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研究成果の概要（和文）：海産ヘビギンポ科魚類ヘビギンポのスニーカーとなわばり雄の繁殖戦略について調べ
た。スニーカーはなわばり雄の行動をよく観察し、適切なタイミングで接近・停止を繰り返した。接近や逃避な
どの一連のスーキング行動内における移動はブラウン運動でよく説明され、この中には成功したら同じ場所を使
い（学習）、失敗したら場所を変えるというtrial & errorの探索パターンが見出された。なわばり雄はスニー
カーに対して後手の戦略をとった。つまり、パトロールにあまり時間を割かず、スニーカーの動きを検知して攻
撃した。スニーカーの動きとなわばり雄の動きが互いに影響しあって各々の戦略が決定されているように思われ
る。

研究成果の概要（英文）：I investigated the reproductive strategies of sneakers and territorial males
 of the small marine fish, triplefin blenny (Enneapterygius etheostoma). Sneakers intensively 
observed the behaviour of territorial males and approached the spawning pair using pause-travel 
locomotion, to start the sneaking rush towards them at a closer position. They repeatedly try 
sneaking at a spawning site, and movements during a series of sneaking attempts were explained by 
Brownian locomotion. I also observed that sneakers consecutively used the same locations after 
succeeding in sneaking (i.e. learning) and changed the location after failing the attempts, which 
indicates a trial-and-error search pattern. Territorial males did not spend much time scanning the 
surroundings but attacked when they detected the sneaker's movements, suggesting that they took 
passive strategies against sneakers. Altogether,  how both sneakers and territorial males move to 
succeed in fertilization influenced each other.

研究分野： 生態学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
代替繁殖戦術はダーウィンの時代から知られる現象で、多くの分類群で観察される普遍的な生命現象です。本研
究は、スニーカーが繁殖（スニーキング）に用いる行動や意思決定が捕食者や被食者に似るということを見出し
ました。これは、捕食・被食行動が代替繁殖戦術の進化の前適応になっているという可能性を指摘するもので
す。なぜ代替繁殖戦術が幅広い分類群で見つかるのか？という問いの一つの答えがこの前適応にあるのかもしれ
ません。このような指摘はこれまで皆無であり、学術的に意義のある成果を得たと考えます。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
 
１．研究開始当初の背景 

代替繁殖戦術（以下、ARTs）とは同性内で異なる配偶者獲得の手段が共存することを言い、
様々な分類群で普遍的に見つかる。典型的には、なわばり戦術とスニーキング（コソ泥）戦術
の共存がある。なわばり戦術とは、繁殖資源を防衛して雌を惹きつけ、独占的に配偶する戦術
である。スニーキング戦術とは、資源を持たない代わりに、なわばり雄の配偶にコソコソと忍
び寄り、配偶に参加する戦術である。繁殖行動に加え、形態、生理（配偶子、ホルモン・免疫
レベル）などが戦術間で不連続に異なる。これらの多様化が遺伝的変異に基づくものも、条件
に応じて可塑的に変わるものも知られるが、大半は後者だと考えられている。このような顕著
な種内、それも同性内の変異は他になく、ARTs は表現型の種内変異の最たる例として知られ
る。種内変異は進化のプロセスやパターンの理解に欠かせないため、分子生物学の研究の進展
は著しい。一方で生態学的研究は極めて限定的である。これは方法論の問題が大きいと思われ
る。隠蔽的で配偶機会が少ないというスニーカーの性質は定量的研究に向かない。開けた場所
で繁殖し、スニーキング頻度も高いヘビギンポ科魚類ヘビギンポは、ARTs の生態研究の問題を
解決できる好材料である。 

スニーカーの失敗の原因のほとんどは「配偶前」の局面にあることから、ヘビギンポの研究
はこの局面に着目して進められている。先行研究では、スニーカーはなわばり雄や産卵雌、他
スニーカーの行動を観察し、そこから得た情報に基づいて意思決定をすることが示唆された。
しかしながら、スニーキングの成功はなわばり雄の振る舞いに強く影響されると考えられるの
で、ARTs のさらなる理解のためには、なわばり雄の戦略もよく理解する必要がある。 

