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第 1 章 序論 

 

保全生態学（保全生物学）は 1980 代にアメリカ合衆国で誕生して以降（Primack, 1997）、

世界中で発展し、種や生物多様性の保全に寄与してきた。保全生態学の文脈で従来一般的に

用いられてきた手法として、個体群存続可能性分析（PVA）や最小存続可能個体数（MVP）

の推定がある。これらは、絶滅危惧種の保全に寄与しうる有効な手法として考えられてきた

（e.g. Kinnaird and O’brien, 1991; Penn et al., 2000）。ここで、PVA とは、対象の個体群につい

て個体群動態や絶滅リスクを推定する手法であり、MVP の推定とはある種の個体群が長期

間存続するために必要な最小限の個体数の推定である。これらの手法は、対象種の乱獲など、

その衰退要因が既に明らかであることを前提として考案されており、その場合においては

有効に機能すると期待される。しかし、世界中の絶滅危惧種のうち、衰退要因が明らかにな

っているものはそれほど多くない。したがって、上記の PVA や MVP 推定などの手法は、衰

退要因が分からない多くの種に対して無力である。また、これらの手法には生命表などの膨

大なデータが必要になるうえ、その分析結果を他種に適用したり同種でも他個体群に適用

したりすることはできないことから、普遍的な知見が得られることは期待できない。一般に、

絶滅危惧種を保全する際には、小個体群の動態を深く理解しなければならないとされる

（Begon et al., 2013）。これは、上述の PVA を行うことや MVP を推定することなど、個体群

生態学の知見や手法が保全に有効であることに基づいた指摘である。しかし、個体群の詳細

な動態を明らかにしても、それだけで衰退要因の解明にはつながらないことが多いだろう。

つまり、現実的には特定の絶滅危惧種の衰退要因を明らかにし、効果的な保全策を個別に考

案せざるを得ない。 

絶滅危惧種の衰退要因を明らかにするアプローチにはいくつか存在するが、環境条件と

の対応のみで衰退要因を解明することは難しい。日本において、環境省は多くの絶滅危惧種

の衰退要因を環境条件の変化と推定している（e.g. 環境省自然環境局野生生物課希少種保全

推進室, 2015）が、それらの衰退要因の推定について妥当性が評価されたことはほとんどな

い。また、衰退のパターンについて説明できない部分も多く、環境条件がほとんど変わらな

い地域個体群間で衰退の度合いが異なる場合もある。たとえば、ニッポンバラタナゴ

Rhodeus ocellatus kurumeus Thompson et Jordan, 1914 は本州ではほぼ絶滅状態であるが（河村, 

2015）、九州では分布域が縮小しているものの、福岡平野と筑紫平野を中心とした中北部に

比較的広く分布している（Kawamura, 2005）。また、環境条件は微細に調べれば地域ごとに

必ず違うため、単にある種の個体数と多様な環境条件を照らし合わせて衰退要因の解明を

試みると、個体群の衰退と因果関係のない環境条件の効果を検出してしまう。環境条件との

対応によって衰退要因を説明するためには、その他の要因を排除できるとする根拠と、環境

条件が対象種の衰退に作用する機構の仮定が前提として必要である。つまり、合理的な前提

条件を仮定せずに、多様な環境条件との対応により衰退要因を解明することは、方法論的に

不可能である。しかし、これまで絶滅危惧種の保全を目指した研究は、地域間での環境条件
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の単純比較に終始しているものが多い（e.g. Beger and Possingham, 2008; Fuentes-Montemayor 

et al., 2011）。 

これら従来の アプローチと比較して、他種との関係に着目して絶滅危惧種の衰退要因の

解明を目指すことは建設的なアプローチになり得る。絶滅危惧種は、しばしばごく限られた

ハビタットを利用していることや局所的な分布をしている（e.g. アユモドキ: 岩田, 2006; イ

タセンパラ: 小川, 2008）。保全を目指した研究では、対象種の生息環境を調べる調査が一般

的に行われているが、ある種が限られたハビタットを利用している場合、そのハビタットを

積極的な理由で利用していると考えるのは危険である。なぜなら、すべての生物が自由に移

動して個体にとって理想的な分布をしているわけではなく、他種との競争関係などによっ

て実際に利用しているハビタット、すなわち実現ニッチが狭められるからである（e.g. 

Abramsky and Sellah, 1982; Gray and Robinson, 2002）。これは種間相互作用が生物の分布や個

体数を制限していることを示している。限られたハビタットを利用している絶滅危惧種に

は、種間相互作用によって実現ニッチが狭められ、分布や個体数が制限されている種も多い

だろう。つまり、これらの絶滅危惧種の衰退プロセスにおいて、種間相互作用は大きな影響

を与えうる。 

保全生態学の文脈で議論の対象となる種間相互作用としては、捕食―被食関係（e.g. 藤本

ほか, 2009）や資源競争（e.g. Krumholz et al., 1969）、繁殖干渉（高倉ほか, 2012）などがある。

これらのいずれの相互作用も少なくとも一方の種の適応度を低下させる効果を持つため、

個体数を減らすメカニズムとして普遍的に生じているだろう。しかし、捕食―被食関係が、

最終的に種の絶滅、あるいは地域個体群の絶滅をもたらすと考えることは、次の理由から困

難である。被食者の個体数が減少した時には、捕食者がより個体数の多い餌種に捕食対象を

切り替えるスイッチングにより、もとの餌種に対する捕食圧は低下するためである。言い換

えれば、被食者が被る捕食圧は、自種の個体数が少なくなればなるほど徐々に低下する、い

わゆる負のフィードバックを受けることになる。実際に、理論・実証研究ともに、スイッチ

ングが多種の共存を促進する、言い換えると種の絶滅リスクを緩和する効果があると報告

されている（Comins and Hassell, 1977; Ishii and Shimada, 2012; Roughgarden and Feldman, 1976）。

そのため、捕食―被食関係から種の絶滅を説明できるのは、小規模な閉鎖環境に外来種が侵

入したときなどに限られるだろう。また、資源競争の強さは、一般に種間よりも種内で強力

である（e.g. Comita et al., 2010; Volkov et al., 2005）。その場合、たとえば Lotka-Volterra の競

争方程式に代表されるような、資源競争の数理モデルは両種の共存を予測する（嶋田ほか, 

2005）。つまり、資源競争で絶滅危惧種の絶滅や衰退を説明できるのは、特殊な例に限られ

るだろう。 

一方、他種オスの繁殖行動によりメスの適応度が低下する種間相互作用である繁殖干渉

は、その効果が正のフィードバックを伴うため（Kuno, 1992）、種間相互作用による種の絶

滅を考えるうえで有力な仮説となりうる。実際に、繁殖干渉により外来種が在来種を駆逐す

る現象は広範な分類群で見られる（Dame and Petren, 2006; Konishi and Takata, 2004; Takakura 
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and Fuji, 2010）。しかし、繁殖干渉の重要性について認識され始めたのは比較的近年である

ため、絶滅危惧種の衰退要因として見逃されていることは多分に考えられる。事実、保全生

態学において繁殖干渉の知見が応用されることはほとんどなく（例外として、高倉ほか, 

2012）、その理解は十分ではない。種の絶滅を防ぐことが大きな目的の一つである保全生態

学にとって、強力な種間排除機構である繁殖干渉は考慮する必要がある相互作用であると

いえる. 

野外環境下において繁殖干渉が生じていることが実証的に示された例は、在来種―外来

種間にほぼ限られる（例外として、Hettyey et al., 2014）。野外での在来種間の繁殖干渉の報

告が少ないのは、在来種同士で進化的な背景を共有している場合、繁殖干渉が存在したとし

ても、いずれかの種が排除されることによりすみ分けや排他的分布がすでに成立している

ため、現在は繁殖干渉を含めた相互作用の機会がないためと考えられる。このため、進化的

背景を共有しない外来種―在来種間ではいくつも報告がある繁殖干渉が、在来種同種では

（潜在的には繁殖干渉が生じうるうえ、過去には実際に生じた場合でも）観察されにくいだ

ろう。しかし、これまで繁殖干渉が観察されていない系についても、人為的な環境改変など

によって、これまでと異なった状況で繁殖を強いられ、その結果として複数種が繁殖場所を

二次的に共有するなどした場合には、在来種間でも繁殖干渉が生じ、種の絶滅を駆動する可

能性がある。実際に、在来種間の繁殖干渉を報告した例外的な研究では、人為的な環境改変

の影響が大きい場所で強い繁殖干渉が生じることを指摘している（Hettyey et al., 2014）。こ

の場合、繁殖場所の二次的な共有の原因を解消する、あるいは緩和することで、直接的な衰

退要因である在来種間の繁殖干渉を解消し、絶滅に向かう在来種を保全できるかもしれな

い。そのような保全が成功すれば、前述した衰退要因を解明することが現実的な保全に貢献

することの実証例になるだろう。在来種間の二次的な接触に起因する繁殖干渉は、人為的な

環境変化による影響としては未知のものであり、自然条件下における在来種間の繁殖干渉

とその生態学的帰結を明らかにすることの保全生態学的意義はきわめて大きい。 

環境改変に起因する在来種間の繁殖干渉を実証するうえで、コイ目ドジョウ科シマドジ

ョウ属 Cobitis の 1 グループであるスジシマドジョウ種群 Cobitis striata species complex はよ

い材料になりうる。シマドジョウ属 Cobitis spp.はユーラシア大陸や北西アフリカに広く分

布する淡水魚である（Kottelat, 2012）。スジシマドジョウ種群は日本において 5 種 11 亜種が

知られ、本州、九州、四国に分布する（中島・内山, 2017）。その全種が環境省レッドリスト

に記載されており（環境省自然環境局野生生物課希少種保全推進室, 2015）、絶滅が危惧され

る種群である。スジシマドジョウ種群には、人為的に作り出された環境である水路で繁殖す

る種や水田で繁殖する種が存在する。日本では圃場整備や用排分離型の水路の普及が進み、

水路から水田に魚類が遡上できない構造になっていることが多い。この人為的な環境改変

により、もともと水田で繁殖していた種が、水田に遡上できなくなったことで水路での繁殖

を強いられ、もともと水路で繁殖していた同属近縁種と二次的に繁殖場所を共有する可能

性がある。 
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また、本種群では、異種間での性的な相互作用が頻繁に生じていることが予想され、これ

も本種群が研究対象として優れていることの理由である。淡水魚では、本種群に限らない一

般的な傾向として、人為的な環境改変により繁殖隔離機構が崩壊し、繁殖干渉とも関連する

自然交雑の機会が増加することが指摘されてきた（Hubbs, 1955; Scribner et al., 2000）。Scribner 

et al. (2000) の総説は、淡水魚で生じている 163 例の交雑のうち約 50％が人為的な影響によ

るものであるとし、そのうち約 33％が人為的な生息地の消失や改変によるものであると述

べている。 

そのような淡水魚の中にあっても、特にシマドジョウ属 Cobitis では種間での性的相互作

用が生じやすいことが、以下の研究によって示唆されている。まず、本種群のいくつかの種

では、自然交雑が生じることが報告されている。例えば、韓国の Cobitis lutheri Rendahl, 1935

と Cobitis tetralineata Kim, Park et Nalbant, 1999 や、日本のチュウガタスジシマドジョウ Cobitis 

striata striata Ikeda, 1936 とサンヨウコガタスジシマドジョウ Cobitis minamorii minamorii 

Nakajima, 2012 では、同所的に存在した場合に自然交雑することが知られている（Kwan et 

al., 2014; Saitoh, 1990）。また、シマドジョウ属では進化的時間スケールにおいても頻繁に交

雑が生じていると考えられている。いずれもヨーロッパに分布する Cobitis elongatoides 

Băcescu et Mayer, 1969 と Cobitis taenia Linnaeus, 1758 の間や、C. elongatoides と Cobitis 

tanaitica Băcescu et Mayer, 1969 の間で過去に生じた交雑から無性生殖系統が発生し、各無

性生殖系統が現在も識別可能な個体群の由来になったと考えられている（Bohlen and Ráb, 

2001; Janko et al., 2007）。日本においても、オオガタスジシマドジョウ Cobitis magnostriata 

Nakajima, 2012 やタンゴスジシマドジョウ Cobitis takenoi Nakajima, 2016 などは、交雑由来の

種であることが明らかになっている（Saitoh et al., 2010; 竹野ほか, 2010）。これらの事実か

ら、シマドジョウ属の配偶における種認識能力は完全ではない場合が多いことと予測され

る。したがって、環境改変が繁殖干渉を引き起こすという仮説の検証に、シマドジョウ属の

スジシマドジョウ種群を用いるのは妥当であると考えられる。 

本研究では、スジシマドジョウ種群のオオガタスジシマドジョウとビワコガタスジシマ

ドジョウ C. minamorii oumiensis Nakajima, 2012 を材料とし、在来種の繁殖場所の二次的な共

有により繁殖干渉が生じ、その結果として一方の種が衰退したという仮説を検証すること

と、繁殖場所を再分割させることで繁殖干渉の影響を緩和させ、両種の同所的な保全を実現

する保全策を開発することを目指した。繁殖干渉は種間の求愛行動の各段階で生じうる。そ

こで、両種間に生じる繁殖干渉の具体的なプロセスを明らかにするため、種内および種間の

繁殖行動の観察・実験をおこなった（第 3 章）。近縁種が存在しない場所での繁殖実態を調

べることは、近縁種と同所的に繁殖する場所の繁殖実態との比較を通じて、近縁種がもう一

方の種の繁殖成功にあたえる影響を評価するうえで重要な知見となる。そこで、ビワコガタ

スジシマドジョウが単独で繁殖する場所での繁殖生態を調査した（第 4 章）。ビワコガタス

ジシマドジョウと系統的に近縁なサンヨウコガタスジシマドジョウは、チュウガタスジシ

マドジョウと同所的に繁殖した場合に、繁殖場所を分割することが知られている（Saitoh, 
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1990）。一方で、サンヨウコガタスジシマドジョウ単独域での繁殖生態はこれまでに報告が

見当たらない。この単独域における繁殖生態の知見は、サンヨウコガタスジシマドジョウと

チュウガタスジシマドジョウの種間相互作用を議論する上で必要となるだけでなく、オオ

ガタスジシマドジョウとビワコガタスジシマドジョウの種間関係との比較を通じて、本種

群における種間相互作用の一般性を議論する上でも重要な意味をもつ。そこで、サンヨウコ

ガタスジシマドジョウ単独域における繁殖生態を調査した（第 5 章）。さらに、オオガタス

ジシマドジョウとビワコガタスジシマドジョウが繁殖時期と繁殖場所を共有していること

を確かめ、多数派のオオガタスジシマドジョウの頻度が増加することで、少数派のビワコガ

タスジシマドジョウの繁殖成功度が低下するかを調査し、繁殖干渉の理論に整合するか検

証した（第 6 章）。また、両種の空間的な繁殖場所の分離を生じさせ、繁殖干渉の影響を緩

和することで、ビワコガタスジシマドジョウの保全を目指した保全策の評価も行った。最後

に、第 3 章から第 6 章の結果に基づいて、スジシマドジョウ種群の繁殖干渉とその影響、お

よび保全に繁殖干渉の知見を応用することの重要性や問題点について議論した（第 7 章）。 
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第 2 章 材料と方法 

 

2.1. 対象種 

 ともに琵琶湖水系の固有種であるオオガタスジシマドジョウ（以下、オオガタ）とビワコ

ガタスジシマドジョウ（コガタ）を対象種とした（図 2–1）。両種は形態が酷似しているが

（斉藤, 1984）、オオガタのほうが体長や卵サイズが大きい（Minamori, 1956）。オオガタは 4

倍体、コガタは 2 倍体であり（Saitoh et al., 1984）、人工交配実験によって、両種は不妊雑種

を形成することが明らかになっている（Minamori, 1956）。 

オオガタは琵琶湖内に生息しており、産卵のため 5~6 月に湖岸の用水路や細流に侵入し、

周年水のある水域の泥底に産卵すると報告されていた（斉藤・松田, 1990）。一方で、コガタ

は琵琶湖内および琵琶湖岸の用水路に生息し、6~7 月に用水路から付近の水田に遡上して水

田内で産卵するとされていた（斉藤・松田, 1990）。しかし、近年の主要な繁殖地では両種が

同所的に繁殖を行っているという報告もある（中野ほか, 2015）。 

かつては両種とも琵琶湖岸全域に生息していたが、近年、両種の急減が報告されており、

特にコガタは北湖西岸北部にほぼ限定されている（斉藤, 1993）。そのため、両種は滋賀県レ

ッドデータブックで絶滅危惧種、環境省レッドリストで絶滅危惧 IB 類に選定されている（滋

賀県生きもの総合調査委員会, 2021; 環境省自然環境局野生生物課希少種保全推進室, 2015）。 

 

2.2. 調査地と調査期間 

 滋賀県高島市に造設されたビオトープを調査地とした（図 2–2）。なお、調査地の詳細な

情報は、絶滅危惧種である両種の乱獲を防ぐために記載しない。本調査地は、2005 年に面

積約 3000 m2 の休耕田内に総延長約 230 m の土掘りの水路を造成したものである（図 2–3a）。

2017 年 12 月に、コガタの保全を目的とした調査地の改変が行われた。この保全策は、調査

地内に浅く水の滞留する水域を新たに造成し、水田に近い環境を作ることで、斉藤・松田 

（1990）で報告されているようなコガタとオオガタの間での繁殖場所の分離を再現するこ

とを目標に実施された。新たな水域は、小型の油圧ショベル（バックホー）を用いて調査地

の表土を削ることで造成された（図 2–3b）。 

調査地の水路の底や壁面は鋪装されておらず、一部にはヨシ Phragmites australis (Cav.) Trin. 

ex Steud.などの抽水植物が生育していた。水路の幅は約 30～200 cm、水深はおよそ 15 cm で、

最深部で 30 cm ほどであった。本調査地にオオガタとコガタの両種の成魚が出現すること

が以前から知られていた（中野ほか, 2015）。例年、5～7 月ごろに、堰の高さを調節するこ

とで調査地内の水路に接続する外部水路の水位を高め、水路内に取水している。外部水路の

水は地下水を汲み上げたものである。排水口には、魚類が遡上できるように魚道（落差 6 cm

前後）が設けられていた。 

調査地の通水期間は年ごとに数日から数週間異なっていた（表 2–1）。再引水を行った 2016

～2019 年は、落水から再引水までの間、水路からポンプで揚水し、調査地に常に水がある
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状態とした。 

 

2.3. DNA 分析による稚魚の種同定と雑種の検出 

 

2.3.1. Multiplex PCR による稚魚の種同定 

 両種の稚魚は形態での種判別が不可能であるため、分子生物学的方法を用いて稚魚の種

判別をした。最初に、2 種をポリメラーゼ連鎖反応（PCR）の有無によって識別するための

プライマーを、NCBI Genbank に登録されているミトコンドリア DNA の ND4−ND5 領域の

塩基配列データ（アクセッション番号、オオガタ: AB054125, AB531149; シマドジョウ種群: 

AB531138, AB531139, AB531140, AB531141, AB531142, AB531143, AB531144, AB531145, 

AB531146, AB531147, AB531148; オ オ ガ タ 以 外 の ス ジ シ マ ド ジ ョ ウ 種 群 : AP010782, 

AB531150, AB531150, AB531151, AB531152, AB531153, AB531154, AB531155, AB531156, 

AB531157, AB531158, AB531159, AB531160, AB531161, AB531162）をもとに設計した。前述

のように、オオガタはシマドジョウ種群を母親種とする雑種起源であると考えられる

（Saitoh et al., 2010）ことから、オオガタを識別するための特異配列として、シマドジョウ

種群およびオオガタに共通する配列を探索した。また、コガタをオオガタから区別できる特

異配列として、オオガタ以外のスジシマドジョウ種群に共通する配列を探索した。見つかっ

た 2 種群の特異配列に 3’末端がアニーリングするフォワードプライマーを設計し、NCBI 

BLAST による特異性の確認後、オオガタ用として 5’-gcccttcatcttatcccagtta-3’、コガタ用とし

て 5’-attattttgcttagccaacaccat-3’ を 得 た 。 ま た 、 共 通 リ バ ー ス プ ラ イ マ ー と し て 5’- 

ctcggtgagtaaggggatttta-3’を得た。これら 3 種のプライマーを同時に用いる multiplex PCR によ

り、オオガタ、コガタでそれぞれ 140 bp、477 bp の増幅産物が得られると期待された。これ

らのプライマー対の有効性および特異性について成体の標本から抽出した DNA 溶液を用い

て確認を行った（図 2–4）後、次の分析に用いた。 

 99%エタノール浸標本からの DNA の抽出は、簡易 DNA 抽出キット ver.2（カネカ、大阪）

を用いて、添付プロトコルに従い行った。抽出した DNA 溶液をテンプレートとして、

EmeraldAmp PCR Master Mix（タカラバイオ、草津）を用い、添付プロトコルに従って 1 反

応あたり 15 µl で PCR を行った。１サンプル分の PCR 反応液の組成は、EmeraldAmp PCR 

Master Mix を 7.5 µl、上述の３種類のプライマーを各 1.1 µM（終濃度）、テンプレートを 1 

µl 入れ、合計 15 µl としたものとした。PCR の温度条件として、95˚C で 5 分間の変性後に、

98˚C で 10 秒間（変性）、57˚C で 30 秒間（アニーリング）、72˚C で 60 秒間（伸長）の温度

サイクルを 35 回繰り返し、最後に 72˚C で 4 分間の最終伸長時間を設けた。得られた PCR

産物 15 µl のうち 5 µl を 1.5%アガロースゲル上で電気泳動し、エチウムブロマイドで染色

することで増幅断片長の長さを確認し、両種を判別した。 
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2.3.2. DNA シーケンスによる仔魚の判別 

 Multiplex PCR で用いたプライマー対は、オオガタとコガタの繁殖地に出現する一部のド

ジョウ Misgurnus anguillicaudatus Cantor, 1842 にも反応した。また、体長 10 mm 未満の仔魚

では、スジシマドジョウ類特有の縞模様が出現しておらず、ドジョウと識別することは難し

い場合があった。その場合、DNA シーケンスによって得られたそれぞれの配列情報をもと

に、仔魚がオオガタかコガタか、あるいはドジョウかを識別した。 

DNA シーケンスを行うために、まず、NCBI Genbank に登録されているミトコンドリア

DNA の ND4−ND5 領域の塩基配列データ（アクセッション番号, オオガタ: AB054125, 

AB531149; コガタ: AP010782, AB531150; その他のスジシマドジョウ: AB531151, AB531152; 

ドジョウ: AB531163, KC884745.1）をもとに、オオガタとコガタ、コガタと系統的に近縁な

ヨドコガタスジシマドジョウ Cobitis minamorii yodoensis Nakajima, 2012 およびドジョウに共

通する配列を探索した。見つかった共通配列に 3’末端がアニーリングするプライマーを設

計し、フォワードプライマーとして 5’- cacctattgccctctacgtaac-3’、リバースプライマーとして

5’- gggcacaggctgctgtaaata-3’を得た。このプライマー対を用いた PCR により 612 bp の増幅産

物が得られると期待された。成体の標本から抽出した DNA 溶液を用いて、このプライマー

対の有効性を確認した後、PCR に用いた。PCR には、KAPA Taq PCR Kits（Kapa Biosystems, 

Woburn, MA）を用い、添付プロトコルに従って 1 反応当たり 15 µl で行った。PCR の温度

条件として、95˚C で 5 分間の変性後に、94˚C で 30 秒間（変性）、60˚C で 30 秒間（アニー

リング）、72˚C で 60 秒間（伸長）の温度サイクルを 35 回繰り返し、最後に 72˚C で 10 分間

の最終伸長時間を設けた。得られた PCR 産物 15 µl のうち 5 µl を 1.5%アガロースゲル上で

電気泳動し、エチウムブロマイドで染色することで DNA の増幅を確認した。PCR 産物を

NucleoSpin Gel and PCR Clean-up キット（Macherey-Nagel GmbH & Co. KG, Düren）によって

精製したのち、シーケンス解読サービスに依頼し塩基配列を決定した。得られた配列情報に

ついて、それぞれ BLAST 検索することでオオガタとコガタ、ドジョウを識別した。 

 

 

2.3.3. 核 DNA 識別プライマーを用いた雑種の検出 

 Multiplex PCR および DNA シーケンスによってコガタと識別された稚魚について、核

DNA 識別プライマーを用いてオオガタのオスとコガタのメスの交雑個体を検出した。まず、

NCBI Genbank に登録されている核 DNA の 2 領域（IRBP2, Rh）の塩基配列（アクセッショ

ン番号, IRBP2, オオガタ: AB531281-3, AB531227-9; コガタ: AB531256-7, AB531258-9; ヨド

コガタスジシマドジョウ: AB531223-4, AB531225-6; サンヨウコガタスジシマドジョウ ; 

AB531244-5, AB531248-9: Rh, オ オ ガ タ : AB531386-7, AB531349-50; コ ガ タ : AB531369, 

AB531370; ヨドコガタスジシマドジョウ: AB531347, AB531348; サンヨウコガタスジシマ

ドジョウ; AB531359-60, AB531363）をもとに、オオガタとコガタを識別するプライマーを設

計した。オオガタはシマドジョウ種群を母親種とする雑種起源であると考えられる（Saitoh 
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et al., 2010）ため、オオガタを識別する特異配列として、シマドジョウ種群とオオガタの両

