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殻形比較に基づく鹿児島県本土に生息するギュリキギセルの種内変異
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Abstract.　Becaouse the local speciation of land snail often informs intra-specific variation, we investigated 
the intra-specific variation of Stereophaedusa addisoni (Pilsbry, 1901) in a sample of 261 shells from 10 plants 
in Kagoshima, Japan, and the usefulness of measuring and classifying S. addisoni by shell characteristics.  
Following the measurement methods of kameda et al., Urabe, and Tomiyama, we determined the distance between 
populations according to the Euclidean distance and Mahalanobis distance between the values of each variable.  
We performed cluster analysis the numerical values generated and grouped by each population, and with clusters 
based on the three measurement methods, we grouped samples of Kagoshima and Aira, northern Satstuma District, 
and southern Satsuma District  respectively.   Because those variations are categories of intrapopulation variation, 
the populations were not determined to be subspecies, which suggests the impossibility of  distinguishing mainland 
populations of land snails according to shell form only.
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（要約）
　日本列島には多くの陸産貝類が生息している．陸産貝類は他の動物に比べ，移動力が低く，多く
の隔絶された地域で隔離が起こり，固有種が多数存在している．このことから，陸産貝類は生物地
理学の研究においては重要な動物群であるといえる．陸産貝類の分類は主に殻形態に基づきおこな
われている．しかし，殻形態は生息地の環境に左右されやすく，近年の研究では DNAの塩基配列
による分子系統解析による分類もなされてきている．一部の陸産貝類の種内変異の研究では分子系
統解析のみで種内変異を推定することの危うさが示唆されている．このように陸産貝類の系統を検
討する際には，形態，分子の両方の視点から調査していく必要がある．本研究では鹿児島県本土に
生息する陸産貝類の一つであるギュリキギセルについて殻形態による種内変異を検討した．殻の計
測は，Kameda式，Urabe式，Tomiyama式の三つの計測法を用いた．さらに類似距離をユークリッ
ド距離とマハラノビス距離の 2種類を用いて，デンドログラムを作成し，計測法と類似距離につい
ての比較を行った．サンプルの採取は 2016年 7月から 2017年 9月の間で，計 310個体採取し，殻
口が肥厚反転していない幼貝や破損の激しい殻を除いた 261個体の殻を研究に用いた．採集地は鹿
児島市，姶良市，南九州市，南さつま市，指宿市，日置市，いちき串木野市，阿久根市，鹿屋市，
南大隅町である．3つの計測方法それぞれで，地点ごとの個体群間の類似度をユークリッド距離と
マハラノビス距離でそれぞれ算出し，その算出した距離をもとにクラスター分析を行った．クラス
ター分析にはいくつかの手法があるが，本研究では群平均法を用いた．クラスター分析の結果，導
き出されるデンドログラムは，6通り算出した（3計測法× 2種類の距離）．３つの計測法と 2つの
距離からデンドログラムを作成したが，変形 Tomiyama式計測法に基づくマハラノビス距離のデン
ドログラムは変数が多く，作成することができなかった．そのため，計 5個のデンドログラムが作
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成された．マハラノビス距離によるデンドログラムでは，薩摩半島北部でまとまったグループが作
られた．Urabe式のユークリッド距離によるデンドログラムでは鹿児島市と姶良市でまとまったグ
ループが作られた．これらは遺伝的類似に基づいた，殻形態の個体群間変異の類似性がある可能性
がある．しかし，デンドログラム全体を見てみると，多くが地理的距離を反映しているとは言えな
かった．これらのことから，ギュリキギセルの殻形質は遺伝的変異よりも環境による変異を反映し
ていると考えられた．

