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要旨

ほとんどの甲殻類は，雌雄異体の動物である。しかしながら，しばしばオスとメス両方の

性徴を有する個体が見られ，これらは間性として知られている。十脚甲殻類に間性が見られ

る原因として，いくつかの説明がなされてきた。例えば，雄性先熟または雌性先熟における

性転換の転移段階にある個体の場合や，外部寄生生物による生理的撹乱や物理的干渉による

形態の部分的な脱オス化，あるいは環境汚染物質による影響などである。

　雌雄二形を示す形態の個体発生上の変化を調べることは，間性の原因究明に寄与するだろ

う。間性が雄性先熟または雌性先熟における性転換によるものであれば，個体発生を通した

形態や生殖腺発達における一貫した性転換の進行過程が存在するだろう。また，間性個体の

出現頻度は，異なる個体群においても同程度であると期待できる。一方，外部寄生生物や環

境汚染物質などの外的な因子による影響であれば，間性個体の出現頻度は，個体群間で異な

る可能性が高いだろう。

　アナジャコ (Upogebia major)は，いくつかの外部形態に明確に区別可能な雌雄二形を有す

る。通常のオスは，第 1腹節の第 1腹肢を欠くのに対し，通常のメスは第 1腹肢を持つ。ま

た，オスの生殖孔開口位置は第 5歩脚基節であるのに対し，メスでは第 3歩脚である。雌雄

二形は，鉗脚指節にも見られる。オスの鉗脚指節は，外側に十数個のこぶがあり，内側に明

瞭な 3本の稜線が見られる。それに対し，メスの鉗脚指節は内側と外側の両方とも比較的滑

らかである。しかしながら，瀬戸内海に生息するアナジャコにおいて，第 1腹肢を持つオス

個体と第 1腹肢を欠くメス個体が発見された。

　本研究の目的は，第 1腹節に形態異常を持つアナジャコが 1)間性であるかどうかを判断す

ること，および 2)異常を引き起こす潜在的な因子を調べることである。瀬戸内海沿岸の 9つ

の個体群 (兵庫県の千種川河口，岡山県の錦海湾，吉井川河口，児島湾，高梁川河口および

笠岡湾２ヶ所 (湾奥部と開口部)，広島県の佐方川河口，山口県の山口湾)から採集されたア
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ナジャコを対象に次の調査を行った。すなわち，1)形態異常の発現パタンを分類し，2)第 1

腹肢の形態と他の雌雄二形形態および生殖腺重量の相対成長上の変化 (体長との関係)，3)各

個体群の形態異常個体の出現頻度を調べた。また，間性を引き起こす外的な因子の 1つとし

て，4)外部寄生生物の有無と種類および寄生率を調べた。

　オスに発現した第 1腹肢の形態と配置に基づき，形態異常は 4つの型 (M-1～M-4型)に分

類された。M-1型とM-2型の第 1腹肢は，通常のメスが持つ第 1腹肢と似た形態の付属肢で

あった。左右どちらか一方に第 1腹肢が発現した形態異常個体をM-1型，1対の第 1腹肢が

発現した形態異常個体をM-2型として分類した。M-3型の第 1腹肢は，第 5歩脚に似た形態

の付属肢であった。M-4型の第 1腹肢は，第 2～第 5腹肢に似た形態の付属肢であった。一

方，メスの第 1腹節に見られた形態異常は，5つの型 (F-1～F-5型)に分類された。F-1型の

第 1腹肢は，通常のメスに比べて，短く不完全な形態であった。第 1腹肢の左右どちらか一

方に欠如が見られる個体を F-2型，左右両方とも欠如した個体を F-3型として分類した。F-4

型と F-5型の第 1腹肢は，それぞれ第 5歩脚に似た形態，第 2～第 5腹肢に似た形態であっ

た。

　オスの形態異常個体 (M-1～M-3型)の体長範囲 (頭胸部長さ)は，同じ個体群の通常のオス

に比べて，大きい方に偏っていた。すなわち，通常のオスの体調範囲が 5.9-37.7mmであっ

たのに対し，オスの形態異常個体は 19.5-38.1mmであった。第 1腹節以外の雌雄二形形態

(鉗脚指節と生殖孔開口位置)は，オスの形態異常個体の体長範囲全部において，一貫してオ

スの性徴を示した。鉗脚前節と生殖腺重量の体長に対する相対成長は，通常のオス個体と有

意な差は見られなかった。一方，メスの形態異常個体 (F-1～F-3型)の体長範囲は，同じ個体

群の通常のメスに対して偏りはなかった。これら 3つの型のそれぞれの体長範囲は，互いに

重複しており，相対成長上にいかなる順序も見出すことはできなかった。また，第 1腹節以

外の雌雄二形形態は，メスの形態異常 (F-1～F-5型)個体の全てにおいて，一貫してメスの性

徴を示した。

4



　M-1型とM-2型の出現頻度は，ほとんどの個体群で 3.4%以下であったのに対し，笠岡湾

の 2つの個体群ではそれぞれ 11.5%と 6.5%であった。M-3型とM-4型は，それぞれ，笠岡

湾開口部と山口湾 (3個体と 1個体)，山口湾 (1個体)の個体群のみで見られ，それらの数は

非常に少なかった (オス 1723個体中 5個体)。F-1型と F-2型および F-3型の出現頻度は，ほ

とんどの個体群で 4.2%以下であったのに対し，笠岡湾奥部では 18.0%であった。笠岡湾奥部

の形態異常を持つメス個体には，第 1腹節の腹側表皮に傷を持つ個体が多く見つかった (9個

体中 5匹)。笠岡湾開口部の個体には，少なくも 2種類のエビヤドリムシ (Bopyridae)による

寄生が見られた。エビヤドリムシ類による寄生率は，笠岡湾開口部で 24.7%であり，他のほ

とんどの個体群では 6.1%以下で，最大でも 11.2%(高梁川河口)であった。

　M-1型とM-2型の形態異常個体は，他の雌雄二形形態がオスの性徴を示していることか

ら，オス間性 (male intersex)であると言える。第 1腹肢以外の性徴は，相対成長上一貫して

オスの形態を保っていることから，雄性先熟における性転換を原因とした間性ではない。異

なる個体群において，オス間性個体の出現頻度が異なることも，これを支持している。M-3

型は，オス間性個体 (M-1とM-2型)と同じ個体群で見つかったことから，第 1腹肢に形態

異常が発現したオス間性個体と言えるかもしれない。第 1腹肢に形態異常をもたらす因子に

ついては分からないものの，第 1腹節に異常を引き起こす因子は，M-1型とM-2型のオス間

性個体と共通であるかもしれない。M-1～M-3型は，体長 19.5mm以下の個体では全く発見

されなかったことから，これらの型の異常を引き起こす因子は，若い個体に影響を与えない

か，あるいはある程度の量が体内に蓄積された後，異常を引き起こすような性質を持ってい

ると言える。M-4型は，第 1腹節以外は全てオスの性徴を示すことから，他の型と同様に，

オス間性だと言える。しかし，山口湾のみで発見されたことから，M-4型の異常を引き起こ

す因子は，他の型 (M-1～M-3型)とは，異なるのかもしれない。F-1型と F-2型の形態異常

個体は，いかなるオスの性徴の発現も見られないことから，間性ではない。一方，F-3型は，

メス間性 (female intersex)と言えるかもしれない。しかしながら，F-1型または F-2型を経
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て F-3型に至るといった一貫した個体発生上の変化ではなく，どの体長範囲においても発見

