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研究成果の概要（和文）：回遊パタンの変化を伴う進化の要因を探るため、ヨシノボリ属魚類の遺伝子発現パタ
ンと生活史を調べた。沖縄島に生息する両側回遊性（川と海の間を回遊する）と河川性（一生を川で過ごす）の
姉妹種の比較から、河川性の種では変態を制御する甲状腺ホルモンの合成に関する遺伝子の発現レベルが低く、
初期における形態変化が両側回遊性の種よりゆるやかに進行することが示唆された。また、フィリピンの熱帯島
嶼とベトナムの大陸河川に生息する種の回遊パタンや卵サイズを明らかにし、温帯から亜熱帯の島嶼である日本
の種と比較することにより、回遊パタンが進化する環境条件を議論した。

研究成果の概要（英文）：Gene expression patterns and life histories of goby fishes of the genus 
Rhinogobius were examined to elucidate the evolutionary process of migration patterns. Comparison of
 multiple amphidromous (migrating between fresh water and the sea) and fluvial (freshwater resident)
 sister species pairs on Okinawa Island suggested that fluvial species have lower expression levels 
of genes related to thyroid hormone synthesis, which regulates metamorphosis, and that their 
morphological changes proceeds more gradually than in amphidromous species. We also investigated the
 migration patterns and egg sizes of species inhabiting tropical islands in the Philippines and 
continental rivers in Vietnam, and discussed the environmental conditions under which migration 
patterns have evolved and maintained by comparing them with species from temperate and subtropical 
islands of Japan.

研究分野： 魚類の生活史

キーワード： 回遊　初期生活史　遺伝子発現　トランスクリプトーム　甲状腺ホルモン　卵サイズ　耳石　魚類

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
ヨシノボリ属は、回遊パタンや生活史特性が多様であるため、回遊パタンの進化を研究するうえで優れた材料で
ある。ヨシノボリ属について変態に関わる内分泌系の遺伝子発現を初めて明らかにしたことは、回遊パタンの進
化機構の全貌解明に向けた大きな一歩である。生活史の面では、これまで知見が乏しかった大陸や熱帯島嶼に生
息する種の回遊パタンや卵サイズを明らかにしたことに非常に大きな意義がある。これまで日本産の限られた種
の知見に基づいて行われていた生活史進化の適応的意義に関する議論をより深めることができ、各地域の環境が
独自の生活史特性を持つ種の進化に関わっていることが示唆された。

※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 
 
回遊は、魚類をはじめとする水生生物に広く見られる。その中で川と海の間の回遊を「通し回

遊」と呼び、サケ、アユ、ウナギなど、発育段階ごとに全く異なる環境を行き来するダイナミッ
クなその回遊は人々の注目を集めてきた。通し回遊は、産卵場所や仔稚魚の生息環境によって、
遡河回遊、降河回遊、両側回遊の 3 つに大別されてきた。近年の研究により、通し回遊のパタン
はさらに多様であり、これらは祖先種から回遊パタンの変化を伴って進化する過程の一場面で
あることが示唆されているが、その回遊パタンの進化がどのような生理機構の変化により起こ
るのか、またどのような適応上の理由で起こるのかはほとんど分かっていない。 

本研究ではハゼ科のヨシノボリ属に着目する。ヨシノボリ属は、東アジアからインドシナ半島
にいたる大陸と日本、台湾、フィリピンなどの島嶼に分布し、非常に多くの種に分化している。
興味深いことに、多様な回遊パタンの種が含まれ、その違いに応じて卵サイズや個体発生の過程
が異なる（図 1）。例えば、日本のヨシノボリ属の約半数の種は両側回遊性（海と川の両方で成
長する回遊パタン。両側回遊性のヨシノボリ属は、川で産卵し、孵化した仔魚が海へ流下してそ
こで浮遊期を過ごす。その後河川に加入してさらに成長し、成熟すると産卵する）だが、沖縄島
のアオバラヨシノボリとキバラヨシノボリは河川性で、浮遊仔魚期も河川上流部に留まり、一生
を川で過ごす。両種の卵は両
側回遊性の種より大きく、中
卵型と呼ばれる。日本本土に
分布するカワヨシノボリも河
川性であるが、中卵型よりさ
らに大きい卵を産み（大卵型
と呼ばれる）、孵化後に浮遊期
を経ず底生生活をする直達発
生を行う。また、日本本土の
平野部には、湖沼や氾濫原の
湿地で浮遊期を過ごす湖沼性
の種が生息する。 
このような生活史特性の多

