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研究成果の概要（和文）：群集レベルでは、種の食性と口部骨の左右性強度の関係についてデータ蓄積が進んだ
一方、希少な食性の新発見にも恵まれた。現地調査制限下ながた、既存の群集動態データをEDM解析に供し、種
間の因果関係を抽出した。生息場所選択性の知見更新も行えた。
個体レベルでは、μCT撮影を活かした口部骨の左右差・個体差の抽出など、当手法の利点が整理できた。内部微
細構造を反映した応力の分布、骨密度の推定など、新手法も取り込めた。飼育実験で判明した左右性の発達や要
因について公表された。魚体3Dモデルの水中投影を活かした飼育実験に向けては、 モデル作成と行動撮影に成
功した一方、行動復元の段階では装置トラブルが未解決である。

研究成果の概要（英文）：At the community level, we accumulated data on the relationship between the 
feeding habits of the species and the strength of laterality in the mouth bones, while we were 
blessed with new discoveries of rare feeding habits. Existing community dynamics data were subjected
 to EDM analysis and causal relationships among species were extracted. We also updated our 
knowledge of habitat selectivity using GIS approaches.
At the individual level, advantages of micro-focus CT analysis, including the extraction of 
left-right and individual differences in the mouth bones, was summarized. Analysis of internal 
microstructure-based stress distribution and bone density were also incorporated. The development of
 laterality and factors revealed in breeding experiments were experimentally studied and published. 
As for underwater projection of fish 3D models in future experiments, model creation and behavior 
recording were successful, but equipment problems remain unresolved in replicating behaviors.

研究分野：魚類生態学

キーワード： シクリッド　摂食形態　左右性　マイクロフォーカスCT　CCM　3Dモデル

  ２版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
生物多様性の把握は、生態系機能の保全に繋がる重要な学術的・社会的意義を伴う。とりわけ、本研究がμCT撮
影や3Dモデル解析で把握した構造の多様性は、バイオマカニクス的な機能の多様性そのものであると思われ、工
学的な応用を示唆する。実際、当研究が進展する過程で、複数の機械工学者との交流が始まり、共同研究が脈動
しつつある。一方で、群集レベルの研究で得られた知見は、環境変動下にある多様性ホットスポットにおける保
全や監視に直接的に貢献するものである。

