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2010 年度の公開シンポジウム

「多型現象：その時空間的変化と存在意義」の記録
林　文男・可知直毅

192 ― 0397　東京都八王子市南大沢 1 ― 1　首都大学東京理工学研究科生命科学専攻

　2011 年 1 月 8 日（土）13：00 ～ 17：00 に，秋葉原ダイビル 12 階にある首都大学東京サテライトキャンパス（東
京都千代田区外神田 1 ― 18 ― 13）において，2010 年度日本生態学会関東地区会公開シンポジウムと地区総会を開
催した．公開シンポジウムの企画は，高橋佑磨（筑波大学），鶴井香織（弘前大学）両氏にお願いし，以下に示
すようなプログラムで開催された．50 名を超える参加者があり，発表，討論ともに充分な時間をさき，多型現
象のいろいろな側面について議論を深めることができた．

1．公開シンポジウム「多型現象：その時空間的変化と存在意義」（13：00 ～ 16：45）
　企画趣旨：生物の同一集団内にみられる多型現象についてはこれまで多くの研究がなされてきた．しかし，
その維持機構の解明や群集生態学的観点からの検討は進んでいないのが現状である．このシンポジウムでは，
多型頻度の時空間的変化の成因に着目するとともに，多型の存在が他の階層の生態的現象に与える効果につ
いても議論する．（企画者：高橋佑磨，鶴井香織）

（1）�鶴井香織（弘前大学）：トレードオフが多型を共存させる？－ハラヒシバッタの色斑における隠蔽と体温
調節－

（2）高橋佑磨（筑波大学）：頻度依存選択の検証：アオモンイトトンボにおける雄の干渉と雌の多型
（3）角谷　拓（国立環境研究所）：ニホンカワトンボ個体群における翅色多型比の時空間動態とその要因
（4）高倉耕一（大阪市立環境科学研究所）：忘れ去られた「多型」の存在－在来雑草イヌノフグリと外来種－．
（5）�酒井陽一郎（京都大学生態学研究センター）：タモロコ属魚類の摂食多型はプランクトン群集の栄養構造

を変える！
2．地区総会（16：45 ～ 17：00）
3．懇親会（17：30 ～）
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隠蔽色の色斑多型の適応的意義

―ハラヒシバッタ Tetrix japonica による検討と展望

鶴井香織 1・本間　淳 2・西田隆義 3

1036 ― 8561　青森県弘前市文京町 3　弘前大学男女共同参画推進室（E-mail：tsuruik@cc.hirosaki-u.ac.jp）
2240 ― 0193　神奈川県三浦郡葉山町　総合研究大学院大学先導科学研究科生命共生体進化学専攻

3522 ― 8533　滋賀県彦根市八坂町 2500　滋賀県立大学環境科学部環境生態学科

はじめに
　一般に，動物の体色や斑紋は種内で共通しており，
しばしば種の識別に用いられる．しかし，同一種内に
複数の色斑型（色彩や斑紋またはそれらの組み合わせ
のタイプ）が見られることも多々あり，このような現
象を色斑多型という（Ford 1975）．色斑多型は動物だ
けでなく植物も含めた幅広い分類群で見られるが，そ
の維持メカニズムはほとんど明らかになっていない．
種内に新たな色斑変異が生じ，色斑型間に適応度の差
が生じたとする．この場合，有利な型が不利な型を速
やかに淘汰してしまうと考えられる．そのため，複数
の型が安定的に共存している色斑多型では，全ての
型の適応度が等しいことが予測される（Ford 1975； 
Greenwood 1984； Allen 1988； Endler 1978, 1988）．
また，後述するように，複数の選択圧が関わっている
と考えられる場合には，これらすべてを統合した適応
度が均衡していることを示さなければならない．しか
し，野外に存在する複数の自然選択を定量化すること
は非常に困難であるため，今のところ色斑多型が維
持される機構を実証的に示した研究は人為的な環境
改変に伴なう工業暗化の研究などを除きごく少ない

（Kettlewel 1973； Grant 1999； Majerus 2009）．
　色斑多型の適応的意義を説明する仮説には，隠蔽
の観点から提唱されてきたものが多くある（Bond 
2007）．隠蔽とは，視覚的に獲物を探索する捕食者か
らの発見を妨げることで捕食リスクを低減する，捕
食 回 避 戦 略 の 1 つ で あ る（Cott 1940； Edmunds 
1974； Endler 1991； Ruxton et al. 2004）．隠蔽の主
な方法には，自らの体色を背景のランダムサンプル

（被食者の外形を模った針金の枠を背景に対してラン
ダムに放り投げた場合に得られる，枠で囲まれた背景
の配色パターン）に合致させることで視覚的な捕食者
からの発見を妨げる隠蔽戦略であるバックグラウンド
マッチング（Endler 1978）と，コントラストの強い

色斑により捕食者が被食者の輪郭を検出することを妨
げる機能があるとされる分断色（Thayer 1909； Cott 
1940； Edmunds 1974； Cuthill et al. 2005； Stevens 
and Merilaita 2009）がある． 
　隠蔽的な色斑多型の適応的意義に関しては主に以下
の 4 つの説が提出されてきた．

（1）“選択中立説（neutral hypothesis）”

Endler（1978）は，ある背景におけるランダムサンプ
ルの配色パターンの組み合わせは複数考えられること
から，ある場所に生息する生物の隠蔽的な体色パター
ンも複数存在すると考えた．そして，それらの色斑型
は等しく隠蔽的であるため多型は維持されると考え
た．つまりこの仮説は，各色斑型における隠蔽度が色
斑の進化に中立であるということを主張している． 

（2）“異質な背景説（background heterogeneity hypothesis）”

Merilaita et al.（1999）は，異質性に富んだ背景に生
息する種において各個体が特定の背景に留まる傾向が
ある場合，それぞれの背景に対して隠蔽度を最大化す
るような異なる色斑型が進化すること，そして，それ
らが移動分散により混合することで多型の維持が促進
されることを示唆した．

（3）“隠蔽非平衡説（differential crypsis hypothesis）”

Forsman（1998）は，色斑型間で隠蔽度は異なっても，
他の適応度成分との間に存在するトレードオフにより
多型が維持されると考えた．

（4）“負の頻度依存選択説（negative frequency dependent 

selection hypothesis）”

稀な色斑型ほど有利になるような選択圧が働いた場
合，稀な色斑型は稀でなくなるまで増加を続けるため，
釣り合いのとれた多型が維持されるとされる（総説と
して，Endler 1978）．
　本報文では，ハラヒシバッタ Tetrix japonica という
小型のバッタにみられる著しい色斑多型の適応的意義
について，選択中立説，異質な背景説，隠蔽非平衡説
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の 3 仮説を検討する．そして考察では，負の頻度依存
選択説を含めて議論をおこなう．

材料
　ハラヒシバッタは日本全国に普通に分布する小型の
バッタである．前胸背板にあらわれる斑紋に著しい多
型を示すことが古くから知られている（黒田 1932）．
ハラヒシバッタの近縁種である Acrydium arenosum で
は，その色斑が遺伝的に決定されていることがわかっ
ており（Nabours et al. 1933），ハラヒシバッタも同
様であることが予測される．ハラヒシバッタの斑紋
は左右対称に 1 ～複数の対になった黒紋が基本であ
り，それに加えて前胸背板を縦に横切る白または赤褐
色のすじ状の紋，前胸背板を水平に横切るような帯状
の白い紋，前胸背板の辺縁部を縁取るような白い紋の
いずれかが各個体によって様々に組み合わせられる一
方，これらの紋が全く無い無紋型も存在する（市川ら 

2006）（図 1）．このように，ハラヒシバッタの色斑型
は非常に多様であるが，本報文では，黒紋の有無によっ
て，まず無紋型および黒紋型の 2 つに分け，黒紋型に
ついてはさらに，縦すじ状または横すじ状の白い斑紋
により，横すじ型・スポット型・縦すじ型の 3 型に分
類した（図 1）．

選択中立説の検討
　まず，ハラヒシバッタにおいて選択中立説があては
まるかを確かめるため，異なる 4 つの色斑型について
隠蔽度が等しいかを検討した．実験手法としては，ヒ
トがバッタを背景から発見するまでの時間を計測する
仮想捕食実験を採用した．実験では，無紋型・スポッ
ト型・縦すじ型・横すじ型の 4 つの色斑型について，
砂地及び草地を背景としたときの発見時間を計測し
た．ヒトとシジュウカラ Parus major のような昆虫食
の鳥類では，被食者を視覚的に発見する能力が異なる
可能性がある．しかし，鳥類とヒトでは同様の実験結
果が得られることが確かめられ（Fraser et al. 2007），
ヒトを鳥類捕食者の代わりに用いた研究が行われる
ようになっている（Webster et al. 2009, Tsurui et al. 
2010）．また，ハラヒシバッタには紫外線領域を含む
色彩がほとんどない（Tsurui et al. 2010）ことから，
鳥類とヒトにおける色覚の違いが実験の結果に影響す
る可能性は低いと考えられる．
　実験・解析の結果，バッタの発見時間は色斑型，背景，
交互作用のいずれにも有意に影響を受けていた（Cox-
proportional hazard model：likelihood χ 2 = 214, df 
= 8.96, p < 0.001；色斑型：likelihood χ 2 = 91.633, df 
= 3, p < 0.001；背景：likelihood χ 2 = 124.26, df = 1, 
p < 0.001；交互作用：likelihood χ 2 = 21.426, df = 3, 
p < 0.001；図 2）．色斑型間で隠蔽度が異なることから，
ハラヒシバッタでは選択中立説があてはまらないこと
が明らかとなった（Tsurui et al. 2010）．

異質な背景説の検討
　異質な背景説が正しければ，それぞれの色斑型はよ
り隠蔽的な背景に多く生息するはずである．そこで，
野外における色斑型頻度が隠蔽度の高さを反映してい
るかを検討するため，砂地及び草地における色斑型頻
度を調査した．
　ハラヒシバッタの色斑型頻度は生息地間で有意に異
なった（Pearson's Chi-squared test；χ 2 = 8.53, df = 

図 1．	� ハラヒシバッタの色斑多型．ハラヒシバッタの
色斑には多様な変異があるが，本報文では，黒
紋の有無により「無紋型」（a, b）と「黒紋型」（c, 
d, e）の 2 タイプに分類した．本報文の一部では，
黒紋型をすじ状の紋の有無及び形状により，（c）
横すじ型，（d）スポット型，（e）縦すじ型の 3
タイプに分類している箇所もある．
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3, p = 0.0363；図 3）．どちらの生息地においても，頻
度の高い色斑型は隠蔽度の低いスポット型と無紋型で
あった（草地ではスポット型 51.2％，無紋型 33.3％．
砂地ではスポット型 30.6％，無紋型 45.2％）．一方，
高い隠蔽度を示した横すじ型と縦すじ型の頻度は，い
ずれの生息地においても低かった（草地では横すじ型
9.5％，縦すじ型 6.0％．砂地では横すじ型 8.1％，縦
すじ型 16.1％）．縦すじ型は草地よりも砂地に多い傾
向があった（Pearson's Chi-squared test；χ 2 = 2.98, 
df = 1, p = 0.084；図 3）．一方，スポット型は有意に
草地に多かった（χ 2 = 5.3506, df = 1, p = 0.021；図3）．
無紋型と横すじ型の頻度については，生息地による違
いは無かった（無紋型：χ 2 = 1.64, df = 1, p = 0.203；
横すじ型：χ 2 = 0.0183, df = 1, p = 0.9904；図 3）．よっ
て，ハラヒシバッタの色班多型は異質な背景説にも当
てはまらないといえる（Tsurui et al. 2010）．

