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はじめに

外来種問題は21世紀における大きな社会問題の一つであり,それは現在,▼日本に限らず

国際的レベルで問題となっている (Allendorf&Lundguist,2003;Oldenetal.,2004)｡外来種
が問題とされている理由の一つは生態系における在来種-の影響であり,これは具体的に

は外来種による在来種の絶滅,在来種と､の置換,生態系を構成する動物相 ･植物相の単純

化と言ったものである｡これらはいずれも外来種との競争の結果によるものであり,特に

日本の様な隔離性の高い島喚域に生息する種は概して大陸からの侵入種に対し,競争にお

いて弱い傾向があることが知られている (プリマック･小堀,1997)｡しかしながら,外来

種の侵入による在来種の絶滅は必ずしも競争だけによるものではなく,競争を伴わない場

合も存在する｡その一つが外来種との交雑による在来種の絶滅であり,.有名な例として逃

散したタイワンザルによるニホンザルとの交雑が挙げられる (村上 ･鷲谷,2002)0

交雑は自然界においては動物,植物のほぼ全ての分類群において頻繁に見られる現象で

あり,植物では交雑が種形成の大きな要因の一つとされている (Avise,2004).しかしなが

ら,一･動物においては交雑による種形成は稀であり,むしろ雑種退行,雑種致死と言った有

害なケースの方が多いことが知られている (Allendorf&Luikart,2006)O外来種と在来種が

遺伝的に近縁な場合,分布のオーバーラップにおいて両者の雑種と思われる個体がしばし

ば見られることは,多くの分類群において知られている (Amold,1997)｡しかしながらそ

の,その雑種形成のメカニズムについては不明な点が多い (Sakaietal.,2001).また,.外来

種との交雑による在来種の絶滅は保全生物学における大きな問題となっている (村上 .･鷲

谷,2002)0

ニッポンバラタナゴ (Rhodeusocellatuskurumeus)は日本固有種であり,かつては琵琶湖

以西の瀬戸内周辺域ならびに九州中北部の平野部に広く生息していたとされる(中村,1969)0

タイリクバラタナゴ (R.0.bcellatus)はニッポンバラタナゴの亜種であり,朝鮮半島,育

湾を含む東アジアの温帯域に広く分布する｡タイリクバラタナゴは1940年代に中国四大家

魚の種苗に混じり偶発的に利根川に持ち込まれ (中村,1955),1950-60年代に分布を全国

的に拡大.した｡そのためタイリクバラタナゴは,今日では､沖縄を除く全都道府県_に生息す

る (自然環境研究センタ｣,2002)｡タイリクバラタナゴの侵入により,ニッポンバラタナ

ゴは本州と四国においては大阪と香川の溜池に生息する僅かな個体#,を除き,全て絶滅し

た (Kawamura,2005)Oかつてのニッポンバラタナゴの生息地においては土ッボンバラタナ

ゴとタイリクバラタナゴの雑種が高頻度で見られることから,ニッポンバラタナゴ絶滅の

最大の理由として,両者の交雑が指摘されている(Nagataetal.,1996;Kawamuraetal.,2001a)0
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しかしながら交雑によるニッポンバラタナゴ絶滅の具体的なメカニズムについてはほとん

ど判っていない事から,交雑以外の要因の存在も十分に考えられる｡

近縁外来種の侵入に伴う在来種の絶滅は,決して,タイリクバラタナゴとニッポンバラ

タナゴの例に限られたものではない｡タイワンザルとニホンザル,西洋タシポポと日本の

タンポポの例に代表されるように,近年,近縁外来種の侵入による在来種の絶滅は多くの

分類群において報告されている (村上 ･鷺谷,2002)｡このため,現在,近縁外来種の侵入

による在来種の絶滅は外来種問塵における重要問題の 1つとなっているが (村上 ･鷲谷,

2002),実際に具体的な絶滅のメカニズムについては本研一究で取り上げたタイリクバラタナ

ゴとニッポンバラタナゴ同様,ほとんど判っていないのが現状である｡

バラタナゴは飼育 ･繁琴が比較的容易であり,世代交代も半年以内と早いことから実験

動物として優れている (河村,1991)｡このため,本研究ではタイリクバラタナゴとニッポ

ンバラタナゴを材料に用い,近縁外来種の侵入による在来種絶滅を実験的に再現し,行動 ･

生態学的手法ならびに集団遺伝学的手法を用いることにより,そのメカニズムを明らかに

する事を試みた｡また,実験より得られたデーターを基に数理モデルを構築し,コンピュ

ーターシュミレーションを行うことにより,絶滅条件の推定も併せて行った｡本研究で得

られた知見は,-希少 性 淡 水 魚 の 絶 滅 の･メ カ ニ ズ ム と言 っ た 特 定 種 な らび に 特 定 の 分 類 群

に限られたものではなく,広く他の分類群においても応用可能なものであると思われる｡

また,こうした地道な基礎研究の蓄積により,外来種問題が一刻も早く解決される事を期

待する次第である｡
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研究結果

1. 配偶行動!こおける生殖前隔離

近縁種間における生殖的隔離は生理生態的特徴から大きく2つに分けることができる｡1

つは配偶行動時の個体認識に基づく生殖前隔離であり,もう1つはFl個体の致死,不妊と

言った雑種個体の'不継続性による生殖後隔離である (Futuyma,2005)o生物の種分化におい

て,生殖前隔離は生殖後隔離よりもウエイ トが大きいとされており (Coyne&Orr,2004),

近縁種の種間関係の解明において配偶行動の調査は必須である｡本研究では実験水槽を用

いてニッポンバラタナゴとタイリクバラタナゴの混生飼育実験を行い,配偶行動における

両亜種の生殖前隔離の有無を明らかにする事を試みた｡

1.1 亜種間の行動連鎖とコミュニケーション

材料と方法

材料

ニッポンバラタナゴ (Rok)は大阪府八尾市郊外の1溜池 (大和川水系)において採集

したものを,タイリクバラタナゴ (Ro°)は栃木県那須郡小川町の農業用水路 (那珂川水

系)一において採集 したものをそれぞれ実験に用いた｡

方法

1)亜種間の行動連鎖

2005年 5月 14日から6月 8日にかけて同亜種あるいは異亜種のペア産卵の行動連鎖を

観察した｡45×30×30cmの水槽にドブガイを1個体設置し,産卵管が伸びている雌と婚姻

色が強く出ている雄を選び,水槽に導入して産卵行動が開始されるまで待ち,産卵行動が

開始されてから.1時間,VTRで行動を記録した｡Rok(♂)×Rok(♀),Ro°(♂)×Roo

(♀),･Rok(♂)×Roo(♀),Ro°(♂)×Rok(♀)それぞれのペアを 4回ずつ,合計

16時間記録した｡実験には連続して同じ個体を用いないようにした｡またドブガイも毎回

交換した..行動連鎖において雌の産卵行動を産卵成功 (Tbuching+)と産卵不成功 (Touching

r)に分け,雄の放精行動をスキミング (skimming)と名づけた (図 1)｡
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放精行動
(SkimnT'ing)

V_･､l･フ毒砕 ･
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産廟行動

(lo.uchi∩_g)

図 1.バラタナゴの繁殖行動 (ペア産卵).

2)雄の求愛行動の差異

VTRを利用して,両亜種の求愛行動の差異を表すために,求愛行動における雌雄の背鰭

震わせ速度を測定した｡

結果

1)亜種間の行動連鎖

亜種間の行動連鎖について,以下のことが判った (図2)O

①Rokのペア産卵では,誘導行動から産卵直前の-ツドダウン行動まで,ほぼスムース

に行動が連鎖しており,その後の産卵成功率は50%であうた.

②Rooのペア産卵では,求愛行動から産卵直前の-ツドダウンまでは約50%しか連鎖し

ていないが,その後の産卵成功率は75%と非常に高かった｡

③Rok(♂)とRoo(♀)とのペアでは,誘導行動と追尾行動はほとんどなく,雌は何回
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2. Rood x Roo9

D i s p l a y

Touching-Touching-

B i sR  l ay

Iouch ing -
Iouchins-

も産卵行動を繰り返すが,ほとんど産卵不成功 (約95%)に終わった｡

④Roo(♂)とRok(♀)のペアでも,誘導行動が少なく,雌は誘導されずに縄張りに侵

入し,求愛行動から産卵不成功まで繰り返すことが多かった｡また,-ツドダウン行動か

らの産卵成功率 (約40%)も低かった｡

3.Rok♂XRoo♀
FDlI川i叩

4.Roo♂XRok♀

図2.ペア産卵における行動連鎖

2)雄の求愛行動の差異 ･

雄の誘導行動から求愛行動において亜種間での違いが示唆された事から,雄の求愛行動

の特徴を示す背鰭と尻鰭の震わせ回数を測定した｡その結果,Rooの求愛行動では背鰭の

震わせ回数はRoo(♂)×Roo(♀)で8.7±0.86(回/S早c),Ro°(♂)×Rok(♀)で8.53

±0.92(回/see)となり,RokのRok (♂)～×Rok (♀)_で5.1±0.18(回/sec),Rok(♂)

×Roo(♀)で 4.84±0.36(回/see)●よりはるかに速かったo雌においては,わずかにRoo

の方が速かったが,有意差は認められなかった｡
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表1. 両亜種の求愛行動における背鰭振るわせ速度の違い

♀ (回/≦ec) (mean±SD)♂ (回/sec) (mean±SD) n

Rok♀×Rok♂

Rok♀×Roo♂

Roo♀×Rok♂

Roo♀×Roo♂

4.99±0.12

5.37±0.27

5.33±0.41

5.69±0.14

5.1±0.18 6

8.7±0.86 5

4.8±0.36 3

8.5±0.92 6

(怠

＼
回

)点
B
]粛
増

Q)盲
.Q
軒

8

(0

4

2

N♀×N♂ N♀×T♂ T♀XN♂ T♀XT♂

N:RokT:R｡o ペア

図3. 求愛行動における背鰭の震わせ速度

1.2 亜種間におけるペア産卵の成功率

材料と方法

材料

サシプルは1.1と同じ｡

方法

バラタナゴの繁殖期である4月27日から8月29日までの間,ニッポンバラタナゴとタ

イリクバラタナゴの混合飼育を行い,雌の排卵周期を観療 した.水槽 (160×60×50cm)

にドブガイを2個体設置し,タイリクバラタナゴ雄 2尾,雌 3尾およびニッポンバラタナ

ゴ雄4尾,雌 6尾を導入し,繁殖期を4つのステージ (ステージ1:4/27-5/9,ステージ2:

5/10-5/28,ステージ3:5/29-6/15,ステージ4:6/16-8/29)に分け,ステージ毎にドブガ
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イを交換し,ドブガイに産卵された仔魚稚魚の親子判定を行った｡また,全繁殖期を通し

