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第１章 序論 

 

 ダーウィンが提唱した性選択は、繁殖に有利な形質が進化するという概念であり（Darwin 

1871）、今日まで多くの研究者によって研究されてきた。性選択には、異性間選択と同性内選択

の 2つがある。異性間選択とは、ある性が、特定の形質をもつ異性を選好することであり、例

えば、コクホウクジャク（Euplectes progne）のオスの長い尾羽（Andersson 1982）、スゲヨシキ

リ（Acrocephalus schoenobaenus）の複雑なさえずり（Catchpole 1980; Catchpole et al. 

1984）によってメスにアピールする。一方、同性内選択とは、同性間で異性を巡って競争する

ことであり、主にオスがメスの卵の受精を巡って競争する場合が多い。このオスがメスを巡る

競争は、しばしばオス同士の身体的な攻撃を伴う闘争（オス間闘争）に発展する。 

 オス間闘争はオスの勝敗を決定し、受精機会を得るだけでなく、オスのその後の繁殖戦術に

も影響を及ぼす。例えば、闘争結果はその後の攻撃行動・探索行動に影響する（Hsu  and Wolf 

2001; Bacué-Cazenawe et al. 2017）。多くの動物種において、前回の闘争で勝利したオスは次

回の闘争でより攻撃的になり、勝利しやすくなる。一方、敗北したオスは次回の闘争では逃走

行動を示しやすくなり、再び敗北しやすくなる（Hsu et al. 2006）。また、ザリガニ

（Procambarus clarkii）では、勝者オスは実験エリアを全体的に探索するのに対して、敗者オス

は暗い場所にとどまる行動が確認されている（Bacué-Cazenawe et al. 2017）。さらに、闘争結

果は精子特性や適応度にも影響を及ぼすことが知られている（Okada et al. 2010; Tuni et 

al. 2016; Bartlett et al. 2017; Filice and Dukas 2019）。これらの闘争結果による繁殖戦

術への影響は、それぞれの種の繁殖生態と関連していると示唆されている（Tuni et al. 

2016）。しかし、闘争結果がオスの行動、精子特性、適応度に及ぼす影響を調べた研究は特定の

種に限られている（but see Tuni et al. 2016; Filice and Dukas 2019）。 

 本研究で用いたジャイアントミルワーム（Zophobas atratus）は、家畜やペットの飼料とし

て注目されており、大量飼育および累代飼育の手法が確立されている（Rumbos and 

Athanassiou 2021）。また、本種のオス間闘争では、他の動物種ではあまり見られないオス同士

がライバルオスの後脚を大顎で嚙み合う闘争（脚噛み闘争）が観察されている。本研究では、

ジャイアントミルワームの性的二型、月齢、体サイズが繁殖に及ぼす影響を調べるとともに、

脚噛み闘争の結果が交尾持続時間、精子数、および適応度に及ぼす影響を明らかにし、この脚

噛み闘争の適応的意義を解明することを目的とした。 

 本学位論文の第２章では、ジャイアントミルワームの基本的な生態を調べるとともに、性的

二型を明らかにし、闘争結果が交尾器の挿入時間、産卵数、孵化数に及ぼす影響を調べた。そ

の結果、敗者オスと交尾したメスは、未闘争オスと交尾したメスと比較して、産卵数および孵

化数が有意に減少することが明らかになった。そこで第 3章では、各オスと交尾したメスの受

精嚢内に貯蔵されている精子数を比較した。さらに第 4章では、これまで交尾後のメスに貯蔵

されている精子数を計測してきたが、交尾前におけるオスの貯蔵精子数に対する闘争結果の影

響を調べた。最後に第 5章では、ゴミムシダマシの繁殖生態学的な知見は豊富な種数に対し

て、非常に限られているため、日本のゴミムシダマシ３種において、交尾相手の探索と把握に

重要である脚の繁殖形質を調べた。 
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第２章 性的二型と闘争結果による交尾器の挿入時間、産卵数、孵化数への影響   

 

はじめに 

 

 多くの生物において、雌雄間で異なる性的二型が観察されている。性的二型は主に、武器形

質と装飾形質に分けられる。装飾形質とは、ある性が特定の形質をもつ異性を選好する異性間

選択に用いられる形質であり、鳥類の羽などが挙げられる（Andersson 1982）。一方、武器形質

とは、同性内で異性を巡る競争に用いられる形質であり、シカやカブトムシの角、クワガタム

シの大顎、シオマネキの鋏などが知られている（Emlen 2008）。武器形質は種によって多種多様

であり、これは生息環境や闘争様式の違いによるものと推測されている（Emlen 2008；de la 

Cámara et al. 2023）。 

 また、闘争は勝敗を決定するだけでなく、その後の繁殖戦術にも影響を及ぼす。例えば、ゴ

ミムシダマシ科のオオツノコクヌストモドキ（Gnatocerus cornutus）では、闘争に勝ったオス

は次回の闘争に勝ちやすくなり、敗者オスは負けやすくなることが知られている（Okada et 

al. 2010）。しかし、敗者オスはメスと交尾する際、未闘争オスや勝者オスと比べて多くの精子

を移送することが報告されている（Okada et al. 2010）。また、コオロギ（Gryllus 

bimaculatus）では、勝者オスは敗者オスと比べて、生存率が低く質の悪い精子を含む精包をメ

スに渡すことが明らかになっており、さらに敗者と勝者間で子孫数に差がないことも示されて

いる（Tuni et al. 2016）。このような敗者オスによる精子量増加戦略は、メスや縄張りを獲得

できず交尾機会が減少することへの適応である一方、勝者オスでは交尾機会の増加が見込まれ

るため、メス一個体あたりに投資する精子生産エネルギーを節約している可能性が示唆されて

いる。しかし、闘争結果がその後の繁殖戦術や適応度にどのような影響を与えるのかを検証し

た研究は限られている（but see Tuni et al. 2016; Filice and Dukas 2019）。 

 甲虫類のゴミムシダマシ科では、種間で形態が多様であり、性的二型も様々である。例え

ば、オスの武器形質である大顎が発達しているオオツノコクヌストモドキや、角が発達したフ

ァンガスフォークドビートル（ Bolitotherus cornutus ）、武器形質ではないものの、闘争や

交尾に有利とされる脚が発達しているナミブゴミムシダマシ（Onyrnacris plana）などが報告

されている（Enders et al. 1998）。それに伴い、オス同士の闘争様式も異なり、ファンガスフ

ォークドビートルでは角を用いた押し合い、オオツノコクヌストモドキでは大顎による掴み合

い、ナミブゴミムシダマシでは脚で体を支えながら頭部で押し合う闘争が行われる（Benowitz 

et al. 2012, Okada et al. 2006, Enders et al. 1998）。 

 本研究で対象とするジャイアントミルワームのオスは、オス同士で後脚を嚙み合う闘争を行

うことが知られている。本種における脚嚙み闘争は大顎を用いて行われるが、大顎が性的二型

形質であるかどうかは明らかにされておらず、さらに他の身体部位における性差についても明

らかではない。 

 また、著者の予備観察により、闘争後の敗者オスが後脚で十分に踏ん張ることができず、交
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尾器をメスに挿入しにくそうにする交尾行動が確認されている。しかし、脚嚙み闘争の結果

が、オスの交尾持続時間や適応度（産卵数と孵化数）にどのような影響を及ぼすのかについて

は、これまで検証されていない。 

 そこで本研究では、ジャイアントミルワームにおける大顎を含む全身の性差を定量的に評価

し、本種の性的二型を明らかにすることを目的とした。加えて、闘争結果が交尾持続時間、産

卵数および孵化数に及ぼす影響を検証した。さらに、本種の基礎的な生態に関する知見が限ら

れていることから、月齢による闘争時間、交尾持続時間、産卵数および孵化数の変化、ならび

にオス同士の体サイズ差が闘争時間に及ぼす影響についても併せて調査した。 

 本研究では、後脚を嚙まれたため闘争に敗北したオスは交尾が上手くできず、交尾持続時

間、産卵数および孵化数が未闘争オスと比較して減少する、という仮説を立てた。 

 

材料および方法 

 

供試虫および飼育条件 

 本研究ではジャイアントミルワームは国内ブリーダー（Pro Worm, Tokyo）から購入し、岡山

大学で 1年間累代飼育した個体を用いた。幼虫期では、1グループ 500匹で集団飼育を行い、エ

サは水分補給と食物繊維の摂取のための生のニンジンとタンパク質源（Park et al. 2024）と

して熱帯魚のエサ（Neopros; Kyorin, Himeji）を与えた。幼虫は隔離処理を行わなければ、蛹

化せず成虫を得られなくなるため（Rumbos and Athanassiou 2021）、エサがない条件下で個別

飼育した。また、幼虫の体重が 300 mgから蛹化が可能になるため（Quennedey et al. 1995）、

今回の実験では 400 mg以上の幼虫を隔離した。幼虫、蛹、成虫飼育は明暗条件が 16:8L:D、温

度条件が 25±2℃、湿度条件が 60-70％で行った。 

 

計測部位とその計測方法 

 成虫は未交尾のまま冷凍処理（-18から -24℃）を行い、計測した（オス：n=38, メス：

n=53）。計測部位は左右の触角長、頭部長と幅（前部、中部、後部）、左右の大顎長と幅、左右

の大顎の歯幅、左右の小顎長、左右の下唇枝長、前胸部長と幅（前部、中部）、鞘翅長と幅であ

る（図 2.1）。これらの部位はデジタルカメラ（DP23, Tokyo）が付属した立体顕微鏡（SZX10, 

Olympus, Tokyo)で撮影し、0.001 mm単位で付属の計測ソフトウェア（DP23, Olympus; 

Tokyo））で計測した。 
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図 2.1 性的二型に関する測定部位。白線は測定した部位を示す。 頭部長は前頭部幅の中点から

後頭部幅の中点までの距離。 前胸部長は前胸部前部幅の中点から前胸の末端までの距離。鞘翅

長は鞘翅幅の中点から上翅の末端までの距離。 
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闘争実験 

 本実験で使われた成虫は蛹化から個別飼育（3と 4 か月間）を行った。エサは幼虫期と同様に

生のニンジン（約 0.5 g)と熱帯魚のエサ（約 0.05 g)を与えた。個別飼育と闘争実験の明暗、

温度、湿度条件は幼虫の飼育条件と同じ条件下で行った。 

 闘争実験はプラスチック容器（156×149×65 mm；As One, Osaka）にろ紙（Advantec, 

Tokyo）を敷き、オスを同居させた。敗者の定義は闘争中に逃走し、その直後の攻撃に対しても

逃走行動を示した場合とした。この行動を目視で観察し、闘争時間を計測した。 

 本実験では最初に、体サイズの代替として前胸部幅を採用し、異なる体サイズ同士の闘争

（0.25 mm≦前胸部幅）と同じ体サイズ同士の闘争（0≦前胸部幅≦0.2 mm）を観察した。闘争

実験に用いたオスの体サイズは 7.05-8.05 mm（同サイズ同士の闘争）と、6.95-10.0 mm（異な

るサイズ同士の闘争）である。オス体サイズは、デジタルノギス（CD-10APX, Mitutoyo, 

Kanagawa）を用いて測定した。また、オスの月齢は 3 か月と 4か月を用意し、どの闘争グルー

プでも同じ月齢同士で闘争させた。 

 

