
東海大学大学院令和 3年度博士論文 

 

 

 

東南アジアにおけるクラゲ類の分類，集団遺伝 

および初期生活史に関する研究 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

指導 西川 淳 教授 

 

 

東海大学大学院生物科学研究科 

生物科学専攻 

飯田 茜 

  



目次 

 

第 1章．東南アジアで漁獲されている根口クラゲ類，ヒゼンクラゲ Rhopilema hispidumおよび

ミノクラゲ Lobonemoides robustusの遺伝的多様性 

1-1 序論 ························································································ 1 

1-2 材料・方法 ················································································· 3 

1-2-1  試料採集 ···································································· 3 

1-2-2  DNA抽出 ·································································· 3 

1-2-3  ミトコンドリア DNA（mtDNA） の解析 ··································· 4 

1-2-4  核 DNA（nDNA）の解析 ·················································· 5 

1-2-5  データ解析 ································································· 6 

1-2-6  形態観察 ···································································· 8 

1-3 結果 ························································································ 8 

1-3-1 ヒゼンクラゲ Rhopilema hispidum ········································ 8 

1-3-2 ミノクラゲ Lobonemoides robustus ········································ 10 

1-4 考察 ······················································································· 12 

1-4-1 ミトコンドリア DNA と核 DNAの遺伝的多様性 ······················· 12 

1-4-2 2種の個体群の歴史の推定 ············································· 13 

1-4-3 2種の集団遺伝構造パターンの形成メカニズム ······················ 14 

 

第 2章. ヒゼンクラゲとミノクラゲの初期生活史における好適環境の推定 

2-1 序論 ······················································································· 18 

2-2 材料・方法 ················································································ 20 

2-2-1 試料の採取およびポリプのバッチ飼育 ································· 20 

2-2-2 実験 ·········································································· 20 

2-2-3 データ解析 ································································· 22 

2-3 結果 ······················································································· 23 

2-3-1 ヒゼンクラゲ Rhopilema hispidum ······································· 23 

2-3-2 ミノクラゲ Lobonemoides robustus ······································· 25 

2-4 考察 ······················································································· 27 

2-4-1 ポリプ期の無性生殖様式 ················································· 27 

2-4-2 両種の好適環境 ··························································· 30 

2-4-2-1 塩分 ································································ 30 

2-4-2-2 水温 ································································ 31 

2-4-3 ポリプにおける好適環境範囲から推定される両種の生息域 ········ 32 

 



第 3章．ベトナムで新たに発見された Blackfordia sp.（ヒドロ虫綱，軟クラゲ目）の形態学的観

察と分子生物学的手法を用いた分類学的検討 

3-1 序論 ······················································································· 34 

3-2 材料・方法 ················································································ 35 

3-2-1 試料採集 ···································································· 35 

3-2-2 形態学的観察 ······························································ 36 

3-2-3 遺伝子解析 ································································· 36 

3-3 結果 ······················································································· 38 

3-3-1 形態学的観察 ······························································ 38 

3-3-2 遺伝子解析 ································································· 39 

3-4 考察 ······················································································· 40 

3-4-1 Blackfordiaの分類学的歴史 ············································· 40 

3-4-2 形態学的検討 ······························································ 41 

3-4-3 分子生物学的検討 ························································ 43 

3-4-4 ベトナム産 Blackfordia sp. の分類学的検討 ························· 43 

3-4-5 ベトナム産 Blackfordia sp. の原産地の推定 ·························· 44 

  

第 4章．総合考察 

4-1 東南アジアにおける大型クラゲ類 2種のブルーム形成メカニズム ··············· 46 

4-2 ヒゼンクラゲとミノクラゲの持続的な利用のための提言 ····························· 48 

 

要旨 ········································································································· 51 

 

謝辞 ········································································································· 55 

 

引用文献 ··································································································· 56 

 

図表 



1 

 

第 1章．東南アジアで漁獲されている根口クラゲ類，ヒゼンクラゲ Rhopilema hispidumおよび

ミノクラゲ Lobonemoides robustusの遺伝的多様性 

 

1-1．序論 

 クラゲ類の大量発生（ブルーム）は世界中の様々な海域で報告されている（Brotz et al. 2012, 

Condon et al. 2013など）．これらクラゲ類のブルームは，しばしば観光，漁業，養殖，発電とい

った人間活動に悪影響を及ぼしている（Purcell et al. 2007）．その一方で，ブルームを起こす

一部の種は商業的に漁獲され，食料，薬品，化粧品に利用されている（Kingsford et al. 2000, 

Omori & Nakano 2001, Omori & Kitamura 2004, Nishikawa et al. 2008, 西川ら 2009, 

Richardson et al. 2009, Nishida & Nishikawa 2011, López-Martínez & Álvarez-Tello 2013, 藤

井ら 2014, Gul et al. 2015, Nishikawa et al. 2015, Brotz & Pauly 2017, 西川ら 2019, Behera et 

al. 2020）． 

 根口クラゲ類のヒゼンクラゲ Rhopilema hispidum (Vanhöffen, 1888) とミノクラゲ

Lobonemoides robustus Stiasny, 1920は，東南アジアにおいて重要な漁獲対象種として知られ

ている（Nishikawa et al. 2008, 西川ら 2019, Kitamura & Omori 2010）．ヒゼンクラゲは，イン

ド，中国，日本，東南アジアからパキスタン，紅海といった熱帯から亜熱帯域の海域で確認さ

れており，ベトナム，タイ，マレーシア，パキスタンで漁獲されている（Fig. 1-1A．Omori & 

Nakano 2001, Nishikawa et al. 2008, 西川ら 2009, 2019, Kitamura & Omori 2010, Gul & 
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Morandini 2015）．一方，ミノクラゲは，ベンガル湾から東南アジア地域に分布し，マレーシア，

タイ，フィリピンで漁獲されている（Fig. 1-1B．Kramp 1961, Kitamura & Omori 2010, Nishida & 

Nishikawa 2011, Kondo et al. 2014, 西川ら 2019）．両種は，東南アジア地域の様々な海域で

ブルームを起こし，漁獲を通して地域経済にも大きく貢献している（例えば，Nishikawa et al. 

2008）．しかしながら，これらの種に関する生物学的研究は極めて限られており，各地域でブ

ルームを起こしている個体群が遺伝的にどのような構造やつながり（連結性）をもつかについ

ては明らかにされていない．東南アジア一帯でブルームするこれら漁獲対象種の遺伝的多様

性に関する情報は，ブルームを起こすメカニズムの解明につながるだけでなく，遺伝的多様性

の保全という側面においても重要な示唆を与えると考えられる． 

 東南アジア地域は，世界で最も生物の多様性が高い地域のひとつであり（Hoeksema 2007, 

Bellwood et al. 2012），これには地域の複雑な地形や地史が関係している（Hall 2002）．特に，

更新世紀の氷期，間氷期サイクルにおいて，海水面が下降した時期にスンダランドと呼ばれる

大陸が東南アジア一帯に形成された結果（Voris 2000），インド‐太平洋間における海洋生物の

移動は大きく制限され，隠蔽種レベルだけでなく種分化レベルの変異を引き起こしたことが明

らかになっている（例えば，Gaither & Rocha 2013）．また，氷期終了後，海水面の上昇に伴い

個体群の分散が生じ，その結果としてインド洋と太平洋の個体群の分布が重複したことが，本

地域が高い多様性を示す一因といわれている（Hoeksema 2007, Gaither & Rocha 2013）． 

 本研究では，東南アジアの広範囲でブルームを起こすヒゼンクラゲ，ミノクラゲ両種の地域個
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体群の遺伝構造を解析し，これらの種の遺伝的多様性を明らかにするとともに，個体群間の

遺伝的な繋がりを推定することを目的とした．さらに，遺伝的多様性の空間的パターンを形成

したと考えられる要因について考察した．加えて，遺伝構造解析の結果に基づき，一部地域

個体群間で形態比較を行った． 

 

1-2．材料・方法 

1-2-1．試料採集 

 クラゲの組織は，2010年から 2018年にかけて東南アジア地域の 4か国 11地点で採集した

（Fig. 1-2, Table 1-1）．各地域の場所・時間において，成熟したクラゲを漁船から網ですくって

採集するか，クラゲ漁船が帰港した際に港にて採集した．採集後，傘または口腕の組織を

99%エタノールで保存し，DNA抽出を行うまで−30℃で保存した．クラゲ組織は水分量が多く

DNAの保存状態に影響を及ぼす場合があるため，エタノールの交換を複数回行った． 

 

1-2-2．DNA抽出 

 DNA抽出は，Puregene Core Kit A（QIAGEN社製）を用いて行った．東海大学海洋学部の

研究室においてエタノール固定した組織の一部を切り取り，Cell Lysis Solution 300 µL と

Proteinase-K 5 µLに浸し，37℃で一晩または 55℃で 2時間インキュベートした．さらに，

Protein Precipitation Solution 100 µLを加えてタンパク質を凝集させた後，遠心分離機を用い
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て 15000 G，15分間遠心して沈殿させ，上澄みとして DNA溶液を分離した．分離して得た

DNA溶液に 100%プロパノール 300 µLを添加し，−20℃で 30分以上冷却した．遠心分離

機で DNAを沈殿させ，上澄みを捨て 70%エタノール 600 µLで洗浄した．再び遠心分離機

で DNAを沈殿させ 70%エタノールを除去し，乾燥させたのち TE-buffer 100 µLで溶解して

冷蔵保存した． 

 

1-2-3．ミトコンドリア DNA（mtDNA）の解析 

 ミトコンドリア DNA（mtDNA）解析は，cytochrome oxidase c subunit I（COI）領域を対象とし

た．プライマーは，ヒゼンクラゲでは既知の LCOjf（Dawson 2005）と HCO2198（Folmer et al. 

1994）を使用した．ミノクラゲについては，上記プライマーでは安定して増幅できなかったた

め，新たに設計したプライマーを用いた（LorCOL: 5'-TTTGGCGCCTTCTCGGCCATG-3', 

LorCOH: 5'-TCCTGCAGGGTCAAAGAAAG-3'）．ポリメラーゼ連鎖反応（PCR）は，T100 

Thermal Cycler （Bio Rad社）を使用し，反応サイクルは 95˚C 2分で行った後，95˚C 30秒，

50–55˚C 30秒，72˚C 1.5分を 30–35サイクル，最終伸長反応として 72˚C 5分で行った．PCR

反応液は，1試料あたり蒸留水 8.925 µL，10×EX buffer 1.5 µL，dNTP 1.5 µL，各プライマー

1.5 µL，Ex Taq HS 0.075 µLの組成で作製した．得られた PCR産物 3 µL と蛍光標識ミドリグ

リーン（日本ジェネティクス社製）1 µLを混合したものを，2%アガロースゲル上で 100 V，15分

間電気泳動を行い，増幅されたことを目視で確認した． 
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 PCR産物の精製は，Exo-Sap-IT（USB社製）を用いて行った．サイクルシークエンスの反応

液は，蒸留水 7 µL，5×Sequencing buffer 1.5 µL，フォワード側プライマー0.5 µL，BigDye

（ABI社製）1 µL，PCR産物 0.5 µLで作製した．サーマルサイクラーの条件は，96˚C 10秒，

50˚C 5秒，60˚C 2分 30秒で 40サイクル行った．サイクルシークエンス済みの PCR産物は

125 mM EDTAを含む 99%エタノールにより沈殿し，70%エタノールでリンスした後，風乾

（95℃，5分）した．その後，乾燥した配列試料に Hi-Di TM Formamide（ABI社製）を 15 µL

加え，95˚C 5分で熱変性させた後，直ちに氷冷し遮光した．精製した PCR産物試料は，東海

大学生命科学統合支援センターにおいて DNAシークエンサー（ABI 3500xl，ABI社製） を

用いて塩基配列の解読を行った．本研究で得られた両種の塩基配列は，DNA Data Bank of 

Japan (DDBJ) を通して，National Center for Biotechnology Information (NCBI) Gene Bankに

登録した（アクセッション番号：LC517112–LC517159，LC519498–LC519552）． 

 

1-2-4．核 DNA（nDNA）の解析 

 核 DNA（nDNA）は ITS1領域を対象とし，プライマーセット jfITS1-5f と jfITS1-3r（Dawson 

& Jacobs 2001）を使用した．PCRは，95˚C 2分行った後，95˚C 30秒，58˚C 30秒, 72˚C 1.5

分を 35サイクル，最終伸長を 72˚C 5分で行った．ヒゼンクラゲとミノクラゲの塩基配列は，

Gene Bankにそれぞれアクセッション番号 LC520246–LC520250 と LC520240–LC520245で

登録した． 
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 ミノクラゲの ITS1は，変異が多かったため，TOPO TA クローニングキットを使用して 5試料

をクローニングした．しかしながら，ITS1フラグメントは，挿入/欠失を 2か所含んでおり，安定

した配列を得るのが困難だった．そこで，挿入/欠失 1か所ずつ挟むように新たなプライマーセ

ット，LorITS1F1（5'-CGGAAGGATCATTACCGAAC-3）と LorITS1R1（5'-

CAGTCCTCGGTCAGTAAGTCAG-3'），LorITS1F2（5'-GCCACTGTGAACTTGTACCC-3'） 

と LorITS1R2（5'-CGCACACTCGTACACAGCTA-3'）を作成し，試料が 30以上あるマレーシ

アのMB，タイの TA，フィリピンの PLでフラグメント解析を行った（Fig. 1-3参照）．フォワード

プライマーには，FAM（5'-GCCTCCCTCGCGCCA-3）または PET（5'-

CGGAGAGCCGAGAGGTG-3'，Blacket et al. 2012）を, リバースプライマーには，pig-tail（5'-

GTTTCTT-3'，Brownstein et al. 1996）の配列を加えた．フラグメント解析の PCRは，1試料あ

たり総量 10 µL とし， 蒸留水 5.35 µL，10×EX buffer 1µL，dNTP 1 µL，各フォワードプライマ

ー（5 mM）0.2 µLs，各リバースプライマー（5 mM）0.4 µL，FAM，PETプライマー0.2 µL，Ex 

Taq HS 0.05 µL，テンプレート DNA 1 µLで作成した．PCRサイクルは，95˚C 3分の後，95˚C 

30秒，59˚C 30秒，72˚C 30秒を 45サイクル，最終伸長反応 72˚C 5分で行った．フラグメント

サイズは，500 LIZ size standards を基準にし，Peak Scanner ver. 3.0.2を使用して確認した． 

 

1-2-5．データ解析 

 得られた塩基配列は，ソフトウェアMEGA ver. 6（Tamura et al. 2013）を用いて目視で確認し
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た．ハプロタイプ数の確認とハプロタイプネットワーク解析用のファイル変換をオンラインツール

FaBOX（Villesen 2007）で確認し，ハプロタイプネットワーク図をソフトウェア TCS ver. 1.21

（Clement et al. 2000）を用いて作成した．ハプロタイプ多様度 （h）および塩基多様度（π%）

は，ソフトウェア Arlequin ver.3.5（Excoffier & Lischer 2010）で算出した．地域間の遺伝的差

異は，1000置換による遺伝的分化指数（ΦST）を算出し（Arlequin使用），ボンフェローニ補正

を行った上で検討した．さらに，Tajima’s D とミスマッチ分布分析から，個体群の拡大の有無

についての推定（Rogers & Harpending 1992）を行った（Arlequin使用）．ヒゼンクラゲの COI

については，地理的距離（沿岸距離）と遺伝的距離（ΦST）の関係をMantelテストによって検討

した．また，ミノクラゲの試料が 30以上ある地域間（MB，TA，PL）の遺伝的距離を木村 2パラ

メータモデル（K2P，Kimura 1980）を用いて算出した（MEGA使用）．なお，ヒゼンクラゲの VT

は，試料数が不十分であったことから，解析から除外した． 

 ヒゼンクラゲの ITS1対立遺伝子ネットワーク図は，TCSによって作成した．ミノクラゲの ITS1

フラグメントは，Peak Scanner ver. 3.0.2（ABI）によって確認した．得られたデータから，

Structure Ver.2.3.4（Pritchard et al. 2000）を用いて，祖先集団数（K）の推定と各地域個体群の

遺伝的構造解析を行った．Kの推定は，K = 1から K = 11で行い，分析は 3回繰り返し，平

均した．マルコフ連鎖・モンテカロル法（MCMC）および burn-inは，それぞれ 10000回繰り返

して行った．得られた結果は，Structure Harvester Web ver.0.6.93（Earl & von Holdt 2012）にイ

ンプットし，対数尤度［LnP(D)］が最大となる Kが最もあてはまりがよい個体群数であるとみな
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した． 

 

1-2-6．形態観察 

 遺伝的構造解析結果に基づき，タイとフィリピンで採集されたミノクラゲの標本を用いて形態

の比較を行い，形態的差異の有無を検討した．クラゲ試料は，2017年 8月 25日にフィリピ

ン，Lagen Island（PL，Fig. 1-2）と，2018年 7月 27日にタイ，Phetchaburi（TP2，Fig. 1-2）で採

取した．採集したクラゲは，現地で傘を約 1/2 または 1/4に切断した後，5%中性フォルマリン

海水で固定した．フォルマリン試料は，研究室にて Dawson (2005) および Scorrano et al. 

