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両生類の核型進化W。カェル目（下）

（無尾類、 Ord－er　Anura）

瀬　戸　武　司＊

　　　　　　Takesh1SET0

Karyoevo1ution　in　Amphibia　W．

　Anura　Part2（A　Rev1ew）

13コカネカエル科Brachy㏄pha11沮ae

　コガネガエル属13グαc伽c2＝ρんα肋8とプシロフリン属

P8ツZZopかWθからなるが，いずれも単一種属である。

陸生で生息地は限られておりブラジル南東部の海岸沿い，

リオ⑯デ⑤ジャネイロからサン⑧パウロにかけての森林

地帯に棲む。林床の腐食した植物層で発見されることが

多い。体長が1～2cmの小型のカエルで陸上に産卵す

るといわれている。

　吻端が丸く，骨学的な類似性からヒキガエル科に近い

グループと信じられていたが，骨格に変異があったりヒ

キガエル類でみられる精巣と脂肪体の中間にあるビダー

器官を欠いていることから異なる科に分けられている。

この科の両種の核型はまだよく知られていない。わずか

にNussbau皿（未発表）がコガネガェルB．
θppんφp〃肌πについて2n＝22の染色体数を明らかに

しているにすぎない。現在のところ大多数のヒキガェル

と同じ染色体数であるが，核型の詳細は不明である。

14ハナカエル科趾moaer㎜at1幽e

　南米チリと南アルゼンチン沿岸部のブナ林にみられる

ダーウィンハナガエルR加πodθr肌αdαrω乏〃と，南

米チリの涼しい湿り気のある森林の限られた地域でしか

発見されていないR．rψα肌の1属2種からなる。温

暖な森林地帯に限って生息しており，ヒキガェルと深い

関係にあると指摘する研究もある。

　独特の生活史をもっハナカエルで系統分類学的には議

論が分かれる。ダーウィンガエルはチャールス・ダーウィ

ンが発見した3センチほどのカエルで，肉質の吻端が細

く突出している。頭骨の骨化の度合いが弱い。水に依存

した生殖様式から抜け出した特異な例として注目されて

いる。すなわち，オスが20～30個のひと腹の卵を集め，

数匹が貯蔵された卵の近くに集まって卵が卵孚化する直前

までの10～12日間見張りをして守る。やがてそれぞれの

雄が数個の卵を舌先で取り込み，鳴のう（voca1sac）

の中にすべりこませる。つまりオスが大きくふくらませ

た鳴き袋で幼生を育て、オタマジャクシになるまで口腔

内飼育をするという変わった習性をもっ。このときのオ

スは必ずしも自分の子を飼育するわけではない。　核型

に関してFormas（1976）による両種を比較分析した

報告がある。彼は雌雄成体の腸上皮細胞の押しっぷし標

本によって明瞭な核板を得ている。それによれば，とも

に2n＝26で大型5対，小型8対でFNは52ではなく48

であり，当然2本の単腕型が含まれることになる。これ

がハナガエルの大きな特徴で，R．dαrω加〃はNα6が

中型の大きさであることと小型のNos．12，13が丁型で

あるのに対し，五．グψαmではNos．8と13に相当する

丁型染色体がある。大型5対はMおよびSM型で小型

8対の染色体との間にサイズの上ではっきりした区分が

ある。このような核型の特徴から，ユビナガガエル科に

属するとする結論づけたり，ミズガエル亜科の核型との

類似性を指摘する報告もある（Barr1o　and　R1na1d1de

Chieri1971）o

＊島根大学教育学部生物学研究室



12 両生類の核型進化 IV．カェル目（下）

15アベコベカエル科Pse阯1dae

　後肢に水かきが発達し，水中で生活し，水中に産卵す

るカエルである。

　奇妙な名前の由来はオタマジャクシが急速に成長して，

全長25cm余りになるが成体は僅か7cm程度で，大きさ

が逆になることからである。南アメリカのアンデスより

東の熱帯の平地に棲息している。

　2属4種からなるこのグループの類縁性にっいてははっ

きりせず，研究者によっては，ユビナガガェル科におか

れたり，アオガエル科にいれられたりする。

　染色体研究はアベコベガエル属P8ω挑1種，とリ

サプサス属Lツ8卯8α82種についてなされ，P．

一ραrαdoκαについては核型が分析されている（Bogart

1973）。それによると，2n＝24，FN＝48ですべて両

腕型染色体でほとんどがM型，少数のSM型を含み，

大型から小型にいたる大きさの違いは漸減型を示してい

る。進化したカエルにみられる核型との共通した特徴が

ある。他の2種にっいては同じ染色体数であることしか

明らかになっていないが恐らく両腕型からなるとみられ

る。

16．アマガェル科Hy1iaae

　いま世界の各地でカエルの個体数が減っており，ある

場所では完全に消滅しつつあるといわれている
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瀬　　戸　　武　　司 13

（B1austerin　and　Wake1995）。われわれの身のまわり

にも昔よくみかけたカェルが見えなくなっていることは，

日常実感することである。そのなかで，アマガエルは身

近にもっともよく見かける唯一のカェルといってよい。

無尾類の中でアマガエルは繁栄しているカエルであり，

多様性に富んでいるグループである。また広い分布域を

もち，南北アメリカ大陸からヨーロッパ，アジア，北ア

フリカ，西インド諸島，オーストラリア，ニューギニア

などに分布している。とくに中米，南米とオーストラリ

アに多数の種がみられ，そのなかで産卵習性にも変わっ

た種が知られている。3属637種のアマカエルは現在4

っの亜科に分けられている。

　アマカェル亜科Hy11naeには24属あるが，258種をか

ぞえるアマガエル属HvZαと54種からなるオロリゴン属

0ZoZツ9oπを除いてはほとんど10種以下の小さな属であ

る。わが国でもなじみの深いアマガエル属では75種が核

型分析された報告がある。

　アマガエル属では258種のうち75種が核型分析なされ

ているが，概して染色体数には共通性があり，2n；24，

すべて両腕型でFN＝48である。核型を構成する染色

体はMとSM型で，それらのサイズは漸減型で大型と

小型の区別がしにくい。このほか現在までに知られてい

るところでは17種のアマガエルに2n＝30でFN＝52～

60の核型がみられる。

　30型はかなり大きな染色体構造の変化を経ているもの

とみられ，基本数の変化にみられる特徴から，進化の過

程での挟動原体逆位（pericentric　inversion）が起こっ

た可能性が大きいと考えられる。

　アマガェル属の多くの種ではすべてMかSM型から

なる染色体構成であるが，中には2倍性で染色体数が多

く，類似のサイズの丁型染色体からなる種がみられる。

H．6閉π几θαがその例で，核型進化のもうひとっのメカ

ニズムである動原体開裂（図31）の生起を推測させる

ような特異的な核型である。

　Bogart（1973）によれば，北米，南米大陸の種群の

研究からアマガエル属の核型は，基本的にはこの2n：

24型と2n＝30型に二分されるとしている。そしてごく

僅かの種で22一，20一，18一染色体型のアマガエルがみられ

るが，これらは個別に24型の近縁の種から由来したもの

であろうと推測している。そして彼らが調べた限りでは，

多様な核型をもっアマガエル種の多い南アメリカ産から

は24型と30型の中間の核型を持つ種はまだみっかってい

ない，と述べている。

　米のロッキー山脈から東，カナダのオンタリオ州南部

におもに生息するコオロギガエル属λcr乏8の2種λ．

crθp肋πsとλ．gび伽8は2n＝22，FN＝44である。

両種はもともとアカガェル科に含められていた。

　アマガエル属にはアメリカ合衆国東北部と中南部に生

息する4倍性の種H．oθグ8云coZor2n（4X）＝48が知ら

れており，広告音（advertisement　ca11）が異なるこ

とからB1air（1958）によって最初にH．c加rツ80scθZ乏8

から分けられた。これら両種は，北米大陸の東部に生息

するが分布域が広範囲にわたって重なっており，同質倍

数性の個体なのかどうかこれまで議論の分かれるところ

であった。しかし，核小体形成部位を検出するNOR染

色による解析では，2倍性のH．cかツ808cθZ乞8がNα8

にスポットがあらわれるのに対し，4倍性個体はNα6に

あらわれる染色体が3本，Nα8に出現するのがユ本と混

合した構成になっているなど，核型からは4倍性個体は

複雑な集団をうかがわせる結果となっている（K1ng19

90）。Wiley（1982）が“G－band”と自称する分染法

による分析では4倍性のH．ひεグ8乞coZorは12組の4相

同染色体からなる構成であることを示した。しかしNα6

短腕にあらわれる二次狭窄だけが4相同染色体の2本に

しか現れなかったと報告しており，きわめて類似してい

るが，全く等質の倍数性ではないことを示している。

　本邦産のアマガエル属は2種ありニホンアマガエル

且ノαρoπゴCαは北海道から九州，壱岐，対馬まで，沖

縄を除く全域の高地から平地までどこでもみられる。ハ

ロウエルアマカエルHんα〃oωθ舳は南西諸島特産の

アマカエルで同1』者よりも体が細い。両種の核型は多数の

アマガエルの仲間と類似しており，2n：24，FN＝48

で，4対のM，7対のSMおよび1対のST型からな
る（図16，17）。ただ北米の種と異なる点は，ニホンァマ

ガエルにはNα6と7の間に大きさに段差があり，ハロウ

エルアマガエルは北米産の種の核型により類似している

ことである。

　かつてYos1da（1957）はニホンアマカェル雄の核型

には異型的な性染色体がみられると報告したが，その後

Seto（1964）が両性の体細胞を用いた分析の結果，性

とは関係のない雌雄の核型にみられる常染色体の異型対

であるとがわかった。

　オーストラリアとパプアニューギニアのみに分布する

オセァニアァマカェル亜科Pelodryad1naeのクループ

は3属からなり，そのうちモグリァマガェル属
0ツcZoグαπαは最近までカメガェル科にふくめられてい

た。カメガエルはオーストラリアおよびその周辺地域に

固有のカエルである。両グループはともに乾燥地に適応

し，穴を掘って生活するカェルとしての形態的特徴が重

視されたためであろう。しかしモグリアマガェル属の詳



14 両生類の核型進化 IV．カエル目（下）

細な形態，生化学，核学的な検討から明らかにされたこ

とは，まぎれもなくアマガェルであるということであっ

て，穴の中に生息するという特殊な習性から，アマガェ

ルとしての判断対象となる多くの特徴を見落し亡いたた

めであろうとみられている（K1ng　et　a11979）。

　このような特殊なクループから，陸上生活でも岩場に

棲むもの，熱帯雨林に適応した樹上性のカエルなどまで

このグループのアマガエルは実に幅広い生息環境と形態

的な特徴をもっている。

　しかし染色体をみるとモグリアマガエル属

0ツcZorαπα13種のうち8種の，アミメアマガエル属

1Vツc虹帆ツ8むθs26種のうち8種の核型がしられているが，

すべて2n＝26，FN＝52，MとSM型からなる構成
で腕比もきわめてよく類似していた。つまり核型でみる

限り高い類似性を示す。

　オーストラリア産のミナミアマガエル属〃むor乞αで

も104種のうち分析された46種はL．〃rψグθ几α乙α一種

を除きすべて2n：26，FN：52のタイプであった。こ

のように概して核型の類似性は高いものの，同じ2n＝

26染色体型でも二次狭窄の出現位置，Cハントパターン

（％）
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およびAg－NORの陽性スポットの部位などを比較した

