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総説: 社会性動物の優劣順位を支える行動・内分泌基盤
―勝者・敗者効果に着目して―

A Review: Behavioral and Hormonal Foundations of Dominance
Hierarchy Formation in Social Animals

—With a Focus on Winner–Loser Effects

青　田　　伊　莉　安*
Illia Aota

Competition is an inevitable aspect of social living among animals and is closely
linked to both survival and reproductive success. To mitigate the costs associated
with direct conflict, such as injury and energy expenditure, many social species have
evolved mechanisms like dominance hierarchies that help regulate aggressive encoun-
ters. The formation of dominance hierarchies is influenced by a combination of intrin-
sic individual attributes and self-organizing social dynamics. From both behavioral
and endocrinological perspectives, this review explores how such hierarchies are es-
tablished and maintained. We examine the role of hormones, particularly in mediating
self-organizing social interactions, and emphasize the significance of winner and loser
effects in shaping hierarchical structures. In addition, we discuss the hormonal un-
derpinnings of these effects. Finally, we outline potential avenues for future research,
including examining winner-loser dynamics during nonbreeding seasons and expand-
ing investigations from dyadic interactions to more complex, group-level processes.
Key words : dominance hierarchy, winner–loser effects, aggressive behavior, testos-

terone, animal competition
キーワード：優劣順位，勝者・敗者効果，攻撃行動，テストステロン，個体間競争

はじめに

個体間の競争は，生存や繁殖に直結する重要な社会的相互作用であり，種を超えた普遍的な現象とし
て多くの研究が行われてきた（Nicholson, 1954; Trivers, 1972）。競争は必ずしも代償なしとは限らず，
コストが伴う。競争が直接的な闘争に発展した場合，（1）他の活動（資源の探索など）に割く時間や
エネルギーの消費（Lehner et al., 2011），（2）身体の怪我，（3）捕食リスクの増大（Baker et al., 1999;
Jakobsson et al., 1995），さらには（4）繁殖成功の低下（Goncalves & Radford, 2022）などが起こりう
る。また，群れにおいて，特にオス間の競争がエスカレートすると，群れ内の繁殖可能なメスや自分の
子供への攻撃にもつながり，個体の利益を損なう可能性がある。

このため，多くの種では社会的な文脈に応じて競争を制御し，深刻な攻撃によるコストを抑制す
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る行動メカニズムが進化してきたと考えられる。その代表的な仕組みが，優劣順位構造（dominance
hierarchy）である。優劣順位構造は単なる闘争回避の枠を超え，群れ生活の安定性や協力関係の維持
においても重要な役割を果たしている。

本稿では，動物の社会生活における個体間の競争とその調整メカニズムに焦点を当て，特に優劣順位
構造の形成とそれを支えるホルモンの役割について古典から最新研究までを引用しながら論じた上で，
行動と生理メカニズムを統合する新たな研究視点を提案する。

個体間の競争と群れ生活

生態系において動物が利用できる資源には限りがある。同じ餌を利用し，限られた土地になわばり形
成や営巣を行い，繁殖相手を争うといった状況では，個体間の利害の衝突が不可避である。同じ資源
を利用する個体間では，資源の消費行動そのものが肉体的な闘争につながる（Austad, 1983; Dickinson,
1992）。特に同種の個体間では，配偶者などの資源の重複が多いことから，競争が頻繁に生じる傾向が
ある。動物は，競争によるエネルギー消費や傷害リスクなどの競争に伴う潜在的なコストと資源獲得や
繁殖成功などの得られる利益を総合的に考慮し，行動を調整すると考えられる（Smith, 1974; Smith &
Price, 1973）。

