
魚類学雑誌 66(1):15–22
DOI: 10.11369/jji.18–030

2019 年 4 月 25 日発行原著論文　Original Paper

1〒 631–8505　奈良県奈良市中町 3327–204　近畿大学大学院農学研究科
2〒 170–0013　東京都豊島区東池袋 2–23–2　株式会社建設環境研究所
3〒 631–8505　奈良県奈良市中町 3327–204　近畿大学農学部

（2018年 8月 7日受付；2018年 11月 12日改訂；2018年 11月 13日受理；2019年 1月 11日 J–STAGE早期公開）

キーワード：アブラハヤ , タカハヤ , 形態 , mtDNA, 保全

Japanese Journal of 
Ichthyology

© The Ichthyological Society of Japan 2019

Hiroaki Hata, Tomohiko Fujita, Shun Watanabe* and Kazumi Hosoya. 2019. Current 
status of two closely related Phoxinus species, in the Ishi River (Yamato River basin), 
Osaka Prefecture, Japan. Japan. J. Ichthyol., 66(1): 15–22. DOI: 10.11369/jji.18-030.

Abstract   Difficulties in distinguishing between morphologically similar species, such as 
Phoxinus lagowskii steindachneri and Phoxinus oxycephalus jouyi, whose distributions 
overlap in the Kinki region, are significant for assessments of biodiversity and conservation, 
in addition to taxonomic status. Morphological analyses were undertaken on Phoxinus 
specimens (n = 75) collected in the Ishi and Chihaya rivers (Yamato River basin, Osaka 
Prefecture), and compared with type specimens (syntypes of Phoxinus steindachneri, 
Sauvage, 1883 and paratypes of Leusiscus jouyi, Jordan and Snyder, 1991) and non-type 
museum specimens (Phoxinus oxycephalus jouyi). Mitochondrial DNA (mtDNA) analyses 
of 16 individuals were also undertaken. Two distinct types of Phoxinus were recognized, 
differing morphologically in the presence or absence of a black horizontal band on the side 
of the body and scale numbers above the lateral line, and separated by a principal component 
analysis of 9 characters. In addition, 12 haplotypes (identified in the present and previous 
studies) were variously associated within two genetically different groups, corresponding 
to two ecological types that inhabit the upper and middle parts of the Yamato River, 
respectively. Because reproductive isolation is already clearly established between the two 
types, their recognition as separate species (Phoxinus lagowskii steindachneri and P. 
oxycephalus jouyi) in the Ishi and Chihaya rivers is upheld.

*Corresponding author: Graduate school of Agriculture, Kindai University, 3327–204 
Nakamachi, Nara 631–8505, Japan (e–mail:swpc@nara.kindai.ac.jp) 

アブラハヤ Phoxinus lagowskii steindachneri Sauvage, 
1883とタカハヤ Phoxinus oxycephalus jouyi（Jordan 

and Snyder, 1901）はコイ科ウグイ亜科ヒメハヤ属の
淡水魚である．両種は外部形態が酷似するため，
分類学的位置をめぐり今までに同種（岡田ほか，
1935），または別属別種（Howes, 1985）とする見解
があった．現在，藤田・細谷（2003）および Sakai 
et al.（2006）による形態学的および生化学的研究に
基づき，同所的に生息する両種間には既に生殖的
隔離があり，それぞれは同属別種として認識されて
いる．しかし，藤田・細谷（2003）はアブラハヤと
タカハヤそれぞれの種名を P. lagowskii steindachneri

と P. oxycephalus jouyiにしており，Sakai et al.（2006）
は 両 種 に Rhynchocypris lagowskiiと R. oxycephalus
の学名を当てている．両種は別種であるものの，属
名の妥当性，すなわち，系統学的な位置について
は未だ議論の余地がある．しかし，本研究では細
谷（2013）に従い，それぞれの学名に P. lagowskii 
steindachneriと P. oxycephalus jouyiを適用する．
両種の分布域は，アブラハヤが岡山県旭川以東