方に共通する配列を探索した。また、コガタを識別する特異配列として、コガタスジシマド

ジョウ 5 亜種（サンヨウコガタスジシマドジョウ、トウカイコガタスジシマドジョウ Cobitis 

minamorii tokaiensis Nakajima, 2012、コガタ、ヨドコガタスジシマドジョウ Cobitis minamorii 

yodoensis Nakajima, 2012、サンインコガタスジシマドジョウ Cobitis minamorii saninensis 

Nakajima, 2012） に特異的な配列を探索した。その後、プライマー設計アプリケーション

Primer3（http://bioinfo.ut.ee/primer3/）を用いて、探索した標的配列がプライマーの 3'末端に

位置するプライマー対を設計した。 

その結果、オオガタ特異的プライマーとして Rh における 1 対とコガタ特異的プライマー

として IRBP2 における 2 対のプライマーセットを得た（表 2–2）。これらのプライマー対の

特異性を高めるため、3’末端の特異配列から 5’末端側に数えて 3 塩基目に敢えてミスマッ

チを挿入したものを各プライマーとした。ミスマッチを入れるための塩基の変更は、A⇔C、

G⇔T のルールに従って行った。なお、今回の PCR によって得られる増幅産物のサイズはす

べて 150～260bp であった。各プライマー対の名称は便宜上核 DNA の領域名上から二文字

と特異配列の存在する塩基の番号で表し、コガタ特異的プライマーの名称には頭に s を付し

た。成魚の標本から抽出した DNA 溶液を用いて、これらのプライマー対の有効性および特

異性を確認した（図 2–5）。ただし、コガタ特異的プライマーである sIR276 と sIR321 を用い

たコガタの成魚標本の PCR の結果、一方では増幅が見られるが、もう一方では見られない

サンプルがあったため、本実験の核 DNA 分析には両プライマー対を用い、いずれかでバン

ドを観察できたときはコガタと識別した。また、両プライマー対を用いてもコガタと識別で

きない個体も 12 個体中 1 個体あり、コガタ特異的プライマーが全てのコガタを検出できる

ものではないことが確認された。また、コガタ特異的プライマーはオオガタでも薄いバンド

が観察されることがあり、本実験では濃いバンドが観察された場合のみをコガタと識別し

た。 

核 DNA プライマーを用いた雑種の検出には、上述の Multiplex PCR および DNA シーケ

ンスによってコガタと識別された稚魚の DNA 溶液をテンプレートとして用いた。

EmeraldAmp PCR Master Mix（タカラバイオ、草津）を用い、添付プロトコルに従って 1 反

応あたり 15 µl で PCR を行った。１サンプル分の PCR 反応液は、EmeraldAmp PCR Master 

Mix を 7.5 µl、20 µM のフォワードプライマーおよびリバースプライマーを各 1.0 µl、テン

プレートを 0.5 µl 入れ、合計 15 µl としたものとした。PCR の温度条件として、95˚C で 5 分

間の変性後に、98˚C で 10 秒間（変性）、63.0℃（Rh270, sIR321）または 62.0℃（sIR276）で

30 秒間（アニーリング）、72˚C で 30 秒間（伸長）の温度サイクルを 35 回繰り返し、最後に

72˚C で 2 分間の最終伸長時間を設けた。得られた PCR 産物 15 µl のうち 6 µl を 2.0%アガロ

ースゲル上で電気泳動し、エチウムブロマイドで染色することで増幅断片長の長さを確認

し、両種の雑種を検出した。 
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2.4. 体長分布からの年級群の推定 

 成魚の体長分布における峰数は、年級群数とみなすことができる（Carlson et al., 2011）。

この峰数を、混合正規分布への当てはめにより推定した。この推定には、調査で得られたス

ジシマドジョウ類の成魚の標準体長のデータを種と性ごとに分けたものを用いた。標準体

長の頻度分布を、異なる正規分布の数を持つ混合正規分布モデルに当てはめた。同時に推定

された各正規分布（各コホート）の平均値を推定した。それぞれについてモデルの予測のよ

さを検討するため、各モデルへの当てはめで得られた AIC（赤池の情報量基準）の値を比較

し、最も小さい AIC 値を伴うモデルをベストモデルとして選択した。また、この時のコホ

ート数𝑘を、推定されたコホート数とした。この推定には R（ver. 4.0.5）の mixtools package

を用いた。 
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表 2–1. 各調査年の引水日と落水日．2015 年と 2020 年は再引水と再落水を行わなかった． 

 

 

 

  

調査地での操作 2015年 2016年 2017年 2018年 2019年 2020年

引水 5月8日 5月10日 4月22日 5月7日 5月7日 5月7日

落水 7月4日 7月2日 6月30日 7月1日 7月6日 6月24日

再引水  7月5日 7月7日 7月2日 7月7日 

再落水  7月27日 7月23日 7月25日 7月25日 
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表 2–2. 核 DNA を標的としたプライマーの配列．Rh270 はオオガタスジシマドジョウに特

異的なプライマー，sIR276 と sIR321 はビワコガタスジシマドジョウに特異的なプラ

イマーを示す．F と R はそれぞれフォワードとリバースのプライマーを示す． 

 

  

  

プライマー対名称 Forward or Reverse プライマー配列（5’➞3’）

Rh270 F 5'-ctctgggtggtgaaatgggg-3'

Rh270 R 5'-catgagcactgcattccctc-3'

sIR276 F 5'-agatggctcagaaggtttgg-3'

sIR276 R 5'-agttctgtggtgatgtcgga-3' 

sIR321 F 5'-gacaaagtcctccctaccgct-3'

sIR321 R 5'-agttctgtggtgatgtcgga-3' 
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図 2–1. 研究対象種．a はオオガタスジシマドジョウ，b はビワコガタスジシマドジョウ. 

  

  

  

a b
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図 2–2. 調査地の位置．保全上の観点から調査地の詳細な位置は示さない. 

  

*スジシマドジョウ類の過剰な採集を防ぐため、調査地点は非公開とした。適切な理由があ

る場合に公開要求に応じる。 
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図 2–3. 保全策実施前 (a) と実施後 (b) の調査地の鳥観図．線で囲まれた水域は，ビワコガ

タスジシマドジョウの保全を目指して新しく造設した水域を示す． 

  

*スジシマドジョウ類の過剰な採集を防ぐため、鳥瞰図は非公開とした。適切な理由がある

場合に公開要求に応じる。 
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図 2–4. ミトコンドリア DNA を標的とした Multiplex PCR によるオオガタスジシマドジョウ

とビワコガタスジシマドジョウの種判別の結果を示した電気泳動像．1～5 の列はオ

オガタスジシマドジョウを，6～8 の列はビワコガタスジシマドジョウを示す．M の

列はラダーマーカー（Gene Ladder 100; 株式会社ニッポンジーン, 東京）を示す． 

 

  

1 2 3 4 5 6 7 8 M

100

500

1000

2000

(bp)
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図 2–5. 核 DNA を標的とした PCR によるオオガタスジシマドジョウとビワコガタスジシマ

ドジョウの種判別の結果を示した電気泳動像．オオガタ、コガタ、サンヨウはそれぞ

れオオガタスジシマドジョウ、ビワコガタスジシマドジョウ、サンヨウコガタスジシ

マドジョウを示す．プライマーの特異性を確かめるために，ビワコガタスジシマドジ

ョウの姉妹亜種であるサンヨウコガタスジシマドジョウについても PCR を行った．

M はラダーマーカー（Gene Ladder fast 1; 株式会社ニッポンジーン, 東京）を示す．各

パネルは，オオガタスジシマドジョウ特異的プライマーRh270 で増幅した際の泳動像

（a），コガタ特異的プライマーsIR276 で増幅した際の泳動像（b），コガタ特異的プラ

イマーsIR321 で増幅した際の泳動像（c）を示す．網野可菜氏卒業論文（滋賀県立大

学環境科学部、2019 年度）より改変． 

 

 

  

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14M

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14M

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14M

a

b

c

オオガタ
特異的プライマー
Rh270

コガタ
特異的プライマー
sIR270

コガタ
特異的プライマー
sIR321

オオガタコガタコガタサンヨウ
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第 3 章 琵琶湖固有のスジシマドジョウ種群 2 種の種内・種間の繁殖行動 

 

3.1. はじめに 

 繁殖干渉は多様な分類群で広くみられる現象であり、それゆえに繁殖干渉を引き起こす

至近要因は極めて多様である（Gröning and Hochkirch, 2008）。これは繁殖干渉が繁殖行動の

あらゆる段階で生じうることや（本間ほか, 2012）、繁殖干渉をもたらす形質が雌雄間の性的

対立によって個体群や種ごとに様々な方向へ進化する（Arnqvist and Rowe, 2005）ことに起

因すると考えられる。そのため、個別の繁殖干渉について、至近要因を明らかにするために

は、まず種内および種間の繁殖行動を明らかにする必要がある。 

 しかし、本研究で材料としているオオガタとコガタについて、繁殖行動に関する知見はな

い。両種と同属の近縁種の繁殖行動の知見は、繁殖干渉の至近要因を明らかにするうえで参

考になるが、以下の理由により、十分ではない。まず、前述のとおり、繁殖干渉の至近要因

は個別性が高いため、オオガタとコガタに特有の繁殖行動が繁殖干渉の至近要因である可

能性を否定できない。次に、両種が属するシマドジョウ属の繁殖行動はいくつかの種で記述

されている（Bohlen, 1999; Lodi and Malacarne 1990）が、水槽環境下における観察に限られ

ており、野外での繁殖行動に関する知見は見当たらないことが挙げられる。水槽環境下にお

ける繁殖行動の観察は、定量的なデータを多く得ることができるため有益であるが、その環

境条件は野外とはことなるため、必ずしも野外での繁殖行動を反映しているとは限らない。

一方で、野外環境下での観察は直接的に繁殖行動を明らかにできるが、多くの事例を観察す

ることが難しいため、定量的なデータを得ることは難しい。野外で生じている繁殖干渉の至

近要因を明らかにするためには、水槽環境下と野外環境下での知見を合わせて考慮する必

要があるだろう。 

 シマドジョウ属の Cobitis taenia や本属と同じくドジョウ科である Sabanejewia vallachica 

Nalbant, 1957 では、オス間で追尾行動を行うことが、水槽環境下における繁殖行動の研究で

記述されている（Bohlen, 2008; Lodi and Malacarne, 1991）。これまで、多くの繁殖干渉の研究

は、他種オスからメスへの種間求愛によって、メスの適応度が低下する現象を想定して進め

られてきた（Gröning and Hochkirch, 2008; 本間ほか, 2012）。一方で、オス間の性的な種間相

互作用は繁殖干渉の文脈で議論されてこなかった。しかし、オスが他種オスに誤って求愛す

る現象は、同種のメスへの求愛機会の喪失を通じて、両性の適応度を低下させる可能性があ

る。オオガタとコガタについて、前述の種のようにオス間での追尾行動が種間でも生じる場

合、他種オスに誤って求愛することで、メスへの求愛機会の喪失のよる繁殖干渉が引き起こ

されるかもしれない。この仮説の検証は、これまで繁殖干渉の文脈で考慮されてこなかった

異種オス間の性的な相互作用の影響を検討するうえでも、生態学的価値が高い。 

 シマドジョウ属や同じ科であるドジョウ属 Misgurnus の一部の種では、オスの胸鰭の基部

に骨質盤（lamina circularis）と呼ばれるプレート状の形質が現れる（Kottelat and Freyhof, 2007, 

中島・内山, 2017）。この骨質盤はオスにのみ存在することから、繁殖行動において何らかの
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役割を果たしていると考えられるが、詳細は不明である（中島・内山, 2017）。骨質盤は種ご

とに形が異なり、分類にも用いられている（Nakajima, 2012）。種特異的で特徴的な性的二型

である骨質盤は、種間求愛時に他種のメスの適応度に大きな影響を与えるかもしれない。骨

質盤の適応的な意義を明らかにすることができれば、オオガタとコガタにおける繁殖干渉

の至近要因を明らかにする手掛かりになる可能性がある。 

 本研究では、オオガタとコガタ間の繁殖干渉の至近要因を明らかにするため、野外および

野外ケージ内での繁殖行動の観察からオオガタとコガタの種内・種間の繁殖行動を調査し

た。また、観察された種間求愛が繁殖干渉を引き起こし、一方の種の適応度を低下させるプ

ロセスと、オスの繁殖形質である骨質盤の適応的意義について議論した。 

 

3.2. 材料と方法 

 

3.2.1. 野外における繁殖行動の観察 

 オオガタとコガタの繁殖行動の観察は、2020 年の調査地（第 2 章）の引水期間中である

5 月から 6 月の夜間に行った。両種の成魚は、日中、泥に潜って動かないことが多いため、

目視で観察することは難しい。そのため、日中は行動観察を行わなかった。過去の調査によ

って、両種の産卵の多くは 5 月に行われることが示唆されている。そこで、本研究では、5

月に週 3 回から 4 回、6 月に週 1 回から 2 回の頻度で調査を行った。調査時間は 2 時間から

7.5 時間とした（表 3–1）。種内および種間の繁殖行動を観察するため、水際からヘッドラン

プ（ZX-S240; Fuji-Toki Co., Ltd., Osaka, Japan）で水面を照らして成魚を探索した。繁殖行動

は、可能であればカメラ（TG-6; OM Digital Solutions Corp., Tokyo, Japan）で動画（30 fps）を

撮影した。撮影が難しい場合、繁殖行動に参加した個体数とその行動、および種と性の組み

合わせを記録した。また、目視で発見したオオガタとコガタの性ごとの個体数を記録した。

ただし、1 調査日に 20 個体を超える場合には、10 個体単位で（例: 40 個体以上 50 個体未

満）記録した。 

 野外における種内の繁殖行動を詳細に記述するため、撮影した動画を解析した。まず、繁

殖行動を独立したフェーズに分け、動画から各フェーズに要した時間を記録した。ただし、

本研究では繁殖行動が観察されてから撮影を開始したため、最初のフェーズについては時

間を記録しなかった。オスにおいて、あるフェーズから次のフェーズに移行した個体数をフ

ェーズ間の移行数、移行しなかった個体数をフェーズ間の中断数とし、フェーズ間の移行数

をフェーズ間の移行数と中断数を加算した値で除したものをフェーズ間の移行率とした。

すべてのフェーズ間の移行率を乗算したものをオスの求愛成功率とした。さらに、野外での

繁殖行動の動画のうち、オオガタおよびコガタのオスの胸鰭に現れる性的二型である骨質

盤を観察できる動画を詳細に分析し、雌雄の体の位置関係やオスの胸鰭の位置などに注目

して、オスの胸鰭がどのように使われていたかを記録した。 

 オオガタのオスは水中の振動をキューにメスを探しているかを確かめるため、水中に人
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差し指を入れて小さく振動させた際のオオガタのオスの反応を記録した。ヨーロッパに分

布するシマドジョウ属の一種 C. taenia のオスは、水槽内においてメスの動きに合わせてメ

スを追いかけることが報告されている（Lodi and Malacarne, 1991）。また、C. taenia は視覚が

制限される夜間に繁殖する（Bohlen, 1999）。そのため、シマドジョウ属のオスはメスの起こ

した水中の振動を手掛かりにメスを追いかけている可能性がある。本実験は 2020 年の 5 月

17 日と 22 日の夜間に行った。まず、オオガタから約 20 cm 離れた水中に人差し指を入れ、

指による振動を与えた。振動は 5~15 Hz とし、0.2~2.0 秒間与えた。振動は断続的に与え、

振動と振動との間隔は 0.2~5.0 秒とした。この実験は、近くにメスがいない岸際のオオガタ

のオスを対象に行った。なお、コガタは個体数が少なく、実験できなかった。 

 シマドジョウ属のいくつかの種では、一時的な水域で産卵することが知られている（三内, 

2018; Saitoh, 1990）ため、オオガタの種内での繁殖行動の観察回数と琵琶湖の水位との関係

を調べた。調査地は琵琶湖岸に近い場所に位置するため、琵琶湖の水位の変化は調査地の水

位の変化の指標となる。琵琶湖の水位のデータは、国土交通省によって公開されている滋賀

県高島市勝野（35°17'37"N, 136°00'47"E）の 24:00 の水位を使用した。なお、コガタの種内で

の繁殖行動は 1 回しか観察されなかった（結果を参照）ため、琵琶湖の水位との関係は調べ

なかった。 

 

3.2.2. 野外ケージ内での種間求愛の観察 

 種間の繁殖行動について調べるため、調査地に設置したケージ（縦 40 cm, 横 60 cm, 高さ

40 cm）内にオオガタのオス 1 個体とコガタ 1 ペアを入れる実験区と、コガタのオス 2 個体

とメス 1 個体を入れる対照区を設けた。実験区は 10 反復、対照区は 6 反復とし、すべての

ケージに ID（1~16）を振り分けた。実験は、2021 年 5 月 11 日、13 日、14 日、18 日、19 日、

25 日、6 月 1 日、9 日、10 日、15 日に行った。行動を記録するため、20 時から 22 時の間、

ドライブレコーダー（TH-2, Shenzhen Yingji Industrial Co., Ltd., Shenzhen）の暗視モードでケ

ージ内を録画（30 fps）した。録画した映像から、両種間および種内の繁殖行動について、

繁殖行動を行った個体と受けた個体の種と性を記録した。繁殖行動の回数は、前述の種内に

おける繁殖行動の各フェーズに分けて記録した。対照区のケージ内にはコガタのオスが 2 個

体存在し、コガタのオスを含む組み合わせにおける繁殖行動の頻度が他のケージの 2 倍に

なると期待されるため、観察された繁殖行動の回数を 2 で割った値を分析に用いた。 

 実験に使用したオオガタは、調査地または調査地に接続する水路内で採集した個体を用

いた。コガタは野外での個体数が少なく、野生個体で実験を行うのが難しかったため、滋賀

県立大学内の圃場で飼育し性成熟した成魚を調査地まで持っていき使用した。このコガタ

は、2018 年に調査地で採集した成魚 2 ペアをもとに業者（有限会社生物工学研, 静岡県焼津

市）が採卵し、20 mm 程度まで成長させた稚魚を、滋賀県立大学内のライシメーターで成魚

まで成長させたものある。 
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3.2.3. 統計解析 

 メスが求愛を受け入れる確率が、求愛に参加したオスの個体数によって変化するかを調

べるため、同じメスを追いかけているオスの個体数（1~5 個体）ごとのメスの求愛受け入れ

率（産卵の成功例数/繁殖行動の観察例数）を計算した。求愛の受け入れが二項分布に従う

と仮定し、それらの 95％信頼区間を求めた。また、メスの産卵成功に対して、追いかけて

いるオスの個体数が与える影響を調べるため、二項分布を仮定した一般化線形モデル(GLM)

を用いて解析した。産卵の成否（0 or 1）と追いかけているオスの個体数をそれぞれ応答変

数と説明変数とした。加えて、オスの求愛に対するメスの求愛拒否率（求愛を拒否したメス

の個体数/求愛を受けたメスの個体数）を計算した。さらに、野外での繁殖行動について、

産卵の成否に各フェーズにかかる時間が与える影響を調べるため、二項分布を仮定した一

般化線形モデル（GLM）を用いて解析した。産卵の成否（0 or 1）と各フェーズにかかる時

間をそれぞれ応答変数と説明変数とした。これらの解析には R（ver. 4.0.5）の base package

を使用した。 

 野外ケージ内において、コガタのオスは自種のメスとオオガタのオスに対して、どの程度

間違えて求愛を行うかを調べるために、追尾行動の定義を他個体の動きに反応してその方

向に泳ぎ、接触または 1–2 cm 以内に接近する行動とし、追尾行動の回数のデータを用いて

解析を行った。解析にはポアソン分布を仮定したベイジアン一般化線形混合モデル（Baysian 

GLMM）を用いた。野外ケージ内で観察された繁殖行動は追尾行動のみであったため（結果

を参照）、2 時間当たりのコガタのオスの追尾行動の回数を応答変数とした。本実験におい

て、コガタのオスが追尾行動を行う対象は、コガタのメスとオオガタのオス、およびコガタ

のオスである。このうち、コガタのオス間の追尾行動は、偶然生じた行動と考えられる。そ

こで、モデルの切片をコガタのオス間の追尾行動とすることで、偶然生じた行動の影響を排

除した上で、追いかけられた個体がコガタのメスかどうか（0 or 1）と、追いかけられた個

体がオオガタのオスかどうか（0 or 1）を説明変数とした。実験区と対照区の追尾行動の回

数を同じモデルで解析するため、オフセット項として、コガタのオスの個体数（実験区では

1、対照区では 2）を用いた。このオフセット項をモデルに組み込んだのは、対照区にコガ

タのオスが 2 個体存在することで、追尾行動を行う個体と受ける個体の組み合わせが 2 倍

になると期待されるためである。さらに、ケージの ID をランダム効果としてモデルに組み

込んだ。MCMC（Markov chain Monte Carlo）アルゴリズムによるパラメータの推定では、

50000 回の MCMC ステップを互いに独立に 3 回計算し、初期値の影響を排除するために最

初の 20000 ステップを取り除いたうえで、自己相関の影響を緩和するために 3 ステップに 1

回のサンプリングを行った。収束の判定基準として�̂�値（Gelman et al., 2004）を計算し、�̂�値

が 1.1 未満になった場合に、パラメータが収束したと判断した。これらの解析はR（ver. 4.0.5）

上で、rstan package（ver. 2.21.2）と brms package（ver. 2.8.0）を用いて計算された。 

 上述の Baysian GLMM において、コガタのオスに追いかけられた個体がコガタのメスで

あるかどうかを示す説明変数の係数を𝛽1、オオガタのオスであるかどうかを示す説明変数
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の係数を𝛽2とし、それぞれの平均値�̅�1と�̅�2を用いて 

𝑝 =
𝑒𝑥𝑝(�̅�2)

𝑒𝑥𝑝(�̅�1)
 （１） 

とすると、オオガタのオスはコガタのメスよりも𝑝倍追いかけられると予想できる。そこで、

この𝑝をオオガタのオスの追いかけられやすさの指標として計算した。 

 

3.2.4. 数理モデルによる異種オス間の求愛が適応度に与える影響の検討 

 オオガタおよびコガタと同属の C. taenia は、オス同士で追尾行動を行う（Lodi and 

Malacarne, 1991）。この行動がオオガタとコガタでも生じた場合、少数派の種では同種のオ

スからの求愛機会の損失を通じてメスの適応度が低下し、繁殖干渉が生じる可能性がある。

しかし、オス間の性的な種間相互作用は繁殖干渉の文脈でこれまで注目されておらず、その

影響を評価した研究は見当たらない。そこで、オス間の誤った求愛が繁殖干渉を引き起こす

条件を整理するために、オオガタとコガタについて、本研究を通じで得られた種間および種

内の繁殖行動のデータを基盤に、数理モデルを設計した。 

 本モデルでは、調査地において少数派であるコガタのオスが自種のメスと間違えてオオ

ガタのオスにも求愛してしまう状況を想定した。ある個体群におけるコガタのオスが自種

のメスに行う求愛回数𝐶𝑆の総数は式 

𝐶𝑆 = 𝑆𝑚𝐶
𝑆𝑓

𝑆𝑓+𝑝𝐿𝑚
 （2） 

で表される。ここで、𝑆𝑚、𝑆𝑓、𝐿𝑚はそれぞれコガタのオスの個体数、コガタのメスの個体

数、オオガタのオスの個体数を表す。𝐶はコガタのオス 1 個体があるシーズンに行う平均求

愛回数を表す。𝑝は（式 1）と同じもので、オオガタのオスがコガタのオスから求愛を受け

る頻度を、コガタのメスがシーズン中に受ける求愛回数を基準に（1 として）表した値であ

る。これから、コガタのメス 1 個体がシーズン中に受ける求愛の回数𝐶𝑆 𝑆𝑓⁄ は、 

𝐶𝑆

𝑆𝑓
=

𝑆𝑚𝐶

𝑆𝑓+𝑝𝐿𝑚
 （2） 

となる。 

他種の影響がない場合の、コガタのメスの個体あたりの産卵回数を𝐸、繁殖に成功するま

でに必要な求愛の回数（言い換えると、オスの求愛成功率の逆数）を𝑣とすると、オスの求

愛のうち成功した回数𝐶 𝑣⁄ とメスの産卵回数𝐸は等しくなることから、次が成り立つ。 

𝐶 = 𝑣𝐸 （3） 

これを（式 2）に代入して、次式を得る。 

𝐶𝑆

𝑆𝑓
=

𝑣𝐸𝑆𝑚

𝑆𝑓+𝑝𝐿𝑚
 （4） 

ところで、あるシーズンにおけるメスの繁殖成功度は、一般的にはシーズン中の産卵回数

𝐸により制約を受けるが、その𝐸よりも、正しく同種オスに求愛された回数（式 4）が少ない
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場合には、後者により制約を受ける。そのため、コガタのメス 1 個体あたりの適応度𝐹𝑠は次

式で表される。 

𝐹𝑠 = 𝑚𝑖𝑛 (𝐸,
𝑣𝐸𝑆𝑚

𝑆𝑓+𝑝𝐿𝑚
) （5） 

ただし、野外においては絶対値としての個体数は評価しづらいことから、コガタのオス個

体数を基準としてコガタのメスとオオガタのオスの相対的な個体数をそれぞれ、𝑆𝑓
∗(=

𝑆𝑓 𝑆𝑚)⁄ 、𝐿𝑚
∗ (= 𝐿𝑚 𝑆𝑚)⁄ とすると次式のように変形される。 

𝐹𝑠

𝐸
= 𝑚𝑖𝑛 (1,

𝑣

𝑆𝑓
∗+𝑝𝐿𝑚

∗ ) （6） 

 このことから、 

1 >
𝑣

𝑆𝑓
∗+𝑝𝐿𝑚

∗  （7） 

となる場合に、コガタのオスがオオガタのオスに対して誤った求愛を行うことによって、コ

ガタのメスへの求愛回数が低下し、結果的にコガタのメスの繁殖成功度を低下させると予

想される。 

式(7)に含まれるパラメータのうち、𝑝は前述の野外ケージを用いた実験から推定された

値を当てはめることができる。𝑝に対する推定値の当てはめを行ったうえで、𝐿𝑚
∗ と𝑣を変化

させた場合の、式(7)の右辺を計算した。ただし、𝑆𝑓
∗にはコガタの性比が 1：1 であることを

仮定して𝑆𝑓
∗ = 1とした場合と、前述の野外調査で観察されたコガタのオスとメスの個体数か

ら計算された𝑆𝐹の値を使用した場合の両方について計算した。作図には R（ver. 4.0.5）の base 

package を使用した。 

 

