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研究成果の概要（和文）：生物は様々な「かたち」をしているが，それを明示的・定量的に評価した研究は少な
かった．本研究では，北太平洋で爆発的種分化を遂げたメバル科・カジカ科を対象に，「かたち」を標識点位置
座標そのものの関数として定義する幾何学的形態測定学を用いることで「かたち」の定量化を行い，分子系統樹
で明らかになった系統関係と比較して，「かたち」の進化パターンを明らかにすることを目的とした．メバル科
魚類においては「かたち」の差異が何らかの適応の結果である可能性が示唆されるケースが多く認められたが，
カジカ科魚類においては，必ずしもそうではないことが示唆され，その進化過程は大きく異なる可能性があると
考えられた．

研究成果の概要（英文）：Fishes exhibit an enormous diversity in their shapes, but little is known 
about how they have acquired and evolved. In this study, the pattern of shape evolution was 
evaluated by using a geometric morphometric approach and compared with a molecular phylogenetic 
hypothesis, focusing on the species-rich groups, family Sebastidae and Cottidae. Both members have 
been speciated mainly in the North Pacific. In the species of Sebastidae, the shape has been evolved
 associated with the habitat characteristics, however, in the species of Cottidae, it has no 
correlation with the latters. Therefore, the evolutionary history of shape variation in those two 
families are quite different. 

研究分野： 魚類系統分類学
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９、ＣＫ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
 
 生物は様々な「かたち」（=shape，形から
サイズを取り除いたもの)をしており，それは
我々にとってもっとも基本的でわかりやす
い「生物多様性」の側面である．これら生物
の「かたち」は，どのように形成され，また
どのように進化してきたのか，ということに
対して，比較形態学的，発生生物学的側面か
らの研究が進んできた．例えば，ホメオボッ
クス遺伝子群などの形態形成に関わる遺伝
子の発見は，生物がどのように「かたち」作
られるかという理解へ貢献した．一方で，従
来から行われてきた比較形態学が対象とし
てきた「かたち」の研究は，古典的であると
捉えられるのではなく，遺伝学的情報とどの
ように統合させるかが現在の大きな課題と
なっている． 
 ところが，伝統的な比較形態学では「かた
ち」の認知に対して，明示的な量的方法が取
られることは少なかった．例えば，申請者が
研究対象としている魚類では，「頭部はやや
丸い」，「頭部はほぼ直線状」であることで種
を区別できるという表現がしばしば見受け
られ，それ以上の明示的な比較方法が提示さ
れることは少ない．さらに，生物のかたちの
数量化においては，形態上の点の間の距離変
量が基本的な情報として用いられ，「体長に
対する体高の比」などの形質の比で大まかな
「かたち」を記載しようとしてきた．ところ
が，正規分布する 2 変量の比がどのような確
率分布をするのか，あるいは比に関する推定
や検定はどうすればいいのか，という基本的
な数学的問題にさえ議論に決着が付いてい
ない（James and McCulloch, 1990）．そのよ
うな状況で，生物の「かたち」を標識点位置
座標そのものの関数として定義する「幾何学
的形質測定学」が近年注目を浴びている． 
 「幾何学的形質測定学」では，まず対象と
する生物を座標上におき，回転や拡大・縮小
などの整列を行って「かたち」そのものの比
較行う．標識点間のプロクラステス距離によ
って「かたち」の違いを数量化するとともに，
形態の変形や変異を局所的に解析する方法
も開発されている．このような定量的な方法
を用いる事で，「かたち」の違いを明示的に
比較することが可能となり，その進化的・適
応的意義の考察まで可能となった．例えば魚
類では，食性が異なる近縁種を比較すること
で，顎付近の局所的な「ひずみ」を検出し，
その適応的意義（食性との対応）を考察した
研究例などが知られている（図 1：シンボル
の色は食性，形は系統的な類似性を表す．顎
の「ひずみ」は系統的な類似性よりも食性に
よる適応の影響が大きい）． 
 このような方法が開発されている現在，
「かたち」の定量化は，数種を対象とした適
応的意義の考察だけでなく，より多くの種間
で比較することで，「進化パターン」そのも
のを正当に評価することが可能となりつつ

