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研究成果の概要（和文）：ペンギンの胚発生研究を可能とする実験基盤を構築した。ペンギン卵を胚操作できる状況を
各種許可申請を得るなど制度的にも実質的にも作り出した上で、細胞系譜追跡実験など胚操作実験を行った。その結果
、ペンギン前肢の第1指形成不全が発生段階27以降に生じること、この過程で細胞増殖の低下が見られること、過剰なb
mp4遺伝子の発現が見られること、などが明らかとなった。風切羽形態の特殊性を明らかにするために、ニワトリ胚に
おける風切羽発生について詳細な記述を行った。
本研究計画によって、世界で唯一かつ初めての試みとしてペンギン胚の発生研究モデル化の基盤が構築できた。

研究成果の概要（英文）：We established experimental basis of penguin embryology. The basis enabled us to 
transfer penguin eggs from an aquarium in Tokyo to our laboratory in Sendai, incubate eggs, and 
manipulate penguin embryos. We found that developmental defects of the first digit in the penguin 
forelimb (wing) start at stage 27 and that decrease of cell proliferation and ectopic expression of bmp4 
can be seen during the process. We also described developmental process of flight feather formation in 
the chick and penguin embryos. We are now preparing some manuscripts for publishing the data on penguin 
wing development. Thanks to this project, a model system of penguin embryology was successfully 
established for the first time in the world.

研究分野： 発生生物学
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１．研究開始当初の背景 
10000種を超える現存鳥類は類似した形態

をもっており、どの鳥を見ても一目で鳥とわ
かる。飛翔のために特殊化した前肢(翼)と羽
毛、あるいはクチバシなど鳥類に固有の形態
が鳥類を特徴づけるからである。鳥類と恐竜
類の直接的な系統関係(Tamura et al., 2011, 
Science)から考えると、鳥類における保存形
態の成立は、単なる鳥類学研究の範疇にとど
まらず恐竜学に展開する大きな命題である。 
鳥類の中にも、極めて特殊化・多様化した

形態をもつ動物種がいる。ダーウィンフィン
チの研究に象徴されるとおり、保存形態を有
しながら多様化する鳥類の特殊性は進化学
における多様性形成研究の格好のモデルで
ある。このような特殊化した形態と鳥類に保
存された形態の比較研究は数が少ないのが
現状で、その原因の一つはニワトリのような
モデル動物以外に、特殊形態を持った鳥類の
モデル動物が存在しないことにある。 

鳥類の中でも、とくに形態が特殊化した動
物群にペンギンがいる（図 1）。ペンギンは他
の多くの水鳥とは異なり、前肢を羽ばたかせ
て潜水し水中を飛翔することが可能である。
小翼羽・風切羽を喪失させ手首関節を固定す
ると同時に、扁平化し骨密度をあげて重くし
た骨格をもつなど、潜水と水中飛翔を可能に
する特殊化を果たしている。きわめて特徴的
な形態をもった特殊な動物種の胚を実験動
物として利用できるようになれば、さまざ
まな研究応用が期待できる。 

図 1．フンボルトペンギンとその骨格 
（説明）（左）ペンギンの外観には、立ち姿
であること、風切羽が無いこと、などの特徴
がある。（右）ペンギンの骨格には、親指が
無い、四肢骨が扁平、中足骨が短い、など、
特殊な形態が数多く見られる。 
 
２．研究の目的 
 本研究ではこのような興味深いペンギン
の特徴をモデル系に、ペンギン胚と比較のた
めのニワトリ胚を用いて、極めて保存性の高
い共有派生形質（ある動物群全体に共通かつ

その動物群にしかない特徴）の変形を引き起
こす発生メカニズムを明らかにする。ダーゥ
インも注目した特殊形態をもつ本動物の多
様性形成メカニズムの理解は、単なるペン
ギン研究では全くなく、恒温有羊膜類にお
ける発生進化学の重要なモデルケースとし
ての意義が高い。本研究はその研究基盤を
確立させることを目的とする。 
 
３．研究の方法 
(1) ペンギン胚の発生段階表の作成 
ペンギン卵の確保とペンギン胚の獲得の

システムを構築し、ペンギン胚の発生段階表
を作る。 
(2) ペンギン胚肢芽の形態変化および骨組
織の形態学的・組織学的データ分析 
水中飛翔に関係すると考えられる、ペンギ