(2017) を参考に 21の項目について，各部位の計測を行った（Fig. 1-4）．なお，PLの試料全

で縁弁と口腕が欠損していたため，測定しなかった．また，縁弁と外傘突起は，構造がもろく欠

損が多かったため，できるだけ状態の良い部分を選択して測定した．各試料の体サイズが異

なるため，比較は各測定値を傘径（bell diameter, BD）に対する相対値（% of BD）に変換した

もので行った．クレード間の形態形質の差異を，ソフトウェア JMP13，SAS社を用いて，一元

配置分散分析（One-way ANOVA）または t検定により統計学的に検討した． 

 

1-3．結果 

1-3-1．ヒゼンクラゲ Rhopilema hispidum 

 COI配列解析により，東南アジア 6地域の 189試料（509 bp）から，計 48のハプロタイプが
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確認された．ネットワーク図による解析では，2つのクレードが確認された（Fig. 1-5A）．メインク

レード（クレード Ra） は，全ての地域の個体群を含み，祖先型ハプロタイプを中心とした星形

のネットワーク図を示した．もう一方のクレード（クレード Rb）は，主にマレーシア（MK）の個体

群から構成され，ベトナム（VD，VD2，VT）の個体群は含まれなかった．各地域のハプロタイ

プ多様度（h）は，0.749（TSA） から 0.879（VD），塩基多様度（π%）は，0.259（VD2）から 0.506

（MK）の値を示した（Table 1-1）． 

 ヒゼンクラゲの地域個体群間の遺伝的分化指数 ΦSTは，−0.005（VD vs. VD2）から 0.145

（MK vs. VD2）の範囲を示した（Table 1-2A）．それらは，近接地域間では有意差はなかった

が，ベトナム個体群（VD，VD2）と，地理的に離れたマレーシア（MK）あるいはタイ南部（TS）

の個体群との間には有意差が認められた（p < 0.05）．また，地域間の遺伝的距離と地理的距

離との間には有意な正の相関関係が認められた（スピアマンの順位相関，ρ = 0.718，p < 0.01. 

Fig. 1-6）．Tajima’s Dは，有意に負の値を示した（D = −2.291，p < 0.001）．全個体群における

ミスマッチ分布分析の実測値は，急速に個体群が拡大した時の予測値と有意差はなかった

（Fig. 1-7，Sum of Squared deviation S = 0.005，p = 0.051，Harpending's Raggedness index hr 

= 0.039，p = 0.404）．各地域個体群ごとに解析を行ったところ，タイの 3つの個体群（TS，TP，

TSA）では，有意差は認められなかった（S > 0.002，p > 0.570，hr > 0.021，p > 0.928）．また，

マレーシア（MK）では有意差は認められなかったが（S = 0.034，p = 0.274，hr = 0.066，p = 

0.634），二峰型を示した．一方，ベトナム（VDおよび VD2）には有意差が認められなかった
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（Fig. 1-7A, VD：S = 0.016，p = 0.010，hr = 0.115，p = 0.010. VD2：S = 0.012，p = 0.006，hr = 

0.116，p = 0.006）．  

 ITS1領域の解析は，59試料で行い，1試料あたり 349 bpが得られた．対立遺伝子は，5 タ

イプ確認されたが（Fig. 1-8），地域ごとまたは COIで得られたクレードごとに分化することはな

かった． 

 

1-3-2．ミノクラゲ Lobonemoides robustus 

 ミノクラゲの採集地域は，ヒゼンクラゲの採集地域（生息域）とは異なっており，タイ

Phetchaburi（TP，TP2）のみで重なった（Fig. 1-2, Table 1-1）．ミノクラゲの COI配列の解析は，

5地域 144試料，568 bpについて行い，57のハプロタイプを検出した（Fig. 1-5B）．ハプロタイ

プネットワーク図解析では，マレーシア（MB） を主としたクレード La，タイ Suk Samran（TA）を

主としたクレード Lb，フィリピン Legan Island（PL）を主としたクレード Lcの 3つのクレードに分

けられた．クレード La と Lbは，星形のネットワーク図を示した．ハプロタイプ多様度（h），塩基

多様度（π%）は，それぞれ 0.600（PC）から 0.824（PL），0.147（TA）から 1.174（TP2）の範囲を

示した（Table 1-1）．各地域間の ΦSTは，−0.036 （TP vs. TP2）から 0.882（TA vs. PC）の範囲を

示し，TP vs. TP2を除いて有意差が認められた（Table 1-2B，p < 0.001）．Tajima’s Dは，MB

と TAでは有意な負の値を示した（p < 0.05）．ミスマッチ分布分析は，MB，TA，TP2，PLで行

い，全ての地域で実測値と予測値の間に有意差は無かった（p > 0.16）が，PL と TP2は，異な
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る個体群の二次的接触を示唆する三峰形を示した（Fig. 1-7B）．K2Pによる各地域間の COI

の遺伝距離は，MB-PL間で 3.26 ± 0.69%，TA-PL間で 3.09 ± 0.65%，MB-TA間で 0.828 ± 

0.30%であった． 

 3地域（MB，TA，PL）における ITS1領域の構造解析では，LnP(D)は K = 3で最大となっ

た．Kの最大値前後の値も示すと，PLは K = 2–4の全てで異なる構造であることが示された

（Fig. 1-9）．一方，MB と TAは，K = 2の時は同一の構造となったが，K = 3， K = 4の場合は

一部の個体を除いて異なる構造を示した． 

 ミノクラゲは地域ごとに遺伝的な独自性を示したので，試料が得られたクレードごとに形態解

析を行った．形態を解析したミノクラゲ試料は，クレード Laに属するタイ（TP）5個体，クレード

Lbに属するタイ（TP）10個体，フィリピン（PL）のクレード Lcに属する 5個体，である．各クレ

ードの平均傘径は，Laが 265.1 ± 51.5 mm，Lbが 237.6 ± 37.3 mm，Lcが 271.0 ± 62.2 mm

であった（Table 1-3）．外傘（固定標本）は，半透明もしくは白色で，外傘突起は，Laおよび Lb

で細長く伸長した膜状のものが多く，Laおよび Lcの各 1個体のみで円錐形のものが観察さ

れた（Fig. 1-10A，B）．また，放射水管数，縁弁突起数は，全てのクレード内で個体により大き

くばらついた．特に PL（クレード Lc）の 1試料では明らかに平衡胞の間隔が異なる奇形が観

察され，平衡胞間の縁弁突起数が少なかった．複数のミノクラゲでは，固定後でも傘に紫色の

点が存在する試料が見られた．色素は，放射水管上以外の筋肉部分に存在する場合が 2個

体（Clade La：1個体，Lc：1個体，Fig. 1-10D），縁弁にのみ存在する場合が 3個体（Lb：2個
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体，Lc：1個体，Fig. 1-10E），平衡胞周辺にのみ存在する場合が 4個体（La：1個体，Lb：2個

体，Lc：1個体，Fig. 1-10F），筋肉と縁弁に存在する場合が 1個体（La）確認できた． 

 傘径以外の形態についてクレード間で比較をおこなったところ，傘の厚さ（筋肉部分，f4），

傘上突起の幅（f8）と長さ（f9），口腕羽状部分（f18）で有意差が認められたが（Table 1-3, One-

way ANOVA，p ≤ 0.012），それ以外の項目についてはクレード間で有意差は認められなかっ

た． 

 

1-4．考察 

1-4-1．ミトコンドリア DNA と核 DNAの遺伝的多様性 

 本研究では，ミトコンドリア DNAの COI領域と核 DNAの ITS1領域を使用して解析を行っ

た．これらの遺伝マーカーは鉢虫類の集団遺伝的研究によく使用されているが，ITS1領域の

塩基置換数は COI領域の報告と比較して少ない傾向にあった（Stopar et al. 2010, Ramšak et 

al. 2012, Dong et al. 2016）．この傾向は，本研究で対象としたヒゼンクラゲの結果でも認められ

た．また，ヒゼンクラゲとミノクラゲのハプロタイプ多様度は，これまで報告されている他の根口

クラゲ目の範囲から大きく外れることは無かった（Table 1-4, Dawson & Hamner 2005, Ramšak 

et al. 2012, Lee et al. 2013, Glynn et al. 2015, Dong et al. 2016, Gotoh et al. 2017）．一方，ミノク

ラゲの塩基多様度は，他の鉢虫類の報告と比較して高い値を示した．これは，タイ（TP2）のよ

うに複数クレードで出現した地域があるためと考えられた（Fig. 1-5B）． 
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1-4-2．2種の個体群の歴史の推定 

 ヒゼンクラゲでは，全ての地域の個体群が含まれるクレード Raが検出され，近接地域間で

遺伝的な繋がりがあることが示唆された．一方，クレード Rbは，マレーシア（MB）とタイ（TS, 

TP, TA）の個体群のみで構成されており，MBのミスマッチ分布分析では二峰形を示した．こ

れらのことから，クレード Ra とは遺伝的に異なる個体群（クレード Rb）との二次的接触が示唆

された．クレード Rbの起源は不明だが，本種はインド洋などでも分布が確認されていることか

ら（Gul & Morandini 2015），本研究の対象地域外から移入してきた可能性が考えられた．タイ

の個体群におけるミスマッチ分布分析では，実測値と急激な個体群の拡大を経験した場合の

予測値との間に有意差は認められず，過去に急激な個体群の拡大を経験したことが示唆され

た．一方，ITS1では，COIでみられたような地域間，クレード間で遺伝的構造の差異は認めら

れなかった．鉢虫類ではミトコンドリア DNA より核 DNAの変異が遅いことが知られているため

（Stopar et al. 2010, Ramšak et al. 2012, Dong et al. 2016），ITS1領域では，地域個体群間で

遺伝的分化が進んでいなかった可能性が考えられた． 

 ヒゼンクラゲの遺伝的構造とは対照的に，ミノクラゲの COI領域における ΦSTは，TP vs. TP2

以外の全ての地域で有意差が認められ，核 DNAでも同様の傾向が認められた．COI領域に

おけるクレード La とクレード Lb間の塩基置換数は比較的少なく，各クレードの主要である

MB と TA間の K2Pは約 1%だった．一方，クレード Lcは，比較的高い塩基置換数を示し，
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主要地域である PL とその他の地域（MB，TA）との K2Pは共に約 3%を示した．Ortman et al. 

(2010) によると，木村 2パラメータ（K2P）による鉢虫綱，ヒドロ虫綱，箱虫綱の種内の遺伝距

離は，5.7%以下であると報告されており，ミノクラゲのクレード間の K2Pは種内変異の範囲内

であった．また，ミノクラゲのクレード間での形態比較を行ったところ，外傘突起の長さと幅，傘

の筋肉部分の厚さ，口腕羽状部分では有意差が認められたが（Fig. 1-4，Table 1-3），その他

の全ての形態的特徴では有意差は認められなかった（Table 1-3）．有意差の認められた外傘

突起と口腕羽状部分は，破損が多く完全な状態のものが少なかった．また，輸送時に圧力が

かかったことにより外傘突起と傘の厚さが変形した可能性があり，厳密な比較には不適当であ

ると考えられた．これら形態的特徴と K2Pによる遺伝距離の結果から，本研究で認められたミ

ノクラゲの地域個体群間の遺伝的構造の違いは，種間変異というよりは種内変異であると考え

られた． 

 

1-4-3. 2種の集団遺伝構造パターンの形成メカニズム 

 本研究では，ヒゼンクラゲは採集地域全体で距離による遺伝的隔離（isolation-by-distance，

IBD）を示し，近接地域間で遺伝的連続性をもつことが示唆された．一方，ミノクラゲは各地域

間での遺伝的隔離が示され，2種で異なる遺伝的多様性を示した．海洋環境は，更新世紀（1

万から 250万年前）における氷期，間氷期サイクルによって変化し，海洋生物の遺伝構造にも

影響を与えてきた（Janko et al. 2007, Bowen et al. 2016, Choo et al. 2021）．特に，東南アジア
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海域では，氷期に発生した海水面の低下により，スンダランドと呼ばれる大陸が形成された

（Fig. 1-2B，Voris 2000）．スンダランドが存在していた期間には，海洋生物のインド－太平洋

間の交流は制限され，南シナ海沿岸は大型河川からの淡水流入の影響を受けていた（Voris 

2000, Sathiamurthy & Voris 2006）．これらの環境変化はクラゲ類のメデューサ期（浮遊生活

期）だけでなく，海底などに付着して生活するポリプ期の分布にも大きく影響を与えたと推測さ

れる．海水面下降期の間，ヒゼンクラゲの各地域の個体群の多くは共に南シナ海に分布域を

移動したと考えられた（Fig. 1-2B，青矢印）．一方，ミノクラゲは，それぞれアンダマン海，南シ

ナ海，スールー海の 3つの地域にわかれて移動したと推定される（Fig. 1-2B，青矢印）．このこ

とから，本研究の採集地域は限定的ではあるが，更新世の海水面変動にともなう 2種の分布

域の移動パターンの違いが，遺伝子構造の違いの要因のひとつである可能性が示唆された．

また，スンダランドは，インド洋と太平洋を分断することによって，両種の分断を促進し，アンダ

マン海にクレード Rbおよび Lbが形成されたと考えられた．氷期が終了し海水面が現在と同

程度になるにつれ，両種が現在の分布域に分散し，アンダマン海と南シナ海の個体群がマレ

ー半島周辺で混合したのかもしれない．スンダランドによるインド－太平洋の分断にともなう遺

伝的分断や姉妹種の報告は，チョウチョウオやカイアシ類でも報告されている（例えば，

Fleminger 1986, Benzie 1998, Gaither & Rocha 2013）． 

 ミノクラゲのフィリピンの個体群で構成されたクレード Lcは，他のクレードから比較的離れた

ハプロタイプ群を示した（Fig. 1-5B）．また，PLのミスマッチ分布分析は，異なる個体群との 2
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次的接触が示唆された（Fig. 1-7B）．フィリピン，パラワン島東部にはWallace’s Line と呼ばれ