ハラヒシバッタの色斑多型におけるトレードオフ
　これまでの結果から，ハラヒシバッタの色斑多型の
適応的意義を説明する仮説として，選択中立説と異質
な背景説はどちらも当てはまらず，隠蔽非平衡説に基
づいた，色斑に関連する適応度成分間のトレードオフ
を検討する必要があることが示唆された．
　生物の体色には，隠蔽（Stevens and Merilaita 2009 な
ど）以外にも，体温調節（Kingsolver and Wiernasz 
1991 など）あるいは視覚コミュニケーション（配偶
者選択など）（Andersson 1994 など）などの機能があ
り，いずれも適応度に大きく関わる．捕食回避につ
いては，鳥類などの視覚にすぐれた捕食者による選
択圧が強く関わっていると考えられる（Ruxton et al. 
2004）．体温調節については，体色の黒いものほど体
温上昇が速いという報告があり（Hazel 2002），体色
パターンの進化には生息地の温度環境が関わっている
と考えられる．視覚コミュニケーションに関しては，
特定の体色がメスに好まれる事例が多く知られる．体
色に対するこれらの選択圧はしばしば対立することが
知られている（Stuart-Fox and Moussalli 2009）．例
えば，輻射熱を利用して体温を上昇させるには暗い体
色が好適であるが，背景が白っぽければそれだけ隠蔽
度は低下してしまう．また，隠蔽と性選択では視覚情
報の受信者がそれぞれ捕食者，同種他個体と異なるの
で，最適な体色パターンがそれぞれ異なると考えられ
る（Hastad et al. 2005）．

図 3．	� 京都市岩倉の休耕田におけるハラヒシバッタの
色斑型頻度（Tsurui et al. 2010 を改変）．京都市
左京区岩倉における草地と砂地での色斑型頻度．
生息地間で色斑型頻度は異なったが，より高い
隠蔽度を達成できる背景により多く生息するわ
けではなかった．

図 2．	� 色斑型間の隠蔽度の比較（Tsurui et al. 2010 を
改変）．生存曲線は，発見（死亡）発生ごとに生
存率を計算する Kaplan-Meier 法による．生存曲
線は，人からの発見を逃れて未発見であるバッ
タの割合（生存率）の時間的変化を示す．グラ
フの曲線が右上に位置するほどバッタが隠蔽的
であることになる．（a）草地を背景とした場合
におけるバッタの生存曲線．縦すじ型の隠蔽度
が最も高かった．（b）砂地を背景とした場合に
おけるバッタの生存曲線．横すじ型の隠蔽度が
最も高かった．
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　ハラヒシバッタのオスでは無紋型と黒紋型の頻度
に緯度クラインがみられ，夏に高温となる低緯度地
方ほど隠蔽度の高い黒紋型頻度が低い（鶴井・西田 
2010；図 4）．この緯度クラインは，ハラヒシバッタ
のオスの黒紋において，隠蔽の利益に拮抗した体温調
節コストが存在する可能性を示している．ヒシバッタ
類のオスは成虫になると長時間にわたり砂地など開け
た環境で配偶者探索を行う（Hochkirch 2007）が，京
都個体群生息地での調査によると，繁殖期にあたる 6
～ 10 月の地表温度は 50℃を超えることがしばしばあ
る（鶴井・西田 2010）．また，そのような輻射熱環境
を再現した室内実験によれば，黒紋型オスは，無紋型
オスよりも体温が上がりやすく，日向に滞在できる時
間が短い（Tsurui et al. in preparation）．これらのこ
とから，低緯度地方ほど増大する黒紋型のコストとは，
夏の高温による過熱を避ける行動に関連したコストで
あると推測される．このことからも，オスにおける黒
紋型頻度の緯度クラインが隠蔽の利益と体温調節行動
に伴うコストのトレードオフの結果を反映している可
能性が高いと思われる．

おわりに
　複数の型の頻度が地理的なクラインを示し，しかも
安定的に共存するためには，単に各型の適応度が等し
いだけでなく，少数派が絶滅しにくいような仕組みが
同時になくてはならない．なぜなら，トレードオフ
だけが存在するのであれば，適応度が釣り合わない
場合は有利な型が増加し続け，適応度が釣り合って
いる場合でも偶然により多数派に固定してしまう可
能性があるため，安定的な多型維持は実現されない
と考えられるからである（図 5-a, b；Tsurui et al. in 
preparation）．しかし，何らかの負の頻度依存選択が
存在する場合，緯度に沿って異なる釣り合い頻度で色
斑型の頻度が維持される可能性が生じる（図 6-a, b；
Tsurui et al. in preparation）．どのような負の頻度依
存選択がかかっているのかを明らかにするためにはさ
らなる膨大な時間と労力が必要であるが，負の頻度依
存選択とトレードオフの双方を考慮した色斑型頻度ク
ラインの形成・維持メカニズムを明らかにすることが
求められる．負の頻度依存選択以外にも環境変動など
の選択圧の変動により多型が維持される可能性がある

（Ellner and Sasaki 1996）．これらについても検討を
進めていくことが必要であろう．

図 4．	� ハラヒシバッタにおける黒紋型頻度の緯度によ
る変化（鶴井・西田 2010 を改変）．●：緯度 0.5
度ごとの黒紋オス頻度（実測値）．○：緯度 0.5
度ごとの黒紋メス頻度（実測値）．サンプルサイ
ズが 5 に満たない点は図から省略した．

図 5．	� クライン維持の仕組みについての概念図①（Tsurui 
et al. in preparation）．トレードオフのみがはた
らくならば，連続的な勾配は観察されないと考
えられる．（a）黒紋型および無紋型の頻度と適
応度の関係．横軸は，黒紋型と無紋型における
軸の正方向が逆向きに設定されていることに注
意．（b）温度と黒紋型の平衡頻度の関係．

図 6．	� クライン維持の仕組みについての概念図②（Tsurui 
et al. in preparation）．頻度依存的なコストを考慮す
ることは，なだらかな頻度クラインの維持を理
解する方法の一つである．（a）黒紋型および無
紋型の頻度と適応度の関係．（b）温度と黒紋型
の平衡頻度の関係．
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頻度依存選択の検証：行動の可塑性から進化動態まで

高橋佑磨

305 ― 8572　茨城県つくば市天王台 1 ― 1 ― 1　筑波大学大学院生命環境科学研究科生命共存科学専攻
（E-mail：yuyuyuyu@ies.life.tsukuba.ac.jp）

はじめに
　進化の原動力となる「選択」や「遺伝的浮動」は，
ともに集団内の遺伝的多様性を喪失させるように作
用するのがふつうであるが，現実には多くの生物に
おいて種内の遺伝的な多様性が存在している（Crow 
1986）．このようなパラドックスは，数多くの生態学
者や進化生物学者により注目され，実証的にも理論的
にも検証が重ねられ，「突然変異と選択のバランス」
や「利益と不利益のトレードオフ」，「超優性」，「環境
の時空間的モザイク」，「頻度依存選択」という小進化
過程が，遺伝的多型を個体群中に維持する機構である
ことが示されている（Futuyma 2009）．ただし，少な
くとも理論的には，「頻度依存選択」が維持に関わる
最も強力でかつ普遍的な選択圧であり，これ以外の機
構では，恒常的に多型を維持する条件は非常に限ら
れることが指摘されている（Futuyma 1986）．すなわ
ち，捕食者や同種他個体などとの相互作用の結果とし
て，個体群中での出現頻度の低い少数派のタイプの適
応度が多数派のタイプよりも高くなることで，多型が
恒久的に維持されるのである．このような頻度依存的
な選択のもとでは，すべての型の適応度が等しくなる
比率（平衡頻度）を中心に各型の割合は周期振動する
と理論的に予測されている（Nakajima et al. 2009； 
Takahashi and Hori 1994）．一方，実証研究では，少
数の遺伝子に支配された不連続な個体間変異，すなわ
ち「遺伝的多型」を有する様々な動植物において，頻
度依存選択の検証が試みられてきたが，遺伝的多型と
いうもっとも単純な遺伝的多様性の例ですら，その検
証は充分とはいえない．その背景には，これまでに行
なわれてきた維持機構に関する実証研究のほとんどが
単一の状況証拠に基づく検証であり，包括的な検証が
行なわれてこなかったことがある（Fitzpatrick et al. 
2007； Gigord et al. 2001； Hori 1996； Olendorf et 
al. 2006； Shigemiya 2004 など）．すなわち，多型を
加害する側の行動の可塑性（例えば，捕食者による
頻度依存捕食）や，その結果として生じる少数者利
益，型比の進化動態などが，一つの多型のシステム内

において包括的に検証されてこなかったのである．数
少ない研究例も，種内変異の数が多いことや，それ
ぞれの型が複雑な相互作用を伴うという理由で，内
在する機構の検証は必ずしも充分に行なわれていな
い（Sinervo and Calsbeek 2006； Sinervo and Lively 
1996； Svensson et al. 2005）．多型の遺伝的基盤が複
雑であることや遺伝的基盤が全くわかっていないこと
も，維持機構の検証を困難にしている原因である考え
られる．
　昆虫では，いくつかの分類群において雌にのみ多
型の出現することが知られている（Bergsten 2003； 
Cook et al. 1994； Robertson 1985）．とりわけ，イト
トンボ類では，雌の色彩多型が多くの種において出
現する（Van Gossum et al. 2008）．理論的には，こ
のような雌の多型は，繁殖を巡る雌雄の利害の対立

（性的対立）に起因して進化したことが Gavrilets and 
Waxman（2002）に指摘されている．交尾を試みる
雄によるハラスメントや交尾自体により雌がコストを
負うとき，雄に対する雌の対抗適応の結果として雌の
多型が進化し，これらの雌に対して雄が頻度依存的に
コストを負わすことにより，少数者有利が達成され，
集団中に多型が維持されるのである（Svensson et al. 
2009）．本稿では，雌に色彩 2 型の出現するアオモン
イトトンボ（Ischnura senegalensis）において，色彩型
の遺伝的基盤を調べた予備実験を紹介するとともに，
雄の配偶者選択の可塑性や少数者利益，型比の進化的
動態という観点から頻度依存選択の包括的検証を試み
た一連の研究を概説する．

アオモンイトトンボ
　アオモンイトトンボは，東アジアから東南アジアを
へてアフリカ大陸にいたる熱帯・亜熱帯に広く分布す
る．日本では宮城県以南の沿岸域の池沼などに生息し，
成虫は，ふつう年 2 化性で，春と秋に出現する（杉村ら , 
1999）．雌には雄に似た青緑色の体色をもつ「オス型」
と，雄とは異なる茶色の体をした「メス型」が同所的・
同時的に出現する（図 1；Takahashi and Watanabe 



― � ―

日本生態学会関東地区会会報第 59 号（2011）

2011）．雌雄は早朝から正午にかけて交尾を行なう．
午後になると，メスは交尾をせずに単独で産卵や採餌
を行ない，その間，雄は産卵場所を飛び回り，雌を探
索している（Takahashi and Watanabe 2009）．
　アオモンイトトンボ属（Ischnura 属）の雌に出現す
る色彩多型は，常染色体上の雌においてのみ発現する
1 遺伝子座の対立遺伝子に支配され，優性遺伝に従う
ことが明らかにされてきた．3型性を示す I. elegansや I. 

graellsii では，オス型の対立遺伝子を最も優性とする
階層性の優劣関係をもつ 3 対立遺伝子の組み合わせに
より表現型が決定する（Sánchez-Guillén et al. 2005）．
一方，アオモンイトトンボと同様，雌に 2 型性を示す
I. damula や I. demorsa では，オス型の対立遺伝子を劣
性とする 2 対立遺伝子により表現型が支配されている
という（Johnson 1964, 1966）．すなわち，2 型性を示
すこれらの種では，劣性対立遺伝子のホモ接合でオス
型の色彩が，ヘテロ接合か優性対立遺伝子のホモ接合
でメス型の色彩がそれぞれ発現する．

遺伝様式
　実験室で羽化させたオス型（8 頭）とメス型（13 頭）
を無作為に選んだ雄と一度だけ交配させ，F1 世代の
娘における表現型の分離比を測定した．本実験では，
優性の同型接合 DD か優性と劣性の異型接合 Dd でメ
ス型，劣性の同型接合 dd でオス型が発現するという

