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緒言 

およそ 38億年とされる地球上の生命史において、単一起源とされる原始生命体に由来す

る多様な生物種群が進化し、今日では約 180万種にも及ぶ生物相が成立し、このうちの半

数以上を多細胞動物 Metazoaが占めている (Grimaldi & Engel, 2005; 東城, 2014)。このよう

に極めて種多様性の高い動物界では、様々な生態学的形質が進化してきた。動物界におけ

る多様な生態は、棲息するハビタットの環境や、種間ないし種内での餌資源・ハビタット・

配偶相手をめぐる競争などの要因が複雑に絡み合い、形態や行動が変化して創られ、また、

自然選択されてきたものと考えられる。そのため、ある生物がいかにして現在のような生

態を獲得したのかを明らかにするためには、「エコ  (生態 ecology) -エボ  (系統進化

evolution) -デボ (発生 development)」といったような分野を統合した多角的なアプローチが

必要となり、このようなアプローチは近年になって注目を集めている。一方で、このよう

な多角的なアプローチは、系統進化、発生、および生態のそれぞれについての基礎的な知

見の上に成立するものであり、すなわち基礎的知見の蓄積が必要不可欠であると言える。

筆者は本研究で、多様な動物種の中でも種多様性といった観点から考えた際、全記載生物

種の約半数を占めるなど、最も繁栄したグループであると言える昆虫類に注目した。中で

も父親のみが卵 (仔) の世話をする「父育 paternal care」という、たいへんユニークな繁殖

様式を進化させたコオイムシ類 (半翅目, コオイムシ科; 図 i-1A) に焦点を当てることと

した。 

動物界において、親による仔への直接的投資形態には、両親が共に仔の世話を行う「両

親育 biparental care」、メス親のみが世話を行う「母育 maternal care」、オス親のみが世話を

行う「父育」の 3つのスタイルがある。そもそも動物界では、直接的な世話自体が希少事

例であり、さらにこれらのうち、オス親のみが仔の世話をする「父育」は、極めて稀な行

動であると言える (Smith, 1996; Tallamy, 2001)。とくに、産卵後、親が卵 (卵塊) を放置す

るケースが圧倒的多数を占める節足動物において、父育を行う種はたいへん少なく、父育
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は 17 分類群において独立・平行的に獲得されたとされている  (Tallamy, 2000, 2001; 

Nazareth & Machado, 2010)。現在、記載されている種数が 100万種を超え、全生物種数の 5

割以上を占める昆虫類においても、父育を行う種は 150種未満である (0.015%未満)。さら

に、このように数少ない父育を行う昆虫の全てが狭義の半翅目 Heteroptera (異翅亜目) 昆虫

からの報告であり、その 90%以上がコオイムシ科 Belostomatidae 昆虫からの報告であるこ

とはたいへん興味深い (Smith, 1997)。 

コオイムシ科の中でも、コオイムシ亜科 Belostomatinae グループにおいては、オス親の

背にメス親が産卵し、この卵塊をオス親が背負いながら世話をするという、たいへんユニ

ークな父育の様式を進化させた究極の父育スタイルであると言える (図 i-1B)。コオイムシ

亜科昆虫は、その繁殖様式がたいへんユニークであることから、繁殖生態に関する研究が

多くなされてきた。その一方で、コオイムシ亜科昆虫においては、胚発生中に腹部第 1節

の付属肢として分化し、胚発生期間に限定される器官である「側脚 pleuropodia」がオス親

の繁殖適応度の向上に深く関係していることも、断片的ではあるが明らかになりつつある 

(谷澤, 2007a, b)。このように、コオイムシ亜科昆虫は系統進化・発生・生態が深く関わっ

ており、まさに「エコ-エボ-デボ」といった多角的なアプローチを行うことで、そのユニ

ークな繁殖様式 (生態) がいかにして進化したのかを明らかにすることが可能となると考

えられる。しかしながら、コオイムシ亜科昆虫に関する発生学的知見はたいへん少なく、

本研究の研究材料である日本産コオイムシ亜科昆虫 2種における系統進化学的知見も皆無

である。そこで本研究では、今後、コオイムシ亜科昆虫を用いて「エコ-エボ-デボ」とい

った多角的なアプローチからコオイムシ類の父育システムがいかにして進化してきたかを

解明する前段階として、系統分類、系統進化および胚発生の基礎的な知見を蓄積した。次

に各章の内容について述べていく。 

第 I 章では、本邦に分布するコオイムシ亜科昆虫 2 種の分類学的問題の解決を目的とし

て、分子系統解析および形態学的解析を行った。本邦にはコオイムシ Appasus japonicusお
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よびオオコオイムシ Appasus major という 2種類のコオイムシ亜科昆虫が棲息しており、

両種を識別する単独の形態形質がないことから、これら 2種間における系統分類学的問題

は未だに混沌としている。さらにこれらのコオイムシ・オオコオイムシの 2種は、本邦以

外にも朝鮮半島・中国北部などで分布域が広くオーバーラップしており、混棲地も認めら

れていることから (堀, 2001)、種間交雑の可能性も示唆されてきた (星川, 2001)。このこと

から、日本産コオイムシ類における系統・分類学的再検討を行う必要性がある。 

次に第 II章では、コオイムシおよびオオコオイムシの個体群構造を明らかにし、両種が

いつ種分化して、どのように分布を拡大していったのか解明することを目的として、系統

地理学的解析を行った。近縁種では一般的に、その分布域が側所的になるか、分布域がオ

ーバーラップしている場合は、餌資源やマイクロハビタットによる棲み分けが生じると考

えられている (Nagata et al., 2007; Gröning & Hochkirch, 2008; Komaki et al., 2012)。しかしな

がら、コオイムシおよびオオコオイムシは、前述のように分布域が広くオーバーラップし

ており、混棲地も認められているにも関わらず、明確な棲み分けがなされていない。また、

両種は若干の生態的な違いがあるとされており [e.g., オオコオイムシの方が冷水環境に

適応している; コオイムシは低地の開放水域、オオコオイムシは丘陵地の閉鎖的水域を好

む (Okada & Nakasuji, 1993a)]、このような 2種の遺伝的構造を比較することにより、両種

の生態と絡めた考察が可能となると考えられ、たいへん興味深い。 

続く第 III章ではコオイムシにおける胚発生の基礎生物学的知見を蓄積し、さらに、コオ

イムシ類が属する半翅目 Hemiptera の特徴である吸収型口器が、いかにして進化したのか

を明らかにすることを目的とし、比較発生学的アプローチを行った。140 科 7 万種からな

る広義の半翅目は不完全変態類の中で最大のグループであり (昆虫綱全体の中でも 5 番目

に大きなグループであり)、以下の 4亜目に大別される (図 i-2) (1) 腹吻亜目 Sternorrhyncha 

(アブラムシ類、コナジラミ類、カイガラムシ類)、(2) 頸吻亜目 Auchenorrhyncha (セミ類、

ウンカ類、ヨコバイ類)、(3) オーストラリア、ニュージーランド、南米に固有の鞘吻亜目
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Coleorrhyncha、およびコオイムシ科が含まれる (4) 異翅亜目 Heteroptera (カメムシ類) (吉

澤, 2008)。これら 4亜目からなる半翅目昆虫に共通してみられる特徴として、特殊化した

細長い穿孔・吸汁型の口器 (口吻) が挙げられるが、その他の体制は極めて多様であると

ともに、食性においても多様で、植物の汁液や昆虫や小動物のほか、哺乳類や鳥類に外部

寄生して吸血する種群まで認められている。さらに、棲息環境も陸上の多様な環境のみな

らず、水面や水中にもおよび、ウミアメンボ類 Halobatinae のように海洋生活に適応した

数少ない昆虫の一群も含まれる (吉澤, 2008)。 

以上のように、半翅目昆虫の形態・体制や生活環境・生態はたいへん多様化していると

言え、多様性創出の鍵を握る体制 (i.e., ボディプラン) の理解は極めて重要な課題である。

しかしながら、半翅目昆虫における形態形成の基本プラン (半翅目に共通する形態形成様

式 ) に迫る発生学的研究は、陸生半翅類を対象としたものがほとんどであり  (e.g., 

Newcomer, 1948; Butt, 1949; Kelly & Huebner, 1989)、近年では、陸棲半異翅亜目の Oncopeltus 

fasciatus (ナガカメムシ科 Lygaeidae) を材料とした研究が中心的に行われている (e.g., 

Angelini et al., 2005; Panfilio & Roth, 2010)。一方、遺伝子解析手法に基づく系統解析では、

水棲半翅類が異翅亜目昆虫の中で最もベーサルな位置づけにあることが明らかとなり 

(Xie et al., 2008; 図 i-2)、異翅亜目、さらには半翅目昆虫類の形態形成におけるグラウンド

プランを論じる上では、原始系統である水棲半翅類を対象とする研究はたいへん重要な鍵

を握るものであると考えられる。 

さらに第 IV 章では、胚発生が深く関わるコオイムシ類の父育システムについて、今後

その進化・維持機構の解明を行う際に、基礎となる知見を蓄積することを目的とし、飼育

実験を行い、父育の必要不可欠性やメスによるオスの選択の有無について検証した。 

総合考察では、各章で得られた結果・結論を受け、「エコ-エボ-デボ」といった多角的な

アプローチから、どのようにコオイムシ類の父育システム進化・維持機構を解明すること

が可能であるのか、今後の課題も含めて記述した。 
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図 i-1. ヒラタカゲロウ (タニガワカゲロウ Ecdyonurus 属の一種) 幼生を捕食しているコオ
イムシ Appasus japonicus (A) および卵塊を背負うコオイムシのオス (B: 1個体が孵化の最
中) 
コオイムシ亜科 Belostomatinae に属するコオイムシはオス親が自分の背中に卵塊を背負い、
孵化まで世話をする「父育 paternal care」を行う水棲半翅類で、小型の節足動物や魚類等を捕
食する肉食性の昆虫である. 



12 

 
 

 

図 i-2. 半翅目類内における水棲半翅類の系統的位置 [Xie et al. (2008) を改変] 
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第 I章 コオイムシおよびオオコオイムシの系統・分類 

I-1. 背景  

� ある生物種がある地域空間に生息できるか否か、すなわち生物種の分布域は、その場の

地史や地質、地形などの地理的要因や環境要因、そして対象となる種の進化史や種間競争、

そして偶然性などの様々な要因が複雑に絡み合い、その総合的な結果として決定される 

(Gaston, 2003)。すなわち、ある生物の分布域とは、図鑑などでの基本情報としての一面の

みならず、その生物の総合生物学的な理解と深く関連した重要な情報であると言える。そ

して、地理的障害により隔離された集団間では遺伝的交流が遮断されるため、この状況が

長くつづくことで分集団間には様々な相違 (e.g., 生態、形態、生理機能、行動など) が創出

される場合があり (Dobzhansky, 1951; Mayr, 1963; Coyne & Orr, 2004)、これらの相違の蓄積

が異所的な種分化へ繋がると考えられている。しかしながら、このように異所的に種分化

した 2 種の分布域が再び近接化するなど、二次的な接触が生じると、とくに種分化してか

らそれほど長い時間が経過していない近縁種間では、生態的ニッチが重複するために種間

競争が生じるケースが多い。このような近縁種同士では、餌資源やマイクロハビタット、

行動などを変化させ生態的ニッチをシフトさせることが知られている (Nagata et al., 2007; 

Gröning & Hochkirch, 2008; Komaki et al., 2012)。また、これらの近縁種同士が混棲する地域

においては、種間交雑が生じるなど、何らかの繁殖干渉が生じている事例も報告されてい

る (Dame & Petren, 2006; Gröning et al., 2007; Okuzaki et al., 2010; Komaki et al., 2012)。 

本研究で対象とするコオイムシ類に関しては、これまでに 2 亜科 3 属 5 種のコオイムシ

科 Belostomatidae昆虫が日本列島から記録されている。タガメ亜科 Lethocerinaeからは、タ

ガメ Kirkaldyia deyrolliおよびタイワンタガメ Lethocerus indicusの 2属 2種が記録されてお

り、コオイムシ亜科 Belostomatinaeからは、コオイムシ Appasus japonicus、オオコオイムシ

Appasus major、そしてタイワンコオイムシ Diplonychus rusticusの 2属 3種が記録されてい

る (林・宮本, 2005)。これらのコオイムシ科の昆虫種群は、環境省版レッドリストやいくつ
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かの都道府県版レッドリストにおいて絶滅危惧種として登録されている  (e.g., 環境省 , 

2006)。しかし、このように保全生物学的にも重要な分類群であり、かつ本研究で注目する

ような進化生物学的にも重要であるとされるコオイムシ科昆虫であるにもかかわらず、そ

の同定・分類といった最も基礎的な生物学的知見さえ十分に把握されているとは言えない

状況にある。一般的な水棲半翅目昆虫において種の同定が困難とされているのと同様に、

とくにコオイムシ亜科昆虫は日本産コオイムシ科昆虫の中でも極めて分類が難解視されて

きた。 

コオイムシやオオコオイムシとは別属にあたるタイワンコオイムシについては、精子構

造 (Lee & Lee, 1992) や触角の分節様式などの頭部形態形質 (Polhemus, 1995; 林・宮本, 

2005) により識別が比較的容易であるほか、分布についても、日本国内におけるタイワンコ

オイムシの記録は沖縄県 (西表島) のみであり、九州以北に生息する他のコオイムシ亜科種

との分布域のオーバーラップがないことから、誤同定は少ないものと考えられる。一方で、

コオイムシとオオコオイムシの識別については、形態学的類似性や分布域のオーバーラッ

プなどによりたいへん難解であるとされてきた。Vuillefroy (1864) によりコオイムシが記載

された後、Esaki (1934) によってオオコオイムシが新規独立種として新種記載されたが、こ

れら 2 種は、形態・棲息環境・分布のいずれにおいてもたいへん類似、あるいは重複して

いる。分布については、コオイムシが北海道・本州・四国・九州および朝鮮半島・中国に

生息しているのに対し、オオコオイムシは北海道・本州・四国・九州および朝鮮半島・中

国・極東ロシアに生息しており、極東ロシアを除いた広い範囲で両種の分布域が広くオー

バーラップしている (図 I-1A, B)。また、棲息環境に関しても、コオイムシは低地の水田、

池沼や河川のワンドなどの開放水域を、一方のオオコオイムシは丘陵地の湿地、谷地など

の閉鎖的水域を好むとされている (Okada & Nakasuji, 1993a; 林・宮本, 2005)。しかし、両種

が同所的に棲息するような混棲地も多く認められており (堀, 2001)、両種間には直接的な種

間競争が存在しない可能性も示唆されている (Okada et al., 1992)。また、過去の研究におい
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てなされた体サイズ (体長) や体色に基づく分類に関して、後の再調査によると、そのほと

んどが誤同定であったことを指摘するような報告もある (苅部・高桑, 1994)。以上のように、

コオイムシおよびオオコオイムシにおける種識別や分類学的標徴の整理は、たいへんに混

沌とした状況にあり、種間交雑が生じている可能性も示唆されてきた (星川, 2001)。 

 このような状況から、筆者は、北海道、本州、四国、九州、韓国および中国のコオイム

シ、北海道、本州、四国、九州および韓国のオオコオイムシを用いて、これまで同定の鍵

形質として用いられてきた形態形質 (体サイズや前胸背板、口吻、前脚、交尾器側葉片の形

態) の再検討を試みた。さらに、これらの両種に対するミトコンドリア遺伝子 16S rRNA領

域 (432 bp) および COI領域 (658 bp)、核遺伝子 Histone H3領域 (328 bp) の分子系統解析

を行い、コオイムシおよびオオコオイムシのそれぞれの種としての独立性、および種間交

雑の可能性に関する議論・考察を行った。 

 

 

I-2. 材料と方法  

I-2-1. サンプリング 

� 2005年から 2013年にかけて、北海道・本州・四国・九州・韓国・極東ロシアおよび中国

のコオイムシ類を採集した (表 I-1, 図 I-1C)。採集したサンプルについては、形態形質計測

および遺伝子解析に用いるために 100%EtOH で固定した。残念ながら、極東ロシアおよび

中国で採集されたコオイムシ類はいずれも幼虫ステージの個体と脱皮殻であり、II章で扱う

遺伝子解析にのみ用いた。さらに、市場に流通していた中国産コオイムシを購入し、遺伝

子解析データに加えた (表 I-1, 2)。 

 

I-2-2. 遺伝子解析 

固定されたサンプルからのトータル遺伝子 (total DNA/ genomic DNA) の抽出には、
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DNeasy® Tissue Kit (QIAGEN, Hilden) を用いた。各遺伝子領域における PCRによる遺伝子

断片の増幅には、表 I-4に示したプライマーのセットを目的に応じて適宜用いた。以下に記

述する PCR の反応溶液 (20 µl) を 0.5 ml プラスチックチューブ内に調製した。10 × rTaq 

polymerase buffer (2.0 µl)、25 mM MgCl2 (1.2 µl)、2 mM dNTPmix (2.0 µl)、5 U/µg rTaq 

polymerase (0.1 µl) (TOYOBO, 大阪)、各領域におけるプライマー・セット (forwardおよび

reverseそれぞれ 0.5 µl)、トータル遺伝子 (3.0 µl)、SQ (10.7 µl)。PCR反応の条件としては、

ミトコンドリア遺伝子 16S rRNA領域および COI領域の増幅については、熱変性 (94°C, 1

分) を行った後、熱変性 (94°C, 1分)、アニーリング (50°C, 1分)、伸長反応 (72°C, 1分) を

35サイクル行い、最後に 72°Cで 7分間の伸長反応を行った。核遺伝子 Histone H3領域につ

いては、熱変性 (94°C, 2分) を行った後、熱変性 (94°C, 30秒)、アニーリング(60°C, 30秒)、

伸長反応(74°C, 30秒) を 33サイクル行い、74°Cで 7分間の伸長反応を行った。PCR産物の

精製には、Microcon® Kit (MILLIPORE, Massachusetts)、ExoSAP-IT あるいは ExoStar (GE 

Healthcare, Buckinghamshire) を使用した。精製した PCR産物を DYEnamicTM ET Terminater 

Cycle Sequencing Kit (GE Healthcare, Buckinghamshire) あるいは BigDye® Terminatior v1.1 

Cycle Sequencing Kit (Applied Biosystems, California) を用いて蛍光ラベリングし、ABI 377あ

るいは ABI 3130xl Genetic Analyzer (Applied Biosystems, California, USA) にて塩基配列の解

析を行った。解析に用いたサンプルの産地情報等は、表 I-2および図 I-1Cに記した。 

 

I-2-3. 系統樹作成 

� 解析サンプル間の塩基配列のアライメントにはソフトウェア Clustal W (Thompson et al., 

1994) および MEGA ver. 5 (Tamura et al., 2011) を用いた。ミトコンドリア遺伝子 16S rRNA

領域および COI領域の解析には、韓国で採集した Diplonychus esakiiおよび日本と韓国で採

集したタイコウチ Laccotrephes japonensisの配列もそれぞれ外群として使用した。また、核

遺伝子 Histone H3領域における系統解析においては、セミ科 Cicadidaeに属するオーストラ
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リア産 Froggattoides typicus (Cryan, 2004; AY744872)、およびコガシラアワフキムシ科

Cercopidaeに属する Prosapia bicincta (Cryan, 2004; AY744861) の配列データをGenBankデー

タベースから引用し、外群として使用した。アライメントした配列データを基に、PAUP ver. 

4.0 beta10 (Swofford, 2002) を用いて近隣結合法 [Neighbor Joining (NJ) 法; Saitou & Nei, 

1987]、最節約法 [Most Parsimonius (MP) 法; Fitch, 1971]、TREEFINDER ver. Oct. 2008 (Jobb et 

al., 2004) を用いて最尤法 [Maximum likelihood (ML) 法; Felsenstein, 1981]、MrBayes5D ver. 

3.1.2 (Tanabe, 2008) を用いてベイズ法 (Huelsenbeck & Ronquist, 2001) による分岐図を作成

した。ミトコンドリア遺伝子 16S rRNA 領域におけるインデル箇所の配列データは系統解

析から除外した。最尤法およびベイズ法解析を行う際の塩基置換モデルの選択には

Kakusan4 (Tanabe, 2007) を用い、Schwarz's Bayesian Information Criterion (BIC; Schwarz, 1978) 

により最適モデルの選択を行い、選択されたモデルを表 I-3に示した。Bayesの MCMC解析

を 10,000,000世代繰り返し、1,000回毎にサンプリングを行い、Tracer ver. 1.5 (Rambaut & 

Drummond, 2007) を用いて各パラメーターの確認をした後に、最初の 1,000,000世代を定常

状態に達していない世代と仮定して解析に含めなかった。評価された系統樹における各分

岐点において、それぞれのクレードが単系統群である信頼性を評価するために、NJ法、MP

法、および ML法においては 1,000回反復のブートストラップ検定における信頼確率を計算

し、ベイズ法においては事後確率を計算した。さらに、TREEFINDERおよび BEAST ver. 1.7.1 

(Drummond et al., 2012) を用いて、ミトコンドリア遺伝子 16S rRNAおよび COI領域、およ

び核遺伝子 Histone H3領域を結合したデータセットでのML樹およびベイズ樹を作成した。

3領域を結合した系統樹では外群の配列を準備することができなかったため、無根系統樹を

作成した。 

 

I-2-4. 形態学的解析 

日本広域および韓国において採集した 122 産地 353 個体のコオイムシ類 (コオイムシ A. 
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japonicus + オオコオイムシ A. major) を対象にした外部形態の観察を行ったほか、従来は分

類学的に有効であると考えられてきた形態形質を観察・計測した。解析に用いたサンプル

の産地情報等は、表 I-1 および図 I-1 に記した。観察対象とした形質およびその特徴を以下

に記すと共に、図 I-2に示した。体長 (従来、オオコオイムシがより大きいとされる; 図 I-2A, 

B)、前胸幅 (従来、オオコオイムシがより大きいとされる; 図 I-2C)、前胸背板左右 2 対の

白帯の有無 (従来、コオイムシにのみ認められるとされる; 図 I-2D)、口吻の形態 (口吻第 2

節と 3節の比：コオイムシでは第 2節がより長いとされる; 図 I-2E)、前脚腿節形態 (オオコ

オイムシがより太いとされる; 図 I-2F)、腹部第 7節腹板形態 (オオコオイムシがより大きい

とされる; 図 I-2G)、呼吸管長 (オオコオイムシがより長いとされる; 図 I-2H)。交尾器側葉

片の先端構造 (コオイムシは鉤型、オオコオイムシは波型とされる; 図 I-2I)。また、これら

の形態形質の計測においては、体長、最大前胸幅、口吻第 2節幅、口吻第 2節長、口吻第 3

節長、口吻第 4 節長、前脚腿節長、前脚腿節幅、腹部第 7 節腹板長、腹部第 7 節腹板幅、

呼吸管長、呼吸管幅の計 12形質を対象とした (図 I-2; i-xii)。 

 形態形質の観察は、双眼実体顕微鏡 SMZ1500 (Nikon, 東京) 下において、0.1mmの精度

で各形態形質を計測した。交尾器側葉片の形態に関しては、一部の個体において、走査型

電子顕微鏡 TM-1000 Miniscope (Hitachi High-Technologies, 東京) による観察も併用した。全

個体における各形態形質の計測値を表 I-5に示した。 

 形態形質計測を行った 12の形質データを基に、先ず、それぞれの形質単独による分類学

的評価を行うため、体サイズ (体長と前胸幅の関係)、前脚腿節形態 (前脚腿節長と前脚腿

節幅の関係)、口吻形態 (口吻第 2 節長と口吻第 3 節長の関係、および口吻第 2 節長と口吻

第 2節幅の関係)、腹部第 7節腹板形態 (腹部第 7節腹板長と腹部第 7節腹板幅の関係)、呼

吸管形態 (呼吸管長と呼吸管幅の関係) の比較を行った。そして複数の形質の組合せによる

評価を行うため、R ver. 2.14.1 (R Development Core Team, 2011) を用い、主成分分析も実施

した。主成分分析を行う際には、各計測値を対数変換して実施した。また、各形態形質お
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よび主成分分析の有用性を検定するために、線形判別分析 (LDA) を実施した。 

 また、コオイムシにおける北海道および韓国東部の個体群では、体サイズがやや大きい

傾向がみられたため、コオイムシを北海道、本州＋四国＋九州、韓国東部、韓国南西部 (地

点番号 118, 119および 122) の 4地域に区分し、オオコオイムシを北海道、本州＋四国、韓

国の 3 地域に区分して体サイズ比較を行った。各地域間で体サイズに有意差があるか否か

について、Mann–Whitney U検定により確認した。得られた p値は Bonferroniの有意水準補

正を行った。 

 

 

I-3. 結果  

I-3-1. 分子系統解析 

� 表 I-2に列記した 44産地 58個体の日本、韓国および中国産コオイムシ類を対象に、ミト

コンドリア遺伝子 16S rRNA領域、COI領域および核遺伝子 Histone H3領域の部分塩基配

列を用いて分子系統解析を行い、近隣結合法 (NJ 法)、最大節約法 (MP 法)、最尤法 (ML

法)、およびベイズ法によって系統樹を作成した。図 I-2 に示した形態的特徴により、明確

にコオイムシもしくはオオコオイムシであると判断された個体を遺伝子解析に複数加える

ことで、得られたクレードがどちらの種であるかの判断を行った。本来、両種のタイプ産

地で採取されたサンプル (トポタイプ) を遺伝子解析に加えることが有効であるが、コオイ

ムシのタイプ産地は単に「日本」とのみ記されていること (Vuillefroy, 1864)、オオコオイム

シのタイプ産地である東京 (Esaki, 1934) の地域個体群は既に絶滅していることから、残念

ながらトポタイプを系統解析に加えることはできなかった。 

遺伝子解析の結果、核遺伝子 Histone H3領域およびミトコンドリア遺伝子 16S rRNA領

域においては、NJ 法および MP 法ではコオイムシおよびオオコオイムシの単系統性が強く

支持された。また、ML法およびベイズ法においてはオオコオイムシの単系統性は支持され
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なかったものの、コオイムシの単系統性は強く支持された (図 I-3, 4)。また、ミトコンドリ

ア遺伝子 COI領域においては、コオイムシおよびオオコオイムシの単系統性が、いずれの

系統樹においても強く支持された (図 I-5)。さらに、ミトコンドリア遺伝子 COI 領域にお

ける両種の分岐が最も深く、両種間における平均遺伝的距離は 13.3%であった。また、ミト

コンドリア遺伝子において、コオイムシあるいはオオコオイムシのクレードに入る個体が、

核遺伝子 Histone H3領域では逆にオオコオイムシあるいはコオイムシのクレードに入ると

いうようなミトコンドリア遺伝子－核遺伝子間での結果の相反は認められなかった。両種

の混棲が明らかとなった 9産地から採集された 23個体を対象とした解析においても、所属

するクレードの相反は認められなかった。また、3領域を結合した無根系統樹においても両

種の単系統性は強く支持される結果が得られた (図 I-6)。 

 

I-3-2. 形態比較 

� コオイムシとオオコオイムシの種識別を遺伝子解析の結果に基づいて行った後に、従来、

コオイムシとオオコオイムシの種識別において有効とされてきた分類形質を用いて、計測

データの比較を行った。この結果、いずれの形態形質においても、コオイムシとオオコオ

イムシにおける計測値間にはオーバーラップが認められた (図 I-7A-F)。 

先ず、体サイズ (体長と前胸幅の関係) についてであるが、従来はオオコオイムシがより

大きいとされており、本研究の結果でもその傾向は認められたものの、両種間でのオーバ

ーラップが認められた (図 I-7A)。前脚腿節形態 (前脚腿節長と前脚腿節幅の関係) について

は、従来、オオコオイムシがより太いとされ、本研究の結果でもその傾向は認められるも

のの、両種間でのオーバーラップが認められた (図 I-7B)。口吻形態 (口吻第 2 節長と口吻

第 3節長の関係、および口吻第 2節長と口吻第 2節幅の関係) については、オオコオイムシ

がより太く、短い傾向が認められた。しかし、いずれもコオイムシおよびオオコオイムシ

の種間でのオーバーラップが多い結果となった (図 I-7C, D)。腹部第 7節腹板形態 (腹部第
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7節腹板長と腹部第 7節腹板幅の関係) については、オオコオイムシの腹部第 7節腹板がよ

り大きいとされる従来の傾向は認められるものの、とくにオオコオイムシにおいては個体

差が大きく、種間でのオーバーラップが認められた (図 I-7E)。呼吸管形態 (呼吸管長と呼

吸管幅の関係) については、オオコオイムシの呼吸管がより大きいという従来の傾向が認め

られるものの、種間でのオーバーラップも認められた (図 I-7F)。また、線形判別分析では、

いずれの形態形質を用いても両種を完全に識別することができないという結果が得られた 

(表 I-6)。以上のように、従来、種識別において有用であるとされてきた各形態形質からの

種識別はたいへん困難であるという結果が得られた。 

次に、形態形質データの計測を行った 12 の全形態形質データを用いた総合的検討 (主成

分分析) の結果を図 I-8に示す。第一主成分は主として体サイズの小ささ、第二主成分が主

として口吻の長さを示しており、各形態形質の因子負荷量、第一および第二主成分の寄与

率については表 I-7に示した。主成分分析においてはコオイムシ・オオコオイムシ種間での

オーバーラップはほとんど認められず、線形判別分析ではたいへん高い一致率 (98.3%) を

示したものの、北海道中川郡幕別町産のコオイムシ 2 個体、北海道十勝郡浦幌町産コオイ

ムシおよび韓国永同郡深川産コオイムシそれぞれ 1 個体ずつが、オオコオイムシとオーバ

ーラップする結果となったほか、北海道釧路郡釧路市産のオオコオイムシ 1 個体および大

分県玖珠郡玖珠町産のオオコオイムシ 3 個体がコオイムシとオーバーラップし、岩手県一

関市産のオオコオイムシ 1個体についても、他のオオコオイムシのプロット群からは外れ、

コオイムシのプロット群に近い位置に評価されるなど、完全には両種を判別できなかった 

(図 I-8)。 

また、地域間での体サイズを比較すると、コオイムシでは北海道および韓国東部の個体

群の体サイズが、他の個体群のそれよりも大きい傾向がみられた。とくに、北海道産コオ

イムシの体サイズに関しては、日本産オオコオイムシの体サイズとのオーバーラップが広

く認められ、有意差も認められなかった (表 I-8, 図 I-9)。また、韓国南西部 (地点番号 125, 
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126 および 133) における個体群の体サイズは、他の個体群のそれと比較してたいへん小型

である傾向がみられた (表 I-8, 図 I-9)。また、オオコオイムシにおいては、北海道と本州・

四国の個体群間では体サイズに大きな差は認められなかったものの、韓国個体群の体サイ

ズが日本個体群のそれと比べて大型であったほか、九州個体群の体サイズはたいへん小型

である傾向が認められた (表 I-8, 図 I-9)。 

従来、コオイムシのみに認められるとされてきた前胸背板から小楯板にかけての左右 1

対の白帯については、いずれの地域のコオイムシにおいても明瞭に認められた。しかしな

がら、オオコオイムシに関しても、EtOHでの固定後、長時間が経過した標本において、白

帯が認められる個体が確認された。 

最後に、これまで最も精度が高い形態分類の鍵形質であるとされてきた、オスの交尾器

側葉片における先端部分の形状に関しては、日本産の個体を比較する限りにおいては、コ

オイムシでは例外なく「鉤型」であるのに対し、オオコオイムシでは例外なく「波型」で

あることが、ほぼ受け入れられる結果となった (n=153; 図 I-10A, B)。しかしながら、韓国

産コオイムシおよびオオコオイムシでは、観察できた全ての両種オス個体の交尾器側葉片

における先端の形状が全て「波型」であった (すなわち、種間において差違がない; n=23; 図

I-10C, D)。 

 

 

I-4. 考察  

I-4-1. 分子系統解析によるコオイムシおよびオオコオイムシの分類学的再検討 

� コオイムシ Appasus japonicusおよびオオコオイムシ A. majorにおける、核遺伝子のHistone 

H3領域、ミトコンドリア遺伝子の 16S rRNA領域および COI領域の遺伝子解析結果は、い

ずれの遺伝子領域においても両種間には明確な遺伝的分化が生じていることを強く支持す

るものであった (図 I-3, 4, 5)。とくに、ミトコンドリア遺伝子 COI領域においては、コオイ
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ムシとオオコオイムシの種間で大きな遺伝的差異が認められた (図 I-5)。さらに、両種の混

