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研究成果の概要（和文）： 左利き遺伝子を持つ卵が左利き遺伝子を持つ精子と受精するのを阻

止する不和合性遺伝子を考えた遺伝モデルにより，左利きホモが存在しないということ魚類の

飼育交配実験の結果を説明した．捕食者が逆の利きの餌を捕食する交差捕食により左右性の比

率が振動するとき，グループ産卵を行う魚でこの不和合性は有利となり進化する．また，ペア

産卵を行う魚では不完全な不和合性が進化する． 
 
研究成果の概要（英文）： Oscillation of laterality frequency by the cross predation favors 

incompatibility genes against fertilization of lefty gene gemetes, which explains the lack of 

lefty homozygotes in fish. 
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１．研究開始当初の背景 
 水生動物の中で魚類の左右非対称性は，本
研究分担者の堀道雄によりアフリカのタン
ガニイカ湖に棲息する鱗食魚で発見，記述さ
れた．鱗食魚では口の開き方に顕著な左右非
対称性が見られ，左利き個体と右利き個体の
頻度が１：１を中心に約 5 年周期で振動して
いる．振動は餌の魚の警戒によって，左利き
個体と右利き個体のうち多数派が不利とな

り，非常に強い頻度依存選択が生じるためで
あることが，データやモデルにより確かめら
れている．左利き個体と右利き個体はそれら
の頻度以外の要因については選択圧に差が
ないと考えられる(物理的要因等は左利き，右
利きに同等に作用する)ことから，この左右非
対称性多型の頻度の動態は，純粋にそれら自
身の頻度だけによって決まる頻度依存選択
の希有な例と考えられる． 
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 左右非対称性の多型はその後鱗食魚だけ
でなく多くの魚類で確認され，主としてタン
ガニイカ湖と琵琶湖で左右性多型の動態が
継続して調査された結果，数年周期で食性グ
ループごとに同調して振動している傾向が
あること，捕食被食の関係にあるときには振
動の位相が異なっていることなどが明らか
となってきている．捕食者は自身とは逆の利
き手の餌をより多く食べるという「交差捕
食」が発見され，餌の警戒に加えて交差捕食
が，食性グループごとの左右性多型の頻度の
振動と捕食被食関係での位相のずれを生む
と考えられ，モデルによっても確認されてい
る．さらに近年左右性多型がコウイカでも存
在し，頻度が約 2 年の周期で振動しているこ
とがわかった．左右性多型は魚類に限らず，
水生動物に普遍的存在し捕食被食の関係を
通じて互いの頻度に影響を及ぼし合ってい
ると考えられる． 
 左右性多型の遺伝様式は口内保育を行う
鱗食魚の親子のサンプルから，通常のメンデ
ル遺伝であることが予想された．しかし，鱗
食魚ではあるペアが別のペアに子供を預け
る「子預け」のために親子関係にない稚魚が
混入されることがあるため，厳密な親子関係
が示されないため，その後，子預けが生じな
いように厳密にコントロールされた実験条
件下での鱗食魚の親子関係のデータ及びカ
ワヨシノボリなど他の魚での親子関係のデ
ータを調べたところ，右×右からは 100%右
個体が，右×左からは右個体と左個体がほぼ
1：1 で，また左×左からは右個体と左個体が
ほぼ 1：2 の比率で誕生した．この結果を説
明する仮説として，左利き優性のメンデル遺
伝だが左利き遺伝子をホモで持つと致死と
なることが考えられた．しかし，左利きホモ
が致死となることは選択的に非常に不利に
なるだけでなく，実際の左×左の卵の孵化率
からも考えづらい． 
 
２．研究の目的 
 本研究の目的の一つは，魚類の左右性の遺
伝様式を説明する仮説「左利きホモの致死」
が実験の卵の孵化率を説明できないことか
ら，もう一つの仮説「遺伝的不和合性」を観
察，実験と理論を通じて検証していくことで
ある．左利き遺伝子を持った卵と精子が受精
しないという遺伝的不和合性によって，孵化
率を下げることなく左利きホモ個体が存在
しないことを説明できる． 
 また，遺伝的不和合性がどのようにして，
有利となり，進化してきたのかを左右性多型
の比率の周期的な振動に着目して明らかに
する．これまで調べられた多くの魚類で，左
右性多型の頻度は周期的に振動し，その選択
圧も少ない頻度の利き手が非常に有利にな
るという形で大きく変動する．このように選

