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キタキチョウの夏型雄の精子生産と注入精子数
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Abstract:  Mating activity of male Eurema mandarina in the summer generation is low shortly after emergence. 
Changes in the ejaculate potential of virgin males with age were examined for spermatophore mass as well as the 
number of eupyrene and apyrene spermatozoa produced. Fresh males just after emergence showed little mating ac-
tivity. Only a single 1-day-old male succeeded in copulating with a virgin female, transferring a small spermato-
phore of 0.47 mg that contained 7 eupyrene sperm bundles and 47,000 apyrene spermatozoa. Spermatophore mass 
increased with male age. The number of spermatozoa for both types produced also increased with age. Maximum 
mass of spermatophore （2.0 mg） was estimated in 14-day-old males, with 107 eupyrene sperm bundles and 
650,000 apyrene spermatozoa. The number of sperm transferred to the female was positively related to the number 
of sperm produced. Older males of more than 14 days old produced and ejaculated larger spermatophore with 
more sperm than younger males. Because females mate with multiple males, resulting in sperm competition across 
their mates, older males have higher potential to overcome this situation. The low mating activity of younger 
males in E. mandarina is a waiting strategy until the accumulation of a full-size spermatophore and a full comple-
ment of sperm.
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緒　　　　　言

一般に，蝶類の雄は羽化後まもなく交尾可能であるとい
われてきた． 例えば， モンシロチョウ Pieris rapae 
（Linnaeus）の雄は，羽化した当日から交尾可能であり，そ
の際， 約 4.5 mgの精包を雌に注入し， その中には約
10,000本の有核精子及び約 100,000本の無核精子が含まれ
ていたとWedell and Cook （1999）は報告している．羽化
当日に注入された精包の重さは，注入物質（精包）による
交尾嚢への物理的刺激が雌の交尾拒否姿勢の解発因になる
という知見（Sugawara, 1979）を考慮すると，雌の再交尾
活性を抑制するために充分な量であったといえよう．ま
た，平均的な雌の生涯産下卵数が約 450個（Watanabe and 
Ando, 1993）であることを考えると，注入された有核精子
の数は，雌が生産するすべての卵を授精させるのに充分な
量でもある．一方，Watanabe and Hirota （1999）によると，
羽化翌日のナミアゲハ Papilio xuthus （Linnaeus）の 1日齢
の雄は，充分な量（約 6 mg）の精包を雌に注入しており，

幼虫期に得た栄養で 1.5個分の精包を生産できるという．
しかし，すべての蝶類の雄が羽化直後から高い交尾活性を
もつわけではないと本田（2005）は示唆した．実際，キタ
キチョウ Eurema mandarina （de l’Orza）において，成虫越
冬する秋型雄は越冬後にならないと交尾を行わず（Kato, 
1986），冬を越せない夏型雄も羽化後 3日は経たなければ
交尾活性が高まらないという（Kato, 1989）．
塚口・黒津（1922）はキタキチョウ（原文はキチョウ）
の有核精子の長さがおよそ 1,550 μmであり，モンシロチョ
ウ（約 580 μm）やモンキチョウ Colias erate （Esper）（約
560 μm）に比べ，2倍以上長いことを明らかにした．精子
の長さは雌の繁殖器官の形態と共進化すると Higginson et 
al. （2012）は示唆しており， キイロショウジョウバエ
Drosophila melanogaster （Meigen）では長い精子ほど雌の
再交尾時に起こる精子置換への抵抗性が高いと Pattarini et 
al. （2006）は報告している．Kato （1986）によれば，キタ
キチョウの野外雌は生涯に最高 4回は交尾するので，雄が
長い精子を生産しているのも，雌の多回交尾戦略への対抗
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戦略かもしれない．一方，長い精子を生産することのコス
トとして，羽化後の雄の性成熟の遅延が報告されている．
例えば，ショウジョウバエ類では，長い精子を生産する種
の雄ほど交尾活性の高まるのが遅いという（Pitnick, 
1996）．したがって，キタキチョウは，精子生産において
他種より時間のかかる可能性があり，それが雄にみられる
羽化直後の交尾活性の低さと関係しているのかもしれな
い．
本研究では，キタキチョウの夏型雄が交尾時に注入する
精包や精子の量を調べるとともに，雄の日齢に伴う精子保
有量を調べ，羽化直後の交尾活性の低さと精子注入戦略に
ついて考察した．
なお，本研究の一部は JSPS科研費 24570019の助成を
受けた．また，本文に入るに先立ち，様々なご指導を下
さった筑波大学生命環境系保全生態学研究室の横井智之助
教と藤浪理恵子特任助教，飼育に関する多くのご助言を下
さった生物資源研究所の成田聡子博士に御礼申し上げる．

