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研究成果の概要（和文）：深海性フジツボ類において，矮雄の適応的意義について調べた。まず，

ミョウガガイにおいて遺伝マーカーを開発して矮雄の繁殖成功度を測定したところ，小さな個

体ほど高い繁殖成功を収めていたことが判明した。同種の雌や雌雄同体の生活史についても，

飼育実験や現場での測定により，一定の情報が得られた。さらに，数理モデルや現時点までの

文献レビューと理論的統合をおこない，低密度下で矮雄が進化したことを明らかにした。 
 
研究成果の概要（英文）：The adaptive significance of dwarf males is addressed in deep-sea 
barnacles. First, microsatellite markers were developed in Scalpellum stearnsii, and the 
reproductive success of their dwarf males was studied. Small males attained higher 
reproductive success than larger ones. Second, life history traits were studied and some 
pieces of information were obtained in this species and in a related species, S. scalpellum, 
in situ and/or in the aquarium. Third, using mathematical models and theoretical 
synthesis by reviewing relevant studies, it was suggested that dwarf males evolved under 
low-density conditions. 
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１．研究開始当初の背景 
矮雄とは，同種の雌や雌雄同体に比べて著し
く体サイズが小さい雄のことで，フジツボ
類・クモ類・軟体動物・環形動物・魚類など
多くの動物群で独立に進化した。近代以降で
初めて矮雄に着目した研究者は，恐らくダー
ウィンである。彼は基本的に雌雄同体である
フジツボ類において矮雄を発見し，さらに一

部の種では大型個体が雌雄同体でなく雌で
あることを見出した。しかし彼は，矮雄の進
化を含むフジツボ類の多様な性表現の進化
理由については明らかにできなかった。 

現在までに，矮雄の究極要因に関する実証
研究はクモ類で多少行われているが，クモ類
の雄は小さくても体長が雌の半分から数分
の一程度と矮雄というには大きいこと，雌に
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よる雄の共食いという特殊事情があること，
さらに雄の小型化ではなく雌の大型化が体
サイズの性的二型をもたらしたとも言われ
ていることなど，他の生物における典型的な
矮雄（しばしば体長が雌の 1/10－1/100 であ
る）と同様の適応的意義を有しているかどう
かは疑問である。一方，その他の動物につい
ては，後述する理論研究以外にほとんどまっ
たく調べられていないのが実情である。 

ダーウィンを除くほとんどの研究者は，矮
雄の進化を考える上で大型の雄との比較の
みを意識してきた。しかし，さまざまな動物
における矮雄の進化過程には，１）大型の雄
が矮化した場合（クモ類・クモヒトデ類・チ
ョウチンアンコウ類など）だけでなく，２）
雌雄同体が小さいうちに雄として成熟した
場合（フジツボ類・多くの軟体動物など）が
あると考えられる。したがって，動物界全体
における矮雄の進化を考える上で，１）小さ
な雄が大きな雄よりも有利かどうか，および
２）小さな雄が雌雄同体と比べて有利かどう
かの両方を考える必要がある。 
先行研究や申請者らの理論的研究により，

矮雄の適応的意義については，自然選択と性
選択の両方を考える必要があることが示唆
されてきた。小さいうちに成熟すると成熟開
始齢が早まり，成熟までの生存率が高くなる
ため，矮雄は大型の雄や雌雄同体に比べて自
然選択上の有利さをもっていることが多い
と考えられる。また，小さな雄はその小ささ
や移動能力の高さのために授精に有利な位
置を占めることができ，大型の雄や雌雄同体
の雄役よりも性選択上有利なこともあり得
る。しかし矮雄をもつ種のなかで自然選択上
の有利さを個体間で比較した研究は従来ク
モ類でしか行われておらず，繁殖成功を詳細
に調べた研究は全く存在しない。したがって
小さな雄が，大きな雄や大型の雌雄同体に比
べ繁殖上有利かどうかという重要な点が示
されたことはなく，生存率や成熟齢を含めた
適応度をサイズの異なる雄間や矮雄と雌雄
同体で比較した研究もない。 
 深海性のフジツボの仲間であるミョウガ
ガイ類（図１）では，大型の雌に矮雄が付く
種や，雌雄同体に矮雄が付く種など性表現が
異なることがあり，矮雄の適応的意義や進化
を考える上で興味深い動物である。ミョウガ
ガイは，矮雄の間でもサイズ（体積）が約 10
倍と大きな変異があり，サイズの異なる雄間
で繁殖成功を比較する上でも適している。矮
雄は幼生期の終わりに大型個体の決まった
場所に着生し，それ以降は移動しない。本研
究では，2 種のミョウガガイ類を中心として，
個々の矮雄や雌雄同体の授精成功を調べ，生
存率や成熟齢などを比較することによって，
矮雄の適応的意義を明らかにする。 
 

