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第 1 章	
 序章  
 

1.1  研究の背景  
 

	
 地球上で現在認められる多様な生態系は、熱帯から極域、高山から深海底に至るまで、様々

な環境要因が組み合わされて形成されている。そして、これらの環境基盤の上に、生物間の

複 雑 な 相 互 作 用 や 食 物 連 鎖 が 生 態 系 を 成 り 立 た せ て い る （ 環 境 省 , 

http://www.biodic.go.jp/biodiversity/）。生物多様性は、このような生命の豊かさを表す概念

であり、生態系の多様性・種の多様性・遺伝子の多様性という 3つの階層で捉えられている

（小池 & 松井 2003）。現在、地球上の生物多様性は、人間活動の直接的あるいは間接的な

影響により急速に衰退してきており、多くの種が、存続を保障するために適切な保全的介入

を必要としている（Pullin 2002）。	
 

	
 我々人類は、多くの恩恵を生物界から得ている。例えば、食料、医薬品、衣類繊維、住居

としての木材など、生物資源には限りがない。さらに、自然界には、多くの潜在的に有益な

資源が内在しており、多様な生物資源を保全することで、難病の治療や持続可能な資源開発

についても解決の糸口が見つかるかもしれない。生態系サービスは、生物によって無償で提

供される人類に有益な機能のことで、その経済的価値は、1年あたり 33兆 USドルにもの

ぼると見積もられている（Frankham et al. 2010）。この値は、全人類の 1年あたりの総生

産 18兆 USドルのほぼ 2倍に相当し、生物多様性の保全がいかに人類にとって直近の課題

かを如実に表している。 

	
 我が国では、国際生物多様性年にあたる 2010 年、生物多様性条約第 10 回締約国会議

（COP10）が愛知県名古屋市で開催されたことを皮切りに、生物多様性保全への理解が一

般社会に浸透しつつある。COP10 では、主に、遺伝資源へのアクセスと利益配分に関する

名古屋議定書と、2011 年以降の新戦略計画（愛知目標）が採択された。戦略目標の１つと
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して、「生態系、種、遺伝子の各階層の多様性を守る（戦略目標 C）」ことが掲げられ、目標

達成のためには「農作物、家畜、漁業資源の遺伝的多様性を維持する（目標 13）」ことが求

められている。しかし、遺伝的多様性は、生態系の中で維持されてきたもので、対象種のみ

の遺伝的多様性を管理しても成功しないことは明確であり、生態系全体を基盤とした視点が

必要である。生態系を基盤とした生物資源管理に関する基礎的知見を整備するために、生物

の保有する生態特性や生息環境の特性と遺伝的多様性をリンクさせ、マクロな視点で遺伝的

多様性を捉えるという新しい研究の方向性が求められている。 

	
 エビ類は、産業上有用な無脊椎動物であり、分類学上は、節足動物門・甲殻亜門・軟甲綱・

十脚目に位置し、陸水生態系から深海生態系まであらゆる水圏環境に生息している（林 

2011）。エビ類は、底層において集団で生活することが多く、地域によってはキーストーン

種として生態系に大きな影響を与えている（Pringle et al. 1993; Covich et al. 1999; Crowl 

et al. 2001）。エビ類の遺伝的多様性は、近年急速に研究が進められてきたが（Hurwood & 

Hughes 2001; Page & Hughes 2007a; Page & Hughes 2007b; Page et al. 2008 など）、生

態特性との関係からマクロな視点で検討した研究はほとんどない。本研究では、エビ類の生

息環境を陸水域から深海域まで鉛直方向に捉えて、エビ類全体の遺伝的多様性創出機構を解

明することを目的とした。 

 

1.2  エビ類の生活史戦略  
 

	
 遺伝的多様性は、集団存続に対するリスクの指標とすることができる。遺伝的多様性が低

いと、有害な遺伝子が固定しやすく、環境変化に弱くなるなど種の脆弱性が増し、絶滅のリ

スクが高まると考えられている（Frankham et al. 2010）。遺伝的多様性の程度は、その種

の分散性と密接に関係している（鷲谷 & 矢原 1996）。高い分散性を示す種は、地域間で遺

伝的に交流（以下「遺伝子流動」）するため、地域集団の遺伝的多様性は高い状態で維持さ
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れる。一方、分散性が低い種は、地域間の遺伝子流動が制限され、遺伝的に異なる地域集団

