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要旨 

配偶子による性（減数分裂と受精）の進化と、同型配偶子生殖（サイズの等しい二つの配
偶子間の接合）から異型配偶子生殖（卵と精子つまり雌と雄への二極化）への移行は、進化
生物学において最大の謎の一つである。減数分裂にはゲノム希釈のコストがかかり、異型配
偶子生殖には雄を作るコストが伴う。しかし性の維持機構の解明は進んでいるが、このよう
な「性の二倍のコスト」の下での起源となった出来事はまだ未解明である。ここで我々は二
つの仮説を想定している。「シーソー効果」とは、同型配偶子間のオートミクシス型自殖に
より生物の家系から有害な突然変異を効果的に除去し、同時に性対立遺伝子と他の全ての
遺伝子座が固定される（ゲノム希釈のコストは生じない）という仮説である。同祖性の細胞
コロニー間の高い血縁度が、多細胞化につながった。「膨張型同型配偶子生殖(inflated 
isogamy)」は多細胞化によって両性の繁殖投資量が増加し、その結果同型配偶子が過剰に大
きくなったという仮説である。この冗⻑性が、一⽅の性（雄に進化）に、配偶子サイズを小
さくする不正行為を誘発した。しかしながら、もう一⽅の性（雌に進化）は、自身のコスト
は変化しないためこの不正行為を許した。したがって、異型配偶子生殖は一種の片利共生と
して起源したが、同型配偶子生殖に固有の配偶子制限の問題を解決したため、雌にとって有
益なものに変わった。こうして異型配偶子生殖への円滑な移行が達成されたのである。 
 
緒言 
性はコストがかかる 

性とは遺伝情報を混合することにより子孫をつくることである。ほとんどの真核生物で
は、2 倍体の親が減数分裂により半数体の配偶子をつくり、2 つの配偶子が接合して 2 倍体
の接合子をつくる。この配偶子による有性生殖は生物界を支配しているが（Williams 1975）、
その進化はパラドックスとみなされてきた。まず、無性生殖と比較して 2 倍体の親はゲノ
ムの半分だけを子孫に残すことができる。この非効率性は「減数分裂のコスト」（Williams 
1975; Maynard-Smith 1978, 1982; Maynard Smith and Szathmáry 1995; Lessells et al. 2009; 
Togashi and Cox 2011) あるいは「ゲノム希釈コスト」と呼ばれる(Williams 1975; Maynard-
Smith 1978, 1982)。このコストを補うためには有性生物は無性生物の競争相手の 2 倍数の
子孫を残さなければならないが、ほとんどの種でこれは困難である。第二に、ほとんどの多
細胞生物では、雌が大きな卵を産み、雄はたくさんの小さな精子で受精させる。このような
配偶子の二型性(二極化)は異型配偶子生殖と呼ばれる(Williams 1975; Maynard-Smith 
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1978)。異型配偶子生殖の場合、雄は卵を産まないので、個体群増加率が半分になる。この
異型配偶子生殖の非生産性は「雄を作るコスト」と呼ばれる(Maynard-Smith 1978; Lessells 
et al. 2009; Lehtonen et al. 2012; Kobayashi and Hasegawa 2016)。昆虫や爬虫類には雄なし
で繁殖するものがいること(産雌性単為生殖 thelytokous parthenogenesis; Butlin 2002; 
Normark 2003; Simon et al. 2003; Schwander and Crespi 2009)を考えると、なぜ雌が息子を
作るのかは謎である。一般にこれらのコストは「性の二倍のコスト」としてよく知られてい
る(Maynard-Smith 1978; Lessells et al. 2009; Lehtonen et al. 2012; Kobayashi and Hasegawa 
2016)。 
 
性の利点 

有性生殖の起源と維持については様々な仮説が提唱されている(Fisher 1930; Muller 1932, 
1964; Parker et al. 1972; Bell 1978; Parker 1978; Hamilton 1980; Kondrashov 1988, 1993; 
Hamilton et al. 1990; Hurst 1990; Matsuda and Abrams 1999; Agrawal 2001, 2006; Otto and 
Lenormand 2002; Otto 2009; Lehtonen et al. 2012, 2016; de Vienne et al. 2013; Kawatsu  
2013; Lumley et al. 2015; Kobayashi and Hasegawa 2016)。これらの仮説は 2 つのカテゴリ
ーに分類することができる：カテゴリー(1)はゲノム混合によって生じる子孫の遺伝的多様
性が、環境変化、特に寄生虫との軍拡競争(赤の女王仮説 Red Queen hypothesis; Hamilton 
1980; Hamilton et al. 1990; Morran et al. 2011)に対応した迅速な進化を可能にするという
説(Fisher–Muller effect; Fisher 1930; Muller 1932)である。今日、赤の女王仮説は多くの検
証が行われ、その妥当性が確認されている(Lively 1987, 1996; Howard and Lively 1994; 
Koskella and Lively 2007; Jokela et al. 2009; King et al. 2009; Morran et al. 2011; Gibson et 
al. 2017)。カテゴリー(2)は、性は遺伝系統から有害突然変異(dms)を除去することができる
というものである。減数分裂の際のゲノム組み換えにより、dms を多く含むゲノムと少な
く含むゲノムが作られ、結果的に前者に由来する子孫は死滅する(コンドラショフ効果
Kondrashov efect; Kondrashov 1988)。無性生殖では、dms は蓄積され続け、最終的には全
ての個体が致死閾値（dmt と表記、それを超えると個体が死ぬ閾値）を超え絶滅する(Muller 
1964; Kondrashov 1988)。この「マラーのラチェット」は一種の集団選択として否定される
こともあるが(Hamilton 1980; Hamilton et al. 1990; Lessells et al. 2009)、dms を自らの遺伝
系統から除去する⽅法と再解釈することで現在の遺伝子ベースあるいは個体ベースの進化
論に適応させることができる。現在では(2)の仮説も多くの実証的証拠を持っている
(Andersson and Hughes 1996; Moran 1996; Elena and Lenski 1997; Whitlock and Bourguet 
2000; Zeyl et al. 2001)。 
 
