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第 1 章 General introduction 

DNA 分子の複製や修復の際には確率的に突然変異がおきる。この突然変異の中には生物体

にとって有害なものが含まれており、それらは遺伝的浮動や自然選択によって消失したり

集団に固定したりする。このような有害突然変異の挙動は繁殖システムの進化的安定性に

影響を与える一方で繁殖システムそのものからも影響されると考えられる。繁殖システム

と有害突然変異の相互作用については古くからさまざまな理論的・実証的研究が行われて

きたが、現実の現象に対して統一的な理解が得られたとは言い難い。本研究では特に自家

受精（自殖、雌雄同体生物が自らの配偶子同士を受精させる現象）の進化的安定性に注目

し、有害突然変異の挙動をもとに ①自殖の進化条件 ②自殖集団の絶滅リスク ③他殖

と自殖の混合戦略をとる生物の存在 について、理論的に解析した結果を報告する。 
本発表で紹介する解析は、全て 1 つの基本モデルを対象としている。基本モデル

は以下の仮定をおいている。 
（1）世代間の重複のない、2 倍体の両性生物集団を扱う。各個体は L 個の互いに独立な遺

伝子座をもつ。集団は N 個体からなり、世代を通じて一定である。 
（2）L 個の遺伝子座には一定の確率で突然変異が入る。突然変異は全て有害であり、個体

の生存力を低下させる。生存力低下の割合は全ての変異で一定であるとし、ホモ接合 1 組

あたり s、ヘテロ接合 1 つあたり hs である。つまり、突然変異をヘテロで i 個、ホモで j
個持つ個体（種子）の生存力は(1-hs)i(1-s)jであらわされる。 
（3）1 世代は突然変異、繁殖、選択、の 3 つのステージからなる。 
（4）突然変異ステージでは、個体あたり平均２U 個の突然変異が導入される。U は 1 倍体

あたり、個体あたり、世代あたりに生じる有害突然変異の個数期待値であり、本論文では

単に有害突然変異率と呼ぶ。 
（5）繁殖ステージでは、自殖または他殖によって個体あたり M 個の種子が作られる。 
（6）選択ステージでは、次代に残る N 個の種子が各種子の生存力を反映して確率的に選ば

れる。 
本モデルで使用する遺伝的特性を表わすパラメタ（U、s、および h）は実際に測定可能

であり、特に U は種間で大きくばらつくことが知られている。 
 

第 2 章 自殖の進化条件を求める 

一部の植物は優先的に自殖することが知られている。自殖は自らのゲノムを他殖に比べて 2
倍の効率で伝える有利性をもつ一方で近交弱勢（自殖由来の子孫の生存力が低下する現象）

を被ることが知られている。近交弱勢は自殖によってホモ接合となった有害突然変異が大

きな生存力の低下をもたらすために生じる。自殖と他殖のどちらが安定となるかは、近交
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図1 有害突然変異率と近交弱勢の大きさ

? 完全自殖

? 完全他殖

弱勢が自殖の伝達効率の有利性を帳消しにするかどうかによって決まると考えられており、

それはすなわち近交弱勢の大きさ（δ、自殖種子の、他殖種子と比べた生存力の低下分）

が 0.5 を下回る場合に完全な自殖が、それ以外の場合には完全な他殖が進化的に安定となる

ことを示唆している。このように、自殖の進化をもたらす近交弱勢の条件についてはある

程度理解が進んでいるわけだが、0.5 を下回る近交弱勢がどのような遺伝的条件（U、s、h
の条件）のもとで実現されるのか、つまりどのような遺伝的特性を持つ生物が自殖に進化

するのかはいまだ定式化されていない。本節では、集団サイズ、遺伝子数、種子数が十分

に大きく、遺伝子座間の連鎖がない場合（N=L=M=∞）について、自殖が進化できる（進

化的に安定となる）遺伝的条件（U、s、h の条件）を発表者が解析的に求めた結果を紹介

する。 
集団が完全な他殖を行った場合と完全な自殖を行った場合の近交弱勢の大きさを

U の関数として図 1 に示す(s=0.01, h=0.2)。横軸（U）は以下 3 つの領域に分けられる。①

近交弱勢の大きさが他殖、自殖いずれの場合も 0.5 を下回る領域。この領域は U < 
2hln2/(1-2h) を満たし、無条件に自殖が安定となる。②近交弱勢の大きさが自殖でのみ 0.5
を下回る領域。2hln2/(1-2h)< U < (1+hs)ln2/(1-2h) を満たし、もともとの自殖率が高い場

合には完全な自殖に、低い場合には完全な他殖が安定となる。③近交弱勢の大きさが他殖

でも自殖でも 0.5 を下回らない領域。(1+hs)ln2/(1-2h) < U を満たし、自殖が進化すること

はできない。②の場合、他殖集団において何らかの理由で自殖率（あるいは近親交配率）

が高まれば自殖に向かう進化が駆動されうると考えられる。端的に表現すると、自殖は世

代あたりに出現する有害突然変異の個数が少ない種において進化するということである。 
 
 
 
 

 
 

2 種のモデル生物 Arabidopsis thaliana と Drosophila melanogaster で報告され

ている遺伝的特性の値は自殖と他殖がそれぞれ安定となりうる条件を満たし、現実の生物

の繁殖システムの進化が本研究によって説明されうることを示唆している。 
 

第 3 章 自殖集団の絶滅リスク 

前節で扱った個体数無限大の集団では、個体あたりの有害突然変異の保有数は十分な世代

数の後には平衡状態に至る。一方、有限の個体からなる集団では遺伝的浮動によって有害

突然変異が継続的に蓄積し、特に小さな集団ではその速度が大きい。他殖は他個体とゲノ

ムを組み替えることでホモ接合となった有害突然変異を次世代において再びヘテロ接合に

戻すことができるが、自殖はひとたび有害突然変異がホモ接合となってしまうとそれがそ
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図2 自殖集団と他殖集団における有害突然変異の蓄積速度
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U=0.5, 他殖?

