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　生物集団の遺伝的性質が，その分布域全域に渡って均一
である事はむしろ稀であり，多くの場合，集団は何らかの
地理的な構造を持っている．氷期の結氷や気温低下による
生物生産の低下など過去の大きな環境変動が多くの集団
に地理的構造を形成し，その影響が長期間に渡って維持さ
れている事が知られている（Avise, 2000）．したがって現
在の集団の構造を解析する事で過去の環境変動を推定し，
更には将来の気候変動が生態系に与える影響を予測する
事も不可能ではない．近年の分子生物学の発展により，比
較的短時間，低コストで集団解析に耐える数の個体から塩
基配列データを取得する事ができる様になった．またコン
ピュータの能力向上は，複雑な統計解析をパーソナルコン
ピュータで手軽におこなうことを可能にした．こうした状
況に支えられて，様々な生物種について，集団構造に関す
るデータが急速に蓄積され，系統地理学（Phylogeography）
という新しい学問分野が誕生した（Avise, 2000）．演者ら
はこれまで，日本周辺に生息する干潟の巻貝類や深海魚
類を対象に集団構造と過去の海洋環境変動との関係を解
析してきた（小島，印刷中）．本稿では，日本海の深海魚
を例にとり，これまでに得られている研究結果を紹介し，
日本海の過去の海洋変動との関連について議論する．

　アジア大陸東岸に連なる縁海のひとつである日本海は，
周囲の海域と狭く浅い海峡のみで結ばれた半閉鎖的な海

域である．最終氷期には，外部からの海水流入がほぼ停止
し，大陸から流入した淡水による成層化，深海域の無酸
素化が起こったと考えられている（Oba et al., 1991; Tada 
et al., 1999）．一方，同じ縁海でもオホーツク海は，太平洋
と深い海峡で連絡しているため，最終氷期の最盛期にも日
本海のような劇的な環境悪化は起こらなかったとされる

（Keigwin, 1998; Gorbarenko et al., 2004）．
　日本海の深海生物は低い種多様性と固有性で特徴づけ
られる（Nishimura, 1983; 堀越ほか , 1987; Tyler, 2002）．
また，他海域の同種あるいは近縁種集団に比べて，高い生
息密度と広い水深分布範囲を示す種が多いのも特徴であ
る（西村，1974; 堀越ほか , 1987; Okiyama, 2004）．こうし
た性質は，更新世の日本海に繰り返し起きた環境悪化によ
り，深海生物集団が何度も衰退あるいは絶滅し，隣接する
海域から再侵入を果たした少数の種だけが他海域の同種
集団より広い分布域を占有する事ができたためであると
考えられる．
　深海魚類についてみると日本海はハダカイワシ類

（Myctophidae）やソコダラ類（Macrouridae）などの典
型的な深海魚類（一次的深海魚）を欠き，本来沿岸性であっ
たものが，比較的最近になって深海域に進出した魚類（二
次的深海魚）が中心となっている（西村，1974）．これに
は現在の日本海で優占するゲンゲ類（Zoarcidae），カジ
カ類（Cottidae）やクサウオ類（Liparidae）などが含ま
れる．深海に真に特化した一次的深海魚は，容易に浅い海
峡を越える事ができないためと考えられるが，日本海の中
深層に存在する低温かつ低塩分の日本海固有水が一次的
深海魚の定着を妨げているという可能性も指摘されてい
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る（西村，1974）．
　比較的最近まで，最終氷期最盛期の還元化により日本
海の深海生物が絶滅した後（Oba et al., 1991; Tada et al., 
1999），近隣海域からの再侵入により現在の日本海の深海
生物群集が形成されたと考えられてきた．しかし，近年の
詳細な古海洋研究により，最終氷期の最盛期にも，対馬
海峡付近（Gorbarenko and Southon, 2000）や 日本海 の
中層（Amano, 2004; Itaki et al., 2004）は無酸素状態には
ならなかったことが示されている．日本海の深海生物は，
こうした良好な環境が残された場所を refugium（逃避地）
として，日本海の氷期を生き延びる事ができたのではない
だろうか．
　筆者らは，氷期の日本海における海洋環境変動が深海生
物集団に与えた影響を解明する事を目的に，1996 年から
日本海およびオホーツク海の深海域で底魚類や底生無脊
椎動物を収集し，その集団構造を解析してきた．