て,雌の排卵周期を観察した｡繁殖の最盛期であるステージ3の6月9日と6月 11日には

バラタナゴの行動観察を行った｡ 観察方法は,字個体の雄にドブガイの周囲に縄張りを形

成させ,VTRで2ヶ所の縄張りを同時に記録するために,2個体の貝の間隔を40cmに接

近させ,両貝の中央に不透明な衝立を設置した｡その衝立によって縄張り雄は互いに他の

縄張りで産卵が起こったかどうかを,直接視覚では確認できないように配置し,衝立の上

部と後部では魚が自由に移動できるような空間を維持した｡撮影時間は6月9日に4時間,

6月 11日に6時間行った｡

結果

雌の産卵期間について見ると,タイリクバラタナゴは102±7.5日 (n-3),ニッポンバラ

タナゴは44.6±5.1日 (n-6)となり,タイリクバラタナゴはニッポンバラタナゴの約2倍

長く続いた｡雌の排卵周期はタイリクバラタナゴでは5.i±o:8日 (n-3),ニッポンバラタ

ナゴは5.8±0.6日 ●(n-6)となり,タイリクバラタナゴは有意に短かった (図4)0

田タイバラ♀

A.産卵期間(日) ■ニッパラ♀

120100(Ⅲ 80_ヽ′匡･茸 60EeltZtt増 40200 n=3

I

I n=6

I辛

}

国タイバラ♀

-.B.排卵周期(日) Tニッパラ♀

76品 5■ヽ■.一■茸 4野島 3畳 21.0 n=3 ∩=6

ツ′

空

i

タイバラ♀ ニ

図4.2005年の水槽実験における雌の産卵期間と排卵周期
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行動観察期間に合計 33回の産卵が観察された｡そのうち,Rok♂×Rok♀のペア産卵が

11回,Roo♂×Roo♀のペア産卵が 11回,Rdk♂×Roo♀のペア産卵が 7回,Roo♂×Rok

♀のペア産卵が4回観察された｡RooNol♂×Roo♀の2回ベア産卵にRooNo2♂がsneaker

として縄張りに侵入し,放精した｡この観察期間ではグループ産卵は観察されなかった｡

考察

雌の産卵期間については,タイリクバラタナゴの方が長く,雌の排卵周期については,

タイリクバラタナゴの方がかなり短かった｡また,産卵期におけるペア産卵については,

2003年ではRok(♂×Rok♀のペア産卵が 10回,Roo♂×Roo♀のペア産卵が 14回,Rok

♂×Roo♀のペア産卵が4回,Roo♂×Rok♀のペア産卵が4回と同様の傾向が観察された

(表 字)02003年と2005年の両観察において,同亜種間のペア産卵が異亜種間のペア産卵

よりも有意に多かったのは,二亜種間で,誘導行動や求愛行動におけるコミュニケーショ

ンが異なることを示唆している｡特に,異亜種間のペア産卵では,求愛行動における雄の

背鰭震わせ速度が異なることが,生得的な行動連鎖に影響を与えているように見える｡し

たがって,二亜種間で繁殖行動の認知レベルで生殖的な隔離が進行していると思われる｡

表2.ペア産卵における各交配頻度

雄 × 雌 2003年度観察回数 2005年度観察回数

10(31.3) 11(33.3)

14(43.8) 11(33.3)

4(12.5) 4(12.1)

4(12.5) 7(21.2)
32 33

表3.2003年水槽実験*における各産卵パターンの割合 (12時間観察)

ペア産卵 ペア産卵
産卵パターン (スニーカー無し)** (スニーカーあり)- グループ産卵榊*合計

産卵回数 (港) 20(39.2) 12(23.5) 19(37.2%) 51

*八尾産ニッポンバラタナゴ16個体 (雄6､一雌10)､タイリクバラタナゴ8個体 .(雄
3､雌5)を用いて実験を行った (2003.5.1-2003.7.31)0
**縄張り.形成あり｡
榊縄張り形成があり､スニーカーが侵入放精｡
*榊縄張りが無い状態で､連続した産卵あり｡
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DNA解析を用いた親子判定の結果は,雑種個体 (Fl)が2005年では61%∴2006年では

50%出現していた｡ペア産卵の行動観察の結果と比較すると,雑種個体が予想以上に雑種

個体が多く生まれていることになる｡2003年の観察おいては,バラタナゴの3つの産卵様

式の比率が,51回の産卵中,ペア産卵が20回 (39.2%),スニーキングを伴う産卵が 12

回 (23.5%),グループ産卵が19回 (37.2%)見られた (表3)｡ ペア産卵は全体の約40%

であり_,他の産卵はスニーカーが侵入するペア産卵か,グループ産卵である｡グループ産

卵においては,タイリクバラタナゴの雌が産卵したのは,19一回観察された産卵のうち 15

回 (79%)であり,雄の放精回数も35回のうち26回 (74%)でタイリクバラタナゴが多

かった ･(表4)0

したがって,ペア産卵g)行動観察においては同亜種間のペア産卵が異亜種間のペア産卵

よりも有意に多かったが,スニーキングやグループ産卵においては同亜種間の認知がはた

らかず,交雑個体が増加したものと考えられる｡

表4.グループ産卵における雌の産卵回数と雄の放精回数 (2003年)

Rok･ Roo

産卵回数 (♀) 4(21%) 15(79%)

放精回数 (♂) 9(26%) 26(74%)

2.亜種間における適応度の違い

長田 (1980)は,タイリクバラタナゴとニッポンバラタナゴの間における繁殖形質の違

いとして産卵期の長さと産卵数の違いを示唆している｡しかしながら,両者における繁殖

形質の違いについて調べた研究は存在しないのが現状である｡この事から本研究では飼育

実験により,繁殖形質を含めた亜種間での適応厚の違いとして,産卵数,産卵期の長さ,

醇化率,生存率,成長率について調査を行ったO

材料と方法

材料

ニッポンバラタナゴは大阪府八尾市郊外の1溜池 (大和川水系)と福岡県柳川市矢部川

水系において採集した個体を,タイリクバラタナゴ時栃木県那須郡小川町の農業用水路(那

珂川水系)において採集した個体をそれぞれ実験に用いた｡
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方法

福岡産ニッポンバラタナゴ120個体,大阪産ニッポンバラタナゴ97個体,タイリクバラ

タナゴ216個体を用いて繁殖形質の違いについて調査した｡実験方法は,それぞれの集団

を301水槽たおいて飼育し,Kawamura&Hosoya(2000)の方法により人工授精を行い,

産卵数と醇化率を調査し,醇化個体については醇化後 4ケ月飼育を行い生存率と成長につ

いて追跡した｡

タナゴの雌における排卵周期は産卵管長の長さの変化から推定する事が可能である (河

秤,1991)｡ 160mm (横)×60mm (縦)×50mm (高さ)の0.5t水槽に,ニッポンバラタ

ナゴ成魚 16個体 (雌 10個体,36.2±4.3mmTL;雄6個体,37.7±9.8mmTL),タイリク

バラタナゴ成魚8個体 (雌 5個体,35.1±4.6叩mTL;雄3個体,39.3±10.7mmTL),産卵

様 ドブガイ4個体 (平均殻長 10cm)を加えて飼育実験を行った｡タイリクバラタナゴは

予め実験前にエラストマー蛍光タグ (田中三次郎商店取扱)により個体標識した｡水温は

無調整 (20-25℃)とし,毎日1回,浮上性配合飼料であるテ トラフィン (ドイツ ･テ トラ

ベルケ社)を適宜給餌した｡平成 15年 5月 1日から7月31日にかけ,ニッポンバラタナ

ゴとタイリクバラタナゴの各雌について,ほぼ毎日一回,産卵管長の計測を行うことによ

って,排卵周期ならびに排卵回数にっいて調べた｡尚,繁殖形質の違いにおける成長の影

響を見るため,実験開始時と終了時に体長の計測を行い,成長率についても調べた｡

結果

亜種間での生存率と成長率について調べたところ表 5の結果が得られた,ニッポンバラ

タナゴの成魚のサイズはタイリクバラタナゴと比べ有意に小さかったが わく0.01),ニッ

ポンバラタナゴにおV.､ては福岡と大阪の集団間で有意差は見られなかった.産卵数につい

ても同様の傾向が認められ,ニッポンバラタナゴはタイリクバラタナゴよりも少なく,鍋

2/3であることが判ったが,ニッポンバラタナゴの集団間では有意差は認められなかった¢

>0.05).しかしながら,術化率においては,福岡集団と大阪集団の間では大きな差が見ら

れ,大阪は福岡の約 1/2となり,ニッポンバラタナゴの福岡集団とタイリクバラタナゴの

間では差が見られなかった｡ニッポンバラタナゴの集団間での差違は,醇化後 120日の生

存率において顕著となり,大阪集団は福岡集団の 1/7となり,ニッポンバラタナゴ福岡集

団とタイリクバラタナゴの間に有意差は認められなかったO
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表5.飼育実験における亜種間での生存率と成長率の違い

生存率 : 生存率 : 全長 :解
産地 等q.TvJ,二,,一 票笠E,]D忘ソ術化率(港)a醇化後30
親魚のサイ 個体当たり
ズTL(帆) の産卵数

醇化後120 化後120
日 (%)b 日(帆)
6.2±1.5 3.5-

(B-42) (N-占6)
0.9±0.3 5.5

(B=69) (N=6)

7.1±1.9 4.9

(B=32) (N=32)

日(港)b
Rok 福岡 41.3±9.7 9.7±5.･1 60.2±37.9 32.8

(N-120) (B-42) (B-42) (B-42)

大阪 42.5±5.9 8.8±6.7 33.5±33.6 24.0

(N=97) (B=69) (B=69) (B=69)

Roo 栃木 48.9±6.0 14.0±7.5 60.7±40.1 39:5

(N=216) (B=32) (B=32) (B=32)

*Rok:ニッポンバラタナゴ;Ro°:タイリクバラタナゴ;B,バッチサイズ;N,個体数

a術化率 =(術化仔魚の数)/(実験卵数).

b生存率 =(正存した仔魚の数)/(醇化仔魚の数).

雌の産卵管長の長さの変化を追跡することにより各亜種の雌の排卵周期,排卵回数,産

卵期の長さについて調べたところ,表 6の結果が得られた｡ニッポンバラタナゴの排卵周

期はタイリクバラタナゴと比べ長く (約2倍),1産卵期における排卵回数 (排卵回数 :約

0.3倍)と産卵期の長さ (約0.3倍)はタイリクバラタナゴと比べ,著しく短いことが判っ

た｡

表6.水槽実験における亜種間での産卵回数の違い

個体数 _排卵周期 (日) 産卵期当たりの排卵回数 産卵期の長さ (日)

Rok(a) 12 11.0±3.6 3.7±1.4 27.0±12.0

Ro°(b) 4 5.9±0.5 15.0±1.3 85.0±6.7

比 (a/b) 1.86 0.25 0.32

Rok:ニッポンバラタナゴ;Rbo:タイリクバラタナゴ
※産卵管の長さを追跡することにより産卵管の長さが最長の日を排卵日と推定｡産卵期
間は､第1回目の排卵日から最後の排卵日までの長さ｡観察は2003年5月1日から7月31
巳にかけて行った.

