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研究成果の概要（和文）：本研究は、西日本の純淡水魚類相の形成プロセスを、大規模な遺伝子

データセットをもとに解明することを目指した。約 20 種の比較系統地理解析の結果、いくつか

の主要な集団構造パターンが抽出され、特に琵琶湖固有種の起源について新たな理解を得るこ

とができた。生態ニッチモデリングにより、最大海退期と海進期における各種の潜在分布とそ

の変化パターンが推定された。自然および人為的遺伝交流下で生じる系統地理パターンをミト

コンドリア DNA、および一部核 DNA から明らかにし、動的な分布域形成への理解が深められた。	
 

	
 

研究成果の概要（英文）：This	
 study	
 examined	
 the	
 formation	
 of	
 the	
 strictly	
 freshwater	
 fish	
 
fauna	
 in	
 western	
 Japan	
 using	
 a	
 large	
 genetic	
 data	
 set.	
 A	
 comparative	
 phylogeographic/	
 
phylogenetic	
 analysis	
 of	
 over	
 20	
 species	
 revealed	
 several	
 major	
 patterns	
 in	
 their	
 
population	
 structures	
 and	
 led	
 to	
 a	
 new	
 understanding	
 of	
 the	
 origin	
 of	
 the	
 Lake	
 Biwa	
 endemic	
 
fauna.	
 Based	
 on	
 ecological	
 niche	
 modeling,	
 the	
 potential	
 distribution	
 patterns	
 of	
 fish	
 
and	
 their	
 changes	
 were	
 inferred	
 for	
 presumed	
 maximum	
 regression	
 and	
 transgression	
 periods.	
 
The	
 phylogeographic	
 patterns	
 under	
 natural/artificial	
 secondary	
 contact	
 were	
 clarified	
 
empirically	
 in	
 several	
 cases,	
 giving	
 important	
 insights	
 into	
 the	
 dynamic	
 distribution	
 
processes	
 of	
 freshwater	
 fishes	
 in	
 western	
 Japan.	
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１．研究開始当初の背景	
 
	
 地域生物相・生物群集の成立や維持機構を
明らかにすることは、生物多様性の動的な存
在過程を理解するうえで必須である。そのた
めには、個々の種の分布域形成過程を明らか

にするとともに、生物相レベルの統合的な理
解を目指す必要がある。	
 
	
 系統地理学 phylogeography は、種や近縁
種の分布域形成史や人口学的歴史を、遺伝子
系統樹や遺伝的多様性の地理的分布データ
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に基づき明らかにする分子生態学分野であ
る。しかし、ある地域の生物相レベルの歴史
を復元するような、群集構成種全体にわたる
系統地理パターンの比較研究は、膨大なデー
タの取得と解析を必要とすることなどを理
由に、ほとんど行われてこなかった。	
 
	
 日本列島は中期中新世の列島形成期以来
の地質学的変遷や海水準変動により、複雑な
生物相形成の歴史を経ている。そのなかで、
西日本は約 70 種からなる豊富な純淡水魚類
相を擁し、それら純淡水魚は、移動分散能力
の制限から、生物相形成史の研究の好材料と
されてきた。しかし、先行研究による知見は、
限られた研究対象や手法のために断片的で
あり、古典的な議論の枠組みから解き放たれ
ていなかった。そのため、より網羅的で現代
的な解析が、複雑な生物相形成史の科学的理
解のために必須と考えられた。	
 
	
 一方、近年、遺伝子分析技術の進展や効率
化が進むとともに、遺伝子データの解析手法
も大きく発展してきた。また地理情報システ
ム（GIS）データを用いた生態ニッチモデリ
ング手法により、現在および過去・未来の潜
在分布パターンを予測することも試みられ
るようになってきた。	
 
	
 
２．研究の目的	
 
	
 本研究は、遺伝子情報をベースとした生物
相形成史の解明の可能性を押し広げるため
に、淡水魚類の種多様性のコア地域である西
日本全体において、包括的な魚類相・分布変
遷史の解明を行うことを目的とした。	
 
	
 本研究は 3年の研究期間に、次の 3つを実
現することを計画した。	
 
	
 (1)	
 西日本の主要な純淡水魚類（約 20 種）
に関する系統地理パターンの解明と比較。西
日本のなかでもとりわけ多様性と固有性の
高い琵琶湖の魚類相の起源にも着目する。	
 
	
 (2)	
 各魚種の現在の分布に基づく生態ニ
ッチモデルの構築と古地理復元に基づく過
去の分布変遷の推定。	
 
	
 (3)	
 複数の DNA 標識と、国内外来種の分布
拡大時の動態を“実験”として利用すること
による、群集構成種の地理的分化・分布域拡
大・二次的接触による相互作用といった動的
歴史の復元と検証。	
 
	
 