の本州の中流域，タカハヤが神奈川県西部および
新潟県境川水系以西の本州，四国，九州，対馬，
五島列島のそれぞれ上流域である（藤田，2015）．
よって，アブラハヤの分布西限からタカハヤの分

大阪府大和川水系石川におけるヒメハヤ属魚類の生息現況
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布東限の間，すなわち，岡山県旭川以東から神奈
川県西部および新潟県境川水系以西の本州にて，
両種の分布は重複している（藤田・細谷，2003）．
その重複分布内の近畿地方において，タカハヤは
全域で確認されている．その一方で，アブラハヤ
は各府県のレッドリストにおいて絶滅危惧種や情
報不足として記載されている（大阪府，2014；京
都府，2015；滋賀県，2015；兵庫県，2017；奈良県，
2017）．このカテゴリーの違いの理由の 1つとし
て，外見が酷似する両種に対し，適切な種同定が
行われていないことが考えられる．その端的な例
として，大阪府大和川水系石川においては，水野
（1968）と大阪教育大学（1974）ではアブラハヤ
のみが報告され，また，花﨑・波戸岡（2010）お
よび吉村ほか（2014）ではタカハヤのみが報告さ
れている．花﨑・波戸岡（2010）は，水野（1968）
と大阪教育大学（1974）によるアブラハヤの記録
の再検討を試みた．しかし，この 2つの報告で使
用されたアブラハヤの記録標本の所在が不明なた
め，精査することができていない．花﨑・波戸岡
（2010）は，石川における調査においてタカハヤ
のみしか確認されていないことから，アブラハヤ
の生息は完全に否定できないが，在来種として石
川に生息していた可能性は低いと推測している．
以上の結果は，石川において外見が互いに酷似す
るヒメハヤ属 2種の生息について統一した見解が
得られていないこと，また両種の生息現況が未だ
明確になっていないことを示唆している．
種の混同は生物多様性の過小評価へ繋がる．さ

らには保全を行う場合に，生物の基本単位である
種およびその生態の理解なしでの活動はあり得な
い．そこで本研究では，現在でも混同が続いてい
る大阪府大和川水系石川に生息するヒメハヤ属魚
類の外部形態の精査とミトコンドリア DNA
（mtDNA）の分析を行なった．さらに，外部形態
の精査においてはそれぞれのタイプ標本との比較
を行うことにより，また，mtDNA分析において
は既報のハプロタイプとの比較により，正確な種
の同定および大和川水系石川における生息現況の
解明を目的とした．

材 料 と 方 法

調査と標本　ヒメハヤ属魚類の採集は 2016年
5月 3日から 11月 26日にかけて 12回行った．
調査地点には，上流域として石川水系千早川から
1地点（Sta. 1：北緯 34˚46'44″， 東 経 135˚62'38″）

および石川本流から 1地点（Sta. 2：34˚41'97″，
135˚54'05″），中流域として石川本流から 2地点
（Sta. 3：34˚48'04″，135˚58'87″；Sta. 4：34˚49'21″，
135˚59'65″），計 4地点にて採集を行った（Figs. 1, 2）．
採集には投網とタモ網を適宣用いた．調査期間中
に採集された個体は計 127個体であり，すべて近畿
大学農学部の登録標本とした（KUN–P45286–45291，
45295–45310，45313–45354，45359–45397，45411–
45436）．さらに同定の比較基準としてアブラハヤと
される Phoxinus steindachneri のシンタイプ 7個体（パ
リ自然史博物館，MNHN6498，6499），タカハヤと
される Leusiscus jouyiのパラタイプ 7個体（カリフォ
ルニア科学協会，CAS–SU6376），花崎・波戸岡
（2010）で報告された石川産のタカハヤ Phoxinus 

oxycephalus jouyi 5個体（大阪市立自然史博物館，
OMNM–P31100，31119，31546，31547，31576）， 計
19個体の博物館標本を加えた．
外部形態分析　採集した個体は 10%ホルマリ

