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研究成果の概要（和文）：ロシア極東地域、ベトナムおよびその周辺地域の陸、淡水貝類の野外調査及び分子系
統解析の結果から、ニッチの多様性は種分化速度を高め、種多様性に貢献する場合があることが示された。その
一方で、資源の量（殻形成に必要な炭酸カルシウム量）の豊富さが個体群密度を高め、その結果種分化速度や種
多様性が促進されるなど、種間競争に関しては中立なプロセスが種多様化の主因であると考えられるケースもあ
った。捕食―被食の関係は、表現型の多様性を高めるとともに、種分化を促進し種多様性を高めると考えられ
た。以上の結果から、生態学的なプロセスは種の多様性の進化に重要な役割を果たすことが示された。

研究成果の概要（英文）：Field survey and molecular phylogenetic analysis of terrestrial and 
freshwater molluscs in the Russian Far East, Vietnam and surrounding areas indicate that niche 
diversity potentially increase speciation rates and contribute to species diversity. On the other 
hand, in some cases, the abundance of resources (the amount of calcium carbonate required for shell 
formation) is likely to increase population density and thus, ecologically neutral processes can 
promote speciation and increase species diversity. The present results suggest that the 
predator-prey relationship increase phenotypic diversity and promote speciation and increase species
 diversity. These results indicate that ecological processes play an important role in the evolution
 of species diversity .

研究分野： 生態学

キーワード： 生物多様性　種分化　適応

  ２版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
従来、たロシア極東地域とベトナム―中国南部の生物相は、生物多様性のホットスポットとして重視されなが
ら、その実態が未知であった。本研究は、その形成要因を、陸、淡水貝類をモデルとして解明し、環境が多様性
をもたらすの鍵であることを示すことができた。この成果は、本地域の生物相が、保全上の高い価値を持つこと
を示す。さらにこの成果は、現在急速に劣化しつつある本地域の生物相を保全することの重要性と緊急性を示し
ている。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
 
環境への適応が種の多様化にどのように関わっているのか、という問題は、生態学や進化生

物学の中心的な研究課題である。特に、互いに異なる形態と適応的特性をもつ多様な種が、単
一の祖先から分化する現象である適応放散は、注目を集めてきた。従来、適応放散の駆動力と
して資源をめぐる競争が重視されてきた(1)が、ニッチ分化による生態的種分化を、適応放散の
プロセスとみなす考えもある（2）。そのため種間でニッチ分化を生じていることが、適応放散
に必要な定義とされることもある（Schluter 2000; Stroud & Losos 2016）。さらに多様なニッ
チが種分化を加速し、種の多様性が高まると、有力な捕食者が出現し、それとの共進化により
さらに種多様化が促進される可能性も考えられる。しかしながら、多様なニッチがあることや、
捕食-被食の関係が、種の多様化を速めたり、種数の増加に関与するかどうか、確かめた研究は
多くはない。実際には、種の多様化が先で、種間競争によりニッチ分化が付随して起きたため
に、種多様性とニッチの多様性に関係が認められる可能性が無視できないためである。 
 上記の問題を解決するためには、ニッチの多様性がもともと大きく異なる地域に注目し、多
様化の歴史を推定したうえで、地域に祖先系統が進出したのちの種多様化の速度を求めること
が有効である。しかしこのような地域は必ずしも多くなく、また十分な系統の比較ができるほ
ど多様な種が分布している地域も少ない。海洋島や古代湖は、このような少ない例であり、こ
れまでに多くの進化研究がなされてきたが、上記のような種多様性のレベルや多様化の速度と、
ニッチの多様性を比較するに十分なほどの地域数や種数・系統の数に基づいて行われた研究は
少ない。 
 固有性が高い多様な系統、種が分布し、多様なニッチが存在する地域の生物群の例として、
ベトナムとロシアの陸、淡水貝類群集がある。ベトナムおよびそれに隣接する中国南部は、広
い範囲に石灰岩地帯が分布し、それぞれの石灰岩山塊に固有の多様な陸産貝類が生息している。 
これらの地域には、多数の湖のほか、メコン川から揚子江まで大河が存在しており、それらに
は流域や湖ごとに固有の多様な淡水貝類が生息している。 
 一方、ロシア沿海地域には、高緯度地域としては例外的に高い種多様性をもつ陸産貝類が分
布する。また、ウスリー川からバイカル湖にかけては、それぞれの流域や湖ごとに固有の淡水
貝類の多様な種群が生息する。これらはニッチの多様性や特性が、どのように種多様化に影響
を及ぼすかを明らかにするうえで、非常にすぐれたモデルである。しかしながら、これらの地
域の陸、淡水貝類群集は、その研究上の高いポテンシャルにもかかわらず、その実態がほとん
ど明らかになっていない。 
 
