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研究成果の概要（和文）：生物多様性創出の根源過程である種分化のメカニズムを理解するために，交尾器形態
の種特異的な多様化を示すオオオサムシ類を用いた実証研究を行った．交尾器形態には性的対立による拮抗的淘
汰がはたらくことを示し，その結果として，雌雄交尾器形態の共進化が駆動されることを明らかにした．種間の
二次的接触によって不適応な交雑が生じる場合，交尾器形態に強化淘汰がはたらき，形質置換が生じることで，
種間差が増加することも明らかになった．また，このように生じた交尾器形態の地理的変異によって，集団間の
更なる生殖隔離がもたらされることも見いだした．交尾器形態の発生過程を記述し，形態分化をもたらす発生基
盤も明らかにした．

研究成果の概要（英文）：In order to explore the mechanism of speciation via mechanical reproductive 
isolation, we performed ecological, evolutionary and developmental studies using Ohomopterus ground 
beetles that possess species-specific genital morphologies. Sexually antagonistic selection was 
revealed to operate in male and female genitalia, resulting in coevolutionary diversification 
between sexes. Difference in genital morphology increased at the secondary contact of species, 
suggesting reproductive character displacement driven by reinforcing selection. Additionally, this 
process generated further geographical variation in genital morphology within species and resulted 
in incipient speciation. Morphogenetic processes of male and female genitalia were described, 
thereby the developmental basis of genital diversification was inferred.

研究分野： 進化生態学

キーワード： 交尾器　性淘汰　形質置換　種分化　エボデボ

  ２版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
生物多様性を生み出す過程を理解することは，ヒトを含む生物の起源を理解することにつながる点で学術的意義
がある．
生物の見せる興味深い生態，行動，進化を学ぶことで，人を取り巻く生物環境に目を向け，興味を持つきっかけ
を提供しうる点で社会的意義がある．

※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。



１．研究開始当初の背景 
 
 種分化は，生物多様性を生み出す根源的過程である．今世紀に入り，自然淘汰や性淘汰によ
って生じる形質分化が，種分化を推し進める原動力であることが実証されつつある．現在は，
マクロレベルの力学（淘汰）とミクロレベルのメカニズム（遺伝発生基盤）を統合し，種分化
現象の多角的，統合的理解を目指す段階にある． 

 交尾器形態の分化は，種分化を推進する可能性がある．交尾器形態の種間差が，交雑を妨げ
る機械的生殖隔離をもたらすという証拠が，近年蓄積されつつある．動物の交尾器形態は種間
で極めて多様なため，交尾器形態の分化による種分化は普遍的と考えられる．しかし，本仮説
はしばしば否定的にとらえられ未だ十分な検証が行われていない．そこで我々は，機械的生殖
隔離の先駆的研究対象であるオオオサムシ類を用い，本仮説についてマクロとミクロの両視点
から多角的な検証を行うことを考えた． 

 申請者らはこれまで，雌雄交尾器に種特異的な対応を持つオオオサムシ類を用いて種分化機
構の解明を進めてきた．研究には二つの大きな課題がある．一つは「局所適応と形質分化」で
あり，もう一つは「集団の二次的接触」である．局所適応と形質分化では，集団内で生じる性
淘汰による交尾器形態の多様化と，交尾器形態の遺伝的基盤の解明を目指している．申請者は
これまで，精子競争による性淘汰が交尾器形態の多様化に関連することを明らかにした．さら
に，形態分化をもたらす性淘汰を検出することで，交尾器形態の多様化要因の直接的な検証が
できると期待される． 

 交尾器の遺伝発生基盤の解明は一部の実験動物に限られるが，申請者らはオサムシの初期胚
発生と交尾器形態の QTL マップを明らかにしており，候補遺伝子の比較発現解析の試みもあ
る．今後，形態分化と種分化をミクロの視点から理解するには，交尾器形態に関わる形態形成
過程の解明と，候補遺伝子の特定が必要である． 

 第二の課題である集団の二次的接触では，形質分化が雑種形成をさまたげれば種分化に至る
が，交雑による遺伝子流動が強ければ分集団は再び融合する．ここでのカギは，雑種形成に対
してはたらく淘汰である．申請者はこれまで，種間の形態の不一致によって雌雄の交尾器が破
損し，雑種形成がさまたげられることと，中間的な交尾器形態に負の淘汰がはたらくことを明
らかにした．しかし，このような淘汰が種分化の初期にはたらき，種分化を促進したか否かは
明らかでない．また，雑種形成に対する淘汰は，交尾器形態の分化（形質置換）を生じさせう
る．交尾器形態の形質置換の実証例は極めて限られるが，オサムシでは交尾器形態の形質置換
パターンを示す種がおり，実証可能性が高いと予想された． 