ンに特徴的ないくつかの形質が、発生過程の
いつ形成されるかを詳細に解析する。 
(3) ペンギンの特徴を生み出す発生メカニ
ズム解析 
ペンギンの特徴を生み出すメカニズムを

とくに細胞レベルでの解析を中心に行う。 
 

４．研究成果 
(1) ペンギン胚の発生段階表の作成 
 2 年間をかけて、葛西臨海水族園の多大な協
力のもと、ペンギン胚を東北大学(申請者の
研究室)で取り扱うための基盤を構築した。
譲渡手続きのための申請（水族園、大学、環
境省）、実際の輸送方法（保温、振動回避、
などの条件検討）ふ卵方法（至適温度、湿度
など）、など実験基盤を構築し、年間数十個
のペンギン卵を東北大学に移送し、研究を行
える環境が整った。とくに、世界で初めて生
きたペンギン卵に施術を行うことに成功し
（滅菌条件などいくつもの条件をクリアし
た）、モデル動物としての実験操作が可能と
なったことは、本研究課題における最大の研
究成果といえる。 
 これを基盤としてさまざまな研究を行っ
ていった。まず、本研究遂行以前に予備実験
として写真撮影してあったペンギン胚の発
生段階(図 2、次ページ)が正しいものである
ことを確認できた。さらに、初期胚・後期胚
の発生段階など、発生段階表を完成させるこ
とができた。また、ふ卵温度と発生進行との
関係なども考察できるようになった。とくに、
四肢発生に関する詳細な発生段階表を、軟骨
分化の指標となる aggrecan 遺伝子発現、軟
骨パターンおよび骨染色、肢芽外観のニワト
リ胚との比較、などを行うことにより、ニワ
トリ胚の標準発生段階表である Hamburger 
and Hamiltonの発生段階表と比較できるまで
に作り上げた。 



 

図 2．フンボルトペンギン発生段階（抜粋） 
（説明）本研究開始時には、いくつかのペン
ギン胚をすでに得ており、発生段階をいくつ
かの胚において記録してあった。本研究でそ
の発生期間についてより正確な記載が可能
となった。 
 
(2) ペンギン胚肢芽の形態変化および骨組
織の形態学的・組織学的データ分析 
 ペンギン胚を用いて、その後期発生過程に
おいて骨組織の発生様式の特徴をとくに四
肢骨(指骨)について解析した。 
 ペンギンではいくつかの四肢骨格要素が
癒合する傾向にあるが、前肢(翼)の第一指
（親指）が第二指（人差し指）の中手骨（掌
の骨）と癒合する様子を観察することに成功 
した（図 3）。 

図 3．ペンギン胚前肢第一指の形成と癒合 
（説明）青色は軟骨、赤色は硬骨。赤で囲ん
である部分が、前肢の第一指。発生が進むに
つれて、隣接した第二指の中手骨に癒合して
いく様子がわかる。 

 
これにより、骨格標本上では第一指が欠失し
たように見えるが、実際にはこれは単純な欠
失によるものではなく発生後期における骨
の癒合によるものであることが明らかにな
った。 
 
(3) ペンギンの特徴を生み出す発生メカニ
ズム解析 
①第一指の矮小化 
図 3にも表れるペンギン前肢形態の特徴は、

発生初期段階における第一指の矮小化に起
因することを予想し、それに関わる発生メカ
ニズムの同定と解析を進めた。 
 いくつかの遺伝子マーカーの発現解析を
行い、その中で fgf8 遺伝子発現によって表
される特殊な上皮肥厚構造（AER）の発生不
全（退縮）がペンギン胚においてみられるこ
とを突き止めた（図 4）。ペンギン骨格の特徴
の一つは、発生過程のある時期に起こる形態
形成メカニズムの変形（遺伝子発現の変化に
よる発生メカニズムの時空間的変更）による
ものと推測される。 

図 4．ペンギン胚前肢における fgf8 発現の退
縮傾向（図中の▲印） 
（説明）aggrecan の発現を見ると、この発生
段階ですでに第一指がきわめて矮小化して
いることがわかる。さらに、fgf8 の発現はニ
ワトリでは第一指を覆うように分布するが、
ペンギン胚では第一指原基は fgf8 発現領域
の外にあることがわかる。 
 