３．研究の方法	
 
	
 本研究は、相互に関係する 3つのアプロー
チを軸とした。(1)	
 主にミトコンドリア DNA
（mtDNA）を用いた多種比較系統地理解析、
(2)	
 生態ニッチモデリングによる現在およ
び過去の潜在分布推定、(3)	
 自然および人為
移植に伴う遺伝子分布拡大パターンの解析。	
 
	
 
(1)	
 多種比較系統地理解析	
 
	
 西日本に広域分布する純淡水魚 5 科約 20

種（群）を対象とした。これらには異なる分
布パターンを示す種、すなわち「西日本に広
く分布する種」、「瀬戸内西部で分布が欠落す
る種」、および「東部地域にしか生息しない
種」が含まれる。	
 
	
 各種につき、多数地点、複数個体を対象に、
mtDNA シトクロム b 遺伝子配列（cytb、
600-1,100	
 bp；一部別領域）を標準標識に用
いて分析を行った。マイクロサテライト DNA、
AFLP を一部魚種に用いた。各種分子実験は常
法を効率的に改善して行った。	
 
	
 得られた遺伝子配列は、ハプロタイプネッ
トワークとして整理し、階層クレード分析、
分岐年代推定、歴史人口学解析に供した。	
 
	
 上と重複して、琵琶湖固有種群（15 種群）
と近縁種について、mtDNA 約 4,000	
 bp を用い
た系統解析と分岐年代推定を行った。それら
を含む琵琶湖産魚類約 40 種について、cytb
部分配列を用いて歴史人口学解析を行った。	
 
	
 
(2)	
 現在および過去の潜在分布推定	
 
	
 現在の各魚種（遺伝分析対象種を含む約 70
種群）の分布データと地形・気候条件に関す
る GIS データを用い、最大エントロピー法を
用いた生態ニッチモデリングを行った。さら
に最終間氷期から現世までの時間スケール
を視野に入れ、海水準変動と気候変動情報を
取り入れて過去の環境を復元し、現在の分布
から得られた出現モデルを適用することに
よって、潜在的分布域変遷を推定した。	
 
	
 現在の各魚種の分布は、主要 3島について、
環境省の生物多様性情報データ、国土交通省
の河川水辺の国勢調査データ、各種文献デー
タ、およびわれわれの調査データから取得し、
入念なスクリーニングを行った。	
 
	
 環境データとして、地形および気候につい
て計 2~7 変数を選定し、データベースおよ
び GIS ソフトウェアにより、取得、算出した。
古環境は複数のシナリオを検討し、最終的に
2 つのシナリオ、最大海退期と最大海進期を
想定した。各シナリオ下での地形データは、
海水準のみを変化させ、GIS ソフト上で算出
した。気候はそれぞれ最終氷期、IPCC による
温暖化進行 2080 年時点のものを対応させた。
ニッチモデリングと潜在分布推定はソフト
ウェア Maxent3.3 を用いて行った。	
 
	
 
(3)	
 自然および人為移植に伴う遺伝子分布
拡大パターンの解析	
 
①自然分布における二次的接触帯の分析	
 
	
 広域分布種の代表種としてオヤニラミ（ケ
ツギョ科）を対象に、西日本のほぼ全域をカ
バーする 43 水系から計 250 個体の DNA 試料
を得た。mtDNA（cytb）および核 DNA（AFLP；
12 選択プライマーペア）を遺伝子標識に用い、
樹 形 分 析 お よ び ベ イ ズ 帰 属 性 分 析
（STRUCTURE2.3.3）により、集団構造（地域



 

 

個体群の数と分布）を明らかにし、二次的接
触帯での遺伝構造を分析した。	
 
	
 
②外来種を用いた遺伝子分布拡大の解析	
 
	
 琵琶湖産アユ種苗の放流に混入して全国
に広がったと考えられているハスとゼゼラ
（コイ科）の国内移入集団、国内外からの移
入が疑われるモツゴ（コイ科）、さらに人為
移入が疑われるヨシノボリ類（ハゼ科）を対
象に、mtDNA（cytb）の系統・多様性の分布
パターンや交雑について分析し、遺伝子浸透
などの進行プロセスを検証した。	
 
	
 以上から得られた mtDNA データは、われわ
れが構築した遺伝的多様性データベース
GEDIMAP（http://gedimap.zool.kyoto-u.ac.	
 
jp）に逐次登録を行い、公開している。	
 
	
 
