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研究成果の概要（和文）：海洋生物の種分化と多様性維持の機構を明らかにする目的で、多様な

環境条件を有するパラオ海水湖の動物相の調査を行った。カイアシ類の種多様性は、水環境条

件と隔離の程度に依存して、部分循環型海水湖と完循環型海水湖で大きく異なっていた。部分

循環型海水湖ではイガイ科貝類の形態学的変化を伴う系統分化が観察された。ミトコンドリア

遺伝子分析によって海水湖の小形魚類ではボトルネックが生じていることが確認された。 
 
研究成果の概要（英文）：Fauna of aquatic organisms in marine lakes of Palau islands was 
investigated to study the process of speciation and maintenance of biodiversity in marine 
organisms. Species assemblages of copepods, bivalves and fish were different between 
holomictic and meromictic lakes according to the level of isolation and local environment of 
the lakes. Unique morphological differentiation among the lakes was observed in bivalves. 
Genetic analysis revealed the past bottlenecking in populations of two fish species. 
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１．研究開始当初の背景 
種分化には、おもに、異所的、側所的、同

所的種分化の３様式があると考えられてい
る。海洋生物の場合には、生息域の地理的分
断が生じにくいため、異所的種分化は長い時
間を要するものと考えられてきた。しかし、
熱帯域では海洋生物の種多様性が高い海域

があり、比較的短期間に種分化が起こってい
る可能性が示唆されている。このような、熱
帯域における海洋生物の急速な種分化のメ
カニズムを解明するために、申請者が所属す
る山形大学理学部生物学科では、平成 13 年
度から平成 15 年度まで、パラオ海水湖の生
物群集を対象とした海外学術調査をおこな

研究種目：基盤研究（B） 

研究期間：2006～2009   

課題番号：18405015 

研究課題名（和文） 海水湖は種形成の揺籃となるか？パラオ諸島における海洋生物の進化プ

ロセス 

研究課題名（英文） Can marine lakes be a cradle of speciation?  Evolutionary process 

of marine organisms in islands of Palau. 

研究代表者 

玉手 英利（TAMATE HIDETOSHI） 

山形大学･理学部･教授 

 研究者番号：90163675 



 

 

ってきた。 
 パラオ諸島には、外海からさまざまな程度
で隔離された海水湖が約 80 存在し、その多
くは人為的撹乱が無い状態で保たれている。
これまでの調査で、これらの海水湖では、刺
胞動物、魚類、藻類などの海産生物が、外洋
産の種と比較して、形態学的、生理学的に顕
著に異なっていることが明らかになった。パ
ラオ海水湖の成立年代は約１～２万年前と
考えられているので、海水湖では隔離による
異所的種分化が短期間で生じていることに
なる。海水湖が、海水面の大きな変化や島嶼
の侵食などで外海に再接続すれば、固有進化
した海水湖生物は外海に進出する機会を得
ることが想定される。 
そこで、本研究では、海水湖が海洋生物の

異所的種分化をもたらす場となるという「種
形成の揺籃」仮説を提起し、この仮説を検証
するために、浮遊生物、底生生物、遊泳生物
を対象として、種分化または種分化の前段階
となる遺伝的分化の状況を形態学的および
遺伝学的調査により明らかにすることを目
的とした。 
 
２．研究の目的 
(1) 海水湖産生物の種多様性の評価：さまざ
まな環境条件の海水湖群の生物の種多様性
を調査して、それぞれの海水湖における種構
成の特徴を明らかにする。 
(2) 種および集団の分化過程の解明：海水湖
における種分化を促進する要因として、隔離
後のボトルネックによる機会的選択と、海水
湖環境への適応的な選択の、２つの可能性が
考えられる。この問題を明らかにするために
海水湖、調査対象種ごとに、分子系統学的お
よび集団遺伝学的解析をおこない、集団の履
歴を明らかにする。 
(3) 種多様性を決定する要因の解明：海水湖
の物理化学的条件、陸水学的条件、過去の環
境変動等の要因を調査して、種多様性の決定
要因を明らかにする。 
 