3.3. 結果 

 

3.3.1. 野外での種内および種間の繁殖行動 

 調査を通じて、225 例のオオガタの雌雄間の繁殖行動を観察し記録した。そのうち、156

例は動画の撮影に成功した。一方、コガタの雌雄間の繁殖行動が観察されたのは、2020 年 5

月 17 日の 1 例のみであった。種間の繁殖行動は、コガタのオスがオオガタのオスを追いか

けていた例が 3 例、コガタのオスがオオガタのメスを追いかけていた例が 1 例、それぞれ

観察された。調査期間を通じて、目視で発見されたオオガタのオスとメスの個体数は、それ

ぞれ 320 個体以上と 60 個体以上であった。一方で、コガタのオスとメスの個体数は、それ

ぞれ 9 個体と 2 個体であった。なお、採餌行動は 5 月 29 日にオオガタのオス 1 個体のみで

観察され、それ以外の個体は採餌行動を行っていなかった。 

 オオガタの雌雄間の繁殖行動は以下の 4 つのフェーズに分けることができた; フェーズ

1: オスがメスを追いかける（図 3–1a）、フェーズ 2: オスがメスに体を添わせて泳ぐ（図 3–

1b）、フェーズ 3: オスがメスの背びれの後に巻き付き（抱接）、停止する（図 3–1c）、フェ
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ーズ 4: オスがメスの背びれ付近で締め付けを強くし、メスが振動し産卵する（図 3–1d）。

コガタの種内での繁殖行動は 1 例しか観察されなかったが、その 1 例はオオガタの繁殖行

動のシーケンスと同様であった。コガタの繁殖行動の観察例が乏しいため、以降の繁殖行動

の解析結果は、オオガタの繁殖行動について示す。 

オオガタについて、フェーズ 1 からフェーズ 2 に移る段階で多くのオスが求愛に失敗し

ていた（図 3–2）。次に多くのオスが求愛に失敗していたのはフェーズ 3 からフェーズ 4 に

移る段階だった。求愛開始（フェーズ 1）から産卵行動（フェーズ 4）までのオスの求愛の

成功率は 27.7％だった。1 個体から 5 個体のオスが 1 個体のメスを追いかけていた。追いか

けているオスの個体数が多くなってもメスの求愛受け入れ率はほとんど一定で、0.5 付近で

推移した（図 3–3; GLM; coefficient ±SE = -0.006±0.152, Wald test, P = 0.969）。また、少なくと

も 1 個体以上のオスから求愛を受けたメス 161 個体のうち、求愛を拒否した個体の率は

45.9%だった。一度の産卵で排出した卵数はわからなかったが、抱卵により大きくなってい

たメスの腹部は産卵後も膨らんだままであった。また、同じメス個体が同じ場所で連続して

産卵した例が 5 月 17 日と 5 月 19 日に 1 例ずつ観察された。 

オオガタのフェーズ 2 の開始からフェーズ 4 の終了までに要した時間は、平均 3.46 秒だ

った。フェーズ 2 は平均 0.96 秒、フェーズ 3 の抱接は平均 0.30 秒、フェーズ 3 の停止は平

均 1.13 秒、フェーズ 4 は平均 1.07 秒で行われた。フェーズ 3 の抱接は最短 0.13 秒で行われ

た（図 3–4）。求愛成功率に対する、オスがフェーズ 2 に要した時間の効果は、負だったが

有意ではなかった（GLM; coefficient ± SE = -0.578 ± 0.428, Wald test, P = 0.177, 図 3–5a）。求

愛成功率に対する、オスがフェーズ 3 の抱接に要した時間の効果は、負だったが有意ではな

かった（GLM; coefficient ± SE = -1.116 ± 2.208, Wald test, P = 0.613, 図 3–5b）。求愛行動がフ

ェーズ 3 の停止の段階にまで進んだ 55 例のうち、産卵に至らなかったのは 3 例しかなかっ

たため、解析しなかった。 

オオガタのオスの胸鰭がはっきりと見える動画は 2 例あった。その 2 例ともフェーズ 3 の

オスがメスに抱接した状態でオスの胸鰭が観察された。その時のオスの胸鰭はメスの腹部

に当てられていた（図 3–6）。 

 雌雄間の繁殖行動とは別に、オオガタのオス間で見られた繁殖行動様の行動が 20 例観察

された。その内、13 例はフェーズ 1 の追尾行動であった（図 3–7）。 

水中の振動する人差し指に対して、オオガタのオスは 16 個体中 11 個体が接近し、その

11 個体中 9 個体は人差し指に接触した（図 3–8）。これらの行動は、オオガタの繁殖行動の

フェーズ 1 と同様のものであった。 

オオガタの繁殖行動は水位が最も高いときと調査地に入水した直後に多く観察された

（図 3–9）。 

 

3.3.2. 野外ケージでの繁殖行動 

 期間を通じて、観察された繁殖行動は追尾行動（図 3–1a を参照）のみであった。以下に
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示す追尾行動の回数は 2 時間当たりのものとした。オオガタのオス 1 個体とコガタ 1 ペア

を入れた実験区において、コガタのオスは同種のメスとオオガタのオスに対して、それぞれ

平均 7.90 回と平均 6.00 回の追尾行動を行った（図 3–10）。コガタのオス 2 個体とメス 1 個

体を入れた対照区では、コガタのオスは同種のオスとメスに対して、それぞれ平均 2.00 回

と平均 7.92 回の追尾行動を行った。実験区において、コガタのメスは同種のオスとオオガ

タのオスに対して、それぞれ平均 1.40 回と平均 1.70 回の追尾行動を行った。対照区では平

均 1.58 回の追尾行動を行った。オオガタのオスはコガタのオスとメスに対して、それぞれ

平均 1.80 回と平均 4.10 回の追尾行動を行った。 

 Baysian GLMM を用いて解析したところ、すべてのパラメータについて�̂� < 1.1であり、

収束したと判断された。解析で得られたパラメータの推定値（表 3–2）から、コガタのオス

は、オオガタのオスに対する追尾行動の生じやすさは、コガタのメスに対する追尾行動の約

0.76 倍であると推定された。 

 

3.3.3. 数理モデルによる異種オス間の求愛が適応度に与える影響の検討 

 コガタのオスの個体数を基準としたオオガタのオスの個体数の比（𝐿𝑚
∗ ）が大きい領域で

は、コガタのメスの適応度が同種オスの求愛回数の不足により制限された（図 3–11a, b）。

また、コガタのオス 1 個体がコガタのメス 1 個体の産卵回数の何倍求愛するかを示す値（𝑣）

が大きい領域では、同種オスの求愛回数の不足は生じず、メスの産卵回数によってその適応

度が制限された。これらの分析では、前述の野外ケージの実験から𝑝 = 0.76と仮定した。コ

ガタのオスの個体数に対するコガタのメスの個体数（𝑆𝑓
∗）に実測値を当てはめる場合、2020

年の野外観察でコガタのオスとメスはそれぞれ 9 個体と 2 個体が観察されたため、𝑆𝑓
∗ = 0.2

とし、オオガタのオスは 320 個体以上が観察されたため、𝐿𝑚
∗ = 35以上であるとした。オス

とメスの比を 1：1 と仮定した場合（図 3–11a）と、実測値を当てはめた場合（図 3–11b）と

で、傾向に大きな違いは見られなかったが、前者の条件下でオスの求愛の不足がより強くメ

スの繁殖成功度を制限した 

 

3.4. 考察 

 本研究では、オオガタとコガタの種内および種間の繁殖行動を明らかにし、異種オス間の

誤った求愛が同種メスへの正しい求愛の機会を奪い、その結果としてメスの適応度を減少

させることを示した。また、野外でのシマドジョウ属の繁殖行動を記述した研究は他に見当

たらず、本研究が初めての報告となる。 

 

3.4.1. 種内の繁殖行動 

 野外におけるオオガタの繁殖行動は、過去の水槽環境下における研究で報告されたオス

がメスを追いかけ、巻き付くという他のシマドジョウ属の繁殖行動とおおよそ一致した

（Bohlen, 2000; Lodi and Malacarne, 1990; 永江ほか, 2021）。また、他のシマドジョウ属の報
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告（Bohlen, 1999）と同様に、オオガタも多回産卵していた。これまでの水槽環境下におけ

る繁殖行動の報告は野外での実態を反映しているのだろう。野外におけるコガタの繁殖行

動は 1 例しか観察されなかったものの、オオガタの繁殖行動と同様のシーケンスで行われ

た。これらのことから、オオガタとコガタを含むシマドジョウ属の多くの種では、共通した

繁殖行動を行うと考えられる。 

 オオガタのメスがオスの求愛を受け入れるかどうかは、オスの魅力の違いに依存しない

かもしれない。メスが好ましい形質を持つオスをパートナーに選ぶのであれば、好ましい形

質を持つオスが少なくとも 1 個体以上存在する確率は、求愛に参加するオスの数が多いほ

ど高くなるため、雌の求愛受け入れ率は高くなると期待される。しかし、オスの求愛を受け

入れたメスの割合は、求愛に参加したオスの数が増加しても上がらなかった。さらに、フェ

ーズ 2 とフェーズ 3 に要した時間は、産卵成功に有意な影響を及ぼさなかった。Bohlen（2000）

は Cobitis spp.の繁殖行動について報告しているが、本属の female choice については記述し

ていない。Lodi and Malacarne (1991) は、水槽で飼育されている C. taenia のメスは配偶者

を選ぶ行動をとらないと報告している。同様に、本研究においても、オオガタにそのような

行動は見られなかった。日本のナマズ Silurus asotus Linnaeus, 1758 は、オオガタやコガタと

同様に、水田や溝などの浅い水域で夜間に産卵し（片野ほか, 1988; Maehata, 2002）、オスが

メスに巻き付いて産卵・放精する。この繁殖行動はシマドジョウ属と似ている。ナマズでは

求愛に参加するオスの数と巻き付き行動の頻度には有意な相関がないことが報告されてい

る（片野ほか, 1988）。夜間に産卵する魚類では、視覚情報によってオスの価値を評価できな

いため、オスの求愛に対する female choice が難しいのかもしれない。 

オオガタのメスは、一晩に何度も求愛される。この求愛の中には、メスの望まない求愛も

含まれている可能性がある。実際に、何度も産卵を繰り返した結果、疲れ果てて動けなくな

ったメスもいた（森井, 私見）。実際には、メスはオスの価値を見極めることができないの

で、求愛の受け入れが偶然に決まっているのかもしれない。しかし、もしメスの受け入れ率

が一定なのであれば、配偶者を探している個体が大きさ n のサンプルから最適な相手を選

ぶ best-of-n strategy（Janetos, 1980; Real, 1990） によって、受け入れ率がほぼ一定であること

が説明できる可能性がある。これらの仮説を検証するには、さらなる研究が必要になる。 

 オオガタの繁殖行動の各フェーズに要した時間は、ほとんどの場合で 2 秒以内と短かっ

た。特に、フェーズ 3 では平均 0.30 秒という短い時間で行われた。過去のシマドジョウ属

の繁殖行動の研究 (Bohlen, 1999; Bohlen, 2000; Lodi and Malacarne, 1990) で行われた目視観

察では、このような素早い行動を詳細に記録することは不可能である。本研究の結果は、オ

オガタを含むシマドジョウ属の繁殖行動の定量的な記述を行ううえで、動画解析を行うこ

とが必要不可欠であることを示している。 

 オオガタのオスの胸鰭に現れる性的二型である骨質盤は、オスがメスに巻き付く際にメ

スの腹部に当てることで機能を発揮するのかもしれない。オオガタを含む多くのシマドジ

ョウ属やドジョウ属のオスは、胸鰭の第 1 分枝軟条上片が大きくなり、胸鰭の付け根に骨質
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盤と呼ばれるプレート状の形質が現れる（中島・内山, 2017）。本研究では、繁殖行動のフェ

ーズ 3 において、オスの胸鰭がメスの腹部の底側に接触していた。これは、フェーズ 3 から

フェーズ 4 のオスがメスに巻き付いている際に、オスの胸鰭が使用されていることを示し

ている。オスの胸鰭は、より強くメスに巻き付くことで、1 回の産卵数を増加させる機能を

持っているのかもしれない。シマドジョウ属のイシドジョウ Cobitis takatsuensis Mizuno, 1970

や本属に近縁な属に分類されるアジメドジョウ Niwaella delicata Niwa, 1937 といった地下で

繁殖すると考えられる種（本荘・田口, 1974; 清水, 2002）は、骨質盤をもたない。また、シ

マドジョウ属に近縁な S. vallachica は、オスがメスを V 字型に挟む繁殖行動を行い、本種に

も骨質盤は現れない（Bohlen, 2008）。一方で、オオガタやコガタと同じように、オスがメス

に巻き付く繁殖生態を持つナマズは、オスの胸鰭に特徴的な形質を持つ（前畑, 2014）。これ

らの事実は、オスがメスに巻き付く行動において、骨質盤が機能していることを示しており、

本研究の結果とも一致する。しかし、依然として、骨質盤を含むオスの胸鰭を使用するプロ

セスは不明であり、骨質盤の詳細な構造の研究などが必要になるだろう。 

 多くのオオガタのオスは人間の指で作った水中の振動に反応して接近し、中には指に接

触する個体もいた。この行動は、繁殖行動のフェーズ 1 に酷似していた。一方で、その後の

フェーズには移行しなかった。本種は夜間に産卵するため、オスはメスを探す際に視覚を頼

りにしていないと考えられる。そのため、本種にとって、水中の振動は有効な手掛かりにな

るのかもしれない。また、オオガタは調査期間中、ほとんど採餌行動を行っていなかった。

加えて、本種の口は小さく、ユスリカ科の幼虫などの小さな生物しか捕食できないだろう。

以上のことから、オオガタのオスは、水中の振動を手掛かりに、餌ではなく、メスを探して

いると考えられる。 

 このオスの習性は、オス同士の追尾行動が生じるメカニズムを説明できる。水中の振動と

いう非特異的な手掛かりを利用する本種にとっては、振動を発生させた個体がオスである

かメスであるかを見分けることが難しい。そのため、オスは同じ性の個体にも追尾行動を行

うと考えられる。このようなオス間の性的な相互作用は、同じドジョウ科の他の種の C. 

taenia (Lodi and Malacarne, 1991)や S. vallachica (Bohlen, 2008)でも報告されている。そのため、

オス間の誤った求愛はドジョウ科に広く存在する可能性がある。 

 オオガタのオスが他個体のオスに対して追尾行動を行うことは、単に誤って求愛してい

るだけでなく、適応的な行動である可能性がある。オオガタのオスにとって、繁殖場所で動

いている他個体のオスは、すでにメスに求愛している可能性がある。この場合、他個体のオ

スの振動は、メスを見つけるための手掛かりとなる。この手掛かりを利用することで、オス

は単独の場合よりも、より広い範囲でメスを検出できるようになるだろう。したがって、オ

スが水中の振動に反応して接近することは、その発信源がメスからであれ、オスからであれ、

適応的であると考えられる。性を正確に見分けずに求愛することは、多様な分類群の生物で

報告されており（Bailey and Zuk, 2009）、適応的な形質であることが理論研究から示唆され

ている（Lerch and Servedio, 2021）。ドジョウ科に見られるオス間の求愛も、自然選択によっ
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て形作られた適応的な形質なのかもしれない。 

 オオガタの繁殖行動は水位がもっとも高いときと、調査地に入水した直後に、多く観察さ

れた。オオガタは恒久的な水域で繁殖することが報告されていた（斉藤・松田, 1990）。しか

し、本研究では水位が高いときと調査地への入水直後という一時的水域が生じるようなタ

イミングで繁殖行動が多く観察された。そのため、利用可能である場合には、本種は一時的

水域を積極的に利用すると考えられた。また、オオガタの繁殖期は 4 月から 6 月あるいは 5

月から 6 月とされてきた（斉藤・松田, 1990, 中島・内山, 2017）。しかし、実際に繁殖を行

うのは繁殖期中のごく限られた数日のみであった。こうした限られた繁殖のタイミングを

逃せば、本種はその年の繁殖に失敗してしまう。そのため、本種の保全を考えるうえで、水

位管理は重要であると考えられる。 

 

3.4.2. 種間の繁殖行動 

 野外ケージ内において、コガタのオスは同種のメスだけでなくオオガタのオスも追いか

け、求愛を行った。この行動は、野外でも観察された。一方で、コガタのメスは同種のオス

もオオガタのオスもほとんど追いかけなかった。コガタのオスとオオガタのオス間に生じ

る性的な種間相互作用の存在は、コガタのオスもオオガタのオスと同様に、水中の振動とい

う種非特異的な手掛かりを利用してメスを探していることを強く示唆する。つまり、種内で

はよく機能する習性が、種間の誤った求愛を引き起こしている可能性がある。 

 このコガタの誤った求愛は、同種のメスへの求愛機会の喪失を通じて、同種のメスの適応

度を低下させている可能性が高い。本研究で観察されたオオガタのオスの個体数は、コガタ

のオスの個体数の 35 倍以上（𝐿𝑚
∗ > 35）であった。また、コガタのメスもオオガタのメスや

他のシマドジョウ属と同様に、一度の産卵で少量の卵を産み、一晩に何度も産卵する可能性

が高い。コガタのオスがコガタのメスの最大産卵回数の何倍求愛するかについて、オオガタ

と同様であると仮定すると、オオガタのオスの求愛成功率が 27.7％であることから、メス

の最大産卵回数の約 4 倍程度（𝑣 = 4）、コガタのオスは求愛すると考えられる。本研究で観

察されたコガタのメスの個体数は、オスの約 0.2 倍（𝑆𝑓
∗ = 0.2）であった。これらの知見を

もとに、本研究で導出した数理モデルに当てはめると、コガタの適応度は大きく低下すると

考えられる。この結論は、コガタのメスの個体数がオスと同数であった場合（𝑆𝑓
∗ = 1.0）で

も変わらない。ここまでの議論から、調査地においてコガタのメスは十分な求愛機会を得ら

れておらず、本来産卵するはずの卵を産まずに繁殖期を終えることが予想される。 

 繁殖干渉のメカニズムを整理した総説（たとえば Gröning and Hochkirch, 2008）において

も、オス間の求愛行動は注目されてこなかった。しかし、繁殖干渉の一般的な定義である“種

間の性的相互作用がメスの繁殖成功度を低下させる現象”に当てはまることから、コガタと

オオガタのオス同士の求愛も、やや特殊ではあるものの、繁殖干渉の一つとして議論するこ

とは妥当性が高いと考えられる。 

オスが他種オスに対して求愛を行うことで繁殖干渉が生じることを報告した研究は見当
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たらない。強力な繁殖干渉が存在した場合、長い時間スケールを共有する種では、一方の種

が排除されるため、野外では観察されなくなる。しかし、前述のとおり、オス間での求愛は

幅広い分類群で報告されている（Bailey and Zuk, 2009）。これは、オスが他種オスに対して

求愛することは、繁殖場所の分割などにより、多くの在来種間で観察されにくくなっている

だけで、潜在的にはそれほど珍しくないことを示しているのかもしれない。本調査地では、

もともと異所的に繁殖していたオオガタとコガタが、人為的な環境改変によって同所的に

繁殖したため、繁殖干渉を引き起こす性的な種間相互作用が観察されたと考えられる。 

 ここまで、オオガタによるコガタのメスへの作用としてオス間の求愛行動に着目してき

たが、その他にもコガタのメスはオオガタのオスから直接的なハラスメントを受け、適応度

を低下させている可能性もある。野外ケージを用いた実験では、オオガタのオスはコガタの

オスよりもコガタのメスをよく追いかけた。オオガタのオスからの不要な求愛から逃れる

ため、コガタのメスのエネルギーが浪費されることや、泥中や草などの構造物に隠れること

で同種からの求愛を受ける機会が失われる可能性がある。この種間求愛を避ける行動が存

在した場合、コガタのオスがオオガタのオスを追いかける行動の影響を強めるだろう。また、

両種の雑種は不妊雑種となる（Minamori, 1956）ため、雑種形成を行った場合、オオガタの

オスはコガタのメスの適応度を低下させるだろう。このうち、雑種形成の有無は、調査地で

得られた稚魚について、分子生物学的手法を用いることで検証できる。 

 本研究では、オオガタとコガタの種内および種間の繁殖行動の知見から、両種間の繁殖干

渉のプロセスを具体的に示した。本研究で示した異種オス間の性的な相互作用による影響

は、これまで繁殖干渉の文脈で議論されることが無かった現象であり、学術的な新規性が高

い。さらに、琵琶湖固有の希少淡水魚であるオオガタとコガタの繁殖行動をはじめて記述し

た点において、自然史的価値も高いと考えられる。 
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表 3–1. 2020 年に野外での繁殖行動の観察を行った調査日と調査時間． 

 

 

  

調査日 調査時間 (h)

5/8 5.0

5/11 5.0

5/13 6.0

5/14 4.0

5/17 7.5

5/19 6.0

5/21 4.0

5/22 6.0

5/24 5.0

5/26 3.0

5/27 4.0

5/28 5.0

5/29 5.0

5/31 5.0

6/2 4.0

6/4 4.5

6/8 4.5

6/13 2.5

6/17 2.0

6/19 2.0

6/21 2.0
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表 3–2. コガタのオスの追尾行動の生起回数に対する，追いかけられる個体がコガタのメス

（𝛽1）である場合とオオガタのオス（𝛽2）である場合の効果．係数は MCMC によっ

て推定された各パラメータの平均値，SE は標準誤差を示す．95%CI は 95％ベイズ信

用区間を示す．Rhat は�̂�値を示し，�̂� < 1.1で MCMC サンプルが収束していると判断

できる． 

 

 

  

係数 SE 95%CI Rhat

切片 0.54 0.27 −0.10~1.06 1.00

β1 1.39 0.23 0.96~1.86 1.00

β2 1.12 0.28 0.58~1.68 1.00
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図 3–1. オオガタスジシマドジョウとビワコガタスジシマドジョウの繁殖行動．フェーズ 1，

オスがメスに近づき，追いかける; フェーズ 2，オスがメスに体を添わせて泳ぐ; フェ

ーズ 3，オスがメスの背びれの後に巻き付き（抱接），停止する; フェーズ 4，オスが

メスの背びれ付近で締め付けを強くし，メスが振動して産卵する． 

  

フェーズ1：接近・追尾 フェーズ2：並泳

フェーズ4：振動（放精・放卵）フェーズ3：抱接・停止

オス
メス



37 

 

 

図 3–2. オオガタスジシマドジョウの繁殖行動のダイアグラム．矢印の横の数字はオスの個

体数を示す．各ボックス内の数字は繁殖行動の観察例数を示す．1 回の観察例には複

数のオスが繁殖行動に参加している場合があるため，各フェーズのオスの個体数と観

察例数は必ずしも一致しない．また，繁殖行動の途中から観察した例があるため，あ

るフェーズの観察例数は後のフェーズの例数よりも少なくならない場合がある．繁殖

行動の各フェーズの詳細は図 3–1.に示す． 

 

  

オスがメスに巻き付き, 停止する

オスがメスを追いかける

160 オス

232 オス

オスとメスが体を添わせて泳ぐ

オスが締め付けを強め, メスは
振動して産卵する

繁
殖
行
動
の
中
断

フェーズ 1: 225 例

フェーズ 2: 155 例

フェーズ 4: 131 例

フェーズ 3: 178 例

11 オス

49 オス

149 オス

131 オス
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図 3–3. オオガタスジシマドジョウのメス 1 個体を追いかけているオオガタスジシマドジョ

ウのオスの個体数ごとのメスの求愛受入率．エラーバーは二項分布に従った 95％信

頼区間を示す. N はサンプル数を示す． 

  

N=69 N=46 N=28 N=16 N=2

メ
ス
の
求
愛
受
入
率

±
9
5
%

 
C

I

追いかけているオスの個体数
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図 3–4. オオガタスジシマドジョウの繁殖行動の各フェーズに要した時間. 括弧内のフェー

ズは図 3–1 に対応する．ただし，フェーズ 3 は二つのサブフェーズに分けた（抱接と

停止）．箱の両端は第 1 四分位点から第 3 四分位点の範囲（IQR）を示す．太線は中央

値を示す．ひげは IQR の 1.5 倍以内の最大値と最小値を示す．プロットは外れ値を示

す． 

  

求
愛
に
要
し
た
時
間

(s
)

抱
接

(フ
ェ
ー
ズ

3
)

停
止

(フ
ェ
ー
ズ

3
)

振
動

(フ
ェ
ー
ズ

4
)

並
泳

(フ
ェ
ー
ズ

2
)

繁殖行動
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図 3–5. オオガタスジシマドジョウのオスがフェーズ 2 の並泳に要した時間と求愛成功率（a）

およびフェーズ 3 の抱接に要した時間と求愛成功率の関係（b）．繁殖行動の詳細は図

3–1 に示す．点線は GLM により推定されたロジスティクス回帰曲線を示す． 

 