される。このことから，雌性先熟における性転換を原因とした間性ではないと思われる。3

つの型 (F-1～F-3型)は，しばしば同時に第 1腹節に傷を持つことから，偶発的な第 1腹肢の

欠損とその再形成が原因かもしれない。F-4型と F-5型も，F-1型と F-2型と同様に間性では

ない。これら 2つ型は，笠岡湾の個体群中には見られなかったことから，F-1～F-3型とは異

なる原因によって引き起こされた形態異常であると思われる。

　笠岡湾におけるオス間性とメスの形態異常の際立って高い出現頻度は，両者が外的な因子

に起因していること，そして笠岡湾の地域的な因子に起因することを示している。オス間性

を引き起こす原因として，2つの因子が考えられる。アナジャコの一種 (U. pusilla)において，

オスの第 1腹肢発現 (オス間性)とエビヤドリムシ類の寄生との関連が報告されている。アナ

ジャコのオス間性の出現頻度とエビヤドリムシ類による寄生率は，ともに笠岡湾の個体群に

おいて高かった。エビヤドリムシ類による寄生とオス間性とは強く関連しているように思わ

れる。もう 1つの可能性は，環境汚染化学物質である。笠岡湾の干潟底質中の汚染化学物質

(有機スズ類や亜鉛)の濃度は，カニ類に形態異常や脱皮遅延などの異常を引き起こす最低濃

度よりも，数百倍高いことが報告されている。2つの因子のどちらか，あるいは両方によっ

て，アナジャコのオス間性が引き起こされている可能性がある。一方，メスの第 1腹肢の欠

損を引き起こす因子として，カニ (Sestrostoma sp.)の寄生が考えられる。アナジャコを宿主

とし，第 1腹節にしがみつくように寄生するこのカニは，しばしば第 1腹肢を摂食し，第 1

腹節腹側に傷を与えることが報告されている。メスの第 1腹肢の欠損は，このカニの寄生に

起因する可能性がある。寄生性のカニは，笠岡湾個体群において，多く生息しているのかも

しれない。
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1 序論

ほとんどの甲殻類は，雌雄異体の動物であり，生殖孔の開口位置 (Farmer, 1974; Sagi et al.,

1996)や鉗脚と腹部の発達 (e.g. Hartnoll, 1985; Bauer and VanHoy, 1996; Nates and Felder,

1999; Pardo et al., 2009)などに，雌雄二形が現れる。しかしながら，オスとメスの性徴 (1次

または 2次性徴)の両方を同時に有する個体がしばしば見られ，これらは間性個体と見なさ

れている (Sagi et al., 1996; Zou and Fingerman, 2000; LeBlanc, 2007)。間性の出現様態は，

少なくとも 2つの型に分類される。雌雄モザイクの場合，体半分にだけオスの性徴が現れ，

その反対側だけにメスの性徴を有する (Farmer, 1972; Johnson and Otto, 1981; Chace and

Moore, 1959; Taylor, 1986; Micheli, 1991)。これ以外の場合では，間性個体は体の大部分は

オスまたはメスの性徴を有するが，反対の性別の性徴も同時に見られる。例えば，十脚甲殻

類の生殖孔は通常の場合において，オスでは第 5歩脚の付け根付近 (基節)に開口し，メスで

は第 3歩脚の基節に開口する。それに対し，間性個体は第 3と第 5歩脚の両方に生殖孔を有す

る。この型に分類される間性は，十脚甲殻類において多く報告されている：ザリガニ類 (Sagi

et al., 1996, 2002; Rudolph et al., 2001; Vazquez and Greco, 2007)，アナジャコ類 (Ngoc-Ho,

2001; Pinn et al., 2001)，ヤドカリ類 (Turra, 2004; Fantucci et al., 2007)，そして淡水産のカ

ニ類 (Takahashi et al., 2000; Ayaki et al., 2005)において報告されている。ザリガニ (Cherax

quadricarinatus)では，個体群中の 2-14%が，オスとメスの生殖孔を有する間性個体であるこ

とが示されている (Sagi et al., 1996)。これらの間性個体は，前卵黄形成期 (pre-vitellogenic

stage)の卵巣を持つものの，全体的には常にオスとして機能する (Sagi et al., 2002)。同様に，

これまで報告されている間性の十脚甲殻類のほとんどは，メスの性徴の痕跡を持っていな

がらも，オスとして機能している。これとは反対に，メスとして機能する間性が，ザリガニ

の一種C. quadricarinatus (Vazquez and Greco, 2007)とアナジャコの一種Upogebia snelliusi

(Sakai et al., 2004)，およびスナモグリの一種Callianassa aquabaensis (Dworschak, 2003)，な
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らびに他の属の甲殻類 (e.g. Ford et al., 2004)において報告されている。

間性個体が発見される原因として，いくつかの説明がなされてきた。例えば，間性個体が，

雄性先熟または雌性先熟における性転換の転移段階にある個体である場合である。Rudolph

(2002)は，チリ共和国に生息するザリガニ (Samastacus spinifrons)の間性個体は，生殖孔の

位置に関係なく，ほとんどが両性の生殖輸管を有することから，オスからメスへの性転換に

おける転移段階の個体であると推測している。間性個体が性転換過程にある場合，性転換過

程の進行に伴い，雌雄二形の構造に元の性別にはない性徴が段階的に発現する。例えば，雄

性先熟のモエビ (Chorismus antarcticus)では，生殖孔の開口程度は 3つの段階に区別され，

性転換の進行過程に応じた開口程度の生殖孔を持つ (e.g. 性転換過程であれば，開口したオ

スの生殖孔と中程度に開口したメスの生殖孔を持つ; Mascetti et al., 1997)。また，性転換

過程の後半にある間性個体は，転換後の性としての繁殖上の機能が発現すると期待される

(Boddeke et al., 1991; Bauer and Holt, 1998)。一方，間性は，環境中に存在する何らかの因

子 (e.g. 汚染化学物質)によって引き起こされる場合もある。Jungman et al. (2004)は，ヨ

コエビ (Gammarus fossarum)を，間性個体が多数発見される生息場所に (現地の個体群とは

隔離された状態)移植した結果，間性の出現頻度が移植されてからの時間とともに増加する

ことを報告している。ヨコエビを含む端脚類 (amphipoda)の間性は，メス親から子に垂直

に伝播される微胞子虫 (microsporidia)によっても引き起こされることが知られている (e.g.

Kelly et al., 2004; Rodgers-Gray et al., 2004)。そのため，間性を引き起こす原因の解釈には，

汚染化学物質だけでなく，寄生生物の影響とそれら両者の関係を考慮することが必要である

(LeBlanc, 2007; Ford et al., 2004)。

日本の干潟に生息するアナジャコ (Upogebia major, Decapoda, Thalassinidea)は，主とし

て 3つの外部形態に明確に区別可能な雌雄二形を有する (Oka, 1941)。通常のオスは，第 1腹

節の第 1腹肢を欠くのに対し，通常のメスは第 1腹肢を持つ。また，オスの生殖孔開口位置は

第 5歩脚であるのに対し，メスでは第 3歩脚である。雌雄二形性は，鉗脚指節にも見られる。
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オスの鉗脚指節は，外側に十数個のこぶがあり，内側には明瞭な 3本の稜線が見られる。そ

れに対し，メスの鉗脚指節は内側と外側の両方とも比較的滑らかである。一方，生殖腺の形

態は，特にオスにおいて独特の特徴を有する。オスの生殖腺は雌雄両性の特徴を持ち，真の

精巣 (testis proper)と卵巣様精巣部分 (ovarial part of testis)から成る (Oka, 1941; Kinoshita

et al., 2003; Kang et al., 2008)。卵黄タンパク質の主要な前駆体であるビテロジェニンは，メ

スと同様にオスにおいても生産されることが知られている (Kang et al., 2008)。いくつかの

種類のアナジャコ (Upogebiidae)においては，オスとメスの両方の生殖孔を有する間性個体

が報告されているものの (Pinn et al., 2001; Sakai et al., 2004; Dworschak, 1992; Williams,

1993)，本種においはそのような間性は報告されていない。また，本種が雄性先熟や雌性先

熟の雌雄同体であるとする報告は今のところない。しかしながら，瀬戸内海における予備的

な調査において，第 1腹節に形態的な異常を持つ個体，すなわち第 1腹肢を持つオス個体と

第 1腹肢を欠くメス個体が発見された (Nanri and Saigusa, personal observation)。

本研究の目的は，第 1腹節に形態的な異常が見られるアナジャコが，1)間性であるかどう

かを判断すること，2)異常を引き起こす潜在的な因子を究明することである。瀬戸内海沿岸

の 9つの個体群においてアナジャコの採集を行い，次のことを調べた。すなわち，雌雄二形

の形態に基づいて性別の判定と形態異常の型の分類を行い，間性であるかどうかが調べられ

た。本研究において，性別は 3つの雌雄二形の形態（鉗脚指節形態と生殖孔開口位置，およ

び第 1腹節付属肢の有無）によって判定された。3つの雌雄二形形態のいずれもオスまたは

メスの性徴 (Oka, 1941)を示す個体が，それぞれ正常なオス個体，正常なメス個体として判

定された。一方，間性は，3つの雌雄二形形態のうち 2つがオスまたはメスの性徴を示して

いるにも関らず，1つにその性別にはない性徴の発現が見られる個体であると定義された。

これらの判定に加え，各個体群中の形態異常個体の出現頻度が調べられた。形態的な異常が

性転換に関連している場合，各個体群中の出現頻度は同程度であると期待される。一方，寄

生生物や環境中の汚染化学物質のような因子に関連している場合，いずれかの個体群でのみ
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高い出現頻度が見られる可能性が高いと期待される。さらに，2次的に雌雄二形が発現する