Genome size and sex ゲノムの大きさと性 
 生物全般では、ヌクレオチドあたりゲノムコピーあたり突然変異率は 10⁻⁸~⁻⁹であると言
われている（Muller 1950）。したがって、ゲノム中の機能性（タンパク質をコードする）遺
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伝子の⻑さが⻑い程、世代ごとに新しく発生する dms の数は増加するのである。1 世代に
1dms 以上発生する全遺伝子⻑は必然的にマラーのラチェットを回転させる。この臨界遺伝
子⻑（約 108~9 bp）を「コンドラショフ臨界」(Kondrashov 1988)と呼んでいる。これは、
コンドラショフ臨界よりも大きな機能性領域を持つ生物は全ての個体が、毎世代少なくと
も 1 つの新しい突然変異を生じるため余儀なく致死閾値 dmt を超えてしまい、性なしには
生存できないことを予測するものである。このことは機能性領域が短い無性生物は、突然変
異が全ての世代全ての個体を襲うわけではなく、新しい突然変異を持たない個体が集団に
残り繁殖するので、マラーのラチェットを通じて絶滅する運命にはないことも意味してい
る。図 1 および表 1 より、性の有無は、個体の全ゲノム中のタンパク質コード領域の⻑さ
と明らかに相関していることがわかる。全遺伝子⻑がコンドラショフ臨界（約 1dms/ゲノ
ム/世代、図 1 の赤い境界線）を超えると生物は義務的な性を示し、真核生物が出現し、配
偶子生殖（減数分裂と受精）が開始される。したがって、配偶子生殖の起源は大量の dms を
一度に除去するコンドラショフ効果に関連すると思われる。以後、我々は性の突然変異除去
機能に焦点を当てる。 

起源において、配偶子による有性生殖は 2 つの同じ大きさの配偶子間の接合（同型配偶
子生殖）によって行われたはずである。この段階では、接合子への資源投資を両親で等しく
分担しており、言い換えれば、雄はまだ存在していないのである。したがって、同型配偶子
生殖は雄を作るコストを伴わない。減数分裂によるゲノム希釈コストだけがかかっていた。
その後、異型配偶子生殖の進化に伴い雄を作るコストが生じた。そこで、我々の問いは、最
初の同型配偶子生殖生物はどのようにしてゲノム希釈のコストを克服したのか、また雄を
作るコストにも関わらず、どのようにして同型配偶子生殖から異型配偶子生殖に進化した
のか、ということである。 

この論文では、２つの仮説を提唱する。「シーソー効果」は、ゲノムの希釈を伴わない配
偶子による性の起源を説明し、「膨張した同型配偶子生殖(inflated isogamy)」は、同型配偶
子生殖から異型配偶子生殖へのスムーズな移行を説明する。 
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図 1 
a. 21 生物(表 1)におけるゲノムの大きさと機能性(タンパク質をコードする)遺伝子数の関
係。タンパク質をコードする遺伝子数はゲノムサイズと正に相関する。 
b. a で示した 21 種の生物における 1 世代あたりの有害突然変異数（Δdms ; dms の増加率）
と性の有無の関係。各生物におけるΔdms は、(1)点突然変異は分類群を通じて 1 塩基あた
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り 10⁻⁸、(2)タンパクコード遺伝子の平均長は 15,080 bp = 5027 コドン＊、(3)全ての突然

変異は有害である、という仮定のもとに推定された。X軸は各生物に対して推定された対数

変換されたΔdmsを示す。一般に、その種のタンパク質コード領域が長い程、世代あたりそ

の領域でより多くの有害突然変異が起こる（Δdms が大きい）。対数スケールの X 軸上で、
０はマラーのラチェットを回転させるのに必要なコンドラショフ臨界（Δdms = 1、すなわ
ち 1dms/全ゲノム/世代）に相当する。この臨界（閾値）より大きな値を持つ生物は全て義
務的な性を示すことに注意せよ。2 つの緑⾊の円は大腸菌と出芽酵⺟を表しており、臨界（閾
値）よりもゲノム（10⁶オーダー）が小さい種が条件的な性を示す移行領域に位置している
と考えられる。両種におけるΔdms をコンピューターシミュレーションによって推定した。
突然変異率が 6.0×106（サッカロミセス）、4.6×106（大腸菌 K12 株）の二項分布に従う試
行で、突然変異発生確率が 10⁻⁸の場合、1 世代に 2 つ以上突然変異が発生する確率は、10

万回繰り返してそれぞれ 0.00193 と 0.00103 である。つまり、これらの種では突然変異によ

って 2つの娘細胞が殺される（すなわち絶滅する）のは、1000 回の二分裂に 1回（333 時間

に 1回）であることを意味する。したがって、これらの種は定期的に性によって dmsを切り

捨てる必要がある。＊ヒトのデータを用いて推定した値(Human Molecular Genetics by T. 
Strachan, A. Read, 2010)。 
 