  

求
愛
成
功
率

繁殖行動に要した時間 (s)

a: 並泳 b: 抱接
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図 3–6. 抱接行動（フェーズ 1; 図 3–1）時のオオガタスジシマドジョウのペア．左のパネル

はオスがメスに巻き付いた（抱接した）状態を示す．オスの左胸ビレ（円の中）がメ

スの腹部の底面に充てられている．右のパネルはペアの状態を模式的に示している．

メスの後ろに隠れているオスの体は点線で示した． 

 

  

オスの左胸ビレ

オス

メス

オスの左胸ビレ
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図 3–7. オオガタスジシマドジョウのオス間の求愛において，繁殖行動の各段階に移行した

ケースの割合．黒色のバー，ドットのバー，白色のバーはそれぞれ追尾，並泳，抱接

まで繁殖行動が進んだケースを示す．各繁殖行動の詳細は図 3–1 に示す．N はサンプ

ル数を示す． 

 

  

N=20

0% 20% 40% 60% 80% 100%
オスの個体数の割合 (%)

他個体のオスを追いかけたオス

並泳まで

抱接まで

0 20 40 60 80 100

オ
ス
間
の
繁
殖
行
動

追尾行動のみ

N=20
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図 3–8. 振動する人間の指に対するオオガタスジシマドジョウのオスの反応の割合．黒色の

バーはオスが指から逃げた例を示す．ドットのバーはオスが指に接近したが接触しな

かった例を示す．白色のバーは指に接近し，接触した例を示す．N はサンプル数を示

す． 

 

  

0% 20% 40% 60% 80% 100%

N=16

オ
ス
の
反
応

逃避 指に接触

オスの個体数の割合 (%)

指に接近

0 20 40 60 80 100
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図 3–9. オオガタスジシマドジョウの繁殖行動の観察例数（黒いバー）と 5 月から 6 月の琵

琶湖の水位の変化（実線）．点線の矢印は調査地に入水した日（左）と調査地から落水

した日（右）を示す．実線の矢印は繁殖行動が観察されなかった調査日を示す． 
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図 3–10. 野外ケージ内におけるビワコガタスジシマドジョウ（S）に雌雄およびオオガタス

ジシマドジョウ（L）のオスの 2 時間当たりの平均追尾回数．矢印は追尾行動の組み

合わせを示す．上のパネル（a）は実験区の結果を，下のパネル（b）は対照区の結果

を示す．右端の囲いの中は，それぞれのケージ内に入れられた種と性を示す．実験区

の追尾行動の組み合せは 1 である．一方，対照区ではビワコガタスジシマドジョウの

オスが 2 個体存在するため，追尾行動の組み合わせは 2 となる．エラーバーは標準誤

差を示す． 
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図 3–11. ビワコガタスジシマドジョウのオスがオオガタスジシマドジョウのオスに誤って

求愛した場合の，ビワコガタスジシマドジョウのメスが同種のオスから受ける求愛機

会の等高線図．求愛機会が 1.0 未満の場合に，ビワコガタスジシマドジョウのメスの

適応度が低下する．ビワコガタスジシマドジョウのオスの求愛回数の指標である𝑣は，

同種のメスの最大産卵回数の何倍の求愛を行うかを示す．繁殖集団内におけるオオガ

タスジシマドジョウのオスの相対密度の指標である𝐿𝑚
∗ は，オオガタスジシマドジョウ

のオスがビワコガタスジシマドジョウのオスの何倍存在するかを示す．ビワコガタス

ジシマドジョウのオスがオオガタスジシマドジョウのオスを同種のメスと間違える

確率（𝑝）は 0.76 とした（結果を参照）．ビワコガタスジシマドジョウのメスが同種の

オスの何倍存在するかは𝑆𝑓
∗で示される．左のパネル（a）は，ビワコガタスジシマドジ

ョウのメスの個体数がオスと同じであると（𝑆𝑓
∗ = 1.0）仮定した場合の結果を示す．

右のパネル（b）は，2020 年の野外観察で記録されたビワコガタスジシマドジョウの

オスとメスの個体数から計算された値（𝑆𝑓
∗ = 0.2）を数理モデルに当てはめた場合の

結果を示す． 
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第 4 章 近縁種のいない地域におけるビワコガタスジシマドジョウの繁殖生態 

 

4.1. はじめに 

 種内および種間の相互作用の結果によりある生物の実現ニッチが制限されることは、現

代生態学の出発点ともいえるアイデアである。特に、ニッチを共有しやすい近縁種間の相互

作用が、生物の分布やアバンダンスを決定する要因として注目されてきた（e.g. Connell, 

1961; Taniguchi and Nakano, 2000）。このような種間相互作用の 1 つである繁殖干渉は、種間

排除を通じて生息場所や繁殖場所の分割をもたらす場合がある（Takakura and Fujii, 2010; 

Noriyuki et al., 2012; Kitano et al., 2018）。そのため、繁殖干渉が繁殖場所利用に与える影響を

明らかにすることは、特定の種の実現ニッチの予測を可能にするため、特に希少種の保全や

有害生物の管理にとって重要である。 

 しかし、繁殖干渉の影響は、希少種のハビタット調査などでは、見落とされやすいだろう。

繁殖干渉など近縁種間の相互作用が繁殖場所利用などの生活史特性（形質）に与える影響を

直接的に検出するためには、少なくとも、近縁種と同所的に生息する個体群と近縁種不在の

（単独の）個体群の両方についての調査が必要である。しかし、すでに分布域が狭くなって

いる希少種では、近縁種と同所的に生息する個体群と単独の個体群のどちらか一方でしか

ハビタット調査ができない場合がある（e.g. トウカイコガタスジシマドジョウ：河村ほか, 

2015、スイゲンゼニタナゴ：中田ほか, 2017）。つまり、希少種のハビタットの調査は、近縁

種間の相互作用が検出されない方法で行われやすく、そのために現在観察される限定され

たニッチ利用をもたらしている要因を見落とすことになりやすい。これは、希少種の保全を

考える上で問題となる。この問題を解決するために、各調査対象種について、近縁種の有無

の条件が異なる地域での繁殖場所利用の知見を積み重ねる必要がある。 

琵琶湖固有の希少淡水魚であるコガタは、近縁種のオオガタとの繁殖干渉によって、繁殖

場所が制限される可能性が示唆されている。かつて、コガタとオオガタはそれぞれ水田と水

路で繁殖を行い、空間的な繁殖場所の分割が生じていたことが報告されている（斉藤・松田, 

1990）。一方で、現在ではコガタの繁殖地は局限されており、主要な繁殖地では両種が同所

的に繁殖を行っている可能性が示唆されている（中野ほか, 2015）。また、第 3 章では、両種

間に性的な種間相互作用が生じていることを示した。これらの知見は、オオガタからの繁殖

干渉がコガタの繁殖生態に影響を与えていることを示唆する。繁殖干渉が繁殖場所利用な

どの生活史特性（形質）に与える影響を直接的に検出するためには、少なくとも、近縁種と

同所的に生息する個体群と単独の個体群についての調査が必要である。この 2 つの個体群

でコガタの実現ニッチが異なっていれば、近縁種との種間相互作用によってコガタの実現

ニッチが変化しうることを支持する知見となる。しかし、オオガタの存在しない条件でのコ

ガタの繁殖生態を報告した研究はない。コガタの単独域での繁殖生態を明らかにできれば、

本種の保全を目指した工事や再導入にとって重要な知見を得られると期待される。 

そこで、本研究では、オオガタが出現しない排水路と水田を調査地とし、コガタ単独域の
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繁殖生態を明らかにした。具体的には、成魚、卵、稚魚について、出現場所と出現時期を調

査することで、コガタがいつどこで繁殖しているかを示した。また、得られた知見から、オ

オガタからの繁殖干渉がコガタの繁殖生態に与える影響を議論した。 

 

4.2. 材料と方法 

 

4.2.1. 調査地 

 調査地は滋賀県高島市の琵琶湖岸域にある約 300 m の排水路（図 4–1, C1~C4, CB1）と魚

類が排水路から遡上可能な水田（図 4–1, PA1）とした。排水路は下流から上流にかけて、お

およそ等間隔に 4 つの調査地点（C1~C4）を設けた。加えて。排水路と琵琶湖の接続部にあ

る集水桝（CB1）も調査地点とした。これらの排水路と集水桝は、コンクリートで底面と側

面を舗装されていたが、底面には泥や礫が堆積していた。また、少なくとも調査期間中には、

排水路内に植物はほとんど生育していなかった。水田 PA1 は、調査を行った排水路に隣接

する水田のうち、魚類が遡上可能な唯一の水田であった。ただし、この水田の構造上、排水

は隣接する畔の一部の土を排除することによって行われ、この排水時にのみ排水路から魚

類が遡上できると考えられた。また、水田への用水は琵琶湖からのポンプによる取水によっ

て行われていた。 

 

4.2.2. 野外調査 

 排水路と集水桝の各調査地点において、2020 年の 6 月から 7 月の間、および 2021 年 5 月

から 7 月の間、1 週間に 1 度の頻度で、タモ網（38×38 cm, 目合い 1 mm）によるすくい取

り調査を行った。各調査日において、1 地点につき約 1 m の範囲を 15 回すくい取ることで

採捕されたコガタまたはオオガタの成魚、卵、稚魚の個体数を記録した。成魚の性別は胸鰭

の形態に基づいて識別した（Nakajima, 2012）。採捕した成魚は種同定と性の識別、標準体長

の測定（最小単位 1 mm）を行ったのちに放流した。採捕した成魚のメスについて、腹部の

膨らみから抱卵の有無（0 or 1）を記録した。スジシマドジョウ類のメスの腹部は、繁殖期

に成熟卵によって明確に膨らみ、オスとの識別が簡単になる（中島, 2017a）。そのため、メ

スの抱卵の有無は、腹部がオスよりも膨らんでいるかを基準に識別した。採捕した稚魚は、

種同定のために 99％エタノール標本として滋賀県立大学に持ち帰り、標準体長を計測した

のちに、multiplex PCR による種同定（第 2 章を参照）を行った。 

また、水田 PA1 で、2021 年の 5 月から 6 月の間、任意の日（表 4–1）の 23 時から 26 時

に水田を 1 周して夜間観察を行い、水田内に水があるかどうかと魚類が遡上可能かどうか、

および水田内で発見したコガタ成魚の個体数を記録した。水田の排水口の水深が 5 mm 以上

の場合に、水田内に水があると判断した。水田内に水がある場合、稚魚ネット（12.8×15.2 cm, 

AQ-18; 株式会社マルカン, 大阪市）を使って約 1 m の範囲を 10 回すくい取り、卵と稚魚の

個体数を記録した。また、水田でスジシマドジョウ類の稚魚が発見できた場合、稚魚ネット
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を使ってすくい取った。得られた稚魚は、99％エタノール標本とし、上述の稚魚と同様に、

標準体長の測定と種同定を行った。 

 

4.2.3. 環境要因の測定 

 2021 年の野外調査を行ったのと同じ日に、排水路とマスの各調査地点において環境条件

（水温、水深、泥深）を測定した。水温の測定には、デジタル温度計（SK-250WP II-N; 株式

会社佐藤計量器製作所, 千代田区）を使用し、排水路の底から約 3 cm の水温を記録した。

水深と泥深の計測には、折尺（78605; シンワ測定株式会社, 三条市）を用いた。各月の水温、

水深、泥深の平均を計算し、後述の解析に使用した。また、2021 年の各野外調査日に、各調

査地点の主要な堆積物を目視で識別し、底質を記録した。加えて、各調査月の下旬に調査地

点ごとの流速を測定した。流速は電磁流速計（VE30/VET-200-10PⅢ; 株式会社ケネック, 昭

島市）を用いて 10 秒間の計測を行い、平均値（cm/s）を記録した。さらに、水路幅を最初

の調査日に測定した。 

 

4.2.4. 統計解析 

 成魚の体長頻度分布から年級群数を推定した（第 2 章を参照）。成魚の性ごとの標準体長

の分布を、異なる正規分布の数（コホート数, k = 1~4）を持つ混合正規分布モデルにそれぞ

れ当てはめた。各モデルへの当てはめで得られた AIC（赤池の情報量基準）の値を比較し、

最も小さい AIC 値を伴うモデルをベストモデルとして選択した。 

 各月に排水路および集水桝で採捕されたコガタの成魚の採捕個体数と排水路の環境要因

の関係について、ポアソン分布を仮定した一般化線形混合モデル（GLMM）を用いて解析し

た。環境要因には、各月の平均水温と平均水深、平均泥深、平均流速を含めた。水路幅と底

質は C1～C4 の各地点でほとんど変わらなかったため、モデルには含めなかった（表 4–3）。

成魚の採捕個体数を目的変数、環境要因を説明変数、調査月をランダム効果とした。また、

各月の調査回数をオフセット項としてモデルに組み込んだ。この解析には R（ver. 4. 0. 5）

の glmmML package を使用した。 

 

4.3. 結果 

 

4.3.1. 排水路での時空間的動態 

 2020 年と 2021 年のすくい取り調査を通じて、コガタのオスとメスはそれぞれ 89 個体と

155 個体が採捕された。また、その間オオガタの成魚とシマドジョウ属の卵は採捕されなか

った。2021 年 5 月から 6 月上旬の間、コガタの成魚はオスとメスを合わせて 10 個体以上採

捕された（図 4–2）。一方で、6 月の中旬以降はコガタの成魚の個体数は減少し、7 月の下旬

には 1 個体も採捕されなくなった。6 月から 7 月にかけて、コガタの成魚の個体数が減少す

る傾向は 2020 年と 2021 年ともに同様であった。さらに、両年ともコガタの稚魚は 6 月の
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中旬に排水路に出現し、7 月の中旬以降に採捕されなくなった（図 4–3）。コガタのオスとメ

ス、および稚魚はいずれも排水路の C2 で最も多く採捕された（図 4–4）。コガタの稚魚は、

C2 の次に集水桝（CB1）で多く採捕された。抱卵したコガタのメスは 5 月に最も多く、以

降減少した（図 4–5）。 

コガタのオスとメスの最大–最小の標準体長は、それぞれ 42–61 mm と 50–81 mm であっ

た（図 4–6）。モデル選択の結果、オスとメスはそれぞれ k = 2 と k = 3 のモデルが選択され

た（表 4–2）。オスのベストモデルで推定された 2 つのコホートの平均値は、それぞれ 45.0 

mm と 50.8 mm であった。メスのベストモデルで推定されたコホート 3 つのコホートの平均

値は、それぞれ 57.0 mm、70.8 mm、79.2 mm であった。 

コガタの稚魚は 6 月下旬から 7 月上旬にかけて、標準体長 20 mm 程度に成長した（図 4–

7）。 

 

4.3.2. 水田での夜間観察 

 水田 PA1 における夜間観察の結果、コガタのオスとメスはそれぞれ 12 個体と 2 個体が

2021 年 5 月 25 日に発見された（表 4–1）。また、それ以外の調査日にはコガタの成魚は発見

されなかった。稚魚ネットを使用した 10 回のすくい取りでは、コガタの成魚、卵、稚魚は

採捕されなかった。一方、稚魚ネットを使用した見つけ採りでは、コガタの稚魚は 2021 年

6 月 10 日にのみ 14 個体が採捕された。見つけ採りで採捕した稚魚の平均体長は約 10.3 mm

であった。6 月 9 日にもシマドジョウ属の稚魚が観察されたが、採捕できなかったため、種

判別および個体数の記録はできなかった。2021 年 5 月中旬から下旬（5 月 17 日、25 日、27

日）に調査を行った際、畦の土が除去されており、魚類が排水路から水田に遡上できる状態

であった。水田内に水があったのは、2021 年 5 月中旬から 6 月中旬であった。ただし、2021

年 5 月 17 日には水田内に水があったものの、18 日には水田内に水が無かった。連続して水

田内に水があったと考えられる調査日は、2021 年 5 月 25 日から 6 月 10 日の間であった。 

 

4.3.3. 環境要因が成魚の存在量に与える影響 

 水路幅は排水路間でほとんど違いが無かった（表 4–3）。また、排水路の底質は、泥と砂

礫であった。集水桝（CB1）の底質は泥であった。環境要因がコガタの成魚の採捕個体数に

与える影響を解析した結果、平均水温、平均水深、平均泥深は有意なパラメータとして推定

されなかったが、平均流速は有意な正の効果を与えると推定された（表 4–4）。 

 

4.4. 考察 

本研究のシマドジョウ類を対象にした調査において、コガタの成魚と稚魚のみが採捕さ

れ、オオガタは採捕されなかった。そのため、調査した排水路と水田には、オオガタは全く

存在しないか、またはほとんど存在しない場所であると考えられた。以下の考察では、本章

の調査地をコガタの単独区とし議論を進める。 
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4.4.1 ビワコガタスジシマドジョウ単独域での繁殖生態 

 本研究は、排水路と水田におけるコガタの成魚と稚魚について、その動態と空間分布を示

した。排水路におけるコガタの成魚は 5 月から 6 月上旬に多く、稚魚は 6 月中旬から 7 月

上旬に多かった。また、6 月 9 日の排水路では稚魚は採集されなかったが、6 月 10 日には水

田で体長の小さい稚魚が採集された。2021 年において、魚類が水田に遡上可能になったの

が 5 月 25 日ごろであったことを考えると、コガタは水田で 5 月下旬から 6 月上旬の約 1 週

間の期間に産卵したと考えられる。斉藤・松田（1990）はコガタが 6～7 月に産卵すると記

述しており、本研究の結果と一部異なる。これは、水田への引水時期の違いに起因する可能

性がある。しかし、先行研究での水田の管理についての情報がないため、比較することはで

きない。 

 本種は、繁殖に適した状況が現れたときに集中して産卵するのだろう。コガタの繁殖期は

5～7 月（中島・内山, 2017）、または 6～7 月（斉藤・松田, 1990）と記されている。しかし、

本研究の結果では約 1 週間の期間に集中して産卵したことが示された。水田が存在する以

前には、本種が産卵する一時的水域は、降雨や河川の氾濫によって出現したと考えられる。

そのため、本種が一時的水域で繁殖可能になるタイミングや回数は予測できない。出現回数

の予測ができない繁殖地を利用する場合、短期間に集中して産卵するという繁殖生態は適

応的になるかもしれない。その結果、コガタという種を単位とする過去の記述（中島・内山, 

2017; 斉藤・松田, 1990）より、個体群を単位として行った本研究では繁殖期がより短くな

ったのだろう。 

 一方、コガタと同様に水田でも産卵を行うフナ類 Carassius spp.やナマズでは、個体群単

位で見ても、2 ヶ月から 3 か月程度の長い期間に産卵することが報告されている（金澤, 1998; 

舟尾・沢田, 2013）。これは、フナ類やナマズが水田だけでなく、水路でも繁殖できる（金澤, 

1998; 舟尾・沢田, 2013）ことに起因するのかもしれない。一時的水域以外にも、恒久的水

域である水路などで産卵できる場合、一時的水域の出現に合わせてすべての繁殖努力を投

資しない方が適応的となる可能性がある。逆に言えば、コガタは水路で繁殖できないゆえに、

一時的水域で短期間に集中して産卵している可能性があるといえる。 

 コガタの成魚は、魚類が遡上可能な水田と接続する排水路の調査地点（C2）で最も多く採

捕された。これは、水田で繁殖しようとした成魚が集まった結果かもしれない。しかし、排

水路から水田への遡上が可能であった期間は約 1 週間であり、それ以外の時期は水田から

排水路へはほとんど水が流されていなかった。また、遡上可能な水田以外の水田からも、排

水用のパイプを通じて、水田の水が排水路 C1～C4 に流されている。この状況で、コガタが

遡上可能な水田を識別し、その付近に集合した至近メカニズムは謎である。 

 コガタの稚魚は集水桝（CB1）と排水路の C2 で多くの個体が採捕された。このうち、排

水路の C2 の稚魚については、水田からの流下稚魚が排水路内で成長を続けていたものであ

ろう。一方、集水桝の稚魚については、C2 から移動し、流速の小さい集水桝で成長を続け
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ていた個体かもしれない。また、コガタの稚魚は 6 月中旬から 7 月上旬に 20 mm 程度に成

長していた。コガタの稚魚の採捕個体数が 7 月中旬以上に少なくなることを考えると、コガ

タは水田や水路で 20 mm 程度に成長したのちに、琵琶湖へ移動すると考えられた。 

 2021 年のコガタのメスの抱卵個体数は 5 月に最も多く、7 月に最も少なくなった。これ

は、繁殖を終えた成魚が琵琶湖に移動するか死亡したためであろう。一方で、水田に遡上で

きる期間を過ぎた 6 月にも多くの抱卵個体が存在した。2021 年のコガタのメスの成魚の採

捕個体数は、6 月中旬以降に 10 個体以下となった。また 2021 年 6 月 17 日の調査では、排

水路内で標準体長 10 mm の小さな稚魚が 4 個体採捕されている。これらの事実から、2021

年 6 月に抱卵していたメスは 6 月上旬に水路内で産卵していた可能性がある。しかし、水

田に遡上できなかったメスが、繁殖を諦め琵琶湖に移動した可能性を否定することはでき

ないため、この議論にはさらなる調査が必要になる。なお、本研究で調査した排水路には、

C2 と C3 の間に暗渠があり、流れが弱く、浅い水域が形成されている。この暗渠内を調査す

ることは難しいが、水田のように浅く流れの弱い環境の暗渠はコガタの排水路内での繁殖

地として機能している可能性がある。 

 コガタのオスとメスの最小最大の標準体長は 43–62 mm と 50–81 mm であった。また、標

準体長の頻度分布から推定された混合正規分布は、オスとメスでそれぞれ二峰分布と三峰

分布であった。この峰数は、繁殖集団における年級群数と考えられる（Carlson et al., 2011; 

Frost, 1945）。そのため、本研究で扱った繁殖集団について、コガタのオスは 2 つの年級群

を、メスは 3 つの年級群を持つと考えられた。コガタの姉妹種であるサンヨウコガタスジシ

マドジョウは、環境の悪化などにより産卵できなくなると大型化し、しだいに個体群が消滅

することが報告されている（斉藤, 2005）。本研究で推定された年級群数と、繁殖に失敗して

いるコガタの繁殖集団における年級群数を比較することで、サンヨウコガタスジシマドジ

ョウで報告された大型化の現象が、コガタにも生じるのかを明らかにできるだろう。ただし、

オスで推定された 2 つの正規分布の平均値は、それぞれ 45.0 mm と 50.8 mm と近接してお

り、この二つの正規分布が異なる年級群を反映しているとは考えにくい。そのため、実際に

は繁殖集団のオスは単一の年級群で構成されている可能性がある。 

 コガタの成魚は流速の大きい地点で多く出現することが GLMM を用いた解析から予想さ

れた。しかし、コガタを含めたコガタスジシマドジョウ種群 Cobitis minamorii species complex

の全 5 種は、いずれも水田、水路、ワンドなど流れの弱い環境で繁殖する（中島・内山, 2017）。

そのため、繁殖期のコガタの成魚が流速の大きい環境を好むとは考えにくい。実際に、コガ

タの成魚が最も多く採捕された調査地点（C2）よりも流速の大きい環境（例 5 月と 6 月の

C3, 7 月の C1）はあったが、コガタの成魚が移動することはなかった。一方で、本調査地の

平均流速が 10 cm/s 以下の地点は集水桝（CB1）と排水路の上流端のみであった。これらの

調査地点は水田に遡上できる調査地点（C2）から遠く、コガタの成魚の個体数が少ない。以

上の理由から、コガタの成魚が特定の調査地点（C2）に多く分布した結果、流速の小さい水

路端部でのコガタの成魚の個体数が少なくなったと考えられた。解析結果はこれを反映し
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たものであり、本種が流速の大きな場所を好むわけではないと考えるのが妥当であろう。 

 

4.2.1. 繁殖干渉がビワコガタスジシマドジョウの繁殖生態に与えうる影響 

 水田で採捕されたコガタの稚魚は、排水路で採集された稚魚よりも体長が小さく、採捕の

時期も早かったことから、コガタは本章の調査地のうち水田で繁殖したことが明らかにな

った。この結果は、オオガタとコガタで繁殖地を分割していることを報告した斉藤・松田

（1990）と同様であった。本章の調査地ではオオガタは採捕されず、コガタ単独で繁殖して

いたと考えられる。本研究の結果と過去の知見（斉藤・松田, 1990）を合わせて考えると、

オオガタの有無にかかわらず、コガタは水田で産卵することが示唆される。本章の調査地に

おいて、コガタが水田を主に利用していた理由は、以下の 3 つの仮説それぞれで説明が可能

である。そのため、オオガタとコガタが同所的に生息する地域とコガタが単独で生息する地

域の繁殖生態について比較する際に、その解釈に慎重になる必要がある。 

 一つ目の仮説は、オオガタとの種間相互作用に関係なく、コガタが水田などの一時的水域

を繁殖場所として利用し、適応した結果、それ以外の水域で繁殖する能力を持たないという

ものである。つまり、コガタの繁殖場所利用は進化の袋小路に陥っているという仮説である。

この仮説は、コガタが水田以外の環境で繁殖した場合に反証される。本章の調査地以外での

コガタの繁殖生態や、コガタの近縁種の繁殖生態については、それぞれ第 6 章と第 5 章で

説明するため、この議論は総合考察で行う。 

 二つ目の仮説は、オオガタからの繁殖干渉によって水路などで繁殖するコガタが非適応

的な状態となり、その相互作用が進化的な時間スケールで生じた結果、両種で繁殖場所を分

割した現在でも水田などの一時的水域でしか繁殖していないというものである。この仮説

は、オオガタが存在しない場所でコガタの繁殖場所利用が拡大した場合に反証される。一見、

本研究の結果は、この仮説でうまく説明できるように見える。しかし、この議論には、種間

競争の影響を議論する際に過去に起こった競争（過去の競争の亡霊）を持ち出すことに対し

て Connell (1980) が批判したのと同様の問題がある。具体的には、過去に生じたオオガタと

の相互作用によって、現在もコガタがその影響を受けていることを示す証拠が絶対に得ら

れないことが問題となる。 

 三つ目の仮説は、この排水路がコガタを含むスジシマドジョウ類の繁殖場所として適し

ていないため、コガタの繁殖集団にとって、水田以外で繁殖する選択肢がないというもので

ある。この仮説は、本章の調査地においてオオガタが存在しなかったことも説明する。実際

に、オオガタが繁殖する水路では、本章で調査した排水路よりも流速が遅く見える（森井, 

私見）。オオガタやコガタ、およびコガタの近縁種について繁殖地での流速を、本調査地の

流速と比較することでこの仮説は補強されるだろう。これら 3 つの仮説の妥当性について

は、各章を横断した議論が必要となるため、総合考察で議論を行う。 
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表 4–1. 2021 年の水田の夜間観察で発見したビワコガタスジシマドジョウの個体数と水田内

の水の有無および水路から水田への遡上の可否．水田の水深が 5 mm 以上の場合に水

田内に水があると判断した．調査した水田は図 4–1 に示す． 

 

1 水田に水が無かったため，個体数の調査を行っていない． 

2 シマドジョウ属の稚魚を発見したが，採集して DNA 分

析を行えなかったため，稚魚の個体数と種が不明であっ

た． 

 

 

  

オス メス 稚魚

5/8 
1   水無し 不可

5/10    水無し 不可

5/11    水無し 不可

5/17 0 0 0 水有り 可

5/18    水無し 不可

5/19    水無し 不可

5/25 12 2 0 水有り 可

5/27 0 0 0 水有り 可

5/28 0 0 0 水有り 不可

6/1 0 0 0 水有り 不可

6/9 0 0 NA
2 水有り 不可

6/10 0 0 14 水有り 不可

6/15    水無し 不可

個体数
調査日 水田の状態 水路からの遡上
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表 4–2. 混合正規分布を仮定した各コホート数（k = 1–4）間のモデル選択の結果. 各推定は

雌雄別のビワコガタスジシマドジョウの体長頻度分布をもとに行った. 4 つのモデル

について, k は（含まれる正規分布の数）を、AIC は赤池情報量基準を、ΔAIC は AIC

が最小のモデルと比較した際の AIC の差を示す. 

