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相利共生とは、相互に関係する生物種が互いに相手から利益を受ける関係であ

り、あらゆる生態系にみられる。しかし、相利共生は状況に応じて変化し、時

として解消される。相利共生は多様な生物種を生み出してきた大きな要因であ

るため、相利共生の動態を解明することは生態学や進化学の重要な課題となっ

てきた。アリとアブラムシの関係は、アブラムシが甘露を提供するかわりに、

アリがアブラムシの天敵を排除するという、良く知られた相利共生の一つであ

る。しかし、アリーアブラムシの関係は生態的あるいは進化的に変化しやすく、

相手ljから片利、さらには敵対にいたるまで多様な形態が存在する。このような

アリーアブラムシ系における関係の変異の創出や相利共生の維持機構について、

これまでの研究ではアブラムシがアリに随伴されることに対するコストと利益

を考慮した最適化理論が用いられてきたが、その範曙に収まらない例が多い。

一方で、（ 1 ）アブラムシの内部共生細菌は宿主の形質を変化させる、（ 2）ア

リは局所的な昆虫の群集構造を決める、ということが明らかにされてきた。そ

こで本稿では、アリーアブラムシ系を複数の生物が関わる相互作用として捉え直

し，相利共生の動態について議論する。特に、（ 1 ）アリーアブラムシー内部共生

細菌による複合共生系の存在と、（ 2）アリーアブラムシの相利共生とアブラム

シ天敵の群集動態とのフィードバックについて仮説を提唱する。

キーワード：相利共生、ブフネラ、ギルド内捕食、階層構造、種内変異

緒言

相利共生とは、相互に利益を与えあう種間の関係であり、あらゆる生態系に

みられる（Boucheret al. 1982 ; Herre et al. 1999）。たとえば、陸上の植物種の約
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80%は地下部で菌根菌との共生関係をもち（Harrison1997）、大多数の動物は消

化管に共生微生物を保有する（Dillonand Dillon 2004）。しかし、相利共生の本質

は、相手に利益を与えることによって自らの利益を高める利己的な相互作用で

あり、相手からより多くの利益を搾取し、自分の投資を少なくすることに対し

て選択が働く。そのため、相互作用する生物の聞に利益の対立が生じ、共生者

をだます種も現れる。たとえば送粉共生において、蜜腺のない花や擬態花な

どは送粉者に対する「裏切り j としてよく知られている（Gilbertet al. 1991)。

相手に裏切られた場合、関係が解消されることもある。たとえば、植物と菌根

菌や根粒菌の関係は条件によって変わり、土壌中に栄養塩が多い場合には、菌

根菌や根粒菌は植物に対して寄生的に働く（Johnsonet al. 1997）。そのため、植

物はこれらの微生物の感染率を低下させ、関係を解消させることが知られてい

る（Caetano圃 Anoll口esand Gresshoff 1991 ・ Kiers et al. 2003）。さらに第三者が系に

介在する場合、相互作用によって生じる結果はより条件依存的になる（Bronstein

1994）。特に、相利的な二者間の関係を搾取する第三者（搾取者： exploitator）が

存在する場合には（Smithand Smith 1996 ; Bao and Addcitott 1998 ; Cunie et al. 

2003）、彼らの存在が共生者間の絶滅リスクを増加させ、本目利共生がもはや維持

されなくなることもある（Bronstein2001, Ferriere et al. 2007）。

相利共生は多様な生物を生み出してきた主要な要因であり、さらに、相利共生

の存在は、共生者以外の生物群に対しても作用し，しばしばその地域の群集構

造を決める要因ともなる（Wimpand Witham 2001, 2007 ; Ohgushi 2005）。したが

って、相利共生の動態を解明することは、生態学および進化学上の重要な課題

であり、現在も多くの研究がなされている（Sachsand Simms 2006 ; Ferriere et al. 