表 1 各種生物におけるゲノムサイズ,遺伝子数,性の有無 
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仮説 1：「シーソー効果」によって性対立遺伝子座が固定される 
定義 
「シーソー効果」とは、クローン配偶子間のオートミクシス型自殖により、一度に大量の
dms を除去するメカニズムである。 
 
配偶子生殖の進化シナリオ 
 ゲノム間の有害突然変異の非対称分布 
マラーのラチェットを回転させるのに⼗分な⻑さの機能性領域を含む(複数対の染⾊体を持
つ)二倍体単細胞生物における、量的形質に対するコンドラショフ効果について考えてみる
（図 2）。二倍体ゲノムの dms の増加は、dmt までは無害だが、dms が dmt +1 になると生
物は死ぬと仮定する(Kondrashov 1988)。これは、無性生殖生物にとっては、dmt +1 まで繁
殖速度が低下しないため有利な条件である。そこで、我々はたとえこのような過酷な条件下
でも性を有利にするメカニズムを明らかにすることを目指した。また、性対立遺伝子(S)が
減数分裂と受精を制御していると仮定する。ここでは、単純化のために性を単一遺伝子座形
質と考えるが、複数の遺伝子座が関与していても結果は質的に同じである。S(性対立遺伝
子)は出現時に必然的に N(無性対立遺伝子)とヘテロ接合しているが（図 2a）、この SN ⺟細
胞は有性生殖を試みることができた（つまりＳがＮに対して優性(顕性)であった）。 
 全染⾊体にわたる dms の合計は dmt に達していた（図 2a）。この生物が無性生殖のまま
であれば有限世代数以内で絶滅してしまう。我々は、減数分裂の初期形態が現在の形態より
も原始的で単純であり、性についても当初は 4 倍体相での非姉妹染⾊分体間の内腕組み換
えがなかったと仮定した。4 倍体ゲノムを作るためのゲノム複製の際に性対立遺伝子も重複
して複製された。また、コンドラショフ臨界確率（平均 1dms/2 倍体ゲノム/世代）にした
がって、少数の dms が発生することが予想された。二倍体配偶子⺟細胞では（図 2a）、2 つ
のゲノムが異なる dms を示した。これは、突然変異がそれぞれの染⾊体上で独立して起こ
ったためである。最初の減数分裂では、この仮想的な最初の有性個体の一対の染⾊体(2n)が
重複(4n)し、４つの配偶子にランダムに分配された（メンデルの独立の法則；図 2b）。この
プロセスの間、dms は配偶子間で非対称に分布していることが期待された。もし 2 つの配
偶子が dmt の半分以上を示した場合（dmt/2+α;「dirty」または「Ｄ」と呼ぶ）、他⽅は必
ず dmt の半分以下を示すことになる（dmt/2 -α;「clean」または「Ｃ」と呼ぶ）。αは dms
の等分割からの偏りを表す正の値である（α>>1）。どちらの配偶子（C または D）に性対
立遺伝子（S）の突然変異が生じたかは偶然（確率 0.5；図 2a）により決定された。減数分
裂により、4 組のゲノムは 4 つの半数体配偶子（C,C,D,D;図 2b）に別々に分配された。2 つ
の C は、α>>1 のため無視できるいくつかの新しい突然変異を除いて、2 つの D と同様に
クローンであった。 
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クローン配偶子間のオートミクシス 
 最初の有性個体には交配相手がいなかったので、最初の配偶子の接合はその個体自身の 2
つの同型配偶子間で自殖して 2 倍体の接合子を生成したに違いない（図 2c）。減数分裂によ
り、配偶子の組み合わせは(1)CS 2 個と DN 2 個（図 2b 左）、または(2)CN 2 個と DS 2 個
（図 2b 右）の 2 通りが可能である。S(性対立遺伝子)を持つ配偶子のみが接合できるため、
CS+CS と DS+DS の接合が可能であった（図 2c）。これは現在の末端融合型オートミクシ
スに相当する(Engelstadter 2017)。ケース(1)では、CS+CS では総 dms が dmt 以下である
ため生存可能な接合子が得られたが(dmt − 2α < dmt)、2 個の DN 配偶子は接合できずに
死亡した（図 2 の左側）。ケース(2)では、2 個の CN 配偶子も死亡し、DS+DS で生存不能
な接合子となった(dms の和＝dmt + 2α > dmt;図 2 の右側)。この過程は常に生存可能な接
合子を生み出すことはできないが(死亡率=50 %)、少なくとも C+D の接合で致死的な⺟親
ゲノムに戻ることを防ぐ（C+D+1> dmt；死亡率＝100 % ; +1 は追加の突然変異を意味す
る）。その結果、2 つの CS 配偶子間の自殖は自動的に配偶子生殖を進化させることになっ
た。最初の有性個体の系統の遺伝的荷重は dmt +1 から dmt – 2α+1（α>>1）へと減少し
た。減数分裂は、⺟細胞の臨界二倍体ゲノム（dmt +1）を、きれいなゲノム(dms が少ない
Clean ゲノム)と汚れたゲノム(dms が多い Dirty ゲノム)に分割する。この過程をシーソー
効果（片⽅が下がればもう片⽅が上がる）と呼ぶことにする。それに引き続くオートミクシ
スにより複製されたきれいなゲノムが接合して生存可能な接合子となる(図 2)。 
 重要なことは、CS+CS が起こると S は最初の生殖時に固定され、その後の子孫は全て遺
伝子座の性対立遺伝子をホモ接合体(SS)として持つようになることである。同時にこの自
殖は新しい突然変異を持つ遺伝子座を除く全ての遺伝子座をホモ接合体にする。したがっ
て、最初の配偶子生殖によって性遺伝子座だけでなく他の遺伝子座のゲノム希釈コストが
消失する（減数分裂は固定した遺伝子座を希釈することはできない）。第一世代では、性遺
伝子型の増加率（ダーウィン適応度）は 1（１⺟細胞が生存可能な１接合子（CS+CS）を産
む）であるが、次の世代では 4 つの同祖の同型配偶子全てが CS となり、生存可能な接合子
が 2 つとなるため 2 に増加する。したがって、dms が（追加の突然変異によって）dmt に
戻るまで有性遺伝子型は毎世代 2 倍に増えすぐに無性遺伝子プール（その中でほとんどの
無性個体はマラーのラチェットによって dmt に達し、有限の時間内に絶滅する）を占める
ことになる。集団の中で有性個体が急激に増え、自殖だけでなく異なる個体からの同型配偶
子との異系交配も見られるようになる。これは集団の遺伝的変異を増加させる。異なる個体
で独立して起こる新たな突然変異と、その後の内腕組換えの進化によりゲノム間の dms の
非対称性(図 1.a)が復活し、シーソー効果により dms がさらに減少する。我々はシーソー効
果を単細胞生物におけるプロセスとして説明したが、多細胞生物においても減数分裂は 1 つ
の細胞(配偶子⺟細胞)から始まるプロセスであるため多細胞下でも機能する。 
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図 2 シーソー効果による最初の性個体の優位性を示す模式図。Clean ゲノム(C)または dirty
ゲノム(D)に入る性対立遺伝子(S)と無性対立性遺伝子(N)の組み合わせの可能性を示して
いる。S(N より優性(顕性)は受精と減数分裂を支配する。最初のオートミクシス型自殖は
50 %の確率で成功する。テキスト参照せよ。 
 
