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エゾサンショウウオの適応的な表現型可塑性―「頭でっかち型」 

 

簡略表題：エゾサンショウウオの「頭でっかち型」

 

道前洋史・若原正己 

 

北海道大学先端生命科学研究院生命システム科学分野 

 

An adaptive phenotypic plasticity in larvae of the salamander Hynobius 
retardatus ---broad-headed morph. Hirofumi Michimae and Masami Wakahara 
（Division of Life System Sciences, Faculty of Advanced Life Science, Hokkaido 

University） 

 

 

表現型可塑性は生物が環境の変化に対して示す適応的反応であり、理論的にも適

応進化できることが報告されている。この場合、自然淘汰は、個々の表現型ではな

く反応基準を標的としているのである。しかし、表現型可塑性を適応進化させる生

態的・環境的条件の実証的研究結果が十分にそろっているとはいい難い。本稿では、

この問題について、北海道に生息する有尾両生類エゾサンショウウオ幼生の可塑的

形態「頭でっかち型」を題材に議論を進め、表現型可塑性について、分野横断的（生

態学的・生理学・内分泌学的）なアプローチも紹介する。 

 

キーワード：エゾアカガエル、形質相関、ストレスホルモン、卵サイズ、共食い 

 

 

はじめに 

 

生物の発生過程において、遺伝的変異は必ずしも、直接、表現型へ反映するので

はなく、遺伝子型が緩衝機能を持つことで、最終的には正常で標準的な表現型へと

いたる場合がある。あるいは、発生過程が環境の攪乱にさらされた場合でも、同様
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に標準的な表現型へといたる場合がある。これは、発生過程の安定化（カナリゼー

ション）と呼ばれ、発生経路が遺伝的変異や環境の攪乱にもかかわらず、限定され

た方向をとるために起こる（Hall 1999; Gilbert 2003）。特に、動物の初期発生時

の形質は高度にカナライズされている例が多い（Hall 1999）。ところが、カナリゼ

ーションとは逆に、潜在的に複数の発生経路をもつ遺伝子型も存在する。このよう

な遺伝子型は環境の変化に応じて複数の表現型を発現する能力をもち、これを表現

型可塑性と呼ぶ（West-Eberhard 2003）。 

表現型可塑性については、非適応的であると考えられる例（Smith-Gill 1983）も

報告されてはいるが、多くの例で適応的であると考えられている（Pigliucci 2001； 

West-Eberhard 2003）。近年、適応的な観点から表現型可塑性にアプローチした研究

が盛んになってきており、それに伴い、幾つかの動物群で表現型可塑性の集団間変

異が報告されてきた（アマガエル：Leips et al. 2000; スズキ：Hjelm et al. 2001; 

カゲロウ：Dahl and Peckarsky 2002; タマキビ：Trussell and Nicklin 2002; ア

カガエル：Laurila et al. 2002）。これら表現型可塑性の集団間変異は、表現型可

塑性の進化について重要な問題を提起している（Pigliucci 2005）。観察された表現

型可塑性の集団間変異は適応進化の結果であるのか？ そして、表現型可塑性が適

応進化するならば、安定化淘汰もしくは方向性淘汰として働く生態的・環境的条件

とは何なのか？ 表現型可塑性それ自体が一つの形質として選択の対象となるの

か？ それとも、他の形質と相関した応答として進化するのか？ これらの問題に

答えることは、これからの表現型可塑性の研究において、最も注目されるべき方向

性でもある（Pigliucci 2005）。 

本稿では、北海道に生息するエゾサンショウウオ（Hynobius retardatus）の幼生

時に発現する可塑的形態「頭でっかち型」（broad-headed morph）を対象とした研究

例を紹介する。可塑的誘導形態である頭でっかちは個体レベルで観察されるが、こ

こでの議論のテーマは表現型可塑性の進化であるから、頭でっかち型発現率の集団

間変異に注目した。特に、我々はエゾサンショウウオ幼生の頭でっかち型発現率の

集団間変異から、表現型可塑性の適応性、進化条件、すなわち、どのような生態的・

環境的条件がこの可塑的形態を適応進化させるのかを重点的に報告する。 

 

 2 



「頭でっかち型」の誘導要因 

 

