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研究成果の概要（和文）：頚背腺は15種のヘビ類のみが持つ特殊な防御器官である。そのうちの1種であるヤマカガシ
は、強い皮膚毒を持つヒキガエルを食べることによりその毒成分を取り込んでこの器官に溜める。また、特異的な防御
ディスプレイを行って、その毒を効果的に捕食回避に利用する。
　本研究では、頚背腺を持つ種と近縁種の系統関係を明らかにし、頚背腺に依存した防御システムに関連する一連の形
態的、生理的、行動的、生態的形質がどのように進化してきたのかを推定した。さらに、頚背腺の進化的喪失が2度に
渡って独立に生じたことを明らかにし、その進化的要因についての新たな仮説を提唱した。

研究成果の概要（英文）：Nucho-dorsal glands are unique organs that have been reported in only 15 species o
f snakes. Rhabdophis tigrinus, one of the species that have the glands, eats toads, which have toxic skin 
secretions, and sequesteres the toxins to store in its glands. This species also shows peculiar defensive 
displays that enhance the effectiveness of the toxins for predator avoidance.
    I clarified phylogenetic relationships among species that have the nucho-dorsal glands and related spe
cies, and inferred the evolutionary process of the defensive system depending on the glands, which involve
s a suite of correlated features of morphology, physiology, behavior, and ecology. In addition, the obtain
ed phylogenetic tree suggested that the evolutionary loss of the glands have independently occurred twice,
 for which I proposed a hypothesis of the evolutionary factors that have caused the loss of the glands.
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１．研究開始当初の背景 
 多くの動物は、捕食者から身を守るために
毒などによる化学的防御を行っている。化学
的防御に利用される物質は、その動物自身が
生成している場合と、餌から取り入れて二次
的に利用している場合とがある。後者の例と
しては、幼虫世代に食べた植物から有毒成分
を取り込むチョウ類や、内臓に猛毒を持って
いるフグ類などが有名である。これらの例で
は、餌から取り込んだ毒成分は通常、体内の
既存の臓器や筋肉中などに蓄積される。 
 近年、我々は日本に生息するナミヘビ科の
ヤマカガシが、餌であるヒキガエルの皮膚毒
（強心ステロイドの一種であるブファジエ
ノライド）を取り入れ、自分自身の防御に役
立てていることを実験的に証明した。ヤマカ
ガシは口腔内の通常の毒腺とは独立に、頚部
背面に「頚腺」と呼ばれる特殊な器官を持ち、
ヒキガエルから取り入れた毒成分はここに
蓄えられる。さらに、自分の身を守る際には、
独特な防御ディスプレイを行なうことによ
り、この頚腺を効果的に提示して捕食回避に
役立てている。したがって、ヤマカガシは、
脊椎動物の中でも非常に特異的な頚腺とい
う器官を進化させることによって、形態的、
行動的、および、化学的形質を総合した防御
システムを持つに至ったと考えられる。しか
しながら、この特異的な器官や、一連の関連
する形質がどのような過程を経て進化して
きたのかは明らかにされていない。 
 
２．研究の目的 
 頚腺は 1935 年に日本産のヤマカガシにお
いて初めて報告されたもので、3 年後、近縁
の 9種でも類似の器官が確認され、それらは
総称して「頚背腺」と名付けられた。その後、
分類体系の変更や新たな報告などがあった
が、頚背腺は現在でも、全世界に生息する約
3000 種のヘビ類の中で、アジアに分布するユ
ウダ亜科の 3 属(ヤマカガシ属 Rhabdophis、
ハブモドキ属 Macropisthodon,ハナカガシ属 
Balanophis）に含まれる 15 種のみで確認さ
れているにすぎない。また、ヤマカガシ属と
ハブモドキ属には頚背腺を持たないとされ
る種も報告されている。本研究では、DNA に
よる分子系統学的分析を行なうことにより、
これらの種間の系統関係を明らかにし、頚背
腺の起源と進化を論ずるための基礎資料を
まず作成する。 
 次に、頚背腺に関連した形態的、生理的、
行動的形質の有無や程度を上記の 3 属の種
（頚背腺を持つ種と持たない種を含む）で明
らかにする。具体的には、頚背腺の相対的サ
イズ（頚部のみに位置するか、頚部から胴体
後部にかけて存在するか）、頚背腺の組織学
的形状、頚背腺成分の化学的組成、ヒキガエ
ル食への依存度と嗜好性、ヒキガエル毒成分
の体内への蓄積と再利用の有無、および、頚
背腺に依存した防御行動の有無と程度を解
明、定量化する。これらの形質を系統樹上に

載せることによって、ヒキガエル毒に依存し
た防御システムがどのような過程を経て進
化してきたのか、それは一度のみか、それと
も複数回生じたのか、頚背腺を持たない種は
二次的に失ったのか、もしそうなら、どのよ
うな生態的要因が原因で消失し、関連する行
動や生理的特性はどのように保持または消
失しているのかを明らかにする。 
 
３．研究の方法 
 頚背腺を持つ種は東南アジアから中国、南
アジアにかけて分布するため、これらの国の
研究者と協力し、材料の採集、行動実験、分
子系統分析用 DNA サンプルの採取、および、
頚背腺毒の抽出と分析を実施した。  
 捕獲したヘビは研究室へ持ち帰り、防御行
動の定量化の実験を行った。これには、我々
がこれまでに確立した方法を用い、実験ケー
ジ内で一定の刺激を与え、その反応をビデオ
カメラで撮影し、映像を分析することにより、
行動を比較した。 
 採集時にはヘビの胃内容物を強制嘔吐法
により調べ、野外食性を確認した。一部の種
では、飼育下において様々な餌動物の匂い刺
激を提示し、その反応性の高さを評価するこ
とによってヒキガエルへの嗜好性を査定し
た。 
 これらの実験後、頚背腺から毒液を抽出し、
メタノールに保存して、化学分析用サンプル
とした。実験後に野外に放逐する必要のある
個体に対しては、尾端を切除し、DNA 分析用
サンプルとして 99％エタノールに保存した。
一部の個体は標本として保管するために安
楽死させ、肝臓または筋肉の一部を DNA 分析
用サンプルとして採取した。また、解剖によ
り頚背腺の詳細な構造を観察した。 
 分子系統樹の推定は、ミトコンドリア DNA
のチトクローム b領域と核 DNA の c-mos の塩
基配列を合わせ、最尤法によって行った。頚
背腺の抽出液は、高速液体クロマトグラフィ
ーを用いて化学分析を行い、ブファジエノラ
イドの有無を確認した。 
 
４．研究成果 
 系統樹の作成においては、マレーシア、ベ
トナム、中国、台湾、および、スリランカを
訪問し、合計 11 種の関係種ならびに約 10 種
の近縁種のサンプルを入手した。これらと既
存のデータを合わせ、アジア産ユウダ亜科の
分子系統樹を推定した。この結果、ヤマカガ
シ属は単系統性を示し、また、ハナカガシ属
はヤマカガシ属に最も近縁となった。ハブモ
ドキ属に関しては、頚背腺を持たない 1種し
か入手できなかったが、本種の系統的位置は、
ヤマカガシ属やハナカガシ属とは大きく離
れることがわかった。ハブモドキ属には本種
以外に頚背腺を持つ 3種が存在するので、今
後これらの DNA サンプルを入手して、ハブモ
ドキ属全体の系統学的位置づけを解明する
ことが必要である。 
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