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研究成果の概要（和文）：共食い現象をその種に属する個体に備わったreaction normの発現と捉える。共食い
は個体間相互作用を通して発動するからだ。エゾサンショウウオでは、幼生期の集団で共食いが誘発される。本
研究では、このエゾサンショウウオのcannibalism reaction normが、共食いに関連するどのような表現型多型
を導くかを調べる研究を行なった。低密度集団の一型、高密度で共食いが生じる集団における二型の、合わせる
と三型が生じた。共食い集団の二型中の各個体の形態バリエーションは、集団における共食いイベントと相関が
あり、その一部は形態機能から説明できた。

研究成果の概要（英文）：Cannibalism is induced in larval-stage populations of the Hokkaido 
salamander, Hynobius retardatus, under the control of a cannibalism reaction norm. Here, I examined 
phenotypic expression under the cannibalism reaction norm, and how the induction of a cannibalistic 
morph under the norm leads to populational morphological diversification. Morphology of cannibal and
 noncannibal individuals were found to be located at either end of a continuum of expression 
following a unique morphological integration rule that was different from the rule governing the 
size and shape variations of the solitary morph type. This result implies that the 
high-density-driven inducible morphology of an individual is governed by a common integration rule 
during the development of dimorphism under the control of the cannibalism reaction norm. The induced
 cannibalistic morph thus reflects not only by contest-type exploitative competition but also 
interference competition.

研究分野：進化行動生態学

キーワード： Reaction norm　Developmental trajectory　Cannibalism dimorphism　エゾサンショウウオ
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研究成果の学術的意義や社会的意義
エゾサンショウウオの共食いは、両生類の幼生期間の一時期に、表現型可塑性によって生じる著しい形態変化を
伴う現象だ。進化行動生態学者は、共食いの機能、共食い形態の機能、共食い形態にならない個体の適応性、形
態、その機能などについて興味を抱く。進化発生学者は、それらに形態の発現パターンや発現メカニズムに興味
を抱く。自然観察や生物採集に夢中な小学生や中学生が、身近な池にいるこの両生類の見せるダイナミックな生
活史の様相にワクワクする。本研究は、こうした生物科学研究分野や自然教育分野に、共食い現象についての科
学的理解とさらなる探求への刺激を提供する。

※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、研究者個人に帰属されます。
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１．研究開始当初の背景 
近年の発生学・進化学・生態学の融合的発展のなか、”A contextually integrated view of life”と謳わ
れる、環境に呼応して可塑的表現型変化を引き起こす生物の性質が、研究テーマとして注目され

るようになった(Gilbert & Epel, 2009; Schlichting & Pigliucci, 1998)。そこで重要な概念となる
“reaction norm”とは、生物に備わった、環境に呼応する表現型の可変性あるいは安定性の規則性
である(Gilbert & Epel, 2009; West-Eberhard, 2003)(注：(Gilbert & Epel, 2009)は、reaction normを表
現型多型と別概念としているが、申請者は reaction normは表現型多型を包括した概念と考える)。
Reaction normに関心を向ける多くの研究は、おもに、自然界の異なる幾つかの環境、あるいは環
境変動があれば異なる幾つかの平均環境、操作実験であれば幾つかの固定操作された環境で、同

一の遺伝的背景でグループ化された個体たちの表現型の比較を通して、表現型発現ルール

(reaction norm)を発見してきた(Greene, 1989; Neufeld & Palmer, 2008)。   

 環境依存的に性が決まるコロニー生活するベラの仲間では、各個体の性分化やコロニーの雌

雄分離パターンは、メンバー間の相互作用環境を通して生じる(Munday, White, & Warner, 2006)。
これは、この種が有する性決定 reaction normの表れである。このように、集団メンバーどうしの
相互作用環境が個体の表現型発現に影響し、個体間に機能や役割、優劣の分化を生じさせ、集団

に社会構造ができる現象は、生物界では一般的である(Brockmann & Taborsky, 2008; Dingemanse, 
Kazem, Réale, & Wright, 2010; Gross, 1991; Warner & Swearer, 1991; Wheerer, 1991)。 