エゾサンショウウオ幼生には、北米大陸に生息するトラフサンショウウオ属のト

ウブタイガーサラマンダー（Ambystoma tigrinum）幼生と同じく、以前から通常の

形態である標準型と同種の高密度化によって誘導される「共食い型」が知られてい

た（Collins and Cheek1983； Lannoo and Bachmann 1984； Wakahara 1995）。この

共食い型（図１）は標準型と比較して顎の幅がひろがっており、共食いに有利な形

態であると考えられてきた（Stephen 1992）。しかし、エゾサンショウウオが生息す

る実際の池には同種の幼生だけではなく、たとえばエゾサンショウウオの餌となる

エゾアカガエル（Rana pirica）のオタマジャクシも棲んでおり、エゾサンショウウ

オの幼生はこのオタマジャクシを捕食している（Ohdachi 1994）。そこで、エゾサン

ショウウオの餌となっているオタマジャクシの存在が、エゾサンショウウオの共食

い型形成にどう関係するかも調べてみた。エゾサンショウウオ幼生の共食い型の発

生率に対する効果は、同種の密度の効果よりも、餌とするエゾアカガエルの幼生密

度の効果のほうが大きい（図２）。つまり、エゾサンショウウオの共食い型を誘導す

るには同種の幼生よりも異種のオタマジャクシの方が効果が大きいことが分かった。

これらの結果から、今まで共食い型と考えられてきた形態は、共食いのための形態

ではなく、より有効に大きな餌を食べるための形態「頭でっかち型」と呼ばれるよ

うになった（Michimae and Wakahara 2002）。 

水生動物の捕食者-被食者相互関係においては、以前から特定の化学物質（例えば

カイロモン）が相手の存在を知るうえでの重要な手がかりとして知られてきた。例

として、ミジンコやワムシはその捕食者から分泌されるカイロモンを手がかりにし

て捕食者に対する防御形態（可塑的形質）を発現させるといわれている（Dadson 

1989; Tollrian 1995）。同様に、これまでのいくつかの両生類で見られる表現型可

塑性の先行研究の多くは、被食者・捕食者から放出される何らかの化学物質によっ

て伝達される刺激によって誘導されると考えられてきた（Kats and Dill 1998; Van 

Buskirk 2001）が、その物質が特定されているわけではない。では、エゾサンショ

ウウオ幼生は同種やエゾアカガエルの幼生の何を感じて頭でっかち型を発現させて

いるのだろうか？ 我々はエゾサンショウウオ幼生が、他の幼生が泳ぐときに揺ら
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す尾の震動に反応して頭でっかち型を発現させると考えた。 

それらを確かめるためにまず被食者の種特異性を調べた。エゾサンショウウオと

同所的に生息するエゾアカガエルの幼生と、全く分布が重ならないアフリカツメガ

エル（Xenopus laevis）の幼生を用意して、正常個体と尾を切断した個体を使用し

て頭でっかち型の誘導率（出現頻度）を調べた。その結果エゾサンショウオ幼生の

頭でっかち型の誘導には、１）種に関係なくアフリカツメガエル幼生でも有効で、

２）両種とも尾を切断した個体を用いた場合では誘導率が低いことが確かめられた。

これらの実験結果は化学物質による誘導よりも幼生の尾の物理的な振動が原因であ

ることを示唆している。 

そこで、私たちはエゾサンショウウオ幼生に人為的な機械刺激を与えてみた。ス

テッピングモーターに連結した回転軸にビニールテープで作成した模擬尾を張り付

けて適当な振動数（１０Hz）を与えたところ、頭でっかち型を誘導することができ

た。エゾサンショウウオ幼生は他の幼生の尾が揺れることによって発生する震動で、

その存在を認知していることが判明した。この結果は、止水系に生息する動物にと

って震動は化学物質と同様に相手の存在を知るうえで信頼性のある手がかりとなり

うることを示した（Michimae et al. 2005）。 

 

 

「頭でっかち型」の集団間変異 

 

Polyphenism とは環境によってその表現型が不連続に変化する場合の可塑性で、

たとえばチョウの翅の紋様の季節型（Kingsolver 1995; Brakefield 1996）やコオ

ロギの化生（Bradford and Roff 1995; Roff and Bradford 2000）のように環境依

存的（この場合温度）で、しかも明瞭に区別される可塑的表現型のことを示す

（West-Eberhard 2003）。この範疇には、サバクトビバッタの孤立相（短翅型）と集

団相（長翅型）や社会性昆虫のワーカーと女王に見られる「栄養多型」など多くの

例が知られている。Polyphenism は、その形態の区別のし易さ、したがって適応度

の比較のし易さなどから、表現型可塑性の進化的研究にはうってつけである

（West-Eberhard 2003）。この有利な点に加えて、共食い多型（cannibalistic 
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polyphenism）では共食い型の誘導（環境）要因の操作が容易であることから、さら