様性からヨシノボリ属は注目を集め、日本では卵サイズや仔魚の形態、回遊生態、系統などの研
究が積極的に行われ、多くの知見が蓄積されてきた。しかし、回遊パタン進化の鍵と予想される
部分、すなわち個体発生の過程を制御する内分泌系や遺伝子発現は全く研究されていない。 
一方で海外に目を向けると、ヨシノボリ属の卵サイズ等生活史に関する知見は非常に乏しく、

回遊パタンに関する情報もほとんどない。なぜ回遊パタンの進化が生じるのか、その適応的理由
を解明するためには、回遊パタンと生息環境の対応関係をさまざまな種間で比較する必要があ
る。ヨシノボリ属はフィリピンの熱帯島嶼や大河川が多い大陸にも分布する。日本とは異なる環
境におけるかれらの生活史の知見は、回遊の進化を考える上で非常に重要である。 
 
２．研究の目的 
 
本研究では、回遊パタンの変化を伴う適応進化の至近要因（生理機構）と究極要因（適応的意

義）の両面の解明を目的とし、2 つの問いを追求する。 
❶生息環境や生活史の劇的な変化を伴う回遊パタンの進化は、どのような生理機構の変化に

よって起こるのか？私たちは、回遊パタンの異なる姉妹種間において生活史初期の遺伝子発現
を比較し、回遊パタン多様化の鍵となった変化を特定したいと考えた。 
❷各回遊パタンが進化し、維持される環境条件はどのようなものか？大陸と熱帯島嶼におけ

るヨシノボリ属の生活史、特に回遊パタンと卵サイズを調べ、温帯から亜熱帯の島嶼である日本
の種と比較する。 
 
３．研究の方法 
 
(1) 生理機構：回遊型の異なる近縁種間の比較 
沖縄島には、一生を上流部で過ごす河川性のアオバラヨシノボリとキバラヨシノボリが生息

し、それぞれ海で仔魚期を過ごす両側回遊性のアヤヨシノボリ、クロヨシノボリとの共通祖先か
ら進化したことが示されている。本研究では、これら回遊パタンの異なる近縁種 2 組、および河
川性の近縁種を持たない両側回遊性のシマヨシノボリを対象とし、仔稚魚期を通した形態変化
および遺伝子発現の変化を明らかにし、比較した。 
沖縄島の河川および海で、プランクトンネット、小型曳網、たも網を用いて、孵化直後から浮

遊期を経て着底後まで、さまざまな発育段階の仔稚魚を採集し、これらを 8 つの発育段階（Stage 

図 1. 日本のヨシノボリ属魚類のさまざまな回遊パタン 



1–8）に区分した。両側回遊性の 3 種の仔魚は形態による種同定が困難であるため、抽出した RNA
の RAG2 遺伝子のシーケンスを行い、種を特定した。各種、発育段階ごとに 1–6 個体の RNA を
Illumina 社のシーケンサーNova-seq 6000 でシーケンスし、解析した。魚類の形態や生態の変化に
は内分泌系の遺伝子発現変化、特に甲状腺ホルモンの合成が大きく影響することが知られてい
るため、特にこの合成に関与する遺伝子発現の変化に着目した。 
 
