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1. はじめに
多くの生物種群において異種との性的相互作用は，多くの場合，稔性のある次世代

(雑種)を残すことができない．仮に残せたとしても，次世代の環境適応や配偶を巡る

競争において不利であることが多く，適応度が低くなる傾向にあるため，時間やエネ
ルギーなどの資源が無駄になる (例外として，Mallet(2005)のように雑種形成による

種分化の報告もある). このように，種間の性的相互作用のうち，一方あるいは両方の
種の (特にメスの)適応度を減少させる現象は繁殖干渉と呼ばれる (Gr\"oning and

Hochkirch, 2008). 繁殖干渉には様々な様式が知られているが，、最も実質的な被害を被
る例として種間交雑が挙げられるだろう．オスによるセクハ $\overline{7}$ をはじめとする交雑

以前の繁殖干渉においても，個々の場面での小さな相互作用が，発生頻度の高さを考
慮に入れると，結果としてかなり大きな適応度の低下を相手種にもたらしうること
が指摘されている (kishi et al., 2009). したがって，可能ならばこのような異種との性
的相互作用を完全に避けるのが良いのは明らかである．この繁殖干渉を避けるため
の進化的帰結として，より多くの不利益を被った種の絶滅，生殖的形質置換による同
所的生息，棲み分けや資源分割などが想定されるが，これらは従来の種間競争と同様
であり，繁殖干渉が一種の競争であることが分かる (Birch, 1957). 本稿では以下，特に
種間交雑と生殖的形質置換に着目する．
生殖的形質置換はある種内において，交配に関わる形質に置換が起きる現象のこと
であり，具体的には交尾器の形状や雌雄の見た目，それに対する好みなどが対象の形
質である．近年，多くの分類群において野外観察による実証が進んでいるほか (Saetre

et al., 1997; H\"obel and Gerhardt, 2003; Smadja and Ganem, 2005; Uit De Weerd et al., 2006;

Johanet et al., 2009), 生態的形質置換と組み合わせた理論研究が進んでいる．Konuma
and Chiba (2007)は資源競争と配偶者選択の両方に関わる体サイズに関して繁殖干渉
の存在が種間の形質差を大きくすることを示し，Goldberg and Lande(2006)は生殖生
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態的形質置換に対する空間的環境勾配の重要性を，さらに Thibert-Plante and Hendry
(2009)は個体ベースモデルを用いて雑種個体の不適応性が生み出す形質置換を再現し

ている．

本研究では，雑種個体が生存不能である 2種間において，生殖的形質置換が生殖前

隔離を促進する現象を考える．オスの二次性徴形質とそれに対するメスの好みを考え，
一方の種がもう一方の種へ侵入する状況を想定する．このような状況下で適応的に同

種の配偶相手を選択しようとすると，一定程度の異種との性的相互作用は避けられ
ない (本間 et al., 2012). 特に，近縁種との間には配偶相手の認識に用いられる形質に
重複が生じやすく，誤って種間交雑が生じやすい．このオス形質には，見た目に影響
する形態形質の他に，交配行動や音・化学シグナルなどが挙げられる．さらに，異所的

に生息する 2種間には遺伝的な不和合性によって雑種の適応度が著しく減少し，生殖
後隔離が成立している可能性があるため，これらの仮定は妥当なものであろう．量的
遺伝モデルを用いた同様の研究には Sved(1981)があり，初期における生殖的形質置換

のスピードは潜在的な形質多型によって促進されるとされている．そこで，本稿では

最終的な形質置換量および，生殖的形質置換が実際に適応度の改善を導いているのか
に注目する．

2. モデル
近縁だが生殖後隔離が成立している 2種が異所的に生息している状況を想定し，一

方を注目する集団 (以下，自集団) とした時に，もう一方の集団 (以下，相手集団)から一

方的かつ継続的に毎世代一定数の移入個体がある状況を想定する．今，生殖前隔離は
確立していないため，自集団のメスは誤って相手集団のオスを交配相手として選ん
でしまうリスクがある．