結果，明らかにヘテロクロマチン部分での構造変化が種

間でおきていることを伺わせる事実が観察された

（K1ng1980）。ミナミアマカエル属のうち例外はL

材rψグθπα亡αとL．gθπ乏肌αcαZα地の2種で2n二24，

FN；48であることが知られている（Menz1es　and

Tippett1976）。これら24染色体型の核型は，26型とは

ほとんどの染色体で腕比や動原体位置は類似しているが，

Nα4染色体の長腕部全体がC染色法により検出される構

成的異質染色質で占められており，異質染色質部分の転

座による26染色体型からの進化ではないかと考えられて

いる。

　図18に示すように，ニホンアマカエルと24染色体型の

ミナミァマガェル〃τ0グ乞αの核型を比較すると，同じ

基本数をもっ構成であっても個々の染色体形態は一見し

て大きな違いのあることがわかり，核型構成の変異は分

染法によるかなり詳細な分析では更に大規模な相違であ

ることが推測される。

　Kuramoto　and　Al1ison（1991）によるパプァニュー

ギニア産のミナミアマガェル3種，アミメアマガェル2
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種の核型分析の結果では，すべて2n＝26で大型と小型

染色体の区分時明瞭ではなく両グループはきわめてよく

類似している（図18，19）。しかしミナミアマガエルに

比ベアミメアマガエルの第1染色体は相対的に長く，第

2染色体の腕比は小さいことを示している。そしてアミ

メアマガエルはミナミアマガエルから派生したものと考

えている。またこの論文にはこれら26染色体型のオセア

ニァァマガエル亜科の核型は南米産のメズサアマガエル

亜科Phyllomedusinaeのグループに類似しており，

オーストラリア産カメガェル科よりは，南米産のユビナ

ガガエル科のカエルの核型に近いことを指摘している。

　中央アメリカおよび南アメリカ大陸にみられるメズサ

ァマガエル亜科の染色体研究にっいては，信頼できるデー

タは少ない。そのうちアカメアマガェルλgαZツCんπ｛8

は2n；24でメズサアマガエル属P伽〃o肌θ伽8αは2n＝

26　FN；52である。このグループもまたMあるいは

SM型の構成で染色体の大きさもNα1から最小のNα13ま

で漸減型の配列となる。ブラジル産のP．肋グ肌θゴ8妙三

には4倍性の集団がみられるが，Batisticら（1975）

の研究では，減数分裂前期にはいずれも4価染色体形成

がみられたことから，同質倍数体であろうと述べている。

　ツノアマカエル亜科He皿1phract1naeは南アメリカ

に広く分布するアマガエルで，おもに熱帯下およびアン

デス山脈，パナマなどにみられる。7クロアマガェル属

Gα8むro伽cαを除いて単一種属であるかまたは数種か

らなる属に分けられる。この亜科のおよそ60種について

染色体分析がなされており2n＝24から30，FN＝42か

ら52までの範囲に分散し変異に富んでいる。小型染色体

にこのような多数の丁型を含むアマガエルは珍しい。

Schm1d（1983）　はエクアトル産のフクロカエルG

r三〇6α肌6αθ（2n；26）について染色体分染法を用い

雌雄の核型を詳細にしらべた。それによるとNos．1か

ら5までの大型のM，SM，ST5対とNos．6から13ま

でのSMと丁型染色体からなり，雄の核型でNα4に異

型対が認められ，XY／XX型の性染色体構成であるこ

とを報告している。しかもX染色体短腕の二次狭窄部

位にNORsが認められると述べている。

　しかしアルゼンチン産のフクロガエルG．gグαc〃8

は2n；26ですべてMまたはSMであった。Bogart
（1973）によると，フラジル南東部で採集したコモリア

マガエルFZθαoπo畝8ガs8〃8（2n＝30，　FN＝44），

ヒダアマガェルFグ加三απαgoθ励乞（2n＝26，FN

＝42），F　oんω8乞（2n＝28，FN：44）にも丁型が見

られる。ともあれツノアマガエルほど核型に種間変異が

多くみられるグループは珍しく，アマガエルの中では高

い染色体数と丁型を含む核型であることから原始未分

化の代表格として扱われる。どちらかというとユビナガ

ガエル科のグループに似た未分化で不安定な核型を持っ

ていることが注目される。

17．アマカェルモドキ科Ce醐tro1㎝1沮ae

　アメリカ大陸の熱帯地方に生息する小型で樹上性のカ

エルである。生息範囲はメキシコ南部，ブラジル南東部，

南アメリカの北西部アンデス山脈に沿って分布している。

　二つの属，アマガェルモドキ属0θ枕roZθπθ〃αと腹

面の皮膚が透明にちかいオオァマガェルモドキ属

0θ耐グoZθ几θ（単一種属）からなり，骨学的な特徴や生

態などからアマガエルとの近縁性があると信じられてい

る（Cynch1973）。

　染色体研究がおこなわれた例が少なく，二例を除いて

扱われた5種にっいても精巣を用いた押しっぷし標本に

より染色体数（2n：20）が知られているにすぎない

（Duel1manandCo1e1965，Due11man1967）。核

型分析された一例はアマガエルモドキの一種
0θ柳oZθπθωグッgπα枕αで，すべて両腕型で8対の大

型（M，SM，ST型）と2対の小型（MとSM型）とい

う特異的な構成であった（Bogart1973）。このような

小型染色体数の少ない特徴をもつ核型はあまり他に例を

みない。僅かにブラジル④サンパウロ北東部に生息する

アマガェルHツZαα肋086gπαむα（2n＝20）との類似性

が指摘されている。

18ヤドクカエル科D㎝沮robat1沮ae

　多数の特徴ある属性をもっているために，系統分類学

的な研究を行うにはうってつけのカェルである。

　ヤドクガエル科は4属116種が記載されており，中米

から南米北部にかけて生息している。多くの種は昼間活

動し，親の背面で卵からオタマジャクシまで保護されて

育つ。また自分のなわばりを持ち，進入する個体に対し

て攻撃をしかけたりする。

　科の中で，あまり分化していない種から，より進化発

達した種まで段階的にみられ，分化のレベルには連続性

がある。その特殊化はひと腹の卵数や親ガエルによる卵・

幼生の保護のありようと関係している。あまり特殊化し

ていないメンバーはオタマジャクシになるまで巣の中で

卵を守り，成長すると近くの小川の流れに移す。より特

殊化したグループは少数の卵を産み非常に複雑な卵の保

護を雌雄ともにおこない，オタマジャクシに餌を与えた
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りする。またテリトリーをつくり他の個体を攻撃する習

性をもっている。

　このように興味ある行動を示すことから，生活史の中

でみせる繁殖戦略のあり方と進化の度合い，そして核型

の変化との関連性を調べるには理想的なカエルであると

考えられる。こうしたことから，科内1ntrafa皿111ar

はもちろんのこと，科間1nterfam111arでの系統学的

な類縁関係について議論されてきている（Bogart1991）。

　コオイガエル属0oZ08蹴んα8は科内の他の属よりも

多くの卵を産み，分布範囲も広く，集団を構成する個体

数の大きい上，卵や幼生の保護はあまり発達していない。

また他のヤドクガェルとは異なり，テリトリーを守る行

動もあまりみられない。もし染色体の進化と核型の変異

がこうした行動学や生態学的な要素によって影響をうけ

ているならば，コオイガエル属は他の属よりも核型の変

異は少ないものと推測される。

　ヤドクガエル科の染色体は無尾類の中ではもっとも大

きく，大型染色体で30μmに達する。ヒキガエルなどの

約2倍の大きさで，有尾類にくらべ相対的に小さい無尾

類の染色体のなかでは際立った特徴である。

　ヤドクガエル科は5属116種が記載されているが，

Bogart（1991）　はホソユビヤドクガエル属
P〃ツ〃o6肋sを除く4属にわたって染色体を分析し，

核型をあきらかにした。その結果，コオイガエル属

0oZ08熾肋88種とエピペドバテス属助乏ρθdo6αむθ8

4種はすべて2n：24であった。しかし核型をみると大

型染色体6対と小型6対からなる構成は共通しているも

のの，構成メンバーである染色体の形態を相互に比較す

ると，どれひとつとして全く同じ核型の種はない。たと

えばすべてMかSM，STの両腕型染色体からなるFN

＝48の種であっても，コスタリカ産の0．むαZα肌α几cαθ，

エクアドル産の0．ひθ肋6rαZ乏8，コロンビア産のC．

ραZ肌α娩などは1～3本の染色体の形態に僅かな違い

がある。

　一方コロンビア産の0．8肋μπαα肋のように小型

6対のうち5対までが単腕型からなる核型（FN＝38）

までその変異の幅は種間で大きなものがある。コスタリ

カ，エクァドル，コロンビア三国は赤道直下にあるが，

生息環境が多様で同属でありながらそれぞれ大きく隔離

された環境にある集団である。にもかかわらず24染色体

F1g20Phenotype　of　three　Japanese　ran1d　frogs
　　　　A　A　fema1e　of月απαπα肌乙ツα（2n：22）from　Ok1nawa

　　　　B　A　fema1e　of　E　omα加θ肋rz8（2n＝24）from　Mt　Hakuba，Nagano－Pref
　　　　C　Ama1e　of月ノαρoπ乙cα（2n＝26）from　Matsue　Vert1ca111ne　on　arespect1ve　f1gure1nd1cates3cm
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を持っ種の中での形態的変化は，ヤドクガエル属