「オス型を劣性とする 2 対立遺伝子の優性遺伝」を作
業仮説とし，仮説から期待される分離比と実際の分離
比を比較し，仮説の適合性を検討した．なお，雄の遺
伝子型は外見からでは判断できないので，交配相手の
雄に関してはすべての遺伝子型の可能性を想定し，分
離比を計算している．すなわち，オス型（dd）の娘
におけるオス型の割合は，雄が DD ならば 0％，雄が
Dd ならば 50％，雄が dd ならば 100％と予測される．
一方，メス型の場合は，母親の遺伝子型が 2 通り考え
られ，母親が DD の場合の娘におけるオス型の割合は，
雄親の遺伝子型に関わらず 0％であり，メス型親の遺
伝子型が Dd の場合，娘におけるオス型の割合は，雄
が DD ならば 0％，雄が Dd ならば 25％，雄が dd な
らば 50％と予測される．
　本交配実験は予備実験的に行なったものであり，分
離比の算出に用いたサンプル数が少ないために，明確
な傾向が見られないが（図 2A, B），どちらの型の母
親を使った場合でも，観察された分離比には，期待分
離比からの大きな逸脱がみられなかった（Takahashi 
and Watanabe 未発表）．交配ペア数が少なかったた
め，オス型の母親からメス型のみが生じる場合が得ら
れなかったものの，これらの結果は，本種の雌の色彩
2 型が，同属の 2 型性を示す種と同様，単一遺伝子座
のオス型を劣性とする 2 つの対立遺伝子により支配さ
れていることを示唆している．

選好性の可塑性
　イトトンボ類では，雌の色彩型に対する雄の選好
性が可塑的に変化することが知られてるいが（Van 
Gossum et al. 2001； Miller and Fincke 1999； 
Fincke et al. 2007），生得的な選好性の有無や，選好
性の形成・偏向に関わる要因は明らかになっていな
かった．そこで，筆者は，雄の生得的な選好性を調べ
るため，羽化直後から実験日まで雌と隔離して飼育し
た雄（未経験雄）を用い，オス型とメス型を選択させ
る二者択一実験を行なった．供試された未経験雄は，
どちらの型に対しても等しい割合で交尾を試みた（高
橋・渡辺 2008）．雄の母親の色彩型を考慮した解析で
も，未経験雄の選好性には偏りが認められなかった

（Takahashi and Watanabe 2010b）．これらの結果は，
雄が生得的な選好性をもたないことを示唆している．
一方，本種の交尾活動時間帯である午前中に，任意の
型の雌と同居させた場合，その雌と交尾を経験した雄

図 1．�アオモンイトトンボの成虫．（A）はオス型の雌，（B）
はメス型の雌，（C）は雄．
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は，その交尾後の数時間，交尾を経験した雌と同じ型
を好んだ（図 3）．しかし，同居中に雌の交尾拒否を
受け，交尾しなかった雄は，その直後でも偏った好み
を示さなかった．したがって，雌との遭遇経験ではな
く，交尾経験が雄の選好性の決定に強く関わっている
ことが示唆された．ただし，交尾を経験した雄であっ
ても，経験の翌日には同じ選好性を示さなかったこと
から（図 3），雄は，午前中の交尾経験に依存して選
好性を偏向させるものの，その偏りは翌日まで維持さ
れないと考えられた（高橋・渡辺 2008）．
　本種の交尾活動は明瞭な日周性を示すため（Sawada 
�999； Takahashi and Watanabe 2009），上記の室内
実験の結果より，野外において雄の選好性は日周的に
大きく変化するものと予測された．そこで，雄の選好
性の日周性を明らかにするため，野外個体群における
雌の 2 型の頻度を測定するとともに，交尾活動の日周
性に対応させて二者択一実験を実施し，個体群レベル
での雄の選好性の日周変化を調べた．その結果，先述
の室内実験の結果から予測されるとおり，どの雄も早
朝には前日の記憶を失っているものの，交尾活動後の
選好性には偏りのあることが明らかになった．図 4A
に示した通り，交尾活動前の早朝の雄は，いずれの
型に対しても偏りなく交尾を試みた（Takahashi and 
Watanabe 2009）が，ほとんどの雄が交尾を経験した
後であると考えられる午後には，多数派の型を選好す
る雄が有意に多くなっていたのである．午後に多数派
の型の雌を選好する雄が多くなったのは，午前中にラ
ンダムに交尾が起きることで多くの雄が多数派の型と
交尾し，それらの雄が各々の経験に基づき選好性を変
更したためであろう．したがって，採餌や産卵の行な
われる午後に，多数派の型の雌が雄から交尾試行を受
けやすくなると考えられる．実際に，Takahashi and 
Watanabe（20�0a）は，多数派の型の雌が少数派の型
より 3 倍も高い頻度で雄からのハラスメントを受けて
いていると報告している．

少数者利益
　野外において，ハラスメントのコストを定量化し，
各型の適応度の推定を行なうことで，少数者利益の
検証を試みた．メス型の優占する個体群を選び，本
種の採餌活動時間帯の終了する夕方，両型の成熟雌
を捕獲し，その後 24 時間以内に排出した糞の量を指
標にして摂食量を比較したところ，オス型の摂食量

図 3． 交尾経験雄に対する二者択一実験の結果．灰色は
オス型を，黒色はメス型を選択した雄の割合を示
す．図中の数字はサンプル数．数字の右肩の＊は二
項検定により割合に有意な偏向が認められたこと
を意味する．高橋・渡辺（2008）と Takahashi and 
Watanabe（20�0）より描く．

図 2． 各交配ペアから得られた娘成虫における 2 型の分離
比．（A）はオス型が母親の場合，（B）はメス型が
母親の場合の結果を示す．図中の○は仮説から期待
される分離比が含まれる階級（比率）を示す（本文
参照）．Takahashi and Watanabe（未発表）より描く．
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がメス型よりも多いことがわかった（Takahashi and 
Watanabe 2010a）．これは，多数派の雌の採餌活動が
妨害され，採餌量が減少を意味している．各型の雌に
おける保有成熟卵数の日周変化を調べたところ，採
餌量の減少の結果として，多数派であるメス型の日
当り卵生産数がオス型よりも少なくないことがわかっ
た（Takahashi and Watanabe 2010a）．産下卵数を推
定するため，産卵活動時間帯の前後で各型の雌を捕
獲・解剖して保有する卵の数を比較した．産卵前後で
の保有成熟卵数の差がメス型よりもオス型で多かっ
たので，少数派であるオス型の推定日あたり産下卵
数が，多数派であるメス型よりも多かったといえた

（Takahashi and Watanabe 2010a）．なお，メス型は，
産卵時間帯後にも，体内に産み残しの卵を多く保有し
ていた．このことは，雄からの高頻度のハラスメント
によりメス型の産卵が妨害されていることが示唆され
た．したがって，雄のハラスメントは，採餌活動や産
卵活動を妨害することにより，多数派の型の繁殖成功
度を低下させているといえる．
　2 型の比率が異なる複数の野外個体群において上述
の方法により日当り産下卵数を推定した．図 5 に示
した通り，各型の雌の日当り産下卵数は，個体群内
における出現頻度と負の相関をもち，多数派の型よ
りも少数派の型の日当り産下卵数が高くなっていた

（Takahashi et al. 2010）．この結果は，本種の雌の 2
型には少数者利益が存在しており，雄のハラスメント
が，雌の 2 型に対する頻度依存性の選択圧となりうる
といえよう．なお，2 型比と適応度の関係より，調査
を行なった地域における 2 型の適応度が等しくなる頻
度（図 5 の回帰直線の交点）はオス型率が 47％の場
合であり，2 型の平衡頻度はほぼ 1：1 であると予測
された（Takahashi et al. 2010）．

型比の動態
　同地域の 2 つの地域個体群（個体群 1 と 2）におい
て，それぞれ 10 世代，6 世代にわたり，2 型比の動
態を観測したところ，どちらの個体群の場合も，型
比は周期的に変動していることが確認された（図 6；

図 4．�早朝（A）と午後（B）における雄の選好性の頻度
依存性．横軸は，ln（オス型の発見数／メス型の発
見数）により，縦軸は ln（オス型を選択した雄数
／メス型を選択した雄数）により計算している．前
者はラインセンサス時の各型の発見個体数，後者
は二者択一実験時に各型を選択した雄の数を用い
ている．早朝には個体群中の 2 型の割合と選好性に
は関係性がなかったが（r2 = 0.06, P = 0.556），午後
には有意な正の相関が認められた（r2 = 0.656, P = 
0.007）．Takahashi and Watanabe（2009）より描く．

図 5．�各型の適応度の頻度依存性．各点は個体群ごとのオ
ス型（○）とメス型（●）の相対適応度を示す．前
者は ln（オス型の推定産卵数／メス型の推定産卵
数），後者は ln（メス型の推定産卵数／オス型の推
定産卵数）により算出した（産卵数の推定方法に関
しては本文を参照）．回帰直線はともに有意であっ
た（P = 0.023）．Takahashi et al.（2010）より描く．
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Takahashi et al. 2010）．いずれの変動も 2 世代周期で
あるものの，2 つの個体群は概ね逆位相の振動を示し
ていたので，これらの振動が季節的影響に起因しない
こといえる．型比の平均は，個体群 1 では，予測され
た平衡頻度に一致したが，個体群 2 では予測よりも
オス型の割合が低かった．Takahashi and Watanabe

（2010c）は，型による繁殖戦略の違いにより平衡頻度
がずれる可能性を指摘しており，個体群 2 における平
衡頻度のメス型への偏向は，メス型の K 戦略的な繁
殖戦略が個体群 2 のような高密度個体群において有利
に働いたためと考えられた．なお，変動幅の違いは，
個体群サイズの違いにより生じることが Takahashi 
et al.（2010）により指摘されている．

結論
　遺伝的多型の維持機構の解明は，進化生物学の中心
的な研究課題の一つである．頻度依存選択は，多型の
維持機構として最も有力な選択圧であると同時に，群
集内の生物の多様性を維持する原動力としても古く
から注目され，さまざまな観点から検証が行なわれ
きた．多くの種において，頻度依存捕食（Bond and 
Kamil 1998； Shigemiya 2004）や少数者利益（Gigord 
et al. 2001； Fitzpatrick et al. 2007； Olendorf et al. 
2006），型比の動態（Hori 1993）といった現象が状況
証拠として挙げられている．しかし，これらの現象間
の因果関係を明確に示した研究は驚くほど少ない．ト
カゲの一種 Uta stansburiana では，行動特性や適応度，
型比の動態といった観点から多型の維持機構の総合的
な検証が行なわれている（Sinervo and Lively 1996； 
Bleay et al. 2007）．この種の雄には，繁殖戦略と強く

関連した 3 つの色彩型が出現し，これらは「じゃんけ
んゲーム」のような三すくみの複雑な相互作用を伴い
ながら維持されていると考えられているが，型間の
相互作用の複雑さが原因で，理論的に予測されるほ
ど明確な型比の動態は得られていない（Sinervo and 
Lively 1996； Tainaka, 1988, 2001 参照）．雌に 3 つの
型の出現するアオモンイトトンボ属の一種 I. elegans

でも，同様の理由で明確な結果が得られておらず
（Svensson et al. 2005； Svensson and Abbott 2005），
内在する維持機構が証明されたとは言いがたい．一
方，本研究では，単純な遺伝的基盤をもつアオモンイ
トトンボにおいて，単純な個体間相互作用を生じさせ
る雄の行動特性を行動学的視点から明らかにするとと
もに，適応度の頻度依存性や型比の動態に関する明確
な証拠を得ることができた．本研究は，行動学や行動
生態学，集団遺伝学という多角的な視点から，頻度依
存選択による多型の維持を総合的に検証することに成
功した初めての例である．とはいえ，多型の維持には
複数の機構が複雑に絡み合っている場合も多く，今回
明らかになった理論が他種においてどれほど適用でき
るかは不明である．しかしながら，本研究事例は，対
象とする現象のシンプルさが，進化に関する様々な仮
説の検証を可能する上で非常に重要であることを示し
ている．
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　ここで紹介した研究は，渡辺 守，守田 智，吉村 仁
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会特別研究員奨励費（20・104）の支援を受けて行な

図 6．�野外個体群における 2 型比の動態．2 型比の推定は，サイズの
小さい個体群（黒色）とサイズの大きい個体群（灰色）におい
て，それぞれ 10 世代と 6 世代にわたり行なった．Takahashi 
et al.（2010）より描く．
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われたものである．
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はじめに
　ニホンカワトンボ（Mnais costalis）は北海道から九
州まで日本全国に広く分布する流水性のトンボであり

