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研究成果の概要（和文）：（１）雄性異体である複数の種において，新たに遺伝マーカーを開発した。マーカー
を用いて雌雄同体と矮雄の繁殖成功度を評価し，また生存率などの生活史形質を比較した。（２）性表現の進化
に関与した要因を探るため，フジツボ類の多くの種で性表現の種間比較を行った。（３）雄性異体種において，
移植実験により性表現が可塑的であることを示した。（４）雌雄同体から矮雄への進化過程を理論的に解析し，
実証研究と合わせて総説としてまとめた。

研究成果の概要（英文）：(1) We developed novel microsatellite markers for some androdioecious 
barnacles. We also compared the reproductive success and other reproductive characteristics of males
 and hermaphrodites in them. (2) We performed interspecific comparisons of sexual systems in many 
barnacle species. (3) We showed by transplanting experiments that sexual expressions are plastic to 
some extent in two androdioecious species. (4) We theoretically analyzed the evolutionary 
transitions from hermaphrodites to dwarf males, and reviewed both theoretical and empirical studies 
on sexual systems in barnacles.

研究分野： 進化生態学

キーワード： 進化　フジツボ　性表現　雌雄同体

  ２版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
フジツボ類の性表現については未知のことが多く，本研究の成果によって，当該分野は理論・実証研究とも，か
なり進展したと言えるだろう。フジツボ類は性表現が多様で，動物における性の多様性を考えるうえで重要な位
置を占めるため，本成果は，動物の性全体を理解する上でも有用である。本研究を進めるうえでデンマークや台
湾など複数の研究者の参画も得られ，本研究はフジツボの性を研究する国際的な研究チームを形成する核となっ
た。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
多細胞生物の個体は，雄や雌，同時的雌雄同体（以下，単に雌雄同体と呼ぶ），性転換といっ

た性表現を示す。個体群レベルでみると，これらの共存の仕方によって，雌雄異体や雌雄同体，
雌雄同体と雄個体の共存（雄性異体 androdioecy）など様々な性システムがみられる。個体レベ
ルの性表現は，究極的には個体の成長・雄機能・雌機能への資源配分の問題と考えられ，また個
体群レベルの性システムは，様々な性表現を示す個体の共存状態とみなせる。つまり生物の多様
な性に関わる諸問題は，時間軸に沿ってどのように各個体が成長・雄機能・雌機能に資源を投資
するのか，同一個体群に異なる投資パターンをもつ個体がどのように共存するのか，またそれら
はなぜなのかという 3 つの問いに集約される。 
 従来の性表現や性システムに関する研究は，理論的にも実証面においても，性配分理論と生活
史理論という異なる枠組みにおいてなされてきた。性配分理論とは，生物がどのように雄機能と
雌機能に資源を投資すべきなのかを考える理論（Charnov 1982）であり,生活史理論とは，成長
と繁殖の資源配分スケジュールなどを扱う（Roff 1992）。これらはほとんど別の理論体系として
構築され，統合的かつ普遍的な理論はほとんど提唱されていない。しかし，生物の多くが雌雄同
体であり，実際に成長と雌雄両機能への配分比を変えていることから，これら２つの理論体系を
統合させる必要があることは明らかである。申請者らはこれらの統合を目指して新理論を構築
したが（Yamaguchi et al. 2013），その適用範囲は限定的であり，性表現の一般理論には至って
いない。 
 一般に，生命現象の理解のためには，適応的意義（なぜ？）だけでなく，機構（どのように？）
についても明らかにする必要がある。性表現においては，メカニズムによる制約が性表現の最適
化を阻む場合もあるため，メカニズムの解明はとりわけ重要な課題である。どのように性が決ま
るかというメカニズムのことを雌雄異体については性決定機構と呼んでいるが，一般化のため
には，個体の性表現（雌や雄，雌雄同体など）がどのように決まるか，つまり「性表現決定機構」
という広い枠組みの中で考えるべきである。 
 実証面において，このような性表現の諸問題に取り組むためには，大きく 2 つのアプローチ
がある。第 1 のアプローチは，特定の種を対象に，異なる性表現をとる個体の適応度を比較する
ことである。第 2 のアプローチは，多くの種において性表現に影響する要因を調べる方法であ
る。種は独立した単位ではないので，後者のためには系統関係を考慮した種間比較（系統的比較
法）を行うことが必要である。しかし，申請者の知る限り，異なる性表現をとる個体間で適応度
の比較は行われたことがない（雌雄異体を除く）。また，雌雄同体・雄性異体・雌雄異体など多
様な性表現をとる動物における系統的比較研究は始まったばかりであり（Yusa et al. 2012），性
表現に影響しうる複数の要因を取り上げ，各要因の影響を評価した研究は，いまだに存在しない。 
 フジツボ類は，浅海から深海に住む固着性の甲殻類である。種（または個体群）ごとに，雌雄
同体，雄性異体，雌雄異体という 3 つの異なる性システムが知られている。これらは Darwin が
発見した（Darwin 1851）が，その意義や機構に関しては未解決のまま残されている。雄がいる
ときには，雄は同種の雌雄同体や雌よりも著しく小さく（矮雄と呼ばれる），早いうちに成長か
ら繁殖に資源投資を切り替えることから，生活史理論と性配分理論の統合を考える上でふさわ
しい材料である。また，雄が全く成長しないヨーロッパミョウガガイのような種から，成熟後も
成長するオノガタウスエボシのような種まで種間変異が著しいため，雄の小型化を考える上で
も興味深い進化系列を示している。以上より，フジツボ類は性表現を扱うのにふさわしい生物群
である。 
繁殖集団が小さくなると雌雄同体から雄性異体を経て雌雄異体になることが理論的に予測さ