(2) 生活史：生息環境による違い 
生息環境への適応が回遊パタンの進化に与える影響を検討するために、環境が異なる日本（温

帯・亜熱帯の島嶼）、フィリピンのパラワン島（熱帯島嶼）、ベトナム中部および北部（大陸河川）
に分布する種の分布パタンと生活史を比較した。 
 
①分類、分布と系統 
 パラワン島とベトナム中部のヨシノボリ属は分類が行われていないため、他地域の種を含め
た標本の形態観察を行い、これらの分類を確立し、各種の分布パタンを明らかにした。また、ミ
トコンドリアゲノムと ddRAD-seq の解析を行い、各種の系統関係を明らかにした。 
 
②回遊履歴 
 パラワン島およびベトナムで採集されたヨシノボリ属の標本から耳石を摘出し、樹脂に包埋
して研磨し、電子線マイクロプローブアナライザによりストロンチウム・カルシウム比（Sr:Ca
比）を分析した。通常 Sr 濃度は淡水より海水で高いことから、耳石の核から縁辺までの Sr:Ca 比
の変動により個体の海水-淡水間の回遊履歴を推定した。 
 
③卵サイズ 

10%ホルマリンで固定され、70%エタノールで保存された成熟雌の標本から卵巣を摘出し、卵
母細胞の径を計測した。1 個体あたり 10–20 個の卵母細胞の長径と短径を計測し、平均した。 
また、これまで卵サイズが未知であったケンムンヒラヨシノボリ（沖縄島産）とヤイマヒラヨ

シノボリ（西表島産）の産着卵のサンプルを得ることができたため、卵の長径と短径を計測し、
既知の種と比較した。 
 
４．研究成果 
 
(1) 生理機構：回遊型の異なる近縁種間の比較 
河川性の 2 種の RNA 発現パタンは両側回遊性

の 3 種とは異なった（図 2 上）。両側回遊性の種
では、海から川に移動し変態する時に甲状腺ホル
モン関連の遺伝子の発現がピークとなるが、河川
性の種では、より遅い発育段階でピークを示し
た。また発現量自体も大きく異なり、河川性種は
両側回遊性種に比べて Stage5–7 における発現レ
ベルが低かった（図 2 下）。 

系統が異なる両側回遊性と河川性の種の組み
合わせで RNA 発現パタンが共通していたことか
ら、両側回遊性種から河川性種への進化の過程に
おいて生理機構が同様の方向に収斂進化したと
考えられる。両側回遊性の 3 種は、浮遊期を終え
て河川に加入する際に体表面の着色が始まり、変
態が進むが、河川性の 2 種では体表面の色素胞が
早い段階から徐々に発達した。甲状腺ホルモン
は、多くの魚で変態をコントロールすることが知
られている。両側回遊性の種は、生息環境が変わ
る時に速やかに変態を進める必要があり、甲状腺
ホルモンが重要な働きをしていることが示唆さ
れる。一方、環境の変化を経験しない河川性の種
は、急激な変態を必要としない。そのために河川
性の 2 種では甲状腺ホルモンにより変態を制御
するシステムの発現レベルが低下していると考
えられた。 

図 2. 大きな変動を示した上位 500 遺伝子の発
現に基づく主成分分析（上）と、tg 遺伝子の
発現ダイナミクス（下）。上の図では、stage 5a
までの個体を中抜きの丸、それより発育が進
んだ個体を塗りつぶした丸で示した。（→） 



(2) 生活史：生息環境による違い 
①分類、分布と系統 
パラワン島で発見されたヨシノボリ属 2 種を新種 Rhinogobius estrellae、Rhinogobius tandikan と

して記載した（図 3）。これまでパラワン島以南において本属の分布は知られていなかったこと
から、ヨシノボリ属の中で最も南の熱帯島嶼に分布する種として報告した。環境条件と生活史の

関係を調べる本研究にとって非常に興味深い
材料といえる。また、ベトナムの北部および中
部に生息する種の分類を研究し、それぞれ 6 種
および 5 種の分布を明らかにした（2 種は北部
と中部に共通して分布）。これらの分類につい
て、ベトナム中部の 2 新種の記載を含む論文を
投稿した。 

