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要旨 

魚類は現在 3 万種以上が記載されており、脊椎動物の種数のうち半分以上を占める。

種の多様性と同様に、繁殖システムも非常に変化に富んでいる。これは魚類の性の様式

や卵の受精方法、成熟体サイズなどが他の分類群より変異が高く、それに付随して、二

次性徴形質や子の保護などの行動に性選択が加わることで、多様な繁殖システムが維持

されているためかもしれない。このため、魚類は性選択や配偶様式の進化を調べる良い

材料としてこれまで精力的に研究が行われてきた。 

魚類の繁殖生態に関する多くの研究では、派手な二次性徴や特徴的な配偶行動を示し、

ペア産卵あるいは少数個体で産卵を行う種を中心として行われてきた。一方、多くの魚

類では多数の雌雄が 1 ヶ所に集合するグループ産卵を行うが、このような乱婚システム

についてはあまり注目されてこなかった。これは、多数の個体が入り混じる乱婚におい

ては個体レベルでの行動追跡が難しいことや、グループ産卵を行う多くの種では二次性

徴などの特徴的な形質がみられないことが原因だと考えられる。しかし、乱婚を行う生

物の多くは複数の相手と交配をするため、繁殖機会が多く複雑な性選択が働いている可

能性がある。 

ヤツメウナギ類（Petromyzontiformes）は乱婚における性選択を調べるのに適している。

ヤツメウナギはひとつの産卵場所に複数のオスとメスが集まり、交配を繰り返す典型的

な乱婚である。放卵・放精は基本的にペアで行われるが、多い時には 100 回以上もこの

ようなペア産卵を繰り返す。つまり、ヤツメウナギは一夫一妻と乱婚の両方の特徴を合

わせ持っていると考えることができる。また、通常の魚類はオスかメスのどちらか一方

の性のみが産卵のための巣を作るが、ヤツメウナギでは雌雄が共に河床の石を運んで産

卵床を作る。さらに、複数のオスが一見協同しているかのように同じ産卵床を掘る。こ

の造巣行動は労力的・時間的なコストがかかると考えられるため、オスは造巣に参加せ

ずメスとの交配に集中した方が適応的である。しかし、オスの造巣はヤツメウナギ類に

おいて普遍的な行動であるため、繁殖における何らかの利益があると考えられる。さら
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に、オスでは攻撃行動やスニーキング行動、メスでは交配拒否や卵を放出しない“擬似

交配”など、性選択に関係しそうな多様な繁殖行動を示す。最後に、非寄生性である小

型のヤツメウナギは実験水槽で容易に産卵を行うため、個体レベルでの詳細な観察が可

能である。 

そこで本論文では、非寄生性のシベリアヤツメの繁殖生態を個体レベルで明らかにし、

乱婚における交配パターンと性選択の関係性を考察した。まず、蛍光標識で個体識別を

行い、高画質のビデオカメラを用いて詳細な繁殖行動を記載した。次に、造巣行動を積

極的に行うオスほど繁殖成功が高くなると予測し、石運びの回数とメスとの交配の関係

性を調べた。最後に、メスの配偶者選択の視点からメスが交配を拒否する際の要因を明

らかにした。 

複数の個体が入り混じって産卵を行う乱婚性の繁殖システムは、個体の行動を追跡す

るのが困難なため個体レベルの行動観察はあまり行われていない。一生を河川で過ごす

非寄生性タイプであるシベリアヤツメは小型であり（13-17cm）、実験水槽下でも容易に

産卵行動を行ってくれる。そこでオスメス比が 1：1 および 3：1 の実験区を設け、詳細

な行動観察を行った。産卵は従来言われていたようなオスがメスに巻き付くペア産卵で

あり、この産卵行動を 1 個体のメスが 50 回以上繰り返していた。しかし、驚いたこと

に、こういった産卵行動のうち平均して 65％は卵を出していない“擬似交配”であった。

複数のオスを選択できる 3：1 の実験において擬似交配の頻度が高かったため、メスが

産卵を調節している可能性が示唆された。一方、1：1 でも擬似交配は行われており、か

つ、オスとメスの体サイズ比によっても擬似交配頻度が異なることから、何らかの物理

的な要因によってメスが連続して放卵できないことも明らかとなった。さらに、従来言

われていたペア産卵だけでなく、ペア以外のオスが産卵の瞬間にメスに巻き付くスニー

ク行動も観察された。 

次に、より野外に近い状態での産卵行動を調べるために、実験水槽にオス 15 匹、メ

ス 15 匹を入れてシベリアヤツメに自由に産卵をさせた。各個体の背部に蛍光塗料を皮
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下注射し、個体識別を行った。全ての繁殖行動をビデオに記録し、個体レベルの行動分

析に用いた。オスの石運び行動には物理的・時間的なコストがかかると考えられるため

に、何らかの見返りがないとこのような行動は維持されない。したがって、石運び行動

が多いオスほどメスとの交配成功が高くなると予測した。30 個体全てが繁殖行動に参

加したが、オスの石運び行動は個体ごとに大きく異なっていた（石運び回数：7-682 回）。

予測どおり、石運び回数が多いオスほど産卵回数も総交配回数（産卵回数＋擬似交配回

数）も多かった。一方、攻撃行動といった活動性や雄間競争を示す指標では、総交配回

数と正の相関が認められたが、産卵回数とは有意な関係性がなかった。したがって、積

極的な石運び行動は、単純な活動性とは独立に繁殖成功を増加させることが明らかとな

った。 

そこで、メスがオスの石運び行動を評価して産卵を調整しているという仮説を立て、

メスの配偶者選択について検討した。メスは擬似交配以外にもオスがメスに巻き付いた

後に交配行動を中止する交配拒否という行動をとった。どのような場合に交配拒否を行

うかを調べたところ、交配直前のペアオスの石運び回数が少ないほど拒否を行う傾向が

あった。さらに、ペアオスとの過去の交配回数が多いほど、交配を拒否していた。これ

は、石運び行動を配偶者選択の基準にしている一方で、同じオスとの多数回の交配を避

けていると解釈できる。石運び行動はオスの遺伝的な質（Good gene）を反映している

かもしれないが、そういった個体が必ずしも遺伝的な相性が良いとは限らない（Genetic 

compatibility）。したがって、乱婚性のヤツメウナギは優良遺伝子と遺伝的相性の双方を

補償できる両取り戦略を採用しているのかもしれない。 

以上の結果を総合してヤツメウナギ類の性選択について考察する。まず、メスはオス

の石運び行動を基準に交配相手を選んでいた。また、自身の体サイズに応じた相手の相

対サイズも重要であった。さらに、質の高いオスだけでなく多様な相手と交配を行って

いた。これまでの性選択の研究では、優良な形質に基づいた方向性選択、同類交配など

自分の好みに基づいた選択、多くの相手と交配して子孫の多様性を高める選択、とそれ
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ぞれが個別に検証されてきた。しかし、ヤツメウナギのように多くの繁殖機会がある乱

婚ではこれらを同時に満たしている可能性がある。乱婚の生物において個体レベルで詳

細な行動や繁殖成功度を調べた研究は少ないが、想像以上に複雑な配偶者選択が働いて

いるのかもしれない。 

さらに、ヤツメウナギの複数オスによる造巣は協力行動ではなく、メスへのアピール

である可能性が考えられた。石運び行動は産卵後も続き、多くの卵が産卵床の外へ流出

していた。このことから卵の保護としての産卵床の機能は制限されていることが示唆さ

れる。また、オスが最初に産卵床を掘り始め、ある程度の個体が集まってきたらメスが

参加する。したがって、ヤツメウナギの産卵床は多数のオスが集団で自己の石運び能力

をアピールするアリーナ（共同繁殖場）のような役割を担っていると考えられる。繁殖

成功度の偏り方などの相違点はあるものの、一部の鳥類でよく知られているレック（集

団お見合い）に似た繁殖システムなのかもしれない。 

本研究は、多種多様な魚類の繁殖行動に新たなレパートリーを追加した。また、これ

まで観察例が少なかった集団産卵における個体レベルの繁殖成功を明らかにし、乱婚と

いえどもランダムに交配が行われているわけではなく、メスによる配偶者選択があるこ

とを示唆した。今後は産卵床の機能を明らかにし、レック様繁殖仮説についてさらに掘

り下げる必要がある。 
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序論 

魚類は現在 3 万種以上が記載されており、脊椎動物の種数のうち半分以上を占める。

種の多様性と同様に、繁殖システムも非常に変化に富んでいる。これは魚類の性の様式

や卵の受精方法、成熟体サイズなどが他の分類群より変異が高く、それに付随して、二

次性徴形質や子の保護などの行動に性選択が加わることで、多様な繁殖システムが維持

されているためかもしれない。魚類の性決定は柔軟で、他の脊椎動物ではほとんど見ら

れない雌雄同体が多く報告されている。この雌雄同体においても、メスとして成熟した

後、オスとして成熟する雌性先熟やどちらの性に何回でも性転換できる双方性転換など

の様々なタイプがある（Devlin and Nagahama 2002）。また、一部の種では、雄が存在せ

ず他種の精子によって受精を行う無性生殖（Yamashita et al. 1993）や脊椎動物で唯一の

自家受精（Kanamori et al. 2016）も観察されている。多くの魚類は体外受精であるが、

体内受精を行う種やオスの体内で卵を受精させる種もある（Avise et al. 2002）。体外受精

の方法も多様で、水中に卵を放出する種や粘着性の卵を基質に産みつける種、巣を作っ

て卵を保護する種など様々である。また、産卵基質の多くは植物や底質の礫であるが、

二枚貝やホヤなどの体内に産み付けられることもある（Kanoh 2000, Akagawa et al. 2004）。 

魚類は一生を通じて成長を続けるため、他の脊椎動物に比べて同種であっても成熟個

体の体サイズ変異が大きい。例えば、同一河川に河川残留型と降海型が共存するサケ科

魚類では、オスの成熟体サイズは 10cm から 100cm 以上になることもある（Gross 1985, 

Jonsson et al. 1991）。このため、矮小オスが大型個体の産卵に割り込むスニーキング戦術

やメスに擬態することで産卵に参加する繁殖戦術が頻繁にみられる（Taborsky 1994）。

さらに、非常に大型で縄張りを持たないオスが、縄張りオスのペアメスと強引に交配を

行うパイレーツ戦術も報告されている（Sefc 2011）。これらの行動は周囲の個体との優

劣などによって個体がとる行動が変化するので、多様な繁殖戦術が生じる。またこのよ

うな場合、各戦術において形態の特殊化が進み、著しい二次性徴を獲得している魚類も

多い。 
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繁殖戦術に応じて配偶システムも変化する。魚類の配偶システムは一夫一妻から乱

