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研究成果の概要（和文）：伊豆諸島において、捕食者と被食者の個体群動態と迅速な共進化の相互作用を解明す
る研究を行った。シマヘビの色彩が多型的な島では、色彩が単型的な島よりも個体数振動の周期が約10年と長か
った。この色彩多型が、被食者の捕食回避による負の頻度依存性選択によって約5年の周期で振動していること
を明らかにした。さらに、シマヘビの採餌成功に関与する口器の形状に対する自然選択の方向性と強度が、捕食
者と被食者の個体数振動の増加期と減少期に対応して振動しているのかどうかを調べ、ヘビ1個体あたりのトカ
ゲ密度が低いと幅広の個体の適応度が高く、逆にトカゲ密度が高いと頭部幅の狭い個体の適応度が高くなってい
た。

研究成果の概要（英文）：We demonstrated that evolution of predator avoidance by prey enhance rapid 
predator color pattern evolution in the predator snake and prey lizard system in the insular 
environments. We then showed that rapid evolution of color pattern affected population dynamics of 
predator and prey, and pervasively fed back to modulate predator gape size. On the island where the 
snake is monotypic in color pattern, prey-predator populations exhibited the short 5-6 year cycles. 
Whereas the cycles were extended to 10-15 years on the island where the snakes were color 
polymorphic, and negative frequency dependent selection through predator avoidance learning by 
lizard maintained snake color polymorphism. Oscillation of predator-prey density temporally changed 
strength of selective force acting on snake gape size, and decreased availability of lizard prey 
favored wider gape and vice versa during the density cycles.

研究分野：進化生態学
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１.研究開始当初の背景 
従来、進化は長い時間スケールで起こる現
象だと考えられてきた。しかし、短い時間ス
ケールで起こる迅速な進化が数多く報告さ
れるようになり、従来個体の性質は変化せず
一定であると仮定されてきた個体群動態研
究においても、迅速な進化の影響を無視でき
なくなってきた。特に、吉田ら(2003)が、ワ
ムシと藻類の培養実験系において、藻類の捕
食抵抗性の進化が捕食者と被食者の個体数
振動の周期を長くすることを実証して以来、
生態が進化を駆動し、進化が生態的変化を駆
動するフィードバックの機構を実証するこ
とが進化生態学の最も重要なテーマである
と認識されている（Schoener、 2011）。その
ため、微生物の培養実験系や温室での栽培実
験などを通して、迅速な進化と群集動態の相
互作用に関する研究が盛んに行われるよう
になっているが、自然界で起きている迅速な
進化が現在進行形で個体群動態を駆動して
いることを示す実証研究には、まだ誰も成功
していない。 
そこで私は、迅速な進化と個体群動態の相
互作用に関し、Fussmann ら（2007）が提示し
た４つの基準全てを満たす実証研究を世界
に先駆けて行い、進化と生態の相互関係の理
解を深めることを目的とした。 
基準１：複数の個体群の動態を数世代に亘
って記録し、その変化を示しているか 
基準２：遺伝子頻度の変化を数世代にわた
って記録できているか 
基準３：進化的変化と個体群動態の相互作
用の因果律を明らかにしているか 
基準４：進化がない時の個体群動態を対象
として備えた比較研究が行われているか 
 
研究代表者は伊豆諸島と伊豆半島におけ
るトカゲ類やヘビ類を対象として、形態・行
動・生活史特性にみられる種内の地理的変異
の把握と、捕食者と被食者の形態的特徴、色
彩パタン、個体数の長期（>30 年）モニタリ
ングを行ってきたことから、伊豆諸島の生物
相はこれらの課題に取り組む絶好のシステ
ムであると判断した。 
特に、捕食者の色彩多型が被食者の捕食回
避行動を通じた負の頻度依存選択によって
進化的に維持されること、さらにそのことが
捕食者・被食者集団の個体数振動周期に影響
を及ぼしている可能性があることは、捕食者
シマヘビの色彩パタンが適応的に進化する
プロセスにおいて、被食者オカダトカゲの行
動的捕食回避が大きな選択圧となっている
ことを示唆するものであった。 
近年、生態学的時間スケールにおける迅速
な適応進化の研究が進み、適応進化が集団や
群集の動態に顕著な影響を与えることが実
験集団で実証されている。しかし、野外の生
物集団での実証研究はもちろんのこと、共進
化の動態が適応形質の分化につながること
を立証した研究はまだなかった。伊豆諸島の

