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総 説
特集「キクイムシとその関連微生物

ー森林がはぐくんだ見えざる生物多様性ー」

キクイムシの生態:食性と繁殖様式に関する研究の現状と展望

上田明良*，1・水野孝彦日・梶村 恒3

キクイムシ類(キクイムシ亜科とナガキクイムシ亜科)の生態的多様性を，食↑生，配偶システム，坑道型，社会性の多様性

から論じた。食性は，植物のさまざまな部分に穿孔して基質そのものを食べるパークビートルと，木質部へ穿孔して坑道に共

生微生物を栽培しこれを食べるアンブロシアビートルに分けられる。配偶システムは，メス創設の一夫一妻，同系交配の一夫

多妻，ハーレム型一夫多妻，オス創設の一夫一妻に分けられる。また，特異的な繁殖として，半倍数性の産雄単為生殖と精子

が必要あるいは不要の産雌単為生殖もみられた。坑道型は，配偶システムと食性の両方の影響をうけて多様化していた。ま

た，社会性の発達についても論じ，ナガキクイムシ亜科のAustroPlatypusinωmperusのメス成虫が不妊カーストとなる真社会

性の観察および，カシノナガキクイムシ (Pla砂usquercivorus)幼虫の利他行動の観察例を紹介した。最後に，直接的観察に

よるキクイムシの坑道内での生態解明とそのために必要な人工飼育法開発の重要'性について論じた。

キーワード:人工飼育法，食↑生，坑道型，配偶システム，社会性

Akira Ueda， *，1 Thkahiko MiZunO，"，3組 dHis凶 hiKajim町 a3(2009) Ecological Trai臼 ofBark and Ambrosia Beetles 

(Curc叫ionidae:Scol:同n舵組dPlatypo曲 ae):'Iill Now and Future Studies about 四位Diets岨 dReproduction. J. 

Jpn. For. Soc. 91: 469-478. We reviewed the ecological仕aitsof bark and anlbrosia beet1es (Curculionidae: Scolytinae and 
Platypodinae)， focusing on factors such as diets， ma也19systems， gallery systems， and sociality. Beet1es were divided inもotwo diet 

groups. One group consisted of bark beet1es血atbore inωvarious plant parts ωfeed on the under1ying tissues.百le0血ergroup 

consisted of如 anlbrosiabeet1e that bores into wood to feed on symbiotic lnicroorganisms cultivated on the gallery walls. Beet1es 
used one of four possible mating systems: female-initiated monogyny， inbreeding polygyny， harem polygyny， and male-initiated 
monogyny. Reproductive characteristics observed also included haplodiploidy， pseudogan1ous parthenogenesis， and thelyto匂.百le

gallery systems created by beet1e groups generally ref1ected their respective diets and mating systems. Eusociality was observed in 
a beet1e of Platypodinae， Austropla砂us初comperus，where the female adults formed血esterile caste. We also in甘oducedthe obser-

va首onof al仕凶sm凶 thelarvae of Platy，仰squercivorus. F'mally， we discussed the inlportance of developing ar・tificialrearing methods 
that allow researchers to direct1y observe the ecological仕活tsof beet1es as they feed in their gallery systems. 
Key words: artificial rearing method， diet， gallery system， mating system， sociality 

1. はじめに

キクイムシ類は甲虫目ゾウムシ科 CColeoptera:

スが交尾相手と繁殖資源の防衛を行うという生活をしてい

たと考えられている CKirkendal1， 1983)。この祖先型から，

さまざまな食性，配偶システムと坑道型が進化し，これら

が親子関係に影響を与え，亜社会性 Csubsociality)や真

社会性 Ceusociality )といった社会性が進化した(上田，

1996 ; Kirkendal1 et al.， 1997)。

Curculionidae) のなかのキクイムシ亜科 CScolytinae) と

ナガキクイムシ亜科 CPlatypodinae) の総称で，全世界で

約 7，200種，日本で約 320種が知られている。キクイムシ

類は，体長 0.4~25mm と小さく，色彩がうす茶色から黒

色で目立たないうえに，分散期以外はさまざまな植物体に

穴を開け，坑道内で暮らしている。そのため，種数や個体

数の割には，一般にはみる機会の少ない昆虫である。

近縁関係から，キクイムシ亜科はキクイゾウムシ亜科

C Cossoninae)，ナガキクイムシ亜科はキクイムシ亜科ゾ

ウキカワノキクイムシ族 CScolytini)からそれぞれ進化

した系統と考えられている CMarvaldi，1997; Farrel1 et al.， 

2001)。キクイムシ類の祖先は，メスが腐朽した枯死材(倒

木や立ち枯れ木)に穿孔して坑道の作成と管理を行い，オ

*連絡先著者 (Correspon出ngau仕lOr)E-mail: akira@ffpri.affrc.go.jp 

本総説では，最初に，キクイムシ類の食性，配偶システ

ムと坑道型の多様性について，論じる。次に，キクイムシ

類の社会性，特にナガキクイムシ亜科における真社会性に

ついて論じる。最後に，今後の展望として，人工飼育法の

開発が生態研究を進展させる重要な鍵であることを指摘す

る。

11. キクイムシ類の多様な食性

キクイムシ類の食性は大きく二つに分けられる。一つ目

は寄主の基質そのものを食べるもので，一般にパークピー
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トルと呼ばれるものである。二つ目は，成虫がマイカンギ

ア (mycangia) と呼ばれる微生物の貯蔵器官をもち，寄

主に穿った坑道の壁に共生微生物(糸状菌，酵母とバクテ

リアで「アンブロシア菌」と総称される)を培養し，これ

らを食べるもので，一般に養菌(性)キクイムシあるい

はアンブロシアビートルと呼ばれている (Beaver，1989な

ど)。

1. パークビートル (Barkbeetle) 