２．研究の目的 
本研究の目的は，基本的に雌雄同体が多いフ
ジツボ類のなかで，矮雄をもつミョウガガイ
類を中心として，（１）矮雄間の授精をめぐ
る精子競争の実態を解明し，（２）矮雄と雌
雄同体の雄機能との間の精子競争を調べ，
（３）矮雄や雌雄同体などの成長や生存率と
いった基本的な生活史パラメータを比較す
ることである。これら一連の研究に加え，
（４）数理モデルや現時点までの文献レビュ
ーと理論的統合をおこなうことで，矮雄の適
応的意義を解明する。 
 
３．研究の方法 
（１）矮雄間の精子競争：ミョウガガイにお
いて，マイクロサテライトマーカーを利用し
て個々の矮雄の授精成功を調べ，その体サイ
ズや着生位置との関係を解析した。まず，す
でにアルコール固定している標本を用いて，
雌・矮雄・胚それぞれの計測データを得た。
雌については，湿重量と頭状部長・柄部長を
測定した（図１）。矮雄は，雌の左右両殻の
開口部周辺に着生している。開口部下端がも
っとも産卵口に近く授精に有利であると考
えられるため，各矮雄について，１）左右ど
ちらの殻に着生していたか，２）開口部下端
からの距離，３）体積（厚さ 0.1mm の血球計
算盤で押しつぶして面積を測定）を記録した。
さらに，雌の頭状部内部で保育されている胚
を 16 個体（上下左右各 4個体）取り出した。
雌・雄・胚それぞれについて DNA を抽出し，
申請者らが開発したマイクロサテライトマ
ーカー４つを用いて，各個体の遺伝子型を決
め，遺伝子型の組み合わせにより各胚がどの
雄に授精されていたかを決めた。およそ雌 20
個体，雄 100 個体，胚 320 個体分を解析する
ことにより，複数雄による授精（multiple 
paternity）の有無，各雄の授精成功，現在
着生している雄以外が授精している可能性，
矮雄のサイズや位置が授精成功に与える影
響などを明らかにした。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 1（左）全長 150mm の雌のミョウガガイ 

（楕円は矮雄の定着部位）； 

（右上）雌の頭状部にみられる成長線（矢頭）； 
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（右下）矮雄 

 
（２）矮雄と雌雄同体間の精子競争：大型の
雌雄同体に矮雄が着生するヨーロッパミョ
ウガガイにおいて，サブテーマ（１）のマイ
クロサテライトマーカー４つと，開発された
もののミョウガガイでは多型があまりみら
れないなど，利用に適さなかったマーカー６
つについて，ヨーロッパミョウガガイでの利
用可能性を検討した。 
 
（３）異なる性をもつ個体の生活史の比較：
ミョウガガイについて，深海底および室内で
の飼育実験を行った。2011年4月10日に鹿児島
県野間岬沖で，漁船によりミョウガガイの採
集を行った。採集したミョウガガイ22個体と
以前採集した2個体は，体サイズを計測し，か
つテトラサイクリンおよび塩化ストロンチウ
ムを含む海水で24時間飼育し，殻にマーキン
グを行った。4月13日に，鹿児島大学の調査船
で野間岬沖の水深約220 ｍの海域に，ミョウ
ガガイを付けた基盤を沈設した（図２）。20
12年3月に，海洋研究開発機構（JAMSTEC）の
無人探査艇ハイパードルフィンを利用して着
生基盤を回収し，生存個体については殻の成
長や成長線の付加の程度を個体ごとに調べ
た。 
 また，ヨーロッパミョウガガイの矮雄と雌
雄同体の比較として，幼生の定着実験をおこ
なった。複数の幼生を容器内でヒドロ虫（定
着基盤）と雌雄同体個体とともに飼育し，い
ずれに定着するかを調べた。その後の発生過
程を走査電顕等により観察した。 

  
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図２ ミョウガガイを付けた沈設用基盤 

 
（４）矮雄に関する理論研究と従来の研究の
統合：ミョウガガイ類を含むフジツボ類にお
ける矮雄の出現，性表現の多様性，連続性，
可塑性について理論研究をおこなった。当該
分野の現時点での研究を網羅して，統合を試
みた。 
 
