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Double-income anisogamy offsets the twofold cost of sex by resource defense 

資源防衛によって性の 2 倍のコストを相殺する二重収入アニソガミー 

 

安井 行雄（昆虫学者、進化生物学者、「数理屋でない理論家」：香川大学農学部） 

 

要旨 

「性の 2 倍のコスト」は進化生物学における最大の謎の一つである。異型配偶

子生殖 anisogamy（卵と精子の間の受精）では、⺟親が生産する子供の半数は雄

であるため、産雌性単為生殖 thelytoky（雌だけを生産する）と繁殖速度の点で競

争するためには、娘の数╳幼生生存確率が 2 倍にならなければならない。性の

遺伝的利益（例えば赤の女王）は急速に増加するセリトキーを抑制するには遅す

ぎる。ここで私は「二重収入アニソガミー」仮説を提唱する。雄による資源防衛

は昆虫からヒトにわたる広範な分類群で観察される。多くの雌を誘引するため、

雄は子供の発育に必要な資源を含むパッチを防衛する。雄は交尾を受け入れる

雌にだけ資源へのアクセスを許すので、セリトキー雌は排除される。したがって、

セリトキー雌は「独身のコスト」を負っている。アニソガミー雌は自己獲得資源
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（シングルインカム状態）だけでセリトキー雌と同等の産卵数（ただしその半数

は雄である）と生存率を達成している。もしアニソガミー雌が雄からの資源（ダ

ブルインカム）を卵数の増加ではなく既存の子供の生存率向上に使うなら、生き

残る娘数（適応度）は二倍となり、遺伝的利益を考慮しなくても 2 倍のコストを

相殺できる。シミュレーションはモデルの予測を確認した。 

 

キーワード 雄を作るコスト、異型配偶子生殖、産雌性単為生殖、限定された資

源、性の進化 

 

緒言 

雄を作る二倍のコストが最大の問題である 

真核生物において、配偶子による有性生殖は標準的な生殖様式である（Fisher 

1930; Muller 1932; Williams 1975; Hamilton 1980; Kondrashov 1988; Hamilton et al. 

1990; Morran et al. 2011; Yasui and Hasegawa 2022）。ほとんどの多細胞生物は異型

配偶子生殖 anisogamy であり、雌は大きな卵を産み、雄は小さな精子を生産する

（Williams 1975; Maynard-Smith 1978）。この方式では、両親間で子孫への遺伝的

投資は等しいが、資源投資は異なる（Parker et al. 1972; Williams 1975; Maynard-

Smith 1978, 1982）。親が雌と同数の雄を産む場合（性比 1:1；Fisher 1930）、雄は
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卵を産まず個体群の増加に寄与しないため、アニソガミー個体群の成⻑率は無

性生殖の競合相手（雌のみを産む産雌性単性生殖セリトキーthelytoky）の半分と

なる。このアニソガミーにおける潜在生殖能力の減少は、「雄を作るコスト」と

呼ばれ（Maynard-Smith 1978; Lessells et al. 2009; Lehtonen et al. 2012; Kobayashi and 

Hasegawa 2016）、一般に「性の２倍のコスト」として知られている（Williams 1975; 

Maynard-Smith 1978; Lessells et al. 2009; Otto 2009; Lehtonen et al. 2012; Yasui and 

Hasegawa 2022）。 

この２倍の物質的コスト（毎世代、生殖物質の半分が雄の生産に浪費される）に

対抗するため、研究者たちは、フィッシャー・マラー効果（Fisher 1930; Muller 

1932）、赤の女王仮説（Hamilton 1980; Hamilton et al. 1990; Morran et al. 2011）、マ

ラーのラチェット（Muller 1932）、コンドラショフ効果（Kondrashov 1988）とい

った、アニソガミーの遺伝的利益（後の世代に戻ってくるような）を追求してき

た。しかし、減数分裂を省略（すなわちアポミクシス）してクローン卵を産む産

雌性単為生殖セリトキー突然変異体がアニソガミー集団内に出現した場合、そ

の変異体は、祖先型のアニソガミー集団の平均値と同等の遺伝的荷重とヘテロ

接合度を有しているため、有害遺伝子の蓄積や新たな病原体の大発生による不

利益を直ちに被るということは考えにくい。したがって、セリトキー突然変異体

の第一世代において、有性生殖を失うことによる遺伝的コストは増加しないが、
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雄の生産をしなくなることで、その人口統計学的有利は即座に 2 倍になる。そ

の結果、セリトキーの遺伝子型は 10 世代で 2¹⁰ = 1024 倍に増加する可能性が

ある。この巨大な差を上回るには、複数世代にまたがる遺伝的利益は弱すぎ、ま

た遅すぎる（Yasui 1998）。これは、他のプロセスに比べて比較的速いと考えられ

ている赤の女王仮説においてさえも同様である。したがって、アニソガミーの利

点は遺伝的ではなく、個体群動態においてセリトキーの増加に対抗するのに十

分なほどの物質的なものでなければならない。その利点は、セリトキー突然変異

体が出現した際（数世代後ではなく）、その個体において即座に失われるような

ものでなければならないのだ。 

 

資源の枯渇は二倍のコストを取り除くことはできない 

まず、有限な資源が及ぼす影響について考えてみよう。個体群が環境収容力に達

すると、多くの子孫を産むことは、単に資源の枯渇による死亡率を高めるだけで

ある（定常個体群では平均適応度は 1 となる。なぜなら、子孫を n 倍産むこと

は、死亡数を n 倍に増やすことになるからである）。これまでの個体群動態モデ

ル（Doncaster et al. 2000; Lively 2011）は、飽和状態の個体群において、雄の２倍

のコストが軽減される可能性を示唆している。競争を個体群全体レベルで扱う
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場合、単一の個体群内のすべての幼体は、発育のための資源を共有する。図 1 は、

個体群構造がない場合の例を示している。3 種類の成体―20 匹のアニソガミー

雌、20 匹の雄、および 20 匹のセリトキー雌―が、合計 60 単位の資源を含む単

一の飽和個体群を占有しており、これは 60 匹の成体を収容できる環境収容力に

相当する。有性生殖を行う雌は娘 2 匹と息子 2 匹を産むのに対し、無性生殖を

行う雌は娘 4 匹を産む。したがって、2 倍のコストが織り込まれている。資源は

160 匹の幼体間で均等に分配されるため、生存率（60/160=37.5%）はアニソガミ

ーとセリトキーで同じである。スクランブル競争の後、15 匹の有性雌、15 匹の

雄、および 30 匹の無性雌が生き残った。雄は適応度としてカウントされない。

アニソガミー雌は世代間で 20 匹から 15 匹に減少したが、セリトキー雌は 20 匹

から 30 匹に増加した。一定サイズの個体群であっても、セリトキーは内部的に

アニソガミーに取って代わることができる。したがって、単に個体群が有限（資

源が限られている）であると仮定するだけでは、無性生殖の優位性を抑制するに

は不十分である。この問題に対処するため、これまでのモデル（Doncaster et al. 