Barkの和訳は「樹皮」であるが，パークビートルは

樹皮以外にも植物のさまざまな部位を食べる。腐朽の始

まった枯死材の辺材・心材を食べる材食性はキクイムシ

類のもっとも原始的な食性と考えられている(表1) (野

淵， 1974など)。材食性は熱帯地域で多く，日本では完

全な材食性の種は知られていないが，イズキクイムシ

(Phloeosinus izuensis)の幼虫は，老齢期に材食性となる(野

淵， 1974)。
樹皮下でまだ生きている内樹皮(師部)を食べる内樹皮

食性がパークビートルのなかで最も多い(表-1)。新鮮な

枯死材に寄生するものがほとんどであるが，なかには，エ

ゾマツオオキクイムシ (Dendroctonusmicans)のように

生立木の中で世代を全うする種 (Gregoire，1988など)や，

ヤツバキクイムシ (Jps紗 ographus)のように普段は新鮮

な枯死材を利用しているが個体数密度が高くなると生立木

を集中攻撃(マスアタック)し，共生病原菌の作用で木を

枯らしてしまう種もいる (Horntvedtet al.， 1983など)。マ

ツ類に寄生する Dendroctonωρonderosae(英名 Mountain

pine beet1e) は，現在北米東部で猛威をふるっている大害

虫で， 2005年の 1年間で枯死被害を受けた針葉樹群落面

積は 800万 haを超えた(Raffaet al.， 2008)。これは北海

道の面積よりも広い。

ノ'{-クビートルには，材食性と内樹皮食性以外に，生立

木の細枝に穿孔してその髄を食べる髄食性と，樹木の種子

を食べる種子食性があり，これらは内樹皮食から進化した

と考えられている (Nobuchi，1969 ;野淵， 1974) (表-1)。

また，種数は多くないが，葉の葉柄，サボテン，草本を食

べるものもいる(表-1)。内樹皮食性や髄食性の種は，単

食性(寄主が 1種)あるいは狭食性(寄主が数種)のもの

が多いが，種子食性の種は，広食性の種が多い。種子食性

の1種，クリノミキクイムシ (Coccotrypescardamomi)は，

各種樹木の種子のみならず，内樹皮，イチゴのクラウン

部(株もと)，シダ植物の茎を食べることが知られている

(Grey， 1972;野淵， 1981)。また，クリノミキクイムシは，

表-1. キクイムシの各族の食性および配偶システム(荒谷ら， 1996を改変)

亜科 族 属数 食性 配偶システム
Hilastiniヒフスァイ族 3 内樹皮 メス創設
Hylesininiヒレジニ族 11 材，内樹皮，草本 メス創設，ハーレム

Torniciniマツノキクイムシ族 14 材，内樹皮 メス創設，同系
Phrixosornini 1 内樹皮 メス創設
Hyorrhynchiniオオキクイムシ族 3 養菌 メス創設，同系
Diamerini 7 内樹皮 メス創設
Bothrosternini 5 髄，種子，養菌 オス創設，同系
Phlo即位ibiniクシヒゲキクイムシ族 2 内樹皮 メス創設
Phloeosininiヒバノキクイムシ族 12 材，内樹皮，髄，養菌 メス創設，ハーレム，オス創設
Hypoborini 8 内樹皮 オス倉]言量

キ
Polygraphiniヨツメキクイムシ族 8 内樹皮 ハーレム，オス?創設

ク Scoly世niゾウキカワノキクイムシ族 4 内樹皮，養菌 メス創設，ハーレム，産雌単為生殖
イ Ctenophorini 4 材，内樹皮，髄，葉柄 ハーレム，オス創設
ム Scolytoplatypodiniキザハシノキクイムシ族 1 養菌 メス創設シ

Micracini 13 材，内樹皮，髄 ハーレム，オス創設
Cactopinini 1 内樹皮，サボテン オスワ創設
Carphodictini 3 内樹皮 メス?創設
Ipiniイピニ族 6 材，内樹皮 ハーレム，産雌単為生殖(交尾必要)
Cryp加rginiホソキクイムシ族 6 内樹皮，草本 メスワ創設
Dryocoe也liアトマルキクイムシ族 18 内樹皮，髄，種子，葉柄，草本 メス創設，同系(半倍数性l，ハーレム
Xyleboriniザイノキクイムシ族 24 養菌 同系(半倍数性)
Xyloteriniカレザイノキクイムシ族 3 養菌 メス創設，同系
Xyloctonini 5 内樹皮 メス創設
Crypha1iniコキクイムシ族 24 材，内樹皮，髄，種子，葉柄 メス創設，同系，ハーレム
Corthyliniコルシリニ族 29 材，内樹皮，髄，種子，養菌 メス創設，同系，ハーレム，オス創設，産雌単為生殖

ナ Coptonotini 3 未知 未知
カや Mecopelmini 2 内樹皮 ハーレム，オス?創設
キ Schedlarini 1 キオ オス?創設
ク
イ Platypodiniナガキクイムシ族 24 養菌 オス創設，メス創設(真社会性)
ム Diapodiniトゲナガキクイムシ族 2 養菌 オス創設
シ

Tesserocerini 9 養菌 オス創設

族設定および属数はVVood(1986， 1993)による。日本に分布する族には和名を記した。和名には Nobuchi(1985a， b)に使われている族名お
よび該当族がない場合は族名と同じ綴りの属名に使われている和名を用いた。食性および配偶システムにおける太字は多数の，細字は少数
の種がもっ生態を示す。養菌，アンブロシアビートル;メス創設，メス創設の一夫一妻;オス創設，オス創設の一夫一妻;同系，同系交配
の一夫多妻;ハーレム，ハーレム型一夫多妻。?は創設の性が未確定のもの。
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アンブロシア菌も利用可能で、(梶村，未発表)，パークピー

トルからアンブロシアビートルへの進化の解明上，重要な

種となる可能性がある。

2. アンブロシアビートル(Ambrosiabeetle) 