る生物学的境界がある（Fig. 1-2B，Huxley 1868, Whitmore 1981）．この海域には広大な大陸

棚は無く，境界線の東側には大型河川が存在しなかったため，Wallace’s Line東側の環境変

化は，南シナ海と比べて限定的であったと考えられている（Kakioka et al. 2018）．本研究で

Wallace’s Line付近で確認されたクレード Lcは，フィリピン周辺にあったリフュージアから広が

った可能性がある．類似した傾向を示す海洋生物として，タカクラタツ Hippocampus 

trimaculatus（トゲウオ目，ヨウジウオ科）はフィリピン－オーストラリア系統が他地域と高い遺伝

的分化を示し，小さな孤立した個体群に分かれていることが示唆されている（Lourie & Vincent 

2004）． 

 本研究で明らかになった根口クラゲ類 2種の対照的な遺伝的構造パターンは，完新世の海

洋環境と両種の分散能力の違いによっても補強された可能性がある．東南アジア地域は，モ

ンスーン気候のため季節的に流向が変わる大きい流速の海流が存在する（Fig. 1-2A，Wyrtki 

1961）．ヒゼンクラゲの漁場，すなわち本種がブルームを形成する地域の多くは，この強い逆

転する流れが存在する地域である．また，タイランド湾内のヒゼンクラゲ個体群（TS，TSA，TP）

は互いに類似した遺伝構造をもち（Table 1-2A），湾内で個体群の混合が起こっていることが

示唆された．各地域の漁師の経験によれば，タイランド湾にクラゲが出現するのは，モンスー

ン風が関係しており，特に南西モンスーンの時期にタイランド湾東部および北部で多くみられ

るといわれている（西川ら 2019）．また，タイランド湾以外の漁場では，各地域の漁業時期が異
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なり，マレーシア Kukupでは 1年中ミノクラゲの漁業がおこなわれている．これらのことからも，

ヒゼンクラゲは海流によって輸送されている可能性が考えられ（Table 1-4，Omori & Kitamura 

2004, 西川ら 2008, 2019, Nishida & Nishikawa 2011），このことが近接地域間の遺伝的接続

性に繋がっているのかもしれない．一方，ミノクラゲの採集地域は，海流が比較的弱く，輸送に

よる分散が起こりにくい可能性がある．また，両種の遊泳速度には，有意差は認められなかっ

たが，ヒゼンクラゲでより高いという予備結果が得られている（ヒゼンクラゲ: 4.05 ± 2.13 m 

min.−1, ミノクラゲ: 2.45 ± 2.00 m min.−1，近藤ら 未発表）．このような両種の生物学的特性の

違いも分散能力および遺伝構造に影響を与えている可能性が考えられた．  
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第 2章．ヒゼンクラゲとミノクラゲの初期生活史における好適環境の推定 

 

2-1．序論 

 鉢虫綱根口クラゲ目に属するクラゲ類は，真正世代交代をおこなう（Fig. 2-1）．まず，浮遊世

代のクラゲ成体（メデューサ）がおこなう有性生殖により受精卵が生じ，それらはプラヌラ幼生と

なる．プラヌラ幼生は水中を遊泳したのち基質に着底し，ポリプに変態する．ポリプは底生（付

着）世代であり，様々な様式の無性生殖により増殖する．また，ストロビレーションと呼ばれる横

分裂により，個々のポリプからエフィラ幼生を発生させる．エフィラ幼生は水中を遊泳し，成長，

メデューサとなる（Fig. 2-1）．このように，有性生殖を行う浮遊世代と無性生殖を行う付着世代

を交互に繰り返す生活史特性をもつことから，水中のメデューサの個体群動態は，ポリプの無

性生殖によるエフィラ幼生生産能に依存する（Feng et al. 2018, Schnedler-Meyer et al. 2018）． 

 ポリプの無性生殖様式は種によって異なる．鉢虫綱に属するクラゲ類の多くは，ポリプの根

元や走根といった組織から新たなポリプが形成される出芽や，休眠能力のあるキチン質に覆

われた組織の断片，ポドシストを形成し，そこから脱シストによって新たなポリプを発生させる様

式が知られている．また，イボクラゲ科の多くは，遊泳能力のある組織，プラヌロイドを形成し新

たなポリプを発生させる．ストロビレーションも 1度に複数のエフィラ幼生を産生するポリディス

クタイプと，1度に 1個体のエフィラ幼生しか産生しないモノディスクタイプの大きく 2つの様式

が知られている．これらの無性生殖様式は，1種で 1つではなく，1種が複数の無性生殖様式
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をもち，環境によって変えることも知られている（Han & Uye 2010, Fuentes et al. 2011など）．し

かしながら，個体群動態にとって重要なこのポリプ期に関する研究は，メデューサ期に比べて

少ないのが現状である（Mills 2001, Tronolone et al. 2002, Miyake 2004）． 

 これまで，中緯度域でブルームを形成する鉢クラゲ類については，ポリプ期における好適環

境，環境変化の推定や影響に関する研究がいくつかの種で行われ，水温や摂餌量，餌の質

が無性生殖の様式や生産数に関わっていることが明らかになっている（Purcell 2007, Purcell 

et al. 2012, Schiariti et al. 2014, Feng et al. 2015, Wang et al. 2015, Widmer et al. 2016）．また，

塩分や照度，溶存酸素といった環境条件も無性生殖や生存に影響することが少数の種で報

告されている（Purcell et al. 2009, Holst & Jarms 2010, Conley & Uye 2015, Dong et al. 2015）．

一方，熱帯域における鉢クラゲ類の生態やポリプ期の好適環境に関する研究は，ブルームを

形成し漁獲対象となる種が存在するにも関わらず，非常に限られているのが現状である． 

 前章では，ヒゼンクラゲとミノクラゲの集団遺伝構造解析を行い，両種で個体群の遺伝構造

パターンが異なることが明らかになり，生息海域の環境や生物学的特性（遊泳速度など）の違

いを反映していることが示唆された．一方，飼育が困難なこともあり，両種の生息に好適な環

境に関する知見はなく，ポリプ期の無性生殖様式や成長，エフィラ放出数といった初期生活史

における基礎的な情報すら限られている．そこで，本章では，飼育実験を通して，これら 2種

の初期生活史，特にポリプ期における生物学的特性と好適環境を解明することを目的とした． 
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2-2材料・方法 

2-2-1．試料の採取およびポリプのバッチ飼育 

 実験に用いたヒゼンクラゲとミノクラゲのポリプは，タイ国ブラパ大学の Cha-Am Station前の

海域（Fig. 2-2）で採取した成体から同施設でプラヌラ幼生を放出させ，それらを着底させること

により得た．得られたポリプは，丸型 V式容器 V-2（内径：78 mm，高さ：24 mm，アズワン社

製）に複数個体を同時に収容し，30 mLの海水でバッチ飼育した．飼育海水は，人工海水マ

リンアート BR（大阪薬研社製）を蒸留水で希釈したものを使用した．飼育時の水温，塩分は，

成体が採取された環境にあわせ，ヒゼンクラゲでは水温 30˚C，塩分 30，ミノクラゲでは水温

30˚C，塩分 15 とした．また，飼育はインキュベーター（クールインキュベーター A1201，生田

産業社製，精度± 1˚C）で暗条件で行った．餌は，2日に 1回，孵化したてのアルテミア幼生

（ベトナム産）を十分な量を給餌し，給餌 3時間後に水替えと飼育容器の掃除を行った．ま

た，この飼育期間中にポリプの無性生殖様式の観察を行った．この条件で両種ともに安定的

にポリプを飼育することに成功したことから，増殖したポリプを用いて好適環境範囲を推定する

ための実験を行った． 

 

2-2-2．実験 

 実験に供したポリプは，上述したバッチ飼育容器の中から無性生殖によって新たに増殖した

個体を用いた．それらをプラスチック製の 6穴プレートの 1穴につき 1個体ずつ収容し，水量
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約 5 mL，暗条件で，温度計を入れた冷温庫（VERSOS社製，20 L）で飼育した．2日に 1

回，孵化したてのアルテミア幼生（ベトナム産）を十分な量を給餌し，給餌 3時間後に水替えと

飼育容器の掃除を行った．両種のポリプは，2–3日毎に塩分または温度を 2.5ずつ変化させ

ていき，順化させたのちに実験を行った． 

 体サイズおよび無性生殖における塩分，水温の好適範囲と影響を調べるため，異なる塩分と

水温のもとで 2種のポリプの飼育実験を行った．好適な塩分範囲を調べる実験（以下，｢好適

塩分実験｣）では，塩分 5，10，15，20，25，30，35の 7段階の実験区を設け，水温は採集時

の水温である 30˚Cで行った．また，水温の好適範囲を調べる飼育実験（以下，｢好適水温実

験｣）では，水温 15，20，25，30，35˚Cの 5段階の実験区を設け，塩分は採集時の塩分であ

る 30（ヒゼンクラゲ），または 15（ミノクラゲ）で行った．各実験区で 11–18個体のポリプを用い

た． 

 それぞれの実験において，2種のポリプの成長を調べるために，2日に 1回，実体顕微鏡下

でミクロメーターを用いて，比較的計測が容易でしばしば飼育研究で用いられているポリプの

口盤直径（Mouth Disc Diameter：以下，MDD と略す）を 0.05 mmの精度で計測した．同時

に，ポリプの無性生殖による増殖（以下「芽体産生」）が確認された場合は，それを計数した．

計数後，新たな芽体は移動させ，それらによる環境変化が起こらないようにした．実験期間

中，ヒゼンクラゲではストロビレーションが観察されたため，放出エフィラ数，ストロビレーション

期間（ストロビラ初期からエフィラ幼生完全放出まで）を記録した．実験は，途中で死亡した個
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体を除き，35日間継続した．以後，初日を 1日目，最終日を 35日目と呼ぶ． 

 

2-2-3．データ解析 

 各実験系における実験開始時のポリプのMDDは，両種ともばらつきがみられた．この

MDDのばらつきを補正するため，計測したMDDを実験開始時のMDDを 1 とした相対

MDDに変換し，実験区間の比較を行った．各環境条件における体成長，無性生殖の影響を

調べるため，各実験区での平均成長速度（mm d−1）を以下の式で算出した． 

  

平均成長速度 =  
（35日目の平均MDD − 1日目の平均 MDD）

35
 

 

 また，最終的な死亡率は以下の式で算出した． 

死亡率 =
実験期間中の累積死亡数

実験に供したポリプ数
 

 

 「体成長，無性生殖は塩分および水温の影響を受けない」という帰無仮説を設定し，各実験

区における第 35日目の平均相対MDD と平均積算芽体産生数について，統計学的検定を

行った．検定には，一元配置分散分析（One-way ANOVA）とそのポストホックテストである

Tukey-Kramer testを用いた． 

 ヒゼンクラゲについては，ストロビレーション数と期間を実験区間で比較するため，ストロビラ 1
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個体あたり 1日あたりの回数（times day−1 strobilla−1）に変換した．また，相対MDD とポリプ 1

個体あたりの遊離エフィラ数の関係を Spearmanの順位相関を用いて検討した． 

 すべての統計学的検定には，ソフトウェア JMP13（SAS社）を用いた． 

 

2-3結果 

2-3-1．ヒゼンクラゲ Rhopilema hispidum 

 ヒゼンクラゲの芽体産生は，基本的にポドシストと呼ばれる，キチン質に覆われたシストの産

生によって行われた（Fig. 2-3A）．ポドシストは，ポリプが体側面から伸ばした走根で移動した

後に残された．伸ばした走根は 1回につき 1本であり，1個体で複数回生産を行っていた．ポ

ドシストの脱シストは，飼育環境によって異なり，低塩分（15–25）の環境下ではポドシスト産生

の 2日後には脱シストしているのが確認された． 

 好適環境推定実験前のバッチ飼育中のポリプで，ポリプ上部（口部）が横に分裂して脱落

し，エフィラ幼生にならず数日浮遊した後，別の場所に着底，新たなポリプとなった事例が 3

例観察された（Fig. 2-3C, D, E）．また，残ったポリプ下部（茎部）は，3日後には触手や口が再

生し，元の形態のポリプに戻った． 

 好適塩分実験では，実験期間を通して全ての実験区で供試個体は少なくとも 3個体は生存

したが，塩分 5，10の実験区では高い死亡率（0.75 と 0.67）を示した（Table 2-1）．一方，塩分

15–35の実験区では，死亡率は比較的低く（0–0.17），塩分 15では全ての供試個体が生存し
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た．体サイズ（平均相対MDD）は，塩分 10–35では飼育日数とともに増加がみられ，平均成

長速度は 0.001–0.014 mm d−1を示した（Fig. 2-4A，Table 2-1）．一方，塩分 5では飼育時間と

ともに体サイズは減少し，平均成長速度も負の値（−0.004 mm d−1）を示した．各塩分の実験区

における実験開始 35日後の平均相対MDDは，0.68（塩分 5）から 2.60（塩分 15）の範囲を

示し，塩分 10–30の実験区で有意に高い成長を示した（Fig. 2-5A，One-way ANOVA with 

Tukey-Kramer test, p < 0.05）．各実験区の 35日間の平均積算芽体産生数は，塩分 5で最低

値（0 podocysts polyp−1），塩分 20で最大値（5.73 podocysts polyp−1）を示し，塩分 10–30で有

意に高い産生数を示した（Fig. 2-6A, One-way ANOVA with Tukey-Kramer test, p < 0.05）． 

 一方，好適水温実験では，実験期間中全ての水温条件で本種のポリプ個体の多くが生存

し，死亡率は 0–0.08 と低かった（Table 2-2）．体サイズは，実験初期には全ての実験区で増加

したが，21日目以降に 35˚Cの体長は減少傾向に変化し，平均成長速度も 0.002 mm d−1と

低かった（Table 2-2，Fig. 2-7A）．その他の実験区では，体サイズは，実験期間を通して概ね

増加傾向を示し，平均成長速度も 0.006 mm d−1（15˚C）から 0.009 mm d−1（20，25˚C）と比較的

高い値を示した．各水温実験区における 35日後の平均相対MDDは，1.20（35˚C）から 2.60

（30˚C）の範囲にあり，15–30˚Cで有意に高い値を示した（Fig. 2-8A，One-way ANOVA with 

Tukey-Kramer test, p < 0.05）．水温実験区における平均積算芽体産生数は，15˚Cで最低値

（0 podocysts polyp−1），30˚Cで最大値（4.75 podocysts polyp−1）を示し，25，30˚Cの実験区で

高い生産数を示した（Fig. 2-9A）． 
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 実験期間中，ストロビレーションが確認された（Fig. 2-2B）．ストロビレーションは，1度に複数