４．研究成果	
 
(1)	
 多種比較解析による西日本の淡水魚の
系統地理パターン	
 
①比較系統地理と隠蔽系統	
 
	
 いくつかの分布パターンに分類される西
日本の純淡水魚類約 20 種の分析の結果、類
似した分布パターンを示す種にも異なる系
統地理パターンを示すものが含まれること
が明らかになった。例えば、静岡・伊勢湾周
辺域（最東部）から九州北部（最西部）にま
で連続的または断続的に分布するもののな
かには、最東部の集団が最初に分化した種
（ゼゼラ、ヒガイ類など）と、最西部の集団
が最初に分化した種（カワバタモロコなど）
が含まれた。また、比較的広域にわたって明
瞭な地理的分化を示さない種もみられた（ス
ゴモロコ類など）。地域集団の地理的境界や
階層クレード分析から推定された分布拡大
パターンにも、種群間で多様性と共通性が見
いだされた。地域的な大規模な種間交雑を伴
うケースも見いだされた（カワヨシノボリ）。	
 
	
 

	
 
図	
 mtDNA 系統地理パターンの例。系統樹の
クレードの色は分布図の色と対応する。	
 
	
 
	
 系統地理解析の過程で、いくつかの種にお
いて大きく遺伝的に分化した隠蔽系統の存
在が明らかになった（ゼゼラ類、タモロコ、
カワバタモロコ、ドンコなど）。このうちゼ
ゼラの隠蔽系統が新種（ヨドゼゼラ）として
記載されるなど、身近な淡水魚類の種多様性

の実態が未だ明らかでないことが詳らかと
なった。遺伝的分析によって明らかになって
いる進化単位群を考慮すると、日本列島の淡
水魚類の種・亜種数は少なくとも 34%（約 50
群）増えると推定された。	
 
	
 
②琵琶湖固有種の起源	
 
	
 琵琶湖固有種は従来、近縁種から古い時代
に分化し、琵琶湖でのみ生き残った「遺存固
有種」と琵琶湖のなかで周辺の近縁種から適
応的に種分化した「初期固有種」に分けられ
ると考えられてきた。近縁種を含む系統分析
と分岐年代推定の結果、このような二分は困
難であり、初期固有と考えられてきた琵琶湖
適応種の多くが、必ずしも従来考えられてき
たように現琵琶湖の形成後（40 万年前）に現
生近縁種の系統から種分化したわけではな
いことが明らかになった（ホンモロコ、イサ
ザほか）。一方、周辺の近縁種・亜種と遺伝
的分化が小さい、琵琶湖で急速に進化したと
考えられるケースも見いだされた（スゴモロ
コ、ヒガイ類）。	
 
	
 歴史人口学解析（ベイズ・スカイラインプ
ロット法等）から、起源の新旧にかかわらず、
琵琶湖の固有種あるいは非固有種の現生集
団は、現琵琶湖の出現後（主に 10 万年前以
降）に、急速に集団を拡大・確立したと推定
された。この結果は、琵琶湖という新規環境
が、魚類相のプールとして多様性を維持する
機能を果たしてきたこと、さらにこの時期に
群集レベルで琵琶湖への侵入・適応現象が起
こったことを示唆する。	
 
	
 
(2)	
 現在および過去の潜在分布推定と変遷	
 
	
 2~7 個の環境変数を用いた純淡水魚類約
70 種群の生態ニッチモデリングの結果、AUC
が平均 0.835~0.922 の中程度に高い予測精
度をもつ潜在分布モデルが得られた。	
 
	
 種によって、最大海退シナリオ下で分布域
が拡大するもの、あるいは大きく縮小するも
の、また最大海進シナリオ下でも分布域が拡
縮するものがあった。	
 
	
 現在限定型の分布を示す種の多くは、大き
な水系が存在する濃尾平野、琵琶湖・淀川流
域、瀬戸内中部、あるいは九州西北部に出現
する。海退シナリオ下では、全体的に温帯性
の魚種の分布確率が低下し、潜在分布が縮小
または限定的になりやすかった。しかし上記
の地域には、海退シナリオ下で大水域（湖沼）
が生じ、相対的に分布確率が高い傾向が示さ
れた。これは古地形的な背景が現在の分布を
保証した可能性を示す。	
 
	
 また現在の非分布地域で、潜在分布確率が
高い場合が見られた。海退あるいは海進シナ
リオ下で示唆された過去の分布確率の低下
や断続化が、これを説明できる場合があった。	
 
	
 今回の生態ニッチモデリングの実践、特に

!

!