アンブロシアビートルは数種のアンブロシア菌しか食べ

ない狭食性であるが，菌自体の寄主範囲が広いため，アン

ブロシアピ}トルが寄生する植物の寄主範囲は広い。たと

えば，クスノオオキクイムシ(籾osandrusmutilatus)は，

分散期の成虫がマイカンギア内に 1種の糸状菌しか保持し

ていない(Kajimuraand Hijii， 1992)が，少なくとも 11科

16種の広葉樹とスギが日本での加害樹種として記録され

ている(野淵， 1992)。

アンブロシアビートルの多くは枯死材や衰弱木で繁殖す

るが，穿孔する樹木部位の太さや枯死の進展度が種によっ

て異なり，同一寄主上で複数種のアンブロシアピ}トル

の生息が可能となる(梶村， 2002)。アンブロシアビート

ルの中にも少数派であるが，パ}クビートルの一部の種

と同じように，生立木で世代を全うするもの (Trachyostus

ghanaensisなど)がみられるが，枯死材利用種よりも寄主

範囲が狭い (Roberts，1968)。また，カシノナガキクイム

シ (Platytusquercivorus)， Pla収puskoryoensisやハギ(ヤ

マモモノ)キクイムシ (Xyleborusglabratus)のようにマ

スアタックをして共生菌の作用で樹木を枯らすものもみ

られる(Kinuuraand Kobayashi， 2006; Hong et al.， 2006; 

Fraedrich et α1.，2008)。カシノナガキクイムシは，本州

以南でブナ属以外の 12種のブナ科樹木を枯死させた記録

がある大害虫である(小林・上回， 2005;小林， 2006)。

1934年に九州南部のマテパシイとカシ類で最初の被害が

記録された(熊本営林局， 1941)。本州では 1980年代以降

急速に被害が拡大し，はじめはミズナラが混在するナラ林

がおもな被害地であったが， 2000年代以降は暖温帯のナ

ラ・シイ・カシ林での被害も増加している(上田・小林，

2008)。

ノTークビートルからアンブロシアビートルへの進化は，

Farrell et al. (2001)では少なくとも 7回(うちキクイム

シ亜科6回)， Kirkendall (1983)では 9回(うちキクイム

シ亜科8回)あったと考えられていて，同一族内での進化

も4族でみられる(表1)。進化の過程をみると，材食性

や内樹皮食性から直接アンブロシアビートルへ進化した系

統と，内樹皮食性から種子食性あるいは髄食性を経て進化

した系統がある(野淵， 1974など)(表-1)。

111. キクイムシ類の多様な配偶システム

キクイムシ類は，ほとんどの種が寄主に穿った坑道内で

交尾する。キクイムシ類のオスとメスの関係，すなわち配

偶システムは，オスとメスのどちらが先に寄主に穴を掘り

始めるか， 1頭のオスが何頭のメスと交尾するかによって，

四つのタイプに分けられる(Kirkenda11， 1983)。

1. メス創設の一夫一妻 (female-initiatedmonogyny) 

キクイムシ類の配偶システムの原型と考えられているの

図1.一夫一妻制アンブロシアビートル(キクイムシ亜
科)の坑道内のようす(上田， 1996を改変)

オスは入口をガードし，メスは母坑と分校坑を掘って，各分校坑に

産卵する。幼虫は，分校坑を広げながら坑道壁に繁茂するアンブロ

シア菌を食べて成長する(注:実際の生育段階はもっと揃ってい

る)。

がメス創設の一夫一妻である(阻rkendall，1983)。メスが

先に寄主に穿孔し，あとからやってきたオスと交尾するも

ので，オスは入口で侵入者に対する防衛とフラス(糞と木

くずが混ざったもの)の排出を，メスは坑道の拡張・清掃

や産卵・子育てなどを行う(図1)。オスは寄主の匂い(カ

イロモン)をもとにメスを探すか，メスから放出される

フェロモンに定位する。このフェロモンがオスのみを誘引

するときは性フェロモンであるが，両性を誘引する場合は

集合フェロモンと呼ばれ，集合フェロモンはしばしばマス

アタックを導く。

親が坑道内にとどまって世話をする期聞は，種およびオ

スとメスの間で異なり，交尾や産卵後まもなく新しい寄

主や交尾相手を求めて飛び立つものから，最初の坑道内

で死ぬまで子供の世話をするものまである。親の生理的

な要求および利用する寄主の質と分布が，親が坑道内に

とどまって世話をする期間に影響すると考えられている

(Kirkendall， 1983)。オス親が短時間で坑道から脱出する要

因として，1)脱出後に交尾可能なメスに出会う可能性が

高い， 2)脱出しでもメスが他のオスと交尾しない，ある

いは交尾しでも先に交尾したオスの精子を繁殖に用いる，

3)オスがいなくてもメスだけで他のオスや天敵に対する

坑道の防衛と産卵・子育てが十分に行える，が考えられる

(Kirkendall， 1983; Kirkendall et al.， 1997)。メス親の場合，

1)脱出して栄養補給しないと次の卵を産めない， 2)利用

可能な寄主が生息域にたくさんあり，かつ寄主が早く劣

化する， 3)寄主が混み合っていて，残りの卵を産んで、も

子供の生存が望めない，が考えられる(Kirkendall，1983; 

Kirkendall et al.， 1997)。
2. 同系交配の一夫多妻 (inbreedingpolygyny) 

同系交配の一夫多妻ではメスだけが分散し，その後の坑

道の創設，繁殖，入口のガード等の全てをメスが行う。オ
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図 2.同系交配の一夫多妻制アンブロシアビートルの坑
道内のようす(上田， 1996を改変)