システムでは、トカゲの捕食回避行動を通じ
た負の頻度依存選択によって捕食者の色彩
多型が維持され、このことが両者の個体数振
動周期に影響を及ぼしている可能性が示唆
されたことが、本研究を申請した最も大きな
理由と背景である。 
 
２.研究の目的 
本研究は、捕食者と被食者の個体数振動に
おいて、個体数の増加期を自然選択の弛緩相、
減少期を自然選択の強化相にあると考え、捕
食者と被食者の共進化動態を、生態学的時間
スケールで実証するとともに、共進化が捕食
者と被食者の個体群動態にフィードバック
されるメカニズムを、行動特性と形態学的表
現形質、そして遺伝子のレベルで解明するこ
とを目的とした。具体的には、以下の 3課題
を解明することを目的に研究を行った。 
(1)捕食者の色彩パタンの振動と多型維持の
メカニズム 
シマヘビの色彩が多型的な新島個体群で
は、シマヘビとオカダトカゲの個体数がロト
カ・ボルテラ式の振動を示すだけでなく、シ
マヘビの色彩が単型的な神津島よりも個体
数振動の周期が約 10 年と長く、長期的な個
体数振動の中でそれぞれの色彩型の頻度が
約 5年の周期で振動していた。このメカニズ
ムとして、①シマヘビの捕食者による負の頻
度依存性捕食、と②オカダトカゲがシマヘビ
の色彩を学習し回避することによる負の頻
度依存性捕食回避、の２つの対立仮説を提示
し、どちらのメカニズムが色彩型の頻度を振
動させる主因なのかを明らかにする。 
(2)シマヘビの色彩型を規定する遺伝子の特
定 
雌親と孵化個体の表現型の対応分析から、
ストライプパタンの強弱に関する色彩多型
は、1 遺伝子座 2 対立遺伝子の遺伝様式を示
し、ストライプ型が優性ホモ、薄いストライ
プ型がヘテロ、非ストライプ型が劣性ホモで
あると推定されている。胚と孵化幼体、成体
の色素細胞を細胞組織学的に比較し、ストラ
イプの発達度合には胚発生の途上から始ま
り性成熟と共に発展する黒色素胞の分化、増
殖、凝集の強さに関する遺伝子が関与してい
ることが示唆されている。そこで、シマヘビ
の色彩型に関与する複数の候補遺伝子の塩
基配列を決定し、各色彩型に関する中立的進
化、安定化選択（神津島におけるストライプ
型の維持・強化）、そして継時的分断化選択
（新島における負の頻度依存性選択）等、自
然選択の痕跡の有無、強さ、方向性、時期を
統計的に明らかにする。 
(3)生態学的時間スケールでの自然選択が捕
食者と被食者の個体群動態にフィードバッ
クされるメカニズムの解明 
捕食と捕食回避に寄与すると仮定したい
くつかの適応形質に対する自然選択の強度
が、捕食者と被食者の個体数振動の増加期と
減少期に対応して振動しているのかどうか、



野外の自然集団の標識再捕獲調査によって
明らかにする。捕食者の適応形質としては、
色彩パタンと捕食成功に関与する口器の形
状とサイズ、被食者の適応形質としては、捕
食者に襲われた時に自切する尾の青さ、色彩
パタンを手がかりとした捕食者の認知と回
避学習を取り上げる。さらに、階層ベイス推
定法によって、適応形質に対する自然選択の
時空間変動を考慮した個体群動態モデルを
構築し、生態学的時間スケールにおける迅速
な適応進化が個体群動態に及ぼすメカニズ
ムを数値的に明らかにする。 
 
