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はじめに 
  
トゲウオ科(Gasterosteidae)魚類は北半球の温帯から寒帯域に広く分布し、沿岸域および
河川中下流域を主な生息域にしている。その生活史は多彩に富んでおり、一生を淡水域で

過ごすものから、海と川を行き来する遡河回遊性の個体群などがいる。そのため、それぞ

れの地域や個体群間には行動、生態、形態、遺伝的構造に著しい変異が生じている。また、

その研究の歴史は古く、行動連鎖モデルで知られるティンバーゲンの研究から始まり、現

在では、進化生態学の主要な研究対象になっている。 
厚岸湖・別寒辺牛川水系には、イトヨ属 2種(イトヨ太平洋型および日本海型)、トミヨ属

3種(トミヨ属汽水型、淡水型およびエゾトミヨ)の合計 5種のトゲウオ科魚類が共存してお
り、単一水系にこれほど多くのトゲウオ種が共存している地域は世界でも他に例を見ない。

一般に、このような近縁種の共存は、種間の遺伝子流動を防ぎ(生殖的隔離機構)、その結果
として分化した種が異なる形態、生態、行動を持つにいたり、独自の生活資源を利用する

ようになること(共存機構)で可能になる。つまり、同所的に生息する近縁種間の生殖的隔離
機構および共存機構は、生物多様性を創出する機構といえる。 
これまで申請者らによって、本水系におけるトゲウオ科 5 種の生活史特性や集団遺伝学
的研究が行われてきた(高橋, 2000; 2001; 山田ら, 2002; 北村ら, 2003; 久米ら, 2004)。その
結果、5種間に繁殖に利用する環境や時期に差異が認められた。しかしながら、各々の種は、
完全に繁殖資源を分け合って利用するわけではなかった。また、幾つかの組み合わせでは

低頻度の雑種個体が出現していることから、これら種間の生殖的隔離機構は不完全なもの

であることが示唆されている。それにもかかわらず、それぞれの種は、独自の遺伝的特徴

を維持していることから、5種間には繁殖資源を分けること以外の隔離機構も働いていると
考えられる。そこで、本研究では、雌雄 1対 1の「お見合い実験」によりトミヨ属 3種間
の同類交配について明らかにし、本水系に分布するトゲウオ科魚類の多様性やその維持機

構に関する知見を得ることを目的とした。 
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材料と方法 
 
材料の採集および飼育 
実験魚であるトミヨ属魚類(汽水型、淡水型およびエゾトミヨ)は、同所的生息地である北
海道東部汐見川より 2004年 3月 20- 23日、4月 12- 14日、5月 14- 16日、6月 15- 16日
に三角網を用いて採集し、外部形態よりそれぞれの種を鑑別して 10℃と 15℃の恒温室なら
びに野外の池にて飼育した。特に、汽水型は淡水域で成熟しないことから(Takata et al., 
1987) 、約 15‰の汽水で飼育し成熟させた。また、実験魚の繁殖行動活性は、飼育水温を
10℃から 15℃に変化させることによって促された。さらに、日長周期は繁殖期と同様の明
期 16時間、暗期 8時間とし、餌には市販の冷凍アカムシを朝夕の 1日 2回与えた。 
成熟した個体はそれぞれ雌雄に分けて実験環境である水温 15℃、塩分濃度 0.7‰、明期

16 時間、暗期 8 時間で飼育し実験環境に馴致した。塩分濃度の調整には(株)マリン・テッ
クの「SEA LIFE」を用いた。 
 
お見合い実験 

2004年 4月 22日から 7月 28日にかけて、3種について正逆あわせて 9通りの組み合わ
せで計 192試行の実験を行った。実験に使用した雌 192個体、雄 140個体は、実験終了後
直ちに－20℃で冷凍保存し、後日、Takata et al. (1987), Niwa(1987)に従いアロザイム解
析により種判別および雑種個体の検出を行った。雑種個体と判定された場合には全ての解