メスが入口のガード，共同坑の作成，産卵と坑道の管理のすべてを

行う o オスは，数が少なく，小型かっ短命で，ふつう坑道から出な

い。兄妹間交配後の既交尾メスだけが坑道から出る。

スはメスよりも体が小さく，短命で，洞窟性見虫のように

体色・複眼・後麹が退化しているものが多く，雌雄の形態

差が大きい。なかでも，東南アジアに生息する Ozotemon

属のオスは幼型成熟(ネオテニー)し，大きなあごをも

つことから (Browne，1959; Hamilton， 1979; Jordal et al.， 

2002)，一時エンマムシ科というまったく別の甲虫のなか

まとして誤って扱われたことがある (Crowson，1974)。例

外として，エゾマツオオキクイムシは雌雄同形で，オスは

飛期可能であり，分散している可能性がある (Gr匂oire，

1988)。また，雌雄異形であるがクスノオオキクイムシ

匂'losandrusmutilatus)とめltothenemusseriatusでは，一

部のオスで坑道からの脱出が観察されている(梶村，未発

表;上田，未発表)。子世代の性比は，メスに偏っていて，

兄妹間交配 (sib-mating)する(図 2)。子世代が脱出しな

いで生まれた坑道内で繁殖し， 1坑道内に親，子世代，孫

世代が同居する場合もある (Herfs，1959など)。長い進化

の過程で近交弱勢が淘汰されてきたと考えられ，兄妹間交

配による繁殖上の欠点は報告されていなしミ。

メスへの偏りの程度，すなわち性比を示したデータは，

オスが短命なため，しばしば実際の性比よりもメスに偏る

ことに注意する必要がある(Kirkenda11，1993)。全個体が

成虫のブルード (Brood，ひと産みの子:キクイムシ類で

は，新しい寄主の探索，栄養補給，子育て等のため，産卵

を一時中断する種について，各中断聞の産卵から育つ集団

に使う)の性比データは，オスがすでに死亡している可能

性が高いので，不正確である。交尾が必要な個体が含ま

れているブルード，すなわちさなぎ以前の生育段階の個

体が存在するブルードの性比データでないと信頼できな

い(阻rkendal1， 1993)。正確な性比の報告として， ドング

リキクイムシ (Coccotrytesgranicets)のオス 1頭に対す

る平均メス数が，野外のシラカシ種子内で 7.2頭，飼育下

のマテパシイ種子内で 15.4頭，クリノミキクイムシで同

2.9頭と 7.8頭というものがある (Ueda，1995， 1997;上田，

2003)。種子食性以外では，アンプロシアキクイムシのファ

イルキクイムシ(均lebor郎防似)で，オス 1頭あたりの

平均メス数は 26.4頭であった(水野・梶村，未発表)。

同系交配の一夫多妻は 8族にみられ(表1)，少なく

とも 8回進化したと考えられている(Kirkendal1， 1993; 

F紅白11et al.， 2001)。アトマルキクイムシ族内での進化は，

半倍数性 (haplodiploidy:オスが半数体となる遺伝様式)

を伴うもので，アトマルキクイムシ族から分岐したザイノ

キクイムシ族は全種が半倍数性である(表-1)(Kirkendal1， 

1993; Farrel1 et al.， 2001)。半倍数性の種は産雄単為生殖が

可能で，メスは未交尾であっても半数体のオスを生産し

て交尾し，その後メスを生産できる (Herfs，1959; Norris， 

1992; Ueda， 1997;水野ら， 1999)。しかし，実際には未交尾

メスによる坑道の創設は少ないことが観察されている。ド

ングリキクイムシの坑道がみられるマテパシイ種子を野外

で採集し，子世代がオスのみか，それともメスが含まれ

ているかで，創設メスが未交尾であったか既交尾であっ

たかをみたところ， 345坑道中 3坑道 (0.9%)だけが，未

交尾メスによる創設であった(上田，未発表)。飼育下で

は，オスが生育途中で死亡し，交尾が不可能な子世代が

74ブルード中 5ブルード (6.8%)で観察されたが (Ueda，

1997)，オス不在ブルード内のメスはすぐには分散しない

で孫世代のオスと交尾したのち分散するものと考えられ

る。

ザイノキクイムシ族のファイルキクイムシでは，オス卵

をいつ，何個，どれくらいの時間間隔で産下するかという

タイミング、について推察されている。メス創設の一夫多妻

では，オス卵産下のタイミングを調節することは，オスの

生産数を最小にしながらも，短命なオスの生存期間中に最

大数のメスと交尾させるという最適戦略を考えるうえで重

要である。オス卵産下のタイミングは，生育速度と交尾時

期の影響を受ける(Kirkendal1， 1993)。すなわち，オスの

生育が遅く，かつ(あるいは)メスが羽化後すぐ交尾する

種では，オス卵の産下は早くなる。逆に，オスの生育が早く，

かつ(あるいは)交尾するまでメスが分散しない(=オス

が最後に羽化しでも，全メスと交尾できる)種ではオス卵

の産下は遅くなる。ファイルキクイムシは，母坑から分枝

母坑を形成して，分枝母坑内に数日間産卵し，その間も新

たな分枝母坑を掘って数日間産卵するという行動をくりか

えす (Mizunoand Kajimura， 2002) (図←3)。それぞれの分

枝母坑はエッグパッチ (eggbatch，卵塊:ここでは，ブルー

ドよりも細かな単位として，産卵場所等で分けることがで

きる集団に使う)とみなされ，各エッグパッチにオス卵を

少なくとも一つ混合することが子世代のさなぎと成虫の観

察から示唆されている (Mizunoand Kajimura， 2002) (図

3)。さらに，オスの生育速度はメスと同じであるにもか

かわらず(水野・梶村， 2000)，羽化の開始はオスの方が

メスよりも 3日間遅かった (Mizunoand Kajimura， 2002)。

これらの結果は，ファイルキクイムシのメスは，各エッグ
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図 3. ファイルキクイムシ匂'Zeborus併 ili:同系交配の一夫多妻制アンブロシアビートル)の産卵順位の模式図側面mo
and Kajimura， 2002を改変)