(i.e. 2次性徴)鉗脚と腹部,および生殖腺と体長の関係を調べた。アナジャコの形態異常が性

転換と関連している場合，大きな体長を持つ形態異常個体は，元の性とは逆の性的特徴が発

現すると期待されるからである。形態異常を引き起こす外的な因子として，アナジャコの体

表に寄生する外部寄生生物の有無と寄生率を調べた。予備的な調査によって発見されたアナ

ジャコの形態異常が間性であるかどうか，および形態的な異常を引き起こすと考えられる因

子について議論した。
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2 材料と方法

2.1 アナジャコの採集

アナジャコは，瀬戸内海の 9つの個体群 (Site 1-9, Figure 1A)から採集された。すなわち，

兵庫県の千種川河口 (Chigusa River, Site 1)，岡山県の錦海湾 (Kinkai Bay, Site 2)と児島湾

(Kojima Bay, Site 3)，および吉井川河口 (Yoshi-i River, Site 4)と高梁川河口 (Takahashi River,

Site 5)，ならびに笠岡湾の湾奥部 (Kasaoka Inlet-1, Site 6)と湾開口部 (Kasaoka Inlet-2, Site

7)，広島県の佐方川河口 (Sakata River, Site 8)と山口県の山口湾 (Yamaguchi Bay, Site 9)の

個体群から採集された。各々の地点において採集が行われた年月は，Table 1に示された通

りである。なお，笠岡湾においては，湾奥部と湾開口部の 2ヶ所に加えて，4つの地点 (Site

a-d, Figure 1B)においても採集が試みられた。しかしながら，Site a-dの干潟には，軟泥 (泥

分 90%以上)が厚く体積しており，底質表面と底質中にアナジャコの巣穴の開口や痕跡など

は全く見られなかった。また，アナジャコ個体は全く採集されなかった。9つの個体群 (Site

1-9)において，採集は，アナジャコの巣穴密度が比較的高い潮間帯の低部と中部で行われた。

干潟底質を 50-70cmほどの深さまでシャベルで堀り，掘削中に視認された個体は直ちに素

手で採集された。底質断面から侵出した海水中にいる個体は，金属製のザル (直径約 40cm，

目開き 2mm)によって採集された。Site 1-8において採集された個体は，現地の海水を満た

したフタ付き容器 (20L)に収容され，研究室に持ち帰られた。この際，個体を収容した容器

には，移送中の個体同士の闘争を防ぐ目的で，現地で採取された少量の底質または海藻が入

れられた。ほとんどの個体は，後述の実験に使用されるまで，メディカルフリーザ (-30℃)

に保管された。ただし，Site 6と Site 7で採集されたオスの形態異常個体 (後述)のうち数個

体は，脱皮後の形態的な変化を調べる目的で，一時的に飼育環境下に置かれた。飼育は，海

水を満たした容器 (1.5L)に個別に個体を入れ，室温で 12時間の明暗サイクル下で行われた。

Site 9で採集された個体は，採集直後に 70%アルコールで固定され，数個体～数十個体ごと
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にフタ付きの容器 (500mL)にまとめられ，液浸標本として研究室に持ち帰られた。

2.2 性別と形態異常の判定および形態異常個体の出現頻度

予備的な調査によって発見された形態異常個体は，第 1腹節に異常を持っていたことから，

第 1腹節以外の雌雄で明確に異なる形態によって個体の性別が判定された。通常のオスの鉗

脚指節は，外側縁に十数個のコブがならび，内側には 3本の稜線が走る。一方，通常のメス

の鉗脚指節は，外側と内側の両方とも滑らかである。生殖孔は，通常のオスでは左右の第 5

歩脚基節 (coxa)にそれぞれ 1つずつ開口するが，通常のメスでは左右の第 3歩脚基節に 1つ

ずつ開口する。性別の判定は，鉗脚指節の形態と生殖孔開口位置の観察によってなされた。

次に，第 1腹節の観察に基づき，正常個体と形態異常個体とに分けられた。通常のオスは，

第 1腹節の付属肢を欠くのに対し (Figure 2A)，通常のメスは 1対の付属肢 (第 1腹肢)を有

する (Figure 3A)。オスとして判定された個体のうち，第 1腹肢を欠く個体を正常なオス個

体，第 1腹肢が発現した個体を形態異常のオス個体として判定した。オスの形態異常個体は，

さらに，発現した第 1腹肢の形態と配置に基づき，形態異常の型が分類された。第 1腹肢の

形態は，主として節の数や各々の節の形状あるいは担卵毛の有無などの特徴から，最も類似

する付属肢 (e.g. メスの第 1腹肢, Figure 3A)が調べられた。第 1腹肢の配置は，第 1腹肢の

発現が左右のどちらか，または両方 (1対)であるかどうかに基づいて調べられた。メスとし

て判定された個体のうち，1対の第 1腹肢を有し，且つその形態が正常なメスと同等 (Figure

3A)である個体を，正常なメス個体として判定した。不完全な形態の第 1腹肢を有する場合，

および第 1腹肢をその基部から完全に欠く個体は，形態異常のメス個体として判定された。

メスの形態異常個体は，さらに，第 1腹肢の形態と配置に基づき，形態異常の型が分類され

た。メスとして判定された個体は，形態異常の判定とは別に，担卵毛と抱卵の有無および第

1～第 4腹肢の胚の付着 (第 5腹肢には胚は付着しない)状況が調べられた。
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9つのアナジャコ個体群において，オスとメスそれぞれにおける形態異常個体の数が計数

された。出現率は，各個体群で採集された同一性別の全個体数に占める形態異常個体の数と

して算出された。

2.3 度数分布と相対成長

頭胸部長 (carapace length)と腹部長 (abdomen length)，および鉗脚前節幅 (propodus

width)が計測された。頭胸部長は，額角先端から頭胸部後端までの距離として計測され，ア

ナジャコの体サイズを表す代表値として使用された。腹部長は，体長 (額角先端から尾節後端

までの距離)から頭胸部長を差し引くことで算出された。鉗脚前節幅は，前節の最も幅広い

部分の距離として計測された。全ての計測は，ノギス (最小目盛 0.1mm)によって行われた。

形態異常が雄性先熟または雌性先熟の過程である場合は，形態異常個体の頭胸部長の範囲

は，正常個体のそれに対して中央値付近に偏ることが期待される。オスとメスそれぞれにお

いて，正常個体と形態異常個体の頭胸部長の度数分布が調べられた。アナジャコ類の腹部長

と鉗脚前節幅の頭胸部長に対する相対成長は，しばしば雌雄二形の 2次性徴として特徴付け

られてる。すなわち，個体発生に伴い，オスの鉗脚前節はメスよりも顕著に幅広くなり，メ

スの腹部はオスよりも長くなる。この傾向は，いくつかの成長段階に分けられる腹部長と鉗

脚前節幅の相対成長において，成長段階を経るごとに大きくなる (e.g. Felder and Lovett,

1989; Nates and Felder, 1999)。鉗脚と腹部に見られる雌雄二形は，繁殖における適応である

と考えられている。すなわち，オスの大きい鉗脚はメスをめぐる闘争の結果であり，長い腹

部はより多くの胚を産卵し抱卵するためであると考えられている (e.g. Labadie and Palmer,

1996; Pinn et al., 2001)。形態異常が雄性先熟または雌性先熟の過程である場合は，元の性別

から他の性別への転換に合致する 2次性徴の変化が期待される。正常個体の腹部長と鉗脚前

節幅の頭胸部長に対する相対成長が調べられ，形態異常個体のそれぞれの計測値と比較され
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た。相対成長における成長段階は，Eberhard et al. (2000)の方法を相対成長に応用すること

によって調べられた。すなわち，まず次式によって相対成長段階を分ける変移点が存在する

可能性が調べられた。

logeY = α0 + α1logeX + α2logeX2 + ϵ　 (1)

ここで，Yは腹部長または鉗脚前節幅の計測値，Xは頭胸部長，αiは回帰係数，ϵは正常変

動で平均がゼロの一般分散を仮定したランダム成分 (誤差分布)である。もし，α2がゼロと有

意に異なる場合，その相対成長において変移点が存在すると判断された。次に，次式によっ

て，相対成長上の変移点が調べられた。

Y = a1 + b1X +M[a2 + a1(b1 + b2)X]　 (2)

