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研究成果の概要（和文）：本研究では、上位捕食者(ヤゴ)、下位捕食者(エゾサンショウウオ)の
幼生、餌となる生物(エゾアカガエル)のオタマジャクシの３種からなる単純な食物網における、

オタマジャクシのエゾサンショウウオ幼生に対する誘導防御形態、エゾサンショウウオ幼生の

オタマジャクシを捕食•攻撃するための誘導攻撃形態の発現を調べた。両者の対抗的形態発現の

程度はヤゴの存在によって緩和された。互いの対抗的な可塑性は、第三者の介入によって調整

される必要があり、そのような調整がなされていることが明らかとなった。 
 
研究成果の概要（英文）：Here, using a simple food chain consisting of a top predator (dragonfly larvae), 

an intermediate predator (salamander larvae), and frog tadpoles as prey, we show that the presence of 

dragonfly risk cues substantially modifies the intensity of antagonistic morphological plasticity in both 

amphibians. In the absence of dragonflies, tadpoles produced bulgier bodies in response to salamanders, 

and salamanders responded to this defense by enlarging their gape size. However, in the presence of 

dragonfly risk cues, the expression of both antagonistic traits was significantly reduced because tadpoles 

and salamanders produced phenotypes that are more effective against dragonfly predators.  
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１．研究開始当初の背景 
 同一の遺伝子集団中の個体が、異なる表現

型を発現する現象は表現型可塑性として、特

に発生学や生態学の分野で魅力的な研究課題

となっている。生態学者は、同一の遺伝子集

団で、異なる季節から生活史サイクルが始ま

る個体の形態や行動が異なることや環境の変

化に呼応して、個体が異なる形質(特に形態)

を誘導するような現象に興味を持ってきた。 

 誘導防御は、捕食危機が２次的環境として

到来するとき、その危機に呼応して被食者が

防衛形質を誘導する現象であり、進化生態学

における研究の盛んな一分野となっている。 

 (1)新奇な誘導防衛形態－ 申請者の研究室

では、北海道の固有種であるエゾアカガエル

(Rana pirica)のオタマジャクシが、やはり北

海道の固有種で、オタマジャクシの捕食者と

な る エ ゾ サ ン シ ョ ウ ウ オ (Hynobius 
retardatus)の幼生が存在する池で、頭胴部の

表皮組織を肥厚させた膨満形態を誘導させる

ことを発見し、どんな手がかりをもとに誘導

が起こるかを解明した。そして、その誘導形

態がサンショウウオ幼生による特有の捕食危

機に対応した捕食回避の機能を持っているこ

とを明らかにした。
 

 (2)誘導形態の倹約性･柔軟性－ オタマジ

ャクシは、産卵された池で発生を進め、変態

するまでの間に、エゾサンショウウオ幼生ば

かりでなく、多くの水生昆虫からの捕食圧を

受けている。どの捕食者による捕食危機に何

時みまわれるかは、池の時間･空間的変遷動態

に確率的に左右される。膨満形態誘導により、

エゾサンショウウオ幼生の捕食に対処するエ

ゾアカガエルのオタマジャクシは、他の捕食

者(水生昆虫、実例としてヤゴ)による捕食危

機に対して異なる形態誘導を示す。その誘導

形態は、多くの無尾類(カエル)のオタマジャ

クシが主に捕食性水性昆虫に対して示す尾高

形態である。この形態が、それを誘導する捕

食者による捕食危機を軽減させる機能を有す

ることを明らかにした。また、オタマジャク

シはこれら２つの防御形態(膨満型と尾高型)

を、捕食者の交替や消失に対応して十何に変

更することを明らかにした。この柔軟性は、

必要に応じた対処という意味で倹約的であり、

これらの形態誘導が既知でない文脈の副産物

と考えるよりも、必要に応じて解発される「誘

導防御形態」と考えることの妥当性を与える。 

 

