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研究成果の概要（和文）：　中国に分布するミゾクビヤマカガシ種群の分子系統解析の結果、これらは大きく７
つのクレードに分けられ、このうち１種を新種記載した。これらの頸腺毒成分から毒源動物を推定したところ、
ほとんどをヒキガエルに依存する種、ほとんどホタルに依存する種、および、両者に依存する種が存在すること
が明らかになった。しかし、捕食に関わる頭骨形態は必ずしも主要な毒源の摂食に適応した様相をしておらず、
毒餌利用と捕食形態は呼応していないことが示唆された。

研究成果の概要（英文）：Our molecular phylogenetic analysis revealed the presence of seven clades in
 the Rhabdophis nuchalis species group, and we described a new species in them. Based on the 
chemical characteristics of the nuchal gland fluids of these species, we found that some species 
mostly depend on toads as toxin source, others mostly depend on fireflies, and the others depend on 
both toads and fireflies. However, trophic skull morphology of them does not necessarily show 
features adapted to swallow the animals of the main toxin sources, indicating that dependency of 
toxin source on specific prey animals has not necessarily evolved along with the adaptive trophic 
morphology for them.

研究分野： 動物行動学

キーワード： 防御行動　ホタル毒　頸腺　進化　爬虫類
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研究成果の学術的意義や社会的意義
　毒を持つ餌を食べて、その毒を自分の防御に再利用することが知られている動物は多くの分類群で知られてい
る。ヤマカガシ属のヘビ類は頸腺という特殊な器官に餌から取り入れた毒を蓄積するが、進化の過程で毒源をヒ
キガエルからホタルへと大きく変化させた。このように餌源を分類学的にも生態学的にも大きくかけ離れた動物
群に移行させた例は他の生物では知られていない。本研究は、そのような突飛な移行がどのような過程を経て進
行してきたかを理解する手がかりを提供する。

※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、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
 頸腺はアジア産のヤマカガ属ヘビ類のみが持つ、頸部皮下にある特殊な器官で、防御のための

毒が蓄積されている（Nakamura, 1935; Smith, 1938; Mori et al., 2012）。この毒成分はヘビ自

身が生合成するのではなく、ヘビの餌が持っている毒に由来する。日本に分布するヤマカガシ

（Rhabdophis tigrinus）では、ヒキガエルを食べて、その皮膚毒の主成分であるブファジエノ

ライド類（BD）を頸腺に蓄積している（Hutchingson et al., 2007）。一方、中国に分布するミ

ミズ食のヤマカガシ類（ミゾクビヤマカガシ種群）では、頸腺毒はホタルの幼虫が持つ毒に由来

することが申請者らの研究で明らかになってきた。分子系統学的分析に基づくと、前者がより祖

先的と推察され、毒源とする餌をヒキガエルからホタルへ移行する進化が起こったと考えられ

る（Takeuchi et al., 2018）。すなわち、毒源が、両生類から昆虫という分類学的にも生態学的に

も遠くかけ離れた動物群の間で移行する進化が起こったと考えられる。BD を毒として保有する

動物は、ヤマカガシ類を除くと、現在知られている限りヒキガエルとホタルのみである。ホタル

毒の利用に移行した祖先種は、ヒキガエル以外では唯一無二の BD 源であるホタルをどうやっ

て毒源として認知し、利用するようになったのか。より広く言えば、捕食者による餌毒の二次的

利用がどのようなメカニズムや要因で多様化しうるのかはまったくの謎であった。 
 
２．研究の目的 
 ヒキガエルとホタルが持つ BD 類の間

には総じて分子量に違いがあり、前者は

比較的低分子の BD を、後者は高分子の

BD を持つことが明らかになっていた。そ

こで、この違いに着目したところ、主食が

ミミズと考えられるヤマカガシ類 5 種の

あいだで、毒源としてのヒキガエルやホ

タルへの依存度が異なる可能性が示唆さ

れた。さらに、広域分布種のミゾクビヤマ

カガシ（R. nuchalis）においては、種内

における依存度の変異が存在する可能性

もあることがわかった。すなわち、これら

の近縁種や種内変異は、毒源をヒキガエ

ルからホタルへ移行させた微小進化の

様々な過程を反映させた状態を見せていることが考えられた（図 1）。 
 本研究では、近縁種間および個体群間比較の手法を用いることにより、ヒキガエルからホタル

への毒源の移行がどのような行動的、形態的形質の変化を伴いながら進行していったかを解明

し、その橋渡しとなったと考えられる化学的要因を探求することを目的とした。 
 
３．研究の方法 
 毒源の推移過程を推定し、それに関わる至近的要因や関連する行動学的、形態学的形質の微小

進化過程を明らかにするために、中国に生息するミミズ食のヤマカガシ類 3種、すなわち、ミゾ

クビヤマカガシ、イツウロコヤマカガシ（R. pentasupralabialis）、および、レオナルドヤマカ

ガシ（R. leonardi）を主な対象として以下の 5つの項目を調べた。また、比較対象として、カ

エル類を主食とし、ヒキガエルから毒を得ている日本産のヤマカガシも適宜使用した。 

 