婚まで多様であるが、個体群間や同一個体群内でも状況によって柔軟に変化する。繁

殖戦術と交配システムは相互に関連しており、繁殖戦術が交配システムを決定した

り、交配システムによって繁殖戦術が変化したりする。また、配偶システムを決定す

る他の要因のひとつに子の保護が挙げられる。両親の保護がなければ、子の生存率が

極端に低下する場合においては、一夫一妻制の配偶システムをとることが多い。一方

で、捕食圧の低い環境では一夫多妻に、高い環境では一夫一妻になるなど（Sefc 

2011）、外部の環境要因によっても配偶システムは変化する（Whiteman and Côte 

2004）。以上のように、魚類の繁殖は多様性に富み、かつ他の脊椎動物に比べて水槽を

使った実験や行動観察が行いやすいため、性選択や配偶システムの進化を調べる良い

材料として数多くの研究がなされてきた。 

しかしながら、多くの魚類で一般的に見られる集団産卵（Group spawning）において

は個体レベルでの研究が驚くほど少ない。これは、多数の個体が一箇所に集まり乱婚的

に交配を行うため、個体識別や繁殖成功の特定が極めて困難なためである。また、乱婚

においては交配がランダムで配偶者選択が働かないと考えられるため、研究者の興味も

精子競争（Sperm competition）やメスの隠れた配偶者選択（Cryptic female choice）に偏

っている（Birkhead 2000）。一方、集団産卵を行う魚類の大部分は二次性徴や性的二型

を示さないが、派手な婚姻色を出す乱婚性の魚類も少なくない（e.g. Sabaj et al. 2000, 

Atsumi and Koizumi 2017）。配偶者選択の数少ない研究例では、体サイズに応じた同類交

配が行われていることがアユにおいて示唆されている（Iguchi and Maekawa 1993）。アユ

は、大きな産卵集団を形成する一方で、交配時にはメスの周囲のオスからなる小集団で

受精が行なわれる。このように受精の際に配偶者が限定される場合では、メスが配偶者

を選べる可能性も高くなるかもしれない。 

これまで集団産卵における交配のパターンは、多様性を得るために、特別な好みはな

く出来るだけ多くの配偶者と交配していると考えられてきた（Birkhead 2000）。一方で、
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ペアの体サイズに依存した交配（Iguchi and Maekawa 1993）や派手な婚姻色（e.g. Sabaj 

et al. 2000, Atsumi and Koizumi 2017）は、他の配偶システムで盛んに研究されてきた遺

伝的相性（Genetic compatibility）や優良遺伝子（Good gene）と関連すると考えられる

（Kempenaers 2007）。さらに、魚類の集団産卵の多くは、メスが一度に全ての卵を放出

せず、多数回に分けて産む。つまり、魚類の乱婚では交配の機会が多く、複雑な配偶者

選択が働いている可能性がある。 

ヤツメウナギ類（Petromyzontiformes）は乱婚における性選択を調べるのに適している。

ヤツメウナギは複数の雌雄が一ヶ所に集まって産卵をする典型的な集団産卵（乱婚）で

あるが、幾つか特徴的な点を持っている（Young and Cole 1900, Malmqvist 1983, Cochran 

et al. 2008, Johnson et al. 2015, 山﨑未発表）。産卵はオスがメスに巻き付くペア産卵であ

るが、1 個体のメスがペアを変えながら交配行動を何十回も繰り返す。また、産卵は河

床に作られた窪みのなかで行われるが、オスメスともに産卵床を作るだけでなく、複数

のオスが同じ産卵床を作る。多くの魚類は雌雄どちらかの性のみが産卵床や巣を作るが、

複数のオスが協力的にも見える造巣行動を行うのは極めて稀である。造巣は窪み内の礫

を吸盤状の口で運ぶため、肉体的・時間的労力がかかる。したがって、複数のオスがい

る場合は、造巣行動を行わずにメスとの交配に専念（ただ乗り）した方が適応的だと考

えられる。このため、ヤツメウナギは極度の乱婚であるが、社会性の存在も考えられ、

性選択が働く要素も持っている。実際、ヤツメウナギでは目やヒレの大きさなどに性的

二型も認められている（Renaud 2011）。最後に研究材料として特筆すべき点として、非

寄生性（河川残留型）の小型種は水槽で容易に産卵を行うため、個体レベルでの詳細な

観察が可能である。 

 

研究の目的と全容 

本研究の目的は、集団繁殖の中でも特徴的であるヤツメウナギの個体レベルの繁殖生

態を明らかにし、乱婚における交配パターンと性選択の関係性を考察することである。
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特に、オスに特徴的な繁殖行動（造巣や攻撃行動）とメスに特徴的な交配行動（擬似交

配と交配拒否）に着目し、それらの行動と繁殖成功度との関係を明らかにした。研究に

は非寄生種のシベリアヤツメ（Lethenteron kessleri）を用いた 

第 2 章では、まず交配行動の詳細な観察を行った。1 個体のメスが 100 回以上の交配

行動を行っていたが、そのうちの半数以上は実際に卵を放出しない“擬似交配”である

ことが明らかとなった。さらに、擬似交配においてもオスはしばしば精子を放出してい

ることが確認された。擬似交配が起こる要因として、（1）ヤツメウナギに特徴的な細長

い形態と巻き付き型の交配行動のために、メスが物理的に卵を毎回は放出できないこと、

（2）メスが交配相手のオスを選んで卵の放出を調節している可能性、が考えられる。

そこで、雌雄の体サイズや周囲のオス個体数に着目して、擬似交配が起きる要因と各交

配における放卵数を左右する要因について検討した。その結果、物理的制約および配偶

者選択の双方が擬似交配に影響している可能性が示唆された。 

第 3 章では、オスに特徴的な造巣行動に着目し、オスの造巣行動と形態形質が繁殖成

功に与える影響を評価した。ヤツメウナギは、複数のオスが活発にひとつの巣を作るが、

なぜ造巣を行なわずに産卵に参加するただ乗り行動が優占しないかは大きな疑問であ

った。もし活発な造巣者が多くの繁殖成功を得ているなら、一見不利な行動も維持され

ると予測した。そこで、複数の雌雄を使って水槽内で自由交配を行なわせ、個体ごとの

繁殖行動と繁殖成功を記録した。予測どおり、石運び行動に積極的なオスほど多くの交

配成功を残していることが確認された。 

第 4 章では、メス側の視点から配偶者選択についてより直接的に調べた。もし、石運

び行動によってオスを選んでいるのであれば、質の良いオスのみと交配すればよく、乱

婚のメリットはないように考えられる。擬似交配以外にもメスの特徴的な繁殖行動とし

て、オスがメスに巻き付いた後に交配行動をやめてしまう“交配拒否”も観察された。

そこで、このような擬似交配や交配拒否が起こる要因を調べた。その結果、交配前のペ

アオスの石運び行動が少ないほど、擬似交配や交配拒否が多くなる傾向があった。さら
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に、特定のオスとの交配が多くなるほど、擬似交配と交配拒否を行う確率が増加した。

これはメスが同じオスとの交配を避けていることを示唆している。以上から、ヤツメウ

ナギのメスは石運びを指標として質の高いオスを選んでいる一方で、より多くのオスと

の交配を選好しており、複雑な配偶者選択を行っている可能性が示された。これは交配

の機会が多い乱婚だからこそ起こる現象かもしれない。 

第 5 章では、これまでの結果を総合し、ヤツメウナギの配偶システムにおける性選択

について考察を行った。また、一見協力的にみえるオスの石運びは、メスへのアピール

のためのもので、ヤツメウナギの繁殖はレックに近いことを指摘した。 

 

 

対象生物  

ヤツメウナギは顎がない原始的な生物で、無顎類に分類される。最も原始的な無顎類

は、カンブリア紀の地層から発見されており、脊椎動物の祖先と考えられている

（Novitskaya 2007）。彼らは太古より地球上に生息しており、顎の進化や免疫系の獲得

メカニズムの解明など、進化学的にも注目されている生物である。 

ヤツメウナギは形態的・生態学的にも非常に特徴的であり、多くの博物学者を魅了し

てきた（Jacob and Reighard 1903）。ヤツメウナギは、2 つの特徴的な生活ステージを持

っており、幼生期はアンモシーテスと呼ばれるミミズの様な形態で、河床の砂や泥の中

で生活する。彼らの眼は皮下にあり、頭部にある松果体で光を感知する。成体に特徴的

な吸盤状の口は、幼生期にはろ過食に適した形状で、吸着には適さない（Hardisty and 

Potter 1971）。加えて砂泥内で生息しているため、ヒレは非常に小さなものが背部から尾

部にかけて位置するのみである。ヤツメウナギは幼生から成体や亜成体に成長する段階

で変態する。変態後の生活は種によって 2 つのタイプに分けられる。ひとつ目は、変態

後に湖沼や海洋へ回遊し寄生生活を送り、再び河川へと産卵遡上を行うウミヤツメのよ

うなタイプである。寄生種は吸盤場の口で魚類の体表に吸い付き血を吸って成長する。
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二つ目は、スナヤツメのように河川に留まり、変態後は摂餌を行わず繁殖のみを行う非