※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 
東アフリカのマラウイ湖とタンガニイカ湖は、シクリッド科魚類の平行的な適応放散で注目
される。これらの湖はそれぞれ約 200万年前と 1000万年前に大地溝帯に形成された古代湖で、
形成後はそれぞれ固有な魚類群集を進化させてきた。シクリッド科魚類は、口内保育を行うため
に仔魚期の分散が乏しく、砂地で隔てられてパッチ状に分布する岩礁域に生息する種では、岩礁
間の遺伝的な分化が促されやすい。水位変動によって岩礁域の局所群集の分断と統合が繰り返
されることで、各湖で数百種からなる多様な種群に進化した。さらに、シクリッド科魚類は特に
口部形態が可変的で、１つの科内でありながら種分化とともに多様化した口部形態とそれに対
応した多様な摂餌行動がみられる。それによりニッチ（生態学的地位）が細分化されて種間競争
が緩和され、他水系に比べ多種の共存が可能になると考えられている。しかし、｢口部形態や摂
餌戦略はどのように多様化しているか、その多様化はどのように生み出され、定着したか？｣と
いう進化・生態学的に重要な問いには依然として答えられていない。筆者らは、次の２問題につ
いて取り組むべく研究を開始した。 
①「摂餌戦略の種間差は、多種共存にどの程度の貢献をしているか？｣ 群集生態学では、｢生
活要求の似た種は競争排除によって安定共存できない｣とするニッチ理論が従来ほど絶対視され
ておらず、ニッチ分割の貢献度を量的に把握することが現在の課題である。アフリカ古代湖のシ
クリッド科魚類には藻食種が最も多く、藻食種間の競争は多様化した摂餌戦略によって緩和さ
れている。筆者らがタンガニイカ湖で藻食種のなわばり内と胃内容の藻類を分子解析したとこ
ろ、よく似た口部形態と摂餌行動をもつ種の間でも、食べる藻類が異なっていた。さらに幾何学
的形態計測法による魚体の解析では、一見類似した種の間にも、口部形態の多様化が見いだされ
た。一方、種間の過度なニッチ重複も度々指摘されており、マラウイ湖での筆者らの研究では、
十分なニッチ分化の見られない２種は同種
個体間のように互いに排斥し合い、一定の距
離を置いて一様分布することが示された投稿
中。そのため、ニッチ分化の貢献度を量的かつ
２湖横断的に把握することが望まれる。この
問いに答えるべく、２つの湖で、口部形態と
摂餌行動の種間変異(ニッチ分割)と競争強度
の関係を検証する。 
②「種内二型の成因：左右性は摂餌戦略や
食性によってどのように生じ、維持されてい
るか？｣口部形態や摂餌戦略に明確な種内多
型がみられる一つの例が左右性である。他の
魚のウロコをはぎ取って摂食するタンガニ
イカ湖の Perissodus microlepis は、口部形態(下顎骨)に顕著な左右非対
称性が見られ、口が左に開く個体と右に開く個体の二型がある図２。またそ
の形態の利きに対応した方向から襲撃し、より効率的に獲物の鱗を剥ぎ取
るという行動の利きがあり、種内多型のモデルとして注目されている。筆
者らの研究で、左右性は魚類に広く見出され、特に魚食魚やエビ食魚など、
逃げる相手を襲う捕食魚にはより明瞭な利きがあることが示された。ま
た、この二型は遺伝的な基盤を持つことも明らかにした。適応放散によっ
て生じ、類似した遺伝的背景を持ちながらも食性や摂餌戦略を多様化させ
ているマラウイ湖産シクリッド魚類の特性を活かせば、左右性強度と摂餌
戦略や食性との関係を、系統情報を考慮しつつ厳密に検証できる。これは、
多様化の根本となる種内多型を生み出すダイナミズムを探る研究である。
この問いに答えるべく、マラウイ湖で、口部形態や摂餌行動の左右性の強
度を摂餌戦略や食性間で比較して検証する。 
 
 
２．研究の目的 
目的は、アフリカのシクリッド魚類を対象に、『摂餌戦略の多様化』の実体と道筋を調べて種
分化と多種共存への寄与を明らかにすることである。具体的には、①「口部形態と摂餌行動の種
間変異と競争強度の関係」を検証し、共存におけるニッチ分割の貢献度を量的に示す。②「口部
形態や摂餌行動の左右性の強弱と摂餌戦略や食性の関係」を示し、種内多型の強弱を決める法則
性を求める。 
なお、申請段階では３つの問題・目的を設定していたが、交付時の予算減額や海外研究者の
動向を踏まえ、２つに絞り込んだことを付記する。 

 
 

図１．タンガニイカ湖に生息する藻食シクリッドの生態型と

下顎骨形態 

図２．鱗食魚の利きと

捕食行動の対応関係 



３．研究の方法 
タンガニイカ湖の鱗食魚 Perissodus 
microlepis について図２、右利き 20個体、左
利き 20個体の頭部のマイクロフォーカス CT
撮影を行った。撮影画像から、下顎の歯骨、
角骨、前上顎骨、主上顎骨をセグメンテーシ
ョンして、3Dランドマークを設置し、幾何学
的形態計測法により、各骨について、左右間、
利き－非利き間で、形態の際を解析した図３。 

P. microlepis のマイクロ CT 撮影と
Voxelconによるミーゼス応力分析の結果、下
顎中央に正面から負荷をかけるシミュレー
ションにおいて、応力分布に左右差が見られ
るかどうかを検討した。 
左右性の進化を検討するため、タンガニイカ
湖の南に位置するマラウィ湖のヒレ食性シ
クリッドGenyochromis mentoの左右性を調べ
た。G. mentoの下顎骨の左右差を計測し、捕
食行動実験を行った。 
タンガニイカ湖の鱗食魚、 Perissodus 
microlepis について、彼らの持つどのような
視覚的な特徴が被食者の
警戒を引き起こすのかを
調べるため、3次元コンピ
ュータグラフィックスを
用いて魚の姿形や行動を
高い精度で再現した「バ
ーチャルフィッシュ」の
作成を進めた。特徴を相
互に入れ替えて対照実験
を行うことを目的とし
て、P. microlepis 以外にも
P. straeleniと Cyphotilapia 
frontosaの2種を候補に選
んだ。手法の詳細は成果
に併記する。 
 