　ノロゲンゲ（Bothrocara hollandi; 図 1）は，日本海の深
海域で最も優占する底魚類で，最も広い水深範囲（150～
1980 ｍ）に分布し，1800 ｍ以深に生息する唯一の魚種で
ある（Okiyama, 2004）．日本海以外ではオホーツク海の
水深 500 m 付近を中心に分布するが，生息密度はさほど
高くない．オホーツク海の水深 1000 m 以深には，ノロゲ
ンゲの代わりに姉妹種であるカンテンゲンゲ（Bothrocara 
tanakae）が生息している．カンテンゲンゲはノロゲンゲ
と異なり，太平洋にも分布しており，両種が共存するオ
ホーツク海で，水深による住み分けが成立しているものと

考えられる．両種の起源に関しては，1）両種の共通祖先
が日本海とオホーツク海に隔離され，種分化した後，日
本海からオホーツク海へノロゲンゲが分布を拡大した，2）
太平洋で分化したカンテンゲンゲがオホーツク海に分布
を広げ，浅い場所に追いやられたノロゲンゲのみが日本海
に侵入した，3）日本海で分化したノロゲンゲと太平洋で
分化したカンテンゲンゲがオホーツク海で出会ったなど，
様々な可能性が考えられるが，その検証のためには，各海
域のカンテンゲンゲを採集し，ノロゲンゲと集団構造を比
較する必要がある．
　日本海 26 ヶ所（水深 279～1677 ｍ）で採集された 422
個体とオホーツク海５ヶ所（水深 391～535 ｍ）で採集さ
れた 30 個体のノロゲンゲを対象に，ミトコンドリアＤ
ＮＡの中で最も分子進化速度の速い調節領域上流部の塩
基配列（約 400 塩基対）を決定し，集団構造を解析した

（Kojima et al., 2001; Kodama et al., unpublished data）．ま
た近縁のカンテンゲンゲ，シロゲンゲ（Bothrocara molle）
およびカムチャッカゲンゲ（Bothrocarina microcephala）
を外群として系統解析をおこなった．452 個体のノロゲン
ゲから 56 種類の異なる塩基配列を持つハプロタイプが得
られた．日本海とオホーツク海に共通するハプロタイプは
なく，系統解析から 2 つの海域のハプロタイプは相互に単
系統群を形成する事が示された．両海域の集団の間には，
5 ヶ所の塩基置換が固定しており，集団間に長期間遺伝的
交流がなく，遺伝的に完全に分化している事が示された

（図 2）． 
　日本海集団のハプロタイプには更に，水深 1100 ｍ以浅
のみに分布するハプロタイプからなる単系統群（図 2 の日
本海Ａグループ）とその他のハプロタイプからなる側系統
群（図 2 の日本海Ｂグループ）の 2 つのグループが認めら

図 1．奥尻海盆水深 1400 ｍで採集されたノロゲンゲ Bothrocara hollandi (Jordan et Hubbs, 1925).
Figure. 1.  Specimens of the Japan Sea eelpout Bothrocara hollandi (Jordan et Hubbs, 1925) collected at a depth of 1400m in the Okushiri 