棲地である北海道雨竜郡妹背牛町、北海道中川郡幕別町、福島県福島市、福島県双葉郡浪

江町、福島県西白河郡西郷村、千葉県夷隅郡大多喜町、江原道華川郡史内、江原道横城郡

公根および忠清北道永同郡深川において採集されたコオイムシとオオコオイムシについて

は、ミトコンドリア遺伝子および核遺伝子のいずれにおいても同一クレードに入る結果と

なった。すなわち、ミトコンドリア遺伝子と核遺伝子の解析結果が相反することはなかっ

た。これまで、コオイムシとオオコオイムシの混棲地においては、種間交雑が生じている

可能性も示唆されてきたが (星川, 2001)、本研究の結果からは、コオイムシおよびオオコオ

イムシが遺伝的には明確に分化・独立した種であることが強く示唆され、自然界における

両種間の交雑が生じている可能性はないものと考えられる。 

これまで、コオイムシおよびオオコオイムシの両種間における生態学的な相違について

はいくつかの報告があり、食性 (コオイムシが巻貝類を主に捕食するのに対し、オオコオイ

ムシは水棲昆虫類を主に捕食する; 岡田, 1993; Okada & Nakasuji, 1993b; Ohba & Nakasuji, 

2006)、標高 (オオコオイムシの方がより高標高に生息する; 岡田, 1993; Okada & Nakasuji, 

1993a) による棲み分けなどが示唆されてきた。しかし、両種が同所的に棲息するような混

棲地も認められており (堀, 2001)、本研究においても同所的に棲息する地点が複数箇所で認

められたことから、それほど強く厳格な棲み分けが行われているわけではないと考えられ

る。両種の形態についても、現在までに、口吻、前脚、前胸背板の形態よる分類など (苅部・

高桑, 1994; 堀, 2001; 角田, 2002; 林・宮本, 2005) 様々な提案がなされているものの、それ

ぞれ単独の形態形質にはコオイムシ・オオコオイムシ両種間でのオーバーラップが広く認

められる。しかし、これほど形態や生態が酷似している両種でありながらも、遺伝子解析

を行った結果、互いに大きな遺伝的分化を遂げていることが支持された。これらのことか

ら、単なる棲み分けのみではなく、例えば繁殖行動などの何らかの生殖隔離機構が働いて

いることが示唆された。 
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また、ミトコンドリア遺伝子 COI領域におけるコオイムシおよびオオコオイムシの両種

間での遺伝的距離が大きく、それぞれの独立性を示す分岐におけるブートストラップ確率

も高く、両種の単系統性が強く支持される結果となった (図 I-5)。このように、ミトコンド

リア遺伝子 COI 領域においては、両種が明確に分化していることがわかることから、昆虫

類をはじめ、多くの動物群の種識別において有用視されているミトコンドリア遺伝子 COI

領域を用いた遺伝子バーコーディング法 (e.g., Zhou et al., 2010; Ogitani et al., 2011) がコオ

イムシ類においても極めて有用であることが明示された。さらに、本研究を進めていく中

で、GenBank に登録されているタイワンコオイムシ Diplonychus rusticus およびオオコオイ

ムシのミトコンドリア遺伝子 COI領域の部分配列 (FJ456940; Hua et al., 2009, GQ292288; 

Jung et al., 2011) を本研究における解析に加えてみたところ、これらはいずれも大陸 (韓

国・中国) 産コオイムシのクレード内に配置される結果となった。すなわち、これら 2つの

GenBank 登録配列は、コオイムシと誤同定されたものであることが強く示唆される。また

これらの事実は、コオイムシ類における同定が容易ではないことを傍証するものと考えら

れる。 

 

I-4-2. 両種間の形態比較 

� 従来、コオイムシおよびオオコオイムシにおける両種の識別については、同定に有用な

形質として、口吻、前脚、前胸背板、交尾器側葉片の形態などが提案されてきた (苅部・高

桑, 1994; 堀, 2001; 角田, 2002; 林・宮本, 2005)。本研究においては、これまで提案されてき

た形態形質を用い、個々の形質の有用性を確認し、計測した全ての形質データに基づく主

成分分析を行ったほか、地域間での体サイズの比較を行った。 

 結果は、体サイズにおいて韓国東部および北海道におけるコオイムシが、やや大型であ

る傾向がみられたほか (図 I-9)、いずれの形質においても、単独での比較においてはコオイ

ムシ・オオコオイムシ両種間でのオーバーラップが広く認められた (図 I-7A-D)。また、計
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測した 12の形態形質データの主成分分析を行った結果においても、北海道樺戸郡新十津川

町産のコオイムシ 2 個体および韓国忠清北道永同郡深川産のコオイムシ 1 個体がオオコオ

イムシのプロット群内に内包される結果となり、両種間で若干のオーバーラップがみられ

た (図 I-8)。また、両種のプロット群が近接していることから、複数形態形質を用いた主成

分分析では、大まかな識別は可能であるものの、精確に両種を区別することはできないと

言える。地域間の体サイズ差については、個体群間の系統との関連性がみられなかったこ

とから、環境要因による傾向が生じていることが考えられるが、今後、様々な要因を視野

に入れて追究していく必要性があるだろう。 

 日本産コオイムシおよびオオコオイムシの種識別において、最も有用であるとされ、唯

一オーバーラップがないとされてきた、オスの交尾器側葉片・先端部の形態については (苅

部・高桑, 1994; コオイムシが鉤型: 図 I-10A, オオコオイムシが波型: 図 I-10B)、本研究に

おいても、日本産のサンプルに関してはこれらの見解を強く支持する結果となった。しか

しながら、朝鮮半島産のサンプルまでを対象とすると、日本産オオコオイムシと韓国産コ

オイムシとでその形態は酷似しており、韓国産オオコオイムシの交尾器側葉片についても

波型であることがわかった (図 I-10D)。コオイムシおよびオオコオイムシにおけるオスの交

尾器側葉片形態による同定は、これまで日本国内の個体群のみで検討されてきたために、

最有用視されてきたが、本研究で韓国産コオイムシおよび韓国産オオコオイムシのオスに

おける交尾器側葉片形態を観察した結果、コオイムシが鉤型でオオコオイムシが波型であ

るのは、日本国内産個体に限った傾向であることが新たに明らかとなった。このことから

も、単独の形態形質によるコオイムシおよびオオコオイムシの種識別は、誤同定をもたら

す原因となる可能性が高いと言えるだろう。しかしながら、本研究においては、複数の形

態形質を観察するなどによる、複合的評価をすることで、誤同定のリスクをかなり回避で

きることも併せて明示したと言える。 

次に、コオイムシとオオコオイムシのオスの交尾器側葉片・先端部の形態が、朝鮮半島
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では両種とも波型であったのに対し、日本国内のコオイムシでは例外なく鉤型であり、コ

オイムシでは日本国内と朝鮮半島間で種内変異があったことについて、どのようにしてこ

のような形態形質の差違が生じたのか議論を行う。まず、朝鮮半島では両種ともにオスの

交尾器側葉片・先端部の形態が波型であったことから、オスの交尾器側葉片・先端部の祖

先形質は波型であると考えられる。また、朝鮮半島では両種の交尾器側葉片・先端部の形

態に差異がみられなかったが、朝鮮半島内ではコオイムシの棲息地数と比較してオオコオ

イムシの棲息地数が極めて少なく、一方で日本国内での棲息地数は両種ともほぼ同等であ

り混棲地も多いことが本研究で明らかとなった。さらには、オスの交尾器側葉片・先端部

は生殖に関する形質であることから、日本国内でコオイムシのオスの交尾器側葉片・先端

部の形態が種間交雑による淘汰の結果、波型から鉤型へ形質置換した可能性があると考え

られる。また、オスの交尾器側葉片・先端部の形質に差異がみられない朝鮮半島の個体群

では、両種の体サイズの差が日本国内のそれに比べて明瞭であり、日本国内ではコオイム

シ・オオコオイムシの体サイズがオーバーラップするのに対し、朝鮮半島では体サイズの

オーバーラップが認められない (図 I-9)。このような極端な体サイズの差があることが要因

となり、朝鮮半島ではオスの交尾器側葉片・先端部の形態に形質置換が生じず、両種とも

に波型を維持しているのかもしれない。オスの交尾器側葉片・先端部の形態については、

日本国内産と朝鮮半島産の個体間で交配が可能であるか否かなど、興味深い点が多く、今

後さらなる追究が必要であると言える。 



 No. 市町村名 都道府県名 地域区分*2

  1 天塩郡幌延町-1 北海道 北海道 M (1) + + 鈎型 japonicus
F (1) + + - japonicus

  2 天塩郡幌延町-2 北海道 北海道 M (1) – 波型 major
F (1) – - major

  3 留萌市 北海道 北海道 F (1) – - major
  4*1 雨竜郡妹背牛町 北海道 北海道 M (1) – 波型 major

F (2) + + - japonicus
+ + - japonicus

  5 樺戸郡新十津川町 北海道 北海道 M (1) + + 鈎型 japonicus
F (1) + + - japonicus

  6 釧路郡釧路市 北海道 北海道 M (2) + + 鈎型 japonicus
+ + 鈎型 japonicus

  7*1 中川郡幕別町 北海道 北海道 M (3) + + 鈎型 japonicus
– 波型 major
– 波型 major

F (1) + + - japonicus
  8 千歳市 北海道 北海道 M (1) + + 鈎型 japonicus

F (1) + + - japonicus
  9 虻田郡ニセコ町 北海道 北海道 F (2) – - major

– - major
 10 十勝郡浦幌町 北海道 北海道 M (1) + + 鈎型 japonicus
 11 勇払郡鵡川町 北海道 北海道 M (1) + + 鈎型 japonicus

F (1) + + - japonicus
 12 勇払郡厚真町 北海道 北海道 M (2) – 波型 major

– 波型 major
 13 五所川原市 青森 本州 M (2) + + 鈎型 japonicus

+ + 鈎型 japonicus
 14 津軽町-1 青森 本州 M (1) + 波型 major

F (2) + - major
– - major

 15*1 津軽町-2 青森 本州 M (1) + + 鈎型 japonicus
F (1) – - major

 16 八戸市 青森 本州 M (6) + + 鈎型 -
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -

F (3) + + - japonicus
+ + - japonicus
+ + - -

 17 三戸郡田子町 青森 本州 M (2) – 波型 major
– 波型 major

 18 大館市 秋田 本州 F (2) – - major
– - major

 19 北秋田市 秋田 本州 F (1) – - major
 20 秋田市 秋田 本州 M (4) + 波型 major

– 波型 major
– 波型 major
– 波型 major

 22 由利本荘市 秋田 本州 M (1) – 波型 major
F (3) – - major

– - -
– - -

 23 岩手郡滝沢村 岩手 本州 M (1) + + 鈎型 japonicus
 24 花巻市 岩手 本州 M (1) – 波型 major

F (1) – - major
 25 北上市 岩手 本州 F (2) – - major

– - major
 26 一関市 岩手 本州 F (2) + - major

+ - major
 27 酒田市 山形 本州 F (1) + - major
 28 西村山郡西川町-1 山形 本州 F (2) – - -

– - -
 29 西村山郡西川町-2 山形 本州 F (2) – - major

– - major

地点情報

日本

表I-1.形態計測に用いた個体の産地番号,産地名,雌雄 (個体数),胸部背板の白帯の有無,オス交尾器側葉片の形態およびミトコンドリア遺
伝子COI領域の解析結果による種の判別結果

オス: M/メス:
F (N)

白帯の
有無*3

交尾器側葉片の
形態

COI領域の
解析結果
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 30 東置賜郡高畠町 山形 本州 M (2) – 波型 major
+ 波型 major

 31 米沢市 山形 本州 F (3) – - major
– - major
– - -

 32 栗原市-1 宮城 本州 M (1) + + 鈎型 japonicus
 33 栗原市-2 宮城 本州 M (1) – 波型 major
 34 東松山市 宮城 本州 M (2) + + 鈎型 -

+ + 鈎型 -
 35 仙台市 宮城 本州 M (2) – 波型 major

– 波型 -
F (2) – - major

– - -
 36 胎内市 新潟 本州 F (3) + + - major

+ - major
+ - major

 37 新潟市 新潟 本州 M (2) + + 鈎型 japonicus
+ + 鈎型 japonicus

 38 妙高市 新潟 本州 M (1) – 波型 major
 39 佐渡市-1 新潟 本州 M (1) – 波型 major

F (1) – - major
 41 耶麻郡北塩原村 福島 本州 F (2) – - major

– - major
 42*1 福島市 福島 本州 M (7) + + 鈎型 japonicus

+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -
– 波型 major
– 波型 major
– 波型 -
– 波型 -

F (5) + + - -
– - major
– - major
– - -
– - -

 43 南相馬市 福島 本州 M (3) + + 鈎型 -
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -

F (6) + + - -
+ + - -
+ + - -
+ + - -
+ + - -
+ + - -

 44*1 双葉郡浪江町 福島 本州 M (10) + + 鈎型 japonicus
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -

F (8) + + - -
+ + - -
+ + - -
+ + - -
+ + - -
+ + - -
– - -
– - -

 45 郡山市 福島 本州 M (2) – 波型 major
– 波型 major

F (1) – - -
 46 須賀川市 福島 本州 M (2) – 波型 major

– 波型 major
F (2) – - major

– - -
 47 大沼郡昭和村 福島 本州 F (2) + - major

– - major
 48*1 西白河郡西郷村 福島 本州 M (4) + + 鈎型 japonicus

+ + 鈎型 japonicus
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -
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F (1) – - major
 49 東白川郡塙町 福島 本州 M (1) + + 鈎型 -
 50 飯山市-1 M (1) – 波型 -

F (3) – - -
– - -

+ + - -
 51 飯山市-2 長野 本州 M (1) + + 鈎型 -
 52 上水内郡信濃町 長野 本州 M (1) – 波型 -
 53 北安曇郡白馬村 長野 本州 F (2) – - major

– - -
 54 大町市 長野 本州 M (3) + + 鈎型 -

+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -

F (4) + + - -
+ + - -
+ + - -
+ + - -

 55 上田市 長野 本州 M (7) + + 鈎型 -
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -

F (8) + + - -
+ + - -
+ + - -
+ + - -
+ + - -
+ + - -
+ + - -
+ + - -

 56 埴科郡坂城町 長野 本州 M (1) + + 鈎型 japonicus
 57 安曇野市 長野 本州 F (2) + + - japonicus

+ + - japonicus
 58 松本市 長野 本州 M (2) + + 鈎型 japonicus

+ + 鈎型 -
F (6) + + - japonicus

+ + - japonicus
+ + - japonicus
+ + - -
+ + - -
+ + - -

 59 塩尻市 長野 本州 M (1) + + 鈎型 japonicus
F (1) + + - japonicus

 60 諏訪市 長野 本州 M (2) + + 鈎型 -
+ + 鈎型 -

F (1) + + - -
 61 木曽郡木祖村 長野 本州 M (3) + + 鈎型 -

+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -

F (2) + + - -
+ + - -

 62 伊那市 長野 本州 F (1) + + - -
 63 駒ケ根市 長野 本州 F (1) + + - japonicus
 64 塩谷郡塩谷町 栃木 本州 M (1) + + 鈎型 japonicus

F (1) + + - japonicus
 65 東茨城郡城里町 茨城 本州 M (8) – 波型 major

– 波型 -
– 波型 -
– 波型 -
– 波型 -
– 波型 -
– 波型 -
– 波型 -

F (9) – - major
– - -
– - -
– - -
– - -
– - -
– - -
– - -
– - -

 66 鹿嶋市 茨城 本州 F (1) – - major
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 67 北杜市 山梨 本州 M (3) + + 鈎型 japonicus
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -

F (4) + + - japonicus
+ + - -
+ + - -
+ + - -

 68 大月市 山梨 本州 M (1) + + 鈎型 -
F (2) + + - -

+ + - -
 69 愛甲郡愛川町 神奈川 本州 M (2) + + 鈎型 japonicus

+ + 鈎型 japonicus
 70 秦野市 神奈川 本州 F (3) – - major

– - major
– - major

 71 小田原市 神奈川 本州 F (1) + + - japonicus
 72 犬山市 愛知 本州 M (1) + + 鈎型 japonicus
 73 瀬戸市 愛知 本州 M (1) + + 鈎型 japonicus
 74 新城市 愛知 本州 M (1) – 波型 major
 76* 夷隅郡大多喜市 千葉 本州 M (3) + + 鈎型 japonicus

+ + 鈎型 japonicus
– 波型 major

F (3) + + - japonicus
+ + - japonicus
– - major
– - major

 77 富津市 千葉 本州 M (2) + 波型 major
+ + 波型 major

F (1) – - major
 78 浜松市-1 静岡 本州 M (1) + + 鈎型 japonicus

F (2) + + - japonicus
+ + - japonicus

 79 浜松市-2 静岡 本州 M (2) + + 鈎型 japonicus
+ + 鈎型 japonicus

F (1) + + - japonicus
 80 伊賀市-1 三重 本州 M (2) – 波型 major

+ 波型 major
 81 伊賀市-2 三重 本州 M (2) – 波型 major

– 波型 major
F (1) – - major

 82 奈良市 奈良 本州 F (1) – - major
 83 豊能郡能勢町 大阪 本州 F (5) + + - japonicus

+ + - -
+ + - -
+ + - -
+ + - -

 84 船井郡京丹波町 京都 本州 M (8) + + 鈎型 japonicus
+ + 鈎型 japonicus
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -
+ + 鈎型 -

F (3) + + - japonicus
+ + - japonicus
+ + - japonicus

 85 三田市 兵庫 本州 M (3) + + 鈎型 japonicus
+ + 鈎型 japonicus
+ + 鈎型 -

F (2) + + - -
+ + - -

 86 淡路市 兵庫 本州 M (1) + + 鈎型 -
 87 豊岡市 兵庫 本州 M (2) – 波型 major

– 波型 major
F (1) – - major

 88 姫路市 兵庫 本州 M (1) + + 鈎型 japonicus
F (1) + + - japonicus

 89 佐用郡佐用町-1 兵庫 本州 M (2) + + 鈎型 japonicus
+ + 鈎型 japonicus

 90 佐用郡佐用町-2 兵庫 本州 F (1) – - major
 91 東かがわ市 香川 四国 M (1) + + 鈎型 japonicus

F (1) + + - japonicus
 92 三好市 徳島 四国 F (1) – - major
 93 松山市 愛媛 四国 M (1) + + 鈎型 japonicus
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F (1) + + - japonicus
 94 美作市 岡山 本州 F (1) + + - japonicus
 96 鳥取市 鳥取 本州 F (1) + + - japonicus
 97 安来市 島根 本州 M (2) + + 鈎型 japonicus

+ + 鈎型 japonicus
F (1) + + - japonicus

 98 出雲市 島根 本州 F (3) – - major
– - major
– - major

 99 世良郡世良市 広島 本州 M (2) – 波型 major
– 波型 major

100 三原市 広島 本州 M (1) + + 鈎型 japonicus
F (1) + + - japonicus

101*1 東広島市 広島 本州 M (1) – 波型 major
F (1) + + - japonicus

104 唐津市 佐賀 九州 F (2) + + - japonicus
+ + - japonicus

105 玖珠郡玖珠町 大分 九州 M (2) – 波型 major
– 波型 major

F (3) – - major
– - major
– - major

106 長崎市 長崎 九州 M (1) + + 鈎型 japonicus
F (2) + + - japonicus

+ + - japonicus
109 薩摩川内市 鹿児島 九州 F (1) + + - japonicus

110*1 華川郡史内面 江原道 韓国東部 M (1) + + 波型 japonicus
F (1) + - major

111 漣川郡全谷里 京畿道 韓国東部 F (2) + + - japonicus
+ + - japonicus

112 洪川郡内村面 江原道 韓国東部 F (2) + + - japonicus
+ + - japonicus

113 江陵市 江原道 韓国東部 M (1) + + 波型 japonicus
F (4) + + - -

+ + - -
+ + - -
+ + - -

114*1 横城郡公根面 江原道 韓国東部 M (2) + + 波型 japonicus
+ + 波型 japonicus

F (1) + - major
115 三陟郡近徳面-1 江原道 韓国東部 M (5) + 波型 major

+ 波型 major
+ 波型 -
+ 波型 -
+ 波型 -

F (5) + - major
+ - major
+ - -
+ - -
+ - -

117 原州市 江原道 韓国東部 M (1) + + 波型 japonicus
F (5) + + - japonicus

+ + - -
+ + - -
+ + - -
+ + - -

118 堤川市 忠清北道 韓国東部 M (2) + + 波型 japonicus
+ + 波型 -

F (3) + + - -
+ + - -
+ + - -

120 聞慶市 慶尚北道 韓国東部 M (1) + + 波型 japonicus
F (2) + + - japonicus

+ + - japonicus
121 安東市 慶尚北道 韓国東部 M (1) + + 波型 japonicus
123 尚州市 慶尚北道 韓国東部 M (1) + + 波型 japonicus

F (1) + + - japonicus
124*1 永同郡深川面 忠清北道 韓国東部 M (2) + + 波型 japonicus

+ 波型 major
F (1) + + - japonicus

125 錦山郡南一面 忠清南道 韓国南西部 M (1) + + 波型 japonicus
F (1) + + - japonicus

126 慶州市-1 全羅北道 韓国南西部 F (2) + + - japonicus

韓国
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+ + - japonicus
129 陜川郡伽倻面 慶尚南道 韓国東部 M (1) + + 波型 japonicus
132 咸安郡漆西面 慶尚南道 韓国東部 M (1) + + 波型 japonicus
133 長城郡森西面 全羅南道 韓国南西部 M (3) + + 波型 japonicus

+ + 波型 japonicus
+ + 波型 japonicus

F (1) + + - japonicus

*2 体サイズ比較を行った際の地域区分

*3 白帯の有無については、白帯がはっきりと確認できた個体を++, 薄く確認できた個体を+, 白帯が無い個体を とした

*1 混棲地

33



COI 16S rRNA Histone 3

  4* 北海道雨竜郡妹背牛町 2 Cj1 (1) 16Sj1 (1) Hj1 (2)
Cj2 (1) 16Sj2 (1)

  5 北海道樺戸郡新十津川町 2 Cj1 (2) 16Sj2 (2) Hj1 (2)

  7* 北海道中川郡幕別町 2 Cj3 (2) 16Sj2 (2) Hj1 (2)

 16 青森県八戸市 1 Cj4 (1) 16Sj2 (1) Hj1 (1)
 42* 福島県福島市 1 Cj5 (1) 16Sj3 (1) Hj1 (1)
 44* 福島県双葉郡浪江町 1 Cj6 (1) 16Sj4 (1) Hj1 (1)
 48* 福島県西白河郡西郷村 1 Cj7 (1) 16Sj5 (1) Hj1 (1)
 67 山梨県北杜市 1 Cj8 (1) 16Sj6 (1) Hj1 (1)
 69 神奈川県愛甲郡愛川町 2 Cj9 (1) 16Sj2 (2) Hj1 (2)

Cj10 (1)
 76* 千葉県夷隅郡大多喜市 1 Cj11 (1) 16Sj2 (1) Hj1 (1)
 84 京都府船井郡京丹波町 1 Cj12 (1) 16Sj7 (1) Hj1 (1)
 85 兵庫県三田市 1 Cj13 (1) 16Sj8 (1) Hj1 (1)
 88 兵庫県姫路市 1 Cj14 (1) 16Sj9 (1) Hj1 (1)
 96 鳥取県鳥取市 1 Cj15 (1) 16Sj10 (1) Hj1 (1)
 97 島根県安来市 1 Cj15 (1) 16Sj10 (1) Hj2 (1)
100 広島県三原市 2 Cj16 (1) 16Sj10 (1) Hj3 (1)

Cj17 (1) 16Sj11 (1) Hj4 (1)
103 佐賀県多久市 1 Cj18 (1) 16Sj10 (1) Hj1 (1)

110* 江原道華川郡史内面 1 Cj20 (1) 16Sj12 (1) Hj5 (1)
113 江原道江陵市 1 Cj21 (1) 16Sj13 (1) Hj1 (1)
114* 江原道横城郡公根面 2 Cj22 (1) 16Sj12 (1) Hj1 (2)

Cj23 (1) 16Sj14 (1)
118 忠清北道堤川市 1 Cj24 (1) 16Sj15 (1) Hj1 (1)
124* 忠清北道永同郡深川面 2 Cj25 (1) 16Sj12 (2) Hj1 (2)

Cj26 (1)
129 慶尚南道陜川郡伽倻面 1 Cj27 (1) 16Sj12 (1) Hj6 (1)

－ － 1 Cj28 (1) 16Sj12 (1) Hj1 (1)

  3 北海道留萌市 1 Cm1 (1) 16Sm1 (1) Hm1 (1)
  4* 北海道雨竜郡妹背牛町 1 Cm1 (1) 16Sm1 (1) Hm2 (1)
  7* 北海道中川郡幕別町 2 Cm1 (2) 16Sm1 (2) Hm2 (2)

 22 秋田県由利本荘市 1 Cm2 (1) 16Sm2 (1) Hm2 (1)
 23 岩手県岩手郡滝沢村 1 Cm3 (1) 16Sm3 (1) Hm3 (1)
 29 山形県西村山郡西川町-2 1 Cm4 (1) 16Sm2 (1) Hm2 (1)
 35 宮城県仙台市 1 Cm5 (1) 16Sm4 (1) Hm1 (1)
 42* 福島県福島市 2 Cm6 (1) 16Sm4 (2) Hm1 (2)

Cm7 (1)
 46 福島県須賀川市 1 Cm8 (1) 16Sm4 (1) Hm1 (1)
 48* 福島県西白河郡西郷村 1 Cm6 (1) 16Sm5 (1) Hm1 (1)
 53 長野県北安曇郡白馬村 1 Cm9 (1) 16Sm1 (1) Hm1 (1)
 66 茨城県鹿嶋市 1 Cm10 (1) 16Sm4 (1) Hm1 (1)
 76* 千葉県夷隅郡大多喜町 1 Cm6 (1) 16Sm4 (1) Hm1 (1)
 82 奈良県奈良市 1 Cm11 (1) 16Sm6 (1) Hm4 (1)
 87 愛知県豊岡市 2 Cm12 (1) 16Sm4 (2) Hm4 (2)

Cm13 (1)
 98 島根県出雲市 3 Cm14 (1) 16Sm4 (1) Hm4 (2)

Cm15 (1) 16Sm7 (2)
Cm16 (1) Hm5 (1)

 99 広島県世良郡世良町 3 Cm12 (1) 16Sm4 (2) Hm4 (2)
Cm17 (1)
Cm18 (1) 16Sm7 (1) Hm6 (1)

110* 江原道華川郡史内面 1 Cm19 (1) 16Sm8 (1) Hm7 (1)
114* 江原道横城郡公根面 1 Cm20 (1) 16Sm9 (1) Hm7 (1)
124* 忠清北道永同郡深川面 1 Cm21 (1) 16Sm10 (1) Hm7 (1)

中国

韓国

地点番号/地点名

日本

表I-2. 遺伝子解析に用いた個体の産地番号, 産地名, 個体数および各遺伝子領域におけるハプロタイプ名

解析個体数

*混棲地

韓国

オオコオイムシ Appasus major

コオイムシ Appasus japonicus

遺伝子型/ハプロタイプ名 (N)

日本
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塩基置換モデル
ベイズ法 ML法

16S rRNA 435 bp - HKY85 + G HKY85 + G
COI* 658 bp COI C.P. 1 HKY85 + G TN93 + G

COI C.P. 2 SYM + G TN93ef + G
COI C.P. 3 F81 F81

Histone H3* 328 bp H3 C.P. 1 HKY85 HKY85
H3 C.P. 2 SYM TN93ef
H3 C.P. 3 JC69 JC69

領域 配列長 パーティション

*第一コドン: C.P. 1, 第二コドン: C.P. 2, 第三コドン C.P. 3

表I-3. ベイズ法およびML法において採用した塩基置換モデル
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プライマー名 配列 (5' 3') F/R (領域) 引用文献
LR-K-13417 CGCCTGTTTAACAAAAACAT F (16S) Simon et al. (1994)
LR-J-12961 TTTAATCCAACATCGAGG R (16S) Cognato & Vogler (2001)
LCO1490 GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG F (COI) Folmer et al. (1994)
HCO2198 TAAACTTCAGGGTGACCAAAAAATCA R (COI) Folmer et al. (1994)
HexAF ATGGCTCGTACCAAGCAGACGGC F (H3) Ogden & Whiting (2003)
HexAR ATATCCTTGGGCATGATGGTGAC R (H3) Ogden & Whiting (2003)

表I-4. 本研究で使用したプライマー情報
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No. 地点名 都道府県名

  1 天塩郡幌延町-1 北海道 M (1) 22.6 8.1 0.5 1.2 1.4 0.6 1.8 5.5 2.1 3.1 0.5 4.6

F (1) 23.2 8.0 0.5 1.2 1.4 0.6 1.9 5.5 2.3 2.4 0.5 4.5

  4* 雨竜郡妹背牛町 北海道 F (2) 21.5 8.0 0.4 1.1 1.3 0.7 1.7 5.2 2.2 2.3 0.6 4.9

20.7 7.6 0.5 1.1 1.3 0.7 1.6 5.1 2.1 2.2 0.5 4.4

  5 樺戸郡新十津川町 北海道 M (1) 21.6 8.2 0.5 1.1 1.3 0.7 1.8 5.3 2.2 2.7 0.5 5.3

F (1) 20.7 7.6 0.4 1.0 1.2 0.7 1.7 5.1 2.0 2.3 0.5 4.6

  6 釧路郡釧路市 北海道 M (2) 24.4 9.5 0.5 1.4 1.5 0.8 2.0 5.9 2.4 3.0 0.6 5.5

22.0 8.1 0.4 1.3 1.4 0.8 1.8 5.4 2.0 2.9 0.5 5.0

  7* 中川郡幕別町 北海道 M (1) 24.9 9.2 0.6 1.2 1.4 0.7 2.0 6.1 2.0 3.0 0.7 5.6

F (1) 25.5 9.9 0.6 1.1 1.4 0.8 2.0 6.1 2.5 2.6 0.6 5.5

  8 千歳市 北海道 M (1) 22.0 8.8 0.5 1.3 1.5 0.6 1.9 5.1 2.1 2.8 0.6 4.7

F (1) 23.1 8.5 0.5 1.2 1.6 0.7 1.9 5.4 2.1 2.1 0.5 4.5

 10 十勝郡浦幌町 北海道 M (1) 24.5 8.5 0.5 1.3 1.4 0.8 2.0 5.7 2.5 3.0 0.6 5.3

 11 勇払郡鵡川町 北海道 M (1) 23.4 9.0 0.5 1.2 1.5 0.6 1.9 5.7 2.3 3.0 0.6 4.9

F (1) 22.9 8.0 0.4 1.3 1.4 0.6 1.8 5.5 2.1 2.3 0.4 4.4

 13 五所川原市 青森 M (2) 21.7 8.2 0.4 1.2 1.3 0.6 1.8 5.1 2.2 2.8 0.5 4.8

20.5 7.9 0.4 1.1 1.2 0.6 1.8 5.0 2.1 2.7 0.5 4.7

 15* 津軽町-2 青森 M (1) 20.0 7.4 0.4 1.1 1.2 0.6 1.8 5.0 2.0 2.7 0.4 4.5

 16 八戸市 青森 M (6) 20.9 7.5 0.4 1.3 1.4 0.7 1.7 5.2 2.1 2.6 0.5 4.8

21.2 7.2 0.3 1.2 1.4 0.7 1.7 4.9 1.8 2.6 0.5 4.8

20.9 7.5 0.4 1.3 1.3 0.6 1.7 5.2 2.2 2.7 0.6 4.6

20.0 7.4 0.4 1.2 1.2 0.6 1.6 4.9 2.1 2.5 0.5 4.6

20.5 7.5 0.4 1.3 1.4 0.6 1.7 5.4 2.1 2.6 0.5 4.5

20.0 7.2 0.3 1.2 1.5 0.6 1.4 5.1 2.2 2.6 0.5 4.8

F (3) 21.6 7.3 0.3 1.3 1.6 0.6 1.7 5.1 2.2 2.3 0.5 4.4

21.0 7.2 0.3 1.2 1.6 0.7 1.6 5.1 2.0 2.3 0.5 4.2

22.0 7.5 0.4 1.3 1.5 0.6 1.7 5.0 2.1 2.4 0.4 3.8

 23 岩手郡滝沢村 岩手 M (1) 20.5 7.2 0.4 1.1 1.3 0.6 1.8 5.1 2.1 2.8 0.4 4.4

 32 栗原市-1 宮城 M (1) 21.2 7.5 0.4 1.3 1.5 0.5 1.8 5.4 2.3 2.7 0.5 5.0

 34 東松山市 宮城 M (2) 21.4 7.5 0.4 1.3 1.5 0.6 1.7 5.2 2.0 2.6 0.5 5.0

21.5 7.5 0.5 1.3 1.4 0.7 1.7 5.2 2.2 2.7 0.6 5.0

 37 新潟市 新潟 M (2) 22.9 8.2 0.5 1.3 1.4 0.7 1.8 5.1 2.4 3.0 0.5 5.1

19.9 7.1 0.4 1.1 1.3 0.6 1.6 4.7 1.9 2.1 0.4 3.7

 42* 福島市 福島 M (3) 21.3 7.4 0.5 1.2 1.3 0.5 1.6 5.2 2.0 2.6 0.5 4.8

21.1 7.7 0.5 1.3 1.6 0.7 1.5 5.2 2.2 2.6 0.5 4.7

21.3 7.6 0.4 1.2 1.4 0.6 1.5 5.2 2.1 2.7 0.7 4.9

F (1) 22.0 7.7 0.4 1.3 1.5 0.7 1.8 5.3 2.2 2.4 0.6 4.6

 43 南相馬市 福島 M (3) 19.4 6.9 0.3 1.3 1.4 0.6 1.5 4.8 2.1 2.5 0.5 4.2

21.2 7.9 0.4 1.3 1.4 0.6 1.7 5.0 2.2 2.7 0.5 4.9

20.2 7.2 0.4 1.2 1.3 0.7 1.5 4.8 2.1 2.7 0.6 5.0

F (6) 19.8 6.9 0.4 1.2 1.3 0.6 1.6 4.8 2.0 2.1 0.5 4.2

20.6 7.4 0.3 1.2 1.4 0.6 1.7 5.2 2.2 2.2 0.5 4.4

21.8 7.0 0.4 1.2 1.6 0.6 1.6 5.2 2.1 2.3 0.5 4.2

21.0 7.3 0.3 1.3 1.7 0.7 1.5 5.0 2.1 2.1 0.5 4.3

20.5 7.1 0.5 1.3 1.5 0.7 1.5 5.2 1.9 2.2 0.4 4.2

22.1 7.3 0.4 1.3 1.5 0.7 1.6 5.3 2.1 2.2 0.5 4.2

 44* 双葉郡浪江町 福島 M (10) 20.8 7.5 0.3 1.2 1.4 0.6 1.7 5.2 2.0 2.6 0.5 4.6

19.7 6.9 0.4 1.1 1.5 0.5 1.5 4.8 2.0 2.4 0.4 4.5

19.6 7.0 0.3 1.2 1.3 0.7 1.6 5.0 2.2 2.6 0.4 4.4

20.2 7.5 0.4 1.1 1.3 0.6 1.8 5.3 2.0 2.5 0.4 4.4

20.1 7.2 0.5 1.2 1.4 0.6 1.5 5.0 2.1 2.4 0.5 4.2

20.8 7.4 0.4 1.2 1.3 0.4 1.7 5.1 1.9 2.5 0.5 4.5

19.5 6.8 0.4 1.1 1.3 0.7 1.5 4.9 2.0 2.4 0.5 4.7

19.8 7.0 0.5 1.1 1.5 0.6 1.5 5.2 2.0 2.5 0.5 4.4

20.5 7.4 0.4 1.2 1.4 0.7 1.6 5.2 2.2 2.7 0.5 4.5

21.2 7.2 0.5 1.2 1.5 0.6 1.5 5.1 2.4 2.6 0.5 4.5

F (6) 21.1 7.4 0.4 1.3 1.6 0.6 1.6 5.4 2.2 2.2 0.5 4.3
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20.8 7.3 0.4 1.2 1.4 0.6 1.4 5.0 2.2 2.2 0.5 4.3

