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研究成果の概要（和文）：　古地理班、植生史・古気候班、陸上大型動物班、水棲生物班の４つの班に別れ、古
琵琶湖層群やそれ以降の地層や化石からの情報、琵琶湖の現生淡水生物や湖岸の植物などを中心に研究を行っ
た。
　その結果、過去440万年間の琵琶湖周辺の水系や堆積環境は３つの時期に分けられること、250万年前や110万
年前を境に植生が変化したこと、過去55万年間の森林生態系の変遷と日本海環境やモンスーン変動との関係性、
淡水生物にとって琵琶湖は固有種や適応形質を生み出す進化の場として機能してきただけでなく、各地域の遺伝
群を保持することで、西日本の豊かな淡水魚相の遺伝的リザーバーともなっていることなどがわかった。

研究成果の概要（英文）： The geology and fossils of the Paleo-Lake Biwa Group and the present 
freshwater organisms and coast plants of Lake Biwa were studied by four groups (Palaeogeography 
Group, Vegetation History and Palaeoclimate Group, Terrestrial Large Animal Group, and Aquatic 
animals Group).
 As a result of the investigation, the following facts were revealed. The water system and 
sedimentary environment around Lake Biwa over the past 4.4 million years can be divided into three 
periods; vegetation changed occurred around 2.5 million and 1.1 million years ago; the relationship 
between forest ecosystem changes over the past 550 000 years and the Japan Sea environment and 
monsoon changes was investigated; for freshwater organisms, Lake Biwa has not only served as an 
evolutionary site for the creation of endemic species and adaptive traits but it also represents a 
genetic reservoir for the rich freshwater fish fauna of western Japan by retaining genetic groups in
 each region.

研究分野： 古生物学

キーワード： 東アジア　古代湖　固有種　古琵琶湖層群　琵琶湖　古水系　分子系統学

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
　琵琶湖の固有種の起源と変遷について、分子系統学的および古気候学的、古地理学、古生物学などの多方面か
らの検討を行った研究はこれまでなかった。この研究によって琵琶湖とそこに生きる生き物たちの生い立ちや意
義に迫ることができたことは学術的に意義がある。この成果は、淡水生物の進化様式を解明するためにも役立つ
と考えられ、今後の発展が期待される。成果は来年度に報告書としてまとめる予定であり、展示や講演などによ
って広く一般に普及する予定である。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