(1)分子系統関係の解明 

 中国に広域分布するミゾクビヤマカガシ種群の採集地点数を増やすとともに、解析に用いる

遺伝子座を増やすことでより解像度の高い分子系統樹を作成し、ミゾクビヤマカガシを含む中

国産種の個体群間の系統関係を明らかにする。 

 

(2)食性と嗜好性の解明 

 野外で採集したヘビの胃内容物を強制嘔吐法で調べ食性を明らかにするとともに、無毒ガエ

ル、ヒキガエル、ミミズ、ホタル幼虫に対する嗜好性の度合いを飼育下での行動実験により評価



する。また、これらに対する捕食行動を飼育下で観察し、ミミズやホタル幼虫摂餌への適応の度

合いを比較する。 

 

(3)毒成分の分析 

 未分析の種の頸腺毒成分を NMR（核磁気共鳴装置）を用いて分析する。特に広域分布するミゾ

クビヤマカガシ種群の毒成分の地理的変異のパターンを解明する。また、各地域で採集した潜在

的な毒源となりうるホタル類の毒分析も実施する。 

 

(4)餌動物に共通する化学成分の特定 

 ヘビ類は一般に嗅覚によって食べるべき餌を認知する。このため、餌資源を変える際の橋渡し

となった至近要因として、共通の化学物質の存在が考えられる。そこで、餌として利用されてい

るミミズ、ヒキガエル、ホタルの体表成分を採取し、液体クロマトグラフおよびガスクロマトグ

ラフ質量分析計を用いて共通する化学成分の存在を調べる。また、物質が特定できた場合は、行

動実験によりヘビによる選好性を調べる。 

 

(5)頭骨要素の比較 

 ヘビ類は摂餌の際に使える四肢がなく、また、相対的に大きな餌を丸呑みにするため、餌とす

る動物をうまく捕食できるように、頭骨の形態や歯の形状や数が餌のタイプに合わせて適応し

ている。カエルを食べるヘビ類とミミズを食べるヘビ類とでは、これらの形質が大きく異なるこ

とが知られているので、各種の頭骨要素を比較し、餌の依存度に並行した捕食形態の推移が存在

するかどうかを調べる。 

 

４．研究成果 

 研究期間は 2019 年度から 2021 年度であったが、2019 年度末から世界的規模で生じた COVID-

19 感染拡大のため海外渡航が制限され、中国での調査がほとんど実施できない状況となった。

そのため、研究期間を 2022 年度まで延長したものの、計画の遂行には大きく影響し、計画内容

の一部変更も余儀なくされ、最終的に得られた成果は当初の見込みを下回るものとなった。しか

しながら、以下に記すような新たな発見もあり、今後新たに探究すべき課題も見出された。 

 

(1)分子系統関係の解明 

 これまでイツウロコヤマカガシとされていた集団は３つのクレードに分けられることが明ら

かになり、このうち四川省のシンゴウを中心に分布するクレードはチフンヤマカガシ（R. chiwen）

として新種記載した。また、レオナルドヤマカガシとミゾクビヤマカガシもそれぞれ２つの明確

なクレードに分けられることが明らかになった。また、系統樹に基づくと、これらの 4つの種の

中ではミゾクビヤマカガシが最も初期に分化したことが推定されたが、残りの 3 種の間の分岐

順序については十分な信頼度で推定することはできなかった。 

 

(2)食性と嗜好性の解明 

 中国での野外調査がほとんど実施できなかったた

め、強制嘔吐法による食性データの集積は少数に留ま

った。嗜好性実験においては、様々なホタル類に対す

るチフンヤマカガシの反応を比較した。その結果、本

種は BDを持つマドボタル亜科の匂い物質のみを好み、

BR を持たないホタル亜科の匂いには反応しないこと

がわかった。また、チフンヤマカガシを用いてミミズ

とホタル幼虫の捕食行動を比較したところ、相対的に

同じ大きさのミミズに比べてホタル幼虫の捕食には時

間がかかり（図 2）、本種はホタル幼虫への捕食にはあ

まり適応していないことが推察された。 

 

