
本 稿 は ， 著 者ら が 発表 し た ニ ホ ン イ シ ガ メ

(Mauremys japonica)とクサガメ(M. reevesii)の交

雑に関する論文(Matsuda et al., 2024)を紹介する

ものである．この論文では，ニホンイシガメとクサガ

メの交雑状況を明らかにすることを目的とし，さら

に形態的特徴を用いて交雑個体の識別を試みた．

はじめに

種間交雑は進化に多様な影響を与える現象とし

て知られている(Barton, 2001)．これは集団の拡大

(Johnson et al., 2015)や人為的な生息地の改変

(Kimura and Munehara, 2010)，外来種の導入

(Rhymer and Simberloff, 1996; Walters et al.,

2008; Okamoto et al., 2024)など多様な要因に

よって引き起こされる．このような交雑は種の遺伝

的 多 様 性 や 遺 伝 子 の 組 み 換 え を 促 進 す る

(Dowling and Secor, 1997)一方で，交雑個体が

優占する雑種群(hybrid swarm)の形成リスクを高

め，最終的に在来種の絶滅を引き起こす可能性が

ある(Rhymer and Simberloff, 1996)．さらに，交雑

を引き起こす要因となる繁殖干渉は，２種の頻度

によって非線形的に強化されることが知られている

(Kuno, 1992; Yoshimura and Clark, 1994) ．

Wirtz(1999)は，この非線形性が非優占種メスにお

ける配偶者選択の縮小によるものであると主張し

ている．この現象は，捕食や餌資源をめぐる種間

競争よりも集団の絶滅を生じやすいと考えられて

いる(Westman et al., 2002; Dame and Petren,

2006)．したがって，絶滅の危機に瀕している在来

種を保護するためには，特に外来種が近縁な場合，

その生態学的および遺伝学的関係を解明すること

が重要である(Kawamura et al., 2001)．

日本固有種であるニホンイシガメは近年，アカミ

ミガメ(Trachemys scripta elegans)との競合やア

ライグマ(Procyon lotor)による捕食，生息環境の

悪化によって個体数が減少している．また，近縁種

であるクサガメとの競合や交雑もニホンイシガメの

保全において深刻な問題となっている．文献調査

によると，これまで在来種とされてきたクサガメ日

本集団は，大陸から移入された可能性が指摘され

ている（疋田・鈴木，2010）．Suzuki et al.(2011)は，

日本のクサガメには，日本全域に分布する韓国系

統(Clade A)と，九州と本州東部の一部に分布する

中国系統(Clade B，Clade C)が存在することを報

告している．また，韓国系統は18世紀末頃に（疋

田・鈴木，2010），中国系統は1970年代（青木，

2014）に導入されたと推測されている．ニホンイシ

ガメとクサガメは，野生下での交雑個体が確認され，

さらに交雑個体に妊性があることから(Suzuki et

al., 2014)，クサガメによるニホンイシガメへの遺伝

子浸透が懸念されている．

これまで形態的特徴に基づいて交雑個体の識

別が行われてきた(Haramura et al., 2008; Suzuki

et al., 2014)．しかし，使用されている形態形質の

数が限定的であり，客観的な評価が難しいため，

正確な同定は困難であった．この問題を解決する

遺伝的・形態的分析から推定された
ニホンイシガメとクサガメの頻度依存的一方向性交雑
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ために，遺伝情報に基づく客観的な形態的判別手

法が必要である．カメ類の甲羅はその縫合部がラ

ンドマークとして客観的に定義でき，いくつかの先

行研究において多変量解析に用いられている（例

え ば ， Valenzuela et al., 2004; Rivera and

Claude, 2008）．しかし甲羅の座標情報を用いた

交雑個体の検出はまだ試みられていない．以上の

こ と を 踏ま え本 研究で は， ま ずミトコ ン ド リ ア

DNA(mtDNA)とマイクロサテライト(MS)マーカー

を用いて，ニホンイシガメとクサガメの交雑状況を

明らかにすることを目的とした．さらに形態的特徴

から交雑個体を識別するためにmorphological

hybrid index(MHI)とrelative warp analysis(RWA)

を用いた多変量解析を行った．遺伝情報はニホン

イシガメの保全戦略を立案するうえで重要な貢献

を果たすことが期待でき，形態情報は交雑個体の

検出に重要な知見を提供することが期待される．

材料および分析法の概要

本研究では，2018年から2021年にかけて，

千葉，伊勢湾周辺域（伊勢），瀬戸内海島嶼

域（瀬戸内）の21地点で採集した計409個体を

分析に用いた（図１）．

母系遺伝であるmtDNAのCytb領域を対象と

したallele-specific PCR(AS-PCR)により，採集

個体の親種（母系）を推定した．本手法では，

特定の遺伝子を特異的に増幅するプライマー

を用いて，ニホンイシガメとクサガメを識別

した．クサガメはさらに，韓国系統(Clade A)