１．研究開始当初の背景 

琵琶湖は，日本で唯一の古代湖（10 万年以上存続する湖）であり，その歴史は 440 万年に及

ぶ．そこには魚類や貝類などの琵琶湖固有の水棲動植物 61 種が確認されている．このように固

有種が豊富な湖は国内では琵琶湖だけである．こうした琵琶湖とその周辺に生息する動植物の

形成過程の記録は，現在の琵琶湖湖底とその周辺地域に分布する堆積物中にほぼ連続的に保存

されている．こうした鮮新世から現在までのマクロからミクロの様々な記録を連続的に解析で

きる場所は，国内においては琵琶湖地域以外になく，この地域は琵琶湖固有の動植物の形成過程

を知るためだけではなく，その背景となった日本列島におけるグローバルな環境変化を探るの

に最も適した場所である． 

研究代表者の高橋は，鮮新－更新世の大型脊椎動物の変遷をグローバルな気候変動や大陸と

の接続状況と合せた４つのステージに区分できることを提案した．このうち，第１ステージ（約

500～350 万年前）は，現在よりも温暖な気候の下，日本列島西方で大陸と接続している時代で

あり，日本は大陸から飛び出した半島のような状態であった．この意味において，琵琶湖は「東

アジアの中の琵琶湖」として捉えることができ，この時代の動植物相がその後に日本列島の中で

どのような変遷過程を経て現在の動植物相が形成されたのか，その折に琵琶湖がどのような役

割を果たしたのかは，古生物学におけるひとつの大きな課題であった． 

次の第２，第３ステージ（約 350～170 万年前）は，第１ステージの温暖期から世界的に寒冷

期へと移行する時期であり日本列島西方における大陸との接続も度々途切れる時代であった． 

第４ステージ（約 170～現在）では，日本は基本的には西方での大陸との接続はなくなり島弧

の状態となり，氷河性の海水準変動により海面が低下する氷期にのみ大陸と接続した時代であ

る．この時代の琵琶湖に視点を移せば「日本の中の琵琶湖」となった時代である．約 80 万年以

降は，10 万年周期の気候変動が明瞭になった。このため，日本の動植物相は温暖な気候に適し

たものも冷涼な気候に適したものも，分布や数の増減を繰り返しながら，最終氷期から完新世の

急激な温暖化を迎えたことで現在の動植物相が形成された．琵琶湖は，約 40 万年前に湖が拡大

したことがわかっており，新しくできた多様な環境を利用して新しい種（固有種）が多く誕生し

たと推定されてきた．すなわち，約 40 万年前以降は「琵琶湖の固有化」の時代といえる． 

琵琶湖の淡水棲固有種は，以上の枠組みの中で形成されたことが推定できるが，個々の種にお

ける具体的な形成過程については，これまで十分に明らかになっていなかった． 

 
２．研究の目的 

本研究の第１の目的は，琵琶湖とその周辺地域を対象として，固有種がどのようにして形成さ

れたのかを地質学や古生物学あるいは生物学的視点から明らかにすることである．第２には，そ

の固有種形成に関連する鮮新世から現在に至る東アジアや日本列島の環境変遷史を明らかにす

ることである．第１と第２課題は密接に関連しており，両者の課題に関する研究がそれぞれ進展

することで，互いが解明されていく． 

 
３．研究の方法 

研究は４つの班で実施し，得られた成果は各班が集まる集会で情報交換と討議を行い，研究を

進めた． 

【古地理班】琵琶湖地域の動植物の変遷が起こった背景を明らかにするために，地質調査や長尺

ボーリングコアを検討し，東海地域から近畿地域における鮮新－更新世の古地理復元（特に水系

の復元）を行った．本研究に先行した琵琶湖博物館での研究では，初期の琵琶湖は東海湖の一部

であったという新たな可能性も指摘されていたことから，東海地域から近畿地域で確立されて



いる火山灰層序を活用して，堆積学的な検討を行った． 

【植生史・古気候班】琵琶湖地域の動植物変遷の背景として重要な気候や植生の実態を明らかに

するために，花粉化石と大型植物化石の分析を行った．この研究には，分担者らがすでに行って

きた県内外の研究データを使用したほか，新たに琵琶湖博物館に収蔵されているボーリング資

料も分析を行い，琵琶湖地域における鮮新世以降の気候変動を検討した．  

【陸上大型動物班】淡水棲生物の大陸からの移動は陸橋を通じて行われるが，陸橋の形成時期や

規模の推定には，陸上棲大型脊椎動物化石の時代的変遷を知ることが有効である．このため，こ

れまで十分に行われていなかった国内産の陸上棲大型脊椎動物化石と大陸の近似種との詳細な

形態や時代の比較を行い，両者の関係性を検討した．従来，種同定には化石として多産する臼歯

の外部形態を主に用いて行われきた．本研究では，これに加え X線 CT装置を用いた咬耗による

臼歯形態の変化を明らかにし，日本で多産するゾウ類やシカ類を始めとする哺乳類化石を大陸

種と比較した．また，国内で進化したと考えられるミエゾウとアケボノゾウの臼歯咬合面におけ

るマイクロウェアの調査を行い，鮮新世以降の気候変動によって変遷する植生と食性や生態と

の関係性について考察を行った．  

【水棲生物班】琵琶湖固有の魚類，貝類を中心とした水棲生物の形成史（系統，分布，集団動態）

とその形成機構を明らかにするために，近年開発された RAD-seq 法（制限酵素で切断したゲノム

DNA 断片の末端配列を大量に解析し，ゲノムワイドな塩基配列および SNPs を得る方法）による

各 DNA 塩基配列の取得を次世代シーケンサーを用いて行った．このことで，従来の mtDNA 部分塩

基配列，MIG-seq 法では明らかにすることができなかった鮮新－更新世から現在に至る魚類，貝

類などの群集の歴史や他地域集団との遺伝的交流の履歴を高い精度で推定し，従来の化石記録

から推定された魚類や貝類の研究成果と比較しながら，琵琶湖と日本列島の水棲生物相の形成

過程のストーリーの再検討を行った．  

  