群れ生活によって個体は，採餌効率の上昇や捕食者からの防御といった利益を得ることができる
（Krause & Ruxton, 2002）。一方で，群れの構成員同士で資源を共有する結果，個体間の衝突が生じる
可能性がある。そのため，このような衝突を回避する行動調整が求められる。しかし，闘争そのものが
完全に排除されるわけではなく，闘争を儀式化し，コストの伴う闘争を減らす仕組みが進化してきた。
その一例が，個体間の優劣順位に基づく資源の分配である。優劣順位は，深刻な飢餓につながるような
直接的な身体的衝突を避け，間接的かつ儀式化された社会交渉を通じて資源を分配する仕組みであり，
闘争に伴うコストを低減させる。具体例として，アカシカ（Cervus elaphus）のオス間の優劣順位が挙
げられる。この種では，繁殖期にオス同士がメスをめぐる激しい競争を繰り広げるが，争いは多くの場
合，鳴き声や角を見せつける威嚇によって解決する（Malo et al., 2005）。これにより，直接的な身体的
接触や傷害リスクを最小限に抑えられる。非繁殖期の雄鹿の群れでは，餌や休息場所をめぐる競争が主
になるが，高順位個体が質の高い資源に優先的にアクセスする一方で，低順位個体は回避行動をとり，
高順位個体とは別の場所に移動して採餌を行い，資源が群れ内で効率的に分配される仕組みが維持され
ている（Appleby, 1980）。アカシカの行動は，競争によるコストを抑えながらも，群れ内での個体間の
優劣や資源の利用状況を明確にするための調整メカニズムの一例といえる。

このような行動は「儀式化された攻撃（ritualized aggression）」と呼ばれ，物理的な損傷を最小限に
抑えつつ，個体間で優位性を示すために進化したと考えられている（Fox, 1969）。儀式化とは，攻撃行
動が進化や学習を通じて形式化され，闘争の激化を防ぎながら，個体間の優劣を決定するために用いら
れる仕組みを指す。アカシカの他にも，イヌ科の種が互いの顎やマズルを咥え合いながら優位性を確認
する行動や，争いを激化させないための姿勢として頭を横に向ける行動が報告されている（Fox, 1969）。
同様の行動はカリバチの屈み行動（Itô, 1985; O’ Donnell, 1999）やトカゲ類の腕立て伏せ行動やゆっく
りとした腕振り（Van Dyk & Evans, 2008），霊長類の社会的な毛繕い行動（Lazaro-Perea et al., 2004），
カラス類の服従音声（Massen et al., 2014）など様々な系統で確認されている。これらの儀式化された
行動は，系統的に離れた種でも観察されており，個体間の関係を確認し，優劣順位を維持する役割を果
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たす。

二個体の対戦結果から優劣順位を予測することの困難さ

群れとは，複数の個体からなる，社会的なまとまりのことである。群れには，大きく分けて 2 つの側
面がある（Hinde, 1970）。まず一つは，群れの成員間で比較的長期にわたって生じる個体間交渉によっ
て形作られている点である。二つ目は，個体の特性の単純な総和ではない，独特の性質を持つ社会構造
が生まれることである。優劣順位はそのような社会構造の一つである。

群れ形成の初期では，個体と個体の間に激しい攻撃行動が見られるものの，攻撃交渉回数を重ねるご
とに怪我を伴うような激しい攻撃行動は見られなくなっていく。先述したように，儀式化された行動へ
と移行するからである。何度も負けた個体は勝った個体に対して服従姿勢や回避行動をとり，さらなる
攻撃交渉が避けられる。 このような状態になった 2 個体間には，優劣関係が形成されていると定義し，
一貫して服従姿勢や回避行動をとる個体を劣位個体とし，もう一方を優位個体とするのが通例である

（Drews, 1993）。これら 2 個体間の優劣関係の集積によって生まれる構造のことを，優劣順位と呼ぶ。
優劣順位は推移性によって特徴づけられる（McDonald & Shizuka, 2012）。推移性とは，個体 A が個

体 B に対して優位であり，個体 B が個体 C に対して優位である場合，個体 A は個体 C に対しても優位
となるという性質のことである。例えば，ニワトリ（Gallus gallus domesticus）では，個体 A が群れ
の全個体をつつき，個体 B は個体 A 以外の全個体をつつくが，個体 A にはつつき返さない。また，個
体 C は個体 A および B 以外の全個体をつつくが，個体 A と B にはつつき返さない（Schjelderup-Ebbe,
1975）。このように，優劣関係が推移性に基づいて構造化されることで，群れ全体の順位が明確になる。
順位構造は，この推移性をもってその形成を評価する。推移性の計算の際には，優劣関係が循環する