に優れているといわれている（Elgar and Crespi 1992；Hoffman and Pfennig 1999）。 

Lively（1986;1989）や Hazel et al.（2004）らの進化モデルによれば、１）環

境依存的なトレードオフが形態間に存在すること、２）誘導形態の維持にはコスト

が掛かること、３）環境の手がかりの信頼性が高いこと、この３つの条件を満たす

とき、形態間にはたらく頻度依存的な選択により、polyphenism は進化的に維持さ

れることが示されている。また、環境条件の変化による選択圧の変化は、形態間の

平衡頻度を変化させることも予想している。このように以前から進化モデルを用い

た表現型可塑性、特に polyphenism の理論的研究が進んでいるにもかかわらず、実

証的な研究はほとんど進んでいないのが現実である。 

我々は、Lively（1986）の進化モデルを共食い多型と同様と考えられるエゾサン

ショウウオ幼生の頭でっかち型を用いて検証を試みた。はじめに、上の３つの必要

条件を満たしているのかどうかを調べたところ、１）エゾサンショウウオ幼生の形

態間には、環境依存的なトレードオフが存在する（Michimae and Wakahara 2002）。

エゾサンショウウオ幼生は、雪解け間もない水たまりで生活していることが多い。

この時期はエゾサンショウウオ幼生の餌となるベントスが少なく（Michimae 

unpublished data）、同時期に生息している同種やエゾアカガエルの幼生は、重要な

餌になると考えられる。したがって、小型な無脊椎動物よりも大型な餌の捕食に有

利な頭でっかち型は標準型より適応的である。しかし、同種を優先的に捕食する頭

でっかち型は、ベントスを餌とする標準型より生長率が著しく大きくなり、その結

果、変態期間が短くなる。しかしこの場合、むしろ変態時のサイズは小型化する。

両生類の変態時の体サイズは、その後の生存率や繁殖活動に大きな影響を与えるこ

とが報告されており（Scott 1994; Altwegg and Reyer 2002）、ここで報告した頭で

っかち型の変態時の体サイズ矮小化は、適応度の低下を招くと考えられる。ついで、

２）頭でっかち型の維持にはコストが掛かることが間接的に証明されている

（Michimae and Wakahara 2002）。それは、頭でっかち型を単独で飼育し、餌をベン

トス（イトミミズ）に戻すと形態が可逆的に標準型へと変化することから推測され

る。３）幼生密度の変化はそのまま直接的に幼生間の遭遇頻度を反映すると考えら

れるため、幼生時期の生息環境（幼生密度）を知る上で幼生密度は信頼できる手が
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かりとなると考えられる。 

そこで、北海道各地から襟裳、当丸、野幌、小沼、上当別、厚田、奥沢、豊羽と

いう地点で幼生密度（同種とエゾアカガエルの幼生を合算した密度）の異なる８つ

の池をえらび、そこで採集した卵嚢から孵化した幼生の頭でっかち型出現率を、３

つの実験幼生密度条件（同種低密度、同種高密度、他種（エゾアカガエル幼生）高

密度）で比較した（Michimae 2006）。その結果、実験処理間で頭でっかち型出現率

が異なっていることに加え、いずれの実験処理区でも、池ごとの幼生密度の頭でっ

かち型出現率への回帰係数は有意であった（図３）。自然条件下の幼生密度が高い池

からの幼生では、頭でっかち型出現率が高くなり、幼生密度が低い池からの幼生集

団では、頭でっかち型出現率が低くなった。すなわち、局所的な環境に適応した表

現型可塑性の変異が観察されたのである。この結果から、高密度の環境の幼生では

頭でっかち型が適応的であり、より幼生密度に対して反応性の高い可塑的な集団へ

の進化が推測された（Michimae 2006）。 

 

 

卵サイズと表現型可塑性の形質相関 

 

卵には胚発生に必要な多くの RNA、タンパク質、ホルモンが含まれている（Gilbert 

2003）。卵サイズは、時に個体発生を通じて後の様々な形質に影響を与える（Mousseau 

and Fox 1998；Dufty Jr et al. 2002；Romero 2004）。この卵サイズは、発生が初

期であればあるほど大きな影響を与えることも知られている（Dufty Jr et al. 2002）。

エゾサンショウウオ幼生の頭でっかち型は、孵化後間もない時期に発現する

（Nishihara-Takahashi 1999）。このことから、我々は卵サイズと表現型可塑性の程

度（頭でっかち型発生率）が相関するのではないかと予想した（Michimae et al. 