と中国系統(Clade B，Clade C)を識別した．

11遺伝子座のMSマーカーを用いて，遺伝的

集団構造解析および，交雑個体の検出と分類

を 行 っ た ． 遺 伝 的 集 団 構 造 解 析 に は

STRUCTURE解析を実施した．STRUCTURE

解析では，集団の数(k)が１から10の間に存在

図１．本研究における採集地点．円グラフはmtDNAおよびMS情報に基づき，純系（ニホンイシガメ，クサガメ）および

交雑個体（mtDNAとnDNAの不一致個体も含む）の割合を示す．交雑個体はさらに，mtDNAの種に基づいて２

つに分類した．それぞれのラベルは，ニホンイシガメ（MJ），クサガメ（MR），ニホンイシガメのmtDNAを有する

交雑個体（FJ），クサガメのmtDNAを有する交雑個体（FR）を表す．Matsuda et al. 2024を一部改変．
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すると仮定し，各個体がどの集団にどれくら

いの確率で所属するか（所属確率）を算出し

た．最適な集団の数(k)は，Evanno et al.(2005)

の方法により推定した．交雑個体の検出と分

類にはNewHybridsを用い，各個体を純系（ニ

ホンイシガメ，クサガメ），F１雑種，F２雑

種，ニホンイシガメとの戻し交雑個体，クサ

ガメとの戻し交雑個体の６クラスに判別した．

STRUCTUREおよびNewHybridsにおける交雑

個体の検出ならびに判別にはシミュレーショ

ン解析により最適化した閾値を用いた．なお，

いずれのクラスにも割り当てられないが，全

交雑個体クラスの合計事後確率が0.5を超える

個体は「その他の雑種」として分類した．

形態的特徴を用いた交雑個体の識別のため，

外部形態の数値化と腹甲形状解析を行った．

外部形態の数値化では，虹彩の模様(PI)，頭部

側面の模様(PH)，側頭部の鱗の状態(SCT)，四

肢の模様(PLB)，肋甲板の隆起の有無(KCS)，

および腹甲の模様(PP)の６つの形態形質を評

価した．これらの形態形質について，ニホン

イシガメ，クサガメ，または中間形質のいず

れかに分類し，それぞれの形質数を順にji，ri，

hiとして集計した．これらの集計値を用い，次

の式によりMHIを算出した．MHI = (ji × 0 + ri

× 2 + hi × 1)/ (ji + ri + hi) なお，MHIは形態的

にニホンイシガメの純系を０，クサガメの純

系を２として算出される．

腹甲形状解析では，モルフォメトリーによる

幾何学解析であるRWAを用いた．この手法で

は，基準形状をもとに形状の歪みを表すスコ

ア（部分歪みスコア）を算出する．その後，

主成分分析を適用し，個体間の形態差が最も

大きくなる方向に沿って合成変数（主成分

軸）を算出する．この解析により，集団内の

表現型のばらつきの程度を明らかにするとと

もに，各軸が示す形状変化を視覚化できる．

さらに交雑個体については，腹甲形状と交雑の進

行度との関係を見るため，横軸にRWAの第１主

成分，縦軸にSTRUCTUREにより推定された各

個体のクサガメへの所属確率（クサガメのゲノム

割合）をとり，相関の有無を確認した．

結果

mtDNAおよびマイクロサテライトの遺伝的構造

AS-PCR（母系の親種推定）の結果，409個体の

うち，138個体がニホンイシガメ，271個体がクサ

ガメのmtDNAを有していた．クサガメのmtDNAを

有する271個体において，194個体が韓国系統

(Clade A)，77個体が中国系統(Clade B)であった．

Clade Aは伊勢で67％，瀬戸内で97％を占めたの

に対し，Clade Bは千葉で94％を占めた．Clade C

はいずれの地域においてもみられなかった．

MSマーカーを用いた遺伝的集団構造解析では，

STRUCTURE解析において，最適な集団の数はk

=２，次いでk=３であった．k=２では，２つの集団は

mtDNAのニホンイシガメとクサガメにほぼ対応し

ていた（図２）．k=３では，クサガメがさらに２つの

集団に分かれた．薄緑で示した集団は主に千葉

の個体から構成され，濃緑で示した集団は瀬戸と

伊勢で多くみられたが，多くの個体で２つの集団

が混ざりあってみられた．

純系と交雑個体の判別

NewHybrids （MSマーカーによる交雑の検出と

判別）により409個体のうち，114個体がニホンイ

シガメの純系，264個体がクサガメの純系として判

別され，これはSTRUCTUREの結果とも一致した

（図２）．残りの31個体は交雑個体と判別され，そ

の内訳はF１雑種が４個体，F２雑種が20個体，ニ

ホンイシガメとの戻し交雑個体が３個体，クサガメ

との戻し交雑個体が２個体，「その他の雑種」が２

個体であった．交雑個体と判別された31個体のう

