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研究成果の概要（和文）：海産カジカ科魚類は、科内で交尾種、非交尾種が含まれるだけでなく、卵保護様式も
雄保護、雌保護、卵寄託（ホヤやカイメンの体内に産卵）と、繁殖生態が多様化した魚類である。国内外のカジ
カ37種について、交尾および卵保護様式の進化に伴う精子特性（精子形態や運動性）、交尾器および産卵管の多
様化機構を解明することを目的として研究を行った。我々の研究チームは、精子の特性が系統的な近縁性に関係
なく、交尾および卵保護様式の進化に伴う精子競争の激化によって平行的に進化したことを世界で初めて示し
た。また卵寄託カジカの産卵管形態は、種間だけでなく種内でも宿主の種類やサイズに応じて変異することを世
界で初めて発見した。

研究成果の概要（英文）：Marine sculpins (Cottidae) exhibit diverse reproductive modes and parental 
behaviors within a family: non-copulatory- and copulatory species with male care, copulatory species
 with female care and copulatory species with ostracophils. Here, the effects of reproductive modes 
and the mode of parental care on the evolution of sperm traits (sperm morphology and motility), male
 genitalia and ovipositor were investigated in 37 sculpin species. (1) We show that sperm traits and
 male genitalia may have evolved driven by environmental factors independent of the phylogeny in 
this group. This may be the first report showing the evolution of sperm depending on the copulatory 
behavior and sperm competition among animals. (2) We also show that ovipositor length and morphology
 in ostracophilous sculpins could change owing to the host species used (tunicates or sponges) and 
their size, even among conspecific populations of marine fish with presumably low dispersal ability.

研究分野：行動生態学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究の特徴は、脊椎動物を見渡しても他に例を見ないような交尾種と非交尾種を同じ科内に含むカジカ科魚類
を材料としたことで、これまで実証が困難であった、「交尾」と「精子競争」が交尾器や精子をどのように進化
させてきたかという大きな疑問を解決できた点にある。これらの成果は、脊椎動物や節足動物の陸上への進出に
必要であった交尾行動が、動物の配偶子に与えた影響について新規の理解をもたらしたと考えられる。本研究の
成果は、生殖生理学、進化学、行動生態学、細胞生物学の分野に新たな展開をもたらすだけでなく、受精という
内容上、医学への応用可能性もあり、学術的・社会的な意義は極めて大きい。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 
 水生動物が陸上に進出するためには「交尾」の進化が不可欠であるが、それに伴い雌雄の生
殖器官や卵保護様式の変化が必要となった。脊椎動物の交尾（器）の起源は古代魚であること
から（Long et al. 2014 Nature）、魚類は交尾の進化を考える上で非常に重要である。交尾が進化
すると、精子の運動環境が体外から体内へ変化するため、精子の進化も起こると考えられる。
しかし、精子は化石として残りにくいため、交尾の進化に伴う精子の多様化機構も未解明な点
が多い。例えば、様々な動物の精子を比較すると、体内受精種は体外受精種に比べて長い精子
を持つようである。しかし、遠縁の動物間の比較では、受精環境以外にも様々な要因が関係す
るため、未だに「交尾に伴い精子形態や運動性はどのように進化したのか？」といった疑問が
未解決である（Pitnick et al. 2009 in Sperm Biology）。 
 交尾以外にも、精子の形態や運動性に影響する要因として、「精子競争」が挙げられる。多く
の動物で、雌は複数の雄と交尾を行うため、雌の体内で複数の雄の精子が受精を巡って競争（＝
精子競争 Parker 1970 Biol. Rev.）することになる。激しい精子競争下では、優れた精子を持った
個体しか子を残すことができないため、理論的には、遊泳速度の速い精子が受精に有利とされ
る（Parker et al. 1996 Proc. R. Soc. B）。しかし、これらの関係を明瞭に示した研究は少なく、魚
類では精子競争レベルが近縁種間で大きく異なるシクリッドの種間比較研究のみである
（Fitzpatrick et al. 2009 PNAS）。このように、交尾や精子競争に伴い、精子は進化したと考えら
れるが、これらの進化要因に伴って精子がどのように進化したのかについては不明である。 
 環北太平洋を中心に 300 種以上に種分化を遂げたカジカ科魚類は、同じ科の中に交尾種と非
交尾種が出現する脊椎動物全体を見渡しても珍しいグループである。卵保護様式も他の動物以
上に多様化しており、雄保護、雌保護、卵寄託（雌がホヤやカイメンに卵を産みつけ、保護は
しない）が近縁種の中で見られ、卵保護様式の違いは精子競争レベルの違いを生み出している
ようである。さらに、交尾や卵保護様式は生息域の異なる海域で独立に進化したという仮説が
提唱されている（Yabe 1985; Knope 2013 Mol. Phylo. Evol.）。もし、この仮説が正しいとすれば、
それぞれの海域で、交尾、交尾器、精子、卵保護行動が平行的に進化していると考えられる。 
 