20.9 7.4 0.5 1.2 1.4 0.6 1.6 5.1 2.2 2.4 0.4 4.1

19.8 7.0 0.3 1.2 1.5 0.6 1.6 4.9 2.1 2.3 0.5 3.9

20.6 7.2 0.4 1.3 1.5 0.7 1.5 5.1 2.1 2.3 0.5 4.1

22.4 7.8 0.4 1.2 1.6 0.6 1.6 5.3 2.2 2.2 0.6 4.5

 48* 西郷町 福島 M (4) 19.4 6.9 0.3 1.2 1.4 0.6 1.5 5.0 2.0 2.4 0.6 4.5

20.3 7.2 0.4 1.2 1.3 0.7 1.6 5.2 2.0 2.8 0.5 4.5

19.5 6.7 0.3 1.3 1.3 0.6 1.4 4.9 1.8 2.4 0.4 4.2

20.4 7.4 0.3 1.2 1.5 0.6 1.6 5.1 2.1 2.6 0.4 4.5

 49 東白川郡塙町 福島 M (1) 20.8 7.0 0.3 1.1 1.3 0.6 1.5 4.8 2.0 2.6 0.4 4.5

 51 飯山市-2 長野 M (1) 20.2 7.3 0.3 1.1 1.3 0.5 1.5 4.5 2.0 2.7 0.5 4.6

 54 大町市 長野 M (3) 21.4 7.2 0.5 1.2 1.5 0.6 1.7 5.1 2.3 2.7 0.5 5.0

20.2 7.5 0.4 1.3 1.4 0.6 1.6 5.0 2.0 2.7 0.6 4.8

21.2 7.8 0.4 1.2 1.3 0.6 1.6 5.4 2.2 2.5 0.5 5.0

F (4) 22.0 7.8 0.3 1.1 1.4 0.7 1.8 5.2 2.2 2.2 0.6 4.6

21.8 7.4 0.5 1.1 1.5 0.7 1.7 5.1 2.2 2.4 0.6 4.5

21.3 7.6 0.5 1.2 1.3 0.7 1.7 5.0 2.2 2.3 0.6 4.6

20.0 7.1 0.4 1.2 1.4 0.7 1.6 4.8 2.0 2.2 0.5 4.5

 55 上田市 長野 M (7) 21.5 7.7 0.3 1.2 1.3 0.7 1.5 5.2 2.1 2.7 0.6 5.0

20.8 7.3 0.4 1.2 1.3 0.6 1.4 4.9 2.2 2.5 0.5 5.0

20.9 7.6 0.4 1.1 1.3 0.5 1.8 5.1 2.1 2.7 0.5 5.0

21.2 8.1 0.4 1.3 1.3 0.6 1.8 5.0 2.2 2.6 0.6 5.0

21.8 7.9 0.5 1.2 1.4 0.6 1.8 5.1 2.2 2.6 0.4 4.8

20.8 7.4 0.5 1.1 1.5 0.6 1.6 4.9 2.2 2.5 0.6 4.5

20.2 7.4 0.4 1.2 1.3 0.6 1.5 4.9 2.1 2.6 0.7 4.7

F (8) 22.1 7.8 0.5 1.2 1.3 0.6 1.6 5.1 2.1 2.2 0.6 4.9

21.3 7.6 0.3 1.2 1.4 0.7 1.7 5.0 2.3 2.3 0.7 4.7

21.2 7.7 0.4 1.2 1.6 0.8 1.9 5.0 2.1 2.3 0.7 4.8

22.0 7.8 0.4 1.2 1.3 0.6 1.7 5.1 2.1 2.3 0.6 4.7

20.9 7.6 0.5 1.1 1.4 0.6 1.7 4.9 2.2 2.2 0.6 5.0

20.6 7.3 0.3 1.1 1.4 0.5 1.5 4.6 2.1 2.2 0.4 4.2

21.4 7.6 0.3 1.2 1.4 0.6 1.7 5.0 2.2 2.2 0.5 4.3

20.1 7.4 0.5 1.2 1.4 0.5 1.5 4.5 2.2 2.3 0.5 4.2

 56 埴科郡坂城町 長野 M (1) 20.2 8.0 0.4 1.1 1.4 0.7 1.8 4.8 2.0 2.6 0.5 5.0

 57 安曇野市 長野 F (2) 20.0 7.8 0.4 1.0 1.5 0.7 1.5 4.5 2.0 2.1 0.5 4.2

21.1 8.1 0.5 1.3 1.4 0.7 1.8 4.7 2.0 2.1 0.5 4.9

 58 松本市 長野 M (2) 21.2 7.4 0.4 1.1 1.4 0.6 1.7 5.0 2.3 2.6 0.6 4.6

20.9 7.3 0.4 1.1 1.4 0.7 1.6 4.8 2.0 2.4 0.4 4.2

F (6) 21.6 7.4 0.3 1.3 1.4 0.6 1.6 4.9 2.1 2.2 0.6 4.9

20.3 7.0 0.4 1.0 1.3 0.7 1.5 4.4 2.1 2.2 0.5 4.7

20.9 7.5 0.4 1.2 1.3 0.7 1.6 4.9 2.1 2.1 0.4 4.7

22.0 7.8 0.4 1.2 1.3 0.5 1.6 5.0 2.0 2.2 0.5 4.5

19.5 7.0 0.4 1.1 1.3 0.6 1.6 4.7 2.0 2.1 0.5 4.2

22.2 7.9 0.5 1.2 1.3 0.7 1.7 5.1 2.0 2.3 0.6 4.8

 59 塩尻市 長野 M (1) 21.9 8.1 0.5 1.1 1.5 0.8 1.7 5.0 2.0 2.8 0.6 4.8

F (1) 19.1 8.0 0.4 1.2 1.4 0.8 1.7 5.0 2.1 2.1 0.6 4.3

 60 諏訪市 長野 M (2) 19.5 7.1 0.4 1.1 1.3 0.6 1.5 4.9 1.9 2.6 0.4 4.6

21.0 7.3 0.4 1.2 1.5 0.6 1.7 5.3 2.1 2.6 0.4 4.5

F (1) 22.0 7.3 0.4 1.2 1.4 0.7 1.6 5.1 2.1 2.4 0.5 4.5

 61 木曽郡木祖村 長野 M (3) 21.0 7.2 0.4 1.2 1.4 0.7 1.6 4.8 2.1 2.6 0.5 5.0

22.8 7.4 0.4 1.2 1.5 0.6 1.7 5.2 2.0 2.5 0.5 4.9

20.7 7.3 0.4 1.2 1.6 0.6 1.6 4.8 2.1 2.5 0.5 4.2

F (2) 22.1 7.6 0.4 1.2 1.4 0.6 1.7 5.3 2.2 2.2 0.6 4.6

20.4 7.8 0.3 1.3 1.5 0.7 1.7 5.3 2.2 2.3 0.6 4.9

 62 伊那市 長野 F (1) 22.2 8.0 0.4 1.2 1.5 0.8 1.7 5.0 2.2 2.3 0.6 4.8

 63 駒ケ根市 長野 F (1) 23.3 8.2 0.4 1.3 1.5 0.8 1.5 5.1 2.0 2.3 0.5 4.1

 64 塩谷郡塩谷町 栃木 M (1) 19.2 7.8 0.4 1.2 1.3 0.7 1.8 4.9 2.1 2.4 0.5 4.1

F (1) 19.0 7.7 0.4 1.2 1.3 0.7 1.8 4.9 2.1 2.2 0.4 4.1

 67 北杜市 山梨 M (3) 21.9 7.1 0.3 1.2 1.4 0.7 1.5 5.0 2.0 2.8 0.4 4.3

21.0 7.6 0.3 1.2 1.5 0.6 1.6 5.1 2.1 2.9 0.5 4.8

20.4 7.4 0.4 1.2 1.4 0.6 1.6 5.1 2.2 2.6 0.5 4.7

F (4) 23.0 8.0 0.6 1.3 1.6 0.7 1.8 5.3 2.1 2.2 0.5 4.7

21.1 7.2 0.4 1.2 1.5 0.7 1.4 4.9 2.1 2.2 0.5 4.2

21.3 7.8 0.4 1.2 1.4 0.6 1.6 5.3 2.2 2.3 0.6 4.8

21.6 8.0 0.5 1.2 1.5 0.6 1.8 5.4 2.2 2.2 0.5 4.6

 68 大月市 山梨 M (1) 20.2 7.2 0.3 1.1 1.3 0.6 1.6 4.8 2.3 2.5 0.5 4.3

F (2) 21.2 7.6 0.5 1.2 1.2 0.6 1.8 4.9 2.0 2.2 0.5 4.6

21.8 7.7 0.4 1.2 1.6 0.5 1.7 4.9 2.1 2.2 0.5 4.7
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 69 愛甲郡愛川町 神奈川 M (2) 18.4 6.9 0.4 1.0 1.3 0.6 1.5 4.3 1.9 2.2 0.6 4.2

19.4 7.2 0.4 1.2 1.3 0.7 1.6 4.6 2.1 2.4 0.6 4.3

 71 小田原市 神奈川 F (1) 20.3 7.6 0.4 1.3 1.4 0.7 1.9 5.0 2.2 2.2 0.4 4.3

 72 犬山市 愛知 M (1) 22.0 8.3 0.5 1.1 1.4 0.7 1.9 5.2 2.1 2.9 0.4 5.1

 73 瀬戸市 愛知 M (1) 21.9 7.9 0.4 1.3 1.4 0.7 1.8 5.1 2.1 2.8 0.5 4.8

 76* 夷隅郡大多喜市 千葉 M (2) 20.1 7.0 0.4 1.2 1.4 0.6 1.4 5.1 2.0 2.2 0.7 4.7

19.8 7.6 0.4 1.0 1.3 0.6 1.5 4.9 2.0 2.5 0.4 4.8

F (1) 21.0 8.1 0.4 1.4 1.3 0.7 1.8 5.0 2.1 2.4 0.5 4.4

 78 浜松市-1 静岡 M (1) 19.3 7.3 0.4 1.2 1.3 0.7 1.7 5.0 2.0 2.5 0.4 4.4

F (2) 20.3 7.4 0.4 1.3 1.3 0.6 1.7 4.7 2.0 2.0 0.5 4.5

20.9 8.0 0.5 1.3 1.3 0.7 1.8 5.0 2.1 2.1 0.5 4.8

 79 浜松市-2 静岡 M (2) 20.0 7.2 0.4 1.1 1.3 0.6 1.7 5.0 2.0 2.9 0.4 4.6

19.1 7.2 0.4 1.1 1.2 0.6 1.7 4.8 2.0 2.5 0.4 4.5

F (1) 19.0 7.2 0.4 1.3 1.3 0.6 1.5 4.5 2.0 2.0 0.4 4.0

 83 豊能郡能勢町 大阪 F (5) 20.2 7.1 0.4 1.2 1.3 0.6 1.4 4.8 2.1 2.2 0.6 4.7

22.0 7.9 0.4 1.4 1.4 0.6 1.7 5.4 2.2 2.3 0.5 4.5

18.9 6.7 0.3 0.9 1.2 0.6 1.4 4.5 1.9 2.1 0.4 4.2

20.5 7.4 0.4 1.0 1.3 0.7 1.5 4.9 2.1 2.1 0.4 4.2

21.4 7.8 0.4 1.1 1.3 0.7 1.7 5.1 2.2 2.4 0.5 4.9

 84 船井郡京丹波町 京都 M (8) 21.3 7.7 0.3 1.2 1.2 0.6 1.6 5.1 2.0 2.6 0.5 5.0

20.9 7.3 0.3 1.1 1.3 0.6 1.7 4.8 2.1 2.5 0.6 5.0

21.1 7.5 0.3 1.2 1.4 0.5 1.7 5.3 2.0 2.6 0.5 4.9

20.3 7.2 0.4 1.0 1.3 0.5 1.6 4.7 2.0 2.5 0.5 4.8

20.8 7.5 0.4 0.9 1.3 0.6 1.7 4.9 2.0 2.6 0.6 4.8

20.7 7.2 0.4 1.1 1.2 0.5 1.5 4.7 2.0 2.5 0.5 4.9

21.7 7.7 0.4 1.0 1.4 0.5 1.6 5.2 2.1 2.7 0.6 5.0

19.2 7.2 0.4 1.0 1.2 0.5 1.4 4.9 2.0 2.6 0.5 4.9

F (3) 20.5 7.1 0.4 1.2 1.3 0.7 1.6 4.9 2.1 2.3 0.6 4.5

21.7 7.7 0.3 1.2 1.4 0.7 1.7 5.2 2.2 2.2 0.6 4.8

21.2 7.6 0.4 1.2 1.5 0.6 1.7 5.1 2.1 2.4 0.6 4.7

 85 三田市 兵庫 M (3) 20.4 7.2 0.4 1.3 1.5 0.7 1.7 4.9 2.2 2.6 0.5 5.0

21.2 7.8 0.3 1.2 1.2 0.6 1.7 5.0 2.2 2.6 0.5 4.9

18.7 6.8 0.4 1.1 1.3 0.5 1.5 4.7 2.0 2.7 0.5 4.3

F (2) 20.1 7.2 0.3 1.2 1.3 0.7 1.7 5.0 2.0 2.2 0.6 4.7

21.3 7.4 0.4 1.2 1.4 0.6 1.6 5.1 2.0 2.2 0.5 4.5

 86 淡路市 兵庫 M (1) 19.3 7.1 0.3 1.1 1.2 0.6 1.6 4.5 1.9 2.5 0.5 4.5

 88 姫路市 兵庫 M (1) 19.4 7.3 0.4 1.0 1.3 0.7 1.7 4.8 2.0 2.5 0.5 4.4

F (1) 18.1 7.1 0.4 1.1 1.2 0.6 1.8 4.8 1.9 2.0 0.4 3.9

 89 佐用郡佐用町-1 兵庫 M (2) 20.9 7.6 0.4 1.1 1.3 0.6 1.7 4.9 2.0 2.3 0.5 4.4

20.0 7.1 0.4 1.1 1.3 0.6 1.8 4.5 2.0 2.4 0.4 4.2

 91 東かがわ市 香川 M (1) 19.1 7.5 0.5 1.0 1.1 0.6 1.7 4.7 2.0 2.4 0.5 4.5

F (1) 20.0 7.8 0.4 1.0 1.2 0.7 1.6 4.9 2.1 2.1 0.5 4.6

 93 松山市 愛媛 M (1) 19.0 7.0 0.4 1.0 1.1 0.7 1.6 4.7 1.9 2.4 0.5 4.5

F (1) 18.0 6.7 0.4 1.0 1.1 0.6 1.5 4.5 1.9 2.0 0.4 4.2

 94 美作市 岡山 F (1) 20.8 7.9 0.4 1.0 1.4 0.6 1.8 4.9 2.0 2.1 0.4 4.1

 96 鳥取市 鳥取 F (1) 19.4 7.3 0.5 0.9 1.2 0.6 1.7 4.7 2.1 2.1 0.5 4.4

 97 安来市 島根 M (2) 19.6 7.1 0.4 1.0 1.2 0.6 1.5 4.6 2.1 2.5 0.5 4.3

19.2 7.0 0.5 1.0 1.2 0.6 1.5 4.6 2.0 2.4 0.5 4.4

F (1) 18.9 7.3 0.4 0.9 1.2 0.6 1.6 4.8 2.1 2.1 0.4 4.3

100 三原市 広島 M (1) 19.8 7.2 0.4 0.9 1.0 0.7 1.6 4.4 2.0 2.3 0.4 4.7

F (1) 19.7 8.0 0.5 0.8 1.4 0.6 1.7 4.9 1.8 2.0 0.6 4.5

101* 東広島市 広島 F (1) 19.0 7.5 0.5 1.0 1.2 0.7 1.6 4.5 1.9 2.0 0.5 4.3

104 唐津市 佐賀 F (2) 19.0 7.2 0.4 1.2 1.4 0.6 1.7 4.7 2.0 2.0 0.4 4.7

19.1 7.1 0.4 1.3 1.4 0.6 1.6 4.7 2.0 2.0 0.4 4.5

106 長崎市 長崎 M (1) 19.0 7.1 0.4 1.0 1.2 0.7 1.5 4.7 1.9 2.4 0.5 4.8

F (2) 18.8 7.4 0.4 1.0 1.2 0.6 1.6 4.7 2.1 1.9 0.4 4.2

19.2 7.6 0.4 0.9 1.2 0.7 1.6 4.6 2.0 1.9 0.4 4.4

109 薩摩川内市 鹿児島 F (1) 19.1 7.4 0.4 1.2 1.4 0.6 1.8 4.9 2.1 2.2 0.4 4.0

110* 華川郡史内面 江原道 M (1) 21.7 8.0 0.5 1.2 1.4 0.7 1.7 4.9 2.1 2.7 0.5 4.9

111 漣川郡全谷里 京畿道 F (2) 22.9 8.3 0.5 1.0 1.4 0.8 1.9 5.2 2.1 2.1 0.6 4.5

20.4 7.5 0.5 1.0 1.4 0.6 1.8 4.9 2.0 2.2 0.5 4.3

112 洪川郡内村面 江原道 F (2) 21.5 8.1 0.5 1.2 1.5 0.8 2.0 5.1 2.1 2.1 0.5 4.3

23.0 8.8 0.5 1.2 1.7 0.7 1.9 5.5 2.2 2.4 0.5 4.8

113 江陵市 江原道 M (1) 19.0 7.9 0.5 1.1 1.3 0.7 1.6 5.2 2.0 2.5 0.5 4.9

F (4) 21.3 8.3 0.4 1.2 1.3 0.8 1.7 4.8 2.2 2.1 0.6 4.7

22.1 8.4 0.5 1.2 1.5 0.8 1.8 5.4 2.2 2.1 0.6 4.9

20.8 7.9 0.5 1.3 1.4 0.9 1.8 5.1 2.2 2.2 0.5 4.9
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21.1 8.0 0.5 1.2 1.3 0.8 1.7 5.0 2.1 2.0 0.6 4.8

114* 横城郡公根面 江原道 M (2) 22.1 7.9 0.5 1.1 1.3 0.8 1.7 5.1 2.2 2.7 0.5 5.1

21.0 8.1 0.5 1.1 1.4 0.8 1.7 5.2 2.1 2.7 0.5 4.9

117 三陟郡近徳面-1 江原道 M (1) 21.1 7.8 0.5 1.1 1.3 0.7 1.8 5.3 2.1 2.5 0.6 4.8

F (5) 19.4 7.5 0.4 1.1 1.2 0.7 1.8 4.8 1.9 2.1 0.5 4.7

21.6 8.2 0.6 1.1 1.5 0.9 1.8 5.3 2.3 1.9 0.5 4.8

21.1 8.0 0.5 1.2 1.4 0.8 1.8 5.5 2.4 2.4 0.6 5.4

22.9 8.8 0.5 1.2 1.4 0.8 1.7 5.0 2.2 2.2 0.5 4.8

22.3 8.3 0.5 1.2 1.5 0.8 1.8 5.2 2.3 2.1 0.5 5.1

118 堤川市 忠清北道 M (2) 21.6 8.2 0.5 1.1 1.3 0.7 1.7 4.7 2.0 2.6 0.4 4.8

20.6 7.8 0.5 1.2 1.4 0.8 1.8 5.3 2.2 2.6 0.5 5.3

F (3) 23.3 8.8 0.5 1.2 1.4 0.9 1.8 5.4 2.2 2.3 0.4 5.5

20.7 7.6 0.5 1.1 1.3 0.7 1.7 4.8 2.0 2.1 0.5 4.9

22.0 8.6 0.6 1.1 1.5 0.8 2.0 5.4 2.2 2.3 0.6 5.0

120 聞慶市 慶尚北道 M (1) 22.0 7.9 0.5 1.2 1.4 0.7 1.8 5.1 2.1 3.0 0.6 4.9

F (2) 22.5 8.8 0.6 1.3 1.5 0.8 2.0 5.3 2.2 2.3 0.5 4.8

22.4 8.2 0.5 1.4 1.6 0.8 1.9 5.2 2.1 2.2 0.5 4.7

121 安東市 慶尚北道 M (1) 20.1 7.3 0.4 1.1 1.2 0.6 1.6 4.8 2.0 2.4 0.5 4.5

123 尚州市 慶尚北道 M (1) 21.9 7.5 0.4 1.1 1.4 0.8 1.9 5.0 2.1 2.9 0.5 5.0

F (1) 23.1 9.2 0.5 1.2 1.4 0.8 2.0 5.1 2.2 2.1 0.5 4.8

124* 永同郡深川面 忠清北道 M (1) 22.0 8.5 0.5 1.0 1.3 0.8 1.8 5.3 2.2 2.6 0.5 5.0

F (1) 21.9 8.3 0.5 1.1 1.3 0.8 1.7 5.0 2.2 2.2 0.5 4.6

125 南一面錦山郡 忠清南道 M (1) 20.2 8.1 0.4 1.2 1.5 0.7 1.7 5.0 2.0 2.7 0.5 4.6

F (1) 20.0 7.4 0.5 1.0 1.3 0.7 1.7 4.8 2.0 2.2 0.5 4.0

126 完州郡慶州市-1 全羅北道 F (2) 20.1 7.1 0.4 1.1 1.2 0.7 1.7 4.6 1.9 1.9 0.4 3.9

19.4 7.0 0.4 1.0 1.2 0.6 1.5 4.3 2.0 2.1 0.4 3.8

129 陜川郡伽倻面 慶尚南道 M (1) 17.9 6.9 0.4 0.9 1.2 0.7 1.4 4.0 1.8 2.2 0.4 3.9

132 咸安郡漆西面 慶尚南道 M (1) 20.4 7.4 0.5 1.1 1.3 0.8 1.7 5.1 2.1 2.6 0.5 5.1

133 長城郡森西面 全羅南道 M (3) 18.1 6.4 0.4 0.9 1.2 0.6 1.4 4.2 1.6 2.3 0.5 4.2

18.3 6.6 0.4 0.9 1.2 0.6 1.5 4.5 1.9 2.3 0.4 4.0

19.9 7.4 0.4 1.1 1.3 0.7 1.6 4.9 2.0 2.5 0.4 4.8

F (1) 21.6 8.2 0.4 1.1 1.4 0.7 1.9 5.4 2.2 2.3 0.4 4.5

オオコオイムシ Appasus major

  2 天塩郡幌延町-2 北海道 M (1) 22.3 8.5 0.6 0.9 1.1 0.6 2.0 5.2 2.6 3.2 0.6 4.8

F (1) 24.2 9.7 0.6 1.0 1.3 0.6 2.2 5.6 3.1 3.2 0.6 4.7

  3 留萌市 北海道 F (1) 25.9 10.0 0.6 0.8 1.2 0.7 2.1 5.9 2.9 2.9 0.8 5.4

  4* 雨竜郡妹背牛町 北海道 M (1) 23.9 9.2 0.5 0.9 1.1 0.7 2.0 5.5 2.8 3.1 0.6 5.3
  7* 中川郡幕別町 北海道 M (2) 25.5 9.7 0.6 0.9 1.2 0.7 2.0 5.9 2.9 3.3 0.7 5.8

24.6 8.7 0.5 0.8 1.0 0.6 1.9 5.4 2.5 2.9 0.7 5.2
  9 虻田郡ニセコ町 北海道 F (2) 23.2 9.0 0.5 1.0 1.1 0.6 2.0 5.3 2.8 2.8 0.7 4.8

24.9 9.9 0.6 1.0 1.2 0.6 2.1 5.4 2.7 2.7 0.8 5.0

 12 勇払郡厚真町 北海道 M (2) 23.7 9.0 0.7 1.1 1.3 0.7 2.1 5.5 2.5 3.2 0.7 5.2

22.9 8.7 0.6 1.0 1.1 0.6 2.0 5.1 2.5 3.0 0.7 5.3

 14 津軽町-1 青森 M (1) 24.4 9.2 0.6 0.9 1.2 0.7 2.1 5.1 3.0 3.5 0.7 5.1

F (2) 25.5 10.0 0.7 1.1 1.5 0.7 2.3 5.9 2.9 2.9 0.6 5.1

24.9 9.3 0.5 1.0 1.4 0.7 2.2 5.6 3.0 2.9 0.7 5.0

 15* 津軽町-2 青森 F (1) 25.0 9.3 0.5 1.0 1.2 0.6 2.1 5.3 2.7 2.9 0.6 5.1

 17 三戸郡田子町 青森 M (2) 21.3 7.7 0.4 0.9 1.0 0.7 1.8 5.0 2.3 3.0 0.5 5.3

22.5 8.1 0.4 1.0 1.0 0.8 1.9 5.3 2.4 3.2 0.6 5.3
 18 大館市 秋田 F (2) 23.2 7.8 0.5 1.0 1.1 0.6 2.0 5.0 2.3 2.7 0.5 5.3

24.8 9.0 0.6 1.2 1.2 0.7 2.2 5.9 2.8 2.8 0.6 5.1
 19 北秋田市 秋田 F (1) 24.9 9.1 0.5 1.0 1.3 0.6 2.0 5.5 3.1 3.0 0.8 5.5
 20 秋田市 秋田 M (4) 24.8 9.7 0.6 1.0 1.2 0.7 2.2 5.7 2.9 3.4 0.7 5.5

21.8 8.9 0.6 1.0 1.0 0.5 2.1 5.0 2.7 3.1 0.6 4.8

20.6 8.1 0.5 1.0 1.1 0.6 1.9 4.9 2.3 2.6 0.6 4.7

23.0 9.7 0.7 1.0 1.1 0.8 2.3 5.7 3.0 3.2 0.6 5.1

 22 由利本荘市 秋田 M (1) 24.5 8.9 0.6 1.0 1.3 0.5 1.9 5.4 2.8 3.2 0.7 5.5
F (3) 24.2 8.5 0.5 1.1 1.2 0.6 2.1 5.5 2.8 2.8 0.7 4.9

24.3 8.8 0.4 1.0 1.2 0.5 2.0 5.3 2.8 2.7 0.8 5.0

25.3 9.0 0.5 1.0 1.3 0.6 2.2 5.8 2.6 2.9 0.7 5.6
 24 花巻市 岩手 M (1) 24.8 9.0 0.5 1.0 1.3 0.7 2.2 5.5 2.5 3.2 0.7 5.8

F (1) 23.8 8.5 0.5 0.9 1.3 0.7 1.9 5.2 2.5 2.6 0.6 5.0
 25 北上市 岩手 F (2) 21.7 8.2 0.5 1.1 1.1 0.6 1.9 4.9 2.5 2.6 0.5 4.5

23.1 9.0 0.6 1.0 1.2 0.7 2.0 5.1 2.9 2.8 0.6 4.8

 26 一関市 岩手 F (2) 21.7 8.7 0.6 0.9 1.1 0.7 1.9 4.9 2.5 2.6 0.5 4.7

22.7 8.4 0.4 1.3 1.7 0.8 1.8 5.5 2.3 2.5 0.5 4.8

 27 酒田市 山形 F (1) 24.0 9.3 0.6 1.0 1.2 0.7 2.1 5.3 2.8 2.8 0.5 5.0
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 28 西村山郡西川町-1 山形 F (2) 25.5 9.3 0.5 1.1 1.3 0.7 2.0 5.6 2.8 2.8 0.7 5.2

25.0 9.1 0.5 1.1 1.3 0.6 2.1 5.8 2.9 2.9 0.8 5.0
 29 西村山郡西川町-2 山形 F (2) 25.1 9.1 0.5 1.1 1.2 0.6 2.2 5.4 2.7 2.7 0.7 5.5

25.8 9.5 0.5 1.2 1.4 0.6 2.2 5.8 3.0 3.0 0.8 5.4
 30 東置賜郡高畠町 山形 M (2) 24.1 9.5 0.5 1.1 1.2 0.7 2.1 5.4 2.8 3.1 0.7 5.3

24.6 9.7 0.6 1.1 1.2 0.8 2.1 5.5 2.9 3.1 0.6 5.5

 31 米沢市 山形 F (3) 25.3 9.2 0.5 0.9 1.3 0.6 2.2 5.3 2.8 2.9 0.6 5.2

24.1 7.8 0.4 1.1 1.2 0.7 2.1 5.6 2.8 2.9 0.6 5.3

24.9 8.9 0.5 1.2 1.3 0.6 2.1 5.7 2.7 2.7 0.6 5.2
 33 栗原市-2 宮城 M (1) 24.1 7.5 0.6 1.0 1.2 0.6 1.9 5.2 2.6 2.9 0.7 5.5
 35 仙台市 宮城 M (2) 23.8 8.8 0.5 1.1 1.2 0.7 1.9 5.0 2.6 3.2 0.6 4.6

24.4 9.1 0.5 1.1 1.3 0.6 2.0 5.4 2.7 3.2 0.6 4.9
F (2) 24.0 8.8 0.6 1.1 1.3 0.6 2.1 5.3 2.6 2.8 0.7 5.1

24.1 8.7 0.6 1.0 1.3 0.6 2.1 5.3 2.4 2.5 0.6 5.2
 36 胎内市 新潟 F (3) 24.1 9.1 0.6 1.0 1.2 0.5 2.2 5.4 2.8 2.9 0.6 5.1

22.0 8.2 0.5 1.0 1.1 0.6 2.0 5.0 2.5 2.5 0.5 4.5

23.9 9.1 0.6 1.1 1.2 0.6 2.1 5.2 2.8 2.8 0.6 5.0

 38 妙高市 新潟 M (1) 21.8 7.8 0.5 1.1 1.2 0.7 1.9 5.3 2.2 3.3 0.6 5.3
 39 佐渡市-1 新潟 M (1) 24.9 9.7 0.6 1.2 1.3 0.9 2.1 5.7 2.6 3.2 0.7 5.1

F (1) 24.9 9.6 0.6 1.3 1.4 0.9 2.2 5.6 2.8 2.9 0.6 4.7
 41 耶麻郡北塩原村 福島 F (2) 23.1 8.9 0.6 1.0 1.1 0.8 2.1 5.2 2.5 2.7 0.5 4.6

23.5 8.9 0.5 1.0 1.2 0.7 2.0 5.1 2.6 2.6 0.6 4.6

 42* 福島市 福島 M (5) 24.9 9.3 0.5 1.2 1.2 0.7 2.1 5.5 2.8 3.2 0.8 5.6

25.6 9.4 0.6 1.2 1.4 0.7 2.2 5.8 2.9 3.2 0.7 5.6

25.7 9.1 0.5 1.0 1.2 0.7 2.1 5.4 2.8 3.4 0.7 5.6

25.1 9.2 0.5 1.1 1.3 0.8 2.2 5.4 2.8 3.2 0.8 5.6

26.9 8.5 0.6 1.0 1.3 0.8 2.0 5.4 2.8 3.2 0.5 5.8
F (4) 25.0 9.0 0.6 1.3 1.5 0.7 2.1 5.4 2.8 2.8 0.6 5.7

23.6 8.4 0.5 1.0 1.3 0.6 2.1 5.5 2.5 2.6 0.6 5.3

22.6 8.5 0.5 0.9 1.2 0.6 1.9 5.0 2.5 2.5 0.5 4.7

22.8 8.5 0.5 0.9 1.3 0.6 1.9 5.0 2.5 2.5 0.6 4.5
 44* 双葉郡浪江町 福島 F (2) 24.9 9.0 0.5 1.0 1.3 0.6 2.1 5.5 2.6 2.7 0.6 5.5

24.4 9.2 0.6 1.1 1.3 0.6 2.1 5.6 2.7 2.7 0.7 5.1
 45 郡山市 福島 M (2) 23.9 8.3 0.6 0.9 1.2 0.7 2.0 5.4 2.4 3.2 0.8 6.0

24.8 8.9 0.5 1.3 1.3 0.6 2.1 5.6 2.9 3.4 0.7 5.5
F (1) 24.0 8.7 0.5 1.0 1.2 0.6 1.9 5.5 2.6 2.6 0.5 5.2

 46 須賀川市 福島 M (2) 22.8 8.3 0.5 1.0 1.2 0.7 2.0 5.1 2.4 3.0 0.6 5.8

25.0 8.9 0.5 1.1 1.2 0.9 2.2 5.3 2.8 3.5 0.6 5.9
F (2) 22.0 8.1 0.5 0.9 1.3 0.6 1.8 4.8 2.4 2.6 0.5 4.5

24.7 8.8 0.5 1.0 1.4 0.7 2.1 5.6 2.9 2.9 0.7 5.2
 47 大沼郡昭和村 福島 F (2) 23.9 9.1 0.7 1.2 1.3 0.6 2.1 5.5 2.9 2.9 0.6 5.0