３．研究の方法 
(1) 調査期間および調査地：パラオ共和国で
の調査を、平成 18年 11 月（第 1次）、平成
19年 10 月（第 2次）、平成 20年 11 月（第 3
次）、平成 21年 11 月（第 4次）の 4回、実
施した。調査地点は、ンゲルクタベル島、ン
ゲルアンゲル島、メケルカル島、ペリリュー
島、コロール島、オンゲール島、ウーロン島
などの海水湖約 20箇所と、ラグーン及び外
洋である（調査地の景観を図 1に、主な調査
地点を図 2に示す）。生物採取を行った海水
湖では水サンプルを採取して水質調査を行
った。 
 
 

図 1 パラオ海水湖（一部）の景観 

 

図 2 調査地のマップ：パラオ海水湖、礁湖、外洋の主

な調査地点 

 
(2) 標本採集：動物プランクトンは目合 100
ミクロンのプランクトンネットを用い、小形
魚類は投網等を用いて、採取した。底生生物
のイガイ類は金属ヘラ等を用いて採取した。
サンプルはホルマリンまたはエチルアルコ
ールで保存し、研究室に持ち帰った。全ての
調査及び生物採集と標本の日本への持ち出
しは、パラオ共和国政府の許可を得て行った。 
(3) 形態分析及び遺伝子分析：動物プランク
トンは実体顕微鏡および光学顕微鏡で種を
同定した。イガイ科貝類は形態計測を行い、
形態的特徴を楕円フーリエ解析と主成分分
析で類別化した。魚類は実体顕微鏡下で形態
的特徴を記録した。動物プランクトンはミト
コンドリア DNA の調節領域と COI（チトクロ
ーム C酸化酵素ユニットＩ）遺伝子、イガイ
科貝類は 18S リボソーム RNA 遺伝子と COI遺
伝子、小形魚類はミトコンドリア DNA の調節
領域とチトクロームb遺伝子の塩基配列をマ
ーカーとして分子系統解析を行った。 
 
４．研究成果 
(1) 動物プランクトンの種多様性 
採集した動物プランクトンを目ごとに分
類したところ、属・種レベルで 34 の分類群
を確認した。そこで、海水湖の動物プランク
トン中で卓越していたカイアシ類を選んで、
海水湖による種組成の違いを調査した。その



 

 

結果、海水湖と礁湖のいずれにおいても、カ
ラヌス目とオイトナ目が主要な構成種であ
ることが明らかになった。オイトナ目につい
ては熱帯域の内湾性の種が観察され、未記載
種等はみられなかった。しかし、種構成は採
集地点によって大きく異なっていた。 
海水湖のカイアシ類集団は、種構成に関し

て二つのタイプが認められ、閉鎖型の海水湖
では Oithona dissimilis が優占する一方、
外海との連絡がある海水湖ではカラヌス目
とオイトナ目の数種が観察された。礁湖の種
構成は外界との連絡がある海水湖と類似し
ていることから、海水湖では外海との隔離の
程度が、種構成に影響を与えているものと考
えられる。さらに底質が泥質で汽水性の海水
湖一カ所では、キクロプス目が優占する特異
的な種構成がみられた。 
続いて、多次元尺度法とクラスター解析を

用いて、浮遊性カイアシ類の群集構造パター
ンを比較したところ、生息域に応じて 3つの
グループに分けられた（図 3）。（1）部分循環
型海水湖、（2）浅く平坦な湖盆を持つ全層循
環型海水湖（タイプＡ）、（3）深い湖盆をも
つ全層循環型海水湖（タイプＢ）と全ての沿
岸域。部分循環型湖では、種多様性が著しく
低く、汽水性の 2種のみ（Bestiolina similis
と O. dissimilis）が優占していた。  
タイプＡの全層循環湖の種多様性は比較

的低いレベルであった。タイプＢの全層循環
湖の動物プランクトン種組成は沿岸域群集
の影響を受けていることが示された。以上か
ら、浮遊性カイアシ類の種多様性は各海水湖
の隔離の程度と局所的な環境条件（底質の状
態、湖盆など）によって大きく変化すること
が示唆された。以上の結果を Hydrobiologia
誌で論文発表した（2010 年 1月）。 

