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概年リス‘ムはさまざまな生物で見られ、約半世紀にわたって研究されてきたが、その

実体はほとんどわかっていない。とりわけ、概年リズムを示す生物の体内に本当に約

1年周期の振動体が存在するのかどうかは、残された大きな課題である。振動体の実

体を探り出す方法の一つに、その振動体の位相反応曲線を調べるというものがある。

位相反応曲線は、同調因子による刺激が振動体のどの位相に与えられたかによって位

相変位が異なることを示しているので、この曲線から、振動体の位相やその挙動を知

ることができる。本稿では、ヒメマルカツオブシムシの踊化の概年リズムにおいて得

られた位相反応曲線を紹介する。その位相反応曲線は、大きな位相後退と位相前進が

みられ、後退から前進ヘ不連続に移行するタイプOに分類されるものであった。約 1

年の振動体の存在なしでは、タイプ0の位相反応曲線を説明できないことから、約1

年の周期をもっ概年時計によって、概年リズムが生み出されていると考えられる。

， .はじめに
季節をめぐる 1年の周期的な環境の変化に適応す

るために、動物はいくつかのしくみを持っている。

多くの動物は、やがて訪れる季節をあらかじめ知|る

しくみとして、その時の日長を感じて、それに対し

て生理応答する「光周性」というしくみをもっ 01則。

一方、約 1年という非常に長い周期をもっ内因性の

リズムによって、季節の変化に対応するしくみを持

つ動物がいる。このしくみは「概年リズム」と呼ばれ、

19世紀よりその存在が推iJ!l]されていたが、初めて実

験によって示されたのは、Pengell巴yとFisherによる

キンイ ロジリス (SpermopJl1JusJateralis )の冬11[;に

関する研究であった判。 彼らは、明"音1211寺1M]:12時間

(LD 12: 12)の一定光周期、 2
0

Cの一定i1uU支の条例二

下で約 2年間キンイロジリスを飼育し、 その体重の

変化と冬fI民に約 l年の内因性のリズムがあることを

示 した。これ以外にも、ニホンジカ(C，θrvus

fl1ppO刀)の角の成長と脱落のリズム 71、キタヤナギ

ムシクイ (PhyJJoscopustrochJJus)の渡りのいらだ

ち行動や換羽に見られる リズムへ 淡水魚ホワイ ト
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サッカー (Catostomuscommersoni)の選好する水