２．研究の目的 

本研究は、ARTs に関連しておこる認知レベルの適応進化について、異なる戦術間の駆け引き
の観点を取り込んで、ARTs の生態学的理解を深めることを目的とする。特に、配偶前の局面に
おいてヘビギンポの両戦術雄はどのように成功を得ているのか？という点を明らかにするた
め、スニーカーについては「どのような情報を用いて飛び込むタイミングを決めるのか」「どの
ように成功しやすい場所を見出すのか」「どのような運動を用いて瞬間的に放精するのか」、な
わばり雄については「どのような方法でスニーカーを見付け出し、事前に受精が盗まれるリス
クを回避するのか」という問題を明らかにすることを目指した。 

３．研究の方法 

愛媛県南西部の宇和海浅海域で、2018 年、2019 年は 5 月中旬から約 1.5 か月、2021 年、2022
年は 5 月下旬から 1 週間～10 日、SCUBA 潜水による野外調査を行った。スニーカーの行動と
なわばり雄の行動は基本的に同じビデオを使って撮影された。ただし、突進の際に用いられる
運動の解析については別に用意したカメラを用いて撮影された。録画データは、スニーカーに
ついては、どのようになわばり雄の警戒網を回避して雌に接近し、最終的に放精に至る（スニ
ーキングに成功する）かについて、なわばり雄についてはどのようにスニーカーを発見するの
かに着目して観察された。産卵時間中の各雄の、移動経路を定量化するために、5 秒ごとの雄
の位置（頭部先端）を映像上にプロットした。この解析にはある程度の継続観察時間が必要で
ある。しかし、本種の産卵床がある岩の表面は起伏が乏しいものの、岩の形によってはビデオ
では賄いきれない位置に行くことがある。そのために、データがしばしば途切れる。可能な限
りなわばり雄を追跡するため、ビデオを 2-4 台用いて撮影したが、15 分以上途切れることなく
観察できた雄は限られた（スニーカーは 12 個体、なわばり雄は 11 個体）。このデータを用いて
雄の移動パターンの解析を行った。 

それとは別に、行動データ取得のためにビデオを観察した。スニーカーが移動停止するごと
にその位置と、状況（なわばり雄が何をしていたかなど）を記録した。なわばり雄によるスニ
ーカー発見行動については、能動的なプロセスと受動的なプロセスを考慮した。つまり、周囲
を警戒し、パトロールしている際に発見する場合と、そのような行動に出ていないが偶然見つ
けたというケースである。産卵中のなわばり雄は多くの時間をメスの周辺で過ごすが、時折雌
から離れて周囲を徘徊する。この行動がパトロールとみなせる。スニーカーの行動に基づい
て、産卵床中心から 20cm 離れた場合をパトロールとみなした。 

スニーカーによる行動について 2 つの実験を行った。一つは接近時の情報収集にかかわる実
験で、この情報収集が複雑であればあるほど、集中力を要するものだと考えられ、その結果他
への注意がおろそかになると考えられる。これについて接近プロセス中に捕食者を近づけ、そ
の効果を検証した。もう一つは、スニーキング開始時の加速運動、なわばり雄・捕食者から逃
避する際に用いる加速運動の解析のための実験である。この研究において、スニーキングとな



わばり雄の攻撃は自然条件下で幾度も観察できたので、そのデータを用いた。しかし捕食者か
らの逃避は自然条件下で観察できなかったので、実験的に捕食者を提示することで誘導した。 

４．研究成果 

新型コロナの蔓延に伴う緊急事態宣言が本
種の産卵時期と重複していたため、2020 年
以降は期待通りに調査が進められなかった
が、期待以上のデータが取れた項目もあ
り、下記のようなことが分かってきた。 