析より除外した。また、雄個体は 1回または 2回使用し、2回使用する場合には、試行の間
隔を少なくとも半日間以上あけた。 
お見合い実験は、石川・森(2003)、久米ら(2004)に従い、Park et al. (2001)を参考にして
トミヨ属魚類用に改変して行った。実験には 60ℓ水槽( 60×30×34㎝; 図 1参照)を用い、
外部からの視覚的影響を無くすために観察面以外をこげ茶色の厚紙で覆った。水槽の底面

には 4kg の砂利(径 3-5mm)を敷き、営巣基質となるプラスチック製の水草(Cabomba 
caroliniana の模型)を水槽片側に置いた。また、営巣に十分な量の巣材(腐食したイネ科植
物)を用意した。さらに、営巣基質と相対する水槽壁面に透明なプラスチック製のボックス
を設置し、このボックスより雌を水槽内に導入した。実験環境条件は久米ら(2003)を参考に、
水温 15℃、塩分濃度 0.7‰、明期 16時間、暗期 8時間とした。また、塩分濃度の調整には
(株)マリン・テックの「SEA LIFE」を用いた。 
雄を水槽内に入れ営巣が完了したことを確認した後、次の手順で実験を行った。先ず、

排卵し、また雄に対してヘッドアップまたは雄の求愛にポジティブに反応した雌を水槽壁

面に取り付けたボックスに入れ、5分間馴致した。その後、試験者が糸を引きボックスに取
り付けた扉を開け、水槽内に雌を導入した。そして、雌が雄に接触した時点より行動観察

を開始した。記録は最大 45分間行い(実験前 5分、実験後 10分含む)、実験時間を最長 30
分とした。30 分以内に雌が吻端を巣につっこむ行動をした場合、配偶成功と判定し実験を
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終了した。一方、30分以内に雌が吻端を巣につっこまなかった場合は配偶失敗とみなした。
全ての実験における配偶行動は水槽の前に設置したビデオカメラで記録された。 
実験終了後、実験魚の標準体長を測定し、種間の標準体長を比較した。また、各種につ

いて正逆あわせて 9 通りの組み合わせで、それぞれの配偶成功率を比較した。さらに、交
雑した場合、種間の体サイズの差が配偶の成否に影響しているか否かを検討するため、配

偶に成功した場合と失敗した場合で種間の体サイズ差を比較した。 
 
 
結果と考察 

 
実験魚の種判別の結果、汽水型と淡水型、汽水型とエゾトミヨ、および淡水型とエゾト

ミヨの間の F1の子孫がそれぞれ検出された。これらの雑種個体を除いた 177試行について
以下の解析を行った。 
 実験群は雌雄によって対象群の設定が異なるため、雄から見た場合と雌から見た場合の

配偶成功率について 2 通りの解析を行った。雄から見た場合、いずれの種の雄でも同種の
雌に対するのと同様に異種の雌に対しても積極的に求愛行動を示した。したがって、トミ

ヨ属 3 種でも異なる種間での交雑の成否は、雌による雄の選択に依存していると考えられ
る。 
雌から見た場合の結果を表 1 に示す。いずれの種においても同種同士で高い配偶成功率

(汽水型:94.7%, 淡水型: 90.0%, エゾトミヨ: 95.0%)を示し、異種間の配偶成功率と比べて有
意な差が認められた(Fisher’s exact test, P<0.05)。この結果は、トミヨ属 3種に強い同類交
配が存在し、これらの種間に行動学的特性を基にした生殖的隔離機構の発達を示唆する。

また、エゾトミヨの雌は、異種の雄との間の配偶成功率が低く(0-4.5%)、異種の雄の求愛に
全く反応を示さなかった。つまり、エゾトミヨの雌は、雌雄 1 対 1 という雌にとって雄を
選択することのできない状態にもかかわらず、異種の雄に対して強い不適合性を示すこと