材料および方法

実験に用いたキタキチョウの夏型の成虫は，2012年の 6
月から 9月の間に，筑波山周辺（茨城県つくば市）で採集
した夏型雌を産卵させ，孵化幼虫を飼育して羽化させた個
体である．採集した雌は直径 40 cm，高さ 50 cmの円柱状
の採卵ケージ（網目：0.5 cm×0.5 cm）に入れ，毎日 20%ス
クロース溶液を与えて飼育した．採卵ケージは北東向きの
窓辺に置き，自然日長の下，室温（25±2°C）で管理した．
採卵ケージの中には産卵基質としてメドハキ Lespedeza 
cuneata （Fabaceae）の鉢植えを入れ，雌が適宜産卵できる
ようにした．産下卵は回収せず，孵化幼虫が 3齢になった
時に幼虫飼育用のケージに移した．

3齢以降の幼虫は，縦 15 cm×横 20 cm×高さ 50 cmの幼
虫用飼育ケージ（網目：0.5 cm×0.5 cm）において，室温と
自然日長で引き続き管理した．食草は，野外から採集した
メドハギ（長さ 30 cm前後）を水の入った瓶に差して与え
た．1本の枝につける幼虫の数は 5頭以下とした．メドハ
ギの枝は適宜交換し，餌が不足しないようにした．蛹は直
径 15 cm， 高さ 30 cmの円柱状の羽化用ケージ（網目：
0.5 cm×0.5 cm）に移して静置した．
羽化した成虫は，その日のうちに湿重量を測り，雌雄を
確認したのち，後翅裏面にフェルトペンを用いて個体番号
を記した（雄：41.97±1.13 mg（SE）, n＝40；雌：45.81±1.28 mg 
（SE）, n＝40）．その後，成虫用飼育ケージ（縦 40 cm×横
40 cm×高さ 50 cm）に雌雄別に入れ，自由に飛翔させた．
成虫用飼育ケージの中には，20%スクロース溶液で満たし
た皿型で桃色の造花（プラスチック製，直径 2 cm）を入れ，
成虫が自由に吸蜜できるようにした．この造花は毎日交換
した．また，ケージ内の乾燥を防ぐため，毎日霧吹きを

使って湿度を保った．
交尾実験は，7月から 10月の 9時から 17時 30分までの
充分明るい時間帯に，気温 25±2°Cの室内で行った．交尾
用ケージは成虫用飼育ケージと同じ大きさである．交尾
ケージ内に，羽化後 1日以上経った様々な日齢の未交尾雄
と未交尾雌を同居させ，交尾が行われるのを観察した．多
くの場合，雌雄を同居させてから 30分以内に交尾は開始
された．交尾を開始したペアは，静かにケージから取り出
し，小さなカップに移して交尾の終了を待った．交尾時間
を測定した後，交尾終了後 15分以内に雌を解剖し，交尾
嚢内に注入されていた精包の重さを量った（AE240，メト
ラー・トレド，精度 0.00001 g）．取り出した精包は，スラ
イドグラス上で切開し，含まれていた有核精子束を実体顕
微鏡下（SMZ-U, Nikon, 40倍）で直接数えた．無核精子数
は，Watanabe et al. （2000）の方法に従って乾燥標本を作製
し，計数した．
鱗翅目の雄は保有していた精子をすべて注入している 

とは限らないため（Cook and Gage, 1995；Hiroyoshi and 
Mitsuhashi, 1998），交尾終了後 1時間以内に雄も解剖し，
貯精嚢と輸精管に残存していた有核精束と無核精子の数を
調べた．この残存精子数と雌に注入した精子数の合計を雄
の保有していた精子数と定義した．また，様々な日齢の雄
を解剖して，保有精子数を直接調べることも行った．