Basin.
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れた．系統解析からも，ＡグループがＢグループから派生
した事が示された．この事はＡグループの全ての個体が，
プロリン t ＲＮＡ遺伝子に由来すると思われる繰り返し配
列を複数共有する事からも支持された．Ｂグループに属す
る個体は，日本海の全ての採集地点で採集されたが，Ａグ
ループの個体は，水深 1100 ｍ以浅の採集地点でも東北地
方沖および福井県沖では採集されず，分布域が 3 つに分か
れた（図 3）．また隣接する採集地点間では，水深が浅い
ほど，Ａタイプの個体の頻度が高くなる傾向が見られた．
　Mismatch distribution analysis により，近過去の急速な
集団拡大の有無を検定し，拡大年代の推定をおこなった．
この方法は，短期間にサイズが拡大した集団では，任意の
遺伝子領域の塩基配列を個体総当りで比較した場合，配
列が異なる箇所の数（Mismatch 数）の分布（Mismatch 
distribution）が単一のピークを持ち，拡大から時間が経
つにつれてピークの位置が Mismatch 数の大きい方へシフ
トする性質を利用して過去の集団拡大の有無を検証し，有
意な拡大が検出された場合，その年代を推定するというも
のである（Rogers and Harpending, 1992）．この方法によ
り，日本海集団全体およびその２つのグループのいずれ
についても，過去の急速な集団拡大が検出された．一方，
オホーツク海の集団には，集団拡大が検出されなかった．
オホーツク海のノロゲンゲは，日本海に比べると分布水深
範囲が狭く，生息密度も低いが，遺伝的多様性は日本海集
団に比べ低いものの，日本海集団とは異なり，最終氷期中
も集団が安定して維持されていたと推測される．これは，
オホーツク海では最終氷期最盛期にも，顕著な環境悪化が
なかった事と整合的である．
　日本海集団の個体とオホーツク海集団の個体の間の塩
基配列の差異は 1.5～3.3 ％の範囲にあった．もしノロ
ゲンゲの調節領域の分子進化速度がわかれば，２つの海

域の集団が分岐した年代を計算する事ができる．また，
Mismatch distribution analysis により得られた日本海集団
のτ値（Mismatch distribution のピークでの Mismatch
数）から，拡大の起きた年代を推定する事も可能である．
しかし残念ながら，ゲンゲ類の調節領域の進化速度につい
ての報告はない．また魚類の調節領域の分子進化速度は種
によって，二桁変動する事が報告されており（McMillan 
and Palumbi, 1997），他種の速度を単純に当てはめる事は，
大きな誤差を生じさせる危険がある．しかし，分岐年代
と拡大年代は , どちらも同じ分子進化速度に基づいて算出
されるので，その比は分子進化速度に関わらず一定であ
る．この場合，分岐年代と拡大年代の比は 2.3～5.0 となる．
即ち日本海集団とオホーツク海集団の分岐は，日本海集団
の拡大に比べて 2 倍以上古い事になる．もし，最終氷期
後にオホーツク海から日本海へ再侵入した個体群が日本
海で拡大し，現在の集団を形成したとすれば，再侵入時
の日本海には急速に回復した良好な環境の下（Itaki et al., 
2004），空いたニッチェが広がっていたはずであり，集団
拡大が引き続いて起きた事が予想される．この場合，2 つ
の事象の年代は一致する事になる．実際には２つの年代の
推定値の間には最小でも 2 倍の開きがあるので，最後にオ
ホーツク海から日本海への侵入が起きたのは最終氷期最
盛期の前であると考えられる．
　最終氷期最盛期の間も日本海にノロゲンゲ集団が存在
したとすると，その拡大は環境悪化による集団の縮小に続
く環境の回復に伴うものと考えられる．日本海集団の拡大
年代を最終氷期最盛期の後，深層の無酸素状態が急速に
解消したとされる 14000 年前（Itaki et al., 2004）である
と仮定すると，Mismatch distribution のτ値が 2.625 であ
る事から , ノロゲンゲの調節領域上流部の分子進化速度は
100 万年あたり 23.5 ％となる．この分子進化速度を用いる

図２．ノロゲンゲから得られたハプロタイプ（黒丸）の系統関係を表す Minimum Spanning Network．実線は一ヶ所の塩基置換または欠
失／挿入，白丸はサンプルが得られていないハプロタイプを示す．

Figure. 2.  Minimum Spanning Network showing the phylogenetic relationships among haplotypes of Bothrocara hollandi. Each line 
indicates a single nucleotide substitution or nucleotide insertion/deletion. Haplotypes not detected in the sample are indicated by open 
circles.
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と，日本海集団とオホーツク海集団の分岐年代は 70000～
32000 年前と計算される．これは最終氷期中期の深海域の
還元化が始まる前の時期に当たる．
　日本海集団のうち 1100 ｍ以浅のみに分布するＡグルー
プは，最終氷期最盛期の日本海で環境が良好に保たれてい
た水深 500 ｍ以浅の海域（Itaki et al., 2004）で生き延び
た個体群の子孫が，最盛期後に分布をより深い海域に広げ
る途上にあると考えられる．一方，Ｂグループの祖先が，
どこで最終氷期を生き延びたかについてはよくわからな
いのが現状である．可能性のひとつとして，東シナ海が考
えられる．実際，過去に黄海東部からノロゲンゲの報告例