D肌かo6肋8に比べればまだ小規模といえるかも知れ

ない。

　24一型の種が多数派を占めるこの科のなかで同じコロ

ンビア産のヤドクガエルの2種1）．〃8乞or乏o加cαs（2

n＝20）とD．かω肌α伽s（2n＝18）との間では大型

6対の染色体構成は変わらないものの，小型染色体1対

の減少による変化がみられる（Rosotto　et　a1．1987）．

　またコスタリカ産のヤドクガェルにもこのような変異

があり，2n＝18型は1）．α〃α伽（Leon1970）にみ

られ同じ2n＝20型のコスタリカ産D．μ肌批oとコロ

ンビア産D．〃8左or乞oがCα8はよく類似した核型を示す。

　しかしこれまでのところ，ヤドクガエルの多様な属性

と核型の変異の関連性にっいては議論できるほどのデー

タはない。

　ペルー産のエピペドバテス属3種は，基本構成は変わ

らないが小型6対の形態は種間変異があり，単腕型2対

を含むもの（且炉加伽肋，FN＝44）と全て両腕型

であるもの（E．和肌orαZ乏8，FN＝48）がある。その

中でも核型の多型現象が且加肌0グαZゴ8で見つかってお

り，このグループの核型の不安定さが推測できる。

19．アカガエル科Ra㎜蜆ae

　英語ではカェルをfrogsとtoadsに呼び分けている

が，もともとtoadSはヒキガエル属一Bψoのカエルを

指し，frogsはアカガエル属五απαに限っての名称で

あるらしい。従ってその他のカエル例えば，アマガエル

は正しくはtree－frogs，ヒメアマガエルはnarrow－

mouthed　toadsと形容詞がつくことになる（Cochran

1961）。それほど，アカガエル科は普遍的な存在である。

分布域はオセアニアの大部分と南アメリカ南部を除いて

ほぼ世界的といってよいくらい広範囲である。Frost

（1985）のリストでは39属603種が記載されているが，ア

カガェル属肋πα1属でこれらの分布域をすべてカバー

するくらいに広域分布する。

　アカガエル科は6っの亜科に分けられているが，ここ

では，これまでサエズリガエル科Arthro1eptidaeとし

て独立に扱われることのあったサェズリガェル

Arthrolept1naeとアフリカモリカェルAstylo－

Stermnaeをそれぞれ亜科として，また同様に独立し

た科であったクチポソカェルHem1s1naeも亜科として

アカガェル科に含めている。

　K1ng（1980）は北オーストラリアに1種のみみられ

るほか，南アメリカを除く世界各地でみられるなじみの

深いアカカェル亜科Ran1nae，マタカスカル，南部イ

ンド，スリランカに生息するマダガスカルガエル亜科

Mante111nae，サハラ砂漢から南のアフリカに分布す

るトロカエルPetropedet1naeの3亜科のみをアカカェ

ルとして扱っている。

　いずれにせよ，無尾類の系統分類に関する研究で，形

態的なテータと分子生物学的な技法，たとえは28sリボ

ソームDNA遺伝子やミトコンドリアrRNAなと，の

分析結果と必ずしも一致するわけではなく，研究者によ

り様々な系統樹が提案されている。松井（1996）によれ

ばとくに，進化発達型のカエルの類縁関係についての研

究の必要性が述べられているが，とくにアカガエル科の

未完成の状態が指摘されている。

　何らかの形で染色体観察がおこなわれた種はおよそ20

％程度で、その研究内容のレベルには大きな差があって

染色体数だけの報告から，分染法や遺伝子レベルの詳細

な分析までさまざまである。アカガェル属を用いた研究

が，もっとも古くからなされ高度な技法による染色体分

析のデータが集積している。

　アカガエル亜科は22属からなる大きなグループである

が，単一種属が5つを含む10種未満の属が大半である。

ポ1

総鱒
1　　　　2

鰯
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終
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　5678910111213F1g21Two　representat1ve　karyotypes　ofthe24－chromosome　type　ran1d　frog　and　the26－chromosome　type
　　　　frorαma1es　of　E．oグπα¢加θπ炉乏8and　E．ノαρoπ三cα．
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染色体観察がおこなわれたのは22属のうち7属に過ぎな

い。これまでに明らかにされた結果では，核型構成は種

をとおして比較的似ており，5対の大型と8対の小型か

らなり，すべて両腕型（FN；52）というのがアカガェ

ルの一般的なパターンである。従って稀に2n＝20～24

の変異を示す種がみられるが，アカガエル属の多数種が

もっ安定した核型といえる。

　例外的にアフリカアカガエル属P妙cんαdθπαの多数

の種は2n＝24（FN＝48）であるが，他の属は2n；26

染色体型が圧倒的に多い。例えば北米，ヨーロッパ，ア

ジア，アフリカ各大陸のアカガエル属約50種余りの核型

をみると普遍性の高いパターンであるが，22一，24一染色

体型という例外はおもに東アジアに生息するアカガエル

にみられる。（Seto1964，Kuram－oto1972．1980．

1984．1989．1990，Green1983，Green　and－Bork1n

1993，Iizuka1989）．

　本邦産の種（図20）では，山地に見られるヤマアカガ

エルE．omα加θ柳乏8，対馬に棲むチョウセンヤマア

カガェル（ツシマヤマァカガェル）月．dψ0ω8肋乞，北

海道にのみ見られるエゾアカガエル五．ρか乞Cαはいず

れも2n＝24で世界的にも珍しいほどに東アジアに集中

してみられる（図21）。これらはすべて両腕型の染色体

からなるが，フィリピンのパラワン島に生息するP．

mαgαπααcα肋肋にはNα11が丁型が含まれFN＝46と

なる（Kuram－oto1989）◎

　さらに沖縄島に固有で，水中生活が多いナミエガエル

Eαπαπα肌乞畑はアカガエル属では最小の染色体数

（2n＝22，FN＝44）をもっ。これと類似の核型をもっ

カエルが台湾に生息するクールガエル月．肋ん肋であ

る。松井（1996）ナミエガエルやヌマガェルをアカガェ

ル属から独立させ，別の属とすることを提案している

（図20，22）。

　フィリピンとパプアニューギニアで得られたヒラタガ

エル属1⊃Zα卯肌α枕乏8の3種の核型を分析した

Kuramoto（1885）の結果はアカガエル亜科のなかで

も特異的である。このカエルは繁殖様式が直接発生型で，

卵膜の中でオタマジャクシから子ガェルになり艀化する

ことで知られる。フィリピン産の2種P．んαzθZαθとP．

∂or8αZ乏8とパプアニューギニアの1つψαρ鵬π8乞8の核型

をみると，P．んαzθZαθ（2n＝26）はアカガエル属の多
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数の核型と類似しているが，二次狭窄がみられないと述