交尾実験 

 交尾実験には、上記と同一の飼育条件下で 3と 4か月間、個別飼育した個体を用いた。交尾

実験の雌雄ペアは、未闘争オス（n＝31）と未交尾メス（n＝31）、勝者オス（n＝36）と未交尾

メス（n＝36）、敗者オス（n＝37）と未交尾メス（n＝37）の 3条件とした。なお、勝者オスお

よび敗者オスは、同サイズ同士の闘争由来の個体と、異なるサイズ同士の闘争由来の個体の両

方を用いた。未交尾メスは、交尾器挿入時間、産卵数および孵化数への影響を考慮し、前胸部

幅が 7.0–8.0 mmの個体を使用した。オスと同様にメスの体サイズもデジタルノギス（CD-

10APX, Mitutoyo, Kanagawa）を用いて測定した。 

 交尾実験は、闘争の決着から 24時間後に実施した。実験は、闘争実験と同様のプラスチック

容器およびろ紙を用い、飼育条件と同一の温度・湿度条件下で行った。交尾実験は 90分間行

い、目視により交尾器の挿入を観察し、挿入の合計時間を計測した。 

 産卵数および孵化数を計測するため、90分間の交尾実験終了直後にメスをプラスチックカッ

プ（130 × 60 mm, Sanyo; Tokyo）へ移し、足場および産卵床として折ったペーパータオル

（Clinpet Japan; Sanyo）を敷き、15日間の個別飼育を行った。ペーパータオルは 3日に 1度

交換し、その都度、産卵数を計測した。ペーパータオルに卵が付着していた場合は、新しいプ

ラスチックカップに移し、すべての卵が孵化するか、または腐敗するまで毎日確認し、孵化し

た幼虫はその都度取り除いた。なお、産卵および孵化の計測期間中にメスが死亡した場合は、

その個体の計測を中断し、統計解析から除外した。 
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図 2.2  実験デザイン。 闘争実験：オスは 2つの異なるペアで闘争を行い，その闘争時間を測

定した。ペアは体サイズが同じ場合（図の上段）と，体サイズが異なる場合（図の下段）に分

けられる。闘争終了後の 24時間後に交尾実験を行った。交尾実験：各ペア（勝者とメス，敗者

とメス，未闘争とメス）について交尾行動を観察し，交尾器の挿入時間を測定した。交尾実験

後，雌は新しい容器に移し，個体ごとに飼育した。産下された卵数は 3日ごとに計数し，孵化

数は毎日記録した。産卵数およびそれらの卵の孵化数（15日間）を記録した。 
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統計解析 

 性的二型の計測には、応答変数には各計測形質を、説明変数には性（雄・雌）を設定し、多

変量共分散分析（MANCOVA）を用いた。共変量には前胸部中部幅を使用した。闘争時間、交尾器

挿入時間、産卵数および孵化数の解析には、R package glmmTMB を用いて一般化線形モデル

（GLM）を構築した（表 2.1）。 

 各 GLMの応答変数には、闘争時間、交尾器挿入時間、産卵数、または孵化数を設定した。説

明変数には、オス同士の体サイズ差（闘争時間の GLM のみ）、オスの形質（異なる闘争グループ

に由来する勝者オス、敗者オス、または未闘争オス）、および月齢を含めた。闘争時間および交

尾器挿入時間はガンマ分布に従うと仮定した。産卵数および孵化数については、R package 

performance を用いて過分散およびゼロ過剰の有無を確認した後、ゼロ過剰モデルを適用し

た。 

 すべての GLMにおける事後検定には、R package multcomp を用い、ボンフェローニ補正を行

った。すべての統計解析は Rソフトウェア（ver. 4.5.1）で実施し、有意水準は p < 0.05 と

した。 

 

 

 

 

表 2.1 闘争時間、交尾時間、産卵数、孵化数を比較するために用いた一般化線形モデル（GLM） 

 

 

 

 

 

 

 

結果 

  

性的二型 

 オスがメスと比べて有意に大きかった部位は頭部の前部幅と中部幅、頭部長、左大顎長、右

大顎幅、左右の大顎歯幅であった（表 2.2）。一方メスがオスと比べて有意に大きかった部位は

左下唇枝長と鞘翅幅である（表 2.2）。また雌雄差がなかった部位は頭部後部幅、左右の触角
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長、左大顎の幅、右大顎長、左右の小顎長、右下唇枝長、中胸部前部幅、前胸部長、鞘翅長で

あった（表 2.2）。 

 

表 2.2  Z. atratus の各形質（オスとの比較）に対する MANCOVA の結果。 

 

 

 

 

闘争実験 

 同サイズ同士の闘争は、異なるサイズ同士の闘争と比較して有意に長く継続した（p = 

0.008；図 2.3）。同サイズ同士の闘争で敗北したオス 37個体のうち、後脚の符節および頸節の

欠損が認められたのは 2個体のみであった。なお、3 組のペアでは 3時間観察しても闘争の決着

がつかなかったため、解析から除外した。 

 すべての闘争において、敗者は勝者よりも体サイズが小さかった。また、月齢の増加に伴い

闘争時間が増加する傾向が認められたが、有意な効果は検出されなかった（p = 0.835；図

2.4）。 
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図 2.3 体サイズが同じペア（雄間の体サイズ差が≦0.2 mm と定義）と、体サイズが異なるペア

（雄間の体サイズ差が≦0.25 mm と定義）における闘争時間の比較。各グラフ中の「×」印は

平均値を示す。 
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図 2.4 月齢が 3か月ペアと 4か月ペアにおける闘争時間の比較。各グラフ中の「×」印は平均

値を示す。 
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交尾実験 

 未闘争オス（U） 、同じ体サイズ同士の闘争の勝者（SW）と敗者（SL）、 異なるサイズ同士

の闘争の勝者（DW）と敗者（DL）の全てのオス間で交尾器挿入時間は有意な差は見られなかっ

た（U-SW p = 1.000, U-SL p = 0.657, U-DW p = 1.000, U-DL p = 0.098, SW-SL p = 1.000, 

SW-DW p = 1.000, SW-DL p = 1.000, SL-DW p = 1.000, SL-DL p = 1.000, DW-DL p = 1.000）

（図 2.5）。また、月齢の増加は交尾器挿入時間が有意に増加した（ p < 0.001；図 2.8）。 

 産卵数は同サイズ同士の闘争の敗者は全てのオスと比べて、有意に減少していた（SL-U p = 

0.002, SL-SW p = 0.011, SL-DW p < 0.001, SL-DL p = 0.003）（図 2.6）。その他のオスの組み

合わせでは有意な差はなかった（ U-SW p = 1.000, U-DW p = 1.000, U-DL p = 1.000, SW-DW 

p = 1.000, SW-DL p = 1.000, DW-DL p = 1.000）（図 2.6）。  また、月齢の増加は産卵数を有

意に増加させた（ p = 0.019；図 2.8）。   

 孵化数は同サイズ同士の闘争の敗者は全てのオスと比べて、有意に減少していた（SL-U p = 

0.002, SL-SW p = 0.008, SL-DW p = 0.001, SL-DL p = 0.005）(図 2.7）。その他のオスの組み

合わせでは有意な差はなかった（ U-SW p = 1.000, U-DW p = 1.000, U-DL p = 1.000, SW-DW 

p = 1.000, SW-DL p = 1.000, DW-DL p = 1.000）(図 2.7）。また、月齢の増加は孵化数を増加

させたが有意ではなかった（ p = 0.325；図 2.8）。     
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図 2.5   体サイズが同じ闘争ペア（雄間の体サイズ差が≦0.2 mm と定義）の勝者・敗者オス

と、体サイズが異なる闘争ペア（雄間の体サイズ差が≧0.25 mm と定義）の勝者・敗者オスに

おける交尾器挿入時間の比較。各グラフ中の「×」印は平均値を示す。   
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図 2.6   体サイズが同じ闘争ペア（雄間の体サイズ差が≦0.2 mm と定義）の勝者・敗者オス

と、体サイズが異なる闘争ペア（雄間の体サイズ差が≧0.25 mm と定義）の勝者・敗者オスに

おける産卵数の比較。各グラフ中の「×」印は平均値を示す。     
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図 2.7   体サイズが同じ闘争ペア（雄間の体サイズ差が≦0.2 mm と定義）の勝者・敗者オス

と、体サイズが異なる闘争ペア（雄間の体サイズ差が ≧0.25 mm と定義）の勝者・敗者オスに

おける産卵数の比較。各グラフ中の「×」印は平均値を示す。 
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図 2.8 月齢が 3か月ペアと 4か月ペアにおける闘争時間の比較。各グラフ中の「×」印は平均

値を示す。   

 

 

 

 

 

 

 

 

 

考察 

  交尾実験において、仮説に反して、後脚を欠損したオスであってもメスに交尾器を挿入する

ことが可能であり、交尾器挿入時間については、いずれのグループ間でも有意な差は認められ

なかった（図 2.5）。しかし、産卵数は、SLオスと交尾したメスはどのオス由来のメスと比べて

も有意に減少した（図 2.6）。さらに、孵化数も、同様に SLオスと交尾したメスは有意に減少し

た（図 2.7）。これらの結果は、以下の 2つの要因によって説明される可能性がある。第一に、

激化したオス同士の闘争により後脚を損傷したオスでは、その影響により交尾器の挿入に不具

合が生じた可能性である。第二に、隠れたメスの選択（cryptic female choice；Eberhard 

1996）が関与している可能性である。 

 一般に、オス同士の体サイズが同程度である場合、オス間闘争は激化することが知られてい

る（例：Miyatake 1993；Enders et al. 1998；Tedore and Johnsen 2015；Chen et al. 

2020）。本実験においても、同サイズ同士のペアで闘争時間が有意に増加し、オス間闘争の激化

が確認された（図 2.3）。さらに、SLオスは未闘争オスとは異なる交尾姿勢を示すことが多かっ

た。このことは、オスの交尾器がメスに挿入されていたとしても、精子（あるいは精包）がメ

スの生殖器内の適切な位置へと正しく移送されていない可能性を示唆している。今後の研究で

は、メス体内に挿入された精子数を定量的に評価する必要がある。 
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 複数のオスと交尾する交尾様式をもつ種では、隠れたメスの選択（cryptic female choice）

が生じる可能性がある。Z. atratus のメスにおいて異なるオスとの複数回交尾はこれまで観察さ

れていないものの、Tenebrionidae科の Tribolium castaneum、Tenebrio molitor、B. cornutus、G. 

cornutus、Onymacris unguicularis などの種では、メスが複数のオスと交尾することが報告されて

いる（de Villiers and Hanra 1991；Conner 1995；Fedina and Lewis 2008；Okada et al. 