 
２．研究の目的 
 
（1）形態分化の淘汰要因： ①交尾器形態を多様化させた性淘汰と，②形質置換をもたらし
た自然淘汰の検出を試みる．  

（2）形態分化が種分化におよぼす影響： 交尾器形態の分化が種分化を促進する効果を定量
的に把握する．  

（3）発生学的基盤： 交尾器形態の発生過程と形態分化が生じる段階を明らかにし，交尾器
形態の分化をもたらす発生学的要因の特定を行う． 

 
３．研究の方法 
 
（1）形態分化の淘汰要因： ①交尾器形態を多様化させた性淘汰と，②形質置換をもたらし
た自然淘汰の検出を試みた．性淘汰の検出は，オオオサムシ亜属で 2番目に大型化した交尾器
部位を持つアオオサムシの交尾実験に基づいて行った． 

 形質置換とそれをもたらした自然淘汰の検出は，交雑帯を形成するマヤサンオサムシとイワ
ワキオサムシの形態変異と交雑回避能力の定量，および集団遺伝解析に基づいて行った． 

（2）形態分化が種分化におよぼす影響： 交尾器形態の分化が種分化を促進する効果を定量
的に把握することを試みた．連続的な変異を持つマヤサンオサムシ亜種間の交雑実験により，



機械的生殖隔離を生じる形態差を定量した． 

（3）発生学的基盤： マヤサンオサムシの各亜種，ならびに近縁で交尾器形態の異なるイワ
ワキオサムシ，ドウキョウオサムシの幼虫と蛹をマイクロ CT により観察し，交尾器形態の発
生過程と形態分化が生じる段階を明らかにすることを試みた．これらを元に，交尾器形態の発
生ステージの解明と，交尾器形態の分化をもたらす発生学的要因の特定を行った． 

４．研究成果 

（1）-① 形態分化の淘汰要因： 交尾器形態の多様化をもたらす性淘汰 

 種特異的な交尾器部位である雄の交尾片と雌の膣盲嚢に，性的対立による拮抗的な淘汰がは
たらいていること，それが雌雄交尾器サイズの共進化をもたらしていることを明らかにした．
これらの淘汰は，より長い交尾片が雌の卵廃棄を通じて雄の相対的な受精成功を高めうること，
より長い膣盲嚢がそれに対抗しうることによって生じていることが示唆された（図１）． 

図 1 雌雄交尾器サイズと適応度成分の関連．4 タイプの雌雄集団の組み合わせを，色で表し
ている． 
 
 加えて，雌雄交尾器サイズの集団間変異により，雌により大きなコストがかかると考えられ
る集団では，有効集団サイズの低下が観察された．よって，性的対立による性淘汰は，雌雄交
尾器の拮抗的共進化を駆動することに加え，個体群動態にも影響することが示された． 
(Takami et al. 2018. Evolution) 
 
（1）-② 形態分化の淘汰要因： 形質置換をもたらす自然淘汰 

 マヤサンオサムシの雌雄交尾器サイズ（交尾片と膣盲嚢）が，イワワキオサムシとの接触集
団において増加するという，生殖適形質置換のパターンを検出した（図２）．また，Structure
と NewHybrids を用いた集団遺伝学的解析より，両種のあいだには頻繁な交雑が生じているこ
とが明らかとなった（図３）．よって，検出された交尾器形態の形質置換は，生殖隔離が不完全
な種分化途中の種間に生じた，生殖隔離の強化過程による可能性が示唆された． 
（Nishimura et al. in preparation） 

 
図２ マヤサンオサムシ（灰色）と
イワワキオサムシ（白）の，雄体長
(a)，雄交尾片長(b)，雄陰茎長(c)，
雌体長(d)，雌膣盲嚢長(e)の地理的
変異． 
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図３ マヤサンオサムシ，イワワキオ
サムシ，ドウキョウオサムシの集団遺
伝学的組成．マイクロサテライト 12
遺伝子座に基づく． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

（2）形態分化が種分化におよぼす影響 

 マヤサンオサムシにおける交尾器形態の生殖適形質置換により生じた地理的変異が，種内の
地理的集団間（亜種間）の生殖隔離をもたらしていることを明らかにした．交尾器サイズの不
一致が大きくなるほど，交尾の際の精包受け渡し率は低下した（図４）．これは，種間相互作用
による種分化仮説（Hoskin et al. 2010）を支持する新たな例であると考えられた． 
（Xia et al., in preparation） 
 
 
 

 
 
 
 
図４ 雌雄交尾器サイズの一致と交尾成功との関係．左は個体レベル，右は集団レベルの結果． 
 
 
（3）発生学的基盤 

 雄の交尾片と雌の膣盲嚢が，蛹の期間に主に形成されることを明らかにした（図５，６）．ま
た，種間の形態分化は，雄では発生タイミングの差，雌では発生速度の差によって生じている
ことを明らかにした．これらの知見は，今後の遺伝子発現解析を行ううえで，重要な情報をも
たらすものである．（Terada et al. in review） 
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図５ 蛹期における雄交尾器（交尾片：ピンク）の発生過程．マヤサンオサムシ(a)，イワワキ
オサムシ(b)． 

 

 
 

図６ 蛹期における雌交尾器（膣盲嚢：ピンク）の発生過程．マヤサンオサムシ(a)，イワワキ
オサムシ(b)． 
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