択圧の大きく変動する状況では一般に，違う
タイプの子供を残すという bet-hedging (両
賭け)の戦略が有利になることが知られてい
る．遺伝的不和合性を示すようにする遺伝子
は左利きの親の子の中の右利きの割合を増
やすため，この bet-hedging の効果により，
遺伝的不和合性がない場合に比べて有利と
なり広まっていくことが予想される． 
 左利き遺伝子を持った卵と精子が受精し
ないという遺伝的不和合性だけでは，その子
の右個体と左個体の比率がほぼ 1：2 となっ
ていることは説明できない．卵と精子の遺伝
子型だけではなく，親の形質も卵と精子の和
合性に影響を与えていることが考えられる．
どのような種類の和合性が実際の実験デー
タを説明しうるか，また進化的に有利となる
か，理論的に説明するだけでなく，子供の左
右性の比率に対して母親，父親の利き手がそ
れぞれどのように影響を及ぼしているか，ま
た子供の左右性の比率がどのようにばらつ
くかなど，実験的により詳しいデータを調べ
る． 
 左右性多型がメンデル遺伝でないことは
左右性多型の頻度のダイナミクスにも影響
を与える．遺伝的不和合性により左右性の頻
度は 1：1 ではなく，それよりもやや右利き
が多くなっている比率を中心に振動するこ
とが予想される．振動の中心が 1：1 からど
れだけずれるか，理論的に予想すると同時に，
野外で詳しい左右性の頻度の変動データを
調査することによりこの遺伝的不和合性の
左右性多型ダイナミクスへの影響を調べる． 
 左右性多型はコウイカやカニなどにも存
在するがその遺伝様式はまだ一部しかわか
っていない．これまでシオマネキの入れ替え
実験により雄個体の左右性は息子の左右性
に影響を与えないが，孫の世代の雄の左右性
には影響していることがデータにより示さ
れている．このことからカニの左右性の遺伝
様式は魚類とはまた異なっていることが予
想される．理論的にどのような遺伝様式が観
察された左右性の頻度のダイナミクスを説
明できるかを調べると同時に，飼育実験等に
より頭足類や甲殻類の左右性の遺伝様式を
明らかにする． 
 魚類と頭足類，甲殻類の遺伝様式の違いが
左右性の頻度のダイナミクスにどのような
影響を与えるか，またそれらの間に捕食関係
があるときに交差捕食となっていることが
知られているが，左右性の頻度のダイナミク
スがどのようになるか，理論及び野外調査に
よって明らかにする． 
 
３．研究の方法 
 交配実験の結果から魚類の左右性の遺伝
では左利きホモの個体が存在しないと考え
られるため，左利き卵の左利き精子との受精



 

 