「矛盾する関係（三すくみ関係）」の割合を用いる。具体的には，群れ内で観察された三すくみ関係の数
を，理論上その群れのサイズで発生し得る最大の三すくみ関係の数で割ることで，矛盾する関係の割合
を算出する。この割合が小さいほど推移性が高いとみなされ，推移性は実質的に「矛盾の少なさ」を示
す指標として機能する（Appleby, 1983; Landau, 1951）。矛盾のない関係は，哺乳類，鳥類，魚類を含む
多くの動物で観察されている（Alexander, 1961; Archie et al., 2006; Franz et al., 2015; Goessmann et al.,
2000; Schjelderup-Ebbe, 1975; Shizuka & McDonald, 2015）。高順位個体は通常，資源への優先権を持ち

（Banks et al., 1979; D’ Amato, 1988; King et al., 2008; Post, 1992; Rebout et al., 2017; Stahl et al., 2001），
低順位個体は高順位個体を避けることで，群れ内での資源を巡る闘争のコストを低減し，怪我や時間の
浪費を最小限に抑えるとされている。このような社会構造により，資源分配の効率化と競争コストの低
減が可能になる。

従来，そのような種において，個体の優劣順位におけるポジションを決定する主要な要因として挙
げられてきたのは，個体の対戦能力に直結する内在的特性，例えば年齢，体格，攻撃性や性別である

（Beacham, 2003; Parker, 1974）。個体に元々備わっている対戦能力に関わるこのような内在的特性の個
体差によって，順位が決定されるというシナリオである。一方で，個体の内在的特性から個体の地位
を予測することが難しいことは，優劣順位の研究の初期から理論研究によって指摘されてきた（Chase,
1974; Landau, 1951）。その後，鳥類や魚類を用いた実験研究においても，内在的特性のみに基づいて順
位を予測することの難しさが報告されている。もし内在的特性が順位決定の唯一の要因であると仮定す
るならば，繰り返し実験を行っても，以前と同じ順位が再現され，順位の逆転はほとんど生じないこと
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が予測される。しかし，たとえば，魚類のシュードトロフェウス・ゼブラ（Pseudotropheus zebra）の 4
個体を同居させ，安定した優劣順位構造を形成した後，個体を別々の水槽に隔離してから再集合させる
実験では，2 回目に形成された順位が 1 回目と一致したグループは全体の 27％に過ぎなかった（Chase
et al., 2002）。同様に，ニワトリの 4 個体間で優劣順位が形成されるまでの攻撃交渉を観察した研究で
は，社会構造が固定化される前には 2 個体間の勝敗が何度も逆転することが報告されている（Chase et
al., 2022; Chase & Seitz, 2011）。これらの知見は，優劣順位の決定が個体の内在的特性だけに依存しな
いことを示唆している。したがって，内在的特性が優劣順位と正の関係を持つ場合であっても，これが
因果的な関係であると単純に仮定することは適切でない可能性がある。

優劣順位を明確化する行動的フィードバックループ

個体の内在的特性による予測が困難であるにもかかわらず，多くの動物種において，特徴的な線形構
造を持つ優劣順位構造が形成される。この現象は，単なる内在的特性の積み重ねでは説明できず，個体
間の相互作用が繰り返される中で自然発生的に生じる創発現象として理解されている。創発現象とは，
外部の指示や計画によるものではなく，個体間の相互作用から自律的に生じる構造やパターンを指す。
魚や鳥の群れで観察される協調的な動きは創発現象の典型例である。魚や鳥の群れは，一見すると全体
を統率するリーダーが存在するように見えるが，実際には各個体が周囲の仲間と相互作用しながら動い
ているだけで，リーダーは存在しない。このような群れの動きを説明するモデルとして「ボイドモデル