各亜種の成長率について見ると,･ニッポンバラタナゴとタイリクバラタナゴはいずれも

雄は雌より嘩長が優れていたが,いずれも雌雄間で統計的有意差 (1%有意水準)は認め

られなかった｡また亜種間では,雌雄共にタイリクバラタナゴの方がニッポンバラタナゴ

より成長が優れていたが,雌雄いずれにおいても亜種間で統計的有意差 (1%有意水準)

は認められなかった (表7)0

1回の排卵における産卵についてみると,タイリクバラタナゴはニッポンバラタナゴの
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約 1.5倍であり(表5),また1産卵期における産卵回数は約4倍であったことから(表6),

繁殖率においてタイリクバラタナゴはニッポンバラタナゴの約 6倍となった｡醇化率と生

存率 (醇化後 120日)において福岡産ニッポンバラタナゴとタイリクバラタナゴの間で差

は見られなかったが,大阪産ニッポンバラタナゴの醇化率×生存率 (醇化後 120日)は両

者の約 1/14であった事から,大阪産ニッポンバラタナゴ,福岡産ニッポンバラタナゴ,タ

イリクバラタナゴの適応価の比率は,1:14:84と推定された｡

表7.水槽実験における各亜種の成長 ノ

ニッポンバラタナゴ (雄) ニッポンバラタナゴ (雌)

･o･莞慧 女亨a)莞慧 T(b)bea 鷺_jSa)-Sa No･'莞慧 女亨a)莞慧T (b)空a 鷲fa)-aTL(rnm)(b)b-a (b-a)/a llU'TL(rum)(a)TL(rnm)(b)b-a (b-a)/a
4 37.0

5 39.0

8 23.5

9 23.5

､42.8 5.8

42.0 3.0

30.3 6.8

30.2 6.7

0.16 1 44.0

0.08 2 40.0

0.29 6 33.8

0.29 7 30.0

10 32.0

43.2 -0.8 -0.02

40.0 0.0 0.00

37.5 3.7 0.ll
34.8 4.8 0.16

35.1 3.1 0.10

平均 (±標準偏差) 0.20±0.10 平均 (±標準偏差) 0.07±0.08

タイリクバラタナゴ (雄) タイリクバラタナゴ (雌)

･o･莞慧 巧a)◆莞禦r (b)空a 票 )-Sa ､No･莞慧 竿a)莞慧 T(b)莞a 濫 )-Sa
2 50.1

6 31.0

7 31.､5

8 32.0

55.0 4.9

43.8 12.8

42.0 10.5

43.9 11.9

0.1 1 41.0

0.4 ･2 31.0

0.3 3 38.0

0.4 5 30.0

45.1 4.1 0.1

37.9 6.9 0.2

41.9 3.9 0.1

37.0 7.0 0.2

平均 (±標準偏差) 0.30±0.14 平均 (±標準偏差) 0.16±0.07
*2004年4月26日計測,''2004年7月4日計測

考察

1

1産卵期における産卵数と排卵回数から繁殖率を求めるとタイリクバラタナゴは福岡産

ニッポンバラタナゴの約6倍となり (表7,8),タイリクバラタナゴとニッポンバラタナ

ゴは繁殖形質において長田 (1980)が述べているように木きく異なることが明らかとなっ

た｡また,ニッポンバラタナゴにおいて大阪産と福岡産の間では生存率 (醇化率を含めた

広義の生存率)において約 14倍の違いが見られたが,この理由として近交弱勢の存在の可

能性が考えられる.福岡産ニッポンバラタナゴはクリークを主とする小規模河川に生息す

るのに対し,大阪産は殆どが直径 10m以下の溜池に生息する｡後者は生息環境の収容力の
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低さに加え,渇水,富栄養化と言った環境変動の影響により個体数が変動しやすい状況に

置かれていることから,ボトルネックと言った極端な個体数変動により近親交配が生じて

いる可能性は高いO実際,ミトコンドリアDNA (Kawamuraetal.,2001a),マイクロサテラ

イトDNA (表 10)といった分子マーカーを用いた遺伝的多様性の調査において大阪産ニ

ッポンバラタナゴは福岡産ニッポンバラタナゴと比べ遺伝的多様性が著しく低下している

事が判っており,今回の大阪産ニッポンバラタナゴにおける結束は近交弱勢によるものと

結論づけることが出来る｡

混生飼育実験において統計的有意差は見られなかったものの (表7),タイリクバラタナ

ゴは雌雄共にニッポンバラタナゴよりも成長が優れている傾向が見られた｡摂餌行動の観

察においてタイリクバラタナゴはニッポンバラタナゴよりも優位であり,この傾向はタイ

リクバラタナゴがニッポンバラタナゴよりも小型の場合においても見られた｡この事から,

両者の間に見られる成長差は,摂餌行動の違いに起因する可能性が高いと考えられる｡

これらの事からニッポンバラタナゴとタイリクバラタナゴにおいて,産卵数の違いは環

療要因による可能性が無視できないものの,繁殖サイクルにおける違いと術化率 ･生存率

は亜種間での遺伝要因の違いにより可能性が高いと考えられる｡

3.水槽実験による交雑の実態の解明

ニッポンバラタナゴ (Rok)とタイリクバラタナゴ (Ro°)の混生環境において雑種を生

じる生態的要因としてタイリクバラタナゴの雄によるスニー亘ングとグループ産卵が可能

性として高いことが判った｡ しかしながら,生物の種間交雑においては交雑個体の致死,

生存率の低下といった雑種退行現象がしばしば存在する事から(Allendorf&Luikart2006),

異種間交配が必ずしも雑種形成とは限らない｡そこで本研究ではニッポンバラタナゴとタ

イリクバラタナゴを水槽内で泡生させ,出現した仔魚の遺伝子分析を行うことにより,交

雑個体が生じる頻度を調べた｡

材料と方法

材料

ニッポンバラタナゴは大阪府八尾市郊外の′1溜池 (大和川水系)と福岡県柳川市の農業

用水路 (筑後川水系)において採集した個体を,タイリクバラタナゴは栃木県那須郡小川

町の農業用水路 (那珂川水系)において採集した個体を実験に用いた｡
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( s'-CAYATTT\4ARCCMGAATGRTATTT:3' )

方法

1)交配頻度

160mm (横)×60mm (縦)×50mm (高さ)の0.5t水槽に,.ニッポンバラタナゴ成魚

16個体 (嘩 10個体,36.2±4.3mmTL-;雄6個体,37.7±9.8mmTL),タイリクバラタナ

ゴ成魚 8個体 (雌5個体,35.1±4.6mmTL;雄3個体,39.3±10､.7mmTL),産卵様 ドブガ

イ 4個体 (平均殻長 10cm)を加えて飼育実験を行った｡ タイリクバラタナゴは予め実験

前にエラス トマー蛍光タグ ('田中三郎 β商店取扱)豆より個体標識した.水温は無調整

(20-25℃)とし,毎日1回,浮上性配合飼料であるテ トラフィン (ドイツ･テ トラベルケ

社)を適宜給餌した｡産卵行動の観察は水槽前に設置したビデオカメラで撮影することに

よって行った｡行動解析は撮影したビデオを再生する事により行い,ニッポンバラタナゴ,

タイリクバラタナゴ,亜種間での産卵回数をそれぞれ 12時間のビデオを解析することによ

り調べた｡なお,ニッポンバラタナゴについては2003年と2005年は大阪産を2006年は福

岡産をそれぞれ実験に用いた｡

2)遺伝子分析

実験魚は事前にイラストマ-蛍光タグにより個体識別を行うと共に,尾鰭の一部を切除

し100%エタノールで固定した｡行動観察は2章の配偶行動における生殖前隔離の解明と同

様の方法により行い,親魚の各組み合わせにおける配偶頻度を調べた｡実験終了約 1ケ月

後,貝から出てきた浮出仔魚は全て採集し100%エタノールで固定し,親魚の鰭サンプルと

共に遺伝子分析に供した｡

DNA抽出は親魚の鰭と仔魚についてフェノール ･クロロホルム法 (Lansmanetal.1981)

より行い,ミトコンドリアDNA(mtDNA)のハプロタイプ分析とマイクロサテライ ト(MS)

分析をそれぞれ行ったo･MtDNA･のハプロタイプ分析は以下の方法で行ったoCB3R-L

( 5'-CAYATYMARCCMGAATGRTATTT-3' ) と 12SARH

(5'-ATARTRGGGTATCTAATCCYAGTT-3')のプライマ㌻ペア (Palumbietal･1991)を用

いてD-loop領域を含む約2kbpをKawamuraetal.(2001a)の方法により増幅し,制限酵素Eco

RI(Toyobo,東京)により消化したものを,3%アガロースゲル上で電気泳動を行ったO電

気泳動後, トランスイルミネ一夕-上でゲルの写真撮影を行い,rKawamuraetal.(2001b)の

記載を基にmtDNAの切断パターンから亜種判定行ったo

MS分析は,Dawsonetal.(2003)によりヨーロッパタナゴ (R.sericeus)から報告され

ている12遺伝子座のうちバラタナゴにおいてMS対立遺伝子が確認された7座について調

べた (表8)｡MS対立遺伝子は,蛍光プライマーを用いたPCRをSekino&Hara(2001)の方

法により行った後∴pcR産物をGenetiCAn alyzerABIPrism310(AppliedBiosystems,CA)

-18-le



一ヽヽ

上で電気泳動する事によって確認した｡対立遺伝子の解析には GeneScan3.12(Applied

Biosystems,CA)を用いた｡

表8.マイクロサテライ ト分析に用いたプライマー

Locus プライマー配列(5'-3') アニーリング温度 (oc)

R-erOI F:GACAGCGGTGAAAGTCACTTATGC

R:ATCCTCCOCTAGTGAGCGCC

R-erO2 F:GATCTGCACCTCAGGCAAGC

R:AGGACGCCCATTCTGATGC

Rsel･03 F:TGACAGGCAGGAAACAGCCA

R:CAOTGCAACTCTTCCATTATGTCCC

LbeTO7 F:CTGACCTCTGACCTGCACCG

R:ATCCCGCTAAAGCACGGACC

RyerO9 F:CGGGCGAGTCGAACATAAATTG

R:TGCCATAAAGCTCCGCTTCAC

R-erlO F:TGCGTAATCGTGAAGCGGTG

R:OCCACTAAAOCOCAGAAGCC

RseT･12 F:CATCTGGTGGTTTGCATGTC

R:TTTAGCCGTCTCTCAGCCTC

55

結果

1)交配頻度

ペア産卵における各交配頻度を調べたところ表9の結果が得られ,2003年,2005年のい

ずれの実験においても,タイリクバラタナゴ間の交配回数はランダム交配を想定した場合

の期待値より高く,逆にタイリクバラタナゴの雄とニッポンノ5ラタナゴの雌の間の交配回

表9.ペア産卵における各交配頻度 (%)

ランダム交配を想定した 2003年度 2005年度
雄 × 雌 場合の期待頻度 観察回数 (頻度)*観察回数 ･(頻度)
Rok

Ro°

Ro°

Rok

Rok

Ro°

Rok

Ro°

44.5

ll.1

22.2

22.2

ll(34.4) 11(33.3)

14(43.8) 11(33.3)

4(12..5) 4(12.1)

3(9L.4) 7(21.2)

合計 ､ 32 33

*pく0.05 (期待値との有意差)

Rok:ニッポンバラタナゴ;Ro°:タイリクバラタナゴ
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数は期待値より低い結果となった｡牢確確立検定により期待値と観察値の間の有意差の有

無について調べたところ,2005年度の結果については有意差が見られなかったものの (p-

0.195),2003年度については有意水準5%で有意差が認められた (p-0.04)o性別に見た

場合,繁殖行動の期待値と観察値の間の有意差は2003年,2005年の何れの結果において

も認められ,タイリクバラタナゴの繁殖行動の頻度は雌雄共にニッポンバラタナゴより高

いことが判った (表 10)0

表10.性別に見た配偶行動の回数と期待値

2003年

ランダム交配を想定した場合の 雄の交配行動の回数 雌の交配行動の回数
期待値 (頻度) (頻度)* (頻度)*

Rok 29(90.9)

Roo 3(9.1)

合計 32

14 (43.8)

18 (56.2)

15 (46.9)

17 (53.1)

2005年

ランダム交配を想定した場合の 雄の交配行動の回数 雌の交配行動の回数
期待値 (頻度)･ (頻度)* (頻度)*

Rok 30 (90.9)

Roo 3 (9.1)

合計 33

18 (54.5)

15 (45.5)

15 (45.5)

18 (54.5)

Rok:ニッポンバラタナゴ,Ro°:タイリクバラタナゴ

*p〈0.001(期待値との有意差)