れ（Charnov 1987），実際にフジツボ類を用いた申請者らの研究で検証された（Yusa et al. 2012）。
雄性異体は雌雄同体から雌雄異体への進化過程とみなせる点から特に重要であるが，実際の雄
性異体は生物界でほとんど見られないとされている。しかし，その稀な雄性異体がフジツボ類で
は多く見られる（Weeks et al. 2006）。フジツボ類でなぜ雄性異体が多くみられるのかを理解す
ることは，雌雄同体から雌雄異体への進化過程，さらには性表現の進化全般を考える上でのキー
となる。 
 
２．研究の目的 
 本課題では，以下の実証研究と理論研究を進める。 
（１）適応度の評価：雄性異体のモデル種について，雌雄同体と矮雄の適応度を比較する。その
ために，遺伝マーカーを開発し，父性判定によって繁殖成功度を評価する。また，異なる性表現
をとる個体間で，生存率や成長量などの生活史形質を比較する。 
（２）種間比較：性表現の進化に関与してきた要因を探るため，フジツボ類の多くの種で性表現
の種間比較を行う。 
（３）性表現の可塑性：雄性異体種において，移植実験により性表現決定機構を調べる。 
（４）理論研究：雌雄同体から矮雄への進化過程を解析する。また，性配分と生活史とを統一的
に扱う理論を考案する。理論の予測を実際のデータを用いて検証する。 
 
３．研究の方法 
（１）適応度の評価 
①遺伝マーカーの開発：雄性異体種のオノガタウスエボシやハサミエボシなどにおいて，マイク



ロサテライトマーカー（MS）の開発を行った。ゲノム DNA からショットガンライブラリーを
作製し，次世代 DNA シーケンサーを使ってシーケンスリード（塩基配列）を取得した。得られ
たリードのアセンブルを行い，得られたコンティグとシングルトンから MS 領域を探索した。
リピートユニットが 2 から 6 塩基までという制約を設定し，検出された MS 領域を基に，PCR
プライマーをソフトウェア上で設計した。それらのうち，一部について PCR プライマーを設計
し，実際の DNA サンプルを用いてスクリーニングを行い，再現性やハーディ・ワインベルグ平
衡を満たすなどの基準を基に，親子判定に利用できる MS マーカーを開発した。 
②繁殖成功度と生活史の比較：雄性異体種ハサミエボシなどのモデル種について，野外採集個体
より DNA を抽出し，雌雄同体と矮雄の繁殖成功度を開発された MS マーカーを用いて比較し
た。また，異なる性表現をとる個体間で，生存率や成長量などの生活史形質を室内での飼育によ
り比較を行った。 
 
（２）種間比較：多くのフジツボ類について，基本的な性表現のデータを集めた。なかでもミョ
ウガガイ類は性表現が多様であるが，深海性で採集されることが稀なため，十分な情報が得られ
ていない。博物館や共同研究者のサンプルを用いて，解剖により性表現を明らかにした。また，
標本から DNA を抽出し， 4 遺伝子を用いてフジツボ類の系統樹を描き，系統的種間比較によ
ってフジツボ類の性表現の進化を解明した。 
 
（３）性表現の可塑性：雄性異体種であるヨーロッパミョウガガイおよびオノガタウスエボシに
おいて，雄と雌雄同体を未成熟のうちに移植実験を行って，どの程度性表現が可塑的かどうかに
ついて調べた。また，モデル生物化を意図して，ハサミエボシにおいて，卵から成体までの完全
飼育を試みた。 
 
（４）理論研究：雌雄同体から矮雄への進化過程について，ダーウィン以来の既存の文献を網羅
し，理論および実証研究の概観を試みた。また，性配分と生活史とを統一的に扱う理論について，
時間的に変化する資源配分モデルを用いて解析した。さらに，配偶子を放出して受精する場合の
性配分について，交尾する動物についての従来のモデルを改変して，モデルの作成を試みた。 
 