2015）。したがって、Z. atratus においても複数回交尾が生じている可能性があり、本種における

潜在的メス選択の存在が示唆される。 

 T. castaneum のメスでは、精包内に注入される精子量の調節や、交尾直後の精包の排出といっ

た隠れたメスの選択が確認されている（Fedina 2007）。そのため、本種のメスにおいても、生

殖器内へ輸送される精子量を調節している可能性が考えられる。しかし、この効果が後脚の損

傷によるものなのか、あるいはメスの選好性によるものなのかは明らかではない。また、この

適応度の低下がどの程度の期間持続するのかについても不明であるため、今後はこの適応度低

下の機構を解明する必要がある。 

Z. atratus のオスはクワガタのような誇張された大顎をもたない。このような違いはなぜ生じ

るのだろうか。一般に、同種オス間でメスや縄張りをめぐる闘争が起こる場合、武器として用

いられる誇張形質が進化し、それらの武器を用いて競争能力の高い個体が不釣り合いに高い受

精成功を得ると考えられている（Emlen 2008）。この武器形質は、闘争行動（Caro et al. 

2003）や生息環境（Butler et al. 2007；de la Cámara et al. 2023）などの要因によって、

形態やサイズが変化すると示唆されている。本研究では、Z. atratus において、前額部幅、頭部

中央幅、頭部長、左大顎長、左大顎歯幅、右大顎幅、右大顎歯幅に性的二型が認められた。脚

嚙み闘争を行うナミビア産 Tenebrionidae の O. plana における性的二型を調べた先行研究で

は、大顎は調査対象とされておらず（Enders et al. 1998）、また O. plana は発達した大顎を

有していない。Z. atratus において観察された雌雄間の形態差は、オスの脚嚙み行動への適応で

ある可能性が考えられるが、武器形質を形成する要因は、本種オスの闘争行動とも関連してい

る可能性がある（Caro et al. 2003）。 

 武器形質の形状は生息環境によっても変化する（Emlen 2008；de la Ｃámara et al. 

2023）。Z. atratus は屋根裏の柱や瓦の下に生息することが知られている（Tschinkel 1981）。こ

のような環境条件により、本種では、クワガタムシ類に見られるような大型で長い大顎ではな

く、閉鎖的または狭隘な空間に適した幅広い大顎が進化した可能性がある。 

 Z. atratus では、メスの左下唇枝長がオスよりも長かった。Tenebrionidae科において下唇枝

に関する報告は見当たらないが、モモシンクイガ Carposina sasakii Matsumura（チョウ目：シン

クイガ科）では、下唇枝が産卵に適した場所を探索する機能をもつことが報告されている

（Chen and Hua 2016）。Z. atratus においても、下唇枝が産卵場所の探索に関与している可能性

がある。また、メスの鞘翅幅に見られた性的二型は、より多くの卵を産むための適応である可

能性が高い。 

 Z. atratus のオスは、他のオスの後脚を嚙むことで競争相手の適応度を低下させる。本研究で

は、同サイズ同士のオスによる激化した闘争において、敗者オスの適応度低下が観察された。

本実験は、脚嚙み闘争における敗者オスと他のオスの間に、適応度の明確な差が存在すること
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を示した。しかし、敗者オスの適応度が低下する直接的な原因については、本研究の結果から

は明らかではない。したがって、今後は嚙み傷と適応度との関係や、隠れたメスの選択の可能

性を検証するなど、さらなる実験が必要である。 

 さらに、ゴミムシダマシ科は種多様性が高く（Kergoat et al. 2014）、性的二型の様式も非

常に多様である（Conner 1995；Enders et al. 1998；Okada et al. 2015；Vendl et al. 

2018）。例えば、発達した大顎をもつ G. cornutus や、顕著な角をもつ B. cornutus のような種が

存在する。このことから、ゴミムシダマシ科は性的二型の多様性を研究する上で極めて適した

分類群であり、本研究の結果は、その理解に重要な知見を提供するものと考えられる。 
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第３章 闘争結果によるメスの受精嚢内の精子数への影響 

 

はじめに 

 

 メスとの交尾機会につながる縄張りをめぐるオス同士の身体的闘争（性選択の種内競争）

は、多くの動物種で観察されており、数十年にわたって多くの研究者によって研究されてき

た。闘争の結果は、その後のオスの繁殖戦略に影響を及ぼす。その代表的な例が勝者―敗者効

果（winner–loser effect）である。過去の闘争に勝利したオスは、その後の闘争に積極的に参

加するようになり、再び勝利する確率が高くなる（勝者効果）。一方、過去の闘争に敗北したオ

スはより消極的になり、再び敗北する確率が高くなる（敗者効果）。これらの効果はホルモンに

よって柔軟に調節されており、個体が過去の闘争結果に基づいて自身の闘争能力を評価し、そ

れに応じて次の闘争への参加を決定することで生じると考えられている（Hsu et al. 2006；

Earley et al. 2013）。 

 また、このようなオス同士の闘争は、オス間の勝敗を決定するだけでなく、交尾後の精子競

争を通じてオスの適応度（子の数）にも影響を与える（Parker 1970；Simmons 2001）。例え

ば、キイロショウジョウバエ Drosophila melanogaster では、敗者は勝者に比べて繁殖成功が低

下するが、交尾持続時間が長くなり、メスの繁殖力を高め、父性占有率を増加させることが示

されている（Filice and Dukas 2019）。オオツノコクヌストモドキ Gnatocerus cornutus では、

敗者のオスが勝者よりも多くの精子を移送した（Okada et al. 2010）。コオロギ Gryllus 

bimaculatus では、勝者と敗者の間で適応度に差は見られなかったが、勝者は敗者よりも質の低

い（生存率の低い）精子を産生する一方で、より多くのメスと交尾することが可能であった

（Tuni et al. 2016）。カダヤシ Gambusia holbrooki では、精子量や精子速度に勝者と敗者の間

で差は認められなかったが、勝者は敗者に比べて交尾試行回数およびメスの近くに滞在する時

間を有意に増加させた（Harrison et al. 2023）。これらの先行研究に基づくと、闘争結果が繁

殖に及ぼす影響は、種の繁殖生態によって大きく異なる可能性が高い。一方で、実験手法の違

い（例えば、体サイズを揃えた闘争か否か：Amino and Matsuo 2023；闘争結果が最近か過去

か：Hsu and Wolf 1999）が、結果のばらつきの一因となっている可能性もある。したがって、

多様な種を対象として、闘争結果が精子競争および適応度に与える両方の影響を検討すること

が必要である。しかし、私の知る限り、そのような研究は非常に少ない（But see Tuni et al. 

2016；Filice and Dukas 2019 を参照）。 

ゴミムシダマシ科（Tenebrionidae）は、乾燥地域から熱帯地域に至るまで幅広い環境に生息

し、多様な生態的特性を示す（Kergoat et al. 2014）。この科におけるオス同士の闘争様式も

多様であり、角による突き合い、頭突き、大顎による把持などが知られている（例：Conner 

1995；Enders et al. 1998；Okada et al. 2010）。本研究では、第 2章で明らかになった後脚

を噛み合うという独特なオス間闘争を示すジャイアントミルワーム Zophobas atratus に着目し

た（第 2章）。この種では、闘争が激化すると、オス同士が 2時間以上にわたって後脚を噛み続

け、一方のオスが逃走するまで闘争が継続し、その時点で勝敗が決定される（第 2章）。本種で

は、エスカレートした後脚噛み闘争に敗れたオスは、未闘争、エスカレートした闘争の勝者オ
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ス、エスカレートしなかった闘争の勝者・敗者オスと比べて交尾時間に差は見られないもの

の、子の数が有意に減少することが明らかになった（第 2章）。しかし、この減少のメカニズム

はこれまで不明であった。適応度の低下は、闘争後の後脚の損傷によって精子移送が阻害され

ることに起因する可能性もあれば、精子が正常に移送された場合であっても、交尾後の隠れた

メスの選択（cryptic female choice）による可能性も考えられる（Eberhard 1996）。 

 本研究では、闘争結果がオスによる精子移送に与える影響を調べるため、未闘争、勝者、敗

者、引き分けオスをそれぞれ処女メスと個別に交尾させ、メスの受精嚢内に蓄えられた精子量

をオスのグループ間で比較した。さらに、闘争時間とメスに移送された精子数との関係につい

ても検討した。 

 

材料および方法 

 

供試虫および飼育条件   

 本研究では、第 2章と同じ国内ブリーダー（Pro-Worm, Tokyo）から購入した Z. atratus の

基礎系統を用いた。これらの個体は、岡山大学において 1年以上にわたり累代飼育された。Z. 

atratus の幼虫は集団（n＝500）で飼育し、生ニンジンおよび熱帯魚用飼料（ Neopros; 

Kyorin, Himeji ）を与えた。すべての幼虫および成虫は、明暗条件 16：8（L：D）、温度 25 ± 

2 ℃、湿度 60～70％に維持された恒温室内で飼育した。 

 本種は隔離条件下でのみ蛹化するため（Rumbos and Athanassiou 2021）、蛹化を促進する目

的で幼虫を個別に隔離した。隔離飼育はサンプルカップ（直径 76 mm × 高さ 38 mm,Risupack, 

Gifu）を用いて行い、幼虫が蛹化直前になると、カップ内にはいかなる資材も入れずに飼育し

た。羽化した成虫には、幼虫期と同様に生ニンジンおよび熱帯魚用飼料を与え、同じサンプル

カップ内で個別に飼育した。 

  4か月齢の雌雄ペアは、3か月齢のペアと比較して、交尾時間および子の数が有意に高いこと

が明らかになった（第 2章）。そのため本実験では、オスが比較に十分な量の精子を保持してい

ることを保証するため、オスおよびメス成虫をそれぞれ 4か月間個別に飼育し、その後の実験

に供した。 

 

予備実験（交尾回数の決定および体サイズの測定） 

  各オス（未闘争オス、勝者、敗者、引き分けオス）によって移送される精子数を比較するた

め、本実験では交尾回数を標準化した。十分な精子移送に必要な交尾回数を決定するため、2つ

の実験区を設定した。1つ目は、未闘争かつ未交尾のオスを、処女メスと 1回のみ交尾させた区

（n＝22；オスの体サイズ 6.65～7.80 mm、メスの体サイズ 6.01～7.88 mm）である。2つ目

は、処女メスと 5回交尾させた区（n＝20；オスの体サイズ 6.20～7.68 mm、メスの体サイズ 

5.87～7.21 mm）である（図 3.1）。 

 また、体サイズが精子数に及ぼす影響を調べるため、闘争経験のないオスおよび処女メスと 5

回交尾したオスを対象として解析を行った。オスおよびメスの体サイズは、デジタルノギス

（CD-10APX, Mitutoyo, Kanagawa）を用いて測定した。体サイズの指標には、本種の体サイズ
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として中前胸幅を用い、（第 2章）の方法に従って測定を行った。 

 

 

 