（Hayashi et al. 2004），渓流や水路などに幼虫が生息
する．5 月下旬から 6 月にかけて成虫が羽化し，水面
上の朽木や水草などの基質を中心にオス個体がなわば
りを張り，メスがそこに産卵する姿が良く観察される．
成虫のオスには翅色がオレンジ色を呈するオレンジ型

（写真 1a）と透色を呈するクリア型（写真 1b）の顕
著な 2 型が存在することが知られている．このオスの
翅色多型は繁殖戦略と対応しており，オレンジ型は縄
張りを保持して飛来するメス個体を待つのに対し，ク
リア型はスニーキングや探索行動を行い交尾相手を獲
得する（Tsubaki et al. 1997）．この翅色多型は遺伝的

な基盤をもち，常染色体上の 1 遺伝子座 2 対立遺伝子
の単純なメンデル遺伝モデル（オレンジ型：優性，ク
リア型：劣性）で遺伝様式を説明できることが明らか
にされている（Tsubaki 2003）．
　この翅色多型が個体群内で維持されるメカニズムに
ついては既に詳細な研究がなされ，個体群内で異なる
繁殖戦略をとる型の頻度が大きくなるにつれ自らの適
応度が高くなる，頻度依存選択が重要な役割を果たし
ていることが示されている．これらの研究における主
要なアプローチは，頻度依存選択が作用していること
を前提に，個体群内においてオレンジ型の適応度とク
リア型の適応度が等しくなる点が存在することを示そ
うとするものである．例えば，Tsubaki et al.（1997）
は，ある個体群において日あたりの最大交尾成功はオ
レンジ型の方が高くなるが，寿命はクリア型の方が長
いため生涯繁殖適応度で比較するとほぼ両者が等しく
なることを示した．オレンジ型の寿命が短くなるの
は，なわばりの維持に高いコストがかかるためである
と考えられており，このことは未熟成虫のうちに蓄積
した脂肪量の減少率がクリア型よりもオレンジ型の方
が著しく高くなるという研究結果からも支持されてい
る（Plaistow and Tsubaki 2000）．
　しかし，一方で翅色多型比すなわちオレンジ型とク
リア型の比率には個体群間で大きな違いが存在するこ
とが知られている．地域によるものの一般にオレン
ジ型の頻度が個体群によって 10 ～ 70％程度の範囲で
変異を持つことは珍しくない（例えば，東ら 1987； 
Watanabe and Taguchi 2000）．

多型比の変異を生み出す要因
　頻度依存選択で多型が維持されている個体群におい
て，その頻度が変化するプロセスとして大きく分けて
2 つの要因が考えられる．一つは，選択の在り方に影
響を及ぼす環境条件の変化などにより頻度依存選択の
内的な平衡点そのものが変化する場合であり，もう一
つは，内的な平衡点は変化しないものの外的な要因に
より非平衡な状態で，特定の頻度が維持される場合で
ある．

ニホンカワトンボ個体群における翅色多型比の時空間動態とその要因

角谷　拓

305 ― 8506　茨城県つくば市小野川 16 ― 2　国立環境研究所（E-mail：kadoya@nies.go.jp）

写真 1．�ニホンカワトンボのオレンジ型オス（a）とクリ
ア型オス（b）
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　ニホンカワトンボ個体群の場合には，前者の要因と
して，縄張りにおける日射環境や視認性に関係する流
水環境上の植被の度合いや流水環境のサイズなどが影
響を及ぼす可能性がある．特に，縄張りを保持する
オレンジ型の繁殖成功には日射条件とそれに起因す
る温度環境が重要な効果をもつことが示されており

（Tsubaki et al. in press），これらの要因の変化によっ
て，オレンジ型とクリア型の相対的な適応度が変化し，
多型比の平衡点が変化する可能性が考えられる．
　一方，後者の要因としては，移動分散や生物間相互
作用（捕食など）によるものが考えられる．標識再捕
獲による調査からカワトンボは移動分散性向が強くな
いことが示されているが（田口・渡辺 1992），飛翔能
力から考えて潜在的には高い分散力を有しており，個
体群間が近接しあっている場合に個体群間で非対称な
移動分散が生じることで多型比が変化する可能性が考
えられる．また，鳥類や他の大型トンボ種などによる
捕食がオレンジ型もしくはクリア型どちらかの適応度
に非対称な影響を及ぼす場合には，その強度によって
両者の頻度が変化する可能性がある．オレンジ型とク
リア型は繁殖戦略の違いから，行動パターンや選好す
る微環境が異なっており，このような非対称な捕食圧
にさらされている可能性が考えられる．

ランドスケープスケールでの翅色多型比のパ
ターン
　野外においては，上記で述べたような複数のプロセ
スが同時に作用し多型比の変異パターンを生じさせて
いる可能性がある．したがって，ニホンカワトンボ個
体群における翅色多型比の変異を生みだすメカニズム
を解明するためには，野外における翅色多型比の変異
の時空間パターンを把握することがまず第一に必要と
なる．筆者は，茨城県鹿嶋市～鉾田市にかけて太平洋
と北浦に挟まれた地域に広がる丘陵地（図 1：約 25 
km × 10 km の範囲）において 2007 年，2008 年およ
び 2010 年の 3 年間にわたってニホンカワトンボ成虫
のセンサス調査を実施した．この地域では，丘陵上部
からの湧水が北浦に流入する多数の小河川を形成し，
このような小河川（あるいは水路）ごとにニホンカワ
トンボの個体群が成立している．これらの小河川から
支流も含めて 69 か所を選定して調査対象とした．
　調査の結果，いずれの年においても個体群間で多型
比に大きな違いがあること（図 2；角谷 未発表），また，

年々間のオレンジ型の頻度を比較すると有意な正の相
関関係があるものの，ばらつきも大きいことが明らか
になった（2007 vs. 2008：r = 0.534, p < 0.001； 2008 
vs. 2010：r = 0.436, p < 0.01）．

図 1．�ニホンカワトンボのオスの翅色多型比の調査地．白
点はセンサス調査地点を表す．

図 2．各調査年におけるオレンジ型頻度の空間分布．
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翅色多型比と環境要因との関係
　多型比の変異に影響を及ぼす可能性のあるプロセス
のうちいくつかについては，上記の調査で得られた野
外パターンから影響の大きさを推定することができ
る．特に本稿では，多型比の平衡値に影響を与えると
考えられる環境要因と個体群間の移動分散の効果に注
目した解析を行った結果を紹介する．
　個体群間の移動分散が多型比を変える重要なプロセ
スになっている場合には，より近くにある個体群間で
多型比が似てくる正の空間相関が生じることが予想さ
れる．一方で，平衡値に影響をおよぼす環境要因自体
も空間相関をもつ可能性があることから，両者の多型
比に対する効果を同時に考慮する必要がある．ここで
は，以下のような統計モデルを構築して推定を行った．
すなわち，ある地点で観察したオス個体がオレンジ型
である確率 p の期待値は，
　モデル 1：環境要因によって決まっている
　モデル 2：�環境要因によって説明できないばらつき

がある
　モデル 3：�環境要因によって説明できないばらつき

があり，それらは空間相関をもつ
と仮定する，3 つのモデルを構築し，各々のモデルを
3 年間にわたって複数地点から得られたニホンカワト
ンボのセンサスデータにあてはめることでそれぞれの
モデルの妥当性を検証した．なお，モデル 1 には一
般化線形モデル（ロジスティック回帰）（角谷 2010），
モデル 2 には一般化線形混合モデル（久保・粕谷 
2006），モデル 3 にはベイジアンクリギング（Thomas 
et al. 2004）とよばれる手法を用いた．
　推定の結果，環境要因によって説明できないばらつ
きは，独立の確率分布に従うと仮定するモデル 2 が最
もパフォーマンスが高くなることがわかった．モデ
ル 3 の空間相関の強さを表すパラメータは，データに
十分な情報（強いパターン）がないため事前分布への
依存性が高く妥当な推定結果を得ることができなかっ
た．一方で，環境要因としてモデルに組み込んだ水路
サイズと開空度（各地点の水路延長のうち上方に植被
がない個所の割合）はいずれのモデルにおいても正の
効果をもっており，特に水路サイズはオレンジ頻度に
対して強い効果が認められた（図 3；角谷 未発表）．
　これらの結果は，カワトンボ個体群間でのオスの翅
色多型比の平衡点が環境要因によって変化しているこ
と，また，個体群間での移動分散は多型比の変化に対

して大きな効果を持っていないことを示唆している．
一方で，少なくともこの解析で注目した環境要因のみ
では十分に個体群間での多型比の変異のパターンを説
明できないことが示された．

おわりに
　前項の分析で検討していない要因の中でも特に，捕
食がカワトンボの多型比に重要な影響を及ぼしている
ことを支持するいくつかの証拠が既に得られている

（椿・角谷 未発表）．また，それ以外にも季節的消長
による変動や人口学的な変動，頻度依存選択に起因す
る周期的変動など，野外で観察される多型比のパター
ンに影響を及ぼす要因は複数存在する．したがって，
これらの複数の要因が，野外で実際にどのような重要
性を持っているのかを定量的に明らかにするために
は，長期間にわたる観察データの蓄積が必要である．
　また，本稿で紹介した多型比の場所間・年々間変異
に加えて，シーズン内における同一個体群内の頻度の
変化や，多型比と個体群密度との関係など，複数のパ
ターンをメカニズムを明示的に組み込んだモデルによ
る予測と比較することで，多型比の変異を生み出して
いるプロセスを絞り込むアプローチも有効と考えられ
る．
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イヌノフグリの“多型”－石垣環境への適応と種子散布者との関係－
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1543 ― 0026　大阪府大阪市天王寺区東上町 8 ― 34　大阪市立環境科学研究所
（E-mail：takakura@nature.email.ne.jp）

2464 ― 8601　愛知県名古屋市千種区不老町　名古屋大学博物館
3522 ― 8533　滋賀県彦根市八坂町 2500　滋賀県立大学環境科学部環境生態

はじめに
　多型とは，一般的には複数の形質が同一集団内に存
在する現象を指す．言い換えるなら，複数表現形が時
間的・空間的に共存する状態のことを，多型と呼ぶの
が普通である．しかし，時間経過の中である形質が他
のものに置き換わることや，それらの形質が空間的に
すみわけて存在することも，すなわち複数の形質が存
在していても時空間的には共存しないことも多い．こ
れらの現象は狭義での多型の範疇に含まれないかもし
れないが，多型現象の時空間的な振る舞いを理解する
手がかりを与えてくれるだろう．
　筆者らが研究対象としているオオバコ科草本イヌノ
フグリ Veronica polita Fries subsp. lilacina（Yamazaki）
Yamazaki には，そのような時空間的には共存しない

“多型”が存在する．とはいえ，その“多型”間の関
係は，単に異なる形質を持つ集団が地理的に棲み分け
ていたり，ある形質によって祖先的な形質が置き換え
られていったというだけではない，やや複雑な非共存
のパターンが存在している．そして，このパターンは
おそらく進化的な時間スケールとしては極めて短期間
に生じた可能性がある．また，その原動力となったの
は近縁な外来種による繁殖過程への干渉作用であると
考えられ，その結果生じた“多型”現象は種子散布者
との相互作用のわずかな修正によって実現されたこと
が示唆されている．なお，イヌノフグリにおけるこの
ような“多型”が存在していたこと自体，認識された
のはごく最近のことである．
　本稿はまだ予報的な内容ではあるものの，このイヌ
ノフグリにおける“多型”現象を紹介する．この“多
型”をもたらした競合種や共生種との生物間相互作用
について考察を行い，生態形質における多型現象やそ
の時空間変動を研究する意義について議論する．