2000; Lively 2011）では、種内競争が種間競争よりも強いと仮定し、古典的なロ

トカ・ヴォルテラ相互作用係数を採用してきた。その結果、セリトキーは、アニ

ソガミーを競争的に排除する前にその収容力に達し、両種が共存できると予想

された。しかし、この自己制限を実現する実際のメカニズムを特定することは容
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易ではない。一部の著者（Doncaster et al. 2000; Lively 2011）は、アニソガミーを

行う祖先から新たに生じたセリトキー突然変異体は、祖先種よりも資源ニッチ

が狭く、その結果、種内競争が激化すると推測した。しかし、セリトキー突然変

異体のニッチが狭くても、その平均値はアニソガミーを行う祖先集団のそれに

近いままとなることが多い。ニッチの分化が不十分なため、種間競争は種内競争

と同程度となり、急速に増加するセリトキーが、アニソガミーに取って代わるこ

とを可能にする。 
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図 1 集団構造や雄による資源の貢献がない場合、飽和状態の集団では、セリト

キーがアニソガミーに取って代わる。資源競争は⻘く塗りつぶされた段階で生

じる。色が濃いほど、競争は激しい。集団構造が存在しない場合、有性生殖と無

性生殖の幼体は集団全体で競合する。飽和状態の集団であっても、より多くの娘

を生み出すセリトキーのみが頻度を増し、内部置換を通じて集団を占有するよ
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図 2 雄の資源供給が欠如している場合、個体群構造と兄弟姉妹間競争は、アニ

ソガミーを促進することはできない。資源が成体メス間でパッチに分割されて

いる場合、子孫は各パッチ（兄弟姉妹グループ）内で競争することになる。しか
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し、そのような構造化された個体群であっても、雄が雌に貢献しない場合（シン

グルインカム状況）、⺟親の産卵数とパッチ資源が等しければ、有性生殖パッチ

と無性生殖パッチの間で幼生の生存率は等しくなり、子供の半数が雄になるア

ニソガミーは不利になる 

 

集団構造は二倍のコストを取り除くことはできない 

次に、二段階の競争シナリオにおいて、集団構造が同一タイプ内での競争を激化

させる効果について考察する（図 2）。第 1 段階）：移動性の高い成虫が、幼生の

発育に不可欠な資源をめぐって競争する。この競争は集団全体で起こる。成体雄

（20 個体）は幼体用資源に関心を持たないため、20 匹のアニソガミー雌と 20 匹

のセリトキー雌が、60 個の資源を 2 つのパッチに均等に分割する。第 2 段階）：

移動能力の低い幼体は、各パッチ内で⺟親が確保した資源をめぐって競争する。

⺟親の産卵数は同じ（4 個）であるため、幼体の密度（80 個体／30 資源）およ

びその結果としての生存率は、アニソガミーのパッチとセリトキーのパッチで

等しくなる（30／80＝37.5％）。しかし、アニソガミーの生存者の半数は雄であ

るため、アニソガミーの適応度はセリトキーの半分となる。セリトキーによる内

部置換は依然として避けられない。したがって、空間構造や兄弟姉妹間の競争が
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存在しても、アニソガミーの⺟とセリトキーの⺟が同量の資源を獲得する限り、

アニソガミーはセリトキーを上回ることはできない。すべての問題は、子供の半

数が雄であることに起因する。間違いなく、雄に伴う二倍のコストは最大の問題

である。 

 

ダブルインカムアニソガミー仮説 

2 倍の子孫を生み出すには 2 倍の資源が必要だ  

1 対 1 の性比を維持し、セリトキーと同数の娘を生み出すためには、卵生産や幼

生の生存率を高めることで、アニソガミーの子供の生存数を 2 倍にするという

方法しか考えられない。しかし、追加の資源を獲得できなければ、産卵数の増加

は必然的に死亡率の上昇を招くことになる―余剰な子孫は単に餓死してしまう

からだ（図 3）。競争力が同等であれば、アニソガミーを行う雌は、セリトキー

を行う雌の 2 倍以上の資源を獲得することはできない。したがって、雄による

何らかの貢献が絶対に必要である。雄と雌が協力して、単独で子育てを行うセリ

トキー雌の場合と比べて 2 倍の食料資源を獲得し、2 倍の子供（同数の娘）を産

むことができれば、2 倍のコストは相殺される（Trivers 1972; Maynard-Smith 1978; 

Lehtonen et al. 2012）。両親による育児は、雌単独による育児の 2 倍以上も子孫

の生存率を高めることができる（Trivers 1972; Maynard-Smith 1978; Lehtonen et al. 
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2012）。しかし、ほとんどの動物種において、雄はそのような資源の提供や父性

ケアを行わない。雄は、繁殖に関する努力（雄同士の争いや求愛行動など）を、

ほぼ完全に、より多くの雌を獲得することに費やしている。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図 3 資源が限られて

いる状況下での高い産卵数は意味がない。たとえ構造化された集団において、ア

ニソガミー雌が利用可能な資源の増加なしに産卵数を増やしたとしても、それ

は兄弟間の競争を激化させるだけであり、結果としてアニソガミーは不利な立
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場に置かれることになる 

 

雄による資源防衛は「ダブルインカム」をもたらす 

たとえ雄が雌や子孫に直接資源を投資したり守ったりしなくても、交尾の機会

を増やすためには雌を惹きつけなければならない（Andersson 1994; Davies et al. 

2012）。その一つの方法が、雄による資源防衛である（Emlen and Oring 1977; 

Thornhill and Alcock 1983; Davies et al. 2012）。資源防衛は一般的に雄同士の競争

という文脈で理解されているが、雄と雌の協力や対立という観点からも捉える

ことができる。例えば、アメリカウシガエルでは、雄が最適な産卵場所（水温が

理想的で捕食者が少ない場所）を守り、そこに引き寄せられた雌の適応度を 2 倍

に高めている（Howard 1978）。カワトンボ科（Calopterygidae）のトンボ（Guillermo-

Ferreira and Del-Claro 2011）では、雄は雌が必要とする資源である適切な産卵場

所（水没した植物）を含む川沿いの縄張りを守る。雌が雄の縄張りに侵入すると、

雄は雌に求愛する。もし雌が反応しなかったり、交尾せずに立ち去ろうとしたり

すると、雄は攻撃的になり、物理的に雌の立ち去りを阻止したり、さらには攻撃

したりすることもある。仮想的なセリトキー突然変異体の雌が縄張りに侵入し

た場合、無性生殖の雌は交尾を受け入れないため、この雄の攻撃はそれらに向け
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られる可能性がある。その結果、交尾を受け入れるアニソガミー雌のみが、雄が

確保した資源にアクセスできるようになる。雌が自ら獲得する資源と合わせる

ことで、これらの雌は著しく多くの資源を確保できる（ダブルインカムの状況）。

対照的に、単独で生きるセリトキー雌は、必要な資源を完全に自力で得なければ

ならない。私は、この無性生殖に内在する、これまでほとんど見過ごされてきた

不利な点を「独身であることのコスト」と呼ぶ。 

 

アニソガミーにおいて、ダブルインカムは子孫の生存率を 2 倍にすることがで

きる 

しかし、雄が確保した資源を雌が一切無駄にすることなく 100%活用すると期待

するのは非現実的である。この仮説を説明するために、基準値として 60%を用

いる。q を、雌が利用可能な雄が確保した資源の割合とする。q が増加するにつ

れて、雌が確保した資源を用いて産まれた既存の幼生の生存率は非線形に上昇

する。q > 0.6 の場合、非線形ダブルインカム係数 Cdi に起因して、生存率はシン

グルインカム状況の 2 倍以上となる（詳細は「モデル」のセクションおよび図 5

を参照）。言い換えれば、雌の資源 1 単位と雄の資源 0.6 単位を組み合わせるこ

とで、ダブルインカムが達成されることになる。 
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この仮定の根拠は以下の通りである。重要な点は、アニソガミー雌は、自らの獲

得資源のみによって、すでにセリトキー雌（2n 匹の娘）と同数の子（n 匹の娘＋

n 匹の息子）を産み、それらに同等の生存率を提供しているということである。

どちらのタイプの雌も、シングルインカムの場合と同じ経済力を持つ。したがっ

て、雄から追加の資源が提供され、アニソガミーの雌がそれらすべてを既存の子

孫の生存率向上に充てた場合、生存率は劇的に上昇するだろう。なぜなら、この

場合、生存率（収入）のみが増加し、産卵数（支出）は増加しないからである。

その結果、非線形で下向きに凹み、飽和する生存関数により、生存率は 2 倍以上

になる可能性がある。ここでいう生存率の 2 倍増とは、過酷な野生環境におけ

る生存率が、収入が 2 倍になったことで 15％から 30％に上昇するシナリオを指

すことに注意が必要だ（55％が 110％になるわけではない。生存率は 100％を超

えることはできない）。一方、追加のリソースを新たな卵の生産に充てた場合、

収入と支出はともに線形に増加する。これは、世帯の収入が増加しても、それに

応じて子供の数が増えれば生活が楽になるわけではないという状況に類似して

いる。その結果、たとえ q = 1 であっても最大産卵数は 2 倍を超えることはなく、

損失を考慮すれば、さらに低くなる可能性が高い。 

 