図 3 海水湖、礁湖、外洋におけるカイアシ類の種組成

の類型化：クラスター分析（左図）および多次元尺度法

（右図）で、大きく 3種類の種組成パターンがあること

が示された（Saitoh et al., Hydrobiologia 掲載論文よ

り引用） 

 
(2) カイアシ類の遺伝的分化 
分子系統解析を行い、海水湖間および海水

湖と外海（礁湖）間の遺伝的分化の程度を定

量化した。遊泳性の異なる 2種のカラヌス目
カイアシ類 Bestiolina similis と Undinula 
vulgarisのCOI遺伝子を増幅する特異的プラ
イマーを新たに設計し、約 710bps の部分塩
基配列を決定した。得られたハプロタイプに
ついて統計的最節約ネットワークを作成し
た。その結果、B. similis ではハプロタイプ
多様度が比較的に低く、海水湖集団間で共通
のハプロタイプが存在せず、集団間での遺伝
子の交流がないことが示された(図 4)。一方、
U. vulgarisではハプロタイプ多様度が高く、
海水湖集団間で共通のハプロタイプがみら
れた。以上から、U. vulgaris は B. similis
に比べて集団間の分化が低いことが示され
た。この結果から、海水湖では、移動能力が
高く生息環境を選択できる種の遺伝的分化
がより速く生じていることが明らかになっ
た。 

 
図 4 海水湖におけるカイアシ類 B. similis の遺伝的分

化：ミトコンドリア COI遺伝子のハプロタイプの統計的

最節約ネットワーク。異なる色は異なる海水湖のサンプ

ルであることを示す。 

 
(3) イガイ科貝類の形態学的・遺伝的分化 
海水湖のイガイは、分子系統では大きく二
分され、主にパラオ諸島の北部で見られるグ
ループは既知の遺伝子配列では近縁の分類
群で該当するものが無いのに対して、南部で
見られるグループは Brachidontes-Hormomya 
species complexに属することが示された(図
5)。 

図 5 イガイ科貝類の分子系統地理：大きく 3タイプに

分れることが示された（2010年 6 月現在、Zoological 

Science に論文投稿中） 

 



 

 

形態学的には 3 形態型（morph）に分かれ
るが、形態的分化と系統分化は必ずしも一致
しておらず、2 か所の完循環型海水湖では対
象種の形態が、他の完循環型海水湖と大きく
異なるにも関わらず遺伝的分化は少ないこ
とが示された。オンゲール島とメケルカル島
で採集された形態型 ON-morph は複数の系統
で構成されることから、生息環境に適応して
形態変化が生じた可能性が示唆された。形態
型間の形態学的差異の有意性は、楕円フーリ
エ解析によって抽出した形態指標の統計解
析により確認した。 
 
(4) 小形魚類の種多様性と遺伝的分化 
S. orbicularis の調査では、完循環型海水
湖 3地点と外海3地点の各集団でミトコンド
リア DNA 調節領域部分配列を決定し、集団遺
伝学的解析を行った。その結果、海水湖集団
では過去1万年の間ボトルネックが繰り返し
生じており、集団間の遺伝的分化の程度が高
いことが示された（図 6）。この結果は Genes 
and Genetic Systems 誌で論文発表した。 

図 6  S. orbicularis の調節領域配列に基づく統計的
最節約ネットワーク：海水湖では固有のハプロタイプが

あ、湖間で gene flow は制限されていることが示された、

（Gotoh et al., Genes and Genetic Systems 掲載論文

より引用） 

 
海水湖および礁湖で見られるもう1種の小

形魚類 Atherinomorus endractensis につい
てチトクロームb遺伝子と調節領域の分子系
統解析を行ったところ、海水湖と礁湖との間
の gene flow は少ないことが示唆された。さ
らに、海水湖集団は、遺伝的距離が近く
star-like なハプロタイプネットワークを示
すグループと、より遺伝的距離の離れたハプ
ロタイプからなるグループに２分された。こ
の結果から、小形魚類が海水湖に隔離され遺
伝的に分化した過程は一様ではなく、集団サ
イズや隔離された時期等が現在の集団の遺
伝的多様性に影響を及ぼしていることが示
された。 
 
(5) 結語 

本研究により、パラオ海水湖の浮遊動物、
底生動物、遊泳動物のいずれにおいても、外
海との交流の程度と水環境条件の違いによ
って、固有の遺伝的分化や形態学的変化が生
じていることが明らかになった。これは、海
水湖の閉鎖的環境が、海洋生物の多様性を創
出していることを実証する証拠として、海水
湖が「種分化の揺籃」であるとの仮説を支持
している。 
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