ンで 1週間固定した後，70%エタノールへ置換し，
保存した．また，得られた標本の外部形態分析に
は，側線上方横列鱗数を肉眼で数えることができ
る標準体長 45.0 mm以上の 75個体を使用した．
まず始めに，板井（1977）と細谷（2013）に基づ
き，体側の黒色縦帯を観察した．その後，Hubbs 
and Lagler（2004）に従い，75個体と上記の博物
館標本 19個体について 11項目（標準体長・頭長・
体高・頭幅・上顎長・眼径・眼後長・両眼間隔・
尾柄高・尾柄長・側線上方横列鱗数）の計測もし
くは計数を行った．
以上，94個体の形態学的形質のデータから雌

雄差または第 2次性徴の影響を排除するため（藤

Fig. 1.　Map showing the study area and four sampling 
stations in the Ishi and Chihaya rivers of the Yamato River 
basin, Osaka Prefecture.
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田・細谷，2003），標準体長と頭長以外の 8つの
計測形質（体高・頭幅・上顎長・眼径・眼後長・
両眼間隔・尾柄高・尾柄長）について標準体長か
ら頭長を差し引いた値との相対比へ換算した．次
にこれら 8つの計測形質と側線上方横列鱗数を合
わせた 9つの形態学的形質について標準化を行い，
R（version 3.3.3）（R Core Team, 2017）を使用し，
主成分分析を行った．

mtDNA分析　10%ホルマリンで固定する前に
標本の右胸鰭を DNA解析用試料として切り取り，
99.5%エタノール中に保存した．その後，外部形
態分析を行った結果で得られた 2型から無作為に
各 8個体，計 16個体を選出し，樋口・渡辺（2005）
に従い，それらサンプルの mtDNA調節領域前半
域を解析対象とした．次に PCR増幅と塩基配列
の決定は，L15923（5'-TTAAAGCATCGGTCTTGTAA 
-3'）（Iguchi et al., 1997）と H16500（5'-GCCCTGAAA 
TAGGAACCAGA-3'）（Inoue et al., 2000）を用いた．
PCR増幅には，TaKaRa PCR Thermal Cycler（タカ
ラバイオ株式会社）を用い，95˚C15秒，55˚C15秒，
72˚C30秒の温度サイクルを 30回繰り返した．PCR
産物は，NucleoSpin Extract II（MACHEREY–NAGEL
社）を用いて精製した後，タカラバイオ株式会社
バイオメディカルセンター（滋賀県）に塩基配列

決定を依頼した．なお，タカラバイオ株式会社では，
BigDye Terminator v3.1 Cycle Sequencing Kitによって
サイクルシークエンシング反応が行われ， Applied 
Biosystems 3730xl DNA Analyzerによって塩基配列が
決定されている．得られた塩基配列は日本 DNA
データバンク（DDBJ）に登録した（DDBJ登録番号：
Type O，LC386596；Type S1，LC386597；Type S2，
LC386598；Type S3，LC386599）．
各標本から得られた塩基配列の多重アライメン

トには，MEGA6（Tamura et al., 2013）の Clustal W
（Thompson et al., 1994）を用いた．次に，石川で
採集したヒメハヤ属魚類と他の地域におけるアブ
ラハヤとタカハヤの遺伝的な関係を確認するため，
本研究で得られたハプロタイプに樋口・渡辺
（2005）で報告されたハプロタイプ（アブラハヤ
横浜集団：ハプロタイプ A–G，タカハヤ横浜集
団のハプロタイプ：X–Y，タカハヤ大淀川集団の
ハプロタイプ：O1）の塩基配列（442 bp）を組み
合わせ，MJネットワーク図（Bandelt et al., 1999）
を作成した．MJネットワーク図の作成には
Network 5.0 （Fluxus Engineering）を用いた．

Fig. 2.　Site photographs at each station.