2007）。しかし、これまでの相利共生に関する研究の多くは、二者問、あるいは

三者間の相互作用における関係の維持機構に焦点が当てられてきた。そのため、

群集内で、の相利共生の維持機構についてはそれほど着目されてこなかった。し
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かし、実際には生物は群集内でしばしば複数の共生系に関わっており、多種と

の相互作用の影響を受ける。特に、多くの動物では、体内に共生微生物をもつ

ことで内部共生系を形作っているが、このような内部共生系が維持されなくな

ることによって、宿主の形質は大きく変化する（Sasakiand Ishikawa 1993）。宿主

の形質の変化は、宿主と別の生物との関係を変化させ、局所的な生物の群集構

造を決める。その群集構造の変化は、宿主に対する選択圧の方向を変化させる。

したがって、群集内で作用する相利共生の維持機構について考える場合，相利

共生を多種が関わる相互作用系として捉え、その動態を考慮しなければならな

。
、、、h

v

アリとアブラムシの関係は、アブラムシが甘露を提供するかわりにアリがアブ

ラムシの天敵を排除する相利共生のーっとして知られている（Way1963）。これ

までにもその維持機構に関して多くの研究がなされてきた（たとえば、 Stadler

and Dixon 1999, 2005 ; Yao et al. 2000 ; Stadler et al. 2001）。アリーアブラムシ系に

は、相手ljから敵対関係まで多様な関係がみられ（Bristow1991）、条件に依存して

その関係が変化する（Sakata1994, 1995）、という特徴がある。さらに近年、（ 1 ) 

アブラムシと共生微生物による内部共生系は、アブラムシの種内変異を生み出

す（Oliver et al. 2003 ; Tsuchida et al. 2004）、（ 2）アリは多くの昆虫に対して攻

撃的に振る舞うため、局所的な昆虫の群集構造を決める（Wimpand Whitham 2001, 

2007 ; Suzuki et al. 2004）、という性質も明らかにされてきた。以上のような性質

により、上述の「群集内における相利共生の動態Jを考える上で、良いモデル

ケースとなっている。

本稿では、まず、アリーアブラムシ系における相利共生の維持機構について、

最適化理論に基づいたこれまでの研究を紹介する。次に、アリーアブラムシ系を

多者が関わる相互作用として捉え、群集内における相利共生の動態について議

論する。特に、（ 1 ）アリーアブラムシ－内部共生細菌による複合共生系の存在と、
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( 2）アリーアブラムシの相利共生とアブラムシの天敵の群集動態とのフィード

バックについて、著者の考え方を提唱したい。

アリとアブラムシの相利共生

アリは地球上で最も成功した分類群の一つで、熱帯から寒帯にかけて広く分

布する。その生息場所も多様で、砂漠、草原、森林とあらゆる生態系にみられ

る。アリの食性は基本的に肉食で、エネルギー源として蜜を利用する。このよ

うなアリの食性を利用して、様々な生物がアリと共生関係をもつことが知られ

ている（東 1995）。

問題亜目昆虫（主にアブラムシ科 Aphididae、ツノゼミ科 Membracidae、カタ

カイガラムシ科 Coccidaeおよびコナガイガラムシ科Pseudococcidae）の中にも、

甘露と呼ばれる糖分に富んだ排世物でアリを誘引するものがいる。これらの昆

虫が餌として利用する植物の師管液は糖が多く、栄養が特定のものに片寄って

いる。特に、餌の窒素不足を補うため、問題亜目昆虫は師管液を多量に吸汁し

なければならず、余剰の糖を甘露として排池する（Dixon1998 ; Stadler and Dixon 

2005）。アリは、このような糖分に富んだ甘露を餌として利用する代わりに、同

麹亜自昆虫に様々な利益を提供するのである。たとえば、アリに随伴されるこ

とによって、アブラムシの採餌速度（Banksand Nixon 1958 ; Takeda et al. 1982) 

や繁殖・成長速度（El♂iadyand Kennedy 1956 ; El之iady1960 ; Buckley 1987）が

増加することが知られている。これらのサーピスの中で、アブラムシにとって

最も利益が大きいのは、コロニーを攻撃する天敵を排除するアリの保護行動で

ある（Banks1962 ; Buckeley 1987 ; Katayama and Suzuki 2002, 2003）。

これまでに多くの研究で、アリによる保護行動がアブラムシにとって大きな

利益をもたらすことが明らかにされてきた。しかし一方で、近縁種群にもアリ
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との関係をもたない種がみられる。たとえば、アリと密接な関係をもつのは全