ち，16個体がニホンイシガメのmtDNAを，15個体
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が ク サ ガ メ の mtDNA を 有 し て い た ．

NewHybridsによりクサガメと判別された８個

体はニホンイシガメのmtDNAを有し，mtDNA

とnDNAが不一致であった．

形態的特徴と遺伝的特徴の関係

409個体について算出したMHI（外部形態の

数値化による判別）により，114個体がニホン

イシガメ，278個体がクサガメ，17個体が交雑

個体であると判定された．遺伝子分析で純系

と判定された個体のうち，99.7％がMHIと一致

した．一方で15個体の交雑個体と，mtDNAと

nDNAが不一致の８個体は，MHIにおいてクサ

ガメと判定された．

腹甲が観察可能であった404個体において，

RWA（腹甲形状解析）の結果，第１主成分が

全変異の54.81％，第２主成分が11.15％を説明

した（図３）．ニホンイシガメとクサガメは

第１主成分でほぼ分離し，交雑個体はその中

間に位置した．第１主成分の得点が小さい個

体は，喉甲板長が短く，胸甲板が腹甲縦方向に対

して垂直に近づき，腹甲板が長くなる傾向がみら

れた．第２主成分の得点が小さい個体は胸部が

短い個体であった．また交雑個体において，RWA

の第１主成分とSTRUCTUREにより推定されたク

サガメへの所属確率（クサガメのゲノム割合）に有

意な相関がみられた（r = 0.61， P < .001）．

考察

日本におけるクサガメ移入の実態

Suzuki et al.(2011)は本州東部（千葉を含む）お

よび九州中部からクサガメ中国系統(Clade B)の

存在を報告している．本研究では，伊勢と瀬戸内

の多くの地点でクサガメClade BのmtDNAが確認

され（図２），中国からクサガメが繰り返し移入され

たことが示唆された．さらに冨田・冨田（2004）にお

いて，クサガメの密度がニホンイシガメよりも低い

と報告されていた伊勢の１地点（St.８）で，クサガメ

韓国系統(Clade A)のmtDNAが高頻度でみられ

た（Matsuda et al., 2024のFigure S3を参照）．以

図２．STRUCTURE解析（k = 2，k = 3）とNewHybridsによる交雑個体の検出．上からmtDNAの種および系統，

STRUCTURE解析のk = 2，k = 3およびNewHybridsの結果を示す．なお，STRUCTURE解析の色分けは

mtDNAの種および系統とは独立して割り当てられており，必ずしも対応関係を示すものではない．黒の矢印は

mtDNAとnDNAの不一致個体を示している．Matsuda et al. 2024を一部改変．
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上の点を考慮すると，クサガメClade Aおよび

Clade Bの両系統は，近年，人間活動によって

個体数が拡大した可能性が高いと推測される．

k=２でのSTRUCTURE解析では，２つのク

ラスターがニホンイシガメとクサガメの

mtDNAとほぼ一致した（図２）．k=３の場合，

クサガメはさらに２つのクラスターに分かれ

た．これらの２つのクラスターはmtDNAに基

づくClade AおよびClade Bと一致しなかった

（図２）．この不一致は２つの系統間での交

雑に起因すると考えられる．

ニホンイシガメとクサガメの交雑メカニズム

本研究で検出された交雑個体はmtDNAから

見て正逆共にいずれの配偶パターンも見られ

たことから，両種の間で非方向性の交雑が示

唆された．しかし，地域レベルでは，交雑個

体は特定の種のmtDNAのみを持っていた（図

１）．この結果は，両種間の交雑が生息地レ

ベルでは方向性を持つことを示している．こ

のような地域特異的な方向性交雑は，他の脊

椎動物でも報告されている（例えば，Dowling

et al., 1989）．

Wirtz(1999)は，方向性交雑のメカニズムと

して，（１）相互交配後の種特異的mtDNAの

消失と（２）非相互交配の２つの可能性を示

している．前者は，特定のmtDNAを持つ交雑

個体が致死となることを意味する．本研究で

両種のmtDNAを持つ交雑個体が確認されたこ

とから、前者の可能性は低いと考えられる．

後者の非相互交配は多くの分類群において報

告されており，非優占種のメスが優占種のオ

スと交雑する傾向がみられるWirtz(1999)．こ

の現象の原因として，非優占種におけるア
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図３．ニホンイシガメとクサガメおよび交雑個体におけるRWAに基づく腹甲形状の違い．各色は遺伝情報に基づき推