べている。1⊃．dor8αZ68（2n；20）とP．ραραθπ8オ8

（2n＝22）はアカガェル科では他に類をみない核型を

示している（図23）。しかしKuramoto（1985）によ

れば，26一型のP．んα2θZαθと22一型のP．一ρα＝ρω肌86sは

相互に関連があり，もし後者のNos．6，7が動原体部で

切断し短腕部と長腕部を分けてそれぞれ26一型の別個の

染色体と比較すると，これらの長腕部がP．んα2θzαθの

Nos．7，10に相当する相対長になり，短腕部はNos．12，

13に匹敵するというのである。このことから，動原体融

合と挟動原体逆位の二っの変化が生じた結果26一型のP．

んαzεZαθから生じたものとし，20一型のP．dor8αZ乏8は

更に複雑な構造変化の結果26一型から生じたものと推測

している。

　アフリカアカガエル属やアカガエル属にみられるこの

ような26一染色体型から24染色体型への変化は進化の早

い時期に二分した遺物であるとする考え方（Bogart

andTandy1981）よりも，むしろ東アジアのアカガエ

ルを中心に独立して染色体の減数がおこったと考える方

が妥当であろう。Green（1983）によると，このような

変化は二段階を経て達成されたのではないかと推測して

いる。まずもっとも小さな2対のM型染色体に挟動原

体逆位がおこり丁型2対を生じる。そして次の段階で

2対のTの動原体融合がおきて1対のM型となり，大

型でも小型でもない中間型の染色体を創造する。その結

果小型の2対が減少し，大型と小型との間にはっきりし

た大きさの上での境界のない染色体構成をもっようにな

る，という説明である。

　このような推測は先にMorescalchi（1981）や

Bogart　and　Tandy（1981）が述べているが，Green

（1983）は26一染色体型と日本，韓国産の24一型アカガエ

ルの核型とを詳細に比較分析してこの経過の推論をおこ

なった。

　ユーラシア大陸のアカガエルは形態的には保守的な集

合体で，ヨーロッパアカガエルB．乙θ肌ρoブαr乏αと近縁

とみられる大多数のアカガエル属の種からなる。これら

のほとんとは26染色体型であるが，数種が24の染色体

をもっ。Greenand－Bork1n（1993）はヨーロソペコー

カサス，東アジアの各地方のアカガエルについて，アイ

ソザイムにより25遺伝子座位について分析し，比較した

結果，24一染色体型のアカガエルは系統的には単一なグ

ループではないことがわかった。E．αmα〃8を除いて

東アジア産の24一型の種はヨーロッパアカガエル，ニホ

ンァカガエル，タゴガエルなどと共通の祖先から進化し

た同一の生物群（c1ade）であることがはっきりしてい

ると述べている。その証拠のひとつとして，NORが共

通してNα10染色体の長腕にあるがP．αmαZ乏8だけがNα

2にあることを挙げている。

　2n＝22のナミエガエルの場合は他の26一や24一染色体

型のアカガエルよりも二段階の構造変化が2対で同時に

起こったことを暗示するような染色体サイズの変化と減

数がおきている。

　Morescalchi（1981）　はアフリカウシガエル

Pμ6cθpんαZ鵬αd8ρθグ8ひ8（2n＝26）の核型には2対

の小型丁染色体が含まれていることから，これが2n＝

26から24一染色体型（FN：48）に移行する過程にある一

例であろうと考えている。しかしもしそうであるなら，

4本の丁型をもっ2n＝28の核型をもっ種が動原体開裂

を起こした移行型として存在してもおかしくはないと

BogartandTandy（1981）は考えているが，まだ見

っかっていない。多分，小型丁の2本は消失したもの

とみなされている。

　アカガエル属の核型で特徴的なことは，大多数の種が

2n：26で，共通した特徴としてNα10染色体長腕にギャッ

プの大きな二次狭窄がみられることである。（小型で形

態がNos．9－10はきわめて類似しているため，ある報告

ではNα9であったりNα11であったりするが，同一染色体

とみなされる。）そしてこの二次狭窄に核小体形成部位

（NOR）のあることが銀染色法により知られている。

　このことから26染色体型のアカカエル属の核型の安

定性は同時にNORの遺伝子座位の一定性でもまた強固

なものであることが知られる。もちろんこの“スタンダー

トな”No10のNORのほかに付加的にAg－NOR陽性の

スポットのある染色体をもっ種も知られてはいるが

（Schm1d1978）これらは特殊な例と言えよう。おそら

く卵形成の際に増幅されたrDNAが分散して他の染色

体上に転座した結果，小さなスポットとして現れたもの

とSchm1dは推測している。

　またC染色された核型の比較ではいくっかの変異が

26一染色体の間で知られている。一例として，南西諸島

に生息するイシカワガエルE，68ん泌αωαθは沖縄島と奄

美大島とに隔離された個体群があり，外部形態や生態学

的特徴の異なることが明らかにされている。これら二個

体群の核型には差がみられないが，C－spotの出現がNα

9長腕で異なっていることが明らかにされた（図25，瀬

戸ほカ）1984）。

　少数の種であるが，基本型とは異なるアカガエル属の

例もみられる。カリフォルニア産のE．mα8c08αは2

n＝26であるが，小型の3対（Nos．11－13）がいずれも

単腕型でFN＝42である（Haerte11974）．
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24 両生類の核型進化 IV．カエル目（下）

　アフリカ産アカガェルの月．0㏄乞二ρ肋Z三Sとアフリカ

ウシガエルには共に2倍体のほかに2n（4X）：52の4

倍体の集団がみられる。しかしこれらの4倍性種は2倍

性種の正確なゲノムの倍化ではなく，また異質倍数体と

もみなされない。おそらく倍数化が起きたあと染色体構

造に変化がおこって分化した核型をもっ種の間で交雑し

てきた雑種から由来したものとみられる。

　中国雲南省に生息するアカガエル6種の染色体を観察

したLiu　et　a1．（1993）の結果は，その数と形態の変異

の大きいことにおいて極めて興味深い。かれらはR．

απCα〃απαの特異的な核型を提示している。進化型の

カエルには珍しく2n；40という高い染色体数をもち，

Nα3の短腕部が小さいながら，すべて両腕型である（図

24）。しかし，3～4本の染色体の構造変化を想定すれ

ば，4倍性の個体であることは否定できない。

　ドロガエル亜科Petropedetinaeは8属のうち4属し

か染色体観察がおこなわれていない。しかしこれまでに

知られている限りでは26染色体型のほかにアカカエル

科の他のグループにはみられない特殊な核型を持っ種が

知られている。それは3属のなかに染色体数が2n＝16

から26までの変異があるというだけでなく，2n＝24の

種のうち，丁型が6対，MまたはSM型が6対という

構成の核型（FN＝36）がディモルフォグナサス属

D加0㎎ん08・πα左肋8にみられることも大きな特徴であ

る。このような種の存在があるがゆえにドロカェル属

Pかツ〃o6α炉αcんα8にみられる2n＝18，FN＝36の核

型の種もおそらくは上記の半数の染色体が単腕型からな

る2n＝24FN＝36の種の中間型の種の存在があって

はじめて動原体融合による減数であることが納得される

のである。

　クチポソカェル亜科He皿1s1naeは独立した科として

扱われていたこともある。アフリカ産の単一属

Hθm主s鵬24種からなる。現在までに知られた核型は2

種で2n；24であるが，大型6対のうちの1対（Nα6）

に丁型があり小型の6対すべてが両腕型であるという

注目すべき構成（FN＝46）である。このような核型は

アカカエル科では特異的で，アフリカ産のカメカエル科

Myobatrach1daeのチビカェル属0r肌zαやヒメアマ

ガエル科Mycrohy1idaeのフクラガエル属B閉た即8

8一沁ろ08α8（2n＝24）の核型との類似性を指摘する論

文（BogartandTandy1981）や，クサガエル科
Hypero111daeでよくみられる染色体構成の様式である

とのべている報告（Moresca11ch11981）もある。しか

しこのような指摘が類縁性を論じる際に果してどれほど

の重みをもつものかは疑問である。

　マタカスカル，インド南部およびスリランカに生息す

るマタカスカルカエル亜科Mante111naeは3属60種が

知られている。このうち圧倒的多数の53種を占めるマダ

ガスカルガエル属〃α械〃ααツ虹8のほとんどは2n＝

26，FN；52，大型5対，小型8対の一般的な構成であ

る。しかし中には，2n＝24でFN＝44から48までの変

異のあるものが数種ある（B1ommers－Schlosser1978）。

　これらの核型は6対の大型と6対の小型染色体からな

る。そして小型のうち逆位による丁型への変化と，丁

型の動原体融合による中型ないし大型染色体の形成によっ

て，染色体数を減少するという段階を推測させる例とし

て注巨される。事実マダガスカルガェルのうちいくつか

は小型の丁染色体をもつ種のあることが知られており，

両腕型のみからなる一般的な核型（FN；48）から丁

型を1対含む〃．6θむs乏Zθα伽sのFN＝46，2対含む

〃．μZcθr08α8のFN＝44など腕数の変異がマダガスカ

ル島の中でみられるのは興味深い。

　また26一染色体型の〃．α理θrのように小型丁を4対

もつ核型（FN：46）をはじめ，アンカラトラ山脈で採

集された〃．αθグω肌παZ乞8のようにFN＝50，51，52と

いう基本数の種内変異のみられるものもある。すなわち

染色体数は3タイプとも同じ2n＝26であるがNα8の1

対がM型であるもの（FN＝52）と丁型である個体

（FN＝50），そして2n＝52，FN＝51の場合Nα8が丁

型／M型の異型対である核型も含まれることを意味す

る。19個体のうち9個体がこのような核型構成であった。

そして減数分裂における中期像をみると12の1I価染色体

と2本のI価染色体からなる精母細胞が確認された。こ

のような事実は先に述べた染色体進化の2段階を説明す

る証拠となりうるとB1ommers－Sch1osser（1978）は

考えている。これらは無尾類における核型進化の重要な

過程である26染色体型から24一型への移行の過程を説明

する上で興味深いグループである。

　サェズリガェルArthro1eptinaeとアフリカモリガェ

ルAsty1osterm1naeとは共にアフリカのサハラ砂漢よ

り南の地域に分布する小さなグループである。

　サエズリガエル亜科3属48種のうち核型分析がなされ

た種はまだ僅かであるが，アカガエル科の一般的な核型

をもつ種はなく，他にみない際立った特徴の核型をもつ。

すなわち，分析されたサエズリガエル属λ村かoZ即さ乏8

3種はいずれも2n＝14で大型7対のM染色体からな

る核型でこれは両生類の中でもっとも少ない染色体数で

ある。Nα1は顕著に大きいがNα2からNα7まではほぼ類

似のサイズのM型である。Schee1（1971）は2n＝14

（FN＝28）のサエズリガエル属は，複数の両腕型染色
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体に起った挟動原体逆位による一連の丁型化とそれに