ファイルキクイムシのメスは分校母坑を掘り進みながら，各分枝母坑に数卵ずつ産下する(注:実際の産卵は卵塊状に行われる。オスの順位

は，オスの生育速度と羽化時期から推定されたもので，直接観察されたものではない)。

パッチ内への産卵の最後の方にオス卵を産下することを示

唆する(図 3)。ファイルキクイムシのメスは，交尾する

まで分散しないで，同じエッグパッチ内で遅くに産下され

た卵から生育したオスと交尾すると考えられ，先に述べた

Kirkendall (1993)の「交尾するまでメスが分散しない種

ではオス卵の産下は遅くなる」という仮説と一致する。

同系交配の一夫多妻は，オスとメスの遭遇機会が低い状

況下で，分散前に坑道内で交尾する方が有利となり進化し

たと考えられていて，そのような状況は熱帯雨林のような

寄主の供給が時空的に不安定で，繁殖期の連続性が高い場

所で生じる(阻止endall，1983， 1993)。熱帯雨林は樹種が

豊富なので，各樹種の面積あたりの出現頻度は他の森林と

比べて低い。また，季節性が弱いため，倒木や種子といっ

た寄主がいつ生じるかが予測困難で、，かつキクイムシ類の

繁殖期は連続しているため，寄主範囲が広く，かつ同系

交配の一夫多妻のものが有利となる(阻rkendall，1993)。

一般的に外来の侵入種は，撹乱地や林縁ではみられるが，

原生林の奥深くに侵入することはないと考えられている

(Brothers and Spingarn， 1992など)。しかし，中央アメリ

カの原生林では，枯死した枝や小径材に穿入する昆虫が少

ないため空きニッチがあり，アジア産のザイノキクイムシ

族3種が，侵入・定着し，優占種となっている(Kirkendall

andのdegaard，2007)。海洋島に侵入・定着する場合も，

寄主範囲が広く，かつ同系交配の一夫多妻のものは，利用

できる寄主が島にある確率が高く，メスだけで子孫を残す

ことができ，近交弱勢が弱いため有利である(Kirkendall，

1993; Jordal et al.， 2001; Kirkendall and Jordal， 2006)。植物

界では島への定着成功と同系交配(自家受粉)との関係

がこれまで示されてきたが (McMullen，1987など)，動物

界ではキクイムシ類が同系交配との関係から地理的分布に

ついて議論された唯一のグループである(Kirkendalland 

Jordal，2006)。

3.ハーレム型一夫多妻 (harempolygyny) 

ハーレム型一夫多妻ではまずオスが坑道を掘り始め，

フェロモンを放出する。 1頭のオスに対し 1頭以上(多く

は 1~4 頭。 16 頭以上の例もある(Kirkendall， 1990))の

メスが交尾する。その後の行動はメス創設の一夫一妻と同

じで，メスは坑道の拡張・産卵その他を行い，オスは入口

に留まる(図 4)。メスは穿入干しからそれぞれ分かれて坑

道を掘るので，子世代の生育状況は，交尾した順番によっ

て，それぞれのメスの坑道ごとに異なる(図 4)。ハーレ

ム型一夫多妻はメス創設の一夫一妻から進化したと考えら

れている(阻rkendall，1983)が，ハーレム型一夫多妻に至

るには，一妻から多妻への進化と創設性のメスからオスへ

の進化といった二つの障害がある。一妻から多妻への進化

については，メス創設の一夫一妻の種においてオスが他の

メスを坑道に受け入れることがしばしば観察されているこ

とから，容易に生じる背景がある(Kirkendall，1983)。複

数メスを坑道に受け入れることでオスの繁殖成功度(子を

より多く残すことへの適応)が増すという状況は，しばし

ば生じると考えられる。メスにとっても，すでに高密度に

攻撃が生じている寄主上では，新たな坑道を創設して狭い

空間で繁殖するよりも，既存の坑道に入る方が，時間的・

空間的に有利となる(Kirkendall，1983)。創設性のメスか

らオスへの進化については，多妻が高頻度で生じている状

況下では，オスにとって坑道の創設にかかるコストよりも，

多妻によって得る繁殖の利益の方が高くなることで生じた

と考えられている(Kirkendall，1983)。ハーレム型一夫多

妻への進化は，質は高いがまれな寄主へ進出する際に生じ

ると考えられていて，少なくとも 12回生じた(阻rkendall，

1983) (表-1)。ハーレム型一夫多妻はほぼパークビートル

に限られていて，アンブロシアビートルではコルシリニ族

の一部でみられるだけである(表-1)。

イピニ族ハキクイムシ属(砂s) はハーレム型一夫多

妻であるが，北米・北欧に分布する 5種において，一部

のメスは，交尾が必要な産雌単為生殖 (pseudogamous

parthenogenesis， sperm-dependent parthenogenesis) をす

ることが知られている(表 1)(Bakke， 1968; Beukeboom 

and Vrijenhoek， 1998など)。交尾が必要な産雌単為生殖メ

スは，三ないし四倍体であることが知られていて(Lanier
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and Kirkendall， 1986; Beukeboom and Vrijenhoek， 1998)， 

オスとの交尾でメスが貯精嚢に精子をため，産卵時に精子

が卵に入るところまでは両性生殖と同じだが，精子は卵

核と接合しないで，メスだけが産生される CBeukeboom

and Vrijenhoek， 1998)。交尾が必要な産雌単為生殖メスは，

未交尾では産卵しないことが多く，産卵しでも鮮化しない

(Kirkendall， 1990)。交尾が必要な産雌単為生殖メスが混在

する個体群では，メスが単独で創設し子世代がメスのみの

坑道と，オスが創設し子世代に両性がみられる通常のハー

レム型一夫多妻の坑道が混在してみられる。個体群全体の

性比はメスに偏っていて，分布の低温限界に近い地域ほど

その偏りが強い (Bakke，1968; Meirmans et al.， 2006)。

交尾が必要でない一般的な産雌単為生殖 (thelytoky)も

知られている。コルシリニ族のPityophthoruspuberulus は

オス創設の一夫多妻と考えられているが，北米の一部の地

域では全個体がメスで，メスが単独で、創設する坑道しか

みられない (Deyrupand Kirkenda11， 1983) (表1)。オス

創設の一夫多妻ではないが，ゾウキカワノキクイムシ族

のScolytusrugulosusは，イスラエルにおいてメス創設一

夫一妻の坑道と産雌単為生殖の坑道が混在してみられる

(Gurevi包， 1975)(表-1)。

4. オス創設の一夫一妻 (male-initiatedmonogyny) 