のエフィラ幼生を発生させるポリディスクタイプであり，走根を伸ばしてポドシストを生産してい

る途中でストロビレーションを起こした個体も確認された．また，実験期間中に複数回ストロビレ

ーションを行う個体も確認された．ストロビレーションは，塩分 10–30および水温 20–30˚Cの実

験区で確認され，それぞれ塩分 25 と水温 20˚Cの実験区で最大回数を示した（Fig. 2-10）．ま

た，ストロビレーション個体のMDD とエフィラ放出数の間には有意な正の相関が認められた

（Fig. 2-11, Spearmanの順位相関，ρ = 0.507, p < 0.001）． 

 

2-3-2．ミノクラゲ Lobonemoides robustus 

 ミノクラゲの芽体放出は，出芽によって行われ，側方出芽と走根出芽が観察された（Fig. 2-

3F，G）．側方出芽は多くの場合で観察され，親ポリプの根元から直接ポリプが出芽した．この

出芽方法では，親のポリプが移動しないため，その周辺に高密度のポリプコロニーが形成され

た．走根出芽では，走根によって親ポリプが移動し，移動した後に新たなポリプが形成される

ため，側方出芽ほど高密度にならなかった．本種の 2つの出芽様式のどちらが行われるか，

何によって決まるのかについては明確にできなかった．また，ヒゼンクラゲでみられたようなポド

シストの形成は，本種では確認されなかった．ストロビレーションは，バッチ飼育中に 4回確認

された．2回は塩分低下時，2回は実験終了後，ポリプを維持していた期間中に起こった（塩

分 15，水温 30˚C，週 1回の給餌）．ストロビレーションが起こった条件に明確な共通点はみら
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れなかった． 

 塩分実験区において，本種は全ての塩分条件で生存した（Table 2-1）．死亡率は，塩分 5で

最大を示し（0.25），塩分 10，15，35では 0であった．体サイズ（平均相対MDD）は，塩分 5

を除き飼育日数とともに増加がみられた（Fig. 2-4B）．また，平均成長速度は，塩分 5で負の

値（−0.004 mm d−1）をとり，塩分 30で最大値（0.008 mm d−1）を示した（Table 2-1）．実験 35日

目の平均相対MDDは，0.73（塩分 5）から 1.90（塩分 10）の値を示した（Fig. 2-5B）．また，塩

分 10–30の実験区で有意に高い値を示し，塩分 35でも比較的高い値を示した（One-way 

ANOVA with Tukey-Kramer test, p < 0.05）． 

 ポリプあたりの平均積算芽体産生数は，塩分 15で最大値（12.67 buds polyp−1），塩分 5で

最低値（0 buds polyp−1）を示し，塩分 15 と 20の実験区で有意に高い生産数を示した（Fig. 2-

6B, One-way ANOVA with Tukey-Kramer test, p < 0.05）． 

 好適水温実験において，本種は 20–35˚Cの実験区で生存個体がみられたが，15˚Cでは 21

日目に全ての供試個体が死亡した（Fig. 2-7B，Table 2-2）．平均成長速度は，20˚Cで最低値

（0.001 mm d−1）をとり，30˚Cで最大値（0.008 mm d−1）を示した（Table 2-2）．実験 35日目の平

均相対MDDは，1.14（20˚C）から 1.55（30˚C）の値を示し，水温の上昇と共に増加する傾向を

示したが，20–35˚Cの実験区間で体サイズに有意な差は認められなかった（Fig. 2-8B）．平均

積算芽体産生数は，30˚Cの実験区で最も多く，20および 25˚Cの実験区では有意に産生数

が低かった．また，35˚Cでは芽体産生は確認されなかった（Fig. 2-9B，One-way ANOVA with 



27 

 

Tukey-Kramer test, p < 0.05）． 

 

2-4．考察 

2-4-1．ポリプ期の無性生殖様式 

 本章で対象としたヒゼンクラゲおよびミノクラゲについては，これまで東南アジアにおいて浮

遊世代（メデューサ）の分布域や出現時期（漁期）（Omori & Nakano 2001, Nishida & 

Nishikawa 2011西川ら 2019など），形態（Kitamura & Omori 2010），共生生物（Kondo et al. 

2014）などの研究はあるが，飼育による成長，生態に関する生物学的特性を調べた研究は極

めて限られている．特に，ミノクラゲについては同科の他種も含め初期生活史についての知見

は得られておらず，本研究で本種の安定的な飼育に成功したことにより，初めて主要な無性

生殖方法が明らかになった． 

 ヒゼンクラゲの主要な無性生殖方法はポドシストによるものであり，ポドシストの形成はエチゼ

ンクラゲ（Nemopilrma nomurai），ビゼンクラゲ（Rhopilema esculentum），アカクラゲ（Chrysaora 

pacifica）やユウレイクラゲ（Cyanea nozakii）など鉢クラゲ類の複数種で報告されている（Ding 

& Chen 1981, Kawahara et al. 2006, Dong et al. 2008）．ポドシストは，クチクラの外皮に覆われ

ているため不適な環境に対し耐性が高いことが報告されており（Arai 2008, Kawahara et al. 

2013, Thein et al. 2013），ヒゼンクラゲのポリプも不適な環境をポドシストで過ごし，好適な環境

になると脱シストする戦略をもつと考えられる．ヒゼンクラゲのポドシストの脱シストは塩分 15–
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25で比較的多く観察され，ポドシスト生産後 2日以内に脱シストが起こったこともあった．低塩

分下における脱シストは，同じ Rhopilema属のビゼンクラゲでも確認されており（Lu et al. 

1997），低塩分環境が本種のポドシストの脱シスト条件の 1つである可能性が高い．なお，実

験に使用していないバッチ飼育のポリプにおいて，ポリプ上部（口部）が横に分裂し，浮遊した

のち着底し新たなポリプとなった．残ったポリプ下部（茎部）にも触手や口が再生し，元の形態

のポリプに戻った（Fig. 2-3C, D, E）．このような増殖様式は，これまで鉢クラゲ類で報告例が無

く，今回初めて明らかになった．この現象が観察されたのは，バッチ飼育中の水温，塩分の変

化が無い期間であった．飼育期間中 3回しか確認されておらず，観察例は限られるが，ポリプ

の移動や再生力に重要である可能性がある． 

 ヒゼンクラゲのストロビレーションは，ポリディスクタイプであり（Fig. 2-3B），ストロビレーションと

同時にポドシスト生産をすることも観察された．ポリディスクタイプのストロビレーションは，同じ

根口クラゲ目のビゼンクラゲやエチゼンクラゲ，Rhopilema nomadica，Rhizostoma pulmoなど

多くの種で確認されている（Ding & Chen 1981a, Lotan et al. 1992, Kawahara et al. 2006, 

Fuentes et al. 2011）．亜熱帯，亜寒帯に生息する鉢クラゲ類のストロビレーションの誘発条件

は，多くの場合水温変化であり，その種が生息する海域の冬期または初春の水温低下を経験

すると起こることが多いとされる（Han & Uye 2010, Wang et al. 2014, Feng et al. 2015）．一方，

本研究におけるヒゼンクラゲのストロビレーションは，20–30˚Cで確認され，バッチ飼育中の水

温，塩分が不変の環境下でも観察された．また，予備実験として給餌を行わないで飼育した場
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合（35日間）はストロビレーション，ポドシスト生産のどちらも観察されなかった．同様の傾向

は，カラージェリーフィッシュ（Catostylus mosaicus），Rhopilema nomadicaでも確認されている

（Lotan et al. 1992, Pitt 2000）．これに関して，ストロビレーションと芽体産生の間には，エネル

ギー分配の問題があり，芽体産生よりストロビレーションの方が必要なエネルギー量が多いこと

が示唆されており（Treible & Condon 2019），ヒゼンクラゲでも同様に得られるエネルギー量に

よって行う無性生殖様式を変化させている可能性が示唆される．また，本研究では，ヒゼンクラ

ゲにおいてポドシスト生産とストロビレーションが同時に確認された．芽体産生とストロビレーシ

ョンを同時に行うことは，Rhizostoma pulmo（水温 21˚C，塩分 37–38，週 2回給餌）でも確認さ

れている（Fuentes et al. 2011）． 

 ミノクラゲは 2種類の出芽による無性増殖を行うことが明らかになった．また，本種では，ポド

シストの形成は確認出来なかった．出芽による増殖は鉢クラゲ類では一般的であり，ミズクラゲ

など多くの種で報告されている．本種もヒゼンクラゲ同様，塩分 15，水温 30˚C，で給餌を約半

年間止めると出芽が確認されなかったことから，餌が乏しいときには芽体産生は行わないと考

えられた． 

 ミノクラゲのストロビレーションは，実験期間外に 4回のみ確認された．1回は塩分順化中，

残り 3回は実験後の個体維持のために水温・塩分一定，週 1回給餌の低餌量環境下で発生

した．そのため，どのような環境条件・環境変化がストロビレーション条件であるかについては

明確にすることはできなかったが，水温や塩分の変化以外の環境変化が大きく関わっている
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可能性がある．また，観察されたストロビレーションのうち 1回は十分に成長していないポリプ

で発生し，ストロビレーション後にポリプは死亡した．3回のストロビレーションでは，ポリプが十

分に成長しており，エフィラ幼生遊離後もポリプは生存した．ストロビレーションは，1回につき

1個体のエフィラを放出するモノディスクタイプであり，この様式はイボクラゲ科で多く観察され

ているが（Holst et al. 2007, Dawson & Hamner 2009, Helm 2018），今回ミノクラゲでみられた

出芽とモノディスクタイプのストロビレーションという無性生殖の組み合わせは，他の根口クラゲ

では確認されておらず，本種がユニークな無性生殖様式をもつことが明らかになった． 

 

2-4-2．両種の好適環境 

2-4-2-1．塩分 

 本研究では，ヒゼンクラゲのポリプは塩分 10–30の実験区で比較的高い体成長を示し，特に

低塩分の 15で最も高い成長を示した（Fig. 2-12）．また，ポドシスト生産数も塩分 10–20で高く

（塩分 20で最大），体成長と同様に低塩分で好適であった．一方，ミノクラゲでは，体成長は

塩分 10–30で比較的高く，低塩分（10）で最も高い値を示した．無性生殖が好適であった塩分

範囲はヒゼンクラゲと比べて狭く，平均積算出芽数は，塩分 15で最も高かった．鉢クラゲ類

は，初期生活史であるポリプ期に河口域や沿岸域といった場所の基質に付着して底生生活を

送るため，低塩分への耐性が比較的高いことが知られている（Purcell et al. 1999, Purcell 2007, 

Holst & Jarms 2010, Dong et al. 2015）．例えば，バルト海で確認される Aurelia aurita s. l.，ア
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オクラゲ（Cyanea lamarckii），キタユウレイクラゲ（Cy. capillata）は，塩分 15以上でプラヌラの

着底が確認されている（Holst & Jarms 2010）．また，日本海のエチゼンクラゲのポリプ期では，

塩分 10でも高い生存率を示し，塩分 30 と大差ない成長を示した（Dong et al. 2015）．高塩分

への耐性については報告が少ないが，エチゼンクラゲのポリプ期は，塩分 30以上で生存率

が有意に低くなる（Dong et al. 2015）．また，バルト海における鉢クラゲのポリプ期は，塩分 36

でも増殖することがわかっている（Holst & Jarms 2010）．本研究で得られたヒゼンクラゲとミノク

ラゲのポリプ期の体成長，無性生殖における好適塩分範囲は，他の鉢クラゲ類と類似し，低塩

分（ただし，塩分 10以上）で好適であり，これら 2種は沿岸域の環境に適応していることが示

唆された． 

 

2-4-2-2．水温 

 ヒゼンクラゲの好適水温実験では，体成長は 20–30˚Cの範囲で好適で，特に 30˚Cで最も

高かった．また，15˚Cでも成長する個体がみられた．一方，ミノクラゲでは 20–35˚C で高い体

成長を示し，15˚Cでは全て死亡した．無性生殖に関しては，両種とも 30˚Cで最も好適であ

り，顕著な違いはみられなかった．鉢クラゲ類の水温耐性については，分布域によって異なる

ことが知られている（Widmer et al. 2016, Höhn et al. 2017）．また，これらクラゲ類は，生息環境

の水温より高温側に耐性をもつ傾向があり，冬期の低水温によって分布範囲が制限されてい

ることがいくつかの種で示唆されている（Purcell et al. 2012）．例えば，アメリカ大陸沿岸に生息
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する A. aurita s.l.，アトランティックシーネットル（Chrysaora quinquecirrha），アメリカヤナギクラ

ゲ（Ch. fuscescens）の 3種は，自然界と同じ水温変化範囲で飼育すると，高温であるほど無性

生殖数が増加，低温になるほど低下した（Thein et al. 2013）．また，Purcell et al. (2012) は，世

界各地の Aurelia auritaの温度耐性比較し，バルト海産の個体では 14，21˚Cで生存率が高

いのに対し，台湾産では 14˚Cで生存率が低くなり，紅海産では 20，25˚Cで高くなる傾向にあ

ったことを報告し，地域によって個体群の温度耐性が異なることを示唆している．なお，これら

各地域の Aurelia auritaは，Dawson & Jacobs (2001) や Scorrano et al. (2017) などの遺伝解

析をはじめとした研究により，現在では別種（もしくは隠蔽種）とされている．本研究のヒゼンク

ラゲとミノクラゲは，中緯度域に生息する鉢クラゲ類より高い水温（30˚C）で成長，無性生殖とも

に最も好適であり，熱帯・亜熱帯域に適応した種であることが示唆される．ただし，ヒゼンクラゲ

のポリプは，ミノクラゲのポリプと比較して低温（15˚C）でも成長できたことから，中緯度域でも本

種のポリプは生息可能であることが推測される．実際，中国や日本の有明海でヒゼンクラゲの

メデューサは出現し漁獲されており（Omori & Kitamura 2004, Kitamura & Omori 2010），周辺

海域にポリプが生息していると考えられる（ポリプの自然環境での分布域は現在のところ不明

である）． 

 

2-4-3．ポリプにおける好適環境範囲から推定される両種の生息域 

 本研究で得られたヒゼンクラゲのポリプの好適環境の結果から，本種は低塩分で幅広い温
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度帯で成長し，無性生殖をおこなうことが明らかになり，本種は熱帯，亜熱帯の沿岸域に生息

できることが示唆された．また，ミノクラゲは，低塩分，高水温で好適であることから，熱帯域の

沿岸域に適応して生息できることが示唆された．これまでに判明しているヒゼンクラゲの浮遊世

代（メデューサ）の分布域は，東南アジアやアラビア海といった熱帯域から，日本の有明海とい

った亜熱帯域まで幅広い水温帯で確認されている．一方，ミノクラゲの浮遊世代（メデューサ）

は，東南アジアを中心とする熱帯域のみで確認されており（Omori & Nakano 2001, Omori & 

Kitamura 2004, Kanagaraj et al. 2008, Nishikawa et al. 2008, Kondo et al. 2014, Gul & 