(3)毒成分の分析 

 3 地点から採集したレオナルドヤマカガシの頸腺毒

に含まれる BDの特性を調べたところ、いずれにおいて

も、ヒキガエルとホタルの両方から毒を得ていること



が推定された。2 地点から採集したイツウロコヤマカガシにおいては、ヒキガエルとホタルの両

方から毒を得ている個体が若干いたものの、ホタルのみから毒を得ている個体が 2/3を占めた。

チフンヤマカガシではほとんどの個体がホタル毒のみを持っていたが、BD を全く持っていない

個体も少数検出された。一方、ミゾクビヤマカガシは５地点から採集され、ホタルの毒のみ、ま

たはホタルとヒキガエルの両方の毒を持つ個体も少数いたものの、大多数はヒキガエル毒のみ

を持っていた。 

 

(4)餌動物に共通する化学成分の特定 

 中国での実験が実施できなかったため、ヒキガエルと

ホタルに共通する化学成分の特定には至らなかった。し

かしながら、日本産のヤマカガシを用いてヒキガエル認

知の主要因となっている化学物質の特定を試みたとこ

ろ、BD の前駆物質であるコレステロール類が最有力物

質として検出された。 

 

(5)頭骨要素の比較 

 マイクロ CT スキャンにより、チフンヤマカガシ、ミ

ゾクビヤマカガシ、レオナルドヤマカガシ、およびヤマ

カガシの頭骨と歯列の形態を撮影し、比較した結果、レ

オナルドヤマカガシがカエル主食であるヤマカガシに

最も類似していること、チフンヤマカガシがミミズ食に

最も適応していると考えられる細長い頭骨と小さな歯

を持つこと、ミゾクビヤマカガシはこれらの中間的形態

を示すことが明らかになった（図 3）。 

 

(6)まとめと今後の展望 

 今回の結果から、これまで 3 種と見なされてきた中

国産のミゾクビヤマカガシ種群は少なくとも 7 つのク

レードからなることが明らかとなった。このうち１つは

チフンヤマカガシとして新種記載したが、残りの 6 つ

のクレードに関しても今後さらなる分類学的再検討が

必要である。 

 7つのクレードのうち、最も初期に分岐した種はミゾクビヤマカガシからなる 2つのクレード

である。毒分析の結果、本種は毒源をヒキガエルに大きく依存していることが推察され、これは

ヒキガエル依存からホタル依存に毒源を移行する過渡期の祖先種の形質を反映していると考え

ることができる。しかしながら、頭骨および歯の形態は、ホタル毒への依存度がミゾクビヤマカ

ガシよりも高いと推定されたレオナルドヤマカガシの方がカエル食に適応した様相を示してお

り、系統的位置、毒源への依存度、および、捕食関連形態の 3つの形質は必ずしも予想通りの整

合性を示していない。今後、分子系統関係をさらに解像度高く解析して信頼度を高めるとともに、

採集地点数および個体数を増やすことによって毒成分および食性のデータを充実させ、さらに

は頭骨形態の詳細な分析を実施することにより、毒源の移行と捕食形態の進化がどの程度歩調

を合わせて進化してきたのかを解明していく必要がある。 

 一方、ホタル毒への依存度が最も高かったのはチフンヤマカ

ガシであり、その頭骨と歯の形態がカエル食のヤマカガシから

最も異なっていたこととも整合する。しかしながら、捕食行動

の比較結果からは、ホタル幼虫の捕食が効率的であるとは解釈

できない。チフンヤマカガシは細長い体型のミミズを捕食する

のに適応した形態と行動を進化させているものの、マドボタル

幼虫のような特殊な形態をした獲物を呑み込むことには十分

に適応していないのかもしれない（図 4）。 

 今回の研究では、ヒキガエル毒利用からホタル毒利用への橋渡しとなった化学的要因につい

ては明らかにすることはできなかった。現在、この移行にはミミズ食が重要な仲介となったと推

察している。すなわち、ヒキガエルからホタルへの毒源の移⾏は、「カエル主⾷でヒキガエル毒

利⽤」→「ミミズ主⾷でヒキガエル毒利⽤」→「ミミズ主⾷でヒキガエル毒とホタル毒の両⽅を



利⽤」→「ミミズ主⾷でホタル毒利⽤」という過程を経て進化してきたというシナリオを考えて

いる。今後は、ミミズ⾷への適応がホタル利⽤のきっかけになったという仮説をもとに、マドボ

タル幼⾍とミミズとの⽣息微環境の類似性を検証するとともに、両者に共通の匂い物質の検出、

および、ミミズとマドホタル幼虫の捕食に適応した頭骨や歯の形態のさらなる分析などを試み

る予定である。 
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