続く動原体融合による構造変化によって2n＝26の基本

型を祖先として由来したものと考えている。その根拠と

してカーディオグロッサ属0αr批ogZ088αの0．

g・rαc〃8（2n＝16，FN＝32）や0．Zωco肌ツ8¢ακ

（2n＝18，FN＝32）が一連の変化の中間型を示すもの

として挙げている。

　アフリカモリガエル亜科は5属からなるが，そのうち

3属が単一種属である。アフリカモリガェル
λ8玄ニソZ08乙θm鵬曲αdθ肌ωひsは2n＝54，FN＝68とい

うもっとも例外的な核型をもち，多数の丁型を含んで

いるのが特徴である。その染色体構成からみて，この種

は26一染色体型と28一染色体型の種の間での交雑による異

質4倍性の種と見られる（Bogart　and　Tandy1981）。

しかもこのような異質倍数体が生じた後も，染色体の構

造変化が起こって多数の丁型染色体が出現したもので

あろうと考えられる。同じ亜科のニク．ティバテス属

Wツc肋α之θs　corrα8Iα肋8では2n＝28，FN＝52の核型

が明らかになっており，大型と小型の構成も一般的な核

型のような段差がはっきりしていない。しかもその内容

も異なり，Nos．1，2，4はST型であり，大型の丁型

が2対∫Nos．5＆8）含まれている。これも挟動原体

逆位に始まる一連の変化への移行型とみることもできよ

う。

20クサカエル科Hypero111沮ae

　あざやかな色や後肢の形，四肢の指端の吸盤などの外

部形態はアオカェルやアマカェルに似ており，樹上性の

カエルである。1970年前までは，アオガエル科

Rhacophoridaeのひとつの亜科として扱われていたが，

骨学的な違いは科を異にするだけの違いがあるとされた。

水の上の葉に産卵するものから，樹上の水たまりや地上

に産卵して大雨の前に艀化し池に流れ込むなど多様な産

卵習性のあるカエルのグループである。

　14属219種のクサガエル科のなかで半数以上の種を占

めるクサガエル属H〃θro肋8でみられる核型の特徴

は，12対の相同染色体の大型と小型の間に大きなの段差

がなく，Nα1から12まで順次サイズが小さくなる漸減型

である。これは24一染色体型のアカガエルにもみられる

パターンである。

　しかし核型を構成する染色体を個々に比較すると，種

間で大型の4対ないし5対の腕比に違いがみられ，M

型のみから構成されているものとST型が入り混じって

いる場合がある。従ってFN＝48とはいえ個々の染色

体は同一形態であるとは言い難い。多くの核型ではNα1

は目立って大きなM型である。

　大多数のクサガエルはアフリカ大陸のサハラより南の

地域に分布するが，そこから遠く離れたセーシヱル諸島

にのみ生息するセーシェルコオイガエル属
ταC伽㎝ε肌18　（＝〃θgα伽αZ鵬）　8θツCんθ〃θπ818

（Nussbaum1980）やマダガスカルに固有のマダガス

カルクサガエルHθ妙批αZひ8でも，クサガエルの一般

的な核型構成である2n＝24ですべて両腕型という様式

は変わらない。しかしクサガェル科全体について，属間

あるいは種間でどれだけ分染法による
subchromosoma1な違いがあるかどうかの分析結果は

報告されていない。

　オオクサガエル属LθμoρθZゴ8には興味深い報告があ

る（Bogart　and　Tandy1981）。核型分析された11種

のうち一般的な2n＝24，FN＝48の構成のほかに，種

間変異がみられる。すなわち2n＝22から30までの染色

体数の変化と，FN＝44から40までの形態の変化がこの

グループで知られている。これらの種の分布はアフリカ

各地に広範囲にわたっており，それぞれ種は必ずしも分

布域が明確に異なっているとは言えない。もちろん，こ

の科の系統分類はまだ十分になされていず，とくに中東

部アフリカのクサガエル類の研究は少ないので地域的な

核型の分布の違いを述べることはできない。例えば，2

n＝22で全て両腕型のL．ω6rツ乏，L．6o〃θπgθr乞はナ

イジェリァからザイールのかけての平地や熱帯雨林に広

く分布するし，L．6oCαgθr乞はこれらより東のタンザ

ニアの山岳地帯の森林に生息する。

　2n＝24，FN＝46のタイプであるL．cαZcαrα伽8は

ギニア，カメルーンからナイジェリアまでの広い地域で，

L．0θグ肌乞CひZα丞ωSはタンザニアの山岳地帯でみられ，

L．ραZ肌α伽8はギニア湾の孤島プリシペ島にのみ生息

する，などのように遠く隔たった地域でも生息環境の異

なる地域でも共通の核型を有する。最も特異的な核型を

もっL．ρα柚θrゴ（2n＝30，FN＝40）はアフリカ東部

のタンザニアの山岳地帯の雨の多い森林地帯に生息して

おり，24一染色体型の種と分布域が共通するところがあ

る。L．ραグ加汽の核型は24一染色体型の多いクサガエル

科の中では奇妙な構成である。これは2本の
acrocentr1cを含む10対の丁型と5対のM型からなり

大型6対のうち4対，小型9対のうち6対が丁型とい

う，進化発達型のカエルの中では最も特異的な核型であ

る。

　22一染色体型のオオクサガエルにはMまたはSM型の

染色体のみからなる核型は，おそらく小型丁を1対含



26 両生類の核型進化 IV．カエル目（下）

む24一染色体型の中で丁染色体の両腕型1対へのタンデ

ム融合がおこり染色体数と基本数を減らしたのではない

かと考えられる。その根拠として，このグループ（2n＝

22）の核型には抜きんでて大きなNα1染色体が含まれて

いることである。

　オオクサガエル属にみられるこのような核型の変化は

おそらく最も近い地質年代に起こったものと考えられ，

あまり類をみない大型の丁染色体の相対長が同属の多

種のM型と変わらないことから，多分挟動原体逆位に

よって生じたとみることができる。もう一つの特徴であ

る高染色体数化にっいては，2n＝24型の中で3対の小

型M染色体に動原体開裂がおこり6対の丁型を生じた

ことたよって染色体数の増加をみたと考えられる。事実

L．ρα桃θグゴの核型をみるとそのような構成になってい

る。

　アフリカ大陸に分布するこれらクサガエルのほかに，

アフリカ大陸の東にあるマダガスカル島には，マダガス

カルクサガェル属Hθ妙虹αZαSとクサガェル属の一部

が生息し，セーシェル諸島には単一種属のタキクネミス

属が知られている。B1om皿ers－Sch1osser（1978）は

マダガスカルクサガェルH．炉乞COZ0グとH．6砿8〃θ0の

2種の雌雄染色体を腸上皮細胞の押しっぷし標本から分

析した。ともに6対の大型6対の小型のM，SM型から

なり，Nα1染色体とと最小のNα12の比が3倍以内で，ア

カガェル科の核型にみられるような大小の染色体群の間

に著しい違いがない。これまでのところいずれも2n：

24，FN＝48で，これらの島に生息するクサガェルで特

異な核型をもつ種は発見されていない。

L1em（1970）は形態学的な研究から，クサカェルは

アカガエル科のアフリカモリガエル亜科から由来したも

のであろうと推測している。上述した通りクサガェル科

の系統分類学はまだ十分に研究されていないし，細胞遺

伝学的な分析もまだ未開拓といってよい状態で，極めて

興味深いグループであることは確かである。研究の進展

につれて両生類の核型進化を考えるうえでも重要な知見

が得られるであろう。

21．アオガエル科趾acophori且ae

旧大陸の熱帯地方やその周縁の島々，アフリカ，マダ

蕊

繁嚢

ぷ響繁鱗姦籔

F1g26Phenotype　of　three　Japanese　spece1s　of　Rhacophor1dae
　　　　A：Eんαcoρんo閉80ω8¢oπ；（2n＝26）from
　　　　B：Po1ツpθdα姥81θαcom一γ8¢ακ（2n＝26）fromBorneosupp1ied－byM．Matsui．
　　　　C：0加r虹αZ鵬θ蜥加gθr乙（2n＝26）from　Chi－tow，Taiwan．
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Fig . 27. Karyotypes of three species of Japanese green frogs. Giemsa stain. Bar on the upper right indicates 
10 /Im. 
A: A male of Rhacophorus arboreas from Nichihara, Shimane-Pref 
B: A female of Rhacophorus viridis from Mt. Yonaha-dake, Okinawa 
C: A male of ~uerugeria buergeri from Nichihara, Shimane-Pref 



28 両生類の核型進化　w． カェル目（下）

ガスカル，セーシェル群島，東インド，東アジアに広域

分布する。これらの分布はアマガエル科の分布の空隙を

埋めるような範囲にある。中村と上野（1963）は，おそ

らくアフリカでアオガエルが最初に分化しそこを中心に

アジアの熱帯地方に拡がり，これらの地域からアマガエ

ルを駆逐したのではないかと推測している。

　アカカェル科と異なる点は樹上生活に適応しており，

指阯の末端骨と亜末端骨の間に間接骨があることである。

アマガェルとも類似しており四肢の指端に吸盤をもつ

（図26）。10属187種からなるが，染色体は僅かに27種に

ついて調べられているにすぎない。

　この科はいずれも2n＝26，FN＝52の　様な核型を

しており，5対の大型MおよびSMと8対の小型M，

SM型染色体からなる安定した構成である。種間変異も

なく，26一染色体型のアカガエル科との類似性が高い

（図27）。

　形態学的な知見から系統発生学的な類縁性の近いこと

は，これまでも繰り返し指摘されていたが，アオガエル

の核型からもそれを肯定する結果が得られ，科としてこ

れといった特徴を説明することはむっかしい
（Morescalch11973）。　L1e皿（1970）はアオカェルは

アジア地方のアカガエルから，クサガエルはアフリカ地

方のアカガエルから独自に進化したものであろうと推測

している。マタカスカルカェル亜科Mante111naeはマ

ダガスカル産のアオガエル13ooψ乏8の祖先型ではない

かと考えている。それはアカカエルの原始未分化型の特

徴をこのアオガェルが共有しているからである。

　マダガスカルァオガェル属の12種についてなされた

Bloomers－Sch16sser（1978）の核型分析の結果をみる

と13対はすべてMまたはSM型で，5対の大型と8対

の小型が明確に分けられる構成（2n＝26，FN＝52）

であった。B．蛇pかαθo肌ニソ8地κではNos．5と6の間

で大きさにはっきりした違いがみられないという僅かな

例外はあったが12種ともほぼ共通している。

　我が国に生息するアオガエル科は，種数こそアカガエ

ル科には及ばないが4属にわたっており多様である（図

26）。アオガエル属では本州の太平洋沿岸部の平地を除

いて広く分布するモリアオガエルEんαCoρんo閉S

αr6orω8は樹上性で指先の吸盤が発達し，木に囲まれ

た池や山際の水田の樹上に産卵し黄白色の泡の中で幼生

まで過ごし変態後水中に落ちるという変わった産卵習性

でよく知られる。これより小型で水田のあぜなどに産卵

し，黄白色の泡のかたまりの卵塊として発見されるシュ

レーゲルアオガェル五．86〃θgθ肋は本州，四国，九州

の全域に生息する。南西諸島にはアオカエルの分化が顕

著で，沖縄島と伊平屋島にみられるオキナワアオガェル

E肌r泌8〃肋8および亜種関係にある奄美大島と徳

之島産のアマミアオカエル月びα肌α伽θπS乙8および

ヤェヤマァオカェルE　oω8むoπ乙の4種1亜種が存在

する。これらのほかアイフィンガーガエル0んか｛伽Z鵬

α桝πgθr乙，ニホンカソカカェル（リュウキュウカソカ

ガェル）B鵬グgθr乞αプαρoπ乏oα，シロアゴガエル

POZツ1ρθ∂伽θ8ZωC0肌ツ8乏απZωC0肌ニソ8む肌がみられる。

前田・松井（1989）によればアイフィンガーガエルは戦

後に移入されたらしい。このほか本州，四国，九州の山

地渓流に生息し，美しい鳴き声で知られるカジカガエル

B．6μθrg卯まがいる。

　日本と台湾産のアオガエル6種の核型を分析した結果

によると（Kuramoto1877）これらの核型はすべて2

n＝26，FN＝52のパターンであり核型から類別できる

ほどの特徴はない（図27）。南アフリカ産のモリガェル

属0加ro帆α肋8の核型をみても（Schm1d1978），日

本・台湾産のアオガェル属とほとんど同じといってよい。

　しかしNORの出現部位を調べた結果モリガェル0．

πθrαmρZθ加αにアカガェルにはないNα5短腕部のスポッ

トが観察されており（Sch皿1d1978），ギムザ染色によ

る核型では差異のないアオガエル科内および26一染色体

型アカガエルとの分染法による比較分析が待たれる。

22．ヒメアマカェル科M1crohy11且ae

　ヒメアマガエル科は南半球にひろく分布する多様性に

富むカエルである。動物地理学上からも興味深い分布を

F1g　28　Phenotype　of　KαZo〃αρ〃o伽α，M1crohy11d－ae，

　　　　from　Bomeo　supp1ied　by　M．Matsui．
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しており，アジァやオーストラリァの一部，マダガスカ