寄生種である。両タイプでは繁殖時の体サイズが大きく異なる（Salewski 2003, Renaud 

2011）。また、稀ではあるが一部の種では、同一種内に 2 つの生活史型が存在する（Iwata 

and Hamada 1986）。変態後のヤツメウナギは、寄生・非寄生種に関わらず、発達した吸

盤状の口やヒレ、そして眼が現れる。口腔は吸盤状になり、多数の歯も持っている。寄

生種だけでなく、摂餌を行なわない非寄生種であっても、吸盤状の口は産卵床の造成や

交配行動に不可欠な器官である。また発達したヒレは、寄生の際の移動や繁殖場へ向け

ての遡河行動に適した形態である（Hardisty and Potter 1971）。眼の機能は回遊行動や交

配行動に貢献しないという報告もあるが（Johnson et al. 2015）、寄生の際に必要かもしれ

ない。また、眼の大きさに性差があることから（Renaud 2011）、繁殖においても何らか

の役割を担っている可能性がある。どちらの生活史においても、成熟後は河川の上流部

で産卵を行ない、繁殖後はすべて死亡する。 

ヤツメウナギの繁殖は、産卵のために河川を遡上することから開始される。オスはメ

スより早く遡上を開始し、性フェロモンによってメスを誘引する（Li et al. 2002, 

Buchinger et al. 2013）。そして、時に数十の雌雄からなる個体が集団で産卵床を造成す

る。オスがメスよりも活発に造巣を行うが、雌雄共に河床の礫に吸盤状の口で吸着し、

礫を巣の中心から外側に向かって１つずつ運ぶ。石運び行動は、産卵集団がなくなる直

前まで続けられる。1 回の交配は基本的にペアで行なわれる（Hardisty and Potter 1971, 

Malmqvist 1983, Johnson et al. 2015）。メスは吸盤状の口を使って、巣の外縁にある礫に

吸い付き、尾を巣の中心へ向け、尾部を上方へ曲げて、オスを待つ動作を行う。オスは、

メスの背面から頭部にかけて移動した後、メスの頭部に吸着し、尾部をメスの腹部に巻

きつける。その後、雌雄は激しく体を震わせて、体外で受精を行う。この際、しばしば

周囲のオスはスニーキング行動を行う。スニーキング行動には２タイプあり、ひとつは

ペアオスとほぼ同時に、メスの頭部に吸い付き、メスの腹部に巻きつく行動で、もう一

方は、ペアが体を激しく震わしている際に、メスの総排泄腔付近に体を巻きつける（頭



14 

 

部には吸着しない）行動である（Hume et al. 2013）。以上のような一連の交配行動を、

各個体がペアを替えながら、多数回行うことが知られている。また、オスにおいては、

ライバルの頭部へ吸着し、激しく揺すりながら巣の外へ運び出す攻撃行動も観察されて

いる（Manion and Hanson 1980）。 
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第二章 

 

 

乱婚性シベリアヤツメにおける頻繁な擬似交配 
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序論 

オスにとって複数のメスと交配することは、子孫の増加に直結する適応的な行動であ

る。一方、メスは配偶子（卵）の数に限りがあるので、複数のオスと交配しても自身が

作れる卵以上の子孫を残すことができない。しかしながら、メスの複数回交配は様々な

動物分類群で普遍的に見られる（Birkhead 2000）。そればかりか、時にメスは異なるオ

スを積極的に探索することもある（Westneat and Stewart 2003）。これまでメスが複数の

オスと交配する適応的な理由について、昆虫や霊長類・社会的一夫一妻制の鳥類を中心

に精力的な研究が行われてきた（Hunter et al. 1993, Yasui 1998, Birkhead 2000, Westneat and 

Stewart 2003）。 

ヤツメウナギは、1 個体のメスが複数のオスと数十回以上も交配を行う乱婚性の生物

である（Malmqvist 1983）。複数の雌雄がひとつの産卵床を作り、集団で産卵が行われる。

産卵場となる窪地は吸盤状の口によって河床の礫を移動させることで造成される

（Johnson et al. 2015）。ひとつの産卵床には、時に 20 個体以上の雌雄が集合する（e.g., 

Takayama 2002, Jang and Lucas 2005）。スニーキング行動も見られるものの、各交配はペ

アで行われ、特に非寄生性のヤツメウナギは乱婚性の強い交配（複数の個体と複数回の

交配）を行う（Hume et al. 2013）。産卵時期が長引くとエネルギー損失（Beamish 1979）

や捕食リスクの増加（Luhring et al. 2016）といったコストがあるにも関わらず、なぜヤ

ツメウナギのメスが複数のオスと多数の交配を行うかはわかっていない。 

 さらに、私は室内実験から、多くの交配イベントにおいて、ヤツメウナギのメスが卵

を放出していないことを発見した。本研究ではこの偽りの交配を“擬似交配（sham 

mating）”と名付けた。明らかなコストであるにも関わらず、メスが放卵を伴わない交配

を高頻度で行う理由は謎である。そこで本研究では、物理的制約とメスの選択という 2

つの仮説を設け、擬似交配が起きるメカニズムを検討した。 

 ヤツメウナギの成熟卵は、エラの後ろから総排泄腔にかけて細長い体腔内に存在（体

長の約 50％）している。産卵直後には総排泄腔の直上の体腔部には卵が存在していないた
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め、次の産卵には体腔内の卵が総排泄腔付近に存在する必要がある。このため、メスは産

卵から次の放卵までの準備が整うまでにいくらかの時間が必要かもしれない。これが当

てはまる場合、通常の交配（擬似交配と区別するために、以後“放卵交配”と呼ぶ）の間

には、ある程度の時間間隔が存在するはずである。ここでオスがメスの腹部を繰り返し

絞ることで、卵が体に沿ってさらに押し出される可能性がある。つまり、メスの腹部へ

のオスの巻き付き行動は、メスの体内の卵を放卵可能な位置に押し下げる効果があり、

擬似交配は放卵交配の間隔を縮めるかもしれない（物理的制約仮説）。実際、一部の研

究者は、ヤツメウナギのオスは卵を搾り出すためにメスの尾部に巻きつき、体を震わし

ていることや（Beamish and Neville 1992）、オス対メスの体サイズ比が繁殖成功を決定し

ている可能性を考察している（Malmqvist 1983）。このことから、オスとメスの体サイズ

の不一致が擬似交配を引き起こしている可能性も暗示される。このような物理的制約に

加えて、ヤツメウナギのメスは、水の流れや、周囲のオスの数や質といった状況に応じ

て、放卵するかどうかを自身で積極的に調節している可能性も考えられる。乱婚性の生

物でメスの配偶者選択を示すことは難しいが、メスが複数のオスを選択できる状況では、

配偶者選択がより強くなり、擬似交配の頻度が増加すると考えられる。最後に、ヤツメ

ウナギの繁殖行動に関する複数の記載はあるが、擬似産卵についての報告はない。そこ

で、今回みられた擬似交配がヤツメウナギ類で一般的であるかを確かめるため、寄生種

を含むヤツメウナギの産卵を記録した動画をインターネットから精査した。 

 

材料と方法 

調査地と対象種 

実験は 2012 年と 2013 年に北海道大学苫小牧研究林で行った。北海道苫小牧を流れる

幌内川（42°38 ‘N, 141°36 ‘ E）で、シベリアヤツメ（Lethenteron kessleri）の繁殖期前で

ある４月下旬に、変態後の成体を電気漁具（Smith-Root, Vancouver, WA）で採捕した。

シベリヤツメの成体は小型（110–230 mm）で、一年を通じて河川で生息する非寄生種で
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ある（Westneat et al. 1985, Renaud 2011）。彼らの幼生はアンモシーテスと呼ばれる眼や

ヒレのないミミズの様な形態で、河床の砂泥内で数年間を過ごす。多くの非寄生種は産

卵の 3～7 ヶ月前に発達した眼とヒレを持つ成体へと変態を行い、しばしば産卵のため

に上流へと移動を行う（Malmqvist 1980, Takayama 2002）。 

採集したシベリアヤツメは、実験が行われた両年で 5 月中旬（幌内川の主な産卵期）

まで掛け流し式のメッシュタンク（0.3 m × 0.25 m）で飼育した。4 月中旬に合計で 150

個体を採捕し、実験に適したコンディション（奇形やヒレの欠損などがない個体）の個

体を選んだ（オス：平均体長 153.8mm、体サイズの範囲 134–191 mm，平均体重 5.7 g、

体重の範囲 3.7–11.3 g；メス、平均体長 151.9mm、体サイズの範囲 132–168 mm，平均体

重 6.5 g、体重の範囲 4.3–9.2 g）。 

 

実験 

オス数を変えた時に擬似交配の頻度が変化するか否かを調べるため、2012 年にメス 1

個体とオス 3 個体を用いた実験（実験 1）を行い（実験個体を替えて反復 5 回）、2013

年には一対の雌雄を用いた実験（実験 2）を行った（実験個体を替えて反復 10 回）。多

くのヤツメウナギは乱婚を行うが、詳細な観察や採卵が難しくなるため（後述）、多数

の個体を実験に用いなかった。シベリアヤツメはしばしば大きな産卵集団を形成するが、

自然下では小規模の産卵集団も観察されているため（山﨑 私信）、今回の少数個体にお

ける実験も十分に野外を反映したものと考えられる。実験 1 では、3 色の蛍光エラスト

マータグ（Northwest Marine Technology, WA）から 1 色ずつを選択し、各オスの背部（頭

部から第一背びれの間）に挿入することで個体識別を行った。実験 2 では、雌雄の判別

が容易であるため、タグによる個体識別は行わなかった。 

もし、メスが周囲のオスとペアオスを比較して放卵するかどうかを決めているなら、

異なるオスを選ぶことができる実験 1 において、擬似交配の頻度や割合はより高くなる

はずである。実験 2 では配偶者を選ぶ機会がないので、メスは擬似交配をする必要がな
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いと考えられる。メスは擬似交配の有無だけでなく、放卵数もオスの密度に依存して調

整している可能性がある。このため、卵を産むか産まないかという二値変数に加えて、

各産卵における放卵数も数えた。 

両方の実験では、掛け流しの水路（長さ 3.5 m；幅 0.3 m）を使用し、産卵に適した水

温・流速・水深・礫サイズを模し、できる限り自然下に近い実験状況を作った（平均水

温 10.7℃；平均流速 3-20cm/s；水深 15cm；礫サイズ 1-5cm）。掛け流しに用いた水は、

幌内川からの河川水と地下水の混合水を用いた。採捕から実験終了までの光条件は、人

工光を用いて自然日長に合うよう調節した。放卵交配と擬似交配の頻度の記録は、供試

魚が造巣を開始してからメスの体内から卵をすべて放出するまでの間に行なった（メス

は腹部が透明なので、腹腔内の卵を視認できる）。各交配後に吸入器（長さ 25cm；内径

0.5cm）を使用し、放出された卵を速やかにできる限り収集した。礫の下の少数の卵を

回収することはできなかったかもしれないが、ほとんどすべての卵を回収できたと考え

られる。加えて、シベリアヤツメは採卵中や採卵後であっても通常の産卵行動をとり続

けたことから、採卵における産卵行動への明らかな妨害はなかったと考えられる。 

 