(1) スニーキング行動 
① 多くの接近や突進のタイミングは、

なわばり雄がスニーカーへの警戒が
緩みそうな状況で発生した（図 1）。 

② 突進する際は、被食者が捕食者から
逃げる際に、或いは捕食者が獲物を
捕らえる際に用いる fast-start を用い
た（図 2） 

③ 接近中の捕食者の接近は、接近して
いないときに比べて逃避が遅れた。 

④ 小さな移動を繰り返すブラウン運動
のパターンで産卵床（産卵ペア）に
接近した（図 3）。 

⑤ 失敗したら（なわばり雄に見つか
り、攻撃を受けたら）、逃げるが、
逃避方向はほとんど一様であった。 

⑥ スニーキングに成功した場合、失敗
した場合と比べて、次の試行で同じ
場所を利用する傾向があった。 

スニーカーは接近と停止を繰り返して前
進しており（pause-travel locomotion）、まさ
に捕食者が獲物にそろりと近づくような動
きだった。観察によって、この間スニーカ
ーはなわばり雄の行動を注意深く観察して
ることが示唆されたし、これは捕食者提示
実験からも明らかであった。これまでのヘ
ビギンポの研究においても、スニーカーは
捕食―被食の文脈で用いられる行動や意思
決定をすることが明らかになっている。例
えば、なわばり雄の攻撃に対する逃避タイ
ミングの決定は、被食者が捕食者から逃げ
るタイミングを予測する理論モデルでうま
く説明できた（Ota 2016）。スニーカーは一
連の繁殖行動の中で、見つからない限りは
獲物を狙う捕食者のようにふるまう一方
で、見つかると被食者のように逃げる。す
なわち、スニーカーは、繁殖において攻撃
（スニーキング）と防御（逃避）の両方の
役割を担うことが分かる。この成果は
Animal Behaviour に掲載された（Ota 2019, 
2020）。 

これに加え、スニーキングの突進に fast-start を用いることも示唆された。ほとんどのスニー
キングでは、一般に捕食者が獲物を襲撃する際に用いる S-start を用いて突進を開始したが、一
部のスニーキングでは、一般的には逃避によく使われる double-bend C-start も用いた（図 2 のク
ラスターB 内の Snk-T-Cd）。後者のケースは、なわばり雄の攻撃をきっかけとしてスニーキン
グをするときにのみ見られた。運動的には、これらはなわばり雄や捕食者の逃避に用いた同じ
double-bend C-start と同等であったことから、逃避に動機づけられた行動の可能性がある。今日
まで、fast-start は主に逃避に用いられることが知られていた。例外的に他の行動に用いられる
例はあったものの、繁殖に用いることを示したのは本研究が初めてである。この成果をまとめ
た論文を現在投稿中である。 



以上をまとめると、スニーキング行動やそれを決定する意思決定は、捕食・被食の文脈で見
られるものとの類似点が多かった。ARTs は、カンブリア紀には成立していたと考えられる捕
食・被食関係よりも後に誕生したと推定されている。このことから、捕食・被食への適応が
ARTs 進化の前適応になっている可能性が考えられた。これは、なぜ ARTs が生物に広く広まっ
ているかを部分的に説明するかもしれない。 

スニーカーは巣の周辺の広範囲にわたってまんべんなく利用していたことから、成功しやす
い特定の場所はないと考えられた。そもそも特定しやすい場所があるならなわばり雄は学習で
きるだろう。この時、場所の有利性は消失する。毎日同じ産卵床を利用する本種において、特
定の有利な場所は生じえないと考えられる。スーキングに成功しやすい場所は、なわばり雄と
の駆け引きの中で刻々と変わるかもしれない（下記なわばり雄の項も参照）。そのような状況の
中で、スニーカーはなわばり雄に見つかった際には予測不可能性を利用した逃避パターンを示
し（図 1）、成功した場合、直前の動きを繰り返すという行動パターンを持っていた。これらの
結果から、スニーカーの行動は成功しやすい場所を見出すためのトライアル＆エラーとみなす
ことができる。つまり、スニーカーは「成功しやすい場所」という資源を見つけるタスクに対
し、ヒューリスティックなアプローチを用いているという可能性が考えられる。この成果をま
とめた論文を現在投稿中である。 