「ダブルインカム・アニソガミー」仮説の定義  
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資源防衛という雄の交尾戦略は、交尾相手であるアニソガミーの雌に対する、明

示的または暗黙的な資源提供につながる。雌は雄から得た資源を、主に（新たな

卵の産卵のためではなく）自身の資源のみで産み出した既存の卵の生存率を高

めるために利用する。その結果、この「ダブルインカム」の状況は、自身の資源

のみに頼らざるを得ないセリトキーの雌（「シングルインカム」の状況）と比較

して、幼体の生存率を 2 倍（あるいはそれ以上）に高めることができる。したが

って、アニソガミーは、生存する娘の数によって測定される適応度においてセリ

トキーに勝り、それによって、雄の生産に伴う 2 倍のコストを相殺することが

できる。 

 

ダブルインカムアニソガミーは、雄の 2 倍のコストを相殺する 

図 4 は、この仮説の模式図を示している。合計 60 の資源が、20 匹のアニソガミ

ーの雌、20 匹の雄、および 20 匹のセリトキーの雌の間で均等に分割される。移

動能力の低い幼体は、パッチ内で、しばしば兄弟姉妹と競合する。合計で、20 匹

のアニソガミーの雌は 20 単位の資源を確保し、40 個の雌の卵と 40 個の雄の卵

を産む一方、20 匹のセリトキーの雌は 20 単位の資源を確保し、80 個の雌の卵

を産む。その間、雄は 20 単位の資源を守り、アニソガミーの雌はその 60％を自
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身のストックに取り込む。雌は合計で 20＋12 単位の資源を獲得し、これらを 40

匹の娘と 40 匹の息子に分配する。取り込まれた資源の割合に対する非線形な下

向き凹型の生存関数（図 5）を仮定すると、追加の 12 単位の資源（q = 0.6）は、

単一の収入である 20 単位（q = 0）と比較して、幼体の生存率を 2 倍にすること

ができる。その結果、20 匹の雌と 20 匹の雄の成⻑を支えることになる（図 4）。

つまり、雄にかかる 2 倍のコストは相殺される。もし q > 0.6 であれば、この効

果だけでアニソガミーはセリトキーを凌駕しうる。雄が何らかの遺伝的利益（赤

の女王効果やマラーのラチェット）をもたらす場合、アニソガミーの方がより有

利となる。 
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図 4 雄による資源の防衛と兄弟間の競争が、この 2 倍のコストを相殺する。雄

は、雌を引き寄せるために、幼体用の資源を含む領域を防衛する。雄は、交尾を

受け入れた雌に資源の大部分（この場合は 60％；図 5 の q=0.6）を利用させる。

資源は個体群全体で成体間で分配され、各パッチ内では兄弟姉妹間で競争が生

じる。アニソガミーの家族における資源利用可能性の有意な（1.6 倍の）増加は、
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兄弟姉妹間の競争を軽減する。この場合、たとえ遺伝的利益（例：赤の女王）が

存在しなくても、この資源の増強により、有性子孫の生存率は 2 倍になる可能

性がある。 

 

モデルとシミュレーション 

モデル：雄による資源防衛と兄弟間競争 

 個体群の設定と成体による資源の分配 

世代 g の個体群において、F(g) 匹のアニソガミーの成体雌、M(g) 匹の成体雄

（性比が 1:1 なので F(g) = M(g)）、および T(g) 匹のセリトキーの成体雌が存在

すると仮定する。雄は、雌が雄を引き寄せるために必要な資源を防衛する（すな

わち、資源防衛型交尾戦略； Thornhill and Alcock 1983; Andersson 1994; Davies et 

al. 2012）。各世代において個体群が利用可能な資源量は K で表される。もし 1

個体が生涯に 1 単位の資源を消費する場合（すなわち、dc = 1、後述）、K は個体

群の収容力に相当する（飽和密度は K 個体である）。成体個体間の競争力は同

等であるため、資源は個体間で均等に分割される（表 1 を参照）。個体当たりの

資源蓄積量 Kpi は以下の通りである： 

��� = �
���	
���	
���	

= �

���	
���	

.    (1) 
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 アニソガミー雌�����、雄�����、およびセリトキー雌�����の個体群における総

確保資源量は以下の通りである： 

��� = ��� ∙ ���	 = ���	�

���	
���	

      (2a) 

��� = ��� ∙ ���	 = ���	�

���	
���	

 = ���	�

���	
���	

   (2b) 

��� = ��� ∙ ���	 = ���	�

���	
���	

    (2c) 

シングルインカム状況（雄の貢献なし）と幼体間の競争 

まず、雄�����が確保した資源が雌によって利用されないシングルインカム状況

について考える。 

アニソガミーを行う⺟個体が交尾後に n 匹の娘と n 匹の息子を産み、セリトキ

ーを行う⺟個体が単為生殖により 2n 匹の娘を産む場合、新たに生まれたアニソ

ガミーの雌幼体��、雄幼体��、およびセリトキーの雌幼体��の数は以下の通りで

ある： 

�� = ���	�    (3a) 

�� = �� = ���	�   (3b) 

�� = 2���	�.   (3c) 

雄は成⻑率の計算に含まれないため、アニソガミー雌とセリトキー雌の比率は、

出生時の性のコストを反映している。第 1 世代で���	 = ���	であり、かつ 2 つの

系統の幼体生存率が同じ場合、第 2 世代における成体個体数の差は 
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���	
���	

= ���	�

���	� = �


�    (4) 

g 世 代 後 、 個 体 数 の 差 は �

� と な り 、 10 世 代 後 に は 1024 倍 に 蓄 積 す る

�����	
����	

= �

�� = �

��
 !。したがって、遅延した利益（遺伝的利益）ではこれを相殺で

きない。これは出生時の単純な計算例に過ぎない。幼体期の生存率の違いについ

ては、後で考慮する。 
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図 5 雄による資源の提供は、子の生存率を非線形に高める。雄が確保した資源

のうち雌が利用する割合（q）と、アニソガミー適応度の増加（Cdi：二重所得係

数）との間の仮説的な関係。雌が雄から資源を受け取らない場合（q = 0）、生存

率は単一所得の状況（λaS）と同じになる。もし雌が雄からの追加資源を既存の子

の生存率を高めるためだけに使用する場合、その関係は下向きに凹み、飽和する
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曲線（オレンジ色の線）に従うことになる。この場合、幼体の生存率は当初急速

に上昇するが、その後、2 倍の値（Cdi > 2, λaD3 > 2 λaS）を超える範囲で漸近的に

限界値へと収束する。この曲線は標準的なミカエリス・メンテン関数に従う

"#$� = 1 + 1.5 ∙ )
�.*
)+。もし雌がそれらの資源を新たな卵の生産に用いる場合、

その関係は線形となり（2 つの効率について図示：濃⻘線と緑線）、2 倍を超える

ことはない 

 