22.1 8.1 0.5 1.0 1.1 0.5 1.9 5.0 2.4 2.5 0.5 4.7

 48* 西郷町 福島 F (1) 23.8 8.9 0.5 1.1 1.3 0.8 2.1 5.3 2.8 2.9 0.7 5.0
 50 飯山市-1 M (1) 24.9 9.0 0.6 1.2 1.3 0.6 2.1 5.4 3.0 3.5 0.6 5.3

F (3) 21.2 7.9 0.5 0.9 1.2 0.8 1.9 5.0 2.4 2.2 0.5 4.7

24.8 8.9 0.6 0.9 1.3 0.7 2.2 5.6 2.5 2.8 0.6 5.4

24.9 8.8 0.5 1.0 1.2 0.7 2.0 5.4 2.9 2.9 0.7 5.4
 52 上水内郡信濃町 長野 M (1) 24.0 8.9 0.6 1.2 1.3 0.6 2.0 5.2 3.0 3.5 0.6 5.2
 53 北安曇郡白馬村 長野 F (2) 24.0 8.7 0.6 1.0 1.3 0.6 2.1 5.3 2.7 2.9 0.6 5.5

24.2 8.6 0.4 0.9 1.3 0.7 2.2 5.3 2.6 2.8 0.6 5.2
 65 東茨城郡城里町 茨城 M (8) 21.2 7.4 0.4 1.0 1.1 0.8 1.8 4.7 2.2 2.9 0.5 5.2

21.5 7.8 0.4 0.9 1.2 0.6 1.9 4.9 2.3 2.9 0.5 5.0

21.6 7.5 0.4 1.0 1.2 0.6 1.8 4.7 2.3 2.8 0.5 5.0

23.9 7.5 0.6 1.2 1.3 0.6 2.1 5.6 2.6 3.2 0.5 5.2

23.8 7.6 0.5 1.0 1.3 0.6 2.1 5.5 2.5 3.1 0.4 5.2

24.1 8.2 0.4 1.2 1.3 0.6 2.1 5.3 2.6 2.9 0.4 5.2

22.3 8.1 0.6 1.2 1.3 0.7 2.0 5.5 2.4 3.1 0.6 4.8

23.0 8.2 0.5 0.9 1.2 0.6 1.9 5.2 2.8 3.1 0.7 5.4
F (9) 23.5 8.3 0.5 1.0 1.3 0.6 2.0 5.2 2.2 2.5 0.5 5.0

23.9 8.5 0.5 1.0 1.3 0.7 2.1 5.4 2.2 2.3 0.4 4.8

23.0 8.5 0.5 1.1 1.2 0.6 1.9 5.3 2.4 2.5 0.5 5.0

22.8 8.2 0.5 1.0 1.3 0.7 2.0 5.2 2.4 2.5 0.5 4.9

23.3 8.7 0.5 1.0 1.3 0.7 2.1 5.5 2.6 2.6 0.5 5.0

23.4 8.2 0.4 0.9 1.3 0.6 1.9 5.0 2.5 2.6 0.5 5.0

23.9 9.1 0.6 1.1 1.2 0.9 2.1 5.5 2.5 2.6 0.5 4.8

24.0 7.7 0.5 1.0 1.2 0.7 2.1 5.4 2.4 2.7 0.5 5.0

23.1 8.6 0.5 1.2 1.3 0.7 2.0 5.1 2.4 2.7 0.6 4.8
 66 鹿嶋市 茨城 F (1) 18.5 7.4 0.5 1.0 1.1 0.6 1.9 4.5 2.2 2.3 0.5 4.7
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 70 秦野市 神奈川 F (3) 23.1 9.1 0.7 1.0 1.4 0.7 2.0 5.0 2.5 2.8 0.5 5.0

24.0 9.2 0.6 1.1 1.2 0.7 2.1 5.0 2.7 2.9 0.5 5.1

21.5 8.1 0.6 1.0 1.0 0.6 1.9 4.7 2.5 2.4 0.5 4.9

 74 新城市 愛知 M (1) 21.1 8.1 0.5 1.1 1.2 0.7 1.9 5.0 2.4 3.0 0.5 4.3

 76* 夷隅郡大多喜市 千葉 M (1) 21.9 8.1 0.4 1.2 1.2 0.6 1.8 4.9 2.5 3.2 0.5 5.2
F (2) 22.8 8.7 0.6 1.0 1.1 0.7 2.0 4.7 2.3 2.8 0.5 4.8

23.0 8.8 0.6 1.0 1.1 0.7 2.0 4.9 2.6 2.6 0.5 4.7

 77 富津市 千葉 M (2) 22.1 8.2 0.5 0.9 1.1 0.6 1.9 4.7 2.2 3.0 0.5 5.1

19.7 8.3 0.6 0.9 1.0 0.6 1.9 4.8 2.5 2.9 0.5 4.9

F (1) 21.0 8.1 0.6 1.0 1.1 0.7 2.0 5.0 2.8 2.9 0.6 5.0

 80 伊賀市-1 三重 M (2) 25.9 10.0 0.7 1.0 1.4 0.9 2.2 6.0 2.7 3.4 0.6 5.9

25.9 10.2 0.7 1.1 1.4 1.0 2.2 5.8 2.6 3.4 0.5 6.0

 81 伊賀市-2 三重 M (2) 25.5 10.0 0.8 1.3 1.4 0.9 2.2 5.9 2.6 3.3 0.6 5.9

22.9 9.1 0.6 1.0 1.2 0.7 2.1 5.5 2.4 3.1 0.5 5.0

F (1) 24.0 9.6 0.7 1.2 1.4 0.8 2.1 5.3 2.6 2.7 0.5 5.1

 82 奈良市 奈良 F (1) 25.9 10.0 0.7 1.3 1.6 0.8 2.2 6.0 2.6 2.6 0.5 5.2

 87 豊岡市 兵庫 M (2) 25.9 10.3 0.7 1.0 1.3 0.9 2.2 6.0 2.7 3.3 0.7 6.4

24.1 9.8 0.6 1.0 1.3 0.8 2.1 5.7 2.7 3.3 0.6 5.8
F (1) 26.8 10.5 0.6 1.1 1.5 0.9 2.2 6.2 2.9 2.8 0.5 5.8

 90 佐用郡佐用町-2 兵庫 F (1) 24.0 9.5 0.6 1.1 1.5 0.7 2.1 5.8 2.5 2.7 0.6 4.8

 92 三好市 徳島 F (1) 25.1 9.8 0.6 1.0 1.0 0.9 2.1 5.7 2.7 2.8 0.6 5.2
 98 出雲市 島根 F (3) 24.9 9.7 0.6 1.1 1.4 0.8 2.0 5.7 2.6 2.8 0.5 5.3

25.7 9.8 0.6 1.0 1.4 0.8 2.3 6.0 2.7 2.7 0.6 5.8

26.1 10.0 0.7 1.0 1.5 0.8 2.2 6.0 2.7 2.8 0.6 5.4
 99 世良郡世良町 広島 M (2) 26.8 9.6 0.6 1.2 1.4 0.8 2.1 5.5 2.7 3.3 0.6 6.0

24.3 8.8 0.6 1.2 1.5 0.7 2.1 5.6 2.5 3.2 0.7 5.7
101* 東広島市 広島 M (1) 24.1 9.6 0.6 1.0 1.3 0.7 2.0 5.5 2.6 2.9 0.6 5.5

105 玖珠郡玖珠町 大分 M (2) 22.0 9.0 0.6 1.2 1.3 0.8 2.0 5.3 2.5 3.0 0.6 5.1

22.5 8.4 0.6 1.3 1.3 0.9 2.0 5.1 2.3 2.9 0.5 4.5

F (3) 22.9 9.1 0.5 1.3 1.4 0.7 2.1 5.1 2.6 2.6 0.5 4.4

22.0 8.2 0.5 1.1 1.2 0.8 2.0 4.8 2.5 2.5 0.5 4.5

22.8 8.9 0.6 1.3 1.3 0.7 2.0 5.0 2.4 2.4 0.6 4.0

110* 華川郡史内面 江原道 F (1) 27.8 11.2 0.7 0.9 1.4 0.8 2.3 6.3 2.7 2.7 0.7 5.8

114* 横城郡公根面 江原道 F (1) 26.9 10.8 0.6 1.0 1.4 0.9 2.2 6.1 2.6 2.7 0.6 5.7

115 三陟郡近徳面-1 江原道 M (5) 27.1 10.2 0.7 1.3 1.4 0.7 2.2 5.8 2.5 3.3 0.6 5.9

28.7 10.4 0.6 1.3 1.5 0.8 2.3 5.9 2.8 3.6 0.6 5.7

27.0 10.1 0.7 1.4 1.5 0.9 2.5 6.2 2.9 3.5 0.6 5.6

26.7 9.9 0.6 1.1 1.4 0.7 2.3 5.8 2.7 3.1 0.6 5.8

25.1 10.0 0.7 1.4 1.5 0.9 2.2 6.0 2.7 3.3 0.5 5.6

F (5) 27.9 10.5 0.7 1.1 1.7 0.8 2.3 6.0 2.9 3.0 0.5 5.6

29.0 11.0 0.7 1.3 1.5 0.8 2.5 6.0 2.9 2.8 0.6 5.6

28.0 10.7 0.7 1.3 1.5 0.8 2.4 6.0 3.0 3.1 0.6 5.9

28.1 10.7 0.8 1.2 1.4 0.9 2.4 6.1 2.7 3.0 0.5 5.6

26.2 10.7 0.6 1.3 1.4 0.8 2.2 6.0 2.8 3.0 0.5 5.5

124* 永同郡深川面 忠清北道 M (1) 24.8 10.2 0.5 0.9 1.3 0.8 2.1 6.1 2.7 3.1 0.6 5.6

*混棲地

韓国
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コオイムシ オオコオイムシ
平均値 (mm) 平均値 (mm)

体長 20.8 23.9
前胸幅  7.6  8.9

前腕腿節幅  1.7  2.0
前腕腿節長  5.0  5.4

口吻第2節長  1.2  1.0
口吻第3節長  1.4  1.3

口吻第2節幅  0.4  0.5
口吻第2節長  1.2  1.0

腹部第7節腹板幅  2.1  2.6
腹部第7節腹板長  2.4  2.9

呼吸管幅  0.5  0.6
呼吸管長  4.6  5.2

表I-6. 各形態形質における平均計測値および線形判別分析による一致率

形態形質

VI) 呼吸管形態

88.7

93.2

75.7

86.4

93.5

82.2

I) 体サイズ

II) 前腕腿節形態

III) 口吻形態

IV) 口吻形態

V) 腹部第7節腹板形態

一致率 (%)
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体長 -0.363 0.086
最大前胸幅 -0.363 0.047
口吻第2節幅 -0.310 -0.026
口吻第2節長 0.048 0.616
口吻第3節長 0.013 0.656
口吻第4節長 -0.181 0.274
前脚腿節長 -0.354 -0.041
前脚腿節幅 -0.328 0.240
腹部第7腹板幅 -0.345 -0.120
腹部第7腹板長 -0.295 -0.131
呼吸管幅 -0.242 -0.107
呼吸管長 -0.328 -0.030

寄与率 99.970 0.031

解釈

第一主成分 第二主成分

体サイズの小ささ 口吻の長さ

I-7. 12
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図 I-1. コオイムシ Appasus japonicus (A) およびオオコオイムシ Appasus major (B) の分布
域および本研究で用いたサンプルの産地情報 (C) 
地点番号は表 I-1, 2と対応する. 
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図 I-2. コオイムシおよびオオコオイムシの種識別に有用視されてきた形態形質 
A: 典型的な特徴を示すコオイムシ (B と同じスケール), B: 典型的な特徴を示すオオコオイ
ムシ (Aと同じスケール), C-Iコオイムシ・オオコオイムシの種識別に有用視されている形態
形質  (写真は長野県産コオイムシ♂個体を例示), C:成虫腹面, D: 前胸背板拡大図, E: 頭部拡
大図, F: 前脚形態, G: 腹部第 7節腹板, H: 呼吸管および生殖器. i-xiiは 形態形質として測定
を行った i: 体長, ii: 最大前胸幅, iii: 口吻第 2節長, iv: 口吻第 3節長, v: 口吻第 4節長, vi: 口
吻第 2節幅, vii: 前脚腿節長, viii: 前脚腿節幅, ix: 腹部第 7腹板長, x: 腹部第 7腹板幅, xi: 呼
吸管長, xii: 呼吸管幅. A7S: 腹部第 7節腹板, GPa: 交尾器側葉片, Si: 呼吸管, WL: 前胸背板
から小楯板にかけてみられる白帯. Bars: A-C=10mm, D-F=5mm, G,H=1mm, I=100µm. 
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図 I-3. コオイムシ・オオコオイムシにおける核遺伝子 Histone H3領域 (328 bp) の塩基配
列に基づくベイズ樹 
各ノードの数値はベイズの事後確率, ML法, MP法および NJ法におけるブートストラップ確
率を示す. 
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図 I-4. コオイムシ・オオコオイムシにおけるミトコンドリア遺伝子 16S rRNA領域 (435 bp) 
の塩基配列に基づくベイズ樹 
各ノードの数値はベイズの事後確率, ML法, MP法および NJ法におけるブートストラップ確
率を示す. 
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図 I-5. コオイムシ・オオコオイムシにおけるミトコンドリア遺伝子 COI領域 (658 bp) の塩
基配列に基づくベイズ樹 
各ノードの数値はベイズの事後確率, ML法, MP法および NJ法におけるブートストラップ確
率を示す. 
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図 I-6. コオイムシ・オオコオイムシにおけるミトコンドリア遺伝子 COI, 16S rRNA領域お
よび核遺伝子 Histone H3領域の塩基配列の結合データセット (1,421 bp) に基づくベイズ樹 
各ノードの数値はベイズの事後確率および ML法におけるブートストラップ確率を示す. 
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図 I-7. コオイムシおよびオオコオイムシの種識別において有用視されてきた形態形質の比
較検討結果 
○: コオイムシ, ×: オオコオイムシ. 
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図 I-8. コオイムシおよびオオコオイムシの種識別において有用視されてきた 12 形態形質を
基にした主成分分析結果 
第一主成分は口吻の長さ、第二主成分が体サイズの小ささを示す. ○: コオイムシ, □: オオコ
オイムシ. 
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図 I-9. コオイムシおよびオオコオイムシにおける地域個体群間の体サイズ比較結果 
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図 I-10. 日本産コオイムシ (A), 日本産オオコオイムシ (B), 韓国産コオイムシ (C), 韓国産
オオコオイムシ (D) におけるオス交尾器側葉片の SEM画像 
Bars=100µm. 
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第 II章 コオイムシおよびオオコオイムシの系統・分類 

II-1. 背景  

� 日本列島は南北 3,000 kmにも及ぶ長く配置された島嶼群で、気候的には亜熱帯から亜寒

帯まで、さらに生物地理的障壁となり得る山地や海峡を数多く有している。また、季節風

による影響から、夏季には湿った空気が流れ込むことにより湿潤な気候が形成される。こ

のことから、日本列島に生息する生物は多様性に富んでおり、様々な分類群の生物におい

て生物地理学的研究が注目されてきた (e.g., 哺乳類: Tsuchiya et al., 2000; Matsuhashi et al., 

2001; Ohnishi et al., 2009; 両生類: Tominaga et al., 2010; Komaki et al., 2012; 淡水魚類: 

Takehana et al., 2003; Kitagawa et al., 2005; Miyazaki et al., 2007, 2011; 節足動物類: Kiyoshi & 

Sota, 2006; Ikeda et al., 2009; Schoville et al., 2012; Kato et al., 2013)。 

 また、古第三紀まではユーラシア大陸の東縁に位置していた日本列島が、およそ 20 Mya、

大陸から分離・離列して孤立した後にも、第四紀の氷期-間氷期サイクル中、氷期における

海水面の後退によって朝鮮半島や極東ロシアとの間に陸橋が形成され、ユーラシア大陸と

日本列島間における生物の移動分散が可能になった時期が複数回あったことが、地質学的

研究および大型哺乳類などの化石記録や遺伝子解析によって傍証されている (e.g., 大嶋, 

1990; 木村, 1996; 小西・吉川, 1999; Matsuhashi et al., 2001)。このような背景から、朝鮮半島

や極東ロシアと日本列島を絡めた生物地理学的研究は、たいへん興味深いものであると考

えられ、これまでにも多くの研究が展開されてきた (e.g., Tsuchiya et al., 2000; Matsuhashi et 

al., 2001; Kitagawa et al., 2005; Miyazaki et al., 2007, 2011; Alonso et al., 2012; Arribas et al., 

2012; Jeratthitikul et al., 2013; Sekiné et al., 2013)。 

本研究の対象生物であるコオイムシおよびオオコオイムシは、互いに系統的に近い姉妹

種であると考えられ、形態や生態的ニッチも酷似している。さらに、分布域についても広

くオーバーラップしていることから、種間交雑の可能性も示唆されてきたが (星川, 2001)、

両種は遺伝的に大きく分化していること、加えて種間交雑の可能性は低いことが、第 I章に
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おける結果から明らかとなった。両種における現在の棲息環境は、低標高から中標高域に

おける水田や池、流れの緩やかな川などが中心であり、人類が農耕を始める以前は河川の

ワンドなどが主要な棲息地であったと考えられる。また、このようなコオイムシ類は淡水

が無い環境下では棲息が不可能であることから、河川に沿った移動分散が生じる可能性は

高い一方で、山脈や海峡など、コオイムシ類の棲息環境が無い地域を越えた移動分散はほ

とんど生じず、コオイムシ類では山脈や海峡による個体群の分断および遺伝的分化が生じ

やすいものと予想される。 

本研究の材料であるコオイムシとオオコオイムシは同属の姉妹種であるが、これまで日

本列島においては、標高傾度や緯度に応じて棲み場の分化をしている近縁種間における遺

伝的構造の比較研究などは注目を集めてきた (e.g., Sota & Hayashi, 2007; Ikeda et al., 2009; 

Ogitani et al., 2011)。しかしながら、分布域が広くオーバーラップする姉妹種の遺伝的構造

を比較した研究はいくつか事例があるものの (e.g., Quek et al., 2007; Ueda et al., 2010)、世界

的にもたいへん少ない。これらの点において、コオイムシ類では分布域のオーバーラップ

のみならず、同所的に生息している地点も多く報告されているなど (堀, 2001)、たいへんユ

ニークな特徴を有している。また、直接的な証拠は示唆されてきていないものの、コオイ

ムシとオオコオイムシの種間には、飛翔能力 (i.e., 分散力) に差異があると考えられている 

(大庭, 私信; 北野, 私信; 谷澤, 私信)。一般的には、コオイムシの方がより移動分散力が高

いと考えられており、このような生態的特徴の差違が遺伝的構造にも反映されている可能

性が十分に考えられる。これらのことから、コオイムシ属 2 種間における遺伝的構造の比

較は、生物地理学のみならず、進化生態学的にもたいへん興味深いと言える。 

以上の背景から本章では、第 I章の研究課題において得られたミトコンドリア遺伝子 COI

領域 (658 bp) および 16S rRNA領域 (435 bp) の塩基配列情報に、さらなるサンプルを追加

し、両種それぞれのより詳細な遺伝的構造を明らかにすると共に、種間の遺伝的構造を比

較・検討した。加えて、前述のような種間における分散力の差異などの生態的特徴も考慮
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しながら、遺伝的構造を対比・考察した。さらに、分岐年代推定を行い、当該年代におけ

る地史的情報を参照しながら両種の進化史について議論した。 

 

 

II-2. 材料と方法  

II-2-1. サンプリング 

� 第 I章における研究課題で実施したサンプリングと同様に、2005年から 2013年にかけて、

日本列島広域 (北海道・本州・四国・九州)、韓国、中国および極東ロシアより、コオイム

シ類を採集した。これらの採集したサンプルを、遺伝子解析に用いるために 100% EtOHで

固定した。解析に用いたサンプルの産地情報、ハプロタイプ多様度、ヌクレオチド多様度、

検出されたハプロタイプ名を表 II-1に列記した。また、地点番号は表 I-1, I-2, 図 I-1におけ

る番号と対応させて示している。 

 

II-2-2. 遺伝子解析 

第 I 章の「I-2-2. 遺伝子解析」に記した手法を用いて、トータル DNA の抽出を行い、ミ

トコンドリア遺伝子の COIおよび 16S rRNA領域の遺伝子断片を増幅させた。 

 

II-2-3. 系統樹作成 

� 本章での分子系統解析では、ミトコンドリア遺伝子 の COIおよび 16S rRNA領域の塩基

配列データを結合させて系統解析することが問題ないかを検定するため、領域間での進化

速度の有意差の有無を ILD検定 (Incongruence length difference test; Farris et al., 1995) により

検定し、有意差のないことが棄却されなかったため (p=0.37)、これらの 2領域を結合した塩

基配列のデータセット (1,093 bp) を用いて系統解析を行った。近隣結合法 [Neighbor Joining 

(NJ) 法; Saitou & Nei, 1987]、最節約法 [Most Parsimonius (MP) 法; Fitch, 1971] および最尤法 



60 

[Maximum likelihood (ML) 法; Felsenstein, 1981] による分岐図を第 I章の「I-2-3. 系統樹作成」

に記した手法により作成した。ハプロタイプネットワーク樹作成には、TCS ver. 1.21 

(Clement et al., 2000) を用いた。また、系統解析によって区分された各クレードを対象に、

各クレードの歴史性 (安定・成長・ボトルネック) を比較するため、Arlequin 3.5 (Excoffier & 

Lischer, 2010) を用いてミスマッチ分布解析を行うとともに、過去におきた個体数の増減を

示す統計値である Tajima’s Dおよび Fu’s Fsの値を算出した。また、ハプロタイプ多様度お

よびヌクレオチド多様度を DnaSP5.10.01 (Librado & Rozas, 2009) により算出した。 

 

II-2-4. 分岐年代推定 

� コオイムシ類におけるミトコンドリア遺伝子のCOIおよび16S rRNA領域に基づく分岐年

代推定を、BEAST ver. 1.7.1 (Drummond et al., 2012) を用いた Bayesian relaxed molecular clock

により解析した。近隣結合法、最節約法および最尤法による解析と同様に、韓国で採集し

た Diplonychus esakii の配列を外群として使用した。塩基置換率に関しては、節足動物で汎

用されている Papadopoulou et al. (2010) による 100万年あたり 2.39%を採用し、0.01195の値

を用いた。BEAUti ver. 1.7.1 (BEASTソフトウェア・パッケージ) を用いて BEASTのインプ

ットファイル (.xml) を作成し、uncorrelated lognormal molecular clockによる解析を行った。

ミトコンドリア遺伝子の COIおよび 16S rRNA領域を結合させた全配列長を用いて解析し、

塩基置換モデルの選択には Kakusan4を用いて Schwarz's Bayesian Information Criterion (BIC) 

より最適なモデルを選択したところ、HKY + Gモデルが採用された。ベイズの MCMC解析

を 50,000,000世代繰り返し、1,000回毎にサンプリングを行い、Tracer ver. 1.5 (Rambaut & 

Drummond, 2007) を用いて各パラメーターの確認をした後、最初の 5,000,000世代を定常状

態に達していない世代と仮定し、解析には含めなかった。FigTree ver. 1.3.1 (Rambaut, 2009) 

を用いて作成した系統樹ファイルを編集し、BEAST ver. 1.7.1 を用いて各クレード毎に

Bayesian Skyline Plot解析を行った。 
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II-2-5. AISによるレフュジアの推定 

� ミトコンドリア遺伝子の COI および 16S rRNA 領域の結合データを基に、ソフトウェア

AIS (Alleles In Space; Miller, 2005) を用いて、各クレード内で遺伝的に多様性の高い地域の

検出を行った。分布域の縮小が生じ、これに伴う遺伝的ボトルネックが生じたような歴史

性が認められる場合、一般的に、レフュジアとなった地域では祖先的な遺伝子型が検出さ

れ、遺伝的多様性が高くなると考えられる。このことから、コオイムシ類を対象とした本

研究においても、AISによる解析の結果、それぞれのクレード内で高い遺伝的多様性を示し

た地域を推定されるレフュジア地域として扱った。 

 

 

II-3. 結果  

II-3-1. 遺伝子解析および分岐年代推定 

� 75 産地で採集されたコオイムシ 158 個体の分子系統解析を行った結果、113 のハプロタ

イプが検出された。ハプロタイプ多様度は 0.993で、塩基多様度は 0.02138であった (表 II-1)。

オオコオイムシについても 56産地の 117個体を解析したところ、68のハプロタイプが検出

された。ハプロタイプ多様度は 0.976で、塩基多様度は 0.01297であった (表 II-1)。これら

のハプロタイプ間の分岐樹として、BEAST ver. 1.7.1によって得られた樹形を図 II-1に示す。

このミトコンドリア遺伝子の COIおよび 16S rRNA領域の 1,093 bp を基にした分子系統解

析の結果、両種の分岐はたいへん深く、分岐年代推定を行ったところ、中新世の中期から

後期 [95%最高事後密度区間 (HPD) 13.36 – 6.83 Mya] と評価された (図 II-1)。 

 次に、両種それぞれの解析結果について詳しく示す。 

 

II-3-1-a. コオイムシ種内の分子系統地理 

� 分子系統解析の結果、コオイムシは大きく 3つのクレード (Clade I, Clade IIおよび Clade 
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III) から構成されることが明らかとなった。Clade Iは本州広域 (北海道、鳥取県、島根県お

よび山口県を除く) および四国の個体群から構成され、最祖先系統であると評価されたた 

(表 II-1, 図 II-2, 4)。Clade IIは九州と山陰地方 (鳥取県、島根県、山口県) および広島県三

原市の個体群から構成された。広島県三原市 (地点番号 100) でのみ、Clade I系統 (J55, J57

ハプロタイプ) と Clade II系統 (J56ハプロタイプ) の個体が混棲していた (表 II-1, 図 II-2, 

4)。Clade IIIは韓国および中国産の個体群から構成され (表 II-1, 図 II-2, 4)、Clade IIと Clade 

III は姉妹群と評価された。すなわち、日本列島産コオイムシが側系統群として評価された 

(図 II-2)。 

分岐年代推定の結果、Clade I (日本広域) と Clade II + III (九州および山陰地方 + 大陸) の

分岐 (図 II-2のノードA) は後期鮮新世から初期更新世 (95% HPD 2.72–1.47 Mya) と評価さ

れた。また、Clade II (九州および山陰地方) と Clade III (大陸) の分岐 (図 II-2のノード B) は

中期更新世 (95% HPD 1.68 – 0.80 Mya) と評価された。各ノード内での遺伝的細分化は、い

ずれもおよそ 0.5 Mya以降であり、近年になってから遺伝的分化・多様化が生じたことが示

された (図 II-2)。 

 

II-3-1-b. オオコオイムシ種内の分子系統地理 

� 分子系統解析の結果、オオコオイムシは大きく 4つのクレード (Clade IV, Clade V, Clade 

VIおよび Clade VII) から構成されることが明らかとなった。Clade IVは北海道および東日

本の日本海側の個体群から構成された (表 II-1, 図 II-3, 4)。Clade Vは北海道を除く東日本の

太平洋側の個体群から構成された (表 II-1, 図 II-3, 4)。これらの Clade IVおよび Clade Vは

姉妹群を構成した (図 II-3)。Clade VIは西日本の個体群から構成され (表 II-1, 図 II-3, 4)、

Clade IV + Vに対する姉妹群として単系統群を構成し、日本列島産オオコオイムシの単系統

性が支持された (図 II-3)。Clade VIIは韓国・中国および極東ロシアの個体群から構成され、

大陸産個体群の単系統性が支持された (表 II-1, 図 II-3, 4)。 
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分岐年代推定の結果、日本列島 (Clade IV + V + VI) と韓国 (Clade VII) の分岐 (図 II-3: 

ノード C) は中期更新世 (95% HPD 2.05 – 1.07 Mya) と評価された。これはコオイムシにお

ける日本列島と大陸の分岐よりもやや古い時代の分化となる。Clade VI (西日本個体群) と

Clade IV + V (東日本個体群) の分岐 (図 II-3: ノード D) は、中期更新世 (95% HPD 1.40 – 

0.68 Mya) と評価された。Clade IV (北海道および東日本の日本海側) と Clade V (北海道を除

く東日本太平洋側) の分岐 (図 II-3: ノード E) は、更新世の中–後期 (95% HPD 1.13 – 0.52 

Mya) と評価された。各ノード内での遺伝的細分化は、日本列島個体群においてはコオイム

シと同様、いずれもおよそ 0.5 Mya以降であり、比較的近年になってから遺伝的な多様化が

生じたことが示された (図 II-3)。 

 

II-3-2. 各クレード内の解析結果 

� コオイムシにおける 3つのクレード (Clade I - III) はいずれもハプロタイプ多様度がたい

へん高く (Clade I: 0.982, Clade II: 0.939, Clade III: 0.989)、広域から検出されるような優占ハ

プロタイプも認められなかった (表 II-1)。塩基多様度は Clade Iで最も高く 0.00705で、最

も低かった Clade IIでは 0.00478であった (表 II-1)。各クレード間の遺伝的分化は、Clade I-II

間で 27塩基置換、Clade I – III間では 25塩基置換、Clade II – III間では 13塩基置換であっ

た (図 II-4)。また、ミスマッチ分布解析を行ったところ、コオイムシにおける 3つのクレー

ド (Clade I - III) は、いずれも近年の安定的な個体群成長を示唆する正規分布的な一山型分

布の指数的増加パターンを示した (図 II-5)。また、Clade IおよびClade IIではBayesian Skyline 

Plot解析の結果からも個体群拡大が支持された (図 II-5)。これについては Tajima’s Dと Fu’s 

Fs の値についても、有意に負の値を示しており、個体群拡大が支持される結果となってい

る (表 II-2)。さらに、AISを用いたレフュジア地域の推定を行ったところ、Clade Iでは兵庫

県に、Clade IIでは島根県と宮崎県にレフュジアと推定される地域が検出された (図 II-6)。

Clade IIIについては、どの地域についても遺伝的に均一かつ多様であり、特定の地域がレフ
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ュジアとして示唆されることはなかった (図 II-6)。 

 オオコオイムシにおける 4つのクレード (Clade IV - VII) のうち、Clade IVおよび Clade V

についてはハプロタイプ多様度がコオイムシにおける 3 つのクレードのいずれよりも低か

った (表 II-1)。また、オオコオイムシにおいては、広域から検出される優占ハプロタイプが

認められた。Clade IV では M4 ハプロタイプが北海道から福島県までの広域で検出され、

Clade Vでは M33ハプロタイプが福島県から千葉県までの広域で検出された (表 II-1)。塩基

多様度は、Clade VII を除き、いずれのクレードについてもコオイムシより低く、Clade IV

が 0.00236、Clade Vが 0.00325、Clade VIが 0.0038であった (表 II-1)。Clade VIIについては、

ハプロタイプ多様度、塩基多様度は高い値を示した (表 II-1)。各クレード間の遺伝的分化は、

Clade IV – V間では 11塩基置換、Clade V – VI間では 12塩基置換、Clade VI – VII間では 18

塩基置換であった (図 II-4)。 

 ミスマッチ分布解析および Bayesian Skyline Plot解析の結果に関しては、Clade VIIについ

てはサンプル数が少なかったため、Clade IV – VIの結果についてのみ示す (図 II-5)。Clade VI

については、コオイムシと同様に、近年の安定的な個体群成長を示唆する正規分布的な一

山型分布の指数的増加パターンを示した (図 II-5)。Clade IVおよび Clade Vは、近年にボト

ルネックの影響を受けた後に、急速な個体群拡大が生じたことを示唆する、アリルペア間

における配列差異の頻度分布が 0 付近に偏った分布パターンを示し、Bayesian Skyline Plot

解析の結果についても、近年に急速に個体群を拡大させたことを示唆する結果となった (図

II-5)。Tajima’s Dと Fu’s Fsの値については、Clade VIの Tajima’s Dの値を除き、全てのク

レードで有意に負の値となった (表 II-2)。 

 また、ハプロタイプネットワークについても、とくに Clade IV では、優占ハプロタイプ

から 1塩基置換の関係にあるハプロタイプが多く、「花火型」のネットワーク樹形になるな

ど、過去にボトルネックを受けた可能性を示唆する結果となった (図 II-4)。また、AISによ

るレフュジア地域の推定結果は、Clade IVでは青森県と福島県、Clade Vでは岩手県にレフ
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ュジアと推定される地域が検出された (図 II-6)。Clade VIについては、愛知県、滋賀県、兵

庫県、山口県にレフュジアと推定される地域が検出された (図 II-6)。 

 

 

II-4. 考察  

II-4-1. 両種における遺伝的分断パターンと生物地理的障壁および推定レフュジア地域の比

較 

� 分子系統解析の結果、コオイムシにおいては、東日本から四国、山陽地方までの日本広

域の個体群から構成される Clade Iと九州および山陰地方の個体群から構成される Clade II、

そして韓国および中国産の個体群から構成される Clade III の 3 系統が存在することが、明

らかとなった (図 II-2, 4)。このうち、Clade IIと Clade IIIにおける分岐 (図 II-2のノード B) 