unpublished）。 

一般に環境の変異が異なる卵サイズの進化要因であることはよく知られている

（Mousseau and Fox 1998）。特に親の保護のない動物では、幼生期の生長率や生存

率は孵化サイズに依存している（Bernardo 1996; Sinervo and Doughty 1996; Fox et 

al. 1997; Einum and Fleming 1999）。孵化サイズは卵サイズで決定されるため、幾
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つかの例外はあるが（Parichy and Kaplan 1995）、幼生期の環境が厳しいほど卵が

大きくなることが有利であると考えられている（McGinley et al. 1987; Mousseau 

and Fox 1998; Einum and Fleming 1999）。大きいエゾサンショウウオ幼生は大きな

餌（同種幼生とエゾアカガエル幼生）を食べるのに有利であると考えられ、大きな

餌が豊富にある環境では大きなエゾサンショウウオ幼生、すなわち大きな卵が有利

であると予想される。逆に言えば、大きな餌があまりないような環境では、大きな

卵を産むのは無駄であり、小さい卵の方が有利だと予想される。そうであるなら、

エゾサンショウウオの表現型可塑性と卵サイズは同じ選択要因に応答している可能

性がある。つまり、幼生密度が高い環境の幼生では、より可塑的で卵サイズの大き

い個体が適応的であり、幼生密度が低い環境の幼生では、より可塑的でない卵サイ

ズの小さい個体が適応的であると予想される。 

そこで前述の８つの池から卵を採集して、卵サイズと一腹の卵数を正確に比較し

た。初めに、卵サイズと卵数のトレードオフの関係を調べたところ、その関係は集

団間で変化しなかった（図４）。大きな卵を産む親は卵数が少なく、小さな卵を産む

親は卵数が多い。次に、幼生密度と卵サイズの関係を分析したところ、２変数は有

意に回帰していた（図４）。親のサイズや栄養条件など、卵サイズに影響を与えると

考えられる要因を考慮していないが、自然条件下の幼生密度は卵サイズの集団間変

異を引き起こす選択要因の一つであることが判明した（Michimae et al. 

unpublished）。大きな幼生は幼生密度の高い環境で有利であり、母親は少数で大き

な卵を産むのが適応的である。逆に幼生密度が低い環境では、母親は多数の小さな

卵を産むことが適応的なのである。 

卵サイズと頭でっかち型の出現頻度の関係を実験密度処理別に図示すれば、図５

のようになる。例えば他種高密度条件下では、卵サイズが大きくなるにつれて、頭

でっかち型の発生率は高くなる。同種低密度でも、同種高密度条件下でも、同様に

卵サイズに依存して頭でっかち型の発生率は高くなる。このように、頭でっかち型

の発生率は実験密度だけでなく、卵サイズにも依存している。つまり、大きな卵か

らは頭でっかち型が出やすく、小さい卵からは頭でっかち型は出にくいということ

が結論される。このような２形質が相関しているのは、一つには卵に含まれる何ら

かの物質が原因であるのかもしれない。加えて、この形質相関が進化的に維持され
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ているのは、２形質のいずれもが、大きな餌、つまり同種やエゾアカガエルの幼生

の効率的な捕食に関係しており、同じ選択要因（自然条件下の幼生密度）に応答し

ていると考えられるからである。しかし、この２形質、卵サイズと頭でっかち型の

出現頻度の関係は、実験処理間だけでなく集団間でも変わらなかった。形質相関に

関する進化的研究では、各形質は方向性淘汰に応答しその値を分化させていくが、

形質相関には安定化淘汰が働くことがあると報告されている（Zeng 1988; Merila 

and Bjorklund 1999；Steppan et al. 2002）。おそらく、本研究の例でも、同じよ

うな解釈が成り立つと予想できる（Michimae et al. unpublished）。 

 

 

おわりに 

 