を阻止する様々なタイプの不和合性を考え
た．交差捕食による左右性比率の振動と同時
に不和合性遺伝子頻度の時間変化を計算機
シミュレーションにより調べた．また，生存
率，交差捕食の割合等のパラメータの最終的
な不和合性遺伝子頻度への影響を調べた．最
終的な不和合性遺伝子の割合が最も大きく
なる不和合性のモデルに対して，捕食の餌へ
の影響の関数形，産卵様式 (グループ産卵か
ペア産卵か) の影響を調べた． 
 魚類に多いペア産卵では左利き遺伝子の
不和合性は全く広まらないが，左利き卵の左
利き精子との受精を完全には阻止しない不
完全不和合性モデルを考え，不和合性遺伝子
頻度の変化を調べた．また左利き卵の左利き
精子との受精を阻止する程度 (不和合性の
強さ) の進化を考え，どの程度の不和合性が
進化的に安定になるかを調べた． 
 また，左利きホモが存在しないだけでなく，
交配実験の結果を全て説明する不和合性の
モデルとして親の遺伝子型が右利き卵の精
子との不和合性に影響を与える場合も考え，
その影響の程度の進化をシミュレーション
により調べた． 
 カニの左右性の遺伝様式について，雄の左
右性がどちらか一方に偏ったときに次年度
の加入雄の左右比が 1：1となり，2年後以降
の加入雄の左右比が偏ることを説明できる
モデルとして，母親からの遺伝で息子の左右
性が定まる 3 つのモデル (性染色体モデル，
インプリンティングモデル，母性効果モデ
ル)を考え，いずれのモデルが 6年間のシオ
マネキ雄の左右性頻度のダイナミクスのデ
ータを説明できるかを調べた． 
 魚類の行動の左右性を調べ，形態の左右性
との対応を調べた．またエビに対する捕食や
待ち伏せ型の魚の捕食で交差捕食と平行捕
食のいずれが卓越するかを調べた． 
 
４．研究成果 
 1 捕食者 1 餌系で捕食者が自分と異なる利
きの餌を捕食する交差捕食が卓越する系で，
左利きホモを阻止する不和合性が進化する
かどうかを調べた．左利きホモが生じない不
和合性として以下の 7 つを考えた． (a) 卵
と精子のいずれかに不和合性遺伝子が存在
すると左利きホモを作らない (b) 卵が不和
合性遺伝子を持つと 左利き遺伝子を持つ精
子と結びつかない (c) 左利き遺伝子と不和
合性遺伝子を持つ卵は左利き遺伝子を持つ
精子と結びつかない (d) 左利きで不和合性
遺伝子を持つ親の卵は左利き遺伝子を持つ
精子と結びつかない (e) 左利きで不和合性
遺伝子を持つ親の不和合遺伝子を持つ卵は
左利き遺伝子を持つ精子と結びつかない 
(f) 左利きで不和合性遺伝子を持つ親の左
利き遺伝子を持つ卵は左利き遺伝子を持つ

精子と結びつかない (f) 左利きで不和合性
遺伝子を持つ親の左利き遺伝子を持つ卵は
左利き遺伝子を持つ精子と結びつかず，右利
き遺伝子を持つ卵は左利き遺伝子を持つ精
子と結びつく確率が小さい．交差捕食により
左右性の振動が生じるとき，この中で (b) 
の不和合性遺伝子を持つ卵が左利き遺伝子
を持つ精子と結びつかないとするものが最
も不和合性遺伝子が有利となり増加した． 
  ます集団中の多数の雄が産卵に参加す
るグループ産卵での不和合性遺伝子の頻度
の変化を調べた．交差捕食の割合または捕食
の餌への影響が大きくない場合には，不和合
性遺伝子の
頻度が増加
するに従っ
て左右性多
型の頻度の
振動が小さ
くなり，最
終的には左
右性多型の
頻度の振動
は停止し，
不和合性遺
伝子の頻度
は中間的な
値へと落ち着いた．交差捕食の割合と捕食の
餌への影響が大きいとき，左右性多型の頻度
の振動は (不和合性遺伝子がない場合より
は小さく
なるが ) 
持続し，
不和合性
遺伝子が
最終的に
全体を占め固定した．左右性の振動により左
利きホモが存在しない遺伝システムが進化
したことになる． 
 魚類では 1匹の雄と雌だけが産卵に参加す
るペア産卵を行う種も多い．ペア産卵では不
和合性遺伝子は不利となり集団中から排除
される．これは不和合性遺伝子と左利き遺伝
子を持つ卵が受精できない組み合せが存在
するためである．左利き遺伝子を持つ卵が左
利き遺伝子を持つ精子と受精することを完
全に阻止するのではなく，受精確率を下げる
不完全不和合性を考えたモデルでは，ペア産
卵でも不和合性が進化する．不完全不和合性
モデルで，不和合性が全くない状態から，不
和合性の強度を少しずつ変えてどの程度の
強さに落ち着くかを調べた．パラメータに応
じて唯一の中間的な強さの不和合性にそれ
ぞれ近づくが，交差捕食の割合と捕食の餌へ
の影響が大きく生存率が小さいという左右
性の振動がより激しくなる状況で，不和合性
の程度が完全に近い強さが有利となり左利