 相互作用環境は、集団メンバーの振る舞い(形質発現)によって形成されてゆく。そのため、相
互作用環境が個体の振る舞いを方向づけるのならば、集団の構造や個別個体の形質分化のあり

さまは、「相互作用誘導型 reaction norm」が創出するパターンと捉えるのが適切であると考える。
知る限りで、そうした視点からの reaction normに関する研究はない(注：観点が異なるが関連す
る研究として、例えば(Bleakley, Welter, McCauley-Cole, Shuster, & Moore, 2013; Kazancioglu, Klug, 
& Alonzo, 2012)など)。  

 利己的要求の対立を背景とした個体間相互作用が、メンバーの強弱や優劣の階級分化を生じ

させてできる集団構造がある(Cohn, 2007; Giraldeau & Caraco, 2000)。「共食い」は、同一種個体
間で、相手を食料資源とする生死をかけた対立行為である(Nishimura, 2010)。共食いは、利用可
能な他の餌の不足、個体間の相互作用を密にさせる高密度が誘発させることはよく知られてい

る。また、集団メンバーどうしの優劣状態が共食いを促進し、対立個体の優劣関係が共食い行

為者を決める。   

表現型可塑性による「共食い多型」は、集団のメンバー間で捕食—被食現象の発生に機能す

る形質の分化を生じさせる reaction normが起こす、集団レベルの現象である。両生類の幾つか
の種では、同一齢群の幼生期間に共食い多型が生じることが研究されている(Collins & 
Holomuzki, 1984; Wakahara, 1995; Walls, Belanger, & Blaustein, 1993)。共食い個体の出現を
reaction normで捉え、地域集団間で比較した研究はある(Michimae, 2006)。しかしながら、共食
いを引き起こす多型化の現象を、相互作用環境誘導型の reaction normの現れとして捉え、個体
たちの形態差異発生にともなう集団構造の生成に興味を向けた研究はない。 
 

２．研究の目的 
個体の表現型が環境からの刺激に呼応する様々な現象は、”reaction norm”の概念で捉えられ
る。様々な生物において、集団構造や社会構造を担う異なる役割・機能をもつ個体が、reaction 
normに基づく行動や形態の分化で生じていると捉えるのがよさそうなことがある。エゾサンシ
ョウウオ(Hynobius retardatus)の幼生は、孵化後に集団内で生じる個体間相互作用、それに伴う
共食い発生、そして集団メンバーの形態多型化が見られる。これは社会性誘導型 developmental 
reaction normに基づく現象である。この reaction normによって生じる共食い多型が、どのよう
なプロセスによるかを調べるため、生態・発生学的(eco-devo)研究を行った。以下で Nishimura 
(Nishimura, 2018)に示した研究結果を報告する。 
 



３．研究の方法 
エゾサンショウウオ生息地で産卵直後の卵塊を複数採集し、孵化させた直後の幼生を低密度

(1個体)、高密度(30個体)で 12日間飼育した。実験期間中に高密度処理の飼育タンクで起こっ
た共食い件数を記録した。実験飼育期間終了後、生存個体について形態測定、形態解析のため

側面と背面から写真撮影を行なった。個体ごと形態解析のための標識点を付し、頭胴長、頭幅

などの幾つかの測定項目について長さを測定し、幾何学的形態解析法 (Bookstein, 1991; Zelditch, 
Swiderski, & Sheets, 2012)により、全ての標識点を用い、形態解析を行なった。形態解析のため
の基本データセット作成は、tpsシリーズソフトウェア(Rohlf, 2015)によって、形態解析は適
宜、MorphoJ(Klingenberg, 2011)、GM for mathematica(Polly, 2014)と自作プログラムによって行な
った。 
 

