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研究成果の概要（和文）：種分化に関わる表現形質と，その背景にある遺伝領域にはたらく淘汰の検出を目指して研究
を行った．材料であるオオオサムシ亜属では，交尾器形態が種分化に関与する主要な表現形質である．種間の接触域集
団からのサンプリングを行い，生殖隔離に起因する自然淘汰の検出のためのデータ収集を進めた．加えて，交尾器形態
の種間差をもたらすと考えられる性淘汰の実験的測定を行った．その結果，近縁なマヤサンオサムシとイワワキオサム
シの間で，交尾器形態にはたらく淘汰の形が大きく異なることを見いだした．さらに，2種の分布データをGISとニッチ
モデリングによって解析した結果，環境適応に関する自然淘汰の証拠も見いだした．

研究成果の概要（英文）：The present study aimed to reveal natural selection operating upon phenotipic 
traits and their genomic regions concerning speciation. Our special target was divergent genital 
morphologies in Ohomopterus ground beetles. We sampled adult individuals from populations located in 
interspecific contact areas, and proceeded the construction of phenotypic and genotypic dataset for the 
above-mentioned aim of the study. In addition, we conducted experimental evaluation of sexual selection 
operating upon genital morphologies. As a result, we detected divergent sexual selection in closely 
related species with divergent genital morphologies, Carabus maiyasanus and C. iwawakianus. Furthermore, 
we analyzed distributional data of these two species using GIS and ecological niche modeling. As a 
result, we detected evidences for that natural selection concerning environmental adaptation is also 
operate in the contact area of these species.

研究分野：進化生態学
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  １版



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

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．かつて種分化は，地理的隔離によ
る遺伝子流動の減少と，遺伝的浮動による分
集団の遺伝的分化が原因であると考 え ら れ
てきた．しかし今世紀に入り，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．しかし，「種分化形質」を支配する遺
伝子の特定と，それに作用する淘汰の解明は，
未だ緒についたばかりである. 
 申請者らはこれまで，日本固有のオオオサ
ムシ類を用いて種分化メカニズムの解明を
進めてきた．研究には二つの大きな課題があ
る．「局所適応と形質分化」に関しては，地
理的な分集団内で生じる淘汰と，それによる
形質分化（主に交尾器形態）の解明を行って
きた．これまでに，交尾器形態の多様化にお
ける精子競争の重要性と，交尾器形態を支配
する遺伝子座のゲノム内配置（QTL マップ）
を明らかにしてきた．現在は，交尾器形態に
作用する淘汰の測定と，関連遺伝子の特定を
目指して研究を進めている． 
 「集団の二次的接触」は，形質を分化させ
た集団が，独立した種に分化するか否かが決
まる段階である．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
でカギとなるのは，雑種形成に対してはたら
く淘汰である．これに関して，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（機械的隔離；雑種形成
に対する負の淘汰），交配後隔離が弱いため，
ミトコンドリアDNA 等には淘汰が働かず広
く浸透することを明らかにしてきた．一般に，
生殖隔離の関連遺伝子には，種間の浸透をさ
またげるような淘汰が働くとされる．しかし，
申請者の最新の解析結果では，交尾器形態の
異なるイワワキオサムシとマヤサンオサム
シの交雑帯で，交尾の際に傷つきにくい形態
（細く短いオス交尾器，広く深いメス交尾
器）に関わるアリルが有利となり，それらが
積極的に浸透している複数の例が発見され
た．この結果は，従来の考え方は単純すぎる
仮定である可能性を示している．よって，種
分化の仕組みをゲノムレベルで理解するに
は，生殖隔離に関わる遺伝子に働く淘汰を，
より詳細かつ広範に調べる必要がある． 
 