オス創設の一夫一妻は，ハーレム型一夫多妻のうちの

一つのタイプと考えられる配偶システムで，オスが最初

に掘った坑道に必ず 1頭のメスのみが入る(阻rkendall，

1983)。質が均一で， 1頭のメスが広い繁殖空間を占める

ことができる寄主を利用する場合，一夫一妻が有利となる

(阻rkendall，1983)。ハーレム型一夫多妻のうち，新たな食

性や寄主への進出によって，一夫一妻が有利な状況となり，

一夫一妻に固定されたものがオス創設の一夫一妻と考えら

れている(阻rkendall，1983)。キクイムシ亜科のオス創設

の一夫一妻の生態は，坑道開設の性が異なること以外はメ

ス創設の一夫一妻と同じである。キクイムシ亜科のオス創

設の一夫一妻は，パークビートルで多くみられるが，アン

ブロシアビートルではコルシリニ族の一部でみられるだけ

である(表-1)。

キクイムシ亜科に対し，ナガキクイムシ亜科では，ほと

んどの種がオス創設の一夫一妻制アンブロシアビートルで

ある(表1)。これらの一部では，鞘麹と腹部をこすり合

わせて摩擦音を出し (Ytsma，1988 ;衣浦， 1994)，音響を

交えた複雑な交尾行動をもつことが知られていて CJover，

1952; Ohya and Kinuura， 2001)，この間に雌雄とも配偶

者選択を行うと考えられている (Kobayashiand Ueda， 

2002)。ナガキクイムシ亜科の多くは，子世代が羽化する

まで雌雄が長期間協力して世話をし，新たな坑道の創設は

しないことが知られている (Roberts，1968など)。また，

ナガキクイムシ亜科の多くは後述するように長大な坑道を

構築することが知られていて，カシノナガキクイムシでは

一つの坑道から最大 558頭の子世代の羽化が記録されてい

る(小林， 2006)。雌雄の長いきずなと高い繁殖力が，念

入りな配偶行動を進化させたのかもしれない。

IV. キクイムシ類の坑道型の多様性

キクイムシ類の坑道型は，食性と配偶システムの多様性

の影響を受けて，さらに多様化している。

内樹皮食のオスおよびメス創設の一夫一妻の場合は，メ

スは自らが掘った母坑という坑道で産卵し，癖化した幼虫

は自力で内樹皮を掘り進みながら成長する。やがて幼虫が

掘った穴(幼虫坑)の先端でさなぎになる。成虫になると

そのままあるいはさらに掘り進んだあとそれぞれ穴をあけ

て脱出する。母坑の形が直線状のものでは，メスが左右に

等間隔で産卵するため，坑道型は梯子状となる(図-4に

示した 3本の母坑のうちの 1本を取り出した形状)。母坑

より前に掘られる交尾室(交尾を行う空間で，母坑の一部

が太くなり入口とつながっている部分)は，母坑の片方の

端にある。母坑には直線状以外にあみだくじのように分岐

したものがある(加辺， 1955)。母坑の形だけでなく，幼

虫坑が掘られる方向によって坑道型はさらにさまざまなタ

イプに分かれる(加辺， 1955)。内樹皮食のハーレム型一

夫多妻の場合は，交尾室を中心に複数の母坑が掘られる

(図 4)。母坑数が多い種では，放射状に母坑が掘られるが，

図 4.ハーレム型一夫多妻制パークビートル(内樹皮
食)の坑道内のようす(上田， 2006を改変)

オスが先に穿孔して交尾室を掘り，メスを受け入れる。オスは入口

のガードを，メスは母坑を掘って，左右に産卵する。幼虫は自ら幼

虫坑を掘り進みながら内樹皮を食べて成長し，幼虫坑の末端でさな

ぎになる。羽化した成虫は自ら脱出孔を掘って脱出する。各坑道内

の生育状況の早さは，呼び込まれたメスの順になる(注:実際の生

育段階はもっと揃っている)。
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図-5. カシノナガキクイムシ CPlaちφusquercivorus :ナ
ガキクイムシ亜科のオス創設の一夫一妻制アン
ブロシアビートル)の坑道の模式図(小林・上

田， 2005を改変)