ル，そして南北アメリカに生息する。形態学的にも多様

でアカガエル科に類属させる考えと，ヒメアマガエル科

に独自の位置を考える研究者に分かれる。進化発達型の

カエルとして位置づけられているが，このグループが他

のどの科のカェルと類縁性をもつかについては定かな知

見はまだ出ていない。Duellman（1975）やSoko1

（1977）はアカガエル科の祖先型に近い典型的な

Neobatrach1ansの伸間に入れている。

　61属281種からなる大きな科で9亜科に分けられてい

る。染色体研究が遅れている科で，現在までのところお

よそ10数％程度の種について分析されているにすぎない。

赤道直下のタンザニアや南インドにみられるクロヒメア

マカエル亜科Me1anobatrach1naeの3属については

全く手が付けられていない。

　東南アソアに生息するパプアヒメアマカエル亜科

Asterophryinae（49種）は特にニューギニアとインド

ネシアに限って見られ，オセアニアヒメアマガエル亜科

Genyophryn1nae（69種）はより広範囲に，フィリピ

ン南部からセレベス，ニューギニア，北部オーストラリ

アに到るまで分布している。しかし両グループで染色体

研究は僅かに3種について報告されているに過ぎない

（K1ng1990）。

　これまでのところ基本的には2n；26の染色体数を有

し，核型の構成もM型とSM型の両腕型染色体で大型

5対，小型8対，FN：52という一般的なパターンがこ

の科を代表する核型である。しかし南北米大陸に分布す

るヒメアマガエル亜科では核型が多様で2n＝22から28

までの種がみられる（Bogart　and　Ne1son1976）。こ

のような変異，とくに2n＝22の種の存在はアメリカ大

陸のヒメアマガエル亜科だけである（図30）。

　Bogart（1973）はヒメアマガエルは単独の科ではな

く核型からみてルーツは2っあり，2n＝22型と26型の

祖先であると述べているが，この結論には納得できる理

由が見当たらない。確かにこれまでに明らかにされた核

型分析の結果からヒメアマカエル科を概観すると上記の

二っのタイプが多数を占めている。しかし中にはジムグ

リガェルKαZoαZαμZcかα（図28）やアメリカジム

グリガエルGα8炉oρかWθo肋αcθαのように移行型と

も思える2n＝24でFN＝48と46の種や2n＝28（FN

＝56）型の種，例えばKαZo〃α6orθαZ乞8やK．

μZcかαもいたり，22一型のなかにもFN＝42と44を

数える種もあるなど（Bogart　and　Nelson1976），両

タイプの間には中間型ともとれる種がヒメアマガェル亜

科のなかに見いだされている（図29，30）。

　アフリカのサハラ砂漢より南に分布しているクビナガ

ガェル1⊃かニソπo肌θms6φαsc｛α伽sもまた2n＝26，

FN＝52で一般的な大型5対，小型8対の染色体構成で

あるが大・小の段差がある。

　アフリカ産のフクラカェル亜科Brev1c1p1t1naeのフ

クラガェルBrω乏cθp8g乞肋osαsは2n＝24，FN＝48

であるがその中身は変わっており，Nα1は目立って大き

くNos．4から6は中間型で小型がNos．7から12，

つまり41＋3m＋5sという相対長の上でユニークな構成

になっている。

　マダガスカルにのみ生息するヒメアマガエル亜科は7

属33種みられるが核型分析がなされたのは12種である

（Blommers－Schlosser1976）。いずれも2n＝26であ

るがトマトカェル亜科Dyscoph1naとマタカスカルヒ

メアマガエル亜科Cophy！inaeとのあいだで構成に違

いがある。前者はNα1から13までの大きさが漸減型であ

るのに対し後者はNos．5と6の間に大きさの上ではっ

きりした段差がみられる。

　基本数はわずかに異なっていてアノトントヒラ属

λπodo枕伽Zαは大型5対，小型8対の両腕型からなる

核型（FN＝52）であるのに対し，マンティプス属

〃απ伽鵬，キノボリヒメアマガエル属PZαさ〃θZ乏8で

はNα4染色体が丁型であるためFN：50を示している。

またマダガスカルヒメアマガェル属PZθ枕o∂o肋o伽Zα

ではNα4のほかにNα12が丁型で更に低い基本数を示す。

　このグループの染色体数は一定であるが，核型を構成

する1，2本の染色体に挟動原体逆位が生じた形跡があ

るとみられる。おそらく2n：26，FN：52の基本型か

らの変化と考える根拠は，同じ仲間の1⊃．伽ろθrc〃αα

でNα4染色体がSTとTの異型対となっており，挟動

原体逆位の結果であろうと推測している（B1o皿mers－

Sch16sser1976）o

　トマトガエル亜科もマダガスカルと東南アジアに生息

するヒメアマガエルである。核学的な知見は乏しいが分

析されたトマトガエル属Dツs8cop肋8の3種について

は基本的な核型（2n：26の両腕型）であるが，Nos．

5と6の間のサイズの段差は大きくない。

　ヒメァマガエルでは概してアジア産に2n：28がみら

れ，南アメリカ産が22，インド，ニューギニア，マダガ

スカル産が26と分布域により染色体数の変化のあるのは

他の科にはない特徴である。

おわりに

両生類は自然環境の変化に敏感な脊椎動物であり，水
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質変化，森林破壊，紫外線量の増加，土壌汚染など，現

在われわれが直面している多くの突然変異原
（mutagenS）の影響を受けやすい生物であると言って

よい。その生活史や繁殖様式は多様で，発生初期の胚か

ら成体に至るまで，両生類の個体にあらわれる変化は人

間のへの影響を早期にしらせるセンサーとしての役割に

注目すべきであろう。その意味からも両生類における種

分化の研究の意義は大きい。

　両生類の種分化について，松井（1996）は「両生類の

進化」に広範な知見にもとづく論理を展開し，両生類に

おける種の概念についても重要な指摘がなされている。

そこでも両生類は，脊椎動物のなかでも変異性が高く，

そこにみられる変異のなかには実にさまざまなものがあ

る，と述べている。

　両生類の系統分類学の進歩を支える手法として，（1）外

部形態，（2）骨学，（3）交雑実験，（4）広告音の音響学，（5）皮

膚腺の毒液，（6）血清タンパク質，（7）アイソザイム，（8）配

偶行動，などの分析のほかに，核型分析もひとっの有力

な資料を提供する方法である。核型には生物の進化の歴

史が刻まれていることは事実であるが，それだけで種の

同定を云々することは到底できない。しかし細胞遺伝学

が，あるときには生物種の類縁性や進化の道筋を説明す

る効果的な知見を提供するがゆえに重要な役割を期待さ

れることもある。

　本文は両生類にみられるさまざまな表現型の変異が核

型においても見られ，現在までに明らかにされた各グルー

プの核型の比較から，系統との関係でなんらかの傾向を

明らかにするのが主題であった。

　これまで繰り返しのべたように，無尾類の染色体研究

についても，生息地域が南半球であるか北半球であるか

によっても異なるが，科により研究の進展の度合いに著

しい差がある。とくに輿味のある熱帯雨林を主たる生息

地とする種分化の多様な地域における個体に，これまで

知られている範囲でも争特定される多数種のパターンと

は違った例外的な核型をもつ種がいくっも知られており，

特に特異的な生活史との関係での検討が興味深い。今後

の研究の進展が期待される。

　一般に分化発達型とされるカエルほど安定した染色体

構成をしており，他の形質では明らかに種分化のある特

徴を示しながら，核型ではまったく差が認められないと

いう場合が多い。少なくとも、これまでの染色体数と相

対長と腕比で示される染色体形態による核型比較では，

というただし書きが必要であるが。

　これまでヒトの染色体分析でなされてきたような精度

の高い染色体分染法が，将来両生類においても実用化さ

れ，核型を構成する個々の染色体の内部構造
（subchromosoma1structure）の差によって比較さ

れるならば，種問，属間の類縁関係がより明瞭になるで

あろう。すでに年々効果的な研究技法を用いて，従来の

伝統的な染色方法で示し得なかった新たな知見が広まり

つつある（Schempp　and　Schmld1981，Schm1d1990，

Miura1995）。またミトコンドリアDNAの比較も近

縁種または種内変異の検討のために次第に進展している。

　無尾類の核型を概観すると，無足類や有尾類に比べて

はるかに複雑で一口にその特徴を言い表せない。もちろ

ん他の2っの目（order）に比して種数が格段に多いグ

ループであるし，殊に熱帯地方に生息するカェルは多様

に分化しているが，鍵となるこれらの種の核型の分析は

おくれたままである。

　Due11man　and　Trueb（1986）は，知りうる限りの

形質を総合して，原始未分化的なタイプから分化発達タ

イプまで7つに類別している。その類別で第一のグルー

プとされているムカシガェル科とスズガェル科を核学的

な見地から構成をみると，表2に示したようにオガェル

属が2n＝46，サンバガエル属が38，そしてイロワケガ

エル属は28と数的にはひとつの連続した筋道を示す変化

であり，染色体形態の上から微小染色体を多く含む不均

一型（b1moda1）で非対称型から均一型（un1moda1），

両腕型からなる対称型の構成（Moresca1chi1973）に

なっている。スズガェル（2n＝24）がその典型である

といってよい。

　第一群と共に原始未分化型のグループである第二群の

メキシコジムグリガエル科とピパ科では，更に染色体数

を減らしている。Pφαμ川α（2n：30）のような動

原体開裂によるとみられる例外種や，ツメガエルのよう

な倍数化した例外種があるものの，第一群よりも進化し

た核型の様式を示す。スキアシガエル科，パセリガエル

F1g31Schemat1c1nd1cat1onofcentr1cfus1on①
　　　　and　centric　fission②．
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科など第三群からは2n＝26の均一型形態の染色体構成

