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研究成果の概要（和文）：ミドリババヤスデ種複合体において、性選択による体サイズと交尾器

サイズ多様化が機械的隔離を介して多発的種分化を引き起こしていることを示唆し、論文とし

て報告した。ババヤスデ属において性的対立等の性選択により雌雄交尾器形態が多様化してい

ることを明らかにした。九州のアマビヤスデ属において、小型（体長約 3.5cm）普通種から地

域的な大型種（体長 4〜5.5cm）が少なくとも独立に 4回分化していることを明らかにした。 
 
研究成果の概要（英文）：In the Parafontaria tonominea species complex, sexual selection 
could operate on body size and genital size of both sexes, and the divergence of these traits 
might drive multiple speciation through mechanical isolation. This result was published as 
a scientific paper. In Parafontaria, sexual conflict could drive morphological divergence of 
genitalia of both sexes. In Riukiaria of Kyushu, larger local species (4~5.5 cm in body 
length) may have independently emerged form a small common species (about 3.5cm in 
body length) in at least four times. 
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１．研究開始当初の背景 
 動物における交尾時の雌雄間の形態的不
整合による生殖的隔離（機械的隔離）に関す
る実証的な研究が乏しい中、申請者らは本研
究の材料の一つであるミドリババヤスデ種
複合体において、近縁種間および同種集団内
での機械的隔離の例を報告していた（Tanabe 
& Sota 2008）。そこでは、交尾器サイズと体

サイズ差が機械的隔離の直接の原因となっ
ていた。形態多様化と機械的隔離の間には何
らかの関係があると思われるが、実証的な研
究はほとんど報告されていなかった。交尾器
の進化要因としては、性選択が認められてい
るものの、その詳細なメカニズムは不明であ
った。 
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２．研究の目的 
 本研究では、機械的隔離が見つかっているミド
リババヤスデ種複合体を含む日本産ババヤスデ
科ヤスデ類を材料に、（1）機械的隔離の直接要
因として重要な交尾器形態と体サイズの多様化
パターンとその進化要因を解明し、（2）交尾行
動と交尾器のかみ合い様式を明らかにし、（3）こ
れらの結果を総合的に検討することで、交尾器
と体サイズの多様化と機械的隔離の関係を明ら
かにすることを目的とする。 
 
３．研究の方法 
 本研究は集団を解析単位とし、以下の項目
において作業した。 
（1）材料とその採集 
 本州、四国、九州、南西諸島のババヤスデ科
に含まれるババヤスデ属、アマビコヤスデ属、タ
カクワヤスデ属、ヤマンバヤスデ属を主な研究
対象とした。ヤスデの採集においては、同所的
に分布する近縁 2 種に重きを置いた。分子系統
用サンプルは 99％エタノールにて、形態観察用
は 80％エタノールにて、それぞれ固定した。交
尾行動観察用のヤスデは生かしたまま研究室に
持ち帰った。 
 
（2）分子系統 
 各集団の代表的な個体についてミトコン
ドリア CO1,CO2領域の塩基配列を明らかにし、
それに基づいてベイズ法により集団間の系
統関係を推定した。 
 
（3）交尾器形態の多様化パターンとその要因 
①形質 
 量的形態データとして、各集団において雌雄
の体乾重、交尾器乾重、交尾器距離データ（交
尾器の各部位の距離）を測定した。これらに基
づいて、雌雄の相対交尾器重、相対雄交尾器
長を計算した。主要な交尾器構造を離散形質と
して扱い、各集団の雌雄において記録した。バ
バヤスデ属においては、雌雄交尾器に高い頻
度で傷がみられたことから、本属においては雌
雄交尾器の傷量を測定した。 
 
②形質の祖先状態の復元 
 雌雄相対交尾器サイズ、雄相対交尾器長、雌
雄交尾器離散形質について、系統情報を活用
して、形質の祖先状態を復元した。 
 
③交尾器の多様化パターンとその要因 
 ババヤスデ属のミドリババヤスデ種複合体にお
いて、交尾器サイズ（重量）と気象データ（年間
平均降雨量、年間平均気温）、緯度経度データ、
標高データとの関係を分析した。 
 ババヤスデ属においては、詳細な雌雄交尾器
の各部位の距離データを測定できたことから、そ
れらに基づいた主成分分析により、雌雄交尾器
の主要形状変位部位を特定した。 