Morandini 2015），本研究で示されたポリプ期の好適環境は，これまでに報告されているメデュ

ーサの分布域とおおむね一致していることが明らかになった． 
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第 3章．ベトナムで新たに発見された Blackfordia sp.（ヒドロ虫綱，軟クラゲ目）の形態学的観

察と分子生物学的手法を用いた分類学的検討 

 

3-1．序論 

 Blackfordia属（ヒドロ虫綱，軟クラゲ目）は，Mayer (1910) によって記載された．本属の主な

形態的特徴としては，4本の放射水管をもち，それらは生殖腺により完全に包まれていること，

傘縁に多数の触手が存在すること，触手の中は空洞であり触手基部には傘縁から指状の突

起が貫入することが挙げられる．現在，この属は Blackfordia virginica Mayer, 1910 と

Blackfordia polytentaculata Hsu & Chin, 1962の 2種が認められている（World Register of 

Marine Species, Schuchert 2020）．一方，属の模式種でありWorld Register of Marine Species

では B. virginicaのシノニムとされている B. manhattensis Mayer, 1910 も記載されているが，形

態的なあいまいさから，本種を B. virginicaのシノニムと断定はできないとする研究もあり

（Bouillon et al. 1988），分類的な不確実性を含んでいる． 

 Blackfordia virginica（マメヨドクラゲ）は，熱帯から亜寒帯域各地の汽水域で発見されており

（例えば，Genzano et al. 2006, Bardi & Marques 2009, Chícharo et al. 2009, Freire et al. 2013, 

Faasse & Melchers 2014, Toyokawa & Fujii 2015, Jaspers et al. 2018），世界中へ移入された

歴史などからしばしば科学的注目を集めてきた種である（Zaitsev & Ōztürk 2001, Graham & 

Bayha 2008）．しかしながら，本種の原産国は未だ不明であり（Leppäkoski et al. 2009），米国



35 

 

で行われた集団遺伝解析では米国沿岸以外の場所，黒海またはその他の地域から移入した

と示唆されるにとどまっている（Harrison et al. 2013）． 

 東南アジアにおけるクラゲ類調査の際に，ベトナムにおいて本属のクラゲ類の出現が初めて

確認された．本章では，ベトナム産 Blackfordia sp. の形態学的，分子生物学的解析を行い，

従来報告されている Blackfordia属の形態，遺伝配列のデータと比較することにより，分類学

的位置を検討した． 

 

3-2 材料・方法 

3-2-1 試料採集 

 試料の採集は，2017年 12月 5日，2018年 6月 9日にベトナム国ニャチャン付近の Thuy 

Trieu Lagoon，2019年 7月 30日にハイフォンの Lach Huyen River 河口で行った（Fig. 3-1，

Table 3-1）．両地点での採集は，陸または傭船からプランクトンネット（口径：0.6 m，目合：上部

1 mm，下部 0.33 mm）を用いた表層水平曳により行った．採集された試料は，デジタルカメラ

で撮影し，B. virginica と B. manhattensisの同定形質のひとつとされている傘縁の黒点の有無

を確認した後，触手の一部を切り取り 99.5%エタノールで保存した．残りの試料は，5%中性フ

ォルマリン海水で固定した．なお，ニャチャンの 5試料とハイフォンの 1試料は，破損が激しか

ったため，遺伝子解析にのみ使用した． 
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3-2-2 形態学的観察 

 採集された個体について，傘径，触手数，触手間の黒点の有無，口柄（唇）の形状，放射水

管数，生殖腺の長さと形状を観察，測定した．観察および測定は，実体顕微鏡（Nikon 

SMZ1270）を使用し，暗視野，明視野の両方で行った．また，各部位の長さの測定は，接眼ミ

クロメータを用いて行った．なお，ゼラチン質動物プランクトンは，フォルマリン固定によって体

が収縮することが知られているが（Nishikawa & Terazaki 1996, Jaspers & Carstensen 2009），

本種の収縮率に関する情報は無いため，過去の研究（例えば Bardi & Marques 2009, 

Harrison et al. 2013）と同様に収縮率の補正は行わなかった． 

 

3-2-3 遺伝子解析 

 DNA抽出は，第 1章と同様の方法で行った（1-2-2参照）．PCRは，対象領域をミトコンドリ

ア DNA，cytochrome c oxidase subunit I（COI）領域と 16S領域とし，それぞれ既存のプライマ

ーセット dgLCO149 と dgHCO2198（COI），16s. Cunningham. F. 1mod と 16s. Cunningham. R. 

2（16S）（Harrison et al. 2013）を使用した．反応液は，1試料あたり蒸留水 8.925 µL，10×EX 

buffer 1.5 µL，dNTP 1.5 µL，各プライマー 1.5 µL，Ex Taq HS 0.075 µLで作製した．PCRサ

イクルは Harrison et al. (2013) と同じ条件で，サーマルサイクラーBIO RAD T100 Thermal 

Cycler（BIO RAD社製）を使用して，PCRをおこなった．PCR後，PCR産物 3 µL と蛍光標識

ミドリグリーン（日本ジェネティクス社製）1 µLを混合したものを，2%アガロースゲル上で 100 
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V，15分間電気泳動し，増幅の確認を行った．PCR産物の精製は，Exo-Sap-IT（USB社製）

を用いて行った．サイクルシークエンスの反応液は，蒸留水 7 µL，5×Sequencing buffer 1.5 

µL，フォワード側プライマー0.5 µL，BigDye（ABI社製）1 µL，PCR産物 0.5 µLで作製した．

サーマルサイクラーの条件は，96˚C 10秒，50˚C 5秒，60˚C 2分 30秒で 40サイクル行った．

サイクルシークエンス済みの PCR産物は 125 mM EDTAを含む 99%エタノールにより沈殿

し，70%エタノールでリンスした後，風乾（95˚C 5分）した．乾燥試料に Hi-Di TM Formamide

（ABI社製）を 15 µL加えて 95˚Cで 5分間熱変性させた後，直ちに氷冷し遮光した．精製し

た PCR産物試料は，東海大学生命科学統合支援センターにおいて DNAシークエンサー

（ABI 3500xl，ABI社製）を用いて塩基配列の解読を行った． 

 得られた COI配列は，ソフトウェアMEGA7（Kumar et al. 2016）上で目視により確認した．確

認後，ハプロタイプ数の確認とハプロタイプネットワーク解析用のファイル変換をオンラインツ

ール FaBOX（Villesen 2007）を用いて行い，ハプロタイプネットワーク解析をソフトウェア TCS 

ver.1.21（Clement et al. 2000）で行った．また，本研究で得られた配列と National Center for 

Biotechnology Information（NCBI）Gene Bankに登録されている Blackfordia属各種の配列を

合わせて系統解析を行った（MEGA7使用）．系統解析における塩基置換モデルは，MEGA7

によって検討し，16Sは T92+G，COIは GTR+I と推定された．両系統解析のブートストラップ

値は 1000に設定し，NCBIに登録されている，ヒドロ虫綱の Plumularia hyalina (Bale, 1882) 

および Nemertesia antennina (Linnaeus, 1758) を外群として用い，最尤法（ML法）と最節約
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法（NJ法）で行なった．また，各地域間の B. virginicaの遺伝距離を木村 2パラメータモデル

（K2P, Kimura 1980）によって算出した．本研究の解析によって得られたベトナム産

Blackfordia sp. の 16Sおよび COI配列は，NCBI Gene Bankに登録した（アクセッション番号 

16S；LC576399–LC576403，COI；LC576404–LC576410）． 

 

3-3 結果 

3-3-1 形態学的観察 

 観察した 10個体のうち，4個体が成体（雄 1個体，雌 3個体），6個体が未成熟個体であっ

た（Table 3-1）．成体の傘径は 6.7–11.2 mm，傘縁触手数は 104–113の範囲を示した．一方，

未成熟個体の傘径（2.8–4.5 mm）および触手数（48–60）は，成熟個体と比べて明確に低かっ

た．未成熟個体，成熟個体ともに，4本の簡素な放射水管（Fig. 3-2A），触手間に 1個稀に 0

の平衡胞（Table 3-1，Fig. 3-2B，D），傘縁の黒点の欠落（Fig. 3-2D），溝があり反り返った 4

枚の唇弁（Fig. 3-2C），放射水管の 2/3の長さの生殖腺（Fig. 3-2A）をもつといった特徴を有し

ていた．成体の生殖腺は，直線または波状を示し，雌は粒状の卵が確認できた（Fig. 3-2E，

F）．また，未成熟個体の生殖腺は，線状で薄く放射水管の半分から 2/3の長さであった（Fig. 

3-2G）． 
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3-3-2 遺伝子解析 

 遺伝子解析は，16Sでは 14個体，COIでは 13個体について行った（Table 3-1）．16Sでは

5つのハプロタイプ，COIでは 7つのハプロタイプが検出され，両領域ともにニャチャンとハイ

フォンで異なる配列を示した（Fig. 3-3）．また，ニャチャンの試料から検出されたハプロタイプ

は，大きく 2つのグループに分かれたが，採集年による明らかな違いはなかった． 

 16S配列に基づく系統解析の結果，ベトナム産 Blackfordia sp. を含むブラジル産 B. 

virginicaおよび残りの地域（米国，中国，バルト海など）の B. virginicaによって構成されるクレ

ードと，B. polytentaculataのみから構成されるクレードの 2つに分かれた（Fig. 3-4）．さらに，

前者の B. virginica クレードでは，ベトナム両地域の Blackfordia sp. とブラジル産 B. virginica

のみからなるサブクレードが認められた．木村 2パラメータモデルによる 16S配列に基づくベト

ナムとその他各地域間の平均遺伝距離は，米国，中国，バルト海に対しては 0.131以上と高

い値を示した（Table 3-2A）．一方，ベトナムとブラジル間では，0.015 と低かった． 

 COIに基づく系統解析では，16S と同様に B. virginica と B. polytentaculataの 2つのクレー

ドに分かれ，B. virginicaのクレード内ではベトナム産 Blackfordia とその他の地域の B. 

virginicaの 2つのサブクレードに分かれた．しかしながら，現在のところ，ブラジル産の B. 

virginicaの COI配列が NCBIに登録されていないため，ベトナムとブラジル間の系統関係は

確認できなかった．COI配列に基づく K2Pによる平均遺伝距離は，ベトナムとその他の地域

（米国，中国，バルト海，インド）では 0.133以上であった（Table 3-2B）．  
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3-4 考察 

3-4-1 Blackfordiaの分類学的歴史 

 Blackfordia manhattensis（属の模式種，原記載地：米国，ニュージャージー州）と

Blackfordia virginica（原記載地：米国，バージニア州，Hampton Roads と Norfolk Harbor）

は，米国で記載された（Mayer 1910）．これら 2種は，平衡胞の黒い色素顆粒の有無，触手間

の平衡胞数，生殖腺の位置によって区別できるとされた（Mayer 1910）．その後，Blackfordia 

polytentaculataが中国，福建沿岸で発見された（Hsu & Chin 1962）．この種は，B. virginica，

B. manhattensis と比べて，より多数の触手をもっている点で区別される（Hsu & Chin 1962）． 

 Kramp (1958, 1961) は，タイプ産地である米国 Norfolk Harbor（2試料），ブルガリアの黒海

（複数試料），インド（9試料）の B. virginica試料について，本種の特徴である色素顆粒がみ

られず，B. manhattensisは B. virginicaのシノニムであると示唆した．Moore (1987) も，ポルト

ガル，River Miraの汽水域で 1984年に採集した B. virginica試料には，いくつかの平衡胞に

のみ黒点がみられたと報告している．また，触手間の平衡胞数が多様であり，B. virginica と B. 

manhattensisで重複することから，Kramp (1958, 1959) と同じく，B. manhattensisは B. 

virginicaのシノニムであると示唆している．一方，Bouillon et al. (1988) は，Kramp (1958, 

1959) とMoore (1987) が観察したのは固定試料であり，固定液内では色素が急速に分解さ

れることにより色素の有無が不明確になるため，B. manhattensis と B. virginicaがシノニムであ
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ると決めるにはより多くの情報が必要であると主張している．Denayer (1973) もまた，固定液内

での急速な色素の分解について記述している．一方で，Jaspers et al. (2018) は，バルト海の

B. virginicaについて，生存個体から傘縁の灰色の色素の存在を報告している．Bardi & 

Marques (2009) は，文献調査に基づいて，現在では 3つの Blackfordia種を区別するのに有

用な特徴は傘縁触手数であり，これまで使用されてきた種判別の特徴（触手間の平衡胞数，

生殖腺の形態，黒点の有無） は，多型または個体差であり，分類学的差異を示す形質では

ないと結論付けた．現在，B. manhattensis より B. virginicaの方がより多く使用，認知されてい

ることから，データベースWorld Register of Marine Speciesにおいて，B. manhattensisは B. 

virginicaのシノニムとして扱われている（Schuchert 2020）． 

 

3-4-2 形態学的検討 

 本研究で発見されたベトナム産の個体は，放射水管，平衡胞，触手基部から傘縁への指状

突起の貫入などの形態的特徴から，Blackfordia属であることが確認された．また，成体の傘

径は 6.7–11.2 mm，傘縁触手数は 104–113の範囲を示した．現在，B. virginica（+ B. 

manhattensis）と B. polytentaculataは，傘縁触手数の違いによって明確に区別でき（Mayer 

1910, Kramp 1961, Hsu & Chin 1962, Bardi & Marques 2009），B. virginicaは触手数が約 80

なのに対し，B. polytentaculataは 200–250である．すなわち，本研究で得られた個体の触手

数（104–113）は B. virginica と B. polytentaculataの触手数の中間の値を示した（Table 3-3）．
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過去に報告されている B. virginica の触手数を調べた結果，ブラジルでみつかった B. 

virginica とされる種 2個体は，それぞれ 88，96であった（傘径；7.5 と 8.8 mm，Bardi & 

Marques (2009) の Fig. 3-2参照）．この触手数は，今回ベトナムで得られた Blackfordia sp. 