アブラムシ種の 20～ 30%程度でしかなく（Bristow1991; Stadler and Diixon 1998）、

その種間関係は相手iJから片利にいたるまでの連続的な変異がみられる。さらに、

環境条件によっては、関係が相利から敵対へと変化する場合が知られている

(Sakata 1994, 1995 ; Stadler and Dixon 2005）。このような関係の変異が、系の動

態や多様性の維持に大きく影響しているため、相利共生の動態に関する研究と

して、アリとアブラムシの関係が注目されてきた（Bristow1991 ; Stadler and Dixon 

1999, 2005 ; Shingleton et al. 2005）。

アリーアブラムシ系の可塑性

相利共生はお互いに利益を与えあう相互作用であるが、相互作用は不変で、は

なく、進化的あるいは生態的なタイムスケールで、変化する（Bronstein1994）。進

化的なタイムスケールで、見た場合，相利共生の解消は、共生による絶滅率の増

加や、相利から寄生への移行などによって引き起こされるだろう（Sachsand 

Simms 2006 ; Ferriere et al 2007）。特に、自らの生存を相手に依存する絶対的な関

係では，相手の絶滅による相利共生の解消が生じやすい。また、絶対共生では

寄生関係への進化的な移行も様々な系で生じている（Pierce1987 ; Pellmyr et al 

1996 ; Machado et al. 2001 ; Als et al 2004）。

アブラムシでもアリとの絶対共生は知られているが、特定のアリ種に依存す

るアブラムシはあまりみられない。むしろ、アリーアブラムシ系は進化的に変化

しやすく、同属内でもアブラムシはアリに随伴される能力を複数回に渡って獲

得と喪失を繰り返してきたことが示唆されている（Shingletonand Stern 2003）。

したがって、アリーアブラムシの相利共生の創出および解消は、より生態的なタ

イムスケールで、コストと利益の比の条件依存的な変化によって引き起こされ
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るであろう。

アリ随伴に対するアブラムシ側の要因

アブラムシがアリを誘引することにおいて、甘露の質や量は重要である

(Holldobler and Wilson 1990 ; Bonser et al. 1998）。アブラムシの甘露には、餌で

ある師管被にない成分も含まれるため（Hendrixet al. 1992）、アブラムシの体内

で甘露成分の合成が行われる。もし、アブラムシが良質の甘露を提供すること

に生理的なコストを伴うのなら、そのコストはアリに随伴されることに対する

アブラムシ側の制限要因のーっとして働く。このようなアブラムシ側の制限要

因について、いくつかの実証的・理論的研究がなされている（Volklet al. 1999 ; 

Stadler and Dixon 1999, 2005 ; Yao and Akimoto 2000, 2002）。 しかし、アリ随イ半の

生理的なコストはアブラムシ全般で検出されるとは限らず、アリとの相利共生

を制限する要因として一般的ではないかもしれない。そこで、次に、アブラム

シが排植する甘露成分とアリの随伴に伴ってアブラムシにかかる生理的なコス

トについて再検討する。

1.甘露成分

アブラムシがアリへ提供する甘露の主要な成分は糖とアミノ酸で、その量や

成分はアブラムシや寄主する植物の種類によって異なる。アブラムシが餌とし

て利用する植物の師管液の主要な成分はショ糖などの糖類で、アミノ酸ではア

スパラギンとグノレタミンが多い（Ziegler1975; Sasaki et al. 1990; Douglas 2006）。

アブラムシは、師管液中の必要なものを吸収したあと、残りを甘露として排植

する。たとえば，師管液中の全アミノ酸濃度は，約 60幽 200mMであるが、甘露
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中のアミノ酸濃度は、師管液の 30%程度にまで低下する（Douglas1992 ; Sasaki and 

Ishikawa 1995 ; Liadouze et al. 1996 ; Febvay et al. 1999 ; Lohaus and Moeller 2000 ; 