仮説 2：「膨張型同型配偶子生殖」を介した異型配偶の進化 
定義 
「膨張型同型配偶子生殖(inflated isogamy)」とは同型配偶子生殖から異型配偶子生殖への
進化の中間段階であり、雌の生殖コストを徐々に増加させることを可能にするものである。 
 
異型配偶子生殖の進化的シナリオ 

なぜ「スマート同型配偶子生殖(Smart isogamy)」はそんなに珍しいのか。最初の配偶子
生殖イベントは同型配偶子生殖であっただろう、その後同型配偶子生殖から異型配偶子生
殖が進化したというコンセンサスがある(Parker et al. 1972; Maynard-Smith 1978; Togashi 
and Cox 2011; Lehtonen et al. 2012, 2016)。今日、出芽酵⺟(Greig and Leu 2009)、クラミ
ドモナス(Harris 2009)、中心目珪藻(Edlund and Stoermer 1997; Koester et al. 2007)などの
限られた単細胞生物でのみ同型配偶子生殖が見られ、脊椎動物などの複雑な多細胞生物で
は異型配偶子生殖が広く観察される。シーソー効果による性対立遺伝子の固定はゲノム希
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釈コストを消し去り、雄の生産はまだ起きていないため同型配偶子生殖は二倍のコストか
ら解放されている。それにもかかわらずなぜ同型配偶子生殖はそれほど稀なのか(Matsuda 
and Abrams 1999)。同型配偶子生殖から異型配偶子生殖への移行は、雄を作るコストを負
担するため困難だったにもかかわらず、なぜ同型配偶子生殖は進化的に不安定だったのだ
ろうか。 

図 3 は各生殖様式における経済の概要を示したものである。一匹の親が 2R の資源（＝⺟
細胞の大きさ）を生殖に費やし、子孫（娘細胞または接合子）の生存または発育が可能な最
小の大きさが R であると考える。単細胞の無性生殖生物（サイズ R）は、サイズ 2R に成⻑
した後、体細胞二分裂によりサイズ R の二つの娘細胞に分かれる（図 3a）。同型配偶子生殖
（図 3b）では、サイズ 2R の成熟した⺟細胞がサイズ 0.5R の同型配偶子に 4 分裂し、同型
配偶子生殖（0.5R+0.5R）によりサイズ R の接合子が一つでき、サイズ 2R の成熟細胞に成
⻑して再び繁殖する。以降、このような性の様式をスマート同型配偶子生殖(Smart isogamy)
と呼ぶ。「スマート」とは、胚の生存に必要な最小限の資源(R)を、両性が折半して支払うこ
とを意味する。これが単細胞生物の基本的な経済である。Parker ら(1972、有名な PBS モ
デル)は精子競争論に基づいて同型配偶子生殖から異型配偶子生殖への急速な移行を示した
が、集団中に精子から卵までの配偶子サイズの大きな分散の存在を前提としたものであっ
た。しかし、単細胞生物において、スマート同型配偶子生殖による経済は生存できる最低レ
ベルだったはずだ。冗⻑な資源がないため、PBS モデルで想定されているような大きな卵
のサイズまで配偶子のサイズを大きくすることは困難だったに違いない。もし一⽅の性が
先行して過剰に大きな配偶子（卵）を作らなければ、小さな配偶子（精子）を作るもう一⽅
の性は進化しなかっただろう。 
 