が対馬海峡の成立によるものであることは、ほぼ間違いないと考えられる。日本列島は、

中新世後期-鮮新世 (10 – 3.1 Mya) に陸橋を介して大陸と繋がっていたが、この時期以降の

氷期-間氷期サイクルにおいて海峡の出現および離水による陸橋形成が何度も繰り返されて

きたと考えられている (Iijima & Tada, 1990; Tada, 1994; Kitamura et al., 2001; 北村・木元, 

2004)。コオイムシにおける日本と大陸の分岐年代推定結果は、中期更新世 (95% HPD 1.68 – 

0.80 Mya) であったことから、氷期-間氷期サイクルにおいて形成と沈下を繰り返していた

陸橋を介した遺伝的な交流が中期更新世に途絶え、分集団化したと考えられる。また、こ

れ以降にも、最終氷期にかけて氷期-間氷期サイクルによる陸橋の形成と沈下が繰り返され

てきたことが、大型哺乳類の化石記録を根拠として示唆されている (小西・吉川, 1999)。海

浜棲ハンミョウ類のカワラハンミョウ Cicindela laetescripta やルイスハンミョウ Cicindela 

lewisiの研究では、0.7 Mya 以降にも日本列島と大陸の遺伝的交流があったことが示唆され

ているが (Satoh et al., 2004)、コオイムシにおいてはハビタットが淡水域に限定されている

ために、他の動物種群よりも早い時期に日本列島-大陸間の移動分散が困難となったものと
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考えられる。 

 次に、Clade Iと Clade II + III間の分岐 (ノード A) であるが、Clade Iと Clade IIの地理的

境界は、中国山地・冠山山地がある位置と一致する (図 II-2, 7)。これらの山地は、いずれも

第四紀 (2.58 Mya) 以降に、とくに激しく隆起したとされており (岡田, 2004)、図 II-2のノ

ード Aにおける分岐年代推定結果 (95% HPD 2.72 – 1.47 Mya) とほぼ合致する。また、両生

類ではトノサマガエル Pelophylax nigromaculatusにおけるアロザイム解析結果から、中国山

地および冠山山地を境界として大きく 2 系統に分化していることが明らかになっているほ

か (Nishioka et al., 1992)、魚類ではシロヒレタビラ Acheilognathus tabiraの亜種における分布

境界にも中国山地および冠山山地が関連していることから (Arai et al., 2007)、コオイムシに

おいてもこれらの山地が生物地理学的障壁となってきたと考えられる。また、Clade I およ

び Clade II を構成する両系統の個体が混棲している広島県三原市の個体群 (地点番号 100) 

の存在は、稀にクレード分化に寄与したと考えられる地理的障壁間での移動があることの

傍証であると考えられる。この場合の分散経路については、Clade II系統が山口県の海岸沿

い (瀬戸内海岸沿い) を経由して移動分散してきたのか (図 II-7の aルート)、もしくは広島

県三原市の混棲地は 2 つの山塊の切れ目となる低山地域の付近に位置していることから、

この低山地を経由して日本海側から瀬戸内側へと移動分散してきたのか、のいずれかであ

ると考えられる (図 II-7 の b ルート)。しかしながら、現在までのデータではいずれがより

妥当であるのかといった判断は困難である。また、オオコオイムシと比較して、コオイム

シはより温度の高い環境を好むとされることから (岡田, 1993; Okada & Nakasuji, 1993a)、コ

オイムシにおいて推定される日本国内の各クレード内でのレフュジア地域が、Clade I で兵

庫県、Clade IIで島根県と宮崎県であるという推定結果は、妥当であると考えられる。 

 一方、オオコオイムシにおいては、北海道および東日本・日本海側の個体群から構成さ

れる Clade IV、北海道を除く東日本・太平洋側の個体群から構成される Clade V、西日本の

個体群から構成される Clade VI、および韓国の個体群から構成される Clade VIIの 4系統に
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分かれることが明らかとなった (図 II-3, 4)。オオコオイムシにおいても、コオイムシと同様

に日本クレード (Clade IV-VI) と韓国クレード (Clade VII) 間の分岐 (図 II-3 のノード C) 

は対馬海峡の成立による地理的分断によるものであると考えられる。対馬海峡の成立は更

新世中期 (1.55 Mya) であるとされており (Kitamura & Kimoto, 2006; Osozawa et al., 2012)、

両種の分岐年代推定結果ともおおよそ合致する。また、オオコオイムシにおける日本列島

と大陸の個体群間での分岐年代測定結果は、1.98 – 1.02 Mya (95% HPD) と、コオイムシよ

りもやや早い時期であった (図 II-2 vs 図 II-3)。直接的な証拠となるような研究例はないも

のの、複数の水棲昆虫研究者による野外観察から、コオイムシとオオコオイムシでは、コ

オイムシの方がより飛翔能力が高い印象が強いということが示唆されている (大庭, 私信; 

北野, 私信; 谷澤, 私信)。本研究の結果においても、オオコオイムシがより早い時期に日本

列島-大陸間の遺伝的分化が生じていることから、より飛翔能力の低いオオコオイムシで先

に分断が生じたと考えられ、両種の飛翔能力の差を示唆する結果であると言える。 

 次に Clade IV + Vと Clade VIの分岐 (図 II-3のノード D) についてであるが、これらのク

レードを構成する個体群間の地理的境界は、中部山岳域が広がる地域と合致している (図

II-8)。中部山岳の隆起年代は前期更新世-中期更新世 (2.0 – 0.7 Mya) とされており (町田, 

2006)、分岐年代推定で得られた図 II-3のノード Dにおける分岐年代 (95% HPD 1.40 – 0.68 

Mya) とほぼ合致する。中部山岳域は日本国内最大の山塊であり、昆虫類ではゲンジボタル

Luciola cruciataにおいて、中部山岳域を境界として遺伝的構造が東西に分かれることが明ら

かになっているほか (Suzuki et al., 2002)、魚類ではギギ属 Pseudobagrus魚類の分布境界が中

部山岳域にあり (Watanabe & Nishida, 2003)、哺乳類においてもモグラ類でアズマモグラ

Mogera imaizumiとコウベモグラ Mogera woguraのおおよその分布境界が中部山岳域にある 

(Tsuchiya et al., 2000)。このように、他の動物種群においてもそうであるように、オオコオ

イムシにおいても中部山岳域が大きな生物地理学的障壁となっていると言える。 

 Clade IVと Vを構成する個体群間の地理的境界 (図 II-3のノード E) は、奥羽山脈が広が
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る地域と合致する。奥羽山脈は 3 Mya 以降に隆起が本格化し、第四紀火山群を数多く有す

るとされている (太田ら, 2010)。これらの火山群は 1 Mya 以降に活動が活発化しており 

(Umeda et al., 1999)、これらの火山活動による山岳隆起や噴火による棲息適地の縮小などに

よって東日本個体群が東西に分断されたと考えられる。また、東日本個体群の 2 系統につ

いては、ハプロタイプネットワークおよびミスマッチ分布解析によりボトルネックが生じ

たことが示唆されており (図 II-4, 5)、第四紀の火山活動によってオオコオイムシの東日本個

体群が奥羽山脈の東西に分断され、その後、個体群が縮小・孤立化した可能性も示唆され

る。AISによるレフュジア地域の推定では、Clade IVでは青森県と福島県に、Clade Vでは

岩手県に推定レフュジア地域が検出されており (図 II-6)、ミスマッチ分布解析の結果では

Clade IVが 0.06 Mya、Clade Vが 0.14 Mya以降に個体群を急増させたと示唆されることから 

(表 II-2)、火山活動によりボトルネック効果を受けた個体群が比較的近年になって分布域を

広めたものと考えられる。 

奥羽山脈が生物地理的障壁となっている他の動物種群の例としては、アズマモグラ類

Mogeraやメダカ Oryzias latipesが挙げられるが (Takehana et al., 2003; Iwasa et al., 2006)、ア

ズマモグラ類は日本海側系統が奥羽山脈の北端 (青森県) で太平洋側へ進出して南下し、も

ともと生息していた太平洋側の系統との間で二次的接触が生じたことが明らかとなってい

る (Iwasa et al., 2006)。本研究においては検出されなかったものの、今後、解析個体および

地点数を追加することで、オオコオイムシにおいても奥羽山脈北端地域で両系統が混棲す

る棲息地が発見される可能性が十分に考えられる。 

 

II-4-2. 両種における遺伝的構造の比較 

� コオイムシとオオコオイムシは、形態や生態的ニッチが酷似した同属の近縁種であるに

も関わらず、遺伝構造は大きく異なることが本研究から明らかとなった。両種における日

本列島-大陸間の遺伝的分化は、オオコオイムシの方がより大きく評価されたが (図 II-2 vs 
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図 II-3)、これは移動分散能力がオオコオイムシの方がより低いためであると考えられる。

さらに興味深いことに、コオイムシにおいては日本個体群が単系統群を構成せず、山陰・

九州産個体群 (Clade II) と大陸産個体群 (Clade III) の単系統性が強く支持されている。こ

れはオオコオイムシにおける結果とは大きく異なるものである (図 II-2 vs 図 II-3)。これら

のことから、コオイムシとオオコオイムシは全く異なる進化史を辿ってきたことが推測さ

れる。また、コオイムシとオオコオイムシが種分化した年代は、本研究の分岐年代推定か

らは中新世の中期から後期 (13.36 – 6.83 Mya) であったという結果が得られた (図 II-1)。こ

の時代には、日本列島が既にユーラシア大陸から離列していたとされている (Otofuji, 1996; 

Martin, 2011)。さらに、コオイムシでは最祖先系統が北海道を含む日本広域系統 (Clade I) で

あったのに対し、オオコオイムシでは大陸産個体群 (Clade VII) であったことから、コオイ

ムシとオオコオイムシは、それぞれ日本列島と大陸で異所的に種分化した後、コオイムシ

では日本列島から朝鮮半島を経由して大陸へ移動分散していき、オオコオイムシでは逆に

大陸から朝鮮半島を経由して日本列島へ進入してきた可能性も考えられる。しかしながら、

実際に大陸産個体群と九州などの日本産個体群が遺伝的に近縁な動物種群であっても、実

際には日本列島や陸橋の形成史と複雑に絡み合った進化史をもつことが示唆されている 

(e.g., 両生類のサンショウウオ属 Hynobius, Li et al., 2011; 鱗翅目昆虫のクロツバメシジミ

Tongeia fischeri, Jeratthitikul et al., 2013)。また本研究で解析した大陸産サンプルは、そのほと

んどが朝鮮半島産であることから、さらに広域での大陸産コオイムシ類の解析を行うこと

で、より詳細な議論を行う必要性があるものと考える。 

コオイムシにおいては、オオコオイムシで認められた奥羽山脈および中部山岳域の山岳

形成が要因であると考えられる遺伝的分化パターンが認められなかった。実際には、現在、

山脈を越えた飛翔による移動分散が生じている可能性は低いと考えられ、両種共に各山脈

で個体群間の遺伝的な交流の分断が生じているものと思われるが、オオコオイムシでは移

動分散能力が低いため、コオイムシに比べて山脈などの生物地理学的障壁による遺伝的分
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化が生じやすく、日本国内での分化がより細かなスケールになっているものと考えられる。

一方で、オオコオイムシにおいてはコオイムシで認められた中国山地による分断が認めら

れなかったが、AISによるレフュジア地域の探索の結果、オオコオイムシの西日本系統では

遺伝的に多様な地域がたいへん多く (図 II-6)、この地域ではオオコオイムシが優占して生息

していた可能性があると考えられ、海岸線に沿った、もしくは山塊を越えた移動分散が生

じていたのかもしれない。これについては、実際に本研究におけるコオイムシの遺伝子解

析結果でも、広島県三原市では Clade Iと Clade IIの両系統が混棲しており (図 II-7)、稀に

系統間での移動分散が生じているものと考えられる。 

本研究の結果は、コオイムシおよびオオコオイムシという、東アジア広域で分布がオー

バーラップしている同属の 2 種における遺伝的構造を明らかにし、両種が全く異なる遺伝

的構造および進化史を持つことを究明した、たいへん興味深い結果である。しかしながら、

本研究で明らかとなった両種の主要クレード内における分散の方向性や、さらに細かなス

ケールでの生物地理学的障壁の有無の可能性については、さらなる議論の余地があり、今

後、他のミトコンドリア遺伝子領域や核遺伝子領域の遺伝子マーカー、マイクロサテライ

トマーカーなどを用いた追究を行うことで、さらに詳細な議論を深められるものと考える。 



地点番号/地点名

158 0.993 0.02138

  1 北海道天塩郡幌延町-1 2 1.000 0.00366 J1 (1)
J2 (1)

  4* 北海道雨竜郡妹背牛町 2 1.000 0.00366 J3 (1)
J4 (1)

  5 北海道樺戸郡新十津川町 2 0.000 0.00000 J4 (2)
  6 北海道釧路郡釧路市 2 1.000 0.00091 J5 (1)

J6 (1)
  7* 北海道中川郡幕別町 2 0.000 0.00000 J7 (2)
  8 北海道千歳市 2 0.000 0.00000 J8 (2)
 10 北海道十勝郡浦幌町 1 - - J5 (1)
 11 北海道勇払郡鵡川町 2 1.000 0.00091 J5 (1)

J9 (1)
 13 青森県五所川原市 2 1.000 0.00183 J10 (1)

J11 (1)
 15* 青森県津軽町-2 1 - - J5 (1)
 16 青森県八戸市 2 1.000 0.00091 J5 (1)

J12 (1)
 23 岩手県岩手郡滝沢村 1 - - J13 (1)
 32 宮城県栗原市-1 1 - - J14 (1)
 42* 福島県福島市 1 - - J15 (1)
 44* 福島県双葉郡浪江町 1 - - J16 (1)
 48* 福島県西白河郡西郷村 2 1.000 0.00183 J17 (1)

J18 (1)
 56 長野県埴科郡坂城町 1 - - J21 (1)
 57 長野県安曇野市 2 1.000 0.00091 J22 (1)

J23 (1)
 58 長野県松本市 4 0.500 0.00046 J24 (3)

J25 (1)
 59 長野県塩尻市 2 1.000 0.00091 J24 (1)

J26 (1)
 63 長野県駒ケ根市 1 - - J21 (1)
 64 栃木県塩谷郡塩谷町 2 1.000 0.00366 J19 (1)

J20 (1)
 67 山梨県北杜市 2 1.000 0.00091 J27 (1)

J28 (1)
 69 神奈川県愛甲郡愛川町 2 1.000 0.00365 J29 (1)

J30 (1)
 71 神奈川県秦野市 1 - - J31 (1)
 72 愛知県犬山市 1 - - J35 (1)
 73 愛知県瀬戸市 1 - - J36 (1)
 75 愛知県豊橋市 1 - - J37 (1)
 76* 千葉県夷隅郡大多喜市 3 1.000 0.00244 J32 (1)

J33 (1)

コオイムシ Appasus japonicus
日本

C
la

de
 I

個体数 (N)

表II-1. 遺伝子解析に用いたサンプルの採集地点情報、遺伝的多様度およびハプロタイプ数表II-1. 遺伝子解析に用いたサンプルの採集地点情報、遺伝的多様度およびハプロタイプ数

ハプロタイ
プ多様度

ヌクレオチ
ド多様度

ハプロタイ
プ数 (N)
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J34 (1)
 78 静岡県浜松市-1 3 1.000 0.00488 J38 (1)

J39 (1)
J40 (1)

 79 静岡県浜松市-2 3 0.667 0.00244 J41 (2)
J42 (1)

 83 大阪府豊能郡能勢町 1 - - J43 (1)
 84 京都府船井郡京丹波町 5 0.900 0.00494 J43 (1)

J44 (1)
J45 (2)
J46 (1)

 85 兵庫県三田市 3 0.667 0.00609 J43 (2)
J47 (1)

 88 兵庫県姫路市 3 1.000 0.00366 J47 (1)
J48 (1)
J49 (1)

 89 兵庫県佐用郡佐用町-1 2 1.000 0.00548 J50 (1)
J51 (1)

 91 香川県東かがわ市 2 1.000 0.00274 J52 (1)
J53 (1)

 93 愛媛県松山市 2 0.000 0.00000 J54 (2)
 94 岡山県美作市 1 - - J49 (1)
 101* 広島県東広島市 1 - - J55 (1)
 100 広島県三原市 10 0.600 0.01389 J55 (6)

J57 (3)
J56 (1)

 96 鳥取県鳥取市 4 0.833 0.00107 J58 (2)
J59 (1)
J60 (1)

 97 島根県安来市 3 0.000 0.00000 J60 (3)
102 山口県下関市 1 - - J61 (1)
103 佐賀県唐津市 2 1.000 0.00457 J62 (1)

J63 (1)
104 佐賀県多久市 2 1.000 0.00091 J64 (1)

J65 (1)
106 長崎県長崎市 3 0.000 0.00000 J66 (3)
107 熊本県上益木郡大和町 2 0.000 0.00000 J61 (2)
108 宮崎県宮崎市 2 1.000 0.00548 J67 (1)

J68 (1)
109 鹿児島県薩摩川内市 2 0.000 0.00000 J69 (2)

110* 江原道華川郡史内面 1 - - J72 (1)
111 京畿道漣川郡全谷里 2 1.000 0.00274 J70 (1)

J71 (1)
112 江原道洪川郡内村面 4 1.000 0.00960 J73 (1)

J74 (1)
J75 (1)
J76 (1)

113 江原道江陵市 2 1.000 0.00091 J79 (1)
J80 (1)
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114* 江原道横城郡公根面 2 1.000 0.00366 J77 (1)
J78 (1)

116 江原道三陟郡近徳面-2 2 1.000 0.00274 J109 (1)
J110 (1)

117 江原道原州市 2 1.000 0.00274 J81 (1)
J82 (1)

118 忠清北道堤川市 1 - - J83 (1)
119 忠清南道天安市 2 1.000 0.00915 J85 (1)

J107 (1)
120 慶尚北道聞慶市 3 1.000 0.00488 J84 (1)

J85 (1)
J86 (1)

121 慶尚北道安東市 1 - - J87 (1)
122 慶尚北道盈徳郡達山面 1 - - J112 (1)
123 慶尚北道尚州市 2 1.000 0.00457 J88 (1)

J89 (1)
124* 忠清北道永同郡深川面 4 1.000 0.00449 J90 (1)

J91 (1)
J92 (1)
J93 (1)

125 忠清南道錦山郡南一面 2 1.000 0.00548 J85 (1)
J94 (1)

126 慶尚北道慶州市-1 2 1.000 0.00274 J103 (1)
J105 (1)

127 慶尚北道慶州市-2 2 1.000 0.00366 J103 (1)
J106 (1)

128 全羅北道完州郡龍進面 2 1.000 0.00640 J95 (1)
J96 (1)

129 慶尚南道陜川郡伽倻面 1 - - J97 (1)
130 慶尚南道居昌郡馬利面 2 1.000 0.00915 J93 (1)

J108 (1)
131 慶尚南道陜川郡大并面 2 0.000 0.00000 J96 (2)
132 慶尚南道咸安郡漆西面 1 - - J98 (1)
133 全羅南道長城郡森西面 6 0.933 0.00609 J96 (2)

J99 (1)
J100 (1)
J101 (1)
J102 (1)

134 慶尚南道梁山市 2 1.000 0.00732 J104 (1)
J111 (1)

－ － 1 - - J113 (1)

オオコオイムシ Appasus major 117 0.976 0.01297

  2 北海道天塩郡幌延町-2 2 1.000 0.00091 M1 (1)
M2 (1)

  3 北海道留萌市 1 - - M2 (1)
  4* 北海道雨竜郡妹背牛町 1 - - M2 (1)
  7* 北海道中川郡幕別町 2 0.000 0.00000 M2 (2)

日本

中国
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  9 北海道虻田郡ニセコ町 2 0.000 0.00000 M3 (2)
 12 北海道勇払郡厚真町 2 1.000 0.00091 M2 (1)

M4 (1)
 14 青森県津軽町-1 3 1.000 0.00183 M4 (1)

M5 (1)
M6 (1)

 15* 青森県津軽町-2 1 - - M7 (1)
 18 秋田県大館市 2 0.000 0.00000 M8 (2)
 19 秋田県北秋田市 1 - - M9 (1)
 20 秋田県秋田市 4 0.500 0.00046 M4 (3)

M10 (1)
 21 秋田県仙北郡太田町 1 - - M4 (1)
 22 秋田県由利本荘市 2 1.000 0.00091 M8 (1)

M11 (1)
 27 山形県酒田市 1 - - M12 (1)
 29 山形県西村山郡西川町-2 2 1.000 0.00091 M8 (1)

M11 (1)
 30 山形県東置賜郡高畠町 2 1.000 0.00366 M4 (1)

M13 (1)
 31 山形県米沢市 2 1.000 0.00366 M14 (1)

M15 (1)
 36 新潟県胎内市 3 0.667 0.00183 M4 (2)

M16 (1)
 38 新潟県妙高市 1 - - M17 (1)
 39 新潟県佐渡市-1 5 0.000 0.00000 M18 (5)
 40 新潟県佐渡市-2 2 1.000 0.00091 M18 (1)

M19 (1)
 41 福島県耶麻郡北塩原村 2 1.000 0.00274 M20 (1)

M21 (1)
 45 福島県郡山市 2 1.000 0.00091 M4 (1)

M22 (1)
 47 福島県大沼郡昭和村 2 0.000 0.00000 M4 (2)
 53 長野県白馬村 1 - - M23 (1)
 17 青森県三戸郡田子町 2 1.000 0.00366 M24 (1)

M25 (1)
 24 岩手県花巻市 2 1.000 0.00548 M26 (1)

M27 (1)
 25 岩手県北上市 2 1.000 0.00457 M28 (1)

M29 (1)
 33 宮城県栗原市-2 1 - - M30 (1)
 35 宮城県仙台市 2 1.000 0.00274 M31 (1)

M32 (1)
 42* 福島県福島市 4 1.000 0.00548 M33 (1)

M34 (1)
M35 (1)
M36 (1)

 48* 福島県西白河郡西郷村 1 - - M38 (1)
 46 福島県須賀川市 3 0.667 0.00061 M31 (2)

M37 (1)
 65 茨城県東茨城郡城里町 2 0.000 0.00000 M33 (2)
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 66 茨城県鹿嶋市 1 - - M39 (1)
 70 神奈川県秦野市 3 0.000 0.00000 M40 (3)
 76* 千葉県夷隅郡大多喜市 3 - - M33 (2)

M41 (1)
 77 千葉県富津市 3 0.000 0.00000 M33 (3)
 74 愛知県新城市 1 - - M42 (1)
 80 三重県伊賀市-1 2 0.000 0.00000 M43 (2)
 81 三重県伊賀市-2 3 1.000 0.00427 M44 (1)

M45 (1)
M46 (1)

 82 奈良県奈良市 2 0.000 0.00000 M47 (2)
 87 兵庫県豊岡市 3 0.667 0.00061 M46 (1)

M48 (2)
 90 兵庫県佐用郡佐用町-2 1 - - M49 (1)
 92 徳島県三好市 1 - - M50 (1)
 95 岡山県久米郡美咲町 1 - - M51 (1)
 98 島根県出雲市 3 1.000 0.00366 M52 (1)

M53 (1)
M54 (1)

 99 広島県世良郡世良町 4 0.833 0.00366 M46 (1)
M55 (2)
M56 (1)

101* 広島県東広島市 1 - - M57 (1)
105 大分県玖珠郡玖珠町 6 0.000 0.00000 M58 (6)

110* 江原道華川郡史内面 1 - - M59 (1)
114* 江原道横城郡公根面 1 - - M60 (1)
115 江原道三陟郡近徳面-1 4 0.833 0.00091 M61 (2)

M62 (1)
M63 (1)

124* 忠清北道永同郡深川面 1 - - M64 (1)

135 沿海州アニシモフカ 2 1.000 0.02377 M65 (1)
M66 (1)

中国
136 遼寧省丹東市 2 1.000 0.01554 M67 (1)

M68 (1)

コオイムシ Appasus japonicus
84 0.982 0.00705
22 0.939 0.00478
52 0.989 0.00569

オオコオイムシ Appasus major
49 0.908 0.00231
29 0.916 0.00325
28 0.942 0.00490
11 0.982 0.01017
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Clade N n 0 1 T (Mya) SSD R Tajima’s D Fu’s Fs
コオイムシ Appasus japonicus

Clade I 84 55 8.938 0.004 49.219 0.342 0.007 0.016      -1.695*   -24.845**
Clade II 22 13 6.824 0.000 19.475 0.261 0.017 0.030      -0.344     -2.947
Clade III 52 44 3.977 2.579 191.562 0.152 0.001 0.007      -2.024**   -25.223**
オオコオイムシ Appasus major

Clade IV 49 23 1.566 0.698 99999 0.060 0.004 0.048      -2.133**   -17.386**
Clade V 29 18 3.645 0.000 19.219 0.140 0.005 0.023      -1.882*   -10.161**
Clade VI 28 17 6.617 0.000 19.971 0.253 0.002 0.012      -1.113     -5.540*

N,解析個体数; n,ハプロタイプ数; ,母集団サイズ急増期間を表す推定値; 0,個体群急増前の集団サイズ; 1,個体
群急増後の集団サイズ; T, 個体群急増年代; SSD, 偏差平方和; R, raggedness indexes. *, P < 0.05; **, P < 0.01.

表II-2. 各クレードにおけるミスマッチ分布解析結果およびTajima's DとFu's Fsの値
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77 

 
 
 

図 II-1. ミトコンドリア遺伝子 COI領域および 16S rRNA領域 (1,093 bp) を基に BEAST解
析によって得られた分岐図 
各ノードにおける上部の数値は Bayesの事後確率および ML, MP, NJ樹におけるブートスト
ラップ確率を示す. コオイムシおよびオオコオイムシのクレード内については、それぞれ図
II-2および図 II-3で詳しく示す.半透明のバーは 95% HPDを示す. 
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図 II-6. 東アジアの地形図 (A) および AIS解析の結果 (B: コオイムシ, C: オオコオイムシ) 
AIS 解析の結果は、赤色部がレフュジアであった可能性が高い地域、青色部がレフュジアで
あった可能性が低い地域を示す. 
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図 II-7. Clade Iと Clade IIの境界地域の地形図 
広島県三原市でのみ、両系統の個体が混棲していた. a: Clade II系統の個体が海岸線を経由し
て移動していた場合に予想される分散ルート, b: Clade II系統の個体が山塊間を経由して移動
していた場合に予想される分散ルート. 
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図 II-6. Clade IV, Vおよび Clade VIの境界地域の地形図. 
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第 III章 コオイムシの胚発生 

III-1. 背景  

� タガメ亜科 Lethocerinaeとコオイムシ亜科Belostomatinaeの 2亜科からなるコオイムシ科

Belostomatidae の昆虫は、例外なく「父育 paternal care」を行うことが知られている (e.g., 

Ichikawa, 1995; Tallamy, 2000, 2001)。とくに、コオイムシ亜科昆虫ではメス親がオス親の背

に卵塊を産みつけるという、たいへんユニークな繁殖様式が知られているほか、孵化後の

空の卵塊をオス親がタイミングよく背から落下させることで、オス親が次の繁殖サイクル

へとスムースに移行できることが知られている (e.g., Smith, 1979)。そして、胚発生が進行

している期間 (孵化までの期間) にはしっかりとオス親の背に接着されていることが必須 

(必要不可欠) である。しかしながら、逆に、孵化後には空となった卵塊はできるだけ早く

剥離・落下することがオス親の繁殖適応度において重要となる。このように、一見すると

相反するシステムではあるが、コオイムシ類ではこれらのことがたいへんスムースに進行

しており、空となった孵化後の卵塊を背負いつづけているようなオス親が野外において観

察される機会はほとんどない。このような要因として、バッタ類の一種 Melanoplus 

differentialisにおける胚発生の知見 (Slifer, 1937, 1938) を参考に、安藤 (1991, 1999) は「胚

発生中にのみ腹部第 1節に分化する特殊な付属肢である側脚 pleuropodiumから分泌される

酵素が関与しているのではないか」というたいへん興味深い仮説を提唱している。この仮

説を受けて谷澤 (2007a) は、安藤 (1991, 1999) により提唱された仮説の検証を目指し、コ

オイムシ Appasus japonicusの胚発生を観察し、コオイムシの胚発生において、確かに側脚

の分化が認められること、そしてこの側脚には腺状構造が発達し、胚発生期において酵素

の分泌活動を行っていることを組織学的に明らかにした。このことから、仔 (胚) が胚発

生中に側脚から酵素を分泌し、孵化後に空となった卵塊が剥離・落下しやすくすることで、

オス親が次の繁殖サイクルへとスムースに移行できるようにする、つまり、「胚がオス親の

繁殖適応度を高めるのではないか」という安藤 (1991, 1999) により提唱された仮説の妥当
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性を部分的に評価した。 

以上のように、谷澤 (2007a) は繁殖戦略と胚発生を絡めた追究を進めてきたが、コオイ

ムシが属する半翅目は、以下に述べるように、繁殖戦略以外においてもたいへん興味深い

分類群であると言える。半翅目は不完全変態昆虫類で最も種数が多く、陸域に加えて淡水

域から海水域まで幅広い環境へと適応している。形態についても、ツノゼミ類のように様々

な形態をもつ種群や、アメンボ類のように水上生活に適応した形態をもつ種群、さらには

水中生活に適応した形態をもつ種群など、たいへん多様性に富むグループであるが、この

半翅目昆虫類における多様性獲得においては、このグループの共有派生形質である吸収型

口器が、鍵要因の一つであると考えられている (Yoshizawa & Saigusa, 2003)。しかしながら、

この特殊な口器形態や機能の形成過程や獲得・進化については、これまでには半翅目昆虫

類の中でも派生的な種群である陸生半翅類を材料としたいくつかの断片的な研究において

議論が展開されてきたに過ぎない (e.g., Snodgrass, 1935; Newcomer, 1948; Dorn & Hoffmann, 

1983; Rogers et al., 1997, 2002)。一方、半翅目が属する準新翅類 Paraneopteraの最ベーサル・

クレードであるチャタテムシ目 Psocoptera における口器との形態比較の研究なども展開さ

れてはきたものの (Yoshizawa & Saigusa, 2003)、半翅目昆虫における口器と一般的な昆虫が

もつ咀嚼型口器との相同関係について、とくに小顎 maxillaにおける相同性については、い

まだに結論が導かれていない。この点に関しては、研究自体が十分には進展されていない

点、加えて近年の研究で対象とされているのが、半翅目昆虫類でも派生的な陸生カメムシ

の限られた系統のみである点も問題であるかも知れない。 

昆虫類の口器は、上唇 labrum・大顎 mandible・小顎 maxilla・下唇 labium、原始的昆虫類

ではこれらに下咽頭 hypopharynx も加わり構成される。さらに、一般的に、上唇は単葉か

らなるシンプルな形態をしているが、大顎は臼歯molarと切歯 incisorに分化し、小顎maxilla

は小顎鬚 maxillary palp・内葉 lacinia・外葉 galeaに、下唇 labiumには下唇鬚 labial palp・中

舌 glossa・副舌 (側舌) paraglossa が分化する (図 III-1A)。そして、原始的昆虫類における
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下咽頭は linguaと superlinguaに分化する。半翅目昆虫の口器においては、大顎および小顎

が針状になっていることに加え、小顎板 maxillary plateと呼ばれる構造があり (図 III-1B)、

Snodgrass (1935) の形態学的研究によると、半翅目昆虫は小顎鬚および下唇鬚を欠くとさ

れている。しかし Dorn & Hoffmann (1983) の形態学的研究においては、小顎板が小顎鬚起

源であると解釈されている。また、Rogers et al. (2002) は発生遺伝学的研究から、小顎刺針

maxillary styletsが小顎鬚に相同な構造であり、小顎板はそれとは異なる新たに獲得された

構造ではないかと解釈している。これに対して、チャタテムシ目昆虫における口器の形態

との比較からは、内葉が半翅目昆虫における小顎刺針に相同であることが示唆されている 

(Yoshizawa & Saigusa, 2003)。このように、半翅目昆虫の口器における各器官の相同性につ

いては、現在も混沌とした状況にあると言える。 

また、近年の遺伝子解析による研究により、水棲半翅類が、異翅亜目 Heteropteraの中で

もよりベーサルなグループであることが明らかになっている (Xie et al., 2008)。すなわち、

水棲半翅類であるコオイムシは、異翅亜目、さらには半翅目における胚発生のグラウンド

プランを解明する上でも、重要な系統的位置にある分類群であると考えられる。しかし、

谷澤 (2007a) の研究においては、側脚の分化・形成にのみ焦点が当てられており、側脚以

外の器官に関する観察は十分ではない。また、従来より中心的に行われてきた半翅目昆虫

における発生学的研究は、陸生半翅類に関するものが大多数で、そのほとんどがナガカメ

ムシ科昆虫 milkweed bugs の一種 Oncopeltus fasciatus を用いた発生遺伝学的研究であり 

(e.g., Angelini et al., 2005)、水棲半翅類の胚発生に関する研究は断片的なものが多く、十分

ではないと言える。 

以上のような背景から、本章では第 I・II章において従来より懸念されてきた分類学的課

題を明解としたコオイムシAppasus japonicusとオオコオイムシAppasus majorの 2種うち、

研究室周辺での採集が容易であり、採卵・固定方法も確立されているコオイムシを材料と

し、外部形態形成を中心とした胚発生全般、とくに口器形成過程については詳細な観察を
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行い、比較発生学的アプローチから半翅目 Hemiptera 昆虫類の進化・多様化について議論

を行った。 

 

 