ここで，YとXは前述の式と同じであり，MはX(またはY)が変移点よりも小さい場合はゼ

ロ，大きい場合は 1とするダミー変数，aiと biは回帰係数である。変移点と変移点を持つ軸

(XまたはY)は，a2と b2がゼロと有意に異なること，および最大のR2値に基づいて決定され

た。変移点を境界とする各相対成長段階において，さらなる変移点が存在するかどうか調べ

られた。さらなる変移点が存在する場合は，同じ方法によって決定された。なお，変移点と

さらなる変移点の差が 1mm以下であった場合は，さらなる変移点の存在は無視された。相対

成長段階が (X軸，Y軸のどちらの場合であっても)1mm以下で変移するとは考えにくいから

である。形態異常個体の腹部長または鉗脚前節幅は，重回帰直線の 95%予測区間 (prediction

interval)を用いて，正常個体の相対成長からの逸脱が調べられた。最後に，オスメスの鉗脚

前節幅と腹部長の相対成長を比較することで，それぞれの性別の 2次性徴が現れる成長段階

が調べられた。なお，相対成長の解析には，外部寄生生物に寄生された個体 (後述)は使用

されなかった。また，この解析には笠岡湾開口部の個体群から採集された個体のみが使用さ

れた。
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2.4 精巣の相対成長

　精巣は，解剖によって慎重に摘出され，真の精巣 (testis proper)と卵巣様部分 (ovarial

part of testis)が別々に電子上皿天秤 (最小目盛 0.1mg)によって計量された。オスの形態異

常が雄性先熟の過程である場合は，真の精巣と卵巣様部分の発達は，両方ともに正常のオス

とは異なることが期待される。精巣の頭胸部長に対する相対成長が調べられた。また，精巣

の発達段階 (成長段階)が性成熟の指標として調べられた。相対成長における成長段階は，上

述の方法によって調べられた。なお，精巣の重量 (mg)に対する相対成長であるので，X軸

には頭胸部長 (mm)を 3乗した値が使用された。また，この解析には，外部寄生生物に寄生

された個体 (後述)は使用されなかった。なお，この解析には笠岡湾開口部の個体群から採集

された個体のうち，個体群中に抱卵したメス個体が見られる時季の直前 (10月下旬～12月上

旬)に採集されたオス個体のみ使用された。個体数が解析には不十分であったので，これら

に加えて，2008年 12月に同じ個体群から採集されたオス個体 (21個体)が使用された。

2.5 腹節表皮の傷と寄生の有無

通常個体の第 1腹節の腹側は，透明で滑らかな表皮に覆われている。しかしながら，この

部分に傷を持つ個体がいくつか見つかった。この傷は，表面が荒く黒色で通常の表皮と明確

に区別可能である。第 1腹節の表皮に傷を持った個体の数と傷の形状や程度が調べられた。　

アナジャコは，いくつかの種類の外部寄生生物の宿主であることが知られている (e.g. Itani,

2004)。これらの外部寄生生物は主としてアナジャコの頭胸部腹側や鰓室，または腹部腹側の

第 1腹節付近に寄生することが知られている。これら 3つ体部位の観察により，外部寄生生

物の有無が調べられた。アナジャコの形態異常が，外部寄生生物によって引き起こされてい

るとすれば，形態異常個体の出現頻度と寄生率との間に関連があると期待される。アナジャ

15



コが採集された 9つの個体群それぞれにおいて，外部寄生生物の種類と寄生された個体数，

および寄生率が調べられた。
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3 結果

3.1 形態異常のオス

オスの形態異常は，発現した第 1腹肢の形態と配置に基づき，4つの型 (M-1～M-4型)に分

類された (Figure 2B-E)。第 1腹節の左右どちらか一方に付属肢が発現したオス個体は，M-1

型として分類された (Figure 2B)。第 1腹節に 1対の付属肢が発現したオス個体は，M-2型

として分類された (Figure 2C)。M-1型とM-2型に発現した付属肢は，基部と中央部および

先端部の 3つの節から成り，全体の形態は通常のメスの第 1腹肢と類似していた。繁殖時季

(冬季，12月下旬～4月上旬)において採集されたM-1型とM-2型個体の付属肢に，担卵毛は

見られなかった。M-1型の第 1腹節に発現した付属肢は，脱皮後もそのままの形態を保った

状態で残っていた (Figure 2F)。一方，M-3型に分類された個体は，第 1腹節の左右どちらか

一方に付属肢が発現していた。M-3型の付属肢は，M-1型とM-2型の付属肢 (Figure 2B-C)

とは明らかに異なる形態であった。すなわち，5つの節から成り，その形態は通常の個体の

第 5歩脚に類似していた。ただし，通常の歩脚の基部である座節に相当する部位は見られな

かった (Figure 2D)。M-4型に分類された個体は，第 1腹節に 1対の付属肢が発現していた。

M-4型の付属肢は，左側が通常個体の第 2～第 5腹肢に類似した形態であり，右側が通常の

メスの第 1腹肢に類似した形態であった。M-1～M-4型に分類された個体は，体サイズの大

小にかかわらず一貫して，正常なオスと同じ鉗脚指節形態と生殖孔開口位置 (第 5歩脚基節)

を示した。ただし，笠岡湾開口部で採集されたM-1型個体のうちの 1個体は，左側の生殖

孔が見られなかった (Table 2)。また，吉井川河口で採集された通常個体のうちの 1個体は，

通常のオスの生殖孔に加え，左側にのみメスの生殖孔 (第 3歩脚基節に開口する)が見られた

(Table 2)。形態異常として判定された全てのオス (M-1～M-4型)において，および当然なが

ら正常オスにおいても，抱卵個体は見られなかった。

各個体群における正常なオスの個体数と形態異常個体の個体数および出現頻度，ならびに
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M-1～M-4型それぞれの個体数が Table 2にまとめられた。最も個体数の多い形態異常の型

は，M-2型 (オス 1723個体中 30個体)であり，ついでM-1型 (同 23個体)であった。M-3型と

M-4型は，それぞれ笠岡湾開口部と山口湾 (3個体と 1個体)，山口湾 (1個体)の個体群のみで

見られ，それらの個体数は非常に少なかった (同 5個体，Table 2)。オスの形態異常個体の出

現頻度は，笠岡湾奥部と開口部 (Sites 6 and 7)の個体群において，それぞれ 11.5%と 6.6%で

あり，他の個体群 (0.0-3.4%)に比べて有意に高かった (G-test of subsets, P<0.05; Sokal and

Rohlf, 1995)。

3.2 形態異常のメス

　メスの形態異常は，5つの型 (F-1～F-5型)に分類された。F-1型に分類された個体の第

1腹肢は，通常のメスに比べて，短く不完全な形態であった (Figure 3B)。F-2型の第 1腹肢

は，左右どちらか一方が欠如していた (Figure 3C)。F-3型の第 1腹肢は，左右両方とも欠如

していた (Figure 3D)。F-2型と F-3型の第 1腹節には，付属肢が何らかの原因で欠損した場

合に見られるような傷跡 (または付属肢の基部)が見られなかった。F-4型の第 1腹肢は，一

方が通常個体の第 5歩脚に類似した形態であり，他方は欠如していた (Figure 3E)。ただし，

通常の歩脚の座節に相当する明瞭な節は見られなかった。F-5型の第 1腹肢は，左右ともに

通常個体の第 2～第 5腹肢と類似した形態であった (Figure 3F)。F-1～F-4型に分類された個

体は，体サイズの大小にかかわらず一貫して，通常のメスと同じ鉗脚指節形態と生殖孔開口

位置 (第 3歩脚基節)を示した。F-5型に分類された個体は，通常のメスの生殖孔に加え，通

常のオスとメスのどちらの開口位置でもない，第 4歩脚の基節に 1対の生殖孔が開口してい

た。また，千種川河口 (Site 1)で採集された通常個体のうち 2個体は，通常のメスの生殖孔

に加え，左側にのみオスの生殖孔 (第 5歩脚基節に開口する)が見られた。F-1型と F-3型の

うち，それぞれ 1個体と 3個体は抱卵メスであった。これらの抱卵メスは，卵 (胚)を付着さ
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せるのに十分な第 1腹肢がないため，第 1腹節に卵は見られなかった。F-4型の個体は，抱

卵メスであった。この抱卵メスは，第 2～第 4腹肢には多数の卵が付着していたものの，第

5歩脚に類似した形態の第 1腹肢には担卵毛はなく，1つの卵も付着していなかった。笠岡

湾開口部 (Site 7)で採集された個体のうち，腹肢に担卵毛を有する正常なメス個体は，頭胸

部長 28.0mm以上であり，かつ 11月末から繁殖時季 (12月下旬～4月上旬)の終わりまでの

期間しか発見されなかった。

　各個体群における正常なメスの個体数と形態異常個体の個体数および出現頻度，ならび

に F-1～F-5型それぞれの個体数が Table 3にまとめられた。最も個体数の多い形態異常の型

は，F-3型 (メス 1349個体中 15個体)であり，ついで F-2型 (同 9個体)と F-1型 (同 6個体)

であった。F-4型は錦海湾 (Site 2)でのみ，F-5型は吉井川河口 (Site 4)でのみ見られ，それ

らの個体数は非常に少なかった (同 2個体，Table 3)。メスの形態異常個体の出現頻度は，笠

岡湾奥部と開口部 (Sites 6 and 7)の個体群において，それぞれ 18.0%と 6.2%であり，他の個

体群 (0.0-4.2%)に比べて有意に高かった (G-test of subsets, P<0.05; Sokal and Rohlf, 1995)。

3.3 度数分布と相対成長

オスの形態異常個体 (M-1～M-3型)の頭胸部長範囲は，通常のオスに比べて大きい方に

偏っていた (Figure 4; Kolmogorv-Smirnov two-sample test, D=0.37, P<0.05)。すなわち，

通常のオスの頭胸部長範囲は 5.9-37.7mmであったのに対し，形態異常個体は 19.5-38.1mm

であった。M-1型とM-2型の頭胸部長範囲は，重複していた (それぞれ 21.2-38.1mmと 19.5-

36.9mm)。また，M-3型の頭胸部長範囲はM-1型とM-2型に比べて，大きい方に偏っていた

(32.3-32.9mm)。一方，メスの形態異常個体 (F-1型～F-3型)の頭胸部長範囲は，通常のメス

に対して偏りはなかった (Figure 4; Kolmogorv-Smirnov two-sample test, D=0.20, P=0.46)。

すなわち，通常のメスの頭胸部長範囲は 8.0-34.8mmであったのに対し，形態異常個体は 8.5-
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32.9mmであった。F-1型と F-2型および F-3型の頭胸部長範囲は，それぞれ重複しており