表 1 パラメータのリストと定義 

記号 定義 

���	 世代 g におけるアニソガミー成体雌の数 

���	 世代 g における成体雄の数 

���	 世代 g におけるセリトキー成体雌の数 

� 
アニソガミーの母が産む娘または息子の数（性比 1:1）。セリトキ

ーの母は 2n 匹の娘を産む。 

�� 出生時のアニソガミー雌の幼体数 

�� 出生時の雄の幼体数 

�� 出生時のセリトキー雌の幼体数 

� 

1 世代あたりに外部から個体群に供給される資源の総量。 

K は、個体群の構成にかかわらず、その上限を決定する。たとえ雄

が確保した資源�1 − -	�./の一部または全部が未使用のままだっ

たとしても、雌が獲得した資源のみを用いて、両系統とも上限ま

で成長することができる。したがって、K は、01 = 1の場合の環境

収容力を表す。 

��� 成体 1 匹あたりに割り当てられる資源量 

��� 

アニソガミー雌個体群全体で保有する資源量。雄からの資源提供

がない場合（シングルインカム）は、これがアニソガミーの適応

度の上限を決定する。 
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��� 

雄個体群が確保した資源の総量。ダブルインカム下では、このう

ち q の割合が、アニソガミーの雌（交尾相手）によって、ダブル

インカム係数#$�に従って既存の子孫の生存率を高めるために利

用される。 

��� シングルインカムのセリトキー雌個体群の総資源蓄積量 

�.� アニソガミーの子供（両性とも）1 匹あたり利用できる資源量 

��� セリトキーの子供 1 匹あたり利用できる資源量 

01 

個体が 1 つのライフサイクルを完了するために必要な資源。簡略

化のため、本論文ではすべての個体を01 = 1 とする。異なる01の
値を設定することで、性的二型や、有性生殖と無性生殖の違いを

表現することができる。 

23456 

シングルインカム状況下における、アニソガミーの個体の資源要

求量に対する資源充足率。発育過程におけるアニソガミーの個体

（両性）の生存率として解釈され、上限は 1 である。 

2345� 

シングルインカム状況下における、セリトキーの個体の資源要求

量に対する資源充足率。発育過程におけるセリトキーの個体の生

存率として解釈され、上限は 1 である。 

7 
性による伝統的な遺伝的利点（例：赤の女王、コンドラショフ効

果など）を、世代ごとの生存率の増加に換算したもの 

- 雄が確保した資源のうち、雌が利用できる割合 

#$� 
二重所得係数：母親が既存の子孫の生存率を高めるために追加の

雄の資源を利用する場合、#$�は q を子孫の生存率89の向上へと変

換し、下向きに凹んだ非線形の飽和曲線を描く。 

89 

母親が既存の子孫の生存率を高めるために追加の雄の資源を利用

する、ダブルインカム状況下における、アニソガミーの個体（両

性）の発育中の生存率。上限は 1 とする。 

:.6 

シングルインカムの状況下において、雌が確保した資源を用いて

卵の数と生存率を高める場合のアニソガミーの適応度（成長因

子）。離散的かつ世代が重ならない場合、:.6, :.9�, :.9
, :.9*, :�は
雌の系統／遺伝子型の世代ごとの有限な成長因子に相当する。 

:.9� 
ダブルインカム状況下で雌が雄から提供された資源を損失なく利

用して産卵数を増やす場合の、アニソガミーの適応度 

:.9
 

ダブルインカム状況下で雌が雄から提供された資源を多少の損失

を伴いながら利用して産卵数を増やす場合の、アニソガミーの適

応度 

:.9* 雌が雄から提供された資源を用いて既存の子孫の生存率を増やす
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場合、アニソガミーの適応度。これは、1 世代あたり、1 匹の雌あ

たりに期待される生存する娘の数である。 

:� 
世代ごと、雌 1 頭あたりの生存する娘の期待数に基づくセリトキ

ーの適応度。「独身であることのコスト」を伴う。 

 

成体間の競争は個体群全体で生じる一方、幼体間の競争はアニソガミーのパッ

チおよびセリトキーのパッチそれぞれの内部で生じる。アニソガミーの⺟個体

全体が確保した資源量�����とセリトキーの⺟個体全体が確保した資源量�����

を子供の数で割ることで、アニソガミーの子��.�	およびセリトキーの子����	が

1 匹あたりで利用できる資源量が得られる： 

�.� = �<=
�>
�>

=  ���	�
��>
�>��
���	
���	� = ���	�

�
���	���
���	
���	� = �

��
���	
���	� (5a) 

��� = �?=
�>

= ���	�

���	��
���	
���	� = �


��
���	
���	� ,    (5b) 

したがって、雄が守っている資源�����が利用できない場合、有性生殖による子

孫は、無性生殖による子孫と同じ量の資源��.� = ���	を受け取る。これは、アニ

ソガミーおよびセリトキーを行う⺟親が、同じ数の子（n 匹の娘＋n 匹の息子、

あるいは 2n 匹の娘）を持ち、同じ量の資源ストックを持っているためである。 

幼体が成体へと成⻑し、その後、繁殖活動（雌の産卵および雄の交尾）を行うま

でのライフサイクルコストは、dc として定義される。簡略化のため、dc は 3 つの

タイプすべてで共通としている。もし体サイズに性差がある場合は、異なる値を
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採用することで対応可能だが、これにより性比に偏りが生じたり、収容力が一定

でなくなったりする可能性があるため、モデルは必然的に複雑化する。dc = 1 と

設定することで、総個体群資源 K は収容力 K 個体として解釈できる。 

シングルインカムのアニソガミーおよびセリトキーの個体ごとの資源充足度

�23456�および�2345��は、供給された資源量を必要な資源量で割ることで算出さ

れる。 

23456 = �@A
$B

= �

��
���	
���	�$B

    (6a) 

2345� = �?A
$B

= �

��
���	
���	�$B

    (6b) 

23456および2345�は、発育過程における幼生生存率に相当する。したがって、シ

ングルインカムの状況下では、アニソガミーとセリトキーは同じ幼生生存率を

持つ�23456 = 2345��。親個体の総数2���	 + ���	 (=成体個体群サイズ) が K より

小さい未飽和個体群では、23456と2345�が 1 を超えることがあるが、生存率は 

1 を超えることはできないため、1 より大きい値は 1 に修正される�23456 ≤

1, 2345� ≤ 1�。 

世代が重ならないため、個体群動態は 1 世代の範囲内で完全に決定される。す

なわち、各成体雌は娘を生み、その一部が生存して次世代の成体雌となる。した

がって、1 世代あたりの適応度は、雌 1 頭あたりの生存する娘の期待値、すなわ
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ち生まれた娘の数（アニソガミーの場合は n、セリトキーの場合は 2n）とその生

存率の積として表すことができる。この離散的な生活環の下では、この量は雌系

統の有限な世代ごとの成⻑係数（λ）と同一である。 

シングルインカムのアニソガミー�:.6	とセリトキー�:�	における適応度は、以

下の通りである： 

:.6 = � ∙ 7 ∙ 23456 = �D�

��
���	
���	�$B

= D�

�
���	
���	�$B

 , 23456 ≤ 1 (7a) 

:� = 2� ∙ 2345� = 
��

��
���	
���	�$B

= �
�
���	
���	�$B

 , 2345� ≤ 1 (7b) 

b は、性による伝統的な遺伝的利益（例：赤の女王、コンドラショフ効果など）

を、世代ごとの生存率の増加率に換算したものである。もし雄の遺伝子の発現が、

次世代の生存率を即座に高める効果を持つならば、b > 1 となる。しかし、その

ような即効的な効果は期待できない。したがって、ほとんどの場合、b は 1 のま

まである。アニソガミーの適応度とセリトキーの適応度の比は 

E@F
E?

= D�

�
���	
���	�$B

∙ �
���	
���	�$B
� = D


 である。   (8) 

式 8 は、シングルインカムの状況においてアニソガミーがセリトキーを上回る

ためには、b が 2 より大きくなければならないことを明確に示している。つま

り、世代ごとに生存率を 2 倍に高めるのに十分な、大きな遺伝的有利が必要と

なる。これは極めてあり得ないことだ。 
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ダブルインカム状況（雄による資源の提供） 

次に、3 つのダブルインカム状況を考察する。1) 雌が雄から提供された資源を、

損失なく追加の卵生産に充てる場合、2) 損失を伴う場合、あるいは 3) 雌がそれ

らを既存の卵の生存率を高めるために使う場合である。性比が 1:1����	 =

���	�、��� = ���であるため、ダブルインカム下での生存率の増加は個体群の

規模に依存しない（なぜなら、1 匹の雌が確保する資源量は、交尾する雄が確保

する量と等しいためである）。ダブルインカムの適応度は、単に q を生存率（ま

たは適応度）の増加率に変換する係数と、シングルインカムの適応度:.6との積

に他ならない。 

(1) 雌が、生存率を一定に保ちつつ、自身の資源と同様に、雄由来資源の割合 q 

(0 ≤ q ≤ 1) を用いて産卵数を増加させる場合、適応度は係数 (1+q) で線形に

増加する（図 5 の濃い⻘線）。したがって、 

:.9� = :.6�1 + -	 = D���
)	

�
���	
���	�$B

 ,    (9) 

アニソガミーの適応度がセリトキーのそれを上回る条件は、 

E@G�
E?

