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研究成果の概要（和文）：日本を中心とした東アジア地域に生息する陸・淡水産貝類をモデルに、分子系統学・
集団遺伝学・分子生物学・古生物学的手法を用いて種多様化プロセスの解明を試みた。特に島嶼では分散に着目
し、海洋島で生じる遺伝的分化のパターンを示した。古代湖では絶滅と侵入が繰り返し生じ、固有種が種分化し
ていた。島・湖の両方の閉鎖系において、独立に類似した形態が進化していた。以上の点から、移住先での地理
的隔離と適応進化が、これらの軟体動物の種多様化の主要な要因であると考えられる。

研究成果の概要（英文）：I attempted to elucidate the process of species diversification using 
molecular phylogenetics, population genetics, molecular genomics, and paleobiological methods, 
focusing on terrestrial and freshwater molluscs inhabiting the East Asian region including Japan. In
 particular, I examined dispersal patterns, with particular emphasis on islands, revealing genetic 
differentiation occurring in darwinian islands. Extinctions and invasions occurred repeatedly in 
ancient lakes, leading to speciation of endemic species. In both island and lake systems, 
independently evolving similar morphologies were observed. Based on these findings, geographic 
isolation and adaptive evolution in the new habitats may be the major factors driving species 
diversification in these molluscs.

研究分野：進化生態学

キーワード： 進化　系統地理　集団遺伝　分子系統　種分化　南西諸島　軟体動物
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研究成果の学術的意義や社会的意義
「進化の実験場」と呼ばれる海洋島や古代湖などでいかにして種多様化が生じるか、高い種分化率を誇る陸・淡
水産貝類でそのプロセスの一端を解明できたことは、進化生態学的意義が大きい。特に、耐塩性に乏しいと考え
られてきた陸産貝類で長距離海流分散の可能性を示したことは、生物学の一般的な常識を覆す発見となりうる。

※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、研究者個人に帰属します。



 

 

様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
１．研究開始当初の背景 
種多様化がどのようにして生じるのかは、進化生態学の大きな疑問である。特に、適応的形質

の獲得は、種多様化の重要なメカニズムである。生物の種多様化について、タクソンサイクルと
いう考えが提唱されている。このサイクルは以下の３つのプロセスで構成される。①分散等の移
住により広がる。②その種が侵入した先で、種分化する。③新たに移住してきた種により、最初
に多様化した種は押し込められる。しかし、③が生じる際に、最初に生息する種はこの時点でま
だ残されており、新たに侵入してくる種がどのように定着・席巻するのかは明らかではない。 
 
２．研究の目的 
本研究では、生物の新環境への進出・分布拡大と種多様化プロセスを解明することが目的であ

る。そのため、南西諸島・伊豆諸島産などの島嶼の陸産貝類、同じく閉鎖系の古代湖の淡水産貝
類、主に一部島嶼に局所分布する潮間帯性の海産貝類を研究モデルとし、移住と絶滅が生じるこ
とで種多様化するという、タクソンサイクル仮説の検証を行った。 
 
３．研究の方法 
（１）野外調査・サンプリング 
本研究では、日本を含む東アジアを中心として、主に島嶼部に分布する陸産貝類と、古代湖に

分布する淡水産貝類をモデルとし、その進化史についての情報を整理した。これらの系統群の進
化史を網羅的に解明し、その背景にあった地史や環境変化との関係を調べた。島嶼部としては、
典型的な darwinian island である小笠原諸島、伊豆諸島、のほか、大陸島ではあるが歴史が古
く、海洋島的な性質をもつ南西諸島も扱った。古代湖としては琵琶湖を中心に、中国大陸のいく
つかの歴史の古い隔離された湖の群集を対象とした。上記の地点から陸・淡水産貝類を網羅的に
採集し、以下の（２）・（３）の解析で使用した。この際に、化石種についてもサンプリングを行
った。一部の陸産貝類では標識再捕獲法による生態調査を行い、捕食者や環境との関連性を統計
的に調べた。海産貝類では、九州西岸の島嶼部に着目し、潮間帯性腹足類をサンプリングした。 
 
（２）遺伝解析 
上記の分類群を用いて、サンガー法による少数遺伝子座による分子系統解析・分岐年代推定を

行った。ゲノムワイドに SNP 情報を取得し、集団遺伝解析を行い、各地域の地理的遺伝構造を推
定した。加えて、各遺伝集団がいつ頃分岐したのかを調べるため、ABC 法による集団動態推定を
行った。 
 
（３）形態解析 
殻形態について、種間・系統間で貝殻

輪郭を定量化しフーリエ解析を行い、
得られた情報とこれに加えて殻サイズ
の情報を元に、多変量解析による比較
を行った。化石種については文献記録
からも形態情報を取得した。一部の現
生種については、殻色の定量化も実施
した。 
 
４．研究成果 
陸産貝類（特にナンバンマイマイ科・

ヤマタニシ属）では、特に北琉球、中
琉球の島々では複数の島嶼・地点でサ
ンプルを採集できた。また、これまで
陸産貝類相が把握されていなかった無
人島でも調査が行われ、その結果複数
種で分布域が更新された。現生集団と
同様に、化石も複数島嶼・地点で採集
した。同一島内でも年代の異なる産出
地点が含まれていると考えられ、形態
的にも異なる複数の集団が得られた。
既知の化石産出地域はほぼ全て網羅で
きた他、新規で得られた地域やこれま
で知られていなかった種が発見され、
過去の分布域や棲息環境の推定を行うことができた。淡水産貝類では、島嶼に加え、主に琵琶湖
から固有タニシ科・イシガイ科・モノアラガイ類・マメシジミ類を対象にサンプリングを行った。

