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研究成果の概要（和文）：卵食型サメ類であるネズミザメの各生殖ステージにおける卵巣のトランスクリプトー
ム解析を実施した。その結果、妊娠期（栄養卵形成時）おける卵巣の遺伝子発現パターンのみが別グループに分
けられた。加えて、栄養卵と妊娠前の発達した卵胞をプロテオーム解析に供し、比較した結果、栄養卵において
300以上のタンパク質が検出されなかった。これらの結果から妊娠期に形成される栄養卵が単なる未受精卵（受
精能力を有する卵）とは異なり、栄養供給に特化した物質であることが示唆された。

研究成果の概要（英文）：Transcriptome analysis of the ovaries of the oophagous shark, Lamna 
ditropis, was conducted at each reproductive stage. As a result, only the gene expression patterns 
of ovaries during the gestation period (during the formation of nutrient eggs) were divided into 
different groups. In addition, nutrient eggs and pre-pregnant developed follicles were subjected to 
proteomic analysis and compared. As a result, more than 300 proteins were not detected in nutrient 
eggs. These results suggest that the nutrient eggs formed during gestation is not just “
unfertilized” eggs, but a material specialized for nutrient supply.

研究分野： 魚類生殖生理学

キーワード： 板鰓類　卵食共食い　栄養卵　性ホルモン

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
卵食共食い型のサメ類において観察される栄養卵が単なる未受精卵ではなく、胎仔への栄養供給に特化した物質
である可能性が示された。人工的に胎仔の育成をサポートすることが可能な胎内環境の再現が試みられている
（サメ類の人工子宮）。本研究は人工子宮環境下における栄養供給に関する新たな知見の提供に寄与することが
期待される。特に本研究から得られた情報を基に、詳細な成分分析等を行うことでこのことにより、胎仔の栄養
供給方法の確立の基盤になると予想される。

※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 
繁殖様式に関わらず動物において、胎仔の発育にとって栄養吸収は必要不可欠である。胎生で

ある哺乳類は胎盤を獲得したことにより、胎児（仔）は母体から臍帯を通じて栄養を摂取する。
一方で、卵生動物は栄養源となる卵黄を蓄積した卵を産出し、胎仔は卵殻内において孵化まで卵
黄嚢からの栄養に依存する。サメ類は卵生、卵胎生、胎生と多様な繁殖様式を示すことが知られ
ているが、近年は、母体から胎仔への栄養供給パターンによってさらに多様な繁殖様式に細別さ
れてきている。その中でも、卵食共食いは栄養供給の観点からも非常に特殊な繁殖様式である。
広義の胎生に分類される卵食共食いでは、妊娠時における胎仔の栄養源として、母体が卵巣から、
未受精卵とされる“栄養卵”を供給する。この現象は従来から知られているものの、栄養卵の詳
細についてはこれまで着目されること無く、その実態は現在も不明なままであった。 
  卵食共食い型サメ類のほとんどはネズミザメ目に属している。ホホジロザメやシロワニはそ
の代表格である。これらの種は同じ胎生でも卵黄のみに依存する種（卵胎生）に比べ、産仔数が
少なく、大きな子どもを産むという特徴がある。一方で、受精卵の卵径は 10mm 前後と小さい
ため、数ヶ月から 12 ヶ月という妊娠期間での胎仔の発育には栄養卵が極めて重要な役割を果た
していると考えられている。先行研究によって、シロワニやニシネズミザメにおいては卵殻に複
数のタイプが存在し（卵殻の形や卵殻内の卵の数が異なる）、妊娠経過によって子宮内に出現す
る卵殻のタイプが変遷することが報告されている。このことから、栄養卵は単に未受精卵という
ことでなく、そもそも配偶子（卵子）とは実態が異なっている可能性が考えられた。 
  また、栄養卵の存在は胎生種における生殖内分泌学的にも疑問を生じさせる。哺乳類では基本
的に妊娠時に排卵が停止し、それは性ステロイドホルモンを始めとする内分泌制御を受けてい
る。一方で、卵食共食いでは胎仔に栄養卵を供給し続けることから妊娠時においても排卵が継続
的に起きている。すなわち、卵食共食い型サメ類の排卵を制御する内分泌機構は胎生哺乳類のそ
れとは異なると予想された。 
 
２．研究の目的 
（１）卵食共食い型サメ類の栄養卵に焦点を当て、受精卵およびそれらの形成過程を形態学的・
組織学的・生化学的・分子生物学的に詳細に比較・検討することで、その実態を明らかにするこ
とを目的とした。 
（２）卵食型に見られる断続的な排卵を制御する内分泌機構を明らかにすることを目的とした。 
 