（Boid model）」や「ビチェックモデル（Vicsek model）」が提案されている（Reynolds, 1987; Vicsek et
al., 1995）。例えばボイドモデルは，群れを構成する個体が以下の三つの単純な規則に従って行動するシ
ミュレーションモデルである。「分離」は，近くの個体にぶつからないように適切な距離を保つ規則で
ある。「整列」は，近くの個体と移動速度や方向を揃える規則である。「結合」は，近くの個体に近づく
規則である。つまり，各個体が自分の周辺の個体の距離情報に基づいて，近すぎたら離れ，離れすぎた
ら接近し，同じ方向に進むことで，指示を出すリーダーがいなくても，一見秩序だっているように見え
る群れ全体の運動方向が実現できることが示されている。

群れの動きのように，優劣順位もまた創発現象として形成されると考えられている（Chase & Seitz,
2011）。このような形成においては，行動的フィードバックループが重要な役割を果たしている。行動
的フィードバックループとは，攻撃交渉の結果が将来の攻撃交渉での個体の行動に影響を与え，その繰
り返しが個体の順位や社会構造を形成していく動的なプロセスを指す。たとえば，初期の勝者が社会的
優位性を獲得し，資源や行動面での利点を得ることでその地位をさらに強化する。また，敗者は攻撃性
を抑制し，他個体との争いを避ける傾向を示す。このフィードバックにより，優劣順位は内在的特性の
みに依存しない柔軟で適応的な構造として成立する。社会的相互作用が繰り返される中で個体の内部状
態が更新され，個体の順位に関わる特性に大きな個体差が生まれ，安定した社会構造を構築する仕組み
であると考えられている。

勝者効果と敗者効果

動物の社会的相互作用において，過去の攻撃交渉の経験が将来の交渉結果に影響を与える現象とし
て，「勝者効果」と「敗者効果」が挙げられる（Hsu et al., 2006）。勝者効果（winner effect）は，過去の
勝利がその後の攻撃交渉における成功確率を高める現象を指し，敗者効果（loser effect）はその逆で，
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過去の敗北が次の攻撃交渉で不利になることを意味する。この効果は次の攻撃交渉の相手が誰である
かに依存せず，広範な影響を持つ点が特徴である。過去の勝利が個体の攻撃性を増加させ，勝利を促
進し，あるいは敗北が攻撃性の低下や回避行動を促進する現象は，ザリガニ（Goessmann et al., 2000;
Momohara et al., 2016）からヒト（Page & Coates, 2017）まで，多岐にわたる研究で確認されている

（Rutte et al., 2006; Yan et al., 2024）。直近の攻撃交渉の結果に従って行動することで，行動する時間と
エネルギーを節約し，相互作用を効率化できる可能性も報告されており，適応的意義を持つと考えられ
ている（Lehner et al., 2011）。

勝者効果と敗者効果による行動変化は，優劣順位構造の形成と安定化に寄与することが理論的に示さ
れてきた（Bonabeau, 1996; Dugatkin, 1997, 2001; Hemelrijk & Wantia, 2005; Hermanussen et al., 2023;
Van Doorn et al., 2003; van Haeringen & Hemelrijk, 2022）。これらのモデルに共通するのは，攻撃交渉
の勝敗に影響する「力」が変化するという仮定に基づき，勝者の「力」の増加と敗者の減少を組み込ん
だフィードバックメカニズムを用いることで，競争の結果が固定化し，群れ内に優劣順位が形成される
ことを示している点である。このメカニズムを想定することで，初期の「力」に差がない場合でも，高
い推移性を持つ社会構造が生み出される。また，勝者効果または敗者効果のいずれか一方の存在のみで
も優劣順位の形成は可能である。「力」とは，個体が持つ複数の内的要因を総合的に表した変動可能な
パラメータであり，具体的に何を指しているのかが明確に決められているわけではない。「力」の増減
と行動変化の背景には，ホルモンの短期的・長期的な変動が重要な役割を果たしていると考えられる。
特にアンドロゲンであるテストステロンや，グルココルチコイドであるコルチゾールやコルチコステロ
ン，セロトニンが注目されている。