ある．「かたち」の進化パターンを考察する
には，対象生物がどのような進化をしてきた
のか，信頼性の高い系統仮説が分かっている
ことが条件となる．つまり，ある形質を共有
しているということは，系統的に近縁である
ために共通祖先に由来しているということ
と，系統的には遠縁であるが似たような生態
的地位に適応したため，結果的に同じ形質を
進化させた，という 2 通りの解釈ができる．
したがって，対象生物の系統類縁関係が分か
っていなければ，生物の「かたち」の進化パ
ターンが 2通りのどちらに起因するか考える
ことは不可能である．しかし，近年の DNA
データベースの拡充により，多くの分類群に
おいて種間の系統関係も明らかになりつつ
ある． 
 申請者は，これまで主にメバル科魚類やカ
ジカ科魚類の分類学的・系統学的研究を進め
てきた．メバル科もカジカ科とも 100 種以上
を含む多様なグループであり，主に北太平洋
で爆発的に種分化したと言う共通した特徴
を持つ．これらは形態的・生態的にも多様化
しており，例えばメバル科魚類においては，
海底の岩礁域に身を潜めている種では体幅
が大きく，尾鰭が丸い，下顎が短いなどの特
徴を有している．一方，藻場周りなどの中層
に生息する種では，体幅が小さく，尾鰭は二
叉する，下顎が上顎よりも長い，などの形質
を有している．このような形質は，かつて属
や亜属を設定するのに用いられていた．しか
し，近年の分子系統学的研究により，形態学
的に設定された属や亜属はまとまりを持た
ない可能性が指摘されている．つまり，その
ような形態形質は，それぞれの生息場所に適
応して，繰り返し独立に進化したと考えられ
る．カジカ科においても，岩礁域に生息する
種，泥底に生息する種，中層に生息する遊泳
性の種などが見られ，形態的にも多様化して
いる．しかし，属や亜属の設定に用いられて
きた形態形質は定量化されたものではなく，
その進化パターンを考える上では正当に評
価されているとは言い難い． 
 このような形態形質については，正確な系
統関係に基づいて再評価するとともに，その
進化パターンについて明らかにする必要が
あると考えられる． 
 
 
２．研究の目的 
 
 生物は様々な「かたち」をしているが，そ
れを明示的・定量的に評価した研究は少なか
った．本研究では，北太平洋で爆発的種分化
を遂げたメバル科・カジカ科を対象に，(1)
「かたち」を標識点位置座標そのものの関数
として定義する幾何学的形態測定学を用い
ることで「かたち」の定量化を行うこと，(2)
分子系統樹で明らかになった系統関係と比
較して，多様に種分化した分類群の中で「か
たち」の進化パターンを明らかにすること，



(3)生態学的な情報を組み合わせ，「かたち」
がどのような理由で進化したのか（＝適応的
意義）を明らかにすること，(4)2 科を比較す
ることで共通・非共通の進化パターンを検出
し，その原因を考察すること，を目的とした． 
 メバル属魚類もカジカ科魚類も北太平洋
と言う同じ海域で様々に適応放散した分類
群であること，ほとんどが浅海性であるため
生態的な知見の蓄積も多いこと，近年の網羅
的な分子系統解析により系統類縁関係があ
る程度明らかになっていること，から「かた
ち」の進化パターンの解明には最適である．
幾何学的測定学がこれほど多くの種数を含
む分類群に適応された例はなく，また同時に
2 科を比較することで，「かたち」の進化パタ
ーンの理解に大きく貢献すると考えている． 
 魚類における「かたち」の研究は，アフリ
カ大陸の湖で爆発的進化を遂げたシクリッ
ド科魚類を対象として精力的に行われてき
た．現在は，そのようなモデル生物を対象に
「かたち」の進化がどのような遺伝的基盤を
持つのか，と言うことに注目され，その量的
形質遺伝子座（QTL）解析などの次のステッ
プへ向かおうとしている．モデル生物でこの
ような研究が進むと，次に対象となるのは
「かたち」の多様化研究に適した非モデル生
物である．メバル科・カジカ科魚類は非モデ
ル生物であるが，「かたち」の進化パターン
を提示しておくと，次の研究対象として，そ
の遺伝的基盤の理解へとつながっていくと
期待される． 
 
