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研究成果の概要（和文）：雄間競争と雌からの配偶者選択に重要な雄の性的形質は，雄性ホルモン（アンドロゲ
ン）依存的に発現することが脊椎動物全般で知られており，雄のアンドロゲン合成能の遺伝的変異は選択のター
ゲットになることが予測されている．本研究は，繁殖システムと関連したアンドロゲンレベルの集団間変異が存
在するイトヨ類をモデル系として，行動的・形態的な性的形質発現の重要なプロキシであるアンドロゲン合成能
の適応進化とその進化的制約を自然集団で検証した．

研究成果の概要（英文）：Sex steroid hormone is an important mediator of many social and sexual 
behaviors in vertebrates and its circulating levels can influence fitness via hormone-mediated 
phenotypes. The previous studies strongly suggested that male androgen levels are under strong 
direct selection, and that males with high levels of androgen enjoy a selective advantage in terms 
of increased reproductive success. To address this prediction, I used natural variation in 
androgen-mediated traits between different ecotype populations of the Japanese threespined 
stickleback as a model system. In this study, I elucidated that there is adaptive population 
divergence of male androgen production in relation to mating system in nature and the presence of 
androgen-dependent reproductive cost may constrain evolution of high androgen levels and drive 
evolutionary divergence in androgen levels in relation to breeding system.

研究分野：生態ゲノム学

キーワード： 生態ゲノミクス　行動生態学　配偶戦略　雄性ホルモン　魚類
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１．研究開始当初の背景
 性淘汰理論によると，例外的な状況を除い
て，雄の繁殖成功は配偶者獲得数に強く依存
することから，雄間競争と雌からの配偶者選
択に有利な形質が雄に適応進化することが
予測され，行動生態学の分野では古くから多
くの実証的研究が行われてきた．このような
雄の繁殖成功に直結する行動的・形態的な性
的形質には，雄性ホルモン（アンドロゲン）
依存的に発現する形質が多いことが脊椎動
物全般で知られている．つまり，さまざまな
性的形質の発現に多面的に作用するアンド
ロゲンは，雄の基本的な繁殖戦略の背後にあ
る最も重要な内分泌シグナル
では行動生態学でも，このホルモンの適応度
への影響がさかんに研究されるようになり，
自然集団
ルの遺伝的変異が方向性選択や分断選択の
ターゲットになることが想定されている（例
えば，
al. 2010, Am. Nat.
は，実験動物を用いた飼育下での人為選択や
野生集団を用いたインプラント実験によっ
てアンドロゲンレベルを人為的に操作
ものであり，自然集団におけるアンドロゲン
合成能
を実証した例はない．
 研究代表者はこのような課題にアプロー
チする一つの視点として，異なる繁殖システ
ムを示す集団間に存在するアンドロゲンレ
ベルの遺伝的変異に着目した．つまり，雄間
競争の程度などが相対的に高い集団では，遺
伝的に高いアンドロゲン合成能が適応進化
するという仮説を設定し，集団間の適応的分
化を検出することによって，自然集団におけ
るアンドロゲンレベルに対する選択圧の関
与を実証しようとするものである．
 研究代表者は，このため
として
動学の伝統があり，行動生態学や進化ゲノミ
クスのモデル脊椎動物であるトゲウオ科魚
類のイトヨ類を選定した．
水型と渓流型）で繁殖システムに対照的な変
異が認められるハリヨ（
息する
対象とした．
阜県に生息；渓流型：滋賀県に生息）
の繁殖形質（繁殖時の攻撃性，なわばり獲得
能，繁殖努力，性的形質発現）に明瞭な変異
が存在する．野外調査データからこの変異に
は生息環境の特性と関連した適応的なシナ
リオが推察されてきた
Ichthyol.; 
争が激しく，繁殖の偏りが大きい繁殖システ
ムを保有する湧水型では，繁殖フェーズにお
いて血中アンドロゲン濃度が高く，雄間競争
が相対的に弱い渓流型は血中アンドロゲン
が低い一方，寿命は長い（複数年繁殖に参加）．
このように雄繁殖戦略がアンドロゲン量依
存的に適応的分化している可能性が示唆さ
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１．研究開始当初の背景
性淘汰理論によると，例外的な状況を除い
て，雄の繁殖成功は配偶者獲得数に強く依存
することから，雄間競争と雌からの配偶者選
択に有利な形質が雄に適応進化することが
予測され，行動生態学の分野では古くから多
くの実証的研究が行われてきた．このような
雄の繁殖成功に直結する行動的・形態的な性
的形質には，雄性ホルモン（アンドロゲン）
依存的に発現する形質が多いことが脊椎動
物全般で知られている．つまり，さまざまな
性的形質の発現に多面的に作用するアンド
ロゲンは，雄の基本的な繁殖戦略の背後にあ
る最も重要な内分泌シグナル
では行動生態学でも，このホルモンの適応度
への影響がさかんに研究されるようになり，
自然集団に存在する雄のアンドロゲンレベ
ルの遺伝的変異が方向性選択や分断選択の
ターゲットになることが想定されている（例
えば，Mills et al. 2009, Am. Nat.; McGlothlin et 
al. 2010, Am. Nat.）．しかし，これまでの研究
は，実験動物を用いた飼育下での人為選択や
野生集団を用いたインプラント実験によっ
てアンドロゲンレベルを人為的に操作
ものであり，自然集団におけるアンドロゲン
合成能の遺伝的変異の存在とその適応進化
を実証した例はない．
研究代表者はこのような課題にアプロー
チする一つの視点として，異なる繁殖システ
ムを示す集団間に存在するアンドロゲンレ
ベルの遺伝的変異に着目した．つまり，雄間
競争の程度などが相対的に高い集団では，遺
伝的に高いアンドロゲン合成能が適応進化
するという仮説を設定し，集団間の適応的分
化を検出することによって，自然集団におけ
るアンドロゲンレベルに対する選択圧の関
与を実証しようとするものである．
研究代表者は，このため
として，ニコ・ティンバーゲン以来
動学の伝統があり，行動生態学や進化ゲノミ
クスのモデル脊椎動物であるトゲウオ科魚
類のイトヨ類を選定した．
水型と渓流型）で繁殖システムに対照的な変
異が認められるハリヨ（
息する日本産淡水型
対象とした．これらの生態型間（
阜県に生息；渓流型：滋賀県に生息）
の繁殖形質（繁殖時の攻撃性，なわばり獲得
能，繁殖努力，性的形質発現）に明瞭な変異
が存在する．野外調査データからこの変異に
は生息環境の特性と関連した適応的なシナ
リオが推察されてきた
Ichthyol.; 小北ら，未発表
争が激しく，繁殖の偏りが大きい繁殖システ
ムを保有する湧水型では，繁殖フェーズにお
いて血中アンドロゲン濃度が高く，雄間競争
が相対的に弱い渓流型は血中アンドロゲン
が低い一方，寿命は長い（複数年繁殖に参加）．
このように雄繁殖戦略がアンドロゲン量依
存的に適応的分化している可能性が示唆さ
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１．研究開始当初の背景 
性淘汰理論によると，例外的な状況を除い
て，雄の繁殖成功は配偶者獲得数に強く依存
することから，雄間競争と雌からの配偶者選
択に有利な形質が雄に適応進化することが
予測され，行動生態学の分野では古くから多
くの実証的研究が行われてきた．このような
雄の繁殖成功に直結する行動的・形態的な性
的形質には，雄性ホルモン（アンドロゲン）
依存的に発現する形質が多いことが脊椎動
物全般で知られている．つまり，さまざまな
性的形質の発現に多面的に作用するアンド
ロゲンは，雄の基本的な繁殖戦略の背後にあ
る最も重要な内分泌シグナル
では行動生態学でも，このホルモンの適応度
への影響がさかんに研究されるようになり，