Sandstr・omand Moran 2001 ; Bernays and Klein 2002 ; Fischer et al. 2002 ; Wilkinson 

and Douglas 2003 ; Hunt et al. 2006）。このように、アブラムシの甘露は排世物と

いう点で、他の生物がアリへ提供する報酬（植物の花外蜜やフードボディー（food

body）、シジミチョウ幼虫の蜜（dorsal nectar) ）とは、基本的に異なる。

Volkl et al. (1999）は、ヨモギギク（訪問cetumvulg.αre）に寄生する数種のア

ブラムシの甘露成分を調べた結果、甘露中にメレジトースを多く含むアブラム

シほど、アリに随伴される傾向が高いことを見つけた。さらに、 Chaitophorus属

のあるアブラムシでは、アリに随伴されると甘露中のメレジトースが増加し，

グルコースが低下することが知られている（Fischerand Shingleton 2001 ; b叫 see

Yao andAkimoto 2001）。メレジトースはグルコース 2分子とフルクトース 1分子

から構成される三糖類の 1種である。植物の師管液にはこのような三糖類は含

まれておらず、アブラムシは師管液中のショ糖からメレジトースを体内で合成

する（Fisheret al. 1984 ; Douglas 2006）。したがって、メレジトースの合成は、

アブラムシにとって生理的なコストを伴うと考えられるが、アブラムシがアリ

を誘引することにおいて、メレジトースがどの程度貢献するかについては不明

な点も多い。ヨーロッパ産トピイロケアリ （Lasiusniger）は他の糖よりもメレ

ジトースを女子むが（Volkletal.1999; Ti凶iand N ofre 2001）、オーストラリアの多

くのアリではメレジトースよりショ糖の方を好む（Bluthgenand Fiedler 2004）。

アブラムシにとってメレジトースは、アリを誘引することとは無関係ないく

つかの機能がある（Douglas2006 ; Wackers et al. 2006）。たとえば、メレジトー

スを含む高分子のオリゴ糖は、糖濃度が高い師管液を吸う際に浸透圧を調整す

る働きがある（Fisheret al. 1984 ; Wilkinson et al. 1997 ; Douglas 2006）。師管液に

は高濃度のショ糖が含まれ、この浸透圧は昆虫の体液の浸透圧よりもはるかに
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高い。アブラムシは高分子の糖を合成することで体液中の浸透圧を高め、アブ

ラムシの体組織から師管への水分の流出を防ぐ。アリを随伴しないエンドウヒ

ゲナガアブラムシ （Acyrthosiphonpisum）や寄生臨も、高濃度のショ糖を採餌さ

せると、メレジトースや他のオリゴ糖を腸内で合成する（Wilkinsonet al. 1997 ; 

Ashfold et al. 2000 ; Wachers et al. 2006 ; Woodring et al. 2007）。したがって、アブ

ラムシがアリを誘引することに関して、メレジトースは必ずしも必要とされる

わけではないのかもしれない。

2.アリ随伴の生理的なコスト

分泌物としてのアリへの報酬は、植物の「花外蜜Jや「フードボディー」や、

シジミチョウ幼虫の「蜜」などが知られ（Koptur1992 ; Linenmair et al. 2001 ; Pierce 

2002）、これらの物質は、分泌することに多少のコストを伴うと考えられる。植

物の花外蜜に関しては、分泌の代謝的なコストは小さいことが予想されている

が（0’Dowd1979；片山ら未発表）、シジミチョウ幼虫の蜜は、分泌に相当のコ

ストを｛半う（Pierceet al. 1987, 2002; Fraser et al. 2001, but see Fiedler and Holldobler 

1992 ; Wagner and Martinez-del長io1997）。

アブラムシにおいても、アリの随伴に伴うコストが報告されている（表 1)。

たとえば、マメクロアブラムシ （Aphisfabae）やカシワホシブチアブラムシ

(Tuberculatus quercicola）では、アリに随伴された場合，体サイズの減少や繁殖

形質に負の影響がみられる（Stadlerand Dixon 1998 ; Yao et al. 2000）。しかし、

問題亜日全般でみると，アリに随伴されることによって、逆に成長の促進など

正の効果が得られることも多い（表 1)。これは、甘露が排池物であることと関

連すると思われる。甘露は糖分に富んだ排世物であるため、これはアブラムシ

の擢病の原因となるが、アリは甘露を取り除くことによって、同趨亜目見虫の
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衛生状態を高める効果がある（Nixon1951）。そのようなプラスの効果はアリ随

