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研究成果の概要（和文）：外傷性受精に関わる雌雄交尾器の機能と構造を把握し，得られた系統仮説に基づいて外傷性
受精の進化を考察した．副交尾器の各器官の形質状態は，概ね従来の族のまとまりを支持した．雌のmesospermalege（
精子の貯蔵器官）は，族レベルでさまざまな程度に変化していた．分子系統樹上の族間の系統関係は，形態では共通の
祖先に由来することが強く示唆されてきたハナカメムシ族とホソナガハナカメムシ族がかなり遠縁のクレードに分かれ
るなど，一部形態情報と一致しなかった．

研究成果の概要（英文）：Character states of each organ in female paragenitalia mostly reflect the classic 
tiribal units in Cimicoidea. Mesospermalege is highly varied among the tribes in Cimicoidea. In 
Scolopini, Anthocorini and Oriini, this organ is modified into sperm pouch + conductor cord. A part of 
Dufouriellini have no spermalege. The cladistic analysis of the Cimicoidea based on analysis of ca. 4,000 
base pairs of mitochondrial (16S, COI) and nuclear (18S, 28SD3) DNA for 53 taxa in six families. These 
results are largely congruent with former hypotheses based on morphological data with respect to the 
monophyly of various families, subfamilies and tribes.

研究分野：系統分類学
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１．研究開始当初の背景 
 
外傷性受精（Traumatic Insemination，以
下 TI）とは，オスがメスの交尾口からではな
く，体表に穴を開けて精子をメスの体腔内に
直接注入する交尾様式の一種で，主にカメム
シ目トコジラミ上科で一般的に見られる現
象である．この現象は性的なコンフリクトに
よって共進化する“軍拡競争”の例としても知
られる（Parker, 1979; Rice & Holland, 1997
など）． 
トコジラミの場合，オスの把握器
（paramere）でメスの腹部を創傷し，付随
する aedeagus を挿入して精子を注入する．
オスの把握器がメスの体を“傷つける”ため，
メスは交尾によるデメリットを軽減するた
めに，対抗適応として外皮や内部構造をオス
交尾器を受け入れる形態（副交尾器
Paragenitalia，以下 PG）として進化させて
いる場合が多い．このようなメスの形態進化
は，雌雄交尾器の拮抗的共進化によるものと
されている． 
昆虫類では稀な交尾様式であるため，TI
に関する先行研究としてはトコジラミ類に
おける形態，生理，行動学的な研究がいくつ
か報告されているのみである（Carayon, 
1977; Morrow & Arnqvist, 2003など）．TI
はトコジラミ上科全般に見られる現象だが，
同上科の他の分類群で機能や構造を包括的
に扱った研究は皆無であった．また，これま
での分類学的研究によって，メスの PGやオ
スの把握器に分類群間で著しい多様性が見
られることが報告されているが，それらのメ
カニズムについての情報はほとんどない．そ
の理由として，とくにメス交尾器の脆弱な膜
質構造は，従来の研究手法では観察が困難で
あったからである．一方，本上科の系統推定
にあたっては，交尾器以外の形質を用いる事
が多く，極めて同形的な形質状態を根拠に行
われてきた経緯がある．つまり，これまでに
研究されてきた分類群がごく限られている
こと，研究手法が確立されていないこと，
科・亜科・族間の系統関係が不明確であるこ
とから，本上科内における TI の進化パター
ンとプロセスを考察するための素地が十分
に整っていなかった． 
 
２．研究の目的 
 
上記のような背景から，特異的な交尾様式
として知られる TI が本上科内では普遍的に
見られる現象であることを踏まえ，各分類群
のTIを形態学的・解剖学的にアプローチし，
詳細な系統樹に基づいて TI の進化パターン
を考察することを目的とした．具体的には，
以下のとおり． 
 
（1）外傷性受精に関与する雌雄交尾器の機
能と構造の把握：本上科の外傷性受精には，
メスの副交尾器（PG）とオスの把握器（およ

び aedeagus）が関与するが、PGを欠くメス
や交尾時に把握器を使わないオスが知られ
るなど，分類群ごとに構造や機能が大きく異
なる．交尾器の多様性は膜質構造の変化によ
るものが多いため，従来の研究手法では相同
性を比較するのが困難であった．観察の難し
い膜質構造や接合部を特定するため，新たに
操作実験によってこの特殊な精液移送のメ
カニズムを明らかにする。 
 
