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研究成果の概要（和文）：エゾサンショウウオの幼生はエゾアカガエルのオタマジャクシがいる

ときに、オタマを丸呑みしやすいよう大顎化する。一方でオタマジャクシはサンショウウオが

いるときに丸呑みされないよう頭部を膨らませる。実験室及び野外での操作実験により、両者

の対抗的な可塑性が２種の相互作用において拮抗した効果をもたらすことで、オタマジャクシ

の個体群動態を変えるとともに、互いの変態タイミングや形質選択に作用することで、群集を

構成する他種の個体数や物質循環にまで影響することが明らかとなった。 

 
研究成果の概要（英文）：Ecological consequences of inducible offense and defense are 
explored using predator Hynobius retardatus salamander larvae and prey Rana pirica frog 
tadpoles. We experimentally demonstrated that the antagonistic inducible responses of 
the predator and prey impact on population dynamics of prey tadpoles and life history 
of both species. We also found that the modification of the population level effects affect 
abundance of invertebrate community and ecosystem function. 
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１．研究開始当初の背景 
（１）学術的背景 
生物群集の種組成と組成種の個体数は時間
的に変化するため、群集内の相互作用の組み
合わせと強さは時間と場所によって異なる。
生物個体は特定の生物間相互作用が結ばれ
たときに形質を可塑的に変えることがあり、

とくに捕食者と被食者が示す表現型可塑性
は誘導攻撃や誘導防御として知られている。
誘導攻撃とは、特定の餌生物がいるときにそ
れを食いやすいよう捕食者が形質を変化す
ることであり、逆に誘導防御とは特定の捕食
者がいる環境で被食者個体が形質を変化さ
せて身を守ることである。捕食者と被食者の



表現型可塑性はその適応性の検証に焦点が
絞られてきた。つまり、捕食者は変化するこ
とで餌を食いやすくなるのか？ 一方で被
食者は変化することで食われにくくなるの
か？などの疑問に答えることで、誘導表現型
の適応的機能を検証したり、発現や維持にか
かるコストを検出することがこれまでの中
心課題であった。進化生態学者の努力により、
誘導防御と誘導攻撃が様々な分類群に広く
みられることが明らかになるにつれ、最近で
は、捕食者と被食者の表現型可塑性の生態学
的意味について深く探るべく、個体群・群集
生態学的な視点からの研究がはじまろうと
している。捕食者や被食者の表現型可塑性が、
生物間相互作用レベル、個体群レベル、群集
レベルでどのような効果をもつのかについ
て答えようという試みである。また、表現型
可塑性の進化生態学では、誘導防御や誘導攻
撃それ自体の進化が研究の着眼点であった
が、逆に誘導防御や誘導攻撃が他種の形質進
化に対してどのような影響を持ちうるのか
については、ほとんど研究されてこなかった。 
 
（２）表現型可塑性の研究モデルとしてのエ
ゾサンショウウオ幼生（以下、サンショウウ
オ）とエゾアカガエルのオタマジャクシ（以
下、オタマ） 
サンショウウオとオタマは誘導攻撃と誘

導防御研究の代表的なモデル生物として、そ
の適応性と進化機構についてよく調べられ
てきた。サンショウウオは餌生物のオタマが
いる環境で育つと顎を大きくし、オタマを丸
呑みしやすくなる（誘導攻撃）。一方でオタ
マはサンショウウオがいると丸呑みされる
のを防ぐべく、頭をふくらませる（誘導防御）。
これらの表現型可塑性は、成長と生存にプラ
スに作用することで、個体の適応度に貢献す
る。研究代表者は、機能が明らかな 2種の形
態変化を用いることで、誘導攻撃と誘導防御
の生態学的意義の理解が深められると考え
た。特に、形態変化が 2種の相互作用をどの
ように変えるのか、また、池の群集において
主要メンバーである 2種の幼生の相互作用の
改変が、他種に対してどのような影響をもた
らすのか？等の疑問に答えることを新しい
テーマとして掲げた。 
 
２．研究の目的 
本研究では、以下の 3つの課題に取り組む

ことで、誘導防御と誘導攻撃のもつ生態学的
意義を明らかにした。 

 

（１） 誘導防御の生態学的意義 

被食者の誘導防御が、相互作用の構造と生

態系機能に与える影響を探ることを目的とし

て、サンショウウオに対するオタマの誘導防

御が、サンショウウオとオタマの関係や、オ

タマと同じ栄養段階にある他の種（ミズムシ

）に対してどのような影響をもたらすのか、

また、生態系機能としての落葉リター分解へ

の効果があるかを探った。 

 