に存在する雄のアンドロゲンレベ
ルの遺伝的変異が方向性選択や分断選択の
ターゲットになることが想定されている（例
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）．しかし，これまでの研究

は，実験動物を用いた飼育下での人為選択や
野生集団を用いたインプラント実験によっ
てアンドロゲンレベルを人為的に操作
ものであり，自然集団におけるアンドロゲン
の遺伝的変異の存在とその適応進化

を実証した例はない． 
研究代表者はこのような課題にアプロー
チする一つの視点として，異なる繁殖システ
ムを示す集団間に存在するアンドロゲンレ
ベルの遺伝的変異に着目した．つまり，雄間
競争の程度などが相対的に高い集団では，遺
伝的に高いアンドロゲン合成能が適応進化
するという仮説を設定し，集団間の適応的分
化を検出することによって，自然集団におけ
るアンドロゲンレベルに対する選択圧の関
与を実証しようとするものである．
研究代表者は，このための絶好のモデル系
，ニコ・ティンバーゲン以来

動学の伝統があり，行動生態学や進化ゲノミ
クスのモデル脊椎動物であるトゲウオ科魚
類のイトヨ類を選定した．特に，
水型と渓流型）で繁殖システムに対照的な変
異が認められるハリヨ（岐阜県と滋賀県に生
日本産淡水型イトヨの一系統）
これらの生態型間（

阜県に生息；渓流型：滋賀県に生息）
の繁殖形質（繁殖時の攻撃性，なわばり獲得
能，繁殖努力，性的形質発現）に明瞭な変異
が存在する．野外調査データからこの変異に
は生息環境の特性と関連した適応的なシナ
リオが推察されてきた（Mori 1987, Japan. J. 