(Figure 4)，相対成長上に形態異常の型のいかなる順序も見出すことができなかった。

オスの鉗脚前節幅 (propodus width)の頭胸部長に対する相対成長は，3つの成長段階に

区別された (Figure 5)。変移点は鉗脚前節幅 6.8mm (P for α2 <0.05)と 3.6mm (P for α2

<0.05)にあり，それぞれの回帰係数 (a1と b1,および a2と b2)は，-1.31と 0.27および-2.49と

0.12，-0.57と 0.21および-0.87と 0.06であった。形態異常個体 (M-1～M-3型)の鉗脚前節幅

は，すべて 95%予測区間の範囲にあり，正常なオスの相対成長と有意な差異は見られなかっ

た。しかしながら，形態異常個体 (M-1～M-3型)は，第 2と第 3の成長段階にのみ見られ，

第 1の成長段階には見られなかった (Figure 5)。一方，メスの鉗脚前節幅の相対成長は，2つ

の成長段階に区別された (Figure 5)。変移点は鉗脚前節幅 6.2mm(P for α2 <0.05)にあり，回

帰係数 (a1と b1,および a2と b2)は，-0.52と 0.21および 4.84と-0.14であった。形態異常個体

(F-1～F-3型)の鉗脚前節幅は，すべて 95%予測区間の範囲にあり，正常なメスの相対成長と

有意な差異は見られなかった。しかし，形態異常個体 (F-1～F-3型)は，第 1の成長段階にの

み見られ，第 2の成長段階には見られなかった (Figure 5)。

オスの腹部長 (abdomen length)の頭胸部長に対する相対成長は，2つの成長段階に区別

された (Figure 6)。変移点は，腹部長 72.0mm(P for α2 <0.05)にあり，回帰係数 (a1と b1,お

よび a2と b2)は，-1.80と 2.05および 46.58と-1.21であった。形態異常個体 (M-1～M-3型)

の腹部長は，すべて 95%予測区間の範囲にあり，正常なオスの相対成長と有意な差異は見ら

れなかった。また，形態異常の個体は，2つの成長段階の両方に見られた。一方，メスの腹

部長の相対成長は，2つの成長段階に区別された (Figure 6)。変移点は，腹部長 50.8mm(P

for α2 <0.05)にあり，回帰係数 (a1と b1,および a2と b2)は，-1.23と 2.07および-7.26と 0.44

であった。形態異常個体 (F-1～F-3型)の腹部長は，すべて 95%予測区間の範囲にあり，正常

なメスの相対成長と有意な差異は見られなかった。また，形態異常個体は，2つの成長段階

の両方に見られた (Figure 6)。
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オスメスの鉗脚前節幅と腹部長の相対成長の比較を，Figure 7に示した。オスの鉗脚前節

幅の相対成長は，第 1の成長段階ではメスと差異は見られなかった。第 2の成長段階では，

オスの鉗脚前節幅は，移行の直後からメスとの差異が見られ，その程度は徐々に大きくなっ

た。第 3の成長段階では，鉗脚前節幅はオスとメスとで顕著な差異が見られた。これは，オ

ス鉗脚の 2次性徴が，第 2の成長段階へ移行した後に現れることを示している。一方，メス

の腹部長の相対成長は，第 1の成長段階ではオスとの差異は見られなかった。第 2の成長段

階では，メスの腹部長は，移行の直後からオスとの差異が見られた。これは，メス腹部の 2

次性徴が，第 2の成長段階へ移行した後に現れることを示している。

3.4 精巣の相対成長

卵巣様精巣部分 (ovarial part of testis)の頭胸部長に対する相対成長は，成長段階として

区別されなかった (P for α2=0.61, Figure 8)。頭胸部長の増加に伴い，卵巣様精巣部分の重

量も増加する傾向が見られたものの，頭胸部長 32.0mmより大きい範囲では，重量の範囲が

非常に広かった (30.0-423.0mg)。形態異常個体の卵巣様精巣部分の重量は，正常なオスと明

確な差異は見られなかった。これは，形態異常個体の卵巣様精巣部分の発達が，正常なオス

の場合と同様であることを示している。一方，真の精巣 (testis proper)の相対成長は，2つ

の成長段階に区別された (Figure 8)。変移点は真の精巣 18.0mg(P for α2 <0.05)にあり，回

帰係数 (a1と b1,および a2と b2)は，0.38と 4.14× 10−4および-23.9と 8.24× 10−4であった。

形態異常個体 (M-1型とM-2型)の真の精巣重量は，すべて 95%予測区間の範囲にあり，正

常なオスの相対成長と有意な差異は見られなかった。また，形態異常個体は，2つの成長段

階の両方に見られた。これは，形態異常個体の真の精巣部分の発達が，正常なオスの場合と

同様であることを示している。以上の結果は，精巣の発達が，形態異常個体 (M-1型とM-2

型)と正常なオスとで同様であることを示している。
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3.5 腹節表皮の傷と寄生の有無

第 1腹節の腹側表皮に見られた傷の形状は，傷の程度が小さい場合には，小さな 1つの黒

い点状または，それが複数集まり合ったように見えた。また，表皮のごく表面のみが傷つい

ているように見えた (e.g. Figures 2Ga and 3Gb-Gd)。一方，傷の程度が大きい場合には，傷

の形状は，大きな黒い円状または第 1腹節全体を覆うように広がっていた。この場合，表皮

のより深い部分まで傷ついているように見えた (e.g. Figures 2Gb-Gc, 3Gb and 3Ge-Gf)。第

1腹肢表皮に傷を持つ抱卵メスのうち，形態異常 (F-1～F-5型)でない個体 (1個体)の第 1腹

節には，基部のわずかな部分を除き，ほとんど卵が付着していなかった (Figure 3Ga)。これ

は，通常の抱卵メスの第 1腹肢に付着する卵の数と比べると，顕著に少ないように見えた。

第 1腹節に黒色の傷を持った個体は，児島湾 (Site 3; 309個体中 2個体)と高梁川河口 (Site 5;

430個体中 1個体)，および笠岡湾の湾奥部と開口部 (Sites 6 and 7;それぞれ 146個体中 8個

体と 900個体中 15個体)，ならびに山口湾 (Site 9, 271個体中 3個体)の個体群から採集され

た (Tables 2 and 3)。メスの形態異常個体のうち，笠岡湾の湾奥部と開口部 (Sites 6 and 7)か

ら採集された個体の多くは，第 1腹節の表皮に傷が見られた (それぞれ，8個体中 5個体と 20

個体中 3個体，Table 3)。

アナジャコの体表から，9種類の寄生生物が見つかった (Table 4)。すなわち，頭胸部腹側に

寄生性の二枚貝 (Peregriinamor oshimai)，第 1腹節にフクロムシ類 (Rhizocephalan barnacle)

と寄生性のカニ類 (Sestrostoma sp.)，鰓室にエビヤドリムシ類 (少なくとも 2種類；Gyge ovalis

と Procepon insolitm)の寄生が見られた。最も多く発見された寄生生物は，エビヤドリムシ

類 (3130個体中 340個体)であり，次いで寄生性の二枚貝 (同 116個体)。これら 2つの寄生生

物は 1個体の宿主に同時に寄生していた場合もあった (同 3個体)。フクロムシ類と寄生性の

カニ類は，非常に少なかった (同 3個体ずつ)。エビヤドリムシ類の寄生率は，笠岡湾開口部

で極めて高く (Site 7, 24.7%)，他の 8つの個体群 (3.3-11.2%)よりも有意に高かった (G-test
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of subsets, P<0.05; Sokal and Rohlf, 1995)。
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4 議論

正常なアナジャコの第 1腹節には，明確な雌雄二形が見られる。正常なオス個体は，第 1

腹節の付属肢を欠くのに対し，正常なメス個体は第 1腹肢を有する (Oka, 1941)。しかしな

がら，瀬戸内海の個体群において，第 1腹節の雌雄二形に発現異常が見られるオス個体とメ

ス個体が発見された。すなわち，第 1腹節に付属肢を持つオス個体と，第 1腹肢を欠くメス

個体である。これらの形態異常個体は，第 1腹節の付属肢 (第 1腹肢)の発現または欠如の状

態，および付属肢の形態に基づき，オスでは 4つの型 (M-1～M-4型)に，メスでは 5つの型

(F-1～F-5型)に分類された (Figures 2 and 3)。また，各個体群中の形態異常個体の出現頻度

は有意に異なり，笠岡湾の 2つの個体群では非常に高かった (Tables 2 and 3)。

形態異常個体の高い出現頻度は，性転換が形態異常を引き起こす潜在的な原因である可

能性を暗示している (Rudolph et al., 2001; de Almeida and Buckup, 2000)。この場合，ア

ナジャコに見られた形態異常個体は，通常の性転換過程のいずれかの段階にある間性個体で

あると解釈される。また，性転換の進行程度の違いが，いくつかの型の形態異常として分類

されたと説明されるだろう。例えば，Rudolph (2002)は，チリ共和国に生息するザリガニ

(Samastacus spinifrons)の間性個体の出現頻度は，いくつかの個体群において非常に高いこと

を報告している (最大で 12.5%)。これらの間性個体は，オスとメスの生殖孔を有し，その発

現パターンから 6つの型に分類される。しかし，全ての間性個体が両性の生殖輸管 (i.e. 輸精

管と輸卵管)を有することから，性転換過程にある個体であると推測されている。間性は，体

の大部分がオスの性徴を示すオス間性 (male intersex)とその逆のメス間性 (female intersex)

とに区別される。性転換過程にある間性個体であれば，前者はオスからメスへと性転換する

雄性先熟であり，後者はその逆である雌性先熟であると期待される。これらの場合，性転換

過程の進行に伴い，雌雄二形の構造に元の性別にはない性徴が段階的に発現することが期待

される。例えば，雄性先熟のモエビ (Chorismus antarcticus)では，生殖孔の開口程度は 3つ
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の段階に区別され，性転換の進行過程に応じた開口程度の生殖孔を持つ (e.g. . 性転換過程