2)遺伝子分析

大阪産ニッポンバラタナゴとタイリ･9バラタナゴについてMS7座について分析を行った

ところ,表 11の結果が得られた｡タイリクバラタナゴは分析した全ての座において多型が

認められた.これに対し,ニッポンバラタナゴの場合,4座 (RserOl,RserO3,RserO7,RserlO)･

は単型的でありi多型的であった残りの3座についてもRser05は対立遺伝子は4つであっ

たものの,残りの2座においては2つであり,遺伝的多様性は極めて低いことが判った｡
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MarkNo. sex

義ll.マイクロサテライ ト7座におけるニッポンバラタナゴとタイリクバラタナゴの対立遺伝子の出現状況
RseLO1 fageLO3 J5eLO5 RsqO9 ぬ etl0

MarkNo･sex芯前方 212214216218220222240251216218224236238242248260262268274284118120122124126128130132142190193198200202204206
1♂●● ●● ● ● ●● ● ●
2♂ ● ●● ● ● ● ● ●
3♂ ● ● ● ● ●
4♀●● ●● ● ● ● ●

Ro°
5♀ ● ● ● ● ● ● ● ●
6早 ●, N.A. N.A.
写芸.:' ."'A. . .I N'A1 . I ● ..1 :
8♂ ● ● ● ● ● ●
9♂● ● ● ● ● ● ● ●
10♂●● ●● ● ● ●
1♂ ● ● ● ●
2♂ ●● ● ● ●● ●
3♂ ●● ●● ●● ●
4♂ ●● ● ●
5♂ ●● ●● ● ●
6♂ ●● ●● .● ●
7♂ ●● ●● ● ●

Rok
8♀ ●● ● ●● ●
9♀ ●● ●● ● ●
10♀ ●● ●● ● ●
ll♀ ●● ● ● ● ● ●

12♀ ●● ● ●
13% N.A. N.A. N.A. N.A. f
14♀ ●● ● ●
15♀ ●● ●● ● ●
16♀ ●● N.A. ● ●

MarkNo.sex
RSerO2 RserO7 Rser12

167171173175177179182184186190 171174179183185187190 133135137140142144146
1♂ ● N.A. ●●
2♂ ● ●● ●●
3♂ ●● ●●･ ●●
4% 4 + + +･+

Ro°
5♀ ● ● ●● ●●
6♀ ● ● ● ●●
7♀ ▼● ●● ●●
8♂ ●● ●● ● ●
9♂ N.A. NA N.A.
10♂ N.A. N.A. ●
1♂ ● ● ●
2♂ ● ● ●
3♂ ● ● ●
4♂ ● ● ●

Rok
5♂ ● ● ●
1♀ ●● ● ●
2♀ ● ● ●
3♀ ● ● ●
4♀ ● ● ● ●

'Rok:ニッポンバラタナゴ,Ro°:タイリクバラタナゴ

各交配実験に串いて得られた浮出仔魚について遺伝子分析を行ったところ,表 12の結果

が得られ牢.年度間の比較において雑種の頻度は何れの年においても高く,全体の50-60%

を占めた｡また,雑種の組成についてみると全ての年において全体の約7割がタイリクバ

ラタナゴ (早)×ニッポンバラタナゴ (♂)であった｡ また,2003年はタイリクバラタナ

ゴの頻度が高かったのに対し,2005年と2006年はニッポンバラタナゴの頻度が高かった｡

年度間で各交配パターンにおける出現頻度について正確確立検定を行った所,2003年と2004

年の間では有意差 (p-0.003)が認められたが他の年度間では有意差は琴められなかった

(P>0.05)Oランダム交配を想定した場合の仔魚の期待頻度と交配頻度 (表9)から求め

た期待値について遺伝子分析の結果との間でそれぞれ比較を行ったところ,両者は2003年

と2005年のいずれにおいても,P<0.01で有意差が認められた.2003年と2005年の双方
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において雑種個体の出現頻度は亜種間での交配頻度の約2倍となり｡特にニッポンバラタ

ナゴ ,(雌)とタイリクバラタナゴ (雄)の交配により生じた雑種の頻度は配偶行動の頻度

の3-4培近い値となった｡繁殖貢献度の違いを性別に見た場合,2003年は雌雄何れとも配

偶頻度から求めた期待値との間に有意差は見られなかったが,2005年は,雌雄共に有意差

(p<0.05)が認めちれた (表 13)i

表12. 水槽実験における浮出仔魚の遺伝子鑑定の結果

サンプリング
日

純系 Hybrid(htDNA)

Rok Ro° Fl(Rok) Fl(Ro°) Fl合 計

∩ n (港) n (港) n (%) n (%) n (港)

遺伝子分
析の結果
との有意
差

2003.6.lo ♯

2003.7.lo♯

合計

8 0(0.0) 3(37.5) 2(25.0) 3(37.5) 5(62.5)

314(12.9) 13(41.9) 12(38.7) 2(6.5) 14(45.2)

39 4(10.3) 16(41.0) 14(35.9) 5(1.2.8) 19(48.7)

語 警芸詣 3｡13(34.3) 17(43.8) 5(12.5) 4(9.4) 9(2i.9)p=0.027

ランダム交配
を想定t,た場
合の期待値 3917(44.5) 4(ll.1) 9(22.2) 9(22.2) 17(44.4)P=0.001
2005.4.27-
6.15** 10226(25.5) 14(13.7)47(46.1)15(14.7)6畠(60■.8)

交配頻度*から
求めた期待値 10234(33.3).34(33.3) 12(12.1)22-(21.2)34(33.3)P (0.001

ランダム交配
を想定した場
合の期待値 10245(44.5) ll(ll.1) 23(22.2)23(22.2)46(44.4)p=0.002
2006.4.24-
5.12相 ･30 8(26.7) 7(23.3) 12(40.0) 3(10.0) -15(50.0)

Rok:ニッポンバラタナゴ;Ro°:タイリクバラタナゴ
*表9,*大阪産ニッポンバラタナゴを使用,榊福岡産ニッポンバラタナゴを使用｡

考察

配偶頻度においてタイリクバラタナゴ (♀×♂)は実験に用いた個体数から推定される

頻度よりも高く,全組み合わせにおいても一番高い割合を占めたのに対し′,亜種間での紳

み合わせ (女雑)は期待値よりも低かった (表9)｡これに対し,浮出仔魚の頻度は全ての

実験年度 (2003,2005,2006)において,ニッポンバラタナゴ (♀)×タイリクバラタナ
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ゴ (♂)が最も高く,浮出仔魚全体の約40%を占め,逆にタイリクバラタナゴ (♀)×ニ

ッポンバラタナゴ (♂)の仔魚の頻度は低く約 10%であった｡

表13.性別に見た各亜種の繁殖貢献度

2003年

雄の配偶頻度から 雌の配偶頻度から
求めた繁殖貢献度 雄由来の仔魚の 求めた繁殖貢献度 雌由来の仔魚の
の期待値 (%) 個体数 (頻度) の期待値 (%) 個体数 (頻度)

Rok

Ro°

期待値との
有意差 (p)

17(43.7) 9(23.1) 18(46.8)

22(56.3) 30(76.9) 21(53.2)

0.05

18 (46.2)

21 (53.8)

1

2005年

雄の配偶頻度から 雌の配偶頻度から
求めた繁殖貢献度 雄由来の仔魚の 求めた繁殖貢献度 雌由来の仔魚の
の期待値 (%) 個体数 (頻度) の期待値 (%) 個体数 ､(頻度)

Rok

Ro°

期待値との
有意差 (P)

56(54.5) 41(40.2) 46(45.4)

46(45.4) 61(59.8) 56(54.5)

0.035

73(53.5)

29(46.5)

0.0001

Rok:ニッポンバラタナゴ,Ro°:タイリクバラタナゴ

ニッポンバラタナゴ (♀)×タイリクノ下ラタナゴ (♂)の交配により生じた仔魚の頻度

が期待値よりも著しく高かった理由としては,1)スニーカー雄の存在 (表3),2)グルー

プ産卵'(表3),3)タイリクバラタナゴの繁殖における優位性 (表6),4)亜種間交配によ

る仔魚における雑種強勢 (Kawamura;2005)の~4つが挙げられる.亜種間での繁殖貢献度

の違いを性別に見てみると,2003年の結果においては,雌については期待値との間に差は

見られないものの雄については若干の差が見られ (表 13),この理由としてはスニーカー

の存在ないしはグループ産卵におけるタイリクバラタナゴの雄の貢献度の高さが考えられ

る｡2005年は2003年度と同様,雄についてはタイリクバラタナゴの貢献度が期待値より

も高かったのに対し,雌については逆の結果となったが,この理由については不明である｡

タイリクバラタナゴ (♀).×ニッポンバラタナゴ (♂)の仔魚の出現頻度はいずれの実験

においても低かったが (表 12),この理由としては繁殖行動におけるニ ッ ポンバラタナゴ

の雄とタイリクバラタナゴの雌の間における生殖前隔離が考えられる (図2)0

繁殖行動の頻度においてタイリクバラタナゴのニッポンバラタナゴに対する優位性は雌

雄共に同程度であることが表 10の結果から示唆されたが,表 12,13の結果はこれとは異
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なり,タイリクバラタナゴの雄の方が雌よりも繁殖貢献度において勝っている事を示して

いる｡●この繁殖行動の頻度と繁殖貢献度の間の相違を生じる要因としては,スニーカー雄

の存在とグループ産卵における雄の繁殖貢献が考えられる｡

本実験の結果から,ニッポンバラタナゴ集団においてタイリクバラタナゴが侵入した場

令,ニッポンバラタナゴの頻度の低下はランダム交配を想定したよりも早い土とが予想さ

れる｡これはタイリクバラタナゴの繁殖率と雑種【ニッポンバラタナゴ (♀)×タイリクバ

ラタナゴ (♂)]の出現頻度の高さに因る物であり,特にスニ-キング,グループ産卵にお

けるタイリクバラタナゴの雄の繁殖貢献度を挙げることが出来る｡

4.野外人工池を用いた両亜種の混合飼育試験による遺伝子置換の実態

Kawamuraetal.(2001b)は日本各地におけるバラタナゴの野外集団におけるRAPD-PCRと

ミトコンドリア DNA分析の結果から,交雑集団においてはニッポンバラタナゴ国有対立

遺伝子の多くはタイリクバラタナゴ固有対立遺伝子によって置換される傾向が高いとして

いる｡交雑集団において外部からの個体移入と遺伝的浮動が存在しない状況下で,方向性

のある遺伝子置換が生じると言うことは,任意交配が行われていないか,あるいは遺伝子

型の違いによる適応度の違いが生じている可能性を示唆している｡本研究では,交雑集団

における遺伝子置換の程度ならびにその方向性の有無を確かめるため,野外人工池を用い

た飼育試験を行い,その実態について調査解析を行った｡

材料と方法

材料

実験には,大阪府八尾市郊外の1溜池 (大和川水系)笹おいて採集したニッポンバラタ

ナゴと栃木県那須郡小川町の農業用水路 (那珂川水系)において採集したタイリクバラタ

ナゴをそれぞれ用いた｡

方法

実験は大阪府八尾市水道局の人工池 (長座 15mX短径 5mX最大水深 1m)(図5)におい

て行ったo実験は平成 15年4月6日にニッポンバラタナゴ100個体 .(雌′50個体,34･8±

2.7mmTL;雄50個体,35.5±3.6mmTL)とタイリクバラタナゴ10個体 (雌5個体,36.7

±4.1mmn ;雄5個体,44.9±2.7mmTL)●を池に放流し,更に産卵用のドブガイ30個体
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(平均殻長 10cm;各 6個体を5本のプランターに設置)を加えることによって開始した｡

なお,タイリクバラタナゴについては予めエラス トマー蛍光タグ (田中三次郎商店取扱い)

を用いた標識により個体識別を行い,またドブガイについては定期的に個体数のチェック

を行い,舞死個体が見られた時は,ほぼ同サイズの生貝と交換を行った｡

B8m ポ ー再 .
滝 ､

図5.野外実験池 ､
A:地の概要.Ia:ドプガイの入ったプランターを設置したところ.