小北ら，未発表）．さらに，雄間競
争が激しく，繁殖の偏りが大きい繁殖システ
ムを保有する湧水型では，繁殖フェーズにお
いて血中アンドロゲン濃度が高く，雄間競争
が相対的に弱い渓流型は血中アンドロゲン
が低い一方，寿命は長い（複数年繁殖に参加）．
このように雄繁殖戦略がアンドロゲン量依
存的に適応的分化している可能性が示唆さ
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性淘汰理論によると，例外的な状況を除い
て，雄の繁殖成功は配偶者獲得数に強く依存
することから，雄間競争と雌からの配偶者選
択に有利な形質が雄に適応進化することが
予測され，行動生態学の分野では古くから多
くの実証的研究が行われてきた．このような
雄の繁殖成功に直結する行動的・形態的な性
的形質には，雄性ホルモン（アンドロゲン）
依存的に発現する形質が多いことが脊椎動
物全般で知られている．つまり，さまざまな
性的形質の発現に多面的に作用するアンド
ロゲンは，雄の基本的な繁殖戦略の背後にあ
る最も重要な内分泌シグナルといえる．近年
では行動生態学でも，このホルモンの適応度
への影響がさかんに研究されるようになり，

に存在する雄のアンドロゲンレベ
ルの遺伝的変異が方向性選択や分断選択の
ターゲットになることが想定されている（例

Mills et al. 2009, Am. Nat.; McGlothlin et 
）．しかし，これまでの研究

は，実験動物を用いた飼育下での人為選択や
野生集団を用いたインプラント実験によっ
てアンドロゲンレベルを人為的に操作した
ものであり，自然集団におけるアンドロゲン
の遺伝的変異の存在とその適応進化

研究代表者はこのような課題にアプロー
チする一つの視点として，異なる繁殖システ
ムを示す集団間に存在するアンドロゲンレ
ベルの遺伝的変異に着目した．つまり，雄間
競争の程度などが相対的に高い集団では，遺
伝的に高いアンドロゲン合成能が適応進化
するという仮説を設定し，集団間の適応的分
化を検出することによって，自然集団におけ
るアンドロゲンレベルに対する選択圧の関
与を実証しようとするものである． 

の絶好のモデル系
，ニコ・ティンバーゲン以来の動物行

動学の伝統があり，行動生態学や進化ゲノミ
クスのモデル脊椎動物であるトゲウオ科魚

特に，生態型間（湧
水型と渓流型）で繁殖システムに対照的な変

岐阜県と滋賀県に生
イトヨの一系統）を研究

これらの生態型間（湧水型：岐
阜県に生息；渓流型：滋賀県に生息）には雄
の繁殖形質（繁殖時の攻撃性，なわばり獲得
能，繁殖努力，性的形質発現）に明瞭な変異
が存在する．野外調査データからこの変異に
は生息環境の特性と関連した適応的なシナ

Mori 1987, Japan. J. 
）．さらに，雄間競

争が激しく，繁殖の偏りが大きい繁殖システ
ムを保有する湧水型では，繁殖フェーズにお
いて血中アンドロゲン濃度が高く，雄間競争
が相対的に弱い渓流型は血中アンドロゲン
が低い一方，寿命は長い（複数年繁殖に参加）．
このように雄繁殖戦略がアンドロゲン量依
存的に適応的分化している可能性が示唆さ

、Ｚ－１９、ＣＫ－１９

性淘汰理論によると，例外的な状況を除い
て，雄の繁殖成功は配偶者獲得数に強く依存
することから，雄間競争と雌からの配偶者選
択に有利な形質が雄に適応進化することが
予測され，行動生態学の分野では古くから多
くの実証的研究が行われてきた．このような
雄の繁殖成功に直結する行動的・形態的な性
的形質には，雄性ホルモン（アンドロゲン）
依存的に発現する形質が多いことが脊椎動
物全般で知られている．つまり，さまざまな
性的形質の発現に多面的に作用するアンド
ロゲンは，雄の基本的な繁殖戦略の背後にあ

