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研究成果の概要（和文）：昆虫類などの体内受精をおこなう動物では、雄交尾器は一般に高い種間多様性を示す。しか
し、より柔軟な構造であることが多い雌交尾器の多様性は過小評価されてきた。本研究では、雌交尾器形態の多様性を
効率よく検出する手法を確立し、交尾器進化に果たす雌の役割を検討した。交尾中に瞬間固定された各種昆虫サンプル
に対し、様々な手法を試みた結果、ベンジルアルコール・安息香酸ベンジル混合液により外骨格を透明化する手法が優
れていた。この手法により、①雌交尾器の膜質部は雄交尾器形態に対応した形態を示すことが多く、②その「噛み合わ
せ」が、交尾時の創傷などのコストを軽減するのに重要な役割を果たしていることが明らかとなった。

研究成果の概要（英文）：Animal genitalia of internal fertilizers generally show a rapid evolutionary rate 
compared with other morphological characters. However, compared to interspecific diversities in male genit
alia, female genitalia, which usually consist of soft structures without conspicuous landmarks, received l
ess attention because of the difficulty of observation. In this study, efficient methods to detect and des
cribe diversities in female genital traits were explored using in-copula samples of various insect taxa. A
s the result, a mixture of benzyl alcohol and benzyl benzoate (BABB) has been proven to be highly effectiv
e to make insect exoskeleton transparent. The method revealed that female genitalia generally show a sizab
le structural diversity in their soft parts corresponding to the species-specific male genitalia. Experime
nts showed that the structural fitting between male and female genitalia reduces mating costs for females 
such caused by copulatory wounding and other mechanisms. 
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１．研究開始当初の背景 
 
「オスの交尾器は顕著な多様性を示すのに、
メス交尾器の側にはそれに対応した多様性
はない」。最も詳しく研究されているモデル
生物、キイロショウジョウバエ Drosophila 
melanogaser とその近縁種の交尾器を観察
した Eberhard―交尾器の進化研究の第一人
者として知られる―らの結論である
（Eberhard & Ramirez (2004) Ann Entmol 
Soc Am 97:1007-1017）。しかし、その後の申
請者の研究により、この結論は誤りであり、
ショウジョウバエ類のメス交尾器にオス交
尾器に対応した構造が見られることがわか
ってきた。 
昆虫類は種数の点で、記載された生物多様
性の半分以上を占めるが、専門家が交尾器を
見なければ同定できない種類も多い。これは
交尾器形態の進化速度が一般に速いことを
示す。しかし、それはオスの場合が多く、一
般によりソフトな構造のメスの交尾器は「観
察しにくいもの」、「観察しても多様性が見出
しにくいもの」と軽視されてきた。メスの交
尾器形態が記載・図示されることはあるが、
一般に硬化部に限定されている。上記の成果
は、従来手法上の制約により見過ごされてき
たメス交尾器の形態に、非常に高い多様性が
隠されていることを示唆している。 
昆虫の軟組織を観察する際、樹脂等に包埋
し切片を作成する手法もあるが、多数のサン
プルの比較処理には向かず、特に交尾器のよ
うに硬化部と非硬化部が混在する場合、その
３次元構造の再構築は容易ではない。すなわ
ち、観察手法自体が十分に整備されていない
点に問題があった。 
 
 
２．研究の目的 
 
上記のような状況のもと、本研究は、メス
交尾器の形の多様性を最大限に検出・記載す
る手法を確立し、雌雄の交尾器形態の進化に
果たすメスの役割―これまで過小評価され
てきた―を、再検討することを目的として実
施された。 
 メス交尾器の観察の難しさ、すなわち本研
究において克服すべき課題は、観察の再現
性・客観性の確保にあった。単純におしつぶ
し法によるプレパラートを作成した場合、軟
組織は微妙な向きの違いにより、見え方が大
きく異なってしまい、記載や計測に向かない。
多サンプルの処理に適した簡便・確実な手法
を考案し、雌雄交尾器形態の多様化の様相を
正しく把握することを目指した。 
 
３．研究の方法 
（１）本研究の第一義は、昆虫類のメス交尾
器形態、特にその非硬化部の観察・記載手法
について、多様性の検出という観点から検
討・考案することであった。系統関係やゲノ

ム情報が最もよく解っているショウジョウ
バ エ の 一 群 （ Drosophila melanogaster 
species subgroup）をメインの材料として、
①固定サンプルの寒天包埋技術、および②Ｂ
ＡＢＢ溶液（ベンジルアルコール・安息香酸
ベンジル混合液）によって外骨格を透明化し
て観察する手法を検討した。 
 
（２）同じく Drosophila melanogaster 
species subgroup をメインの材料として、外
部構造を一層ずつ除去しながら、走査電子顕
微鏡を用いて表面構造を順次観察していく
手法を検討し、上記（１）の手法との比較検
討をおこなった。 
 