iffitのリズム 13J などカf知られている 1¥1。

?W，脊椎動物でも、 ヒメマルカツオブシムシ
()lnthrenus verbasci)の師化に、約 1年の周期が

あることがBlakeによって示された 2)出。ヒメマルカ

ツオブシムシは、乾燥した動物性タンパク質を摂食

するl干!虫で、 毛の衣類や動物性食品の害虫として知

られている。日本やイギリスなどのilut帯域では、成

虫は野外で 1 年に一度、 4~6 月頃にのみ見られる

ことが観察されている14)3110 日本の個体群を用いた

実験では、この虫を光周期 (LD12: 12)、温度 (20
0

C)、

相対湿度 (66%) をすべて一定にした条件で飼育す

ると、第26週前後に踊化する集団が見られる。しか

し、その時期にすべての幼虫が師になるわけではな

い。残りの幼虫を飼育し続けると、第 1グループの

姉化H寺則より約37週後に、第 2グループがj羽化する。

すなわち、約37週の周J1Jjで、踊化へのゲートが聞く概

年リズムが見られる。また、 17.5
0

Cから27.5
0

Cのさ

まざまな一定の温度条件で飼育しでも、踊化が見ら

れるH寺!UJはほぼ同じであり、蜘化までの期間はある



いる !J.1'>;1。そこで、振動体の挙動を|時言|の針を見る

ように直接観察できれば、振動体の存在の有無を検

証し、振動体が存在する場合にはその周期を特定す

ることができる。 しかし、恒常条件下で'Ii見察 しでも、

観察している現象が起こったとき以外の振動体の位

相は見えない。つまり、生物時計の針の動きを常に

観察する ことはできなし、。そこで、振動体の位相を

連続的に担握するために、同調因子によ る刺激を振

動体に与えると、刺i)jxを与えられた位相に依存 して

位相が変位する、 という性質を利}-I-Jする方法がある。

たとえは¥概日 リスムの場合、全H音条件におかれた

↑liil体は、その概 H振動体の主計iJHI(]昼に光ノTルスを与

えられでも、振動体の位~{Iはほ とんど変化 しないが、

主倒的夜の前半に光ノfルスが与えられると、位相が

遅れ (位~{I 後退) 、 主観的夜の後半に光パルスが与え

られると位十mが進む(位相前進)。つまり、光パルス

が与えられた位相に依存 して、位相の変化の方向と

大きさが変化する 。 そして、初'i~ilh に光パルスを与え

た位相、縦1MIにそれによ っても たらされた位相変位

をと っ て 附 いた 111 1 料を 、 {立中[1反 J，~; [11] i!JRと11予

ぶI:!. :!:，.. ~6! . '1.九 位相反応111]線を得るためには、刺激の

与え方によ って 6極矧の方法がある 11。上記のよう

に、 概円リズムでは、 4全そH暗音条 i~刊件~I午|ド二下でで. 白 |庄由主H制ぱ凶K~;

るリズズ、ムのさまざまな{位立相に7光Eパルスを一度だけ与与. 

えるブ方i1払法土土-カが{1使史われる ことカが王多い。これによ って得ら

れた位相反応flJ]線は、振動体の存在を明示するとと

もに、その周期を反映してお り、振動休の性質を知1

る手がかりとなる。このよう なプii去で得られた事先日

程度 ilf，~度中ilì f:貸されていた2刷。 概年リズムを示す小形

11m乳知や鳥類のような恒温動物とは典なり 、ヒメマ

ルカツオフシムシは変jRl動物で、あるために、温度補

償性を|りH礁に示すことができ た'1.1.31却l。 さらに、私

たちは こ の概年 リスムにおける向調因 子

(Zeitgeber)が、光周WJの変化である ことを明らか

にした2九 このように、ヒメマルカツオブシムシの

蜘化HもJYJを決めるしくみは、向1'11振動性と、温度補

償性、 そして同調因チの存在という生物リ スムの三

つの代表的な特徴をすべて示 した。

2.振動体の存在

「概」リズムとH乎ばれる生物リ ズムには、 太陽と地

球、月の|刻係によ ってもたらされる物理的環境の周

則的な変イヒに対応して 、 事先 i~~J 汐 リ スム 、 概 日リ ズム、

概半月リスム、概月 リズム、概:11三リズムの五つが存

在する :;1則。通常、生物リ ズムの刷究では、それぞ

れのリズムの周知jに対応する振動体があると仮定し

て研究が進められる。概日 リズムについてはおよそ

1 H の岡山で I~I 律振動する笑体が分子 レベルでlり j ら

かになりつつある ~li .'1.リ o _-方、他の周期]の リズムで

は 、 実際にそれぞれのh'i) !~J で、 I~I 律的に振動している

実体が存在 しているのかどうかはrljJらかではな

い引1い li¥.I!11。概年 リズムでは、およそ 1年の周WJを

もっ振動体によ ってではなく 、環状につながったい

くつかの段階が)llft次市性化されることで周期性がも

たらされるという しくみや、概日lIii'計によって概年

リスムが生み出されていると いう仮説が提唱されて
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図 1 概日リスムの位相反応曲線の模式図

位相反応曲線は、比較的小さな位相変位を示し、y=oを二度通るタ イプ1と (a)、大きな位相変位を示しy=o

を一度しか通らず、位相後退から位相前進へと不連続に移行するタイプOに分けられる (b)。タイプOの位相

反応曲線では、大きな位相変位が見られ、位相変位なしの状態を経ずに位相後退から位相前進へと移行して

いるように見える (b)。しかし、-180。の位相後退は+180ロの位相前進と区別がつかないため、縦軸を位相変

位o.から位相後退の方へ360。として位相反応曲線を描くと、位相前進と位相後退が連続的に推移する (c)。
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条件の場合と同じであった (図2b)。第8および第