羽多宏彰ほか18

結 　 果

外部形態分析　本研究の採集により得られたヒ
メハヤ属魚類 75個体における体側の黒色縦帯の
観察より，縦帯が明瞭なものが 39個体，不明瞭
なものが 36個体と 2型を明確に識別できた．本
研究では板井（1977）に基づき，ヒメハヤ属 2種
の学名にちなんで，明瞭な黒色縦帯のものを S型
（Figs. 3A, C），不明瞭なものを O型（Figs. 3B, D）
とした．
計数形質である側線上方横列鱗数について S型

は 20–24，O型 は 12–19，Phoxinus steindachneriの
シンタイプは 22–26，Leusiscus jouyiのパラタイプ
は 17–19，花﨑・波戸岡（2010）で報告されたタカ
ハヤは 13–17であった．S型と O型の間では側線
上方横列鱗数について明瞭な違いがあった．また，
S型の側線上方横列鱗数は Phoxinus steindachneri
のシンタイプの数値と類似し，O型の側線上方横
列鱗数は Leusiscus jouyiのパラタイプと花﨑・波戸
岡（2010）で報告されたタカハヤに類似する数値
となった（Table 1）．しかし，他の 8つの計測形質
の相対比については両型だけでなく，Phoxinus 
steindachneriのシンタイプ，Leusiscus jouyiのパラ
タイプ，花﨑・波戸岡（2010）で報告されたタカ
ハヤに関してもすべて重複した（Table 1）．
次に S型，O型，Phoxinus steindachneriのシン

タイプ，Leusiscus jouyiのパラタイプ，花﨑・波
戸岡（2010）で報告されたタカハヤの 8つの計測
形質の相対比と側線上方横列鱗数を合わせた 9つ
の形態学的形質を説明変量とし，主成分分析を
行った結果，第 1主成分の寄与率は 45.27%，第 2

主成分は 17.77%，累積寄与率は 63.04%であった
（Table 2, Fig. 4）．第 1主成分の因子負荷量が正の
値 0.8以上を示した形質は頭幅，眼後長，両眼間
隔，尾柄高で，負の値 –0.8以上を示したものは
側線上方横列鱗数のみであった．第 2主成分の因
子負荷量については眼径と尾柄高以外がすべて負
の値となった（Table 2）．S型と O型の間では第
1主成分得点または第 2主成分得点が重複してい
た．しかし，第 1主成分得点と第 2主成分得点を
散布図で示すと，両型の分布は重なることなく，
明確に分かれた（Fig. 4）．また，S型と Phoxinus 
steindachneriのシンタイプの主成分得点は分布が
重複し，さらには O型，Leusiscus jouyiのパラタ
イプ，花崎・波戸岡（2010）で報告されたタカハ
ヤの主成分得点も分布が重複した．
以上の外部形態分析より，S型と O型は明瞭に

区別できる 2つのグループであることが明らかと
なった．さらには S型と Phoxinus steindachneriの
シンタイプが，また O型，Leusiscus jouyiのパラ
タイプおよび花崎・波戸岡（2010）で報告された
タカハヤが，それぞれ同一のグループを形成した．

mtDNA分析　S型と O型それぞれ 8個体ずつ
計 16個体の mtDNA調節領域前半域 442 bpの塩
基配列を決定した結果，S型から Type S1，Type 
S2，Type S3が，O型から Type Oの計 4つのハプ
ロタイプが検出された．S型からの Type S1から
S3と O型から Type Oの間には，25–27塩基（5.7–
6.1%）で塩基置換または挿入・欠失が存在した．
これら本研究で得られた 4つのハプロタイプに

樋口・渡辺（2005）で報告されたハプロタイプを
加え，MJネットワーク図を作成した結果，Type 

Fig. 3.　In–life (A and B) and preserved (C and D) specimens of Phoxinus from the Ishi and Chihaya rivers, Osaka Pref.  
A and C: Type S (P. lagowskii steindachneri, KUN–P45379), B and D: Type O (P. oxycephalus jouyi, KUN–P45333).
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S1から S3はアブラハヤ横浜集団（A–G）と同じ
グループに，また Type Oはタカハヤの横浜集団（X, 
Y）および大淀川集団（O1）と同じグループに位
置づけられ，これら両グループ間には大きな隔た
りが確認できた（Fig. 5）．Type S2はハプロタイ
プ Aと，また Type S3はハプロタイプ Eと一致し
た．Type S1，ハプロタイプ B・C・D，Type S3と
ハプロタイプ Eは，Type S2およびハプロタイプ
Aと 1塩基違いであった．Type OはハプロタイプTa
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Table 2.　Principal component analysis of variables from 
the counts and measurements data of Type S, Type O (this 
study), Phoxinus steindachneri (syntypes), Leusiscus jouyi 
(paratypes) and P. oxycephalus jouyi (non-types: Hanazaki 
and Hatooka, 2010). Descriptive statistics with strong 
loadings are in bold (> 0.8, < -0.8)