２．研究の目的 
 
 ベトナム、ロシア及びその周辺地域である中国の陸、淡水貝類群集をモデルとして、その種
多様化の歴史を解明するとともに、多様化にニッチの多様性や性質がどう関係しているかを解
明し、ニッチの多様性あるいは捕食-被食が、種分化と形態の多様化を促進して適応放散を駆動
するという仮説を検証する。また本地域の陸、淡水貝類群集は十分な調査がこれまで行われな
かったことから、基礎情報を得るために、その多様性の実態把握を行う。 
 これらの地域の石灰岩地帯と非石灰岩地帯の陸産貝類、湖と河川の淡水貝類について、それ
ぞれ生息地のニッチの多様性と種多様性の関係を明らかにする。また有力な捕食者の有無や、
多様性との関係も明らかにする。またこれらの陸貝が示す形態の多様性が、特定のニッチへの
適応や、捕食者の攻撃に対する適応であることを示すとともに、その形態の違いが繁殖隔離を
もたらすことを示す。さらに、表現形質の分化パターンと集団の遺伝的分化のパターンの比較
や、分子系統により推定される進化の歴史と対応させることにより、ニッチの多様性が種分化
にどのように関係するか、ニッチの多様性や捕食者の存在が種分化を加速させる効果を与えて
きたかどうかを解明する。 
 
３．研究の方法 
 
（１）野外調査 
陸産貝類の生息状況の調査とともに試料の採集を行った。得られた試料を現地、または実験

室に持ち帰り、種の同定を行った。種多様性、種構成、群集構造のデータを得た。生息地の環
境要因を測定し、ハビタットを定量化した。淡水貝類についても同様の調査を行った。試料を
採取するとともに、生息地の環境を分類、定量化した。捕食者の有無や多様性については、従
来の記録を用いるとともに、野外調査の際に検出した。 
野外調査と試料収集は、ベトナム（メコン川流域と北部の石灰岩地域）、中国南部、ロシア沿

海地方、ウスリー川流域、ハンカ湖、バイカル湖において行った。さらに比較のため、近縁種
群が分布する日本においても野外調査と試料収集を行った。 
（２）形態解析 
ランドマーク法によって殻の形態形質の測定を行い、得られたデータから形態的特徴を抽出

して、その多様性を定量化した。 
（３）分子系統解析 



 塩基配列の解析を、ミトコンドリア DNA と核 28SrRNA、ITS 遺伝子について行った。これらの
遺伝子領域の変異を用いて系統関係を推定するとともに、過去の化石記録を用いて各系統の分
岐年代を求めた。さらに MIG-seq および RAD-seq を用いたゲノムワイドの SNPs の分析による集
団構造の分析と分子系統解析を行った。またこれらのデータから異なる系統間の分岐年代を求
めた。 
（４）比較解析 
 地域ごとに得られた種多様性のデータと、地域のニッチの性質や多様性を比較し、それらの
間の関係を調べた。さらに地域ごとに得られた系統の種分化速度とニッチの性質や多様性、捕
食者の有無を比較し、環境要因が種分化速度にどう影響を与えるかを調べた。さらにこれらと
形態レベルの多様性を比較し、ニッチの状態・多様性、捕食者の状況と形態の進化速度の関係
を評価した。 
 
４．研究成果 
 
（１）陸貝の種多様性 
ベトナム北部の石灰岩地帯では、イトカケ

マイマイ類で特に著しい多様性を見出すと
ともに（図 1）、とくに多様性の高い地点で、
その捕食者と考えられるネジレガイ類に高
い多様性を見出した。これらは共進化的な多
様化をもたらしている可能性が示唆された。
またこれらのユニークな陸貝群集が、ベトナ
ム北部から中国南部にかけて分布している
ことがわかった。 
ヤマタニシ類やベッコウマイマイのグル