２．研究の目的 
 
 本研究では，オオオサムシ類近縁種の二次
的接触域ではたらく自然淘汰を（１）表現型
レベルと（２）ゲノムレベルの両面から明ら
かにする．二つの異なるレベルの結果を比較
することで，表現型レベルでは見過ごされや
すい自然淘汰の作用と進化的反応を，個々の
遺伝子のレベルで詳細に解明する．形質分化
と二次的接触の様式が異なる（交雑～側所分

布～共存）複数の近縁種ペアを比較し，自然
淘汰の強さや形と，種分化の進行度との関係
を解明することを目指す． 
 
３．研究の方法 
 
(1)表現型レベルの解析：  
① 交尾器形態に作用する自然淘汰の検出 
 二次的接触域においてはたらく自然淘汰
は，形態のミスマッチによって交尾器が傷つ
き，繁殖適応度が低下することによって生じ
る．これを検出するために，繁殖前の集団と
繁殖後の集団で交尾器形態を比較し，交尾器
が破損した個体の頻度（自然淘汰の強さ）と，
正常個体における形質分布の変化（自然淘汰
の形や方向）を検討する． 
 
② 交尾器形態に作用する性淘汰の検出 
 性淘汰はそれぞれの種内ではたらき，交尾
器形態の種間分化をもたらすと考えられる．
近縁種間で異なる形の淘汰がはたらいてい
るかを実測するため，メスが多回交尾する状
況下で，雌交尾器内で生じる精包置換の正否
に関与する交尾器形態の変異を検討する． 
 
③ 二次的接触域の環境に起因する自然淘
汰の検出 
 二次的接触域の形成と維持には，交尾器形
態の不一致により生じる淘汰に加えて，各種
が外部環境へ適応した結果として生じる淘
汰もはたらきうる．近縁種間の接触域ではた
らく環境依存の自然淘汰を検出するため，
GIS に基づく生息地環境の定量と生態ニッチ
モデリングによる統計的評価を行う． 
 
(2)ゲノムレベルの解析： 交尾器関連遺伝子
に作用する自然淘汰の解析 
 遺伝子レベルで働く自然淘汰は，単一の遺
伝子機能に作用するだけではなく，ゲノム内
の他の遺伝子との相互作用に対しても働く
（エピスタシス淘汰）．このような効果を検
出可能なゲノムクライン解析を行い，個々の
遺伝子に作用する淘汰の強さと形を，ゲノム
組成と関連させつつ定量する．調査する遺伝
子座は，交尾器形態 QTL 近傍のマーカー遺伝
子座とし，中立と考えられる非連鎖マーカー
遺伝子座を対照として加える． 
 
４．研究成果 
 
(1)表現型レベルの解析：  
① 交尾器形態に作用する自然淘汰の検出 
 3 年間を通じて，以下の回数の現地調査を
行い，繁殖期前後のサンプルを得た． 
・ウガタオサ孤立個体群：8回 
・タキハラオサ孤立個体群：8回 
・イナオサ交雑由来個体群：3回 
・アゲマツオサ交雑由来個体群：2回 
これらのサンプルについては，現在形態の測
定を進めている． 



 これに加えて，アオオサーシズオカオサ共
存域個体群について，種間交配実験に基づく
生殖隔離の定量を行った．その結果，種間で
分化した交尾器形態による機械的生殖隔離
が，種間の主要な隔離機構であることを明ら
かにした（論文発表⑦）． 
 