定された種（ニホンイシガメ，クサガメ），交雑個体および，mtDNAとnDNAの不一致個体を示す．散布図は，形

態変異の第１および第２主成分に沿った変動を示しており（括弧内は全変動に占める割合），各軸の終端には

腹甲形状の潜在的な変化を示している．Matsuda et al. 2024を一部改変．



リー効果の低下と優占種による繁殖干渉が挙げ

られる(Kyogoku and Nishida, 2012)．本研究で

確認された方向性交雑も，優占種による非優占

種への繁殖干渉が生息密度の偏りによって生じ，

これにより両種間の交配前隔離が消失し，結果

として非相互交配が引き起こされたと考えられ

る．このメカニズムは，各地域で交雑個体が非

優占種のmtDNAを有する傾向を十分に説明で

きる（図１）．

Suzuki et al.(2014)は，ニホンイシガメとクサ

ガメのF１雑種の適応度が親種よりも低い可能

性があることを示唆している．一方，本研究で

はF２以降の交雑個体（純系個体との戻し交雑

を含む）およびmtDNAとnDNAの不一致個体の

数が，F１雑種の数を上回った．Arnold(2006)

は，F１雑種の適応度が低い場合でも，親種と

の遺伝的交流によりF２以降に適応度が回復す

る可能性を指摘している．このことから，本研

究でF２以降の交雑個体が多数確認されたのは，

交雑が継続および拡大していることを示唆して

いる．特にmtDNAとnDNAの不一致個体の存在

は，交雑個体の適応度が回復していることを示

している(Wilson and Bernatchez, 1998)．

交雑個体における形態的及び遺伝的特徴から

の示唆

交雑個体において，RWAの第１主成分と

STRUCTURE解析によるクサガメへの所属確率

（クサガメのゲノム割合）との間に相関関係

（P < .001）が見られたことから，腹甲形状は

交雑の進行度を反映していることが示された．

この結果は，腹甲形状がニホンイシガメとクサ

ガメの交雑個体を検出するうえで有用であるこ

とを示している．

本研究では，ニホンイシガメとは対照的に，

MHIにおいてクサガメと交雑個体の判別が困難

であった．同様の特徴は腹甲形状解析において

もみられた．これはクサガメとの戻し交雑が原

因であると考えられ，mtDNAとnDNAの不一致

個体の存在はこの可能性を支持する．

最後に

本研究では，先行研究(Suzuki et al., 2011;

Suzuki et al., 2014)とは異なり，クサガメ中国

系統の全国的な分布拡大と，F１雑種を上回る

数のF２以降の交雑個体が確認された．これら

の結果は，クサガメ中国系統が急速に分布拡大

し，それに伴いニホンイシガメとの交雑が進行

していることを示唆している．加えて，中国系

統は従来から全国的に分布していた韓国系統と

比べて遺伝的(Suzuki et al., 2011; Oh et al.,

2017)および形態的な特徴（矢部, 2002）だけ

でなく，交雑個体の適応度や侵略性といった生

態学的特徴でも相違があることが示唆される．

このような中国系統の特徴は，ニホンイシガメ

の保全において深刻な脅威となることが懸念さ

れる．さらに，本研究で示唆された繁殖干渉は，

その頻度依存的な性質から，クサガメの個体数

増加に伴って非線形的に強化されるリスクがあ

る．その結果，アカミミガメとの競合やアライ

グマによる捕食よりも，ニホンイシガメの絶滅

を生じやすい可能性が高い．

また，本研究では腹甲形状が交雑の進行度を

推定する上で有効な指標となる可能性も示され

た．今後は腹甲形状を用いた形態分析の精度向

上と遺伝子分析の統合的活用を進めることで，

ニホンイシガメとクサガメの交雑状況をより広

範に把握し，早急に保全策を講じる必要がある

と考えられる．特にクサガメ中国系統は，その

侵略性や交雑によるリスクの高さを踏まえ，ニ

ホンイシガメの保全において，より一層の注意

が必要であると思われる．
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