（３）上記のテーマの検討に伴い、近縁種間
での雌雄交尾器形態の進化が、種間交尾にお
いて雌雄交尾器の不一致（＝うまくかみ合わ
ない現象）を引き起こすことがわかってきた。
また、このような不一致が与える影響の調査
をショウジョウバエ類で実施した。具体的に
は、うまくかみあわない雄交尾器によって雌
交尾器にもたらされる創傷を効率よく検出
するとともに、傷を通した細菌感染のリスク
を評価するため、微小な蛍光ビーズを雄交尾
器に塗布する手法を開発した。 
 
（４）上記（３）のテーマをより詳細に分析
するため、ショウジョウバエ類近縁２種間の
交雑系統を多数保有する米国の研究者と共
同で、雌雄交尾器のサイズおよび形の不一致
が、創傷の頻度・程度に与える影響を調査し
た。この分析には、雄交尾器の形態の変異を
定量するにあたり、楕円フーリエ解析および
多変量解析の手法が用いられた。 
 
（５）上記のように、交尾の際に雄交尾器が
雌交尾器に傷を負わせる現象（Traumatic 
mating）が、近年多くの昆虫類で発見されつ
つある。この現象を示す新しい分類群を、熱
帯アジア産の昆虫類の中に探し、この現象の
モデル生物となる可能性を検討した。また、
古くから Traumatic mating の研究に利用さ
れているトコジラミ類の 1種、ネッタイトコ
ジラミ Cimex hemipterus について、雌の交
尾器の左右性に見られる種内変異を再発見
し、その進化的意義を探った。このテーマに
関連して、交尾器をはじめとして、動植物の
体制に見られる左右性の変異が遺伝的に維
持されるメカニズムについて、新しい理論モ
デルを提示したほか、一連の研究成果に関す
る総説２報を発表した。 
 
 
４．研究成果 
 
（１）①交尾中の昆虫サンプル瞬間凍結し、
そのままエタノール固定に持ち込む手法、②
固定サンプルの寒天包埋技術、および③ＢＡ
ＢＢ溶液（ベンジルアルコール・安息香酸ベ



ンジル混合液）によって外骨格を透明化して
観察する手法の確立をおこなった。この手法
を従来の手法と組み合わせることにより、雌
雄交尾器の対応関係を記載する精度は大きく
向上した。 
 
（２）（１）で開発された手法をThe 
Drosophila melanogaster complex の４種に
適用した。このグループには、生物学の幅広
い分野の研究においてモデル生物として利用
されているキイロショウジョウバエ（
Drosophila melanogaster ）が含まれ、その
近縁３種（D. simulans, D. seschellia, D. 
mauritiana）との識別は、主に雄交尾器形態
に基づいてなされている。しかし、この雄交
尾器変異の意義は明らかでなかった。（１）
の手法、および、交尾中固定ペアの構造を順
次剥奪しながら走査電子顕微鏡で観察するこ
とにより、種特異的な変異を示す雄の
posterior process (= posterior) lobe は、
交尾中に雌の産卵管（oviscapt）周辺の膜質
部を把握し、メスの被把握部位には、雄の構
造に対応した種間変異が存在することを明ら
かにした。 
 
（３）（２）の研究の中で、D. simulansや
D.seschelliaの雄は、その鋭いposterior 
processの先端によって、雌の被把握部位に頻
繁に傷を付けていることが明らかとなってき
た。そこで、「雄交尾器にフィットする交尾
器を雌が持つことで、創傷のリスクを最大限
に減少させている」という仮説を立てた。J. 
P. Masly 氏（米・オクラホマ）との共同研究
により、D. seschellia-D. mauritiana の雑
種由来の系統を利用し、この仮説を検討した
。D. seschellia w 系統の雌に、同系統の雄
、同種他系統の雄、および雑種由来系統の雄
をそれぞれ掛け合わせる、各系統の雄交尾器
形態と、それによってもたらされる創傷の程
度の関係を調査した。同系統の雄の交尾器形
態と大きく異なる形態の交尾器の雄と掛け合
わせた場合ほど、創傷の程度が大きくなるこ
とを明らかになった。この結果は、先の仮説
を支持している。 
 
（４）（３）と同様の現象が、D. santomea
とD. yakubaという別の兄弟種のペアにおい
ても生じていることを明らかにした。D. 
santomeaはアフリカ島嶼の固有種であるが、
アフリカ中部に広く分布するD. yakubaとの
間に交雑体を生じている。D. yakubaの雄は
、そのaedeagus（精子を渡す器官）の腹側に
一対の鋭い突起（以下、棘）を持つが、雄の
D. santomeaにおいては、先の丸いこぶ状に
なっていることを発見した。また、雌の交尾
器はこの変異に対応した種間変異を示し、D. 

