(内 山佃 ・渡辺,

1996)。 イ ネの 出 穂 期 と収 穫 期 は わず か に前 進 したが 、大 き な変化 は み られ ない 。 イネ
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Fig. 65. Changes in transplanting, heading and harvesting times of rice plants from 1955 

      to 1990 at 4 regions in Japan. Tohoku region is bivoltine area of C. oryzae. 

      Toukai and Chugoku regions are trivoltine area of the insect.
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の出穂 期の前進 は、2化 系統の第1世 代の若齢幼虫期の休眠 を短縮 し、老熟幼虫期 の休 眠

を延長 させ る可能性 があるが 、2化 型の生活史 を制限す る要 因 とは考 え られ ない。

　 本種の3化 地帯 である東海 地域 と中国地域で は顕著 な稲作 の早生化 ・早期化が み られ

る。 イネの移植期 が早 くなるこ とに よって、寄主 イネの生育 ステー ジは3化 系統 の第1世

代 の幼 虫の発育 に不 適 となる。 また、イネの出 穂期が早 くな ることによっ て、第2世 代

の幼虫 が寄主 イネの 幼穂 を摂食 す る ことが困 難 となる。 さ らに第2世 代 の幼虫 が イネ幼

穂 を摂食 して老熟 した場 合に も、イネの収穫期が早 くなれば寄 主 イネの葉鞘 内で生息 す

る第2世 代 の老熟 幼虫期 と蠣期 の生存率が低下す る。この ように、3化 地帯 にみ られ る稲

作 の極端 な早生 化 ・早期化は、3化 系統 の生活史 の適応度 を低 下 させ る。

　 岡本(1970)は 本種の1950年 代 の大発生 は、感 受性 品種 の作 付 け と窒 素肥料 の 施用

に よる もの と推 定 してい る。 また、本種 の発生 はイネの移植期 に よって変動す るが、そ

の原 因 と して成 虫の産卵選好性 を指摘 している。一方、平尾(1996>は 本種 の発生 と感

受性 品種 の作付 け との 間 には密接 な関 係のない こと を示 し、2化 地帯 で の発生 の 減少は

薬剤 防除 に よる もの と推定 してい る。 また、2化 地帯 での発生 変動 には冬寄主で の幼 虫

の生存 率 に影響す る根雪期間の重 要性が指摘 されている。

　 イネキモグ リバ エの 発生の年次変動には、上記 の ように多 くの 要因が関与す る。本論

文 で明 らかに した ように、2化 系統 と3化 系統 の生 活史はそれぞ れの地域の環境条件 と寄

主植物 の季節 変化 に適応 してい る。3化 地帯 での少発 生 の要 因 と して 、稲作の極 端 な早

生化 ・早期化 が3化 型の生活史の適応度 を低下 させ た可能性 があ る。

　 わが国の稲作 におい ては、大幅 なコス ト低減 を可能 とする技術 的対応の一つ として、

水稲 直播栽培 が注 目 されてい る。松沢 ら(1965>は 、水稲 直播 栽培 にお いて出穂期 が遅

れる ことによって本種 の発生が増加 した ことを報 告 してい るが、 その原 因につ いては不

明であ ると してい る。 水稲直播栽培では、その適 用作期の幅が移 植栽培 に比べ て狭 く、

極端 な 早期 栽培 は困 難 と考 えられ る(井 澤,1986)。3化 地帯 での稲作 の早期 化 によっ

て、3化 系統 生活史の適 応度が低下 したとすれ ば、直播栽 培 の導入 に よって本種 の発 生

が増加 す る可 能性があ る。
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