モデルの導入に伴い，まず自集団のオスの二次性徴形質の値を $x$ , それに対するメ

スの好みを $y$ とし，それぞれの平均値を $\overline{x}$ および $\overline{y}$ とする．これらは一次元の量的形
質であり，関連するすべての遺伝視座は常染色体性であると仮定する．また，相手集
団のオス形質を $Z$ , その平均値を $\overline{z}$ と定義する．

形質値 $x$ を持つ自集団のオス個体の適応度は

$W_{m}(x| \overline{y})=\exp\{\lambda_{m}-\frac{x^{2}}{2w^{2}}-a(x-\overline{y})^{2}\}$ (la)

と表され，$\lambda_{m}$ は自集団内でのオスの適応度の最大値を示す定数である．現在の環境

におけるオスの最適な形質値を $x=0$ とし，オスの生存率が形質値に対して正規分布

することを仮定するならば，幕指数の 2項目の $w$は，環境に許容されるオスの形質値
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に関する標準偏差 (niche width)を示す．つまり，オスの適応度は形質値が $x=0$ から離

れることによって急激に低下する．さらに幕指数の 3項目はオスがメスから配偶者選
択の効果を受けることを表している．あるオス個体は形質値がメスの好みの平均値に
近い程より配偶個体として選ばれやすく，適応度が高い．ここで $a$ はメスの配偶者選

択 (の選好性)の強さを表す係数である (effectiveness of the female mate choice).

次に自集団のメスの適応度関数を考える．オスの形質に対する好み $y$ を持つメス個

体の適応度は，

$W_{f}(y| \overline{x},\overline{z})=\exp\{\lambda_{f}-b\langle y-\overline{x})^{2}\}\frac{N\exp\{-a(y-\overline{x})^{2}\}}{N\exp\{-a(y-\overline{x})^{2}\}+mN’\exp\{-a(y-\overline{z})^{2}\}}$ (lb)

で表され，式 (la)と同様に定数 $\lambda_{f}$ , さらに自分の好みがオスの形質値の集団平均から

離れている際に好みのオスに中々出会えないことから，配偶者選択のコストの大きさ
$b$ を含む幕指数の 2項目を導入する．また，これに掛けられている後半の項は同類交
配成功率であり，オスは複数回交配可能でメスは 1回のみの交配可能を仮定した際の，
メスに特有の効果である．メスの同類交配成功率は，自集団のオスと相手集団のオス
の形質平均値 $\overline{x}$ および-zが近いほど，また自集団のオスの個体数と比較して移入個体
のオスの数が増加するほど低下する．$N$ と $N$’はそれぞれ自集団と相手集団のオス個体

数を表すものであり，$m$ は相手集団オスの毎世代の移入率を示す．今，$m$ は十分に小さ

く，さらに相手集団のメスの移入効果は，その移入者不和合性 (immigrant inviability)に

よって侵入先で定着できず無視できるものとする．また，自集団における子孫はオス
とメスから均等に遺伝するため，両性の適応度の平均値は一致する．
離散でかつ重複の無い世代を持つ自集団における，両性の量的形質の平均値の進化
は，遺伝分散共分散行列を用いて以下の様に定式化される (Iwasa et al., 1991):

$(\begin{array}{l}\Delta\overline{x}\Delta\overline{y}\end{array})=\frac{1}{2}(\begin{array}{ll}G_{X} BB G_{y}\end{array}) (\begin{array}{l}\frac{\partial}{\partial x}lnW_{m}\frac{\partial}{\partial y}lnW_{f}\end{array})$. (2)

$G_{X}$および $G_{y}$は相加遺伝分散，$B$ は相加遺伝共分散を表し，選択圧が弱い状況において
後者は前者より十分に小さい (Pomiankowski and Iwasa, 1993). つまり，式 (2)は形質平

均値の変化量が，その変異量と選択勾配の積で表されることを示しており，$G_{X}$ と $G_{\mathcal{Y}}$

が定数であることを仮定するならば上記のダイナミクスは，

$\Delta\overline{x}=\frac{1}{2}G_{x}\{-\frac{\overline{x}}{w^{2}}-2a(\overline{x}-\overline{y})\}$ , (3a)
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$\Delta\overline{y}=\frac{1}{2}G_{y}[-2b(\overline{y}-\overline{x})+\frac{2a(\overline{x}-\overline{z})}{1+\frac{1}{\gamma}\exp\{a(\overline{x}-\overline{z})(2\overline{y}-\overline{x}-\overline{z})\}}],$ $(3b)$