III-2. 材料と方法  

III-2-1. サンプリング 

長野県松本市稲倉地区にて、胚発生の観察に用いたコオイムシの採集を行った。採集し

たコオイムシを室温下にて飼育・産卵させ、卵塊を背負ったオスを 20�条件下にて飼育し、

採卵した。コオイムシの餌として、コイ科魚類であるアブラハヤ Rhynchocypris logowskii 

steindachneriの稚魚や水棲巻貝類、カゲロウ類やトビケラ類の幼虫などを与えた。採卵後、

卵の固定に際しては、硫酸液中で電気分解して製作した自作のエルジロイ針 (ロッキーマ

ウンテンモリタ, 東京) で頑丈な卵殻 chorionを穿孔・開孔させた後に、アルコール・ブア

ン氏液 (ピクリン酸飽和アルコール溶液: ホルマリン: 酢酸＝15:5:1)、またはカルノフスキ

ー氏液 (2%パラフォルムアルデヒド + 2.5%グルタルアルデヒド) によって室温下で約 24

時間の条件での固定を行った。固定卵を 70% EtOHに置換・保存し、組織学的研究に用い

た。 

 

III-2-2. 光学実体顕微鏡による胚外部形態の観察 

� 固定卵の卵殻 chorionと漿膜クチクラ serosal cuticleを 70% EtOH下で柄付き針とエルジ

ロイ製針を用いて取り除き、コオイムシ胚を摘出した。0.01% ヘマトキシリン水溶液

Mayer’s Hämalaunlösung (Merck, Darmstadt) で 12 時間染色し、双眼実体顕微鏡 SMZ1500 

(Nikon, 東京) 下で観察を行った。漿膜クチクラが分泌・形成された後にあたる胚反転

katatrepsis 以降のステージでは、同法での胚染色が有効でなくなるため、ブアン固定後の

胚を染色なしに観察した。胚発生のステージ分けは、田中 (2001) による先行研究を参考
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に、胚発生期間を全 9 ステージに区分し、さらに孵化から 1 齢幼生をステージ 10 として

扱った。 

 

III-2-3. 走査型電子顕微鏡による胚の外部形態観察 

� 走査型電子顕微鏡を用い、卵構造およびコオイムシ胚の外部形態を観察した。とくに、

コオイムシ胚の外部形態観察では、固定卵の卵殻、漿膜クチクラ、および羊漿膜

amnio-serosal cuticleを 70% EtOH下にて、エルジロイ針とピンセットを用いて取り除く前

処理を行った。前処理を終えた試料を、EtOH系列 [70% EtOH (30分)、90% EtOH (30分)、

95% EtOH (30 分)、100% EtOH (30 分)] により脱水した。この後、100% EtOH:100% 

t-BtOH=1:1 (30分)、100% t-BtOH (30分) により、試料中の EtOHを徐々に t-BtOHへと置

換し、さらに、40℃の恒温下にて 100%t-BtOHに浸透させた (1時間)。t-BtOHの氷点は約

25℃であるため、4℃の冷蔵庫内で 1時間かけて凍結処理を行った。このようにして準備し

た凍結試料を凍結乾燥機 VFD-21S (Vacuum Device Inc, 茨城) を用いて凍結乾燥処理した。 

 凍結乾燥させた試料を、両面テープにて走査型電子顕微鏡用の試料台に貼付、試料台ご

と金蒸着器 FINECOAT IONSPUTTER JFC-1100 (JEOL, 東京) にて白金蒸着した。以上の処

理を施した試料を、卓上走査型電子顕微鏡 TM-1000 Miniscope (日立ハイテク, 東京) 下で

形態観察した。 

 

III-2-4. 胚の組織切片の作成・染色および観察 

パラフィン切片作成の際には固定卵を n-BtOH 35 液  (100% n-BtOH:100% EtOH: 

DW=35:50:15) (2時間)、n-BtOH 55液 (100% n-BtOH:100% EtOH:DW=55:40:5) (2時間)、

n-BtOH 75液 (100% n-BtOH: 100% EtOH=75:25) (2時間)、100% n-BtOH ① (12時間以上)、

100% n-BtOH ② (12時間から 3日間) の順に浸透させ、これらの処理により組織の脱水、

および n-BtOHへの置換を施した。さらに、100% n-BtOH:パラフィン=1:1 (6時間)、パラフ
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ィン① (6時間)、パラフィン② (2時間)、の順にパラフィン浸透・包埋処理を行った。包埋

用パラフィンには PARAPLAST X-TRA (Fisher HealthCare, Houston) を使用した。回転式ミ

クロトーム (大和光機, 埼玉) を用いて、包埋した試料を 5.0µm の厚さに薄切りし、連続

切片を作成した。自作の卵白グリセリンを塗布したスライドグラス上に、シリンジにより

蒸留水を滴下し、この蒸留水上に連続切片を載せて、約 40℃に設定したホットプレート上

で伸展させ、スライドグラスへの連続切片の貼付を行った。この後、Tojo & Machida (1997, 

1998, 2003), Sekiné & Tojo (2010) に従いヘマトキシリン-エオジン-ファストグリーンによ

る三重染色を施した。各染色における濃度や時間に関しては以下に記す。 

 

ヘマトキシリン-エオジン-ファストグリーン三重染色 

キシレン (10分)、キシレン (10分) により脱パラフィンした後、100% EtOH (2分)、90% 

EtOH (2分)、70% EtOH (2分)、50% EtOH (2分)、DW (2分) にて加水し、 1%ヘマトキシ

リン水溶液 Mayer’s Hämalaunlösung (Merck, Darmstadt) (20分) にて染色した。この後、TW 

(30分)、DW (１分) で水洗し、1% エオジン Y (Eosin Yellowish; Nacalai, 京都) (5分) 染色

後、70% EtOH  (2分)、90% EtOH (2分)、100% EtOH (2分) で脱水し、0.01 % ファストグ

リーン FCF EtOH溶液 FastGreen FCF (東京化成工業, 東京) (3分) にて染色した。この後、

100% EtOH (数秒) にて洗浄し、クレオソート・キシレン (2分)、キシレン (2分)、キシレ

ン (2 分) の順に透徹した後、カナダバルサム (ナカライテスク, 京都) を用いてプレパラ

ート封入した。 

 

樹脂切片作成の際には、固定卵を 70% EtOH (30分)、80% EtOH (30分)、90% EtOH (30

分)、100% EtOH ① (2時間)、100% EtOH ② (2時間)、100% EtOH:アセトン= 1:1 (2時間)、

アセトン (3 時間) の処理により、組織の脱水およびアセトンへの置換を施した。さらに、

アセトン : 樹脂 = 1 : 1 (5時間)、樹脂① (2日間)、樹脂② (6時間)、冷蔵庫内 (4℃、3日間)、
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室温 (12時間) によって樹脂浸透・包埋処理を行った。包埋用樹脂には水溶性の Technovit 

7100 (Kulzer, Frankfurt) を使用した。樹脂包埋した試料を回転式ミクロトーム HM325 (Zeiss, 

Oberkochen) を用いて、3.0µm の厚さの連続切片を作成した。卵白グリセリンを塗布した

スライドグラス上に、シリンジにより蒸留水を滴下し、この蒸留水上に連続切片を載せて

約 90℃のホットプレート上で伸展させ、連続切片をスライドグラスに貼付した。この後、

ヘマトキシリン-エオジン-ファストグリーンの三重染色を施した。各染色における濃度や

時間に関しては以下に記す。 

 

ヘマトキシリン-エオジン-ファストグリーン三重染色 

10%ヘマトキシリン水溶液 Mayer’s Hämalaunlösung (Merck, Darmstadt) (12時間) にて染

色した。この後、TW (8時間)、DW (１分) で水洗し、1% エオジンY (Eosin Yellowish; Nacalai, 

京都) (2時間) 染色後、TW (1分)、DW (１分) で水洗し、90℃のレートホットプレート上

で乾燥・再貼付し、0.01 % ファストグリーン FCF EtOH溶液 FastGreen FCF (東京化成工業, 

東京) (2時間) にて染色した。この後、100% EtOH ① (2分)、100% EtOH ② (数秒) にて洗

浄し、クレオソート・キシレン (2 分)、キシレン (2 分)、キシレン (2 分)、の順に透徹し

た後、カナダバルサムにてプレパラート封入した。 

 

III-2-5. DAPI染色法 

� DAPI (4’,6-diamidino-2-phenylindole) 染色による観察の際には、カルノフスキー氏液によ

って固定した卵試料を用いた。DAPI 染色を行う際には、予め固定卵の卵殻を 70% EtOH

下にて、自作のエルジロイ針を用いて除去し、0.1% DAPI/PBS溶液に置換した。その後、

約 4℃の条件下で約 12 時間静置し、卵に 0.1% DAPI/PBS 溶液を浸透させた。DAPI 

(4’,6-diamidino-2-phenylindole) は DNAに特異的に強く結合する蛍光色素で、紫外線照射時

に青白く発光するため、染色後の卵の観察には蛍光顕微鏡 MZ 10F (ライカマイクロシステ
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ムズ, 東京) を用い、紫外線照射下での観察を行った。 

 

 

III-3. 結果  

III-3-1. コオイムシの胚発生 

III-3-1-a. コオイムシの卵形態 

産卵直後における卵の大きさは、長径約 1.8mm、短径約 0.8mmの回転楕円体で、前極側

が茶色に着色し、その他の部分は乳白色をしている (図 III-2A, B)。卵門開口部 micropylar 

opening は卵前極付近の 1 か所におよそ 5 個あり、各開口部の長径は 5µm 程度である (図

III-2C, D)。また、卵殻にはエアロパイル aeropyle構造が散在し、各エアロパイルにおける

孔所の長径は 2µm程度である (図 III-2C, E)。さらに、卵後極付近 (卵の背面) にはハイド

ロパイル hydropyleと称される構造があり (図 III-2B)、この部分は水分を卵内外へ出し入れ

する機能を担っていることから、他の領域における卵殻表面とは全く異なる構造をしてい

る  (図 III-2F, G)。田中  (2001) による報告と同様、卵サイズはステージ 7 の胚反転 

katatrepsis期から増大する傾向がみられ、最終的な卵サイズは長径約 2.4mm、短径約 1.0mm

となり、長径で約 130%、短径で約 120%ほど長くなることが観察された。 

 

III-3-1-b. コオイムシの胚発生ステージ 

コオイムシの卵期は 20±0.5℃条件下で約 20 日間であった。コオイムシのメスは、交尾

後にまず 2-3 卵をオスの背部に産みつける。この際、最初に卵を産みつける場所はおおよ

そ決まっており、オスの腹部の中心よりやや後方に産卵される。2-3 卵を産卵すると再び

交尾を行い、さらに産卵をつづける。後から産下される卵は、最初に産下された卵を中心

に、同心円状に配置されることで卵塊が形成される。また、オスは複数個体のメスと交尾

を行い、20-100の卵を背負うため、背負う卵数が多い場合は前胸部にまで卵塊が達する場
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合もある。 

田中 (2001) によるコオイムシにおける胚発生のステージ分けを基に、本研究では、胚

発生期を全 9ステージに分け [ステージ 1: 成熟 (減数) 分裂および受精、ステージ 2: 卵

割、ステージ 3: 胚盤葉形成、ステージ 4: 胚帯形成-胚帯伸長および付属肢原基形成、ス

テージ 5: 付属肢原基の伸長・分節化および腹部節の分節化、ステージ 6: 腹部幅の増大と

腹部長の短縮、および胸部付属肢の屈曲、ステージ 7: 胚の姿勢転換 (胚反転)、ステージ

8: 胚の急激な成長と複眼の着色および背部閉鎖、ステージ 9: 胸部付属肢のさらなる伸長]、

孵化後の 1齢幼生をステージ 10とした。なお、本研究では、口器形成を中心とした形態形

成を重視しており、胚原基が形成されるステージ 4以降について、とくに詳しく観察した。 

 

ステージ 1-2: 成熟分裂および受精、卵割 

 本研究においては初期胚発生についての詳細な観察を行うことはできなかったが、コオ

イムシにおける卵割は、一般的な昆虫類と同様、典型的な表割型卵割 superficial egg cleavage 

typeであることが確認された (図 III-3A, A’)。 

 

ステージ 3: 胚盤葉形成 (図 III-3) 

   DAPI染色卵の蛍光顕微鏡による観察において、いくつかの卵割核 cleavage nucleiが卵表

に到達した後にも (図 III-3A, A’)、ひきつづき卵表域でこれらが分裂する様子が確認され

た (図 III-3B, B’)。最初に卵表へ到達する核の数は疎らで少ないものの、徐々に卵表の核数

が増え、やがて卵表全体を卵割核が覆うようになり、これらの核の間に細胞性の膜 (i.e., 細

胞膜) が分化することで胚盤葉 blastoderm (i.e., 細胞性胚盤葉 cellular blastoderm) が形成さ

れる。つづくステージ 4では、胚盤葉を構成する細胞が胚域 embryonic areaと胚外域 extra 

embryonic area (i.e., 漿膜 serosa) とに分化し、このうちの胚域細胞が集合することで胚原基

germ disc、つづいて胚帯 germ bandが形成される。コオイムシでは、卵後極付近に胚帯が
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形成される (図 III-3C)。 

 

ステージ 4: 胚原基の形成-胚帯形成期 (図 III-4) 

 初期の胚帯は、原頭域 protocephalonが卵背面の後極寄りに形成され、その後方 (後極付

近) に原胴域 protocormがつづく (図 III-4A)。原頭域はハート形を呈しており、原胴域との

境界部分はややくびれる (図 III-4A)。原胴域は卵後極頂点付近に形成される。卵後極周辺

の原胴域には羊漿膜褶 amnio-serosal foldが観察される (図 III-4A)。 

さらに発生が進行すると、胚は全体的に胚の後方へと後退する方向に移動し、原頭域の

位置は徐々に卵後極側へと向かうとともに、卵後極を経て卵腹面にまで達していた胚の原

胴域末端は卵前極側へと向かい、卵腹面の中央 (赤道面) あたりまで達する (図 III-4B)。

この頃から原胴域は卵前極に向かってより細長く伸長しはじめ、原頭葉 head lobe－顎部

gnathal parts、胸部、腹部の 3領域が区別できるようになる。胚縁より伸長する羊漿膜褶は

胚の腹面で完全に閉じられ、羊膜腔 amniotic cavityが完成する。この結果として、全卵表

が漿膜 serosa (漿膜細胞 serosal cells) で覆われることとなる。また、この時期の腹部の幅は

胸部のおよそ 3分の 1程度である (図 III-4B)。 

 さらに発生が進むと、原頭域の位置は卵の後極方向へと移動し、胚反転 katatrepsis がは

じまるまで胚はこの位置にとどまる (図 III-4D)。原胴域は卵の前極へ向かって細長く伸長

していき、腹部予定域の末端は卵前極付近まで到達する (図 III-4C, D)。この時期に胚腹部

の末端は、卵黄内へと潜り込むことが認められた。 

またこの時期には、左右一対の双山型を呈する上唇原基、およびそれぞれ一対の触角・

顎部 (大顎、小顎、下唇)・胸部付属肢の原基が形成されはじめる (図 III-4B, 22A)。各付属

肢原基は、触角原基が最も小さく、つづいて大顎原基、小顎原基、下唇原基の順に大きく

なっており、胸部付属肢原基が最も大きい (図 III-4C)。胸部第 1-3 付属肢原基は、ほぼ同

程度の大きさであった (図 III-4D) 
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また、このステージには双山型の上唇原基の下側  (体軸に対して後方 ) に口陥

stomodaeum が形成され (図 III-4C, 22A)、一方、細長く伸長した腹部後端には、肛門陥

proctodaeumが形成されはじめる (図 III-24A)。 

 

ステージ 5: 付属肢原基の伸長・分節化および腹部節の分節化 (図 III-5) 

このステージの胚では、腹部にも分節化が進行する (図 III-5A, B)。腹部の分節化は前方

の体節から後方の体節へと徐々に進行していく。同時に、これも頭部から腹部へと、胚の

前方から後方へと向かうように神経節隆起 ganglionic swellingの形成が進行する。これに伴

い、胚腹面の正中線上には神経溝 neural grooveが明瞭に観察できるようになる (図 III-5A’)。

このステージの顎部および胸部体節には、神経節隆起がより明瞭に観察することができる

が、腹部における神経節隆起は明瞭ではなく、神経溝も腹部の後方体節になるほど不明瞭

となる (図 III-5A, B)。腹部体節の分節化がはじまると、まもなく腹部第 1 節には側脚

pleuropodiumが形成される (図 III-5A, 23A, 25A)。胸部付属肢が神経隆起よりも外側の位置

に分化するのと同様に、側脚も神経隆起より外側に形成される。本ステージにおいて腹部

の分節化が完了し、最終的に全 11節の腹部体節が認められる。胸部付属肢は背側方へと伸

長しはじめ、基肢節 coxopoditeと端肢節 telopoditeの 2節に分節化する。この後のステージ

で端肢節はさらに細かく分節化が進むことになるが、このステージ (胸部付属肢に基肢節

－端肢節が分化するステージ) においては、触角において分節化は認められるものの、小

顎および下唇に分節化は認められない。また、大顎については、他の昆虫類と同様に、こ

れ以降ステージが進行しても分節化は認められない。 

前ステージ (ステージ 4) にて卵表を覆った漿膜細胞がクチクラを分泌するため、このス

テージにおいては漿膜クチクラ serosal cuticleが胚および卵黄塊全体を包み込む。漿膜クチ

クラはこの後、孵化に至るまでの以降の全胚発生ステージにおいて卵表に認められる。 
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ステージ 6: 腹部幅の増大と腹部長の短縮、および胸部付属肢の屈曲 (図 III-6, 7) 

 前ステージ (ステージ 5) での腹部分節化が完了した後、徐々に腹部の幅が増大し、前後

軸方向に対する腹部長は短縮していく (図 III-6A, B)。さらに腹部第 1-8節には、一対の腹

隆起 abdominal swellingが観察されるようになり、それに少し遅れて側脚は胚体の内部へと

陥没していく (図 III-6B)。腹隆起が顕著に観察されるようになるのは、腹部における神経

隆起および背板 targumが明瞭に分化することに起因している。腹部第 2-8節における腹隆

起は、側脚の位置にほぼ並んで形成されるが、腹部第 1節の腹隆起は側脚の外側に観察さ

れるため、2-8 節の腹隆起の位置より外側に観察される。さらに、各節の腹隆起が発達す

ると、神経隆起と腹隆起の間には腹板 sternumの形成がはじまる (図 III-6A, B)。この頃、

腹部第 1-8 節における腹隆起の前方、神経隆起よりの位置には気門 spiracle が形成される 

(図 III-6A, 23A)。腹部幅の増大と腹部長の短縮が進むにつれて、腹隆起がさらに発達して

明瞭となる一方、腹部第 10節および 11節に関しては、腹部の短縮に伴い節の境界が徐々

に不明瞭となっていくことが観察された。コオイムシ類における気門は、腹部に形成され

るほか、中胸および後胸でも形成されるが (Miller, 1961; Parsons, 1972)、本研究では胸部気

門の形成過程を追究することはできなかった。 

 本ステージでは小顎と下唇が側方へ伸長し、基肢節 coxopoditeと端肢節 telopoditeに相当

する分節化が生じる (図 III-14A, 20G)。その後、まもなくして下唇の端肢節域が細分節化

して 3節となり (図 III-14C)、これまで胚の外側へと伸長していた下唇および胸部付属肢は

本ステージでは徐々に内側に屈曲しはじめる (図 III-7A-C)。胸部付属肢の屈曲と同時期に、

3 対の胸部付属肢は、それまで基肢節と端肢節の 2 分節であった付属肢が、基肢節には亜

基節 subcoxaと基節 coxaが分節し、端肢節では転節 trochanter、腿節 femur、脛節 tibia、跗

節 tarsus、前跗節 pretarsusが分節化して、合計で 8節となる (図 III-7A)。第 3、第 2、第 1

胸節の順に胸部付属肢の屈曲が完了する頃、これらの胸部付属肢が腹部腹面を覆うように

なり、胚外部からの腹部腹面観察は難しくなる。 
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ステージ 7：胚の姿勢転換 (図 III-8) 

 下唇および胸部付属肢が内側に (胚腹面の正中線方向へと) 折りたたまれると、左右の

下唇は正中線上で接するようになり、下唇の端肢節域がさらに細分節化して 4 節となる 

(図 III-15A, B, 20J, K)。やがて羊漿膜摺の解消が生じ、この結果として胚反転 katatrepsisが

開始される (図 III-8A-C, 9A, B)。この胚反転により、胚は一時的な背部閉鎖 provisional 

dorsal closureを済ませたこととなる。胚反転の初期には、若干の着色により複眼の分化が

認められる。また、コオイムシにおいては、胚反転と並行して胚が卵長軸を中心に 180°向

きを変える回転運動 rotationが生じる (図 III-8A-C, 9A, B)。回転運動は胚反転直後に開始さ

れ、胚反転終了後に完了する。また、この胚の回転運動は、観察した約 20個の胚では例外

なく卵前極からみて時計回りであった。また胚反転の際には、さらに著しく腹部長が短縮

し、腹部第 9-11 節が極端に密着した状態となる (図 III-23E)。このため、胚反転後には、

見かけ上、9-11腹部体節が 1体節のように観察されることとなる。 

 胚反転と胚の回転により胚は姿勢転換し、より卵の背面後方に位置していた胚頭部が時

計回りに卵腹面の赤道面付近へと移動し、もともとは卵の腹部赤道面あたりに位置してい

た胚の腹部末端部が卵の後極付近に達すると、胚反転は完了する。この胚反転により、接

近していた左右の各胸部付属肢は一旦両側方向へと離れるため、再び腹部腹面が観察しや

すくなる。また、胚反転が終わると、胚は卵黄を背負って背中を丸くしたような姿勢とな

る。このとき、腹隆起は腹部の両側端に沿って位置するようになり、背板は胚縁から卵背

面の正中線に向かって卵黄を取り囲むように伸長しはじめる。すなわち真の背部閉鎖

definitive dorsal closureの開始となる。 

 

ステージ 8: 胚の急激な伸長と複眼の着色および背部閉鎖 (図 III-9) 

 ステージ 7 の終盤に胚反転が完了すると、胚の背板縁の伸長を伴う、真の背部閉鎖

definitive dorsal closureがはじまり、本ステージにおいて背板の伸長による背部閉鎖が進行
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する。真の背部閉鎖は腹部後方から前方へ向かい、そして胸部へと、胚のより後方から前

方へと向かい進行する。並行して胚は伸長をつづけ、頭部は徐々に卵前極側へと移動して

いく (図 III-9A, B)。同時に、胸部付属肢も伸長して、再び左右の付属肢が腹部腹面の正中

線上に接近し、腹部腹面を覆う。さらに、各胸部付属肢の前跗節は爪 crawへと分化しはじ

め、第 3胸節の付属肢は上下に重なるようにして伸長を続ける (図 III-9B’)。この頃、胚の

両側端の腹側に沿って観察されていた腹隆起は徐々に偏平となる (図 III-9A, B)。また、本

ステージでは、小顎端肢節が大顎および小顎基肢節を覆い、小顎板 maxillary plate と呼ば

れる構造となる (図 III-16A-C, 21A, B, C)。さらに、本ステージでは側脚から酵素が分泌さ

れる。 

 腹部の背部閉鎖が完了すると、次に胸部の背部閉鎖が開始されるが、この段階では前胸

部背面に卵黄が残存する。残存する卵黄を取り囲むように進行する背部閉鎖により、頭胸

部の背方には二次背器 secondary dorsal organ (起源としてはクチクラ分泌の機能を終えて退

縮する漿膜の集合体) が顕著となる (図 III-9B)。背部閉鎖が完了する頃、頭部はさらに前

極へと移動し、それまで卵黄を背負い、背を丸めたような格好をしていた胚の姿勢は、背

筋を伸ばしたようになる。複眼の着色はさらに濃くなる。 

 

ステージ 9: 胚サイズのさらなる増大 (図 III-10) 

 背部閉鎖の完了に伴い、本ステージでは二次背器が胚内 (将来的には消化管内) に取り

込まれることにより外部からは観察されなくなる。また、小顎板が下唇第 1節 (基肢節) の

基部から上を隙間なく覆い、頭楯との隙間もなくなる (図 III-17, 21D)。胚はさらに伸長し、

複眼の着色域もさらに広がる (図 III-10A)。胸部付属肢もさらに伸長し、とくに第 3胸節の

付属肢 (後脚) の腿節および脛節が著しく伸長し、この脛節は後極付近で屈曲し、胚側面

に沿って跗節および前跗節が前極方向へと伸長する (図 III-10A)。この頃になると胚の幅も

増大しはじめ、徐々に 1齢幼虫の形態へと近づく。多くの昆虫類で孵化の際に卵殻を卵内
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から破断するための構造としてその分化が知られている卵歯 egg teethに関しては、その形

成そのものが確認されなかった。 

 胸部付属肢 (前－後脚) も含めた全身がやや褐色を帯び、爪にも着色が生じる。赤く着

色していた複眼は黒化し、卵殻の外からでも明瞭に複眼を確認できるようになる  (図

III-10B)。また、体表の細かな毛状構造も明瞭となる (図 III-10B)。これらの過程を経て、

本ステージ末には 1齢幼虫の形態にまで発達する。 

 

ステージ 10：1齢幼虫 (図 III-11) 

 早く産下された卵から順に、オスの背において卵塊が付着されたままの状態で孵化がは

じまる。まず、卵前極付近の卵殻が、背部の一部を除いて卵前後軸に対する水平方向に裂

開し、1 齢幼虫の頭部が徐々に出てくる。さらに胸部付属肢全脚の基半分ほどが卵外へ出

てくると、幼虫は体を反らせて胸部付属肢を左右に広げるような姿勢となり、その後、体

を腹方へと屈倒する。幼虫はその姿勢のまま静止し、オス親が水中に潜り、孵化を促すこ

とで、胚は全身を抜け出し、孵化が完了する。この際、胚クチクラは卵殻内に残る。 

孵化後間もなく、収縮していた 1齢幼虫のクチクラは拡張し体サイズが大きくなる。孵

化直後の 1齢幼虫は、薄黄色の体色で、複眼は赤黒色である。また、中腸には背部閉鎖に

より包み込んだ卵黄が詰まっており、緑色に観察される。この後、孵化から数分が経過す

ると、体表クチクラが硬化し、体色は薄茶色へと変化するが、薄黄色部分も斑点のように

残存する。 

 胸部体節では前胸が最も大きく、後胸が最も小さい (図 III-11A)。腹部においては、ステ

ージ 5において体節分化が生じるが、徐々に節長が狭くなるステージ 8以降、腹部第 1節

は背側からしか観察することができなくなる。このステージ以降は、腹部第 9-11節の境界

も不明瞭となるため、腹側からは、見かけ上、8腹節しかないように観察される (図 III-11B, 

23B, C, D, E)。コオイムシ類における腹部体節の気門は、腹部第 1-2節においては胸部体節
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との溝の深い位置に開口部があるため外部からは観察できないが、腹部第 3-8 節の気門は

露出しているので開口部を確認することができる (図 III-11B)。 

 

III-3-2. コオイムシの口器形成 

ステージ 4で胚帯が形成されると、ひきつづいて胚帯の前方より体節化が生じる。頭部

では触角体節 antennal segment、間挿体節 intercalary segment、大顎体節 mandibular segment、

小顎体節 maxillary segment、および下唇体節 labial segmentがそれぞれ分節化し、このうち

いくつかの体節においては付属肢の分化も生じ、触角原基 antennal rudiment、大顎原基

mandibular rudiment、小顎原基 maxillary rudiment、および下唇原基 labial rudimentが形成さ

れる (図 III-12A-C, 20A-C)。触角よりも前方においては頭楯上唇原基 clypeolabral rudiment

の分化が認められるが、この構造の付属肢性や分化する体節については、外部形態の観察

上、明確ではない。触角体節より前方における体節性は明確ではなく、付属肢に相同な構

造の分化が認められない間挿体節に関してもその境界はやや不明瞭である。形成初期の頭

楯上唇原基は左右一対の双山型の構造で、ステージ 4の後半に腹面正中線上に神経溝が観

察されるようになると、頭楯上唇原基の後方に口陥 stomodaeumが形成される (図 III-12C, 

22A)。 

その後、ステージ 5では頭楯上唇原基が体軸に対して後方へと伸長しながら口陥を覆っ

ていき、双山型の形状をしていたものが、やがて一つの大きな塊状となった頭楯上唇原基

へと変化する (図 III-13A-C, 22A-C)。さらに発生が進行すると、胸部付属肢の分節にやや

遅れて触角原基が伸長しながら基肢節 coxopodite と端肢節 telopodite との 2 節に分節する 

(図 III-13C, 20F)。この時期には複眼原基が形成され、また、頭部には特徴的な一対の小隆

起 small swelling構造が観察されるようになる (図 III-13C, 22D)。 

さらに発生が進行し、小顎と下唇が側方へ伸長するステージ 6になると、これらの原基

もほぼ同時に基肢節 coxopoditeと端肢節 telopoditeに相当する分節化が生じる (図 III-14A, 
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20G)。また、前ステージで観察された頭部における一対の小突起は消失する (図 III-14A, 

22E)。このステージに、頭楯上唇は触角体節域を通り越えて大顎体節の領域に至るまでに

伸長するため、間挿体節は外部から観察できなくなる (図 III-14B)。触角も同様に大顎体節

にまでに伸長する。この結果、大顎は触角と頭楯上唇の間に位置することになる (図 III-14B, 

20H)。この頃、下唇の端肢節域が細分節化し、3 節となる。また、大顎体節、小顎体節、

下唇体節が圧縮されるような形となり、各体節の神経隆起が癒合していく。さらに発生が

進行すると、胸部付属肢に先立ち、下唇が内側 (正中線側) に折りたたまれる (図 III-14C)。 

ステージ 7では、左右の下唇は胚腹面の正中線上で接するようになり、下唇の端肢節域

がさらに細分節化して 4節となる (図 III-15A, B, 20J, K)。頭楯上唇は先端が尖りはじめ、

基部側の頭楯 clypeus部および先端側の上唇 labrum部への分化がはじまり、上唇はより後

方へ伸長していく (図 III-15A-C)。さらに発生が進行すると、外部からの観察では小顎の端

肢節が基肢節から分離したように観察されるが (図 III-15C, 20L)、切片による観察では、

大顎および小顎が頭部の内部 (頭蓋内) に落ち込むように伸長し、内部では小顎基肢節お

よび端肢節が連続していることが確認される (図 III-24B)。ステージ 7の最後には、互いに

接近した左右の下唇は、先端が尖るように鋭くなり、基部から先端部までの各 4節全てが

正中線上で接触するようになる (図 III-15C, 20L)。 

つづくステージ 8では、小顎端肢節が大顎および小顎基肢節を覆い、小顎板maxillary plate

と呼ばれる構造となる (図 III-16A-C, 21A, B, C)。このため、これ以降は外部から大顎、小

顎基肢節および頭蓋内部での小顎端肢節 (小顎板) の発生を追うことはできない。半翅目

昆虫における大顎および小顎は鋭く細長い針状の構造を呈しており、それぞれ大顎刺針

mandibular stylets、小顎刺針 maxillary styletsと呼ばれる。頭蓋内部では大顎および小顎基肢

節が伸長し、大顎刺針と小顎刺針に分化することが予想される。このステージでは、上唇

が細長く伸長し、下唇第 2節部あたりまで達する (図 III-16A)。また、左右の下唇腹面は互

いに癒合しはじめ、下唇背面の正中線上には細溝が形成される。この細溝は孵化後も維持
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され、1 齢幼虫以降に管状になった上唇、さらに、その上唇が形成する管内に収まってい

る大顎刺針および小顎刺針を収納する鞘状構造となる。下唇第 1 節 (基肢節) には、上唇

が貫通するための溝が形成される。また、左右の下唇第 3 節にはそれぞれ小片 intercalary 

scleritesが形成される (図 III-16B)。 

ステージ 9 では、小顎板が下唇第 1 節 (基肢節) の基部から上を隙間なく覆い、頭楯と

の隙間もなくなる (図 III-17, 21D)。さらに、下唇第 4節および下唇第 3節に形成される小

片がさらに鋭くなり、コオイムシにおける口器形成はほぼ完了する (図 III-17, 21D)。また、

触角は頭部腹面に形成されるため、頭部の背部閉鎖と同時に頭部腹面に隠れるようになり、

先端部が観察されるのみとなる (図 III-17, 21D)。 

孵化した 1齢幼虫 (ステージ 10) における口吻は、成虫の口吻と基本的には同じ形態を

している (図 III-18A, B)。頭楯から細長く伸びた上唇は管状構造となり、その内部を大顎

および小顎が貫通する。下唇第 1節には上唇を受ける溝があり、下唇第 2節からは上唇先

端部、大顎刺針および小顎刺針を包む鞘構造となっている (図 III-18A, 21E)。下唇第 3 節

からは小片が分化し、最先端部となる下唇第 4節の基部を覆う構造となる (図 III-18B, 22F)。

下唇第 4節の先端は鋭くなっており、その先端には大顎刺針および小顎刺針を出し入れす

る小さな穴が認められる。 

 

 

III-4. 考察  

III-4-1. 胚運動 blastokinesis 

昆虫類の胚発生においては、胚発生期間中に胚反転 katatrepsisや回転 rotationといった「胚

運動 blastokinesis」がしばしば観察されてきた。胚反転については、多くの場合、胚体が卵

の前後軸に対して 180°の転換をする極めてダイナミックな運動だけに、この「反転」その

ものが注目されがちではあるものの、その第一義的意味は (1) 反転前の胚陥入 anatrepsis
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期における羊漿膜摺 amnio-serosal fold の形成、および (2) 全卵表を漿膜細胞 serosal cells