9週の 2週を長日にした場合、 第 lグループの踊化

も第2グループの踊化も、 短日一定の場合より 3週

遅れた (図2c)。さらに、 4週間の長日パルスを第

6 ~第 9 週に与えた;場合、第 l グループの馴化は、

短日一定条件より 7週遅れ、 第2グループの蜘化は

9週遅れた (1豆12d)。日長が減少する長日パルスの

終わりは、どの長日パルスでも第 9週の終わりであ

り、日長の増加を与える長日パルスの開始は、長日

パルスの期間が長くなるほど、 早いH寺期に幼虫に与

えられていることから、単に長日パルスの開始や終

了と平行に蜘化が遅れているのではない。また、長

リズムの位相反応曲線は、タイプ1とタイプOの二

つに分けられる。タイ プ1の位相反応曲線は、どの

位相においても比較的小さな位相変位 (通常90
0

以

下)しか引き起こさず、 主観的夜の中ほどで位相後

退を起こす位相から位相前進を起こす位相へと、位

相後退も前進も起きない位相を経て、連続的に移行

してゆく (図 1a)。それに対してタイプ0では、非

常に大きな位相変位が見られ、このIttl線における位

相後退から位相前進への移行は、 主観的夜の中央付

近で不連続に起こる!:!)拍)(図 1b)。一方、概年リズム

では、これに相当する方法で位相反応曲線が得られ

たことはなカ、った111。

日パルスが長くなると、 長日の持続期間よりも大き

く蜘化|時期が遅れたことから、 長日の期間だけ、踊

化に向けた何らかの過程が停止していたという解釈

は成り 立たない。このような現象は、概日時計の位

相反応において、光パルスの持続11寺聞に応じて、位

相変位の大きさが変化することとよく似てい

る引制刷。 そして、この結果から、概年リズムの長

v 

。
100 

国2 短日一定条件における ヒメマルカツオフシムシの
踊化の概年リズムに対する、さまざまな期間の長田パル
スの効果 (原因)
20.C・LD12:12条件 (黒いパー)で飼育している幼虫を、
第 9 週 (b ) 、第 8~9 週 (c ) 、または第 6~9 週 (d )
のみLD16:8 (白いハー)にさらした。三角形はそれぞ
れのクループの婦化時期の中央値、点、線はLD12:12一定
条件 (a)における婦化時期の中央値を示す。
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20 。

3.概年リズムの位相によって異なる位相変位

ヒメマルカツオブシムシの蝋イヒに関する相先年リス

ムでは、向調因子である日長の変化を与えると、与

えられた位相によ って異なる位相変位が見られた制。

そこで、この虫の位相反応曲線を調べる前の段階と

して、短日 (LD12: 12)で概年リズムが自由継続し

ている幼虫に、 一定期間の長日 (LD16:8)を与え

た。 なお、 I~I 由継続リズムというのは、環境から何

ら時間を示す信号の与えられない状態で、内因性の

振動にしたがって起こるリズムのことである。一定

の光周期では 1日の長さを示す信号が与えられてい

るため、そこで見られる リズムは厳密には自由継続

リズムの定義からはずれる。しかし、概年リズムの

場合 l年を示す信号のない一定光周期下でのリズム

を自由継続リズムと呼ぶことが多いので、本稿でも

それにしたがう。ここでは、短目の背景に与えた一

定期間の長日を長日パルスと呼ぶ。まず、長日パル

スが、 卜分な位相変位をもたらすにはどの程度の期

間が必要なのかを、ほほ同じ位相に、 長さの異なる

長日パルスを一度与えて調べた。長日パルスを与え

るH寺別は、さまざまなH寺期に長日から短日へ移した

実験の結果から捌、十分大きな位相後退を観察でき

ると考えられる|時期を選んだ。

幼虫を、府:化から20'C・短日一定条件で飼育する

と、第23~33週に最初のグループの蜘化が見られ、

中央値は26週であった。そのときに蜘化しなかった

幼虫の多くは、 第51~80週に踊化 し、中央値は64週

であった(1豆I2 a)。そこで、 長日が幼虫の第 9週に

終わるように、 1週から 4週の長日パルスを一度だ

け与えた。第9週の l週だけを長日にした場合、第

1グループの蜘化時期の中央値は l週遅れた (以後、

蜘化H寺期の比較はすべてそのグループの中央値で行

う)。しかし、 第2グループの蜘化H寺期は、 短日一定
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日パルスに対する位相反応1111紘を調べる際には、 4