はじめに

　日本列島は年間降水量が多く，複雑な地勢と豊富
な植物相を持っている．そのため多くの陸産貝類が
生息している（東正雄，1982）．陸産貝類は他の動
物に比べ，移動力が低い．それによって，多くの離
島で隔離が起こり，固有種が多数存在している．こ
のことから，陸産貝類は生物地理学の研究において
は重要な動物群であるといえる．
　陸産貝類の分類は主に殻形態でなされてきた．し
かし，殻形態は生息地の環境に左右されやすい．そ
こで，近年の研究では DNAの塩基配列による分子
系統解析による分類もなされてきている．例えば，
中島（2009）ではチャイロマイマイの殻形態による
地理的分布と CO1ハプロタイプの地理的分布が一
致していないことが報告され，殻の形態のみに基づ
く分類のリスクを唱えている．ただし，Katanoda et. 
al （2020）のカワニナ類の種内変異の研究では分子
系統解析のみで種内変異を推定することの危うさが
示唆されている．このように陸産・淡水産貝類の系
統を検討する時には，形態，分子の両方の視点から
調査していく必要がある．
鹿児島県では，さまざまな陸産貝類種内変異の

研究が行われてきたが，離島に生息するものにつ

いての事例が多く，鹿児島県本土に生息する陸産
貝類の地域間変異についてはあまりなされていな
い．そこで，本研究では鹿児島県本土に生息する陸
産貝類の一つであるギュリキギセル Stereophaedusa 
addisoniについて殻形態による種内変異を調査した．
本種は鹿児島県内の雑木林などで普通に見つけられ
るキセルガイ科の一種で，数を確保しやすい．殻の
計測は Kameda et.al（2007）や中島 （2009）で用い
られた Kameda式，Urabe （1998）や今村（2016）で
用いられた Urabe式，Tomiyama（1984）で用いら
れた Tomiyama式の三つの計測法を用いた．さらに
この 3つの殻形態の計測法の比較を行った．また，
クラスター分析に用いる距離をユークリッド距離と
マハラノビス距離の 2種類使用した．これは先行研
究の Tomiyama（1984, 2018）で用いられた距離であ
る．各計測法，各距離の組み合わせで６種類のデン
ドログラムを作りそれぞれの比較も行った．

材料と方法

１．材料
本研究ではギュリキギセル（Stereophaedusa 

addsoni addisoni）を用いた．採取期間は 2016年 7
月から 2017年 9月の間で，計 310個体採取された．

Table 1.  調査地の概要，計測個体数，および，調査日．
採取地点 座標 採取日

1 姶良市平松　岩剱神社 "31°42'28.1""N 130°35'59.6""E" 2016 7.24
2 鹿児島市郡本　鹿児島大学林園 "31°34'17.1""N 130°32'41.7""E" 2016 8.26
3 姶良市蒲生町　蒲生八幡神社 "31°45'55.5""N 130°34'11.0""E" 2016 9.4
4 姶良市加治木町　精矛神社 "31°44'26.0""N 130°40'37.2""E" 2016 9.7
5 姶良市木津志　城野神社 "31°49'26.6""N 130°34'57.8""E" 2016 9.26
6 南さつま市加世田　益山八幡神社 "31°25'44.3""N 130°19'07.4""E" 2016 10.12
7 南九州市知覧町　豊玉姫神社 "31°22'22.0""N 130°25'51.4""E" 2016 10.12
8 指宿市　徳光神社 "31°10'47.7""N 130°35'04.1""E" 2016 10.12
9 いちき串木野市　深田神社 "31°43'28.1""N 130°15'40.0""E" 2016 10.26

10 日置市　若宮神社 "31°39'24.3""N 130°19'58.4""E" 2016 10.26
11 阿久根市　波留南方神社 "32°00'35.4""N 130°12'24.6""E" 2016 11.23
12 鹿屋市　鹿屋中央公園 "31°22'57.4""N 130°50'50.4""E" 2017 9.13
13 南大隅町　鬼丸神社 "31°13'15.1""N 130°47'35.2""E" 2017 9.26
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そのうち，殻口が肥大反転してない幼貝や破損の激
しい殻を除いた 261個体の殻を研究に用いた．
ギュリキギセルについて；材料のギュリキギセ