の触手数に近い（Table 3-3）．また，同様にメキシコとインドから B. virginica として報告されて

いる個体も，それぞれ 86–125（傘径 6.5–9.9 mm，Álvarez Silva et al. 2003），92（傘径 11 

mm，Kramp 1958）と，ベトナムで発見された個体の触手数と類似することが明らかになった

（Table 3-3）．ただし，ブラジルと地理的に近いアルゼンチンの大西洋沿岸から報告されている

B. virginicaについては，触手数が 76以上（傘径 2–10 mm）と報告されており（Genzano et al. 

2006），これは原記載を含む多くの地域で報告されている B. virginica と近く，ベトナムの

Blackfordia sp. やブラジル，メキシコ，インドで B. virginica として報告されている種より少なか

った． 

 以上のことから，ベトナムで発見された Blackfordia sp. は傘縁触手数が B. virginica と B. 

polytentaculataの中間の値（約 100–140）を示し，原記載や多くの地域で報告されている B. 

virginica とは形態的に異なることが明らかになった．また，同様の特徴（触手数）をもつ B. 

virginicaは，ベトナム（2か所）以外ではブラジル（3か所，Nogueira Jr. & Oliveira 2006, Bardi 

& Marques 2009），メキシコ（1か所，Álvarez-Silva et al. 2003），インド（1か所，Kramp 1958）

でのみ報告されていることが文献調査により明らかになった（Table 3-3）． 
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3-4-3 分子生物学的検討 

 ベトナム産 Blackfordia sp. と他地域の Blackfordia 属各種を含めた系統解析では，ベトナ

ム産 Blackfordia sp. と他地域の B. virginica間における K2P遺伝距離が 16S，COI共に高く

（> 0.13），ベトナム産 Blackfordia sp. とブラジル産 B. virginica（B. virginica sensu Bardi & 

Marques, 2009）間の 16Sでは K2Pが低い（0.015）ことが明らかとなった．鉢虫綱，ヒドロ虫綱，

箱虫綱において，COIの K2Pは種内で平均 0.013，属内の種間で平均 0.176 と報告されて

いる（Ortman et al. 2010）．このことから，ベトナム産 Blackfordia sp. と B. virginica（ブラジルを

除く）は，種内関係というよりは種間関係であることが示唆される．現在，鉢虫綱，ヒドロ虫綱，

箱虫綱における 16Sの K2Pについての報告は無いが，Lindsay et al. (2015) によると，ヒドロ

虫綱の Diphyes属 3種における 16Sの K2Pは，種内で 0.02，種間で 0.18–0.23であった．ま

た，ブラジルの B. virginicaの 16S配列は NCBIデータベースでは 1配列しか報告されてい

ないが（アクセッション番号 KT266605，Table 3-S1），ベトナム産 Blackfordia sp. と B. 

virginica sensu Bardi & Marques, 2009間の遺伝距離は，他地域との遺伝距離よりも明らかに

低く，これらについては種内変異であると推測される． 

 

3-4-4ベトナム産 Blackfordia sp. の分類学的検討 

 本研究における形態学的および遺伝学的解析の結果，ベトナムで初めて発見された

Blackfordia sp. は B. virginica とは形態的にも遺伝的にも異なる種であると考えられた．また，



44 

 

ブラジル，メキシコ，インドの B. virginica として報告されている種は，成体の触手数や遺伝子

情報（ブラジルのみ）から同種である可能性が示唆された．しかしながら，試料数が限られてい

ること，本種に特有の形態的特徴（特に未成熟な段階のもの）が限られていること，遺伝子情

報（特にブラジル，インド，メキシコ産の“B. virginica”）が限られていることなどから，現時点で

はベトナム産 Blackfordia sp. が新種とは断定できない．上述した情報が得られれば，ベトナム

産 Blackfordia sp. の分類学上の位置づけがより明確になるだけでなく，このクラゲの原産地ま

たは侵入のメカニズムをより詳しく推定することが可能となる． 

 

3-4-5 ベトナム産 Blackfordia sp.の原産地の推定 

 前節で述べたように，ベトナムの Blackfordiaはブラジル，メキシコ，インドの B. virginica と同

種もしくは近縁種であること示唆される．しかしながら，これらの地域は互いに地理的距離が離

れており，従来 B. virginicaで指摘されているように（Mills & Sommer 1995，Graham & Bayha 

2008），人為的な移入が起きた可能性も考えられる．他地域の遺伝情報や試料の不足などか

ら，明確な結論は出せないが，移入の可能性について以下に考察した． 

 本研究において，ベトナム，ニャチャンにおける Blackfordia sp. のハプロタイプ数は，16Sで

4つ，COIで 6つ検出された．これは，米国の複数地域で B. virginicaの遺伝解析を行った

Harrison et al. (2013) によるハプロタイプ数よりも多く，塩基置換数も本研究の方が多い．ま

た，ニャチャンの試料で検出されたハプロタイプは大きく 2つのグループに分かれた．これら
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のことから，ベトナムが Blackfordia sp. の原産地である可能性と他所から移入してきた可能性

の両方が考えられる． 

ベトナムが Blackfordia sp. の原産地であった場合，今後の調査においてニャチャンの 2つ

の離れたハプロタイプグループをつなぐ別のハプロタイプがみつかる可能性がある．また，ニ

ャチャンと大きく離れたハイフォンのハプロタイプは，異なる遺伝的集団構造をもった複数の地

域個体群が存在する可能性を示唆し，ミノクラゲ同様にベトナム周辺で地域により異なる遺伝

的集団構造をもつことを示しているのかもしれない（P 11参照）． 

 一方，他所から移入してきた種であった場合，ニャチャンとハイフォンのハプロタイプの違い

から，異なる時期・場所から複数回の移入があったことが推測される．ハイフォン港は，ベトナ

ム第 2の国際貿易港であり，1873年以降多くの船舶が往来する．そのため，他地域から生物

が移入してくる可能性も高い．また，1915–1943年にニャチャンで採集されたクラゲ類をまとめ

た Kramp (1962) では，Blackfordia属のクラゲは報告されていない．このことから，ハイフォン

には 1873年以降，ニャチャンには 1943年以降に移入したと考えられる． 
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第 4章．総合考察 

 

4-1．東南アジアにおける大型根口クラゲ類 2種のブルーム形成メカニズム 

 本研究では，従来知見のほとんどなかった東南アジアにおける大型根口クラゲ類 2種を対

象とし，集団遺伝的解析と飼育実験によるポリプ期における好適環境について知見を得た．

それらをもとに，これら 2種のブルームの形成メカニズムについて考察する． 

 これまで大量発生の形成メカニズムについては，（1）好適な環境と生活史特性によるブルー

ム（真のブルーム），（2）海流などによる物理的要因（見かけ上のブルーム），の 2つの要因が

示唆されている（Graham et al. 2001, Hamner & Dawson 2009）．（1）については，主としてポリ

プ期の無性生殖による大量のメデューサの産生が要因であり，集団内の遺伝的多様性は低

く，集団間の独自性は高い．一方，（2）については，広範囲に分布するメデューサが海流など

の物理的輸送などによって集積しておこるものであり，遺伝的多様性は比較的高く，近隣の海

域間では連結性をもつことが想定される． 

 本研究において，ヒゼンクラゲは連結性のある遺伝的集団構造を示し，近接地域間では遺

伝的に繋がりのある個体群がブルームしていることが示された．また，好適環境推定実験か

ら，比較的低水温でも成長や無性生殖が可能であり，幅広い水温帯の沿岸域で生息可能で

あることから，広範囲の温度帯に分散が可能であることが示唆された．これらに加えて，本種の

比較的高いメデューサの遊泳速度などから，ヒゼンクラゲは高い分散力をもち，それらのブル
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ームは物理的な集積によって起こる“見かけ上のブルーム”の傾向が強いと考えられた．一

方，ミノクラゲは，地域ごとに遺伝的に独立した遺伝的集団構造を示し，地域間で別々の個体

群がブルームを起こしていることが示唆された．好適環境推定の実験では，本種は比較的高

温でのみ好適であったことから，熱帯域の沿岸でのみ増殖可能あることが示唆された．このよう

な結果から，ミノクラゲは，分散能力は比較的低く，各地域の個体群が生活史特性によって別

個にブルームしている“真のブルーム”の傾向が強いと考えられた． 

 1章で述べたように，2種がブルームを形成している東南アジア海域では，海流が季節的に

逆転することが知られている．ヒゼンクラゲは比較的海流が強い地域でブルームを形成してお

り（Fig. 1-2参照），個体群が海流に乗って移動・拡散しやすい状況にあると考えられる．一

方，ミノクラゲがブルームしている地域は，ヒゼンクラゲがブルームしている地域より比較的海

流が弱い．このような，ブルームしている地域の海流も両種の分散力の違いを補強しており，

集団遺伝解析や好適環境推定実験の結果と矛盾せず，両者のブルーム形成メカニズムの違

いを支持すると考えられる．ただし，実際のブルームは物理的集積と生活史特性のどちらかの

みで起こるわけではなく，両方の要因が関与して起こると考えられ，真のブルームか見かけ上

のブルームかを明瞭に切り離して考えることは難しい．本研究の両種の異なる結果から，これ

ら 2種は東南アジアで少なくとも異なるメカニズムでブルームを形成していることが示唆され

た． 
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4-2．ヒゼンクラゲとミノクラゲの持続的な利用のための提言 

 クラゲ漁業は，中国，東南アジアを中心に多くの地域で行われており，少なくとも 30種が食

用クラゲとして利用されている（Brotz 2016）．また，1997年以降，全世界で漁獲されているクラ

ゲの量は 50万トンに達している（Brotz et al. 2017）．食用クラゲの需要は高まっているが，国

連食糧農業機関（FAO）は，すべてのクラゲの漁獲量を“Rhopilema spp.”として報告しており，

どのクラゲを捕獲しているのかの判断は困難である（Brotz & Pauly 2017，なお，現在では

“Jellyfishes nei”と表記）．また，東南アジア地域では，whiteや sandのように，食用クラゲに商

品名（流通名）を付けているが，ひとつの商品名に複数種が含まれている可能性があり，種の

特定が困難な場合もある（Omori & Nakano 2001，西川ら 2009）． 

 クラゲの漁獲量が最も多い中国では，漁獲対象種のビゼンクラゲ（Rhopilema esculentum）で

1975年以降，乱獲によると思われる資源量の減少が報告されている（Dong et al. 2014）．ま

た，日本の瀬戸内海，児島湾（備前）では，746年にはすでにクラゲを漁獲していた記録があ

り，和名の由来となったが（岸上 1890），個体群は消滅し，現在は行われていない（河原 

2008，西川 2021）．さらに，東南アジア地域においても，ある年以降からクラゲが獲れなくな

り，漁業を継続するのが困難になった地域（例えばマレーシア，ペナン）がいくつか存在する

（西川 2017）．しかしながら，これらクラゲ類の生物学的・生態学的知見は限られており，ポリ

プの生息場所さえ不明な種がほとんどである．そのため，クラゲ類個体群の資源量の推定や

管理をおこなうことが困難である（Kingsford et al. 2000）．これらクラゲ漁業を持続させるにあた



49 

 

っての問題を解決するために，（1）漁獲対象種の正確な資源量や個体群動態に関する知見，

（2）ポリプ世代の生物学的知見，（3）クラゲ漁場の形成に好適な物理・生物的環境に関する知

見の蓄積が重要であることが，示唆されてきた（西川ら 2009）． 

 本研究で対象としたヒゼンクラゲとミノクラゲは，東南アジアの様々な地域で漁獲されている

が，これまで生物学的知見はほとんど無かった．本研究により，2種の地域間の連結性や生物

学的特徴の一端が初めて明らかとなり，2種で対照的な遺伝的な連結性や生物学的特徴をも

つことが明らかとなった．仮に 1地域のクラゲを獲りつくした場合，ヒゼンクラゲは他地域からの

流入を見込め，遺伝的多様性への影響も比較的少ないのに対し，ミノクラゲは他地域からの

流入による個体群の回復は見込めず，遺伝的多様性への影響も大きい．また，ポリプの生息

場所が不敵な環境に置かれた場合，ヒゼンクラゲではポドシストの休眠によって不敵な環境を

やり過ごせる可能性があるが，ミノクラゲはポドシストを生産できないため，その地域のポリプ全

てが死亡すると推測される．このような遺伝学的，生物学的特徴の違いから，漁獲対象である

クラゲ類の資源管理において，特にミノクラゲは各地域ごとに，より細かな管理が必要であると

考えられる．加えて，本研究で明らかにできたのは生物学的特徴の一部であり，実際にポリプ

はどこに生息しているのか，ストロビレーションの条件や時期はいつなのかなど，まだ不明な点

が多く，さらなる研究が必要である． 

 東南アジア地域は，生物多様性の最も高い地域のひとつであり，海洋生物の多様性につい

て多くの形態学的，分子生物学的調査がおこなわれてきた．しかしながら，この地域へのアク
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セスのしづらさや研究者不足から，近年でも大型クラゲ類の新種が報告されるなど（例えば

Nishikawa et al. 2015），クラゲ類に関する研究は限られている．今後，この東南アジア地域の

生物多様性の評価や，クラゲ漁業といった地域に利益をもたらす産業を持続させるためにも，

各国と共同しつつクラゲ類に関する基礎的な調査，研究が益々重要になると考えられる． 
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要旨 

 

 クラゲ類の大量発生（ブルーム）は世界中の様々な海域で報告されており，しばしば人間社

会に悪影響を及ぼしている．一方で，一部の種は漁獲され人間の食料や化粧品として利用さ

れている．これらクラゲ類の生物，生態学的研究はこれまで主として亜熱帯・亜寒帯域に生息

する種でなされてきており，熱帯域におけるそれらの研究は限られている．本研究は東南アジ

アの広範囲の地域においてブルームを起こし，漁獲されている大型根口クラゲ類のヒゼンクラ

ゲ Rhopilema hispidum とミノクラゲ Lobonemoides robustus を対象とし，集団遺伝学的解析に

より遺伝的構造を明らかにするとともに，地域個体群間の遺伝的連結性を明らかにした（第 1

章）．また，無性生殖を通してブルームの発生に重要な役割をもつ初期生活史のポリプ期に

ついて，飼育実験により体成長および無性生殖における水温，塩分の好適環境の推定を行っ

た（第 2章）． 

 ヒゼンクラゲとミノクラゲの遺伝的多様性を調べた研究（第 1章）では，2010年から 2018年

にかけて東南アジア地域の 4か国 11地点において採集した試料に基づき，ミトコンドリア

DNAの COI領域と核 DNAの ITS1領域を PCR増幅し，得られた配列からハプロタイプネッ

トワーク図を作成し，遺伝的分化指数（ΦST）によって地域個体群間の遺伝的距離を算出した．

ミノクラゲの ITS1配列については，フラグメント解析によって各地域の祖先集団数から遺伝構

造の差異を検出した．その結果，ヒゼンクラゲは主要ハプロタイプを中心とした全採集地域が

含まれるクレードと，半数をマレーシアの個体が占めるクレードの 2群が確認された．ΦSTはほ



52 

 

とんどの地域間で有意差がなかったが，最も地理的距離が離れているマレーシアとベトナム

間，タイ南部とベトナム間では有意差が認められた（p < 0.05）．ΦST と地理的距離の間には有

意な正の相関が認められ（Spearman順位相関，ρ = 0.718，p < 0.01），距離による隔離が示唆

された．一方，ミノクラゲの COI解析では，各地域ごとにまとまった 3つのクレードが確認され

た．また，ΦSTは全ての調査地域間で有意差が認められ（p < 0.001），本種は地域個体群の遺

伝的独立性が高いと考えられた．ITS1配列のフラグメント解析でも，COIの解析と同様に地域

ごとのクレードに分かれ，本種は地域間で遺伝的交流がほぼ無いことが示唆された．タイとフィ

リピンで採集された本種の成体（メデューサ）について，クレード間で詳細な形態比較を行っ

た．その結果，ほとんどの計測部位で有意差は認められず，別種として識別できる明確な形態

的差異は認められなかった．以上，東南アジアでブルームするこれら大型クラゲ類は，2種で

異なる遺伝構造パターンを示すことが初めて明らかになった．この要因について，更新世紀に

おける氷期，間氷期サイクルによる海水面変動にともなう分布域の拡大・縮小，現在の分布域

における海流の強さ，2種の生物学的特徴における差異から議論した． 

 ヒゼンクラゲとミノクラゲのポリプ世代における体成長および無性生殖におよぼす水温，塩分

の影響を調べることにより，それらの好適環境を推定した研究（第 2章）では，両種ともにプラ

ヌラ幼生から変態したポリプを用いて，飼育実験を実施した．飼育塩分は 5–35 まで 5間隔で

7段階，水温は 15–35˚Cまで 5˚C間隔で 5段階に設定し，各実験区で口盤直径の経時変化

（体成長）と芽体産生数（無性生殖）を 35日間記録した．「体サイズおよび無性生殖につい

て，水温・塩分による差はない」という帰無仮説を設定し，統計学的検定を行った．本研究によ
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り，両種ともに初めて実験室内で安定的なポリプの飼育に成功し，この過程で根口クラゲ類に