と書き下すことが可能である．ここで移入のインパクトの指標として，自集団オスに
対する移入オスの個体比を $\gamma=mN’/N$ とおいた．

3. 結果
3.1生殖的形質置換の平衡点

自集団のオスの二次性徴形質およびメスのそれに対する好みはそれぞれ，世代が経
過するに従い相手集団のオスの形質値を避ける方向へと進化する (図 1左). 移入を受

ける前の (最適な)自集団内形質値を $x_{0}=y_{0}$ とすると，まずメスが誤って交配相手に異

種を選んでしまうことで不利益を被り，次世代のメスの好みは $y_{0}$ よりも異種の形質

値から離れる方向にずれて存在する．続いて自集団のオスが自集団のメスに交配相手

として選ばれるためには，このシフトしたメスの好みに近くなければならないため，
オスの形質値はメスの好みを追いかけるかたちでシフトしていく．しかし，どこまで
もシフトすることは無く，あるところで平衡状態をむかえ，その関係性は

$\overline{y}^{*}=\overline{x}^{*}(1+\frac{1}{2aw^{2}})$ (4)

で表される．これは逃げようとするメスの好みに対してオスの形質発現にかかる選択

がブレーキとなるためである．式 (4)は，平衡状態において常にメスの好みがオスの形

$\overline{y}\overline{x}$ $x_{0}=y_{0}$ $\overline{z}$ ibait Male Trait $x$

図 1 生殖的形質置換における形質値と適応度関数の変化 (左) とその局所安定平衡点 (右). 左図の四角は
オスの形質値，丸はメスの好み，逆三角は移入オスの形質値に対応．また白抜きは初期状態，黒塗りは
平衡状態に対応する．右図の白点は不安定平衡点，黒点は安定平衡点を示す．
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質値よりも大きな絶対値を持つことを示すとともに，メスの性選択とオスへの自然選
択のバランスが平衡状態を実現していることを示している．平衡状態での自集団形質
値と好みは同符号であり，2つの局所安定平衡点のうち (図 1右), 相手オス形質値から

離れる方向の 1点へ到達する．

次に注目する点は初期状態から平衡状

態までの形質値の総シフト量である．雌

雄によるシフト量の差は少ないため，こ

こではオスの総シフト量 $|\overline{x}(\infty)-\overline{x}(O)|$ を代

表値として用いることにする．各パラメ

$-$クと総シフト量の関係性は配偶者選択

の強さ $a$ を除き，単調増加または減少と

なる．ここでは総シフト量がある値で $k°$

Effectiveness of mate $ch$。ice $a$

-クを持つ
$,$

$a$ について紹介する $($図 $2)$ . 図 2配偶者選択の強さと総シフト量

メスの立場から見て，$a$ が小さいときには交配相手を，相手集団のオスから離れた自

らの好みに準じて選ばないために，形質のシフト量が少ない．よって $a$ が大きい場合

には，メスが好みに忠実にオスを選ぶため，シフト量が大きくなる．しかし，大き過

ぎる場合には，より厳密に自分の好みに従うため，自集団のオスの形質が極端にシフ

トせずとも十分に種間交雑を避ける状態が実現される．

3.2形質置換に要する時間

近縁の別種から侵入を受けた場合に，繁殖干渉を避けるための形質置換が重要であ

ることは先に述べた通りである．侵入を受けた直後のオスの形質値を $x(t_{0})$ , 平衡状態

のオスの形質値を $x(\infty)$ として，進化的応答までの平均時間を以下で定義する:

$\tau=\frac{1}{\overline{x}(\infty)-\overline{x}(t_{0})}\int_{0}^{\infty}t\frac{\ell\varpi}{dt}(t)dt$ . (5)