実験を開始した2003年には,ニッポンバラタナゴとタイリクバラタナゴの間における硬

.派員頻度を調べるため繁殖行動の観察を行った｡繁殖行動の観察は池の縁からの直接目視

観察と水中カメラ(カラーマリンアイ,広和株式会社)を用いたビデオ撮影により行った｡

ビデオ撮影は平成 15年4月 13日から6月30までの間において,毎週2回行った｡

浮出仔魚のサンプリングは毎年5月未から8月上旬にかけて毎月 1回行った｡毎回20-30

個体を採集し,100%エタノールで固定した後,遺伝子分析に供した｡遺伝子分析はミトコ

ンドリアDNA とマイクロサテライ ト7座について行ったo実験は,水槽実験による両亜

種の交雑の実体解明と同様の方法で行い,時間の経過に伴う遺伝子型頻度ならびに遺伝子

頻度の変化について調べた｡

仔魚のタイプ判定は,MS7座の分析結果を基に行い,7座全てにおいてニッポンバラタ
I

ナゴの固有対立遺伝子しか見られず,またニッポンバラタナゴの mtDNAを持つ個体をニ

ッポンバラタナゴ,MS7座においてニッポンバラタナゴの固有遺伝子が全く見られず,ま
∫

たタイリクバラタナゴのmtDNAを持つ個体をタイリクバラタナゴとしたこMSにおいてニ

ッポンバラタナゴとタイリクバラタナゴの固有対立遺伝子が見られる個体のうち,全ての

座において両亜種の固有対立遺伝子が-テロの状態で見られる個体を Fl,それ以外を F2
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tz 4/zs 5/s s/10 5/24 s/zs E/BL 6/T 6/14 6/LB

以降と,L,た.なお,実験2年目と4年目は産卵母貝の大量舞死により,仔魚の採集個体数

は30個体以下に留めた｡また,3年目には親魚の遺伝子組成と仔魚の遺伝子組成の関係を

調べるため,4月上旬に成魚約30個体について鰭組織のサンプリングを行い,仔魚と同様,

ふtDNAとMSについて遺伝子分析を行-つたO

結果

1)野外人工池における配偶頻度と仔魚の出現頻度

2003年の実験において各交配頻度について調べたところ,交配頻度は高い順に,ニッポ

ンバラタナゴ (♀×♂),タイリクバラタナゴ (♀×♂),ニッポンバラタナゴ (♀)×タ

イリクバラタナゴ (♂),タイリグバラタナゴ (♀)×ニッポンバラタナゴ (♂)･の順とな

った (表 14)｡ランダム交配を仮定した場合の予想頻度との間には有意差が見られ (正確～

確立検定:p-0:00),ニッポンバラタナゴ (♀×♂)､の産卵の頻度が期待値よりも著しく低

く-,逆にタイリク'バラタナゴ (♀×♂)の産卵頻度が著しく高い_ことが判ったO各亜種の

繁殖行動を性別に見た場合,タイリクバラタナゴの行動回数は雌雄何れにおいてもニッポ

ンバラタナゴよりも高く,特に雄の繁殖行動が高いことが判った (P<0.001).(表 15).

表14.野外実験 (人工池)における交配パターンと頻度*

観桑日 ランダム交配
Total(港)における期待

オス-4/295/35/105/245/255/316/76/146/15▲Uレu⊥､′U'遍壷IJ(;;.芦
ROK ROK 2 4

Ro° ROK
6

1

4 22(51.2)

1(2.33)

ROK Ro° l7 2､ ･2 1 1 1 1 8(18.6)

Ro° ROO 1 6 2 3̀ 12(27.9)
Tota1 2 6 5 10 7 1 ､5 3 4 43
ROK:ニッボンバラタナゴ;Ro°:タイリクバラタナゴ
*2003年実施 ､

*干期待頻度と観察頻度の間に有意差有 (正確確立検定;p=0.00)

表15.性別に見た配偶行動の回数と期待値

期待値 (頻度)雄の交配行動の回数 (頻度)*雌の交配行動の回数 (頻度)*

Rok 39 (90.9) 23 (53.5) 30 (69.8)

Roo 4 (9.1) 20 (46.5) ､ 13 (30.2)

Rok:ニッポンバラタナゴ,Ro°:タイリクバラタナゴ

*p〈0.001(期待値との有意差)
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2003年に採集した浮出仔魚 111匹についてmtDNA分析とMS分析により仔魚のタイプ

別出現個体数を調べたところ表 16の結果が得られた｡遺伝子分析による出現個体数とラン

ダム交配を想定した場合の期待値との間で比較を行ったところ,5月から7月までの全て

ゐ結果において,1ニッポンバラタナゴの出現頻度は期待値の1/2以下であるのに対し,タ

イリクバラタナゴと雑種 (正逆共)の出現頻度は期待値の2倍以上であることが判った｡

交配頻度から求めた期待値と遺伝子分析の結果を比較したところ,ニッポンバラタナゴと

タイリクバラタナゴの出現頻度は期待値よりも低かったのに対し,雑種の出現頻度は高く,

特にタイリクバラタナゴ (♀)×ニッポンバラタナゴ (♂)は期待値の9倍の結果となっ

た｡また,繁殖貢献度の違いを性別に見た場合,遺伝子分析の結果とランダム交配から推

定される期待値との間で有意差 (p-0.000)が認められたが,配偶頻度から推定される期

待値との間では有意差は見られなかった (P>0.05)(表 17).

表16.,遺伝子分析による浮出仔魚の各タイプの出現頻度 (2003年) ～

サンプリング日 n
Rok Ro°
(%) (%)

hybrid(mtDNA)

Ro° Rok Total
(%) (%) (%)

遺伝子分析の結
果と?有意差
(p)

5.25

ランダム交配を想定
29

11 7 7 4 11
(37.9) (24.1) (20.7) (13.8) (37.9)

24 0 2 2 5
した場合の期待値 (82.6) (0.8) (8.3) (8.3) (16.5) U●uuム----------1---------I-----JI------1------------J---1-----------I-------

6.28

ランダム交配を想定
した場合の期待値

31

9 3 8 ll 19

(29･0) (9･7) (25･8) (35･5) (61･3)
26 0 3 3 5

(82.6) (0.8) (8.3) (8.3) (16.5)

0.002

0.000

7.28

ランダム交配を想定
した場合の期待値

12 11 9 19 28
(23.5) (21.6) (17.6) (37.3) (54.9)

42 0 4､ 4 8
(82.6) (0.8) (8.3) (8.3) (16.5)

合計 (5.25-7.28)

ランダム交配を想定 111
した場合の期待値

配偶頻度書から求め
た期待値

32 21 24 34 58
(28.8) (18.9) (21.6) (30.6) (52.3)

92 -1 9 9 18
(82.6) (0.8) (8.3) (8.3) (16.5)

57 31 3 21 23
(51.2) (27.9) (2.3) (18.6) (20.9)

0.000

2)MⅡ)NAのハプロタイプ頻度の年変化

野外実験池において浮出仔魚におけるニッポンバラタナゴとタイリクバラタナゴのmtDNA

のハプロタイプ頻度を調べたところ図6の結果となった｡ニッポンバラタナゴのハプロタ
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∫

イブ頻度は実験開始時 (親魚)には90%であったが,初年度に生まれた仔魚における頻度

は60%と約30%低かった｡ニッポンバラタナゴのハプロタイプ頻度の低下はその後も続き,
1
3年目には22%となり.,4年目は前年と比べ,低下率は低かったものの18%となった｡

表17.性別に見た亜種間でゐ繁殖貢献度の違い (2003.5.25-2003.7.28)

1.雄の場合

遺伝子分析の結果 ランダム交配から推定 配偶頻度から推定さ
(%) される期待値 (%)ー れる期待値 (%)

Rok

Ro°

合計～

遺伝子分析の結果
との有意差 (P)

56-(50.0)
55(50.′0)

101(90.9)

10(9.1)

0.000

日fl

60(53.5)

52(46.5)

0.641

2.雌の場合

遺伝子分析の結果. ランダム交配から推定 配偶頻度から推定さ
(%) される期待値 (%) れる期待値 (%)

Rok

Ro°

合計

遺伝子分析の結果
との有意差 (P)

66(59.5)

45(40.5)

101(90.9)

10(9.1)

0.000

印ilI

78(69.8)

34(30.2)

0.112
Rok:ニッポンバラタナゴ,Ro°:タイリクバラタナゴ

Ⅶ

州

餓

峨

ハ
プ

ロ
タ
イ
プ
頻
度

親 仔魚:1年員 仔魚:2年目 仔魚:3年日 仔魚:4年El
(rF=110) (n=110) (n=15) (rF96) (n=29)

図6.野外実験池におけるミトコンドリアDNAのハプロタイプ組成
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data

data

Rserl0

3)MSの対立遺伝子の頻度の年変化

MS7座におけるニッポンバラタナゴとタイリクバラタナゴの固有対立遺伝子の変化を調

べたところ,図7の結果が得られた｡ RserOl,RserO2,RserO3,Rser9,RserlOの何れの財

においてもニッポンバラタナゴ固有対立遺伝子頻度は年々低下し,実験3年目にはRserOl,

RserO2,-RserO3,RserlOの4座においては約30%まで低下した｡

}l ニッポンバラタナゴ

}l タイリクバラタナゴ

団 両亜種共通

図7,野外人工池におけるマイクロサテライト7座における対立遺伝子類度の変化

4)仔魚における遺伝子型頻度の変化

mtDNAとMS分析の結果から,仔魚の各タイプの頻度変化を調べたところ,図8の結果

が得られた｡ニッポンバラタナゴは実験初年度においては 28.8%の頻度で見られたが,2

年目以降は確認する事ができなかった｡ タイリクバラタナゴの頻度は初年度には10%から

20%と約2倍に増加したが,2年目以降は減少となり,3年目には5%となった｡ftlは1年

目には浮出仔魚全体の50%を占めたが,2年目以降は20%以下にまで減少し,3年目は5%

にまで低下した.F2は.2年目から確認され,3年目には全体の90%を占めるに至ったO

遺伝子型頻度の経年変化は,図9の結果となったO初年度に出現したFlはニッポンバラ

タナゴとタイリクバラタナゴのmtDNAを持つ個体の割合がほぼ1:1であった (図9A).2

年目は F2以降の個体が雑種の 85%を占め,ニッポンバラタナゴとタイリクバラタナゴの

mtDNAを持つ雑種個体の割合は前年度と同じくほぼ1:1であった (図9B)o実験3年目に
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おける親個体の遺伝子型組成は, 2年目の仔魚の結果とほぼ同様であづた (図9D)｡実験

3年目の仔魚においては96%が雑種となり,Flは全体の7%,F2は89%を占めた｡Flはニ

ッポンノララタナゴとタイリクバラタナゴのmtDNAを持つ個体の割合は2:1であったが,F2

においては7:2となり,F2の 80%以上においてニッポンバラタナゴの対立遺伝子の割合は

50%以下となり,モードは約30%となった｡

i

S

和
露

Q

fJ'小曲

実験開始 仔魚:1年日 仔魚:2年自 存魚:3年f
b=110) (n=710) (n=15) (n司8)