 さらにその退縮傾向がより早い発生段階
28ですでにみられることも見出した（図5）。
ただし、それ以上速い発生段階では、ニワト
リ胚とペンギン胚における明瞭な相違は観
察されなかった。これは、ペンギン胚に対し
て行った細胞系譜追跡実験（データは示して
いない）においても確認され、ペンギンに特
徴的な第一指の矮小化の形質は、発生段階 28
以降に可視化されるイベントとして形成さ
れる可能性が強く示唆された。 



図 5．st.28 からペンギン前肢では AER 前端
が過剰に退縮している 
（説明）第二指と fgf8 発現前端のなす角度
を計測すると、ニワトリ胚に比べペンギン胚
では顕著に角度が小さい。その傾向は、発生
段階 28 ですでに明瞭である。 
 
 これらの結果は、発生段階 28 以前にすで
にペンギンに特徴的な形態（形質）を生み出
す形態形成メカニズムの変更が起こってい
る可能性を示唆するものである。 
そこでさらに解析を進め、発生段階 27 に

おいて発現がニワトリとペンギンで異なる
遺伝子を探索した。その結果、bmp7 遺伝子が
ペンギン胚前肢芽前方で異所的かつ過剰に
発現していることを見出した（図 6）。Bmp 遺
伝子は指形成（とくに第一指）に対して抑制
的な働きを持つことが知られており、この時
期にペンギン胚前肢において bmp7 遺伝子が
過剰かつ異所的に発現することにより、細胞
増殖が抑制され（結果は示していない）、結
果的に指の矮小化が引き起こされる可能性
が考えられる。 

図 6．前肢における bmp4 の発現 
（説明）st.27 ペンギン前肢の前側で bmp4 の
発現領域が拡大している（図中のカッコ部
分）のがわかる。 
 
今後は、今回の研究から得られた結果をも

とに作成した鳥類の進化過程におけるペン
ギン系統の指消失機構の推定（図 7）に基づ
き、他の鳥類における指形成過程を解析する
ことによってより詳細な推定や正しい推論
を目指していきたい。現在、（ペンギンとは
直接には離れるが）ジュウシマツ（キンカチ
ョウ）胚を用いてペンギンと同様の解析を行
っており、図 7 の推定の検証を行っている。 

 
図 7．鳥類における自脚部前側の進化の推定 
（説明）2013 年に Nature に発表された論文
(de Bakker et al.)によると、鳥類は進化の
変遷過程で前肢前側の構造を矮小化する傾
向にある。ペンギンは二次的に第一指を無く
すメカニズムを獲得したのではなく、鳥類が
持つ矮小化傾向を強く発揮したに過ぎない
かもしれない。 
 
②風切羽形成 
 ペンギンは（見かけ上）風切羽を持たない
という特徴を持つ。このペンギン特有の特徴
の形成メカニズムを解明することを目的と
しているが、そもそも風切羽形態の特徴の形
成メカニズムや発生過程そのものが不明で
ある。そこで本研究ではペンギン胚と比較す
るためにニワトリ胚における風切羽発生機
構について調べた。 
 本研究以前には古くから、風切羽の特徴は
幼鳥（ひな、ひよこ）から成鳥に成長する過
程で行われる換羽（羽毛の生え代わり）によ
ってもたらされると考えられてきた。しかし
本研究におけるニワトリ胚後期発生過程お
よび孵化後のヒヨコにおける、組織学的解析、
遺伝子発現解析から、鳥類において風切羽は
孵化前の発生期から形成されていること、換
羽前の羽毛もすでに風切羽形成領域では（骨
に到達するまで陥入するなど）特徴的な形態
形成が行われていること、などを見出した
（図 8）。ペンギンでは風切羽領域における羽
毛形成がニワトリなど他の鳥類に比べて遅
い時期にはじまる可能性があり、興味深い。 

図 8．風切羽発生の概要 
（説明）詳細なデータは割愛するが本研究か
ら得られた結果から風切羽の発生過程をま
とめるとこの図のようになり、胚発生過程に
おいて風切羽の特徴が形成されることが明
確になった。 
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