．近年
では行動生態学でも，このホルモンの適応度
への影響がさかんに研究されるようになり，

に存在する雄のアンドロゲンレベ
ルの遺伝的変異が方向性選択や分断選択の
ターゲットになることが想定されている（例

Mills et al. 2009, Am. Nat.; McGlothlin et 
）．しかし，これまでの研究

は，実験動物を用いた飼育下での人為選択や
野生集団を用いたインプラント実験によっ

した
ものであり，自然集団におけるアンドロゲン
の遺伝的変異の存在とその適応進化

研究代表者はこのような課題にアプロー
チする一つの視点として，異なる繁殖システ
ムを示す集団間に存在するアンドロゲンレ
ベルの遺伝的変異に着目した．つまり，雄間
競争の程度などが相対的に高い集団では，遺
伝的に高いアンドロゲン合成能が適応進化
するという仮説を設定し，集団間の適応的分
化を検出することによって，自然集団におけ
るアンドロゲンレベルに対する選択圧の関

の絶好のモデル系
の動物行

動学の伝統があり，行動生態学や進化ゲノミ
クスのモデル脊椎動物であるトゲウオ科魚
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の繁殖形質（繁殖時の攻撃性，なわばり獲得
能，繁殖努力，性的形質発現）に明瞭な変異
が存在する．野外調査データからこの変異に
は生息環境の特性と関連した適応的なシナ

Mori 1987, Japan. J. 
）．さらに，雄間競

争が激しく，繁殖の偏りが大きい繁殖システ
ムを保有する湧水型では，繁殖フェーズにお
いて血中アンドロゲン濃度が高く，雄間競争
が相対的に弱い渓流型は血中アンドロゲン
が低い一方，寿命は長い（複数年繁殖に参加）．
このように雄繁殖戦略がアンドロゲン量依
存的に適応的分化している可能性が示唆さ

れた．
ールド調査と生態ゲノミクスの手法を駆使
して異なる雄繁殖戦略を示す集団間に存在
するアンドロゲンレベル
出することに成功した．
 

 
２．研究の目的
 本研究では，上記の
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の転写調節領域に存在する原因候補 DNA 領
域さえも見出した．本研究では，ゲノム編集を用
いて，この領域のアンドロゲン合成能への影響
の検証を試みた． 
 
（3）雄のアンドロゲン合成能における進化的制
約の検出：先述したように，ROS による酸化スト
レスは，高いアンドロゲン合成能（ひいては，雄
の高い繁殖成功を達成する表現型発現）の進
化的制約となると考えられる．このような継続的
な ROS による酸化ストレスを検出するバイオマ
ーカーの一つとして，染色体末端に存在する
DNA 反復配列（脊椎動物では TTAGGG）であ
るテロメアの長さが挙げられる．ROS は DNA の
損傷を引き起こすが，これによりテロメアの短縮
を促進することが知られている．本研究では，こ
のテロメア長に焦点を当て，湧水型と渓流型の
繁殖と関連したテロメア動態を野外で精査した． 
 
４．研究成果 
（1）phenotypic engineering によるアンドロゲンレ
ベルと雄の適応的形質発現の関連性：アンドロ
ゲンレベル依存的に雄の形質発現が変化する
ことが確認された．また，湧水型および渓流型の
コントロール個体間を用いた「なわばり獲得能」
実験では，すべての反復実験で湧水型がなわ
ばりを獲得したが，アンドロゲンレベルが低い渓
流型のアンドロゲンレベルを実験的に高めると
湧水型よりも高いなわばり獲得能が発現されるこ
とが判明した．このように，両集団の雄の形質変
異にアンドロゲンレベルの遺伝的変異が関与し
ていることが強く示唆された． 
 
（2）逆遺伝学的手法によるアンドロゲン合成能
変異の原因 DNA 変異の検出：ゲノム編集技術
（CRISPR/Cas9）によって，該当領域の塩基配列
を変化させることには成功したが，いくつかの技
術的課題が残されており，本研究の研究期間内
に該当領域の改変と関連した表現型アッセイま
で実施することができなかった．しかし，この分
析は現在も継続しており，今後その検証ができ
るものと期待できる． 
 
（3）雄のアンドロゲン合成能における進化的制
約の検出：アンドロゲンインプラントによる in vivo
でのホルモン量操作の結果，酸化ストレスレベ
ル［核酸酸化ストレスマーカーおよび抗酸化酵
素（SOD2，SOD3，CAT）の発現量］が上昇（前
者）・下降（後者）することが判明した．さらに，こ
の操作により，有意に顕著なテロメア短縮が見
出された．次に，野外におけるテロメア動態を両
集団で比較したところ，繁殖期中の雄のテロメア
短縮は湧水型のほうが顕著であり，この現象は
湧水型のほうが繁殖と関連した高い酸化ストレス
を被っている結果であると考えられる．以上の点
から, 高いアンドロゲンレベルを保有する湧水型
には酸化ストレスを介した高い繁殖コストが存在
し，これが両集団の生活史の違いをもたらす至
近要因の一つであると考えられる．このように，
繁殖と生存のトレードオフがアンドロゲン合成能

の進化的制約となっていることが示唆された． 
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