であれば，開口したオスの生殖孔と中程度に開口したメスの生殖孔を持つ; Mascetti et al.,

1997)。他の種類の雄性先熟のモエビ (Lysmata wurdemanni)においては，生殖腺の発達程度

とオスの外部生殖器 (i.e. appendix masculina)に性転換の進行過程に応じた盛衰が見られる

(i.e. 精巣の萎縮と卵巣の発達，およびオスの外部生殖器の萎縮; Bauer and Holt, 1998)。一

方，性転換過程の後半にある間性個体 (i.e. 大きな体長の個体)は，転換後の性としての機能

が発現すると期待される (Boddeke et al., 1991; Bauer and Holt, 1998)。この場合，それぞ

れの性機能に有利な雌雄二形の外的な構造の発現と発達が見られるかもしれない。例えば，

十脚甲殻類 (Decapoda)において，大きな鉗脚や幅広い腹部は，オスとメスそれぞれの繁殖

における適応的な形質であると考えられている。すなわち，オスの大きな鉗脚はオス同士の

闘争において有利であり，メスの幅広い腹部はより多くの胚を抱卵する上で有利であると考

えられている (Hartnoll, 1978, 1982; Mariappan et al., 2000)。2次性徴としての鉗脚や腹部

の雌雄二形性は，アナジャコ類 (Thalassinidea)においても知られており，これらの形態が

適応的な形質を持っていると考えられている (Felder and Lovett, 1989; Nickell et al., 1998;

Pinn et al., 2001)。

最初の議論の論点は，アナジャコのオスとメスに見られた形態異常が，それぞれオス間性

とメス間性であるかについてである。オスとメスの形態異常個体が，それぞれ逆の性別とし

ての機能を発現しているかどうかについても議論する。

4.1 オスとメスにおける形態異常の解釈

オスの 4つの型 (M-1～M-4型)の形態異常個体のうち，M-1型とM-2型 (Figure 2B-C)は，

正常なメスの性徴である第 1腹肢が発現していた。これら 2つの型の全ての個体は，鉗脚の

形態と発達 (相対成長, Figure 5)および生殖開口位置が，正常なオスの性徴を示していた。
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M-1型とM-2型の個体は，第 1腹節だけにメスの性徴を有し，体の大部分がオスの性徴を示

すオス間性 (male intersex)であると言える。鉗脚と精巣の発達 (Figures 4 and 7)の点から

見て，第 1腹節にメスの性徴を持つこと以外は，正常なオス個体として成長し，正常なオス

としての繁殖上の機能を有するように思われる。繁殖時季に採集されたM-1型とM-2型に，

担卵毛と抱卵個体が見られなかったこと，および腹部にメスの 2次性徴が発現しなかったこ

とも (Figure 5)，正常なオスとして機能することを支持している。第 1腹節以外の雌雄二形

の形態が全てオスの性徴を示していること，またオスとしての繁殖上の機能を有すると思わ

れることから，M-1型とM-2型のオス間性は，性転換 (雄性先熟)に起因するものではないと

考えられる。M-3型の個体 (Figure 2D)は，第 1腹節に付属肢が発現していた。付属肢の形

態 (Figure 2D)は，正常なメスの第 1腹肢 (Figure 3A)とは大きく異なるものの，第 1腹節に

おける付属肢の発現は，明らかにメス特異的な特徴（i.e. 性徴）である。鉗脚指節の形態と

生殖孔開口位置が正常のオスの性徴を示すことから，M-1型とM-2型と同じように，オス間

性であると言える。また，M-3型の個体の鉗脚には，正常なオスと同様の 2次性徴が発現し

ていることから，正常なオスとして成長しているように思われる。このことから，M-3型も

性転換 (雄性先熟)を原因に起因する間性ではないと言える。M-3型の個体は，M-1型とM-2

型と同じ個体群から発見されていることから (Table 2)，オス間性個体 (e.g. M-1型)の付属

肢にさらに形態異常が発現した個体と言えるかもしれない。また，第 1腹節に付属肢を発現

させる因子は，M-1～M-3型で共通するのかもしれない。興味深いことに，M-1～M-3型は，

正常なオスの鉗脚に 2次性徴の発現する頭胸部長 19.5mmよりも大きい個体でのみ発見され

た (Figures 4 and 7)。M-1～M-3型の異常を引き起こす因子は，若い個体には影響を与えず

に個体発生の特定の段階にのみ作用するか，ある程度の量が体内に蓄積された後，異常を引

き起こすといった引き金のような性質を持っていると推測される。一方，M-4型 (Figure 2E)

の個体においても，メスの性徴である第 1腹節付属肢の発現が見られた。鉗脚指節の形態と

生殖孔開口位置が正常なオスの性徴を示すことから，オス間性であると言える。M-3型と同
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じように，オス間性個体 (e.g. M-2型)に発現した付属肢にさらに形態異常が発現したオス

間性個体と言えるかもしれない。しかしながら，1個体のみしか発見されなかったことから，

この個体の成長や繁殖上の機能については分からない。ただし，他のオス間性個体 (M-1～

M-3型)が，性転換に起因するとは考えられなかったことから，このM-4型個体も性転換に

起因する間性ではないと推測される。M-4型は山口湾のみで発見されたことから (Table 2)，

この型の異常を引き起こす因子は，M-1～M-3型とは異なるのかもしれない。M-3型とM-4

型において，第 1腹節の付属肢に形態異常を引き起こす因子については後述する。

メスの 5つの型 (F-1～F-5型)の形態異常個体のうち，F-1型と F-2型 (Figure 3B-C)は，鉗

脚の形態と生殖孔開口位置が，正常なメスの性徴を示していた。また，鉗脚にオスの 2次性

徴の発現はみられなかった (Figure 5)。すなわち，オスの性徴は何一つ発現していない。こ

れらのことから，F-1型と F-2型は，間性ではないと言える。F-1型に抱卵した個体が発見

されたこと，および腹部の発達 (Figure 6)の点から見て，F-1型と F-2型は，正常なメスと

して機能していると考えられる。ただし，F-1型の抱卵個体の第 1腹肢に胚が付着していな

かったこと，また F-2型の個体もその第 1腹肢の状態から抱卵には適していないと予想され

ることから，繁殖能力は正常なメスに比べて著しく低いと考えられる。一方，F-3型 (Figure

3D)は，左右両方の第 1腹肢を欠き，その第 1腹節は正常なオスと同じように見える (Figure

2A)。第 1腹節以外の雌雄二形の構造 (i.e. 鉗脚の形態と生殖孔開口位置)は，正常なメスの性

徴を示すことから，F-3型は体の大部分がメスの性徴を持つ間性，すなわちメス間性 (female

intersex)と言えるかもしれない。しかしながら，F-3型の頭胸部長範囲は，正常なメスおよ

び F-1型と F-2型の個体と重複しており (Figure 4)，正常なメスが F-1型または F-2型を経て

F-3型に至るといった段階的な個体発生上の変化は見られなかった。また，鉗脚にオスの 2次

性徴の発現は見られなかった (Figure 5)。このことから，F-3型が間性個体であるとしても，

性転換（雌性先熟）に起因したものではないと思われる。F-3型に抱卵した個体が発見され

たこと，および腹部に正常なメスの性徴が発現している (Figure 6)という点から見て，F-3
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型は正常なメスとして機能していると考えられる。ただし，F-3型の繁殖力も，F-1型や F-2

型と同じように，正常なメス比べて著しく低いと考えられる。F-1～F-3型の個体には，しば

しば同時に第 1腹節表皮に傷が見られた (Table 3)。このことから，F-1～F-3型の異常は，第

1腹肢の偶発的な欠損とその再形成が原因かもしれない。一方，F-4型は，正常なメスと著し

く異なる第 1腹肢を持っていた (Figure 3E)ものの，鉗脚形態と生殖孔開口位置は正常なメス

と同じであった。オス性徴の発現が全く見られないことから，間性ではないと考えられる。

さらに，F-4型個体は抱卵していたことから，繁殖力は低いものの，正常なメスとして機能

していると考えられる。F-5型の鉗脚形態は，正常なメスと同じであったものの，その第 1

腹肢の形態と生殖孔開口位置は明らかな異常を示した。生殖孔は，正常なメスの生殖孔に加

え，どちらの性徴にも当てはまらない第 4歩脚基節に 1対の生殖孔が発現していた。F-5型

の個体は，オスとメスの両方の性徴を有する普通の間性とは明らかに異なると考えられる。

F-4型と F-5型は，笠岡湾 (Sites 6 and 7; Figure 1B)の個体群中には見られなかったことから

(Table 3)，F-1～F-3型とは異なる原因によって引き起こされた形態異常であると思われる。

M-3型とM-4型 (Figure 2D-E)および F-4型と F-5型 (Figure 3E-F)の第 1腹節付属肢は，

それぞれ前後の体節の付属肢に類似した形態を持っていた。これらの形態異常は，体節識別

の改変を反映しているのかもしれない。すなわち，M-3型と F-4型では第 1腹節から頭胸部

後端の体節への改変，M-4型と F-5型では第 1腹節からより後方の体節への改変である。節

足動物における頭胸部後方と腹部前方の体節識別は，Hox遺伝子産物の機能によって決定さ

れる (Hughes and Kaufman, 2002)。M-3型とM-4型および F-4型と F-5型の異常は，Hox

遺伝子における突然変異か遺伝子産物の機能の部分的な撹乱に起因するのかもしれない。
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4.2 オス間性とメスの形態異常を引き起こす因子