結　　　　　果

交尾実験において，羽化翌日（すなわち 1日齢）までの
雄は，どのような日齢の雌と出会ってもほとんど求愛・交
尾を行わなかった．実際，およそ 40頭の羽化翌日の雄に
対して交尾実験を試行したものの，雌に求愛し交尾を成功
させた雄は 1頭のみであった．一方，羽化後 1週間程度
経った雄は，交尾ケージに入れると直ちに雌に求愛し，雌
は雄を受け入れた．解剖の結果，雌と結合した 62個体の
雄のうち，60個体が雌に精包を注入していた．残りの 2個
体は雌に精包を注入していなかったので，以降の解析から
除外した．精包を注入した雄の交尾継続時間は 97.6±22.6
分（平均±SD）で，最短 55分，最長 150分だった．
交尾終了直後の雌の交尾嚢内には，涙滴型で白色の精包
が注入されていた．また，付属腺物質は交尾嚢の奥に付属
する球状の器官に注入され，ゾル状であった．この付属腺
物質が注入された球形の器官は，精包の大きさとほぼ同じ
であった．
交尾継続時間と注入された精包の重さに有意な関係は認
められなかった（F＝0.014, n.s., n＝40）．また，交尾継続
時間と精包内の有核精子束数や無核精子数との間にも有意
な関係が認められなかった（有核精子束，F＝0.023, n.s., 
n＝39； 無核精子，F＝0.273, n.s., n＝31）．Table 1には，
雄の注入物質量に対する雌雄の体サイズや日齢による影響
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の検討結果を示した．ここでは，雄の日齢を羽化後 1～7
日，8～14日，15日以上に分けてある．その結果，いずれ
の場合でも有意な結果は得られていない．

Fig. 1に，注入された精包の重さと雄の日齢の関係を示
した． 羽化翌日に交尾した雄の注入した精包の重さは
0.47 mgであった．注入した精包は，雄の日齢が進むにつ
れて重くなっていき，羽化後 14日目の個体では 2.6 mgに
なっている．しかし，このような精包の増大傾向は雄の日
齢が 14日齢を超える頃には止まり，注入精包の量には上
限のあることが認められた．上限を推定する方法として非
線形成長曲線（例えば，Brown et al., 1976）をあてはめる
こととし， 本研究では三好ら（1995）の方法に従って
Brodyモデルを採用した．R 2.14.1（R Developmental Core 
Team, 2011）によってモデルをあてはめたところ，精包重
量の上限は約 2.0 mgと予測された．これは羽化直後の雄
の体重の約 4.8%に相当する．
キタキチョウの夏型雄が生産する有核精子束は螺旋状

で，長さは 1,301.3±38.8 μm（平均±SE, n＝4）であった．
この有核精子束はそのまま束の形で雌に注入され，交尾終
了直後の精包内でも同様の形態で観察された．雄が保有し
ていた有核精子束は，羽化当日（すなわち 0日齢）の雄で
はわずか 2本だった（Fig. 2）．その後，保有有核精子束数
は日齢とともに増加し，羽化後 10日以上経った雄では，
ほとんどの個体が 100本以上の有核精子束をもつように
なっていた．しかし，さらに日齢を重ねた雄では有核精子
数の増加が認められず，有核精子束の生産数にも上限が
あったと考えられる．モデルの予測する有核精子束の生産
数の上限は約 107本だった．
無核精子の長さは 413.1±11.0 μm（平均±SE，n＝5）で，
羽化当日（すなわち 0日齢）の雄は，約 19,000本を保有し
ていた（Fig. 3）．羽化後 1週間以上経つと，100,000本を
超える無核精子が認められ，無核精子数の生産量も日齢と
ともに増加する傾向にあったといえる．しかし，羽化後
20日以上経つと無核精子は増加しなくなり，無核精子の

Table 1. Linear regression of body parameters for each sex in respective age classes of mated males and quality of ejaculates

Age of mated males （days）

1–7 8–14 ＞15

n F n F n F

Male body size
 – Spermatophore mass 22 0.002 11 2.366 7 1.080
 – Number of eupyrene sperm bundles 22 0.237 11 0.000 6 0.573
 – Number of apyrene sperm 20 0.010  9 2.810 1 —
Female age
 – Spermatophore mass 22 0.112 11 4.705 7 0.184
 – Number of eupyrene sperm bundles 22 3.161 11 0.470 6 0.000
 – Number of apyrene sperm 20 0.000  9 1.213 1 —
Female body size
 – Spermatophore mass 22 0.262 11 1.374 7 0.312
 – Number of eupyrene sperm bundles 22 0.200 11 0.500 6 0.517
 – Number of apyrene sperm 20 0.229  9 4.474 1 —

n: number of samples. No relationship is significant.

Fig. 1. Change in the spermatophore mass （Y） ejaculated by 
virgin males with age after emergence （X）. log Y＝0.30（1－
2.33 exp（－0.20X）） （n＝41）.