（２）誘導攻撃の生態学的意義 

捕食者の誘導攻撃による2種の相互作用へ

の影響と群集への波及効果を探索することを

目的として、オタマに対するサンショウウオ

の誘導攻撃が、2種の個体数変化、生活史形質

としての変態タイミングと変態サイズに与え

る影響を定量化するとともに、水生昆虫群集

への波及効果を探った。 

 

（３）誘導攻撃の進化生態学的意義 

理論研究では、捕食者が誘導攻撃をもつと

き、被食者の誘導防御が進化することが予測

されている。この予測のもとは攻撃的な表現

型を捕食者がもつ環境で、より強く防御する

被食者が選択されるような選択プロセスがか

かることが期待される。理論が予測するよう

に、オタマの誘導防御はサンショウウオが誘

導攻撃をもつからこそ適応進化してきたのか

もしれない。この仮説を確かめるため、大顎

化したサンショウウオと普通のサンショウウ

オがいる環境の下で、オタマジャクシの防御

形態に対する選択強度を比較した。 

 
３．研究の方法 

（１） 誘導防御の生態学的意義 

容量13Lの水槽を22個用意して、5Lの水を入

れ、各水槽に大顎型のサンショウウオを2個体

、ミズムシを90個体入れた。さらにシラカン

バの落葉を5g（乾燥重量）入れた。実験処理

として、防御処理と非防御処理を用意した。

防御処理では事前に誘導防御を発現させたオ

タマを50個体、非防御処理では防御をもたな

いオタマを同数用意した。これらの条件のも

とで、オタマとミズムシの個体数を計数した

。また、サンショウウオの変態日と変態時の

サイズを記録し、すべてのサンショウウオが

変態した時点での落葉の残量（乾燥重量）を

測った。 

 

（２）誘導攻撃の生態学的意義 

天塩研究林内にある野外池（15m×20m）に、

縦80㎝×横80㎝×高60㎝の囲い網を14基設置

して実験を行った。各網にはオタマジャクシ

を250個体入れた。実験処理は攻撃処理と被攻

撃処理の2つであり、攻撃処理の網には大顎化

したサンショウウオを5個体、非攻撃処理の網

には大顎化していないサンショウウオを5個

体ずつ入れた。これら2つの処理でオタマとサ
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ンショウウオの個体数を継時的に計数した。

さらに、オタマとサンショウウオの変態タイ

ミングを調べた。両生類幼生の個体がすべて

変態した時点で、囲い網の中にいた水生昆虫

を数え、科のオーダーで分類した。 

 

（３）誘導攻撃の進化生態学的意義 

容量22Lの水槽に10Lの水を入れ、実験を行っ

た。実験処理は、攻撃処理と非攻撃処理、対

照区の３つであり、攻撃処理には大顎化した

サンショウウオを1個体、非攻撃処理にはふつ

うのサンショウウオを1個体入れ、対照区には

サンショウウオを入れなかった。すべての水

槽に、膨れの程度が大きなオタマとあまり膨

れていないオタマを7個体ずつ入れ、各処理間

で誘導量に応じたオタマの生存を調べた。こ

のとき、膨れの大きさによる2つのグループ分

けを明らかにするため、個体の尾鰭にマーキ

ングを施した。実験は1週間行った。 
 
４．研究成果 

(１) 誘導防御の生態学的意義 

①個体群レベルの影響 

オタマジャクシが形態防御をもつことで、

オタマとミズムシの個体数動態に影響が及ぶ

ことが分かった(図１)。防御処理のオタマ（

防御している）は非防御処理のオタマ（防御

していない）に比べて減少しにくく、一方で

ミズムシは逆の傾向があった。以上の結果は

「オタマの誘導防御はサンショウウオの餌選

択に作用することで、オタマの密度の維持に

貢献するが、サンショウウオの代替餌種であ

るミズムシを減らす」ことを示唆している。

ミズムシの次世代の個体数に対する効果も大

きく、実験終了時点でのミズムシの子世代の

個体数は防御処理に比べて非防御処理は約3

倍も多かった。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図１．オタマとミズムシに対するオタマの防

御の効果（エラーバーは標準誤差） 

②捕食者の生活史への影響 

オタマジャクシが形態防御をもつとき、サン

ショウウオの変態タイミングが遅れ、変態時

のサイズも小さくなった（図２）。これはサ

ンショウウオが防御オタマをあまり食えなか

ったことによるものと考えられる。他のサン

ショウウオ種の研究では、早く大きなサイズ

で変態した個体ほど適応度が高いことが分か

っていることから、オタマの防御はサンショ

ウウオの適応度に負の影響をもたらすことが

示唆される。 

 

 

 

 

 

 

 

 

図２．サンショウウオ幼生の変態サイズと変

態タイミング（エラーバーは標準誤差） 

 

 