４．研究成果 

 以下にそれぞれの研究班の成果を述べる． 

【古地理班】古琵琶湖層群と現在の琵琶湖湖底堆積物が形成された時代（約 440 万年前から現

在）について，琵琶湖地域とその周辺との水系のつながりや，琵琶湖堆積盆地域の堆積環境の変

化について検討を行った．その結果，この時代の水系は大きくは以下の 3つの時期に区分できる

と考えた．１．上野層〜甲賀層の時期（440〜260 万年前）：現琵琶湖地域を上流域とし，伊勢湾

南方へ抜ける水系．２．蒲生層〜草津層の時期（260〜100?万年前）：中部山岳地域を上流域とし

て，紀伊水道へ抜ける水系で大河川と沼沢地の時代．３．堅田層以降の時期（100？万年前〜現

在）：琵琶湖地域を上流域として，大阪湾へ抜ける水系で，この時期に大和川水系から淀川水系

に変わる．また，これらの水系変化と，琵琶湖堆積盆の環境変化の関係性についても検討を行い，

次のような結果となった． 

 古琵琶湖層群初期（前述１の時期）には，古琵琶湖堆積盆は現在の伊賀盆地付近にあり，小さ

な湖があったと推定されてきた．一方，この湖と水系としてつながりがあったと考えられる湖が

伊勢湾周辺地域にも同時期にあったとされている．本研究では，両者の関係が同一の湖か，水系

としてのつながりがあるだけなのかについて調査を行ったが，結論を得ることはできなかった．  

 琵琶湖地域からの排水方向が京都方向に変化した時期（前述 2の時期）については，その排水

方向が変化した要因について考察を進めた。このために，滋賀県湖南市の野洲川河床に分布する

古琵琶湖層群の古流向調査を行った．その結果，広く安定した湖があった甲賀層の時代の後期に

は，当時の古流向の方向は，調査地域の南側にあった湖の方向には向いていなかったことがわか



った．このことは，甲賀層の時代の後期には沈降の中心がより北方へ移っていた可能性を示すも

のである．そのことから，当時の湖は、次の時代の不安定な湖沼群に変化する時代に先行して，

京都方向へ排水方向が変化した可能性が考えられ，水系の変化が当時の古琵琶湖堆積盆地の湖

環境に変化をもたらしたと考えられた． 

 京都・大阪地域と水系が接続した時期（前述 2の時期）の初期には，水系の上流部は中部山岳

地域にあったと考えられている．その当時の水系について，大阪，京都，滋賀で行われている長

尺ボーリングコアによる地下地質の資料も含めて検討を行った．その結果，当時は京都盆地につ

いても，周辺地域より高い位置にあり，河川系は南方向へ流れていたことから，現在の京都盆地

は，当時の琵琶湖地域を通り抜ける主要な水系からは外れた位置にあったと考えられた． 

 中部山岳地域を上流とする河川系がとぎれた時期（前述 3の時期）は明確にはわかっていない

が，鈴鹿山脈の上昇などによって現在と同様の琵琶湖地域を最上流とする水系に変化したと考

えられる．鈴鹿山脈の東方にある東海層群の堆積時期は，おおよそ 100 万年前に終わっているこ

とから，この時期には，鈴鹿山脈東部の上昇が活発化していたことが考えられ，水系の分断が行

われた可能性がある．また，烏丸ボーリングコアの再検討から，同時期には，琵琶湖堆積盆の沈

降活動によって，現在の琵琶湖南湖の地域が，琵琶湖地域からの水の排出を抑える湖としての機

能を果たす南湖としての存在し始めた時期であると推定できた．また，現在の南湖地域には，南

湖としての機能を持つ湖が誕生するより以前にも，湖が存在していたことも明らかとなった．こ

のことは，古琵琶湖層群草津層の時代が河川を中心とした環境であったとされているこれまで

の見解とは異なるものである．こうしたことから，古琵琶湖層群から現在の琵琶湖堆積物の形成

時期には，湖が途切れた時期はほとんどないことが明らかとなった． 

【植生史・古気候班】古琵琶湖層群における植物化石を調べた結果，以下のことが判明した． 