 日本産ババヤスデ科を対象に、一般化線形モ
デルにより、雌雄相対交尾器サイズ、雄相対交
尾器長、雌雄交尾器形状において、それぞれに
関係する形質を推定した。 
 
（4）体サイズの多様化パターンとその要因 
① 形質 
 体サイズ形質としては、体重と体幅（第 10 背板
の横幅）を測定した。 
 
② 外部環境要因の影響 
 ババヤスデ属のミドリババヤスデ種複合体にお
いて、体サイズ（体重）と、気象データ（年間平均
降雨量、年間平均気温）、緯度経度データ、標
高データとの関係を分析した。 
 アマビコヤスデ属のアマビコヤスデにおいて、
熊本県八代市とその隣接地域の標高 50m〜
700m 間の 16 集団のデータを用いて、体サイズ
（体幅）の標高との関係を分析した。 
 
③ 体サイズと近縁種の関係 
 同所的および分布域が重なる近縁種間では、
繁殖干渉が体サイズに影響している可能性があ
るのでの、それら種間で体サイズを比較した。 
 
（5）交尾行動の観察 
 アマビコヤスデ属において、デジタルビデ
オにより交尾行動を観察した。ビデオ撮影は
交尾器部位の拡大と全体像の二通りで行っ
た。 
 
（6）交尾器のかみ合い様式の観察 
 アマビコヤスデ属において、交尾中の雌雄
を液体窒素で凍結し、それを凍結乾燥させた
後に、雌雄交尾器のかみ合い状態を観察した。 
 
（7）体サイズと交尾器形態の多様化と機械的隔
離の関係 
 上記の作業の結果を総合して、体サイズと交
尾器形態の多様化と機械的隔離の関係につい
て考察した。検討にあたっては、近縁種の同所
的分布を生殖的隔離の直接の情報として活用し
た。 
 
４．研究成果 
(1) 交尾器の多様化パターンとその要因 
① 性的対立を主なメカニズムとする交尾器形
態進化 
 日本産ババヤスデ科を対象に解析を行った。
材料の一部であるババヤスデ属では、雌交尾器
に発達したジャバラがあり、雌はこれを用いて、
生殖口（精子の受け口）を体内に引っ込めること
ができる。そのため、雄は交尾器を延ばして、雌
生殖口を追う必要がある。この交尾器のかみ合
い様式は、「雌が逃げ、雄が追う」性的対立の現
れと捉えることができ、雌雄交尾器の相対サイズ
の増大、雄相対交尾器長の増大を招くと予想さ



れた。そこで、これらの形質を応答変数とし、説
明変数に雌ジャバラ等を入れて一般化線形モ
デルによるモデル選択を行ったところ、雌雄交
尾器の相対サイズと雄相対交尾器長は雌ジャバ
ラの出現により増大していることが示された。ま
た、ババヤスデ属の雌雄交尾器には、雌ジャバ
ラによる雌体内での複雑な交尾器かみ合いに起
因すると思われる交尾器の傷は雌雄で相関して
いた。これらのことは、雌ジャバラの出現により、
「雌が逃げ、雄が追う」性的な拮抗共進化が生じ、
その結果、雌雄交尾器の物質的及び傷コストの
増大をもたらしていると考えられた。 
 この性的拮抗共進化は交尾器形状にも影響を
与えている可能性がある。そこで、発達したジャ
バラを持つババヤスデ属において、交尾器の各
部位の距離データに基づく主成分分析を行い、
交尾器形状の主要変異部位を特定し、それを
応答変数とし、ジャバラ等を説明変数として、一
般化線型モデルによるモデル選択を行った。そ
の結果、雌雄交尾器の形状進化にもジャバラの
影響が見られることが示唆された。 
 これらの結果は、雌の新規形質であるジャバラ
により、雌雄交尾器において性的拮抗共進化が
生じ、雌雄交尾器の相対サイズと形状に影響を
与えていることを示している。このような例は報告
がなく、動物の交尾器研究において、新規性及
び一般性の高い成果であると考えられる。 
 雌雄交尾器形状の主要変異部位は、交尾時
に雌雄交尾器が精子の授受のためにタイトにか
み合う部位でもある。よって、雄交尾器主要形状
は触覚を通じた雌の選択により多様化している
可能性もある。また、雌雄主要変異部位は、精
子の授受に関与している部位であることから、精
子競争がそれら形状に影響していることも考えら
れる。このように、複数の性選択メカニズムが同
時に雌雄交尾器形態進化に影響している可能
性もある。 
 これの成果については、本研究課題の期間中
に 9 回の学会発表を行った（学会発表①〜⑧、
⑩）。 
 