図 3.1 実験デザイン。予備実験：オスとメスのペアを作成し、一方の群では 5回交尾させ、も

う一方の群では 1回のみ交尾させた。48時間後、メスの受精嚢内に存在する精子数を群間で比

較した。1．闘争実験：体サイズが同じオス同士をペアにして闘争させた。闘争が 3時間以内に

決着した場合、その個体を勝者または敗者として分類した。3時間経過しても闘争が決着しなか

った場合は、両方のオスを引き分けと決めた。24時間後、それぞれのオスを処女メスと交尾さ

せた。2．交尾実験：各オス（勝者×メス、敗者×メス、引き分けオス×メス、未闘争オス×メ

ス）について、同一のメスと 5回交尾させた。未闘争オスには、予備実験で 5回交尾させたペ

アに含まれるオスを用いた。48時間後、メスの受精嚢内の精子数を群間で比較した。3．精子数

の計測：オスと交尾したメスを冷凍処理し、受精嚢を解剖した。顕微鏡スライド上に試料（PBS

＋受精嚢）を調製した。精子数は、スライド上に設定した一定の観察領域（260 μm × 420 

μm）内に存在する精子を目視でカウントすることにより算出した。 
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闘争実験 

 第 2章に基づき、後脚噛み闘争の前に、前述と同じデジタルノギスを用いて体サイズを測定

し、体サイズ差が 0-0.2 mm となるようにオス同士をマッチングした。本闘争実験では、同一体

サイズ（5.82-7.53 mm）のオスを用いた（図 3.1）。実験時間は 3時間とし、勝者および敗者が

決定するまでに要した時間を記録した。 

敗北の定義は第 2章 に従い、闘争から逃走し、その後再び相手のオスと接触したにもかかわ

らず、追加の闘争を行わずに再度逃走した個体を敗者と定義した。3時間以内に決着がつかなか

った闘争は引き分けと定義した。 

その後、闘争によって消費されたエネルギーを回復させるため、各オスを餌とともに 24時間

個別に隔離し、その後、交尾実験に供した（図 3.1）。 

 

交尾実験 

 交尾実験では、処女メス（体サイズ 5.87-7.41 mm）を用いた。予備実験の結果、1回の交尾

では測定に十分な精子量が得られず、一方で 5回の交尾では十分な精子量が得られることが示

された。そこで、前述の勝者オス、敗者オス、および引き分けオスを、それぞれ同一のメスと 5

回交尾させた（図 3.1）。また、対照群として未闘争オスを用い、予備実験において 5回交尾さ

せたペアを使用した（図 3.1）。 

 交尾行動の観察はすべて目視で行い、1回の交尾は、オスの交尾器がメスの交尾器に挿入され

た時点から、オスの交尾器がメスの交尾器から離脱するまでと定義した。ジャイアントミルワ

ームと同じ科に属するミルワーム Tenebrio molitor では、精子は交尾後に精包から放出され、メ

スの受精嚢まで泳いで到達するのに約 6時間を要することが知られている（Drnevich et al. 

2000）。精子が受精嚢に到達するのに十分な時間を確保するため、各メスは交尾後に個別に 48

時間飼育し、その後、精子数の測定に用いた（図 3.1）。 

 

精子数の計測 

 ジャイアントミルワームにおける受精嚢はこれまで同定されていなかったため、Drnevich et 

al.（2000）に記載されたミルワームの受精嚢を参考にして同定を行った。解剖の結果、同論文

で報告されているものと類似した受精嚢が確認された。さらに、処女メスでは精子が観察され

ず、交尾後のメスでは精子が確認されたことから、受精嚢であることが裏づけられた（図

3.2）。 

 精子数の計測は Yamane et al.（2010）に従って行った。すなわち受精嚢の摘出前に、メス

を 30分間（−18～−24 ℃）凍結した。交尾後のメスから受精嚢を解剖により摘出し、スライド

ガラス上に置いた後、PBS（10 μL）を加えた。その後、受精嚢を破砕し、精子が均一に分散す

るよう溶液を 3回混和した。試料は 24時間自然乾燥させた後、顕微鏡（BX51、オリンパス，東

京，日本）下で観察した。スライド上に設定した一定の観察領域（260 μm × 420 μm）内に

存在する精子を目視で計数した（図 3.1）。 

 さらに、精子懸濁液（PBS＋破砕した受精嚢）の広がりの大きさが精子数に及ぼす影響を調べ

るため、本実験で用いた乾燥標本を実体顕微鏡（SZX10, Olympus, Tokyo）下で撮影し、内蔵の
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測定ソフトウェア（DP23, Olympus, Tokyo ）を用いて液標本面積を測定した。 

 

 

 

図 3.2  Zophobas atratus におけるメス生殖器官の解剖図。 

 a：卵巣は一対からなり、受精嚢の後方に位置する。 b：受精嚢は膣の近くに位置し、前方に

は前受精嚢、後方には受精嚢腺が位置する。 c：受精嚢腺は管状で複雑に巻き込んだ構造をし

ており、受精嚢も同様に管状で、球状になるように巻かれている。 
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統計解析 

 すべての統計解析は一般化線形混合モデル（GLM）を用いて行った。交尾回数に関する実験で

は、精子数を従属変数とし、交尾回数（1回または 5 回）、非闘争オスおよびメスの体サイズ、

ならびに精子懸濁液の面積（mm²）を独立変数として解析した（表 1の GLM 1）。 

闘争時間と精子数の関係については、精子数を従属変数とし、闘争時間、精子懸濁液の面積

（mm²）、オスおよびメスの体サイズを独立変数として解析した（表 1の GLM 2）。 

 オス間での精子数の比較では、精子数を従属変数とし、オスの形質（非闘争、勝者、敗者、

引き分け）、精子懸濁液の面積（mm²）、オスおよびメスの体サイズを独立変数として解析した

（表 1の GLM3）。 

 射精量の個体差を考慮するため、すべての GLMM においてランダム効果として個体 IDを設し

た。GLM 1ー3における過分散とゼロ過剰分布の検定には、R package performance を用いた。

その結果、GLM １－3でゼロ過剰分布が見られたため、ゼロ過剰モデルを適用した。 

統計的に有意な効果については、R package multcomp を用いた Tukey HSD法による多重比較検

定を行った（Hothorn et al. 2008）。すべての統計解析は統計ソフト R（version 4.3.2）を用

いて実施し、有意水準は p ≦ 0.05 とした。 

 

 

 

表 3.1 GLMのモデル説明 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



27 

 

結果 

 

予備実験（交尾回数と精子数） 

 その結果、1回交尾したメスと比較して、5回交尾したメスでは、より多くの精子が蓄えられ

ていた（図 3.3；p ＜ 0.01）。また、精子数が増加するにつれて、オスの体サイズは有意に小さ

くなる傾向が認められた（p ＝ 0.936）。一方で、メスの体サイズは、精子数の増加に伴って大

きくなる傾向を示したものの、この関係は統計的に有意ではなかった（p ＝ 0.734）。 

 

 

図 3.3 1回の交尾と 5回の交尾における精子数の比較。各グラフ中の「×」は平均値を示す。

統計解析は一般化線形モデル（GLM）を用いて行い、有意水準は p ≦ 0.05 とした。 
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闘争時間と精子数 

闘争時間と精子数の間には負の相関が認められ、コンテスト時間が長いほど精子数は少なくな

る傾向があった（p = 0.0163；図 3.4）。オスの体サイズは精子数の増加に伴って減少する傾向

がみられたが、有意ではなかった（p = 0.3302；図 3.4）。一方、メスの体サイズは精子数の増

加に伴って有意に増加した（p = 0.0353；図 3.4） 

 

 

 

 

 

 

 

図 3.4 すべてのオス（未闘争、勝者、敗者、引き分け）における闘争時間（分）と精子数との

相関関係。未闘争とは、予備実験における 5回交尾群のオスを指す。 
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闘争結果と精子数 

 敗者および引き分けとなったオスの精子数は、未闘争オスと比較して有意に減少していた。

一方で、その他のペア間比較では有意差は認められなかった（未闘争–勝者：p = 0.0812、未闘

争–敗者：p = 0.0148、未闘争–引き分け：p = 0.0238、勝者–敗者：p = 1.0000、勝者–引き分

け：p = 1.000、敗者–引き分け：p = 1.000、図 3.5.）。オスの体サイズは、精子数の増加に伴

って減少する傾向がみられたが、有意ではなかった（p = 0.345）。同様に、メスの体サイズ

は、精子数の増加に伴って増加する傾向がみられたが、有意ではなかった（p = 0.0827）。 

 闘争に参加した 77個体の雄のうち、3個体で跗節の欠損が確認された（後脚で 2個体、中脚

で 1個体）。これら 3個体はいずれも対戦相手より体サイズが小さく、結果は引き分け（n = 

2）または敗者（n = 1）であった。さらに、これら 3 個体の雄と交尾したすべての雌の受精嚢

（spermatheca）からは、精子が一切検出されなかった。 

 

 

 

 

図 3.5 闘争結果（未闘争：n=20、勝者：n=24、敗者：n=23、引き分け：n=30）間における精子

数の比較。各グラフ中の「×」は平均値を示す。未闘争とは、予備実験における 5回交尾群の

雄を指す。異なる文字は、有意水準 p ≦ 0.05 における有意差を示す。 
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考察 

 

 ジャイアントミルワームの受精嚢（spermatheca）は、コクヌストモドキ（Tribolium 

castaneum）やミルワームと非常によく似ており（Fedina and Lewis 2008）、細長く狭い管が絡

み合った構造から成っている（図 3.2）。T. castaneum における受精嚢の形状は、異なるオス由

来の精子を層状に分けて貯蔵し、メスが父性の割合を制御できる可能性を示唆している

（Fedina and Lewis 2008）。ジャイアントミルワームの受精嚢も、同様の貯蔵機能を有してい

る可能性が高い。 

 交尾回数を 1回に制限した場合、5回交尾と比較して精子数は有意に減少し、1 回の交尾では

十分な数の子孫を生産するために必要な精子量を移送するには不十分である可能性が示唆され

た（図 3.3）。したがって、本種では十分な精子移送を確保するために、より多くの交尾回数が

必要であると考えられる。さらに、5回交尾を行った敗者オスにおいては、同じく 5回交尾を行

った未闘争オスと比べて精子数が有意に少なく、敗者や引き分けとなったオスが十分な繁殖成

功を得るためには、さらに多くの交尾が必要である可能性が示唆された（図 3.5）。Z. atratus で

はメイトガードはこれまで観察されていないが、ミルワーム では、ライバルオスの存在下で交

尾後メイトガードを示す可能性が高いことが報告されている（Gage and Baker 1991）。このこ

とから、Z. atratus においても、敗北または引き分けとなった雄は、再交尾の機会を増やす、あ

るいはメイトガードをとることで、精子移送量の低下を補償している可能性がある。しかし、T. 