おけるポリプの新たな無性生殖方法（ヒゼンクラゲ：口盤部分離後に着底・再生，ミノクラゲ：出

芽とモノディスクタイプ・ストロビレーションの組み合わせ）が発見された．飼育実験の結果，ヒ

ゼンクラゲは体成長，芽体産生数が低塩分（15，20）で有意に高かった（ANOVA + Tukey-

Kramer test，p < 0.05）．一方，ミノクラゲは，体成長は塩分 10–30で有意に高く（p < 0.05），塩

分 10で最も高かった．また，芽体産生数は，塩分 15で最も高かった．すなわち，2種の体成

長および無性生殖は，どちらも低塩分で好適であることが示された．一方，水温の実験区で

は，ヒゼンクラゲ，ミノクラゲともに 30˚Cで最も体成長，芽体産生数が高かった．しかしながら，

ヒゼンクラゲは低水温（15˚C）でも生存したのに対し，ミノクラゲは低水温では全て死亡した．ま

た，ヒゼンクラゲでは成長の低かった 35˚Cでもミノクラゲは高い成長を示した．以上のことか

ら，2種でポリプの好適生息環境は異なり，ヒゼンクラゲは熱帯から亜熱帯域の沿岸域に，ミノ

クラゲは熱帯域の沿岸域に適応した生物学的特性をもつと考えられた． 

 上記 2つの研究により，近接地域間で遺伝的連続性を示し，ポリプが広温性であったヒゼン

クラゲは比較的高い分散力をもつと考えられ，物理的な集積によりブルームを起こしている可

能性が示唆された．一方，ミノクラゲは各地域で独立した遺伝構造をもち，高水温に適応して

いることから，分散範囲は比較的狭いと考えられ，各地域個体群が生物学的特性により独立し

てブルームを起こす傾向があることが示唆された． 

 東南アジアで行った調査により，ベトナムで初報告となる Blackfordia sp.（ヒドロ虫綱）が 2か

所で採集された．それらの形態学的，遺伝学的解析を実施し，分類学的な検討を行った（第 3
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章）．その結果，ベトナム産 Blackfordia sp.は触手数が最大 113あり，これは B. 

polytentaculataの 200–250 より少なく，これまで原記載を含め多くの地域で報告されている B. 

virginicaの約 80 より多かった．また，触手数はブラジルなど 3地域で B. virginica として報告

された種と類似していた．遺伝子解析では，COI，16S ともに Blackfordia sp. はこれまでに多く

の地域で報告されている B. virginica とは異なる遺伝構造をもち，ブラジル産 B. virginica と近

縁であることが明らかになった．以上のことから，ベトナム初報告の Blackfordia sp. は，形態

的にも遺伝的にも同属他種と異なり，未記載種の可能性が高いことが示唆された． 

 以上，本研究により，これまで知見が限られている東南アジア地域に生息するクラゲ類につ

いて，遺伝的多様性や初期生活史，初報告種の分類学的位置などが明らかになった． 
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Fig. 1-1. Distribution maps of Rhopilema hispidum (A) and Lobonemoides robustus (B). Positions

are based on those reported in Kramp (1954), Omori & Nakano (2001), Omori & Kitamura (2004),

Nishikawa et al. (2008, 2019), Gul & Morandini (2015).



(A)

(B)

Fig. 1-2. (A) Sampling locations of Rhopilema hispidum (rhombs) and Lobonemoides robustus

(circles). See also Table 1-1 for detailed information. Blue and red arrows indicate major ocean

currents during the December–May and June–November seasons, respectively. Thick and thin

arrows indicate current speeds of 50–100 cm sec−1 and 12–25 cm sec−1, respectively (redrawn from

Wyrtki 1961), (B) Map of Southeast Asia when sea levels dropped by 120 m, creating Sundaland

(shown as a shaded area. Redrawn from Voris 2000). Solid lines indicate estimated river systems

near sampling locations in Sundaland (Voris 2000). Blue arrows indicate possible distributions of

jellyfish populations during the low sea-level period. Wallace’s Line is shown as a dashed line

(Huxley 1868, Whitmore 1981).
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Fig. 1-3. Position of primers using fragment analysis of ITS1 from Lobonemoides robustus.
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Fig. 1-4. Schematic diagram of Lobonemoides robustus showing 21

morphological characters examined in this study. (A) exumbrellar and

subumbrellar surface. (B) Cross-section of the bell. (C) the oral disc with

one of the eight oral-arms. Each letter indicates the morphological

character measured (shown in Table 1-3 in detail).



Fig. 1-5. Parsimony COI haplotype networks of (A) Rhopilema hispidum and (B) Lobonemoides robustus. Sizes

of circles are proportional to haplotype frequencies and circle colors indicate their geographic origins. Each

branch represents a one-nucleotide mutation. Small, empty circles symbolize hypothetical haplotypes. Site

abbreviations correspond to Fig. 1-2 and Table 1-1.
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Fig. 1-6. Mantel test of relationships between pairwise ΦST values and geographic distances (coastal

line) for Rhopilema hispidum COI. Significant correlation was obtained (Spearman’s rank

coefficient test, ρ = 0.718, p < 0.01).
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Fig. 1-7. (A) Rhopilema hispidum and (B) Lobonemoides robustus. COI mismatch distributions. Histograms

show the observed distribution; lines show the expected distribution under a model of sudden population

expansion.
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Fig. 1-8. Parsimony ITS1 allele network of Rhopilema hispidum. Circle size is proportional to

the haplotype frequency and circle colors indicate geographic origins. Each branch represents a

one-nucleotide mutation. Small, empty circles symbolize hypothetical haplotypes. Site

abbreviations correspond to Fig. 1-2 and Table 1-1.
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Fig. 1-9. Bayesian STRUCTURE bar plot based on probabilities for 81 individuals of three populations of 

Lobonemoides robustus ITS1 fragments. Black lines separate populations. Locations: 1. MB, 2. TA, 3. PL.
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Fig. 1-10. Morphology of Lobonemoides robustus A: papillae (pa) conical type, B: papillae (pa) membranous

type, C: most common types of bell, D: bell with purple pigments, E: lappets (la) with purple pigment, F:

rhopalium (rh) with purple pigment.



Fig. 2-1．Schematic representation of the life cycle of the order Rhizostomeae (from Fuentes et al. 2011).



Fig. 2-2. Locations of Cha Am station, Burapha University. 
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Fig. 2-3. Rhopilema hispidum (A–E) and Lobonemoides robustus (F, G). A: polyp and podocyst (pc),

B: strobilation in progress, C: upper (u) and lower (l) parts polyp separated, D: settlement of upper

part of polyp (after three days), E: lower part of polyp regenerating upper part (after three days), F:

polyp with lateral budding, G: polyp showing stolon (st). Scale bar; 1 mm.
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(A) Rhopilema hispidum

(B) Lobonemoides robustus

Fig. 2-4. Rhopilema hispidum (A) and Lobonemoides robustus (B). Daily changes in average 

relative MDD at each salinity experiment during the 35 days. 
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Fig. 2-5. Mean relative MDD of Rhopilema hispidum (A) & Lobonemoides robustus (B) at

different salinities after 35 days. Different letters above the bars indicate statistical difference by

means of pair-wise comparison (One-way ANOVA with Tukey-Kramer test, p < 0.05).
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Fig. 2-6. Mean accumulated number of podocysts and bods in Rhopilema hispidum (A) and 

Lobonemoides robustus (B) at different salinities after 35 days. Different letters above the bars 

indicate statistical difference by means of pair-wise comparison (One-way ANOVA with Tukey-

Kramer test, p < 0.05).



(A) Rhopilema hispidum

(B) Lobonemoides robustus
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Fig. 2-7. Rhopilema hispidum (A) and Lobonemoides robustus (B). Daily changes in average 

relative MDD at each temperature experiment during the 35 days. 
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Fig. 2-9. Mean accumulated number of podocysts and bods in Rhopilema hispidum (A) and

Lobonemoides robustus (B) at different temperatures after 35 days. Different letters above the bars

indicate statistical difference by means of pair-wise comparison (One-way ANOVA with Tukey-

Kramer test, p < 0.05).
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Fig. 2-11．Relationship between mouth disc diameter (MDD) of polyps and number of ephyrae

per strobila in Rhopilema hispidum. Open circle and black circle indicate the data in temperature

and salinity experiments, respectively.
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Fig. 2-12. Summary of the experiments in the polyps of two jellyfish, Rhopilema hispidum (R-his) and
Lobonemoides robustus (L-rob). Upper; effect of salinity on somatic growth (as of relative MDD) and asexual
reproduction. Lower; effect of temperature. Colors in the bar indicate statistical relationship (same letter indicates
no significant differences). See, figs. 2-4, 5, 7, 8 for further information.
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Fig. 3-1. Sampling locations of hydromedusa Blackfordia sp. in Vietnam. A, Lach Huyen River mouth, Hai 

Phong; B, Thuy Trieu Lagoon, Nha Trang.

B
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Fig. 3-2. Blackfordia sp. collected in Nha Trang, Vietnam. A: subumbrellar view showing radial

canal (rc) and gonad (go), B: tentacular bulb (tb) and tentacular bulb projection (po), C: manubrium

(ma), D: close-up view of umbrellar margin showing tentacular bulb (tb), tentacular bulb projection

(po), and statocysts (st), E: matured gonad of female, F: matured gonad of male, G: immatured

gonad (go). A–C: a female, bell diameter 11.2 mm, D, E: a female, bell diameter 6.7 mm, F: a male,

bell diameter unknown, G: an immature specimen, 4.2 mm.
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Fig. 3-3. Parsimony haplotype network of (A) 16S and (B) COI of Blackfordia sp. in Vietnam. The

size of circles is proportional to the haplotype frequency and the color of circles indicates the

sampling locations and collection years. Each branch represents a one-nucleotide mutation. Small

empty circles symbolize hypothetical haplotypes.

(A) 16S

(B) COI
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mtDNA nDNA (h ) (π%)

Rhopilema hispidum Malaysia Kukup MK 2011   1°19'32.94" 103°26'36.42" 36 13 0.794 ± 0.066 0.506 ± 0.309

Thailand Songkhla TS 2013   7°13'17.97" 100°37'19.22" 32 5 0.750 ± 0.068 0.359 ± 0.236

Phetchaburi TP 2010, 2016  13°1'23.35" 100°5'5.17" 28 15 0.783 ± 0.079 0.351 ± 0.233

Si Racha & Ang Sila TSA 2010, 2016  13°9'28.92" 100°54'13.14" 30 12 0.749 ± 0.084 0.341 ± 0.227

Vietnam Do Son VD 2011 29 7 0.879 ± 0.040 0.351 ± 0.233

Do Son VD2 2016 32 8 0.829 ± 0.052 0.259 ± 0.183

Thanh Hoa VT 2011  19°43'14.82" 105°53'18.18" 2 1 1.000 ± 0.500 0.197 ± 0.278

Lobonemoides robustus Malaysia Bako MB 2015   1°39'52.91" 110°25'51.97" 37 27 0.647 ± 0.090 0.196 ± 0.146

Thailand Phetchaburi TP 2016 8 0.786 ± 0.151 1.063 ± 0.645

Phetchaburi TP2 2018 20 0.926±0.041 1.174±0.646

Suk Samran TA 2011   9°22'56.47"  98°23'29.17" 31 27 0.630 ± 0.102 0.147 ± 0.120

Philippines Lagen Island PL 2015, 2017  11°4'33.54" 119°24'34.72" 42 25 0.824 ± 0.055 0.566 ± 0.331

Carigara Bay PC 2013  11°22'53.06" 124°39'48.71" 6 0.600 ± 0.215 0.880 ± 0.575

 
π% = Nucleotide diversity
h  = Haplotype diversity

Indices diversity of mtDNA

Table 1-1. List of sample information and mitochondrial molecular indices for two species. locations, site abbreviation, year, map coordinates, sample size of

mitochondrial DNA (mtDNA) and nuclear DNA (nDNA), and  indices diversity. Site abbreviation is corresponding to Fig. 1-2.

Sample size

 20°43'14.04" 106°47'35.58"

Location
Site

abbreviation
Year Latitude(N) Longitude(E)

 13°1'21.7" 100°04'44.1"



(A)

MK TS TP TSA VD

MK

TS 0.067

TP 0.063 -0.007

TSA 0.073 -0.012 -0.010

VD 0.135* 0.053* 0.035 0.036

VD2 0.145* 0.060* 0.038 0.038 -0.005

(B)

MB TP TP2 TA PL

MB

TP 0.302**

TP2 0.329** -0.036

TA 0.753** 0.467** 0.377**

PL 0.876** 0.794** 0.767** 0.869**

PC 0.879** 0.633** 0.609** 0.882** 0.717**

* p  < 0.05, ** p  < 0.001

Following Bonferroni corrections for Type I errors.

Table 1-2. Population-pairwise Φ ST  values of COI from Rhopilema

hispidum (A) and Lobonemoides robustus  (B).



Clade La Lb Lc Test statics (F  or t ) P value

No. of sample (n ) 5 10 5

f1 Bell diameter (BD: mm) 265.1 ± 51.5 237.6 ± 37.3 271.0 ± 62.2

f2 Colour of bell White

(one specimen has purple

dots at lappets)

White

(some specimen have

purple dots at muscle or

lappets)

White

(some specimen have

purple dots at muscle or

lappets)

f3 Bell depth

   (center; % of BD)

2.5 ± 1.0 2.8 ± 1.1 3.0 ± 1.0 0.839 0.45

f4 Bell depth

   (muscle; % of BD)

2.7 ± 1.1 3.3 ± 1.1 5.3 ± 1.6 5.76 0.012

f5 Bell depth (egde; % of BD) 1.0 ± 0.3 1.2 ± 0.3 1.1 ± 0.4 0.439 0.651

f6 Colour of papillae White White White

f7 Shape of papillae Membranous, tapering

(sometime conical)

Membranous, tapering

(sometime conical)

Membranous, tapering

(sometime conical)

f8 Lengths of papillae

   (% of BD)

13.4 ± 3.9 15.2 ± 3.3 27.6 ± 3.4 72.6 < 0.001

f9 Widgh of papillae

   (% of BD)

2.3 ± 0.3 2.7 ± 0.8 1.8 ± 0.5 19.4 < 0.001

f10 No. of papillaes (1/8) 23–87 10–83 50–73

f11 No. of rhopalia 16 (one specimen 14) 14–18 12–20

f12 No. of lappets between

rhopalia

4 2–4 1–7

f13 Length of lappet

   (% of BD)

32.9 ± 11.9 30.6 ± 9.8 ND 2.02 0.188

f14 No. of radial canal 28－30 30－36 26－40

f15 Diameter of the oral disk

   (% of BD)

56.2 ± 7.6 53.2 ± 11.6 53.7 ± 11.6 0.774 0.479

f16 Diameter of the ring canal

   (% of BD)

78.0 ± 8.4 79.2 ± 6.8 73.2 ± 5.5 3.15 0.068

f17 Length of the unwinged

portion of the oral arms

   (% of BD)

11.8 ± 2.7 11.8 ± 3.1 ND 1.99 0.974

f18 Length oh the winged

portion of the oral arms

   (% of BD)

26.3 ± 4.6 26.1 ± 4.4 ND 1.99 0.036

f19 Widgh of subgenetial

   ostia (% of BD)

20.2 ± 3.3 20.6 ± 3.4 ND 2.05 0.463

f20 Width of oral pillars

   (% of BD)

8.1 ± 0.8 8.5 ± 1.5 ND 2.09 0.797

f21 Length of oral pillars

   (% of BD)

10.9 ± 1.2 10.2 ± 1.8 ND 2.06 0.261

Table 1-3. Comparison of morphological features in Lobonemoides robustus  in each clade.



