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研究成果の概要（和文）：行動の変化が神経伝達物質（生体アミン類）によって左右されることを特定した。ま
たその変化によって、本種の行動にも大きく変化することがわかった。その行動を具体的に上げると、闘争行
動、分散行動、繁殖行動と歩行活動である。これら行動形質は本種の適応度に大きく寄与するものである。また
神経伝達物質は記憶と密接な関係があり、本種の学習に影響を及ぼすことが考えられる。また量的遺伝学的解析
から、本種の学習行動には遺伝的な基盤があり、これら結果は専門の国際誌に掲載された。現在ではオオツノで
記憶制御に関する候補遺伝子を発見しつつある。つまり探索した遺伝子の塩基配列の違いをシークエンス解析に
より明らかにしている。

研究成果の概要（英文）：We identified that changes in behavior are influenced by neurotransmitters 
(biogenic amines). We also found that the changes in the behavior of this species are also 
significantly affected by the changes in the neurotransmitters. Specifically, these behaviors 
include fighting, dispersal, reproduction, and walking. These behavioral traits contribute 
significantly to the adaptability of the species. Neurotransmitters are also closely related to 
memory and may influence learning in this species. Quantitative genetic analyses indicate that there
 is a genetic basis for the learning behavior of this species, and these results have been published
 in specialized international journals. Currently, we are discovering candidate genes for memory 
regulation in the bighorn. In other words, we are clarifying the differences in the sequences of the
 genes we have searched for by sequencing analysis.
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研究分野： 進化生態学

キーワード： 生態学

  ２版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究の特色・独創性の１つは、汎用性の高さにある。学習という現象は昆虫から人間まで様々な生き物で見ら
れる。記憶を司るメカニズムは幾分解明されており、脊椎動物と無脊椎動物の間で相同性が高く、オオツノを使
った実験結果を、様々な生物に置き換えることができる。これまでに、生態学的背景が明らかな種において、記
憶・学習の至近的メカニズムの検証を目的とした研究は少なく、その反対もまた同様である。従って、生物一般
に見られる学習の進化を考える上で、究極・至近的要因を突き止めることが不可欠にも関わらず、これを検証し
た研究はない包括的に研究を進めることで、これを可能とする優れたモデルであることを証明できた。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
 
 
１．研究開始当初の背景 
 
生物は過去の経験を脳に記憶し、次の機会で行動を変えること、つまり学習することが分かって
いる。記憶・学習行動はここ 10 数年の間における重要な研究トピックの 1 つであった。マウス
やキイロショウジョウバエをモデルとした分子生物学的なアプローチから、生物の記憶メカニ
ズムに関する研究が盛んに行われた結果、至近的メカニズムに関する研究は非常に多い(例えば、
神経回路の修飾や神経伝達物質の解明など)。しかし、これまでの学習・記憶に関する研究では、
学習効果がその個体にどのような利益をもたらすかという視点が欠けている。その理由は、対象
とした行動や形質が個体の適応度に直結しておらず、生態学的視点が全くないからである。従っ
て、その生態学的な意義を問うことで、学習行動の進化の解明につながるのではないかと、研究
代表者は考えた。 
 
２．研究の目的 
 
上記したように、生物は、過去の経験を記憶し、学習する。記憶・学習の至近的なメカニズムを
扱う研究は多いが、その中で学習行動と個体の利益に焦点を当てた研究はない。本研究では、他
個体との接触経験を記憶できる甲虫を材料に、学習行動が個体に利益を齎すかどうか、生態学的
手法を用い、明らかにする。同時に、RNA 干渉法など分子生物学的手法を駆使し、記憶を司る
メカニズムを調べる。得られた結果を互いに補完し、マクロからミクロレベルの視点で学習行動
の進化の解明を目指す。 
 