② 交尾器形態に作用する性淘汰の検出 
 マヤサンオサムシ（神戸個体群）とイワワ
キオサムシ（鈴鹿個体群）を用いて，2 回交
尾実験による精包置換成功率の推定と，それ
に関わる交尾器形態変異の特定を行った． 
 陰茎と交尾片の各部位を直線距離によっ
て測定し，精包置換との関連を選択勾配分析
によって検討したところ，両種ともに陰茎が
長い方が精包置換率が高いことが明らかに
なったが，交尾片には有意な選択は検出され
なかった． 
 次に，各部位の形態変異を幾何学的形態測
定学手法によってより詳細に定量すること
を試みた．物体の輪郭をとらえることができ
るセミランドマーク法を用い，得られたデー
タを薄板スプライン法と相対ひずみ解析に
よって数値化した．これらの数値について，
再び精包置換率との関連を検討したところ，
各部位に非線形な淘汰がはたらいているこ
とが見いだされた．イワワキオサムシでは交
尾片形態に方向性淘汰がはたらいているこ
とに加え，交尾片のサイズには安定化淘汰，
形状には分断淘汰が検出された．マヤサンオ
サムシでも交尾片に安定化淘汰が検出され，
さらに交尾片と陰茎との間に相関した淘汰
が検出された． 
 これらの結果から，以下の点が明らかにな
った．まず，交尾片のサイズには共通して安
定化淘汰が検出されたことから，極端な交尾
器サイズは不利であるという先行研究
(Eberhard et al. 1998 等）の指摘を直接検
証するデータを示すことができた．次に，よ
り発達した交尾片を持つマヤサンオサムシ
で複数の部位間での相関した淘汰が検出さ
れたことから，この種では陰茎と交尾片を組
み合わせて精包置換を行っているらしいこ
と，さらに，交尾器形態の特殊化には，この
ような交尾器の使い方の変化（機能シフト）
が関わっているらしいことを明らかにした． 
 2 種の交尾器にはたらく性淘汰を可視化す
ると，より発達したマヤサンオサムシではよ
り複雑な形の淘汰を見ることができた（下
図）．このような種によって異なる形の性淘
汰（多様化性淘汰）が交尾器の多様化を生み
出し，種間の生殖隔離をもたらすことで種分

化を推し進めている可能性が示された． 
 
③ 二次的接触域の環境に起因する自然淘
汰の検出 
 マヤサンオサムシとイワワキオサムシの
分布域全域からの在データを文献より収集
し，GIS を用いて生息環境の定量的評価を行
った．その結果，2 種の接触域の環境は両親
種の環境の中間ではなく，高気温と低降水量
に特徴づけられるオサムシにとって棲みに
くい環境であることが明らかとなった．また，
接触域では地形的湿潤度指数が高い地点に
生息していることから，乾燥環境においては
より水の集まりやすい地点に集団が成立し
やすいことが明らかとなった．この結果は，
環境の谷(environmental trough)が交雑帯を
トラップするという tension zone model
（Barton & Hewitt 1985）の予測を支持する
結果であった． 
 次に，それぞれの種の単独分布域と接触域
について，MaxEnt により生態ニッチモデルを
構築し，ENMTools によって統計的に比較した．
その結果，2 種の間には一貫したニッチ分化
が生じており，それは接触域においても維持
されていた．また，種内では単独分布域と接
触域の間でニッチが保持されている傾向が
見られた．これは，2 種間の生態的分化が接
触域の動態に影響しているとともに，生殖隔
離の一部としてはたらいていることを示唆
するものであった． 
 以上の 2点より，マヤサンオサムシとイワ
ワキオサムシの種分化には，環境適応に関わ
る自然淘汰が関与していることが明らかと
なった． 
 
(2)ゲノムレベルの解析： 交尾器関連遺伝子
に作用する自然淘汰の解析 
 (1)-①で示したように，野外調査によって
得られたサンプルよりDNA抽出を進めている．
当初はマイクロサテライト遺伝子座を用い
た解析を行う予定であったが，研究期間中に
次世代シーケンサーを用いた大規模解析の
手法が急速に発展し，費用対効果の面でもよ
り有利であると判断される状況になったた
め，RAD-Seq 法による遺伝子型データ取得に
切り替える決断を行った． 
 これまでにRAD-Seqライブラリ構築のため
の設備と試薬を準備し，ライブラリの調整を
試験的に開始している．今後はこの作業を進
め，当初の目的通りのゲノムクライン解析を
行う予定である． 
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