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研究成果の概要（和文）：小笠原諸島の陸貝化石の年代測定から、最終氷期以降、カタマイマイなどが形態的、
生態的に区別のできるタイプに分化したことが示された。琉球列島の喜界島などでも同時代の化石を解析した結
果、同じような変化のパターンは見られず、小笠原での急速な分化は、その放散と関係していると考えられる。
一方、本土と琉球列島の近縁現生種について、系統推定とニッチ利用を調べた結果、いずれにも形態とニッチ利
用の関係が示すパターンに共通性が認められたが、急速な放散はカタマイマイに限られた。島では競争によるニ
ッチ分化が放散の要因と考えられるのに対し、本土の種分化では地理的隔離の他は、捕食－被食の効果が認めら
れた。

研究成果の概要（英文）：A rapid morphological and ecological divergence was documented in the fossil
 records ofland snails in the Pleistocene and Holocene deposits on the Ogasawara Islands.　However, 
such rapid divergence is not found in the fossil snail sequences in the Ryukyu Islands (e.g. Kikai 
Island). Molecular phylogenetic analyses and ecological surveys showed consistent relationships 
among morphology, ecology and phylogeny were found in Ogasawara, Ryukyu, and mainland lineages, but 
rapid ecological and species divergence are limited to the snails of Ogasawara. These patterns are 
consistent with those detected in the fossil records. Divergence of habitat use promoted by 
competitive interaction appears to be a major process of speciation and radiation on oceanic 
islands, while speciation on mainland occurs by adaptation against predation as well as geographic 
isolation. 
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１．研究開始当初の背景 
種分化プロセスの解明は、進化生物学の最
もホットなテーマである。実はその発火点は、
1970～80 年代に古生物学者が提唱した断続
平衡説（Eldredge & Gould 1972）であった。
しかし、化石から生物学的な種の違い（生殖
的隔離の有無）を判別できないという致命的
な弱点のため、その後の種分化研究において
古生物学は意義を認められなくなった。 
しかしながら、安定同位体を用いた生態復
元の技術の進歩などにより、一定のレベルで
の化石集団の生態特性の推定が可能になっ
た。また分子遺伝学的手法の進展により、精
密な系統推定や集団動態、遺伝的交流の推定
が可能になり、現生種から得られたデータと
組み合わせることにより、現生種の情報のみ
では得られない過去の生態や環境との関係、
遺伝的分化の実体について知見が得られる
可能性がある。またこのような状況を踏まえ
て、現生種のデータを援用することにより、
化石記録の解析から種分化プロセスの解明
に迫れる可能性がある。 
以上のような問題意識を背景とした研究を
行う上で、陸貝は最適な材料である。特に小
笠原諸島や琉球列島では、更新世以降の豊富
な化石記録が得られることから、すぐれたモ
デル系と見なすことができる。またこれらの
化石陸貝の近縁種は、日本本土に広く分布し
ており、これらの生態的、遺伝的データを利
用することにより、上記の研究を行うことが
可能である。 
 
２．研究の目的 
本研究は、“生物学的な種（生殖的隔離の有
無）を化石で認識する”という難題を解決し、
化石記録から種分化プロセスの解明を試み
る。その一方で、最新の分子遺伝学的な手法
を用いて、現生種の種分化過程や多様化の歴
史を推定する。 
この目的のため、小笠原諸島の最終氷期以
降の固有陸貝化石について、集団とその生息
環境、生活形を識別し、その歴史的変化を決
定する。 
化石から推定された種分化プロセスの一般
性の判断や、情報が欠落している部分を補完
するため、小笠原及び琉球列島の現生種およ
びそれに近縁な本土の種の生活形、遺伝的変
異、種分化の歴史の推定を行う。これから推
定される種分化プロセスと、化石を用いて得
られたプロセスの情報を統合し、陸貝の種分
化プロセスや放散過程を推定する。またこれ
を踏まえて海洋島と本土（琉球列島を含む）
の種分化プロセスの相違について検討する。 
 