castaneum では、メスが交尾中に低品質な雄から移送される精子量を制御できる可能性が示唆さ

れている（Fedina 2007）。そのため、今後の研究ではオスの形質だけでなく、メスの選好性も

考慮に入れる必要がある。 

 第 2章で報告されているように、精子数の有意な減少は敗者オスと未闘争・エスカレートし

た闘争の勝者・エスカレートしなかった闘争の勝者と敗者で観察され、本研究では闘争時間と

精子数の間には負の相関が認められた。まれではあるが、敗者オスおよび引き分けオスの一部

に脚の欠損が観察された。これらの結果は、産卵数や孵化数の減少が隠れたメスの選択

（cryptic female choice；Eberhard 1996）によるものではなく、オス自身に起因することを

示唆している。さらに、精子量の減少は、長時間の闘争や敗北によって引き起こされている可

能性が高い。本研究においても、第 2章と同様に、交尾姿勢の歪みが観察された。これは、脚

を噛み合う闘争によって後脚が損傷し、その結果として交尾姿勢が歪められたことを示唆して

いる。キイロショウジョウバエでは、歪んだ交尾姿勢が適応度を低下させることが示されてい

る（Yamanouchi et al. 2023）。したがって、本種においても交尾姿勢の歪みが精子移送を妨

げ、精子が受精嚢に到達できず、受精嚢内の精子量に差が生じたと推測される。さらに、闘争

時間と精子数の負の相関、および闘争による脚の損傷の観察結果から、本研究では回復のため

に闘争実験後 24時間の間隔を設けたものの、この回復期間が不十分であり、オスが十分な体力

を回復できず、メスにごく少量の精子さえ移送できなかった可能性がある。 

 勝者オスにおいて精子数が未闘争よりも減少する傾向が見られたことは、複数のメスと交尾

することを目的とした繁殖戦略によるものかもしれない。野外のジャイアントミルワームは、

グアノ（コウモリの糞）中で産卵することが示唆されている（Tschinkel 1981）。もし勝者オス
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がグアノ内に縄張りを形成し、雌が積極的にグアノを産卵場所として利用するのであれば、勝

者雄は多くの交尾機会を得る可能性が高い。さらに、近縁種であるフォークドファンガスビー

トル（Bolitotherus cornutus）では、メスが勝者オスの化学的シグナルを好むことが示唆されてい

る（Vilella-Pacheco et al. 2021）。これらを総合すると、ジャイアントミルワームの勝者オ

スは、より多くのメスと交尾する機会を増やすために、メス 1匹あたりに移送する精子量を減

少させている可能性がある。将来的には、本種の野外における交尾システムを明らかにする必

要があるが、勝者オスの精子数が未闘争オスより少ない傾向は、その一つの説明となり得る。 

 結論として、ジャイアントミルワームにおける脚を噛み合う闘争は、敗者雄および引き分け

オスと交尾したメスの受精嚢内の精子量を有意に減少させた。この減少は、闘争中に負った損

傷による交尾姿勢の変形や、闘争に伴うエネルギー消費によって引き起こされた可能性が高

い。したがって、今後の研究では、闘争によって生じた後脚損傷の程度、精子数、ならびに適

応度との関係を検討する必要がある。本研究では受精嚢内に貯蔵された精子を調査したが、敗

者オスおよび引き分け雄が精子をオスに移送できなかったのか、それとも精子は移送されたも

のの受精嚢に到達できなかったのかは不明である。そのため、受精嚢の上流に位置する前受精

嚢（anterior bursa）や膣内に精子が存在するかどうかを調べる必要がある。最後に、第 2章

および第 3章では、1雌に対して 1雄（非競争、勝者、敗者、引き分け）を提示したが、野外で

はメスが複数のオスと交尾する可能性がある。精子競争や隠れたメスの選択を扱う研究では、

メス１匹に対して複数オスを提示する実験系が一般的である（Fedina and Lewis 2008）。した

がって、メスの多雄交尾を考慮した条件下で、闘争結果が父性割合に及ぼす影響を検討するこ

とが今後重要となる。 
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第４章 闘争結果におけるオスの貯精嚢内の精子数への影響 

 

はじめに 

 

 多くの生物種では、1匹のメスに対して複数のオスが受精をめぐって競争する（Parker 

1970）。また、精子や精液の生産はコストの低いものではない（Simmons 2001）。そのため、個

体間相互作用をし、オスは戦略的に精子生産量を調節することが予測される。 

交尾前のオス間闘争は、メスや縄張りの獲得につながることが多く、その結果、勝者は敗者

よりも多くの交尾機会を得ることができる。このことから、勝者オスは敗者オスに比べて、よ

り多くの精子を生産すると考えられる。例えば、オス間闘争に勝利し優位な立場にあるオス

（dominant）のハツカネズミ（Mus musculus domesticus）では、劣位オス（subordinate）に比べ

て精巣が大きく、精子生産量も多いことが報告されている（Bayran et al. 2020）。このような

繁殖戦略は他種でも確認されており（シクリッド：Kustan et al. 2012；ロックシュリンプ：

Hinojosa and Thiel 2003）、闘争結果と精子生産の関連は一般的な傾向であると考えられてき

た。 

一方で、種によっては勝者と敗者の間で精子生産量に差が認められない場合や、逆の傾向が

示される場合もある。例えば、イースタンモスキートフィッシュ（Gambusia holbrooki）では、

闘争結果にかかわらず、オスが生産する精子数は変化しなかった（Harisson et al. 2025）。ま

た、キングサーモン（Oncorhynchus tshawytscha）では、劣位オスが優位オスよりも多くの精子を

生産することが報告されている（Bartlett et al. 2017）。これらの結果は、闘争時におけるオ

ス同士の体サイズの一致・不一致といった実験手法の違いが影響している可能性を示唆すると

ともに、闘争結果が精子生産に与える影響を理解するためには、より幅広い分類群を対象とし

た体系的な研究が必要であることを示している。 

種数に富むゴミムシダマシ科では、多様なオス間闘争が確認されている（第 2 章）。ジャイア

ントミルワームでは、闘争の敗者オスや、長時間の闘争の末に引き分けとなったオスは、未闘

争オスと比較して、交尾したメスの体内に貯蔵される精子数が減少することが示されている

（第 3章）。この精子数の減少は、主に交尾姿勢の歪みによって精子移送が阻害されたことに起

因すると考えられる。以上の結果から、敗者オスや引き分けオスは、闘争によって生じる精子

移送量の減少に対する適応的応答として、より多くの精子を生産する繁殖戦略をとる可能性が

考えられる。しかし、本種を含むゴミムシダマシ科において、闘争結果がオスの精子生産量に

与える影響については、私の知る限り明らかにされていない。 

 本研究では、体サイズによる精子生産数を調べた。そして体サイズを同じにしたオス同士で

闘争させ、24時間後にオスの貯精嚢を摘出し、貯蔵されている精子数（精子の生産数）を計測

し、未闘争、勝者、敗者、引き分け間で比較した。加えて、第 3章の受精嚢内の精子数を用い

て、未闘争、勝者、敗者、引き分けオスが 5回の交尾でメスにどれほどの精子量を移送出来て

いるのかも調べるため、闘争結果内で貯精嚢と受精嚢の精子数を比較した。また、基本的な体

サイズによる闘争時間への影響も明らかでなかったため、実験条件の統一のため、精子実験で

用いた個体とは別に闘争実験を行った。 
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材料および方法  

  

供試虫および飼育条件    

 本研究では、第 2章と第 3章と同じ国内ブリーダー（Pro-Worm, Tokyo）から購入した Z. 

atratus の基礎系統を用いた。これらの個体は、岡山大学において 1年以上にわたり累代飼育さ

れた。Z. atratus の幼虫は集団（n＝500）で飼育し、生ニンジンおよび熱帯魚用飼料（ Neopros; 

Kyorin, Himeji ）を与えた。すべての幼虫および成虫は、明暗条件 16：8（L：D）、温度 25 ± 

2 ℃、湿度 60-70％に維持された恒温室内で飼育した。  

 本種は隔離条件下でのみ蛹化するため（Rumbos and Athanassiou 2021）、蛹化を促進する目

的で幼虫を個別に隔離した。隔離飼育はサンプルカップ（直径 76 mm × 高さ 38 mm,Risupack, 

Gifu）を用いて行い、幼虫が蛹化直前になると、カップ内にはいかなる資材も入れずに飼育し

た。羽化した成虫には、幼虫期と同様に生ニンジンおよび熱帯魚用飼料を与え、同じサンプル

カップ内で個別に飼育した。  

  第 3章と同様に第 4章では、4か月齢のオスを用いて、実験を行った。実験条件を揃えるた

め、オス成虫をそれぞれ 4か月間個別に飼育し、その後の実験に供した。 

 

闘争実験   

 第 3章と同様に、後脚噛み闘争の前に、前述と同じデジタルノギスを用いて体サイズを測定

し、体サイズ差が 0-0.2 mm となるようにオス同士をマッチングした。本闘争実験では、同一体

サイズ（5.3-7.5 mm）のオスを用いた（図 4.1）。実験時間は 3時間とし、勝者および敗者が決

定するまでに要した闘争時間を記録した。敗北の定義は第 2章と第 3章 に従い、闘争から逃走

し、その後再び相手のオスと接触したにもかかわらず、追加の闘争を行わずに再度逃走した個

体を敗者と定義した。3時間以内に決着がつかなかった闘争は引き分けと定義した。その後、闘

争経験を基に精子生産をさせるため、各オスを餌とともに 24時間個別に隔離し、その後、解剖

し精子数を計測した（図 4.1）。 
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図 4.1 実験デザイン。1．闘争実験：体サイズが同じオス同士をペアにして闘争させた。闘争が

3時間以内に決着した場合、その個体を勝者または敗者として分類した。3時間経過しても闘争

が決着しなかった場合は、両方のオスを引き分けと決めた。2．個別飼育：各オス（勝者、敗

者、引き分けオス、未闘争オス）は、24時間個別させた。未闘争オスは、闘争させず 24時間個

別飼育させたオスを用いた。3．精子数の計測：個別飼育させたオスを冷凍処理し、貯精嚢を取

り出した。顕微鏡スライド上に試料（PBS＋受精嚢）を置き、精子数は、スライド上に設定した

一定の観察領域（260 μm × 420 μm）内に存在する精子を目視でカウントすることにより算

出した。 
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また、貯精嚢内の精子数を計測する実験とは別に闘争実験を行い、体サイズによる闘争時間へ

の影響を調べた。この実験では、オス同士の体サイズ差は第 3章と同様に 0.2 mm 以下とし、体

サイズは 6.5-7.7mmの個体を用いた。本実験では闘争しなかったオスペアと闘争が成立しなか

ったオスペア（一方だけ攻撃行動を示す場合）も記録した。  

 