j@の長Hパルスを与えれば十分で、あろうと予iJ!lJした。

次に、長日パルスを与えるf立4・uによ って、 (立中日変
位の大きさや方向が変化するかどうかを調べた。4

週の長円パルスを与えるH寺期として、短11一定条件

の踊化|時期]を基準に、蜘化の終わったl直後、蝋化が

始まる直前、蜘化リズムの周期のほぼ"' ~んのこつ

の位相を選んだ。凶 2d に示 し た節 6 ~ 第 9 過に l七

日パルスを与えた実験では、短卜|一定の最初のグ

ループの的化の20週前に長円パルスをJ子えたことに

なる 。 短 日 一定の場合の 1 周期 UI~初のグループと

第2グループの蝋化|時刻jの'1'火他の五)は38迦で

あった (図2a)ことから、|三12dの尖験は、 38迎の

周期のほほ中央の{立中IJに長FIパルスを与えたことに

なる。この場合には、すでに述べたように、蜘化は

7 ~9 週遅くな っ た ( 1主12 d、3a)。最初のグループ

の踊化が終わった直後の第29~第32過に長 |二| パルス

を与えると、 第2グループの蝋化に大きな変化は見

られなかった ( [~I 3 b)。それに対して、第 2グルー

プの蜘化が始まる直前の第49~第52;国に長 H パルス

を与えると 、第2グループの蝋化は知11 定のとき
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図3 短臼一定条件におけるヒメマルカツオフシムシの

踊化の概年リズムに対する、さまざ まな位相の 4週間の

長田パルスの効果(原因)

200C・LD12:12条件 (黒いハー)で飼育している幼虫を、
第6-9週旬、図2dと同じ結果)、 第29-32週 (b)、第
49-52週 (c)のみLD16:8 (白し、/、 )にさらした。三
角形はそれぞれのクループの帰化時期の中央値、点線lま

短日一定条件 (図2a)の踊化時期の中央値、矢印は短日

一定条件下の場合よ り、踊化時期が変化した向きと大き

さを示す。
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と比べて、 9 週早くな っ た(I~I 3 c)。これらのこと