３.研究の方法 
オカダトカゲの捕食回避戦術を選択圧と
するシマヘビの進化と、シマヘビの捕食戦術
を選択圧とするオカダトカゲの共進化動態
に注目し、オカダトカゲとシマヘビの共進化
動態が個体群動態を駆動する集団内メカニ
ズムを、適応形質が地理的に分化している４
つの島嶼集団での標識・際捕獲調査によって
明らかにする。 
さらに、色彩パタンの集団間分化に関与す
る候補遺伝子の探索と分子集団遺伝学的解
析、自然選択の時空間変動を考慮した個体群
動態モデルを構築により生態学的時間スケ
ールにおける適応形質の迅速な進化プロセ
スとメカニズムを解明し、適応形質が地理的
に分化するプロセスの統合的理解につなげ
た。 
(1)研究対象と調査地 
 分子系統地理学的解析により、オカダトカ
ゲとシマヘビの適応形質とその島間分化が
明らかにされている本土集団から1地点（伊
豆半島伊東市）と伊豆諸島集団から４島（伊
豆大島、新島、神津島、八丈小島）を対象と
して選び、野外での標識・再捕獲調査、形態
測定、野外での行動実験、室内実験、遺伝的
解析を行った。 
 シマヘビとオカダトカゲの個体数振動は、
今のところ新島と神津島で確認されている
だけなので、伊豆大島と伊豆半島の集団は、
肉食哺乳類が有力な捕食者として存在する
個体群、八丈小島は捕食者としてヘビ類を欠
く比較対象個体群として扱う。捕食者と被食
者が個体数振動を示す神津島と新島では、島
内の地域によって振動周期の位相がずれて
いるため、同一年度内であっても、個体群の
フェーズが異なる局所個体群を研究対象と
することが可能である。これにより、野外実
験の繰り返し数を増やし、実験検証の頑健性
を担保した。 
(2)捕食者の色彩パタンの振動と多型維持の
メカニズム  
長期的な個体数振動の中でそれぞれの色
彩型の頻度が約5年の周期で振動していた現
象を説明するメカニズムとして、①シマヘビ
の捕食者による負の頻度依存性捕食、と②オ

カダトカゲがシマヘビの色彩を学習し回避
することによる負の頻度依存性捕食回避、の
２つの対立仮説を想定し、どちらのメカニズ
ムが色彩型の頻度を振動させる主因なのか
を検証する。 
まず、シマヘビ自身への捕食が負の頻度依
存性を示すかどうかは、新島島内に複数の調
査地を設置し、精度の高い個体群センサスを
行って、それぞれの色彩型の個体の再捕獲率
が各局所個体群内の色彩パタンの頻度と負
の相関を示すかどうか、統計解析によって検
証する。 
オカダトカゲがシマヘビの色彩を学習し
回避することによる負の頻度依存性捕食回
避については、まず、オカダトカゲが捕食者
の形質を認知し、捕食を回避する行動と学習
による可塑性が、捕食者の色彩が多型を呈す
る個体群ほど発達しているかどうかを、野外
での行動実験で確かめる。これには、シマヘ
ビの色彩型を模した模型を野外に設置し、モ
デルへの接近、回避行動を記録することで行
う。予備的な実験により、神津島ではストラ
イプ型のモデルを回避し、非ストライプ型を
回避しなかったが、新島では両方のモデルを
回避した。これにより、野外実験のツールと
してシマヘビのモデルの有効性がほぼ確認
できたと考えている。そこで、新島島内に複
数の調査地を設置し、シマヘビの色彩型の頻
度が異なることを確認したうえで、3タイプ
の色彩型のモデルを提示し、モデルに対する
回避頻度が実際のシマヘビの色彩型の頻度
と正の相関を示すかどうかを検証する。この
実験は、同一の場所で3年間継続し、シマヘ
ビの色彩型頻度とトカゲの回避行動が対応
して年変化するかどうかを確かめる。 
シマヘビがストライプ型のみの神津島で
は、シマヘビとオカダトカゲの個体数振動の
フェーズごとにトカゲの回避行動が強化、あ
るいは劣化するかどうかを神津島島内の複
数の調査地で3年間実験を繰り返す。これに
より、トカゲの捕食回避行動の発達が、シマ
ヘビの捕食成功を低下させることで、個体数
振動の周期を短縮するメカニズムとして作
用するかどうかの検証を試みた。 
(3)生態学的時間スケールでの自然選択が捕
食者と被食者の個体群動態にフィードバッ
クされるメカニズムの解明 
捕食と捕食回避に寄与すると仮定したい
くつかの適応形質に対する自然選択の強度
が、捕食者と被食者の個体数振動の増加期と
減少期に対応して振動しているか検証する。
この解析と並行し、階層ベイス推定法によっ
て、適応形質に対する自然選択の時空間変動
を考慮した個体群動態モデルを構築し、生態
学的時間スケールにおける迅速な適応進化
のプロセスとメカニズムをシュミレートす



る。そして、適応進化を組み入れたモデルと
そうでないモデルの結果を、野外集団の個体
群動態と比較検討し、生態学的時間スケール
での自然選択が捕食者と被食者の個体群動
態にフィードバックされるメカニズムとプ
ロセスに関する仮説を検証する。 
 