勝者効果を支える短期的なホルモン変動

アンドロゲンとは主に性腺から分泌されるホルモンである。その調節は，視床下部-下垂体-性腺軸
（HPG 軸）を介して行われる。視床下部から分泌される性腺刺激ホルモン放出ホルモン（GnRH）が下
垂体前葉を刺激し，その結果分泌された性腺刺激ホルモンが性腺を刺激することでアンドロゲンが分泌
される。アンドロゲンはヒトを含む動物全般で，攻撃性を促進し競争行動や順位変動を調整する因子と
なっている（Giammanco et al., 2005）。例えば，アフリカンシクリッド（Astatotilapia burtoni）では，
群れ内の最上位個体が不在になると次位の個体が迅速に行動を変化させ，30 分以内にテストステロン
濃度が上昇して優位個体としての振る舞いを示すようになる。この行動変化には体色の変化や攻撃行動
の増加が含まれ，神経内分泌系の迅速な調整が関与しているとされる。具体的には，GnRH ニューロン
の活性化や初期遺伝子の発現増加が確認され，同時に血中テストステロンおよび 11-ケトテストステロ
ンの濃度も上昇する。さらに，テストステロンをエストロゲンに変換する酵素であるアロマターゼが視
索前野で作用し，オスの攻撃性を促進する（詳しくは Maruska & Fernald, 2018）。

テストステロンが将来の対戦経験に影響を与えることも 2 個体の対戦実験と薬理操作実験によって
調べられている。繁殖期にオスが密集した巣の集合体，アリーナを形成し，飼育下の観察では優劣順
位構造を形成することが報告されているカワスズメ（Oreochromis mossambicus）の対戦実験では，勝
利した個体はテストステロンレベルが上昇し，次の対戦でも高い勝率を示した（Oliveira et al., 2009,
Oliveira & Almada, 1996）。さらに，テストステロンの阻害剤を投与された勝者は，次の対戦での勝率
が低下した。勝利後のテストステロンの分泌が勝者効果を誘発することは，齧歯類においても報告され
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ている（Fuxjager et al., 2011; Oyegbile & Marler, 2006）。この結果は，勝利後のテストステロンが勝者
効果を媒介し，攻撃性の増加を通じて次の勝利につながることを示唆している。

敗者効果を支える短期的・長期的なホルモン変動

アンドロゲンは攻撃行動を促進するホルモンとして知られているが，敗者効果，つまり敗北後に攻
撃行動が抑制される現象には必ずしも直接的に関与していない。たとえば，カワスズメ（Oreochromis
mossambicus）の対戦実験では，敗北個体にテストステロンを投与しても，その後の対戦で勝率が上昇
しなかったことが示されており（Oliveira et al., 2009），敗者効果が単にアンドロゲン不足によるもので
はなく，他の調整機構が関与している可能性が示唆されている。

敗者効果の神経内分泌的基盤を理解する上で重要なのは，セロトニンの役割である。敗北後のセロ
トニン濃度の上昇は，攻撃性の抑制や回避行動を引き起こす。まず，直接的な抑制効果として，セ
ロトニンは特に前頭前皮質や扁桃体などに作用することで，攻撃性を減少させることが知られている

（Summers et al., 2005）。一方，セロトニンは間接的にも攻撃性を調整する。視床下部-下垂体-副腎系
（HPA 軸）を活性化させることで，セロトニンはグルココルチコイドの分泌を促進する。慢性的に高い
グルココルチコイド濃度はセロトニン合成酵素の活性を高め，脳内セロトニン濃度を増加させることで
攻撃性抑制の効果を長期化させる（Overli et al., 1999）。