伴のコストを上回る場合が多いと考えられる。

アリを誘引する強さにおいてアブラムシの種間で変異があることは古くから

知られ、それを生み出す要因について研究されてきた。いくつかの研究で、は、

アブラムシ側の生理的なコストに焦点を当ててきたが（たとえば、 Stadlerand 

Dixon 1999, 2005 ; Yao andAkimoto 2000, 2002; Stadler et al. 2001）、アリの随伴に

伴う生理的なコストがアブラムシにはかからない場合も多い（表 1）。

アリを誘引する強さにおけるアブラムシの種内変異

アブラムシにみられる、アリを誘引する強さの変異に関するこれまでの研究

の多くは，系統関係を考慮しない種間比較によるもので、種内変異については

着目されてこなかった。進化動態を解明するためには、個体群内の遺伝子頻度

の変化を追跡する必要があるが、これまでの種間比較では、個体群内の遺伝子

頻度の変化を追跡していないため、アリを誘引するための形質の進化の動態を

明らかにすることができなかった。

周囲の群集構造が異なる場所では、異なる方向へ集団内の遺伝子頻度が急速

に変化することが知られている（Thompson1994, 2005）。著者らが、異なる 2カ

所（佐賀市と大津市）でマメアブラムシ （Aphiscraccivorα）のアリの随伴頻度を

調べた結果、アリ随伴の強さに関して種内変異があり、それらの周囲の天敵の

種類組成が異なることが明らかlこなった（片山ほか未発表）。こうした地理的

な積内変異も、周囲の天敵の群集構造の変異に応じてもたらされた進化の方向

の違いに基づいている可能性がある。

群集内におけるアリーアブラムシの相利共生の動態
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これまでの節では、アリーアブラムシ相利共生の維持機構の過去の研究につ

いてみてきたが、「なぜアリと共生関係、をもっアブラムシともたないアブラムシ

がいるのか？ Jなど、依然として解明されていない点も多い。しかし、アリーア

ブラムシの系を、「内部共生細菌などの生物的な要因によって系の多型が生み出

され，周りの生物群集との相互作用の中でその系は維持されるj ものとして捉

え直すことで、新たな視点をもたらすことができる。以下の節で、（ 1 ）アリー

アブラムシー内部共生細菌による複合共生系の存在と、（ 2）アリーアブラムシの

相利共生とアブラムシ天敵の群集動態とのフィードパックについて、著者の考

え方を提唱し、群集内で作用する相利共生の動態について考察したい。

1.内部共生細菌がアリーアブラムシの共生系へ与える影響

多くの動物は、体内に共生微生物を持つが、彼らとの相利共生によって借主

の形質は大きく変化し、それが進化動態に影響する（Thrallet al 2006）。アブラ

ムシは、生存に必要な資源をブフネラ （Buchnera）という内部共生細菌から得て

いる（Buchner1965）。ブブネラは菌細胞と呼ばれるアブラムシの体内にある組

織の中で必須アミノ酸の合成と窒素のリサイクルを行い、アブラムシを助ける

(Sasaki et al. 1991 ; Douglas 1989, 1998）。ブフネラは、糖などの生存に必要な物

質をアブラムシから供給してもらうため、アブラムシなしでは生存できず、ア

ブラムシもブブネラなしでは生存できない（Houkand Gri出ths1980 ; Ohtaka and 

Ishikawa 1991）。

このようなブフネラをアブラムシから除去すると、ブフネラに再利用されるは

ずのアミノ酸がそのまま甘露として捨てられ、アブラムシは不妊となる（Sasaki

and Ishikawa 1993）。このことは、ブフネラの機能の違いや、ブフネラーアブラム
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シの内部共生系の解消が、アブラムシの甘露成分を変化させることを示唆する。

アブラムシはブブネラ以外にも生存に必ずしも必要としない複数種の共生細菌

を保有する。これらの共生細菌も単なる寄生者ではなく、高温（Montlloret al. 