　オス間性やメスの形態異常を引き起こすと考えられるもう 1つの原因は，高濃度の汚染

化学物質や寄生生物の高い寄生率のような特定の生息場所環境中や個体群中に存在する因子

である (Fingerman et al., 1998; Ford et al., 2006; LeBlanc, 2007)。端脚類 (Amphipoda)に

おいて，環境中に存在する何らかの因子 (e.g. 汚染化学物質)が，間性を引き起こす原因で

あると報告されている (Gross et al., 2001; Ford et al., 2004; Jungman et al., 2004)。例えば，

Jungman et al. (2004)は，高い出現頻度で間性のヨコエビ (Gammarus fossarum)が見られる

生息場所に，間性個体の出現頻度が低い個体群から採集された個体を (現地の個体群とは隔

離された状態で)移植した。移植された個体の間性出現頻度は，移植されてからの時間ととも

に増加した。原因となる化学物質の種類は特定されなかったものの，間性を引き起こす原因

は，個体を移植した生息場所の環境中に存在する因子であると結論されている。一方，端脚

類 (Amphipoda)の間性は，メス親から子に垂直に伝播される微胞子虫 (microsporidia)の寄

生によって引き起こされることが知られている (e.g. Kelly et al., 2004; Rodgers-Gray et al.,

2004)。そのため，間性を引き起こす原因の解釈には，汚染化学物質だけでなく，寄生生物

の影響とそれら両者の関係を考慮することが必要である (Ford et al., 2004; LeBlanc, 2007)。

Ford et al. (2006)は，ヨコエビ (Echinogammarus marinus)の個体群における間性の出現頻度

と微胞子虫による寄生率を調べた。工業排水由来の化学物質や重金属で汚染された生息場所

において，寄生された間性個体が多く見つかった。しかし，汚染されていない場所では寄生

された正常個体と間性個体はごく少数であった。寄生だけが間性を引き起こす原因ではなく，

生息環境中の汚染化学物質のような別の因子が存在する可能性があると推測されている。

笠岡湾 (Sites 6 and 7; Figure 1B)のアナジャコ個体群におけるオス間性 (M-1～M-3型，

Figure 2B-D)とメスの形態異常 (F-1～F-3型，Figure 3B-D)の高い出現頻度 (Tables 2 and 3)

は，これらの異常が，笠岡湾の生息環境中に存在する何らかの因子によって引き起こされた
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可能性を示している。ここでは，まず笠岡湾で発見された寄生生物とその寄生率に基づき，

寄生がアナジャコにオス間性や形態異常を引き起こす可能性について議論する。次に，笠岡

湾 (Sites 6 and 7)の生息環境中に存在する汚染化学物質に関する利用可能な情報 (Fukue et

al., 2001, 2003)に基づき，汚染化学物質がアナジャコに異常を引き起こす可能性について議

論する。

　アナジャコ類 (Upogebiidae)において，第 1腹肢を有するオス個体は，これまでに 2種類

について報告があるのみである (U. Pusilla = U. littoralis, Tucker, 1930; U. stellata, Tunberg,

1986)。しかしながら，エビヤドリムシ類 (Bopyridae)の寄生と，オスの宿主における第 1腹

肢の発現との関連が指摘されている。Tucker (1930)は，第 1腹肢を有するのオス間性個体

が普通に見られるU. pusillaの個体群において，エビヤドリムシ (Gyge branchialis)の寄生の

有無と宿主の体長との関係を調べた。U. pusillaの正常なメスの個体発生において，第 1腹肢

は個体がある程度成長した後に発現する。間性オスの第 1腹肢の発現は，メスにおいて第 1

腹肢が発現する体長よりも小さい体長のオス個体に，エビヤドリムシが寄生することによっ

て引き起こされたものであると結論されている。笠岡湾の特に Site 7 (Figure 1B)のアナジャ

コ個体群は，他の生息場所よりも高い割合でエビヤドリムシ (Bopyridaeの 2種類)に寄生さ

れていた (Table 4)。この個体群においては，頭胸部長約 5mm以下の正常なメス個体には，

第 1腹肢は見られない (Nanri and Saigusa, unpublished data)。正常なメスの第 1腹肢の発

現は，個体が頭部長約 5mmよりも大きく成長した後に発現するものと思われる。若いアナ

ジャコ個体に対する寄生率はオスとメス共に比較的大きいことから (Figure 4)，正常なメス

において第 1腹肢が発現するよりも小さいオス個体 (i.e. 若いオス個体)へのエビヤドリムシ

の寄生率も比較的高いことが予想される。これらのことから，アナジャコのオス間性 (M-1

～M-3型)は，U. pusillaの研究において結論されたように (Tucker, 1930)，若いオス個体へ

のエビヤドリムシの寄生によって引き起こされているのかもしれない。しかしながら，正常

なメスに第 1腹肢が発現する体長 (頭胸部長約 5mm)と，オス間性個体の第 1腹節付属肢の
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発現する体長 (同 19.5mm)には大きな差がある。Kinoshita et al. (2003)による東京湾のアナ

ジャコ個体群へのコホート解析結果が，笠岡湾の個体群にそのまま適用可能だとすれば，オ

ス間性個体に第 1腹節付属肢が発現するまでに，正常なメスに第 1腹肢が発現する体長から

起算して，最短でも約 1年もの時間を要することになると予想される。さらに，オス間性個

体 (M-1～M-3型)の鉗脚の発達に，正常なオスとの違いは見られなかった (Figure 5)。これ

は，もしエビヤドリムシの寄生がオス間性を引き起こす引き金であったとしても，宿主は個

体発生の早い段階で寄生から開放されていることを意味している。なぜなら，エビヤドリム

シの寄生はオスの宿主の鉗脚に寄生性の去勢 (parasitic castration, i.e. メスのように細く小

さな鉗脚になる)を引き起こすからである (Tucker, 1930)。アナジャコにオス間性 (M-1～M-3

型)を引き起こす原因は，特定の個体発生段階 (i.e. 若い個体)におけるエビヤドリムシの寄

生開始だけではなく，例えば寄生からの開放に伴う刺激や，笠岡湾 (Site 6, Figure 1B)の生

息環境中に存在する別の因子が，別々にあるいは同時に関与している可能性がある。エビヤ

ドリムシが宿主にオス間性を引き起こすメカニズムだけでなく，その生活史についても，さ

らなる研究が必要であろう。

一方，アナジャコにおいてメス個体の第 1腹肢欠損が，寄生性のカニ類 (Brachyura)によっ

て引き起こされることが報告されている。Itani (2002)は，Sestrostoma sp.(=Acmaeopleura

sp.)の行動を観察するため，アナジャコとともにその巣穴を模した水槽に入れ飼育を行った。

水槽の中で，Sestrostoma sp.は，アナジャコの第 1腹節腹側にしがみ付いた。このカニに寄

生された宿主の第 1腹肢は欠損し，第 1腹節には傷跡が見られた。傷跡は，寄生されてい

る時間ととともに大きくなったことから，第 1腹肢の欠損と第 1腹節の傷跡は，寄生性のカ

ニによる摂食が原因であると結論付けられている。さらに，Sestrostoma sp.と宿主であるア

ナジャコが採集された個体群 (山口県の秋穂二島の干潟)からは，腹部に傷跡を持つ個体が

12.9% (333個体中 43個体)の割合で発見されている。野外から採集された個体の腹部傷跡

は，飼育環境下において宿主に観察された傷跡と類似していた (Itani, 2002)。本研究におい
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て，Sestrostoma sp.に寄生されたアナジャコが高梁川河口 (Site 5, Figure 1A)および，笠岡

湾奥部と開口部 (Sites 6 and 7; Figure 1B)の個体群から発見されている (Table 4)。本種カニ

に寄生されたアナジャコ個体には，腹部に黒色の傷跡は見られなかったものの，アナジャコ

のメスの形態異常 (F-1～F-3型, Figure 3B-D)は，寄生性のカニ (Sestrostoma sp.)によって引

き起こされている可能性が高いと考えられる。ただし，寄生性のカニは高梁川河口 (Site 5)

