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研究成果の概要（和文）：日本海を舞台に、第三紀の後半から第四紀にかけて生じた潮間帯生物（主として貝形
虫）の多様化・寒冷適応・北方進出を明らかにした。Paradoxostoma亜科のBoreostoma属の世界中の分布を調査
し、本属の祖先種が日本の黒潮域で誕生し、その後日本海で種分化・多様化し、北海道東岸親潮域に適応した種
がカナダ西岸、イギリス南岸にまで達したことをDNA解析に基づき明らかにした。DNAの解析結果に基づくと、黒
潮域から対馬暖流域、宗谷暖流域を経て親潮域まで到達するのにかなりの地質時間を有したが、一旦親潮域（寒
流系）に達すると、相対的に短期間で北半球高緯度域に拡散したことが判明した。

研究成果の概要（英文）：The present study revealed the evolutionary event which showed the 
intertidal ostracods diversified, got to be cold tolerant, and invaded northwards through the Sea of
 japan during late tertiary and Quaternary.  The studied taxon was a genus Boreostoma of subfamily 
Paradoxostomatinae.  Their worldwide distribution was examined and the result showed that an 
ancestral species appeared in Kuroshio area and the species spectated and diversified in the Sea of 
Japan, then proceeds northwards to reach Oyashio area of eastern Hokkaido.  The species reached 
Oyashio area speciated again to finally distributed high latitudes of northern hemisphere, e.g. 
western coast of Canada and southern coast of Britain.  The DNA analysis clearly showed that it took
 relatively long for the evolutionary event to reach from Kuroshio to Oyashio areas, but relatively 
short to spread from Oyashio area to Canada and Britain, which seems interesting to take the 
geographical distance into consideration. 