（2）系統解析による本上科内系統関係の解
明：形態および分子系統解析により，本上科
内の系統関係を明らかにする． 
 
（3）TIの進化パターンの考察：TIの進化パ
ターンを考察するには，メスの PGとオスの
交尾器（把握器など）の形態変化に着眼して
検討する必要がある．各形態の相同性を十分
に検討した上で，系統樹にそれらの形質状態
を照らし合わせ，獲得した形質のプロセスを
議論し，さまざまな雌雄形態の違いがどのよ
うな背景のもとで進化したかを理解する． 
 
３．研究の方法 
 
（1）野外調査および国外研究機関の標本調
査などによって材料を収集し，得られた材料
を使って実験と解剖を行った．とくに交尾器
の機能と構造の把握には，可能な限り新鮮な
個体を用いた．オスとメスをシャーレに入れ
て交尾行動を観察した．交尾開始後すばやく
液体窒素でフリーズさせ，-20℃でしばらく冷
凍して接合部が外れないようにした後，実体
顕微鏡と電子顕微鏡で接合部の位置と表面
構造を観察した．すぐに観察できない個体に
ついては，-20℃で冷凍保存をし，その都度解
凍して観察をした．解剖には生理食塩水を使
い，透明な膜質部はクロラゾールブラック等
の染色液を用いて観察した． 
 
（2）上記（1）に並行して，野外調査および
国外研究機関の標本調査により，解析用のサ
ンプル収集を行った．とくに，これまで入手
困難であったグループの確保に努めた．分子
系統解析については，これまでの研究によっ
て，ミトコンドリア 18S，28SD3，16Sおよ
び COI 塩基配列データが揃っていることか
ら，末端分類群を増加することに重点を置い
た．  
 
４．研究成果 
 
（1）国外博物館における調査については，
2013年 11月に大英自然史博物館とパリ国立
自然史博物館にて，主に東洋区とアフリカの
ハナカメムシ科とトコジラミ科各属のタイ
プ種の写真撮影と形態形質の抽出を行った．
2014 年 7 月には，スミソニアン国立自然史
博物館にて，主に新世界で繁栄しているケブ
カハナカメムシ科とハナカメムシ科ホソナ



ガハナカメムシ族の各属について可能な限
りタイプ種に基づいた形態情報の収集を行
った．野外調査については，2014 年 3 月に
タイ，2015 年 6 月にミャンマーへ赴き，イ
ンドシナ半島に分布する主要な分類群のサ
ンプリングをした．その他に，交尾実験なら
びに解剖用のサンプル収集のため，国内各地
で調査を行った． 
 
（2）メスの副交尾器の構造を観察した結果，
精子を一時的に貯蔵する器官の形質状態が
分類群によって大きく異なっていた．例えば，
ハナカメムシ族とケシハナカメムシ族では
mesospermalege を欠く代わりに sperm 
pouchと conductor cordという器官が見られ，
ヤサハナカメムシ属では spermalege 自体が
消失していた．Ectospermalege を欠くグル
ープ（セスジハナカメムシ族の一部）では，
把握器が挿入されるメスの腹節の一部がや
や湾入するというトコジラミ科で見られる
Paragenital sinus に似た状態を確認した．
Spermalege が消失したグループ（ヤサハナ
カメムシ属，ケシハナカメムシ属の一部）で
は，膣の壁面付近の epithelium に精液が溜
められると推測された． 
 
（3）ハナカメムシ科ハナカメムシ族のオス
は，把握器でメスを創傷した後，aedeagus
のみがメス内へ挿入されることが知られて
いる．ところが，ハナカメムシ族の交尾行動
および雄の交尾器形態を詳細に観察したと
ころ，多くの種で把握器が挿入器としての機
能をもつことが確認された．交尾の際，把握
器そのものが雌の体腔内へ挿入され，把握器
の基部から先端部まで走る溝に沿って
aedeagus が伸長していた．ほとんどの種で
把握器の全面に溝を具える他，溝を欠くか基
部にしか具えない種は少数であった．本族に
おいて従来から知られていた交尾様式は，族
内の一部の種に限られた現象であることが
示唆された． 
 
（4）トコジラミ上科 53種（内群 41種，外
群 12 種）においてミトコンドリア 18S，
28SD3，16S，COI塩基配列データに基づい
た系統樹を作成した．得られた系統樹から，
雌のmesospermalegeとその相同器官の進化
について考察した．①mesospermalege を具
えることが祖先形質状態とすると，sperm 
pouch＋conductor cordの器官が派生的で，
mesospermalege か ら sperm pouch ＋
conductor cord への進化が示唆された．②
spermalege の消失は本上科内のさまざまな
クレードで独立に生じることが示唆された． 
 
（5）副交尾器の各器官の形質状態は，ハナ
カメムシ科セスジハナカメムシ族をのぞい
て，概ね従来の族のまとまりを支持するもの
だった． 
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