多細胞化は「膨張型同型配偶子生殖(inflated isogamy)」を介して異型配偶子生殖を導いた 
 いくつかの理論的研究は、多細胞化が同型配偶子生殖から異型配偶子生殖への進化を促
進することを示唆している(Bulmer and Parker 2002; Lehtonen and Kokko 2010; Hanschen 
et al. 2018; Lehtonen and Parker 2019)。ここで我々は異型配偶子生殖に至る進化の道筋の
シナリオを提案する。単細胞生物が配偶子生殖に参加する場合、単細胞の体内には内部空間
が存在しないため、体外受精を行わなければならない。体外受精では配偶子との遭遇率が限
られているため、確実に受精するためには多くの配偶子を必要とするが、単細胞生物は減数
分裂で⺟細胞が 4 つの同型配偶子に分割されるため、配偶子の数を 4 つより多く増やすこ
とができない。したがって、より高度な異型配偶子生殖（1 卵あたり多数の精子）を行うに
は、多細胞化が必要である。より高度な器官分化とさらなる適応を達成するためにも、生物
は多細胞化の進化を必要とする。 
 同祖性の血縁コロニーでの異系交配の初期段階には、ボルボックスで観察されたように
多くの高い血縁度（血縁度≒1）の細胞が一つの祖先の子孫となって凝集している。これら
の細胞は互いにくっつき、血縁選択された利他性によって体細胞と生殖細胞の分化を伴う
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多細胞生物に進化するであろう。多細胞化すると、細胞数の増加やエネルギー生成の増加に
よる資源の冗⻑性により、単細胞よりも多くの資源を蓄えることができるようになる。この
ような資源の冗⻑性のもとで、両親の配偶子サイズが例えば 4R（スマート同型配偶子生殖
より 2 倍大きい）まで増加し、その結果サイズＲの同型配偶子がサイズ 2R の接合子へと接
合すると仮定する（図 3c,図 4）。これは子孫の生存率を大幅に向上させ、最終的にはより複
雑な生物の進化を誘導するため価値ある投資となるだろう。このような「膨張型同型配偶子
生殖」の下では、Ｒサイズの配偶子はスマート同型配偶子生殖（0.5R サイズの配偶子）に
比べて 2 倍のコスト増加を生じるが、このコストは両⽅の交配パートナーが均等に負担す
る（つまり、両性間の不公平がない）。言い換えれば、それは雄を作るコストではないので
ある。 
 
片利共生としての雄の進化 

重要なことは、高い血縁度の細胞からなる多細胞化が配偶子⺟細胞の数を増やし、5 個以
上の配偶子の生産を可能にしたことである。膨張型同型配偶子生殖は、一⽅の親（雄になる）
が、その配偶者(雌になる)を騙す引き金になっただろう。なぜならば雌は既に胚の発生に必
要なＲ資源を支出していたため、雄は小さな配偶子を多数生産（例えばサイズ 2R の精⺟細
胞 2 個からサイズ 0.5Ｒの精子を 8 個）することで、複数の相手からのより多くの卵を受精
できるからである。その結果、最初の異型配偶子生殖の例（配偶子サイズ; 雌はＲ、雄は 0.5R）
が生じた。このとき接合子サイズ（1.5R）は依然として最小生存可能サイズ(R)より大きい
ため、子孫の生存率を大きく低下させることはなかった（図 3d,4 参照）。 

しかしながら、この雄の不正は雌にとっては許容範囲であった。なぜなら、雌の投資量(R)
は膨張型同型配偶子生殖の場合と変わらなかったからである。したがって、雌は追加的なコ
ストを被らず、雄だけがこの不正行為から利益を得ることになる（つまり一種の片利共生で
ある）。こうして、何らかの雌雄間の共生的共進化が始まったのだと思われる。小さな精子
を多く作ることでその分散範囲や卵の受精率が高まり（図 5）、赤の女王のような遺伝的多
様性利益が得られた。また、異なる血縁集団間で外交配を行うことにより、新たな遺伝的多
様性が生まれ進化可能性を高める。したがって、雄の不正行為は雌に大きな利益をもたらし、
その結果、同型配偶子生殖から異型配偶子生殖へのスムーズな移行が実現されたのだと思
われる。 
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図 3 無性生殖 (a)からスマート同型配偶子生殖(b)、膨張型同型配偶子生殖(c)、異型配偶子
生殖(d)、産雌性単為生殖(e)への進化経路。1,2,4 はコストがかかるが、3,5,6 は比較的容易
な遷移である。また、a,b のプロセスは単細胞生物を前提としているが、c~e は多細胞化（よ
り多くの資源）を必要とする。テキストを参照せよ。 
 
異型配偶子生殖は卵の受精率を高める 
 雌にとって異型配偶子生殖特有のメリットは受精の保証である。雄が作る精子の数が多
く、サイズが小さいほど、卵の受精率は高くなる。我々はこのことをシミュレーションで調
べ(図 5a-c)、特に最初の異型配偶突然変異体が同型配偶の集団に侵入するかどうかを評価
した（詳細は「Appendix」参照）。受精空間が最小(1×2 格子)で、配偶子の広域分散が不要
な場合でも、4 個の精子が 100 世代に渡って 1 個の卵を失敗なく受精させる確率は 0 %で
あった（図 5a）。卵の数を 4 個に固定した場合、精子 4 個(同型配偶子生殖と同等)、精子 8
個（最小限の異型配偶子生殖）の状況で 100 世代持続する確率は、それぞれ 7 %、78 %で
あった（図 5b）。つまり、1 個の卵を確実に受精させるためには少なくとも 5 個の精子が必
要であり、4 個の卵を確実に受精させるためには 8 個の精子が必要である。5 個以上の精子
を作るには 2 個以上の精⺟細胞（再び多細胞化である）が必要である。サンゴや海藻のよう
な体外受精を行う種でみられるように、受精保証の利点は、非常に多くの精子の進化につな
がっただろう。したがって、大きな受精空間では同型配偶子生殖は維持できず、より高度な
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異型配偶子生殖が選択されたに違いない。（図 5c）。 