② 性選択による交尾器サイズ進化 
 ミドリババヤスデ種複合体において、雌雄交
尾器サイズについては、気象データ（年間平均
降雨量、年間平均気温）、緯度経度データ、標
高データのいずれの影響も検出できなかった。
一方、交尾器サイズは雌雄で相関していた。ま
た、同所的 2 種間で雌雄交尾器サイズは有意に
異なっておらず、交尾器サイズへの生殖的形質
置換の影響も見られなかった。これらのことから、
雌雄交尾器サイズは性選択で多様化していると
考えられた。この成果は論文として報告した（雑
誌論文⑤ Sota and Tanabe 2010）。 
 
（2）体サイズと交尾器形態の多様化と機械的隔
離の関係 
① アマビコヤスデ属における事例 

九州のアマビコヤスデ属において、広域に分布
する小型のアマビコヤスデ（体長約 3.5cm）から
大型の近縁種（体長 4~5.5cm）が少なくとも 4 回
独立に分化していることがわかった。近縁と考え
られる大型種は九州、四国、中国地方に複数種
存在し、未発見の大型種の存在も予想されるこ
とから、これらの地域で体サイズ大型化を伴う多
発的な種分化が生じていることが示唆された。こ
のような種分化メカニズムはまだ報告がないと思
われる。現段階では、この種分化メカニズムは仮
説段階にあり、今後、解析を通じて検証して行き
たい。 
 
② ミドリババヤスデ種複合体における事例 
 分子系統と地理的分布により、ミドリババ
ヤスデ種複合体において本州関西地方と四
国東部において多発的な種分化が生じてい
ることを明らかにした。本種複合体において
は調査した 54 産地のうち 14 産地において、
近縁 2種が同所的に生息していた。この同所
分布を生殖的隔離の直接の情報として活用
した。このような狭い地域における多発的種
分化の例は稀であり、発見的価値は高いと考
えられる。本種複合体では、研究代表者らに
より、体サイズと交尾器サイズによる機械的
隔離が報告されている （ Tanabe and Sota 
2008）ことから、これらの形質の多様化により多
発的種分化が生じていると考えられた。また、体
サイズと交尾器サイズの多様化要因として、外
部環境要因ではなく、性選択の可能性を示し
た。これらの結果から、性選択による体サイ
ズと交尾器サイズの多様化が機械的隔離を
介して多発的な種分化を引き起こしている
と考えられた。このような性選択と機械的隔
離の組み合わせによる多発的種分化の例は
報告例がなく、学術的な価値は高いものと評
価される。解析においても一般に用いられる
種間比較ではなく集団比較を用いており、精
度の高い結果が得られている。これらの成果
を論文として報告した（雑誌論文⑤ Sota and 
Tanabe 2010）。 
 
(3) 体サイズの多様化パターンとその要因 
① 種内における体サイズと標高の関係 
 アマビコヤスデにおける熊本県の集団間の解
析からは、体サイズ（体幅）と標高との間には有
意な関係は見出せなかった。アマビコヤスデは
土中に生息するため、標高差による気温差の影
響を受けにくいのかもしれない。 
 
② 性選択による体サイズ多様化 
 ミドリババヤスデ種複合体において、雌雄体
サイズ（体重）については、気象データ（年間平
均降雨量、年間平均気温）、緯度経度データ、
標高データのいずれの影響も検出できなかった。
一方、体サイズは雌雄で相関していた。また、同
所的 2 種間で体サイズは有意に異なっておらず、



生殖的形質置換の影響も見られなかった。これ
らのことから、交尾器サイズは性選択で多様化し
ていると考えられた。この成果は論文として報告
した（雑誌論文⑤ Sota and Tanabe 2010）。 
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