実験年度 一

図8.野外人工池における各タイプの頻度組成
†雑種のタイプ判定には図7の7座を使用

考察
こ■

繁殖行動の観察において,タイリクバラタナゴ (♀×♂)の配偶頻度はランダム交配に

おいて予想される頻度よりも著しく高く,また,ニッポンバラタナゴ (♀)×タイリクバ

ラタナゴ (♂)も同様の傾向を示した (表 14)｡逆にタイリクバラタナゴ (♀)×ニッポ

ンバラタナゴ (♂)の頻度は著しく低く,1回しか観察されなかった｡性別に繁殖頻度を

見た場合,タイリクバラタナゴは雌雄共に.ニッポンバラタナゴよりも繁殖頻度が高かった

(表 15)Oこれらの事は,繁殖におけるタイリクバラタナゴゐ優位性とタイリクバラタナ＼

ゴ (♀)×ニッポンバラタナゴ (♂)の間における生殖前隔離の存在を示すものと考えら

れる (図2)｡
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ニッポンバラタナゴ遺伝子の割合

D.3年日における親のタイプの割合(21)05.5.29)

図9.野外実験池におけるバラタナゴのタイプ組成の変化
ネ交雑度の判定には図7の7座を使用

浮出仔魚の遺伝子分析による各タイプの出現個体数とランダム交配ならびに配偶頻度か

ら予想される個体数についてそれぞれ比較を行ったところ,.何れの場合においても有意差

が認められた(Pヲo.000)｡しかしながら,繁殖貢献度の亜種間での違いを性毎に見た場合,

雌雄共に遺伝子分析の結果とランダム交配から想定される結果の蘭に顕著な有意差 (P=

0.000)が見られたものの配偶頻度から想定される結果との間には全く有意差が認められな

かった (P>0.05)(表ー17)｡この事は,配偶頻度と仔魚の出現頻度との間に正の相関があ

るものの,一配偶が必ずしもランダムではなく,タイリクバラタナゴを介した交配に偏って

行われている▲ことを意味する｡雑種について見た場合,交配頻度から予想される個体数よ

りも実際の個体数の方が多く,特に行動実験の結果 (図 2)から生殖前隔離の存在が示唆

されたタイリクバラタナゴ (♀)×ニッポンバラタナゴ (♂)の組み合わせにおいて顕著

に見られた事は,スニーカー雄ないしはグループ産卵による可能性が考えられる｡

ニッポンバラタナゴのmtDNAの頻度は年と共に減少し (図 6),MSにおいても分析し

た7座全てにおいて同様の傾向が見られた (図7).しかしながらmtDNAとMSでは頻度
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の低下の程度が異なり,mtDNAは3年間で90%から18%と1/5であったのに対し,MSの

場合は90%から約30% (RserOl,RserO2,RSerO3,RserlO)と1/3であった｡ニッポンバラタ

ナゴの固有遺伝子の頻度減少の理由としては,繁殖率におけるタイリクバラタナゴの優位

性が考えられる,また,mtDNAの減少率がMSの約 2倍であった事については,mtDNA

の有効集団サイズがMSの有効集団サイズの 1/4である事から繁殖率を含めた適応度の違

いだけでなく,有効集団サイズの違いによる遺伝的浮動の影響の大きさの違いも考えられ

る｡

表18.任意交配 (自然選択と遺伝的浮動が存在しない)における遺伝子型頻度の変化

遺伝子座の数 1 2 3

遺伝子型 Rok Hybrid Ro° Rok Hybrid Ro° Rok Hybrid Ro°

戟

1世代

2世代

3世代

4世代

0.900 0.100
0.810 0.180 0.010

0.656 0.344 0.000

0.430 0.570 0.000

0.185 0.815 0.000

0.900 0.100 0.900 0.100
0.656 0.344 0.000 0.5310.469 0.000

0.430 0.570 0.000 0.282 0.718 0.000

0.185 0.815 0.000 0.080 0.920 0.000

0.034 0.966 0.000 0.006 0.994 0.000

遺伝子座の数 4 5 6

遺伝子型 Rok Hyb王･id Ro° Rok Hybrid Ro° Rok Hybrid Ro°

演

1世代

2世代

3世代

4世代

0.900 0.100 0.900 0.100 0.900 0.100
′

0.430 0.570 0.000 0.349 0.651 0.000 0.282 0.718 0.000

0.1B5 0.815 0.000 0.122 0.878 0.000 0.080 0.920 0.000

0.034 0.966 0.000 0.015 0.985 0.000 0.006 0.994 0.000

0.0010.999 0.000 0.000 1.000 0.000 0.000 1.000 0.000

遺伝子座の数 7 8 9

遺伝子型 Rok Hybrid Ro° Rok Hybrid Ro° Rok Hybrid Ro°

演

1世代

2世代

3世代

4世代

0.900 0.100 0.900 0.100 0.900 0.100

0.229 0.7710.000 0.185 0.815 0.000 0.150 0.850 0.000

0.052 0.948 0.000 0.034 0.966 0.000 0.023 0.977 0.000

0.003 0.997 0.000 0.001 0.999 0.000 0.0010.999 0.000

0.000 1.000 0.000 0.000 1.000 0.000 0.000 1.000 0.000

仔魚のタイプ組成の変化について見るとニッポンバラタナゴは実験2年目から見られな

くなり,実験3年目は雑種が全体の95%近くを占め,更にそのうち約90%がF2以降の個

体であった (図8)｡ 自然選択と遺伝的浮動が全く存在しない場合,各遺伝子型頻度の世代



毎の変化を複数の遺伝子座について見ると表 18の結果となり,ニッポンバラタナゴの遺伝

子型頻度の変化は7座の推定値の結果とよく一致した｡しかしながらタイリクバラタナゴ

については表 18の推定値と大きな差が見られ,この理由として繁殖率におけるタイリクバ

ラタナゴの繁殖率の優位性が考えられる｡

雑種においてニッポンバラタナゴとタイリクバラタナゴの対立遺伝子の組成について見

ると,F2以降はニッポンバラタナゴ由来の対立遺伝子の割合が50%以下の個体が大半を占

吟,ニッポンバラタナゴの対立遺伝子の割合の平均値は年と′共に低下した (図9)｡また

mtDNAについて見るとFl個体におけるニッポンバラタナゴのmtDNAは常にほぼ50%で

あったのに対し,F2以降の個体は実験2年目は50%であったものの,3年目は24%に低下

した｡これらの事は,ニッポンバラタナゴとタイリクバラタナゴの交雑を遺伝子レベルで

見た場合,交雑集団においては核ゲノムだけでなくミトコンドリアゲノムにおいても遺伝

子の置換が起きることを明らかに示している｡この遺伝子置換における方向性の存在の理

由として,まずタイリクバラタナゴの繁殖貢献度の高さが考えられる｡しかしながら実験

3年目において親魚におけるタイリクバラタナゴの割合が10%であったのに対し,F2以降

の仔魚においてタイリクバラタナゴ-の遺伝子置換が著しく進んだ理由としては,1)遺伝

子型の違いによる雑種の適応度の違い,2)雑種におけるタイリクバラタナゴとの選択的

交配も考える事ができる｡特に雑種におけろミトコンドリテDNAの顕著な置換は,1)の

可能性の存在を強く示唆している

5.シミュレーションによる外来種の侵入による在来種の絶滅条件の推定

3-章までの水槽内での飼育個体を用いた研究から,ニッポンバラタナゴおよびタイリク

バラタナゴについて,卵の醇化率,醇化後の生存率,一回の産卵数,産卵期の長さ,およ

び-繁殖期中の産卵回数についての違いが求められた｡また,配偶者選択における亜種認

識の程度についても情報が得られた｡また, 4章では,野外実験池において,ニッポンバ

ラタナゴとタイリクバラタナゴの放流試験を行い,その後の遺伝子頻度および遺伝子型頻

度の変化が追跡された｡本章では,これらの結果を踏まえ,以下の2項目に注目したシミ

ュレーションの結果を報告する｡

ア:水槽内飼育で得られたパラメータから,実験池で起こった遺伝子頻度および遺伝子

型頻度の変動を再現できるか

イ･'タイリクバラタナゴのmtDNAがニホンバラタナゴのmtD甲Aに置換した集団が,野

外から知られている｡これはどのように説明されるか｡特に,ニッポンバラタナゴとタイ
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リクバラタナゴのmtDNAの間で適応度に差があると考えるべきかO

方法

ニッポンバラタナゴとタイリクバラタナゴを特徴づけるmtDNA (n,t)および一つの核

遺伝子座-の2対立遺伝子 (N,T)とを想定し,それらの動態を記述するモデルにより解析

する｡N,nはニッポンバラタナゴ由来のものであり,T,tはダイリクバラタナゴ由来のも

のである｡単純化のため,離散世代のモデルを用いる｡

ニッポンバラタナゴとタイリクバラタナゴ,それぞれの適応度の比については,本研究

における結果をもとに,以下を基本設定とする｡

ア:醇化率 1:2 (ニッポン:タイリク:以下,同様)

イ:筋化後繁殖までの生存率 1:8

ウ:一回産卵数 1:1.5

ェ :繁殖期の長さ 3:10

オ :排卵周期 1:0.5

ア,イより受精卵が繁殖まで生存する確率においてタイリクバラタナゴはニッポンバラタ

ナゴの16倍となる｡またり,エ,オより-繁殖期当たりの産卵数においてタイリクバラタ

ナゴは羊ツボンバラタナゴの10倍となる.また,ニッポンバラタナゴの繁殖期間が短いこ

とから,産卵期後半_の7/10では,ニッポンバラタナゴの繁殖は見られず,タイリクバラタ

ナゴおよび雑種個体の繁殖のみとなる｡

また,配偶者選択においては,ニッポンバラタナゴの雌はその繁殖期間に活動している

雄とランダムに交配するが,タイリクバラタナゴの雌は,ニッポンバラタナゴ雄との交配

を避ける傾向があり,たとえばタイリクバラタナゴの雄とニッポンバラタナゴの雄が同数

いる状況では,タイリクバラタナゴとの交配確率がニッポンバラタナゴの6倍になるとす

る｡ √

基本設定では,純系個体以外の個体は雑種とし,適応度に係わる形質について,タイリ

クバラタナゴと同等とする｡この基本設定では,雑種個体において核遺伝子にかかる自然

選択がないものとするため,モデルから得られた核遺伝子の頻度は,本研究で用いられた

適応度的に中立と考えられるマーカー遺伝子の頻度に対応すると考えられる｡

また,実験池に放流した初期の繁殖個体数 (ニッポンバラタナゴ:タイリクバラタナゴ

-100:10,いずれも性比は1:1)に併せ,シミュレーションの初期状感を設定する｡

基本設定による解析後,雑種個体とタイリクバラタナゴとの適応度差,雑種個体におけ
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る核遺伝子座の遺伝子の相違による適応度差,mtDNAの相違による適応度差,の3要素を

とりこみ,それらが,mtDNAの置換に及ぼす影響を検討するO

これらの要因を考慮するときには,タイリクバラタナゴとニッポンバラタナゴの適応度

比は基本設定と変更しない｡そして,交雑個体はタイリクバラタナゴより一定割合適応度

が低かったり(雑種個体の醇化後繁殖までの生存率をタイリクバラタナゴの〟倍とする｡ 〟
●

は1以下の定数),ニッポンバラタナゴ由来の遺伝子 N を持つことにより適応度が低下し

たり (ミトコンドリアの遺伝子型が同じであるとき,核遺伝子型がそれぞれTT,TN,NN

の個体の醇化後繁殖までの生存率の比が,1:V:V2であるとするovは1以下の定数),また

これら両方の影響を考慮する (核の遺伝子型が TN の雑種個体の術化後繁殖までの生存率

がタイリクバラタナゴのuv倍である等)O･また,ミトコンドリア遺伝子がnである個体の,

貯化後繁殖までの生存率は,tの個体のW倍であるとする (Wは1以下の定数).野化後の▲

生存率以外にはこれらの要因は影響しないとする｡

これらのことから,たとえば,核の遺伝子型がNTでミトコンドリアの遺伝子型がtの雑

種個体の邦字化後繁殖までの生存率は,タイリクバラタナゴ純系個体のuvw倍Oニッポンバ

ラタナゴ純系個体の16uvw倍等とすることになる.