HPA 軸の活性化に伴うグルココルチコイド分泌は，性腺機能や記憶形成にも影響を及ぼす。たとえ
ば，ラット（Rattus norvegicus）では，対戦直後にコルチコステロンを投与された劣位個体が 1 週間後
も勝利個体を回避する行動を示しており，グルココルチコイドが社会的敗北の記憶を強化し（Timmer
& Sandi, 2010; Weger et al., 2018），長期的な敗者効果を形成する要因である可能性が示唆されている。
また，グルココルチコイドは視床下部および下垂体で GnRH の分泌を抑制し，ゴナドトロピン抑制ホル
モン（GnIH）の発現を促進することが知られている（Attardi et al., 1997; Chandran et al., 1994; Kirby
et al., 2009）。GnIH は性腺軸の調節のみならず，攻撃行動の抑制にも重要な役割を果たしている。たと
えば，ウズラ（Coturnix japonica）では GnIH の脳室内投与が攻撃行動を抑制することが報告されてお
り（Ubuka & Tsutsui, 2014），これは GnIH が視床下部でエストロゲン合成を促進し，エストロゲン濃
度を増加させることで攻撃性を抑制するためであると考えられている。このように，GnIH は神経内分
泌系の複数の要因を統合する重要な神経伝達物質である。

さらにセロトニン自身が GnIH ニューロンに直接作用する可能性も示唆されている。GnIH ニューロ
ンにはセロトニン受容体が存在し，この受容体を介したシグナル伝達により細胞内カルシウム濃度が増
加することが確認されている（Soga et al., 2010; Teo et al., 2020）。このメカニズムが GnIH の活性化を
通じて GnRH 分泌の抑制に関与する可能性があるが，具体的な生体内での作用機序や，グルココルチコ
イドを介した経路との統合についてはさらなる研究が必要である。

生態的背景に基づくホルモン分泌と作用の違い

勝者効果と敗者効果を支えるホルモン変動について主に一般的なメカニズムを論じてきたが，これら
のホルモン作用は生態的背景や繁殖戦略によって大きく異なる可能性がある。アンドロゲンとグルココ
ルチコイドは，動物の順位変動や競争行動を調整する神経内分泌的な基盤として機能するが，その作用
は種や文脈によって大きく異なる。特に高いテストステロンレベルは繁殖行動や攻撃性を強化する一方
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で，その役割は，種や生態的条件によって大きく異なることが知られている。
一夫一妻制かつなわばり制のカリフォルニアマウス（Peromyscus californicus）では，Resident-

Intruder test を用いた研究から，勝利後のテストステロンの上昇が将来の対戦での勝率を高めること
が示されている（Oyegbile & Marler, 2005）。この種は，一年を通じてなわばりを維持し，オスも育
児にも関与する生態を持つ。このような条件下では，なわばり防衛のための攻撃行動と育児行動を
同時に調整する必要があり，テストステロンがその重要な調整役として機能していると考えられる

（Trainor & Marler, 2001）。勝者効果は「ホーム・アドバンテージ」や過去の勝利経験が揃った場合に
のみ顕著であり，単なる勝利経験だけではテストステロンの上昇は起こらないとされる（Fuxjager et
al., 2010）。一方，一夫多妻制かつなわばり行動の少ないシロアシマウス（Peromyscus leucopus）では，
Resident-Intruder test で勝利後にテストステロンを投与することで，人工的に勝者効果を誘発できるこ
とが示されている（Fuxjager et al., 2011）ものの，勝利経験による自然なテストステロンの上昇は起き
ない。シロアシマウスの生態では，なわばり防衛や配偶者防衛が必須ではないため，テストステロンの
上昇による即時的な攻撃性の上昇や将来の勝率向上が，シロアシマウスの生態においては適応的な利益
をもたらさない可能性が高い。両種を比較すると，カリフォルニアマウスでは，勝者効果がテストステ
ロンの上昇と結びつき，なわばり防衛に寄与しているのに対し，シロアシマウスでは，これらの競争が
重要でないため，テストステロンが上昇しない可能性がある。この違いは，それぞれの繁殖戦略や社会
的文脈の違いを反映しており，テストステロンの分泌が生態的要因に強く依存することを示している。