から、先LLIで飼育している幼虫に、長日パルスを与

えたJ劾合、!陥化の位相の後退、前進、変位なし、と、

パルスをJ7・えた位杭|によって位相変位の方向と大き

さが変わる ことカ{I財らかになった。これは相史日 リズ

ムの位4れ相H山JI反又此応、でで、も?知知、J川11られている現象でで、1山2幻}出 .2目2目肌6

年リ ズムてで、仮定された振動体と有概先日リズムの振動{体木

に、共IlUのtl質ーがあることが示唆された。

4.概年リズムの位相反応曲線

概年リズムの位相反応1It1k~il'土、これまでにニジマ

ス (Oncorhynchusl77ykiss )の産卵リズムで報告さ

れており、私たちも以前にヒ メマルカツオブシムシ

で報行したが、いずれも今回用いた長日パルスに対

する応答ではなく、長日から短日への日長の減少と

いう 1段階の刺激に対する反応であった fil.:!ヘ 概日

リ スムの場合にあてはめる と、 I~:J から 11音に l 回だけ

移した笑忠実に相当する。ニジ‘マスの産卵およびヒメ

マルカツオブシムシの蜘化は、 長日から短日へとい

う刺激を与えた時期J(位相)が遅くなればなるほど、

遅れていった。これらの位相反応出線は、ほほ一様

に ~I -I" がりになる 。 つ まり、長日から短日への刺激

は、振動体の位相がどこにあってもほぼ同 じ位相へ

と変位させる。このような位相反応では、位相変位

の大きさや方向が、振動体の位相をl別保に反映して

いるようには見えない。これ以外に、自然日長下で

飼育しているニジマスに 2ヶ月の全Ilj'Jの期間 (全明

パルス)を与えて位相反応rUI総を得た実験がある叩。

しかしこれは、位相反応曲線を得る条例こを正しく満

たしていない。なぜならば、自然日長の変化に同調

しているリズムに対 して刺激を与えたのでは、位相

変位に対する自然日長の影響を取り除く ことができ

ないからである。したがって、自然日長 |でではなく、

I~II力継続 している リ スムに刺激を与えて位相変位を

il!1j定する必要がある。また、実際に、 2ヶ月の全明

パルスは、ニジ‘マスの産卵リスムの位相を、常に夏

至付近の位相に変位させていたことから、位相変位

の大きさや方向が正 しく振動体の反応を反映してな

いのではないかと考えられる。これは強い光パルス

を与えた場合の概日リズムの位相反応曲線に似てい

る山加。

このよう に、これまでに報告されている概年リズ

ムの位相反応曲線で用し、られた長日から短日への日

長の減少、または 2ヶ月の全明パルスという刺激で・

は、どの位相に刺i放を与えても、ほとんど同じよう

な位相に変位した。それに対して、先に述べた短日

n
H
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一定条件で一度だけ長日パルスを与える実験では、

長日パルスを与えてから師化が起こるまでの期間は、

パルスを与えた位相に依存して大きく変化した(図

3 )。つまり、長日パルスによって変位した後の位

相が一定ではないことから、私たちは、長日パルス

を用いてさらに詳細に調べれば、この概年リズムの

振動体の位相を反映した位相反応曲線を得られると

考えた。そこで短日一定条件で飼育している幼虫に、

第52週まで 4週刻みで、 4週の長日パルスを一度だ

け与える笑l放を行い、位相反応曲線を得た 16) (図 4)。

図4の横軸は、短日一定条件下での自由継続周期を

360。として、どの位相で長日パルスを与えたのかを

角度(ワで示しである。どの時期がどの角度に相当
360 

図4 ヒメマルカツオフシムシの踊化の概年リスムにお

ける 4週間の長日パルスに対する位相反応曲線
(Miyazakiら16)を改変)
20
0

C・LD12:12条件下で飼育している幼虫を、さまざま

な位相において 4週間LD16:8にさらし、帰化の位相変
位を調べた。破線は、 自面化集団が位相前進したものと位

相後退したものに分離したことを示す。詳細は本文を参
日百。

一つの踊化グループから、大きく位相前進するもの

と、大きく位相後退するものの二つのグループに分

かれた(図 4破線)。これは、もともと幼虫集団中の

個体問に周期のばらつきがあり、少しだけ位相が進

んでいた個体は大きく位相前進し、遅れていた個体

は大きく位相後退した、と考えられる。つまり、集

団内のばらつきの範囲内で、位相変位が大きく 二分

されてしまうほど、位相後退から位相前進への移行

は急激に、不連続的に起こっているのである。もし、

タイプ1の曲線であるなら、この付近の位相に長日

パルスが与えられた場合、変位 0付近にばらついて

踊化が見られるはずである。これらのことから、こ

の概年リズムの位相反応Itll線は、概日リズムにおけ

るタイプOの位相反応1111線(図 1b)と非常によく 似

ていることカfわかった。

長日パルスを与えた位相(0)