生殖器の同定と精子数の計測 

 本種の貯精嚢は同定されていなかったため、他のゴミムシダマシ種の貯精嚢を参考し、形態

と体内での位置を特定、最終的に精子の有無で同定した（Rezende et al. 2024）。解剖方法は

オスを冷凍処理させ、解剖を行った。同定した貯精嚢と輸精管にも精子が確認されたため、貯

精嚢と輸精管の両方を取り出し、プレパラート上に PBS（10 ㎕）を滴下し、貯精嚢と輸精管を

粉砕し、精子を均等に攪拌させるために 10回液標本をピンセットで混ぜた。試料は 24時間自

然乾燥させた後、顕微鏡（BX51、オリンパス，東京，日本）下で観察した。スライド上に設定

した一定の観察領域（260 μm × 420 μm）内に存在する精子を目視で計数した（図 4.1）。 さ

らに、精子懸濁液（PBS＋破砕した貯精嚢と輸精管）の広がりの大きさが精子数に及ぼす影響を

調べるため、本実験で用いた乾燥標本を実体顕微鏡（SZX10, Olympus, Tokyo）下で撮影し、内

蔵の測定ソフトウェア（DP23, Olympus, Tokyo ）を用いて液標本面積を測定した。  

 

統計 

 すべての統計解析は一般化線形混合モデル（GLM）を用いて行った。オス間での精子数の比較

では、精子数を従属変数とし、オスの形質（未闘争、勝者、敗者、引き分け）、精子懸濁液の面

積（mm²）、オスの体サイズを独立変数として解析した（表 4.1の GLM1）。また、5回交尾でオス

がどの程度メスに精子を移送させているのかを調べるため、第 3章で調べたメスの貯蔵器官で

ある受精嚢の精子数と貯精嚢内の精子数を合わせたデータセットを作り、未闘争間、勝者間、

敗者間、引き分け間の貯精嚢―受精嚢を比較した。この統計では応答変数を精子数、説明変数

を闘争結果とその調べた器官を表した変数と精子懸濁液の面積（mm²）を独立変数とした（表

4.1の GLM2）。闘争時間と精子数の関係については、貯精嚢内の精子数を従属変数とし、闘争時

間、精子懸濁液の面積（mm²）、オスの体サイズを独立変数として解析した（表 4.1の GLM3）。

また、体サイズによる闘争時間への影響では、応答変数を闘争時間、説明変数をオス体サイズ

とした（表 4.1の GLM4）。 

 GLM 1, 2, 4における過分散とゼロ過剰モデルの検定には、R package performance を用い

た。その結果、GLM1および 4で過分散が認められたため、負の二項分布を適用した。また、

GLM2ではゼロ過剰モデルの適正が見られたため、ゼロ過剰分布を用いた。  

統計的に有意な効果については、GLM1-2では R package multcompを用いたボンフェロー二補

正による多重比較検定を行った。また、GLM3では受精嚢と貯精嚢を潰して作成した精子懸濁液

の面積に差があったため、推定平均値を扱う、R package emmeansを用いて、ボンフェロー二補

正をおこなった。すべての統計解析は統計ソフト R（version 4.3.2）を用いて実施し、有意水

準は p ≦ 0.05 とした。 
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表 4.1 GLMのモデル説明 

 

 

 

 

 

結果 

 

解剖結果 

ゴミムシダマシ科のオスには精巣が１対あり、その下方に輸精管と貯精嚢がある（Koçakoglu 

and Candan 2022；Rezende et al. 2024）。ジャイアントミルワームも同様に確認された（図

4.2）。 

 

 

図 4.2  Zophobas atratus におけるオス生殖器官の解剖図。 

 精巣は一対からなり、貯精嚢の後方に位置する。貯精嚢は付属腺の近くに位置し、後方には輸

精管が位置する。  

 

モデル名 応答変数 分布 リンク関数 説明変数

GLM1 精子数 負の二項 Log （闘争結果）＋（オスの体サイズ）＋（液体標本の面積）

GLM2 精子数 ゼロ過剰 Log （各闘争結果由来の貯蔵器官）＋（オスの体サイズ）＋（液体標本の面積）

GLM3 闘争時間 ガンマ Log （オスの体サイズ）＋（液体標本の面積）

GLM4 精子数 負の二項 Log （闘争時間）＋（オスの体サイズ）＋（液体標本の面積）
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闘争結果と貯精嚢内の精子数 

 全てのオスの組み合わせで貯精嚢内の精子数に有意な差はなかった（未闘争–勝者：p = 

1.000、未闘争–敗者：p = 1.000、未闘争–引き分け：p = 1.000、勝者–敗者：p = 1.000、勝者

–引き分け：p = 1.000、敗者–引き分け：p = 1.000、図 4.3）。オス体サイズと貯精嚢内の精子

数には有意な相関は見られなかった（p = 0.978）。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図 4.3 闘争結果（未闘争：n=24、勝者：n=23、敗者：n=23、引き分け：n=11）間における精子

数の比較。各グラフ中の「×」は平均値を示す。この図の未闘争とは、4か月間個別飼育し闘争

をさせなかったオスを指す。異なる文字は、有意水準 p ≦ 0.05 における有意差を示す。 



38 

 

貯精嚢と受精嚢内（第 3章）の精子数の比較 

勝者間、敗者間、引き分けオス間の貯精嚢と受精嚢の精子数に有意な差が見られた（未闘争

オス由来の貯精嚢内―受精嚢 p =1.000,勝者由来の貯精嚢内―受精嚢 p =0.022, 敗者由来の貯

精嚢内―受精嚢 p =0.001, 引き分けオス由来の貯精嚢内―受精嚢 p =0.015）。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図 4.4 受精嚢―貯精嚢間における精子数の比較。各グラフ中の「×」は平均値を示す。この図の

未闘争とは、4 か月間個別飼育し闘争をさせなかったオスを指す。受精嚢の精子数は第 3 章の未

闘争、勝者、敗者、引き分けオスと交尾したメスの受精嚢の精子数を用いた。 
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闘争時間と精子数、闘争時間と体サイズ 

闘争時間と貯精嚢内の精子数には有意な相関は見られなかった（p = 0.552）。しかし、闘争時

間と体サイズには有意な相関が見られた（p = 0.004）。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図 4.5 闘争時間（未闘争：n=24、勝者：n=23、敗者：n=23、引き分け：n=11）と精子数における

相関図（左図）。左図は貯精嚢の実験で用いた実験群であり、闘争時間が 0の個体は、4か月間個

別飼育し闘争をさせなかったオスを指す。体サイズ（前胸前部幅）と闘争時間（逃走：n=1、不戦

勝：n=1、勝者：n=20、敗者：n=20、引き分け：n=12）における相関図（右図）。右図の闘争時間

0 の個体は一方は逃走のみを行い一度も闘争しなかった個体と攻撃行動を行い続けて勝利した個

体である。 

 

 

 

考察 

 

ジャイアントミルワームのオス間闘争では、闘争結果と闘争時間にかかわらず、オスの精子

貯蔵器官である貯精嚢および輸精管内の精子数に差は認められなかった（図 4.3 と図 4.5）。

Harisson et al.（2025）では、イースタンモスキートフィッシュの勝者オスが敗者オスに比べ
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て多くの交尾成功を示すことが報告されていることから、ジャイアントミルワームにおいて

も、闘争結果と闘争時間は精子生産量ではなく、交尾行動の積極性や交尾成功数に影響を及ぼ

している可能性が考えられる。第 2-4 章では闘争結果における交尾行動の比較は未だ調べられて

おらず、私が知る限り他の研究例もない。そのため、本種における交尾行動の調査は重要であ

ると示唆される。また、ゴミムシダマシ科における精子生産能力については、これまで十分に

調べられておらず、24 時間あたりにどの程度の精子を生産できるのか、また生産された精子が

どの程度の期間体内に貯蔵されるのかは明らかになっていない。ゴミムシダマシ科では精子競

争に関する研究（review: Fedina 2008）が多く行われていることから、精子生産能力に関する

本研究の結果は、今後の精子競争研究において重要な基礎情報となると考えられる。 

本実験では未闘争オスと未闘争オスが 5回交尾したメスの受精嚢内の精子数には差はなかっ

た（図 4.4）。これは 5回の交尾でオスに貯蔵されている精子を全てメスに移送することが示唆

されている。また勝者・敗者・引き分けオスの貯精嚢に比べて、そのオスが交尾したメスの受

精嚢の精子数は有意に減少していた（図 4.4）。これは闘争での筋繊維の消費や後脚の傷害によ

る射精障害や、交尾後のメスの精子の選り好みが考えられる（第 2章と第 3章）。そのため、未

だ調べられていない各オスの射精量を調査し、比較する必要がある。 

 最後に、闘争ペアの体サイズの増加に伴う闘争時間の延長は、体サイズによって闘争を継続

する意思決定が異なることを示す重要な結果である。現在、闘争継続の意思決定を説明する主

要なモデルには、 

① 自身の能力に関する情報のみを評価する純粋自己評価（pure self-assessment）、 

② 自身の体力と相手から受ける損傷によるコストの累積を評価する累積評価（cumulative 

assessment）、 

③ 両競争者が自身の RHP（resource-holding potential：資源保持能力）を基準として相手の

RHPを評価する相互評価（mutual assessment） 

の 3つが提唱されている（Arnott and Elwood 2009）。第 2章において体サイズの大きいオスが

勝利する傾向が示され、さらにオス同士の体サイズ差が大きい場合には闘争時間が短縮された

こと、第 3章において長時間の闘争がメスに貯蔵される精子数の減少を引き起こすことが示さ

れたこと、加えて第 4章において体サイズを揃えたオスペアでは、体サイズの大きいペアほど

闘争時間が延長したことを踏まえると、本種における闘争継続の意思決定は、自身の能力のみ

を評価する純粋自己評価モデルによって最もよく説明されると考えられる。なぜなら、累積評

価モデルでは、損傷コストを考慮した結果、精子数の減少といった繁殖上の不利益が生じるま

で闘争を継続することは想定されにくい。また、相互評価モデルに基づく場合、体サイズが同

じオス同士の闘争や、ペア間で体サイズが異なる場合において、体サイズと闘争時間との間に

一貫した相関は認められないと予測されるからである。この仮説は敗者や逃走したオスの適応

度が著しく減少する場合、相手の能力にかかわらず高コストな闘争に参加せざるを得ない考察

とも一致する（Massote et al. 2025）。結論、この結果は闘争における意思決定の研究に重要

であり、野外条件を考慮したメスの存在やナワバリの保有、交尾経験の有無も考慮した実験も

行うべきである。 
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第５章 日本のゴミムシダマシ３種における性的二型 

 

はじめに 

 

第 2 章でも述べた通り、幅広い種において雌雄間で形質が異なる性的二型が確認されている。

多くの場合、性的二型はオス同士の闘争で用いられる武器形質や、オスがメスにアピールするた

めの装飾形質などが研究されている。これらの性的二型は種間で多様性が見られ、一説として、

種の生息環境や繁殖生態によって、多様化すると考えられている（Caro et al. 2003; Emlen 2008; 

Stuart-Fox and Moussalli 2007; Tsuboi et al. 2012; Tsuji and Fukami 2020）。シクリッド

では、岩礁のような複雑な生息地に比べて、砂地のような単純な生息地に生息する種では体色や

体の形状の性的二型が発達しており、これは環境による魚の視覚能力の差によるものと考えられ

ており、単純な砂地環境では捕食者回避のための運動検出能力が重視され、複雑な岩礁環境では

空間認知やナビゲーションへの要求が高いとされるためである（Tsuboi et al. 2012）。 

武器形質や装飾形質以外の性的二型も存在する。例えば、ライバルオスの攻撃から自身を守る

防御形質（Emberts and Wiens 2021）や、交尾相手を探し、交尾相手の上にマウントし把握する

ための脚の性的二型もある（Benowitz et al. 2012; Enders et al. 1998）。この脚の性的二型

も生息環境によって、多様化する可能性がある。例えば、交尾相手を探す場合、森林などの込み

合った環境では、脚は短く小回りが利くようになり、反対に草原のような開けた場所では、足が

長くなるかもしれない。しかし、脚の性的二型（武器形質や装飾形質以外の）における、種間の

生息地による影響を調べた研究は限られている。（But see Stuart-Fox and Moussalli 2007）。 

 ゴミムシダマシ科は種数が豊富な上、その形態は驚くほど多様である（Kergoat et al. 