③落葉リターの分解に与える影響 

 実験終了時点で残存していた落葉の量は、

防御処理のほうが、非防御処理よりも少なか

った（図３）。処理内分散を用いた相関分析

の結果、オタマの生存数と落葉の分解量には

正の相関があった。これらの結果は、防御に

より生き残ったオタマが落葉の分解に貢献し

たことを意味する。実験期間中、オタマは落

葉表面を歯でそぎ落とすような採餌行動を頻

繁にとっていた。オタマは、落葉そのもの、

あるいは落葉表面に付着するバクテリアを摂

食することで、落葉の破砕に物理的に貢献し

たと考えられる。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図３．実験終了時の落葉の残量（エラーバー

は標準誤差） 
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④まとめ 

 オタマの誘導防御には、自種の個体数に正

の効果をもたらすだけではなく、捕食者の餌

選択の変更を通して、相互作用構造を変える

ことがわかった。また、捕食者であるサンシ

ョウウオの生活史にも負の効果を与えること

や、池の重要な栄養資源である落葉の分解を

早めることで、池の栄養循環の構造や速度に

影響する可能性が示唆された。 

 

２．誘導攻撃の生態学的意義 

①オタマの個体群への影響 

 非攻撃処理に比べて攻撃処理では、オタマ

が減り、変態してカエルになった数が少なか

った（図４）。これは、大顎化したサンショ

ウウオが効率的にオタマを捕食したためと考

えられる。また、攻撃処理ではオタマが変態

までに要する日数が長く（図５）、大きなサ

イズで変態した（図６）。 

 

 

 

図４．変態までたどりつ

いたオタマジャクシ（エ

ラーバーは標準誤差） 

 

 

 

 

図５．オタマジャクシの

変態タイミング（エラー

バーは標準誤差） 

 

 

 

 

図６．オタマジャクシの

変態時のサイズ（カエル

の頭胴長。エラーバーは

標準誤差） 

 

 

②サンショウウオの個体群への影響 

 変態までたどりついたサンショウウオの個

体数に処理間で違いはなかった（図７）。大

顎サンショウウオは普通サンショウウオに比

べて著しく早く変態し（図８）、変態時のサ

イズも大きかった（図９）。これらの生活史

の改変は、適応度に正の効果をもたらすと考

えられる。 
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図７．変態までたどり

着いたサンショウウオ

の数（エラーバーは標

準誤差） 
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図８．サンショウウオ

の変態タイミング（エ

ラーバーは標準誤差） 
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図９．サンショウウオ

の変態時のサイズ（エ

ラーバーは標準誤差） 
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③昆虫群集への影響 

 生き残っていたすべての両生類幼生が変態

したあとで、網の中の昆虫群集を調べたとこ

ろ処理間で種構成と個体数に大きな違いが認

められた（図１０）。非攻撃処理に比べ、攻

撃処理の無脊椎動物群の分類群数と個体数と

もに少なかった。サンショウウオはキースト

ン捕食者であり、小型の無脊椎動物の定着を

妨げる存在である。普通の顎をもつサンショ

ウウオに比べて、大顎化したサンショウウオ

は平均して2週間以上も変態が早かったこと

から（図８）。攻撃処理では、捕食者が池か

ら早く出たことで、無脊椎動物が定着しやす

い環境になったと考えられる。 
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図１０．実験終了時点の無脊椎動物群集（エ

ラーバーは標準誤差） 
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④まとめ 

サンショウウオの誘導攻撃には、誘導因子

となっていたオタマの個体数を減らす働きが

あった。さらに2種の両生類の変態タイミング

や変態サイズに影響することがわかった。一

方で大顎したサンショウウオがいる処理では

、小型の無脊椎動物群集の数が多くなった。

このことは、キーストン捕食者の可塑性が群

集動態と系内外の物質循環において重要な働

きをもつことを示唆している。誘導攻撃の個

体群・群集レベルの効果を検出した研究はこ

れを置いて他にはない。極めて先駆的で発展

的な研究成果といえる。 

 

3．誘導攻撃の進化生態学的意義 
対照処理区と非攻撃処理区において、防御

の大きさに関わらずオタマの捕食はほとん
どおこらなかった。一方で、攻撃処理区では、
オタマが捕食され、大きく膨らんだオタマに
比べてあまり膨らんでいないオタマのほう
がよく捕食された（図１１）。以上の結果は、
サンショウウオの大顎化により、オタマの防
御形態に方向性選択がかかることを示して
いる。本研究は、捕食者の可塑性による表現
型の変化が、被食者の防御形質の進化と維持
に影響することを示した初めての成果であ
る。 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

図１１．オタマジャクシの生存率。白抜きの
棒は「膨れの小さかったオタマ」、黒の棒は
「良く膨れたオタマ」（エラーバーは標準誤
差） 
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