ルは殻高 16㎜～ 18.5㎜，殻径 4.5㎜のキセルガイ科
の陸産貝類である．黄褐色の殻は左巻きで，体層に
は粗い螺条がある .九州南部，上甑島，本州（大阪
府南部）に生息し，鹿児島県は本種の生息地の南限
地になっている（東正雄，1995）．主に林床の落葉
層の下や，朽木の上，樹皮の下に生息している．また，
やや樹上生の傾向があり，シイボルトコギセルの集
団の中に紛れていることもある（鹿児島県，2016）．
採集は鹿児島県レッドデータブック 2016（鹿児

島県，2016）や鮒田ら（2015），今村ら（2015），神
薗ら（2016），竹平ら （2015）を参考に，鹿児島市，
姶良市，南九州市，南さつま市，指宿市，日置市，
いちき串木野市，阿久根市，鹿屋市，南大隅町で見
つけ取りで行った（Table. 1，Fig. 1）．

２．殻の計測
　殻の形質の撮影にはデジタルカメラを使用した．
さらに，撮影したデジタル画像を画像計測ソフトウ
ェア MicroMeasureで各部位の計測を行った．計測
方法は Kameda式，Urabe式，変形 Tomiyama式 の
3つの方法を用いた．以下はその解説である．
2-1　Kameda 式
　Kameda et. al（2007）や中島（2009）を参考に，

単位 mmで７個の形質，螺塔幅：SW，螺塔高：SH，
殻口高：AH，内唇長：IL，殻口幅：AW，殻径：D，
殻高：Hの計測を行った（Fig. 2）．さらに H/D，AH/H，
AW/Dの三つの比率を加えた計 10個の変数を算出
した．
2-2　Urabe式
　Urabe（1998）を参考に，単位 mmで七つの形質，
第二体層幅：PWW，第二体層長：PWL，第三体層幅：
TWW，第三体層長：TWL，殻口長：AL，殻口幅：
AW，殻幅：SWの計測を行った（Fig .3）．さらに，
螺塔の拡張率：W，螺塔の変形率：T，殻口の真円度：
Sを以下に示す式を用いて求め，計 10個の変数を
算出した．
・W=PWW/TWW
・T=(1+ √ W)* √｛PWL ２ -(PWW-TWW)2/(1+ √
W)2｝/(PWW-TWW)・S=AL/AW
2-3　変形 Tomiyama式 
　冨山の新文献を参考にし，単位 mmで 12個の形
質，殻高，殻径，zの幅，x値，y値，a値，b値，c値，
e値，f値，第一体層の螺状脈数 /mm，巻き数の計
測を行った（Fig.4，5，6）．それに加え，殻高 /殻径，
巻き数 /殻高，巻き数 /殻径，f/殻径，a/殻高，c/殻高，
x/殻高，y/殻口，b/f，y/xの 10個の形質を加えた
計 22個の変数を算出した．