があらわれる。これらは微小染色体を含まない均一型で

両腕型の13対ないしは12対の相同染色体からなる，基本

的には普遍性をもつ構成様式である。というのは無尾類

のなかでもひときわ大きなグループである，ヒメァマガ

エル科，ヒキガエル科，アカガエル科が広く共通しても

つ核型である。もちろん表2および表3に示した進化型

のカエルとされる第五，第六，第七群の科を詳細にみる

と，基本的な型式からはずれた種がいくっかみられる。

例えばサエズリガエル属2n＝14やドロガエル属の16は

その極端な例である。

　一方，多様な形態的特徴をもち生活史も興味深い熱帯

地方産のアカガエル科やヒキガエル科のなかには単腕型

を含む核型がみられ，その染色体構成が丁型
（aCrOCentriCを含む）の出現数に比例して染色体数が

多くなる種もいくつか知られている。安定した核型をも

っ進化型のカエルのグループのなかで突然こうした特異

的な核型をもっ種が出現するには，動原体開裂によるも

のとしか考えられない。そのことは染色体腕数（FN）

と平行してみると納得できる（図31）。動原体開裂は染

色体数を増やすが，細胞内のトータルな遺伝子量にはお

おむね変化はない。しかし種分化の前提としての減数分

裂前期における相同染色体の対合の際に支障が生じるに

は十分な変化であることは間違いない。

　このことから環境変化が大きな熱帯産の種で動原体開

裂の増加による核型の変化の結果が，ある種の分化の原

動力となったと考えてもおかしくはない（Bogart

1973．1981，Morescalchi1990）　。

　Bogart（1981）はヤドクガエル科やアカガエル科に

みられる熱帯産のカエルに特異的な繁殖習性を示す種が

あり，このような生活史と単腕型が多く含まれる核型と

の関連性を主張している。例外は勿論多いが，胚の初期

から幼生期を経る過程で，親ガエルによって手厚く保護

される時期をすごすことは，自然選択の圧迫から逃れる

には都合が良く，そのようなカエルに特異的な核型を残

しやすいという考え方をしている。

　無尾類の核型を概観するとき，とくに興味深いのは倍

数体の種が多数みっかっていることである。ピパ科，ユ

ビナガガエル科，ヒキガエル科，アカガエル科でこれま

でに見いだされた倍数体が種分化と関係のあることは，

Batisticら（1975）も指摘している。彼らは倍数化が

短期間に起こり定着するという特徴をあげている。確か

に，配偶子形成の過程あるいは初期発生胚において，染

色体数の倍加を生じさせるような異常分裂は環境の変化

とくに温度，湿度，水質など気象条件の変化によって起

こり，それによる染色体構成の変化が一群のカエルの間

で生じた場合の倍数化の定着のスピードは，染色体構造

の変化による種分化よりもはるかに速いスピードで起こ

るであろうことは理解できる。

　ただ倍数化の可能性が高くなるのは，環境変化の激し

い熱帯地方に種に多いことから，遺伝的な適応のひとっ

の形としてみることができる。

　今回の総説には，倍数体の種に関する問題および形態

的な異型性を示す性染色体の知見についてはほとんど触

れられなかった。この面の研究成果が着実に進展してお

りまた問題も大きい。両生類の性染色体に関する研究は

近年に至って活発におこなわれており，数々の報告がみ

られる。通常のギムザ染色による核型分析では明らかな

異型性をもつ種は無尾類において少ない。しかし染色体

分染法による分析により，表面的には同形でありながら

染色体上の構成的ヘテロクロマチンの分布の違いを示す

Cバンドパターンの異なる異型対，BrdU投与後の

DNA複製パターンにみられる性染色体特有の！ate－

rep11cat1ngreg1onの存在からの識別なとが知られる

ようになった。

　このような研究は，in　VitrOでの細胞培養が有尾類よ

り容易な無尾類で多くなされており，とくにアカガェル

科を材料とした研究成果の報告がみられる。本稿ではまっ

たく触れなかったが，この問題については改めて別項と

してとりあげることとする。



34 両生類の核型進化　IV． カエル目（下）

Tab1e3Chromosome　Number（2n）and　Fundamenta1Number　of　Genera1n　Order　Anura（PART1I）

FAMILIES／科　名a GENERA 属　　名a 種数b　　2n FNc

Brachycepha11d．ae
コガネガエル科

Rhmod．ermat1dae
ハナガェル科

Pseud1dae
アベコベガェル科

Hy11aae
アマガェル科

　Hy1inae
　アマガエル亜科

Hem1phract1nae
ツノァマガェル亜科

Phy11omedus1nae
メズサアマガエル亜科
（シロメアマガエル）

Pe1odryad1nae
オセアニアアマガエル亜科

研αC伽CθψαZα8

P8ツ〃oρか〃θ

Rん6π0dθrη7α

P8εω疵8
Lツ8αρ8鵬

Hツzα

P8θαdαcr乙8

λCr乞8

λπ0あんθCα

λ〃0ρか〃θ
λραrα8ψθπ0d0π

如ZαS乙0∂乞8Cα8

ルgθ肋0伽Zα
0orツ枕o肌α肋8
1二乏ηz几αoθdα8

1Vツc虹肌α棚8

0ZoZツ9oπ
08蛇ocθρんαZα8

08施oρ〃αs

1⊃か〃o伽α8
P伽〃o勿¢θ8
PZθC乙0伽Zα

P妙π0伽Zα

P桝ん0伽Zα
SηZ〃乞8Cα

助んαθπ0r伽肌肋8

τグαC伽C即んαZα8

τ1ψグ乞0π

Hθ肌φかα伽8
Gα8玄1＾o乙んθcα

Fr北z乞απα

Cびμo6鮒αc肋8
17Zθc左0π0ごα8

8幼αがα

P伽〃0肌θ伽8α

λgαzツcん泌
PαC伽肌θ伽8α

L北0れα

コガネガエル属

プシロフリン属

ハナガエル属

アベコベガェル属

リサプサス属

アマガエル属

コーラスガェル属

コオロギガェル属
カンムリアマガェル属

アロフリン属

アパラスフヱノドン属

アプラストディスクス属

アルゲンテオヒラ属
コリソマンティス属

リムナオエダス属

ニクテイマンティス属
オロリゴン属

オステオケファルス属

オステオピルス属

フリノヒアス属

フィロディティス属

プレクトヒラ属

プテルノヒラ属

プテイコヒラ属

スミリスカ属

スフェノリンクス属
トラキケファルス属

ヘラカブトアマガェル属

ツノアマガエル属

フクロアマガェル属

ヒダアマガエル属

クリプトバトラクス属

コモリアマガエル属

ステファニア属

メズサアマガエル属

アカメアマガエル属

パキメズサ属

ミナミアマガエル属

2　　　26

2　　　　24

3　　　　24

258

7
2
1
1
2
1
2
1
1
1

54

6
6
5
4
13

2
6
6

10

3
2

5
39

3

3
2
7

33

8
1

48

48

48

18　　　　36
20　　　　40
22　　　　44
24／48（4x）48／96（4X）

30

34
24／26

22

24

24

24

24

24

24

24

24

1
簑
1
；
1

26

30

26

50／52／56／58

48
48／48

44

48

48

48

48

48

48

38／52

42

44

52

44

52

24　　　　－
26／52（4x）52／104（4X）

104　　　　　　24／26　　　　48／52

Wμ乏肌ツ8むθ8 アミメアマガエル属 26　　　26 52
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Centrolenidae 
77 7~:1:)v~ ~+~f 

Dendrobatidae 
~ ~ ~7 jf:L)v~F 

Ranidae 
7 ;~ ~~:E )v~l~ 

Raninae 
7 )~ ;~:c: )V~~~F 

Petro pedetinae 
~ ~ )tf:c )v~E~F 

Heml sinae 
~7 ~ ,~~~ y )tf:L )V~~~*4 

Mantellinae 
? ~ ;tf ~: ;~ )V 7~ :c )V~~~F 

Cycl orarba 

Ce7btro I enel la 

Centro I erbe 

Dend ro bates 

Ph yll obates 

Col ostethus 

Epiped o bates 

Mirryobates 

Rarba 

Amolops 
Occid oz yga 

Pl at ymarbtis 

1~atrach yl od es 

Discod eles 

Pt ychad ena 

Pyxicephal us 

Tomopterna 
Corbrarba 
A I tirarba 

Ceratobatrachus 
El ach ygl ossa 

Micrixal us 

Na7brbobatrachus 
Nar~rbophrys 
Narborarba 
Nyctibatrachus 
Pal 17batorappia 
Stauro is 

Hil d ebraridtia 

Strorbg yl opus 

Phryrtobatrachus 

Petro p ed etes 

A 7th yd rophr yrbe 

Arthrol eptel I a 

A rthro I eptid es 

Cacosternum 
Dimorphogr~athus 
Micro batrachel la 

Hemisus 

Mar~tid actvl us 

~ tf l) 7 ? ~~~ )V~~, 

7? ;~:C)V~ ~+~: 
;~;~ f ~ ;~:n)V~ ~~~~, 

~ ~ i7 )tfJ:)V~~ 

~ y :L ~~ ~ ~ )~J: )V~~, 

~ ;~ 4 ;tf:C )V~~ 

:C ~~ ~･~f;~~, 

~ =;~･~~;~~~ 

7 )~ ;~:E )v~: 

'+ ~ ~z ;~:E )v~: 

I~ + ;~:n )v~~, 

t ~ ~7 ;~:c)v~~, 

y ~ ~ :/ ;~J: )v~: 

;~ ;~ y ~ ~ :/ 7~:L )v~~ 

7 7 IJ )~ 7~ )tf:L)v~~ 

7 7 IJ ;~ I~ s/~~J:)v~~ 

;~ ~h 7~ J: )v~, 

~r~ ~r 7 ~ )tf:c )v~, 

~7 )~ ~. )tf:c )v~~, 

y cl ~ :/ y / )~J:)v~~~ 

:c ~ + tf~ 'y it~~ 

~ ~7 IJ ~it)v~~~, 

~h :// '~ h ~ ~7 ~~~, 

~h )// 7 Ij ~:~~ 

~h/ ~ ~~~ 
-~7 ~ 4 '~ h ~ ~ ;~~~, 

'~)v? h ~ 'y ~7~~, 
~h )~ ~ )i~~ )v~, 

~ )vT'~'f ~ y~ 7~~ 

~: h ~ :/~F~~ f;~~; 

~ c' 7tf:c )V~: 

4 7 )~:E )1l~~, 

7)/1: ~~J7 fj y~: 
7- j~ ~ L/ ff~~: 
7-~ r:' ~ ff 4 T'~';~~, 
;~ :r )~:L )V~: 