 

 

  

k AIC ΔAIC k AIC ΔAIC

2 856.55  3 604.34 

3 857.46 0.91 2 604.54 0.20

1 857.59 1.04 4 612.50 8.16

4 861.91 5.36 1 634.39 30.05

性

オス メス
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表 4–3. 2021 年の各調査地点における各月の環境条件. 各調査地点は図 4–1 に対応している.  

 

 

  

水路幅(cm) 底質

5月 6月 7月 5月 6月 7月 5月 6月 7月 5月 6月 7月 5月 57月

CB1 20.8 23.1 26.5 47.0 25.4 18.2 6.5 4.1 8.5 0.3 2.1 3.6 250 泥

C1 21.6 25.1 26.1 33.3 14.4 17.6 5.3 4.4 4.2 17.8 13.3 31.5 60 泥、砂礫

C2 21.8 24.9 26.1 14.0 10.3 14.6 5.0 4.8 6.0 24.4 20 25.7 60 泥、砂礫

C3 21.7 25.2 26.2 7.5 6.5 7.7 5.3 3.7 4.1 34.4 25.2 10.7 55 泥、砂礫

C4 20.8 25.8 25.6 17.0 12.0 10.8 6.8 5.8 7.4 24.2 7.1 4.2 55 泥、砂礫

平均水温(°C) 平均水深(cm) 平均泥深(cm) 平均流速(cm/s)調査地点

環境要因
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表 4–4. ビワコガタスジシマドジョウの成魚の採捕個体数に対して環境要因の与える影響．

各環境要因は平均水温，平均水深，平均水深，平均泥深，平均流速である．係数は最

尤法によって推定された各パラメータの平均値，SE は標準誤差を示す．P は係数の有

意確率（Wald test）を示す． 

 

 

  

係数 SE P

切片 -6.59 5.31 0.22

水温 0.26 0.20 0.21

水深 0.0058 0.015 0.69

泥深 0.035 0.11 0.76

流速 0.056 0.016 < 0.001
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図 4–1. 各調査地点の位置関係・接続性を模式的に示した位相図．保全のため詳細な位置は

示さない．太線は排水路を示す．C1～C4 は排水路内の各調査地点を示す．CB1 は調

査した集水桝を示す．PA1 は調査した水田を示す．この水田は調査した排水路から魚

類が遡上可能な唯一の水田であった．サークルは魚類が遡上可能な排水口の位置を示

す． 

 

  

50 m

C1 C4C3C2

CB1
Flow

排水路

琵
琶
湖

P
A
1
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図 4–2. 2020 年と 2021 年のビワコガタスジシマドジョウの雌雄別の成魚の採捕個体数．個

体数は水路と集水桝でのすくい取り調査で採捕された個体数を合計したものである．

実線と点線はそれぞれオスとメスの個体数を示す． 
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図 4–3. 2020 年と 2021 年のビワコガタスジシマドジョウの稚魚の採捕個体数．個体数は水

路と集水桝でのすくい取り調査で採捕された個体数を合計したものである．  
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図 4–4. 各調査地点におけるビワコガタスジシマドジョウの採捕個体数．左の 2 つのパネル

は 2020 年の，右の 2 つのパネルは 2021 年の結果を示す．上の 2 つのパネルの黒色の

バーと白色のバーはそれぞれオスとメスの成魚の採捕個体数を示す．下の 2 つのパネ

ルの斜線のバーは稚魚の採捕個体数を示す．各調査地点の詳細は図 4–1 に示す． 
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図 4–5. 2021 年の各調査月のメスの採捕個体数．白色のバーと黒色のバーはそれぞれ非抱卵

個体と抱卵個体を示す． 
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図 4–6. ビワコガタスジシマドジョウの雌雄別の体長頻度分布．垂直の実線は推定されたコ

ホートの平均値を示す． 
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図 4–7. 5 月から 7 月のビワコガタスジシマドジョウの稚魚の体長の変化．黒色のサークル

は 2020 年に排水路で採捕された稚魚を，白色のサークルは 2021 年に排水路で採捕さ

れた稚魚を，バツ印は 2021 年の水田で採捕された稚魚を示す． 
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第 5 章 ビワコガタスジシマドジョウの姉妹亜種サンヨウコガタスジシマドジョウの繁殖生

態 

 

5.1. はじめに 

 特定の分類群や機能群における種間比較は、進化の傾向や生活史特性（形質）の一般性な

どを理解する上で、重要な役割を果たしてきた（Davies et al., 2015）。例えば、カモメ類を対

象とした比較研究では、捕食圧による繁殖形質の進化について示した（Cullen, 1957）。霊長

類を対象とした比較研究では、配偶システムの違いによる精巣のサイズの進化を示した

（Harcoert et al., 1981）。これらの比較研究は、対象とした分類群だけでなく、幅広い生物に

適用可能な仮説を提供した点や、進化的な時間スケールで生じる現象のため直接的に実験

することが不可能な仮説の検証を可能にした点で、行動生態学を中心に大きな成果を挙げ

てきた（Davis et al., 2015）。 

 比較研究を通じて、特定の分類群内に働くルールを発見するためには、比較したい形質に

ついて、各種のパターンを記述することが必要となる。例えば、体サイズ（体重）が食物と

社会構造に大きな影響を与えていることを見いだした比較研究では、アフリカの有蹄類 74

種についての生活史特性（形質）を照らし合わせている（Jarman, 1974）。このような比較研

究の実現において、各種の生態的特徴のパターンを把握することは必要不可欠である。その

パターンから、異なる種で似た形質が検出された場合や、一貫した傾向がみられた場合に、

現象の一般性について説得力のある議論が可能になるだろう。 

 コイ目ドジョウ科シマドジョウ属の純淡水魚であり、コガタと遺伝的に近縁な姉妹亜種

であるサンヨウコガタスジシマドジョウ（以下、サンヨウ）とチュウガタスジシマドジョウ

（チュウガタ）が同所的に生息する場合に、サンヨウは水田で、チュウガタは水路で繁殖す

ること、つまり繁殖場所の分割が生じることが知られている（Saitoh, 1990）。この繁殖場所

の分割と類似した現象は、コガタとオオガタにおいても知られている（斉藤・松田, 1990）。

一方、サンヨウと同じくコガタの亜種であり、近縁なスジシマドジョウ種群と異所的に分布

しているトウカイコガタスジシマドジョウは、繁殖に水田を積極的に利用する可能性があ

るものの（皆川ほか, 2013）、水田に遡上できない水路内でも繁殖が可能である（河村ほか, 

2015）。これらの知見は、スジシマドジョウ種群において、近縁種の存在がコガタ種群の繁

殖場所利用を制限していることを示唆している。そのため、スジシマドジョウ種群の種間比

較は、近縁種間の相互作用が繁殖場所に与える影響を明らかにするうえで重要な知見を与

えうる。この比較を可能にするためには、それぞれの種について、基礎的な繁殖生態の知見

を集める必要がある。 

第 3 章で示したようなコガタとオオガタ間の性的な種間相互作用がサンヨウとチュウガ

タの間にも生じていた場合、繁殖干渉によって本種群の繁殖場所の分割が引き起こされる

可能性がある。もし、繁殖干渉を含むチュウガタからサンヨウへの種間相互作用が繁殖場所

利用を制限しているのであれば、サンヨウ単独の繁殖地での繁殖場所利用は拡大する可能
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性がある。そのため、チュウガタが存在しない地域でのサンヨウの繁殖生態を明らかにする

ことは、この仮説を検証する上で重要な知見をもたらす。また、絶滅危惧 IA 類（CR）に指

定される（環境省 2015）サンヨウは、その衰退要因として水田などの一時的水域にサンヨ

ウが移動できなくなったことが指摘されている（斉藤, 1993; 斉藤, 2005）。この指摘は、サ

ンヨウとその近縁種であるチュウガタが同所的に生息している地域で両種の繁殖生態を調

査した過去の研究（Saitoh, 1990）をもとに、サンヨウが水田や湿地でしか繁殖できないこと

を根拠としている。一方で、サンヨウ単独域での繁殖生態に関する研究は見当たらない。も

し、サンヨウ単独域で繁殖場所が変化する場合、その繁殖生態の知見は、本種の保全にとっ

ても有意義なものになるだろう。 

そこで、本研究では、近縁種チュウガタのいない地域におけるサンヨウの繁殖生態を調査

した。具体的には、成魚の繁殖時期と出現場所、稚魚および卵の出現場所を調査することで、

サンヨウがいつどこで繁殖しているかを明らかにした。また、本研究で得られた繁殖生態の

知見と、過去の知見を照らし合わせ、本種の繁殖場所利用を決定する要因について議論した。 

 

5.2. 材料と方法 

 

5.2.1. 調査地 

 岡山県岡山市の吉井川水系の水路と水路に隣接する水田（図 5–1）を調査地とした。本章

の調査地はチュウガタが存在せず、サンヨウが単独で繁殖している地域である（市川憲平, 

私信）。水路は側面と底面をコンクリートで舗装されているが、底面には泥や砂利が存在し

た。また、水路内に植物はほとんど存在しなかった。本章の調査地では、灌漑期の 6 月から

7 月に、堰板を用いて水路の水位を水田と同じ高さに調整していた。そのため、灌漑期の間、

魚類は水路から水田に移動できた。2018 年 6 月 27 日と 28 日に本章の調査地で稲作を行う

農家を対象に行った聞き取り調査によると、水田への灌漑は、6 月 25 日ごろに開始された。

なお、調査地の詳細な情報は保全上の観点から示さない。 

 

5.2.2. 野外調査 

水路でのすくい取り調査は 2018 年 5 月 28 日と 29 日、6 月 27 日と 28 日、7 月 17 日と 18

日に行われた。本章の調査地に 1 地点 30 m の調査地点を 15 か所（P1～P15）任意に設定し

た。調査地点ごとに 10 人・分（調査者が 1 人の場合は 10 分間、調査者が 2 人の場合は 5 分

間）の努力量ですくい取り調査を行った。ただし、P1 と P9 では、6 月と 7 月に水路の水位

が上昇し（>2.0 m）水路に入れなかったため、調査を実施しなかった。シマドジョウ属の成

魚、卵、稚魚を採捕するため、タモ網（38×38 cm, 目合 1 mm）を用いてすくい取りを行っ

た。各調査地点の水路幅と水深は、折尺（78605; シンワ測定株式会社, 三条市）を用いて計

測した。各調査地点の水温はデジタル温度計（SK-250WP II-N; 株式会社佐藤計量器製作所, 

千代田区）を用いて、水面から約 3 cm 下で計測した。また、各調査地点の流速を調べるた



67 

 

め、調査地点の近くで任意に採取した植物片（約 2 cm2）を水面に浮かべ、3 秒間に動いた

距離（最小単位 1 cm）を測定した。この測定は、各調査月に各調査地点で 3 回行った。平

均流速には 3 回の測定の平均を 1 秒あたりの流速に変換した値を用いた。 

水田でのすくい取り調査は、灌漑期である 2018 年 6 月 27 日と 28 日、7 月 18 日と 19 日

に行われた。この調査は、調査した水路に隣接する水田（図 5–1b）のうち、入排水口付近の

水深が 5 mm 以上ある水田を対象に行われた。すくい取り調査を行った水田の数は 6 月と 7

月で、それぞれ 65 筆と 59 筆であった（表 5–1）。調査は水田 1 筆につきタモ網で 10 回のす

くい取りを行い、シマドジョウ属の成魚、卵、稚魚を採捕した。この際、タモ網で約 1 m を

スイーピングすることを 1 回のすくい取りとした。 

水路および水田の調査で採捕した成魚と卵は外部形態に基づいて種同定を行った（中島, 

2017a）。ただし、スジシマドジョウ類の稚魚は外部形態による種同定ができない。採捕した

成魚は、標準体長と性別を記録した。標準体長の計測にはステンレス製の定規（H-101A; シ

ンワ測定株式会社, 三条市）を用いた。第 4 章と同様に、成魚の性別は胸鰭の形態に基づい

て識別し（Nakajima, 2012）、そのうちのメスについては、腹部の膨らみから抱卵の有無（0 

or 1）を記録した。各月に採捕された抱卵個体数を全メス個体数で除したものを抱卵率とし

た。すべての調査で採捕された成魚、卵、稚魚は、保全のために調査地に放流された。 

 

5.2.3. 統計解析 

 成魚の体長頻度分布から年級群数を推定した（第 2 章を参照）。成魚の性ごとの標準体長

の分布を、異なる正規分布の数（コホート数, k = 1~4)を持つ混合正規分布モデルにそれぞれ

当てはめた。各モデルへの当てはめで得られた AIC（赤池の情報量基準）の値を比較し、最

も小さい AIC 値を伴うモデルをベストモデルとして選択した。 

 5 月に採捕されたメスの抱卵率と体長の関係について、二項分布を仮定した一般化線形モ

デル（GLM）で解析した。抱卵個体数と非抱卵個体数を目的変数、体長を説明変数とした。

なお、すでに産卵した個体が存在する可能性がある 6 月と 7 月に採捕された個体は、この

解析に用いなかった。この解析には R（ver. 3. 5. 1）の base package を使用した。 

 成魚の個体数と水路の環境要因の関係について、ポアソン分布を仮定した一般化線形混

合モデル（GLMM）を用いて解析した。環境要因には、水路幅と水深、水温を含めた。流速

は多くの調査地点で観測限界未満となったため、モデルには含めなかった（結果を参照）。

成魚の個体数を目的変数、環境要因を説明変数、採捕月をランダム効果とした。この解析に

は R（ver. 3. 5. 1）の glmmML package を使用した。 

 

5.3. 結果 

 

5.3.1. 水路と水田における繁殖生態 

2018 年 5 月から 7 月の水路の調査を通して採捕されたサンヨウの成魚のオスとメスは、
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それぞれ 170 個体と 129 個体であった。その間、チュウガタは採捕されなかった。成魚の個

体数は両性とも 5 月に最も多かった（図 5–2）。成魚の体長頻度分布は、オスで一峰型、メ

スで二峰型であった（図 5–3）。モデル選択の結果、オスとメスはそれぞれ k = 1 と k = 2 の

モデルが選択された（表 5–2）。オスのベストモデルで推定されたコホートの平均値は 41.0 

mm であった。メスのベストモデルで推定された２つのコホートの平均値はそれぞれ 46.8 

mm と 58.4 mm であった。 

メスの抱卵率は、6 月にピークを迎え、7 月には 0 になった（図 5–4）。5 月と 7 月に抱卵

していないメスが採捕されたのは、それぞれ 10 地点と 5 地点であった（図 5–5a）。5 月に抱

卵したメスが採捕されたのは、8 地点であった（図 5–5b）。一方で、6 月の調査では、メス

は P12 や P14 といった水路の端部で集中して採捕された。この傾向は、抱卵しているメス

でも抱卵していないメスでも、共通していた。シマドジョウ属の稚魚は 7 月にのみ採捕され

た（図 5–5c）。調査を通じて 827 個体の稚魚が採捕され、そのほとんどが P11 と P12 で採捕

された。5 月のメスの抱卵率は、体長が大きい個体ほど高かった（図 5–6）。GLM による解

析の結果、体長は抱卵率に有意な正の影響を与えていた（GLM; coefficient ± SE = 0.323 ± 0.086, 

Wald test, P = 0.0002）。水路の調査を通じて、サンヨウの卵は 3 個と 1 個がそれぞれ P13 と

P14 で 6 月に採捕された。 

水田の調査を通じて、6 月にサンヨウのオス 1 個体とメス 1 個体が、それぞれ A1 と A4

で採捕された（図 5–1b）。さらに、サンヨウの卵は 6 月に A1 の水田でのみ 3 個採捕された。

7 月には、シマドジョウ属の稚魚 2 個体が A5 で採捕された。 

 

5.3.2. 環境条件と成魚の存在量との関係 

各調査地点の環境条件を表 5–3 に示す。水路幅は 40–350 cm で、水深は 11–128 cm であっ

た（表 5–3）。水温の範囲は、5 月、6 月、7 月でそれぞれ 22.0–23.7°C、24.5–28.5°C、29.7–

38.2°C であった。稚魚が最も多く採捕された 7 月の P12 の水温は 36.0°C だった。P3 や P13、

P15 を除き、6 月から 7 月の間、水路の平均流速は 1 cm/s 以下で、定量的に計測することが

できなかった。環境要因がサンヨウの成魚の採捕個体数に与える影響を解析した結果、水路

幅は有意な負の効果を与えると推定されたが、水深と水温は有意なパラメータとして推定

されなかった（表 5–4）。 

 

5.4. 考察 

 本研究は、サンヨウの成魚、卵、稚魚について、繁殖期の時空間的動態と分布を示した。

チュウガタが本調査地に存在しないという予測は、今回の調査でチュウガタの成魚と卵が

発見されなかったことから裏付けられた。一連の調査で発見されたシマドジョウ属成魚と

卵はすべてサンヨウのみであったことから、本調査で採捕されたシマドジョウ属の稚魚は

サンヨウの稚魚であると推察された。したがって、以下の考察では、捕獲した稚魚はすべて

サンヨウであると仮定した。 
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5.4.1. サンヨウコガタスジシマドジョウ単独域での繁殖生態 

 本研究は、サンヨウの繁殖生態における特徴をいくつか示した。サンヨウが 6 月の下旬に

産卵したという本研究の結果は、本種が主に 6 月に産卵することを示した先行研究（Saitoh, 

1990）の結果と一致する。しかし、本調査地における灌漑は、2018 年 6 月 25 日前後に開始

されており、灌漑の時期が変われば本種の産卵時期も変化する可能性がある。また、中島・

内山（2017）や斉藤（2015）ではサンヨウの繁殖期は 6 月から 7 月と記されている。しか

し、本調査や Saitoh (1990) で産卵が行われた期間は、より限定されていた。個体群単位で

みると、本種の産卵は短い期間に行われているのだろう。 

 成魚の体長は、オスでは一峰型の、メスでは体長の大きな個体が少ない二峰型の頻度分布

を示した。この 2 つの峰はそれぞれ、はじめて繁殖した個体と、その翌年に 2 回目の繁殖を

行った個体からなると考えられた。このうち後者の個体数はより少なく、このことは繁殖後

の成魚の大部分が死亡していることを示唆していると考えられる。もし、繁殖後もほとんど

の個体が生存し、次の年の繁殖を行うのであれば、体長頻度分布は同程度の個体数で構成さ

れる複数のコホートの存在を示すと予想されるためである。野外でのサンヨウは短命であ

る（Saitoh, 1990）との報告も、この考えを支持する。また、環境の悪化などにより産卵でき

なくなると、サンヨウは大型化し、個体群がしだいに縮小し、最終的に消滅することが報告

されている（斉藤, 2005）。本研究の結果はこの報告（斉藤, 2005）とは異なっており、本調

査地でのサンヨウ個体群では世代の更新が健全に進んでいると考えられる。 

 サンヨウの成魚は水路幅が狭い水路で多く出現することが、GLM の解析から示された。

この結果は、本種が産卵期に一時的水域に移動する（Saitoh, 1990）ことを反映した結果と考

えられる。一時的な水域は、河川が氾濫した時、その端部に形成されるだろう。そのため、

繁殖期のメスは生息する水域の端部に移動する可能性があり、これは、多くのメスが水路の

端部で採捕された理由の一部を説明できる。一方で、水域の幅が狭い環境は、通常、一時的

水域や水域の端部で成立しやすいだろう。そのため、解析で示された環境要因が成魚の個体

数に与える影響は、疑似的な相関とみなすべきかもしれない。以上のことから、本研究の解

析で検出された傾向は、繁殖期の成魚が水路の端部に移動するという生活史特性と水路の

端部の環境条件との間の、見かけ上の相関関係にすぎない可能性がある。  

 本研究の調査範囲は 1 km 四方に収まるほど狭いが、その狭い範囲においても、産卵期と

非産卵期のサンヨウの空間分布は細かいスケールで異なっていた。6 月の抱卵したメスや、

7 月の稚魚は水路の端部に集中的に分布していたが、5 月の抱卵しているメスや 5 月から 7

月の抱卵していないメスは比較的広く分布していた。この空間分布の違いは、本種の産卵期

が短いため、見逃されやすいだろう。しかし、本種の保全を考慮する上で、産卵期の空間分

布の知見は重要になると考えられる。本種の保全策の実施を検討する際には、調査で得られ

た空間分布のデータが産卵期のものであるかを注意する必要がある。 

 産卵期以前の 5 月に採捕したメスの体長と抱卵率の関係を解析した結果、体長が大きい
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メスほど抱卵率が高く、より早い時期から産卵可能な状態にあることが示された。この体長

による繁殖の準備の違いは、一時的水域での産卵に対する適応かもしれない。水田が氾濫原

などの一時的水域の代替湿地として機能していることは、古くから指摘されてきた（日鷹, 

1998; 前畑, 2004）。サンヨウも水田が存在する以前は、河川の氾濫原など天然の一時的水域

を繁殖に利用していただろう。一時的水域の出現は河川の氾濫に依存するため、その出現時

期の予測は不可能である。そのため、より早く産卵の準備を行うことは、サンヨウのメスに

とって適応的であったであろう。栄養に余裕のある大きなメスだけが、小さいメスよりも早

く一時的水域の出現に備えることができるのかもしれない。 

 

5.4.2. 繁殖干渉がサンヨウコガタスジシマドジョウ繁殖生態に与えうる影響 

 サンヨウの卵と稚魚は水路と水田の両方で採集されたことから、サンヨウが両環境で産

卵していたことが明らかになった。一方、チュウガタと共存するサンヨウを対象に行われた

過去の調査では、水田や湿地のみで卵が採集され、水路では卵が採集されなかった（Saitoh, 

1990）。また、水田や湿地で多くの稚魚が採集されていた。しかし、チュウガタのいない水

域で調査を行った本研究では、サンヨウは水田と水路の両方で産卵し、水路で多くの稚魚が

出現していた。これらの知見から、チュウガタとの種間相互作用から解放された結果、サン

ヨウは水田だけでなく水路でも繁殖ができた可能性がある。 

サンヨウとチュウガタは自然交雑する（Saitoh, 1990）ため、両種が同所的に生息する水域

では両種間に性的な相互作用が生じる。また、両種は不妊雑種を形成する（Minamori, 1950）。

したがって、繁殖期のサンヨウのメスがチュウガタのオスと同所的に繁殖した場合、メスは

不妊の子供を産む危険や無駄な求愛を拒否するコストが生じる。繁殖干渉は、近縁種間の排

他的な分布や資源分割をもたらす (Nishida et al., 2015)。上述の通り、チュウガタと共存する

サンヨウはチュウガタの利用しない水田で繁殖する（Saitoh, 1990）。一方、チュウガタはサ

ンヨウの有無にかかわらず水路で繁殖する（斉藤ほか, 1988; Saitoh, 1990）ことから、両種間

の繁殖干渉はチュウガタからサンヨウへ一方的に影響を与える可能性がある。さらに、サン

ヨウとチュウガタのように、水田と水路で繁殖場所を分割しているコガタとオオガタでは

性的な種間相互作用が生じることが指摘されている（第 3 章を参照）。これらの知見は、両

種が同所的に繁殖する場合、サンヨウがチュウガタからの繁殖干渉により水田での繁殖を

強いられることを示唆している。 

 ただし、サンヨウとチュウガタが同所的に繁殖する場所で行われた過去の研究（Saitoh, 

1990）の調査地と、本研究の調査地は環境条件も異なる。たとえば、Saitoh（1990）の調査

地では、水路に植物が存在したが、本調査地には植物はほとんど存在しなかった。Saitoh

（1990）はサンヨウが水田の泥底に産卵すると報告しているため、植物の有無が水路での産

卵に影響したとは考えにくい。それでも、当然ながら両調査地の環境条件が様々な点で異な

っているに違いないため、環境条件の影響によって本調査地においてサンヨウが水路でも

繁殖した可能性を否定することはできない。 
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 本研究は、絶滅危惧種であるサンヨウの繁殖生態にかかわる基礎的な知見を明らかにし