Number of

locations
Sample size Haplotype diversity Nucleotide diversity

N n h (π%）

Rhopilema hispidum 4 28－36 0.749－0.879 0.259－0.506 This study

Lobonemoides robustus 5 6－37 0.600－0.786 0.147－1.063 This study

Nemopilema nomurai 11 15－145 0.542－0.874 0.128－0.261 Gotoh et al. (2017)

Nemopilema nomurai 5 22－29 0.654－0.818 0.157－0.248 Dong et al. (2016)

Rhizostoma octopus 5 7－14 0.396－0.879 0.144－0.666 Lee et al. (2013)

Rhizostoma octopus 4 14－24 0.178－0.920 0.100－0.600 Glynn et al. (2015)

Mastigias  sp. 3 8－18 0.00－0.71 0.00－3.55 Dawson & Hamner (2005)

Rhizostoma pulmo 2 5－8 0.600－0.893 0.270－0.370 Ramšak et al. (2012)

Table 1-4. Comparison of COI haplotype (h ) and nucleotide (π%) diversity of rhizostome jellyfish.

ReferenceSpecies



Species Sampling month Main fishing season Reference

Vietnam Thanh Hoa Rhopilema hispidum April Apr-May Nishikawa et al. (2008)

Do Son Rhopilema hispidum April Apr-June Nishikawa unpublished

Thailand Songkhla Rhopilema hispidum July June-Aug Nishikawa et al. (2019)

Phetchaburi Rhopilema hispidum September, October Apr-Oct Nishikawa unpublished

Sri Racha & Ang Sila Rhopilema hispidum September, October June-Aug, at the latest Oct Nishikawa unpublished

Malaysia Kukup Rhopilema hispidum February Whole year Nishida & Nishikawa (2011)

Thailand Andaman Sea Lobonemoides robustus October June-Aug Nishikawa et al. (2019)

Malaysia Bako Lobonemoides robustus May Apr-May Nishikawa unpublished

Philippines Carigara Bay Lobonemoides robustus August* Feb-May Omori & Nakano (2001)

Palawan Lobonemoides robustus June Middle Mar-Early June Nishikawa unpublished

*Large difference between sampling month and fishing season.

Table 1-5. Fishing season and sampling month of jellyfish in Southeast Asia.

Locations



5 10 15 20 25 30 35

Rhopilema hispidum No. of sample, n 12 12 12 12 13 12 12

Mean growth rate

  (mm d
-1

)
-0.005 0.006 0.014 0.011 0.008 0.007 0.001

Mortality 0.75 0.67 0 0.17 0.08 0.08 0.08

Mean relative MDD 0.68 ± 0.087 1.71 ± 0.65 2.60 ± 0.68 1.93 ± 0.82 1.68 ± 0.55 1.90 ± 1.14 1.12 ± 0.24

Mean accumulated number of

  podcycts (podocysts polyp
-1

)
0 5.00 ± 3.46 4.75 ± 2.65 5.73 ± 3.19 3.50 ± 3.69 2.64 ± 2.10 0.55 ± 0.50

Lobonemoides robustus No. of sample, n 12 12 18 18 12 12 11

Mean growth rate

  (mm d
-1

)
-0.004 0.008 0.008 0.008 0.008 0.008 0.002

Mortality 0.25 0 0 0.06 0.08 0.09 0

Mean relative MDD 0.73 ± 0.22 1.90 ± 0.65 1.55 ± 0.43 1.66 ± 0.54 1.72 ± 0.39 1.78 ± 0.46 1.29 ± 0.37

Mean accumulated number of

  buds (buds polyp
-1

)
0 4.00 ± 4.56 12.67 ± 5.14 8.24 ± 6.69 1.55 ± 1.30 4.18 ± 3.33 0.73 ± 1.21

Table 2-1．Polyps of Rhopilema hispidum  and Lobonemoides robustus.  Number of samples, mean growth rate, mortality, mean ralative mouth disc diameter at the

day 35, mean accumulated number of podocysts and buds at each salinity.

Salinity
Species



15 20 25 30 35

Rhopilema hispidum No. of sample, n 12 12 12 12 12

Mean growth rate

  (mm d
-1

)
0.006 0.009 0.009 0.007 0.002

Mortality 0 0 0.08 0.08 0.08

Mean relative MDD 1.57 ± 0.50 1.97 ± 0.67 1.95 ± 0.60 2.60 ± 0.68 1.20 ± 0.35

Mean accumulated number of

   podocysts (podocysts polyp
-1

)
0 1.00 ± 1.95 2.64 ± 1.67 4.75 ± 2.65 0.75 ± 1.36

Lobonemoides robustus No. of sample, n 12 12 14 18 12

Mean growth rate

   (mm d
-1

)
0.001 0.006 0.008 0.006

Mortality 1 0.42 0.14 0 0.67

Mean relative MDD 1.14 ± 0.53 1.31 ± 0.69 1.55 ± 0.43 1.50 ± 0.46

Mean accumulated number of

   buds (buds polyp
-1

)
0.33 ± 0.75 4.83 ± 3.58 12.66 ± 5.14 0

Table 2-2．Polyps of Rhopilema hispidum and Lobonemoides robustus. Number of samples, mean growth rate, mortality, mean ralative mouth

disc diameter at the day 35, mean accumulated number of podocysts and buds at each temperature.

Temperature (˚C)
Species



16S COI

01 2017 Nha Trang Female 11.2 113 1 (rarely 0) ●

02 2017 Nha Trang NA NA NA NA ● ●

03 2017 Nha Trang NA NA NA NA ● ●

04 2017 Nha Trang NA NA NA NA ● ●

05 2018 Nha Trang Female 6.7 108 1 (rarely 0) ● ● ●

06 2018 Nha Trang Female 9.2 104 1 (rarely 0) ● ● ●

07 2018 Nha Trang Male NA 112 1 (rarely 0) ● ● ●

08 2018 Nha Trang Immature 3.8 48 1 (rarely 0) ● ● ●

09 2018 Nha Trang Immature 4.2 60 1 (rarely 0) ● ● ●

10 2018 Nha Trang Immature 4.5 48 1 (rarely 0) ● ● ●

11 2018 Nha Trang Immature 4.5 60 1 (rarely 0) ● ● ●

12 2018 Nha Trang Immature 3.5 60 1 (rarely 0) ● ● ●

13 2018 Nha Trang Immature 2.8 52 1 (rarely 0) ● ●

14 2018 Nha Trang NA NA NA NA ● ●

15 2019 Hai Phong NA NA NA NA ● ●

Total 10 14 13

NA: Not Available.

Sample

No.

Table 3-1. Sample information of Blackfordia  sp. newly found in Vietnam examined in this study. Sample numbers, sampling years and

locations, morphological information, and the samples used for morphological (Morph) and molecular (Mol) examinations are shown.

Mol
Year Location Sex

Bell

diameter

(mm)

No. of

tentacles

No. of statocysts

between tentacles
Morph



(A) 16S

Vietnam USA* China Brazil

Vietnam

USA* 0.132

China 0.131 0.001

Brazil 0.015 0.133 0.132

Baltic Sea 0.132 0 0.001 0.133

(B) COI

Vietnam USA* China Baltic Sea

Vietnam

USA* 0.135

China 0.134 0.006

Baltic Sea 0.133 0.003 0.003

India 0.134 0.003 0.003 0

*Both Pacific and Atlantic

Table 3-2. Mean K2P values in 16S and COI between

Blackfordia  sp. found in Vietnam and B. virginica  in each

area. Sequence data used for the countries except Vietnam

were from NCBI. See Figs 4 and 5, and materials and

methods for detailed information.



Blackfordia sp. B. virginica B. virginica B. virginica B. virginica B. virginica B. virginica B. virginica B. virginica

Reference This study Mayer (1910) Kramp (1958) Hsu & Chin (1962) Denayer (1973) Moore (1987)
Álvarez-Silva et al.

(2003)
Buecher et al. (2005)

Nogueira Jr. & Oliveira

(2006)

Location Nha Trang, Vietnam Virginia, United States
Salt Lake, near Calcutta,

India
Fukien, China Pinard, France Mira Estuary, Portgal

Chantuto-Panzacola

lagoon, Mexico

Agulhas current,

South Africa
Paraná, Brazil

n
Mature: 4

 Immature: 6
ND 9 ND 1 550 503 1 ND

Bell diameter (mm)
Mature: 6.2–11.2

 Immature: 2.8–4.5
14 4, 6, 7, 8, 8, 9, 9, 10, 11 6–13 4

Up to 22.2

  [11.4]
6.5–9.9 4 1–10 [9.3]

No. of tentacles
Mature: 104–113

 Immature: 48–60
80

72, 72, 84, 84, 92, 84,

88, 84, 92
60–100 29

Up to 80

  [96?]
86–125

ca. 100?

 (this information may

be not oligin)

68–128

  [101]

No. of

   statocysts

   between tentacles

1 (rarely 0) 1 (rarely 2) 1 (very rarely 2) 1–2

many statocysts, evenly

distributed between

these tentacle buds

[0–3] ND 1 1 (some time 2)

Shape and

  length of gonads

About 2/3 of length of

radial canals. Matured

gonads from straight to

sinuous.

 ♀: granulated

 ♂: smooth

Linear, more than half

the length of radial-

canals

Surround the radial

canals completely and

not divided by a median

line on their

subumbrellar side

On the radial canals,

over half length of

radial canals

ND

Linear, extending from

base of stomach to just

over half length of

radial canals

ND
Half length of radial

canals

Liner, from the base of

the manubrium, leaving

its most distal third free

Black pigment on

   the bell rim
Absent Present

Present (but preserved

material)
Present Precent Absent or present ND ND Present

Table 3-3. Morphological comparisons of the Blackfordia  species in this study and previous studies. Brackets indicate measured and counted values estimated from photographs or

drawings.



B. virginica B. virginica B. virginica B. virginica B. virginica B. virginica B. virginica B. virginica B. polytentaculata B. manhattensis Blackfordia sp.

Reference Genzano et al. (2006)
Bardi & Marques

(2009)
Chícharo et al. (2009) Rodriguez (2012) Harrison et al. (2013)

Faasse & Melchers

(2014)

Toyokawa & Fujii

(2015)
Jaspers et al. (2018) Hsu & Chin (1962) Mayer (1910) Bouillon et al. (1988)

Location
Río de la Plata,

Argentina

Cananéia,

 Paranaguá Bay,

Guaratuba Bay, and

Babitonga Bay, Brazil

Guadiana Estuary, SE-

Portugal/ SW-Spain

Recife, São Paulo,

Paraná and Rio de la

Plata, Argentina

Lake Pontchartrain,

USA

Amsterdam,

Netherlands
Ariake Bay, Japan Southwest Baltic Sea Fukien,China

New Jersey, United

States

Wuvulu Island, Papua

New Guinea

n 157 264 ND 7 1 1 6 1122 ND ND 4

Diameter (mm) 2–10
4.1–14

 [7.5, 8.8]
6–19 6–14 ND ND 7.8–14.2 [9.4] 2–17 [4.5, 10.2] 12–16 10 3.0, 3.5, 4.0, 5.0

No. of tentacles
Up to 76

  [64]

50–142

  [88, 96]

[76 (one spesimen in

foto) ]
52–76 84 [77] 44 61–82 [66] [28, 62] 200–250 70–80 Max 51

No. of statocysts

   between tentacles
1 1 ND 1 (rarely 2) 1–2 0–1 0–4 1–3 1 2–3 Irregularly distributed

Shape and length

    of gonads

Linear, more than half

length of radial canals

(bell diameter over

6mm)

Extending ca. 2/3 of

length of radial canals.

 ♀：linear, granulate.

 ♂：proximal portion

of the gonad linear, the

medial and distal

portion sinuous

[Loner, over half length

of radial canals?]

Linear, extending from

base of stomach to over

half length of radial

canals.

ND ND

Straight to sinuous

[middle part of the

radial canals]

ND

Linear, from the corner

of stomach extending

along radial canals near

the umbrella margin

Middle part of the radial

canals, irregularly

flexed, sinusoidally,

from one side to the

other of the canal

In the form of small

globular masses located

in the distal third of the

radial canals.

Black pigment

   on the bell rim
ND Absent ND ND Present Absent Absent Present Absent Absent Absent

Table 3-3. Continued.



Species Location Reference

16S COI

Blackfordia virginica San Francisco Bay, CA, United States AY512516 - Collins et al. (2005)

B. virginica Zhujiang River Estuary, China JQ715952–JQ715954 JQ716112–JQ716114 Zheng et al. (2014)

B. virginica Xiamen Bay, China JQ715955–JQ715957 JQ716115, JQ716116 Zheng et al. (2014)

B. virginica "VA", United States KC507368, KC507381 KC507394, KC507398–KC507400 Harrison et al. (2013)

B. virginica "LA", United States KC507369–KC507378 KC507385–KC507393, KC507395 Harrison et al. (2013)

B. virginica "CA", United States KC507379, KC507380 KC507396, KC507397 Harrison et al. (2013)

B. virginica "DE", United States KC507382–KC507384 KC507401–KC507403 Harrison et al. (2013)

B. virginica China Seas KF962401–KF962405 KF962066–KF962070 He et al. unpublished

B. virginica Baltic Sea (Germany to Poland) MH460957 MH460959 Jasper et al. (2018)

B. virginica Brazil KT266605 - Maronna et al. (2016)

B. virginica Backwaters of Cochin, Kerala, India - MH500018–MH500022 Peter et al. unpublished

B. polytentaculata Changjiang River Estuary, China JQ715948, JQ715949 JQ716117, JQ716118 Zheng et al. (2014)

B. polytentaculata Xiamen Bay, China JQ715950, JQ715951 JQ716119 Zheng et al. (2014)

Table 3-S1. Information on 16S and COI sequences of Blackfordia  spp. used in this study for phylogenetic analysis. Data are from National

Center for Biotechnology Information (NCBI) Gene Bank.

Accession No.