T'~"4 ~:)V7 ~ tf~hit;~~~ 

~7 ~ ,aj~~ y )tf:c )V~~, 

? ~7~~: j7 )V 7~ J: )V~~ 

13 

63 

47 

63 

4
 

272 

23 
9
 

39 

8
 
5
 

38 
2
 

13 
6
 
1
 

12 

3
 
3
 
1
 
5
 
1
 
3
 
3
 
5
 

64 

7
 
1
 
2
 
2
 
5
 
1
 
1
 

8
 

53 

26 

20 

[ 18 

20 

24 

24 

22 

22 

24 

26 

40 

26 

20 

22 

26 

24 

[ 26 

26 

26 

26 

26 

16 

18 

20 

26 

26 

24 

24 

24 

26 

26 

26 

52 

40 

36 

38/40 

38, 40 

44, 46 

48 
44148 
42 

44 
46148 
46152 

80 

52 

40 
44 
52 

48 

48 
52 

52 

52 

52 

32 

36 

40 
52 

52 

36 

46 
44146148 
44150152 

45 

50/51/52 



36 ~f~i~icDj~~~!~~4~ rv. j7:L)v~ (T) 

Arthrole ptinae 
~~ :c ~ ') 7tf:L )V~~~~F 

Ast yl osterminae 
7 7 IJ ;~ ~: Ij ~f:c)V~~~~ 

Hy peroliidae 
~ i~ )~ ~L )V~~F 

Rhaco phoridae 
7 ;~ jf :~ )v~F 

Microhylidae 
I: 7c 7 7 )~ :c)v~*4 

Microhyl inae 
~ ~ 7 7 )tf~: )v~E~

Man.tel I a 

La,urentmaTbtis 

A rthro I ep tis 

Card iogl ossa 

Shoutedel~el I a 

A st yl osterrbus 

Trichobatrachus 
Leptodactyl od or~ 

Nyctibates 
Scotobleps 

Hyperol ius 

A fr"ixal u,s 

Heterixalus 
Kassirba 

Leptopel is 

A carbthixal us 

Cal I ixal us 

Chr ysobatrachus 
Cr yp toth yl ax 

K~assi7~ul a, 

Op isthoth yl ax 

Phl ~'ctirr~ar~tis 

Tach_vc7bemis 

Tornierella 

Rhacophorus 
Pol yped ates 

~~uergeria 
Chirixal us 

Philautus 
Chiromarbtis 

Boophis 
Nyctixal us 

Thel-od erma 
Agl"vptoda,ctyl us 

Mic/ -oh y I a 

Kal oura 

Kal ophryrbus 
Gastrophr_~17Te 

Chaperirba 
Gast/'ophr yrboides 

Gl ossostoma 
Gl yphogl ossus 
Metaphry7~el I a 
Phrl/rbel I a 

RamaTtel I a 

Uperod orb 

Arcovomer 

+ y4 ~ 7 ~ ;~ ;~ ~ )V;~ :c )Vj~ 

c'- l/)/ h 7 :/~rf ;~~~, 

H~ :L ~ IJ jf :c )V~~, 

)~ -f'~"4 ;~tfr:' ,y it~; 

~/ 3 I~ ~T~~'~･ ~ ~~ 

7 7 Ij ~ ~: IJ )~:c)V~~, 

ir 7~:c )V ~~~ 

~ f h ~~7 ~ I:1 ~ )I~~ 

~ ~~ )~ :c )V~~ 

'~~h ~h )~ :L )V~: 

7 ~ )~;~ )~ )V ~ ~~ )rf:L )V~~ 

~z ~ ;~)V )~:L )V ~~ 

;~ ;~ ~ it )~:1: )V~; 

7)~ )/ S/+it)V~~~ 
~ l) ~it)V;~~~, 

~ t) y･~ h 5 i7 ~~~ 

i7 t) f h ~/5 ,y ~~~: 

7 IJ ~~4 7;/~4 7:~ 

h )V-:C i/ ~ ~~ 

7 ;~ ~ :~ )~~: 

~/ I~ 7 :f ;~:~ )V~~, 

)~ ,~ ~ )~ :C )V~: 

74 7 4 y)~-jf:C)V~: 
:1 )tf ~ + 7~ :CL )V ~~, 

~ IJ jf:C)V~~ 

7 ~ jf ;~ ~~ )V7 ;~ )tf:L )V~; 

~ ~7 ~ 4 ~~~)V~~: 
f T~ 7'~")V? ~~ 

7 tf l) f h ~ ~7 ~ )V;~~~: 

~ )( 7 7 jf :C)V~~ 

'~ A tf lj )~J: )~~~ 

~ 3 '~l~~ tf~ 7~J: )V~~ 

7)( l) ~ ~A~f r) jf:c)V~~: 

)~~ h ~r 7 IJ / 4 T~~'~:~~ 

tfl:' ,y y~ h -7~~, 

tft, 7 ~ tf~1 ,y i~;~~~, 

)!3771)~･~~: 
7 U jj~~~~, 

~7~~~~ 
I~~~~:' ~:/~: 

7-~.~~-?~~ 

4
 
3
 

12 

16 

20 

11 

1
 

11 

1
 
1
 

118 

24 
8
 

12 

44 

1
 
1
 
2
 
1
 

3
 
1
 
2
 

57 
12 
4
 
7
 

62 
3
 

28 
3
 

lO 
1
 

21 
9
 

10 
5
 
1
 

2
 

2
 
1
 
8
 
2
 

26 

14 

[ 16 

18 

54(4X) 

28 

[ 24 

26 

24 

24 

24 

22 

24 

24 

30 

24 

24 

24 

26 

26 

26 

26 

26 

26 

[ 24 

28 

22 

26 

26 

26 

22 

52 

28 

32 

32 

68 

52 

48 

52 ? 

48 
48 

48 

44 

44146 

48 

40 

48 

48 
48 

52 

52 

52 

52 

52 

48 

56 

42 

52 

52 . 

42 
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Astero phryinae 
'~ f 7 l: ~ 7 7 ;~:c )V~~f 

Genyo phryninae 
~ ~z 7 ~ 7 t / 7 ~ ;tf:c )v~!~f 

Brevici pitinae 
7 ~ ~ )~:L )V~~~l; 

Phrynomermae 
~ ~~~h ~~)~:E)V~~~=4 

Melanobatrachmae 
~ T:' ~ )( 77;~:c)V~~~~f 

Co phylinae 
7 f ~ ;~ ~ )v ~ / 7 7 ~ J: )v~~} 

Sca phio phryninae 
~ + f ~/ t ~ 7 ~ ;tf:c )v~~~1: 

Dysco phmae 
h ~ h )~J: )v~~!~F 

Chiasmocl eis 
Ctenophryr~e 
Das yp ops 

Dermatorbotus 
El achistochl eis 

Nel sorbo p hr yTbe 

Hamptophr yrbe 
Hyophryr~e 
Hypopachus 
Myersiel I a 

Syrbapturarbus 
S yrbcope 

Phr y/1;omar~tis 

E1 ar ygerrys 

A sterophrys 
Hyl ophorbus 
Pherohapsis 
Xer~obatrachus 
Xerborh irba 

Cophixal us 
Oreophryrte 
Sphenophryrbe 
Choerophryr~e 
Copiul a 

Ge7ryophryrbe 
~reviceps 
Call ulirba 

Probreviceps 
Spel aeophryr~e 

Phryrbomerus 

Mel anobatrachus 
Hop I o phr y7be 

Parhop I ophr_~lrbe 

Pl ethod 07~toh yl a 

Pl at ypelis 

Arbod or~thyl a 

Coph yl a 

Mad ecassophr yrbe 
li~larLtipus 

Stumpff ia 

Scaphiophr y7~e 

Pseud ohemisus 

D yscophus 
Call uel a 

~7;~~i7 I/4 7;~~, 

~f/ 7 l; y~, 
~~/T~.'f;~~~ 
7'~'~)V7 h / - ~ ;~~~ 

i:~+~ h ~ ~4 ~~, 
~･)vy / 7 IJ y~~ 
.~ y7' h 7 tJ y~~ 

~;~7 IJ y~~, 
I: aj~.'.~i7 ~~~ 

~ il:)V~/:c ~~~ 

~l~h f~ * ~ 5~ ~: ~~, 

~/ :/ :~ - f~: 

'~ f 7 ~ )( 7 7 )tf~: )V~~, 

'~ f7 S; A tf 'j ;~:c )V~~ 

7~~c' 7 t) ~:~~, 
I: ~7 7 ~ )V f~:~: 

7 * 1~'~ f ~/;~~~ 

~~/ '~ h ~ i7 ;~~~, 

~~/ IJ ~~; 

;~~z 7~7 k: )( 77 ;~:c)V~~ 

~ / 7 ~ ~ 7? jfJ:)V~~, 
7 )V~ ~ )tf:c )V;i~ 

~~r:1 7 Tj :lj~~ 

~ ~l~ ~~~ 
~~-;~7 Ij y~~ 
7 ~7 ~ ;~:c)V~~, 

j~ )V Ij ~h~~, 

f lj j I/ ~~r f ~~: 

~~~~:c;~7 'J y~~, 

~7 ~~h )~)~J:)V~; 

~ ~ ~ )( 77)tf:L)V~~ 
~~ fl~ 7 IJ :/~: 

･~)V7~ fCl 7 '; :/~~ 

? ~f;~~ )~ )V t ~ 7 7 ;tf:C )V~~ 

~/ ･~l~~ IJ t: ~ 7~)tf:C)V~~, 

7/ ~:/ h ~:~~: 
:7 7 4 ~~; 
7'~T'~~ ,y y 7 l) y~, 

7 :/~ 4 f~;~~, 
~ 37 :/ ~7~~, 

~+7 ~/ ~ )( 7? jf:C)V~~ 
-~Z ~ ~ nj~' y )tf:L )V~, 

h ? h )tf:C)V~~ 

:, )tf~ S;A tf IJ )~:C)V~~ 

12 
1
 
1
 
1
 
4
 

1
 
1
 
2
 

3
 
2
 

15 
7
 

1
 
1
 
9
 
6
 

23 

24 

17 

3
 
1
 

12 
l
 
3
 
1
 

4
 

2
 
1
 

7
 
9
 
3
 

1
 
7
 
5
 

6
 

3
 
6
 

24 

22 

22 

22 

22 

26 

26 

26 

24 

26 

26 

26 

26 

26 

26 

46 

42 

42 

42 

42 

52 

52 

52 

48 

52 

48 
50 

52 

50 

52 

a ~D~~e~~'~c (1993) IcJ~~. 
b Frost (1985) ecJ~~. 
c FN: Fundamental Number (the number of chromosome arms of a karyotype) 
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