ミトコンドリアゲノムと ddRAD-seq の解析
により、パラワン島の 2 新種は、日本からベト
ナムに広く分布するゴクラクハゼと近縁であ
り、これら 3 種はヨシノボリ属の中で最も古く

分岐した系統を構成することが明らかになった。またベトナムでは、分布が限られる種が多いが、
複数の地点、河川で見つかった種であっても、地域間、河川間で遺伝的な交流を持たない種が多
いことが示唆された。 
 
②回遊履歴 
 耳石の Sr:Ca 比から、ベトナム産 9 種のうちの 2 種が
典型的な両側回遊性で仔魚期に海で成長した履歴を持
ち、7 種はほぼ淡水域に留まることが示唆された（図 4）。
ただし、孵化直後にやや高い Sr:Ca 比を示した個体があ
り、汽水域を含む下流域に短期間の回遊をする可能性
も示唆された。 
 パラワン島の 2 種は、一生を通して Sr:Ca 比が低く、
海への回遊は行わないことが示された。 
 

 
③卵サイズ 

日本本土の 2 種、沖縄島の 7 種、パラワン島の 1 種、ベトナムの 6 種について、それぞれ 1–6
個体から成熟卵を含む卵巣のサンプルを得た。パラワン島の R. estrellae は日本本土のカワヨシ
ノボリ同様の大卵であり、川で一生を過ごす直
達発生の種であることが示唆された（もう 1 種
の R. tandikan は成熟した卵巣サンプルが得られ
なかったため不明）。ベトナムでは大卵の種はな
く、沖縄島のアオバラヨシノボリ、キバラヨシ
ノボリに相当する中卵の種と両側回遊性の種に
相当する小卵の種が含まれた。小卵の種の中で
もゴクラクハゼは特に卵が小さく、一方、ベト
ナムの R. leavelli は比較的大きかった（図 5）。 
ケンムンヒラヨシノボリとヤイマヒラヨシノ

ボリの産着卵は、長径 1.9–2.4 mm、短径 0.6–0.8 
mm で、ゴクラクハゼを除く両側回遊性のヨシ
ノボリ属の卵の中では比較的小さかった（図 6）。 
 

図 3. パラワン島の新種 Rhinogobius estrellae 

図 4. ベトナム産ヨシノボリ属の耳石の核から縁辺
までの Sr:Ca 比の変動。上は両側回遊性、下は河川
性の例。    （→） 

図 5. ヨシノボリ属の卵巣内卵サイズ。各個
体の卵母細胞 10–20 個の径の平均を１つの丸
で示す。赤は沖縄島、紫は日本本土、黄色は
パラワン島、水色はベトナム北部、緑はベト
ナム中部の標本。生活史が知られている日本
の種の卵径に基づいて大卵、中卵、小卵に区
分し、回遊パタンを推測した。生殖腺指数
は、生殖腺重量の体重に対する割合で、一般
に卵巣が発達しているほど大きくなる。
   （→） 



ケンムンヒラヨシノボリとヤイマヒラヨシノ
ボリは、ヨシノボリ属の中で唯一海洋島（小笠原
諸島）に分布するオガサワラヨシノボリに近縁
であることが知られている。これらの祖先の卵
は比較的小さく、未発達な仔魚が流されやすか
ったために分散の機会を持ち、海洋島への移住
が可能であったと考えられた。 
 
(3) 回遊パタンの進化 
日本では、約半分の種が両側回遊性であり、そ

れに加えて温帯で島の規模が大きい本州周辺に
は大卵で直達発生のカワヨシノボリと湖沼性の
種、亜熱帯で小規模島嶼が連なる琉球列島には
中卵で河川性のアオバラヨシノボリ、キバラヨ
シノボリが分布する。本研究の結果、熱帯島嶼の
パラワン島やベトナムの大陸河川では状況が異
なることが分かった。 
 大陸には環境が安定した大河川が多いため、
カワヨシノボリのような大卵の種が多いだろう
と予想していたが、調べたベトナム産の種は全
て中卵または小卵であった。海に降りることが
物理的に不可能と考えられるメコン川の上流
（河口から 1,000 km 以上）に分布する種であっても中卵であり、浮遊期を持つと考えられた。
R. leavelli の卵は日本の両側回遊性の種に近いサイズであったが、耳石の微量元素分析は海に降
りないことを示したことから、大きな川では小卵であっても海には出ず、淡水域の下流部に留ま
ることが示唆された。 
これまで中卵型は琉球列島の 2 種しか知られていなかったことから、私たちは日本本土とは