イヌノフグリにおける“多型”とその発見
　本研究の主な材料であるイヌノフグリは，小さく目
立たない草本で，花が直径 5 mm にも満たない越年草，
または一年草である．現在では環境省のレッドデータ
ブックで絶滅危惧 II 類（VU）に指定されており，や
や希少な種である．最近の研究から石垣環境にやや選
択的に生育することが報告されており（山住 1989； 
三浦ら 2003），筆者らも広島県・大阪府・京都府・奈
良県・滋賀県などで石垣環境に生育する個体群を確認
している（図 1）．
　しかし，そのような石垣環境特異的な生活はイヌノ
フグリ本来のものだろうか．イヌノフグリは目立たな
い雑草であるため，それほど注目される植物ではなく，
文献記録も十分とはいえない．とはいえ，牧野（1988）
は植物図鑑におけるイヌノフグリの記載として，「畑
や道ばたにはえる」と記している．極めて簡素な記載
ではあるが，ここからは現在のような石垣環境特異的
な植物であることは片鱗も感じられない．また，稀少
性については特に触れられておらず，現在のような希
少種ではなかったことも伺われる．もしかすると，イ
ヌノフグリには現在我々が目にしている石垣型と，か
つての主流派であった地面型という生活型の二型があ
るのかもしれない．
　この生活型二型は，他の記録からは裏付けられるだ
ろうか．大阪市立自然史博物館に所蔵された標本をあ
たったところ，イヌノフグリの第 2 次世界大戦以前の
標本はほとんどなく，戦後間もなくの標本の多くは既
にほとんどが石垣環境由来のものだった（志賀隆博士
私信）．このことから，イヌノフグリの生活型二型現
象の変遷を知るためには戦前の状況を知る必要がある
と考えられるが，その参考になる標本や文献といった
記録はほとんど残されていない．
　ところで，現在，日本の各地で普通に見られるの
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は，イヌノフグリと近縁の外来種オオイヌノフグリ V. 

persica Poiret である．オオイヌノフグリはヨーロッ
パ原産の外来種で，明治時代初期には稀ではあったも
のの既に日本に定着していた（牧野 1919）．両種間の
相互作用はこれまでほとんど検証されてはいないが，
一般的には在来種イヌノフグリが外来種オオイヌノフ
グリに追いやられて少なくなったと考える人は多い．
イヌノフグリの生活型二型もオオイヌノフグリによる
何らかの作用と関係しているのかもしれない．
　イヌノフグリの生活型二型は本当に存在したのだろ

うか．存在したとすれば，その二型はどのようにして
異なる生活型を維持しているのだろうか．この問いに
答えるためには，地面型，すなわちかつての“普通な”
イヌノフグリを観察する必要がある．しかし，既に述
べたように，我々の周囲に生育するイヌノフグリは既
に稀少で，さらに石垣型である．時間を遡ることはで
きないので，他の何らかの方法で地面型のイヌノフグ
リに出会う必要がある．そこで筆者らは外来種オオイ
ヌノフグリとの関係に目を向け，オオイヌノフグリが
侵入していない地域であれば，かつての地面型のイヌ
ノフグリと出会えるかもしれないと考えた．そのよう
な地域として期待を寄せたのが，西日本の中心に位置
し，中国地方や近畿地方の太平洋側の地域と気候的に
も地質的にも似通った，瀬戸内海に点在する島々であ
る．
　瀬戸内海には多数の島が存在し，人が住む島だけで
も 150 超を数えるという．島によって本土との距離や
連絡の頻度は異なり，地域ごとに定期船航路が独立し
ていることが多いため，外来種の侵入頻度は本土地域
に比べると相当に低いことが予測された．島の数の多
いこと，定期船航路が地域ごとに独立していることは，
外来種侵入の実験を独立に多数回繰り返したものと見
なすことができるので，データの解釈もしやすいと考
えられた．多型研究・外来種研究のフィールドとして，
瀬戸内海の島嶼にはこれらの利点が存在する．

瀬戸内海の島嶼とイヌノフグリ
　これまでのところ，32 の島において野外調査を行っ
た．その結果，半数以上の島ではオオイヌノフグリが
優占し，イヌノフグリは生育が確認できないか，ある
いは少数個体の生育しか確認できなかった．しかし，
一部の島ではオオイヌノフグリはほとんど，あるいは
全く侵入していなかった．そして，オオイヌノフグリ
が見られないところでは，イヌノフグリが優占してい
ることが明らかになった．
　興味深いことに，イヌノフグリやオオイヌノフグリ
の優占度には明らかなパターンが存在していた（図 2，
高倉ら未発表データ）．まず，航路上の順序との関係
である．多くの定期船航路は，本土（本州または四国）
とただ一つの島を結んでいるわけではなく，近くにあ
る複数の島を順に結んでいることが多い．そのような
航路上でもっとも本土から離れた島，いわばより僻地
にある島でイヌノフグリの生育が確認されることが多

図 1．�本州本土地域のイヌノフグリ生育状況．撮影地は上
から大阪市，奈良市，京都市．いずれも石垣の隙間
に生育していた．
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く，逆により本土に近い島ではオオイヌノフグリが優
占することが多かった．また，もう一つの特徴的なパ
ターンとして，両種が共存することはほとんどなかっ
た．これらのパターンは，外来種オオイヌノフグリは
本土に近い島から順々に侵略を進めてきたこと，そし
てオオイヌノフグリの侵入とともに在来種イヌノフグ
リが駆逐されてきたことを示唆している．
　では，島に生き残っていたイヌノフグリはどのよう
な生活型を持っていたのだろうか．オオイヌノフグリ
がほとんど，あるいは全く侵入していない 8 つの島に
おいてイヌノフグリの生育環境を調べたところ，ほと
んどの場合路傍や耕作地（畑）に生育していた（図 3）．
本土においては稀少で，かつ石垣環境特異的に生育す
るイヌノフグリが，島では道端や庭先，畑，学校の校
庭に，ごく普通に生える雑草であった．除草作業のの
ち畑の脇に積み上げられた雑草の山のほとんどが，イ
ヌノフグリから構成されていることも珍しくなかっ
た．これは牧野による記載に一致する．つまり，これ
らの島ではイヌノフグリは特に珍しくはなく，“畑や
道ばたに”生育していた．
　なお，これらの島でイヌノフグリが石垣に生育しな
いのは，島に石垣が少ないからではない．というのも，
瀬戸内海の島嶼地域は良質な花崗岩の産地であり，石
材はもっとも入手しやすい素材のひとつであった．そ
の上，多くの島では平地が少ない．そのため，港に近
い傾斜地は石垣に覆われ，花崗岩で築いた基礎の上
に家々が立ち並んでいる（図 4）．瀬戸内海の島々は，

図 2．�これまでに調査を行った瀬戸内海の島とイヌノフグリおよびオオイヌノフグリの優占状態（高倉ら 未発表データ）．
約 2 時間のラインセンサスで，イヌノフグリ類（2 種に加えてタチイヌノフグリ，フラサバソウを対象とした）の
生育が確認された地点のうち，いずれかの種が半数以上を占めていた場合に優占とした．イヌノフグリ・オオイ
ヌノフグリの優占していた島を，それぞれ塗りつぶしと斜線で示した．視認性を優先し，島の縮尺は任意に設定
した．

図 3．�地面に生育するイヌノフグリ．撮影地は白石島（岡
山県笠岡市）のソラマメ畑（左），伊吹島（香川県
観音寺市）の空地（右）．

図 4．�島の風景．地面型イヌノフグリが優占する志々島（香
川県詫間町）の例．花崗岩で緻密に積み上げられた
石垣がいたるところに見られる．
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これ以上に石垣の多い地域は他にないほど，石垣環境
には恵まれている．しかし，イヌノフグリの主な生育
環境は地面なのである．

イヌノフグリはなぜ石垣に登ったか
　瀬戸内海の島々で見たように，イヌノフグリはもと
もと地面型の生活型を持っていたようだ．ではなぜ，
現在の本土地域のイヌノフグリでは石垣型が優占する
のだろうか．われわれはその要因として，近縁外来種
であるオオイヌノフグリが重要であると考えている．
既に見たように，島嶼環境においてもイヌノフグリは
オオイヌノフグリと同所的に生育しない．また，オオ
イヌノフグリが広く侵入している本土地域において
も，オオイヌノフグリは石垣環境にほとんど生育して
いない．これらのことから，オオイヌノフグリが生育
場所を共有する在来種イヌノフグリを駆逐することに
より，石垣型のイヌノフグリを相対的に増加させた，
あるいはその進化を促した可能性が示唆される．
　しかし，オオイヌノフグリが日本に侵入したのは明
治初期のことと考えられている．もちろん，実際の侵
入時期についての情報は無く，記録よりも古い時期に
侵入していたことは間違いない．しかし，それでも瀬
戸内海の島には未侵入の場所があることを考えると，
それほど古い時期ではなかっただろう．2 種の出会い
は，進化的な時間スケールでいえば，きわめて短期間
の出来事であると言える．そのような短期間に，これ
ほどまでに強力な競争排除をもたらす種間相互作用は
限られている．
　そのような作用としてわれわれが注目しているの
が，繁殖干渉である．繁殖干渉は種間での配偶が繁殖
成功に負の影響を及ぼす現象を指す．種間での，つま
り本来的には間違った配偶は，両種の頻度に依存して
生じるため，頻度の低い種ほど繁殖干渉による負の影
響を受ける．それによって繁殖成功が低下すれば，次
世代ではさらに低頻度になり，受ける繁殖干渉の影響
もより大きなものとなる．このように，繁殖干渉はそ
の性質から正のフィードバックが生じるため，一方の
種が繁殖干渉を受けて減少し始めると絶滅してしまう
まで減少し続けることになる．つまり，2 種間に繁殖
干渉が存在する場合，その 2 種の共存は極めて困難に
なる．そのため，資源をめぐる競争よりも，繁殖干渉
は競争排除の原動力として強力に作用すると考えられ

ている（Kuno 1992）．
　我々はこれまでにも，繁殖干渉が近縁種間での競
争排除をもたらした可能性をタンポポやオナモミと
いった草本について指摘してきた（Takakura et al. 
2009； Matsumoto et al. 2010； 高倉ら 2010）．この
中でも，オナモミ類において繁殖干渉がもたらした分
布パターン（Takakura and Fujii 2010）は，イヌノ
フグリについても示唆を与えている．すなわち，外来
種のイガオナモミは同じく外来種のオオオナモミから
繁殖干渉を受ける．そこから予想されるように，両種
が同所的に生育することはほとんど無い．特徴的なの
は海岸地での分布である．オオオナモミは塩分ストレ
ス耐性が低く，実際に海岸地にはほとんど生育しない．
そのため，塩分ストレス耐性の高いイガオナモミは，
オオオナモミのいない海岸地で安泰に生育できるので
ある．
　イヌノフグリにとっての石垣環境は，このイガオナ
モミにおける海岸地と同じなのかもしれない．つまり，
オオイヌノフグリが侵入・定着した地域のイヌノフグ
リは，オオイヌノフグリとの間で種間送粉が生じ，そ
の結果としてイヌノフグリの繁殖成功が低下するのか
もしれない．もし，両種の間にそのような相互作用が
存在するのであれば，イヌノフグリはオオイヌノフグ
リと同所的に生育することができなくなってしまう．
　実際に，我々の行った人工授粉実験の結果，イヌノ
フグリはオオイヌノフグリからの種間送粉で種子を減
らすが，オオイヌノフグリはイヌノフグリから影響を
受けなかった（高倉ら 未発表データ）．この結果は，
オオイヌノフグリは侵入時少数派であったであろうに
もかかわらずイヌノフグリに一方的に繁殖干渉を及ぼ
したであろうこと，また，その後はオオイヌノフグリ
が増えるにつれ，イヌノフグリが駆逐されていったで
あろうことを合理的に説明する．その際，地面型イヌ
ノフグリのハビタットはオオイヌノフグリのそれと大
きく重なるため，駆逐される確率が高かったのではな
いだろうか．本土地域における石垣型イヌノフグリの
優占は，地面型が減ったことでもともと少数ながら存
在していた系統が相対的に増加したのか，それとも新
たに出現した系統なのかは，現時点では分からない．
しかし，島での分布パターンや人工授粉実験の結果か
ら，オオイヌノフグリの侵入が地面型イヌノフグリの
優占を促した要因であることを強く示唆している．
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どうやって石垣に登るのか
　イヌノフグリの一生は 1 年に満たない．1 年に一度
は必ず枯死し，種子によって次世代を残す．雑草とし
て当たり前の生活史であるが，このことが石垣で生き
るうえでは大きな問題となる．切り立った石垣の上で
何の手立ても講じなければ，種子は石垣を転がり落ち，
地面に落ちてしまう．そこには繁殖干渉を及ぼすオオ
イヌノフグリが待ち受けているだろう．石垣型の生活
も維持できない．そこで，石垣型のイヌノフグリは何
らかの方法で石垣にしがみついているはずである．言
い方を変えると，種子散布段階で石垣から落ちないよ
うにする形質こそが，地面型と石垣型のイヌノフグリ
を分ける鍵である．そこで，我々は種子散布形質に注
目し，観察・実験を進めている．
　これまでにもイヌノフグリの種子はアリ類によって
種子散布されることが知られていた（三浦ら 2003）．
種子のくぼみ部分にエライオソームが付属しており，
アリはこれを目当てに種子を巣まで運び，エライオ
ソームを取り去った後の種子を巣の周辺に捨てる．地
面型のイヌノフグリの生育地で観察したところ，アリ
はイヌノフグリ周辺の地表を歩き回り，地面に落ちた
種子をくわえて運んでいた（図 5）．ところが，石垣
型イヌノフグリでの観察では，アリはイヌノフグリ上
を歩き回り，裂開した果実から直接種子を運び出して
いた．この種子散布行動はイヌノフグリが石垣環境を
好んで成育することを報告した既存研究の中でも言及
されている（三浦ら 2003）．イヌノフグリにおける生
活型の多型は，種子散布者との付き合い方の違いによ
るものであるのかもしれない．
　アリとの付き合い方は，具体的にはどのような形質