Fig. 2. Change in the number of eupyrene sperm bundles （Y） 
accumulated by virgin males with age after emergence （X）. 
log Y＝2.03（1－0.81 exp（－0.31X）） （n＝43）.
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生産数にも上限があったと考えられる．モデルの予測する
上限は約 650,000本と計算された．
雄が注入した有核精子束数と，交尾前に保有していた有
核精子束数の関係を Fig. 4に示した．スネデカー・コクラ
ン（1967）に従って線形回帰したところ，回帰直線の傾き
は，1と有意に異ならず（b＝1.004, t＝0.067, n.s.），保有有
核精子束数が増えるとともに注入有核精子束数も対応して
増加することがわかった．すなわち，有核精子束の保有量
に関わらず，注入される有核精子束の割合は一定だったと
いえる．精子の注入数を保有数で割った精子注入率は平均
約 81%だった．
交尾時に注入された無核精子の数も，保有していた無核
精子数とともに増加していた（Fig. 5）．回帰係数は 1.014

となり，1と有意には異ならなかった（t＝0.215, n.s）．し
たがって，無核精子も，保有無核精子数に対して一定の割
合で注入されていたといえ，精子注入率は平均約 69%だっ
た．

考　　　　　察

蝶類の雌は，交尾時に受け取った精包を栄養として吸収
し，卵生産や体の維持に用いることが明らかにされてきた
（例えば Boggs and Gilbert, 1979）．Rutowski et al. （1987）
によると，小さな精包を受け取ったオオアメリカモンキ
チョウ Colias eurytheme （Boisduval）の雌の生存日数は短
く，産下卵数は減少したという．すなわち，大きな精包を
注入した雄は，自らの精子で授精させた卵を増加させられ
るといえる．しかも，交尾嚢内に存在する精包は，雌の再
交尾を抑制する（例えば，Sugawara, 1979）．この再交尾抑
制効果は精包の大きさに依存しており，大きな精包を注入
された雌ほど再交尾を受け入れるまでの日数が長くなると
いう（Kaitala and Wiklund, 1995; McNamara et al., 2009）．
雌の再交尾抑制は精子間競争の回避につながるため，精包
に再交尾抑制効果のある場合は，大きな精包を生産する雄
が適応的になるといえる．したがって，大きな精包を注入
できるキタキチョウの老齢雄は高い繁殖成功度を得ている
可能性がある．
大きな精包を生産することは，雄にとって負担になるか
もしれない．例えば，スウェーデン産のモンシロチョウの
精包は雄の体重の 6%に達する（Watanabe et al., 1998）．
Svärd and Wiklund （1989）は，エゾスジグロシロチョウ
Pieris napi （Linnaeus）の生産した精包が雄の体重の 15%

Fig. 3. Change in the number of apyrene spermatozoa （Y） ac-
cumulated by virgin males with age after emergence （X）. 
log Y＝5.8（1－0.26 exp（－0.16X）） （n＝30）.

Fig. 4. Relationship between the number of eupyrene sperm 
bundles transferred （Y） and the number of eypryne sperm 
bundles produced （X） by virgin males. Broken line repre-
sents diagonal. log Y＝1.12＋1.01 log X （r2＝0.87, n＝37）.

Fig. 5. Relationship between the number of apyrene spermato-
zoa transferred （Y） and the number of apyrene spermatozoa 
produced （X） by virgin males. Broken line represents diag-
onal. log Y＝0.25＋1.01 log X （r2＝0.91, n＝23）.
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にもなったことを報告した．本研究におけるキタキチョウ
の場合は，上限の生産量であっても体重の約 4.8%にすぎ
なかった．しかも，羽化翌日の雄が注入した精包は 0.47 mg
（上限の約 1/4）で，はるかに小さかった．したがって，若
齢雄は，交尾できたとしても，精包の大きさを利用して雌
の再交尾を抑制できない可能性が高いといえよう．なお，
野外で採集した雌で交尾嚢内に 4個の精包をもっていた個
体は，その精包の合計重量が 4.56 mgだった（小長谷・渡
辺，未発表）．この結果は，雌が受け取る精包の上限がか
なり大きいことを示唆している．
雌の再交尾の抑制に無核精子が関与している可能性も指
摘されている（Wedell, 2005）．Cook and Wedell （1999）
は，エゾスジグロシロチョウにおいて，なかなか再交尾を
行わなかった雌ほど多くの無核精子を受精嚢内に保持して
いると述べた．ノシメマダラメイガ，Plodia interpunctella 
（Hubner）の雄は，再交尾する可能性の高い若齢の未交尾
雌に対して選択的に多くの無核精子を注入していたという
（Cook and Gage, 1995）．
雌が複数回交尾し，雌体内に複数の雄由来の精子が同時
に存在すると， 卵の授精を巡って精子間競争が生じる
（Parker, 1970）．これらの精子が受精嚢内に均一に分布し
ていたとすれば，多くの精子を注入した雄の精子ほど受精
に用いられる確率が高くなるので，授精能力をもつ有核精
子は可能な限り多く注入されているに違いない．しかし，
蝶類の雄が 1日に生産できる精子の数には限りがある．例
えば，メイガ科の一種 Anagasta küniella （Zeller）の雄は 1
日に 20本程度の有核精子束しか生産できない（Riemann et 
al., 1974）．Wedell and Cook （1999）は，モンシロチョウ
の若い未交尾雄は 1日に有核精子を約 5,600本（有核精子
束に換算して約 22本），無核精子を約 36,000本しか生産
できないと報告した．
充分な量の精包や精子を蓄積していなければ，未交尾の
雄であっても，積極的に交尾しない可能性が考えられる．
例えば，Oberhauser （1988）は， オオカバマダラ Danaus 
plexippus （Linnaeus）の雄が 4日齢になるまで交尾しない
うえ，その際に注入された約 25 mgの精包とは，19日齢の
雄が注入した精包の半分程度であると述べた．また，Iwasa 
et al. （1983）は，ヒョウモンモドキの一種 Euphydryas ed-
itha （Boisduval）について，羽化後まもない雄の交尾活性
が低い理由として，精包や精子の生産能力の影響する可能
性を示唆している．Kato （1986）によれば，キタキチョウ
の平均的な雄の交尾活性が高まるのは，少なくとも羽化後
3日以上経ってからだという．今回の実験では 3日齢未満
の雄も少数が交尾を行ったが，狭いケージ内で多数の未交
尾雌と同居させたためといえ，羽化後まもなくの交尾活性
は原則として低いといえる．これらの若い雄の注入した精
包は小さく，含まれていた精子も少なかった．