2014）。種間の形態も豊富であるが、性的二型も多様である。例えば、オスの武器形質である大

顎が発達しているオオツノコクヌストモドキや、角が発達したファンガスフォークドビートル

（ Bolitotherus cornutus ）、武器形質ではないものの、闘争や交尾に有利とされる脚が発達して

いるナミブゴミムシダマシ（Onyrnacris plana）などが報告されている（Enders et al. 1998）。

また武器形質や装飾形質以外の脚の性的二型としては、B. cornutus は交尾時にライバルオスから

の妨害を防ぐため脚を長くし、メスをより強力に把握する（Benowitz et al. 2012）。また O. 

plana はオスの長い脚はメスの探索や地中に潜るメスを把握するために使われているとされてい

る（Enders et al. 1998）。しかし、ゴミムシダマシ科の性的二型での生息地による影響を調べ

た知見は乏しい。よって本研究では、日本の一般的なゴミムシダマシであり、生息地が異なる

ユミアシゴミムシダマシ（Promethis valgipes）（以下、ユミアシ）、コスナゴミムシダマシ

（Gonocephalum coriaceum）（以下コスナ）、オオスナゴミムシダマシ（Gonocephalum pubens）

（以下、オオスナ）の 3種における脚の性的二型を調べた。具体的には、前脚、中脚、後脚の

長さや各脚の頸節幅と腿節幅を計測し、形態も観察した。また、ゴミムシダマシの生態学的な

知見は少ないため、対象種における生活史の観察も行った。 
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材料および方法 

 

昆虫の採取場所と捕獲方法、 

 本研究で用いた昆虫は全て 2023年 9-10月に岡山県内で捕獲された。ユミアシは半田山

（34.693245°N, 133.919843°E）、コスナは岡山大学内の芝生（34.68551°N, 133.91918°

E）、オオスナは牛窓海浜公園（34.61898°N, 134.17286°E）で捕獲された。捕獲方法はプラス

チックコップ（90 × 45 mm, Artnap; Gihu）を用いたピットフォールトラップを用いた。ただ

し、ユミアシのみ捕獲が芳しくなかったため、朽木の下や徘徊している個体を捕まえた。 

 

計測部位とその計測方法 

 全ての個体は冷凍処理（-18から -24℃）行い、計測した。雌雄判別は生殖器の形態に基づい

て判別した。その結果、ユミアシ（オス：n=16, メス：n=16）、コスナ（オス：n=30, メス：

n=30）、オオスナ（オス：n=30 メス：n=30）、計測部位は前胸部中部幅、左右の前・中・後脚の

頸節の長さと前部幅および腿節の長さと中部幅とした（図 5.1）。各種の前脚の頸節では湾曲が

見られたため、複数の直線を使い、その合計値を頸節の長さとした。前脚、中脚、後脚の長さ

は各頸節と腿節の長さの合計値とした。各脚の腿節の中部幅の計測方法は、最初に腿節の長さ

を計測し、その中間点から幅を計測した。前胸部の中部幅の計測方法は最初に前胸部の前部を

測り、その中間点から前胸部長を計測し、その前胸部長の中間点から中部幅を計測した。これ

らの部位はデジタルカメラ（DP23, Tokyo）が付属した立体顕微鏡（SZX10, Olympus, Tokyo)で

撮影し、0.001 mm単位で付属の計測ソフトウェア（DP23, Olympus; Tokyo））で計測した。 
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図 5.1 性的二型に関する測定部位。白線は測定した部位を示す。計測部位は左右の前脚の頸節

長および頸節の前部幅、左右の前脚の腿節長および腿節の中部幅、左右の中脚の頸節長および

頸節の前部幅、左右の中脚の腿節長および腿節の中部幅、左右の後脚の頸節長および頸節の前

部幅、左右の後脚の腿節長および腿節の中部幅である。湾曲した部分は複数の直線を用いて計

測した。 
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統計解析   

前脚・中脚・後脚の長さと幅に対する種および性別の影響を検討するため、多変量共分散分

析（MANCOVA）を行った。応答変数には前脚長・中脚長・後脚長を、説明変数には、種名、性

別、およびそれらの交互作用を設定し、共変量として前胸部中部幅を用いた。事後検定には、R 

package emmeans を用い、種間比較ではボンフェローニ補正を行った。 

また、種ごとにおける体サイズの性的二型を調べるために、分散分析（ANOVA）を行った。応

答変数には前胸部の中部幅（体サイズの代替サイズ）を、説明変数には、種名、性別、および

それらの交互作用を設定した。事後検定には、R package emmeans を用い、ボンフェローニ補

正を行った。 

すべての統計解析は Rソフトウェア（ver. 4.5.1）で実施し、有意水準は p < 0.05 とし

た。 
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結果 

 

脚の形態と生活史の観察 

ユミアシ（オス：n=16, メス：n=16）では、オス 16匹の全個体で中脚に凸状の突起がみられた

（図 5.2）。コスナ（オス：n=30, メス：n=30）では、オス 30匹の全個体で中脚に棘状の突起が

みられた（図 5.2）。オオスナ（オス：n=30 メス：n=30）では、オス 30匹の全個体で全脚でど

の突起もみられなかった（図 5.2）。 

 今回のトラップの回収と捕獲は昼間に行った。ユミアシとコスナは徘徊している個体もいた

が、オオスナは観察されなかった。また、コスナのトラップにはオオスナは入っておらず、お

オオスナのトラップにはコスナは入っていなかった。 

 

 

図 5.2 オスの脚の性的二型。オスのコスナの中脚には棘、オスのユミアシの中脚には凸状の突

起がみられた。オオスナにはどの脚にも棘や突起は見られなかった。 

 

種ごとにおける体サイズの性的二型 

全ての種で体サイズの性的二型は見られた（表 5.1）。ユミアシではオスがメス比べて体サイズ

が大きく、オオスナとコスナではメスがオスに比べて大きかった（表 5.1）。 

 

表 5.1  種ごとの体サイズ（オスとの比較）に対する ANOVA の結果。 
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種ごとにおける脚の性的二型 

ほぼすべての種の前・中・後脚で、オスの脚の長さはメスに比べて長い傾向にあった（表 5.2、

図 5.3）。オスのオオスナとコスナは前・中・後脚の長さはメスに比べて長かった（表 5.2）。オ

スのユミアシでは前・中脚の長さがメスに比べて長かった（表 5.2）。 

また、オスのオオスナとコスナでは前・中・後脚の腿節が長く、オスのユミアシでは中・後

脚の腿節が長かった（表 5.2）。頸節幅は、オスのコスナの後脚でメスに比べて長く、ユミアシ

では、メスの前脚でオスに比べて長かった（表 5.2）。また、これら以外の種ごとの各脚では有

意な差は見られなかった（表 5.2）。 

 

表 5.2 種ごとの脚（オスとの比較）に対する MANCOVAの結果。 
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図 5.3 雌雄間の比較結果。縦軸は前胸幅でサイズ補正した各形質の値（回帰残差）を示し、横

軸は種を示す。GC＝コスナゴミムシダマシ、GP＝オオスナゴミムシダマシ、PV＝ユミアシゴ

ミムシダマシ。箱ひげ図は分布（中央値、四分位範囲）を示し、点は個体データを示す。白色

はメス、灰色はオスを示す。括弧とアスタリスクは各種内における雌雄間の有意性を示し

（emmeans による事後比較、ボンフェロー二補正）、* p ≤ 0.05、** p ≤ 0.01、*** p ≤ 0.001。 
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性別ごとの脚の種間比較 

前・中・後脚長ではオス間でユミアシ、コスナ、オオスナの順に有意に長かった（表 5.3、図

5.4）。メス間ではユミアシがコスナとオオスナと比べて前・中・後脚が長かく、メスのコスナ

はオオスナに比べて長かった（表 5.3）。前・中・後脚の腿節幅では雌雄ともにユミアシ、コス

ナ、オオスナの順に有意に長かった（表 5.3）。前脚の頸節幅では雌雄ともにオオスナがコス

ナ、ユミアシと比べて長かった（表 5.3）。中・後脚の頸節幅では、ユミアシ、オオスナ、コス

ナの順に長い傾向があり、メスの中脚の頸節幅ではユミアシ、オオスナ、コスナの順に有意に

長かった（表 5.3）。後脚の頸節幅では雌雄ともにユミアシがオオスナとコスナに比べて長かっ

た（表 5.3）。 
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表 5.3 性別ごとの脚の種間比較（MANCOVA）。 
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図 5.4 種間の比較結果。縦軸は前胸幅でサイズ補正した各形質の値（回帰残差）を示し、横軸

は種を示す。GC＝コスナゴミムシダマシ、GP＝オオスナゴミムシダマシ、PV＝ユミアシゴミ

ムシダマシ。箱ひげ図は分布（中央値、四分位範囲）を示し、点は個体データを示す。白色は

メス、灰色はオスを示す。括弧とアスタリスクは雌雄別の種間の有意性を示し（emmeans によ

る事後比較、ボンフェロー二補正）、* p ≤ 0.05、** p ≤ 0.01、*** p ≤ 0.001。 
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考察 

 

 オスのユミアシとコスナの中脚には突起の性的二型がみられた 。これは交尾時のメスの把握

に有利になると考えられるが、ユミアシの凸とコスナの棘の形態の多様性はまだわからない。

ユミアシではオスがメスに比べて体サイズが大きく、コスナではメスがオスに比べて体サイズ

が大きかった（表 5.1）。そのため、オスの体サイズが小さいコスナではより把握しやすくする

ために棘状にしているのかもしれない。しかし、コスナ同様にオスの体サイズが小さいオオス

ナの脚にはどの突起もなかった。そのため、交尾相手の把握以外にも機能があるのかもしれな

い。 

オスのオオスナとコスナはすべての脚の長さはメスに比べて長かった。また、オスのユミア

シは前・中脚の長さがメスに比べて長かった（表 5.2、図 5.3）。そして、オスのオオスナとコ

スナはすべての脚の腿節幅はメスに比べて長かった（表 5.2、図 5.3）。これらの性的二型は交

尾時の把握、メスの探索に有利になると考えられる。ファンガスフォークドビートルでは、オ

スの長い脚は交尾時にメスを把握する時に重要であると示唆されている（Benowitz et al. 