2002 ; Russel and Moran 2006）や寄生蜂（Oliveret al. 2003, 2005, 2006）に対する

耐性、寄主植物の拡大（Tsuchidaet al. 2004）など様々な機能をアブラムシにも

たらす。さらに、これらの共生細菌の聞には、住み場所などを介した相互作用

が存在しうることが報告されている（Kogaet al. 2003 ; Sakurai et al. 2005 ; Oliver 

et al. 2006）。

アブラムシとブブネラの関係のように、相利的な内部共生系の多くは、必要

な物質を交換しあう関係である（Douglas1998）。しかし、内部共生系はいくつ

かの要因によって解消される（図 1）。まず、第一に考えられることは、宿主か 図1

らの物質供給の停止である（Kierset al. 2003）。借主が共生者に物質を供給でき

ない状態におかれると、「宿主が裏切った」状態となり、共生者の方も物質の供

給を停止することが予想される。次に、内部共生者間の相互作用がある。宿主

への物質の供給は、共生者にとってコストとなるため、特に内部共生者間で競

争関係がある場合、それぞれの共生者は宿主への物質の供給を減らす方向に選

択が働く（Herreet al. 1999）。選択が働いて物質の供給が減らされると、宿主に

対して「共生者が裏切ったJ状態となる。借主は共生者への物質供給を停止す

ることで、その関係を解消させる。内部共生系の解消は、借主の形質を変化さ

せ、それは宿主の体外で別の生物との関係にも影響を及ぼす。このように、（1)

宿主と共生者の問、（2）共生者と共生者の関、および (3）宿主と外部生物の

聞といった、異なる相互作用に対して選択は独立に働きながら、宿主の行動は

決まると考えられる（図 1）。

今までに、このような内部共生細菌聞の相互作用が、アリーアブラムシの相利

共生の基盤として働くという証拠は見つかっていない。しかし、内部共生細菌
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はアブラムシの代謝経路を変化させ、アリとアブラムシの相利共生の維持に不

可欠な甘露成分、特にアミノ酸成分を変化させる可能性が高い。アリは純粋な

糖溶液よりも糖とアミノ酸の混合溶液の方をより好むため（Lanzeet al. 1993 ; 

Bluthgen and Fiedler 2004）、アリの誘引の強さにおけるアブラムシの種内変異を

生み出す上で、内部共生細菌が重要な役割を果たしている可能性がある。

2.アリーアブラムシの相利共生とアブラムシの天敵の群集動態

アリーアブラムシの関係は、その地域のアリ相や天敵相および寄主植物などが

深く関与し、周囲の生物群集の影響を受ける（Bretonand Addicott 1992 ; Stadler et 

al. 2002 ; Kaneko 2003a ; Katayama and Suzuki 2003）。一方で、アリは局所的な見

虫群集の組成を決める要因として働くことも、近年認められてきた（Wimpand 

Whitham 2007）。植物上に訪れるアリは、多くの昆虫に対して攻撃的に振る舞い、

その結果、その上のアブラムシ以外の昆虫の個体数や多様性は減少する（Seibert

1992 ; Wimp and Whitham 2001 ; Suzuki et al. 2004）。しかし、アリによる防律？は

全ての天敵に対して効果的に働くわけではなく、逆に、アリが天敵を誘引する

ことさえある。例えば、アリによる防衛を回避できる寄生蜂が存在し，そのよ

うな寄生蜂はアリをアブラムシ探索の手がかりとして使うことが知られている

(Volkl 1992）。しかも、アリはこうした寄生蜂を帯主個体ごと捕食してしまう

ギルド内捕食者である大型テントウムシや二次寄生蜂を排除してくれる（Volkl

1992, 1997 ; Kaneko 2002, 2003ab）。このように、アリの存在はある種の天敵に対

してenemy-freespaceを作り出すことにより、その天敵が利用できるニッチを生

み出すことがある。

以上のことを考慮して、群集内でのアリーアブラムシの相利共生の動態につい

て考えてみたい（図 2）。まず、アリに随伴されない場合、アブラムシはテント
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ウムシや寄生蜂などに攻撃されるが、上位の天敵（ギルド内捕食者）は、下位

