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研究成果の概要（和文）：無性型・有性型からなるフナ類の集団は同所的に共存している。この

共存のメカニズムを理解することを目的とした。(1)野外個体群動態から、共存を可能にする 3
つの仮説（病気、中立、メタ個体群）を棄却した。(2)実験個体群で、有性生殖のオスを作るコ
ストの個体群への影響を初めて実証した。(3)発育段階ごとに、有性・無性型の成長率の違いを
明らかにした。結論として、共存メカニズムは出生率の差に関する何らかの要因によることが

示唆された。 
 
研究成果の概要（英文）： I studied the coexistence mechanism of the gynogenetic complex of 
Carassius auratus, which includes two types: the sexual and gynogenetic asexual form. (1) 
I rejected three coexistence hypotheses (the epidemic hypothesis, neutral hypothesis and 
meta-population hypothesis) based on the data of natural populations. (2) I demonstrated 
the cost of sex in experimental populations: the growth rate of the asexual population was 
significantly higher than that of the sexual population. (3) I showed the difference in the 
growth rate between the sexual and asexual forms. In conclusion, the results suggest that 
the coexistence mechanism depends on some factors related to the different in the birth 
rate between the two forms. 
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１．研究開始当初の背景 
異型配偶子の有性生殖にはオスを作るコス
トがあるため、増殖率は無性生殖に劣る。有
性集団の性比が 1:1 であれば、増殖率は 1/2
になる（有性生殖 2 倍のコスト: Williams 
1975; Maynard Smith 1978; Bell 1982)。一

方、フナ類の無性型は雌性発生 gynogenesis
であり、無性型の卵の発生には有性型のオス
の精子が必要である。この雌性発生ではオス
の遺伝子は遺伝的には貢献せず、子供は親の
クローンとして誕生する。性以外の形質が同
一だとして、これらの制約のみから個体群動
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態を考えると、2 倍の増殖率で無性型の比率
が増加し、相対的にオスの比率が減少するこ
とで産卵できないメスが増える。結果として、
全体の個体数は減少していき、両者ともに滅
びることになる（Hakoyama & Iwasa 2004）。
共存を可能にするには、第一に、有性生殖 2
倍のコストを補償するための短期的な有利
さが有性集団に必要である。言い換えると、
何らかの理由によって有性個体の出生率が
大きい、もしくは死亡率が小さいことがあっ
て、増殖率が無性型と大きく違わない状況が
必要である。第二に、無性型と有性型の間で
少数者有利の負の密度効果が必要である。一
方の比率が大きく減少したときに個体数を
回復しやすい仕組みがないと共存できない
（Hakoyama & Iwasa 2004; 箱山 2003）。 
	 脊椎動物では魚類・爬虫類・両生類におい
て無性生殖を行なう種が約100種程度知られ
ているが、ほぼ全ての無性型が有性型の親種
（２種の近縁種）の雑種起源であることがわ
かっている(Vrijenhoek 1994)。したがって、
有性集団から無性集団が現れると同時に何
らかの共存メカニズムが生じて、有性-無性の
混合集団が維持されてきたと考えられる（箱
山 2003）。これまで、無性型・有性型の共存
メカニズムとして、オスの配偶者選択
(McKay 1971; Moore & McKay 1971; Moore 
1975; Løyning & Kirkendal 1996, 
Hakoyama & Iguchi 2001)、 
非特異的免疫の違いによる病気を介した共
存（Hakoyama & Iwasa 2004; Hakoyama et 
al. 2001b）、病気に対する抵抗性が遺伝的組
換えによって常に生み出されているとする
動的モデル「赤の女王仮説」（Jaenike, 1978; 
Bell, 1982; Hamilton, 1982）等が提唱された。
このうち、配偶者選択（Moore 1975, 1976）
や非特異的免疫仮説（Hakoyama & Iwasa 
2004）については共存メカニズムとして可能
であることが数理モデルによって確かめら
れている。また、いくつかの無性・有性集団
で、それぞれの仮説からの予測がテストされ
ている（例えば、オスの配偶者選択：McKay 
1971; Hakoyama & Iguchi 2002、非特異免
疫仮説: Hakoyama et al. 2001b、赤の女王：
Lively et al. 1990）。しかしながら、個体群
の動態を明らかにして、実際に提唱されてい
るメカニズムが共存を実現しているのかを
示した研究は未だない。 
 
２．研究の目的 
(1) 5年間、全国複数の生息地において、フナ
類の有性型・無性型の比の変化を調査し、負
の頻度依存性があるかをテストする。各地の
有性型と無性型の比率は変異があるだけで
なく時間変化する可能性が高い。有性・無性
型の比に負の頻度依存性があるとすれば、数
の少ないタイプが増加傾向を持ち、数の多い

タイプが減少傾向を持つことが予測され、有
性無性型の比率の時間変化から検定できる。 
(2) 半野外・室内実験個体群を用いて個体群
動態を長期的に観察し、共存が可能か、少数
者有利の密度効果があるのかを明らかにす
る。 
(3) 室内実験で発育段階をコントロールした
実験を行い、有性型・無性型の死亡・成長率
の違いを明らかにする。 
 