約 2.6 Ma まではクスノキ科（属種不明）や常緑カシなどを含む暖温暖帯要素の常緑広葉樹を

含む落葉針葉樹と広葉樹の混合林が見られたが，2.5 Ma 以降は落葉広葉樹を主体とした落葉針

葉樹と常緑針葉樹メタセコイアやスイショウと落葉広葉樹ハンノキ属，ヤナギ属，トネリコ属が

優占し，スゲ属，カヤツリグサ属などの草本類が伴う湿地林環境があった．後背地では寒冷型の

植物を含む冷温帯の落葉広葉樹と常緑針葉樹の森林へと植生が変化した．さらに 1.1 Ma 以降に

は暖温帯に生息する常緑広葉樹イスノキ属やジャケツイバラを含む落葉広葉樹コナラ，マンサ

ク科（属種不明），ハシバミ，クマシデ属と常緑針葉樹ツガ，トウヒ属が混合した森林が生存し

ていた． 

 また，琵琶湖および日本海堆積物の花粉分析の解析を進め，過去 55 万年間における森林生態

系の変遷と日本海環境やモンスーン変動との関係性について検討をおこなった．さらに，約 3万

年前の AT火山灰層が見られる山門湿原（長浜市）と芹川河床（彦根市）において LGM の古植生

復元を行いった．その他，琵琶湖湖岸に生育する海浜植物の新産地を発見し，それらの分散様式

について考察したほか，湖岸の海浜植物が集団を維持する上で重要な昆虫相について調査を行

った．琵琶湖中央部で採取されたコア(BIW07-6，BIW08B)に含まれる燃焼起源化合物（クリセン）

についても分析し，過去 28 万年間の火災史も復元した． 

【陸上大型動物班】古琵琶湖層群産の脊椎動物化石および同時代の国内の脊椎動物化石につい

て再検討を行い動物相の変遷について考察した．これまでコイ科魚類のメソキプリヌス亜科は

上野層のみから発見されていたが，甲賀層の上部からも頭骨化石が発見され，この時代まで日本

に生存していることが判明した．また，甲賀層上部から発見された大型ナマズ類は CT を使った

調査によって，ビワコオオナマズであることがわかった．180 万年前の蒲生層からはゲンゴロウ

ブナと同定される咽頭歯が発見され，ゲンゴロウブナの起源がさかのぼることになった．このほ



か，大陸と日本の化石哺乳動物相を比較することによって，鮮新－更新統の動物相の渡来時期に

ついて検討した． 

【水棲生物班】魚類では，ミトコンドリア DNA および核 DNA の情報を用いて琵琶湖の淡水魚の系

統地理解析や遺伝的集団構造を調べた．特に RAD-seq を用いた核 DNA の情報からは，これまでミ

トコンドリア DNA からは分からなかった各種の分布域変遷の歴史や過去の個体群動態の様子が

明らかになった． 

貝類ではカワニナ類について，RAD-seq 法による遺伝子解析によって，現在の琵琶湖に生息す

るカワニナ類は，琵琶湖が大きく拡大した 40 万年前以降に急速に多様化したことが判明した．

また，これまで琵琶湖のカワニナ類は，1種類の祖先種から多様化したのではないかと考えられ

てきたが，遺伝子解析の結果，タテヒダカワニナグループとハベカワニナグループのふたつの系

統があることがわかった．ハベカワニナグループは約 360～260 万年前に生息していた化石種で

あるムカシイボカワニナを祖先とするグループであり，タテヒダカワニナグループは約 200 万

年前に琵琶湖地域に入ってきたと考えられる．この二つのグループの遺伝子において，個々のグ

ループ内の分化は進んでおらず約 40 万年前に急速に多様化した様子が見て取れる．また，東海

地方から中国地方の河川に生息するクロダカワニナはハベカワニナグループの一部が琵琶湖か

ら河川に進出した種であることも DNA 解析から判明した．また，同所的に生息するカワニナ類で

も遺伝的交流が制限されていることが判明した． 
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