yakubaは生殖口の背側に一対のポケット状
の窪みを有し、交尾の際に雄の棘を収容する
が、D. santomeaの雌交尾器にはこのような
構造は観察されなかった。ショウジョウバエ
類では、傷口を介して感染する数種のバクテ
リアが致死的な作用を示すことが知られて
いる。このようなバクテリアのサイズを模し
たサイズの蛍光ビーズを雄交尾器に塗布し、
種内・種間交配をおこなった。その結果、D. 
yakuba、D. santomeaのいずれの種を雄とし
た場合も、雄交尾器は交尾の際に雌の交尾器
に傷を付け、その頻度は、種内交配よりも種
間交配の場合で高いことが分かった。このこ
とは、雌雄の交尾器形態の一致は、雌交尾器
への創傷および傷を通した病原体感染のリ
スクを低減することを示している。 
また、D. yakuba の雄（棘を持つ）を、D. 
santomeaの雌（ポケットを持たない）とかけ
合わせた場合、交尾器形態の不一致により、
雄のaedeagusが雌の生殖口に正しく挿入され
ず、精液が体外に放出されてしまうという現
象が高頻度で生じていることを明らかにした
。このような交尾の失敗が生じた場合、体外
に放出された精液が乾固することにより、雌
雄の体が固着されてしまい、カップリングの
終了に時間を要する。この方向での種間交配
では、雌（D. santomea）の寿命や繁殖成功が
大きく低下することが知られていたが、その
原因はこのような交尾器の不一致による交尾
コストによって引き起こされているものと考
えられた。 
 
（５）D. teissieriは、D. yakuba- D. santomea
のペアに最も近縁な種である。本種の交尾行
動と交尾による創傷の有無を調査したところ
、雄はD. yakuba 同様にaedeagusの腹側に鋭
い一対の突起（ventral branch）を発達させ
、雌の対応したポケット状構造に傷を負わせ
ていることを明らかにした。この結果から、
ventral branchの退化（雄）および、それに
対応したポケット構造の退化（雌）は、D. 
santomeaが分化する過程に生じたものと推定
された。 
 
（６）上記のように、交尾の際に雄の交尾器
が雌の交尾器に傷を負わせる現象は、近年多
くの動物群で発見されつつあり、traumatic 
mating と呼ばれている。昆虫類では、これま
で7つの目（もく：order）でこのような現象
が報告されていたが、今回の調査の過程で、
新たにマレーシア産の革翅目（ハサミムシ類: 
Dermaptera）の1種 Echinosoma denticulatum
において観察することができた。本種の雄は
ペニスに多数の棘を有し、交尾の際、雌の膣
周辺部に多数の傷を付ける。雌は創傷を受け
る部位は、長い毛でカバーされているが、こ



のような構造は、雄のペニスに棘がない近縁
の他種では観察されないものであり、創傷に
対する対抗進化であることが示唆された。近
縁種が多く、飼育も容易な本属のハサミムシ
類は、traumatic matingの進化の新しいモデ
ルになる可能性がある。 
 
（７）吸血性昆虫ネッタイトコジラミの大発
生が、近年問題になっている。本種の防除に
関する研究の過程で、メス生殖器（traumatic 
matingを受け止める器官であるspermalege）
に顕著な多型が維持されていることが明ら
かとなった。すなわち、この器官を右側にだ
け持つものと両側に持つものが混在してい
る。人工移精技術を含む各種実験により、左
側の生殖器官は機能的にも関わらず、交尾の
際に利用されていないことを明らかにした。
結果に基づき、動物の体制の左右対称性の進
化過程を考察した。 
 
（８）左右非対称な体のつくりについて、右
型と左型がほぼ1:1の割合で単一の個体群に
混在・共存している状態は、Antisymmetry と
呼ばれている。この場合、左右性は遺伝しな
いことが一般的であり、生物学上の大きな謎
となっていた。本研究の過程で、新しい理論
モデルを考案し、①個体群に確率的変動があ
り、かつ、②少数派が有利な選択を受けてい
る場合、左右性をランダムに決定することが
有利になることを示した。これは、上記の疑
問に一つの解を提供するものである。 
 
（９）成果（１）で開発された BABB を用い
る手法が、ブラジル産チャタテムシ類に応用
され、タンパク質・脂質をアルカリで分解す
る手法との併用が工夫された。この研究は北
海道大学大学院の吉澤和徳氏が中心となっ
て進められ、このグループのチャタテムシで
は、雌雄の交尾器形態が逆転していることが
発見された。すなわち、雌が挿入器に棘状構
造を発達させているのに対し、雄は膜質でシ
ンプルな交尾器に雌挿入器の棘を受け止め
る構造を持ち、通常の昆虫とは逆転した進化
パターンが見出された。 
 
（１０）本研究課題で得られた成果も含めて、
ショウジョウバエ類（キイロショウジョウバ
エ種群）・ハサミムシ類それぞれについて、
交尾器の進化に関わる研究の現状と課題に
ついて総説を執筆した。併せて、これらのグ
ループの交尾器形態の用語体系について、検
討・整理をおこなった。 
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