オスが穿入坑を掘ったのち，メスを受け入れる。オスは入口のガー

ドと坑道の管理，メスは水平母坑を掘って，産卵と坑道の管理を行

う。幼虫は分校坑を掘るとともに，卵を分校坑内深くに移動させ

る。幼虫はさらに幼虫室を掘って，その中できなぎになる。

ヤツバキクイムシのように一夫二妻が原則の種では，見

かけ上 1本の母坑の中央に交尾室がある形となる(加辺，

1955)。

アンブロシアビートルのオスおよびメス創設の一夫一妻

では，メスが母坑からさらに分枝坑とよばれるくぼみを梯

子状に掘る(図-1)。各分枝坑にアンブロシア菌を栽培し，

ー卵産み付ける。菌が繁茂した分枝坑を英語では cradle

(1ゆりかご」の意)とよぶ。癖化した幼虫は，成長に合

わせて分枝坑を拡張し，そのなかでさなぎになる。羽化し

たのちは，自ら脱出用の穴を掘ることなく，親が穿孔し

た入口から出て行く。ナガキクイムシ亜科では cradle状

の分枝坑ではなく，複雑に分岐した分枝坑が掘られ(図

5)，カシノナガキクイムシでは全長 4mに達することもあ

る (Soneet al.， 1998)。複数の卵と幼虫が各分枝坑内でみ

られる。生育した幼虫は，分枝坑からさらに掘り進んだく

ぼみ(幼虫室)の中できなぎになり，成虫になると入口か

ら出て行く。

同系交配の一夫多妻の場合は 食性にかかわらず共同坑

とよばれる坑道内でさまざまな生育段階の兄弟姉妹が暮

らす。共同坑は，一室(図-2)あるいは複数の部屋(図 3
の母坑と分枝母坑は共同坑の一部)がつながった空間であ

る。ほとんどの場合，入口から出ていくのはメス成虫のみ

で，オス成虫は坑道内に留まる。

v.キクイムシ類の社会性の発達

見虫の社会性は大きく亜社会性と真社会性に分けられ

る。亜社会性は，親子が一緒に生活し，親が子供の世話を

する社会で，親とともに不妊の子供(不妊カースト)も子

供の世話をする真社会性の前段階の社会と考えられてい

る (Wilson，1971など)。キクイムシ類には亜社会性の種

が多い。アンブロシアビートルはすべての種が幼虫に餌を

用意し，世話をするので亜社会性をもっといえる(上田，

1996) (図-1)。アンブロシアビートル以外のキクイムシ類

でも，同系交配の一夫多妻のように親子が同居して，親が

坑道の管理をする場合，親が幼虫の居住空間の世話をして

いることから，亜社会性ということができる(図-2)。逆に，

内樹皮食の一夫一妻やハーレム型一夫多妻のように，親子

が出会うのは卵の段階だけで，幼虫がそれぞれの坑道を掘

るものは，亜社会性とはいえない(図 4)。

真社会性は，成体(シロアリとアブラムシでは成体に

至らない幼体も含む)が， 1) 2世代以上コロニー内に

重複して暮らし， 2)共同して幼体を飼育し， 3)繁殖個

体と非繁殖(あるいは少数繁殖)個体(=不妊カース

ト)に分かれている社会をいう (Wilsonand Holldobler， 

2005)。真社会性は，ミツバチ，アリ，シロアリ等で有名

だが，甲虫目では現在のところオーストラリアに生息する

AustroPlatypus incomperusでのみ知られている (Kentand 

Simpson， 1992; Kent， 2002) 0 Kent and Simpson (1992) と

Kent (2002)によると， 1 A. incomperusはユーカリの生立

木心材に坑道を掘る。交尾済みのメスが坑道を創設し，オ

スは坑道には入らない。卵から成虫になるまでに 2年以上

かかる。坑道が4年以上になると，二つのタイプのメスが

出現する。一つはふ節(脚の先端部分)がない未交尾メ

ス (resident)で，もう一つはふ節があって坑道から出て

いくメス (non-resident)であるo residentは，脱出して

も新たな坑道は創設できず，不妊カーストとして他の兄弟

姉妹を世話していると考えられる。坑道内のメス数はオ

スよりも多いが，脱出虫の性比は 1: 1で，脱出時のメス

は未交尾である。坑道の入口に形成される樹脂の発達程度

から， 37年間存続していると考えられる坑道があるJoA. 

incomper仰は，生立木の心材という長期間安定している

寄主を利用しているが，その反面，外に出て新しい坑道を

創設する場合，生立木が出す樹脂に打ち勝つ必要があるた

め，掘られた坑道のうち繁殖に成功するのは約 12%であ

る (Kentand Simpson， 1992)。子世代メスにとって，成

功する確率は低いが自ら坑道を創設して繁殖するよりも，

不妊カーストとなって安定した坑道内に残る方が繁殖戦

略上有利となり，真社会性が進化したと考えられている

(阻rkenda11et al.， 1997)。

半倍数性動物の遺伝様式が利他行動を進化させる大きな

要因であるという，真社会性進化における Hami1ton(1964) 

の 13/4仮説」は， Kasuya (1982)によって理論的に否定

されている。しかし，半倍数性と真社会性の両方をもっハ

チ，ア 1)，アザ、ミウマでは，真社会性種のすべてが半倍数

性であるため，真社会性の進化に半倍数性が必要かどうか

を検証できない。最近の研究で，キクイムシ類で真社会性

をもっA.incomperusは一般的な倍数倍数性の遺伝様式を

もつことが明らかにされている (Smithet al.， 2009)。キク

イムシ類において，半倍数性のアトマルキクイムシ族と

ザ、イノキクイムシ族で真社会性が生じず，倍数倍数性の

A. incomperusで真社会性が生じたことは， Kasuya (1982) 

の理論を支持するものである。

A. incomperusは子世代メスが利他行動をすると考えら
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れているが，実際の利他行動は観察されていない (Kent

and Simpson， 1992; Kent， 2002)。これに対し，他のナガキ

クイムシ亜科では，幼虫による利他行動が観察されてい

る。ナガキクイムシ亜科では成虫だけでなく 5齢(終齢)