統計解析 

メスの擬似交配におよぼす物理的な効果（体サイズ比）と配偶者選択の効果（オスの

数）を調べるために、二値変数（放卵したかどうか）と計数変数（各交配の放卵数）を

同時に評価できるハードルモデルを使用した（Maunder and Punt 2004, Dicken and Booth 

2013）。ゼロを多く含むデータを扱うためは、ハードルモデルかゼロ過剰ポアソンモデ

ル（ZIP）が適しているとされ、ゼロ値に観測誤差（偽陰性）を含む場合にのみ後者を

使用することが推奨されている（Dicken and Booth 2013）。本実験においては、放卵の有

無における偽陰性率は極めて低いと考えられるためハードルモデルを使用した。ハード

ルモデルは、ゼロデータにはロジスティック回帰を、計数データには一般化線形モデル

を含む 2 構成の階層モデルである。本研究では、メスが放卵するかどうかをロジスティ
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ック回帰で、各交配における放卵数を負の二項分布で解析した。二値変数（実験 1＝1、

実験 2＝0）として、説明変数に実験タイプ（オス数の違い）を加えた。Malmqvist（1983）

によって、ペア同士の間に最適な体サイズ比があることが示されているため、体サイズ

比（メスの体サイズ/オスの体サイズ）とその 2 乗項も説明変数に加えた。産卵の後半

には、放卵交配の頻度や放出される卵の数が減少するかもしれないので、産卵交配順の

割合（交配順/総交配回数）も変数に加えた。総放卵数はメスによって異なるので、オフ

セット項としてメスの総放卵数を考慮した。ハードルモデルは、統計解析ソフト R 

version 2.14.2（http://www.R-project.org）の pscl パッケージを使用し、解析を行った。 

 

インターネット動画調査 

これまでヤツメウナギ類で擬似交配の報告はされていなかった。このため、他のヤツ

メウナギ類でも擬似交配が起きているか否かを調べるために、インターネットの動画を

調査した。Google 動画検索で検索キーワード「lamprey and spawning」を使って検索を行

った。卵の放出を識別するために、高画質動画のみを選び、動画のタイトルに記載され

ている種名を採用した。各交配行動については、放卵交配（egg mating）、擬似交配（sham 

mating）、識別不明（unidentified）として分類した。 

 

 

結果 

擬似交配の記載 

両実験の各試行において、交配行動（オスがメスに巻き付き、体を震わせる）が 20 回

から 196 回の頻度で観察された（平均 ± SD = 77.0 ± 58.0 回; Table 1）。これらの交配イ

ベントの 35-90％は擬似交配であった（平均 ± SD = 65.5 ± 18.7 回; Fig. 1; Table 1）。総交

配数に対する擬似交配の割合はペア間やオスごとで大きく異なっており、0-100％の範

囲であった（平均 ± SD = 64.7 ± 22.5%; Table 1）。放卵交配の頻度に固定された間隔はな

http://www.r-project.org/
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く、むしろメスはしばしば連続的に放卵を行っていた（Fig.1）。加えて、活発に放卵を

行う期間と擬似交配を行う期間がいくつか見られた（Fig.1）。放卵交配において、各産

卵の平均放卵数は 97.1 個で、1 回あたりの放卵数には大きなばらつき（2-513 個）があ

った（Table 1）。各メスが産卵した総卵数は平均で 1767 個（SD = 358.4, 範囲 = 1273–

2348 個; Table 1）であった。また、擬似交配であっても、しばしばペアオスが白い雲状

の 精 子 を 放 出 し て い る こ と を 観 察 し た （ 動 画 ：

https://www.youtube.com/watch?v=5yomzRzWsq4）。 

 

Table 1 Summary of mating experiments in Siberian brook lamprey

Female       size

(mm)

Male          size

(mm)
Total       mating Sham       mating Egg         mating

Total spawned

eggs released

Mean number

of eggs released

Sham mating/

total mating

Experiment 1

147 38 31 7 374 53.4 0.82

152 32 25 7 510 72.9 0.78

171 65 49 16 1051 65.7 0.75

145 16 16 0 0 0 1.00

150 87 79 8 566 70.8 0.91

158 15 11 4 0 0 0.73

135 9 8 1 81 81 0.89

150 20 10 10 635 63.5 0.50

163 8 0 8 240 30 0.00

139 18 14 4 385 96.2 0.78

163 28 19 9 822 91.3 0.68

171 0 0 0 0 0 -

141 36 25 11 909 82.6 0.69

158 20 13 7 490 70 0.65

170 8 3 5 427 85.4 0.38

Experiment 2

6 152 159 28 14 14 1737 124.1 0.50

7 157 164 114 83 31 2291 73.9 0.73

8 155 161 79 61 18 1913 106.3 0.77

9 153 158 191 170 21 1944 92.6 0.89

10 155 161 40 15 25 1301 52.0 0.38

11 162 153 29 16 13 2348 180.6 0.55

12 165 155 60 45 15 1716 114.4 0.75

13 166 156 35 19 16 2068 129.3 0.54

14 162 151 27 14 13 1534 118.0 0.52

15 160 151 20 7 13 2094 161.1 0.35

4 149

5 148

3

1 154

2 152

147
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オスの数と体サイズ・交配順の効果 

当初の予測と一致し、実験タイプ（オスの数）は擬似交配の確率と放卵数に有意な影

響を与えていた（Fig. 2; Table 2）。擬似交配の頻度と割合は実験 2（オス 1 個体）に対し

て実験 1（オス 3 個体）でより高かった。擬似交配の頻度は実験１では、87.2 ± 55.7 回

（平均 ± SD, 範囲 18–166 回）、実験 2 では、44.4 ± 50.7 回 （平均 ± SD,範囲 7–170 回）

であった。擬似交配の割合は、実験 1 では 77.0 ± 16.2%（平均 ± SD, 範囲 48.6–89.6%）

で、実験 2 では 60.0 ± 17.9%（平均 ± SD, 範囲 35–89％）であった。平均放卵数は、実

験 1 では 78.3 ± 43.9 個（平均 ± SD, 範囲 2–235 個）で、実験 2 では 109.0 ± 74.2 個（平

均 ± SD, 範囲 1–513 個）であった。体サイズ比は、擬似交配の確率と放卵数に有意な

効果を与えていたが、そのバラツキは大きかった（Fig. 2; Table 2)。オスがメスよりも小

さいとき、より多くの卵が放出され、1.05-1.06 の比率で最も低い値を示した。交配イベ

ントの後半では、放出された卵の数は減少していた一方で、交配順は擬似交配の有無に

影響を与えていなかった（Table 2）。 
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Table 2 Results of hurdle model

Variables Coefficient SE P

Zero model

　Intercept 49.83 67.06 0.042

　Size ratio -110.11 91.69 0.023

　Square of size ratio 51.71 29.24 0.030

　Mating order ratio 0.04 0.25 0.878

　Experiment types -0.46 0.25 <0.001

Count model

　Intercept 28.64 35.06 0.027

　Size ratio -59.59 47.98 0.021

　Square of size ratio 28.32 15.27 0.027

　Mating order ratio -0.62 0.15 <0.001

　Experiment types -0.44 0.15 <0.001
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インターネット動画調査 

インターネット調査から、放卵交配が確認できるヤツメウナギの産卵に関する動画を

6 つ見つけた（Table 3）。寄生・非寄生種にかかわらず、擬似交配はヤツメウナギ類にと

って共通して観察された。 
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考察 

ヤツメウナギの交配行動に関する先行研究では（Young and Cole 1900, Hagelin 1959, 

Hardisty and Potter 1971, Malmqvist 1983, Hume et al. 2013）、卵の排出がない交配について

は報告されていなかった（サイズの不一致による種間交配を除く、Cochran et al. 2008）。

これは、無数の個体が産卵に集まるため、直接的な観察が難しかったためかもしれない。

より広範囲の観察が必要であるものの、インターネット調査から、ヤツメウナギ類にお

いて擬似交配は一般的な行動であることが示された。ほ乳類や鳥類のような体内受精の

動物において、メスはおそらく受精成功の増加や優良遺伝子の選択のために、しばしば

複数のオスと交配を行う（Andersson and Simmons 2006）。しかしながら、体外受精にお

いてメスが放卵を行わないといった、一見無駄に見える交配はほとんど報告がない。 

潜在的なコストにも関らず、ヤツメウナギのメスが擬似交配を行う理由として、私は

2 つの仮説を立てた。さらなる検証は必要であるが、物理的な制約とメスの選択仮説の

双方とも部分的に支持された。シベリアヤツメはしばしば大きな産卵集団を形成するが、

その点において、今回の実験が少数の個体を使った限定的なものであることを認めなけ

ればならない。したがって、今回の結果は慎重に解釈する必要がある。 

擬似交配は交配相手との相対サイズが有意に関係しており、サイズの一致・不一致が

繁殖に影響していることを示している。Malmqvist （1983）はスナヤツメ Lampetra planeri

において、受精に最適な体サイズ比（メス/オス）が 0.88–0.95 であることを実験的に示

している。本研究では、先行研究に比べて体サイズ比の範囲は狭かったが（0.92–1.15）、

最も放卵数が多かった体サイズ比は 0.92 であった。これらの結果は最適な受精率が得

られるタイミングで、最も卵を多く放出していることを示唆している。スナヤツメは雌

雄が身体を巻き付けて総排泄腔を合わせる特有の交配行動のため、体サイズに強い選択

圧が生じている可能性がある。ヤツメウナギ類の多くは、大型の寄生種と小型の非寄生

種が同所的に分布しており、体サイズに依存した同類交配が種分化に寄与していると考

えられている（Zanandrea 1959, Beamish and Neville 1992, Salewski 2003）。しかしながら、
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物理的制約仮説だけでは、観察された現象をすべて説明することができなかった。例え