= D���
)	

�
���	
���	�$B

∙ �
���	
���	�$B
� = D��
)	


 > 1 である     不等式 1 

b = 1 の場合、q > 1 となる。q は 1 を超えることができないため、アニソガミ

ーはセリトキーに勝ることはできない。 
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(2) 損失を考慮すると、アニソガミーの適応度はさらに低下する（図 5 の緑線）。 

したがって、雄が提供する資源による追加的な卵の生産は、アニソガミーの進化

的維持にはつながらない。 

(3) 雌が q を既存の子の生存率を高めるためだけに用いる場合、子の生存率は、

q の標準的なミカエリス・メンテン型の下に凹の非線形飽和関数（図 5 のオレン

ジ色の線）としての二重所得係数"#$� = 1 + 1.5 ∙ -
0.3+-+に従って非線形に増加し、

その結果、以下のようになる。 

89 = 23456 ∙ #$� = �KLA

��
���	
���	�$B

 ,  89 ≤ 1  (10) 

繰り返しになるが、生存率が 1 より大きい値は 1 に調整される。 

q > 0.6 の場合、#$� > 2となる。これは、ダブルインカムが幼生の生存率を 2 倍

以上にすることを意味する（図 5 のピンク色の領域）。資源の増加量と子の生存

率との間にこのような下向きに凹状の関係が見られることは、多くの親の投資

システム（例えば、鳥類や昆虫）において報告されている（Trivers 1972; Emlen 

and Oring 1977）。具体的な関数形式であるミカエリス・メンテン型は、資源の配

分や利用に関する特定のメカニズムを暗示するものではない。重要な点は、この

式が、資源の追加に伴い生存率が下向きに凹状に増加し、ある範囲内で飽和に達

することを示していることだ。この要件が満たされれば、どのような関数形式で
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も許容される。 

アニソガミーの適応度は、次のように計算される： 

:.9* = � ∙ 7 ∙ 89 = D��KLA

��
���	
���	�$B

= D�KLA

�
���	
���	�$B

 , 89 ≤ 1  (11) 

世代 g+1 の成虫雌の数は、世代 g の成虫雌の数に、対応する雌 1 匹あたりの適

応度（成⻑係数）を乗じることで得られる。 

���
�	 = ���	 ∙ :.9*     (12a) 

���
�	 = ���
�	     (12b) 

���
�	 = ���	 ∙ :�.    (12c) 

総個体数が環境収容力を超えた場合����
�	 + ���
�	 + ���
�	 > ��、3 つのタイプ

すべてにおいて密度依存的死亡が等しく生じる。個体数は次のようにリセット

される。 

���
�	 MN ����O�	
���O�	
���O�	
���O�	

    (13a) 

���
�	 MN ����O�	
���O�	
���O�	
���O�	

    (13b) 

���
�	 MN ����O�	
���O�	
���O�	
���O�	

.    (13c) 

したがって、���
�	 + ���
�	 + ���
�	 = �であり、これは飽和個体群を意味する。

3 つのタイプ全てで01 = 1であるため、収容力 K は性比やアニソガミーおよびセ

リトキーの頻度による影響を受けない。 
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さて、アニソガミーが勝利するための条件は 

:.9* > :�      不等式 2 

E@GP
E?

> 1       不等式 3 

E@GP
E?

= D�KLA

�
���	
���	�$B

∙ �
���	
���	�$B
� = D∙KLA


 > 1   不等式 4 

7 ∙ #$� > 2      不等式 5 

7 − 

KLA

> 0      不等式 6 

7 ∙ #$�は、性そのものの総利益であり、世代ごとに推定される遺伝的利益（b）と、

即時の物質的利益�#$�	の積である。もし性が利益をもたらさない場合�7 ∙ #$� =

1	、雄のコストは常に 2 倍となる�:� = 2:.9*	。7 ∙ #$� > 2の場合のみ、アニソガ

ミーがセリトキーに勝る。したがって、不等式 5 は、2 倍のコストを相殺するに

は 2 倍の利益が必要であるという我々の直感を数学的に証明している。b の効果

が現れるには数世代（赤の女王の場合）あるいは多くの世代（マラーのラチェッ

トなど）を要するため、性の利益は主に雄の資源的貢献�#$�	に由来する。式 7b

および 11 は、適応度が収容力（K）に比例し、親個体群のサイズ�2���	 + ���	�に

反比例することを示しているが、アニソガミーとセリトキーの比較においては、

両パラメータは不等式 4 で相殺され、その後消失する。したがって、性のコスト

は個体群サイズや平衡の度合いに依存しない。個体群サイズが増加するにつれ

て（2���	 + ���	が K に近づくにつれて）、両方のタイプの適応度は:.9* = 0.5お
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よび:� = 1に向かって低下する（式 11 および 7b）が、それらの比"E@GP
E?

+は一定

"�

+のままとなる。もし雄が遺伝的または物質的な利益を提供しない場合�7 ∙

#$� = 1	、アニソガミーは個体群サイズにかかわらず常に 2 倍のコストを伴う

"D∙KLA
E?

= E@GP
E?

= �

+。 

 

個体群動態のコンピュータシミュレーション（図 6 および図 7） 

Windows 版 Mathematica ver. 14.2.0（Wolfram 言語）を用いてプログラムを作成し

た。収容力 K = 100 匹の成体からなる単一の個体群を設定し、コンピュータシミ

ュレーションを通じてこのモデルを検証した。戦略の相対的な優位性を評価す

る際、標準的な方法は、その戦略が ESS（進化的に安定した戦略—個体群を占拠

している場合、他のいかなる戦略にも侵されない戦略：Maynard-Smith 1982）を

構成するかどうかを調べることである。図 6c、6d および 7a、7b は、世代ごとの

雌 1 頭あたりの生存する娘の数を侵入基準として用いて、この侵入可能性テス

トを可視化したものである。シミュレーションは以下の 3 つのシナリオで実施

された：1) 侵入可能性分析 1：セリトキーを行う１雌����	 = 1�が、第 1 世代に

おいて 49 ペア����	 = ���	 = 49�のアニソガミー個体群が占有する生息地に入り

込んだ場合（図 6c および 7ab）、 2) 侵入可能性分析 2：1)の逆のケース（第 1 世

代で���	 = ���	 = 1と���	 = 98、図 6d）、および 3) 対等な競争：アニソガミーの
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１ペア����	 = ���	 = 1�とセリトキーの１雌����	 = 1�が第 1 世代に空の生息地

に入った場合（図 6b および 7c）。モデル設定は正確にシミュレーションされた。

すべての成体は同等の競争力を持つため、個体数に応じて資源を分配する（アニ

ソガミーの１ペアはセリトキーの１雌の 2 倍の資源を獲得する）。アニソガミー

の雌は交尾後に n 匹の娘と n 匹の息子を産むが、セリトキーの雌は 2n 匹の娘を

産む。幼体は兄弟姉妹と競争する。各幼体は発育に dc の資源を必要とする。簡

略化のため、dc は 1 に設定し、アニソガミーにおける性比は 1:1 とする。個体あ

たりの獲得資源量をこの資源必要量で割ることで生存率が算出される。個体群

サイズが環境収容力より小さい場合、生存率は 1 より大きな値をとるが、1 に切

り捨てられる。簡略化のため、ランダムドリフトは導入しなかった。個体群サイ

ズが 1 未満になった場合、0 に設定した（すなわち絶滅）。シミュレーションは、

有性型または無性型のいずれかが絶滅するか、あるいは両型が平衡状態で共存

するまで、世代を重ねて継続された。 
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図 6 アニソガミーのセリトキーに対する有利性。雌が利用する雄が確保した資