ープでも同様に石灰岩地で著しく高い種多
様性が認められた。 
 捕食実験の結果、捕食者に対する陸貝の行
動は大きく 2通りあり、一方は殻にこもるの
に対し、他方は殻や軟体部を活発に動かすこ
とで、攻撃を回避した。後者は殻が薄質で小
さく、また外唇が薄くなる傾向が認められた。
ベトナムでは前者の例としてラッパガイ類
やナンバンマイマイ類が認められる一方、ベ
ッコウマイマイ類では後者のタイプが認め
られ、特に一部の種は足部を活発に動かすこ
とによって、捕食者の攻撃を回避していた。
これらの事例は、捕食者による攻撃が殻の多
様性だけでなく、殻の消失や活動性など幅広い形質の多様性をもたらすことを示しており、本
地域のモノアラガイやベッコウマイマイの殻の消失と調和的である。 
 
（２）陸貝の進化史 
ベトナム石灰岩地の陸貝の多くは分子系統解析の結果、それぞれの石灰岩塊で独自に多様化

したものと考えられた。ニッチの多様性よりは生息環境が石灰岩かどうかが、種分化速度と種
多様化に重要であると考えられた。これは石灰岩地がより殻形成に必要な炭酸カルシウムの供
給源であることから、資源の豊富さが種多様性に重要であることを示す。ニッチ分化のような
プロセスよりも、中立なプロセスが種多様性のパターンを決定していると解釈できる。これと
捕食-被食の関係が、さらに多様化を促進していると考えられる。 
極東ロシアにおいて陸産貝類の分子系統解析によって他の地域のグループとの比較を行った。

その結果、極東ロシアのキバサナギガイ類から八丈島のハチジョウキバサナギが由来している
ことが示されるなど、大陸から島嶼部への長距離分散が生じており、それが東北アジア地域の
本グループの多様化に寄与したと考えられた。極東ロシアや北海道においては、これらの種の
多様性は、ニッチの多様性と一定の関係が認められたが、それぞれの地域での独自の放散は起
きていなかった。多様化を促進した要因は明らかでないが、それぞれの種の住み場所は狭いニ
ッチに限定されており、生息環境への特殊化がその主因と考えられる。 
 

（３）淡水性貝類の種多様性と進化史 
淡水巻貝のヒラマキガイ類とタニシ類の調査を行った結果、中国南部からベトナム、さらに

それより以西の地域にかけて、著しい多様化が生じていることが示された。分子遺伝学的な解
析と系統解析の結果から、これらベトナムを中心とした淡水貝類の起源は、東アジアとは異な
る起源をもっており、本地域で放散したものと考えられた。 
淡水貝類ではイシガイ類やヒラマキガイ類が本地域で放散したのち、繰り返し日本列島への

侵入が起きたことが示された。ミズシタダミ類は極東ロシアからバイカル湖にかけての地域が、



多様性の世界的な中心地になっていると考えられ、特にバイカルで顕著な多様化が生じていた。 
中国南部からベトナムにかけての地域から得られてタニシ類の形態解析と分子系統解析の結

果、本地域の特に湖沼において種分化速度の向上が認められ、遺伝的分化のレベルに比して著
しく大きな形態的な多様化と種分化が生じていることが示された。このことから、本地域の湖
沼がタニシ類の多様化のホットスポットであることが示された。湖の多様なニッチの存在およ
び捕食者である魚類への適応が、この種及び形態の多様化の要因であると推定された。 
 
（４）まとめ 
 本研究で扱った地域の陸、淡水貝類の調査及び分子系統解析の結果から、ニッチの多様性は
種分化速度を高め、種多様性に貢献する場合がある一方、資源の量（殻形成に必要な炭酸カル
シウム量）が種分化速度や種多様性を促進しており、種間競争に関しては中立なプロセスが種
多様化の主因であると考えられるケースもあった。捕食―被食は表現型の多様性を高めるとと
もに、種分化を促進し種多様性を高めると考えられた。以上の結果から、生態学的なプロセス
は種の多様性に重要であることが示された。 
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