ば、メスは放卵交配と次の放卵の間に、擬似交配なしに連続的に卵を放出することがで

きた。同様に、多くのオスの体サイズは最適値とは一致していなかったが、彼らは何度

も放卵に成功していた。 

オスの密度が異なる環境下では、擬似交配の頻度と放出する卵の数が異なっていた。

この結果から、メスが周りのオスに合わせて卵の放出を調節している可能性が示唆され

る。スナヤツメではオスの質の指標となりうる石運びや攻撃、感覚刺激といった交配行

動の多様性が報告されている（Johnson et al. 2015, Hume 私信, 山﨑 私信） 。とりわけ、

スナヤツメは変態後に摂餌をしないにも関わらず、変態後に眼が発達する。加えて、メ

スはオスより眼が大きいことが知られている（Renaud 2011, 山﨑 未発表）。一部の研究

者は、視覚的な評価に懐疑的だが、大きな産卵集団であってもメスは個々のオスを識別

できている可能性がある（Johnson et al. 2015）。 

 擬似交配が高頻度である他の説明として、性的なハラスメントも考えられる。複数の

オスが何度もメスに交配をせまるため、メスが交配を放棄しているのかもしれない。し

かし、一対一の実験においても擬似交配は頻繁に観察されている。したがって、ハラス

メントがあったとしてもそれほど強い効果は持っていない可能性が高い。全体として、

擬似交配は、物理的な制約および又は配偶者選択と関係があるかもしれないが、この結

果を支持するには更なる研究が必要である。 

 大型の寄生種を含む、他のヤツメウナギ類でも擬似交配が行なわれていることを、ウ

ェブ調査から確認した。擬似交配が確認できるほどの高解像度の動画は多くなかったが、

この特異な行動の観察が容易であるため、多くの人々がインターネットへ交配行動を配

信していた。こうした一般市民によるデータは、動物の行動を研究する上でますます重

要になってきている（Nelson and Fijin 2013）。ヤツメウナギは現在約 40 種が確認されて

おり、その体サイズや生活史、行動は多様である（Salewski 2003, Johnson et al. 2015）。

異種のヤツメウナギに着目した比較研究により、擬似交配の機能や適応的意義について
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より理解が深まると考えられる。 
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第三章 

 

 

乱婚におけるオスの造巣行動と繁殖成功：    

協力的なオスほど子孫を残すのか 
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序論 

協力行動は、ヒトや霊長類、アリやミツバチ、一夫一妻の鳥類などでは一般的な現

象であるが、実はこのようなグループを除くとむしろ稀である。他の個体に協力させ

ておいて、自分は働かずに利益だけを享受するただ乗り（Free rider）が発生しやすい

ためである（Clutton-Brock 2009）。実際、社会性をもつ鳥類や魚類でも、他個体に自身

の子を育てさせる托卵や浮気、ペアに割り込むスニーキング行動がみられる

（Taborsky 1994, Eadie et al. 1998, Esteve 2005, Schmoll 2011）。したがって、ただ乗りを

罰することができる高い社会性がある生物でないと協力行動が進化するのは難しい。

あるいは、協力行動を行うことによって自身の適応度が低下しても、利益をうける血

縁者の適応度の増加が大きくなる場合には協力行動が進化する（Hamilton 1963）。この

ため、アリやミツバチのような半倍数性の生物では協力行動、ひいては真社会性が進

化しやすい。 

協力行動は繁殖時に比較的多くみられるが、乱婚の配偶システムは協力行動がもっ

とも成立しづらい。多くの魚類で見られる集団産卵は、複数の雌雄が集まり特定のペ

ア関係を形成しない（Gross and Sargent 1985）。また、産卵集団は一時的にしか形成さ

れないため、個体間の関係は短期的で非常に弱い。さらに、集団産卵のように複数の

オスが一斉に放精する場合、受精卵の父性も不確実であるため子育てなどの行動も見

られない（Petersen et al. 1992）。そのため実際に集団産卵における協力行動の例は知ら

れていない。 

しかしながら、ヤツメウナギ類は集団産卵を行うにも関らず、一見協力的とも解釈

できる行動を行う（Cochran and Gripentrog 1992）。彼らは、河川内で多く個体が共同し

て石を運び、ひとつの産卵床を造る（Young and Cole 1900, Hardisty and Potter 1971, 

Manion and Hanson 1980, Malmqvist 1983, Twohey et al. 2003, Mundahl and Sagan 2005, 

Cochran et al. 2008, Ota et al. 2015）。興味深い点は、雌雄共に造巣行動を行うだけでな

く、複数のオス個体が同じ産卵床を形成する。何度も繰り返される石運びは肉体的な
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労力がかかるだけでなく、交配の機会も減少させる。したがって、オスにとっては造

巣に時間を費やさずにメスとの交配に専念した方が適応的と考えられる。ヤツメウナ

ギではスニーク行動も確認されており（Hume et al. 2013)、ただ乗り個体は高い繁殖成

功度を残す可能性がある。サケ科魚類などでは、メスとペアを形成するファイター戦

術と、ペアが産卵する瞬間に精子をかけるスニーク戦術との間に形態的・行動的な分

化が認められる。しかし、ヤツメウナギにおいて個体レベルで各戦術に特化している

のかどうかは不明である。 

そこで本研究では、石運びをはじめとするさまざまな行動と交配回数を個体レベル

で詳細に記述し、どのような個体が高い繁殖成功度を残しているのか明らかにした。

オスによる石運び行動はヤツメウナギ類で普遍的であるため（Renaud 2011）、何らか

の適応的意義があると考えた。つまり、本研究では、より積極的に造巣を行うオスほ

ど繁殖成功度が高いと予測した。実験にはシベリアヤツメ（Lethenteron kessleri）を用

いて、水槽にて繁殖行動を観察した。攻撃性や多くの繁殖行動の起点として重要な口

器、および遊泳に重要なヒレなども繁殖成功度に影響を与えている可能性があるた

め、行動とオスに特徴的な形態の両面から繁殖成功への影響を調べた。 

 

材料と方法 

シベリアヤツメの繁殖生態 

シベリアヤツメの繁殖生態は、一般的な非寄生性のヤツメウナギと同様の繁殖様式

である。最初にオスが造巣を開始する傾向にある。造巣は、吸盤状の口を使って河床

の石を吸着して、巣外へと運び出す。また、石に吸い付き底質の砂や泥を尾によって

掻き出す行動も行う。一般的な産卵行動は、メスが巣内の石に吸い付くことから開始

される。次にオスはメスの頭部に吸着し、雌雄の総排泄腔が近接する様に自身の尾部

をメスに巻き付ける。メスは急速に体を震わせることで放卵を行う。交配は数秒間で

終了する。雌雄は連続的に交配を行い、特定のペアを形成しない乱婚性の交配を行
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う。交配の際に、オスは 2 種類のスニーキング行動を行う。まず、一つ目は複数のオ

スが同じメスの頭部に吸着し、巻きつくことで行なわれる。もう一方は、スニーカー

オスはペア個体の交配時に彼らの総排泄腔周辺に巻きつき放精を行う（Malmqvist 

1983, Hume 2013）。また、オスはライバルオスを排除するために、ライバルオスに吸

着し、激しく頭部を振りながら巣外に押し出す行動も行う（Manion and Hanson 1980, 

Linville et al. 1987）。 

 

供試魚  

2012 年 4 月下旬、北海道の幌内川（42˚38’N, 141˚36’E）にてシベリアヤツメの採捕

を行なった。電気漁具（Smith-Root Inc., Vancouver, WA, USA）によって採捕したシベ

リアヤツメは、幌内川の河畔にある北海道大学苫小牧研究林内の水槽で飼育した。繁

殖経験の差などによって産卵行動に差が生じないために、繁殖経験のない個体を実験

に使用する必要があった。本河川のシベリアヤツメの繁殖期は通常 5 月中旬であり、

本サンプリング時には産卵床や産卵集団は確認されなかった。シベリアヤツメは 1 回

繁殖であることから、供試魚はすべて繁殖経験がないものとして扱った。また、幌内

川における繁殖前の性比はほぼ 1:1 であった（山﨑 未発表）。 

 

実験デザイン 

 2012 年 5 月、掛け流し水槽（3.5m×0.3m）において、シベリアヤツメの行動観察を

行なった。個体識別はイラストマー（蛍光色素塗料）タグを用いて、頭部皮下 3 箇所

に 4 色のタグを挿入し行なった。シベリアヤツメは乱婚性の繁殖システムをとるた

め、30 個体（オス 15 個体、メス 15 個体）を供試魚として用い、水槽内で自由に産卵

集団を形成させた。実験に用いた供試魚の体サイズは、オスの平均体サイズは 154.5 

mm （range 142-173 mm）で、メスの平均体サイズは 155.9 mm（range 135-168 mm）で

あった。飼育水は、生息河川水と地下水の混合水を漠気し、水温は自然条件を反映さ
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せた（mean temperature: 10.7 degree; mean velocity: 3-20 cm/s; water depth: 15 cm; gravel 

size: 1-5 cm）。実験は自然日長に合わせた人工光の下で行なった。 

行動観察は、高画質ビデオカメラ（GZ-HM670, Japan）を産卵集団の上部に設置し、

file formats（mts） Image quality（XP）の記録形式で、シベリアヤツメのオスの石運び

行動、攻撃行動、スニーキング行動、交配行動を記録した。繁殖期のシベリアヤツメ

は人を全く気にかけないが、ディスプレーを用いて撮影状況を確認することで、供試

魚から人が極力見えない条件で撮影を行なった。複数のオスがメスの頭部に吸着する

タイプのスニーキング行動は、最初に吸着したオスをペアオスとして扱った。シベリ

アヤツメのメスは放卵を行なわない擬似交配を行うため（Yamazaki and Koizumi 

2017）、放卵の有無を区別した。また、巣の移出入の回数をオスの移動性の指標とし、

5 分ごとに各産卵集団を形成している個体を記録した。実験後に FA100 によって供試

魚を標本固定し、性差が報告されている口の幅、吻長、ヒレの幅を測定し

（Kucheryavyi et al. 2007）、体サイズを 0.1mm 単位で計測した。 

 

統計解析 

まず、変数間の多重共線性を排除するために各説明変数間での VIF（Variance 

Inflation Factor）を調べた。その結果、スニーキング回数は石運び回数や攻撃回数と、

目の幅は吻長やヒレの幅などと、それぞれ高い共線性を示した（VIF>2.5、Allison 

1999）。したがって、スニーキング回数と目の幅を多変量解析から除外した。また、産

卵後の個体は口の一部に欠損が見られたため、口の幅も解析から除外した。ちなみ

に、スニーキングが多い個体ほど石運びを行う頻度が低いわけでなく、むしろスニー

キング回数と石運びの回数には正の相関があった。 

擬似交配回数と放卵交配回数を目的変数に、造巣行動・攻撃回数・吻長・体サイ

ズ・ヒレの幅を説明変数とした一般化線形混合モデルを構築した。誤差構造はポアソ

ン分布、リンク関数は log 、ランダム効果として産卵集団 ID とオスの ID を用いた。
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また、ペア同士の間に最適な体サイズ比があることが示されているため（Malmqvist 