源の割合（q）および世代あたりの雄由来の遺伝的利益（b）が、アニソガミーの

有利性に及ぼす影響。モデルによる予測（a）とシミュレーション結果（b-d）。

条件"7 − 2
#0T > 0 かつ #0T = 1 + 1.5-

0.3+-  ゆえに 7 − �.*
)
�.�U
�.
U) > 0+を満たす色付き領域で

はアニソガミーが有利であり、a の等高線が高いほど有利である。b では、アニ



34 
 

ソガミーとセリトキーが空の生息地でコロニーを確立するために競争した。c お

よび d では、少数の突然変異体がライバル遺伝子型が占拠する生息地への侵入

を試みた（侵入可能性分析）。b および c の赤と白の点は、図 7 の例のシミュレ

ーション設定を示す。q > 0.6 の場合、雄による資源貢献だけで雄の 2 倍のコス

トを相殺できる。b = 1 の場合、雄はアニソガミー集団に世代ごとの遺伝的利益

をもたらさない。b = 2 の場合、雄は 2 倍の利益をもたらすが、遺伝的利益は多

くの世代を経て還元されるため、これほど大きな b は非現実的である。b-d では、

合計 10201（101 個の q × 101 個の b）の条件がシミュレーションされた。 
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図 7 モデル予測に基づく個体群動態の 3 つの例。セリトキーの侵入可能性に関

する分析において、2 倍のコストが残存した場合（7 ∙ #$� V 2; a）、セリトキーの

突然変異体はアニソガミーの個体群に侵入できた。しかし、そのコストが雄の貢

献によって相殺された場合（7 ∙ #$� > 2; b）、アニソガミーはセリトキーの侵入を

阻んだ。空の生息地への同時侵入の場合（c）、当初はどちらの遺伝子型において

も密度依存的死亡は発生しなかったため、セリトキーの生存率は 1 であった。

アニソガミーの勝利条件（7 ∙ #$� > 2）が満たされる場合、アニソガミーの生存

率は潜在的に 2 となるが、この値は 1 を超えることはできない。この場合、セリ
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トキーは娘の数（n または 2n）の差に比例して、2 倍速い増加率を示す。収容

力に達し、生存率の差が 2 倍以上（例：アニソガミーで 0.55、セリトキーで 0.25）

となった後、アニソガミーは逆転勝利を収めた。 

 

結果 

シミュレーション：資源防衛と個体群構造 

パラメータの範囲は、b = 1（雄は遺伝的利益をもたらさない）から b = 2（世代

あたり 2 倍の遺伝的利益）まで、および q = 0（アニソガミー、セリトキーとも

シングルインカム状況）から q = 1（セリトキーに比べて、ダブルインカムのア

ニソガミーにおける生存率が約 2.154 倍高い）まで検討した（図 5）。図 6a は、

アニソガミーの勝利に必要な条件としての不等式 6 の等高線図を示している。

モデル予測（図 6a）は、コンピュータシミュレーション（図 6b-d および図 7）

によって十分に裏付けられている。 

雄が十分な利点をもたらさない場合（7 ∙ #$� V 2；不等式 5）、単一のセリトキー

突然変異体がアニソガミー集団に侵入することができる（図 7a）。しかし、雄由

来の利益が 2 倍のコストを相殺する場合�7 ∙ #$� > 2	、アニソガミーはセリトキ

ーを排除する（図 7b）。少数の先駆者（アニソガミーの１ペアとセリトキーの１
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雌）が空の生息地に同時に侵入した場合（図 6b および 7c）、最初の 2〜3 世代に

おいて、セリトキー個体群の成⻑率はアニソガミーの 2 倍となる。アニソガミ

ーの子の半数は雄であるため、アニソガミー個体群の成⻑は緩やかである。しか

し、個体群が収容力に達すると、セリトキーの指数的増加は止まる（図 7c）。条

件（7 ∙ #$� > 2；不等式 5）が満たされれば、アニソガミーは徐々に増加し、最終

的には内部でセリトキーに取って代わる（図 7c1）。したがって、7 ∙ #$� > 2のと

き、アニソガミーはセリトキーに対して進化的に安定な戦略（ESS）（Maynard-

Smith 1982）となる。 

 

考察 

不完全なメカニズムが正しい説明につながる 

私は、すべての種を説明する普遍的な理論を提唱しているわけではない。この仮

説が当てはまらない例も数多くあるだろう。しかし、たとえ一部の種にしか当て

はまらなくても、それは有効な仮説であり続ける。私の目的は、抽象的な概念や

複雑な因果関係を数学的に解明することではなく、経験的研究者を刺激する、直

感的に理解可能で検証可能な因果メカニズムを提示することにある。この仮説

におけるすべての仮定とプロセスは、経験的に検証可能だ。経験的証拠が蓄積さ

れれば、理論の一般性は自然と明らかになるだろう。これはより専門的な数学者
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たちにフィードバックされ、さらに高度な理論的分析へとつながっていく。 

もちろん、この「ダブルインカムアニソガミー仮説」は、すべての生物を説明で

きるわけではない。例えば、植物において雄による資源の防衛は考えにくい。し

かし、すべての種を説明する必要はない。もしこのメカニズムがセリトキーの侵

入を完全に防ぐのであれば、セリトキーの種は存在しないはずだ。このメカニズ

ムは不完全であるからこそ、自然界におけるアニソガミーとセリトキーの共存

を合理的に説明できるのである。適応的視点に基づくこの仮説と、制約的視点に

基づく「減数分裂制約仮説」（Yasui, 査読中）を組み合わせることで、ほとんど

の事例を説明できるかもしれない。いずれの仮説もセリトキーの侵入を完全に

防ぐことはできないため、セリトキーはしばしば進化するが、中⻑期的な有性生

殖の利点（ここで赤の女王やマラーのラチェットといった伝統的な利点が重要

な役割を果たす）を失い、その結果、適応放散を起こすことができず、有限の時

間内に絶滅する（Simon et al. 2003）。 

 

飽和個体群においても二倍のコストは残る 

一部の研究者は、平衡状態にある飽和個体群では、雄を産むことによる二倍コス

トが減少すると示唆している（Doncaster et al. 2000; Lively 2011; Gavina et al. 2018）。
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しかし、本研究ではこの説は支持されない。アニソガミーとセリトキーの適応度

は個体群サイズの増加に伴い低下する（式 11 および 7b。ここで:.9*および:�は

個体群サイズ2���	 + ���	と負の相関関係にある）が、その比率は一定であり、飽

和個体群においても持続する"E@GP
E?

= D∙KLA

 +。高密度個体群において出生率が低下

し死亡率が上昇したとしても（Lively 2011）、これらの要因は有性生殖型と無性

生殖型の双方に等しく適用される。個体群の大きさにかかわらず、雌がシングル

インカムに依存し、雄から遺伝的利益を得ることができない場合（すなわち7 ∙

#$� = 1）、アニソガミーは 2 倍のコストを伴う":.9* = E?

 +。飽和個体群において、

アニソガミーおよびセリトキーを行う⺟は、平均して 1 匹の生存する子供しか

残さない。セリトキーではその子供を雌として産むことができる（適応度は 1）

が、アニソガミーでは 50％の確率で雄として産まなければならない（適応度は

0.5）。適応度に寄与しない雄を産むのに、追加の資源が必要となる。したがって、

雄を産むことによる 2 倍のコストは消え去らない。ロトカ・ヴォルテラ種間競

争モデル（Doncaster et al. 2000; Lively 2011; Gavina et al. 2018）における共存は、

単に種内競争が種間競争よりも強いという設定によるものであり、個体群の飽

和によるものではない。飽和した個体群内でも、セリトキーはアニソガミーに取

って代わることができる（図 1）。言い換えれば、飽和した個体群は平衡状態で

はないということである。 
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さらに、ロトカ・ヴォルテラの枠組みは、もともと明示的な競争係数を用いて種