キタキチョウの場合，羽化翌日の夏型雄が保有していた
有核精子束の数は約 6.3本であり，そのうちの 81%（有核
精子束で約 5.1本，自由有核精子に換算すると約 1,300本）
が雌に注入されていた．確かに，それらすべての有核精子
が受精嚢に達すれば，雌のもっているすべての卵を授精させ
られるだけの数ではある．しかし，蝶類では，交尾嚢に注入
された精子の一部だけしか受精嚢に到達しない（Watanabe et 
al., 2000）．しかも，この数は有核精子束の生産上限である
約 107本（自由有核精子に換算すると 27,000本）に比べる
とはるかに少なかった．これは，モンシロチョウの雄が羽
化翌日に 10,000本もの自由有核精子を注入できたという
Wedell and Cook （1999）の報告と対照的である．
キタキチョウの雄が羽化翌日に保有していた無核精子数
も約 31,000本と少なく，上限の 5%以下であった．雌に
注入される無核精子が保有数の 69%とすると，羽化翌日
の雄は 21,000本しか雌に注入しないことになる．有核精
子と同様に，交尾嚢に注入された無核精子のうち，受精嚢
に達するのは一部にすぎない（Watanabe et al., 2000）．し
たがって，若齢雄が交尾できたとしても雌の受精嚢に到達
できる無核精子の数はさらに少なくなり，無核精子を受精
嚢に充満させて雌の再交尾を抑制するという効果は期待で
きなくなる．すなわち，若齢雄は，交尾相手となった雌の
再交尾を抑制しにくく，注入する有核精子も少ないため，
精子間競争では不利になるといえよう．若齢雄の交尾活性
が低いのは，精子競争に打ち勝つために，充分な量の精包
や精子を生産できるまで待つ戦略を採用していると考えら
れた．

摘　　　　　要

キタキチョウの夏型雄は，羽化後数日間の交尾活性が低
いと報告されてきた．室内飼育をして羽化させた様々な日
齢の未交尾雄と未交尾雌をケージ内で交尾させ，交尾終了
後に雌を解剖して，注入されていた精包の重量，有核精子
の数，無核精子の数を調べた．また，雄を解剖し，体内に
残存していた精子の数を調べた．羽化翌日の雄は 40頭中
1頭しか交尾しなかった．交尾した雄は 0.47 mgの精包と，
7本の有核精子束，47,000本の無核精子を注入していた．
精包重量と保有精子数は，雄の日齢とともに増加したが，
上限が認められた．モデルをあてはめたところ，それらの
上限は，精包重量で 2.0 mg，有核精子束数で 107本，無核
精子数で650,000本と計算された．上限に達するまでには，
約 14日間を要した．有核精子束と無核精子は保有数に対
して常に一定の割合で注入されていたので，14日齢までの
雄なら，老齢の個体ほどより大きな精包とたくさんの精子
を生産・注入できるといえる．若齢雄の交尾活性が低いの
は，充分な量の精包や精子を生産し，精子競争で有利にな
るまで待つ戦略であると考えられた．
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