 
３．研究の方法 
 
 本研究では，(1)対象となる分類群の標本
の確保，(2)「かたち」の分析，(3)分子系統
樹の作成，(4)「かたち」の進化パターンを
考察，という 4段階を設定して進めていくこ
ととした（下図参照）． 

 
（1）標本の確保 
 標本は申請者の所属する舞鶴水産実験所
所蔵標本を主に使用した．標本は約 30 万点
あり，これまで研究をおこなってきたメバル
科やカジカ科は特に標本数が多い．不足する
種は，ワシントン大学，米国国立自然史博物
館（スミソニアン），国立科学博物館，神奈

川県立生命の星地球博物館，高知大学など，
国内外の大学・国公立博物館などを訪問して
補った． 
 
（2）「かたち」の分析 
 かたちの分析は，標本が手元にほぼ揃って
おり，予備的データのあるメバル科魚類（お
もにユメカサゴ属魚類）から開始した．特に
外部の「かたち」は，古くから属や亜属を設
定する際に用いられた形質であると同時に，
生態との関連性も疑われる形質である．この
ような形質について，コピースタンドなどで
正確に水平を取ってデジタルカメラで撮影
を行う．得られた画像ファイルから TPS ソフ
トウェア（TPSdgi V.2.32）により標識点の
設定を行い，「かたち」を座標化した．座標
化したデータはさらにTPSソフトウェアによ
る「部分的なひずみ」の分析のほか，MorphoJ 
V.1.06 ソフトウェアによる主成分分析を行
った．同時にメバル科魚類の他種とカジカ科
魚類の採集を北海道周辺で主に行った． 
 
(3)分子系統樹の作成 
 メバル科，カジカ科とも大まかな分子系統
樹は既に発表されており，このもととなった
塩基配列をDNAデータバンクよりダウンロー
ドして使用した．比較的データが揃っている
領域はミトコンドリアDNAのチトクロームb，
CO1，12Sr RNA，16Sr RNA 遺伝子領域，調節
領域のほか，核 DNA の myh6，RYR3，TMO4 遺
伝子領域などを対象とした．DNA データバン
クにない対象種については，本研究で上記の
遺伝子領域の塩基配列を決定した．また，よ
り細かい遺伝的差異の検出にはマイクロサ
テライトを用いた．標本については，申請者
の所属する舞鶴水産実験所に保管されてい
るDNA分析用の組織標本コレクションを利用
するほか，海外種については海外の博物館に
保管されているDNA分析用の筋肉サンプルを
用いた．データ量が多いことから，主に系統
解析にはベイズ法（MrBayes ソフトウェア）
を中心に，最尤法（RAｘML ソフトウェア）も
用いて分析を進めた．完全なデータマトリッ
クスにならないことが予想されるが，その場
合には不完全なデータでも Super Matrix 
Tree による系統樹推定を行うことにした．こ
のほか，遺伝的分化の程度が低いグループに
関しては，ネットワーク図や，Structure ソ
フトウェアによる帰属性分析などでその特
徴を明らかにした． 
 
(4)「かたち」の進化パターンの考察 
 得られた「かたち」の変化を分子系統樹と
比較し，どのように「かたち」が進化したの
かを考察した．そこから，「かたち」の類似
性が系統関係を反映したものなのか（共通の
祖先に由来するのか），あるいは系統とは関
係なく独立に進化したものなのか（適応的に
進化したものなのか）を明らかにすることが
可能となる．また，形態に影響を与える可能



性の高い生態学的データ（生息場所や食性）
を様々な文献やデータベース（FishBase: 
http://www.fishbase.org/search.php）から
抽出した．「かたち」の進化が系統とは独立
に起こったと考えられる場合，生態的なデー
タと併せて考察し，「かたち」の適応的意義
について考察した．最後に，メバル科とカジ
カ科の「かたち」の進化パターンを比較し，
そこに共通・非共通のパターンについての調
査を行った．特に生態的・系統的要因が「か
たち」に与え得る影響について注目した． 
 