幼虫も坑道を拡張することと，分枝坑の先端付近に 5齢幼

虫が卵を運搬することが予測されていた (Roberts，1968)。

近年ヨシブエナガキクイムシ (Plaか仰scalamus) とカシ

ノナガキクイムシを人工飼料で飼育し，坑道内を直接観察

することで， 5齢幼虫があごでかじり取った試料を腹部下

面にためこんで分枝坑外に搬出する行動や， 5齢幼虫の体

表面に卵が付着して移動することが確認された(野崎ら，

2003 ;梶村ら， 2004;小林， 2006)。また，カシノナガキ

クイムシの 5齢幼虫が腹部末端から透明な液体を出して坑

道壁面を濡らす行動や，乳白色の液体を出してこれを別の

幼虫が吸い取る行動が観察されている(野崎ら， 2003;小林，

2006)。これらの行動は， 5齢幼虫による坑道の管理や兄

妹の世話と推測されている(野崎ら， 2003;小林， 2006)。

シロアリやアブラムシは幼虫(幼生)が不妊カーストにな

るが，さなぎの時期がない不完全変態の昆虫で，幼虫は麹

がないだけで，体型は成虫と似ている。これに対し，キク

イムシ類を含む甲虫目は完全変態の昆虫で，さなぎの時期

があって，幼虫と成虫の体型は異なる。ヨシブエナガキク

イムシやカシノナガキクイムシの幼虫で不妊カーストが確

認されれば，完全変態昆虫において幼虫が不妊カーストと

なる真社会性の初めての記録となる。

VI. キクイムシ類の生態解明のための人工飼育:

結びにかえて

穿孔したキクイムシ類の生態に関する知見の多くは，そ

の部位を切開することによって得られてきた。しかし，破

壊的な調査は，異なる個体，坑道の結果を寄せ集め，類推

したものに過ぎない。とくに，偶然見つけた野外サンプル

の場合，穿孔時期さえ不明である。また，穿孔後の日数が

確認できても，一度切開すれば，元に戻すことはできない。

もちろん，精度の高いサンプリングにより，生態が詳細に

調べられた例もある。それでも，坑道内部を直接，継続し

て観察できないのは，キクイムシ類の坑道内生態について

の仮説を検証する上で、致命的な障害となっている。この障

害を克服するために，これまでに，キクイムシ類のさまざ

まな人工飼育法が開発されてきた。なお，カシノナガキク

イムシの坑道のようすを crスキャン (X線断層撮影)す

る試みもあった(曽根ら， 1995)が，実用的な展開には至

らなかった。

アンブロシアビートルでは，人工飼料をガラス容器に詰

めて成型する技術の開発が試みられてきた。まず，木材

の鋸屑，乾燥酵母，デンプン，糖および水を主成分とし

て混合する人工飼料が開発された (Saundersand Knoke， 

1967)。その後，雑菌の侵入を抑制するため，人工飼料

に抗生物質を加えるようになった (Norrisand Chu， 1970; 

Batra， 1985)。そして，近年，抗生物質を使わないが，樹

オミ
(ml) 
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100 50 15 10 125 
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図-6. アンプロシアビートル用に開発された二層構造の
人工飼料 (M凶 noand Kajimura， 2009を改変)

上層を貧栄養にすることで，抗生物質を用いなくても雑菌を防ぐこ

とが可能となった。また，キクイムシの穿孔する樹種に関係なく使

える。

脂を添加し，上層を貧栄養にした三層構造の人工飼料(水

野ら， 1997)を経て，樹脂も使わない二層構造の人工飼料

が開発された (Mizunoand Kajimura， 2009) (図 6)。この

実用的な二層構造の人工飼料は，今後，世界標準の飼育ツー

ルになるものと思われる。 V章で述べたヨシブエナガキク

イムシとカシノナガキクイムシ幼虫の利他行動の観察(野

崎ら， 2003;梶村ら， 2004;小林， 2006)にも，二層構造

の人工飼料を用いている。

坑道内生態を直接観察する方法として，寄主を透明な容

器で囲って坑道内のようすを観察するというアイデイアは

古くからあった。パークビートルでは，食物となる内樹皮

を外樹皮ごと平らにして透明プラスチック板で挟む，とい

う方法がある (Hopping，1961)。このサンドイツチ法は，

カラマツヤツバキクイムシ (Jtssubelongatus)に応用され，

坑道形成様式や産卵・発育速度などの解明に寄与した(今

回・鈴木， 1988;鈴木・今回， 1993)。種子食性のパークビー

トルでは，種子を主成分とした人工飼料を用いたサンド

イツチ法で，坑道内生態の観察を行っている(上田，未発

表)。アンブロシアビートルでも，サンドイツチ法は，カ

シノナガキクイムシで丸太の木口面を挟む方法で使われて

いて(小林， 2006)，今後，人工飼料とサンドイツチ法を

併用する方法の開発が期待される。

アンブロシア菌を人工的に培地に培養して飼育する方法

も開発されている。この方法を用いると透明なシャーレ内

で飼育できるので，行動観察およびさまざまな処理や操作

が容易に行える。たとえば，クスノオオキクイムシの場合，

鮮化幼虫の密度を変えて飼育してみると，幼虫密度が高

いほど羽化率と羽化成虫の体サイズが減少した(Kajimura

and Hijii， 1994)。この結果は，繁殖末期における羽化虫数

の急減と個体サイズの小型化がアンブロシア菌の不足に起

因するという切開調査からの予測を実証した。また，フィ

リピンザイノキクイムシ(持leborusμゆra附)では，単

独飼育した個体の成長を追跡することによって，発育零点

と有効積算温度が算出されている(水野・梶村，未発表)。

以上のように，現在のところ，可視的な人工飼育として
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は，1)外部から観察できるように繁殖木を加工する方法，

2)人工飼料を容器に詰めて成型する方法， 3)シャーレ内

の培地で培養したアンブロシア菌を与える方法，がある。

これらの方法を組み合わせ，目的に応じて使い分けていけ

ば，キクイムシ類の坑道内生態を総合的に解明することが

できると思われる。そして ビデオ機器等の記録媒体や映

像解析に関する技術の進展・革新によって，記録されるデー

タの精度や質は高いものになっていくであろう。

本報告を作成するにあたり，貴重な助言をいただいた京

都府農林水産技術センタ}の小林正秀博士と森林総合研究

所北海道支所の佐山勝彦博士，ならびに英文の校聞をして

いただいた同所の Dr.Robert Johnsに深謝する。なお，本

総説に引用した研究例の一部は，日本学術振興会科学研

究費補助金 (N0.20405025)，財団法人発酵研究所平成 19

年度研究助成金，財団法人昭和報公会(伊藤忠兵衛基金)

2008年度学術研究助成金の補助を受けている。
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