一180
0 

するかは、以下のように決定した。概日リズムの位

相反応曲線では、 12時間の明期を与えた後、 H音期に

移した時点を主観的夜の開始点、つまり 180
0
として

いる。そこで、この概年リズムでも26週(半年)の

長日を与えた後に短日に移した位相を180
0
とした。

これまでの実験で、 26週の長日の後、短目に移した

場合、それから23週頃に蝋化が見られた加。一方、

解化から短日一定の場合も、踊化は第24週頃に見ら

れた。つまり、昨化直後の位相は180
0
であると考え

られた。

この位相反応|曲線において、周期の前半には、長

日パルスにあまり反応しない位相があり、その後、

位相後退が起こる位相と位相前進する位相が見られ

た(図 4)。これは概日リズムで一般に見られる位相

反応曲線に似ている。概日 リズムの位相反応IIJ出iで

は、 o~1800の主観的昼には、光パルスを与えても、
位相は大きく変化しない。 そして180~3600の主観

的夜では、その前半で、光パルスは日暮れの信号とし

て作用し、位相が後退する。続いて、主観的夜の後

半では、光パルスは夜明けの信号として作用し、位

相が前進する 12)町制。 これに対して、概年リズムの

位相反応曲線において、 o~1800を主観的夏、 180~

360。を主観的冬、とすると、長日パルスによる位相

変位は次のように解釈できる。主観的冬の前半にお

5.位相反応曲線と振動体のしくみの関係

位相反応IJ1I線のタイプと振動体のしくみには密接

な関係がある。ここでは、 Lankin-Thomas)引によっ

て整理された議論にしたがって紹介する。タイプ I

の位相反応 IHI K~ft (図 1a)は、もっとも単純な周期を

示す振動体のしくみ(単純時計モデル)によって説

明できる。単純時計モデルは、ある段階が次の段階

を活性化し、最後の段階が最初の段階を活性化する、

ける長日パルスは、秋の信号と して作用し、位相が

後退する。続く主観的冬の後半の長日パルスは春の

信号として作用し、位相が前進する。また、春に蜘

化が起こった後の主観的夏に与えられた長日パルス

は、ほとんど位相変位をもたらさない。

今回得られた概年リズムの位相反応l曲線は、主観

的冬の中ほどに位相後退から位相前進へと不連続に

移行している点がみられ、位相変位も大きい。また

この主観的冬の中央付近では、 長日パルスによ って
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図5 単純時計モデル

このモデルでは位相は円周上のみを移動し、一つの変数 (角度)によ って表すことができる (a)。円周上の

矢印は位相の進行方向を示す。この場合、位相反応曲線は変位しない点、を二度通らなければならないため、

タイプ 1の位相反応曲線しか得ることができない (b)。

刺激を与えた位相(0)

このとき、どこまでが位相後退でどこからが位相前

進であるかを区別することはできない。したがって、

位相の進行の加速と減速の二つのしくみのみからな

る振動体のしくみでは、大きな位相前進と大きな後

退が 「連続的」に移行するタイプOの位相反応を説

明できない。

それではタイプOの位相反応を説明できる振動体

とは、どのようなものであろうか。それは振り子の

ようなしくみ(振り子モデル)である。振り子の位

世は、 lから1の問を振り子固有の周期で振動す

る。このとき、もう 一つの物理盆である運動量も 同

じ周期で振動している。たとえば、振り子が最も高

い位置に来たとき、つまり 1 (左端)か 1(右端)

のとき運動量は 0である。また、振り子が左から右

に移動していく途中で位置がOになったとき、振り

子の運動量は右向きに最も大きくなり 、その値はこ

こでは 1になる。その逆に、振り子が左から右に移

動していく途中で位置が0になったときには、運動

iitは左向きにも っとも大きくなり lとなる。この

位置と運動量の値はそれぞれ正弦ljjl線を拙iし、て変化

してゆくが、それらは同期しているのではなく、そ

の|首lに900の位相角が存在する(図 6a)。そして、位

置を検llllli、運動量を縦ll~ li にとって平面上に図示する

と円になる (図6b実線)。このような関係にある振

り子の位置と運動量という こつの変数が与えられる

と、円周上のある一つの点が決まる。振動体の位相

は、このように、 二つの変数を変化させながら円周

上を移動していく 。そして、この振り子の振動に位

置を変えないように外部から力が加えられると、運

という -連の段階によ って梢成されたものである。

一連の段階のうちで、そのときに活性化されている

段階という一つの変数が、そのときの位相を示す。

この振動体において、タイプ1の位相反応曲線を説

明する位相変位のしくみは、位相の進行 (角速度)