４．研究成果 

(1) 共食いに伴う形状分化 
標識点幾何学データについて Canonical Variation 
Analysis を行なった結果、図 1 の通り、高密度処理
で生じた Cannibal(共食い型個体)、 NonCannibal(非
共食い型個体)、低密度処理における Solitary(独居型
個体)は、背面からの頭部形態、側面からの鰭形態が、
それぞれ異なっていることがわかった。 
(2) 形状とサイズ 
データの次元減少の方法(主成分分析)によって、そ
れぞれの型の個体の形状とサイズの特徴を捉える

ことができた(図 2-(a))。 
(3) 共食い事案発生と形態分化 
集団内の共食い発生件数と集団内の個体の形状―サ

イズ分布に関係があることが分かった。共食い発生件

数が多い集団ほど、個体の形状−サイズの分布の相関

が高くなり、分布の歪みも大きくなった(図 2−(b))。こ
れは、共食い事案の多かった集団ほど、共食い型個体

と非共食い型個体の形状とサイズの分化が進んでい

たことを示している。 
 続いて、共食い事案の多-少に応じて、集団内の共食
い型個体と非共食い型個体の形状と体サイズがどの

ように変わっているかを調べた。非共食い型個体の体サイズは、低密度処理の独居型の非共食い

個体(共食い事案ゼロを経験した個体)を含めた比較で、集団内の共食い事案の多−少の影響を受

けていなかった(図 3-(a))。共食い事案が多かった集団の共食い型個体ほど体サイズが大きい傾向
にあった(図 3-(a))。この結果は、共食い事案の多い集団の共食い個体は、沢山共食いを行なった
からだろうと考えるのが素直な解釈のようだが、集団内に生じた共食い型個体の数との関係で

があることから以下で再検討を行う。 
  集団内の共食い事案の多−少は、共食い型個体、非

共食い型個体の形状に関係していた。非共食い型個体

たちは、共食いのない場合の個体の型(独居型個体)と
は異なるのだが、その形状は、共食い事案件数によら

なかった(図 3-(b))。共食い個体の形状は、集団内の共
食い件数が１〜３と増すにつれて変化したが、さらに

多くの共食いが発生してもそれ以上の変化はなかっ

た(図 3-(b))。 
(4) 社会的相互作用を反映した共食い型の発現 
形態が共食い型と非共食い型に分化するのは、各個体は集団内の他メンバーとの相互作用を受

けてのことである。個体間のどのような相互作用が、形態分化に作用しているか、共食い型個体



の形状と体サイズについて、記録されたデータから解析を行なった。 
 高密度処理の 10 集団ごとに、生じた共食い型個体
の数(x1)と、食われた個体の数(x2)の記録がある。各集
団における最大サイズの共食い型個体の体サイズと体

形状のバリエーションが、x1と x2のどのような関数で

描かれるかを調べた。集団中で最も大きな共食い型個

体の体サイズのバリエーションをうまく描く関数は

f(x1, x2)∝x2(x1に依存せず x2に比例するという意味)だ
った。その関数の値の等高線は図 4-(a)の通りである。
等高線の明暗は体サイズの程度をあらわし、明るいほ

ど大きな体サイズを意味する。これは、集団内の共食い型個体の総数(x1)とは無関係に、食われ
た個体の数(x2)が多いほど、最も大きい共食い個体の体サイズが大きくなることを示す。最も大
きな共食い型個体の体形状のバリエーションをうまく描く関数は、f(x1, x2)∝x2 + x2 + x1 x2 だっ
た。その関数の値の等高線は図 4-(b)の通りである。等高線の明暗は体形状のちがいをあらわし、
暗いほど共食い型の特徴が顕著であることを意味する。データに当てはまりのよい f(x1, x2)の関
数の形は、集団内で食われた個体の数が多いほど、生じた共食い型個体の数が多いほど、共食い

型の特徴がより顕著になる一方、集団内の共食い個体の数がとても多いと、その特徴がやや抑制

されることを示すものであった。 
 最も大きな共食い型個体は、他の共食い型個体の存在に影響を受けず、餌となった個体を占有

的に食って体サイズが大きくなったものと解釈される。一方、最も大きな共食い型個体の体形状

は、他の共食い型個体の存在によって、共食い的特徴が抑制されていることが示唆された。 
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