 
図 4 接合子のサイズと接合子適応度（接合子生存率ではない）の関係 
スマート同型配偶子生殖では、2 つの配偶子(サイズ 0.5R)が接合して接合子(サイズ R)にな
る。接合していない接合子は資源不足と半数体のため生存できないが（適応度 y1）、サイズ
Ｒの接合体は⼗分な適応度を示す(y2)。多細胞化後の膨張型同型配偶子生殖では、余剰資源
により配偶子サイズが急激にＲに増大し、その結果サイズ 2R の接合子がより複雑な身体の
発達とより大きな適応を可能にする。接合子の適応度はサイズ 2R で最大（y max）になる
が、このサイズは多細胞化の初期において⼗分だったサイズ(1.5R)よりも無駄に大きい。両
性が協調して配偶子サイズをＲから 0.75 R に徐々に小さくして子孫を増やす前に、一⽅の
性（雄）が自分の配偶子を 0.5 R に急速に小さくする（雄の不正行為が異型配偶子生殖を誘
導）。しかし、もう一⽅の性（雌）では接合子適応度（y*）がまだ⼗分であり（y max と y*
の差は有意ではない）、雌の投資(R)は膨脹型同型配偶子生殖の下と変わらないのでこの状
況を許容する。言い換えれば、性的協力下の最適な配偶子サイズは 0.75R であるが、性的対
立が配偶子の性的二型（卵でＲ、精子 0.5R）を導いた。本文参照せよ。 
 
雌の対抗適応 
 多細胞化によって資源の冗⻑性が高まると、雌は卵の大きさを維持したまま卵の数を増
やすことが可能になる。卵⺟細胞の数が増加すれば、卵⺟細胞は現在の減数分裂で観察され
るように、2 回の連続した細胞分裂を経て 1 つの大きな卵と 3 つの小さな極体に分割される
ようになった。卵の大きさはサイズと数のトレードオフによって最適化された(Parker et al. 
1972; Maynard-Smith 1982)。大きな卵を大量に生産することは雌の適応度（すなわち生存
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する子孫の数）を直接的に増加させる。これ以降、雌は雄に頼らず接合子の全資源を供給す
るように進化し、雄は精子サイズを減少させながら精子数の連続的な増加を示してきた（図
3d）。このような状況が、雌と雄という基本的な性的役割につながり、さらに様々な形の性
選択や性的対立を導いた。こうして性的二型はさらにエスカレートし、現在観察されている
異型配偶子生殖の優占が必然的に生じた。 
 昆虫、魚類、爬虫類などの系統では、雌は二次的な無性生殖として産雌性単為生殖
(thelytoky)を発達させ、雄を作る高いコストを捨てるように進化してきた（図 3e 参照）。こ
の「二倍の利益」（n から 2n へのゲノム転送の増加）のために、産雌性単為生殖は繰り返し
進化し一時的に繁栄したが、dms の蓄積により⻑期的には維持されない(Butlin 2002; 
Normark 2003; Simon et al. 2003; Schwander and Crespi 2009)。 
 

 
図 5「精子の制限」問題のシミュレーション 
 異型配偶子生殖は（同型配偶子生殖に特有の配偶者探索や出会いのコストを減らすこと
により）未受精卵を減らす。世代ごとに、一定数の卵と精子が小さな格子（大きさは 1×2
セルと 2×2 セル）にランダムに入り込む。卵と精子が同じセルに存在すれば受精が起こり、
雌の系統は次世代に続く。ある卵の遺伝的系統が 100 世代存続する確率を推定した。a. 最
小構造の受精空間（1×2 格子）における異型配偶子生殖（1 卵に 1~8 精子）の程度と 100
世代存続の関係（100 回の繰り返し）。存続率を 5 %以上に高めるには 5 個以上の精子が必
要である。b. 2×2 格子における同型配偶子生殖（4 個の同型配偶子×4 個の同型配偶子）と
異型配偶子生殖（卵 4 個×8 個の精子）の 100 世代の存続性の比較(100 回の繰り返し)。100
世代に渡り、対象となる親の 4 つの配偶子のうち少なくとも 1 つを受精させ続けるために
は、相手の 4 つの同型配偶子では不⼗分だが、8 つの精子では成功する。c. 10×10 格子に
おける異型配偶子生殖（卵 4 個×精子 100 個）と異型配偶子生殖（卵 4 個×精子 1000 個）
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の比較。大きな受精空間は、膨大な数の精子を必要とする。 
 