結果

基本設定のもとでの,雑種 (Fl とF2以降を区別)および 各亜種個体の割合の変化およ

団F2以降
…､㌔Fl

雷タイリク
EIニッポン

1 2 3 4

世代ノ

図10. 基本設定における各タイプの頻度変化
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び,各遺伝子およびmtDNAの頻度変化を示す (図 10,ll)｡実際には1年以上生き残る個

体が含まれる個体群を,離散世代モデルでシミュレートしているため,Fl個体の消失が現I

実より早く,またタイリクバラタナゴの消失が遅い傾向が見られるがおおまかに実験池で

の結果を再現できている｡

ニッポンバラタナゴは第2世代でほぼ消失する｡タイリクバラタナゴと日本バラタナゴ●

の適応度比が 160倍 (16×10倍)である上に,ニッポンバラタナゴはタンリクバラタナゴ

や雑種との交雑を拒まないという設定からの予想に違わない√ミトコンドリアおよび核遺

伝子の頻度.tj:第 2世代以降ほとんど変化しないO､基本設定では,ニッポンバラタナゴの適

応度が低い以外は適応度がどのタイプでも同じであると仮定しているため,ニッポンバラ

タナゴが集団かちほぼ消失した段階で,各遺伝子にかかる自然選択がほぼ消失するためで

ある｡

しかし,現実には,実験池では,ニッポンバラタナゴがほぼ絶滅した後も,ニッポンバ

ラタナゴの mtDNA の頻度が減り続けている.このことは,雑種がすべてタイリクバラタ

ナゴと同等の適応度をもつという条件のもとではありえない｡このことから,雑種間ある

いはタイリクバラタナゴとの間で何らかの選択が起こっていることが示唆される｡

また,ニッポンバラタナゴ由来のミトコンドリアが失われた野生集団がみられるが,こ

のことは,基本設定ではおこりえず,やはり,基本設定で考慮されていない自然選択が起

こっていることを示唆している｡

tによるnの置換は～タイリクバラタナゴ型のmtDNAとニッポンバラタナゴ型のmtDNA

(tとn)の間に適応度差があれば起こりうる事は容易に想像される｡

叶 Tの頻度
† Nの類度
∴ tの頻度
琳 nの頻度

1 2 3- 4

世代

図11.基本設定における各対立遺伝子の頻度変化
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一方,mtDNAが自然選択を受けなくても,核遺伝子の形質に対して選択がかかる場合に

は,mのNAと核遺伝子との連鎖不平衡を介して,メスの核遺伝子にかかった選択の影響が

ミトコンドリア遺伝子の頻度変化としてあらわれる可能性がある.このことから,メスの

核遺伝子にかかる選択が強いほど,mtDNAめ頻度は変化しやすいことが予想される.すな

わち,タイリクバラタナゴ型の核遺伝子 (T)がニッポンバラタナゴ型の核遺伝子 (N)よ

り高い適応度をもつなら (V<1なら),tとnに適応度差がなくても (W-1でも)nの頻度は

基本設定にくらべて低下する｡

また,雑種個体の適応度がタイリクバラタナゴの適応度より低いことも,結果的に tの

有利さをもたらし,tの頻度を高める効果をもつ｡すなわち,〟が1より小さいなら,tとn

に適応度差がなくても (W-1でも),nの頻度は基本設定にくらべて低下する.

これらのことは,nを絶滅させるほどの効果を持ちうるであろうか｡

50世代後に予想されるnの頻度を示したのが図12である｡

仮に50世代後のn遺伝子の頻度が1%以下になることを規準に,n遺伝子の絶滅とする

･と,それはたとえばuが0.55以下では,Vが1でも起こり,またuが1でもVが0.4以下で
は生じるOそして一方が小さいほど,もう一方の値が大きくても絶滅がおこる.

＼一

1 P.8 0.6 0.4
V

図12.50世代時点でのタイリクバラタナゴ由来の

ミトコンドリアDNA(t)の頻度 :u,′Vとの関係

では,このようなパラメータの組み合わせのもとでは,導入後にどのような動態が予想

されるであろうか｡2つの場合を示す (図13,14)｡いずれの場合も,導入後のタイリクバ
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ラタナゴの頻度が,野外実験池にくらべ非常に高く保たれ,実験結果と整合しない｡結果

は示さないが,図12でnの頻度が0.01以下になる〟とγの組み合わせでも同様である｡

それに対し,タイリクバラタナゴ型のmtDNAtに20%の有利さを与えた例 (W-0.83の

場合)を図 15に示す｡このとき 50世代後の n遺伝子の頻度はほぼoとなる｡そして,t

の頻度は2世代以後も目立って減少を続け,実験結果と整合する｡一方で,核のマーカー

遺伝子の頻度は2世代以後ほとんど低下せず,L一実験結果と矛盾するo I

これらのことを総合すると,核遺伝子,mtDNAの両方において,ニッポンバラタナゴ由

来のものとタイリクバラタナゴ由来のものの間に適応度差があるということが強く示唆さ

れる｡

1 2 3 4
世代

J1 2 3 4

世代

迅F2以降
:-='Fl

:fr,ia

図13.Ⅴ=0.4の時の各タイプの頻度変化 図14.u=0.5の時の各タイプの頻度変化

2 3 4

世代

怒F2以降
･Fl

嘉タイリク
琵ニッポン

図15. W=0.83の時の各タイプの頻度変化-
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6.総合論議

6.1 近縁外来種の侵入による在来種の絶滅要因

タイリクバラタナゴの侵入によりニッポンバラタナゴの絶滅が生じる事は,実験水槽と

野外人工池を用いた今回の一連の実験結果カさら,ほぼ確実であると言える.具体的な絶滅

要因としては,繁殖率と生存率を含めた亜種間での適応度の違いと交雑の2つが大きく挙

げられる｡タイ リクバラタナゴの侵入によるニッポンバラタナゴ絶滅の可能性については,

既に長田 (1980,1997)により指摘されており,ニッポンバラタナゴのかつての生息地に

おいて高頻度で雑種が見られることから,これまで交雑が絶滅の最大要因であるとされて

きた (Nagataetal.,1996;Kawamuraeta1.,2001b). しかしながら今回の実験結果は,タイリ

ク/iラタナゴの侵入によるニッポンバラタナゴの絶滅には,交雑以上に亜種間での適応度

の違いが関与している事を示唆している｡1繁殖期における1雌当たりの産卵数において,

タイリクバラタナゴはニッポンバラタナゴの約 10倍であり,更に卵から成魚までの生存率

においてタイリクバラタナゴはニッポンバラタナゴの約 16培であることから,タイリクバ

ラタナゴの適応度はニッポンバラタナゴの約 160倍であると推定される｡この事から摂餌

を始めとするニッチェがオーバーラップする亜種間の関係において,ニッポンバラタナゴ

が生存競争でタイリクバラタナゴに不利である事は明白である｡水槽実験においては繁殖

行動だけでなく摂餌行動においてもタイリクバラタナゴはニッポンバラタナゴよりも優位

であり,成長も勝っていることが確認されたことから (表7),こうした状況下においては

仮に交雑がなくてもニッポンバラタナゴは絶滅する可能性は高いと考えられる｡

繁殖行動において亜種間で若干の生殖的隔離が認められたにも関わらず (図2),高頻度

で雑種が出現し (表 12,16),雑種において雑種退行が見られないことは (図9),亜種間

での適応度の違いに加え,交雑がニッポンバラタナゴの絶滅に拍車をかけている第2の要

因であるということが出来る.大阪産ニッポンバラタナゴおいては隔離された溜池と言っ

た生息環境が原因とされる近交弱勢の存在が飼育実験と遺伝子分析の結果から指摘されて

おり (Kawamura,2005),本研究は大阪産ニッポンバラタナゴを用いた実験結果に基づくも

のであることから近交弱勢の影響は無視できない｡しかしながら,近交弱勢が存在しない

とされる九州産ニッポンバラタナゴを用いた水槽実験においても大阪産ニッポンバラタナ

ゴと同様,高頻度でタイリクバラタナゴとの雑種が見られた事は (表 12);ニッポンバラ

タナゴは生息地に関係なく,適応度においてタイリクバラタナゴに劣っていることを示す

ものと言うことが出来る｡
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かつてニ..yボンバラタナゴの主生息地の一つであった琵琶湖淀川水系においては,溜池

に生息する大阪の一部の集団を除き,ニッポンバラタナ声は2000年までに絶滅したとされ

ている､(河村,2003)｡ 九州においてはタイリクバラタナゴの生息は1976年に確認されて

いるものの,分布は拡大していないとぎれていた｡しかしながら,遺伝子分析においては,∫
タイリグバラタナゴの分布は九州においても予想以上に拡大しており,現在,ニッポンバ

ラタナゴの絶滅が危倶されている (三宅ら,2007)｡本研究の結果は,適応度に勝る近縁外

来種が侵入した場合,在来種が短期間に絶滅する危険性が高いことを示しており,現状で

行くと近い将来,九州産ニッポンバラタナゴは絶滅する事が予想される事から,ニッポン

バラタナゴの保護に向けた早急な対策か必要であると考えられる｡

6.2 個体レベルで見た在来種の絶滅のメカニズム

本研究における一連の実験結果から,タイリクバラタナゴの侵入によるニッポンバラタ

ナゴの絶滅は次の様に生じると考えられる｡タイリクバラタナゴのニッポンバラタナゴの

生息地-の侵入において,個体レベルでの亜種認識が不十分である事から亜種間で交配が

生じ,雑種が出現する｡この際,交配はほぼ任意交配に近いが,タイリ●クバラタナゴの繁

殖率が雌雄共にニッポンバラタナゴより高く,ニッポンバラタナゴ (雄)×タイリクバラ

タナゴ (雌)の配偶行動の成功率が低い事から,ニッポンバラタナゴとタイリクバラタナ

ゴの頻度は共に低下するものの,後者の頻度の低下は前者ほど顕著ではない｡雑種は雌雄

共に妊性があり,繁殖率はタイリクバラタナゴに近く (河村,未発表),ほぼ任意交配と考

えられるから,F2以降も出現し,雑種の頻度は更に増加する｡こうした状況下で,最終的

にニッポンバラタナゴは絶滅し,集団は雑種とタイリクバラタナゴのみの状態となる｡ニ

ッポンバラタナゴの絶滅時期はニッポンバラタナゴの初期個体数に対するタイリクバラタ

ナゴの侵入個体の比率により決定され,この比率がどうであれ,ニッポンバラタナゴはほ

ぼ常に絶滅する｡

魚類における近縁外来種の侵入による在来種の絶滅の例と.して,タイリクバラタナゴと′

ニッポンバラタナゴの交雑以外に,モツゴ恥eudorasboraparva)とシナイモツゴ(P.pumila

pumila),の交雑 (Konishi&Takata,･2004;小西 ･高田,2005)が挙げられる.この場合,モ

ツゴの侵入によるシナイモツゴの絶滅の理由として,交雑の方向性と雑種不妊が挙げられ

ていろ.モツゴの侵入によりモツゴ (♂)×シナイモツ豆 (♀)の雑種が出現するように

なるが,この雑種は不妊であるため,継代できない｡これに対し,理由は不明であるがシ′

ナイモツゴ (♂)×モツゴ (♀)の交配は存在せず,またモツゴは雌雄共に繁殖力におい
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てシナイモツゴに勝っている事から,モツゴの個体数は確実に増加する｡ その結果,時間