が刺激によって加速や減速されることで説明できる

(図5)。しかし、タイ プOの位相反応II11線の場合

(図 1b)、この単純な振動体の位相の加速と減速で

は説明できなし、。まず、タイプ lの位相反応山線を

この振動体で説明する場合、すべての位相は、加速

(前進)、減速 (後退)、そして変位しない、という

3種類の反応に分類できる。このとき、加速を示す

位相と減速する位相の中fl:ljには、かならず加速も減

速もしない位相が存在することになる。その結果、

タイプlの位相反応曲線は、位相変位がo(y= 0) 

の車lliを少なくとも 2回横切ることになる (図5b)。

ところが、タイプ O の位相反応 [ttl ;j~Rは、このy= 0の

直線を一度しか横切らない ( I~ 1 b)。なぜなら、位

相前進から位相後退への移行はy=0の直線を通ら

ずに不連続に起こるからである。しかし、これは位

相反応曲線が、通常、位相変位o::t 1800を縦1MIの上
限と下限として拙かれるために起こる見かけ仁の不

連続である。たとえば、 180。の位相前進と180
0

の位

相後退は、 実は同じ位相を示している。そこで、位

相変位 Oから l周期分の位相後退 (-360
0

) までを

縦車lliとしてプロッ 卜すると、タイプOのrttl線は連続

した軌跡を描 くことがわかる ( [~1 1 c)。つまり、

イプ Oの位相反応は、位相後退から位相前進へと

y= 0の直線を横切らずに「述続的」に移行してゆく 。

タ

つ
臼
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図6 振り子モデル
振り子における位置と運動量の二つの変数は90.の位相角を保ちながら変動してゆく (a)。これを平面に表
すと円として描ける (b)。円周上の矢印は位相の進行方向を示す。ある瞬間の位相はこの二つの変数によっ
て決められる。位相変位は振り子の状態に変化を与えたときの二つの変数の変化で表されるために、円周上
に限らず平面を移動する (矢印)ことかーできる (実線円は変位前の振動体、破線円は変位後の振動体の状態
の軌跡を示す)。このと き、位相変位は前進と後退の区別なく、振り子の振動の変化という一つのしくみに
よって説明できる。このモデルによ ってタイプOおよびタイプ 1の位相反応曲線を説明することができる
(c)。詳細は本文を参照。

刺激を与えた位相(0)