３．研究の方法 
 
本研究で材料とするオオツノコクヌストモドキ(以下、オオ
ツノ、図１)では、過去の闘争経験によって行動が修飾され
ることがある。一般的には、前の対戦の勝者は次の対戦の
勝率が高くなり、敗北経験はその逆になる。この現象は多
くの分類群で観察されているが、オオツノのオスでは敗北
から 4 日間、勝率が下がることがわかっている。これは敗
北経験によってオスの行動が、闘争から分散行動に 4 日間
スイッチするからである。なぜなら、オオツノはテリトリ
ーを保持してライバルに駆逐し、メスと交尾をすることが
わかっており、負けたオスは、その場にいてもメスを得る
機会はない（図２）。戦いの失敗のコスト、ライバルのいな
い新しい縄張りを探すために分散する必要があるからであ
る。敗北経験を記憶している間は戦わないので、その結果、
勝率が下がると考えられている。この実験結果から、敗北
経験からオスは自分を弱いと学習し、戦わないのかもしれ
ない。この学習の効果は 4 日間であり、それを過ぎると忘
れる。この 4 日という発見で、生態学、量的遺伝学や神経
生理学的アプローチによる興味深い実験の計画が可能であ
る。 
 
またすでに記憶時間の変異を遺伝学的に操作できる。加えて、経験に基づく学習効果と適応度の
関係を明らかにでき、そしてゲノム解読の終了したモデル生物の近縁種なので、学習に関与する
遺伝子の探索が容易である。従って、意思決定の生態学の解明に向けて常に世界を一歩リードで
きるという大きなメリットがある。オオツノのオスはナワバリをめぐる闘争で一度負けを経験
すると4日間決して戦わない。5日後から闘争本能は復活する。研究代表者はすでに数世代の間、
4 日未満に他オスと対戦してしまう（＝3 日で敗北の記憶が消える）個体の人為選抜によって、
記憶時間が 24 時間も異なる系統の分離に成功しつつある。これは、本種の記憶・学習能力に遺
伝的な基盤があることを意味する。 
 
加えて、本種のオスは揮発性のフェロモンと体表の炭化水素を信号物質として用い、他個体と意
思疎通を行うことが分かっている(Lane et al. 2015)。また、神経伝達物質である生体アミンが
学習・記憶と関わりがあることがわかってきた。従って、闘争時の物理的なダメージと触角を介
した匂い刺激、もしくは生体アミンの発現量などが、本種の学習行動のカギであると考えられる。 
 
本研究では、すでに闘争と交尾様式、その背景となる配偶システムが明らかとなったオオツノを
モデルとする。キイロショウジョウバエやマウスでは遺伝的基盤の研究が行われているが、これ



らモデルは生態学的な視点が欠落している。
一方でオオツノは、上記のとおり、学習効果
と適応度の関係が明らかであり、かつゲノム
解読が終了したコクヌストモドキの近縁種で
ある。コクヌストモドキは、RNAi の効果が確
認されていることや全ゲノムの解読がされる
など、分子発生学のモデル甲虫である。従っ
て、コクヌストモドキの遺伝子の機能解析の
様々なプロトコルをオオツノに応用できる。
分子発生学的研究の展開が期待でき、学習遺
伝子の探索などが容易である。 
 
本実験の大筋は、コクヌストモドキのゲノム
情報や RNA 干渉実験などの遺伝子解析ツール
を活用し、分子生物学的アプローチから至近
メカニズムの解析を行い、解析によって得ら
れた分子基盤が学習行動の進化にどのような
関係があるかを調べることである。記憶力の

異なるオオツノの系統を作成しつつ、学習・記憶に関してマウスとハエにおいてすでに作用がわ
かりつつある遺伝子(匂い学習：cAMP シグナルに依存する遺伝子群・闘争学習：各種アミンレセ
プターなど)の機能を調べ、候補となる遺伝子群を探索する。次に、探索した候補遺伝子につい
て RNA 干渉実験で作成した個体の闘争や配偶行動を生態学的視点から観察し、オスの適応度を
精査する。その結果から、候補遺伝子による学習行動への影響やそれに伴う適応度の増加を明ら
かにする。 
 