（波戸岡，2000）があるが，本種の分類が安定したのが比
較的最近であるため，その信頼性には疑問が残る．少なく
とも我々が実施した，同海域で最も深い対馬舟状海盆での
トロール調査では本種は採集されておらず，氷期後に絶滅
した可能性も含めて今後の検討課題である．

　日本海の深海生物群集の成立過程を明らかにするため
には，より多くの種についてデータを蓄積していく事が必
要である．我々は，ノロゲンゲに次ぐ日本海深海底魚の優
占種であるヤマトコブシカジカ（Malacocottus gibber）と
その姉妹種又は亜種とされるオホーツク海産のコブシカ
ジカ（Malacocottus zonurus）について，同様の解析を進
めているが，両者の間には若干の外部形態の差異が見られ

るにもかかわらず，遺伝的な分化は検出されていない（足
立ほか , 未発表データ）．ヤマトコブシカジカの分布域は
250-1740 m であるが（Okiyama, 2004），コブシカジカは
ノロゲンゲに比べより浅い 75 m まで分布する（尼岡ほか，
1995）．本種がノロゲンゲに比べて，より浅い場所で生存
が可能であるなら，最終氷期最盛期後に比較的容易に海峡
を越える事ができ，両海域間の遺伝的交流が起きた，ある
いは現在も続いているのかもしれない．またコブシカジカ
は太平洋沿岸にも分布するので，宗谷海峡より深い津軽海
峡が分散経路となっているのかもしれない．コブシカジカ
とヤマトコブシカジカの間に見られる形態的な差異は環
境変異であるか，現在の日本海集団が比較的少数の個体か
ら生じた事による創始者効果によるもので，形態分化が中
立な遺伝的分化に先行している可能性が考えられる．同様
な事例は太平洋沿岸に分布する浅海性の巻貝であるバテ
イラ（Omphalinus pfeifferi pfeifferi）とその亜種とされる日
本海沿岸産のオオコシダカガンガラ（Omphalinus pfeifferi 
carpenteri）の間にも見られる（小島，印刷中）．
　数少ない日本海固有種である深海性の巻貝ツバイ

（Buccinum tsubai）とエッチュウバイ（Buccinum striatissimum）
の進化について，分子系統解析（Iguchi et al., 2004, 2007）
と 化石記録（Amano, 2004）の 両面 か ら 研究 さ れ，両
種が氷期の間も日本海のみに分布していた事が示されて
いる．またクモヒトデ類についても同様の研究が開始さ
れたと聞く．我々も日本海深海底魚類第３の優占種であ
り，オホーツク海にも分布するザラビクニン（Careproctus 

図３．ノロゲンゲの各採集地点におけるオホーツク海グループ，日本海Ａグループおよび日本海Ｂグループ個体の頻度．数字は採集地点の
水深（ｍ）を表す．

Figure. 3.  Location of sites at which Bothrocara hollandi specimens were collected. Relative frequencies of individuals of the Okhotsk Sea 
Group, the Japan Sea A Group and the Japan Sea B Group are expressed as sectors of pies. Water depths (m) of the sampling sites are 
shown.
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trachysoma）についても収集したサンプルの解析を開始し
ている．近い将来，こうした研究の成果を基に，日本海の
深海生物群集がどの様な過程を経て形成されたのか，その
全貌が明らかになるものと期待される．

　本稿で紹介した研究は，日本海区水産研究所林　育夫博
士，北海道区水産研究所柳本　卓博士，国立科学博物館篠
原現人博士らとの共同研究である．サンプル収集に際して
の学術研究船淡青丸および白鳳丸の乗組員および乗船研
究者，北海道区水産研究所および福井県水産試験場スタッ
フの協力に感謝する．
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