の天敵（ギルド内被食者）の個体数を制限する（図 2a）。アリがテントウムシ

などの上位の天敵を効果的に排除できる場合、アブラムシの集団中から、アリ

の誘引が強し1個体が選択される。その結果、アリーアブラムシの相利共生は強ま

る。しかし、寄生蜂などの下位の天敵の一部はアリの攻撃を巧みにかわし、ア

ブラムシを攻撃できる。さらに、上位の天敵からの捕食からも免れることがで

きるため、下位の天敵によるアブラムシへの選択圧は高まる（図 2b）。上位の

天敵による選択圧よりも下位の天敵による選択圧の方が高く、アブラムシのア

リの誘引の強さと下位の天敵に対する耐性（たとえば、寄生蜂に対する生体防

衛反応）の聞にトレードオフがある場合、今度は逆にアリの誘引が弱し、個体が

選択される（図 2b→図 2a）。このように、アリがいない状況で上位の天敵によ

ってもたらされるアブラムシの死亡よりも下位の天敵による死亡が高い場合に

は、むしろアリを随伴させないようなアブラムシが相対的により高い適応度を

甘受することができると予想される。

「食うものJと「食われるものj の聞には、攻撃と防衛形質の共進化がおこ

る。食われる側の防衛の形質と食う側の防衛打破への形質が相互依存的に進化

した場合、互いの形質がエスカレートすることがある。いわゆる「軍拡競争j

と呼ばれる共進化で（Dawkinsand Kr油 s1979）、この考え方は主として二者系で

発展してきた。しかし、系に第三者が関与する場合、その様相は異なる。上述

の仮説では、アりと天敵との相互作用によってアブラムシに対する上位の天敵

と下位の天敵の影響のバランスが変化し、アリとアブラムシの関係は決まると

想定している。

本稿では、アリーアブラムシ系の変異を生み出し、維持する要因として、アブ

ラムシがもっ内部共生系とアブラムシの天敵群集とアリとの相互作用に着目し

た。このような多種との相互作用を考慮することで、アリーアブラムシの相利
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共生を捉え誼すことが可能であり、「なぜアリと関係をもっアブラムシともたな

いアブラムシが存在するか？」という問題に対して、新たな解答を提供できる

だろう。
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表 1 問題目昆虫に対するアリ随伴の生理的コスト（天敵排除を伴わないアリの影響）

アリの

同麹目昆虫 質
一

形
一

た

一

ズ

し
一
イ

定

一

サ

則

一

体

型
閏
一

3

一
＋

恩
研
一

引用

Pub/ilia concava Morales and Beal 2006 

Metopeurum fi1scoviride ＋ 産子数 Stadler et al. 2002 

Brachycaudus cardui ns 産子数

Aphisfabαe （マメクロアブラムシ） ns 産子数

Guayαqui！αxiphias ＋ 産子数 Del-Claro and Oliveira 2000 

Metopeurumβ1scoviride ＋ 発育期間、体サイズ、産子数 Flatt and Weisser 2000 

Tuberculαtus quercicolα（カシワホシブ

チアブラムシ） 体サイズ、産子数 Yao et al. 2000 

Aphis fabae （マメク口アブラムシ）

Symydobius oblongus 

発育期間、体サイズ、産子数 Stadler and Dixon 1999 

発育期間、体サイズ、康子数十

Aphis fabae （マメクロアブラムシ） 発育期間、体サイズ、産子数 Stadler and Dixon 1998 

Publiliαreticulata 

Publiliαreticulata 

ns 発育期問、体サイズ

発育期間、体サイズ

Bristow 1984 

十

Aphis fabae （マメク口アブラムシ） ＋ 発育期間、体サイズ、産子数 El-Zaidy 1960 

Aphis fabae （マメクロアブラムシ） ns 産子数 Ba出s1958 
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図の説明

図1 内部共生系とその崩壊の影響。（吋生物は複数の相利共生を持ち、それぞ

れの相利共生には異なる選択圧が働く。（b）宿主と内部共生者の相利共生は、（1) ' 

宿主からの供給物質の停止や、（2）他の内部共生者との相互作用によって、崩壊

する。その崩壊は宿主の形質を大きく変化させるため、（3）宿主と他の生物との

相互作用に影響する。

図2 アリーアブラムシの相利共生とアブラムシの天敵群集との局所的な相互

作用の概念モデ、ノレ。ここでは、テントウムシはアリに効果的に排除される上位

の天敵の代表として，寄生蜂はアリに排除されない下位の天敵の代表として考

えている。アリおよび天敵聞の相互作用によって、地域の天敵の群集組成が変

化し、その結果、アリとアブラムシの関係が変化する。（a）アリとの関係が弱い

場合、競争に強いテントウムシが寄生蜂の個体数を制限する。（b）アリとの関係

が強し、場合、テントウムシが排除され、寄生蜂がアブラムシを攻撃する。
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