４．研究成果 
 
最初に行動の変化が神経伝達物質（生体アミン類）によって左右されることを特定した。またそ
の変化によって、本種の行動にも大きく変化することがわかった。その行動とは、闘争行動、分
散行動、繁殖行動と歩行活動である。これら行動形質は本種の適応度に大きく寄与するものであ
る。また神経伝達物質は記憶と密接な関係があり、本種の学習に影響を及ぼすことが考えられる。 
 
もう少し具体的に言うと、生体アミンの１つであるオクトパミンの発現量がオスの闘争行動と
求愛行動を低下させる一方で、分散行動を増加させることがわかった。このことは複数の行動様
式がオクトパミン神経系によって調整されていることがわかった。私の知る限りでは、本研究は
甲虫の闘争行動のアミン作用性基盤を明らかにした初めての研究である。なお、この結果は、上
記した「敗北経験によってオスの行動が、闘争から分散行動に 4日間スイッチする」という結果
に類似しており、本種の敗北経験による学習行動はオクトパミン神経系に大きく関与するよう
である。 
 
また量的遺伝学的解析から、本種の学習行動には遺伝的な基盤があり、これら結果は専門の国際
誌に掲載された。繰り返しになるが、オオツノのオスはナワバリをめぐる闘争で一度負けを経験
すると 4 日間決して戦わない。5日後から闘争本能は復活する。研究代表者は 10 世代の間、4日
未満に他オスと対戦してしまう（＝3日で敗北の記憶が消える）個体の人為選抜によって、記憶
時間が 24時間も異なる系統の分離に成功した（図３）。また、この選択実験により、本種の闘争
行動、分散行動、繁殖行動と歩行活動に大きく影響した。これらの形質は適応度に大きく寄与す
るものであり、学習行動の進化は個体の利益に大きく作用することがわかった。加えて、現在で
はオオツノで記憶制御に関する候補遺伝子を探索し、発見しつつある。つまり探索した遺伝子の
塩基配列の違いをシークエンス解析により明らかにしている。有意なアミノ酸配列が検出され
た遺伝子において、RNA 干渉法を行い、記憶・学習行動に関与するか調査を行った。その結果の
ほとんどは、国際誌に掲載予定である。 
 
本研究の特色・独創性の１つは、汎用性の高さにある。学習という現象は昆虫から人間まで様々
な生き物で見られる。記憶を司るメカニズムは幾分解明されており、脊椎動物と無脊椎動物の間
で相同性が高く、オオツノを使った実験結果を、様々な生物に置き換えることができる。これま
でに、生態学的背景が明らかな種において、記憶・学習の至近的メカニズムの検証を目的とした
研究は少なく、その反対もまた同様である。従って、生物一般に見られる学習の進化を考える上
で、究極・至近的要因を突き止めることが不可欠にも関わらず、これを検証した研究は非常に少
ない。研究代表者は両方の視点から研究を遂行し、この生態学が抱える問題を解消したいと考え
ている。本研究は単に仮説を検証するだけでなく、生物学間にあるギャップを取り除くとともに、
マルチレベルで生物の進化動態を明らかにするモデルケースになると位置づけられる。そして、



このように包括的に研究を進め
ることできたので、オオツノが優
れたモデルであることを証明で
きたとも考えられる。 
 
予想される研究結果と意義とし
ては、記憶・学習の遺伝基盤とそ
の適応度に関する研究は、世界的
にみても例がなく、世界をリード
する研究になりうると申請書に
記載した。実際に、関連業績が
Nature の姉妹紙に掲載された。
従って、これは研究代表者が示し
た研究が国際的に大きな評価を
得たことを意味している。従来、
学習行動は生物の適応進化を理
解するための概念にもかかわら
ず、どのように個体や個体群に影
響を及ぼすか調べた研究は極め
て少ない。本研究で学習行動と適
応度の関係を明らかにでき、学習
行動が高次レベルの生態学にい
かに重要かを国内外の研究者に
啓蒙できたと考えられる。 
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図３
敗北経験を4日以内に忘れるオスの選抜結果。●
は無選抜系統、○は選抜系統。敗北した割合が
0.5だと、敗北経験によって、次の対戦の勝率が
下がらず、敗北経験による行動の修飾（学習効
果）がないことを示す。
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