Variable PC1 PC2
Eigenvalue 4.07 1.60
% variance explained 45.27 17.77
Character / (SL–HL)
 Body depth   0.233 –0.198
 Head width   0.814 –0.331
 Eye diameter –0.642 –0.509
 Upper jaw length –0.018 –0.712
 Post orbital length   0.811 –0.349
 Interorbital length   0.913   0.067
 Caudal peduncle depth   0.866   0.032
 Caudal peduncle length –0.122 –0.741
 Scales above lateral line –0.830 –0.095

Fig. 4.　Plots of the first two principal component scores 
based on 9 morphological measurements and counts of 
Type S, Type O (this study), Phoxinus steindachneri 
(syntypes), Leusiscus jouyi (paratypes) and P. oxycephalus 
jouyi (non-types: Hanazaki and Hatooka, 2010).
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Xとは 3塩基違い，ハプロタイプ O1とは 7塩基
で塩基置換または挿入・欠失しており，独立した
ハプロタイプであった．以上の結果より，mtDNA
分析でも外部形態分析と同じく S型と O型の間
に明確な差が認められた．
調査結果　外部形態分析と mtDNA分析に使用

したヒメハヤ属魚類 75個体の生息場所に着目す
ると，S型は石川本流の中流域にあたる Sta. 3（n 
= 11）と Sta. 4（n = 28）で，また O型は石川水系
千早川の上流域の Sta. 1（n = 34）と Sta. 3（n = 2）
で採集された（Figs. 2A，C，D）．さらには 2016
年 9月 3日のみ，Sta. 3において S型と O型が同
時に 1つのタモ網で採集できた．これらの調査結
果から大和川水系石川では一部の地点で両型が同
所的に生息していることが明らかとなった．両型
ともに流れのある区域や瀬での採集はなく，川の
流れが緩やかになり，淵やとろから平瀬にかけて
の植生がある川岸部のみで採集できた．調査地点
ごとの結果を通観すると，S型は中流域に，O型
は上流域を中心に生息し，中流域の一部（Sta. 3）
で S型と O型が共存していることが確認できた．
しかし，石川本流の上流域の Sta. 2においてはヒ
メハヤ属魚類を採集することができなかった（Fig. 
2B）．

考 　 察

種の同定　本研究では，体側の黒色縦帯によっ
て S型と O型に区別することができた．さらに 2
型は Phoxinus steindachneriのシンタイプと Leusiscus 
jouyiのパラタイプを加えた主成分分析，および既
報のアブラハヤとタカハヤのハプロタイプを加え
た mtDNA分析によっても明確に識別することがで
き，生態学的には中村（1969），板井（1977）およ
び藤田（2015）の結果で示された種間の生息域の
違いも認められた．形態，遺伝，生態において差
異があることから，2つの型の間には生殖的隔離が
存在し，それぞれが別種であることは明白である．
したがって，本研究では S型をアブラハヤと，ま
た O型をタカハヤと結論づけた．本研究の結果は，
藤田・細谷（2003）をはじめとする最近の図鑑（藤
田，2015；藤田，2018）が支持している見解と同様
で，アブラハヤとタカハヤを明確に識別すること
ができた．
本研究の結果から両種を識別する際に，体側の