間競争や個体群間の共存を分析するために開発されたものである。種間競争モ

デルは、セリトキー突然変異体がアニソガミーからの生殖隔離（種分化）を達成

して初めて適用可能となる。しかし、その時点で、競争係数が想定するような十

分なニッチ分化がすでに生じているかどうかは疑問である。一方、本稿の問い—

—アニソガミー集団がセリトキー突然変異体の侵入に抵抗し得るか——は、本

質的に単一種内における侵入可能性の問題であり、その成否は同一の遺伝子プ

ール内での頻度依存的増殖によって決定される。競争係数によって導かれる共

存条件に焦点を当てるのではなく、私はむしろ、閾値条件—ここでは7 ∙ #$� > 2—

その下では、アニソガミーが世代あたりの成⻑率（すなわち、雌 1 頭あたりの生

存する娘の数）を高め、それによってセリトキーの侵入を防ぐ条件を探求してい

る。 

 

従来の仮説との比較：何が新しいのか？ 

Trivers（1972）などの従来の親による養育理論も、雄による資源防衛が雌とその

子供に間接的な利益をもたらし得ることを認めていた。直接的な父性ケアと間

接的な資源防衛は、究極的な適応度への影響ではなく、主にその至近的な経路に
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よって区別されるものである。Lehtonen ら（2012）もまた、父性投資と雌雄の相

互作用が、性のコストの実質的な程度にどのように影響し得るかについて論じ

ている。しかし、本論文の独創性は、通常は利己的な雄の交尾戦略と見なされる

資源防衛が、アニソガミーを行う雌のみが資源にアクセスできるようにすると

いう具体的なシナリオを提案している点にある。この「ダブルインカム」効果は、

「シングルインカム」であるセリトキーを行う雌と比較して、幼体の生存率を 2

倍に高める。これは抽象的な概念に基づく議論ではなく、検証を前提としたメカ

ニズムの提示である。 

McNamara ら（2003）は、子供の生存率が父親の投資に対して逓減する効果を示

すという前提の下で、通常、両親による育児は片親による育児よりも有利である

ことを実証した。これは、関数を下向き凹型の非線形飽和曲線として設定するな

ど、私のモデル設定を正当化するものである。たとえ特定の限られた条件下では、

片親による育児が両親による育児よりも有利な場合があったとしても、そのよ

うな稀な事例は本モデルの妥当性を損なうものではない。 

Kokko と Jennions（2008）は、親の投資、性選択、および数的性比と実効性比を

結びつける統合的枠組みを提示し、進化的予測にはしばしばこれらの要素間の

集団レベルでのフィードバックが必要であることを強調した。また彼らは、複数
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の要因が相互作用すると、言葉だけの議論では容易に誤解を招く恐れがあり、フ

ィードバックに富んだ動態を追跡するには数式によるモデリングが必要である

と指摘している。彼らの統合的枠組みにおいて、私は雄による資源防衛を、性選

択において有利となる交尾努力の一形態として扱っている。これは、雌とその子

供に対して、交尾相手だけに限られた物質的利益を生み出す可能性がある。豊富

なフィードバックを内包したシステム全体をモデル化しようとする試みは、本

論文の範疇を超える。その代わりに、私は意図的に問題を「2 倍のコスト」問題

に絞り込み、そのような特定の交尾相手に限られた利益が、生存する娘の期待数

を十分に増加させ、セリトキーを排除できるような、検証可能な閾値を導出して

いるのだ。 

 

セリトキーにおける「独身の 2 倍のコスト」は、これまでほとんど見過ごされて

きた 

本研究の最も重要な発見は、アニソガミーの雌は、雄から資源を得られなくても、

セリトキーの雌と同じ経済的地位（すなわちシングルインカム）にあるというこ

とだ。両者は同じ基準点を共有しているため、アニソガミーの雌が雄から追加の

資源を得れば、セリトキーの雌に対して明らかに優位に立つことになる。前述の
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通り、アニソガミーの雌は、新たな卵を産むことよりも、既存の子孫の生存率を

高めることを優先すべきである。なぜなら、卵の数を倍増させるには 2 倍の物

質的資源が必要となるが、既存の子の生存率を倍増させることは、はるかに少な

い資源で達成できるからだ。しかし、これ自体が検証を要する仮説であり、かつ

検証可能なものである。もし雄の資源貢献が、既存の子の生存率を向上させるだ

けでなく、一部の種において線形的な増加を超えて新たな産卵数を増加させる

ことができるならば、これはさらにアニソガミーを有利にさせる。単独で生活す

る雌への追加的な資源供給が、発育中の子の生存率を大幅に高めることを示す

実証的証拠は数多く存在する（Pribil and Searcy 2001; Perrig et al. 2014）。マダラ

ヒタキ Ficedula hypoleuca およびオオヨシキリ Acrocephalus arundinaceus におい

ては、資源が豊富な縄張りを有する雄とペアを組んだ雌の適応度は、劣悪な縄張

りで繁殖する雌に比べて 2 倍になる（Alatalo et al. 1981; Dyrcz 1986）。無性生殖

を行う雌は、雄を産むことによる 2 倍のコストを負うことはないが、その代わ

りに独身であることによる 2 倍のコストを負わなければならない。 

 

雄による資源防衛は広く見られる 

本研究の主要な仮定は、雄が幼体の発育に必要な資源を含む領域を確保し、交尾



44 
 

を受け入れた雌がその資源の大部分（割合 q；図 5 参照）を利用することを許容

するというものである。自然界において、雄による資源防衛は、昆虫（Thornhill 

and Alcock 1983）から魚類（Jones 1981）、両生類（Howard 1978）、鳥類（Arcese 

1989）、哺乳類（ヒトを含む； Mulder 1990）に至るまで、広範な分類群に見ら

れ、交尾成功率を高めるための戦略として機能している（Davies et al. 2012; Breed 

and Moore 2022）。雌の繁殖成功が、交尾相手の占有する縄張りの質（雄の資源保

持能力）に依存する事例は数多く知られている（Orians 1969; Howard 1978; Davies 

et al. 2012; Breed and Moore 2022）。雄は子を産まないため、その縄張りにある幼

体発育のための資源は、主に雌が産んだ子によって利用される（図 5 は妥当で

ある）。さらに、交尾を受け入れない雌を攻撃する雄は、性的対立の典型的な例

である（Arnqvist and Rowe 2005）。 

従来、雄による資源防衛は、一夫多妻制を実現するための交尾戦略としてのみ捉

えられてきた。しかし、本研究では、これを「2 倍のコスト」の説明、特にアニ

ソガミーの維持という観点と結びつけた。雄が明示的に婚姻贈呈を行ったり子

を守ったりしない種であっても、そのような間接的な貢献が、何らかの隠れた形

でなされている可能性がある。本論文は、今後、実証的証拠の蓄積を促すものと

なるだろう。 
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残された課題 

本研究では十分に検討できなかったいくつかの観点について論じる。 

雄と雌の共進化および性的対立 

セリトキーの雌が交尾を避けるという仮定も妥当である。もし雌が交尾を受け

入れた場合、不完全な生殖隔離により有性生殖への回帰が可能となる。これは

「川津プロセス」として知られている（Kawatsu 2013）。このプロセスと私の仮

説は互いに排他的ではなく、両者が相まってセリトキーの侵入を防ぐことにな

る。しかし、新たに発生したセリトキーの変異体は、アニソガミーの祖先と表現

型が類似しており、当初は欺瞞によってオスが防衛する資源へのアクセスを得

る可能性がある。雌性生殖 gynogenesis を行う魚類で観察されているように

（Schlupp 2005）、セリトキーの雌は交尾を受け入れるが、精子を廃棄する可能性

が考えられる。こうした場合、雄の適応度はゼロとなり、そのような雌を識別し

て排除するか、あるいは回避するように進化すると予想される。しかし、雄が擬

態単為生殖を効果的に排除できるかどうかは、雄による識別にかかるコスト、交

尾前と交尾後の識別タイミング、および個体群におけるセリトキーの頻度など、

様々な要因に依存する。さらに、雄の識別能力の進化は、セリトキーの雌におけ

る対抗適応への選択圧を生み出し、進化的な軍拡競争につながる可能性がある。
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実際、様々な単為生殖種において擬交尾が確認されている（Crews and Fitzgerald 