 
４．研究成果 

P. microlepis のマイク
ロ CT 撮影と幾何学的形
態計測法による分析の結
果、それぞれの骨につい
て、利き側でどのように
形態が発達しているのか
が明らかとなった図４。例
えば角骨では、利きでは
上方突起が背側へ伸長し
ており、前方突起から上方突起へと繋がる湾曲が強くなることがわかった図４。このように、左右
性において、顎骨格のど
の骨のどの部位がどの
ように発達しているか
が明らかになりつつあ
り、今後はそれがどのよ
うな機能を生じさせて
いるかを考察し、論文に
まとめる予定である。 

P. microlepisのマイク
ロCT撮影とVoxelconに
よるミーゼス応力分析
の結果、下顎中央に正面

図３. タンガニイカ湖の鱗食魚 Perissodus microlepis

の顎骨。骨上に打たれた点が幾何学的形態計測で使

用されたランドマークを示す。 

図４．タンガニイカ湖の鱗食魚 Perissodus microlepis の角骨について、幾何学

的形態計測し形態解析した結果。左上：主成分分析の結果をプロットした散布

図、右上：その PC1 と PC2 の値を、利き－非利き間、左右間で GLMM を用い

て解析した結果、下左：角骨の 3D モデル（骨は鏡像対称を作成して右側と一

緒に解析）、下右：PC1 軸と PC2 軸が示す形態の変化。 
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図５．タンガニイカ湖の鱗食魚 Perissodus microlepis の口部４骨における、ミー

ゼス応力の解析結果。左：応力の分布マップ、右：左右のミーゼス応力分布。 



から負荷をかけるシミュレーションにおいて、各個体の応力分布に左右差が見られることが確
認された図５。左右差は、利き側で大きい傾向が見られたが、分析試料数の制限もあり、統計学的
な検証の結果は現在のところマージナルである。同等の分析は、マラウイ湖産の藻類食シクリッ
ドや、タンガニイカ湖産の鱗食シクリッドにも拡張されている。 
左右性の進化を検討する一環として、マラウィ湖のヒレ食性シクリッド Genyochromis mento
の左右性を調べた。G. mentoの下顎骨の高さの違いを計測したところ、その頻度分布は左右対称
の個体がほぼいない二山型を示し、個体群中に右利きと左利きがいることが分かった図６。左右
の下顎骨の高さの違いは平均 3％で、P. microlepisの 8％よりも有意に小さかった。次に G. mento
の捕食行動を水槽内で１時間観察した。ヒレ食行動については、ハイスピードビデオカメラで撮
影し、詳細な運動を記載するとともに遊泳能力を定量化した。G.mentoは餌魚の尾ビレに頻繁に
噛みついて摂食し、観察を行った半数以上の個体で襲撃方向に好みがあった（8/14個体）が、全
個体両方向からの襲撃が見られた。また、この襲撃方向の偏りは開口方向と対応があった。鱗食
の P. microlepisでは専ら餌魚の一方向から襲うことから、ヒレ食魚も形態・捕食行動に左右性を
もつが、鱗食魚ほど顕著化していない
と 考 え ら れ る （ The Journal of 
Experimental Biology. 222: jeb191676, 
2019）。 
食性と形態の関係を探索する過程
で、前例を知らない食性の発見という
幸運にも恵まれた。シクリッド類は、
アフリカと南米の淡水域に生息し、
様々な生態や形態を獲得することで
爆発的種分化をとげた。その食性は実
に多様で、藻類食、プランクトン食、
デトリタス食、魚食、エビ食、鱗食な
ど、厳密に細分化されている。今回、
私たちはマラウィ湖に生息する
Docimodus evelynaeが Labeo cylindricus
の追星を摂食するという奇妙な習性
を発見した図７。体長 50～109mmの D. 
evelynaeは、どのサイズクラスにおい
ても、白い謎の物体が胃内容物の 30%
以上を占めていた。形態計測や質量分
析の結果、白い謎の物体が Labeo 
cylindricus の追星である可能性が高い
ことが分かった。さらにカロリー計算
の結果、消化できれば魚食やエビ食と
同等の熱量を獲得できると示唆され
た。追星食はこれまでに他の魚種にお
いても知られていない新規な食性で
といえる。 