２．研究の目的 
そこで本研究では、このようなユニークな繁殖生態を持つ海産カジカ科魚類を用いて、脊椎

動物の陸上への進出を促進した交尾および卵保護様式の進化に伴う精子、交尾器と産卵管の多
様化機構を解明することを目的として研究を行った。特に次の 3 つについて研究を行った。 
（1）交尾をするかしないかによって生じる受精環境の違いと、卵の保護様式の違いから生じ
る精子競争レベルの違いに着目し、精子の特性（形態と運動性）との関連性を明らかにする。
さらに、精子の特性、受精様式や卵保護様式の結果と分子系統樹を用いて系統種間比較解析
（PGLS）を行い、精子の平行進化を明らかにする。 
 
（2）精子の全長や運動性は繁殖様式ごとに明瞭な違いが見られたため、電子顕微鏡を用いて
より詳細な構造の観察を行い、交尾種と非交尾種の精子の微細構造の違いを明らかにする。 
 
（3）カジカ科魚類には、ホヤやカイメンの体内を産卵場所として利用する卵寄託種が知られ
る。交尾・卵寄託種と思われる種について、産卵場所選択と雌親の産卵管の長さについて調査
を行い、産卵管の種間・種内変異と産卵場所との関係を明らかにする。 
 
３．研究の方法 
（1）精子の進化 カジカ科魚類の繁殖期に国内 6 地点（佐渡島、函館、羅臼、南三陸町、伊豆、
大洗）、海外 2 地点（カナダ・バンクーバー島、アメリカ・モントレー湾）で、それぞれの種の
繁殖期にスキューバや釣りなどで成熟魚を採集した。採集した個体から精巣を取り出し、精子
の形態（全長、鞭毛長、頭部長、頭部幅、中片長、中片幅）と精子の遊泳速度を計測した。精
子の運動環境を調べるために、海水または卵巣内と同じ等張液で精子の運動性の測定を行った。 
 カジカ科魚類の交尾、精子、卵保護行動の進化プロセスを明らかにするため、国内外で採集
したカジカ科魚類の遺伝子配列を決定し、系統関係の推定を行った。 
 生態情報、精子、卵保護行動の全てのデータがそろったカジカ科魚類のデータと分子系統樹
の解析結果を用いて、交尾と卵保護様式の進化に伴う精子の平行進化を調べた。 
 
（2）電子顕微鏡による精子の微細構造の観察 精子計測を行ったカジカ科魚類のうち、国内で
採集できる種については、精子の固定標本を作成し、走査型電子顕微鏡（SEM）と透過型電子
顕微鏡（TEM）を用いて精子の細部構造（中片や頭部）の観察を行った。 
 
（3）卵寄託種の産卵場所と産卵管 海産のカジカ科魚類には、ホヤやカイメンの体内を産卵場
所として利用する卵寄託種が知られる。産卵管の種間・種内変異と産卵場所との関係を明らか
にするため、交尾・卵寄託種と思われる種について、産卵場所選択と雌親の産卵管長を野外調
査と DNA 分析により調べた。野外調査は、国内 3 地点（佐渡島、函館、伊豆）とアメリカ・
モントレー湾で行った。 
 



４．研究成果 
（1）精子の進化解析 37
種 138 個体 3234 個の精子
形態を比較した結果（図
1）、同じ雄保護型同士では、
交尾型と非交尾型の鞭毛
長に違いはなく、雌保護型
や卵寄託型は雄保護型よ
りも長い鞭毛を持ってい
た。一方、頭部長は、非交
尾型よりも交尾型のほう
が長かった。また、雌保護
型や卵寄託型の精子は雄
保護型の精子よりさらに
頭部や中片が長かった。 
 37 種 156 個体 5170 個の
精子の遊泳速度を比較し
た結果（図 1）、雄保護種
の場合、交尾型と非交尾型
のどちらも遊泳速度が遅
く、一方で、卵寄託型は遊
泳速度が有意に速かった。
精子の運動する環境は交
尾型と非交尾型で異なり、
交尾型では等張液中のみ精子が運動したが、非交尾型の精子は海水中のみ運動性を有した。こ
れらの精子特性の結果は日本の種でも北米の種でも同じ傾向であった。また、37 種の遺伝子か
ら作成した分子系統樹を用いて、系統種間比較解析（PGLS）を行った結果、系統に関係なく、
海産カジカ科魚類の精子特性は交尾行動と精子競争に関連して進化したことが明らかとなった。 
 カジカ科魚類は交尾と保護様式が極めて特化したグループであるが、今回の結果から交尾の
進化に伴い、頭部長の伸長が起こったと考えられる。一方、非交尾型と交尾型で精子の鞭毛長
と遊泳速度には大きな違いがなかったが、精子競争レベルが強いと考えられるメス保護型や卵
寄託型は長くて速い精子を有していた。これまで交尾行動と精子の長さには強い関係があると
考えられていたが、本研究はこの結果を覆すもので、交尾行動ではなく、精子競争レベルの激
化が鞭毛長や遊泳速度を増加させる
ように進化させたことが明らかとな
った。本研究から、海産カジカ科魚類
の精子の形態や運動性は、系統に関係
なく、交尾行動や精子競争に関係して
平行進化したことが初めて示された。 
 モントレー湾での調査によって、ト
クビレ科（交尾型）やアイナメ科（非
交尾型）など、外群に含まれる種の精
子データも収集することができた。カ
ジカ科魚類でなくても、精子形態や運
動性はこれまでの予測と完全に一致
し、交尾行動や精子競争は精子の進化
の原動力であることを強く支持した。 
 