が明らかになった。一方、淡水型の雌と汽水型の雄との配偶成功率(38.9%)は、淡水型同士
の配偶成功率(90.0%)と比べて有意な差が認められなかった(Fisher’s exact test, P>0.05)。
つまり、汽水型と淡水型は潜在的に交配する行動的基盤を持つと推測される。また、淡水

型と汽水型の雌は、エゾトミヨの雄の求愛に敏速に反応し、しばしば巣の手前まで行くこ

とが観察され、配偶成功率もそれぞれ 35.1%, 31.8%と高い値を示した。つまり、エゾトミ
ヨの雄と他の 2 種の雌の組み合わせで交雑が生じる可能性があると推測される。このよう
な交雑はいったい何が原因になって起こるのであろうか。イトヨ(G. aculeatus)においては
体サイズに基づく同類交配が生殖的隔離の主要因として考えられている(Nagel and 
Schluter, 1998; Ishikawa and Mori, 2000)。 
実験魚の標準体長を比較した結果、汽水型と淡水型はエゾトミヨよりも体サイズが大き

かった(Scheffe’s test: P <0.05)。また、汽水型では雌雄間の体サイズに有意差が認められ、
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雌のほうが大きかった(Scheffe’s test: P <0.05)。一方、他の 2種では雌雄間の体サイズに有
意差は認められなかった(Scheffe’s test: P >0.05)。また、汽水型の雌と淡水型の雌ならびに
汽水型の雄と淡水型の雄との間の体サイズに有意な差は認められなかった(Scheffe’s test: P 
>0.05)。一方、エゾトミヨ雄は 3種のなかで最も体サイズが小さかった。このように、今回
調査したトミヨ属 3種においても体サイズが異なっている。 
そこで、次に配偶成功率の高かった異種間の組み合わせについて、交雑した場合に種間

の体サイズの差が交雑に寄与しているか否かを検討した。その結果、淡水型の雌と汽水型

の雄(Mann-Whitney U test, Z =－1.223, P >0.05)、汽水型の雌と淡水型の雄 (Z =－0.609, 
P >0.05)、汽水型の雌とエゾトミヨの雄(Z =－0.905, P >0.05)、淡水型の雌とエゾトミヨの
雄(Z =－1.234, P >0.05)との間で配偶成功した場合の体サイズの差と失敗した場合の体サ
イズの差に有意な差は認められなかった。つまり、トミヨ属 3種ではイトヨの場合と異な
り体サイズに依存した交雑は認められないことが示された(図 2参照)。 
トゲウオ科魚類の配偶者認知については、雄の婚姻色や求愛行動、雄のなわばりサイズ

やその質、雄の巣に卵があること、匂い刺激などの要因が作用していることが知られてい

る(Jamieson and Colgan, 1989; Goldschmidt and Bakker, 1990; Sargent, 1982; McPhail, 
1994; 石川・森, 2003; McLennan, 2003)。本研究で取り扱ったトミヨ属 3種では、雄の婚
姻色(Takata et al., 1987)、巣の形状および雄の求愛行動(町田未発表)が異なっていることか
ら、これらの要素が行動的隔離に関与している可能性が高いと考えられる。今後、さらな

る水槽実験や野外観察を行うことで、トミヨ属 3 種の同類交配やその進化過程が解き明か
されるだろう。 
 
 
おわりに 
 
 生殖的隔離機構は、精子と卵子が受精する前と後で交配前隔離機構と交配後隔離機構の 2
つに大別される。交配前隔離機構には、潜在的に交配相手が出会わない時間的隔離・場所