た。その中でも重要な点は、過去の報告と異なり、近縁種が存在しない地域での繁殖生態を

調査したことである。このような基礎的な知見は、スジシマドジョウ種群における比較研究

を行ううえで必要不可欠なものになる。これらの知見が積み重なり、各種の生態が明らかに

なれば、繁殖場所利用に繁殖干渉をはじめとした近縁種間の相互作用が与える影響を明ら

かにできると期待される。サンヨウについて得られた知見とコガタやオオガタについて得

られた知見を合わせた議論は各章の横断的な議論となるため、第 7 章の総合考察で行う。 
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表 5–1. 2018 年 6 月と 7 月に調査した水田の筆数． 

 

1 調査エリア（A1–A6）は図 5–1b に対応している． 

2 各調査エリアの水田の合計筆数． 

3 括弧内は調査した水田の割合を示す． 

 

  

6月 7月

A1 18 17 (94.4) 18 (100)

A2 12 11 (91.7) 9 (75.5)

A3 11 11 (100.0) 10 (90.9)

A4 23 17 (73.9) 13 (56.5)

A5 6 6 (100.0) 6 (100.0)

A6 3 3 (100.0) 3 (100.0)

合計 73 65 (89.0) 59 (80.8)

水田の筆数

合計2
調査した水田 (%)

3調査エリア1
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表 5–2. サンヨウコガタスジシマドジョウ雌雄の体長頻度分布を混合正規分布と仮定してコ

ホート数（k = 1–4）を推定するモデル選択を行った結果．各推定は雌雄別に行った．

4 つのモデルについて, k は含まれる正規分布の数を，AIC は赤池情報量基準を，ΔAIC

は AIC が最小のモデルと比較した際の AIC の差を示す． 

 

 

  

性

オス メス

ｋ AIC ΔAIC ｋ AIC ΔAIC

1 812.18 - 2 803.70 -

2 815.48 3.30 1 807.19 3.49

3 817.17 4.99 3 808.03 4.33

4 823.21 11.03 4 812.12 8.42
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表 5–3. 各調査地点の環境条件．各調査地点は図 5–1 に対応している．平均流速について，

–は観測限界（<1.0 cm/s）以下であったことを示す． 

  
1NM（not measured）はその調査地点の水深が深かった（>2.0 m）ため，水深，水温，

平均流速の計測を行わなかったことを示す． 

 

 

  

調査区画 水路幅 (cm)

5月–7月 5月 6月 7月 5月 6月 7月 5月 6月 7月

P1 350 32 NM
1 NM 22.6 NM NM 13.1 NM NM

P2 160 15 110 110 22.4 27.1 32.5 – – –

P3 220 51 112 128 23.0 28.4 36.1 5.3 0.4 1.1

P4 100 37 98 106 23.0 25.8 38.2 – – –

P5 120 27 95 92 23.4 28.4 36.1 8.6 – 0.6

P6 90 11 67 75 23.7 26.1 30.2 7.4 – –

P7 40 12 74 82 23.1 24.5 29.7 0.4 – –

P8 120 30 92 93 23.3 28.5 31.8 – – –

P9 360 65 NM NM 22.0 NM NM 5.6 NM NM

P10 160 48 108 102 22.2 27.8 31.2 6.4 0.9 –

P11 120 15 46 79 21.0 27.1 35.6 4.3 – 0.4

P12 80 25 38 34 22.2 27.3 36.0 9.7 – –

P13 120 30 85 93 22.3 27.1 34.8 6.6 3.1 1.4

P14 80 24 83 88 21.6 26.2 34.0 – – –

P15 200 28 64 89 22.3 27.3 33.4 13.3 1.9 0.9

水深 (cm) 水温 (°C) 平均流速 (cm/s)

環境要因/調査月(2018)
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表 5–4. サンヨウコガタスジシマドジョウの成魚の採捕個体数に対して環境要因の与える影

響．係数は最尤法によって推定された各パラメータの平均値，SE は係数の標準誤差

を示す．P は係数の有意確率（Wald test）を示す．  

 

 

  

係数 SE P

切片 0.40 1.49 0.79

水路幅 -0.0028 0.0010 <0.01

水深 -0.0065 0.0038 0.085

水温 0.079 0.050 0.11
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図 5–1. 各調査地点・範囲の位置関係・接続性を模式的に示した位相図．保全のため，詳細

な地図は示さないが，調査地点間のトポロジー（接続の順序）と距離を表す．左のパ

ネル (a) の P1–P15 は水路の各調査地点を示す．右のパネル (b) の A1–A6 の網掛け

部分は，調査した水田を示す．白色のサークルは，サンヨウコガタスジシマドジョウ

の成魚，卵，稚魚のいずれかが採捕された場所を示す．M (n)，E (n)，J (n)はそれぞれ

採捕された成魚 (M)，卵 (E)，稚魚 (J) の個体数 (n) を示す． 
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図 5–2. 各調査月の水路で採捕されたサンヨウコガタスジシマドジョウの成魚の個体数．調

査は 2018 年 5 月 28 日と 29 日，6 月 27 日と 28 日，7 月 17 日と 18 日に行われた．黒

色のバーと白色のバーはそれぞれオスとメスの個体数を示す． 
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図 5–3. サンヨウコガタスジシマドジョウの雌雄別の体長頻度分布．垂直の実線は推定され

たコホートの平均体長を示す． 
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図 5–4. 各調査月の水路で採捕されたサンヨウコガタスジシマドジョウのメスの抱卵・非抱

卵個体の比率．黒色のバーと白色のバーはそれぞれ抱卵個体と非抱卵個体を示す．N

はサンプルサイズを示す． 
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図 5–5. 各調査月と各調査地点のサンヨウコガタスジシマドジョウの非抱卵個体 (a)，抱卵

個体 (b)，稚魚 (c)の採捕個体数．黒色のバー，斜線のバー，白色のバーはそれぞれ 5

月，6 月，7 月に採捕された個体数を示す．抱卵個体は 5 月と 6 月にのみ採捕され，

稚魚は 7 月にのみ採捕された． 

 

 

  

メ
ス
の
採
捕
個
体
数

調査地点

0

5

10

15

P
1

P
2

P
3

P
4

P
5

P
6

P
7

P
8

P
9

P
1
0

P
1
1

P
1
2

P
1
3

P
1
4

P
1
5

0

5

10

15

20

25

P
1

P
2

P
3

P
4

P
5

P
6

P
7

P
8

P
9

P
1
0

P
1
1

P
1
2

P
1
3

P
1
4

P
1
5

5月 6月 7月

メ
ス
の
採
捕
個
体
数

(b) 抱卵個体

(a) 非抱卵個体

0

200

400

600

P
1

P
2

P
3

P
4

P
5

P
6

P
7

P
8

P
9

P
1
0

P
1
1

P
1
2

P
1
3

P
1
4

P
1
5

稚
魚
の
採
捕
個
体
数

(c) 稚魚



81 

 

 

図 5–6. 5 月のサンヨウコガタスジシマドジョウのメスの体長頻度分布．白色のバーと黒色

のバーはそれぞれ非抱卵個体と抱卵個体を示す． 
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第 6 章 近縁な在来種の 2 次的な繁殖場所の共有と再分割を目指した保全策の評価 

 

6.1. はじめに 

近年、他種オスの繁殖行動によりメスの適応度が低下する種間相互作用である繁殖干渉

が、近縁間の分布や置き換わりを決定づける上で重要である可能性が指摘されている

（Gröning and Hochkirch, 2008）。これまで、繁殖干渉に関する多くの実証研究が増えてきて

いるが、野外での繁殖干渉に関する研究は外来種―在来種間にほぼ限られる（e.g. 昆虫 Sun 

et al., 2014; 魚類 Konishi and Takata, 2004; 爬虫類 Dame and Petren, 2006; 植物 Takakura and 

Fujii, 2010; ただし例外として Hettyey et al., 2014 がある）。進化的な背景を共有する在来種

同士は、種間に繁殖干渉を含めた強力な負の作用が存在する場合、一方の種の絶滅やすみ分

けがすでに完了している、そのため、在来種間に潜在的な繁殖干渉の可能性があったとして

も、現在では観察されないだろう。しかし、人為的な環境改変などによって、これまでと異

なった状況で繁殖を強いられた場合、近縁種間の二次的な繁殖場所の共有が生じ、在来種間

でも繁殖干渉による種の絶滅や進化を駆動する可能性がある。この仮説は、これまで指摘さ

れてこなかった人為的な環境変化による生物への影響を示しており、絶滅危惧種の衰退要

因を解明する上で有力な仮説となりうる。 

また、二次的な繁殖場所の共有に起因する繁殖干渉によって衰退している種について、再

び繁殖場所の分割をもたらすことができれば、その種の保全に大きく貢献できるだろう。そ

のため、繁殖干渉の実態を解明することは、効果的な保全策の考案につながる。さらに、繁

殖場所の再分割を目指した保全策の効果を評価することができれば、衰退要因の検証と保

全が同時に実行できる可能性もある。しかし、人為的な環境改変に起因する繁殖干渉に着目

した研究はほとんどなく（例外として Hettyey et al., 2014）、繁殖干渉の知見を、実際に保全

へ応用した研究は見当たらない。これは繁殖干渉の重要性が指摘されたのが比較的近年で

あるためだろう。以上の理由から、人為的な環境変化に起因する繁殖干渉の解明と、その知

見の保全への応用は、保全生態学にとって大きな意義をもつ。 

かつて、オオガタとコガタはそれぞれ水路と水田で繁殖を行い、空間的な繁殖場所の分離

が成立していた（斉藤・松田, 1990）。しかし、近年では圃場整備や用排分離型水路の普及に

伴い、水路と水田の連続性が失われたことで、水田に魚類が遡上できなくなり、水田は魚類

が利用可能なハビタットではなくなっていった（市川, 2018）。これはオオガタとコガタの空

間的な繁殖場所の分離を難しくしたと考えられる。事実、近年の両種の主要な繁殖地では両

種が同所的に繁殖を行っているという報告がある（中野ほか, 2015）。これにより、繁殖期の

両種の空間分布が変わったことで、これまで顕在化していなかった繁殖干渉が生じている

可能性が高い。実際に、第 3 章の行動実験は、オオガタからコガタへの繁殖干渉が生じるこ

とを示した。また、現在のコガタの繁殖場所は、本調査地と第 4 章の調査地しか報告が無

い。しかし、オオガタとコガタの稚魚の外部形態による種同定は不可能であるため、これま

で両種が同所的に繁殖する場所での繁殖実態について明らかにした研究はない。 
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オオガタとコガタ間に繁殖干渉が生じ、コガタが衰退している可能性が高いことを受け、

コガタ個体群を保全することを目指して、2017 年 12 月に調査地の新たな水域の造成が行わ

れた。この保全工事は、調査地内に浅く水の滞留する水域を新たに造成し水田に近い環境を

作ることで、斉藤・松田（1990）で報告されているようなコガタとオオガタの間での繁殖場

所の分離を再現することを目標にした。また、30°C 以上の高水温環境で、オオガタの仔魚

の生残率が低いため（皆森, 1954）、浅く水の滞留する水域は、オオガタが積極的に利用しな

い水域となることを期待して造成された。 

 本研究では、野外でオオガタとコガタの繁殖が同時・同所的に行われていることを明らか

にし、両種の繁殖実態を解明した。また、保全策を実施する以前の 2015 年から 2017 年と、

実施後の 2018 年から 2020 年の繁殖実態を比較することで、保全策の評価を行った。これ

らの結果にもとづき、コガタの衰退プロセスとそれを踏まえた保全策の効果について議論

した。 

 

6.2. 方法 

6.2.1. 調査地 

 調査地は第 2 章で説明した場所と同じである。ただし、2017 年 12 月にオオガタとコガタ

の繁殖場所の分割を目指した保全策を実施したため、2015 年から 2017 年と 2018 年以降で

調査地の状況が異なる（図 2-3 を参照）。具体的には、コガタの保全を目指した工事を小型

の油圧ショベル（バックホー）を用いて表土を削ることで、調査地に浅く水のたまる水域を

造成した。先述のとおり、新たに造成した水域は、オオガタの生残率が低下する高水温環境

を作り出すことで、オオガタが侵入しにくい環境になり、オオガタからコガタへの繁殖干渉

が弱まることを期待して作られた。なお、新たな水域を造成する際に、水深が 10 cm 程度に

なることを目指した。新たに造成した水域には、以前からあった水域と同様にヨシなどの抽

水植物が生育し、底質は泥であった。また、新たに造成した水域と保全工事以前から存在す

る水路の地形を把握するため、2019 年 4 月 4 日にトータルステーション（Leica FlexLine 

TS09 plus; ライカジオシステムズ株式会社, 東京）を使用して測量を行った。その結果、水

路よりも浅い、または水路と同等の深さの水域が形成されていることを確かめた（図 6–1）。 

 

6.2.2. 野外調査 

本研究では、調査地内の成魚と稚魚を対象としたすくい取り調査、小型定置網を用いて調

査地に遡上する成魚を対象としたトラップ調査、および取水口と排水口に設置したウケを

用いて調査地から流下する成魚と稚魚を対象にした落水トラップ調査の 3 種類の野外調査

を行った。 

両種の成魚・稚魚のすくい取り調査は、調査地に通水している期間に 1 週間に 1 度また

は 2 週間に 2 度の頻度で行った。採捕はタモ網(38×38 cm, 目合 1 mm)を用いて 1 名で行っ

た。調査地を 13（2015 年から 2017 年, 図 6–2a）および 17（2018 年から 2020 年, 図 6–2b）
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の区画に分け、それぞれの区画を S1～S13 および S1～S17 とした。それぞれの区画のおお

よその面積に合わせて規定回数(S4 で 2 回、S1 と S10（2015 年から 2017 年）で各 3 回、S3、

S8、S9 で各 4 回、それ以外の地点で各 5 回、S15、S16 で各 6 回)すくい取りを行った。ただ

し、S10（2015 年から 2017 年）と S10（2018 年から 2020 年）は位置関係が重なるが、保全

工事によって環境が変化したため、別の調査区画とした。トラップ調査ではすくい取り調査

前日の 18 時から 19 時に調査地の取水口と排水口付近に小型定置網(目合 4 mm)を水路から

の遡上個体を採捕できるように設置し、翌日の 8 時から 9 時に採集された両種の成魚と稚

魚を回収し記録した。定置網を設置する際、ナマズの成魚が小型定置網に入り中の魚類を捕

食してしまわないように、粗い網目のネットを取水口と排水口に設置した。これら２つの調

査の目的は、各時点に調査地内にいた成魚と稚魚のアバンダンスを把握することである。 

さらに、落水トラップ調査は、調査地から水がなくなり実質的な繁殖期が終了する際の両

種の成魚の性比と個体数、および稚魚の個体数を明らかにするため行った。各調査年の落水

（第 2 章を参照）に合わせて、取水口と排水口に小型定置網（目合 1 mm）を利用してウケ

を作り、落水が終わるまでの間、2 時間ごとにウケに入った個体を回収し、個体数を記録し

た。その際、両種のメスについては、第 4 章と同様に腹部の膨らみから抱卵の有無を識別し

記録した。落水時の稚魚の個体数が 100 個体を超える場合には採集された全個体の 1/4 ある

いは 1/8 を後述のエタノール浸標本とした。 

いずれの調査においても、成魚は標準体長と性を記録した。成魚の標準体長は、採捕した

個体を目盛り付きのアクリルケース（AK-1, 三谷釣漁具, 鴻巣）に入れ、1 mm 単位で記録

した。第 4 章と同様に両種の性は胸びれ形状（中島, 2017a）から判別した。目視で種の同定

が可能な場合はその場で同定を行った後放流し、同定が不可能な場合はミトコンドリア

DNA を標的とした DNA 分析（第 2 章を参照）のために尻ビレの一部を切り取り 99％エタ

ノール浸標本とした後、放流した。稚魚の目視での種の同定は極めて困難であることから、

個体ごとに 99％エタノール浸標本にして滋賀県立大学に持ち帰り約 4˚C で冷蔵保存した。

その後、これらのサンプルについて、ミトコンドリア DNA を標的とした DNA 分析により、

種同定を行った（第 2 章を参照）。この DNA 分析でコガタと識別されたサンプルについて

は、核 DNA を標的とした DNA 分析によって、雑種判別を行った（第 2 章を参照）。この分

析によって、雑種の母系と父系が明らかにできる。また、2015 年から 2017 年の稚魚のサン

プルについては、ステンレス製の定規（H-101A; シンワ測定株式会社, 三条市）を用いて標

準体長を測定した。 

 

6.2.3. 環境要因の測定 

 新たに造成した水域の水温が他の区画に比べて高くなっていることを確かめるため、各

区画と入水口・排水口の水温を 2018 年から 2020 年のすくい取り調査の後に毎回測定した。 

また、新たに水域を造設したことによる調査地の水温の変化を比較するため、2017 年のす

くい取り調査時に、S2、S7、S10 と入水口・排水口の水温を毎回測定した。ただし、両年と
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も入水直後の調査では各区画による水温の差が表れにくいため、水温を測定しなかった。水

温の測定にはデジタル温度計（SK-250WP Ⅱ-N, 株式会社佐藤計量器製作所, 千代田区）を用

いた。加えて、2021 年の 5 月と 6 月に各調査区画の流速を調べた。流速は電磁流速計

（VE30/VET-200-10PⅢ; 株式会社ケネック, 昭島市）を用いて 10 秒間の計測を行い、平均

値（cm/s）を記録した。 

 

6.2.4. 動物プランクトン調査 

 両種の餌資源としての動物プランクトンの存在量と季節消長を知るために、プランクト

ン調査を行った。ドジョウの稚魚の餌資源としては、ワムシ類・タマミジンコ類が重要であ

ることが既存研究(鈴木, 1971)から明らかにされている。オオガタおよびコガタにおいても、

ドジョウと同じく水田や水路で繁殖を行うことから、やはりこれらの動物プランクトンが

稚魚の餌資源として重要であると考えられる。そこで、2016 年 5 月から 7 月の間、月に 1

度の頻度でプランクトン調査を行った。調査は S1, S2, S7, S12 の 4 区画で行い、各区画で 2

回ずつ採水しサンプリングを行った。内径 40 mm の塩化ビニルの筒を各調査区内の任意に

選んだ 2 点の水底に垂直に立て、筒内の水を懸濁した後に採取し、目開き 40 μm のメッシ

ュ（ステンレスふるい; 株式会社サンポー, 足立区）でこしとった動物プランクトンを 3％

ホルマリンで固定した。固定したサンプルは、研究室に持ち帰り、双眼実体顕微鏡を用いて

分類群を同定した。 

 

6.2.5. 統計解析 

成魚の体長頻度分布から年級群数を推定した（第 2 章を参照）。成魚の性ごとの標準体長

の分布を、異なる正規分布の数(コホート数, k = 1~7)を持つ混合正規分布モデルにそれぞれ

当てはめた。各モデルへの当てはめで得られた AIC（赤池の情報量基準）の値を比較し、最

も小さい AIC 値を伴うモデルをベストモデルとして選択した。 

オオガタおよびコガタの稚魚の空間的相関を定量化するため、2 種の分布相関を示す指数

である Rδ 指数(Morisita, 1959)を調査年ごとに計算した。この解析には、各調査区で採捕され

た稚魚の個体数のデータを使用した。ただし、2017 年はコガタの稚魚が 1 個体しか採捕さ

れなかったため、2017 年のデータは解析しなかった。相関の分析に一般的に用いられる

Pearson の相関係数などでは、2 種間が排他的な分布をしていない場合であっても、両種と

もあるいは一方の種の密度が低い場合に相関係数が負の値にバイアスしやすい。Rδ 指数は

これを補正したものである。また、ブートストラップ法を用いて、2 種の稚魚の分布が独立

であるとの帰無仮説に基づいた Rδ 指数の確率密度分布を推定した。このブートストラップ

法では、それぞれの種について稚魚の採集個体数を調査区画間でランダムに並べ替えたの

ち Rδ 指数を計算した。この計算を 10000 回繰り返すことで、Rδ 指数の確率密度分布を推定

した。観測データの Rδ 指数を帰無仮説に基づいた確率密度分布と比較し、Rδ 指数の統計的

有意性を判断した。 
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コガタの保全を目指した保全工事が水温に与える影響を確かめるため、線形混合モデル

（LMM）を用いて解析した。この解析には保全工事を行った後の 2018 年から 2020 年のデ

ータを用いた。各調査区画の平均水温を説明変数、保全工事を行った区画がどうかを目的変

数とし、調査年をランダム効果とした。この解析には R（ver. 4. 0. 5）の lmerTest package を

使用した。さらに、保全工事を行った区画で工事以前から存在した区画に比べてコガタの稚

魚が多く出現するかを調べるため、ポアソン分布を仮定した一般化線形混合モデル（GLMM）

を用いて解析した。この解析には保全工事を行った後の 2018 年から 2020 年のデータを用

いた。各調査区画で採捕されたコガタの稚魚の個体数を説明変数、保全工事を行った区画が

どうかを目的変数とし、調査年をランダム効果とした。また、各調査区画の合計すくい取り

回数（既定のすくい取り回数×各年の調査日数）をオフセット項としてモデルに組み込んだ。

この解析には R（ver. 4. 0. 5）の glmmML package を使用した。 

 

6.3. 結果 

 

6.3.1. 採捕された成魚および稚魚の個体数 

 2015 年から 2020 年の調査を通じて、オオガタの成魚と稚魚はそれぞれ 1525 個体と 4239

個体採捕された（表 6–1）。コガタの成魚と稚魚はそれぞれ 303 個体と 74 個体採捕された。

調査期間中、各調査年ともに多くの調査日でオオガタの成魚がコガタの成魚よりも多く採

捕された（図 6–3）。また、2017 年を除き、7 月には両種の成魚がほとんど採捕されなくな

った。 

調査期間中、オオガタの稚魚はコガタの稚魚よりも多くの個体が採捕された（図 6–4）。

各調査年ともオオガタの稚魚の採捕個体数は６月にもっとも多くなった。PCR による雑種

判別の結果、オオガタのオスとコガタのメスの雑種は、2015 年に 2 個体、2019 年に 1 個体、

2020 年に 3 個体が検出された（図 6–5）。ただし、2020 年に検出された雑種のうち、1 個体

は落水トラップ調査で採捕されたものであった。2015 年から 2017 年の間、オオガタの稚魚

とコガタの稚魚は 5 月から 7 月にかけて調査地内で成長していた（図 6–6）。両種の稚魚は

6 月から 7 月に 20 mm 程度に成長していた。2016 年の調査地で採捕された動物プランクト

ンのうち、もっとも多く採捕されたのはノープリウス幼生であった（表 6–2）。ワムシ綱は 5

月から７月にかけて採捕個体数が増加した。 

落水トラップ調査で採捕された両種の成魚のうち、オオガタのオスが最も多く採捕され

た（表 6–3）。落水時に採捕された両種のメスは多くの個体が抱卵していたが、抱卵した個

体はコガタのメスのほうが常に多かった。 

 

6.3.2. 成魚の体長分布と推定コホート数 

オオガタの成魚のオスとメスの標準体長は、それぞれ 54～94 mm と 65～118 mm であっ

た（図 6–7）。コガタの成魚のオスとメスの標準体長は、それぞれ 38～78 mm と 51～99 mm
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であった（図 6–8）。モデル選択の結果、オオガタのオスとメスはそれぞれ𝑘 = 3と𝑘 = 1のモ

デルが選択された（表 6–4）。コガタのオスとメスはそれぞれ𝑘 = 2と𝑘 = 5のモデルが選択

された。 

 

6.3.3. 保全工事による環境条件と採捕稚魚数の変化 

保全工事の実施前である 2015 年から 2017 年において、オオガタの稚魚は S2 や S7 で多

く採捕され、コガタの稚魚は S2、S7、S10 で多く採捕された（図 6–9）。一方、保全工事の

実施後である2018年から2020年において、オオガタの稚魚はS12や新たに増設されたS15、

S16 で多く採捕され、コガタの稚魚は新たに増設された S10、S14、S15、S17 で多く採捕さ

れた。2018 年の𝑅𝛿値は負の値が計算されたが（図 6–10; P＞0.05）、その他の年では有意でな

い正の値が算出された（P＞0.05）。保全工事実施前の𝑅𝛿値と実施後の𝑅𝛿値を比較した結果、

2018 年と 2019 年は保全工事実施前よりも低い値を示し、2020 年は 2015 年と同等の値を示

した。 

2018 年から 2020 年の間、高水温になることを期待して保全工事を行った調査区画は、他

の調査区画に比べて平均水温が高かった（表 6–5; 図 6–11）。保全工事は平均水温に有意な

正の効果を与えていた（LMM, coefficient ± SE = 3.43 ± 0.67, t = 5.15, df = 47, P <0.0001）。2021

