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研究成果の概要（和文）：近縁の２種が同所的に分布するためには、種間交雑や繁殖干渉のリスクを回避する必要があ
る。生息地分割と繁殖形質置換がその主要なメカニズムと考えられているが、これまでの研究の多くはパターンの検出
にとどまっていた。カワトンボ属は、生息地分割と形質置換が地域によってさまざまな程度に発達しており、近縁種の
共存メカニズムの解明に好個のモデル生物群である。この研究では生息地分割の生理生態学的背景、および形質置換の
行動学的意味に関しての研究を行った。この研究は、異所的集団に表現型多型が生じ、さらにそれが種分化へとつなが
る進化シナリオを提案し、遺伝的分化と多型現象の地理的変異を明らかにした。

研究成果の概要（英文）：Sympatric distribution of closely related species requires some mechanism to avoid
 the risk of  reproductive interference. Distribution and abundance of sympatric Mnais costalis and M. pru
inosa damselflies were studied in a low mountain stream in various locations in Japan, from 2011 through 2
013. The reproductive seasons of the two species overlapped almost entirely: both species emerged in early
 May and disappeared in late June each year. Males of both species hold territories within the same stretc
h of the river; however, two species show some difference in habitat preference leading to the habitat seg
regation in a way that M. costalis was more abundant on the lower stream, while M. pruinosa was more abund
ant on the upper stream. We made physiological and ecological studies on various traits which show charact
er displacements (wing-color polymorphism, body size, and habitat preference) and how they are related to 
habitat segregation and species recognition. 
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１．研究開始当初の背景 
 生態学の基本原理のひとつは「同じ資源を

利用する２種は共存できない」ことである。

しかし、現実には同じ資源を利用している種

が同所的に生息していることが多い。その理

由のひとつとして、種間の資源競争が体サイ

ズや採餌器官の形質置換をもたらし、食い分

けや住み分けなどのニッチ分割によって共

存が可能になっていると説明されている。た

だし、共存している近縁の２種間に形質差が

見られる場合、これを資源競争の回避するた

めの形質置換であるとする説明が一般的で

ある。しかし、近縁種が同所的に生息しにく

いと考えられる理由は、資源競争だけではな

い。 

 資源競争に代わるもうひとつの説明は、生

殖隔離メカニズムとしての生息地分割や形

質置換である。たしかに、近縁種は同じよう

な資源を利用していることが多いと考えら

れるが、資源枯渇が見られない種群において

は、近縁種間に存在する交雑の危険性や、誤

った種から繁殖干渉を受けるリスクは、資源

競争のリスクよりもはるかに大きいと考え

られる。そして、同所集団における生殖隔離

メカニズムの発達が、近縁種の共存を可能に

している可能性が高い。同所的集団における

生殖隔離メカニズムを生息地分割と形質置

換の両面から解明することは、種分化理論に

大きな貢献をもたらすと期待される。 

 

２．研究の目的 
 近縁の２種が同所的に分布するためには、

種間交雑や繁殖干渉のリスクを回避する必

要がある。生息地分割と繁殖形質置換がその

主要なメカニズムと考えられているが、これ

までの研究の多くはパターンの検出にとど

まっていた。申請者が長年研究してきたカワ

トンボ属は、生息地分割と形質置換が地域に

よってさまざまな程度に発達しており、近縁

種の共存メカニズムの解明に好個のモデル

生物群である。この研究では生息地分割の生

理生態学的背景、および形質置換の行動学的

意味に関しての研究を行う。この研究は、同

時に、同所的種分化の理解にも大きく貢献す

る。種分化は地理的隔離がなくても、性淘汰、

同系交配、表現型可塑性などを出発点として

同所的にも起きうることが指摘されている。

この研究は、異所的集団に表現型多型が生じ、

さらに種分化へとつながる進化シナリオの

提案とその検証を試みる。 

 
３．研究の方法 
 資源競争以外の理由で生息地分割や形質

置換が生じていると考えられるカワトンボ

属について、次の小課題を設けて研究を行う

ことにした。 

（1） 同所・異所集団の生息地選好性 

 カワトンボ属２種（Mnais costalis と M. 

pruinosa）はわが国の特産種であり、いずれ

も低山地の渓流に生息する。両種は図 1 に示

したような共存関係の地理分布を示す。Area 

I では M．costalis のみ、Area III では M. 

pruinosa のみが分布し、残りの Area II, IV, V

は両種の共存地域である。ただし、共存地域

内では渓流の上流域に M. pruinosa が、下流域

に Mnais costalis が分布し、中間域では両種が

混在するのが普通である。したがって、渓流

を単位に考えれば同所分布を示すが、さらに

細かい区画（たとえば 100m メッシュ単位）

では異所的とも言える。ここでは、流域より

大きな空間単位（たとえば 10km メッシュ単

位）での共存様式を「異所、同所」と表現し、

同一渓流内における生息地分割を「棲み分

け」と表現する。 

 Area II において、森林内の木陰の多い渓流

にM. pruinosa が、少し開けた渓流にM costalis

が多い傾向があるが、中流域では混在してい

る。Samejima & Tsubaki (2011)は、この生息場

所選択が開空度と体サイズ依存の体温調節

と関連していることを発見した。異所集団の

Area I と III において、それぞれの種がどのよ



うな開空度の生息場所を選択するかどうか

を評価し、生息場所選択行動における形質置

換の存在を確かめる。 

 