考察 
最初の配偶子による性と異型配偶子生殖 
 性の維持機構は多くの仮説によって説明されているが、有性突然変異を持った最初の１
個体が有利になる機構はなおも不明である。また、同型配偶子生殖から二倍のコストを伴う
異型配偶子生殖へのスムーズな移行を可能にするシナリオも⼗分には解明されていない。
我々はこれらの問題を、シーソー効果と膨張型同型配偶子生殖によって説明した。オートミ
クシス型自殖によるシーソー効果では、配偶子による性の起源において別の有性個体は必
要ない。有性個体の 2 つのゲノムで独立に生じた突然変異（2 倍体の dms）が配偶子に不均
等に分割されていること(dmt/2+αと dmt/2―α:αは dms の等分割からの偏りを表す正の
値)。これだけが必要条件であり、それはほとんどの場合満たされる（α>>1）。 
 これまでの研究では、オートミクシスはヘテロ接合性の消失や近交弱勢といった負の結
果の意味でのみ考えられており、酵⺟から昆虫、爬虫類まで多様な分類群においてオートミ
クシスが維持されている理由を説明することができなかった(Matsuura et al. 2004, 2009; 
Engelstadter 2017)。本研究では、オートミクシスによって達成されるシーソー効果によっ
て、有害遺伝子が減少することを示した。もし産雌性単為生殖種が、普段は減数分裂をせず
にクローン性子孫を作り、定期的にオートミクシス自殖を行うとすれば、無性世代で蓄積し
た dms をシーソー効果によって除去している可能性がある。もしそうであれば、シーソー
効果がこれらの種の絶滅を防ぐ重要なメカニズムになっている可能性がある。このような
繁殖様式では、遺伝的多様性が制限されるため環境変化への適応性は低くなるが、一部の産
雌性単為生殖種は特定のニッチで存続しうる（多くはコモドドラゴンなどの遺存種として; 
Watts et al. 2006）。このように、オートミクシスは特定の状況においてプラスの機能を発揮
する可能性がある。 
 
性のコストに関する 3 つの注意点 
 ここでは、性のコストを論じる際に考慮すべき 3 つの注意点を指摘する。第一に、有性生
物において減数分裂は必ずしも常にゲノム希釈のコストを強いるとは限らないということ
である。実際、いくつかの先行研究(例えば Dawkins 1976; Lehtonen et al. 2012)の著者は、
同類交配によって子孫系統の性対立遺伝子が瞬時に固定され、その後は性対立遺伝子を持
つ個体間でのみ交配が起こるためゲノム希釈コストはなくなると論じている。しかし、最初
の有性個体は交配相手を見つけることができなかっただろう。一⽅、我々のシナリオではオ
ートミクシス型自殖という形で CS（クリーンで有性）な配偶子同士が接合することは機械
的必然である。同類交配で必要とされる交配相手探索や識別はこの場合全て不要である。 
 重要なことは、オートミクシス型自殖は最初の繁殖の時点で、ゲノム中の他の全ての対立
遺伝子をも固定することである。その後は、ゲノム全体で二倍のコストは消失し、そこでは
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全ての遺伝子の利害が一致することになる。さらに、子孫集団（クローンコロニー）では、
全個体の全遺伝子座の全ホモ接合対立遺伝子の進化的利害が一致するため、異型配偶子生
殖の進化に必要な多細胞化がスムーズに行われることになる。 
 その代わり、さらなる進化に必要な遺伝的多様性は自殖によって失われる。新たに発生す
る突然変異とそれに続く異系交配（最初は同胞（兄弟姉妹）コロニー内で、後に非同胞間で）
は、子孫集団の全ての遺伝子座にヘテロ接合性を生み出し、二倍のコストを復活させるだろ
う。性対立遺伝子座の NN 遺伝子型の子孫は、SN 突然変異体同士の自殖や同系交配によっ
て生成され、無性に戻り性のコストを回避するが、この系統はマラーのラチェットに基づい
て最終的に再び絶滅する運命にある。このように、安定化選択によって SS 遺伝子型（つま
り性）は維持されるが、性は他のヘテロ接合遺伝子座にゲノム希釈コストを強制し、ゲノム
内対立を引き起こす。しかしこの対立は、二次的な無性種はすぐに絶滅し、他の遺伝子座は
二倍のコストを払ってでもさらなる進化のために遺伝的多様性を必要とするため、性遺伝
子座の勝利に帰結することになる。したがって、全ての遺伝子座は最終的に妥協点に達し、
性のもとで共存することになる。 
 第二に、投資とコストを混同してはならないということである。投資は有益であれば増や
すべきだが、コストは常に削減すべきである。生命が単純な単細胞生物から複雑な多細胞生
物に進化するにつれ、その構築コストは膨大に増加したが、これはハイリターンな投資であ
ったであろう。この身体に対するかなりの投資は、たった 2 倍の卵サイズのコストなど吸
収してしまったのである。胎盤形成や授乳によって子に栄養を供給する哺乳類のことを考
慮すると、配偶子の大きさの性差などもはや問題ではない。本研究ではスマート同型配偶子
生殖と異型配偶子生殖の中間段階である膨張型同型配偶子生殖の発生を想定し、異型配偶
子生殖の進化を説明した（図 4）。スマート同型配偶子生殖の下で一⽅の性の投資量が減少
すると、胚（大きさ<<R）が死ぬ（雄の不正行為は不可能;図 4）だけなので、膨張型同型配
偶子生殖は必要な段階である。その後、雌雄の共進化は相乗的あるいは拮抗的に進み（性的
対立; Lessells et al. 2009)、現在の繁殖システムの多様性に繋がったのだ。 
 第三に、複雑な多細胞生物はそのコストに関わらず異型配偶子生殖を必要とするという
点を見逃してはならない。二倍体の多細胞生物が有性生殖を行う場合、その遺伝情報を代表
する半数体生殖細胞を作らなければならない。なぜなら、分化した体内の数⼗億個の細胞の
それぞれを他個体のそれと接合させることは不可能であり、体細胞は胚の器官分化に必要
な分化全能性を失っているからである。多細胞化により、個体内の分化した（しかし遺伝的
には同一の）細胞間の分業が進み、より高度な適応が可能になる。しかし、多細胞化した個
体では分化の過程で生じる独立した突然変異により、細胞間の血縁度は必然的に低下する。
配偶子による有性生殖、すなわち単一の幹細胞からの再スタートは(1)個体内の血縁度を１
に戻し、(2)分化全能性を回復し、(3)遺伝系統から有害な遺伝子を除去する、という多細胞
特有の問題を同時に解決することが可能である。プランクトンよりも大きな多細胞生物に
同型配偶子生殖が存在しないもう 1 つの理由は、彼らは個体発生のために大量の資源（大
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きな接合子）を必要とするが、非常に大きな 2 つの細胞（2 つの卵）間の接合は物理的に不
可能だからである。体外受精者の場合、大量の細胞質は運動性を低下（配偶者探索コスト; 
Parker et al. 1972; Lehtonen et al. 2012)させるだけでなく、接合を妨害する。体内受精では、
栄養価の高い大きな卵を相手の生殖器官に送り込むと相手に消化されてしまう（性的対立; 
Lessells et al. 2009)。したがって、配偶子による性はマイクロサイズの配偶子同士の同型配
偶子生殖か、大きな卵と卵の細胞質を浸透できる小さな精子との接合としてのみ可能なの
である。これらすべての要因が、高等生物に異型配偶子生殖を強いている。 
 