３．研究の方法 
（１）気仙沼魚市場で周年を通して安定的に水揚げされるネズミザメを対象とした。気仙沼魚市
場に水揚げされるネズミザメは妊娠個体の出現時期、出産時期が大まかに把握されており、各繁
殖ステージ（未成熟、妊娠前、妊娠中、出産後）のサンプルを確保した。各個体から卵巣を採取
し、外部形態の観察、組織学的観察、RNAseq、およびプロテオーム解析に供した。 
  RNAseq 解析では de novo transcriptome assembly を行い、得られた contig 配列を swiss-
prot のデータベースを用いてアノテーションを行った。アノテーション付けられた配列を
reference 配列とし、各サンプルの発現量解析を行った。また、このリファレンス配列を用いて、
DIA プロテオーム解析を実施した。 
（２）卵食共食いサメ類の妊娠時における断続的な排卵の制御機構の一端を明らかにするため
に沖縄美ら海水族館において飼育されている性成熟した雌のオオテンジクザメを研究対象とし
た。本種は卵食型の繁殖様式を示し、沖縄美ら海水族館では 6〜7 月頃に妊娠が確認され、
翌年の１〜3 月頃に出産することが過去の観察事例から明らかになっている。本種の雌３個
体に対し採血と併せて水中において超音波画像診断装置を用いた生殖器官のモニタリングを実
施した。採取した血液は ELISA 法を用いて、性ステロイドホルモンであるエストラジオール 17
β（E2）、テストステロン（T）およびプロゲステロン（P4）を測定した。 
 
４．研究成果 
（１）ネズミザメ卵巣の RNAseq から得られたショートリードを用いて、de novo transcriptome 
assembly を行った結果、約 55 万本のコンティグが得られた（N50: 2214,平均配列長: 984.1）。
このコンティグから妥当なコード領域を絞り込み、高度に類似した配列を除去した結果、35957
本の配列を得ることができた。この配列セットを swiss-prot に登録されているアミノ酸配列に
対して相同性検索を行った結果、28752 本の配列に注釈付られた。この配列セットをネズミザメ
のリファレンス配列とした。 

各サンプルから得られたショートリードと作製したリファレンス配列を用いて網羅的な発
現量解析を行った。各サンプルの遺伝子発現パターンによってクラスタリングした結果、妊娠中
の卵巣（栄養卵形成）のみが別のクラスターに分けられた。遺伝子の発現パターンからも栄養卵
形成時の卵巣と妊娠前の卵巣が異なることが示唆された。 



プロテーム解析の結果、約 4200 のタンパク質が同定された。さらに、各サンプルを定
量的に比較した結果、栄養卵及び栄養卵供給時期の卵巣では検出されず、交尾期の卵胞での
み検出されるタンパク質を複数確認することができた。これらの中には、精子の先体反応に
関わると推測されているタンパク質、生殖細胞の発達に関わるタンパク質が含まれていた。
一方、栄養卵と栄養卵供給時期の卵巣にのみで検出されるようなタンパク質は確認されな
かった。これらのことから、栄養卵は単なる未受精卵（受精可能な卵）ではなく、交尾期に
産生される卵胞（受精後、胚
発生が進行する卵）とは異な
ることが示唆された（図１）。
栄養卵と卵胞では検出され
るタンパク質の多くが重複
していた上、栄養卵特異的な
タンパク質が検出されなか
ったことから、栄養卵は卵形
成の途上で発育を止めたも
のである可能性が考えられ
た。 

 
（２）沖縄美ら海水族館では排卵が全く確認され
ないオオテンジクザメが観察されており、その個
体の性ステロイドホルモンは低値で推移してい
ることが先行研究から明らかとなっていた。2018
年には当該個体が妊娠および栄養卵を供給して
いたことがエコー観察から明らかととなり、性ス
テロイドホルモンの値の上昇も認められた。これ
らのことからオオテンジクザメの断続的な排卵
または栄養卵の形成に性ステロイドホルモンが
関与していることが強く示唆された（図２）。 
 

2019年 6月下旬および9月下旬に１週間程度の
連続採血およびエコー検査を行った。また、月に一
度エコー検査を行い、生殖器官の観察を行った。2019
年 6 月下旬の実験開始時には 3 個体中 1 個体は妊娠
が確認され、1 個体は妊娠は確認されなかった（非
妊娠）ものの、卵胞の発達および卵殻卵の排出が認
められた（図３）。また残り 1個体はシーズンを通し
て卵胞の発達が確認できなかった（図３）。9月下旬
の連続採血時には妊娠および非妊娠個体において、
子宮への断続的な卵殻卵の排出が確認された。一方、
血中の雌性ホルモンおよび雄性ホルモン濃度は低値
を示し続けた。このことから、栄養卵を断続的に供
給しているが、その都度新たな卵を発達させている
のではなく、シーズン初期に発達させた卵を順に排
出している可能性が考えられた（図４）。 
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