（2）交尾型と非交尾型カジカの精子
の微細構造の違い 非交尾型のヒメ
フタスジカジカ（Icelinus pietschi）と
交尾型のアナハゼ（Pseudoblennius 
percoides）の精子の SEM の結果を図 2 に示す。非交尾・雄保護型のカジカの精子は共通して頭
部の丸い精子を、交尾・卵寄託型の精子の頭部は細長く、また鞭毛も長いことが明らかになっ
た。光学顕微鏡では確認が難しかった鞭毛末端（End piece）の境目（図 2A,B, 矢印 1）やアナ
ハゼにおける中片と尾部の境目（図 2D, 矢印 3）が明瞭に観察され、交尾・卵寄託型の中片は
非常に長いことが分かった。また、ヒメフタスジカジカの頭部において、一部が隆起している
ことが観察された（図 2C, 矢印 2）。 
 TEM の画像の結果から、非交尾型であるヒメフタスジカジカの精子の鞭毛には Lateral ribbon
があったのに対し、交尾型のアナハゼにはなかった。他の種でも同じ傾向が見られており、卵
巣腔液中で精子が運動するための抵抗を減らすためだと考えられる。今後は、実際に人工的に
粘性のある溶液を作成し、精子の運動性がどのように変化するのかを調べる必要がある。 
 



（3）卵寄託種の産卵場所
と産卵管 海産のカジカ
科魚類には、無脊椎動物の
体内を産卵場所として利
用する卵寄託種が知られ
る。佐渡島（日本海側）の
研究により、卵寄託を行う
カジカ科魚類 8種、卵寄託
カジカの複数種がホヤ類
やカイメン類に卵を寄託
すること、また、雌のカジ
カが持つ産卵管の長さは、
ホヤを利用する種の方が
カイメンを利用する種よ
りも長く、利用する宿主の
種類やサイズに応じて産
卵管長が適応進化したこ
とが分かってきた（Awata 
et al. 2019 Mar. Biol.）。
卵寄託カジカは本州全域に広く生息するため、生息海域によって利用するホヤやカイメンの種
組成やサイズが異なると予測される。しかし、同種内で産卵管形態が海域によって異なるかに
ついての情報は皆無である。 
 そこで、太平洋側と日本海側の両方に生息する卵寄託カジカ 3 種の宿主選択と産卵管長につ
いて、野外調査と DNA 分析により調べた。その結果、伊豆のオビアナハゼはザラカイメンを、
佐渡のオビアナハゼはリッテルボヤを利用していることがわかり、産卵管の長さや形態も大き
く異なっていた（図 3）。さらに、アナハゼとアヤアナハゼは、それぞれリッテルボヤとカイメ
ン類を利用した点で宿主選択の地域差はなかったが、いずれの種も伊豆の方が産卵管長は長く、
利用する宿主のサイズの違いとの相関が示唆された（図 3）。以上のように、種間だけでなく種
内でも宿主の種類やサイズに応じた産卵管形態の変異が示された。こうした例は、他の卵寄託
動物でもほとんど知られておらず、海産魚では初めての発見であると考えられる。 
 これまで、ホヤに産卵するために非常に長い「ホヤ用の産卵管」を持つ種と短めの「カイメ
ン用の産卵管」を持つ種に分けられることが明らかとなった。そこで、系統の異なる北米のカ
ジカ科魚類やカジカ科魚類ではない種であってもホヤやカイメンに産卵することが知られてい
る種を対象に、産卵場所と産卵管形態を調査した。まず、アメリカ・モントレー湾でホヤへの
産卵が示唆されている Orthonopias triacis の産卵管を調べた結果、予想通り、ホヤ用の産卵
菅を有していた。また、北海道でカイメンへの産卵が報告されているトクビレ科のイソバテン
グとヤギウオの産卵管を調べた結果、大型種にも関わらず短い「カイメン用の産卵管」を持っ
ていた。本研究結果より、系統的な近縁性に関係なく、利用する卵寄託場所の無脊椎動物の種
類や大きさが産卵管の長さと強く関係しており、卵寄託行動や産卵管は様々な系統で独立して
平行進化したことが示された。 
 本研究で得られた一連の成果は、国内外の学会で発表した。また、投稿論文としても発表を
行った。プレスリリースや HPでの成果の公開も行った。 
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