黒色縦帯は簡便かつ明確な形質であると考えた．
しかし，この形質は液浸標本時のみしか鮮明に表
れず，生体時には状態により見えないことが多い
との報告もある（藤田，2015）．よって，これを
解決するために体側の黒色縦帯を使用せず，他の
外部形態形質を用いて線形判別分析によって両種
を識別しようとの試みが著者らによってなされて
いる（羽多ほか，2018）．また，アブラハヤとタ
カハヤの間には地域によって，形態学的に両種の
中間型を示す個体の報告がなされており（平井・
引戸，1976），どちらか一方のみ生息する河川では，
アブラハヤが上流まで生息する場合や，タカハヤ
が中流域にまで進出する場合が報告されている（東
ほか，1976；板井，1997）．これらの現象は，両
種に形質置換が起こっていることが示唆されてお
り，この現象が両種の識別を困難にする主要因と
なっている（藤田・細谷，2003）．そこで採集し
たヒメハヤ属は生体時の外見だけで判断せず，本
研究で行ったタイプ標本の計測データを加えた主
成分分析および樋口・渡辺（2005）のハプロタイ
プを加えた mtDNA分析を行うことが両種を同定
する際に適切であると考えた．しかし，今回実施
した同定は地域による変異や形質置換をすべて考
慮しているものではない．したがって，他の河川
においてこれらの同定法を使用する場合は，両種
の変異を考慮しつつ，また地域による変異にも注
意しながら研究を行う必要があると考える．

Fig.  5.　Minimum spanning network of mtDNA 
haplotypes detected in species of Phoxinus from the Ishi 
and Chihaya rivers and three other river systems based on 
a previous study. S1–S3: Type S haplotypes, O: Type O 
haplotypes, A–G: haplotypes of P. lagowskii steindachneri 
from Yokohama, X–Y: haplotypes of P. oxycephalus jouyi 
from Yokohama, O1: haplotype of P. oxycephalus jouyi 
from the Oyodo River system. Black dots represent 
missing haplotypes. Numerals indicate number of 
substitutions omitted from figure.
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大和川水系石川に生息するヒメハヤ属魚類　
本研究では大和川水系石川においてアブラハヤと
タカハヤが生息し，中流域にて両種の一部が同所
的に生息することが明らかとなった（Sta. 3，Fig. 
2C）．このことから，本河川においてはおおまか
にアブラハヤが中流域に，またタカハヤが上流域
にと河川内における両種の生息域の違いが認めら
れた．この結果より，水野（1968）から現在まで
続いた両種の混同を解決することができた．また
本河川内での両種の生息域は，中村（1969），板
井（1977）および藤田（2015）と同様の結果であっ
た．本研究では千早川の上流域の Sta. 1ではタカ
ハヤを採集することができた．しかし，石川本流
の上流域の Sta. 2は，Sta. 1と同様の標高である
にもかかわらず（Fig. 1），アブラハヤとタカハヤ
を採集することができなかった．両種はともに河
川中流域から上流域までの流れの緩やかな淀みや
水溜りを好むことが知られており，川岸の植生な
ど障害物への依存性が高いことも示唆されている
（中村，1969；藤田，2015）．Sta. 2は他の調査地
点と比べ，瀬と淵が連続する区間であり流れの緩
やかな場所が少なく，また，川岸には植生が少な
く，岩がむき出している場所が多い環境であった
（Fig. 2）．そのため，Sta. 2では流れの緩やかな場
所や植生などの障害物の少なさによってアブラハ
ヤとタカハヤの生息が確認できなかった可能性が
ある．
現在，アブラハヤは大阪府において情報不足

（DD）に指定されている（大阪府，2014）．外見
が酷似することから生息状況の把握に混乱が生じ
ているアブラハヤとタカハヤについて，外部形態
と mtDNAを用いた種同定を行い，大阪府にアブ
ラハヤの生息を確認したことは，今後の保全対象
種の選定や保全対策の推進の一助となるであろう．
さらに，本研究においてアブラハヤのみならず，
タカハヤも流れが緩やかでかつ川岸に植生がある
場所にて採集できたことから，両種の保全にはこ
れらの環境の維持が必要であると考えた．本研究
においてアブラハヤを大小 39個体（標準体長：
45.15–75.71 mm）も材料として使用することがで
きた．よって，本種は本河川において自然に繁殖
および再生産をしていると推測した．しかし，本
種の分布由来については明らかでなく，今後，自
然分布か人為分布かを考察するため，他地域の集
団と比較する必要がある．そのうえで大阪府レッ
ドリストにおける本種のカテゴリーを明確にする
ことが望まれる．
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