の経過と共にシナイモツゴの個体数は減少し,最終的に絶滅する｡このモツゴの侵入によ

るシナイモツゴの絶滅は数理モデルを用いると次の様に考察する事ができる｡モツゴの頻

度が p,両種の間で性比が一定,適応度 (生存力と繁殖力)において種間で差が無いとす

る｡シナイモツゴの雌は任意交配を行うとして,モツゴ雄との交配によりできた子供は妊

性がなく,妊性のある子供はシナイモツゴの雄との交配で生まれたシナイモツゴのみであ

るから,シナイ~モツゴの卵の頻度をトpとすると生まれてくるシナイモツゴの頻度は(1-p)2

となる｡これに対し,モツゴの雌はモツゴの雌としか交配しない事から,モツゴの卵の頻

度をpとする.と生まれてくるモツゴの頻度は卵と同じくpとなる｡この交配において妊性

のある子供におけるモツゴの頻度 (p')はp/(p2+1-p)となり,p'-pはp2(1-p)/b2+1-p)である

事からpの値に関係なく正となり,これはモツゴの初期個体数に関係なく,･モツゴは常に

増加しシナイモツゴが減少する車を意味する｡また実際,野外においてはp2≒Oに近いこ

とから,世代間でのモツゴの増加率 (p'/p)は1/(1-p)に近似され,これはシナイモツゴの頻

度の逆数であることが判るoこれらの計算はシナイモツゴとモツづの間の適応度が等しい

と仮定した場合であるが,実際にはモツゴはシナイモツゴよりも適応度が高い事から,モ

ツゴの侵入においては初期個体数に関係なく,シナイモツゴの絶滅確率は極めて高いと考

えられる｡

近縁外来種の侵入による在来種の絶滅においてニッポンバラタナゴとシナイモツゴで共

通している事は,外来種との交雑による在来種の卵資源の損失と外来種の繁殖における倭

位性である｡近縁外来種と在来種の間で繁殖率に差がなく任意交配が行われ,また雑種に

おいて雑種退行 (生存率+繁殖率)が存在しない場合は,時間の経過に伴い外来種と在来

種は共に絶滅すると考えることができ (表 18),タイワンザルとニホンザルの交雑がこの

ケースに該当すると考えられる (村上 ･鷲谷,2002).これルに対し,タイわクバラタナゴ

とモツゴは在来種 (ニッポンバラタナゴとシナイモツゴ)より･も繁殖力において勝ってい

ることから,雑種継代の有無に関係なく,在来種は時間の経過と共に絶滅し,最終的には

外来種は生き残る｡以上の事から近縁外来種の侵入による在来種の運命は,以下の様に要

約される (在来種,近縁外来種,雄琴の適応度をそれぞれFN,FE,FHと表記).

1.雑種形成を伴わない場合

1-'1.FN<FE:在来種は絶滅し,近縁外来種のみが残る.

1-2.FN-FE:在来種の存続確率は近縁外来種の初期個掩数と生態的浮動に左右される｡

1-3.FN>FE:近縁外来種は絶滅し,在来種は存続する｡

2.雑種形成を伴う場合

し
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2-1.雑種に妊性がある場合

2-1-1.FN<FE

2-1-1-1.FE>FH:在来種と雑種は絶滅し,近縁外来種のみになる.

･2-1-1-2.FE-FH:在来種と近縁外来種は絶滅し,雑種のみになる可能性大｡

2-1-1-3.FE<FH:在来種と近縁外来種は絶滅し,雑種甲みになる0

2-1-2.FN-FE

211-2-1.FN=Fi>FH:在来種の存続確率は近縁外来種の初期個体数と生態的浮動

に左右される｡両種が存続する期間においてのみ雑種が出現｡

2-1-2-2.FN-FE-FH:在来種と近縁外来種は絶滅し,雑種のみになる可能性大.

2-1-2-2.FN-FE<FH:雑種のみになる.

2-1-3.FN>FE

2-1-3-1.FN>FH:近縁外来種と雑種は絶滅し,在来種が存続0

2-ト3-2.FN-FH:･在来種と近縁外来種は絶滅し,雑種のみになる可能性大｡

2-1-313.FN<FH:近縁外来種と在来種は絶滅し,雑種のみになる｡

2-2.雑種に妊性がない場合

2-2-1.FN<FE:在来種は絶滅し,近縁外来種のみになる｡

2-2-2.FN>Fも:近縁外来種は絶滅し,在来種が存続O

6.3 遺伝子レベルで見た在来種の絶滅のメカニズム

Kawamuraetal.(2001b)は日本各地のバラタナゴ集団についてmtDNA分析とRAPD-PCR

分析を行い,以下の可能性を示唆している｡

1)ニッポンバラタナゴ集団はタイリクバラタナゴの侵入により生じた交雑が原因で絶滅

する

2)ニッポンバラタナゴの絶滅後も交雑個体においてはニッ̀ボンバラタナゴからタイリク

バラタナゴ-の遺伝子置換が継続する｡

-3)雑種は最終的にタイリクバラタナゴの遺伝子組成に近くなる｡

本研究において, Kawamuraetal.(2001b)の示唆の真偽を確かめるため,野外人工池

を用いてニッポンバラタナゴの個体ならびに固有遺伝子の頻度変化を追跡した｡その結果,

ニッポンバラタナゴの個体は消滅する事とニッポンバラタナゴの固有遺伝子の頻度はmtDNA,

MSの何れにおいても継続して低下する事の2つが明らかとなり,Kawamuraetal.(2001b)

の指摘がほぼ正しい事が明らかとなった (図8,9)一0
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先の考察においてタイリクバラタナゴの侵入によるニッポンバラタナゴ個体の絶滅は,

亜種間の適応度の違いによる可能性が高いことが指摘された｡雑種において遺伝子置換を

生じる一要因として,タイリクイヾラタナゴとの戻し交配と遺伝子 (mtDNAを含む)レベルに

おける雑種間での適応度の違いの2つが大きく挙げられるが,これらについては次のよう

に考察する事ができる｡野外人工池を用いた飼育実験において,実験3年目の親魚におけ

るタイリクバラタナゴの頻度は10% (図9D)であったのに対し,仔魚におけるはニッポ

ンバラタナゴの遺伝子の割合が50%以上のF2以降の個体の頻度は全体の70.8% (図9C)

と極めて高かった｡この場合,頻度の違いから見てF2個体の多くがFl個体とタイリクバ

ラタナゴの戻し交配により生じた可能性は極めて低く,遺伝子レベルでの適応度の違いが

可能性として高いと思われるOなぜならば,Fl個体におけるニッポンバラタナゴのmtDNA

の頻度はほぼ50%近かったのに対し,F2以降においてはその頻度は23.5%にまで低下して

おり (図9C),タイリクバラタナゴと雑種の混生状況においては,ほぼ任意交配が行われ

ていると考えられる事から,これは雑種に率いてmtDNAの違いにより適応度に差が生じ

ている事を強く示唆する｡人間のmtDNAにおいては,ミトコンドリア病と呼ばれる突然

変異が原因でアルツハイマー病を始めとする複数の遺伝病が生じる事が知られており (ク

オレス,2000),ショウジョウバェ (McRae&Anderson,･1988)においてはmtDNAが分子

進化において必ずしも中立でないことが実験的に証明されている｡また,ショウジョウバ

エ (Kilpatrick&Rmd,1995),海産ケンミジンコ (Rawson&Burton,2002)においては核ゲ

ノムとmiDNAの間柱おける相互適応の存在が指摘されている.これらの事から,バラタ

ナゴ2亜種間において,mtDNAの違いによる適応度の差,mtDNAと核DNAの間における

相互適応が存在する可能性は高いと言えるo即ち,FlにおいてタイリクバラタナゴのmiDNA

を持つ個体はニッポンバラタナゴのmtDNAを持つ個体よりも適応度が高く,こうした個

体はタイリクバラタナゴとの戻し交雑により適応度が改善され,世代を重ねていく毎に核

ゲノムとmtD由Aの組成がタイリクバラタナゴに近くなっていくと言うものであるO雑種

における遺伝子置換の方向性の問題については,今後,.mtDNAの異なる.Fl雑種のみを用

いた混合飼育実験による再検討が必須であり,これは本研究の今後の課題の一つであると

言える｡
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7.要約

本研究において得られた知見は以下に要約される (注 :ニッポンバラタナゴは大阪産個

体を指すものとする)0

1)水槽と野外人工池を用いた飼育実験により,ニッポンバラタナゴとタイリクバラタナ

ゴの間の生殖的隔離の有無と交雑の実態について,行動,生態,遺伝の3点から調査

分析を行った｡

2)ペア産卵においては,亜種認識の存在が示唆され,特にタイリクバラタナゴの雌とニ

ッポンバラタナゴの雄の間において顕著であった｡

3)スニーキング,グループ産卵においては,亜種認識は雌雄共に全く認められなかった｡

4)タイリクバラタナゴの雌は繁殖期の長さ (ニッポンバラタナゴの3倍)と繁殖周期の

長さ (ニッポンバラタナゴの 0.5倍)から見て繁殖期における繁殖回数はニッポンバ

ラタナゴの6倍であることがわかった｡

5)排卵時における排卵数においてタイリクバラタナゴはニッポンバラタナゴの 1.6倍で

､奉り,繁殖期における繁殖回数を考慮すると1繁殖期におけるタイリクバラタナゴの

雌の産卵数はニッポンバラタナゴの雌の約 10倍であることが示唆された｡

6)タイリクバラタナゴの術化率はニッポンバラタナゴの皇倍であり,醇化から成魚 (醇

化後 120日)になるまでの生存率は8倍であった｡この事から,卵から成魚になるま

での生存率にお_いてタイリクバラタナゴはニッポンバラタナゴの16膚である事が判っ

た｡

7)産卵数と生存率から見て,タイリクバラタナゴの適応度はニッポンバラタナゴの 160

倍であると考えられた｡

8)繁殖行動の観察において,タイリクバラタナゴの繁殖行動の頻度は雌雄共に言ツボン

バラタナゴに勝っていた｡

9)ミトコンドリアDNAとマイクロサテライ トDNAの分析により,ニッポンバラタナゴ

とタイリクバラタナゴの識別が可能であることが判った｡

10) 水槽実験,野外実験共にニッポンバラタナゴの出現頻度は任意交配を期待した場

合の 1/2以下であり,逆に雑種,タイリクバラタナゴの出現頻度は期待値よりも高か

った｡

11) 野外実験においてニッポンバラタナゴのmのNAの頻度は4年間で90%から20%

にまで低下した｡

12) 野外実験において雑種の頻度は年々増加し,実験 3年目には 95%にまで達した｡
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ニッポンバラタナゴの仔魚は実験 2年目から見られなくなったのに対し,タイリクバ

ラタナゴは実験4年目においても確認された｡

13) 雑種の遺伝子組成について見ると核ゲノムだけでなくmtDNA もニッポンバラタ

ナゴからタイリクバラタナゴに置換される傾向が認められ,この理由として遺伝子レ

ベルにおける亜種間での適応度の違いが考えられた｡

14) 水槽や野外における観琴の結果をもとに設定したパラメータを用いたモデルによ

るシミュレーションにより,野外実験池における遺伝子=遺伝子型頻度の変化をおお

まかに再現できた｡

15) シミュレーションからも,核遺伝子,mtDNAの両方において,ニッポンバラタナ

ゴとタイリクバラタナゴの間に適応度差があることが示唆された｡
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