1983, Yamazaki and Koizumi 2017）、体サイズ比（メスの体サイズ/オスの体サイズ）と

その 2 乗項も説明変数に加えた。統計解析には R version 2.14.2（http://www.R-

project.org）の lme4 パッケージを使用し解析を行った。 

 

結果 

観察時間は計 1875 分で、10 個の産卵床が形成され、その中で 24 回の産卵集団が観

察された（同じ産卵床が複数回利用）。観察された繁殖行動は、交配行動 669 回（擬似

交配 575 回、放卵交配 94 回）、スニーキング行動 321 回、石運び 3866 回（オス：3446

回、メス：420 回）、攻撃行動 482 回、オスの巣内外への移動 401 回、の内訳であっ

た。多くの攻撃行動が確認されたが、その約 90％はオス対オスによるものであった。

交配においては、擬似交配・放卵交配ともに特定のペアを形成せず、高度に乱婚的で

あった（Fig1-a）。オスの擬似交配回数と放卵交配回数から、擬似交配回数に個体差は

見られるが、産卵を独占する優位個体は見られなかった（Fig1-b）。また、ほぼすべて

のオス個体が石運び行動とスニーキング行動を行っており、行動の特殊化は認められ

なかった。 

http://www.r-project.org/
http://www.r-project.org/
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 GLMM を用いた解析から、造巣行動と攻撃行動が多いほど擬似交配回数が有意に高

いことがわかった（Table 1）。一方で、放卵交配回数には造巣行動のみが有意な正の影

響を与えていた。つまり、他のオスへの攻撃行動は繁殖成功の向上には寄与していな

かった。  

 

  

 

考察 

本研究の結果から、石運び行動が多いオスほど高い繁殖成功を残していることが明

らかとなった。重要な点は、この相関関係は個体のもともと持つ活動性の高さによる

擬似相関ではないことである。活動性やオス間競争の指標と考えられる攻撃行動も評

価したが、擬似交配回数とは正の相関があったものの、繁殖成功（放卵交配回数）と

は関係がなかった。したがって、活動性・攻撃性が高い個体ほど石運びや交配成功が

多いという単純な関係性は見られず、石運び自体が繁殖成功度を上昇させたと考えら

れる。 

Table 1 The relationship between sham mating and egg mating and sexual traits. 

Response

variable

Error

distribution

Random

effects

Explanatory

variables
β SE p

Poisson Male ID Stone moved 0.009 0.001 <0.001

Spawning group ID Aggression 0.058 0.010 <0.001

Body size -0.387 0.020 <0.001

Square of body size 0.001 0.001 <0.001

Snout 0.428 0.218 <0.05

Fin 0.259 0.207 0.212

Poisson Male ID Stone moved 0.007 0.002 <0.001

Spawning group ID Aggression -0.005 0.026 0.846

Body size -1.280 0.528 <0.05

Square of body size 0.004 0.002 <0.05

Snout 0.191 0.289 0.510

Fin 0.602 0.341 0.077

Sham

mating

Egg

mating
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もうひとつの重要な点は、スニークに特化した個体がいなかったことである。協力

行動が維持されない理由としてただ乗り個体の存在が挙げられるが、ヤツメウナギで

は石運びをせずにスニークに専念する個体はいなかった。むしろ積極的に石を運んで

いる個体ほどスニークも多かった。ヤツメウナギのスニーク行動は一般的なものとは

大きく異なる可能性がある。実際、ほぼ同時にメスに巻き付く個体も多く、ペア産卵

を求めていた結果、たまたまタイミングが遅れスニークのように見えるだけかもしれ

ない。一方、石を運んでいる間にメスがライバルオスと交配したケースもしばしば見

られた。このように石運び行動には明らかなコストがあるにも関わらず、石運びを行

わないオスはいなかった。これは石運び行動が非常に重要であることを示唆してい

る。 

上記 2 点を考慮して、活発な造巣を行うオスが高い繁殖成功を収めた理由について

言及する。まず、高い繁殖成功を得るにはライバルオスとの競争に勝つか、メスから

選択的に配偶者として選ばれる必要がある。もし、活発な石運び行動が協力行動では

なく、ライバルオスへの力の誇示であるなら、より直接的な指標である攻撃行動と繁

殖成功度との間に相関関係が見られるはずである。しかし、実際にはこういった相関

関係は見られず、また観察においてもオス間に顕著な優劣関係は見られなかった。一

方で、繁殖成功における造巣・攻撃行動の影響の違いは、メスの配偶者選択の可能性

を示唆している。オスの攻撃行動は石運び行動とは異なり擬似交配回数とのみ有意な

正の関係を示し、繁殖成功の増加に繋がらなかった。この偏った交配成功は、メスの

交配準備不足など物理的な要因だけではなく、むしろ石運び行動を行なわないオスに

対して、メスが放卵行動を抑制した結果と言えるかもしれない。 

多い時には数十匹も集まる集団産卵で、メスがオスの石運び回数を評価していると

すれば驚きである。ヤツメウナギ類は、繁殖期にフェロモンを使って情報伝達を行う

ことが知られている（Li et al. 2002, Sorensen and Vrieze 2003）。しかしながら、高度に

密集した集団中では、個体は絶えず移動を繰り返しており、フェロモンなどの化学物
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質だけでは性別や個体を正確に判別することは難しいと考えられる。非寄生性のヤツ

メウナギは、眼の発生後に摂餌を行なわず繁殖後は死亡するため、彼らの眼は捕食者

回避や繁殖のために機能しているかもしれない。しかし、捕食者回避が目的であれば

眼の機能に雌雄差は見られないと予想されるが、Kucheryavyi et al.（2007）では、メス

の眼はオスより有意に大きいことが示されている。メスに特有の眼の発達は、繁殖に

おいてオスの行動を識別するために機能している可能性もある。オスにおいても、多

数の雌雄が集まる中でも選択的にオスのみを攻撃していたことからも、少なくとも性

別を識別できるほどの能力を持つと考えられる。 

メスはオスの造巣行動を基準に配偶者選択をしているかもしれないが、産卵床の役

割については議論の余地が残る。一般に、巣は造成が完了して初めてその機能が十分

に発揮される。しかし、ヤツメウナギの石運び行動は産卵集団の消滅まで継続的に行

なわれる（Sterba 1962）。卵は粘着性があり産卵床内の礫に付着するが、これらの礫は

しばしば造巣行動の過程で産卵床外へ運び出される（山﨑 未発表）。加えて、水流な

どによっても多くの卵は巣外へ流出することが知られている（Manion and Hanson 1980, 

Smith and Marsden 2009）。さらに、本研究や野外における研究では、造成された産卵床

の再利用が頻繁に観察されている（Jang and Lucas 2005）。産卵後の産卵床は、埋め戻

し行動がほぼ行なわれないため、穴の形状を維持している。それにも関らず、彼らは

産卵床を再利用し、活発な造巣を行うことが観察されている。また、メスは放卵した

卵の生存率を上昇させるために活発な造巣を行うことが予想されるが、実際には造巣

行動は極端にオスに偏っていた。このように、産卵床の再造成やメスの消極的な造巣

行動は、巣の造成コストや卵の保護の観点からは適応的な説明ができない。したがっ

て、明らかなコストであるにも関らず続けられるオスの石運び行動は、子の保護以外

の別の理由があるかもしれない。 

子の保護を目的としない繁殖場において、複数のオスがメスへ活発な求愛を行う例

にレックが挙げられる。シベリアヤツメの造巣が子の保護のためではなく、アリーナ



45 

 

（共同繁殖場）の造成と求愛が目的であれば、非適応的な造巣行動と産卵床の意義を

説明できるかもしれない。レックの必要条件は、1）オスは parential care を行なわな

い。2）交配のためだけのアリーナを作る。3）オスはメスに必要な資源を占有できな

い。4）メスは選択的に配偶者を選ぶ。である（Höglund and Alatalo 1995）。今後は、巣

の適応的な意義とメスの配偶者選択が行われているかを精査し、Lek like mating の可能

性を検証する必要がある。 
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第四章 

 

 

乱婚におけるメスの配偶者選択：        

オスの造巣行動と交配履歴に着目して 
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序論  

メスは一般的に質の高いオスと交配を行う傾向にある。例えば、オスはメスに様々

なアピール（婚姻贈呈、婚姻色など）を行い、メスはより優れた形質のオスを配偶者

として選ぶ（Schaedelin and Taborsky 2009）。メスへの直接的なアピール行動がなかっ

たとしても、ライバルより大きな体サイズや優れた武器を持つオスはオス間競争を通

じてメスを独占する。このため、結果的にメスは優れた形質のオスを配偶者として選

ぶことになる。このような優良遺伝子（Good gene）仮説に従い、ある形質に強い性選

択が働けば個体群中の全てのオス個体が極端な形質を持つようになり変異の幅が小さ

くなる（Pomiankowski 1995）。しかしながら、実際の生物では多くの性的形質におい

て十分な変異が維持されている。 

ある形質に秀でているオスが必ずしも全てのメス個体にとって優れているわけでは

ない。例えば、受精率などは遺伝的な相性（Genetic compatibility）の方が重要な場合

も多い（Rodríguez-Muñoz and Tregenza 2009）。また、近年、大胆さや攻撃性といった

個性が繁殖成功度に強く影響することが分かってきたが、つがい相手との相性も鍵と

なる（Fox and Millam 2014）。相性の悪いオスとの交配はメスの適応度の低下を招く。

したがって、もしオスとの相性を事前に評価できないのであれば、メスはより多くの

オスと交配を行うと考えられる（Krokene 1998）。また、交配前のメスの選択では魅力

的な二次性徴を持つオスでも、精液の質との相関が見られない例もあり、形態や行動

形質だけではオスの質を十分に保障できないかもしれない（Mautz et al. 2013）。このよ

うな場合、優良と思われるオスと交配しつつ、他のオスとも交配するのが最善と考え

られる。一夫一妻の鳥類で優良なオスとつがいを作っているにも関わらず、他のオス

との子供を残すのは、このような戦略の結果かもしれない（Sheldon 1994）。しかしな

がら、鳥類は社会性が高く、行動の意思決定が複雑なため、優良遺伝子と遺伝的相性

の影響を分離するのが難しい（Griffith et al. 2002）。 

乱婚性の生物は交配機会が多いため、優良遺伝子と遺伝的相性の双方を選択してい
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るかもしれない。特に、100 回以上の交配を行うヤツメウナギは、この“両取り戦