 
４．研究成果 
 
（1）メバル科魚類 
 まず，メバル科魚類においては，生態情報
の多く蓄積されている北太平洋の浅海性の
メバル属魚類のうち，約 30 種を対象に「か
たち」の分析を行った．浅海性の種は西部北
太平洋と東部北太平洋に分断して分布して
おり，分子系統樹からはそれぞれが異なる系
統である（＝異なる由来を持つ）ことが明ら
かである．これらの「かたち」を比較したと
ころ，主成分分析の結果では西部北太平洋，
東部北太平洋の種はそれぞれが分離するの
ではなく，それぞれのプロットが大きく重な
っていた．一方，同じデータで遊泳性の強い
種と底生性の種のプロットを比較すると，そ
れぞれで「かたち」が異なることが明らかと
なった．つまり，メバル科魚類においては，
系統には関係なく，生態的に似た特徴を持つ
種が形態的にも似ているという結果になっ
た（下図）． 
 

 
 また，どのような部分に形態的変異が集中
しているかを見てみると，主成分分析の第 1
軸で体高に，第 2軸で頭部の形状に変異が多
いことが確認された．つまり，遊泳性の強い
種では体高が高く，また頭部も小さくなる傾
向があるのに対し，底生性の種では体高が低
く，頭部が大きくなる傾向があることが明ら

かとなった．これらの特徴は，系統的な関係
とは無関係に西部北太平洋，東部北太平洋の
種でそれぞれ見られるため，何らかの適応的
な意義があると考えられた．一般に捕食の際，
待ち伏せ型の戦略をとる魚では，頭部が大き
くなる傾向があることが知られている．メバ
ル科魚類においても，そのような捕食戦略を
反映しているのかもしれない． 
 一方，メバル科魚類のユメカサゴ属魚類に
ついても「かたち」の分析を進めた．ユメカ
サゴ属魚類は，世界中に分布するが，分類学
的な混乱が見られることから北太平洋の種
に限って分析を進めた．北太平洋のユメカサ
ゴ属魚類には日本近海に分布するユメカサ
ゴ，天皇海山に分布するオキカサゴとニセオ
キカサゴが知られていたが，本研究のサンプ
リングの中で，ユメカサゴは日本周辺と天皇
海山を含む西-中央太平洋に広く分布してい
ることが明らかとなった．これら 3種の「か
たち」の比較を行ったところ，主成分分析に
おいてユメカサゴとオキカサゴは明瞭に異
なり，ニセオキカサゴはその中間的な位置に 
プロットされるという結果になった． 
 また，これらの遺伝的な関係を明らかにす
るため，ミトコンドリア DNA の塩基配列を決
定し，比較したが，種間で弱い分化しか確認
されなかった．そこで，さらに多型感度の高
いマイクロサテライトを用いて分析を行っ
たところ，ニセオキカサゴはオキカサゴとユ
メカサゴの交雑個体群であることが示唆さ
れた（下図：グループ Aがユメカサゴ，グル
ープ B がオキカサゴ．各バーが個体を示し，
赤と青が遺伝的要素を示す．赤と青も両方の
遺伝的要素を併せ持つ個体が交雑個体と考
えられる）． 
 