(2) なわばり雄のスニーカー発見のための戦略 
① 先行研究と同様に、なわばり雄がスニーカーを発見できる可能性は高く（73%）、その

大部分（68%）はスニーカーが動いた直後だった。 
② パトロール（産卵床中心から 200 ㎜以上離れることと定義）に割く時間は観察時間の

わずか（8%）だった。 
③ 特定の場所（例えば隠れやすい植生や凹凸）の強い警戒を見せず、小さな移動を繰り

返すブラウン運動のパターンで産卵床内外を動き回った（図 3）。 

これらの結果から、なわばり雄はスニーカーの発見のために積極的に動き回るというより
も、見つけたら対応するという後手の戦略を持つことが示唆された。上記のような特定の場所
に依存しないスニーカーの移動戦略によって、なわばり雄は事前の対策ができないというのが
関係していると思われる。今回の解析では、なわばり雄がスニーカーほどの情報を利用した戦
略を持つことは見いだせなかった。ただし、なわばり雄がスニーカーを攻撃する際、その接近
速度に大きなばらつきがあった。現在集計中だが、スニーカーが逃避する 0.1 秒前のなわばり
雄の遊泳速度は 0（つまり停止状態）から 1600 mm/s とかなりばらついていた（中央値＝
134）。また、スニーカーが動いた直後になわばり雄がスニーカーの方向に体の向きを変えた
（ゆえに気付いたとみなせる）にもかかわらず、攻撃しないこともあった。状況に応じて攻撃
するかしないか、するならどのようにするかに関する意思決定があることは間違いないと思わ
れ、今後の課題として残った。ただ、ヘビギンポでは（そしておそらく多くの魚類では）、なわ
ばり雄に対する認知能力に対する選択がスニーカーよりも弱いのかもしれない。なぜなら、雌
は数百卵を少しずつ時間をかけて産むので、1 回のスニーキングでは多くても数卵しか受精で
きないからである。スニーキング 1 回の成功は、スニーカーにとっては大きな利益だが、なわ
ばり雄にとってはごく一部の損失に過ぎない。 

期間中の成果を総括すると、スニーカーとなわばり雄の間の駆け引きはある種の情報戦争と
言えるだろう。特にスニーカーは、なわばり雄（と雌）の動きを詳細に観察し、情報を得てい
るように思われた。また、産卵床周辺の動きは、学習とランダムを併用したものであり、なわ
ばり雄が学習・予想するのを難しくするようなものであった。探索のランダム性によって、な
わばり雄はスニーカーの警戒ポイントを絞れない。実際、なわばり雄は周囲への警戒にあまり
労力を割いていないように思われた。上記のように、スニーキング 1 回の成功は、なわばり雄
にとってはごく一部の損失に過ぎず、そうすることの利益がないのかもしれない。動作に敏感
に反応するというだけで大部分のスニーキングを阻止できるということも併せて考えると、な
わばり雄はある程度のスニーキング成功を許容していると考えられる。これによってできる警
戒網の「穴」、すなわち成功しやすい場所が、スニーカーにとっての資源であり、それを探索す
ることがスニーカーのタスクと言える。この「穴」はスニーカーが意図的に見つかることで作
り出すという可能性もあり得る。例えば、「失敗してもすぐに再開し、見つかる」という行動を
様々な場所で行うと、 狙いの場所から注意を背けることが可能になるかもしれない。また、な
わばり雄に頻繁に攻撃させ、疲弊させ、集中力を落とさせることで成功しやすくなるという可
能性もあるだろう。つまり失敗には「意図的な失敗」が含まれていている可能性もあり得る。
実際、目立つような動きが何度も観察された、しばしばなわばり雄は攻撃していた。一方では
上記のように、なわばり雄は攻撃に対して必ずしも全力ではない。今後はこのような観察結果
も定量化し、解析を進めていく必要がある。 
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