一部の鳥類では，テストステロン分泌が社会的挑戦に対して直接的に反応しないという現象が報告さ
れている。この現象は，特に父親の育児が子の生存にとって重要な種で顕著である。たとえば，一夫一
妻制かつ繁殖期になわばり制をとるアカエリツメナガホオジロ（Calcarius ornatus）では，オスが給餌
や巣の防衛など育児に積極的に関与する。この種では，Simulated territorial intrusion（STI）に対する
テストステロンが上昇しない（Lynn & Wingfield, 2008）。STI は鳥類版 Resident-Intruder test であり，
野外のなわばりにオスや模型を設置し，録音した鳴き声をスピーカーで再生して擬似的ななわばり侵
入状況を作り出すテストである。さらに，この種では，繁殖期に実験的に血中テストステロンを上昇
させても，歌などは増加するものの，父親の育児行動が低下しないことが報告されている（Lynn et al.,
2002）。

他にも，年に一度繁殖する種は，複数回繁殖する種と比べて STI に対してテストステロンを上昇さ
せない傾向があることが報告されている。このような種では，テストステロンの上昇よりもコルチコス
テロンが増加する（Landys et al., 2007; Pinxten et al., 2004）。グルココルチコイドは，糖新生や脂肪酸
の放出を促すことから，なわばり争いのように急性のストレスを伴う状況でのエネルギー供給に寄与し
ている可能性が考えられる（Landys et al., 2010）。これらの観察は，単一のホルモン応答では説明しき
れない複雑な生理学的調整があることを示唆している。

これらの知見を総合すると，テストステロンの分泌される文脈とその作用は種間で大きく異なり，生
態条件や繁殖戦略に依存している。カリフォルニアマウスのようななわばり制と育児を伴う生態では，
なわばりにおける攻撃行動がテストステロンによって強化される一方，シロアシマウスのように非なわ
ばり制の種ではテストステロンの影響が限定的である。さらに，鳥類の事例では，攻撃性よりも繁殖成
功に寄与する行動が優先されている。このように，生態的背景や繁殖戦略によってホルモン分泌とその
作用が異なることは，勝者・敗者効果におけるホルモンの役割が文脈に依存する可能性を示す。
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結語

本総説では，社会性動物における優劣順位構造の形成および維持メカニズムについて，行動学的およ
び神経内分泌学的観点から既存の知見を整理した。これまでの研究蓄積は，各個体の内在的な特性だけ
でなく，勝者・敗者効果に代表される行動的フィードバックループが，集団内で創発的に順位構造を構
築する基盤となっており，アンドロゲンやグルココルチコイドといったホルモン変動が勝者・敗者効果
を支えていると示唆してきた。今後，このトピックに関する更なる研究の発展を目指すために，解決す
べき 3 つの問題を以下にまとめ，本総説の結語としたい。

第一の問題は，生態的背景の多様性が十分に考慮されていない点である。今回，勝者効果に関わるホ
ルモンとしてアンドロゲンを取り上げた。一般的に，攻撃交渉での勝利後にアンドロゲンが上昇すると
いう比較的単純なパターンは多く見られる。このようなパターンは，理論研究で示されている順位形成
モデルと整合しており，社会的地位の確立がホルモンフィードバックによって強化されることを意味す
る。一方，哺乳類や鳥類を対象とした動物行動学・生理学的研究からわかっているのは，生態的背景や
繁殖戦略はホルモン分泌およびその作用に影響を及ぼすことである。このようなホルモン応答の多様性
は，単純なモデルであらゆる動物種の順位形成メカニズムを説明することはできないと示唆する。例え
ば育児を行わない種では短期的かつ直接的な同性間競争への適応として単純なホルモン応答が進化した
のに対し，育児を行う種では長期的な繁殖成功や集団生活の維持に適した戦略が採用され，より複雑な
ホルモン調整機構が働いている可能性が高い。今回紹介した動物の優劣順位構造の有無と繁殖生態につ
いては，Table 1 にまとめた。