 

 

古環境シナリオへの外挿において、気温の取
り扱いが難しいことがわかった。これは、標
高を介した他の変数との共線性や、気温への
潜在的な適応の可能性のためと考えられる。
しかし、複数のシナリオを比較することによ
り、魚種間の分布応答パターンの共通性と多
様性を視覚化・定量化することができ、この
新しいアプローチの有効性が示された。	
 
	
 

図	
 生態ニッチモデリングと古環境シナリ
オへの外挿例。上、現在の分布と環境データ
に基づく潜在分布推定図；中、最大海進シナ
リオ；下、最大海退シナリオ。暖色がより高
い分布確率を示す。	
 
	
 
(3)	
 自然および人為移植に伴う遺伝子分布
拡大パターンの解析	
 
①自然分布における二次的接触帯の分析	
 
	
 代表的な広域分布種であるオヤニラミに
ついて、mtDNA と核 DNA（AFLP）データによ
り樹形分析とベイズ帰属性分析を行った結
果、日本産オヤニラミは大きく 2つのグルー
プ（西グループ＝九州および瀬戸内海西部、
東グループ＝瀬戸内海東部）に明瞭に分かれ
た。しかし、mtDNA と核 DNA で検出された東
西の境界地域は異なっていた。相互単系統的
な mtDNA の 2 グループの境界線は明瞭であり、
岡山県の高梁川（西）と旭川（東）の間にあ
ったが、AFLP ではより西の広島県（太田川な
ど）に二次的接触帯が幅広く存在することを
示唆した。つまり、mtDNA では西グループの
みが出現する地域で核ゲノムは混合してい
た。一般に考えられるように半数性の mtDNA
が核 DNA よりも浸透しやすいとすると、西グ
ループは東進している過程にあり、mtDNA が
核 DNA よりも先行してより東部にまで達して
いると考えられる。	
 
	
 AFLP 分析により西グループはさらに 4 つ、
東グループは 2つの地域集団に細分化してい
ることが明らかになった。西日本西部におい
て水系の隔離や局所絶滅と再移住の程度が
大きかったことを示唆し、上記の東進もその
ような動態の一面であると考えられる。	
 

図	
 mtDNA（破線）および核 DNA（棒グラフ）
によるオヤニラミの集団構造の差異。	
 
	
 
	
 オヤニラミの分析において、人為移入集団
の起源地の特定、および自然分布域における
移入による遺伝的撹乱の検出が高精度でな
されることも明らかになった。	
 
	
 
②外来種を用いた遺伝子分布拡大の解析	
 
	
 琵琶湖を原産とするハスとゼゼラの国内
移入集団の解析から、両種とも原産地におけ
る遺伝的多様性は高いが、各移入集団の多様
性は低く、さまざまなハプロタイプが地理的
距離にかかわらずランダムに分布すること
が明らかになった。ただし、九州の有明海沿
岸クリークのように連結性の高い環境では、
同じハプロタイプが広く分布し、侵入後の分
散によるものと推察された。	
 
	
 モツゴにおいては、国内外からの移植・移
動が遺伝学的に明らかとなった。本種の移入
集団はコイやフナ類などとともに移動する
傾向が見られたが、おそらくその複雑性、多
回数性から、かなり遺伝的撹乱が進み、移入
遺伝子に明瞭な地理的パターンは見いださ
れなかった。	
 
	
 これまで北海道から九州まで広く自然分
布すると考えられてきたトウヨシノボリの
遺伝的集団構造を詳細に調べたところ、東海
地方における本種は国内外来魚である可能
性が示された。移入が疑われるトウヨシノボ
リ集団を精査したところ、在来の同属 3種の
mtDNA が、この移入集団に遺伝子浸透を起こ
していた。そのような在来種の mtDNA をもつ
トウヨシノボリ移入集団が、もとは在来種が
分布していたはずの複数の場所に、在来種と
置き換わって生息することが明らかになっ
た。トウヨシノボリは移植先で交雑を起こし
ながら、分布を拡大していると考えられ、淡
水魚の自然集団でこれまで示唆されてきた
交雑を伴う分布域形成のよいモデル系であ
ると考えられる。	
 
	
 
(4)	
 まとめと展望	
 
	
 本研究の大規模な分子系統地理的アプロ
ーチにより、豊かな種多様性を擁する西日本
の純淡水魚類の集団構造における共通性と



 

 

多様性を広く明らかにすることができた。あ
る地域における多数種の系統地理パターン
を一望できるような比較研究はこれまで稀
であり、西日本の生物多様性を歴史的視点か
ら、より深く理解する認識基盤を得ることが
できたといえる。	
 
	
 そのなかで、各種における集団構造の形成
過程や琵琶湖固有魚類相の成立過程が推定
された。また隔離集団や別種間の二次的遺伝
交流の実態やパターンを自然・人為移入集団
の複数のケースにおいて明らかにすること
ができた。生態ニッチモデリングを適用した
歴史的分布変遷に対するアプローチは、課題
も残しながら、その有効性が示された。	
 
	
 氷河で覆われることなく、長い期間にわた
り、変遷しながら維持されてきた生物相のダ
イナミクスを科学的に追求する上で、本プロ
ジェクトによる総合研究は大きな成果をも
たらしたといえる。今後、系統地理的基盤の
もとで、地域生物相や種多様性の創成過程に
おける適応進化や種間関係に関する課題を、
ゲノム科学や群集生態学からのアプローチ
により、さらに追求していくのが有意義であ
る。	
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