研究分野：分類・多様性
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１． 研究開始当初の背景

 潮間帯には多様に進化した様々な生物が

みられる。それらの生物のひとつに小型甲殻

類の貝形虫がある。貝形虫は軟体部と背甲の

形質に富み、信頼性の高い分類・系統推定が

可能な生物である。また化石記録が豊富で、

祖先種の出現や種分化の時期、分布の拡大等

を推定しやすいメリットをもつ。これらの特

徴を生かし、潮間帯貝形虫の複数の属で多様

化に関する調査研究がなされた（Tsukagoshi,

1990, Sato and Kamiya, 2007など）。

その結果、日本周辺海域では更新世の氷河

性海水準変動期に南方の祖先種が日本海南

部で種分化し、新たな種（亜属または属レベ

ルと考えてよい）が縁海に沿って北上し、さ

らに種分化・北方進出していったと推定され

た。文献の記載や予察的調査から推察すると、

現在派生的な種は遠く北米や北欧にまで分

布すると判断される。

  いわば日本海が世界的な寒冷適応種（属）

を生み出す場として機能したことになる。こ

の「日本海多様化工場説（日本海ポンプ効

果；Kamiya,2003）」はその背景に周期的気候

変動（海水準変動）により閉鎖海域が隔離と

連結を繰り返すという生殖的隔離・種分化・

寒冷適応メカニズムをもつ点で世界的にみ

てもユニークかつ魅力的な説である。氷期

（低海水準期）に分断された海域で遺伝的隔

離が生じ、ここで寒冷適応した個体が生き残

り、次の間氷期（高海水準期）に他海域と再

連結し、より北方の寒冷海域に進出していく

というシナリオである。しかし軟体動物など

他の生物群を研究する古生物学者の一部か

らは「南方種の日本周辺での多様化・北方進

出」が確認できないため、貝形虫の進化シナ

リオに懐疑的な意見もあった。すなわち、形

態の分岐分類学的な解析による系統推定と、

現在の地理的分布から判断される進化史に

対して、更なる客観的指標が求められていた。

２． 研究の目的

 DNA 分析による客観的な系統関係を構築し、

従来の進化シナリオの確証を得る。すでに日

本周辺海域の潮間帯（120 地点以上）からす

採集した試料と新たに北アメリカ西海岸、北

欧〜イギリスにかけて採取する潮間帯試料

を利用し、まず貝形虫２属（Paradoxostoma

属、Xestoleberis属）の属内系統関係を形態

分岐分類と遺伝子解析（18SrDNA）により再

構築する。この結果に基づき、世界の他地域

では見られない熱帯域属の「日本海南部での

潜在的寒冷適応種（例えば P .pedale）の誕

生」と「それに引き続く縁海での多様化・北

上(P. spineum, P. ussuricum)」が起こった

ことを立証する（図１）。また化石記録を精

査し、現生試料から推定した進化プロセスと

の整合性を確かめる。化石の出現や分布拡大

は海洋酸素同位体ステージレベルで年代決

定できることが期待され、数万年スケールで

進化モデルとの整合性の議論を試みる。同様

な解析を軟体動物（微小貝類）と海藻に対し

て試み、進化モデルの普遍性が支持されるか

否かを確かめる。

図１ 日本海発祥種の北半球高緯度域拡散仮説

３． 研究の方法

 北方に適応・進出したと考えられる潮間帯

貝形虫類は４属（ Paradoxostoma 属、

Neonesidea属、Cythere属、Xestoleberis属）

ある（鶴見・神谷,2007, Sato and Kamiya,

2007 など）。このうち、まず予察的な分岐分

類 に 基 づ き 系 統 が 推 定 さ れ て い る

Paradoxostoma 属（以下 P 属）について、鍵

となる 10種前後の種の DNA解析（18SrDNA領

域;約 1800塩基対）を行った。国内の分析用

試料は金沢大学保有のアルコール保存標本

に、必要な地域（新潟、秋田）での標本を加

えて行った。

 国外の試料は北米西岸（カナダブリティッ

シュコロンビア州バンクーバー島〜ハイダ

グアイ島）の潮間帯の合計９日間調査、英国

（マーゲイト〜ブリストル周辺）の７日間調

査により、北半球高緯度域の潮間帯の DNA解

析用試料を採集し、まず種の記載学的・形態

解析を行った。次に日本産の種の DNA分析結

果と比較し、日本発祥種の北方進出の検証と

その時期（タイミング）を推定した。



４． 研究成果

形態に基づく北半球潮間帯種の北方進出仮

説

 まず、カナダ、イギリスでの潮間帯試料採

集に成功し、Paradoxostoma 属貝形虫（現在

は Boreostoma 属として表示）生体標本をそ

れぞれ３種、１種得た。これらの種の記載学

的研究を行った（図２に一例を示す）。なお、

本研究によりカナダから B属が産出すること

が初めて明らかになった。

 図２カナダ産 B. sp.3の殻および軟体部の形態

 これらの種の形態解析結果に基づいて、分

岐分類学的に系統が推定された（図３）。な

お、ここで分岐分類に用いた形質は、第二触

角第四節外側の剛毛、大顎の底節の剛毛の消

失、口器の肺状器官下部の毛の共有派生形質

に基づいている。結果は日本海発祥種からカ

ナダ種、イギリス種が派生したことを明瞭に

示している。

図３ 形態解析から推定した P属系統関係

DNA 分析に基づく北半球潮間帯種の北方進出

の検証

 18SrNAの 1600塩基対に基づき（図４）、日

本産４種、カナダ産１種、イギリス産１種の

計６種の系統関係が推定された（図５）。こ

こでは外群として他の Paradoxostoma亜科貝

形虫(P. setoense, P. oblongum, Bru.

 Brunneum, X. sp.)を用いた。得られた遺伝

子の配列解析は金沢大学学際化学実験セン

ター遺伝子研究施設に依頼した。系統樹作成

に当たっては、MEGA6を使用した。

図４ 18SrNAの解析結果の一部

図５ DNAに基づく P属６種の系統関係

 推定された系統関係の信頼度はそれほど

高くないものの、３種の異なる解析法

（ML,NJ,MP）が全て一致した関係を示したこ

とから、Boreostoma属は黒潮種（B. yatsui）

を祖先的な種とし、 対馬暖流種、 宗谷暖

流種、親潮種、イギリス種とカナダ種が順

に派生しながら分布を北に拡大していった

ことが検証された。 また、 日本北方種２

種（B. spineum, B. ussuricum）とイギリ

ス種、 カナダ種の分化が極めて短期間に生

じたことが示された（図６）。

図６ 日本周辺の海流系と B属の系統・多様化



すなわち、興味深いことに冷温帯／寒帯に

一種のバリアが存在し、本来熱帯・亜熱帯に

分布の中心を持つ生物が北方に進出する際

に、これが大きな障壁となる。ところが、こ

のバリアを通過できる寒冷適応種が一旦形

成されると、この種が爆発的に多様化し、地

質学的に短時間に北半球高緯度域にあっと

いう間に分布を拡散する。古生物においては、

カンブリア紀の進化の大爆発をはじめとし、

生物が新しい環境に適応し始めた時、または

新しい生活能力を獲得した時（六放サンゴに

おける共生藻類の獲得など）に爆発的多様化

がおきることが知られている。本研究で明ら

かになった「熱帯・亜熱帯潮間帯生物の北方

高緯度域への爆発的進出」も、スケールは小

さいものの同様な「生物の多様化・分散」の

本質を示すと考えられる。

これらの結果は、化石記録から推定された

Cythere 属北方種が更新世に多様化し北方進

出したとの推定（Tsukagoshi, 1990）とも整

合的で、第四紀の日本海が潮間帯生物の多様

化・寒冷適応をもたらす進化の場であったこ

とが証明されたといえる。

 なお、Xestoleberis属についても同様な DNAの

解析による進化のシナリオの検証を試みたが、試

料の保存状態が悪かったせいか、十分な結果が得

られなかった。また、他の分類群の検討による本

進化イベントの普遍性の検討も、今後の課題とし

て残された。
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