の差なのだろうか．我々が注目する形質の一つは，果
実の向きである．イヌノフグリの果実は和名の由来と
なっている独特な形をしているが，種子が成熟したと
きには大きく裂開し種子が露出する．このとき，果実
が下を向いて裂開すれば種子はそのままこぼれ落ち，
上を向いて裂開すれば種子は露出するだけで果実の中
にとどまる可能性が高くなるだろう．野外で，裂開し
た果実の向きを記録したところ，地面型では下を向い
て裂開し，石垣型では上を向いて裂開することが多い
傾向があった（図 6）．さらに，果実が下を向いて裂
開した場合にも，石垣型の個体では，種子がこぼれに
くい傾向もあった（高倉ら 未発表データ）．このよう
に，地面型と石垣型の違いは，種子散布者アリとの関
係の違いであることが示されつつある．

図 5．�地面に落ちたイヌノフグリ種子を運ぶオオズアリ（黒
矢印）．撮影地は北木島（岡山県笠岡市）．背景に地
面に落ちた種子（白矢印）が見える．

図 6．�成熟または裂開したイヌノフグリ果実の仰俯角（水平に対する上下方向の角度，高倉ら未発表データ）．左から，
本土地域の京都市内と広島市内，島嶼地域の真鍋島と大飛島（いずれも岡山県笠岡市）．括弧内の数字は計測した
果実の数を示す．
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イヌノフグリから見た多型性研究
　本稿で紹介したイヌノフグリの生活型“多型”では，
時空間的な共存はこれまでのところ確認されていな
い．本土地域では，かつては地面型が主流であったと
思われるが，現在では石垣型が優占している．瀬戸内
海の一部の島では，地面型を見ることができるが，石
垣型は生育していないようだ．そのため，一般には多
型として認識されないかもしれない．しかし，本種の
生活型多型は多型研究についていくつかの示唆を与え
ている．
　まず，イヌノフグリにおける“多型”には，いくつ
かの場面で種間相互作用が関与している．繁殖干渉は
近縁外来種によるものであるし，まだ詳細は明らかで
ないものの，外来種の花粉を運んでいるのは本来共生
的関係にある送粉昆虫である．さらに，ハビタットと
いう生態的形質の多型は種子散布者との関係をわずか
に修正することで実現しているらしい．多型性の研究
においては，形態形質が注目されることが圧倒的に多
い．その要因の一つは，野外における認識のしやすさ
にあるだろう．しかし，生物間相互作用における多型
性は，その認識が困難であるとしても，多型の生態学
的意義に新たな光を当てるかもしれない．今後の研究
の発展が期待されるトピックの一つである．
　また，広義での多型性には，複数の形質が安定的に
時空間的に共存する状態だけでなく，時間の経過と共
にある形質が他の形質に置き換えられたり，複数形質
が異所的に存在することも含まれる．しかし，複数形
質の振る舞いとして，時空間的に安定共存する多型性
とそれ以外は分けて考えるのが妥当であろう．長期に
渡り安定的に共存している多型の多くでは，その維持
機構として，配偶や捕食などを通じた負の頻度依存的
な機構が関与していることがしばしばある（例えば
Tsurui et al. 2010 によるハラヒシバッタや Takahashi 
et al. 2010 によるアオモンイトトンボの多型）．たと
え，何らかの外的要因，あるいは浮動によって多型頻
度が偏ったとしても，そのような機構が存在していれ
ば少数派形質が有利となり，結果として多型性が維持
される．一方で，そのような機構を持たなかったり，
それどころか正の頻度依存的な作用を含む繁殖干渉が
関与する場合には，安定的な共存は極めて困難になる
だろう．つまり，多型性に関わる機構とそれに対する
多型頻度の反応が根本的に異なると，その結果も必然
的に異なったものになる．多型現象を理解する上では，

多型性に関わる機構が頻度依存的に作用するのか，ま
たどちらの向きでの頻度依存なのかに注目する必要が
あるだろう．
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タモロコ属魚類の栄養多型はプランクトン群集の栄養構造を変える！

酒井陽一郎

520 ― 2113　滋賀県大津市平野二丁目 509 ― 3　京都大学生態学研究センター（ysakai@ecology.kyoto-u.ac.jp）

はじめに
　湖沼生態系の高次捕食である魚類には，栄養多型と
呼ばれる摂餌形態の多型がしばしば存在する．このよ
うな種内の栄養多型に関する研究は，環境変動に対す
る適応機構や種分化など進化的側面から行われてき
た．しかし近年，栄養多型間の捕食効率の違いが動物
プランクトンの体サイズや種組成など，直接的な餌群
集に異なる影響を与えるだけでなく，栄養カスケード
を通じ，植物プランクトンの一次生産やリターの分解
速度など，生態系機能にも異なる影響を与える事が
報告され始めている（Post et al. 2008, Harmon et al. 
2009, Palkovacs and Post 2009, Bassar et al. 2010）．
しかし，栄養多型が下位生物群集全体の構造や機能に
もたらす変化を，統一的な尺度で比較する研究は，萌
芽の域を出ていない．
　そこで本研究では，湖沼生態系を再現した中規模人
工生態系を用いて，魚類の栄養多型頻度を操作するこ
とで，高次捕食者の栄養多型がプランクトン群集に与
える影響を調べることを試みた．

材料と方法
対象種

　本研究では，栄養多型を持つ魚類として琵琶湖に生
息するタモロコ属魚類を用いた．タモロコは，小河川
や湖沼に生息する小型コイ科魚類で，底生動物や動物
プランクトンを補食している．しかし琵琶湖には，動
物プランクトン食に特化した姉妹種のホンモロコが同
所的に生息している（図 1）．琵琶湖において，これ
ら二種は稔性のある雑種を形成すること，東西 2 系統
に分けられるタモロコ属魚類うち，両種とも西系統に
属することが報告されている（柿岡ら　2010 年魚類
学会年会）．このため本研究では，タモロコとホンモ
ロコをそれぞれ，ベントス食型，プランクトン食型と
して用いた．
実験デザイン

　タモロコ属魚類の栄養多型がプランクトン群集に与
える影響を評価するため，室内に設置された 12 基の

中規模人工生態系（メソコズム：容量 2000L，14L：
10D，水温 23℃）にプランクトン群集とベントス群集
を含む琵琶湖食物網を再現し（図 1），栄養多型頻度（魚
なし区，プランクトン食魚区，ベントス食魚区，プラ
ンクトン食－ベントス食魚の混合区の 4 処理区）を操
作した．実験区の設定には，（1）プランクトン食魚は
ベントス食魚よりも高い捕食圧を動物プランクトン群
集に与える，（2）ベントス食魚がベントスを捕食し表
層で排泄することで，底生食物連鎖にあった栄養塩が
表層食物連鎖に回帰するという二つの予想に基づいて
おり，これらのトップダウンとボトムアップ効果が栄
養カスケードを通じてプランクトン群集全体の構造を
変化させると考えている（図 1）．
　プランクトン群集は，魚類の投入後，週に一度，
10 週間連続で採取した．採集したプランクトンは，
プランクトンネットを用いて 0.7-20，20-40，40-70，
70-150，150-300，300 μ m 以上の 6 サイズに分画した．
各サイズ画分に含まれるプランクトンは，生物量の指
標として炭素量（mg/L），栄養段階の指標として窒
素安定同位体比（δ 15N）（‰）をそれぞれ測定した．

図 1．�タモロコ属魚類と湖の食物網構造．黒の矢印は捕 
食－被食関係を，青い矢印は底層からの栄養塩回帰
を示す．A：タモロコ（ベントス食型）．B：ホンモ
ロコ（プランクトン食型）．
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プランクトン群集の構造を示す指標
　プランクトン群集を統一的な尺度を用いて比較する
ため，群集構造の指標として従来から用いられてきた
食物連鎖長（Food Chain Length ：FCL），プランク
トン群集の捕食者－被食者体サイズ階級比（Predator-
Prey Mass Ratio ：PPMR），各栄養段階の生物量を
考慮した群集の平均栄養段階を用いた．
　食物連鎖長（FCL）を求めるため，サイズ毎に採集
されたプランクトンのδ 15N を測定し，以下の式を用
いて各サイズの栄養段階を算出した．
栄養段階 i =（δ 15Ni －δ 15N0.7-20 μm）/3.4+ 1
こ こ で，i は 採 集 し た 各 サ イ ズ の プ ラ ン ク ト ン，
δ 15N0.7-20 μm は最小サイズ階級（0.7-20 μm）のδ 15N
を示しており，本実験ではこの画分のδ 15N を一次生
産者の窒素安定同位体比とみなした．なお，全てのメ
ソコズムにおいて，0.7-20 μm サイズのδ 15N が最小
の値を示すことから，この仮定は妥当だと考えられる．
このようにして求めた栄養段階 i のうち，最大の値を
プランクトン群集の食物連鎖長（FCL）と定義した．
　プランクトン群集の捕食者－被食者体サイズ階級比

（PPMR）は，Jennings et al.（2002）に従い，プラン
クトンのサイズ階級を三乗することによって便宜的に
容積に変換した値を横軸に，各サイズ画分のδ 15N を
縦軸にプロットした図の回帰直線（y = aX + b，図 2）
を用いて，a を以下の式に代入して求めた．
PPMR = 10（濃縮係数 /a）

　ここで，栄養段階における濃縮係数は 3.4‰を用い
た（Minagawa and Wada 1984, Post 2002）．本研究
において，回帰直線の傾き a が大きいほど PPMR が
小さい，すなわち，動物プランクトンがより大きな，
栄養段階の高い餌資源を利用していることを意味する
とし，この傾き a を PPMR として解析に用いた．
　プランクトン群集の平均栄養段階は，各サイズ画分
の生物量 i と栄養段階 i を以下の式に代入して求めた．
群集の平均栄養段階 = Σ（生物量 i ×栄養段階 i）/
Σ（生物量 i）
　ここで，生物量には炭素量（mg/L）を用いた．群
集の平均栄養段階は，群集を構成する有機体窒素が，
単位生物量あたり，平均何回の捕食－被食過程を経た
ものであるかを表す．すなわち，この値が高いほど上
位栄養段階の生物量が多く，栄養転送効率が高い．
　これら三つの群集構造の指標は，各メソコズム，測
定日においてそれぞれ算出した．本研究においては，

実験開始後 10 週目の結果のみを解析に用いた．なお，
実験開始時において人工生態系間の群集構造の指標は
差が認められなかった．

統計解析
　それぞれの栄養多型がプランクトン群集構造の指標
に与える影響を評価するため，一般化線型モデルを用
いて解析を行った．解析では，説明変数としてそれぞ
れの栄養多型の在 / 不在（在＝ 1，不在＝ 0）を入れ
たモデル式を作成し，それぞれの影響を検討した（モ
デル式：群集構造の指標 or 生物量 ~ ベントス食魚＋
プランクトン食魚＋ベントス食魚×プランクトン食
魚）．モデル式は，すべての説明変数の組み合わせに
おいて AIC を比較し，最小の AIC が得られたモデル
を採用した．すべての統計解析は R を用いて行った（R 
Development Core Team, 2010）．