異なりコイ目等の遊泳魚がいない島嶼上流部の環境が中卵型の進化の条件と考えていたが、本
研究により、大陸の河川にも中卵型に相当する卵サイズを持つ種が多く生息することが明らか
になった。ベトナムの河川にはコイ目魚類等多数の純淡水魚が生息し、ヨシノボリ属の仔魚はそ
れらの住む環境で発育していると考えられる。 
ベトナムでは、ゴクラクハゼと 1 未記載種のみが両側回遊性で、それらの卵サイズは小卵の中

でも比較的小さかった。特にゴクラクハゼの卵サイズは本種の沖縄島の個体群よりさらに小さ
く、ヨシノボリ属の中で最小であった。これらはいずれも沿岸部に分布し、比較的分布範囲が広
かった。大陸では、沿岸部に両側回遊性の種が分布するものの、その種多様性は日本と比べて低
いようであった。 
パラワン島の R. estrellae は、カワヨシノボリに匹敵する大卵であり、小河川で一生を過ごすと

考えられた。パラワン島ではヨシノボリ属の分布が局限され、2 種がそれぞれ別の 1 河川で見つ
かっているのみである。多くの種が普遍的に分布する日本やベトナムとは生息状況が全く異な
る。R. estrellae の生息地は高い山の麓にあり、周辺の河川と比べて水温が低い。本種は、両側回
遊性のゴクラクハゼとの共通祖先が、現在のゴクラクハゼより広く分布していた時にパラワン
島に分布を広げ、条件の合う少数の川に取り残され、河川性の種へと進化したのだろう。卵径が
最も小さいゴクラクハゼの系統から大卵の R. estrellae が進化したことは、卵径の変化を伴う進
化が環境の変化に伴ってフレキシブルに起こりうることを示す。今後、より多くの種で卵サイズ
と回遊パタン、およびそれらの系統関係が明らかになれば、卵サイズや回遊パタンの変化する条
件がさらに深く理解できるだろう。 
本研究では、両側回遊性から河川性に進化する過程で甲状腺ホルモンによる変態の制御機構

の役割が低下する方向に進化している可能性が示唆された。そうだとするならば、その逆の河川
性から両側回遊性への進化はより起こりにくい可能性がある。実際にヨシノボリ属においては、
両側回遊性から河川性へ進化したと考えられる種はいくつかあるが、河川性から両側回遊性へ
進化した事例は今のところ知られていない。 
本研究では、ヨシノボリ属の回遊パタンの進化についての理解をかなり深めることができた

が、現段階では説明が難しい新たな疑問も多数生じた。例えば、甲状腺ホルモン合成に関与する
遺伝子発現の低下は、大卵の種や湖沼性の種にも共通して見られるのだろうか？ベトナムのヨ
シノボリ属はなぜ大卵ではなく中卵なのか？パラワン島のヨシノボリ属はなぜ中卵ではなく大
卵なのか？これらの疑問に答えるためには、各種の RNA 発現パタン、仔稚魚の生息環境、形態
変化、行動を解明する必要があるだろう。 

図 6. 本研究で明らかになったケンムンヒ
ラヨシノボリとヤイマヒラヨシノボリを
含むヨシノボリ属の産着卵のサイズ。卵
母細胞は球形に近いが、生み出された卵
は吸水し、細長い形になる。実際には弱
いくびれを持つことが多いが、ここでは
サイズ比較を容易にするため、長径と短
径を元に楕円体の断面として表現した。 
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