のまま次世代に伝わってしまう。そのため、集団サイズが同じなら自殖集団は他殖集団に

比べて遥かに大きな有害突然変異蓄積速度を持つことが示唆されており、自殖集団は他殖

集団に比べて大きな絶滅リスクを負うと考えられている。しかし、先行研究は自殖種と他

殖種が同じ U の値を持つことを仮定しており、前節で導かれた自殖種は他殖種より小さな

U を持つであろうことを考慮していない。本節では、自殖集団と他殖集団における有害突

然変異の蓄積速度について、自殖種と他殖種の U の違いを考慮して再解析した結果を報告

する。 
 有害突然変異の蓄積速度（1 世代あたりの平均有害突然変異の個数の増分）を自殖

集団と他殖集団で比較するために L=20000、M=10、s=0.01、h=0.2 として計算機を用いた

個体ベースシミュレーションを行った。自殖集団のシミュレーションは完全な自殖および

97％の自殖を行う集団について行った（実際の自殖性生物は数％程度の他殖を行う場合が

多いため）。その際には自殖が無条件に安定となるような条件下（前節①の領域、U=0.1 お

よび 0.3）で行い、比較対象となる他殖集団のシミュレーションは他殖が安定となりうる最

も小さな U（=0.5）のもとで行った。基本モデルに従ってさまざまな集団サイズ N のもと

シミュレーションを行い、有害突然変異の蓄積速度を記録した。 
結果を図 2 に示す。横軸は集団サイズ、縦軸は有害突然変異の蓄積速度である。自殖種

と他殖種の有害突然変異率の違いを考慮すると、集団サイズが小さい時には他殖集団の方

が大きな有害突然変異蓄積速度を持つことが示された。また、高々3％の他殖によって有害

突然変異の蓄積速度が大きく減少し、自殖集団の方が有害突然変異を蓄積しにくいような

集団サイズの範囲が広がることが示された。 

 

 

 

 

 

 

 

 

頻繁に外的要因による個体数の減少を経験するような状況では、むしろ自殖集団

の方が絶滅しにくいと考えられる。本解析で用いた有害突然変異率 U=0.1 は自殖性の

Arabidopsis thaliana のそれに相当し、個体数が約 200 以下の状態では最も小さな有害突

然変異率を持つ他殖集団（U=0.5）と比較しても有害突然変異を蓄積しにくく、ゆえに絶滅

しにくいと考えられる。A.thaliana はヨーロッパにおいて農耕による攪乱とともにその分

布を拡大したことが示唆されているが、これには裸地への侵入の容易さなどの生態的特性

に加えて、今回示されたような遺伝的特性が貢献しているのかもしれない。 
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第 4 章 自殖他殖の混合戦略をとる生物の存在について 

第 2 節で紹介したような決定論的モデルからは、完全な自殖か完全な他殖かのどちらかの

繁殖システムのみが進化的に安定となり、それらの混合戦略は安定となりえないことが示

唆される。しかし、現実の植物の中には混合戦略をとる種が無視できない割合で存在する

ことが知られており、進化生物学上の大きな未解決問題となっている。 
本節では、発表者が遺伝子座間の連鎖構造を考慮した個体ベースシミュレーショ

ンによって自殖の進化を再解析した結果を報告する。 
シミュレーションは基本モデルに以下の仮定を加えて行った。 

（1）各個体は 1 組の染色体をもち、その染色体には L 個の遺伝子座と、それとは別に自殖

率を決定する 1 遺伝子座がある。 
（2）自殖率を決定する遺伝子座には A、a のいずれかの対立遺伝子が存在する。自殖率は

遺伝子型 AA の個体で P、aa の個体で p、Aa の個体で(1-H)P+Hp とする。 
全ての個体が遺伝型 AA（野生型）である、500 個体からなる集団を十分な世代数経過さ

せ実験個体群とした。その中からランダムに選ばれた 1 個体に突然変異 a を導入し、それ

が消失、あるいは固定するまで世代を経過させる試行を 10000 回行い、a が固定した回数

を記録した。 
さまざまな P、p、および U のもとでシミュレーションした結果を図 3 に示す（L=20000、

M=10、s=0.01、h=0.2、R=2.5×10-5、H=0）。横軸は野生型 AA の自殖率 P、縦軸は変異

型 aa の自殖率 p、セル内の数値は 10000 回の試行中 a が集団に固定した回数である。中立

変異（P=p の場合、図 3 対角線上。理論期待値は 10 回）に比べて有意に固定回数が多い場

合（オレンジ）a は正の選択を、有意に少ない場合（灰色）には負の選択を受けるとする。

U が小さい場合（U=0.4）、自殖率を高める変異は常に正の選択を受け、完全な自殖が安定

となる。逆に U が大きい場合（U=0.8）は完全な他殖が安定となる。一方、U が中間的な

場合（U=0.6）、AA の自殖率が小さい場合（P=0）には自殖率を上げる変異が、大きい場合

（P≧0.4）には自殖率を下げる変異がそれぞれ正の選択を受け、自殖率 0 と 0.4 の間に安

定な混合戦略が存在することが示唆される。世代あたりに出現する有害突然変異の個数 U

が中程度なときに自殖と他殖の混合戦略が安定となる場合があることが見出された。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 