 
 「かたち」の分析では，オキカサゴはユメ
カサゴに比べると体高が著しく低いという
特徴を持つが，ニセオキカサゴは 2種の中間
的な特徴を呈していた．通常，交雑個体は適
応度が低く，そのために種としての独自性が
保たれていると理解されているが，ユメカサ
ゴ属魚類では，交雑個体の中間的な特徴は特
に適応度には関係なく，自然選択に関しても
マイナスに働く可能性は低いのではないか
と考えられた．これについては現在投稿論文
を準備中である．また，天皇海山に分布する
魚類では，ほかにも近縁種（あるいは個体群）
と比べると，体高が低い傾向にある種が複数
見られる（クサカリツボダイなど）．これに
ついても，何らかの適応的意義がある可能性
が高く，今後考察を深めていきたいと考えて
いる． 
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（2）カジカ科魚類 
 カジカ科魚類においては，コオリカジカ属
やホッキョクカジカ属，キンカジカ属，カワ
リアナハゼ属などを中心に研究を進めた． 
 コオリカジカ属のコオリカジカやホッキ
ョクカジカ属のニラミカジカは日本海・太平
洋・オホーツク海・ベーリング海を中心とし
て北太平洋に広く分布している．これらを対
象に形態的分析を進めたところ，コオリカジ
カ，ニラミカジカいずれにもおいて，日本海
の集団がほかの海域の集団よりも体サイズ
が大きく，また頭部や眼が大きいという傾向
が認められた．遺伝的には各海域間には明瞭
な差異は認められなかった．これらの種以外
に，これまで報告されている北太平洋に広く
分布する底生魚類の遺伝的・形態的差異を調
べた報告を調査したところ，例えばクサウオ
科やダンゴウオ科でも形態的な変異に同じ
ような傾向が見られることが分かった．遺伝
的な変異については各海域で明瞭に分化す
るグループから，ほとんど違いが見られない
グループまで様々であり，遺伝的な差異と形
態的な分化の程度には明瞭な関係は認めら
れなかった．このことは，日本海の集団に何
らかの選択圧がかかり，体サイズや，頭部，
眼径に同じような進化パターンが生まれた
のではないかと考えられる． 
 日本海は，狭く浅い海峡で周囲の海とつな
がる閉鎖的な環境であり，特にコオリカジカ
やニラミカジカが分布する水深 200m 以深は
周囲の海から孤立していることが知られて
いる．この日本海の深海部には日本海固有水
と呼ばれる冷水塊があり，周囲の海域とはか
なり水温が低いと言う特徴がある．また，過
去の氷期ー間氷期サイクルにより，日本海の
深海部は生物が住みにくい環境になったこ
とが知られている．特に体サイズは，水温と
の関係性があることが知られており，日本海
の底生性魚類で見られるような形態変異は，
このような環境を反映したものかもしれな
いと考えられた．頭部や眼径の変異について
も現在論文としてまとめているところであ
る． 
 一方，キンカジカ属魚類においては，日本
海に分布するニホンキンカジカと太平洋に
分布するキンカジカの2種について研究を進
めてきた．これらの遺伝的・形態的差異につ
いて調査を開始したところ，ニホンキンカジ
カとキンカジカは遺伝的・形態的特徴におい
て，明瞭に識別できるものの，両者の分布が
接する津軽海峡付近においては，両者の特徴
を併せ持つ個体が多く検出された．交雑の可
能性が考えられたため，母系遺伝するミトコ
ンドリアDNAだけでは正確な遺伝的差異を検
出できないため，核 DNA（myh6，RYR3,TMO4
遺伝子領域）の分析も併用したところ，やは
り津軽海峡付近では2種が大規模に交雑して
いることが明らかとなった．これらを対象に
して，「かたち」の分析を行ったところ，主

成分分析のプロットは2種と雑種個体群間で
大きく重なっており，キンカジカ，ニホンキ
ンカジカ，および雑種個体群の間には明瞭な
形態的差異は認められないという結論とな
った（下図）． 

 
 キンカジカは，ニホンキンカジカよりも深
い海域の砂泥底に生息することが知られて
いるが，特にそのような生態的な差異が形態
的な違いには現れないということが明らか
となった．これは，ユメカサゴ属のようなメ
バル科魚類とは対照的な結果となった． 
 
（3）メバル科とカジカ科の比較 
 メバル科魚類においては「かたち」の差異
が何らかの適応の結果である可能性が示唆
されるケースが多く認められたが，カジカ科
魚類においては，必ずしもそうではないこと
が示唆された．メバル科もカジカ科も同じよ
うに北太平洋を中心に爆発的な種分化を遂
げたグループであるが，その進化過程は大き
く異なる可能性がある．本研究においては，
比較的限られた種しか対象にできなかった
が，より多くの種を比較対象にすることで，
その原因が明らかになることが期待される． 
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