が覆うこと、そしてこのことを受けて、(3) 全卵表における漿膜クチクラ serosal cuticle分

泌、といった一連の発生システムを遂げた後に、(4) 機能を終えた羊漿膜褶が裂開・解消

することに伴う付随的運動にすぎず、羊漿膜摺の起点となる胚の頭頂域が羊漿膜退縮の際

に卵前極方向へ引き寄せられる結果として、二次的に胚の姿勢が変化するものであると考

えられている (Dorn, 1976; Tojo & Machida, 1997; Machida & Ando, 1998; Lamer & Dorn, 

2001; Machida et al., 2002)。胚反転に関しては、本研究においても、羊漿膜摺の起点となっ

ている頭頂域が卵前極方向へ引っ張られるように移動していき、それに付随するように胸

部および腹部が位置を変えていくことが観察されている (図 III-8A-C, 22A,B)。すなわち、

本研究においても、コオイムシの胚反転時の姿勢転換は羊漿膜褶解消に伴う付随的運動で

あると考えられる。一方、胚反転と並行して生じる回転運動については、(1) 解消される

羊漿膜に引き寄せられることで付随的に姿勢転換する反転運動と、この羊漿膜褶の解消に

より、(2) 卵表に対する胚の位置を固定する構造的制限がなくなったことで自由な回転が

可能となる、といったこれら 2つの要素が連動した運動であると考えられる。このような

回転運動は、卵が何らかの基質に産下されることにより、基質の性質上、ある方向には物

理的に孵化できない、つまり特定の方向へ孵化しなければならないといった種群において

は、孵化方向の決定と伴に、選択圧のかかるシステムが働いているものと考えられる。そ

の例として、半翅目のアメンボ科昆虫やマツモムシ科昆虫などでは胚反転後に回転運動が

生じ、最も適した方向へ孵化をするような方向性の調節が進化してきた可能性が示唆され

ている (Cobben, 1968)。また、同じく半翅目カメムシ科のミナミアオカメムシ Nezara 

viridulaにおいては、産下された卵塊のうち最も外側に位置する卵が、卵塊の内側に腹面を

向けるように背腹軸が調節されることで、孵化後の 1齢幼虫が中心を向くように集合でき、

空となった卵塊上に集団を形成しやすくなることも報告されている (Lockwood & Story, 

1986)。コオイムシにおいては、Cobben (1968) によって回転運動が行われている可能性が
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示唆されていたものの、実際に回転運動が生じることを報告した研究は皆無であった。し

かしながら、本研究におけるコオイムシの胚発生の観察からは、ステージ 7からステージ

8にかけての胚反転と並行して、確かに回転運動が生じていることが確認された。 

Smith (1976a) は、コオイムシ亜科昆虫における孵化の際、1齢幼虫は例外なくオス親の

後方へ向かう方向で孵化をすることを報告しており、これは孵化直後にオス親に捕食され

ないための適応的な意義があるとしている。本研究において、コオイムシの回転運動が明

らかとなったが、このことは Smith (1976a) が示唆するようにコオイムシにおける回転運動

がオス親に捕食されないための適応とも考えられる。仮に、孵化方向がオス親前方に向く

ようなことが生じた場合に、卵塊から孵化した 1齢幼虫をオス親が積極的に捕食すること

があるのかどうかについては疑問も残る。今後、コオイムシが背負う卵塊の方向性を人為

的に 180°回転させて背負わせてみるなどの実験的な検証を試みることで、より深い議論が

可能となるだろう。 

 

III-4-2. 腹部形態形成 

コオイムシにおける腹部形態形成は、ステージ 4において胚帯が形成された後、腹部予

定域が伸長することで開始される。昆虫における胚帯形成パターンとしては、(1) 胚帯形

成初期には小さな原頭葉しか形成されず、胚発生が進行するにつれて胚帯後方の伸長、そ

して体節形成帯 segment forming zoneの分化により顎部体節以降が順次に形成されていく

「短胚 short germ」型、および (2) 初期段階から長大な初期胚帯が形成され、胚帯そのも

のはその後の伸長は生じず、初期からの長大な胚帯において体節化が生じる「長胚 long 

germ」型、そして (3) 前述の二型 (短胚型と長胚型) の中間型で、初期胚帯が原頭葉と顎

胸部からなり、胚発生が進行するにつれて伸長する増殖域から腹部が形成される「半長胚

semi-long germ」型の 3タイプに区分される (安藤, 1991)。この安藤 (1991) による胚運動

のタイプ区分と、本研究で観察した結果から、コオイムシは半長胚型の胚帯形成タイプで
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あると言える。ステージ 4で腹部が伸長した後、ステージ 5では、胸部の分節化にやや遅

れて腹部の分節化がはじまる (図 III-5A’, B’)。これはナガカメムシ科の一種 Oncopeltus 

fasciatusにおける腹部形成様式と類似する (Butt, 1949)。ステージ 6では腹部体節は 11節

に分節化するが (図 III-6A’)、ステージ 7 の急激な腹部長の短縮により、腹部第 9-11 節が

極端に密着した状態になるほか、腹部第 1節は徐々に前後軸方向の幅が狭くなり、胸部第

3 節の腹板の腹板内側に入り込むことによって隠れてしまうため、背面からしか観察され

なくなる。ナガカメムシ科の一種 Oncopeltus fasciatusにおいてはこのような腹部形態形成

の報告はないが、一般的にカメムシ類における腹部第 1節を外腹面から観察することはで

きないとされており (Miller, 1961; Parsons, 1972; 安永ら, 1993)、また、半翅目が属する準

新翅類における最ベーサル・クレードであるチャタテムシ目においても、同様に腹部第 1

節は背面からしか確認できないと報告されていることから (Yoshizawa, 2005)、コオイムシ

の腹部形態は準新翅類に共有される基本プランであり、準新翅類における腹部体制のグラ

ウンドプランを考える上でも重要な知見となることが考えられる。今後、このような腹部

形成様式がどの段階でどのように獲得されたのか、その進化プロセスをさらに詳細に追究

していく必要性があるだろう。 

 昆虫類が属する節足動物 Arthropodaは、同規的な「体節」構造を繰り返し有する (連続

して有する) ことを基本とし、その体節性の基本プランを土台としながら、いくつかの体

節が合体節化 tagmosisし、これらの体節群 compartmentsが機能分化しながら、異規的体制

化・多様化を成し遂げたと理解されるのが大きな特徴である (Snodgrass, 1939; 東城, 1999)。

すなわち、節足動物の体制における基本プランの理解において「体節制」を理解すること

は極めて重要視される。その「体節」を定義づけるクライテリアの一つには、一対の神経

節 ganglionを有すること、一対の体腔 coleomを有することと共に、一対の付属肢 appendage

を有することが挙げられる (Snodgrass, 1935; Tojo & Machida, 1997)。一般に、多くの昆虫類

の腹部に付属肢は発達しないが、例外的に原始的種群 (e.g., 無翅昆虫類 Apterygota) には
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全個体発生ステージ (i.e., 胚期、幼生期、成虫期) に渡り腹部付属肢が残存、そして機能

しているほか、より派生的であるとされる有翅昆虫類 Pterygotaにおいても幼生・幼虫ステ

ージにのみ腹部付属肢分化が認められる種群も少なくない  [e.g., シリアゲムシ類

Mecoptera (e.g., Suzuki & Ando, 1981)、ハバチ類 Symphyta (e.g., Yamamoto et al., 2004; Oka et 

al., 2010; Yoshiyama et al., 2013)、トビケラ類 Trichoptera (e.g., Kobayashi & Ando, 1990)、鱗

翅類 Lepidoptera (e.g., Tomita & Kikuchi, 2009)]。 

ほとんどの昆虫類において、腹部は 10 体節以上であることが知られているが、腹部第

10節以降の境界は不明瞭になることが多い (Snodgrass, 1935)。完全変態類の幼虫において

は腹部第 10節以降も識別が可能であるものの、不完全変態類の幼虫・成虫形態においては、

腹部末端領域の体節制を確認することは困難であることが多い。コオイムシにおいても、

胚発生が完了して孵化した後には腹部第 1節が観察し難くなり、腹部第 9-11節の境界も不

明瞭となることから、孵化後の外部形態からの体節制の理解は困難である。しかしながら、

胚発生を詳細に観察することにより、腹部 1-11体節を確認することが可能であり、その発

生過程も詳細に追うことが可能であることが、本研究において明らかとなった。 

さらに、昆虫類の中には、胚発生期間中にのみ腹部付属肢が形成される種群も多く知ら

れる。コオイムシの胚発生においては、ステージ 6に腹部第 1-8節で一対の腹隆起 abdominal 

swelling が分化し、このうち腹部第 1 節における腹隆起のやや正中線寄りの位置には一対

の側脚 pleuropodiumが形成される。側脚は、他の昆虫においても観察されている付属肢由

来の器官であり (e.g., Strauss & Lakes-Harlan, 2006; Viscuso & Sottile, 2008)、コオイムシにお

いてはステージ 5に付属肢原基的に膨出する構造として分化するが、ステージ 6で胚体内

へ陥入 (陥没) し、腺状構造を呈するようになる (図 III-6B’, 25B)。この後、側脚からは酵

素が分泌される。バッタ類などにおいても腺状構造を呈する側脚から孵化酵素 (孵化の際、

卵殻を特異的に分解する働きをする) を分泌することが報告されており  (Slifer, 1937, 

1938)、コオイムシ類においては、酵素の機能がオスの背に卵塊を固着させる固着物質の固



108 

着力を低下させる機能をもつ可能性が示唆されている (谷澤, 2007a, b)。 

また、本研究においては、腹部第 1-8 節において気門の形成が認められた。気門につい

ては、一般的に、付属肢の基節 coxaよりもさらに基部側、とくに亜基節 subcoxa部分に分

化する器官であるとされている (e.g., Suzuki, 1990; Masumoto & Machida, 2005; Uchifune & 

Machida, 2005; Komatsu & Kobayashi, 2012; Kobayashi et al., 2013)。このことから、腹部第 1-8

節における腹隆起 (腹部第 1 節においては、側脚のやや外側にみられる隆起状構造) は亜

基節域に相当し、腹部第 1節における側脚が陥没する箇所は基節域に相当すると考えられ

る。また、これらの腹隆起は胸部付属肢と同じく、神経隆起の外側に分化する。腹部第 1

節における腹隆起のみ、腹部第 2節以降の腹隆起と比較するとやや外側に外れているよう

に観察されるが、これは側脚の陥入が生じた結果、腹隆起が外側に押し出される形となる

ためであり、形成される位置が神経隆起と背板の間であることは他の腹部体節における腹

隆起と同様であり、胸部付属肢の分化位置とも一致する。このことからも腹隆起が付属肢

に相同な構造であることが言える。 

またWeber (1952) は、節足動物における形態・組織学および発生学的研究より、腹板の

進化を議論し、腹板構造が付属肢の亜基節に由来するものであると結論づけている。同じ

くUchifune & Machida (2005) によるヒメガロアムシGalloisiana yuasaiの胚発生の外部形態

形成観察や増本ら (2007) による総説においても、「最終的腹板 (形態形成完了後に、外部

から認められる腹板)」のほとんどは付属肢亜基節由来の領域であると考察されている。本

研究では、コオイムシにおける腹部腹板が付属肢亜基節由来であるか否かの決定的証拠を

得るまでには至らなかったものの、ステージ 7 のコオイムシ胚の横断 cross 切片作成とそ

の組織学的観察においては、付属肢基部および腹部隆起と腹板が連続している様子が観察

されたことから (図 III-24C)、今後、発生段階を詳細に追究していくことで、Weber (1952)、

Uchifune & Machida (2005) や増本ら (2007) による腹板の亜基節由来説を支持する知見が

得られる可能性が高いと考えている。また、腹部における気門形成を指標に、今後、胸部
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第 2, 3節における気門形成の観察も行うことで、胸部付属肢と腹隆起における相同性につ

いての議論を深めることができるだろう。 

 

III-4-3. 頭部の複眼原基と正中線の間に分化する小隆起 

� コオイムシの胚発生においては、ステージ 5で頭部における左右の複眼原基と正中線の

間に一対の特徴的な小隆起構造が形成される (図 III-13C, 22D)。他の昆虫類はもちろんの

こと、他の節足動物においても、本構造との相同性が示唆されるような類似した構造の分

化に関する知見は皆無であり、極めて高い固有性をもつ興味深い構造であるとともに、節

足動物における頭部領域の体節制 segmentation の議論において重要な構造物である可能性

が高い。とくに、昆虫類をはじめ、節足動物における前触角域 preantennal regionの体節制

に関しては、キイロショウジョウバエ Drosophila melanogaster、コクヌストモドキ Tribolium 

castaneum、カイコガ Bombyx mori、カブラハバチ Athalia rosaeやオオヒメグモ Achaearanea 

tepidariorum などといったモデル生物を用いた発生遺伝学的研究をもってしても依然とし

て混沌とした状態にあるが、前触角域の体節制の理解において、重要な知見を提供するこ

とになる可能性がある。 

コオイムシにおいて認められたような小隆起は観察されないものの、鞘翅目昆虫の一種

コクヌストモドキにおいては、擬体節を規定する wingless (wg) 遺伝子が触角節より前方で

も発現しており、これは眼擬体節 ocular parasegmentとして解釈されているほか (Posnien et 

al., 2009)、ナガカメムシ科の一種 Oncopeltus fasciatusにおける wg遺伝子発現における研究

においては、著者らは全く議論していないものの、彼らが示した図を見る限り、触角節よ

りも前方の領域において一対の wg 発現があることが明確に図示されており (Angelini & 

Kaufman, 2005)、これらの発現部位とコオイムシにおける頭部小隆起の形成される位置が

酷似している。しかしながら、この問題に関する議論を深めるためには、外部形態観察法

のみならず、組織切片の作成により、前触角体節域における神経系配置の観察を詳細に行
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うことや、コオイムシの胚発生における遺伝的基盤を追究する必要性があり、これらにつ

いては今後の課題である。 

 

III-4-4. 口器形成 

上唇 labrum (頭楯上唇 clypeolabrum) 

� 上唇 labrumは、現存するほとんどの節足動物の口器前方にみられる構造である。咀嚼型

口器をもつ節足動物類では、摂食の際に食物が前方へ脱落するのを防ぐための器官である

と考えられている。これに対し、半翅目における上唇は筒状構造となっており、その上唇

内部を大顎刺針および小顎刺針が貫通する、他の節足動物と比べてもたいへん特殊化して

いる構造であると言える。これは、半翅目昆虫が餌となる基質に口器を突き刺して栄養摂

取することに因る、二次的な特殊化であると考えられる。 

コオイムシ Appasus japonicusにおける頭楯上唇原基は、触角原基や顎部付属肢原基が分

化するのと同時期に、頭部予定域の先端近くに分化しはじめる (図 III-12B)。分化しはじめ

た頃の頭楯上唇原基は左右一対の双山型であり、同じ半翅目であるナガカメムシ科昆虫

milkweed bugs の一種 Oncopeltus fasciatus における胚発生の知見 (Newcomer, 1948; Butt, 

1949) と同様の形状であるほか、その分化のタイミングについても一致した。この後、コ

オイムシおよび Oncopeltus fasciatusの頭楯上唇原基においては、双山型から一つの塊状へ

と変化し、後方へと伸長していく (図 III-13A-C, 22A-C)。一方、近縁なグループであり、

半翅目と同様に吸収型口器をもつアザミウマ目 Thysanopteraの一種 Haplothrips verbasciに

おいては、頭楯上唇原基が形成当初から一つの塊状であること (対状構造をもたないこと) 

が報告されている (Heming, 1980)。従来、節足動物における上唇の起源については、頭部

の付属肢起源であるとする説 (e.g., Snodgrass, 1935; Kraus, 2001) と、非付属肢性の構造で

あるとする説 (e.g., Weber, 1952; Sharov, 1966) があり、様々な議論がされてきた。近年で

は、上唇の起源を巡り、胚発生期における遺伝子発現パターンの比較解析もなされている
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が、そこでも付属肢起源説 (間挿体節 intercalary segmentの付属肢起源説) を支持する報告

がある一方で (e.g., Haas et al., 2001a, b; Kimm & Prpic, 2006)、非付属肢性構造説を支持する

報告もあり (e.g., Posnien et al., 2009)、いまだにコンセンサスが得られていない状況である。 

本研究における観察結果では、ステージ 4の触角、顎部および胸部付属肢原基が形成さ

れる時期と同時に、上唇が対をなす構造として分化しはじめることが確認された。分化の

タイミングから付属肢起源であるようにも思われるが、形成される位置が胚帯の正中線付

近であることから、それ以降の体節における付属肢との連続相同性は薄く、付属肢とは異

なる構造であると示唆される。また、本研究では頭楯上唇はステージ 5以降、後方へ向か

って伸長しながら大顎および小顎が貫通する筒状構造を形成することを明らかにした。こ

れらの形成過程は、ナガカメムシ科の一種 Oncopeltus fasciatus において、口器形成を観察

した Newcomer (1948) の研究においても詳しく記載・議論されていない新知見である。コ

オイムシにおいては、ステージ 8以降で大顎および小顎が小顎板に覆われるため、外部か

らの観察が困難になり、さらに頭楯上唇の形態についても先端部が細長く伸長していくこ

とから (図 III-16, 17)、ステージ 8以降に筒状構造が完成していくものと考えられる。 

 

大顎 mandible、小顎 maxilla、および小顎板 maxillary plate 

� 半翅目における大顎および小顎は針状構造をしており、他の咀嚼型口器をもつ昆虫目の

大顎や小顎と比べ、非常に特殊化した形状であると言えるほか、咀嚼型口器をもつ昆虫類

にはみられない「小顎板 maxillary plate」と呼ばれる構造を有している。また、一般的な昆

虫において、大顎は端肢節部 telopoditeを欠くとされており (Snodgrass, 1935)、そもそも基

肢節と端肢節との分節化は生じず、小顎においては先ず基肢節 coxopoditeと端肢節に分節

化した後、端肢節が小顎鬚 maxillary palp となり、基肢節 (蝶咬節 stipes) の内側には内葉

laciniaと外葉 galeaが分化する (図 III-1A, 19; Machida, 2000)。 

一方、半翅目の小顎については非常に特殊化しているため、一般的な昆虫における小顎
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鬚、内葉および外葉と、半翅目の小顎における構造との相同性については、いまだに多く

の異論があるなど、コンセンサスは得られていない。半翅目昆虫では、大顎における端肢

節欠失と同様に小顎や下唇体節においても、その端肢節部に相当するとされる小顎鬚およ

び下唇鬚を欠くとする説が提唱されてきたほか (Snodgrass, 1935)、小顎板が小顎鬚起源で

あるとする説 (Dorn & Hoffmann, 1983)、さらに近年では、ナガカメムシ科の一種 Oncopeltus 

fasciatusにおける発生遺伝学的研究から、小顎刺針 maxillary styletsが小顎鬚に相同な構造

であり、小顎板はそれとは異なる新たに獲得された構造であるとの解釈もなされている 

(Rogers et al., 2002)。 

本研究において、コオイムシにおける小顎の形成過程を観察した結果、小顎はステージ

6において基肢節と端肢節とに分節化し (図 III-14A, 20G)、その後、小顎における「端肢節」、

つまり一般的な咀嚼型口器をもつ昆虫における「小顎鬚」が肥大していき、小顎板となる

ことが明らかになった。この結果は、小顎板が小顎鬚起源であるとする Dorn & Hoffmann 

(1983) の説を支持するものである。Rogers et al. (2002) はナガカメムシ科の一種 Oncopeltus 

fasciatus のほか、直翅目昆虫におけるコオロギ科 Gryllidae のヨーロッパイエコオロギ

Acheta domestica、およびシミ目昆虫のマダラシミ Thermobia domesticaにおける distal-less 

(Dll) 遺伝子の発現パターンから、小顎刺針が小顎鬚に相同な構造であり、小顎板はそれと

は異なる新規獲得された構造ではないかと考察している。しかしながら、本研究において

胚発生を詳細に観察した結果、端肢節 (=小顎鬚) から小顎板が形成されていることは明白

であるため、小顎板は小顎鬚由来の構造であることは間違いないと考える。小顎における

Dll の発現パターンについては、一部の昆虫種群の小顎構造が系統進化の過程において著

しく形態変化を伴ったため、このような種群においては従来知られる小顎での発現パター

ンとは異なるものとなったことが考えられる。かつて、Dll が付属肢の端肢節域を特徴づ

ける分子マーカーとして評価されていたこともあるが  (Cohen & Jürgens, 1989; 

Diaz-Benjumea et al., 1994)、最近の研究からは、体軸より側方へと外伸長 outgrowthする構
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造に対して (とくに、付属肢端肢節に特異的な発現をする訳ではなく) 発現することが指

摘されている (Oka et al., 2010)。本研究で得られた知見は、Oka et al. (2010) の指摘を傍証

し得るものであり、また、Dll の発現を直ちに付属肢端肢節域を規定するものとして議論

してきたいくつかの発生遺伝学的研究に対し警鐘を鳴らすものである。 

小顎刺針に関しては、半翅目が属する準新翅類の中でも最ベーサルなグループであるチ

ャタテムシ目 Psocopteraにおける口器形態では、咀嚼型口器でありながら内葉 laciniaが針

状構造に近い形態をしていることから、これが咀嚼型口器と吸収型口器の中間形質とも考

えられ、内葉が小顎刺針に相同な器官であることが示唆されているほか (Yoshizawa & 

Saigusa, 2003)、アザミウマ目についても小顎刺針は内葉由来であると考えられている 

(Heming, 1980)。これらのことからも、半翅目における小顎刺針は内葉由来の器官であると

考えるのが妥当であると考えられる。また本研究においては、小顎板によって大顎および

小顎基肢節が胚内部に隠れてしまった後のステージにおける、大顎刺針および小顎刺針の

形成過程を連続的に追うことはできなかったが、ステージ 8 におけるコオイムシの横断

cross切片の組織学的観察において、胚体内では小顎刺針および小顎板が連続していること

が確認された (図 III-24B)。さらに、ナガカメムシ科の一種 Oncopeltus fasciatusにおいて大

顎刺針および小顎指針の伸長が外部からでも観察することができるとされているステージ

では、小顎板が小顎指針の基部と連続していることも確認されており (Newcomer, 1948)、

この発生様式はアザミウマ類の一種 Haplothrips verbasciにおける発生様式と類似している 

(Heming, 1980)。コオイムシについては今後、胚体内での大顎刺針および小顎刺針における

形態形成を切片作成などの組織学的な観察を行う必要がある。 

また、半翅目と同様に吸収型の口器をもつアザミウマ目では、半翅目における小顎板と

類似した構造がみられるが、これらは小顎鬚由来ではなく、蝶咬節 stipes 由来であると考

えられており、実際に、蝶咬節由来であるとされる小顎板に類似した構造から、たいへん

小さな小顎鬚が分化することが観察されている (Heming, 1980)。またアザミウマ類の一種
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Haplothrips verbasciの胚発生では、小顎原基が分化してまもなく、蝶咬節が胚側方へと伸

長し、その基部で内葉が分化するとされている (Heming, 1980)。これらのことから、アザ

ミウマ目と半翅目では口器を構成する器官には若干の差異が認められるものの、小顎構造

が特殊化することで、大顎刺針および小顎刺針を覆う器官が発達したことが示唆されるな

ど、これらの点においては吸収型口器の形成における共通プランがあるのかもしれない。 

 

下唇 labium 

� 従来、コオイムシにおける下唇は 3節に分節化するとされており(田中, 2001)、コオイム

シ類の種識別における検索表においてもそのように扱われてきた (e.g., 林・宮本, 2005)。

しかしながら、本研究において詳細に口器形成過程を観察した結果、下唇は 4節に分節化

すること、しかし胚発生の終盤にはその基部が小顎板に覆われてしまうため、見かけ上は

3 節であるかのように観察されることが明らかとなった。このことは、谷澤 (2007a) によ

るコオイムシの胚発生の観察とも合致する結果である。さらには、純形態学と言えども、

形態形成が完了した最終的な形態 end productの精査や評価だけでは不十分であり、その形

態がどのように形成されるのか、その形成プロセスを追究することの重要性を示す典型的

事例の一つと言えよう。 

 また、半翅目の下唇に関しては、咀嚼型口器との相同性に関する議論が、小顎のように

活発に行われているわけではないが、Snodgrass (1935) は半翅目における下唇は下唇鬚を

欠くものと解釈している。しかしながら、本研究における下唇形成過程の観察においては、

ステージ 6 で下唇は基肢節と端肢節に分節化し、端肢節から下唇第 2-4 節部分が分節化す

ることが確認された。これは、Snodgrass (1935) の解釈とは異なる結果である。一般的な

昆虫における下唇形成過程では、小顎同様、基肢節および端肢節に分節化した後、端肢節

は下唇鬚となり、基肢節からは中舌 glossa および側舌 paraglossa が分化することから (図

III-19)、端肢節由来であるコオイムシの下唇第 2-4節は下唇鬚に相同な器官であると言える。
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Snodgrass (1935) の形態学的研究では、既に完成された形態を解剖学的アプローチにより

相同性を推察しているが、本研究におけるような、その形成プロセスを逐次的に追究する

アプローチの方が、より正確な相同性の検討が可能であると共に、より信頼性の高い考察

であると考えている。そしてまた、本研究での解釈は双翅目 Dipteraおよび鞘翅目 Coleoptera

昆虫の下唇鬚形成において重要な役割を担うとされる proboscipedia (pb) 遺伝子、および

Dll遺伝子の発現パターンから、下唇鬚が下唇端肢節由来であると解釈している Rogers et al. 

(2002) による見解とも合致する。一方で、アザミウマ目の下唇については、半翅目におけ

る下唇と同様に大顎刺針および小顎刺針を下から支える役割をするが、その全ての部分が

下唇基肢節によるもので、下唇先端に非常に小さい下唇鬚が形成されることが報告されて

いる (Heming, 1980)。 

 また、コオイムシの下唇においては、ステージ 8で下唇第 3節先端から小片が分化する 

(図 III-16B, 22F)。下唇第 3節は下唇鬚であることが本研究の観察から明らかとなったので、

この小片は下唇鬚から分化した構造であると考えられる。この構造が何に由来する構造で

あるかは、本研究においては明らかにできなかったものの、小顎鬚から分化する興味深い

構造であると言えるだろう。 

 

吸収型口器獲得による半翅目の多様化 

� 半翅目昆虫類は種多様性の観点から考えた際に、不完全変態昆虫類の中で最も繁栄した

グループであると言える。また、種数のみならず、ツノゼミ類のようにユニークな形態を

もつ種群や、アメンボ類のように水上生活に適応した形態をもつ種群、さらには水棲半翅

類のように水中生活に適応した形態をもつ種群など、その形態もたいへん多様である。さ

らには、アブラムシ類のように集団生活を行う種群や、セミ類のように幼虫期がたいへん

長い種群、また、ウミアメンボ類のように昆虫としてはたいへん珍しく海上生活に適応し

た種群など、その生態もたいへん多様であると言える。背景でも触れたように、上記の様
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な半翅目昆虫における種多様性や繁栄の鍵要因の一つとして、半翅目昆虫類の共有派生形

質である吸収型口器の獲得が挙げられてきた (Yoshizawa & Saigusa, 2003)。半翅目昆虫は系

統的に、咀嚼型と吸収型の中間的な口器を有するチャタテムシ目や、半翅目ほど高度に特

殊化はしていないものの吸収型口器を有するアザミウマ目と近縁であり、準新翅類という

グループを構成する (Wang et al., 2013)。半翅目昆虫類は他の準新翅類昆虫 (チャタテムシ

目、アザミウマ目) と比較して、たいへん特殊化した吸収型口器を有しており、とくに、

小顎板は他の昆虫類にはみられない特殊な構造であると言える。このことから小顎板の獲

得が特殊な吸収型口器の獲得へと繋がったと考えられる。具体的には、小顎板を獲得した

ことにより、小顎板が口器の基部 (下唇基部) を覆い、摂食時における口器の動きを補助

する働きを担うことで、口器を特殊化させることが可能になった可能性などが考えられる 

(e.g., 口吻を基質に刺す際に口吻基部が動かないように支える機能など)。これまで、小顎

板が咀嚼型口器を有する昆虫類のどの部位と相同であるのかという議論は、半翅目類の中

でも派生的種群である陸生カメムシを材料に展開されてきており、小顎鬚起源であるとす

る解釈や (Dorn & Hoffmann, 1983)、他の昆虫類にはない全く新しい形質であるとする解釈

など様々な説があり (Rogers et al., 2002)、混沌とした状況にあった。しかしながら本研究

において、異翅亜目類の中で最もベーサルな種群である水棲半翅類のコオイムシを材料と

し、詳細な胚発生プロセスの観察を行ったところ、小顎板は小顎鬚起源であることが明ら

かとなった (図 20, 21)。これらの結果から、準新翅類の中でも小顎鬚を小顎板にモディフ

ァイさせた半翅目昆虫類のみが、高度に特殊化した吸収型口器を獲得することが可能とな

り、その結果、他の準新翅類、さらには不完全変態類の中で最も多様化することが可能と

なったと言える。この結果は、これまでの混沌とした半翅目における吸収型口器の獲得・

進化プロセスを明確にするためのたいへん重要な知見となるものと考える。 
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図 III-2. コオイムシ Appasus japinicusの卵およびその微細構造 
産下直後の卵 (ステージ 1：成熟分裂および受精、卵割期) 卵側面 (A) および卵背面 (B). 卵
前極には卵門開口部があり (C，D)、エアロパイルも複数観察される (C，E). 卵後極のハイ
ドロパイルは、他の卵表域 (F) とは異なる卵表面構造を呈する (G). Ae：エアロパイル，Hy：
ハイドロパイル，MpO：卵門開口部. Bars：A，B=500µm，C=200µm，D=50µm，F，G，E=10µm. 
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図 III-9. コオイムシ Appasus japinicusの胚発生 (ステージ 8：胚の急激な成長と複眼の着色
および背部閉鎖) の卵殻除去後のスケッチ 
ステージ 8では胚反転が完了し、胚長が急激に伸長する. A，B：側面図，A’，B’：腹面図. I，
V：腹部第 1，5節，AmSeF：羊漿膜褶，An：触角，AS：腹隆起，CE：複眼，Cl：頭楯，Cx：
基節，Fe：腿節，Lb：下唇，Lr：上唇，L1：胸部第 1付属肢，Md：大顎，Mx：小顎，MxPl：
小顎板，Pta：前跗節， SDO：二次背器，Se：漿膜，Ta：跗節，Tg：背板，Ti：脛節，Tr：
転節，Y：卵黄. Bar=500µm. 
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図 III-10. コオイムシ Appasus japinicusの胚発生 (ステージ 9：胚サイズのさらなる増大) の
卵殻除去後のスケッチ 
ステージ 9には、胚サイズが増大し、爪や複眼の着色が強くなる. A，B：側面図，A’，B’：
腹面図. I，V：腹部第 1，5節，An：触角,CE：複眼，Cl：頭楯，Cx：基節，Fe：腿節，Lb：
下唇，Lr：上唇，L1：胸部第 1付属肢 (前脚)，MxPl：小顎板，Pta：前跗節，Ta：跗節，Ti：
脛節，Tr：転節. Bar=500µm. 
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図 III-12，13. コオイムシ Appasus japinicusの口器形成 (ステージ 4、およびステージ 5) 
An：触角，CE：複眼，Cllr：頭楯上唇，HL：頭葉，L1：胸部第 1付属肢 (前脚)，Lb：下唇，
Md：大顎，Mx：小顎，Sd：口陥，SS：小隆起. Bar=500µm. 
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図 III-14，15. コオイムシ Appasus japinicusの口器形成 (ステージ 6およびステージ 7) 
An：触角，CE：複眼，Cllr：頭楯上唇，Cp：基肢節，L1：胸部第 1 付属肢 (前脚)，Lb：下
唇，LbP：下唇鬚，Md：大顎，Mx：小顎，MxP：小顎鬚，MxPl：小顎板，Tp：端肢節. Bar=500µm. 
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図 III-16，17. コオイムシ Appasus japinicusの口器形成 (ステージ 8およびステージ 9) 
An：触角，CE：複眼，Cl：頭楯，Cp：基肢節，L1：胸部第 1付属肢 (前脚)，Lr：上唇，LbP：
下唇鬚，Md：大顎，Mx：小顎，MxPl：小顎板，IS：下唇小片. Bar=500µm. 
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図 III-18. コオイムシ Appasus japinicusの口器形成 (ステージ 10) 
An：触角，CE：複眼，Cl：頭楯，Cp：基肢節，L1：胸部第 1付属肢 (前脚)，Lr：上唇，LbP：
下唇鬚， MxPl：小顎板，IS：下唇小片. Bar=500µm. 
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図 III-22. コオイムシ Appasus japinicusの胚発生期、および 1齢幼虫における頭部とその周
辺構造 
頭楯上唇原基の初期形成過程 (A-C)、小隆起の出現および消失 (D，E)、1齢幼虫の下唇小片 
(F). *部分はアーティファクト. An：触角，CE：複眼，Cllr：頭楯上唇，Lb：下唇，Md：大顎，
MxPl：小顎板，Mx：小顎，Sd：口陥，IS：下唇小片，SS：小隆起. Bars=500µm. 
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図 III-24. 組織切片によるコオイムシ Appasus japinicusの胚発生 
ステージ 4における肛門陥 proctodaeumの縦断面 (パラフィン切片) (A)、ステージ 8における
頭部の横断面 (樹脂切片) (B)、ステージ 7における胸部第 2節の横断面 (樹脂切片) (C). Am：
羊膜，AmC：羊膜腔，An：触角，CE：複眼，Cllr：頭楯上唇，L1, 2：胸部第 1, 2付属肢 (前，
中脚)，Md：大顎，Mx：小顎，MxPl：小顎板，Pd：肛門陥，Se：漿膜，VP：腹板. Bars：A=50µm，
B，C=500µm. 
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第 IV章 コオイムシにおける繁殖システム 