結果と考察
各処理区のプランクトン群集構造
　捕食者の栄養多型がプランクトン群集に与える影響
を解析したところ，高次捕食者は栄養多型によって異
なった効果をプランクトン群集に与えることが明らか
となった．
　魚なし区におけるプランクトン群集の FCL は 3.1
を示し（表 1，図 3），プランクトンの最上位栄養段階
は二次消費者だと考えられた．PPMR を示す回帰直
線の傾き a は 0.79 で，群集の平均栄養段階は 1.15 だっ
た．また，プランクトン食魚区の FCL，PPMR，平
均栄養段階は魚なし区と比較してどの指標も有意な違
いが認められなかった（表 1）．
　一方，ベントス食魚区の FCL は魚なし区の値より
も伸長し，4.4 という高い値を示した（表 1）．また，
回帰直線の傾き a も 1.33 と高い値となり，PPMR は
低くなった（図 1，表 1）．これらの事は，ベントス食
魚がプランクトン群集内で捕食－被食関係の階層化を
促進したことを示している．次に，プランクトン群集
の平均栄養段階は，群集を構成するすべての有機物が，
平均で何回の捕食－被食関係を経ているかを示してい
る．このため，平均栄養段階は上位栄養段階に物質を
転送する機能を示しており，この値が低いほど，転送
されるエネルギー量が相対的に小さいことを示してい
ると考えられる．本研究では，ベントス食魚区にお
ける動物プランクトンの平均栄養段階は 1.02 であり，
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魚なし区の値（1.15）や他の処理区よりも低い値を示
した（表 1）．このことから，ベントス食魚の効果は
プランクトン群集における上位栄養段階へ転送するエ
ネルギー量を低下させる可能性が示唆された．以上の
結果は，ベントス食魚はプランクトン群集の捕食－被
食関係を階層化させ，上位栄養段階に転送されるエネ
ルギー量を相対的に減らす食物網構造にする効果があ
ることを示唆する．
　また，混合区の FCL は魚なし区よりも短く 1.9 ま
で収縮した（表 1，図 3）．この値は一次消費者の値で
あるため，どの動物プランクトンも植食性であった可
能性を示す．また，回帰直線の傾き a が減少したこと
から PPMR の増加が認められ（表 1），栄養多型が同
時に存在することによる相乗効果は，生産者－消費者
のような短い捕食－被食関係を形作る効果があったこ
とを示唆する．

食物網内のエネルギー流の変化
　ベントス食魚の効果による PPMR の低下は，最上
位の栄養段階を示す大型の動物プランクトンだけでな
く，中間の栄養段階である小型動物プランクトンで
も捕食－被食関係の階層化が促進された可能性を示
している．実際に，ベントス食魚区における 40-70，
70-150 μ m サイズの栄養段階が 3.0 以上の高い値と
なったことからも，上記予測を支持する（図 2）．一
般的に，このサイズの小型動物プランクトンは原生動
物の繊毛虫類やワムシ類であり，これらの生物は，植
物プランクトンの他に，より小型の繊毛虫類や，鞭毛
虫を捕食することが報告されている（Arndt 1993, 中
野 2000）．繊毛虫や鞭毛虫は，バクテリアを基点とす
る微生物由来の生産物を上位捕食者につなぐ役割を
果たしていることが知られているため（Azam et al. 
1983），ベントス食魚は小型動物プランクトンの肉食
を促すことにより，微生物ループからのエネルギー流
を卓越させる効果があるのかもしれない．

図 3．�各処理区における FCL と群集の平均栄養段階（酒
井ら 未発表データ）．

表 1．食物網構造の指標に各栄養多型が与える影響．*：p < 0.05　**：p < 0.01　***：p < 0.001（酒井ら 未発表データ）．

図 2．�実験開始10 週間後の各処理区のサイズ階級－δ 15N
プロット．円の大きさはLog変換した炭素量を示す．
色の違いは繰り返しを示す（酒井ら 未発表データ）．
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　一方，FCL がわずか 1.9 となった混合区（図 3）で
は，生産者とそれを捕食する動物プランクトンという
単純な食物網が成立すると考えられ，食物網を構成す
る動物プランクトンの多くが植食性であることを示唆
する．このような系では，ベントス食魚区とは逆に，
植物プランクトンとそれを捕食する動物プランクトン
によって構成される生食食物連鎖が卓越するのかもし
れない．

おわりに
　これらの結果により，湖沼における高次捕食者の栄
養多型は，摂餌機能によってプランクトン群集に異な
る影響を与えるだけでなく，相乗的な効果を与えるこ
とが示された．また，PPMR や群集の平均栄養段階
といった指標を用いることで群集構造を量的に評価で
きることが実証された．しかし，それぞれの魚類の栄
養多型が直接的，間接的にプランクトン群集に影響を
与える具体的メカニズムや時系列的な変動パターンに
ついては，さらなる解明が必要である．今後は，植物
プランクトンやバクテリアによる生産量，動物プラン
クトンによる二次生産量，検鏡による種組成，底層食
物連鎖からの栄養塩回帰量などの時系列解析により，
捕食者の栄養多型がプランクトン群集にもたらす影響
とそのメカニズムについて解析を進めていく予定であ
る．
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地区会活動記録およびお知らせ

第 29 回（2009 年）関東地区生態学関係修士論文発表会第30回（2010年）関東地区生態学関係修士論文発表会報告

日時：2010 年 2 月 27 日（土）10：00 ～ 16：50
場所：首都大学東京国際交流会館大会議室（A 会場）および中会議室（B 会場）
運営：�石塚　航（東京大学農学生命科学研究科附属演習林），中馬美咲（東京大学農学生命科学研究科森圏管理

学研究室），大滝宏代（首都大学東京理工学研究科環境微生物学研究室），常木静河（首都大学東京理工
学研究科植物系統分類学研究室）

補助スタッフ：�秋元優希，岩田聡美，江川　博，末吉美佐，角田智詞，永野勇治，星野里奈，松浦まり子，松
山龍太（首都大学東京理工学研究科生命科学専攻）

　上記日程にて恒例の修士論文発表会を行いました．発表演題は下記の 29 演題で，聴講参加者は 79 名でした．
発表は 2 会場に分けて行い，学生同士のディスカッションや，お互いの研究や進路等を話し合う場面も見られ，
研究交流の場として申し分のない発表会でした．また，今回は本発表会が開催されるようになって 30 周年のた
め，記念企画としてフォトコンテスト「私の選ぶ“研究のひとコマ”」を同日に開催し，参加者みなさんから広
く写真を募集して展示しました．様々なフィールドや生き物の姿・ひとコマが並び，参加者は発表とは異なっ
た形で生態学の面白さを感じていた様子でした．なお，発表会当日の様子については，関東地区会のウェブサ
イト（http：//www.esj-k.jp/shuron.html）にてご覧いただけます．また，第 30 回を記念して報告書を作成し
ました．PDF 版は以下からダウンロードできます．
http：//www.esj-k.jp/assets/files/pdf/shuron/2010_30th_shuron.pdf

発表演題：
A 会場（14 演題）
A － 1	 張替鷹介（首都大学東京理工学研究科植物生態学研究室）
	� クローナル植物 Glechoma hederacea の成長に水，栄養塩および光の空間分布が及ぼす影響の実験生態

学的解析
A － 2	 松嶋麻由子（首都大学東京理工学研究科植物生態学研究室）
	 栄養塩の空間分布様式がクローナル植物カキドオシの個体間相互作用に与える影響
A － 3	 小宮英之（東邦大学理学研究科植物生態学研究室）
	 環孔材樹種ミズナラと散孔材樹種ブナの水分利用特性の比較
A － 4	 滝島啓介（首都大学東京都市環境科学研究科地理学教室）
	 富士山北西斜面雪崩跡地周縁部におけるミネヤナギの定着様式と樹木限界の動態
A － 5	 長尾圭祐（明治大学農学研究科応用植物生態学研究室）
	 多摩丘陵の里山林における管理と微地形が林床植生に及ぼす影響
A － 6	 千布拓生（鳥取大学農学研究科生態工学研究室）
	 大山隠岐国立公園奥大山地区を事例とした自然公園の植生計画の策定手法の検討
A － 7	 水谷紘菜（首都大学東京理工学研究科植物生態学研究室）
	 植物の近隣個体間でみられる自己・非自己認識の仕組みと影響の実験生態学的検討
A － 8	 中村満理恵（宇都宮大学農学研究科植物生産学講座）
	 温帯性木本ツルの宿主植生構造に対する可塑的反応
A － 9	 中島迪子（東京大学農学生命科学研究科森林植物学研究室）
	 富士山火山荒原の先駆植物に対するアーバスキュラー菌根菌の共生効果
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A － 10	 吉田真弥（専修大学文学研究科地理学専攻）
	 中部ルソン島，パイタン湖南岸の湖底堆積物に記録された過去およそ 2,460 年間の植物珪酸体群の変遷
A － 11	 稲永路子（宇都宮大学農学研究科資源植物学研究室）
	 栃木県太平洋側低地ブナ集団におけるユビキタスジェノタイピングの試みと保全生物学的意義
A － 12	 須貝杏子（首都大学東京理工学研究科植物系統分類学研究室）
	 小笠原諸島父島の植栽されたセンダンによる攪乱の検討
A － 13	 山本　薫（首都大学東京理工学研究科植物系統分類学研究室）
	 ベニシダ類の無配生殖型と有性生殖型の混生集団における細胞学的・遺伝学的解析
A － 14	 中川さやか（東京大学総合文化研究科広域システム科学・伊藤研究室）
	 無融合生殖種ニガナの遺伝的多様性の解析

B 会場（15 演題）
B － 1	 小松大祐（東京農工大学農学府環境微生物学研究室）
	 繊毛虫 Tetrahymena thermophila の分泌物が，細菌の基質消費および増殖に及ぼす促進効果
B － 2	 石川昌和（東京農工大学農学府環境微生物学研究室）
	 細菌 DP-4 株の生残性に及ぼす，可視光および細菌 LM-1 株・緑藻 Chlorella ellipsoidea の複合影響
B － 3	 杉本康則（東京大学農学生命科学研究科海洋研究所・微生物分野）
	 浮遊性被嚢動物 Salpa fusiformis 遺骸の微生物分解過程に関する研究
B － 4	 佐々木雄治（東京農工大学農学府土壌環境保全学研究室）
	� 木崎湖深層の低酸素環境下における微生物による N2O 生成・消費機構の解析～安定同位体比を用いた

解析～
B － 5	 山本浩平（首都大学東京理工学研究科環境微生物学研究室）
	 日本の野生マメ科植物ヤハズソウ根粒から分離された細菌の系統解析
B － 6	 松浦　優（筑波大学生命環境科学研究科共生進化生物学）
	 カイガラムシ類における共生細菌および共生器官の進化についての研究
B － 7	 永塚翔佳（東京海洋大学海洋科学技術研究科鯨類学研究室）
	 北西太平洋産ミンククジラ外部形態の海域間変異
B － 8	 野元加奈（宇都宮大学農学研究科農業環境工学専攻）
	 栃木県茂木町におけるイノシシ被害地点の周辺環境特性
B － 9	 遠藤幸子（東邦大学理学研究科動物生態学研究室）
	 モズ Lanius bucephalus の営巣場所の特徴と巣における捕食との関係
B － 10	 奥田　圭（宇都宮大学農学研究科野生鳥獣管理学研究室）
	 ニホンジカ（Cervus nippon）の高密度化に伴う植生の改変が鳥類群集に与える影響
B － 11	 森田淳一（立正大学地球環境科学研究科森林生態学研究室）
	 栃木県奥日光の森林内においてハタネズミの生息密度におよぼす環境要因
B － 12	 小池良輔（宇都宮大学農学研究科森林生態学・育林学研究室）
	 栃木県茂木町における農用林施業がオサムシ科甲虫相に与える影響
B － 13	 中西亜耶（東邦大学理学研究科地理生態学研究室）
	 キシノウエトタテグモの個体群存続可能性分析
B － 14	 柏田百代（早稲田大学人間科学研究科生物圏生態学研究室）
	 ハマダラカの生活史に基づく地理的分布の評価
B － 15	 小林弘幸（横浜国立大学環境情報学府生命環境マネジメント・小池研究室）
	 外来蝶アカボシゴマダラの分布拡大予測
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第 29 回（2009 年）関東地区生態学関係修士論文発表会第31回（2011年）関東地区生態学関係修士論文発表会開催のお知らせ