2012）。また、他のゴミムシダマシでは地中にメス埋まっているメスを把握することにも有利に

なる（Enders et al. 1998）。そのため、海岸の砂浜に生息するオオスナ、芝の土に生息するコ

スナでの地中の交尾相手を把握する時に有利に働くかもしれない。そして、今回の 3種では、

頸節幅はいくつかの脚で性的二型がみられたが、脚の長さと腿節幅と比べて少なかったため、

交尾時の把握、メスの探索にはあまり作用しない可能性がある。 

オス内では、全ての脚の長さと腿節幅はユミアシ、コスナ、オオスナの順で長かった（表

5.3、図 5.4）。メス内では、全ての脚の長さと腿節幅はユミアシが他の 2種よりも長かった（表

5.3、図 5.4）。また、前脚の長さと全脚の腿節幅では、メスのコスナはメスのオオスナに比べて

長かった（表 5.3、図 5.4）。雌雄の種間比較の結果から、森林、芝、砂浜の順に脚の長さと腿

節幅が発達しており、生息地による脚形質の発達が示唆された。これは平坦な芝や砂浜に比べ

て、複雑な地形である森林で脚形質が重要であると示唆された。その理由は、森林は倒木や地

面の凹凸が多いと考えられ、これらの障害物を歩行で超える場合、脚が長く、より多くの筋力

があった方が良いと考えられる。しかしながら砂漠のゴミムシダマシ種では脚の長い種が多く

存在する（Enders et al. 1998; Swichtenberg et al. 2023）。砂漠に生息するゴミムシダマシ

の長い脚は捕食者からの逃走や砂漠での体温調整に役立つとされている（Enders et al. 

1998）。このことから、今後はより幅広い環境で生息する種を加えて解析すべきではある。 
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第６章 総合考察 

 

進化生態学において、性選択における同性間競争は重要な研究分野であり、とくにオス間闘

争は多くの研究者によって研究されてきた（Emlen 2008）。オス同士の闘争は、単にオスの勝敗

を決定し、メスや縄張りを獲得するための手段にとどまらず、その後のオスの繁殖戦略を変化

させ、探索行動、交尾行動、攻撃行動、精子競争、さらには適応度にも影響を及ぼすことが明

らかになっている。しかし、闘争結果に着目し、オスの行動変化や精子競争、適応度への影響

を包括的に検討した研究は依然として限られている。 

本研究では、他の動物種には見られないジャイアントミルワームに特有の後脚を噛み合う闘

争に着目し、闘争結果が繁殖生態に及ぼす影響と、この脚咬み闘争行動の適応的意義を明らか

にすることを目的とした。 

第 2章では、ジャイアントミルワームのオス間闘争において、敗者オスは勝者オスおよび未

闘争オスと比較して交尾器の挿入時間に差は見られなかったものの、敗者オスと交尾したメス

の産卵数および孵化数が有意に減少することが示された。この結果は、敗者オスの方が子孫数

を増加させたキイロショウジョウバエの研究結果とは対照的であり、非常に興味深い。第 3章

では、産卵数および孵化数が減少した要因を解明するため、各オスとの交尾後におけるメスの

精子貯蔵器官である受精嚢内の精子数を測定した。その結果、未闘争オスと比較して、敗者オ

スおよび長時間の闘争の末に決着がつかなかった引き分けオスと交尾したメスでは、受精嚢内

に貯蔵される精子数が有意に減少していた。従来、オス間闘争が精子特性に及ぼす影響を調べ

た研究では、敗者オスはメスとの交尾機会の減少が予測されるため、自身の適応度を補償的に

高める戦術として、射精量の増加（Okada et al. 2010）や精子の防御能力の向上（Filice and 

Dukas 2019）を示すことが報告されている。しかし、本種ではこれらとは逆の結果が得られ

た。この要因として、闘争による後脚筋繊維の消耗や損傷が不正確な射精を引き起こした可能

性が考えられる。多様な動物種で闘争による負傷は確認されてきた（Peixoto and Machado 

2025）。しかし、今回の実験結果は、従来想定されてきた闘争による負傷が配偶者探索を妨げる

ことや代謝コストの増大（Alcock 1996；Emberts et al. 2021）、さらには致死的影響（Bean 

and Cook 2001）とは異なる、新たな視点を提供するものである。 

また、本結果は、「なぜ高いコストを伴う闘争行動が多くの種で維持されているのか」という

進化生態学上の根本的な問いに答える上でも重要である。本種において高コストな闘争が進化

した理由は依然として不明であるが、敗者が繁殖成功を著しく失うような種において、高コス

トな闘争が進化しやすいことが示唆されている（Massote et al. 2025）。このことから、本種

ではオスの適応度向上において縄張り（繁殖地と同じ意味で使用）の確保が極めて重要である

可能性が考えられる。本種は熱帯雨林に生息するが（Rumbos and Athanassiou 2021）、小麦粉

を摂食して繁殖する貯穀害虫でもあり（Rumbos and Athanassiou 2021）、さらに著者の飼育経

験から、産卵床が湿潤な条件では幼虫の死亡率が高いことが観察されている。これらの点か

ら、本種の繁殖には一定の乾燥環境が必要であると考えられる。そのため、屋根裏部屋

（Tschinkel 1981）や朽木の内部・下部といった雨除け空間をナワバリとして確保する必要が

あり、その獲得をめぐって高コストな闘争が生じると推察される。また、同じゴミムシダマシ
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科の Phaleria testacea では、成虫の精巣に成熟精子が多く存在することから、成虫期における

連続的な精子生産が行われていない可能性が示唆されている（Rezende et al. 2024）。本種に

ついても同様の検討が必要であるが、もし精子生産が限定的であれば、精子そのものの価値が

高く、確実に交尾相手を得る必要がある。そのため高コストな闘争行動が進化したかもしれな

い。さらに、野生下では個体間の体サイズ差が大きく、長時間闘争が生じやすい大型オス同士

の遭遇頻度が低い可能性も考えられる。そのため、自然条件下では脚咬み闘争が成立・エスカ

レートする機会は稀であるのかもしれない。実際に、闘争が重度の傷害を伴うほどエスカレー

トする場合は、大型オス同士であることが報告されている（Alcock 1996；Eberhard 1998）。こ

れらを踏まえた本種のさらなる研究は、闘争コストの進化理解に大きく貢献すると考えられ

る。 

また、ジャイアントミルワームは家畜の代替飼料（Rumbos and Athanassiou 2021）やプラス

チック分解生物（Yang et al. 2020）としても注目されており、本種の生態学的知見は産業的

観点からも重要である。とりわけ、大量飼育および累代飼育を前提とする代替飼料研究におい

ては、本研究のような繁殖生態学的知見は不可欠である。したがって、本研究は進化生態学の

みならず、応用昆虫学の分野においても重要な意義を有すると結論づけられる。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



54 

 

摘要 

 

本研究では、これまで研究例が限られていた闘争結果が繁殖生態に及ぼす影響について検討し

た。その結果、ジャイアントミルワームにおける闘争結果は交尾器の挿入時間には影響しなか

った一方で、産卵数、孵化数、およびオスと交尾したメスの受精嚢内に貯蔵される精子数に影

響を及ぼすことが明らかになった。また、闘争結果はオス自身の貯精嚢内の精子数には影響し

なかった。本研究で得られた主要な知見を以下に示す。 

 

1. 性的二型と闘争結果による交尾器の挿入時間、産卵数、孵化数への影響 

ジャイアントミルワームにおいて、どの形態形質に性的二型が現れるのかを明らかにする

ため、ほぼすべての部位について長さおよび幅を測定した。その結果、オスでは頭部や大顎

およびその歯幅が発達しており、一方でメスでは鞘翅幅が発達していた。これらの結果は、

オスでは後脚を噛む闘争行動に適応して頭部および大顎が発達し、メスでは産卵のため腹部

（鞘翅部）が発達したことを示唆している。 

次に、闘争結果（未闘争、勝者、敗者）が交尾器挿入時間、各オスと交尾したメスの産卵

数および孵化数に及ぼす影響を検討した。その結果、敗者オスは未闘争オスおよび勝者オス

と比較して、交尾器挿入時間に差は認められなかったものの、産卵数および孵化数は著しく

減少していた。これは、闘争による後脚の損傷によって適切な交尾姿勢の維持が困難とな

り、精子移送が阻害されたためであると考えられる。 

 

2. 闘争結果によるメスの受精嚢内の精子数への影響 

闘争結果による適応度低下の要因が精子移送の不具合にあるかを検証するため、未闘争オ

ス、勝者オス、敗者オス、引き分けオスと交尾したメスの受精嚢内に貯蔵された精子数を測

定した。その結果、未闘争オスと比較して、敗者オスおよび引き分けオスと交尾したメスで

は、貯蔵精子数が有意に減少していた。本研究では雌雄一対一の交尾実験を行っており、さ

らに、決着がつかず長時間闘争した引き分けオスにおいても精子数の減少が認められたこと

から、この減少は交尾前後のメスの配偶者選択ではなく、オスの精子移送の不具合によるも

のであると考えられる。 

 

3. 闘争結果におけるオスの貯精嚢内の精子数への影響 

多くの動物種において、社会的地位の変化に応じて繁殖戦術が変化することが知られてい

る。しかし、精子生産に関する戦術は種によって大きく異なり、幅広い分類群における体系

的な研究が必要である。本研究では、研究例の少ない甲虫類を対象として、闘争結果（未闘

争、勝者、敗者、引き分け）がオスの精子生産に及ぼす影響を調べた。その結果、本種では

闘争結果がオスの貯精嚢内精子数に影響しないことが明らかとなり、交尾行動に差異が生じ

ると示唆された。また、本研究は、ゴミムシダマシ科におけるオスの精子生産や精子貯蔵能

力について、さらなる詳細な研究が必要であることを示している。 
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4. 日本のゴミムシダマシ３種における性的二型 

 多く生物の性的二型は近縁種であっても驚くほど多様である。これは種の生息環境に関連

すると考えられている。しかし、これらの調査は武器形質や装飾形質を対象とした研究が多

く、その他の性的二型での研究は限られている。そこで本研究では、性的二型や生活史の知

見が少ない日本のゴミムシダマシ３種（ユミアシゴミムシダマシ、コスナゴミムシダマシ、

オオスナゴミムシダマシ）を対象にした。その結果、森林に生息するユミアシゴミムシダマ

シはコスナゴミムシダマシとオオスナゴミムシダマシに比べて、脚形質が発達していた。こ

れは倒木や地面の起伏が多い環境に適応した結果かもしれない。しかし、砂漠に生息するゴ

ミムシダマシにおいても脚形質が発達しているため、幅広い種を対象とした更なる研究が必

要である。 
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