３．研究の方法 
(1)化石記録の解析 
最終氷期以降の小笠原及び琉球列島から産
出する陸貝化石について、1 個体ごとに AMS
法により年代測定を行い、各個体の時空分布
を決定する。形態解析により殻形態・色彩を

定量化し、個体の年代値に基づいて、形態の
分化過程と分化速度を、個体ベースで高精度
に読み取る。殻の炭素・酸素安定同位体比を
指標に化石個体の住み場所を推定し、ニッチ
分化の進行過程を読み取る。 
 
(2)現生集団の生態および形態解析 
 小笠原及び琉球列島の現生陸貝のニッチ
利用や生態を調査、記録する。採集した陸貝
の殻の形態解析を行い、変異を記録する。得
られた生活形などの生態的性質と形態変異
の関係を調べて、両者の間に一定の関係性が
認められるかどうかを調べる。 
 
(3)遺伝子解析と分子系統解析 
 小笠原、琉球列島の陸貝およびそれに近縁
な本土の陸貝のミトコンドリアＤＮＡおよ
び核ITS遺伝子の分析を行って塩基配列を決
定し、それに基づいて種間の系統推定を行う。
マイクロサテライトDNAの解析が可能な種に
ついては、集団の遺伝的変異を調べて、集団
間の遺伝的分化のレベルや集団構造を解析
する。次世代シークエンス技術を用いた
Mig-seq および Rad-seq による遺伝子解析も
行い、詳細な遺伝的分化のレベルを推定する。
これらのデータから、ニッチ利用の違いと集
団の遺伝的分化の関係を明らかにする。 
 
(4)数理モデルによる検証 
種分化を個体ベースでシミュレートする
ための数理モデルはすでに構築している
（Konuma & Chiba 2007）ものを用いる。こ
のモデルに本研究で得られた遺伝情報や形
質間のリンクの情報を導入し、植生など地理
情報を空間構造として用いる。生活史情報、
同類交配、移動距離、捕食圧、推定密度など
は既知のデータから推定して用いる。推定値
であることを考慮し、幅広い変数で計算し、
現実的な条件で実際の種分化過程（種分化の
速度やパターン等）や、それと形質の分化の
レベル、ニッチ利用の分化のレベルを調べる。
これらの結果を総合して、陸貝における種分
化の主要な様式や、海洋島と本土の種分化の
様式の違いについて推定する。 
 
４．研究成果 
(1)化石記録のパターン 
 小笠原諸島の更新世から、多数の化石を見
出したことから、これらの出現年代を決定し、
種の消長を調べた。その結果、約 10000 年前
の最終氷期末に、30％の種が父島南部と南島
から消滅したことが明らかとなった。温暖化
とそれに伴う海面上昇により、これらの種は
絶滅したと考えられる。 
 この絶滅事変以降に化石記録から多産す
るヒロベソカタマイマイの形態変異の時間
変化を調べた。その結果、従来 2000 年前以
前の化石種とされていたヒロベソカタマイ
マイは、最も新しいもので 320 年前という年
代が得られ 、年代の幅から推定して約 300



‐200 年前に絶滅したと考えられた。殻の色
彩からにヒロベソカタマイマイは、明色型・
暗色型に区別することができ、この 2型は約
4000 年前に南島で分化し、それ以前はすべて
暗色型であったことが示された。一方、父島
では、ほぼ同じ 時期に暗色型から明色型に
急速にシフトした。南島の資料について、形
態の分化過程を、個体ベースで高精度に読み
取ったところ、明色型、暗色型の分化に伴い、
急速な形態の分化が認められた。以上の結果
から、数千年の間に急速な同所的な表現形質
の分化が生じた ことが示された。殻の安定
炭素同位体の分析から、このふたつのタイプ
は異なる植生のパッチに優占していたこと
が推定された。このことから、種分化にニッ
チ分化が寄与している可能性が示唆された。 
琉球列島において、喜界島や宝島から
Euhadra、Bradybaena とヤマタニシ属の化石
種を採集し、その時系列変化を調べたその結
果、体サイズの違いが繰り返し進化し 、ま
たそれが繁殖隔離に寄与しており、種分化の
重要な要因であることが推定された。しかし、
はっきりしたニッチ分化と種分化の関係は
検出できなかった。 
 