　恒例の生態学関係修士論文発表会を，2 月 26 日（土）に筑波大学で開催します．この発表会は，本年
度生態学関係の修士課程を修了する大学院生に，研究成果発表の機会を提供するものです．日本生態学
会会員に限らずどなたでも発表できます．多くの方にご参加いただき，活気ある発表会にしたいと考え
ています．会員の皆様には周囲の大学院生への周知のお願いとともに，当日の御来聴をお待ちしていま
す．
発表会の詳細は，下記のウェブサイトをご覧下さい．
https：//sites.google.com/site/ecologykantomaster/

主　催：生態学会関東地区会
共　催：筑波大学大学院生命環境科学研究科
日　時：2011 年 2 月 26 日（土）10：00 ～ 17：00，懇親会は発表会終了後～ 19：30
会　場：筑波大学第 2 エリア総合研究棟 A110，A111
交　通：�つくばエクスプレス（TX）：つくば駅下車．筑波大学循環バス：つくばセンターから筑波大学

中央行き（右回り），筑波大学中央下車
http：//www.tsukuba.ac.jp/access/tsukuba_access.html
構内マップ：http：//www.tsukuba.ac.jp/access/map_central.html

参加費：無料
懇親会費：1,000 円
問合せ先：2011 年関東地区生態学関係修士論文発表会実行委員会

　ecology.kanto.master@gmail.com
　代表：中川さやか（東大・総合文化・広域　博士課程 1 年）

お願い：�発表会後に懇親会を予定しています．参加希望の方は事前にお申し込みください．発表者でな
い学生教員等の方々もぜひお越しください．聴講のみの方もお早めに，上記問い合せ先 E-mail
宛お申し込みいただけると助かります．
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第 29 回（2009 年）関東地区生態学関係修士論文発表会2010年活動報告

（1）	 2009 年 12 月 25 日に地区会報第 58 号を発行した（会員配布は 2010 年 1 月）．
	 特集 1　2009 年関東地区会公開シンポジウム「若手研究者が描く生態学の未来像」
	 ・鳥の行動生態学的アプローチから：シジュウカラのひなの行動研究（田中啓太　理研・脳科学セ）
	 ・異なる分野をつなぐ：社会性昆虫の進化学的研究と今後の生態学（土畑重人　東大・総合文化）
	 ・�マルカメムシ類と腸内共生細菌イシカワエラ：内部共生研究の新しいモデル共生系（細川貴弘

産総研・ゲノムファクトリー）
	 ・�植物の系統地理学的アプローチから：日本列島の温帯林構成樹種についての分子系統地理学的

研究（岩崎貴也ら　首都大・牧野標本館）
	 ・過去の情報を用いた生物保全へのアプローチ：北米北西部の半自然草原（富松 裕　東北大・生命）
	 特集 2　誌上シンポジウム「伊豆諸島および伊豆半島の動物の分子系統地理学と生活史変異」
	 ・はじめに島ありき－伊豆・小笠原弧の生物地理と生物群集形成史－（長谷川雅美　東邦大・理）
	 ・伊豆諸島におけるシマヘビの系統地理と形態変化（栗山武夫ら　東邦大・理）
	 ・伊豆諸島におけるアカネズミの分布と集団遺伝構造（武智玲奈ら　首都大・理工）
	 ・�伊豆諸島および伊豆半島におけるシモダマイマイの生態的・遺伝的変異（林 守人ら　東北大・

生命科学）
	 ・�オカダトカゲの分布とその起源－伊豆半島に乗ってきたトカゲ－（岡本　卓ら　国立環境研・

環境リスク研究セ）
	 ・伊豆半島周辺におけるカワトンボ属 2 種の交雑由来集団（林 文男ら　首都大・理工）
	 ・�コメント：鳥類系統地理から見た伊豆諸島のおもしろさと鳥の生物進化学のこれから（西海 功

　国立科博・動物）
	 ・�コメントにかえて：伊豆諸島のクワガタムシ相の特徴とその起源，他の分類群との比較（荒谷

邦雄　九大・比較社会文化）
	 地区会活動記録およびお知らせ

（2）地区会のウエブサイトを開設した．
	 URL：http：//www.esj-k.jp/

（3）�地区会のウエブサイトから地区会報を PDF ファイルとしてダウンロードできるようにするととも
にシンポジウム開催などの連絡を電子メールで行うこととした．これに伴い，希望する会員のみに
冊子体の地区会報の送付およびはがきによる連絡を行なうこととした．

（4）�2010 年 2 月 27 日（土）に第 30 回修士論文発表会を首都大学東京国際交流会館にて開催した（詳細
は別ページ参照）．

（5）�第30回関東地区生態学関係修士論文発表会の記念誌として報告書を発行し，生態学会第57回大会（東
京）の会場で希望する大会参加者に配布した．記念誌は，地区会ウエブサイトからダウンロード可．
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（6）�2011 年 1 月に地区会事務局を首都大学東京からつくばに移転した．新体制は以下の
とおり．

2011 年度生態学会関東地区会組織（任期：2012 年 12 月まで）
役　職 氏　名 所　属 備　考

地区会長 竹中　明夫 国立環境研究所 　

地区会代表幹事 天野　達也 農業環境技術研究所・
生物多様性研究領域 　

地区会幹事
（会計担当） 山中　武彦 農業環境技術研究所・

生物多様性研究領域 　

地区会幹事 大澤　剛士 農業環境技術研究所・農業環境
インベントリーセンター 　

地区委員 可知　直毅 首都大学東京・理工学研究科 全国委員
地区委員 高村　典子 国立環境研究所 全国委員
地区委員 宮下　　直 東京大学・農学生命科学研究科 全国委員
地区委員 嶋田　正和 東京大学・総合文化研究科 全国委員
地区委員 吉田　丈人 東京大学・総合文化研究科 全国委員

地区委員 吉田　正人 筑波大学・人間総合科学研究科 地区選出自然
保護専門委員

地区委員 川上　和人 森林総合研究所 地区選出自然
保護専門委員

オブザーバー 松田　裕之 横浜国立大学・環境情報研究院 次期全国会会長
オブザーバー 池田　浩明 農業環境技術研究所 常任委員
オブザーバー 足立　直樹 株式会社レスポンスアビリティ 常任委員
オブザーバー 中丸麻由子 東京工業大学・社会理工学研究科 常任委員

（7）2010 年 10 月末現在の会員数は以下のとおり．

関東地区会会員動向　2010 年 10 月末現在（2009 年 10 月との差）
A 会員 B 会員 C 会員 合計

一般会員 659（＋ 10） 331（＋ 6） 86（＋ 5） 1076（＋ 21）
学生会員 318（＋ 18） 79（＋ 3） 5（－ 5） 402（＋ 16）
名誉会員 0（0） 0（0） 0（0） 0（0）
合計 977（＋ 28） 410（＋ 9） 91（0） 1478（＋ 37）
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第 29 回（2009 年）関東地区生態学関係修士論文発表会2010年会計報告

2010 年度決算（自 2010 年 1 月 1 日　至 2010 年 12 月 31 日）
種別 項目 計
収入

地区会費還元金（2010 年度入金全額） 1,321,000
2009 年度より繰越 3,416,914
利子 1,052
計 4,738,966

支出
シンポジウム運営 / 会報 No.58/ 電子化アンケート委託費 1,075,342
第 30 回修論発表会（2010 年 2 月）補填	 26,745
シンポジウム運営費（2011 年に） 0
地区委員会費（2011 年に） 0
第 31 回修論発表会前渡金 100,000
地区会ウエブサイト作成委託費 341,670
地区会ウエブサイト維持費 46,420
雑費（切手他） 9,440

小計 1,599,617
2011 年度に繰越 3,139,349
計 4,738,966

2011 年度予算（自 2011 年 1 月 1 日　至 2011 年 12 月 31 日）
種別 項目 計
収入

地区会費＋還元金 1,300,000
2010 年度より繰越 3,139,349
利子 1,000
計 4,440,349

支出
シンポジウム運営費（2011 年 1 月） 200,000
シンポジウム運営委托費（2011 年 1 月） 330,000
会報 No.59（2011 年 1 月 31 日発行）100 部 200,000
会報発送費 10,000
第 31 回修論発表会補填費（2011 年 2 月 26 日開催） 50,000
地区委員会費 15,000
第 32 回修論発表会準備前渡（2012 年開催） 100,000
地区会ウエブサイト維持費 50,000
雑費 1,000

小計 956,000
2012 年度に繰越 3,484,349
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第 29 回（2009 年）関東地区生態学関係修士論文発表会地区会会報の冊子体送付希望調査の結果

　昨年，地区会会報 58 号を送付する際，はがき（下記資料参照）を用いた 2010 年からの地区会会報の
冊子体の送付希望調査を行った．1441 名の地区会員のうち 247 名から返信があった（回収率 17.1％）．
その結果，地区会会報の冊子体の送付を希望する会員は 47 名，ハガキによる連絡を希望する会員は 20
名であった．また，地区会活動に対する要望や意見としては以下のものがあった．

・会費値下げ希望（5 名）
・ホームページの充実（例えば公募情報の掲載など）を希望（3 名）
・現在の地区会活動の継続希望（2 名）
・未来永劫に地区会報の情報が残るようなサーバーの保守や複数機関での保管を希望（2 名）
・地区会報の PDF ファイルも電子メールで送付希望（1 名）
・印刷発送の経費縮減分を使って地区会活動のさらなる充実を希望（1 名）
・高校教員向けの勉強会などの開催希望（1 名）
・ポスドクによる出張授業，野外研修などの事業運営も希望（1 名）
・地区会運営の負担軽減化の検討（1 名）
・地区会報の執筆要項に PDF 公開についての著作権の処理が必要（1 名）
・地区会の見直しを希望（1 名）

資料（ハガキの文面）：
［重要］2010 年からの地区会会報の冊子体の送付希望調査

2009 年 12 月 25 日
日本生態学会関東地区会会員各位
　日本生態学会関東地区会では，2010 年より，地区会のホームページを開設し，そこから地区会会
報を PDF ファイルとしてダウンロードできるようにする予定です．2009 年のアンケート調査の結
果，それにともなう冊子体の廃止について，95.1％の会員が賛成（PDF ファイルのみで可）でした
が．4.9％の会員が反対（冊子体の送付も希望）でした．また，会員へのシンポジウムなどの連絡を
電子メールで行うことに対して，98.3％が賛成（電子メール連絡のみで可）でしたが，1.7％が反対（は
がき連絡も希望）でした．そこで，地区委員会で検討した結果，地区会会報の冊子体の送付とはが
き連絡の希望調査を行うことにしました．
　関東地区会会員の皆様には，このはがきにて，2010 年からの冊子体送付希望の有無，はがき連絡
希望の有無，送付先の連絡をお願いします．返送されたはがきの回答に基づいて，2010 年より地区
会会報の冊子体の送付やはがきによる連絡を行うため，希望の会員は必ずはがきを返送して下さい．
なお，冊子体の送付やはがきによる連絡のための費用が縮減できた場合には地区会費の値下げを検
討します．
　送付先：192 ― 0397　東京都八王子市南大沢 1 ― 1　首都大学東京理工学研究科生命科学専攻
　　　　　可知直毅　あて
　締め切り：2010 年 1 月 31 日

1 と 2 についてはアかイのどちらかに丸印を付けて下さい．
1．地区会会報．ア：PDF ファイルのみでよい．イ：今後も冊子体の送付を希望する．
2．はがき連絡．ア：不要（電子メール連絡のみでよい）．イ：今後も希望する．
3．送付先住所（郵便番号も記入のこと）：
4．氏名：
5．地区会活動に対するその他の要望，意見など
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