+1 

にある刺激で、同じよ うに位相を決める変数が変化

しでも、与えられる位i; l~ によ って、位相変位の方向

が興なる。さらに、 180
0

の位相で、同じく運動量を

正の方向に変化させる刺激を与えると、位相は 0
。

( = 3600) になる(医16b'十1央の黒矢1::11、図 6c実線)。

このとき、位i;I~1 は H奇計四りでも反H寺計巨| りでもなく、

平而上を移動して180
0

反対側に移る。この位相変位

は前進とも後迫とも判断することはできない。つま

り、 |工!周の下似11では、 180
0

の位相変位を示す位相を

通って、円周の右側の位相後退から左側の位相前進

へと移行していく 。その結果、刺激によって位相変

位しない (y=0)位相は 0
0

(= 3600) のみとなる。

位相後退と位相前進の間でy=oの直線を一度しか

横切らないタ イプ0の位相反応[1]1線は、 振り子モデ

ルでは、このように説明する ことができる則。 また、

振り子モデルでは、与えられる力が小さい場合には、

タイプ lの位相反応1111線が得られることになる (図

6 bl:;:1矢印、l;gl6 c破線)。

動量が変化し(医16b矢1=1])、新たな運動量の値から、

同心円上で振り子の振動が始まる (1豆16bイ波紋)。実

際に、振り子に力を加えた場合にも、このような変

化が見られる。なお、振り子モデルでは刺激の前後

で振111jj¥が異なる結果になるために、これを改良した

リミッ トサイ クルモデルが提案されているがl札制、

本稿では議論を単純にするためにこれには触れない。

さて、このように、振り子モデルでは、 刺激が加え

られると、もとの円周上からはずれた平田上の一点

に移動する。位相反応をもたらす しくみがこのよ う

なものであった場合、位相前進と位相後退を異なる

しくみではなく、 一つの しくみとして説明できる。

たとえば、図のように270
0

の位相のときに運動量を

正の方向に変化させる刺激を与えると、運動量が変

化し320
0

付ー近という、前進した位相から新しい振動

が始まる(図 6b左の矢I::P)。それに対 して、同じ刺

激を90
0

のときに与えると、同じく運動量は正の方向

に変化するが、その結果、位相は後退し、 40
0

付近か

ら新しい振動が始ま る(図 6b右の矢1=1])。このよう

Vo1.l1.No.2 (2005) 時間生物学
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6.概年リズムをもたらすしく み

これまでに、有史年リズムをもたらすしくみについ

て、 三つの仮説が提唱されている。 ]番目は概1=111寺

計によって概年リズムが作り出 される「周波数積算

仮説」とH手ばれるものであるリ}。 これは同調してい

る概日H寺計によって測定した 1日を足していき、そ

れを数えているカウンターの数が一定に達したら l

年と読み取るというしくみである。ほとんどの生物

が概日時討をもっている こと :， 1、またそれ以外の振

動体を仮定しな くてもよいことから、 この仮説は受

け入れやすい。この仮説は、対象とする生物の概1-1

11寺青|を24時間ではない明H音サイクルに同調させて、

相先年リスムの周期を観察する ことによって検証する

ことカfできる。事先日H奇計一の l卜|を)J!.していって l年

をiJ!lJっているのであれば、 241時間より短い明H音サイ

クル下では、概年リズムの周WJが短くなり 、2411寺問

より長い明H音サイクル下では、概ilミリズムの周)g]が

長くなるはずである。 しかし、これまでに、このよ

うな実験の行われた動物では、ヒメマルカツオブシ

ムシも含め、周波数積算仮説を支持する結果は得ら

れていない い10)，21)0 2番日は、お互いにつながった

いくつかの段階からなる過程が周期的に繰り返すこ

とで約 l年の周期性を生みI'Bしているという 「段階

連鎖仮説」である i則。 このしくみでは、たとえば、

温度が高いほど進み方が111くなる段階と遅くなる段

階から梢成されていれば周期l全体は15i度補償され、

向調因子の刺激によって次を前性化するまでの過程

が加速するか減速するかが段階ごとに決ま っていれ

ば位相変位も説明できる。しかし、キンイロジリス

において概年リズムを示す体重の増加とその後に起

こる冬IIKをそれぞれ一つの段階と考え、体重増加を

制限給餌によって抑制しでも、冬IIKに入る時期に大

きな変化は見られず叩、他の動物でもこの仮説を積

極的に支持する結果は得られていなし、。これらのこ

つの仮説においては、ある |瞬間の位相は、 カウン

ターが数えている概日サイクルの数、あるいは進行

中の段階という -つの変数で示される。つまり、単

純時計モデルとみなすことができる。したがって、

これらの二つの仮説によ る位相変位は、加速と減速

という こつのしくみを持たざるを得ないため、 今回

得られたタイプOの位相反応1111線を説明する ことは

できなし、。 3番目は約 1年の周期lをもっ振動体であ

る概年時計が、概年リ ズムを生み出すという 「概年

H寺計仮説」である。この仮説は振り子モデルに該当

するので、タイプ O の位相反応 IIJl k~Äを説明する こ と

ができる。これまでの概年リズムの研究は、 主とし

11寺IIiI':l物学 Vol.ll.No.2 (2005) 

て'恒温動物で行われてきたため、生物|時計の重要な

性質の一つであるiJut度補{白性を検証することが困却

であった11)却。 しカ、し、ヒメマルカツオブシムシは

変杭動物であるために、これを昨かめることができ

た21，:.¥1，20)。さらに、こ の相児玉|三リズムの{j'z柱IJ.支J芯川l紛!

は、概日 リズムのものとよく 似たタイプOの曲線で

あったので、ヒメマルカツオブシムシの概年リズム

は、概1=111寺計とよく 似た性質を持つ振動体である概

年l時計によって作り 出されていると結論したい。
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