４.研究成果 
本研究は、伊豆諸島、伊豆半島のシマヘビ
とオカダトカゲの系をモデルとして、捕食者
と被食者の個体群動態と迅速な共進化の相
互作用を解明する研究を行い、以下の成果を
得た。 
(1)捕食者の色彩パタンの振動と多型維持の
メカニズム  
捕食者認知は、餌生物にとって捕食を回避
するために必要不可欠であり、捕食者の特徴
を視覚的に正確に捉え、捕食を回避する手段
として有効である。本研究では、新島のオカ
ダトカゲと神津島のオカダトカゲ2集団を対
象として、シマヘビモデルを用いた野外実験
を行い、視覚的な捕食者認知能力に地理的変
異が生じているかどうかを明らかにした。 
生物が捕食を免れるためには、 可能な限
り早期に捕食者を発見・認知して適切な回避
行動をとる必要がある。 爬虫類における捕
食者認知の研究は、 嗅覚に注目した研究が
進んでいるが、 視覚的な捕食者認知に関す
る研究は十分とは言えない。 そこで、 伊豆
諸島に生息するオカダトカゲを対象とし、 
捕食者であるシマヘビの有無とシマヘビの
色彩パタンが異なる複数の島嶼個体群(新
島; 多型、 神津島; 単型、 八丈小島; 非生
息) について野外行動実験を行った。 具体
的には、 異なる色彩パタンを塗布したヘビ
モデル(粘土模型) をオカダトカゲに提示し、 
各色彩型モデルに慣れるまでの所要時間を
警戒度として定量化した。 島嶼個体群間で
各色彩パタンのモデルに対する警戒度を比
較することで、 視覚的捕食者認知機構が地
理的に分化しているかどうかを検証した。 
また、 警戒度に影響を及ぼす要因を、 GLMM 
により探った。 野外における行動実験の結
果、 オカダトカゲの警戒度は、 同所的に生
息する捕食者の色彩を施したヘビモデルに
対して高かった。 同所的に生息していない
捕食者の色彩を施したモデルに対しての警
戒度は低かった。 警戒度に影響を与える要
因を解析したところ、 モデルの色彩型とト
カゲの年齢、 自切の有無が正に影響してい
た。 これは、 提示したモデルの色彩型に関
わらず、 年をとり、 自切をしたオカダトカ
ゲほど、 警戒度は高くなるという結果であ
る。 以上から、 オカダトカゲの視覚的捕食
者認知は、 異なる捕食者相に対して適応的
に分化していること、 攻撃経験を受けた個
体ほど捕食者認知能力が高度化されること
が明らかとなった。 
被食者による視覚的捕食回避は、 捕食者
の捕食成功率を低下させるため、 被食者に

よる視覚的捕食回避は、 捕食者の色彩パタ
ンに対する強い選択圧となり得る。 本研究
は、 伊豆諸島において、 顕著な色彩多型を
示すシマヘビとその主な被食者であるオカ
ダトカゲに注目し、シマヘビの各色彩型に対
するオカダトカゲの警戒の強さが、 より高
頻度の色彩型ほど強化されているのかを野
外実験によって検証した。 実験では、 異な
る色彩パタンを塗布したシマヘビの粘土モ
デルをオカダトカゲに提示し、 モデルを無
視し近寄るまでに要した時間の長さを、 各
色彩型に対する警戒度として定量化した。 
次に、 実験を行った地点から半径 200 m の
範囲内で捕獲・目撃されたシマヘビの色彩型
頻度を集計し、 各色彩型頻度が高くなるほ
ど、 オカダトカゲの警戒度が高くなるかど
うかを検証した。 その結果、 高頻度の色彩
型のシマヘビモデルほどオカダトカゲの警
戒度が高く、 かつシマヘビの色彩型の頻度
と肥満度の間には有意な負の相間が認めら
れた。 本研究により、 伊豆諸島新島のシマ
ヘビに見られる色彩多型は、 オカダトカゲ
の視覚的捕食者認知が、 多数派の色彩型を
有するシマヘビの採餌成功率を下げ、 捕食
者の色彩多型の維持における負の頻度依存
選択の役割を果たすことを初めて実証する
ことができた。 
 