３．研究の方法 
(1)	 野外個体群調査：諏訪湖を中心として、
全国 13 カ所の湖沼・河川から、野外のサン
プルを収集した（一カ所につき n=50-100 程
度）。サンプル個体の体長・体重・性・倍数
性などの測定を行い、その変動傾向を分析し
た。また、共存を可能にする仮説として、病
気仮説、中立仮説、メタ個体群共存仮説につ
いてデータから検証した。	 
(2)	 実験個体群：半野外（約 17 トンの池を 8
つ）および室内（約 2トンの池を 7 つ）の実
験個体群を設立し、個体数・出生死亡・有性
無性型の比率・体長・体重の測定を 4年間行
った。初期個体として、半野外池には有性型
と無性型の稚魚 180 尾を 1:4（4 池）もしく
は 4:1（4 池）の割合で導入し、室内池には
有性型 6個体・無性型 6個体をそれぞれ導入
した。負の密度効果があるとすれば、時間と
ともに少数であったタイプの個体数が増加
することが予想される。	 
(3)有性型・無性型の成長率の比較実験：	 飼
育環境、発育ステージの異なる３つの実験系
で有性・無性型の体サイズを測定し成長の違
いを検討した。（I）稚魚競争実験：日長と水
温を制御した水槽（45cm×3）に一腹子の生
後一ヶ月の稚魚を（a）有性型 100 尾、（b）
無性型 100 尾、（c）有性型 50 尾、無性型 50
尾（混群）導入した（n=7）。導入後 4 ヶ月で
取り上げ体長・体重・倍数性を測定した。（II）
室内実験個体群：日長と水温を制御した水槽
（2ton×7）に有性型と無性型の成魚を導入
し、1年間飼育後、再生産して加入した個体
も含めて体長・体重・倍数性を測定した。
（III）半野外実験個体群：自然河川から取
水し日長と水温等は自然環境の池（17ton×
8）に有性型と無性型の稚魚を導入し、2年間
飼育後、再生産個体も含めて体長・体重・倍
数性を測定した。分散分析と事後検定から二
倍体・三倍体・四倍体（生まれた子供に四倍
体がいる）の体長比較を行い、メタ・アナリ
シスを用いて全体の傾向を検定した。	 
	 
４．研究成果	 
(1)	 野外個体群調査：(1-1)病気仮説の検
証：Hakoyama	 &	 Iwasa	 2004 の病気モデルで
仮定している無性型の高い死亡率が野外個
体群で観察できるのかを調べた。諏訪湖のフ



ナ類について年齢査定を行い、安定齢分布を
仮定して、有性型・無性型の各年級群の死亡
率を比較したが、有意差は検出されなかった。
(1-2)中立仮説の検証：中立仮説（何らかの
理由で有性・無性で適応度の違いがない場合、
個体数が多ければ、絶滅に長い時間を要する
ため共存が観察される）では、有性無性型の
比率に大規模な時間変化は観察されないは
ずである。1997・1998 年の諏訪湖の有性無性
比を 2006-2008 年のそれと比較したところ、
10 年前に多数派であった有性型が、現在では
少数派になっており、モデルの予測は支持さ
れなかった。有性無性型の比率は動的に時間
変化していることが明らかとなった。(1-3)	 
メタ個体群共存仮説：Kokko	 et	 al.}	 (2008)
は、地域の絶滅と再コロニー化から共存を説
明するメタ個体群共存仮説を提案した。メタ
個体群共存仮説は、有性型のみの地域個体群
が存在することを予測する。この予測をデー
タからテストした。結果として、13 地域の個
体群の有性・無性型の比率は地域間で大きく
異なった。また、有性型（二倍体）のみから
なる地域個体群はなく、Kokko	 et	 al.	 (2008)
のメタ個体群の構造を介した共存の仮説は
支持されなかった。魚類の生息地は水系で大
きく隔たっているため、頻繁な地域間の移動
は起こりにくいことが、メタ個体群共存仮説
が支持されなかった理由であろう。地域間で
倍数性比に大きな違いがあるのは、環境との
対応だけでなく、諏訪湖で見られた時間的な
変動の一時点を観察した結果の可能性があ
る。(1-4)負の頻度依存淘汰については、野
外データからは統計的に検出されなかった。	 
(2)	 実験個体群：実験個体群では、初期頻度
によらずに無性型の比率が個体群中で増加
した。新規個体加入率について有性無性間で
頻度依存性は検出されなかった。観察された
無性型の増殖率は大きく、有性生殖のオスを
作るコストの個体群への影響を初めて実証
した。数十世代のうちに実験個体群は絶滅す
ると考えられる。少数派が増殖の上で有利に
なる効果が観察されなかったことは、実験系
では共存は難しいことを示唆している。すな
わち、実験系では考慮していない要因が自然
個体群での共存を可能にしている。	 
(3)	 有性型・無性型の成長率の比較実験：稚
魚競争実験・室内実験個体群・半野外実験個
体群において、分散分析と事後検定から 2N,	 
3N,	 4N の体長比較を行い、メタ・アナリシス
を用いて全体の傾向を検定した。結果、全体
として 3N>2N>4N の順で有意に体長が大きい
事がわかった。特に 3N と 4N の体長差は高度
に有意であり、かつ実験間の heterogenity
は有意でなかったことから、三倍体よりも四
倍体の体長が小さいことの信頼性は高い。た
だし effect	 size は r-=0.13 程度でさほど大
きくはない。四倍体の体長が小さいことは四

倍体の死亡率が野外において高いことの原
因の一つかもしれない。２つの室内実験では、
体長・体重ともに無性型が有性型よりも大き
かった。一方、半野外実験個体群では、体長・
体重ともに有性型が無性型よりも大きかっ
たため有性型に増殖上の有利さがあった。野
外に近い環境とコントロールした環境とで
は共存の可能性に違いがあると推察される。	 
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