Fig. 1.  調査地の概要．調査を行った河川．

Fig. 2.  変形亀田式の計測法によ
る殼の測定部位： Kameda et 
al.(2007)を参考にし , 単位 mm
で 5つの形質 (D：殻径，AH：
殻口高，AW：殻口幅，IL：内
唇の長さ，SW：螺塔の )の計
測を行った．なお，計測箇所
が破損していた標本は除外し
た．これら 5つの形質に，AW/
Dの比率を追加した 6項目の変
数変数を用いて，各個体群間
の殻形態に基づく類似距離を
算出した．
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３．統計処理の手法
　統計処理はフリー統計ソフトウェアの R（ver.3. 
4. 2）を用いた．3つの計測方法それぞれで，地点
ごとの個体群間の類似度をユークリッド距離とマハ
ラノビス距離でそれぞれ算出した．類似度を表す個
体群間の距離は，ユークリッド距離とマハラノビス
距離で表した．3種類の計測法に因る数値に基づい
て，個体群間の類似度をこれら 2種類の距離に置き
換えて算出した．ユークリッド距離は，平均値間の
距離であり，ピタゴラスの公式によって与えられる
二点間の絶対距離のことである．そして，クラスタ
ー分析で一般的によく使用される距離である．しか
し，ユークリッド距離は体形が同じで大きさが違う
ものも体形が違うものとの違いが同じ量になってし
まう可能性がある．これに対して，マハラノビス距
離は，重心間の距離で与えられる．マハラノビス距
離は変数同士での相関を考慮した距離として定義さ
れる．分散を考慮し，相関が強い方向に対しては実
際の距離よりも相対的に短くする方法である（有馬
ら，1998）．
以上の算出した 2種類の距離をもとにクラスタ

ー分析を行った．クラスター分析にはいくつかの手
法があるが，本研究では冨山（1984）が用いた群平
均法を用いた．クラスター分析の結果，導き出され
るデンドログラムは，6通り算出した（3計測法×
2種類の距離）．また，鹿児島県本土にはギュリキ
ギセルの近縁種が生息していないので，今回のクラ
スター分析では外群は設定せずに行った．

結　果

１．Kameda式計測に基づくユークリッド距離のデ
ンドログラム
　結果としては城野神社の個体群がかけ離れてはい
るが，地理的にまとまったクラスターを作っている
とは言えなかった．例えば，徳光神社（指宿市）と
南方神社（阿久根市）は直線距離にして約 105km
離れている．さらに深田神社（日置市）と鹿屋中央
公園（鹿屋市），蒲生八幡神社（姶良市）と鬼丸神
社（南大隅町）のように薩摩半島と大隅半島にまた
がっているものもあった（Fig. 7）．

Fig. 3.  浦部式の計測法による殼の測定部位：Urabe 
(1998)を参考にし，単位 mmで 7つの形質（SW：
殻幅，PWW：第二体層幅，TWW：第三体層幅，
PWL：第二体層長， TWL：第三体層長， AL：殻
口長，AW：殻口幅）に加え，W：螺塔の拡張率，T：
螺塔の変化率，S：殻口の真円度を求めた．なお，
W，T，Sの計算式は以下に示す． 
W=PWW/TWW
T=(1+√W)・√{PWL²‒(PWW‒TWW)²/(1+√W)}²/
(PWW‒TWW)
S=AL/AW

Fig. 4, 5 & 6.  変形冨山式の計測法による殻の測定部位：　カワニナの殻
頂部が欠けるため計測できない形質（SH:殻高 shell height,a値 ,c値 ,d
値 ,巻き数）を除いた 8つの形質（SW:殻径 ,色帯幅 ,zの幅 ,x値 ,y
値 ,b値 ,e値 ,f値）の計測を行った．これらの形質に加えて，3つの
比率（θf角度 ,f/殻径 ,y/x）を追加した 11項目の変数を用いて分析を
行った．色帯は存在しないため 0値とした．
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2．Kameda式計測に基づくマハラノビス距離のデン
ドログラム
　ユークリッド距離の時と同じように地理的距離が
反映されていないものもあるが，南方神社（阿久根
市）と深田神社（日置市）や，蒲生八幡神社，城野
神社（ともに姶良市）は比較的に近いクラスターを
形成した（Fig. 8）．

３．Urabe式計測に基づくユークリッド距離のデン
ドログラム
　鹿児島大学（鹿児島市）と岩劔神社，蒲生八幡神社，
精矛神社（姶良市）は比較的地理的距離が近い地域
でまとまったクラスターを作った．また，鬼丸神社
（南大隅町）と鹿屋中央公園（鹿屋市）も地理的に
近い距離でまとまっている．しかし，同じクラスタ
ーに徳光神社（指宿市）と深田神社（いちき串木野市）
という離れた地点が入っている．しかしながらほか
の地点では離れた地点同士でまとまった（Fig. 9）．