的隔離、潜在的に交配相手に出会うが配偶行動が異なるために交配しない行動的隔離、お

よび交配するが精子の輸送が起こらない機械的隔離がある。一方、交配後隔離機構には、

配偶子の死亡、接合子死亡、雑種不妊、雑種崩壊がある(Mayr, 1963)。 
昨年度の調査結果から、3種は同時期に営巣しているため繁殖期の違いといった時間的隔
離は重要でないと考えられる。また、3種を用いて正逆交配するとすべての組み合わせで良
好な受精率を示すこと(町田未発表)から精子の輸送は正常に起こると考えられ、機械的隔離
は機能していないと考えられる。したがって、久米ら(2004)の調査結果と併せて考えると、
汽水型と他の 2 種との間では、塩分濃度および水温によって繁殖場所を分けることが生殖
的隔離機構として最も重要であり、繁殖場所が重なってきた場合は行動的隔離が働いてい

ると考えられる。一方、繁殖場所が広く重複している淡水型とエゾトミヨとの間では、行
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動学的特性による同類交配が隔離機構として最も重要であると考えられる。これらの交配

隔離機構が働くことによって、トミヨ属 3種の共存が可能になっていると考えられる。 
しかし、これらの交配前隔離機構が働いているにも拘わらず、自然集団においてトミヨ 3
種間のいずれの組み合わせでも雑種個体が確認されている(Niwa, 1987; 町田, 2005)。F1雑

種やその子孫の適応度が親種のそれと等しいならば、たとえ交配前隔離機構によって雑種

個体の産出が抑えられたとしても、理論的には種間融合が生じる(酒井, 1987)。しかし、ト
ミヨ属 3 種の場合、雑種を産出しながらもそれぞれの種は独自の遺伝的特徴を維持してい
る。したがって、雑種不妊や雑種崩壊といった交配後隔離機構も働いていると考えられる。

今後の課題としては、先ず 3 種の交配後隔離機構について詳細に調査する必要がある。ま
た、同所的生息地における雑種個体頻度の経年的変化の調査、他の同所的生息地や異所的

生息地での生殖的隔離の発達度合いを比較調査することによって、トミヨ属 3 種の生殖的
隔離の進化について、さらなる理解が深まると期待される。 
河川、湖沼、干潟、海岸などの広く湿原と呼ばれている環境は、古来より飲み水や灌漑

用水といった水資源や、魚介類をはじめとする豊富な生物資源を提供し人間生活を支えて

きた。それだけに、今日の湿原生態系の破壊は世界的に懸念されている状況にある。湿原

保全を目的としたラムサール条約は、2004 年 9 月現在、締約国数 141 か国、登録湿地数
1,375か所、登録湿地の総面積は 122,662,094ヘクタールとなっている。本水系もラムサー
ル条約に登録されており、その保全対策が急務となっている。また、本水系には、トゲウ

オ科魚類 5 種をはじめ、イトウ(Hucho perryi)、カワシンジュガイ(Margaritifera laevis)
などの貴重な水生生物が数多く生息している。さらに、下流部に位置する厚岸湖は、水産

上の有用種の保育場として非常に重要なアマモ(Zostera marina)の群落が発達している。こ
のように多種多様な生物が生息していることは、本水系の水辺環境が良好に保全されてき

た証といえるだろう。厚岸町は、この貴重な自然環境を次世代に残すために、持続可能な

利用施策を構築する必要があるのではなかろうか。 
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図 1 お見合い実験に用いた実験水槽

砂利 (径3-5mm)

プラスチック製の水草

雌を導入する
ケース

図 1 お見合い実験に用いた実験水槽

砂利 (径3-5mm)

プラスチック製の水草

雌を導入する
ケース
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図 2 交雑した場合の雌雄の体サイズの関係

黒丸は配偶成功を、白丸は配偶失敗をそれぞれ示している。
(a)汽水型雌×淡水型雄, (b) 淡水型雌×汽水型雄, (c) 汽
水型雌×エゾトミヨ雄, (d) 淡水型雌×エゾトミヨ雄。
すべての組み合わせで、配偶成功した場合と失敗した場合の
体サイズの差に有意な差は認められなかった(Mann-
Whitney U test, P>0.05)。  