２．研究の目的 
 これまでの研究から、エゾアカガエルのオ

タマジャクシの可塑的防御形態、エゾサンシ

ョウウオ幼生

の可塑的捕食

形態が、自然

選択の対象と

してデザイン

されたと論証

可能な証拠を

得てきた。右

図は、捕食･被

食関係の本質

的枠組みを保ちつつ、池の生物群集を可能な

限り単純化した構図である。今まで取り組ん

できた研究は、右図において①, ②, ③の個

別の部分について、オタマジャクシあるいは

エゾサンショウウオ幼生の可塑性の機能を

調べていたのである。本研究は、実験的方法

より食物網の生物間相互作用におけるエゾ

アカガエルとエゾサンショウウオの幼生の

示す形態可塑性の生態学的機能とその生態

学的意味付けについての理解を深めること

を目的とする。 

 
３．研究の方法 
エゾアカガエル幼生の誘導防御形態とエゾ

サンショウウオ幼生の誘導攻撃形態の相互

関係に対する上位捕食者の影響について： 

個別に調べられてきたエゾアカガエル幼

生が捕食者であるサンショウウオ、ヤゴに対

して示す防御形態、エゾアカガエル幼生が餌

であるエゾアカガエルに示す誘導攻撃形態、

ヤゴに対して示す誘導防御形態が、三者の相

互作用によってどのように誘導されるかに

ついて調べるための実験を行った。 

 函館郊外でエゾアカガエル、エゾサンショ

ウウオの卵隗を採集し、実験室で、16 度で保

存した。それらの卵から発生した幼生を用い

て２２リッター水槽を用い、以下の 6つの処

理による飼育を行い、それぞれの処理でエゾ

アカガエル幼生とエゾサンショウウオ幼生

の誘導防御形態と誘導攻撃形態を測定した

(実験とその結果についての統計検定の詳細

は発表論文[４]を参照のこと)。 

 飼育処理（１）エゾアカガエル幼生(40 個

体)+エゾサンショウウオ幼生(1 個体)、（２）

エゾアカガエル幼生(40 個体)+エゾサンショ

ウウオ幼生(1 個体)+ヤゴ(1 個体)、（３）エ



 

ゾアカガエル幼生(40 個体)、（４）エゾサン

ショウウオ幼生(1 個体)、（５）エゾアカガエ

ル幼生(40 個体)+ヤゴ(1 個体)、（６）エゾサ

ンショウウオ幼生(1 個体)+ヤゴ(1 個体)。 

 
４．研究成果 
これらの実験処理では、エゾアカガエル、エ

ゾサンショウウオがそれぞれ、餌や捕食者の

存在で誘導される捕食形態や防御形態の程

度を、これまでの研究と比較するものである。

そのためこれまでの研究で用いた飼育実験

方法を踏襲した。ヤゴを捕食者として導入す

る場合、実際の捕食がおこらないように飼育

タンクの中に籠を入れて、ヤゴをその中に隔

離した。一方、エゾサンショウウオを捕食者

として導入する場合には隔離せず、オタマジ

ャクシと一緒とした。そのため、オタマジャ

クシに対する実際の捕食はエゾサンショウ

ウオによってのみ起こった。 

 図１の

a と c は

エゾアカ

ガエルの

誘導形態

を示して

いる。 a

はエゾア

カガエル

の体高、c

は尾高で

ある。それぞれ、エゾサンショウウオ、ヤゴ

に対する誘導防御形態である。b と d はエゾ

サンショウウオの誘導形態を示している。b

はエゾサンショウウオの口の大きさを表す

指標、dはエゾサンショウウオの尾高である。

それぞれ、エゾアカガエルを捕食するための

誘導攻撃形態、ヤゴに対する誘導防御形態で

ある。横軸の表示は、それぞれ、Tad:エゾア

カガエルの幼生、Sal:エゾサンショウウオの

幼生、Drag：ヤゴの実験の組み合わせを示し

ている。図中で統計検定によって違いが判別

されたものを異なるアルファベットで示し

た。 

 エゾアカガエルのオタマジャクシが、エゾ

サンショウウオの捕食を免れる機能を持つ

形態の指標である体高を最も高めたのはエ

ゾサンショウウオが単独の捕食種であると

きであり、ヤゴとエゾサンショウウオの２種

の捕食者がいるときにはそれよりも体高は

それよりも低い

程度であった。

特定の捕食者に

対してではなく、

捕食者一般に誘

導される尾高型

は捕食者とてサ

ンショウウオを

含む処理区で顕

著だった。 

 サンショウウ

オのオタマジャ

クシに対する誘

導攻撃形態はオ

タマジャクシを

含む諸陸で現れ

たが、ヤゴを含む場合、その程度は抑制され

た。 

 図２は、上図はオタマジャクシの活動性、

下図はエゾサンショウウオの活動性を示し

ている。 

 食物網の最下位のエゾアカガエルのオタ

マジャクシは単独でいるときに最も活動性

が高く、捕食者の種類が増えるに従って活動

性が低下した。 

 エゾサンショウウオ幼生は餌のオタマジ

ャクシがいるときに最も活動性が高く、自身

の捕食者であるヤゴがいるとき活動性は抑

制された。 

 図３はサンシ

ョウウオによる

オタマジャクシ

の捕食数の結果

を示している。

上位捕食者であ

るヤゴが存在す

る場合、オタマ

ジャクシの捕食

数が減少している。 

 

討論： 

 生理学や行動生物学では生物の特性を示

す一般概念である「可塑性」は、1930 年代に

もたらされた進化の総合説をもととした進

化生物学では捨象され重要な共通概念とし

ての地位を得てこなかった。しかし、ここ数

十年の理論的、経験的研究のなかで、進化生

物学者はその重要性に再び覚醒し始めた。 

 1980 年代から、適応論的解釈が可能な形態

図!