1980）。これは、受精可能な状態を模倣する行動が進化し得ることを示唆してい

る。このような共進化のシナリオはあり得るだろう、しかしそれは明らかに種ご

との状況に依存するものである。雄はときには雌の擬態者を排除できるかもし

れないが、逆に雌が寄生に成功する場合も考えられる。これは時間と場所によっ

て異なるだろう（Holland and Rice 1998）。特定の分類群においてセリトキーの侵

入が許容されることは、「不完全なメカニズム」を構成しており、前述の通りこ

の仮説を支持するものである。 

 

個体群動態 

資源防衛型一夫多妻制（Thornhill and Alcock 1983）では、雄が複数の雌と交尾す

ることがあり、その結果、雄が確保した資源の雌 1 頭あたりの分配量は減少す

る。しかし、資源が豊富な縄張りが複数の雌で共有される一方で、資源の乏しい

縄張りが単一の雌を支える場合、個体群全体は「理想自由分布」を示し、雌間の

不平等を緩和することになる（Davies et al. 2012）。たとえ雄個体群の総資源量が

雄間で不平等に分配されたとしても、多くの雌が惹きつけられるため、大きなピ

ースでは q は減少するが、小さなピースでは q は増加する。したがって、個体群
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全体で見れば、1 頭の雌が雄から得る資源量は大きく変動しないと予想される。

その結果、これは本モデルの基礎を脅かすものではないように思われる。しかし、

このメカニズムも不完全である。理想自由分布が成立しない状況（例：雌の移動

制限、縄張り質の評価誤差）下では、モデルの予測に対する調整が必要となる可

能性がある。ただし、本論文ではそのような詳細な条件については扱わない。さ

らなる研究が待たれる。これもまた、この仮説を支持する「不完全なメカニズム」

である。なお、私の「不完全なメカニズム」に関する議論は、反証不可能性

unfalsifiability を示唆するものではない。仮説に合致する種が見つからない場合、

それは仮説の反証 falsification となる。 

 

比較予測と空間構造 

この仮説は、異なる交尾システムを持つ分類群におけるセリトキーの分布に関

して、検証可能な予測を導き出す。これらの予測は、雄による資源防衛と単為生

殖の希少性との関連性を形式的に検証できる比較系統学的手法に照らし合わせ

ることで、より強固なものとなるだろう。昆虫の各目における縄張り性（資源防

衛の代用指標）と単為生殖の進化的起源との相関関係を調べることや、資源防衛

を行う一夫多妻制種とレック繁殖種との間で単為生殖の頻度を比較することな
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ど、具体的な比較分析が有望であると考える。 

さらに、この仮説は空間的な個体群構造にも影響を及ぼす可能性があり、検討に

値する。Agrawal（2009）は、空間的な不均一性が、局所適応や移動と選択のバ

ランスに及ぼす影響を通じて、性の進化に影響を与え得ることを示した。ここで

提案された資源防衛メカニズムは、個体群を縄張りを守るオスによって支配さ

れる離散的なパッチに分割することで、固有の空間構造を生み出す。資源防衛と

空間的個体群構造とのこの関連性は、局所的な競争が激化する空間的に構造化

された環境において、遺伝的組み換えによる利益が増大し得るため、本仮説に対

するさらなる理論的裏付けとなり得る。 

Bell（1982）は、広範な分類群にわたる生物において、高緯度地域や高地など、

個体密度が低く非平衡状態にある個体群に生息する種では無性生殖（セリトキ

ー）がより一般的である一方、熱帯雨林など、環境収容力に近い平衡密度で生息

する種では有性生殖（アニソガミー）がより優勢であるという一般的な傾向を報

告した。さらに最近では、Meirmans ら（2012）が有性生殖と無性生殖の地理的

分布に関する包括的な総説を行い、「地理的単為生殖」パターンを示した。これ

によれば、過酷な環境や限界環境に生息する種では、単為生殖の頻度が高くなる

ことが多い。これらの傾向は、飽和密度において有性生殖のコストが 2 倍未満
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になるという仮定によって説明されてきた（Lively 2011）。しかし、本研究は、

雄にかかる 2 倍のコストが集団密度に依存しないことを実証している（4.2 節参

照）。私は別の説明を提案する。すなわち、集団密度が低く、競争レベルも低い

環境では、雌は単一の収入源だけで繁殖に成功できる。しかし、飽和状態で競争

の激しい環境においては、雄からの追加的な資源が不可欠となる。極地や高地に

生息する非平衡個体群において、物理的・化学的に過酷な環境（低温、乾燥など）

は、たとえ両親が協力しても克服できないが、熱帯地域における捕食や競争とい

った生物学的に過酷な環境は、両親の協力によって克服できる可能性がある。生

物学的過酷な環境下では、独身のコストをセリトキーは許容できない。もう一つ

の可能性は、資源が乏しく雄による資源防衛が効果的でない過酷な環境や限界

環境に生息する種において、単為生殖が定着したということだ。これらの仮説は

すべて検証可能である。 

 

雄の存在そのものが、雄の貢献を暗示してやまない。 

この研究からは、さらに興味深い予測が導き出される。明確な父性ケアが子供の

生存に大きく寄与する動物においては、雌が単為生殖へと移行する可能性は低

い。これは、雄からの投資が失われてしまうためである。さらに、雌が単独で十
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分に子供を育てられる種では、雄は不要となり、セリトキーへの進化が起こりや

すい。したがって、⺟親が単独で子育てもしているにもかかわらず、常に雄が共

存している種においては、雄が何らかの隠れた形で雌や子に資源を提供してい

ると推測される。実際、正常なセリトキーによる胚発生は、子の生存に（少なく

とも片親による）保護が不可欠な鳥類や哺乳類では知られていない。哺乳類にお

いて、これは胚発生に父方のエピジェネティックなゲノム修飾が必要であるこ

とに起因するとされる（Kono et al. 2004）が、これは隠れた父方の貢献が失われ

るのを防ぐためのメカニズム（至近要因）である可能性もある。半数倍数性の社

会性膜翅目昆虫では、セリトキーが頻繁に進化する（Rabeling and Kronauer 2013）。

しかし、このグループ内では、雄は自身の子供との血縁関係が兄弟姉妹とのそれ

よりも高いため、ワーカーになろうとはしない。したがって、雄の消失は妥当な

進化的帰結である。二倍体のシロアリでは、高い血縁関係を維持するために女王

の交代期にのみセリトキーが起こり、その他の階級は有性生殖によって産生さ

れる（Yashiro and Matsuura 2014）。これらの真社会性種は、セリトキーが繁殖率

の向上以外の目的で行われるため、検討の対象から除外すべきである。 

 

結論 

本研究は、アニソガミーを維持するために必要な条件を再確認した。雄の 2 倍
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のコストは、資源の枯渇、平衡密度、あるいは空間構造だけでは克服できず、子

供の生存率が 2 倍になり、その結果として（同数の娘を含む）2 倍の子供が生存

することによってのみ相殺される。子供の数は追加の資源に対して直線的にし

か増加しないが、生存率は非線形に増加し得る（図 5）。性による複数世代にわ

たる（遅延した）遺伝的利益（例：赤の女王効果）は、世代ごとに生存率を倍増

させるにははるかに不十分だが、雄による資源防衛を通じた即時の物質的利益

がこれを可能にする。アニソガミーとセリトキーの違いは雄の有無にあるため、

アニソガミーに選択的優位性があるならば、それは雄によってもたらされるに

違いないというのは論理的である。雄は単独では子を産むことができない。繁殖

するためには雌と協力しなければならない。考えてみてほしい。寄生者の数と宿

主の数が等しいシステムが、進化的に安定的でありうるだろうか。たとえ雄と雌

の間に、時には協力的であり、時には対立的な共進化のサイクルが存在したとし

ても、雄は寄生者ではなく、究極的には雌にとって相利共生者なのである（Yasui 

& Hasegawa, 2022）。前述の通り、この仮説には豊富な支持証拠があるが、その

普遍性を確認するためにはさらなる研究が必要だ。例えば、1) 雄による資源防

衛が、本当に雌が利用できる資源を増加させるのか、2) 雄由来の資源が追加さ

れるにつれて、子孫の生存率が非線形かつ飽和的に増加するのか（図 5 で予想

される通り）といった点が不可欠である。 
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