と笠岡湾奥部の個体群 (Site 6)で同程度の割合で見つかっていることから，笠岡湾の個体群

において高い割合でメス個体に形態異常を引き起こす別の何らかの因子が存在する可能性に

ついても考慮する必要があるだろう。

一方，笠岡湾 (Figure 1B)の干潟底質中からは重金属類や有機スズ化合物といった汚染化

学物質が見つかっている (Fukue et al., 2001, 2003)。笠岡湾の２つのアナジャコ個体群 (Sites

6 and 7)付近の干潟底質からは，分析が行われた 3種類の重金属 (鉛と銅，および亜鉛; Table

5)と 2種類の有機スズ化合物 (Tributyltin; TBTとTriphenyltin, TPT)の全てが検出されてい

る。亜鉛と有機スズ化合物 (TBTとTPT)の濃度は非常に高く，笠岡湾奥部 (Site 6)と笠岡湾開

口部 (Site 7)において，亜鉛が 100-149mg/Kgであり，有機スズ化合物が TBTで 5-28µg/Kg

と TPTで 0.7-28µg/Kgの範囲にあると報告されている (Fukue et al., 2001, 2003; Tables 5

and 6)。十脚甲殻類 (Decapoda)において，亜鉛と有機スズ化合物 (TBT)は，脱皮の遅延や

再生脚に形態異常を引き起こすことが知られている (e.g. Weis et al., 1992)。例えば，Weis

(1980)は，いくつかの歩脚を切除したシオマネキ (Uca pugilator)を亜鉛 (ZnCl2)を加えた海

水中で飼育し，歩脚の再生速度を調べた。亜鉛の暴露は，脱皮の遅延を引き起こし，結果と

して歩脚の再生速度に遅延が見られた。亜鉛濃度が高いほど，遅延の程度は大きくなる傾向

を示したものの，シオマネキの歩脚の再生遅延は，0.5ppm (0.5mg/L)においても観察されて

いる。一方，TBTは脱皮の遅延だけでなく，再生脚に形態異常を引き起こすことが知られて

いる (Weis et al., 1987; Weis and Kim, 1988)。Weis et al. (1987)は，TBTを加えた海水中で

シオマネキ (Uca pugilator)を飼育し，脱皮の遅延程度と再生脚の形態を調べた。脱皮の遅延
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程度と再生脚の形態異常は，TBT濃度 0.5ppb (0.5µg/L)という非常に低い暴露濃度で引き起

こされることを報告している。笠岡湾の 2つの個体群 (Sites 6-7, Figure 1B)付近の干潟底質

には，亜鉛や有機スズ化合物が，シオマネキ (Uca pugilator)に脱皮遅延や再生脚の形態異常

を引き起こす濃度よりも，極めて高い濃度で存在している (Fukue et al., 2001, 2003; Tables

5 and 6)。笠岡湾の 2つの個体群 (Sites 6 and 7；Figure 1B)において高い出現頻度で見られ

たアナジャコのオス間性 (M-1～M-3型)とメスの形態異常 (F-1～F-3型)は (Tables 2 and 3)，

亜鉛や有機スズ化合物と関連している可能性があるかもしれない。ただし，シオマネキ (Uca

pugilator; Weis, 1980; Weis et al., 1987)の場合と笠岡湾で検出された重金属と有機スズ化合

物の場合は，前者は水中濃度であるのに対し，後者は干潟底質中濃度である。重金属や有機

スズ化合物による影響が現れる最低濃度の直接的な比較には，曝露経路や生物的利用可能性

(bioavailability)を考慮する必要がある。

底質粒子に結合した重金属の利用可能性については，甲殻類 (Schlekat et al., 2000)や二

枚貝類 (Griscom and Fisher, 2004)を含む多くの動物種において調べられている (Amiard,

1992)。これらの研究は，底質に結合した亜鉛が，底質粒子の摂食と消化を介して同化吸収

されることを示している。一方，有機スズ化合物の利用可能性については，甲殻類における

研究はほとんどないものの，二枚貝類において調べられている (Bhosle et al., 2004; Grag et

al., 2009)。Grag et al. (2009)は，濾過物食者である二枚貝 (Ruditapes philippinarum)の水槽

に，汚染された底質を入れ，28日間後に二枚貝の体組織中の有機スズ化合物濃度を調べた。

汚染された底質を与えられた二枚貝の体組織中からは，対照区と比べ高い濃度の有機スズ化

合物が検出された。曝露経路は不明であるものの，底質中の有機スズ化合物が同化吸収され

ることを示している。底質粒子の摂食を介した化学物質の同化吸収では，摂食される粒子の

粒径範囲が，動物に同化吸収される化学物質の種類を決定する。Harkey et al. (1994)は，端

脚類 (Diporeia spp.)の粒子摂食を介した疎水性の高い有機化学物質 (多環芳香族類やポリ塩

化ビフェニル化合物)の同化吸収を調べた。より多く同化吸収される有機化学物質は，端脚
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類が摂食する粒子の粒径特異的に結合する化学種であることが報告されている。有機スズ化

合物は疎水性が高く，海水中では相対的に有機物量が豊富な細かい粒径 (20µm以下)の底質

粒子 (有機と無機粒子)に速やかに結合する (Smedes and Nummerdor, 2003)。笠岡湾の 2つ

の個体群 (Sites 6 and 7; Figure 1B)のアナジャコは，水中に懸濁する (おそらく再懸濁され

た粒子も含まれる)平均粒径約 8-15μmの底質粒子を摂食することが分かっている (Nanri

and Saigusa, unpublished data)。笠岡湾 (Sites 6-7)のアナジャコが，底質中に高濃度で存

在する亜鉛や有機スズ化合物 (Fukue et al., 2001, 2003; Tables 5 and 6)を同化吸収し，その

影響を受ける可能性は非常に高いものと考えられる。

　アナジャコに見られたオス間性 (M-1～M-3型, Figure 2B-D)は，若いオス個体へのエビ

ヤドリムシ (Bopyridae)の寄生によって引き起こされている可能性がある。しかしながら，

先に議論されたように，特定の個体発生段階におけるエビヤドリムシの寄生開始だけが，オ

ス間性を引き起こす原因ではないように思われる。笠岡湾底質中に高濃度で存在する亜鉛や

有機スズ化合物が，オス間性を引き起こす因子の 1つである可能性は少なくない。重金属や

有機スズ化合物のような化学物質が，アナジャコの性分化に関する内分泌系に与える影響に

ついてさらなる研究が必要だろう。この場合，エビヤドリムシの寄生と汚染化学物質の複合

的な影響という視点が必要かもしれない。一方，メスの形態異常 (F-1～F-3型)は，寄生性の

カニ (Sestrostoma sp.)によって引き起こされている可能性が高い。しかし，笠岡湾の 2つ個

体群 (Sites 6 and 7; Figure 1B)における高い出現頻度は，別の因子が関連している可能性を

示している。底質中に高濃度で存在する亜鉛や有機スズ化合物による傷の再生遅延が，アナ

ジャコにおいても起きているのかもしれない。重金属類や有機スズ化合物がアナジャコに与

える影響について，さらなる研究が必要であろう。
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Figure 1: (A) Location of the nine sampling sites of Upogebia major in the Seto-Inland
Sea, Japan (Sites 1-9); (B) sampling points in Kasaoka Inlet in detail (sites a-d, and 6-7).
Most of the original mud tidal flat of Kasaoka Bay was lost by land reclamation started
in 1968 (shown in grey color). Soft sediment thickly accumulated at Sites a-d, where no
individuals were found.
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Figure 2: Type classification of morphological disorders in male of Upogebia major. (A)
Normal male: Th, thorax; Ab, abdomen; Ple II, second pleopod; (B)Type M-1 males (two
instances); (C) Type M-2 male. Appendages occurring on the first abdominal segment are
drawn in grey color. Note that their morphology is similar to those normal females. (D)
Type M-3 males (two instances); (E) Type M-4 males; (F) a pleopod remained after ecdysis.
Left: exuvia of the right pleopod (Pl1). Right: the pleopod (Pl2) remained. (G) cuticular
lesions (a-c) of the first abdominal segment (three incidences). Arrows (cl) show injuries
on the exoskeleton. Scal bar: 5mm.
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Figure 3: Type classification of morphological disorders in females of Upogebia major. (A)
Normal female. Ple I and Ple II indicate the first and second pleopods, respectively; (B)
Type F-1 female. Black area in the first abdominal segment indicates the cuticular lesions;
(C) Type F-2 female. The right pleopod is lost, and a part of the left pleopod remains;
(D) Type F-3 female. Black and dotted areas indicate cuticular lesion. Both pleopods are
lost; (E) Type F-4 females possessing a pereiopod-like appendage; (F) Type F-5 female
possessing the third-fifth pleopod-like appendage; (G) cuticular lesions (a-f) of the first
abdominal segment (six incidences). Scale bars: 5mm.
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Figure 5: Relationship between propodus width and carapace length of Upogebia major.
Grey circle, normal specimens for both sexes; black square, black circle, and black triangle
represent M-1, M-2, and M-3 for males respectively , and represent F-1, F-2, and F-3 for
females respectively. Regression lines calculated by Eberhard et al.’s model (2000) are
also shown for both sexes. Y values indicate the switch points. All values for specimens
having morphological disorder are within 95% prediction interval of the regression lines.
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Figure 6: Relationship between abdomen length and carapace length of Upogebia major.
Grey circle, normal specimens for both sexes; black square, black circle, and black triangle
represent M-1, M-2, and M-3 for males respectively , and represent F-1, F-2, and F-3 for
females respectively. Regression lines calculated by Eberhard et al.’s model (2000) are
also shown for both sexes. Y values indicate the switch points. All values for specimens
having morphological disorder are within 95% prediction interval of the regression lines.
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Figure 8: Relationship between gonadal weight and carapace length3 of Upogebia major.
Upper panel, allomety of ovarial part of testis; lower panel, allometry of testis proper.
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respectively. Regression lines calculated by Eberhard et al.’s model (2000) are also shown
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