図２

図３
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の可塑性がいろいろな生物分類群で次々と

明らかにされてきた。発見は適応対象となる

生物の形質とその選択圧となる要因の関係

を明確化することから始まった。 

 可塑的形質の発見は、例えば以下のように

考察される：ある防御形質は、ある捕食様式

の捕食い対して有効に機能して生存を高め

るものであり、そうした防御形質はその捕食

危機の前触れを感知することによって発現

する。その防御形質が常備的でなく誘導され

るのは、それにコストがかかり、その捕食危

機を感知しない間も発現するコストを節約

し、必要に応じて発現することがより適応的

な生物のデザインだからである。こうしたデ

ザインは、突然変異によって生じる表現型デ

ザインの中から試行錯誤的に選択され維持

されうるデザインと考えるのである。成功し

た研究においてこうした推論は、その生物の

生活史をふまえて最も単純化されたシナリ

オのなかで、最も納得しうる説明として受け

入れられる。 

 本研究に先立ち明らかにしてきたことの

数例は、エゾアカガエルのオタマジャクシが

膨満型の形態を誘導し、それがオタマジャク

シを丸呑みする機能を持つ大口型を誘導す

るエゾサンショウウオに対抗する防御機能

を有すること、オタマジャクシはエゾサンシ

ョウウオ幼生の捕食危機に合わなければ、こ

の膨満型の誘導防御形態を発現しないこと、

エゾサンショウウオの生息しない地域のエ

ゾアカガエルは膨満化の誘導防御形態の発

現能を十分には持たないこと、どの地域にで

も広く分布するが、ミクロスケールの生息域

では必ずしも同居するわけではない水生昆

虫に対しては、高尾型の防御形態が誘導され

ること、などである。 

 生態学は、環境に対する生物の対応や、生

物間の相互作用が生み出す創発パターンの

理解に努力を注ぐので、可塑性の研究は、発

見されその機能を理解した最初のシナリオ

より多少込み入った現実の生態学的な文脈

の中で再理解される方向へと発展を始める。

エゾアカガエルのオタマジャクシ、エゾサン

ショウウオの幼生を、食物網を前提としたよ

り複合的な相互作用のシナリオの中でとら

える本研究はそうした位置づけの中にある。 

 オタマジャクシが、ヤゴあるいはサンショ

ウウオの捕食に備える誘導防御形態は、それ

ぞれの捕食者に単独で対処するときと、2 種

の捕食者の混在する危機に対処するときで

は異なるはずである。サンショウウオはオタ

マジャクシを餌とするが、ヤゴに捕食される

関係に位置するので、オタマジャクシを攻撃

•捕食する誘導攻撃形態は、ヤゴがいるとき

にはそれを考慮したものとなるはずである。

エゾアカガエルのオタマジャクシとエゾサ

ンショウウオ幼生は、２つ以上の事柄への対

処というシナリオの中で、誘導形態は捕食行

動や捕食回避の潜伏的行動と同調して調節

的に発現していると解釈できた。 

 先行研究によれば、エゾアカガエルのオタ

マジャクシがエゾサンショウオ幼生の丸呑

み捕食攻撃に対して膨満型の形態誘導で対

処する一方、エゾサンショウウオ幼生は大口

型の形態誘導でその防御に対処していると

解釈できた。この 2者の発生過程における対

抗的形態誘導能が、生活史上でどのように機

能するかが、生態学的な興味となる。オタマ

ジャクシが既に防御形態を解発している場

合、エゾサンショウオはその発生•成長過程

で大口型を解発しても、成長の体サイズ差の

ため、捕食攻撃の機能を発揮することができ

ない。そうしたことから、そのような場合エ

ゾサンショウウオはもはや大口型にはなら

ないというのが、適応論的に合理的な推論で

ある。 

 しかし、結果はその推論の逆となった。そ

れは、エゾサンショウウオ幼生の誘導される

大口形態はオタマジャクシを攻撃•捕食する

ばかりでなく、同種他個体を攻撃•捕食する

共食いにも機能していることによった。エゾ

サンショウウオは周囲いるオタマジャクシ

が餌候補とするには大きすぎたとしても、周

囲にいる同種他個体が餌候補としての可能

性がある場合、発生•成長過程で一部の個体

が、共食いが可能な大口型の形態を誘導させ

るのである。こうしたことは、可塑性を持つ

生物間の相互作用が、発生•成長のタイミン

グによって異なる結末をもたらすことを明

示している。 

 本研究は、捕食•被食関係に生じる表現型

可塑性を 2者の単純な関係として研究するこ

とから、食物網におけるリアリティーの中に

少し複雑なシナリオを見出すための一歩と

なった。動的システムについての多くの研究

分野と共通に、これらの事象を含むより高次

のシステム(ここではより高次の食物網)の

動的パターンの認識•理解に向けて、本研究



 

の成果がどのように機能するかが今後の課

題である。 
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