略”の検証に適した生物だと考えられる。彼らは、複数の雌雄が集団で川底に一つの

巣を作り、そこで乱婚的に集団産卵を行う。造巣は主にオスによって行われ、時に数

千個の石が造巣のために動かされる（Johnson et al. 2015）。活発に造巣を行うオスは高

い繁殖成功を得ていることがわかっており、メスがオスの造巣を評価して、より質の

高い配偶者を選んでいる可能性が示唆されている（第 3 章）。一方で、ウミヤツメの人

工受精卵を用いた実験では、遺伝的な相性によって孵化率が低下することが知られて

いる（Rodríguez-Muñoz and Tregenza 2009）。すべてのヤツメウナギ類は 1 回繁殖の生

活史を持っており、交配前に評価できないリスク（例えば、交配相手の不稔や遺伝的

不一致）によって、適応度が大きく低下する危険性がある。したがって、ヤツメウナ

ギのメスは、オスの造巣行動から質の高いオスと選択に交配を行う一方で、遺伝的な

リスクを回避するために、積極的に新しいオスとの交配を行っている可能性がある。

実際、複数回の繁殖を行う幾つかの生物において、一度交配した相手との再交配を避

ける傾向があることが示されている（e.g. Schäfer and Uhl 2005, Ladage and Ferkin 

2007）。 

そこで本研究では、メスの交配行動と交配履歴に着目し、ヤツメウナギメスの繁殖

行動が両取り戦略であるかどうかを調べた。メスが両取り戦略を行っているなら、活

発に造巣を行うオスを選ぶ一方で、出来るだけ多くのオスとも交配を行うと考えられ

る。つまり、特定のオスとの交配回数が増え過ぎると、そのオスとのさらなる交配を

避けるようになると考えられる。本研究の対象生物であるシベリアヤツメのメスは、

放卵を伴わない産卵（擬似交配）と交配を途中で中止する行動（交配拒否）が観察さ

れている（Yamazaki and Koizumi 2017, 山﨑 私信）。そこで、個体識別によってメスが

どのオスと何回交配したかという交配履歴を記録し、特定のオスとの交配回数がメス

の産卵行動に影響を与えるかを評価した。加えて、オスの造巣行動はオスの質を表し

ている可能性があるため、各交配イベント直前のペアオスの石運び数を記録した。 
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材料と方法 

実験は 2012 年に北海道大学苫小牧研究林で行なった。供試魚（シベリアヤツメ）は

繁殖期前（4 月下旬）に電気漁具を用いて、幌内川（42°38’N, 141°36’E）より採捕し

た。採捕した魚は、掛け流しのメッシュタンク（0.3m×0.25m）で 5 月中旬まで飼育し

た。供試魚は合計で 150 個体採捕し、コンディションのよい個体（奇形やヒレの欠損

などがない個体）を選んで実験に用いた。個体識別のために 3 色のタグを組合せて使

用し、個体の背面（頭部から第一背びれまで）に挿入した。かけ流し水槽を用いて、

水温・流速・水深・礫サイズ・日照条件はできる限り自然の状況に合わせた

（Yamazaki and Koizumi 2017 と同様）。 

 

実験デザイン 

30 個体（オス 15 個体、メス 15 個体）を水槽内で自由に交配をさせて、繁殖行動の

観察を行った。もしメスが両掛け的な交配を行っているなら、特定のオスとの交配が

増えるにつれて擬似交配や交配拒否を行う確率が増加するはずである。同様に、オス

の質を表している可能性のある造巣（石運び）行動を活発に行うオスとの交配では、

メスは優れた遺伝子を獲得するために放卵交配を行う確率が増加させると考えられ

る。自然に近い状況でメスの行動を観察するために、複数の雌雄を用いて水槽内に自

由に産卵集団を形成させ実験を行った。また、シベリアヤツメを含む多くのスナヤツ

メは集団産卵を行う傾向が強く、実験で観察された集団サイズ（1-15 個体）は野外で

も観察される規模であった。 

本実験では、複数の産卵集団をビデオによって撮影し、オスの石運び数とメスの交

配行動（放卵の有無と交配拒否）を個体ごとに秒単位で解析した。予備実験より、産

卵集団の構成個体や個体数は時間によって変化することがわかっており、新たに加入

したメスはすでに造巣を行なっていたオスの行動を評価できない可能性がある。そこ
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で、メスの行動（放卵交配・擬似交配・交配拒否）の前の 1 分間に行なったペアオス

の造巣行動を解析に用いた。加えて、受精率や放卵の有無に体サイズが影響している

ため、ペアの体サイズ比と二次項も解析に加えた（Yamazaki and Koizumi 2017 と同

様）。個体の体サイズは、実験終了後にノギスを用いて、体サイズを 0.1mm 単位で計

測した。 

特定のオスとの累積交配回数（ある交配行動までにペアオスと交配した総交配回

数）・造巣行動・体サイズがメスの放卵に与える影響を評価するために、放卵するか交

配を拒否するか（放卵交配：1、交配拒否：0）、放卵するか擬似交配をするか放卵交

配：1、擬似交配：0）という 2 つの一般化線形混合モデル GLMM を構築した。説明変

数は、ペアオスとの累積の交配回数、ペアオスの交配行動前 1 分間の石運び数、ペア

オスとのサイズ比とその二乗項である。ペアオスの ID と産卵集団 ID をランダム効果

とし、二項分布を仮定して解析を行なった。多重共線性の影響を排除するために VIF

（Variance Inflation Factor）を用いて変数を排除した（VIF>2.5、Allison 1999）。解析に

は、R ,version 2.14.2. （http://www.R-project.org）を用い、GLMM の解析には lme4 パッ

ケージを用いた。 

 

結果 

メスの繁殖行動の記載  

 観察時間は計 1875 分で、10 個の産卵床が形成され、その中で 24 回の産卵集団が

観察された（同じ産卵床が複数回利用）。観察された繁殖行動は、メスの総交配行動が

0 回から 122 回（50.8±41.0 回）、総擬似交配が 0 回から 111 回（44.2±37.7 回）、総放卵

交配は 0 回から 11 回（6.6±4.3 回）であった。さらに、メスの総交配拒否回数は 0 回

から 33 回（14.2±10.5 回）であった。このうち、メスの交配拒否は 1.0 から 9.3（交配

拒否/放卵交配）、擬似交配は 0.5 から 27.3（擬似交配/放卵交配）であった。放卵交

配・擬似交配・交配拒否のどの交配行動においても、個体間で規則のある傾向は見ら

http://www.r-project.org/
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れなかった。また、8 回の放卵交配と１回の擬似交配はペアの判別ができなかったた

め、解析から除いた。 

 

オスの交配履歴・造巣行動・体サイズの影響 

予測したとおり、特定のオスとの交配履歴はメスの擬似交配と交配拒否の確率に有

意な影響を与えていた（Tabel2, Fig.1）。また、有意ではなかったものの、1 分間という

短い間であっても、オスの石運び行動が多いほどメスの交配拒否の確率が減少する傾

向が見られた。同様に、ペア雄との体サイズ比の二乗の値が大きいほど、メスの交配

拒否と擬似産卵の確率が減少する傾向が見られた。一方で、オスの石運び数は擬似交

配の確率に影響を与えてはいなかった。 

 

ID Size
Total

mating

Egg

mating

Sham

mating
Rejection Maximum Minimum Mean

1 166 47 9 38 23 1.17 0.96 1.09

2 135 60 9 51 17 1.17 0.96 1.08

3 168 122 11 111 19 1.18 0.97 1.11

4 156 54 7 47 33 1.10 0.90 1.03

5 160 29 5 24 17 1.13 0.92 1.05

6 167 105 11 94 11 1.18 0.97 1.10

7 163 13 3 10 3 1.15 0.94 1.09

8 167 20 5 15 7 1.18 0.97 1.09

9 159 0 0 0 1 0.98 0.98 0.98

10 135 91 11 80 14 0.95 0.78 0.89

11 152 31 10 21 10 1.07 0.88 1.00

12 152 85 3 82 28 1.07 0.88 1.00

13 136 0 0 0 0

14 166 0 0 0 0

15 146 3 2 1 2 1.03 0.97 0.99

Mean 50.8 6.6 44.2 14.2 1.10 0.93 1.04

SD 41.0 4.3 37.7 10.5 0.08 0.06 0.06

Size ratio with mates

Table 1 Summary of the mating experiment in Siberian brook lamprey
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考察 

 メスは既知のオスとの交配が多いほど、そのオスとの交配を避けるために擬似交

配と交配拒否を行っている可能性が示唆された。また、ペアオスの石運び行動が多い

ほど放卵交配の確率が高くなるという弱い傾向が見られた。これらのことから、メス

はオスの造巣行動を評価して優れたオスと選択的に交配する一方で、遺伝的なリスク

Table 2 In this model, the effect of the mating history and the male trait on the female crossing is evaluated.

Random effects Variables Coefficient SE P

Male ID Intercept 16.18 15.34 0.29

Female ID The cumulative number of matings -0.08 0.03 <0.05

Spawning group ID Size ratio -27.01 30.29 0.37

Square of size ratio 10.02 14.87 0.50

Pair stone moved (before 1minute) 0.19 0.12 0.09

Male ID Intercept 6.98 16.28 0.67

Female ID The cumulative number of matings -0.08 0.03 <0.01

Spawning group ID Size ratio -9.61 1.32 0.96

Square of size ratio -6.80 16.51 0.68

Pair stone moved (before 1minute) 0.13 0.10 0.22

Rejection,

Egg mating

Sham mating,

Egg mating
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を軽減するために交配を重ねたオスとの産卵を回避する両取り戦略を行っている可能