(2)シマヘビの色彩パタン  
脊椎動物の色彩パタン研究では、モデル生
物のゼブラフィッシュやマウスを用いた研究
が盛んに行われ、色素の生合成経路に関わる
酵素遺伝子やシグナル伝達等、色素細胞の移
動、分化、増殖に関わる細胞生物学的メカニ
ズムの理解が進んでいる。その一方で、非モ
デル生物が示す多彩な色彩パタンの解明に向
けた研究にも注目が集まっている。爬虫類の
ヘビ類は、非常に多様な色彩パタンを示し多
くの研究者の関心を引き寄せるとともに、色
素細胞の移動、分化、増殖に関わる因子を組
み込んだ理論モデルの構築やシミュレーショ
ン研究が行われ、色素細胞の空間配置を規定
する因子を特定する細胞学的研究への橋渡し
が試みられている。しかし、体色パタンを作
り出す色素細胞の同定や空間配置、その形成
プロセスに関する実証研究はまだ途上にある。 
日本固有種のシマヘビは、黒褐色の明瞭な
縞模様を有するヘビであるが、ストライプ型、
非ストライプ型、黒化型など多様な色彩変異
が存在する。Kuriyama et al (2013)はそれら
の色彩変異を細胞組織学的に研究し、ストラ
イプ型の暗い縞模様は明るい地色に対して表
皮性黒色素胞が多く、真皮性黒色素胞の層構
造が異なること、非ストライプ型はストライ
プ型に見られる黒色素胞のギャップが見られ
ないこと、黒化型は黄色素胞と虹色素胞を欠
くことを明らかにした。本研究は、シマヘビ
のストライプ模様に注目し、縞模様を作り出
す表皮性及び真皮性黒色素胞の形成過程を特
定するため、胚の発生段階と孵化個体の色素



細胞を、光学顕微鏡、透過型電子顕微鏡を用
いて観察した。そして、この観察結果を成熟
個体の色素細胞の構成と比較し、色彩パタン
の形成に関与する色素細胞のメカニズムを考
察した。 
孵化直後の幼蛇は、ストライプ型と非スト
ライプ型の 2タイプが確認された。この 2タ
イプの幼蛇の皮膚組織を観察し、孵化個体の
縞模様は表皮性黒色素胞と黄色素胞の量が
多いことによって作り出されていること、表
皮性及び真皮性黒色素胞の単位面積当たり
の量は、ともに成蛇の方が多いことを明らか
にした。すなわち、シマヘビの縞模様は成長
に伴って真皮性黒色素胞の量が増加し、層構
造が変化する事で明瞭になると考えられた。 
孵化直後の個体で地色と縞模様には表皮
性黒色素胞の量に差が見られたため、この差
は胚発生の段階で形成されたと仮定し、色素
細胞の出現パタンに注目して胚の発生過程
を観察した。まず、ストライプ型の抱卵雌が
産卵した卵から胚を摘出し、16 の形質を基に
10 のステージに分類した。このステージの分
類に沿って地色と縞模様の両部位における
表皮性黒色素胞の発達過程を観察した結果、
表皮性黒色素胞は第7ステージで初めて現れ、
地色と縞模様の量的な差は第8ステージで見
られることを明らかにした。そして、胚発生
の段階でまず表皮性黒色素胞の量に差が生
じ、その後は成長に伴って真皮性黒色素胞の
層構造に変化が生じるという二段階の過程
を経て縞模様が形成される事を明らかにし
た。 
色素細胞の異なるストライプ型、黒化型の
シマヘビの皮膚組織から mRNA を抽出し、次
世代シーケンサを用いたRNA-seq解析によっ
て、色彩型固有の遺伝子発現パタンの解析を
試みた。ゼブラフィッシュ、マウスなどで指
摘されている黒色素胞、黄色色素胞、虹色素
胞の細胞分化、色素生合成系における酵素の
発現を基に候補遺伝子の絞り込みを試みた。 
 残念ながら、採取した皮膚色素から抽出し
た mRNA の発現パタンは、脱皮サイクルの影
響を受けるらしく、色素型間で安定かつ一定
の発現パタンを検出することが出来なかっ
た。そこで、発現量の多かった酵素、構造タ
ンパクのデータを活かして、候補遺伝子の
cDNA 配列を可能な限り明らかにして、色素型
間、集団間で意味のある差異が無いか、検索
中である。 
 
(3)生態学的時間スケールでの自然選択が捕
食者と被食者の個体群動態にフィードバッ
クされるメカニズム 
シマヘビの採餌成功に関与する口器の形
状に対する自然選択の方向性と強度が、捕食
者と被食者の個体数振動の増加期と減少期
に対応して振動しているのかどうかを調べ
た。その結果、頭部の相対的な幅が適応度に
影響すること、ヘビ1個体あたりのトカゲ密

度が低いと幅広の個体の適応度が高く、逆に
トカゲ密度が高いと頭部幅の狭い個体の適
応度が高くなることを明らかにした。以上の
結果を基に、迅速な共進化と個体群動態の相
互作用が適応形質の地理的分化とその維持
に果たす役割と進化過程を考察した。 
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