1      2     3       4      5 

図６．G. mento（右利き）のヒレ食行動シークエンス（左）と各個体の襲撃方向の比率（右）. 本種は１.餌魚の背

後からゆっくりと底面をつたって接近し、２.左右どちらかに回り込んでスピードをあげて近寄り、３.頭を傾けて

尾びれにかみつき、４.胴を左右に屈曲させて、５.ヒレを噛みちぎる. 左利きの場合は、主に左から襲撃する. 

13 個体中 8 個体（＊の個体）で、襲撃方向に明らかな好みがあり、その方向は下顎骨の左右差を対応があっ

た. 左襲撃の割合を利き間で比較すると、左利きはランダムよりも有意に左襲撃が多く、右利きは有意に少な

かった. すなわち、左利きは主に獲物の左から、右利きは右から襲っていた. 

ヒレ食（右利き） 

図７．前例を聞かない食性の証拠写真、すなわち、胃内容分

析対象の Docimodus evelynae 魚体（a）と胃内容物（b）およ

び未知だった物体（c）、およびその持主と推定された Labeo 

cylindricus 魚体（f）と追星（g, h）。 



タンガニイカ湖の鱗食性シクリッド科鱗食魚 Perissodus microlepisを用いて、利きの獲得メカ
ニズムの検証も行った。人工繁殖で得た鱗食魚の幼魚（生後 4ヶ月）、若魚（生後 8ヶ月）、成魚
（生後 12ヶ月）を用いて、行動実験を行った。その結果、本来鱗食を開始する幼魚期の鱗食経
験によって襲撃方向と運動能力の右利き・左利きが獲得され、若魚期ではその学習能力が大幅に
減少し、成魚期から始めた鱗食経験では利きが全く現れないことから、利きの獲得能力には感受
性期(sensitive period)があることを実証した。また、若魚期では鱗食経験によって獲物への接近速
度が増加する一方、幼魚や成魚ではその学習効果がみられないことから、異なる発達段階でそれ
ぞれ別の捕食スキルが獲得されることも明らかにした(Scientific Reports. 12: 723, 2022)。 
その他、鱗食魚の利きとその神経基盤に関する英著を分担執筆した（Lateral Asymmetry in 

Animals: Predator-Prey Interactions, Dynamics, and Evolution (Ecological Research Monographs)”, 2022）。
また、利きの発達過程に関する総説をまとめた（Zoological Science. 40(2):160-167, 2023）。 
「バーチャルフィッシュ」の適
用に向けた取り組みにおいては、
画像識別に特化し 80 種類の物体
の特徴を検出できるニューラルネ
ットワーク YOLO v3 を用いて、飼
育水槽を撮影した画像から P. 
microlepis を検出できるニュー
ラルネットワークを作成した。P. 
microlepis がキンギョを襲う 26
秒間の動画から 122 枚のフレーム
を抽出し、ソフトウェア上で P. 
microlepis とキンギョの位置を
アノテーションした後、YOLO v3に
追加学習させた。その結果、4か月
間の成長や飼育環境の変化に対し
ても頑健に P. microlepis とキン
ギョを検出できるネットワークを
作成することができた図９。 
 
 
 
 

図８. 口部形態の利きと獲物に対する襲撃方向の関係。 b. Session 1〜5における利き側からの襲撃レベ

ル。Session 1では、幼魚のみランダムの0よりも有意に高い値を示した。これは幼魚が襲撃方向に生得的

な利きをもつことを意味する。幼魚と若魚は実験回数とともに利き側襲撃が増えたが、成魚ではそのような

関係性が見られなかった。結果的に、Session5では成魚よりも幼魚は5.8倍、若魚は6.2倍も利き側から襲

撃した。右端は野生成魚の値を示す(Takeuchi et al. 2012)。 

図９. ニューラルネットワークにより水槽内のP. microlepisとキンギョが

検出される様子 
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