性がある。メスの配偶者選択において交配履歴に着目した研究はいくつかある。例え

ば、オスと連続的に遭遇させる実験や過去につがったオスと新規のオスのどちらをメ

スが選択するかといった研究が行われている（e.g. Schäfer and Uhl 2005, Ladage and 

Ferkin 2007）。これらの先行研究でも、遺伝的なリスクを排除しながら、優良な遺伝子

を得る戦略を行なっている可能性もあるが、１個体のメスが多くの交配を行い、かつ

毎回の交配で父性が判別できる種は稀であり、検証は容易ではない。知る限りでは、

優良なオスを選択する一方で、メスは既知のオスとの交配を避けたことでメスが複数

回繁殖を行うことを示した最初の研究といえる。 

 オスの石運び行動はメスの交配拒否に影響を与えていたが、擬似交配への影響は

見られなかった。これは、メスの腹腔内にある卵の位置などの物理的な要因が原因か

もしれない（Yamazaki and Koizumi 2017）。放卵直後の腹腔内の卵の分布は総排泄腔周

辺に比べて、頭部に向かうにつれて密であると予測される。そのため、メスはオスを

受け入れたとしても、総排泄腔付近に卵がなかった場合、物理的な制約から放卵が行

えなかった可能性がある。一方、擬似交配に比べて、自ら基質から離れて交配を中止

する交配拒否はメスの意思をより反映しているため、石運び行動の効果がより明確に

現れたと考えられる。また、体サイズがメスの放卵に影響を与えていなかったのは、

第 2 章で行なった実験に比べて雌雄の体サイズ比に大きな幅がなかったことが原因か

もしれない。 

繁殖において潜在的な配偶相手と連続的に出会う状況は、様々な生物でしばしば起

こる（Byrne and Roberts 2012）。連続交配におけるオスの質とメスの配偶者選択に関す

る研究では、前のオスより質の良いオスを受け入れるといった Trade up 仮説が知られ

ている（Pitcher et al. 2003）。また、遺伝的な多様性を高めるために、既知のオスとの

交配を避けることも考えられる（Yasui 2001）。しかしながら、ヤツメウナギのメス

は、質の高いオスと、多様なオスとの交配の両方を選択している可能性がある。これ
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は、オスの質を表す指標が石運びという行動形質であることと、ヤツメウナギが集団

産卵を行い繁殖後に死亡する 1 回繁殖の生活史を有していることに起因するかもしれ

ない。行動形質だけを基に優良なオスを選ぶことは場合、メスはオスの質を見誤る場

合があるかもしれない。また、集団産卵のように非常に多くのオスが同時に行動を行

う場合は、個体ごとの行動を正しく評価できない可能性がある。さらに、1 回繁殖や

生涯の繁殖回数が少ない場合、ペアの相性を判断できなければ繁殖成功を大きく減少

させる。ヤツメウナギは細長い身体の制限により、多数の交配行動を得ないと全ての

卵を放出できない可能性がたかい（Yamazaki and Koizumi 2017）。したがって、ヤツメ

ウナギにおいては、質が良いと考えられるオスと多くの交配を行いつつ、遺伝的な相

性を補償するために他のオスとも交配をするのが適応的なのかもしれない。 
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第五章 

 

 

総合考察 
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本論文において、私は非寄生性ヤツメウナギ（シベリアヤツメ）の個体レベルの詳細

な繁殖行動を明らかにした。ヤツメウナギの繁殖行動の記載は多いものの（Young and 

Cole 1900, Hardisty and Potter 1971, Malmqvist 1983, Gardiner and Stewart 1997, Yamazaki and 

Goto 2000, Mundahl and Sagan 2005, Cochran et al. 2008, Renaud 2011, Johnson et al. 2015）、

個体レベルでの行動を追った研究は非常に限られる。ヤツメウナギは乱婚性の配偶シス

テムであると考えられているが、本研究ではいくつかの特徴的な繁殖行動（造巣行動・

擬似交配・交配拒否）に着目し、シベリアヤツメのメスが完全にランダムな交配を行っ

ていないことを明らかにした。本種は高頻度の擬似交配を行っていたが、個体識別の難

しさのためか、擬似交配の報告はいままでなかった。第 2 章では、擬似交配が起こる要

因と各交配での放卵数を左右する要因について、オスの数と大きさを変えて実験を行っ

た。また、配偶者との体サイズについて、先行研究と本研究結果から、受精に適した体

サイズ比の配偶者との交配において、放卵確率・放卵数ともに高くなることが示唆され、

同類交配を行っている可能性が考えられた。さらに、オスが多く、潜在的に配偶者が選

べる環境では、擬似交配の確率が増加し、1回当たりの放卵数も少ないことがわかった。

この結果はメスが周囲の環境によって放卵を調節していることを示唆している。第 3 章

では、オスの造巣行動に着目し、オスの繁殖行動と形態形質が繁殖成功に与える影響を

評価した。川底の石のひとつずつ運ぶ造巣行動は、とても目につく行動だが、その生態

学的な意味はほとんど研究されてこなかった。明白なコストがある石運び行動は、オス

にとって繁殖に有利な行動であるはずである。観察の結果、活発な造巣を行うオスほど、

高い繁殖成功を得ていることが明らかとなった。一方で、攻撃的なオスは擬似交配の回

数のみ多かったことから、メスはオスの造巣行動を評価し放卵を行なっている可能性が

示された。第 4 章では、メスの交配履歴に着目し、擬似交配や交配拒否が起こる確率を

左右する要因を調べた。実験の結果、メスは特定のオスとの累積の交配回数が増えるほ

ど、擬似交配や交配拒否を高頻度で行っていた。メスは配偶相手との交配履歴によって

交配を操作し、遺伝的多様性を得るために父性を分散させていることが示唆された。 
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ヤツメウナギの交配パターンと性選択について 

 これまでヤツメウナギの集団産卵は単純な乱婚であると考えられており、交配パター

ンや繁殖行動の意味ついての理解は進んでいなかった。しかし、本研究で行われた詳細

な行動観察から、一見ランダムに見える交配にもいくつかの規則性があることがわかっ

た。まず、第 2 章の結果から、配偶者との相対的な体サイズによって、受精率や 1 回当

たりの放卵数が変化する可能性が示唆された。体外受精を行う魚類では、配偶者との位

置関係は受精成功に重要な要因である（Petersen et al. 1992）。特に巻き付き型の交配を

おこなうヤツメウナギにおいては、配偶者との相対的な体サイズは重要だと考えられる。

実際、寄生種と非寄生種の極端な体サイズの差は、交配隔離を通じて、ヤツメウナギの

種分化を駆動したと考えられている（Salewski 2003）。次に、第 3 章の結果から、オス

の繁殖成功において石運び行動に方向性選択が働いていることが示された。集団産卵の

ような強度の乱婚において、このような方向性選択が認められている例は少ない。最後

に、第 4 章の結果から、メスはたとえ活発に石を運ぶオスであっても、同一個体との度

重なる交配を避けることがわかった。つまり、メスは優れたオスとの交配だけでなく、

多くのオスとつがっていた。これは子孫の遺伝的多様性を高めるため、あるいは自分と

より遺伝的に相性の良い個体と交配するために、より多くのオスと交配することを示唆

している。 

 これまでの性選択の研究では、優良な形質に基づいた方向性選択、同類交配など自分

の好みに基づいた選択、多くの相手と交配して子孫の多様性を高める選択、と個別に検

証されてきた。しかし、ヤツメウナギのように多くの繁殖機会がある乱婚ではこれらを

同時に満たしている可能性がある。乱婚の生物において個体レベルで詳細な行動や繁殖

成功度を調べた研究は少ないが、想像以上に複雑な配偶者選択が働いているのかもしれ

ない。 
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ヤツメウナギの配偶システムについて 

 活発に造巣を行うオスが高い繁殖成功を得ていたことから、ヤツメウナギにとって造

巣は重要な要素である。しかし、メスにとって造巣からどういった利点を得ているのか

は議論の余地がある。一般的に、巣は子の保護を目的としており、捕食者回避や子の生

育に十分な機能を得るために、巣が完成してから産卵が行われる。しかしながら、ヤツ

メウナギの造巣行動は、産卵集団が形成している間、絶え間なく行われる。未完成とも

いえる巣に産卵をする行動は、子の保護を目的としているとは考えにくい。加えて、ヤ

ツメウナギの卵は粘着性があり産卵後は河床の礫に付着するが、この絶え間なく続く造

巣の際に、礫とともに付着した卵も巣外へと輸送される。先行研究でも、放卵された卵

の多くは巣外へ流出しているという報告もあり（Manion and Hanson 1980, Smith and 

Marsden 2009）、メスが造巣から直接的利益を得ているかは疑わしい。 

 一方で、造巣行動を子の保護としてではなく、優れたオスであることをメスへアピー

ルするための行動であると仮定すると、この行動をより説明ができるかもしれない。メ

スが石運び行動の多寡によって交配相手を選ぶのであれば、オスは交配の可能性が残る

限り（つまり産卵集団が消滅するまで）石運びをやめることはないだろう。もし、オス

の造巣行動が求愛であるなら、ヤツメウナギの配偶システムの特徴は、“複数のオスが

集合してメスへ求愛を行ない、メスがその集団から配偶相手を選ぶ”と解釈できる。こ

うした特徴に近い配偶システムとして、レックが挙げられる。 

 レックの特徴は、オスは子の保護や他の資源などの直接的な利益をメスに与えず、メ

スは卵の受精のみに集団に参加する配偶システムで、オスはアリーナ（共同繁殖場）に

集合して活発な求愛を行う（Höglund and Alatalo 1995）。多くの場合、メスは交配前に複

数のオスのもとを訪れ、選択的に配偶者と交配を行う。レックは、古くから鳥類や一部

の哺乳類で研究が行われている（Lill 1974, Floody and Arnol 1975）。メスは非常に選択的

にオスを選ぶため、集団内の繁殖成功は大きく偏ることが知られている（Höglund and 

Alatalo 1995）。魚類においても、複数のオスを訪問しメスが選択的にオスと交配を行う
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“レック様な”繁殖（レックの定義を全て満たすわけではないため、Lek-like と記載さ

れている）が報告されている（Donaldson 1995, Figenschou et al. 2004）。 

 ヤツメウナギにおいては、活発に造巣を行うオスほど繁殖成功は高いものの、特定の

オスに交配が大きく偏ることはなかった（3 章）。大きな産卵集団だと、メスがオスの求

愛を正確に評価できないといった可能性も考えられるが、配偶者選択においても、石運

び行動以外の要因が影響しているかもしれない。第 4 章では、ヤツメウナギは石運びを

行うオスと交配を行う一方で、既知のオスとの交配を避けていることが示唆された。こ

れは、父性を分散させることで遺伝的なリスクを軽減させ、さらに優れたオスの遺伝子

を得る両取り戦略を行っているためかもしれない。一般的なレックにおいては、メスは

非常に選択的に配偶者を選ぶ。一方でヤツメウナギは、配偶者との体サイズに依存した

選択（同類交配）、オスの形質を基にした選択（方向性選択）、そして既知のオスを選ば

ないという多様性を得るための選択、を同時に行っている可能性がある。この柔軟な選

好性は、レック様繁殖を理解する上で重要な視点になると考えられる。 
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