 

 

きホモが存在しない遺伝システムが進化す
ることがわかった． 
 不和合性遺伝子と左利き遺伝子を持つ卵
が左利き遺伝子を持つ精子と受精しないモ
デルで左利きホモが存在しないことは説明
できたが，左利きペアの子の左右比が 2:1 
でモデルから予測される左右比とは少しず
れている．母親の遺伝子型が卵の左利き遺伝
子，右利き遺伝子を持つ精子との受精確率に
影響を与えるモデルを検討した結果，不和合
性遺伝子を持つ母親の左利き遺伝子を持つ
卵と右利き遺伝子を持つ卵が，左利き遺伝子
を持つ精子と右利き遺伝子を持つ精子と受
精する確率の比をそれぞれ 0:1，1:2 とした
ときに，交配実験と一致する子の左右比が得
られることが分かった．また，右利き遺伝子
を持つ卵が，左利き遺伝子を持つ精子と右利
き遺伝子を持つ精子と受精する確率の比の
進化を考えると，1:2 が安定となる交差捕食
の割合，捕食の餌への影響，生存率等のパラ
メータが存在することがわかった． 
 カニの左右性については，頻度の時間変化
についてデータとの 2乗誤差を最小にするよ
うにパラメータ選んだとき，3 つのモデルの
うち X 性染色体上に左右性を定める遺伝子
が存在するとするモデルに稚ガニの他の個
体群からの移入を考えたものが，最も良くデ
ータを説明することができた．X 染色体モデ
ルではそのままでは雌の左右比が 1：1 とな
らず，実験データと合わないが，X 染色体の
不活性化を考えると雌の左右比 1：1 と矛盾
しない結果が得られる． 
 エビの左右性に対して交配実験の結果メ
ンデル遺伝とは異なる遺伝システムを持つ
ことが推測された．多遺伝子座閾値モデルで
実験データに近い比の確率が大きいものが
あることがわかった．また，エビ食魚の形態
的，捕食，行動の左右性が対応することが示
された．闘魚に対してもその行動に左右性が
あり，形態の左右性と対応することが示され
た． 
 水生動物の左右性は，環境条件に関わらず
個体群内の頻度だけで系の振る舞いが左右
されるので，頻度依存の動態，選択を調べる
非常に理想的な系である．特に魚類では左右
性多型が普遍的な現象であることが確認さ
れつつあり，交差捕食を通じた左右性の影響
が注目されている．しかし左右性多型の次世
代への影響を考えるには，この多型の遺伝様
式を知る必要がある．子の左右比は優性ホモ
が致死のメンデル遺伝と同じ分離比となる
が，理想的条件で卵の孵化率が高いこと，優
性ホモ致死の遺伝的負荷が大きいことなど
から優性ホモ致死とは考えづらく，遺伝シス
テムはよくわからない状態であった．今回の
研究により魚類の左右性の遺伝メカニズム
とそれが進化してきた理由がほぼ解明され

たことになる． 
 左利きホモを生じない遺伝的不和合性は，
左右性多型の比率の振動という個体群動態
の特徴によって有利となり進化したと考え
られる．高等生物で個体群動態によって遺伝
システムが変化したことが実証されたこと
はほとんどない．左右性の遺伝システムの研
究は遺伝システムの進化に対して多くを解
明することになるだろう． 
 エビと魚類とでは左右性の遺伝システム
が異なっているだろうことが今回の研究に
よってわかった．今後イカ等の軟体動物の左
右性の遺伝システムが解明されると，左右性
に起源がどの分類群で共通でどこまで遡れ
るかを考察することができるようになるだ
ろう．また，今回明かになった魚類の左右性
遺伝のメカニズムが左右性頻度の振動とい
う個体群動態にどのような影響を与えるの
かも今後調べていく必要がある． 
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