第二の問題は，攻撃交渉を生理学的な検討した研究の多くが，2 個体対面場面に限られており，多数
個体での順位形成現象との隔たりが大きいことである。継時的にホルモン変化を正確に記録するために
は，少数の個体を用いた対面計測が必要不可欠である。そのため，攻撃性とホルモンの関係に関する研
究の多くは，隔離された 2 個体間の対戦実験に基づいて行われてきた。しかし，実際の群れ内では，対
戦する 2 個体のみならず，その他の個体の存在が対戦行動に対して影響を及ぼす可能性があると考え
られる。この点を示唆する研究がいくつか報告されている。例えば，魚類のカワスズメ（Oreochromis
mossambicus）においては，オス同士の闘争を観察している「観衆」オスのアンドロゲン濃度が上昇す
ることが明らかにされている（Oliveira et al., 2001）。また，同じく魚類のベタ（Betta splendens）を対
象とした研究では，異性の観衆が存在する場合，尾の振動や鰓蓋の拡張などの行動が顕著に増加する一
方で，直接的な攻撃行動である噛みつきや近接行動が抑制されることが示され，観衆が個体間の行動調
整に影響を与える可能性が示唆されている（Doutrelant et al., 2001）。さらに，ニホンウズラでは，ワイ
ヤーメッシュ越しに第三者（観衆）を提示した条件下で，対戦結果が群れ内の優劣関係に影響を与える
ことが報告されている（Hirschenhauser et al., 2013）。このような観衆効果を含む実験的検証は，2 個体
間の関係性に限定された従来の研究から，群れ全体の社会構造，すなわち集団内の相互作用の連続性を
明らかにする上で重要な示唆を提供する可能性があるものの，ほとんど行われていない。今後は様々な
種において 3 個体レベルでの実験が必要だろう。

第 3 の問題は，理論モデルやシミュレーション研究が順位形成過程の理解に貢献してきたものの，現
実の生理的プロセスと乖離している点である。アンドロゲンやグルココルチコイドの分泌応答時間な
ど，薬理実験の蓄積から基本的なパラメータが明らかになっているものの，これらのホルモンの存在そ
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のものや分泌応答の時間的情報を理論モデルやシミュレーションに統合した試みは非常に限定的であ
る。ホルモンの影響を検討した数少ないシミュレーション研究においても，ホルモン濃度が継続的に上
昇し続けるという極端な仮定に基づいており，繁殖抑制を伴う真社会性の生物などにおいては一部妥当
性が認められるかもしれないが，現実の生理的プロセスとは乖離している可能性が高い。また，本稿で
は特に敗者効果に注目しグルココルチコイドの役割を取り上げたが，それに関連する個体認知や敗北記
憶の影響についての理論研究はほぼ存在せず，わずかに報告されている研究からは，対戦相手の勝敗を
識別する能力，すなわち個体認知，が存在する場合，優劣順位形成が阻害される可能性が指摘されてい
る（Camazine et al., 2001; Dugatkin & Druen, 2004）。しかし，これらの研究では，勝者・敗者効果と個
体識別能力との関係を適切に統合できていない。例えば，勝者効果と敗者効果の違いを考慮しておら
ず，記憶の限界を無視して時間的な構造を省略したシミュレーションが行われている。こうしたシミュ
レーションから得られる仮想上の行動データと，実際の群れのデータを比較することにより，種ごとに
順位形成に関与する内分泌および認知メカニズムを予測可能とする新たな枠組みが構築されることが待
たれる（Hobson, Mønster, and DeDeo 2021）。

1922 年に Schjelderup-Ebbe が優劣順位構造を報告して以来 100 年以上経過しているが，その形成お
よび維持メカニズムについては，依然として未解明な点が多い。今後は，生態的文脈の考慮，従来の 2
個体レベルの実験から 3 個体以上の集団レベルへの検証の拡張，さらにはホルモン応答および個体認知
の要素を統合したシミュレーション研究を通じて，種間の共通点と相違点を明確にするとともに，動的
な集団動態の背後にあるメカニズムの解明に寄与する新たな理論枠組みの構築が望まれる。こうした統
合的アプローチによって，群れ内で闘争が解決され，社会秩序が維持されるメカニズムについて理解を
深めることが期待される。
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