４．研究成果 
（１）適応度の評価 
①遺伝マーカーの開発：MS マーカーの開発をミョウガガイ属のヨーロッパミョウガガイおよび
ミョウガガイで行った。次世代シーケンサーで多量の塩基配列データを取得し，前者では 8 組，
後者では 11 組の，父性判定に利用可能な MS マーカーを開発した。同様に，ウスエボシ属であ
るハサミエボシおよびオノガタウスエボシについても行い，前者で 8 組，後者では 11 組のマー
カーを開発した。 
②繁殖成功度と生活史の比較：雄性異体種ハサミエボシにおいて，開発されたマーカーを用いて，
10 集団について父性判定を行った。その結果，矮雄は雌雄同体の雄機能と同等以上の繁殖成功
を得ていることが示唆された。また，矮雄と雌雄同体の生活史を室内飼育によって比較したとこ
ろ，矮雄のほうが短命であることが示唆された。矮雄はほとんど成長しないが，雌雄同体の幼個
体は大きく成長し，産卵もみられた。さらに，ヨーロッパミョウガガイの雄と雌雄同体が進化的
に共存できる機構について考察し（Dreyer et al. 2017），ミョウガガイ科 2 種の生活史の解明を
行った（Yusa et al. 2019）。 
 
（２）種間比較：フジツボ類 20 種以上の性表現について，新たに知見を得た（Lin et al. 2015; 
Sawada et al. 2015; Dreyer et al. 2018）。これらを含め，かつ既存の文献を取りまとめ，多くの
種で性表現や生活史，環境要因に関するデータを蓄積し，データベース化した。さらに，標本よ
り DNA を抽出し，4 遺伝子を用いて系統的種間比較を行った結果，特に深海への進出とともに
繁殖集団サイズが小さくなり，雌雄同体から矮雄および雌の進化がもたらされたことが示唆さ
れた（Lin et al. 2015）。 
 
（３）ハサミエボシをモデル生物化するため，完全飼育を試みた。その結果，卵から幼生までの
全ステージを得ることができたが，定着・変態には至らなかった（Wijayanti et al. 2017）。ま
た，オノガタウスエボシの矮雄と雌雄同体のともに幼若個体について，相互交換実験を行った。
その結果，矮雄と雌雄同体という性表現は固定的なものではなく，着生場所という環境要因によ
って影響を受ける形質であることが判明した（Wijayanti and Yusa 2016）。また，ヨーロッパミ
ョウガガイにおいても，雄と雌雄同体の定着後の形態変化について詳細な観察を行い（Dreyer 
et al. 2018），また移植実験を行った。その結果，性表現は環境要因によって影響されることが
判明した(Hoeg et al. 2016)。 
 
（４）雌雄同体から矮雄への進化過程を資源配分モデルで解析した。進化的に安定な資源配分を



持つ同時的雌雄同体の繁殖集団の中に，１個体だけ他人の体の上に着生する小さな雌雄同体が
現れたとする。その個体の繁殖成功を最大にするような資源配分を計算した結果，体サイズが小
さい雌雄同体は，雄機能への投資を促進させて矮雄になるということを示した。また，配偶子を
放出して受精する場合の性配分について，基礎となるモデルを作成した。すべての個体は同じサ
イズで，同じ資源量 R を持つとする。また，個体間の距離が長くなるほど，精子到達割合（ある
いは受精成功率）が低くなると仮定した。そのとき，最適な性配分を解析的に求めることができ
た。この解は精子到達割合の関数形によるので，その関数形を具体的に当てはめて，解の形を知
る必要がある。また，精子が遠く届いて，受精成功が下がらない場合（ランダム配偶），最適性
配分は 0.5 になり，フィッシャー性比に対応することがわかった。 
さらに，フジツボ類の多様な性表現，および海産動物の性表現に関する理論的研究に関する知

見を，それぞれ日本語および英語の総説論文としてまとめた（山口 2015; 遊佐 2017; Yamaguchi 
2019; Yusa 2019）。 
  以上より，フジツボ類の性表現について，理論・実証研究ともに多くの知見が得られ，国際的
にも当該分野を大きく進展させることができたと考えられる。しかし他方で，フジツボ類は多く
の種を含む多様なグループである。深海性や寄生性の種を含め，広義のフジツボ類（Thecostraca）
まで視野を広げると，ほとんど分かっていないことばかりである。また，モデル生物としてハサ
ミエボシやヨーロッパミョウガガイについて理解を深めることができたが，室内での完全飼育
には成功していないため，性分化や性決定機構などについては不明のままである。今後，対象を
広義のフジツボ類に広げつつ，特定種についての研究をさらに深化させ，さらにフジツボ類をモ
デルとしつつ海洋生物全般の性表現について考える必要がある。 
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