 

（2） 体サイズと性的形質に関する形質置換 

 ２種が単独で生息する地域（図 1. Area I, 

Area III）では、♂の翅色は橙色と透明の

２型となる。翅色は遺伝形質で、行動形質

と連動しており、橙色♂がなわばりタイプ、

透明♂が非なわばりタイプとなる（Tsubaki 

2003）。橙色♂は透明♂に比べて日当り繁殖成

功度が高いものの、繁殖寿命が短いため、両

者の繁殖成功度は等しく、おそらく頻度逆依

存的に平衡が維持されている。 

 一方、２種が共存する地域では翅色の多型

が地域によって異なっている。Area II では, M. 

costalis の翅色が橙色の単型、M. pruinosa の翅

は透明の単型となる。Area IV では、両種の♂

の多型は維持されたままである。また、Area V

では、M. pruinosa の翅色が橙色ではなく茶色

に変化する。これらの事実がすでに，翅色（信

号形質）に関する形質置換を示唆しているが、

体サイズや体表面の構造（おそらく闘争能力

や体温調節に関係する）にも同所性と連動し

た形質変化が示唆されているので、この点を

明らかにする。 

（3）同所・異所集団の種認識能力 

種と性を識別する能力は、同所集団と異所集

団で異なることが期待される。色々な翅色の

♂や♀を実験的に目の前を飛ばした時の個体

の反応によって、種や性の識別能力を評価す

る。また、メスの産卵場所選択に同種オスの

存在が影響することが考えられるので、この

点も実験的に明らかにする。集団間比較によ

って、種識別能力に違いが検出されれば、種

(性)認識の進化とその要因を明らかにする。 

（4）同所・異所集団の遺伝的多様性 

同所的集団で表現型レベルの形質置換が見

られることから、同所集団の遺伝変異は単独

の異所集団よりも小さくなっていることが

期待される。Area I〜V における遺伝変異を

比較することによって、同所的種分化仮説の

検証に資する。また、各 Area 内の遺伝変異と、

種の個体数比や翅色多型比率との関連性を

調べる。たとえば、Area I において、単独で

生息する M. costalis のオスは翅色多型を示す

が、多型の比率は Area I 内の集団間でかなり

変化する。その原因は集団の生息地の環境条

件（おもに開空度）に求められる。そこで、

遺伝的多様性のデータにもとづくメタ個体

群レベルの解析によって生殖隔離の程度を

検討する。 

 
４．研究成果 
 

（1） 同所・異所集団の生息地選好性 

 新潟、富山、福井、滋賀、奈良、和歌山に

かけて、Mnais costalisとM. pruinosa２種の同所

的集団、および異所的集団を調査し、日照条

件と関連する生息地選択を形態形質置換との

関連性を解析した。その成果のひとつとして、

同所的、異所的の定義があてはまる空間スケ

ールの大きさをこれまでより厳密にする必要

性が明らかになった。というのは、２種間に

ある程度の棲み分け現象が見られるため、地

域的には同所的ではあるものの、局所的に１

種だけが生息している集団が存在するからで

ある。その結果、Mnais属の局所集団は、M. 

costalisまたはM. pruinosaのみが生息する地域

的異所・局所的異所集団（２種類）、M. costalis

またはM. pruinosaのみが生息する地域的同

所・局地的異所集団（２種類）、そして、地



域的同所・局所的同所集団の合計５種類に分

類することができた。これらの集団ごとに生

息地の日照条件を、全天写真から林冠の開空

度を計算することで評価したところ、次の結

果が得られた。M. costalisとM. pruinosaの地域

的異所・局所的異所集団は、ともに陽斑に富

む林内を好むことがわかった。いっぽう、M. 

costalisまたはM. pruinosaのみが生息する地域

的同所・局所的異所集団では、M. costalisは日

当りのよい開けた渓流域を、M. pruinosaは日

陰の林内を好むことが分かった。地域的同

所・局所的同所集団はM. costalisとM. pruinosa

の比率に大きな変異があり、開空度の大きな

場所ではM. costalisが、小さな場所ではM. 

pruinosaが多くなることが示された．このこと

は、２種の棲み分け現象は、両種の排他的行

動によるものではなく、生息地の日照条件に

対する選好性の違いが原因であると結論づけ

られる。以上から、種間相互作用を原因とす

る行動形質置換によって、棲み分けの進化が

生じたことが強く示唆された。 

 