図１．ヤマタニシ属の分子系統樹． 



 

 

その結果、タニシ科の１種では従来の分布域を更新する結果となった。九州西岸の島嶼では、ホ
リカワタマキビ種群が得られた。 
得られたサンプルは遺伝解析・形態解析に使用し、徐々に各集団の成立過程が明らかになった。

南西諸島・伊豆諸島などの島嶼における陸産貝類の種多様化プロセスを推定した。ヤマタニシ属
について、南西諸島で著しい種多様性が確認され、大陸島における種分化のプロセスの一旦を解
明した（Hirano et al., 2022a；図１）。分子系統解析や形態解析の結果から、本属は多数の隠
蔽種を含んでおり、進化生態学的な知見のみならず、保全生物学上も重要な情報を得ることがで
きた。分岐年代推定の結果から、本属は島嶼成立以前に種分化を開始した可能性があり、これま
で大陸島の種分化で重要とされてきた分断以外のプロセスが島嶼生物の種多様化に寄与した可
能性がある。 
ナンバンマイマイ科を例に、特に伊豆諸

島のマイマイ属で生じる急速な形態進化
と、生息環境・捕食者の関連性を調べた
(Ito et al., 2020)。種内多型として存在
する陸産貝類の形態形質について、島嶼で
生じる多様化のメカニズム解明につなが
る重要な研究例である。 
ナメクジ属では、これまで形態から示唆

されていた種数を大きく上回る種数が、系
統解析・統計解析の結果から推定された
（Ito et al., 2023；図２）。その中で、海
洋島固有系統の可能性がある集団が発見
された。これは、耐塩性に乏しいとこれま
で考えられてきたナメクジ属が、海流分散
など何らかの方法で分布を拡大し、島で遺
伝的分化した可能性を示唆する。以上の結
果は、陸産貝類において分散が種多様化に
もたらす影響の重要性を示すものである。 
一方で、異なるナメクジ様の種群であるアシヒダナメクジ科では南西諸島の種群の系統的位置

と移住の起源が推定され、これまで知られていなかった種が確認された（Hirano et al., 2022b）。
南西諸島の生物多様性に人為的分散の影響を示すものであり、生物の分布拡大プロセス解明に
加え、新たな外来生物の侵入・防除の上でも重要な知見となる。 
古代湖ではイシガイ科・タニシ科にそれ

ぞれ着目しゲノムワイド解析を行った。そ
の結果、イシガイ科では異なる 2 系統が古
代湖に進出し、類似した殻形態が急速に進
化したことがわかった(Sano et al., 
2022)。タニシ科では、遺伝解析から推定さ
れる古代湖の属の分岐した時期と、形態か
ら古代湖の現生種と同属だと示唆される
化石種の年代に大きな不一致が見られた
(Hirano et al., 2023；図３)。イシガイ
科やタニシ科では、これらの形態は古代湖
の環境やそこに生息する捕食者への防衛
手段と考えられる。加えて、両者の化石記
録は、過去の絶滅と、過去・現在の水系で
同様の選択圧が形態進化を引き起こした
可能性を示している。 
マメシジミ類では、長距離分散が各地域

の種多様性を構成する主要因である可能
性を示した(Saito et al., 2022)。モノア
ラガイ類についても同様に分散は分布拡
大の重要なプロセスであるが、その際にニッチ保守性が鍵となることを示した(Saito et al., 
2021)。つまり、貝類の分布拡大では分散という確率的なイベントが重要であるが、それは環境
や地理的構造によって制限されうることがわかった。 
海産貝類では、九州西岸部に固有のホリカワタマキビ種群の急速な形態変化を捉えた(Yamazaki 

et al., 2022)。島嶼群ごとに大きく形態が異なり、これは海産貝類でも陸・淡水産貝類と同様
に、分散と地理的隔離・適応進化が種多様化に大きく寄与している可能性を示唆するものである。
本結果は、従来の海産貝類の多様性の認識を大きく変化させる重要な事例である。 
以上の研究の一部はそれぞれ査読付き国際学術雑誌に公表された。これらの研究では、島や湖

などの閉鎖系では、同一種・同属と考えられるほど類似した形態が系統を超えて独立に複数回進
化したことが示された。閉鎖系へ分散などにより進出し、一部系統は絶滅し、再度進出すること

図 2．ナメクジ属の種多様性． 
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図３．古代湖タニシ科の集団動態推定の結果． 



 

 

でまた類似した形態を獲得する可能性が示された。遺伝解析・形態解析・化石・環境データを複
合的に用いることで、南西諸島・伊豆諸島や琵琶湖などの貝類の進化史が明らかになりつつあり、
海水準変動による絶滅、長距離海流分散、閉鎖系内の多様化など複数の要因の重要性が浮き彫り
になってきていると言えるだろう。以上から、特に遺伝的・形態的解析の結果から、貝類のタク
ソンサイクルについてその一端を解明に近づいたと言える。 
さらに今後の課題として、より詳細な集団遺伝解析による高精度な集団動態推定を行い、また

新規環境などへ適応進化を引き起こす形態形質の遺伝的基盤についても網羅的に検証すること
で、複合的に陸・淡水産貝類の進化過程の解明に寄与すると考えられる。これらの将来的な課題
については、共同研究の Chiba et al. (2022)で用いられた集団遺伝学的方法や、Linscott et 
al. (2022)で一部形質の遺伝的基盤をすでに調べており、研究の準備は整っている。 
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