(2)生態解析 
 小笠原の種について、野外での住み場所、
利用空間、付着基質などの分析を行い、ニッ
チ利用を調べた。その結果、特に 樹上性の
集団は、色彩多型が顕著で、殻が薄く、背が
高い傾向を示したのに対し、地上性の種は一
般に殻の色が濃色で、色彩多型に乏しく、厚
い傾向を示した。また地上性でも落葉層の表
層に住む種は、落葉層の下部に住む種よりも、
色彩が明るく、殻が扁平な傾向を 示した。
これらの傾向は、異なる地域の種や集団で、
共通に認められた。これらのデータから、形
態・色彩の違いが、ニッチ利用のパターンの
違いと対応していることが見出された。 
 次に琉球列島と本土の種について、同様の
解析を行った。その結果、小笠原とほぼ同様
の関係が、ニッチ利用と形態の間に認められ
た。しかし、その関係性は小笠原の種に比べ、
本土の近縁種では弱く、明瞭な関係が認めら
れないケースも多かった。 
 特に北海道のナンバンマイマイ科の種群
は、小笠原のカタマイマイと同じ科であるに
もかかわらず、異種間で明瞭なニッチ分化を
示さず、形態の違いはニッチ利用とも関係が
認められなかった。野外観察と室内実験から、
この種群の形態の違いは、捕食者に対する異
なる防御機構の存在で説明することができ
た。またこの形態の違いは、繁殖隔離に関係
することが示唆された。このことからこの種
群では、ニッチ分化ではなく、捕食者に対す
る適応が、形態、行動の分化をもたらし種分
化を生じたことが推定された。 
 
(3)遺伝的変異と系統関係 
 小笠原諸島のカタマイマイ類でRAD-seqに

よる系統推定を行った結果、従来のニッチ分
化による種分化や平行的な適応放散の仮説
が支持された。以上の結果から 島嶼域にお
いて島ごとの隔離以外の要因、特に生態的な
要因が種分化に強くかかわっている可能性
が示された。さらに集団間でニッチ分化によ
る遺伝的分化が生じていることが示唆され
た。一方、エンザガイ類では平行的な放散の
仮説は支持されなかった。ニッチ分化と種分
化の関係は示唆されたものの、反復的な放散
のパターンは検出されなかった。 
 琉球列島のオナジマイマイ系では、その種
分化や地理的分化の多くの部分が、異所的種
分化によるものであることが示された。これ
らの種は、琉球列島が形成される以前にすで
に形成されており、島ごとの種構成や変異の
地理的分布は、隔離による分化よりもむしろ
海流による集団や種の分散によって説明す
ることができた。 
 本土においては、平行進化や適応放散のパ
ターンは顕著ではなく、むしろ頻繁な異種間
交雑によって、種間で遺伝子浸透が起きてい
る事例が多く見られた。このような交雑は
Euhadra や北海道のナンバンマイマイ科で顕
著であった。特に後者は、捕食者に対する異
なる適応様式が種分化をもたらしている可
能性を支持する結果となった。 
 
(4)モデル解析 
 種分化のプロセスについてのモデルを構
築し、計算機シミュレーションによって、適
応放散の過程を調べた。その結果、移動性が
比較的高く、環境の異質性のスケー ルが大
きい環境で、小笠原の陸貝が示すような種分
化と適応放散が生じることが推定された。こ
れは適応放散を生じたグループの性質とお
おむね調和的であった。   
 
(5)まとめ 
 化石記録、現生種の生態データ、遺伝的変
異および理論的解析の結果から、海洋島では
主に種間競争を介したニッチ分化が種分化
を駆動し、適応放散を生じることが示唆され
た。一方、大陸島や本土では、異所的種分化
が種であり、また捕食―被食を介した生態的
種分化が生じることが示された。以上の結果
から、島―本土といった環境の違いが、異な
る種分化の様式を経て、異なる多様化のパタ
ーンを生じることが推定された。 
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