４．研究成果 
 
（１）矮雄間の精子競争：申請者らが開発し
たマイクロサテライトマーカー４つを用い
て，各胚がどの雄に授精されたかを決めた。

また，同じ標本において，雌の体サイズ（頭
状部長）や矮雄の定着位置（もっとも産卵口
に近く授精に有利であると考えられる雌の
開口部下端からの距離），および矮雄の体サ
イズ（厚さ 0.1 mm の血球計算盤で押しつぶ
して面積を測定）を記録した。それらのデー
タから，個々の矮雄の授精成功を調べ，その
体サイズや着生位置との関係などを解析し
た。 

その結果，矮雄の着生位置は，授精成功度
に関係していないことが明らかになった。一
方，体サイズの小さな矮雄ほど，授精成功度
が高いという結果が得られた。これは，１）
小さな矮雄が授精において有利である，また
は２）多くの卵を授精した矮雄が精子を使っ
たために縮んだ，という２つの可能性を示唆
する。以下の（３）の結果をみると，後者の
可能性のほうが高そうだと考えられたが，少
なくとも多くの動物で知られているような
大きな個体の有利性は，本種ではみられない
ことが示唆された。 
 
（２）矮雄と雌雄同体間の精子競争：ミョウ
ガガイで開発されたマーカーがヨーロッパ
ミョウガガイで使用できるか，さまざまな条
件で検討したが，現在のところ成功していな
い。 
 
（３）矮雄と雌の生活史パラメータ： 
①室内飼育・・・2010 年 5月に潜水艇で採集
したミョウガガイ雌 4個体を 15℃，１気圧に
保った 100 リットルの水槽で 11 ヶ月飼育し
た。うち 3 個体の雌が 11 ヶ月生存したもの
の，成長は確認されなかった。今回の飼育条
件が成長に不適であった可能性は否定でき
ないが，雌の成長率の低さが示唆された。 
一方，別の水槽において，同様に約 50 個

体を飼育し，定期的に約 10 個体の雌を固定
し，雌上の雄の体サイズの変化を調べた。そ
の結果，飼育期間が長くなるにつれ，雄の体
サイズが減少する傾向がみられた。  
②野外放飼実験・・・2011 年 4 月に放飼した
個体を 2012 年 3 月に無人潜水艇で回収した
ところ，1 個体（雌）のみ再回収された。こ
の個体は，頭状部長で 2011 年の 57.65 mm か
ら 1.2 mm の成長が見られた。この遅い成長
は，ミョウガガイの雌が非常に長生きすると
いう推定を支持する証拠である。今後，殻の
切片を作成し，カルセイン等の染色部位から
の成長を正確に決定し，成長線が年輪に相当
するのか調べる。また，定着基盤（カキ殻）
に頭状部長 4.49 mm の小個体が定着した。こ
の個体がいつ定着したか正確に知ることは
不可能であるが，1年で 4 mm 以上育ったこと
は確実である。定着直後の成長率は比較的高
いことが示唆された。 
③ヨーロッパミョウガガイの矮雄と雌雄同



 

 

体の比較・・・幼生の定着実験をおこなった
ところ，ヒドロ虫に定着した個体はすべて雌
雄同体となり，雌雄同体の receptacle 上に
定着した個体はすべて矮雄になった（文献
⑤）。雌雄同体になった個体と，矮雄になっ
た個体の比は 1:1 と有意に異ならなかった。
矮雄は receptacle 上に密集して定着し，精
子間競争がおこる状況であることが確認さ
れた。 
 
（４）矮雄に関する理論研究と従来の研究の
統合： 
①ミョウガガイ類を含むフジツボ類の性表
現および矮雄の進化についての理論的研究
をおこなった。まず，従来別分野であった性
配分理論と生活史戦略理論とを結びつけて，
性表現の多様性を説明する新たなモデルを
作成した（文献④）。次に，従来の性表現理
論とは異なり，性表現が環境で決まる場合の
新たな理論を構築した（文献③）。 
②これらの結果，および現時点で知られてい
るフジツボ類の性表現に関する理論的・実証
的研究をまとめたレビューをおこなった（文
献①，⑥）。 

その結果，フジツボ類の性表現や矮雄の出
現は繁殖集団の大きさと深く関係している
こと，性表現は従来考えられていたよりはる
かに連続的かつ可塑的であること，フジツボ
類はこのような進化の研究に適しているこ
と，などが明らかになった。 
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