結論 
 性と異型配偶子生殖の進化を説明する仮説は数多く提案されているが、これらのプロセ
スの最初に何が起こったかは不明であった。我々は、配偶子による生殖は、ゲノム希釈コス
トを伴わないシーソー効果によるオートミクシス型自殖として始まった可能性があり、そ
の後の多細胞化が、雄を作るコストを回避して同型配偶子生殖から異型配偶子生殖への進
化を促したというシナリオ（膨張型同型配偶子生殖）を提案する。我々の仮説はまだ推測に
過ぎず証拠も乏しいが、この枠組みがこの分野の多くの理論的・実証的研究を刺激すること
を期待する。5 つの問いが特に重要である。すなわち(1)オートミクシスが配偶子接合の初
期形態であったか、(2)オートミクシスがゲノム中の有害遺伝子を有意に削減するか（すな
わちシーソー効果）、(3) 産雌性単為生殖種は通常アポミクシス卵を産むが、時々または定
期的にオートミクシス型自殖を行うか、(4)多細胞化が異型配偶子生殖を促進したか
(Knowlton 1974; Hanschen et al. 2018)、(5)同型配偶子サイズの増大（すなわち膨張型同型
配偶子生殖）が異型配偶子生殖進化に先立って起きたか、である。問い(2)は出芽酵⺟など
のモデル生物で、問い(3)は昆虫や爬虫類などの生物でも検証可能であるが、他の質問は歴
史的、比較的、系統的な分析を必要とするだろう。 
 
Appendix 付録 
⽅法 
異型配偶子生殖と受精率のコンピューターシミュレーション(図 5) 
 受精空間と異型配偶子生殖の程度の関係および、それが 100 世代にわたる遺伝的系統の
存続に及ぼす影響について、以下のシミュレーションにより検討した。本プログラムは、
Mathematica (Wolfram language) for Windows ver. 12.2 (Wolfram Research)で作成した。 
 
1. 異型配偶子生殖の進化の祖先として、海洋環境において体外受精を行う同型配偶子生

殖種を想像してみよう。このような生物は最小限の数の同型配偶子を作り、受精は狭い
範囲で起こるだろう。単細胞生物は最大でも 4 つの配偶子しか作れないが、多細胞化
により、より多くの、より小さな配偶子（＝精子）を作ることで異型配偶子生殖を可能
にする。卵と精子の移動は単純に水の流れに依存する。単純化するために、配偶子の数
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の影響（移動性ではない）に焦点を当てたので、結果は精子の移動性を無視した保守的
な推定値である（同型配偶子生殖では、卵と精子とは異性の同型配偶子を意味する）。 

2. まず、最小限の受精空間を考えた。1×2 格子空間の 1 つのセルに、1 個の未受精卵が
ランダムに配置され、1~8 個の精子がランダムに散布された。受精は、卵と精子の両⽅
を含むセルでのみ起こった。受精卵は雌の成体に成⻑した。雌は次の世代のために 1 個
の卵を産んだ。各世代における卵と精子の数を固定したのは、異型配偶子生殖の程度
（精子数/卵子数=同型配偶子生殖で 1、異型配偶子生殖で 2~8）がそれだけで単一⺟系
の存続に影響するかどうかが知りたかったからである。狭い空間で卵と精子の数が増
えると、受精率はすぐに 100 %で飽和してしまう（差がつかなくなる）。 

3. 卵が未受精のままであればその雌系統は絶滅した。100 回の試行をもとに、対象となる
雌の系統が 100 世代にわたって存続する確率を算出し、この値と異型配偶子生殖の程
度との関係を調べた。 

4. 次に、2×2 の格子空間において、同型配偶子生殖（4 個の同型配偶子×4 個の同型配偶
子）と異型配偶子生殖（4 個の卵×8 個の精子）の 100 世代の存続性を比較した。大き
な受精空間による影響を評価するために、10×10 格子の 2 つの異型配偶子生殖（4 卵
×100 精子、4 卵×1000 精子）のパターンを比較検討した。 
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