（2） 体サイズと性的形質に関する形質置換 

 オスとメスの間に存在するサイズ多型

(SSD)は、ダーウィン以来、sexual selection(SS)、

fecundity selection(FS)の平衡の結果として説

明されてきた。大雑把にいえば、オスがメス

よりも大きい場合は SS が支配的、メスがオ

スよりも大きい場合は FS が支配的という解

釈である。この仮説の検証には、次の３種類

のアプローチがとられてきた。（1）ある分類

群内（ほ乳類、鳥類、は虫類など）の系統比

較によって性差の進化史を再構築する、（2）

特定の種について、オスとメスの体サイズに

働く淘汰圧を比較する、そして（3）オスと

メスの体サイズを違える遺伝メカニズムの

探求である。 

SSD は交配集団ごとに異なると考えても不

思議はないにもかかわらず、これまで多くの

研究では、それぞれの種に固有の SSD が存在

すると仮定する傾向にあった。そのためか、

SSD の集団間変異を詳しく検討した例はほ

とんどなく、気候条件や緯度との相関を示し

た例がわずかにある程度である。 

 カワトンボ属の２種の地域集団を比較す

ることによって、相互の繁殖干渉が翅色、翅

長、腹長などの形質にどのような形質置換を

生じさせるかを検討した。その結果、繁殖干

渉は性特異的な形質置換を起こしうること、

そして、それは SSD にまで影響しうることが

わかった。SSD は種内の SS と FS の問題とし

てしか考えられてこなかったが、我々の結果

は、SSD に種間相互作用が関与しうることを

示唆している。 

 

（3） 同所・異所集団の種認識能力 

 メスの種認識の能力が同所的集団と異所

的集団の間で異なるかどうかを実験的に明

らかにするために、M. costalis と M. pruinosa

の地域的同所・局所的同所集団を用いて縄ば

りからオスを除去し、産卵に来訪するメス数

の変化を観察する実験を行った。 

 まず、オスを除去しない条件下で、M. 

costalis のオスの縄ばり、M. pruinosa オスの縄

ばりに産卵来訪するメスの個体数を観察し

たところ、95％以上の正確さで同種オスの縄

ばりを訪れて交尾と産卵をすることが確か

められた。 

 次に、両種のオスをすべて除去する実験を

行った。その結果、両種のメスは、以前縄ば

りを所有していたオスの種に関係なく関係

なく飛来し、産卵することがわかった。ただ

し、メスの飛来数にはかなりの変異があり、

縄ばり場所の日照条件やとまり場の空間的

配置なども影響していることが示唆された。 

 次に、M. costalis のオスだけを除去する実

験を行った。すると、空白となった縄ばりに

は M. costalis のメスだけでなく、M. pruinosa

のメスも飛来して産卵した。M. pruinosa の縄

ばりには、M. pruinosa のメスだけが飛来した



が、M. costalis のオスを除去した空白縄ばり

への飛来数と差はなかった。 

 また、M. pruinosa のオスを除去した実験も

行ったが、やはり、空白となった縄ばりに両

種のメスが飛来して産卵した。この実験では、

M. pruinosa のオスを除去した空白縄ばりへ

の飛来数は少なく、M. costalis の縄ばりに、

より多くのメスが飛来した。 

 以上の実験結果から、メスは産卵場所の選

択にあたって、同種オスの存在を視覚的な情

報源としていることが示唆された。ただし、

M. costalis のメスの場合は、オレンジ翅のオ

スの存在が誘引源となっており、いっぽうの

M. pruinosa のメスの場合は、オレンジ翅のオ

スの存在が忌避要因となっているようであ

る。 

 翅色多型 は、異所的集団と同所的集団と

で出現の様子が異なっている。集団間の比較

によって、翅色多型 のシグナルとしての機

能を検討することを開始した。まだ充分なデ

ータは蓄積できていないが、種内に翅色多型

 を有する異所的集団では、性の識別に翅色

が重要なシグナルとなっているが、同所的集

団では翅色はむしろ種識別のシグナルとし

て機能している可能性が示唆されている。 

 

（4） 同所・異所集団の遺伝的多様性 

日本全国約60カ所から収集した1500個体の標

本からDNAを抽出している。これまでの途中

経過から、２種の遺伝的分化は非常に浅く、

１％程度の変異が認められている。種間の遺

伝的多様性を比較した場合、M. costalisにくら

べ、M. pruinosaのほうが非常に高い値を示し

た。また、後者は地域集団ごとにハプロタイ

プの構成が分化していることが明らかになり

つつある。 

 日本各地から得られている標本を計測し比

較することによって、翅色だけでなく、体サ

イズ、翅の形態についても形質置換が見られ

ることが分かってきた。これらの結果から、

M. costalisが先に日本に定着した種で、M. 

pruinosaが新たに日本に入り、分布を拡大した

可能性を示唆している。そして、2種間の相互

作用が両種の複雑な地理分布に反映されてい

ることが分かってきた。 
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