Fig. 7.  変形亀田式の計測法による殼の測定部位で，各個体
を測定し，個体群間の距離（平均値間のユークリッド距離）
を算出した．各個体群間の距離データ・マトリックスを
基にクラスター分析（群平均法）により算出されたデン
ドログラムを示す．縦軸の数値は相対距離を示す．

Fig. 8.  変形亀田式の計測法による殼の測定部位で , 各個体を
測定し，個体群間の距離（重心値間のマハラノビス距離）
を算出した．各個体群間の距離データ・マトリックスを
基にクラスター分析（群平均法）により算出されたデン
ドログラムを示す．縦軸の数値は相対距離を示す．

Fig. 9.  浦部式の計測法による殼の測定部位で，各個体を測
定し，個体群間の距離（平均値間のユークリッド距離）を
算出した．各個体群間の距離データ・マトリックスを基
にクラスター分析（群平均法）により算出されたデンド
ログラムを示す．縦軸の数値は相対距離を示す．



– 45 –

Biogeography of land snail

４．Urabe式計測に基づくマハラノビス距離のデン
ドログラム
　Kameda式のマハラノビス距離と同様に南方神社
（阿久根市）と深田神社（いちき串木野市）で比較
的近い距離でまとまったクラスターを作っているが，
他はまとまったグループを作っていない（Fig. 10）．

５．変形 Tomiyama式計測に基づくユークリッド距
離のデンドログラム
　鹿児島大学（鹿児島市），蒲生八幡神社（姶良市）
は地理的に近い距離でまとまったクラスターを作っ
ている．しかし同じ姶良市の岩劔神社，精矛神社，
城野神社は離れた位置にある．他の地域はまとまっ
たクラスターを作っていない（Fig. 11）．

６．変形 Tomiyama式計測に基づくマハラノビス距
離のデンドログラム
複数の地点において，サンプル数よりも変数の

数が多くなってしまい，計算結果を得ることができ
なかった．

考　察

デンドログラムについて
　マハラノビス距離によるデンドログラムでは，
薩摩半島北部でまとまったグループが作られた．
Urabe式のユークリッド距離によるデンドログラム
では，鹿児島市と姶良市でまとまったグループが作
られた．これらは地理的にも比較的近く，遺伝的変
異を伴う進化的な個体群間変異の結果である可能性
がある．しかし，デンドログラム全体を見てみる
と，多く個体群間の組み合わせにおいて，地理的距
離を反映しているとは言えない．つまり，殻形質は
遺伝的変異よりも環境による変異を反映している可
能性が高い．地理的に広範囲な交雑が鹿児島県本土
に生息するギュリキギセル内で生じているという仮
説も提起可能ではある．しかし，序論で述べたよう
に，陸産貝類は移動能力が著しく低く，短期間で直
接 100kmを超える移動を行っている可能性はかな
り低いだろう．当然，薩摩半島と大隅半島を行き来
するのはほぼ不可能である．また，人為的な移動に
よる交雑による遺伝的均等化も仮説としては提起可

Fig. 10.  浦部式の計測法による殼の測定部位で , 各個体を測
定し，個体群間の距離（重心値間のマハラノビス距離）を
算出した．各個体群間の距離データ・マトリックスを基
にクラスター分析（群平均法）により算出されたデンド
ログラムを示す．縦軸の数値は相対距離を示す．