年の各調査地点の平均流速は、多くの地点で 10 cm/s 以下であった（表 6–6）。また、保全

工事を行った調査区画は、その他の調査区画に比べてコガタの稚魚の採捕個体数が多かっ

た（図 6–12）。保全のための工事を行ったことはコガタ稚魚の採捕個体数に有意な正の効果

を与えていた（GLMM, coefficient ± SE = 0.98 ± 0.35, Wald test, P =0.0051）。 

 

6.4. 考察 

 本研究では、もともと異なる環境で繁殖すると報告されていた（斉藤・松田, 1990）オオ

ガタとコガタについて、現在の主要な繁殖地の一つでは両種が同所的に繁殖していること

を確かめ、少数派のコガタは繁殖に失敗しているメス成魚が多いことを明らかにした。また、

オオガタとコガタの繁殖場所を再び分割させ、両種間の繁殖干渉を緩和することでコガタ

の保全を目指した保全策を実施し、その保全効果を確かめた。 

 6 年間の調査を通じて、すべての年でオオガタとコガタの成魚と稚魚が採捕された。オオ

ガタの成魚と稚魚は 5 月から 6 月に多く採捕され、落水時に抱卵したメスが少なかったこ

とから、オオガタのメスは 5 月から 6 月に繁殖をほぼ終了させていると考えられた。6 月下

旬以降に体長の小さいオオガタの稚魚が採捕されないことも、6 月以前にオオガタの繁殖が

終了していることを示唆している。ただし、4 月から入水を始めた 2017 年は、7 月にも多く

のオオガタが採捕された。第 3 章で示したように、オオガタは調査地の入水直後などの一時

的水域が形成されるタイミングに繁殖行動を活発に行う。2017 年の入水の時期が例年より

も早かったことにより、オオガタのメス成魚の一部は、まだ繁殖の準備ができておらず、そ

のために調査地への入水直後に産卵できなかったと考えられる。そのようなメス成魚は、繁
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殖の準備ができたのちに逐次調査地に入り、7 月まで残っていたものもいたのかもしれない。

また、メス成魚が調査地内に残存したことから、同様に残存するオス成魚もこの年は多くな

ったかもしれない。2017 年 7 月に多くのオオガタ成魚が採捕された経緯は、以上のような

ものであった可能性が考えられる。 

 コガタの成魚と稚魚も、2017 年を除き、5 月から 6 月に多く採捕された。例外的に 2017

年の 7 月にコガタの成魚が多く採捕された理由は、上述のオオガタの成魚と同じ理由であ

ろう。一方、2015～2017 年の落水時には 10 個体以上のメスが採捕され、その多くが抱卵し

ていた。この点はオオガタと大きく異なる。オオガタとコガタの稚魚は本調査地の周辺の水

路や水生植物帯でまったく採捕されない（中野ほか, 2015）ことから、本調査地以外に産卵

に適したハビタットがあるとは考えにくい。そのため、本調査地における落水は実質的な繁

殖終了を意味している。つまり、落水時にコガタの抱卵個体が多く採捕された 2015 年から

2017 年は、多くのコガタが繁殖に失敗していたことを示している。一方で、コガタの保全

策を実施した 2018 年以降は、落水時に採捕されるコガタのメスの個体数が 8 個体以下とな

った。これは、保全策を実施したことで、産卵に成功したコガタのメスが増加したことを示

唆している。 

 次に、コガタの繁殖失敗の要因として、オオガタとコガタ間の繁殖干渉が重要であった可

能性について議論する。両種間には性的な種間相互作用が存在することが、本章でオオガタ

のオスとコガタのメスの雑種が検出されたことと、第 3 章の結果（異種オス間の求愛）によ

り示されている。保全策の実施前に最も多くのコガタの稚魚が採捕されたのは、2015 年で

あり、その年の成魚のオオガタ/コガタ比（表 6-1: コガタ成魚の採捕個体数 1 個体あたりの

オオガタの成魚の採捕個体数）は最も小さかった。一方で、コガタの稚魚の採捕個体数が少

なかった 2016 年と 2017 年には、成魚のオオガタ/コガタ比は 2015 年より大きかった。繁殖

干渉の影響の大きさは頻度依存的に決まることが、理論研究（Kuno, 1992）および実証研究

（Kishi et al., 2009; Takakura et al., 2009）から示されている。これらのことから、2016 年と

2017 年にはオオガタの成魚の頻度が増加したことにより、オオガタのオスからコガタのメ

スへの繁殖干渉が強まった結果、多くのコガタが繁殖に失敗した可能性がある。コガタの稚

魚が特に少なかった 2017 年の落水時のオオガタのオスの個体数は、2016 年に比べて約 5 倍

だった。2017 年にコガタがほとんど繁殖しなかったのは、上述の入水時期の違いによりオ

オガタのオスが長く繁殖地に留まり、コガタの繁殖期に繁殖地内のオオガタのオスの頻度

が高まったことに起因するかもしれない。 

 保全策の実施後である 2018 年から 2020 年の成魚のオオガタ/コガタ比は 2015 年より大

きい。特に、2020 年には、本研究期間中で最大の値を示している。しかし、コガタの稚魚は

2016 年や 2017 年に比べて多く採捕されており、稚魚のオオガタ/コガタ比も両年に比べて

小さくなっている。つまり、保全策の実施後には、成魚のオオガタ/コガタ比が高かったに

もかかわらず、繁殖に成功したコガタのメスが増加したと考えられる。これは、両種間での

繁殖場所の分割が保全策によって促進されたことを示唆する。本研究で産出された𝑅𝛿値は
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保全策実施後に低くなったことと、保全工事を行った区画でより高水温になったこと、そし

てより多くのコガタの稚魚が採捕されたことを考えると、両種の同所的な繁殖による繁殖

干渉が保全策によって緩和されたと考えられる。これは、本研究で実施した保全策が有効に

機能したことを示している。ただし、依然としてオオガタの仔魚の生残率がコガタの仔魚よ

りも低下する 30°C 以上の水温になっていない日が多く、𝑅𝛿値は正の値（同所的な分布）を

示しているため、オオガタとコガタの完全な繁殖場所の分割ができているわけではないと

考えられる。 

オオガタとコガタ間の繁殖干渉は、産卵行動や交雑ではなく産卵行動前の追尾などによ

る種間の繁殖行動によってもたらされる可能性がある。少数ではあるものの、毎年コガタの

成魚と稚魚が採捕され、5 月から 7 月にかけて、コガタの稚魚は成長を続けていることから、

調査地の非生物的環境がコガタの産卵に適していないとは考えにくい。しかし、繁殖期が実

質的に終了する落水時に、抱卵したまま調査地を出るメス成魚が存在していた。これらは、

コガタのメス成魚は、産卵できる状態で繁殖地に侵入したものの、産卵できずに落水を迎え

てしまったことを示唆する。また、オオガタのオスとコガタのメスの雑種は 6 個体しか検出

されておらず、両種間の交雑の頻度は低い。そのため、オオガタとコガタ間の繁殖干渉は、

産卵以前の種間求愛や、コガタのメスが同種のオスから受ける求愛機会の減少により、コガ

タは産卵できずに繁殖期を終えてしまうと考えられる。なお、オオガタやコガタと繁殖生態

や稚魚の成育環境が似ているドジョウの初期成長の餌として重要であると指摘されている

（鈴木, 1971; 内海, 2009）ワムシ類は 5 月から 7 月にかけて増加しており、コガタの仔魚の

初期成長に必要な餌が無いことでコガタのメスの産卵が制限されるとは考えにくい。 

 コガタのメスは、繁殖に失敗したことで、複数年にわたり産卵場所へ遡上している可能性

がある。このことは、本研究で採捕されたメス成魚は、5 つの年級群数を持つと推定された

ことから示されている。コガタの個体群がまだ健全であった 1950 年代に本種の体長等につ

いて記載した Minamori (1956)は、本種の体長の頻度分布は単峰型であることを報告してい

る。これは、かつてコガタが繁殖のため複数年にわたって遡上していなかったことを示唆し

ている。また、コガタと近縁な姉妹亜種のサンヨウコガタスジシマドジョウは、繁殖に失敗

した場合、翌年に大型化することが報告されている（斉藤, 2005）。これは、産卵後の死亡が

無くなり、卵を再吸収して成長を続けるためであろう。これらの知見から、本調査地のコガ

タのメスは頻繁に繁殖に失敗し、複数年にわたり遡上を繰り返しているため、多くの年級群

数を持つ繁殖集団が形成されていたと考えられる。 

 近縁在来種は、２種の分布が隣り合って別になっている場合や、繁殖場所や寄主を別にし

ている場合が多い（e.g. Pereira and Wake, 2009; Saitoh, 1990; Noriyuki et al., 2012）。繁殖場所

の選好性など、上記のような近縁種間での排他的な関係をもたらす形質は、繁殖干渉による

排除の結果、進化した可能性がある。人為的な環境改変によって繁殖前隔離ができなくなっ

た場合、本研究で示唆されたように繁殖干渉による種の衰退が生じる可能性がある。人為的

な環境改変や気候変動によって生物の分布やハビタット利用が変化する例は散見される
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（Warren et al., 2001; Perry et al., 2005）。また、淡水魚類では、人為的な環境改変により繁殖

隔離機構が崩壊し、自然交雑が増加することが指摘されている（Hubbs, 1955; Scribner et al., 

2000）。かつて空間的あるいは時間的にすみ分けることで性的な種間相互作用が弱かった近

縁な在来種は、繁殖場所や繁殖時期を二次的に共有することで繁殖干渉が生じ、種の絶滅が

起きるかもしれない。人為的な環境改変によって変化した環境を元通り復元することは、資

金や労力の面からみて現実的ではないことが多いと考えられる。この場合でも、本研究で実

施したように、繁殖場所を再び分割させることを目指して保全策を考案・実施することは、

絶滅に向かう種の効果的な保全を実現可能にするだろう。 
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表 6–1. 各調査年のオオガタスジシマドジョウとビワコガタスジシマドジョウの成魚と稚魚

の総採捕個体数．数値はすくい取り調査，遡上トラップ調査，落水トラップ調査で採

捕された個体数を合計した値を記している．なお雑種は含めなかった． 

 

1 オオガタ/コガタ比は各調査年のオオガタスジシマドジョウの採捕個体数をビワコガ

タスジシマドジョウの採捕個体数で除した値． 

 

 

  

2015 2016 2017 2018 2019 2020

オオガタスジシマドジョウ 115 169 326 418 227 270 1525

ビワコガタスジシマドジョウ 39 27 82 87 38 30 303

オオガタ/コガタ比１
2.95 6.26 3.98 4.80 5.97 9.00 

オオガタスジシマドジョウ 189 736 559 994 674 1087 4239

ビワコガタスジシマドジョウ 19 8 1 12 15 16 71

オオガタ/コガタ比 9.95 92.00 559.00 82.83 44.93 67.94 

種名
調査年/採捕個体数

成魚

稚魚

総計
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表 6–2. 2016 年の各月に採捕された動物プランクトンの個体数 

分類群 
調査月（2016 年） 

総計 
5 月 6 月 7 月 

節足動物門甲殻亜門     

貝虫綱カイミジンコ目 15 7 18 40 

六幼生綱カイアシ亜綱     

種不明     

ノープリウス幼生 220 21 54 295 

コペポディト幼生 180 21 39 240 

成体 2 2 0 4 

鰓脚綱異脚目     

ミジンコ科     

アオムキミジンコ族 21 0 1 22 

ゾウミジンコ科     

ゾウミジンコ属 3 0 0 3 

タマミジンコ科     

タマミジンコ属 9 5 2 16 

マルミジンコ科     

マルミジンコ属 2 20 9 31 

その他不明種 2 0 2 4 

輪形動物門ワムシ綱 13 28 32 73 

総計 467 104 157 728 
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表 6–3. 2015 年から 2020 年の落水時に採捕されたオオガタスジシマドジョウとビワコガタ

スジシマドジョウの個体数．未成魚は稚魚として記載した．なお雑種は含めなかった．

括弧内の数字は抱卵個体数を示している．  

 

*2015 年はビワコガタスジシマドジョウの一部の個体のみ抱卵の有無を調査した． 

 

  

種 性 2015 2016 2017 2018 2019 2020

7/4 7/2 7/27 6/30 7/23 7/1 7/25 7/6 7/25 6/24

オオガタスジシマドジョウ オス 40 28 0 140 29 19 0 7 3 1

メス 5 (0) 0 0 20 (14) 3 (3) 4 (3) 0 5 (1) 1 (0) 3 (2)

稚魚 11 453 38 279 4 211 0 78 25 555

ビワコガタスジシマドジョウ オス 7 4 0 15 7 10 0 0 0 0

メス 14 (>5*) 13 (8) 0 26 (25) 5 (5) 8 (8) 0 3 (3) 0 1 (1)

稚魚 1 0 1 0 0 3 0 1 0 5

調査年 / 落水日
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表 6–4. オオガタスジシマドジョウとビワコガタスジシマドジョウの雌雄の体長頻度分布を

混合正規分布と仮定してコホート数（k = 1–7）を推定するモデル選択を行った結果．

データには 2015 年から 2020 年の野外調査で得られたすべての個体を用いた．各推定

は雌雄別に行った．4 つのモデルについて，k は含まれる正規分布の数を，AIC は赤

池情報量基準を，ΔAIC は AIC が最小のモデルと比較した際の AIC の差を示す．収束

したモデルが 4 つ以下であった場合，収束したモデルのみを記した． 

 

 

  

ｋ AIC ΔAIC ｋ AIC ΔAIC ｋ AIC ΔAIC ｋ AIC ΔAIC

3 6659.95 0.00 1 3262.44 0.00 2 1100.17 0.00 5 1195.98 0.00

˗ ˗ ˗ 2 3272.69 10.25 3 1102.24 2.07 6 1197.86 1.88

˗ ˗ ˗ ˗ ˗ ˗ 4 1104.21 4.04 4 1199.07 3.10

˗ ˗ ˗ ˗ ˗ ˗ 1 1121.97 21.79 3 1201.37 5.39

オオガタスジシマドジョウ ビワコガタスジシマドジョウ

オス メス オス メス
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表 6–5. 2017 年から 2020 年の各調査区画および調査地の入排水口の平均水温．ただし，2017

年は一部の調査区画のみ水温を計測した．各調査区画の並びはおよその位置関係を示

す．黒く塗られた区画は新たに造設した水域を示す． 

 

 

 

  

2017 2018 2019 2020

S1 18.9 22.7 20.6 21.1

S2 18.6 22.6 20.3 20.8

S14  25.6 24.6 26.4

S3  23.4 20.9 21.8

S4  23.6 21.8 23.8

S5  23.0 20.5 21.1

S6  22.3 20.0 20.5

S7 19.1 22.5 21.0 22.0

S8  22.0 19.6 20.2

S9  22.0 19.4 20.1

S10 22.6 27.7 26.3 27.9

S17  26.9 26.4 28.9

S11  21.4 19.1 20.0

S12  20.9 18.4 19.3

S15  20.8 23.0 21.2

S16  19.6 19.3 20.1

S13  18.8 17.3 18.0

入水口 17.0 18.6 17.2 17.5

排水口  19.3 17.5 18.4

各調査年の平均水温（°C）
調査区画
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表 6–6. 2021 年の各調査地点の平均流速．各調査区画の並びはおよその位置関係を示す．黒

く塗られた区画は新たに造設した水域を示す． 

 

 

 

  

5月 6月

S1 11.2 4.7

S2 8.8 1.8

S14 1 0.6

S3 3.6 3.8

S4 0.5 0.2

S5 4.2 1.9

S6 7.5 2.6

S7 0.2 0.8

S8 13.4 4.3

S9 7.8 4.7

S10 0.5 0.2

S17 -0.3 0

S11 9.5 2.5

S12 14.3 6.4

S15 2.7 0.1

S16 0.4 1.1

S13 18.8 8.7

調査月（2021）/ 流速（cm/s）
調査区画
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図 6–1. ビワコガタスジシマドジョウの保全のために新たに造成した水域と保全工事以前か

ら存在する水路の地形．上の図（調査地の概図; 詳細は図 6–2 に示す）の点線部の断

面図を下の図に示した．点線の横にある丸に囲まれた数字は下のパネル内の丸に囲ま

れた数字に対応している．縦軸は横軸の 10 倍に拡大している．  
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図 6–2. 保全工事の実施前（a）と実施後（b）の調査地の概図．保全工事の実施前（2015 年

から 2017 年）は調査地を S1～S13 の区画に分けた．保全工事の実施後（2018 年から

2020 年）は調査地を S1～S17 の区画に分けた．白色の文字で示された調査区画は保

全工事によって新たに造設された水域を示す． 
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図 6–3. 2015 年から 2020 年のオオガタスジシマドジョウとビワコガタスジシマドジョウの

成魚の採捕個体数．個体数はすくい取り調査と遡上トラップ調査で採捕された個体数

を合計したものである．実線と点線はそれぞれオオガタスジシマドジョウとビワコガ

タスジシマドジョウの個体数を示す． 
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図 6–4. 2015 年から 2020 年のオオガタスジシマドジョウとビワコガタスジシマドジョウの

稚魚の採捕個体数．個体数はすくい取り調査で採捕された個体数を示す．なお，雑種

は含めなかった．実線と点線はそれぞれオオガタスジシマドジョウとビワコガタスジ

シマドジョウの稚魚の個体数を示す．なお，雑種は含めなかった． 
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図 6–5. 2015 年から 2020 年のビワコガタスジシマドジョウと雑種（オオガタスジシマドジ

ョウのオスとビワコガタスジシマドジョウのメス）の稚魚の 1 すくい当たりの採捕個

体数． 
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図 6–6. 2015 年から 2017 年のオオガタスジシマドジョウ（a）とビワコガタスジシマドジョ

ウ（b）の体長の変化．黒いサークル，白いサークル，白い三角型は，それぞれ 2015

年，2016 年，2017 年の稚魚を示す． 
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図 6–7. オオガタスジシマドジョウの雌雄別の体長頻度分布．垂直の実線は推定されたコホ

ートの平均標準体長を示す．ヒストグラムの作成には，2015 年から 2020 年に採捕さ

れたすべての成魚の標準体長のデータを使用した． 
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図 6–8. ビワコガタスジシマドジョウの雌雄別の体長頻度分布．垂直の実線は推定されたコ

ホートの平均標準体長を示す．ヒストグラムの作成には，2015 年から 2020 年に採捕

されたすべての成魚の標準体長のデータを使用した． 
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図 6–9. 各調査区画におけるオオガタスジシマドジョウ（上段）とビワコガタスジシマドジ

ョウ（下段）の稚魚の採捕個体数．左側のパネルはビワコガタスジシマドジョウの保

全を目指した工事の実施前（2015～2017 年）を、右側のパネルは工事の実施後（2018

～2020 年）の結果を示す．矢印を付した調査区画は保全工事で新たに造設した水域を

示す．各調査区画の並びはおよその位置関係を示す．調査区画の詳細は図 6–2 に示す．

なお，雑種は含めなかった． 
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図 6–10. ビワコガタスジシマドジョウの保全を目指した工事の実施前（黒いサークル, 2015

～2016 年）と実施後（白いサークル, 2018～2020 年）におけるオオガタスジシマドジ

ョウとビワコガタスジシマドジョウの稚魚の分布相関を示す𝑅𝛿指数の値．𝑅𝛿は，2 種

の分布が同所的なほど 1.0 に，排他的なほど-1.0 に近づく（詳細は本文を参照）．バー

は 2 種の分布が独立であった場合（帰無仮説）の𝑅𝛿値の 95％信頼区間（ブートストラ

ップ法，繰り返し数=10000）を示す．ただし，2017 年はビワコガタスジシマドジョウ

の稚魚が 1 個体しか採捕されなかったため，𝑅𝛿値を算出できず，図に含めなかった． 
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図 6–11. 2018 年から 2020 年のビワコガタスジシマドジョウの保全を目指した工事を行った

調査区画（S10, S14, S15, S16, S17）とそれ以外の調査区画の平均水温．エラーバーは

標準誤差を示す． 
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図 6–12. 2018 年から 2020 年のビワコガタスジシマドジョウの保全を目指した工事を行った

調査区画（S10, S14, S15, S16, S17）とそれ以外の調査区画の 1 すくい当たりのビワコ

ガタスジシマドジョウの稚魚の採捕個体数．エラーバーは標準誤差を示す． 
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第 7 章 総合考察 

 

本研究は、いずれも絶滅が危惧される琵琶湖水系固有種および亜種であるオオガタとコ

ガタを対象とし、繁殖干渉によるコガタの衰退メカニズムの解明と、繁殖干渉を緩和する保

全策の実施・評価を行った（第 3 章、第 6 章）。また、近縁種が存在しない場合に繁殖場所

利用などの実現ニッチが拡大するかを調べるために、コガタおよびコガタの姉妹亜種であ

るサンヨウ単独域における繁殖生態を調査した（第 4 章、第 5 章）。これらの研究をまとめ

ることで、繁殖干渉がコガタの衰退や繁殖生態に与える影響について、多角的にとらえるこ

とができる。本章では、これまでの章で得られた知見を統合しながら、オオガタとコガタに

生じた繁殖干渉の実態やコガタの保全策の効果、および他の分類群を含めた現象の一般性

について議論していく。 

 

7.1. 両種間に生じる繁殖干渉の実態 

第 3 章の行動観察からコガタのオスはオオガタのオスに対しても求愛を行うことを明ら

かにし、繁殖地のオオガタのオスの頻度が高い場合にコガタのオスからコガタのメスへの

求愛機会の損失を通じて繁殖干渉が生じうることを、数理モデルから予測した。この異種オ

ス間の求愛によってコガタの繁殖が失敗している場合、コガタのメスは産卵せずに繁殖期

を終えるだろう。第 6 章の野外調査では、繁殖期間終了時に多くの抱卵したコガタのメスが

採捕された。これは、異種オス間の求愛がコガタの適応度を低下させているという仮説を支

持する。 

第 3 章では、導出した数理モデルに対し、2020 年の野外観察のみによって得られたパラ

メータを代入したうえでの評価を行った。主なパラメータは、コガタのオスを基準とした相

対的なオオガタのオス個体数とコガタのメス個体数であるが、これらは第 6 章の野外調査

で実測値が得られている。ここでは、この数理モデルと野外調査の結果を組み合わせて、現

在の野外により近い条件で、第 3 章の数理モデルを再評価することにする。 

2015 年から 2020 年のオオガタのオスとコガタの雌雄の採捕個体数と、それらから得られ

た各年におけるパラメータ𝑆𝑓
∗と𝐿𝑚

∗ の値を、表 7–1 に示す。これらの値は、2015 年から 2020

年の一度目の落水までにすくい取り調査と遡上トラップ調査で得られた成魚のデータを用

いて計算したものである。𝑆𝑓
∗はコガタのメスがコガタのオスの何倍存在するかを示す。また、

各年の𝑆𝑓
∗の中央値を用い、𝑆𝑓

∗ = 0.59とした。コガタのオスはオオガタのオスを同種のメスと

間違える確率𝑝は、第 3 章で算出された値と同じく𝑝 = 0.76とした。これらのパラメータ値

を用いて、コガタのメス成魚の適応度が低下するかを調べた。 

その結果、多くのコガタの稚魚が出現した 2015 年を除き、メス成魚の適応度が 10％以上

低下した（図 7–1）。この解析から、保全工事の実施前である 2016 年と 2017 年にコガタの

適応度が大きく低下していたと考えられた。また、保全工事の実施後である 2018 年から 2020

年の適応度は、2016 年と 2017 年によりも高くなっていたと考えられた。しかし、いずれの
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年でも程度の差こそあれ、異種オス間の誤った求愛によってコガタの適応度が低下したこ

とが考えられる。つまり、マイクロハビタットの分割などによって繁殖地内のさらに小さな

範囲でコガタの頻度が局所的に高まることがなければ、繁殖干渉が顕在化する可能性が高

い。 

コガタのオスがオオガタのオスに対して追尾行動を行うことは、オオガタのオスとコガ

タのメスの体長が似ていることに起因する可能性がある。オオガタのオスの標準体長の範

囲は 54～94 mm であった（第 6 章）。一方、コガタのメスの標準体長の範囲は、第 4 章と第

6 章でそれぞれ 50～81 mm と 51～99 mm であった。つまり、オオガタのオスとコガタのメ

スの標準体長の範囲は大部分で重複していた。また、オオガタのオスは水中の振動を手掛か

りに同種のメスを探す（第 3 章）。体長の似ているオオガタのオスとコガタのメスから発せ

られる水中の振動は似ているだろう。コガタのオスもオオガタと同様の手掛かりを利用し

ている場合、似た水中の振動を起こすオオガタのオスとコガタのメスを見分けることがで

きない可能性がある。 

また、第 6 章の稚魚を対象にした雑種判別の結果から、オオガタのオスとコガタのメスが

自然交雑していることが明らかになった。両種の雑種は不妊雑種となるため（Minamori, 

1956）、オオガタのオスとの交雑はコガタのメスの適応度を直接的に低下させるだろう。さ

らに、両種間の交雑以前にも、追尾などの種間求愛が生じている可能性が高い。実際に、第

3 章の野外ケージ実験ではオオガタのオスはコガタのオスよりもコガタのメスをよく追い

かけており、このような種間追尾行動が野外でも生じている可能性が高い。両種の求愛行動

は 4 つのフェーズに分かれており、交雑が生じるのは求愛行動の最後のフェーズである。そ

のため、求愛行動の最初のフェーズである追尾行動など、放卵・放精以前の種間の求愛行動

は交雑よりも多く生じているはずである。オオガタのオスからの求愛を避けた結果、コガタ

のメスの産卵機会が失われるなど、交雑以前にもコガタの適応度が低下する場合、不妊雑種

の形成よりも強い影響を持つ可能性がある。第 3 章で示したように、オオガタは繁殖期間中

のうち一時的水域が形成された直後の数日に集中して産卵する。また、コガタの単独区やコ

ガタの姉妹亜種であるサンヨウ単独区の繁殖生態の調査から、コガタやサンヨウも短い期

間に集中して産卵すると考えられる。したがって、オオガタからの種間求愛を拒否すること

によってコガタのメスが産卵の機会を逃し、コガタの適応度が低下する可能性は十分にあ

る。実際に、オオガタとコガタの同所的な繁殖地での両種の雑種の頻度が低く、繁殖終了時

に多くの抱卵したコガタのメスが採捕されることは、この仮説を支持する。 

これらの知見をまとめると、コガタのメスにおいて、同種のオスからの求愛機会の損失と、

オオガタのオスからの雑種形成を含む種間求愛の 2 つの至近要因によって繁殖干渉が生じ

ていると結論付けられる（図 7–2）。この 2 つの至近要因は、同時に生じることで、より強

い繁殖干渉をもたらす可能性がある。たとえば、コガタのオスからの求愛機会が減少したコ

ガタのメスは、オオガタのオスからの求愛を受け入れやすくなるかもしれない。また、オオ

ガタのオスがコガタのメスに求愛を行うことで、オオガタのオスの分布がコガタのメスの
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周辺に集中し、コガタのオスがオオガタのオスに誤って求愛する頻度が上がる可能性も考