IV-1. 背景  

 タガメ亜科 Lethocerinaeとコオイムシ亜科 Belostomainaeの 2亜科から構成されるコオイ

ムシ科 Belostomatidae昆虫は、例外なくオス親のみが卵の世話をする「父育 paternal care」

を行うことが知られている (Smith, 1979; Tallamy, 2001)。また、これらの亜科間では、父育

の様式が大きく異なり、両亜科は父育の起源やそのスタイルの多様化を近縁な分類群間で

比較する上でも重要な分類群である。 

 タガメ亜科昆虫はメス親が卵塊を水面上の基質 (水面上に突き出た木や水草) に産みつ

け (Tallamy, 2001)、オス親は卵塊に対する水分の供給や (Ichikawa, 1989; Smith & Larsen, 

1993)、配偶相手ではないメス個体による卵塊破壊行動からの保護を行うことで卵の孵化率

を高めていると考えられている (Ichikawa, 1990, 1995)。近年では、オス親が 1齢幼虫の保

護を行うことも明らかとなっている (Ohba et al., 2006)。また、このような繁殖システムで

あるため、配偶相手 (オス) を得られないメスが、卵塊を保護しているオスと交尾するた

めにそのオスが保護している卵塊を破壊する行動も報告されている (Ichikawa, 1990, 1995)。 

 一方のコオイムシ亜科昆虫では、交尾後、メスは交尾相手 (オス) の背に卵塊を産みつ

ける (Lauck & Menke, 1961)。このように卵塊を背負うスタイルで卵塊保護を行うオス親は、

水面上に定位することで卵内への酸素の供給量を高めたり (Smith, 1976a, 1979)、陸上に定

位して卵塊表面を乾かしたりすることで、菌類の発生を防止するなどにより卵の発生率を

高めていると考えられている (川野, 2003)。また、オス親自身が移動することにより卵の

被食率低下を促すなど、これらの複合的行動により繁殖適応度を高めていると考えられて

いる。このように、コオイムシ亜科昆虫の繁殖システムは効率的酸素供給や耐乾燥、対天

敵という点においてたいへん優れたシステムであると言える (Kraus, 1989)。 

一方、コオイムシ亜科昆虫の卵は、不慮の事故などにより孵化前にオスの背から剥離・

脱落すると孵化できないことが断片的に知られてきた (Smith, 1976b)。しかしながら、こ
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のような脱落卵が孵化に至らないことを科学的データによって示したり、実験的に示した

事例はほとんどなく、また、脱落時の胚発生ステージと孵化率を関連づけた事例は皆無で

ある。また、コオイムシ亜科昆虫では、オス親自身が卵塊を背負うスタイルの繁殖システ

ムをもつため、背 (i.e., 前胸背板や小楯版、前翅背面) のスペース的な制約により、一度

に最大でも100卵程度しか背負うことができない。コオイムシでは一繁殖シーズンに8回、

オオコオイムシでは 6回の卵塊保護が報告されているなど (大和田, 2002; Ohba et al., 2010)、

コオイムシ類においては一繁殖シーズンに複数回の繁殖を行うこと、かつ同時に複数の交

配メスの卵を背負うことはできるものの、背のスペース的な制約から世話できる卵数には

制約が生じている (Smith, 1979; Ichikawa, 1989; Kraus, 1989; Kraus et al., 1989)。さらに、近

年のオオコオイムシにおけるマイクロサテライト解析を用いた研究において、背負ってい

る卵塊のうち、平均すると約 30%の卵は自身の精子で授精させた卵ではなく、他オスの精

子により受精した卵であることが明らかとなっている (Inada et al., 2011)。一般的には、父

性が確実でない種では、オスの仔 (卵) に対する投資行動 (父育) はコストが大きくなるこ

とから進化しにくいと考えられている (Kokko & Jennions, 2003)。このような状況から、コ

オイムシ類においては「種内托卵」や、魚類などに多くみられる「スニーカー」が存在す

る可能性が考えられる。 

本章では、まずコオイムシにおいてオスの背から剥離・脱落した卵の孵化率を確認する

実験を実施した。さらに個体識別した複数ペアを実験室内で飼育して交配させることによ

り、オス親が背負った卵塊の全てが孵化した後、直ぐに次の繁殖へと移行するか否かを検

証した。魚類においては、体サイズが大きい個体がメスに選択されやすいといった傾向が

強く、そのような種群では体サイズの小さな個体は「スニーカー」となることが報告され

ている (Taborsky, 2008)。コオイムシ類においてもオスにとっては背のスペースが広いほど

多くの卵を背負うことが可能であり、このようなオスがメスから選択されやすい可能性も

考えられるため、オス親が背負う卵塊数および卵数とオスの体サイズの間に相関があるか



 

141 

否かを検証することで、コオイムシ類における繁殖システム、「種内托卵」や「スニーカ

ー」の存在の有無について追究した。 

 

 

IV-2. 材料と方法  

IV-2-1. サンプリング 

第 III章における研究課題で実施したサンプリングと同様、長野県松本市稲倉地区にて卵

塊剥離実験による父育の必要不可欠性検証用 (5 ペア)、および個体識別して実験室内で飼

育、交配させ、オスが父育を完了した後に、直ぐに次の繁殖へ移行するか否かを検証し、

さらにオスの背負う卵塊数および卵数とオスの体サイズとの相関を検証するためのコオイ

ムシ (20 ペア) を採集した。実験室では、卵塊剥離実験用の個体と繁殖システム観察用の

個体を別々の飼育容器 (365×210×150mm) にて室温で飼育し、自由交配させた。 

 

IV-2-2. 卵塊剥離実験 

� 父育の必要不可欠性を検証するため、飼育容器内で繁殖 (交尾・産卵) させ、卵塊を背

負ったオスを確保した。これらの卵塊を背負ったオスに対して、約半数の卵 (卵塊の約半

分) を背から剥ぎ取り、人為的に落下させた。人為的に落下させた半分の卵塊 (実験区) と

残り半分の卵塊を背負ったオス [対照区 (コントロール)] をそれぞれ、水を容器の半分程

度まで入れた同規格のプラスチック容器 (111×78×42mm) に移し、25℃の同一条件化でイ

ンキュベートした。また、コオイムシ類においては卵塊を背負ったオスが、卵塊を水面上

に出す行動が知られていることから (川野, 2003)、対照区の容器内にはオスの足場となる

構造物を入れて、このような行動が可能になるようにした。その後、実験区と対照区にお

いて胚発生が正常に進行するか否かを観察した。落下させる卵の発生ステージは、第 III

章で定義したステージ 1, 4, 8, 9で行い (ステージ 1は産卵直後、ステージ 9は孵化直前に
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まで胚発生が進行したステージ)、落下時の発生段階による孵化率の変動の有無を検証した。

卵塊の半分を剥離させた行為そのものが、その後の胚発生の進行や、孵化に与える影響を

評価するため、一度、剥離させた卵塊を再度、人為的にオス親の背に付着させた場合、そ

の後の胚発生の進行や孵化に影響を与えないことを予備的実験において確認している。ま

た、川野 (2003) によるオオコオイムシでの実験においても、人為的な卵塊剥離がその後

の胚発生の進行に影響しないことが示されている。 

 

IV-2-3. 室内飼育実験による繁殖システム観察 

� コオイムシにおける繁殖システムを観察し、オスが背負う卵数における個体差の有無を

確認するため、実験室内でコオイムシ (20ペア) を 2012年 6月末から 7月末まで約 1ヵ月

間 (34日間)、実験室内の飼育容器 (365×210×150mm) にて飼育した。飼育容器内には全飼

育個体に対して十分な数の足場 (樹木の枯れ枝) を入れ、容器の半分程度まで水を入れた。

餌としてカゲロウ類の幼虫を毎日 100個体以上与えた。全ての飼育個体には前胸背板に油

性ペン (ぺんてるホワイト極細; ぺんてる株式会社, 東京) で番号を付し、個体識別を行っ

た。飼育期間中に卵塊を背負ったオスについては、別容器 (111×78×42mm) で個別飼育し、

背負っている卵塊の孵化が完了し、卵塊の剥離を確認した後に飼育容器へ戻した。飼育期

間中にオスが背負った卵塊とその卵数を記録し、卵塊を複数回背負うオスや全く背負わな

いオスの有無を検証した。 

 

IV-2-4. オスの背負う卵数と体サイズの比較 

� 飼育実験終了後、オスの体サイズ [卵塊を背負うことが可能なスペース (=背部の広さ)] 

と実際に背負った卵数の実測データ間での相関関係の有無を確認するために、飼育実験に

用いた全 20個体のオスの体長を計測した。また、前胸部の幅を計測し、体長と前胸部幅間

における相関係数を算出し t 検定を実施したところ、強い相関が認められ (相関係数 r = 
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0.95, p < 0.001)、体長が大きい個体では前胸部幅も広く、卵塊を背負うことが可能な背部の

スペースも広くなることが示されたことから、体長の計測値を各個体の体サイズとして扱

った。次に、それぞれのオスが背負った卵数の平均値を算出して、オスの体長と背負った

卵数の平均値間での相関係数を算出し t検定を実施した。 

 

IV-2-5. 成虫メスの卵巣内における成熟卵数 

� コオイムシの繁殖期である 7月末に、成熟メス成虫 10個体を長野県松本市稲倉地区より

採集し、双眼実体顕微鏡 SMZ1500 (Nikon, 東京) 下で腹部を解剖し、成熟蔵卵数を確認し

た。成熟卵の判定においては、卵殻形成 chorionizationが生じているか否かを指標とした。 

 

 

IV-3. 結果  

IV-3-1. 卵塊剥離実験結果 

� 父育の必要不可欠性を検証するために、コオイムシにおける卵塊剥離実験を行った結果、

コントロール区 (父育を受けつづけた卵塊) では孵化率が平均で 95.3 (S.D.=4.6) %であっ

たのに対し、卵塊剥離させた実験区 (父育を人為的に停止させた卵塊) ではいずれのステ

ージで剥離させた場合においても孵化率は 0 (S.D.=0.0) %であった。産卵直後にあたるステ

ージ 1や胚発生の前期ステージに相当するステージ 4において卵塊を剥離・落下させた場

合、父育を受けられなくてもステージ 8までの胚発生は進行したものの (図 IV-1)、このス

テージ 8で胚発生は停止し、これ以降の胚発生は進行しなかった。また、胚発生の後期に

あたるステージ 8や孵化直前のステージ 9で卵塊を剥離させた場合、孵化直前まで胚発生

が進行するものの、孵化には至らなかった。 
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IV-3-2. 室内飼育実験による繁殖システム観察結果 

� 実験室内で個体識別したコオイムシ (20ペア) を飼育した結果、オス 20個体のうちの 2

個体は飼育期間中に一度も卵塊を背負うことがなかった (図 IV-2)。父育した (卵塊を背負

った) 回数が最も多かった個体は個体番号 3, 5, 9, 10, および 15-20の 10個体でいずれも期

間内に 3 回の繁殖 (父育) が観察された。しかしながら、父育回数が多い個体の中でも、

一度に背負う卵数はオス個体によって大きく異なり、3 回卵塊を背負った個体の中で最も

多く卵を背負った個体では合計 301卵 [平均 100.3 (S.D.=5.5) 卵] を父育したのに対し、最

も少なかった個体では 78卵 [平均 26.0 (S.D.=21.9) 卵] であった (図 IV-2)。また、背負っ

た卵数と体サイズの間に相関は認められなかった (相関係数 r = -0.13, p = 0.58; 図 IV-3)。 

 

IV-3-3. 成虫メスの卵巣内における成熟卵数 

� 繁殖期のメス成虫 23個体における卵巣内の成熟卵数を計数した結果、最も多かった個体

で 46卵、最も少なかった個体では 5卵で、平均は 22.6 (S.D.=13.5) 卵であった。 

 

 

IV-4. 考察  

IV-4-1. 父育の必要不可欠性 

� コントロールとして位置づけた父育を受けつづけた通常の卵塊の孵化率は 95.3 

(S.D.=4.6) %とたいへん高い値であった。一方、父育中のコオイムシのオス親が背負ってい

る卵塊のうち、約半分を人為的に剥離・脱落させることで、父育を人為的に停止させた卵

塊での孵化率はいずれの発生ステージで停止させた場合においても孵化率は 0%であった。

これらのことから、コオイムシにおける卵が、自然界で偶然的にオスの背から脱落し、水

中に落下してしまった場合、その卵塊はいずれのステージであっても孵化に至らないと言

える。 
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一方で、産卵直後にあたる発生ステージ 1 で剥離・脱落させた卵についてもステージ 8

までは胚発生が進行したことから、胚発生後期 (ステージ 8 以降) にはとくに胚発生の進

行における酸素必要量が高まるために、これ以降の胚発生が進行しなかったのかもしれな

い。このことは、卵が成熟するステージになるとオス親は陸上に定位する傾向が強まると

する川野 (2003) によるオオコオイムシのオス親における父育行動の観察結果にも合致す

る。 

また、孵化直前のステージ 9で剥離・脱落させた条件下においても、オス親の背から落

下してしまうと孵化できないことが明らかとなった。本研究を進める過程では、100 個体

以上にもおよぶコオイムシの孵化の様子を観察してきたが、1 齢幼虫が孵化する際、幼虫

の上半身が卵殻から抜け出し、全 3 対の胸部付属肢 (i.e., 歩脚) が卵殻から抜け出た後に

は、例外なくオス親が水中へと潜り、孵化終盤に 1齢幼虫が卵殻から抜け出すことを補助

するオス親の行動が観察された (図 IV-4)。このような孵化時にオス親がとる行動は、コオ

イムシおよびオオコオイムシの孵化を観察した先行研究においても報告されている (川野, 

2003)。これらのことから、コオイムシにおいてはいずれの発生ステージの卵 (塊) であっ

ても、父育中に脱落してしまった場合の生存率が極めて低くなるため、メスがオスの背に

産卵する際には固着物質によって容易に卵塊が脱落しないようにし、さらに、胚発生中に

形成される側脚から胚発生後期に分泌される酵素が固着物質の固着力を低下させる働きが、

コオイムシにおける繁殖システムにおいて極めて重要な役割を果たしていると言える。 

 

IV-4-2. コオイムシ類における繁殖システム 

� 一般的に父性が確実でない種では、仔 (卵) に対する投資行動 (父育) はコストが大きく

なることから進化しにくいと言われているが (Kokko & Jennions, 2003)、オオコオイムシに

おいてはその父性が確実でない場合もあることが、先行研究により明らかとなっている 

(Inada, 2011)。父性が確実でない要因として、メスには貯精嚢 sperm reservoirがあり、コオ
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イムシ類の繁殖形態が乱婚型であることが挙げられる。また、オスが背負う卵塊は、多い

場合は 100卵以上にも達するが (図 IV-2)、本研究で観察したコオイムシの成熟メスにおけ

る卵巣内の成熟卵数においては、最多個体でも 46卵であり、オスが一度に背負うことのあ

る卵数の半分以下しかないことが示された。このことから、オス親の背負う卵塊には、と

くに 50卵を越えるような卵数を背負っている場合は、ほぼ確実に複数のメスによって産み

つけられた卵が混在していると言える。このような状況が父性低下の一因を招いているも

のと言える。 

しかしながら、現実としてコオイムシ類においては父育システムが進化し、現在でも維

持されている。これは、オスが卵塊を背負うことで動きにくくなったり、外敵に見つかり

やすくなったりするといった、デメリットを上回るメリットが存在しているためであるこ

とが考えられる。コオイムシ類と同様に父育行動を行うことが報告されている南米産ザト

ウムシの一種 Pseudopucrolia sp. (節足動物門, 鋏角綱) では、メスは卵塊を保護しているオ

ス個体を有意に選好して、オスにより保護されている卵塊に卵を産み足す傾向が強いとい

う興味深い結果が示されている (Nazareth & Machado, 2010)。つまり、卵塊を保護するオス

は交配相手としてメスからより選択されやすくなるようなシステムが成立していると言え

る。コオイムシにおける繁殖システムについても同様の傾向がある可能性が考えられてお

り (大庭, 私信)、また、本研究における飼育実験の結果においても、ある特定のオスが卵

塊を背負いやすく、背負う卵数も多いことが示された (図 IV-2)。つまり、最初の卵を背負

い始める段階で、メスから交配相手として選択されやすい個体と、そうでない個体が存在

するものと考えられる。魚類においては、体サイズが大きい個体がメスに選択されやすい

といった傾向が強く、そのような種群においては体サイズの小さな個体は「スニーカー」

となるが (Taborsky, 2008)、コオイムシにおいては体サイズと背負う卵数には相関が認めら

れなかった (図 IV-3)。どのような基準で、オスがメスに選択されているのかについての詳

細は不明であるが、少なくとも体サイズが大きく、卵を背負う背部のスペースが広い個体
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がメスから選択されているわけではないことが、本研究の結果から明らかとなった。 

しかし、飼育実験期間を通して一度も卵塊を背負うことのなかったようなオスに関して

も、交尾を行い、メスの貯精嚢へ精子を送り込んではいた可能性も否定はできない。さら

には、このような個体の精子が受精に用いられた可能性も否定できない。鳥類では 100以

上の種でペア外のオスが父親であることが報告されているほか (Birkhead, 1998)、魚類にお

いては「スニーカー」の存在が多く報告されている (e.g., ピーコック・ブレニー Salaria 

pavo: Gonçalves et al., 1996; クモハゼ Bathygobius fuscus: Taru et al., 2002)。また、一部の昆

虫類においても「スニーカー」の存在が報告されており (e.g., フンコロガシ Onthophagus 

taurus: Emlen, 1997; Emlen & Nijhout, 1999)、コオイムシにおいても乱婚型の繁殖システムを

うまく利用し、自分の精子によって授精させた卵を他オスに背負わせて保護してもらう、

といった「種内托卵」のような現象が生じている可能性がある。一般的には、父性が低く

なると父育システムは進化しにくいとされており、父育を行う種群においては、ヨウジウ

オ類やタツノオトシゴ類でみられるように、たいへん特殊な繁殖方法で父性を確実にして

いる [ヨウジウオ類・タツノオトシゴ類では、メスが未受精卵をオスの育児嚢内へ移し、

オスはこの育児嚢内に直接精子を放出する (Jones & Avise, 1997; Jones et al., 1998)]。父育を

行うにも関わらず父性が確実でないコオイムシ類は、たいへん興味深い種群であると言え

る。 

仮に、コオイムシ類において種内托卵が生じているとなれば、多様な繁殖システムを有

することで知られる昆虫類においても、初めての事例となり、たいへん興味深い。本研究

ではこの実験に用いた全ての個体のトータル DNA (genomic DNA)、および孵化した幼虫全

個体のトータル DNA を解析可能な状態で保管しているため、今後、マイクロサテライト

マーカーの開発・設計、およびマイクロサテライト法を用いた親子識別を行うことで、こ

のような種内托卵の可能性についても追究していく計画である。 



コントロール区 (父育あり)
卵塊No. (総卵数) 父育を続けさせた卵数 孵化個体数

No.1 (35) 23 23 100.0
No.2 (52) 42 40 95.2
No.3 (74) 44 43 97.7
No.4 (83) 48 44 91.7
No.5 (73) 49 47 95.9
No.6 (57) 32 32 100.0
No.7 (85) 57 49 86.0

42.1±10.5 39.7±8.5
実験区 (父育の人為的停止)

卵塊No.
(卵塊剥離時の発生ステージ) 剥離卵数 孵化個体数

No.1 (ステージ1) 12 0
No.2 (ステージ1) 10 0
No.3 (ステージ1) 30 0

No.4 (ステージ4) 35 0

No.5 (ステージ8) 24 0

No.6 (ステージ9) 25 0

No.7 (ステージ9) 28 0

23.4±8.6 0.0±0.0 0.0±0.0

表IV-1. 卵塊剥離実験の結果

平均±S.D

孵化率 (%)

95.3±4.6

0.0
0.0
0.0

孵化率 (%)

平均±S.D

0.0

0.0

0.0

0.0
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図 IV-1. 発生ステージ 1 (産卵直後のステージ) でオス親の背より剥離・脱落させた後、14
日間インキュベートしたコオイムシの卵 
ステージ 8まで胚発生が進行し、複眼 (CE) の形成が確認できる. CE：複眼. Bar=500µm. 
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図 IV-3. コオイムシにおけるオス個体あたりの父育卵数と体長の相関 
父育卵数と体長には相関がみられなかった. r：相関係数. 
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図 IV-4. コオイムシにおける 1齢幼虫孵化時にオス親がとる行動 
A：卵塊が水面に出た状態で 1齢幼虫の体が 3分の 2程度卵外へ出てくる. B：1齢幼虫の頭
胸部、とくに全 3対 6本の歩脚が抜け出すと、オス親は水中へ潜る行動をとる. C：1齢幼虫
の全身が卵殻から出る. D：1齢幼虫は泳いでオス親から離れる. 
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総合考察 

� 緒言でも述べたように、地球上の生物は様々な要因が複雑に絡み合うことによって、多

種多様な進化を成し遂げてきた。したがって、一つの生命現象を解き明かすためには、「エ

ボ (系統進化 evolution) -デボ (発生 development) -エコ (生態 ecology)」といった多角的な

アプローチが必須であると言える。しかしながら、このような多角的なアプローチを行う

には、系統進化・発生・生態それぞれの基礎生物学的な知見が必須である。 

本研究で着目したコオイムシ類 (半翅目, コオイムシ亜科) は、オス親が卵塊を背負って

孵化まで世話をするという、たいへん特殊な父育を進化させた。安藤 (1991, 1999) は、こ

の特殊な父育には、胚発生中に腹部第 1節の付属肢として分化し、胚発生期間に限定され

る器官である「側脚 pleuropodia」が深く関係しているのではないかという仮説を提案した。

一般的な昆虫類においては、側脚から孵化酵素を分泌することが知られており、この酵素

が固い卵殻を分解することで孵化時に卵殻を破り易くする働きをすることがバッタ類など

で実証されている (Slifer, 1937, 1938)。また、コオイムシ類ではオスの背にメスが卵を産み

付ける際に、卵が父育途中に落下しないよう、(オス親も自力で背負い始めた卵塊を剥離さ

せることは困難なほど) 卵を固着物質でしっかりとオスの背に接着させるが、幼虫の孵化

後にはオス親が空卵塊を容易に剥離させることが知られている。安藤 (1991, 1999) の仮説

は、コオイムシ類では孵化酵素をモディファイさせ、固着物質の固着力を低下させること

で、オス親は孵化後の空卵塊を容易に剥離させることが可能になったのではないかという

ものである。 

谷澤 (2007a, b) はこの仮説を受けて、断片的に側脚の働きを明らかにした。谷澤 (2007a) 

における実験では、オス親が背負う卵塊の半分の卵を実験区とし、側脚が形成される前の

胚発生ステージで発生を停止させ、残る半分をコントロール区として正常に発生を進行さ

せた。その結果、コントロール区においては正常に卵塊剥離が生じたが、実験区において

は卵塊剥離が生じなかったことから、谷澤 (2007a) は卵塊剥離に孵化酵素が関与している
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ことを示唆した。しかしながら、この実験における実験区への処理は、熱メスを用いて発

生初期段階で卵を焼き殺すことで、胚発生を停止させるというもので、酵素分泌の有無だ

けではなく発生途中に胚が死亡することによる影響が考慮されておらず、酵素分泌ステー

ジ後に同様の処理を施すことによる対照実験の必要性が課題として残っている。 

このように、検証すべき課題はあるもののコオイムシ類におけるオス親が卵塊を背負う

という特殊な父育行動の進化には胚発生が深く関係している可能性が極めて高く、系統進

化・発生・生態分野を統合した多角的なアプローチを行うことで、このような特殊な父育

がどのように進化してきたのかを明らかにすることは重要であると言える。しかしながら、

コオイムシ類における胚発生の基礎的な知見はほとんどなかった。さらに、日本産コオイ

ムシ類にはコオイムシ・オオコオイムシ間で種識別が困難であり、種間交雑も示唆される

など (星川, 2001)、系統進化・発生・生態分野を統合した多角的なアプローチを行うには

解決しなければならない問題点が多くあった。本研究は、第 I 章でコオイムシ・オオコオ

イムシの分類学的問題の解決を目的とし、両種は形態的にオーバーラップがあるため、単

独の形態形質を用いた種識別が困難ではあるものの、複数形態形質を用いて主成分分析を

行うことで、誤同定のリスクをある程度回避できること、また、遺伝子解析の結果、両種

は遺伝的には大きく分化しており、種間交雑も生じていないことを明らかにした。第 II章

では遺伝子解析を行い、両種の個体群構造を明らかにし、その遺伝的構造が種間で大きく

異なることを明らかにした。さらに、第 III章ではコオイムシの胚発生について、その詳細

な外部形態形成過程を明らかにした。これによって、コオイムシ類における基礎生物学的

基盤を築いた。 

これらの結果を基盤にし、今後はコオイムシ類を材料として系統進化・発生・生態分野

を統合した多角的なアプローチから、コオイムシ類における特殊な父育行動の進化・維持

機構を解明することが可能になったと言える。例えば、RNAi 法などの実験発生学的な手

法を用いることにより、側脚の酵素分泌機能を失わせる (側脚の分化そのものを抑制する) 
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ことで、卵を死亡させることなく、直接的な側脚における機能の検証が可能となるかもし

れない (実際、コオイムシで発現する機能遺伝子の発現解析をするべく、RNA抽出を実施

し、cDNAライブラリー作成までを済ませた段階にある)。しかし、このような実験発生学

的手法を取り入れる際には、まず正常発生がどのように進行するのかを理解している必要

性があり、本研究で得られた発生学の基礎的な知見は必要不可欠である。 

また、他の昆虫類 (あるいは節足動物類) において明らかとなっている孵化酵素を参考

に、コオイムシにおける孵化酵素のスクリーニングを行い、酵素の成分や酵素タンパク質

を特定することが可能かもしれない。酵素の特定が行えれば、人工酵素を生成し、オス親

が背負い始めた発生初期段階の卵塊の固着物質に滴下することにより、側脚形成前に固着

力が低下するか否かを検証することが可能となる。この実験についても、本研究で得られ

た側脚の形成過程における基礎的知見がなければ成立しないだろう。また、孵化酵素の特

定は、コオイムシ類における特殊な父育行動の進化が如何にして生じたのかを明らかにす

る上でも重要であると言える。コオイムシ科で卵塊を背負わずに父育を行うタガメ亜科昆

虫における孵化酵素の特定も併せて行い、その比較を行うことで、コオイムシ亜科とタガ

メ亜科における酵素の差違を明らかにし、具体的にコオイムシ亜科がどのように酵素をモ

ディファイさせたことによって、現在のような父育システムを獲得できたのかについて言

及することが可能かもしれない。 

一方、側脚機能を変化させたことを明らかにできたとしても、水面上の基質に卵塊を産

みつけるタガメ亜科昆虫の父育システムから、どのようにしてコオイムシ類のように卵塊

を背負うという特殊な父育システムが進化していったのかについては、タガメ亜科昆虫と

コオイムシ亜科昆虫の父育システムの中間的な形質をもつ種群が存在しないため、その究

明はたいへん困難である。参考になる例として、コオイムシ類と同様にオスが卵を背負っ

て父育を行う陸生カメムシ類のヘリカメムシ科の一種 Phyllomorpha laciniataでは、メスが

誤ってオスの背以外の基質に産卵してしまうケースが知られており、そのような卵につい
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ては極めて高い確率で寄生蜂に寄生されてしまい、このような状況が父育システムの進

化・維持に繋がっている可能性が示唆されている (García-González et al., 2003)。コオイム

シ類においても、現生タガメ類のように水面上の基質に卵を産みつけていた祖先系統にお

いて、偶然的にオスの背に卵を産卵したメスが出現し、現在のコオイムシ類の系統に至る

ようなたいへん特殊化した父育システムが進化したのかもしれない。さらに、父育を受け

なければ卵が孵化まで至らないという状況が、コオイムシ類における父育システムの進

化・維持に繋がったのかもしれない。 

また、コオイムシ類は飼育・採卵が容易であり、継代飼育も可能であることから、今後、

新たなモデル生物として確立することも可能であると考える。その際にも、本研究で行っ

た基礎生物学的研究が必要不可欠となるだろう。近年では、次世代シーケンサーを用いた

ゲノム解析プロジェクトも非モデル生物を含む様々な生物で行われていることから、コオ

イムシについても全ゲノムを決定することを視野に入れる必要があるだろう。 

さらに第 IV 章では、飼育実験からコオイムシにおける種内托卵・スニーカーの存在の

可能性を示唆したが、この結果は、今後コオイムシ類における繁殖システムについて追究

するための重要な知見であると考えられる。Inada et al. (2011) ではオオコオイムシの父性

を確認するために 3 座位のマイクロサテライトマーカーを開発し、その父性が平均で約

70%程度であることを明らかにしている。本研究ではこのマイクロサテライトマーカーを

用いて、飼育実験に用いたコオイムシの親子関係を推定しようと試みたが、オオコオイム

シのマイクロサテライト用に設計されたプライマーであったため、残念ながら上手く解析

が行えなかった。しかしながら、前述のようにコオイムシについても次世代シーケンサー

を利用したメタゲノム解析を行うことで、マイクロサテライトマーカーを開発することが

容易に可能となり、種内托卵・スニーカーの存在について、具体的な検証が可能になるも

のと言える。このような解析を行う際には、本研究の第 I 章で明らかにした系統分類学的

知見はもちろんのこと、第 II章で明らかにした種内の個体群構造における知見ついてもた
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いへん重要になる。なぜなら、マイクロサテライト解析を行う際には、どのような地域個

体群を材料として用いるかによって、有用な座位が変わってくる可能性があるからである。

これまで挙げてきたことが究明されれば、コオイムシ類のみではなく、他の節足動物、さ

らには動物界の父育システム進化・維持機構における重要な知見となり得ると考えられ、

いずれも本研究において明らかとなった基礎生物学的知見が必要不可欠であると言える。 

また、各章における主目的を追究している際に派生的に明らかとなった事象についても、

たいへん興味深く、進化生物学的に重要な知見であると言える。これまでコオイムシおよ

びオオコオイムシを種識別する際に最も有用であり、誤同定もないと考えられてきたオス

の交尾器側葉片先端の形態が、日本国内の両種個体群を対象にした場合であればコオイム

シの交尾器側葉片の先端は鉤型で、オオコオイムシでは波型であることで種識別が可能で

あるものの、大陸産個体群については両種ともに波型であるために、この形態形質は両種

の識別において適用できないことも明らかとなった。大陸では両種ともに波型であったこ

とから、波型が祖先形質であり、日本国内においては形質置換が生じていることも考えら

れる。日本国内には多数の混棲地が認められるほか、体サイズのオーバーラップもあるこ

とから、交尾器側葉片の形質置換が生じた一方で、大陸産コオイムシ類においては体サイ

ズにオーバーラップがないことから、体サイズに形質置換が生じているのかもしれない。 

また、本研究でのコオイムシにおける胚発生の外部形態観察で認められたステージ 5に

おいて、頭部の複眼原基と正中線の間に分化する小隆起構造 (図 III-22D) は、他の昆虫類

はもとより、他の節足動物類においても現在までに同様の構造が認められた報告はない。

節足動物類における頭部前方領域の形態進化、その体節制について議論はいまだに解決し

ておらず、コオイムシにおける小隆起構造が、この議論に決着をつける上でたいへん重要

な構造であると可能性がある。さらに、本研究はコオイムシにおける口器形成過程を詳細

に観察し、小顎板が小顎鬚由来であることを明らかにした。Rogers et al. (2002) は、ナガカ

メムシ科の一種 Oncopeltus fasciatusにおける遺伝子発現パターンから小顎板を小顎鬚とは
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異なる新たに獲得した構造であるとしたが、本研究において小顎板の形成過程を観察した

結果、小顎端肢節から小顎板が形成されることから、小顎鬚由来であることは間違いない

と言える。このことから、半翅目昆虫類における顎部の遺伝子発現パターンは、形態の特

殊化に伴い変化したことが考えられる。半翅目類はアザミウマ類と姉妹群であることが示

唆されていることから (Wang et al., 2013)、両種群の共通祖先のうち、小顎鬚を小顎板にモ

ディファイさせた半翅目昆虫類の祖先が、高度に特殊化させた吸収型口器を獲得し、大き

く多様化するに至ったのかもしれない。これらの知見についても、RNAi 法などの実験発

生学的手法を用いることで、さらに決定的な証拠を得ることができるかもしれない。 

本研究はコオイムシ類において、系統進化・発生・生態の分野を複合した多角的なアプ

ローチを行う際の基盤を築いたと言える。地球上には多種多様な生物が様々な進化を成し

遂げており、私たち進化生物学者の興味関心が尽きることはない。しかしながら、如何な

る生物であっても、その興味深い生命現象を追究する際には、その生物に関する基礎生物

学的知見がなければ発展しないだろう。本研究の各章で得られた知見は、それぞれ個別に

も進化生物学的にたいへん興味深く、重要な知見であることはもちろんであるが、コオイ

ムシ類を用いて様々な研究を行う際に必要不可欠な多くの基礎生物学的知見を提供するも

のである。また、前述してきたようにコオイムシ類における系統進化・発生・生態の分野

を複合した多角的なアプローチを用いた様々な追究は、コオイムシ類のみではなく、節足

動物、さらには動物界における父育システムに関する進化生物学的研究に重要な知見を提

供するものであり、本研究はその基盤となる重要な基礎生物学的研究であると考える。 
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