Fig. 11.  変形冨山式の計測法による殼の測定部位で，各個体
を測定し，個体群間の距離（平均値間のユークリッド距離）
を算出した．各個体群間の距離データ・マトリックスを
基にクラスター分析（群平均法）により算出されたデン
ドログラムを示す．縦軸の数値は相対距離を示す．
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能である．例えば，農業害虫としてあげられるウ
スカワマイマイの各亜種について，今村（2016）が
mtDNAの解析や殻形態の解析の両方で区別がつか
なかったことから，ウスカワマイマイ類が農作物に
紛れて島嶼間，本土間を移動している可能性を挙げ
ている．しかし，ギュリキギセルは畑よりも雑木林
などの落ち葉が豊富な環境で多く見られ，畑ではあ
まり見られない．そのため，農作物に付着して運搬
される人為的な要因による移動は考えにくい．これ
らのことから考えられることは，ギュリキギセルは
離れた個体群間では交雑に伴う遺伝的変異の均質化
は行っておらず，元々，遺伝的変異に基づく殻形
態の個体群間変異は示していない可能性が高い．す
なわち，殻形態の個体群間の変異は，遺伝的な変異
ではなく，環境による影響が大きいとの仮説が提示
可能である．中島（2009）の薩南諸島におけるチャ
イロマイマイの種内変異の研究でも同様に殻の形態
は地理的分布とほとんど一致していない結果が報告
されている．しかし，今回の研究では，北薩地域や
大隅地域のデータが少なかった．そのため，サンプ
ル数が増えれば，異なった結果が得られた可能性も
排除できない．すなわち，例えば，阿久根市といち
き串木野市でまとまったクラスターが得られる場合
があったことから，薩摩川内市や出水市，伊佐市の
データを含めたクラスター分析の再解析を行う必要
がある．殻形態の形成の大きな要因が環境変異であ
るとするには，サンプル数を増やした分析に加え，
DNA分析や生殖器形態の分析等の結果と比較しな
ければ，この仮説は検証できないであろう．

計測法について
　今回は 3つの計測法，2つの類似距離を用いて
クラスター分析を行ったが，殻形態の個体群間変
異を分析するために，どの手法の組み合わせが適
しているのか，明確な結論は得られなかった．し
かし，Kameda式，Urabe式のマハラノビス距離で
は薩摩半島北部でまとまったクラスターが作られ
た．また，Urabe式，変形 Tomiyama式のユークリ
ッド距離では鹿児島市と姶良市でまとまったクラス
ターが作られた．Kameda式はシラユキヤマタカマ
イマイなどで，Tomiyama式はタネガシママイマイ
で用いられた方法である．Urabe式は元々，淡水産
貝類のチリメンカワニナに対して使用された方法で
ある（Urabe,1998）． シラユキヤマタカマイマイや
タネガシママイマイは卵形や栗形の殻をもっている．
それに対して，チリメンカワニナと今回の研究で用

いたギュリキギセルは円錐状の殻をもっている．ま
た，しばしば軟体動物は殻体の鉱物を溶解するこ
とがあり（波部ら，1999），特にカワニナ科などの
巻貝は殻頂が大きく欠けてしまう特徴がある（伊藤，
1999）．これらの淡水貝ほどではないが，ギュリキ
ギセルの殻も殻頂部の破損が多く，計測から除外し
た理由の多くが大きく殻頂部が欠けていたことであ
った．このことを考えると，ギュリキギセルの殻計
測については殻高の長さを用いない Urabe式の方が
どちらかといえば適切と思われる．
　類似距離については，中山（2016）のタネガシマ
マイマイの種内変異の研究で殻形態によるクラスタ
ー分析の結果，ユークリッド距離を用いた時と，マ
ハラノビス距離を用いた時では異なる結果が得られ
ている．また，マハラノビス距離を用いた結果の方
がユークリッド距離を用いた時の結果よりも地理的
距離と相関があり，現実的な結果が得られている．
しかし，今回の研究ではユークリッド距離，マハラ
ノビス距離の両方の距離を用いたデンドログラムか
らは明確な結果が得られなかった．一部地理的距離
が近い地域でまとまったクラスターがあったが，そ
れはユークリッド距離，マハラノビス距離の両方で
見られた．そのため，今回の研究ではどちらの距離
が適切かどうかは判断することができない．
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