式 (5)は離散ステップの形質シフトに

対して補間を行うことで数値計算する．

一般に，この応答時間は総シフト量が大

きい程，時間を要するものであるが，移

入のインパクトに関しては逆の傾向が

見られる．つまり，シフト量が小さい時

には時間を要し，シフト量が大きい時に
Mig ation impact $\gamma$

はより速く応答が完了する (図 3). 移入
図 3移入インパクトと応答時間 (点), 総シフト量 (実線)
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のインパクトは唯一今回のモデルにおいて，その生物種が内在的に持つ生物学的パラ

メータではなく，物理的な移入量に対応する指標である．この傾向は絶滅を避けるた

めの生物学的応答としては直感的に想定できるものである．

3.3形質置換による適応度の変化

実際に形質置換に伴って，雌雄の適応度がどのように変化するであろうか．式 (lb)

より集団の平均適応度を $W_{y}(\overline{y}|\overline{x})$ とおくと，式 (2)において $B$ を無視して

$\Delta W_{y}(\overline{y})=W_{y}\frac{1}{2}G_{y}(\frac{\theta}{\phi}\ln W_{y})^{2}\geq 0$ , (6)

等号は平衡状態において実現する．これは平均適応度が単調増加することを示してお

り，形質置換が適応的な進化であることに対応する．また，この考えは基本的に

Fisher (1930) と同じである．

時間 $t$ におけるメスの適応度を $W_{f}(t)$ , オスの生存率を $S_{m}(t)=\exp\{\lambda_{m}-x^{2}/2w^{2}\}$ とし

たときのそれぞれの時系列変化を示したものが図 4である．メスの適応度は近縁種の

移入直後に急落するが，形質置換に伴って回復し，平衡状態に至る．この平衡状態に

おいても相手集団からの移入は継続的にあるため，本来の初期状態における適応度ま

で完全に回復しきることは無い．一方でオスの生存率は元の最適なものとは異なる形

質を発現することによって，次第に低下することが分かる．これもまた，形質置換の

完了によって平衡状態に至る．ここでオスの適応度を生存率と言い換えたのは，生殖

的形質置換の前後において，雌雄各個体の子孫数に変化が生じると考えられるためで

ある．つまり平衡状態では初期状態に比べ，より少数のオスが多数のメスを獲得して
いる状況にあると予想される．

Generation $t$

図 4 オスの生存率 (実線) とメスの適応度 (点線)の変化．黒点は移入前の最適な適応度
の値であり，雌雄ともに同じ値を持つ．白点は移入直後のメスの適応度の値を示す．
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4. まとめと考察
生物種間において，種間交雑はしばしばメスの繁殖成功度の低下をまねき，ときに
は一方の種を絶滅に導く．メスがオスの形質に対して選好性を持つ種の場合，この繁
殖干渉を避けるように，自集団のオスへのより顕著な選好性を進化させ，生殖前隔離
に強化が生じる．本研究は，オスの二次性徴形質が類似している，異所的に存在した
二種を仮定し，その分布域が重なった後における，形質とそれに対応するメスの選好
性の共進化について量的遺伝モデルを用いた解析を行った．オスの形質は種間の認
識を明確にする方向へと進化し，そのシフト量はメスの選好性が中程度に強い場合
に最大となることがわかった．平衡状態はオスの形質に対する自然選択と性選択の
バランスによって実現されるとともに，常にメスの選好性が先行した．またこの結果
は，メスが選好性のみを進化させ，オスとの共通形質に変化がみられない場合に，性
的二型の進化を示唆するものであった．

本モデルでは異種の移入量が小さく，さらにそのメスの影響は考慮してこなかっ
た．しかし実際にはそれらの影響を考えると，自集団のオスの適応度にも影響が出る
ことが想像される．たとえば，相手集団のオスが自集団のメスと交配してしまうこと
によって交配相手が減少するため，$W_{m}(x|\overline{y})$ も $\overline{z}$ の関数である必要があるかもしれな

い．今後は，上記に加え個体群動態，さらには空間構造を導入することにより，生殖
的形質置換が完了せずに，絶滅に至ってしまう場合や棲み分けに至る条件について
も検討したい．
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