表現型可塑性の研究は学際的な知識が要求される分野でもある。ここで、内分泌

学観点からの研究例を若干ではあるが紹介する。多くの動物において、生物的・非

生物的環境変化はストレスになる（Nelson 2005）。動物が外界からのストレス要因

にさらされた場合、視床下部-下垂体-副腎（HPA軸）のストレス内分泌反応系が活性

化され、最後に末端のストレスホルモン量が調整されることで、体内の恒常性が保

たれる（Nelson 2005）。近年、多くの動物群で表現型可塑性の至近的要因として、

このストレス内分泌反応系が注目されている。特に、ストレス時の内分泌応答にお

いて中心的な役割を果たす視床下部ホルモン（コルチコトロピン放出ホルモン：CRH）、

さらにCRH受容体とCRH結合タンパクも含めた関係が注目されている（Denver 1997; 

Smagin et al. 2001; Seasholtz et al. 2002; Zorrilla et al. 2003; Huising et 

al. 2004; Michimae and Denver unpublished）。多くの動物でストレスによるCRH

の分泌量の変化は、行動や生活史形質の変化を誘導することが報告されてきた

（Nelson 2005）。しかし、これらの研究の大半がモデル生物であり、今後は多くの

動物群への適用が、表現型可塑性の至近的要因の解明、しいては究極的要因の解明

に必要であると考えられる。 
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図の説明 

図１．エゾサンショウウオの頭でっかち型（右）と標準型（左）。頭でっかち型は極

端に顎が大きくなり、その結果頭部が異常に大きく発達する。 

 

図２．エゾサンショウウオ幼生の頭でっかち型発現におよぼすエゾアカガエルの幼

生密度の効果（Michimae 2006 より）。実験処理区として、同種低密度、同種高密度、

他種高密度の３種を用意した。頭でっかち型発生率（means±SEs）の処理間差は、

同種低密度と同種高密度（P=0.0054）、同種低密度と他種高密度（P<0.0001）、同種

高密度と他種高密度（P<0.0001）、全てにおいて有意である。エゾサンショウウオ幼

生の密度を上げるよりもアカガエルの幼生密度を上げる方が、頭でっかち型誘導能

が高まる。このような実験から、この形態は共食いのためではなく、大型の餌を有

効に捕食するための形態であると結論された。 

 

図３．各実験処理区（同種低密度: a、同種高密度: b、他種高密度: c）別に分けた

エゾサンショウウオ幼生の頭でっかち型発現におよぼす生息池の幼生密度の効果

（Michimae 2006 より）。全ての処理区において、ロジスティク回帰係数は有意であ

る（同種低密度: b=-0.9268, P<0.0001; 同種高密度：b=-0.3195, P=0.0009; 他種

高密度：b=1.2463, P<0.0001）。生息池の幼生密度が高くなるほど、頭でっかち型の

発現率は高くなる。各データ点は、各水槽での頭でっかちの発生率。○：奥沢、□：

襟裳、△：厚田、◇：小沼、●：上当別、■：当丸、▲：豊羽、◆：野幌。幾つか

のデータは重複している。 

 

図４．（a）対数変換した卵サイズとクラッチサイズ（一腹の卵数）の関係（Michimae 

et al. unpublished より）。集団間で回帰係数は有意に異ならないため（ANCOVA; 

F7,183=1.575, P=0.145）、最終的に単回帰分析された。その回帰係数は有意であった

（Y=-0.541X+5.295, r2=0.198, t=-6.98, P<0.001）。（b）生息地の幼生密度と卵サ

イズの関係。べき乗回帰モデルが適用された。回帰係数 10.171 は有意であるが、

0.099 は有意な傾向があった（Y=10.171X^0.099, 10.171, t=7.746, P<0.001: 0.099, 

t=0.643, P=0.085）。生息地の幼生密度が高くなるほど、卵サイズも大きくなった。

 15 



○：奥沢、□：襟裳、△：厚田、◇：小沼、●：上当別、■：当丸、▲：豊羽、◆：

野幌。 

 

図５．各実験処理区（同種低密度: a、同種高密度: b、他種高密度: c）別に分けた

エゾサンショウウオ幼生の頭でっかち型発現におよぼす卵サイズの効果（Michimae 

et al. unpublished より）。全ての処理区において、ロジスティク回帰係数は有意

である（同種低密度: b=-0.960, P<0.0001; 同種高密度：b=-0.259, P=0.0084; 他

種高密度：b=1.204, P<0.0001）。卵サイズ大きくなるほど、頭でっかち型の発現率

は高くなる。各データ点は、各水槽での頭でっかちの発生率。○：奥沢、□：襟裳、

△：厚田、◇：小沼、●：上当別、■：当丸、▲：豊羽、◆：野幌。幾つかのデー

タは重複している。 
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図３
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図４
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