えられる。これらの仮説は、直接検証することが難しいものの、現実的な仮説としてコガタ

の衰退要因として考慮する必要があるだろう。 

コガタが圃場整備などにより水田に遡上できなくなってから、すでに数十年が経過して

いるだろう。また、2005 年に滋賀県高島市に調査地が造設されて以降、コガタは調査地で

繁殖を繰り返してきた。つまり、調査地のコガタ個体群は少なくとも 10 年以上水田ではな

い水路などの環境で自然選択を受けてきた。また、重要な事実として、コガタは少数ながら

も毎年調査地で産卵していた。もし、コガタの繁殖集団の一部に繁殖干渉を避ける形質が存

在するならば、その形質は自然選択によって集団内に広まり、繁殖干渉の影響は弱くなるは

ずである。しかし、コガタの保全策の実施前である 2015 年から 2017 年の間、コガタの稚魚

数は減少し続けていた。これは、オオガタからの繁殖干渉を避ける代替戦略がコガタの個体

群に存在しなかったことを示唆している。両種の同所的な繁殖地において、コガタは異種オ

ス間の求愛とオオガタのオスからコガタのメスへの求愛によって繁殖干渉を受けている。

コガタのオスがオオガタのオスへの求愛を避ける形質は、コガタのオスが水中の振動を手

掛かりに同種のメスを探している場合には、進化しにくいと考えられる。これは、他種オス

に求愛しないことが同種のメスにも求愛しないことになるためである。また、コガタのメス

がオオガタのオスからの求愛を避ける形質も、進化しにくいだろう。これは、コガタのメス

にとってはオオガタのオスからの求愛をコントロールできず、オオガタのオスにとっては

繁殖地において少数派であるコガタのメスに求愛することはほとんどコストにならないと

考えられるためである。つまり、繁殖地において少数派であるコガタは、オオガタと同所的

に繁殖する限り、繁殖干渉によって適応度の低下を受け続けると考えられる。 

 

7.2. 繁殖干渉がコガタスジシマドジョウ種群の繁殖生態に与える影響 

 コガタの単独域での繁殖生態を調査した第 4 章では、オオガタが存在しない状況でもコ

ガタは水路ではなく水田で繁殖していた。この理由として、3 つの仮説が提示された。一つ

目の仮説は、オオガタの存在に関係なく、コガタが水田などの浅く水のたまる水域を繁殖場

所として利用し、適応した結果、水路などの他の水域で繁殖できなくなったというものであ

る。二つ目の仮説は、オオガタからの繁殖干渉によって水田などの浅く水のたまる水域での

繁殖を強いられる状態が進化的な時間スケールで生じた結果、現在でも水田などの浅く水

のたまる水域でしか繁殖しないというものである。これらの仮説は、コガタの姉妹亜種であ

るサンヨウが水路でも繁殖したことと（第 5 章）、オオガタとコガタの同所的な繁殖場所に

おいて、少数とはいえコガタが土掘りの水路内で繁殖したこと（第 6 章）から否定される。 

 三つ目の仮説は、第 4 章の調査地の排水路の流速が速いため、コガタの繁殖場所として適

していないため、水田以外で繁殖するという選択肢がないというものである。実際に、第 4

章でコガタが多く採捕された調査地点では、流速は 20 cm/s 以上であったが（表 4-3）、サン

ヨウの繁殖地の水路やオオガタとコガタの同所的な繁殖地の流速は、10 cm/s 以下の地点が
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多かった（表 5-3; 表 6-6）。これらの結果は、3 つ目の仮説を補強する。また、第 4 章の排

水路の流速が速いことでスジシマドジョウ類の繁殖に適していないという仮説は、調査地

にオオガタが出現しなかったこととも整合する。したがって、第 4 章でコガタが水田以外で

繁殖しなかったことは、調査地にコガタの繁殖環境の基本ニッチが水田しか存在しなかっ

たためであると考えられる。 

オオガタからの繁殖干渉によるコガタの繁殖失敗は、コガタのメスの年級群数の増加、い

わば高齢化をもたらす可能性がある。コガタの単独域で調査した第 4 章では、コガタのメス

は 3 つの年級群を持つと推定された。一方、両種の繁殖地で調査した第 6 章において、コガ

タのメスは 5 つの年級群を持つと推定された。また、第 4 章ではコガタのメスは標準体長

70 mm 以下の小さな個体が多かったが、第 6 章では標準体長 70 mm 以上の大きな個体が多

かった。加えて、コガタの姉妹亜種であるサンヨウのメスは 2 つの年級群を持つと推定され

た（第 5 章）。これらの結果は、オオガタと同所的に繁殖したコガタの個体群では年級群数

が増加し、体長が大きくなることを示唆している。この現象は、オオガタからの繁殖干渉に

よりコガタのメスが繁殖に失敗した結果、繁殖に配分されるはずだったエネルギーが体サ

イズの増大に再配分され、その結果体サイズが大きくなることで生じると考えられる。繁殖

に失敗したコガタ個体群で見られた繁殖集団の年級群数の増加、すなわち高齢化は、繁殖干

渉の副次的効果であり、同時に本種の絶滅が迫っていることを示すものと解釈するのが妥

当であろう。 

このような繁殖の失敗に起因する集団の高齢化と絶滅リスクの増大については、サンヨ

ウでも指摘されたことがある。本研究の対象とは別のサンヨウの個体群で研究を行った斉

藤（2005）は、成魚の体サイズが大型化し、その後に個体群が消滅したことを、定性的では

あるものの指摘している。また、この体サイズの大型化は、水路と水田の連続性が失われた

ことでサンヨウの繁殖が失敗したことに起因すると考察している。つまり、サンヨウは水田

でしか産卵できないため、水路から繁殖地の水田に遡上できなくなったことが産卵の失敗

をもたらしたと考えた。しかし、本研究の第 5 章で示したように、サンヨウは水路でも産卵

が可能である。サンヨウにおける繁殖失敗による高齢化とコガタの高齢化を統一的に説明

する仮説は、サンヨウも同所的に分布している近縁種のチュウガタに繁殖干渉を受けると

いうものである。サンヨウとチュウガタは自然交雑をする（Saitoh, 1990）ことから、両種間

に性的な相互作用が存在することは確実である。サンヨウとチュウガタの間にも、コガタと

オオガタのように繁殖干渉が生じていた場合、水田に遡上できなくなったサンヨウは水路

でチュウガタから繁殖干渉を受けて繁殖に失敗し、産卵できずに繁殖期を終えるかもしれ

ない。その結果、サンヨウの個体群が高齢化・大型化し、絶滅すると考えれば、上述のコガ

タとオオガタの関係と同様に解釈できる。 

オオガタとコガタ間に見られた繁殖干渉は、コガタスジシマドジョウ種群における繁殖

場所選択も統一的に説明できる。現在知られる繁殖環境が、近縁種との同所的な繁殖を避け

た結果選択されたと考えることで、コガタスジシマドジョウ種群を構成する種のほとんど
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の繁殖場所選択の成立過程を説明できるだろう。コガタスジシマドジョウ種群には、サンヨ

ウ、サンインコガタスジシマドジョウ（サンイン）、ヨドコガタスジシマドジョウ（ヨド）、

コガタ、トウカイコガタスジシマドジョウ（トウカイ）の 5 亜種が知られる。このうち、サ

ンインとトウカイは近縁種（他のスジシマドジョウ種群）と分布が重ならない。そのため、

繁殖場所として多様な環境を利用すると予測される。実際に、この 2 種は水田以外の環境で

も繁殖する可能性が高い（河村, 2015; 中島・内山, 2017; 中島, 2017）。一方、サンヨウとヨ

ドはチュウガタと、コガタはオオガタと分布域が重なるため、これらの種はより限定された

環境でのみ産卵すると予測される。実際に、これらの種の繁殖場所は、水位が年間を通じて

安定しない水域（一時的水域）に限られることが知られている。具体的には、サンヨウとコ

ガタは水田を繁殖場所としており（Saitoh, 1990; 斉藤・松田, 1990）、ヨドは増水時にできる

浅い水たまりを繁殖場所としていたとされる（斉藤, 2005）。ただし、このうちヨドは、1996

年に京都府宇治川で採集されて以降、採集記録がなく、絶滅した可能性が高いと考えられて

いる（中島, 2017）。繁殖環境等に関する詳細な研究は残されていないため、推測に頼らざる

を得ないが、コガタやサンヨウと同様に、本種も近縁種からの繁殖干渉によって一時的水域

である浅い水たまりを産卵環境として利用していた可能性がある。 

このように、コガタスジシマドジョウ種群がスジシマドジョウ類の他の種と分布域が重

なった場合に、繁殖環境の縮小などの影響を受けるのは、本種群が繁殖干渉において劣位で

あることを示唆する。この仮説は、コガタスジシマドジョウ種群の複数の亜種において、必

ずしも卵生存率が高くなる環境で産卵しているわけではないことからも支持される。皆森

（1954）はオオガタ、チュウガタ、コガタ、サンヨウ、サンインについて、20°C から 36°C

の水温における卵の生存率を調べた。その結果、種によって異なるものの、いずれの種も水

温が 30°C を超えると生存率が低下した。水田などの浅く水の滞留する環境では水温が上が

りやすい。実際に、水田では水温が 30°C 以上になることは珍しくない（e.g. 亀甲ほか, 2013; 

西田ほか, 2017）。つまり、近縁種と分布域が重なるコガタスジシマドジョウ種群は、自らの

卵の生存率が低下しやすい場所を繁殖場所として選択するという、非適応的な行動をとっ

ていることになる。一方で、同所的に存在する近縁種の影響を考慮することでコガタスジシ

マドジョウ種群の繁殖場所利用を合理的に説明できる。具体的には、近縁種との繁殖干渉に

おいて劣位であるコガタスジシマドジョウ種群にとって、産卵環境として質が低い環境は、

繁殖干渉を逃れることができるという点において、好適な産卵環境になる。これは、産卵環

境の質が低いゆえに、繁殖干渉を及ぼす近縁種が利用しないためである。以上の議論から、

近縁種との繁殖干渉において劣位であるコガタ種群の産卵環境は、近縁種の存在により左

右されやすいと考えられる。 

コガタスジシマドジョウ種群が繁殖干渉において劣位にあることは、それぞれの亜種の

衰退の状況とも符合する。つまり、繁殖干渉を及ぼしうる近縁種と分布域が重なる亜種では、

衰退が著しく、亜種によっては既に絶滅している可能性がある。斉藤（2005）はスジシマド

ジョウ種群のなかでもコガタ、サンヨウ、ヨドが特に減少していることを指摘している。実
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際に、コガタは本研究で調査した 2 地点しか近年の繁殖の報告が存在せず、サンヨウとヨド

は絶滅危惧ⅠA 類（CR）に指定されている（環境省自然環境局野生生物課希少種保全推進室, 

2015; 環境省自然環境局野生生物課希少種保全推進室, 2017）。特に、ヨドはすでに絶滅した

と考えられている。上述の通り、これらの亜種はいずれも他の近縁なスジシマドジョウ種群

と分布域が重なる点で共通している。一方で、サンインとトウカイの分布域には, 他のスジ

シマドジョウ種群は分布しない。これら 2 種は現在でも比較的広い分布域を持っている（中

島, 2017）。それぞれの分布域で圃場整備や河川改修の程度や時期が大きく違うとは考えに

くく、これらの衰退の程度の違いは近縁種からの繁殖干渉の有無を考慮することで説明可

能である。 

本研究では、日本に分布するコガタとサンヨウを対象として、それらの衰退を説明する仮

説として繁殖干渉が有効であることを示したが、同じ議論の枠組みはヨーロッパも含めた

シマドジョウ属分布域全般について各種の分布を説明する仮説としても有力であると考え

られる。ヨーロッパの広い範囲において、C. taenia と C. elongatoides は排他的な分布をして

いる（Bohlen and Ráb, 2001）。しかし、これら 2 種の交雑に由来する無性生殖系統は、それ

ぞれの種と同所的に分布する（Bohlen and Ráb, 2001）。これは、過去に 2 種が同所的に分布

していた期間があり、その同所的分布域では現在までに一方の種が絶滅したことを意味し

ている。交雑由来の系統が存在することから、両種間に性的な相互作用が存在したことは明

らかである。また、そのかつての同所的分布域において一方の種が絶滅した要因として、繁

殖干渉は有力な仮説であろう。 

 

7.3. 繁殖干渉を考慮した保全策の有効性 

本研究で実施した繁殖時の空間分布を変化させ繁殖干渉を緩和する保全策は、在来種間

の繁殖干渉に対して大きな成果をもたらすと期待できる。もともと共存していた在来種間

では、潜在的に繁殖干渉が生じるとしても、繁殖場所や繁殖時期の分割が実現していたため

に共存していたと考えられる。つまり、在来種 2 種間では、繁殖場所や繁殖時期は、もとも

とある程度分離している傾向が強く、人為的に分離を実現することも容易である場合が多

いと考えられる。加えて、進化的な時間スケールで共存してきた在来種 2 種の間には、繁殖

干渉の相互作用の強さにそれほど大きな優劣はない可能が高い。仮に圧倒的な優劣関係が

あった場合、どちらか一方が既に絶滅していると考えられるためである。以上の理由から、

在来種間の繁殖干渉は、人為的な方法により影響を緩和できる可能性が高く、保全策が有効

に作用しやすいと考えられる。 

一方、繁殖干渉を緩和する保全策は、在来種と外来種間の繁殖干渉に対して、有効な打開

策にならない場合もあると考えられる。外来種の個体数は侵入時に必ず少ないので、それで

も個体群を形成し侵入に成功したということは、在来種からの繁殖干渉を受けない場合が

多いだろう。仮に在来種との間に繁殖干渉が存在すれば、外来種は在来種から影響をほとん

ど受けず、逆に在来種に一方的に影響を及ぼす場合が多いと考えられる。この場合、外来種
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を何らかの方法で減少させたり、空間的に在来種から分離したりしても、少数でも外来種個

体の残存や再移入があれば、繁殖干渉により在来種が排除されてしまい、保全の効果は現れ

にくい。また、外来種と在来種の間では、上述の在来種間での繁殖干渉とは異なり、2 種の

繁殖場所や繁殖時期が分離している理由はない。そのため、外来種と在来種間の繁殖干渉は、

そのメカニズムなどについて詳細に明らかにされたとしても、それらの知見を、2 種を空間

的にあるいは時間的に分割することに応用することが難しい場合があると考えられる。つ

まり、外来種と在来種の間の繁殖干渉の場合、本研究で行ったような繁殖場所の分割を促す

保全策は機能しない危険がある。この危険を回避するために、保全対象種に生じている繁殖

干渉の具体的なメカニズムを明らかにし、保全策の有効性を事前に検討することが必要に

なるだろう。以上の議論から、これまでに多く研究されてきた外来種と在来種間の繁殖干渉

（e.g. Sun et al., 2014; Konishi and Takata, 2004; Takakura and Fujii, 2010）よりも、本研究で対

象としたような在来種間の繁殖干渉のほうが、繁殖干渉を緩和する保全策の効果が表れや

すい可能性がある。 

ここまで、繁殖干渉を緩和し絶滅危惧種を保全する手段として、繁殖の空間的な分割につ

いて議論してきたが、時間的な分割は有効に機能するだろうか。繁殖干渉が生じる 2 種につ

いて、繁殖の時期や時間が異なれば両種間の性的な種間相互作用はなくなり、繁殖干渉が緩

和されるはずである。本研究で材料としたオオガタとコガタは繁殖時期にも違いがあると

され、7 月はコガタのみの繁殖期であると報告されている（斉藤・松田, 1990）。しかし、第

6 章では 7 月にもオオガタのオスが繁殖地にとどまっており、コガタの繁殖も行われていな

いことが明らかになった。つまり、時間的な分割によりオオガタとコガタ間の繁殖干渉を緩

和することはできないと考えられる。繁殖干渉が繁殖時期や時間に与える影響は不明な点

が多く、時間的な分割による保全がオオガタとコガタ以外の種についても不可能であるか

は分からない。時間的な分割による繁殖干渉の緩和を目指した保全策の有効性は、さらなる

検討が必要になるだろう。 

本研究により実施された保全策は、繁殖干渉の知見を保全に応用した事例として国内外

で初めてのものであり、保全生態学における新たな仮説の検証としても初めてのものであ

る。第 1 章でも述べたように、人為的環境改変が淡水魚の自然交雑を増加させる例はいくつ

も存在する。しかし、これらの研究では繁殖干渉によって個体群が消滅する可能性は考慮さ

れていなかった。この理由は、人為的環境改変に起因する在来種間の繁殖干渉が野外で生じ

ていたとしても、野外で個体群の動態やハビタット利用について調べているだけでは、下記

の理由により、繁殖干渉が衰退要因であると気が付きにくいことによるだろう。ここでは、

一方の種が人為的環境改変によりもともとの繁殖場所を利用できなくなった場合を考える。

複数の在来種について、潜在的に繁殖干渉が生じるにもかかわらず、重なった分布域をもつ

場合、繁殖場所を分割していると予測される。これらの種の繁殖場所が人為的環境改変にさ

らされたことにより、ある種の繁殖場所が利用できなくなり、近縁種と二次的な繁殖場所を

共有するようになることが生じうる。この結果、繁殖干渉が生じ、一方の種が絶滅・衰退す
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る可能性がある。このような状況は、本研究で示したオオガタとコガタの関係と同様である。

しかし、野外で観測される事実は、ある人為的環境改変によって、もともとの繁殖場所を利

用できなくなった種が絶滅あるいは衰退したことだけである。この現象を観測した者は、絶

滅した種は人為的環境改変が起きた場所以外で繁殖できないために絶滅した、あるいは環

境が変わったことで同所的に生息することになった近縁種との資源競争によって絶滅した

と考えるだろう。 

実際に、人為的な環境改変によって近縁種と同所的に繁殖した結果、資源競争によって一

方の種が絶滅したと考えられている例がある（桃下, 2007; 佐藤, 2008）。この例では、1997

年に完成した潮受堤防によって長崎県の諫早湾の干潟の環境が変化したことで、1999 年に

ヨドシロヘリハンミョウ Callytron inspecularis W.Horn, 1904 とエリザハンミョウ Cicindela 

elisae elisae Motschulsky,1959 が同所的に多数出現し、2001 年にはヨドシロヘリハンミョウ

は全く見つからなくなったこと（桃下, 2002）と、両種の大顎のサイズが似ていること（佐

藤, 2008）を根拠に資源競争による排除を指摘している。しかし、わずか 2 年で排除が起き

るほどの資源競争が生じるのかについては疑問が残る。また、環境が改変されたあとの 1999

年にもヨドシロヘリハンミョウが多数出現したことから、本種の繁殖は環境改変後の条件

でも可能であったと考えられる。種間求愛によって、ヨドシロヘリハンミョウの適応度が低

下するかを調べる必要があるが、この 2 種についても、本研究のオオガタとコガタのよう

に、人為的な環境改変に起因する同所的な繁殖によって繁殖干渉が生じ、一方の種が排除さ

れた可能性がある。 

直接的に絶滅をもたらした繁殖干渉を発見することは、予め繁殖干渉の存在を考慮して

いない限り難しい。ここでは繁殖場所について議論したが、これを繁殖時期に置き換えても

同様の議論が成立する。加えて、繁殖干渉による排除は速やかに生じるため、繁殖干渉が強

力に作用していればいるほど、野外で繁殖干渉を観察することができなくなるのも早くな

る。このような状況では、どれほど詳細に観察したところで、人為的環境改変と繁殖干渉に

よる絶滅の間にある因果関係に気が付くことはできないだろう。本研究のオオガタとコガ

タでは、両種がもともと別の繁殖場所を利用していたことを示す過去の研究が存在してい

たことから、あらかじめ繁殖干渉が生じている可能性を考慮して研究を行うことができた。

もし繁殖干渉について予め考慮することができなかったとしたら、コガタの保全には、すで

に失われたかつての繁殖環境が必要であると結論づけられ、第 6 章で示したような早急な

保全策の実施は不可能であっただろう。実施した保全策が今後も順調に奏功すれば、本研究

は衰退要因の解明が保全に直接貢献した重要な例になると考えられる。 

淡水魚類に限らず、絶滅が危惧される種は多くの分類群で増え続けており、日本だけでも

3700 種を超える（環境省, 2020）。そして、その衰退要因が明らかでない種は多く、それら

の中には衰退要因における種間相互作用の役割が考慮されていない種も多い。それらの種

の衰退要因の解明においては、繁殖干渉に着目し、衰退要因を再検討する必要がある例もあ

るだろう。本研究の成果は、絶滅危惧種の衰退要因を解明し、その結果に基づく保全策を実
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施することの重要性を明示している。保全生態学において、絶滅危惧種の生活史や行動、種

間相互作用に関する基礎研究と、それらの知見の保全への応用が、今後一層発展することを

期待する。 
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表 7–1. 2015 年から 2020 年のオオガタスジシマドジョウ（オオガタ）のオスとビワコガタ

スジシマドジョウ（コガタ）の雌雄の採捕個体数，およびそれらから得られた各年に

おけるパラメータ𝐿𝑚
∗ と𝑆𝑓

∗の値．採捕個体数はすくい取り調査と遡上トラップ調査で 1

度目の落水までに採捕された個体数を合計したものである．パラメータを含む数理モ

デルの詳細については第 3 章で述べた．  

種と性/パラメータ 
調査年 

2015年 2016年 2017年 2018年 2019年 2020年 

オオガタ（オス） 61 102 48 231 121 196 

コガタ（オス） 13 2 4 42 22 19 

コガタ（メス） 5 8 2 27 12 17 

𝐿𝑚
∗  4.69 51.00 12.00 5.50 5.50 10.32 

𝑆𝑓
∗ 0.38 4.00 0.50 0.64 0.55 0.89 
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図 7–1. ビワコガタスジシマドジョウのオスがオオガタスジシマドジョウのオスに誤って求

愛した場合の，ビワコガタスジシマドジョウのメスが同種のオスから受ける求愛機会

の等高線図．求愛機会が 1.0 未満の場合に，ビワコガタスジシマドジョウのメスの適

応度が低下する．数理モデルの詳細については第 3 章で述べた．ビワコガタスジシマ

ドジョウのオスの求愛回数の指標である𝑣は，同種のメスの最大産卵回数の何倍の求

愛を行うかを示す．ビワコガタスジシマドジョウのオスが同種のメスの産卵回数の何

倍求愛するかについて，オオガタスジシマドジョウと同様であると仮定したうえで，

第 3 章でのオオガタスジシマドジョウのオスの求愛成功率が 27.7％であることから，

本解析では，ビワコガタスジシマドジョウのオスはメスの産卵回数の約 4 倍程度（𝑣 =

4）求愛すると仮定した．本解析では，繁殖集団内におけるオオガタスジシマドジョ

ウのオスの相対密度の指標である𝐿𝑚
∗ は，オオガタスジシマドジョウのオスがビワコガ

タスジシマドジョウのオスの何倍存在するかを示す．ビワコガタスジシマドジョウの

メスが同種のオスの何倍存在するかは𝑆𝑓
∗で示される．一度目の落水までにすくい取り

調査と遡上トラップ調査で採捕された個体数をもとに 2015 年から 2020 年の𝑆𝑓
∗を計算

し，その中央値（𝑆𝑓
∗ = 0.59）を本解析に用いた．ビワコガタスジシマドジョウのオス

がオオガタスジシマドジョウのオスを同種のメスと間違える確率（𝑝）は，第 3 章で

の実測にもとづき 0.76 とした．白いサークルは，各調査年の𝐿𝑚
∗ およびビワコガタス

ジシマドジョウのメスの適応度を示す．白いサークルの横の数字は、各調査年を示す．

ただし，2018 年と 2019 年の𝐿𝑚
∗ の値は同じであったため，二重のサークルで示してい

る． 
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図 7–2. オオガタスジシマドジョウとビワコガタスジシマドジョウの間に生じる性的な種間

相互作用．オオガタスジシマドジョウはビワコガタスジシマドジョウの両性との性的

な種間相互作用により繁殖干渉を引き起こす． 
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