が生まれやすい。隔離された地域集団は、遺伝子頻度が確率的に固定しやすくなる遺伝的浮

動や近親交配、自然選択による DNA多型の選択的一掃などで遺伝的多様性が低下する傾向

にある（井鷺 2012）。 

	
 エビ類の分散性は、個体発生初期において、卵から産出される稚仔の発育ステージに影響

される（諸喜田 2003）。幼生が体サイズの小さな段階で産出される種は、卵サイズが小さ

く卵数が多い「小卵多産型」で、幼生は基質に捕まる力が弱いため、水に流されやすく高い

分散性を示す。それに対し、より発生の進んだ段階で産出する種は、幼生期初期を卵内で過

ごすため卵サイズは大きく、それに伴い卵数が少なくなる「大卵少産型」であり、孵化後す

ぐに着底して生活する直達発生を示すことが多く、地域間の分散性は相対的に低い。 

	
 エビ類の卵サイズ変異は、生活史戦略の一形質として知られており、特に淡水性のヌマエ

ビ科エビ類（以下「ヌマエビ類」）を材料に研究が進められてきた（諸喜田 2003 など）。

餌が豊かではない陸水環境では、飢餓耐性を高めるために、より発生の進んだ段階で稚仔を

産出する大型の卵が適応上有利となり、河川上流部に生息することで稚仔の流下を最小限に

する純淡水性の生活史が進化した（益子 2001; Closs et al. 2013）。それに対して、より体

サイズの小さな幼生期に孵化し、川の流れに乗って河口域まで流下して、成長に必要な餌生

物を生物生産力の高い河口域で摂取できるように適応した両側回遊性種は、より確実に幼生

を河口域に届けるべく河川下流域に生息することが多い（Closs et al. 2013）。海洋環境は、

体サイズが小さく遊泳能力の乏しい稚仔にとっては厳しく不安定であるため、卵数を増やす

ことは、高い初期死亡率（初期減耗）への対抗措置になると考えられる（星野 & 西村 2001）。 

	
 King & Butler (1985) は、深海性エビ類においても、陸水性種と同じような卵サイズ・

卵数の変化を伴う生活史戦略が存在することを指摘した。太平洋に生息する深海性のコエビ

下目エビ類の繁殖生態を比較したところ、より深海に分布するエビ類ほど、卵が大きく一腹
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産子数が少ない大卵少産化の傾向が見られた。同様の現象は、南極沖合深層部に生息するイ

バラガニ類（Morley et al. 2006）や本邦北海道近海に分布するタラバエビ類（水島 2008）

においても観察され、浅い海域に生息する種は小卵多産型で、より深海部に生息する種ほど

大卵少産型が多いことが分かる。King & Butler (1985) は、水深が深くなるほど魚類の個

体数が少なくなることに注目し、捕食者である魚類が少ない深海部に甲殻類が生息すること

の利点を推察した。一方、深海では水温が低く幼生の変態に時間がかかるため、天敵から襲

われるリスクが上がり、幼生の餌生物も少ないため大卵化が有利であろうと考えられている

（King & Butler 1985; Morley et al. 2006）。 

 

1.3  本論文の構成  
 

	
 陸水域および海域におけるエビ類の生活史戦略は、生態学的に考察されているのみで、生

活史が生み出す分散性、遺伝的分化、遺伝的多様性について、それぞれの生活圏で厳密に評

価した研究はこれまでにない。遺伝的多様性を種間比較するためには、地形や海流などの物

理構造や地史の影響が小さい同所的分布種、かつ DNAマーカーの塩基置換発生確率（以下

「進化速度」）の違いが反映しにくい近縁種、すなわち同所的近縁種を扱うのが望ましいと

される（Dawson et al. 2002）。しかし、種数の少ない淡水性および深海性エビ類では、生

活史の異なる同所的近縁種を扱った厳密な比較研究系を得ることが難しい。本研究では、陸

水性種として、西日本に広く分布するミナミヌマエビ Neocaridina sp.（中~上流分布・大

卵少産型・純淡水性）とミゾレヌマエビ Caridina leucosticta（下流分布・小卵多産型・両

側回遊性）を、海産種として日本海深層部に分布するクロザコエビ Argis lar（浅層分布・

小卵多産型）とトゲザコエビ Argis toyamaensis（深層分布・大卵少産型）を比較対象とし

た。それぞれの比較対象種は、各生活圏で個体数が多く、分布域が重なるため、同所的に採

集することで厳密に比較することができる。また、比較的近縁であるため、DNAマーカー
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の進化速度の差異が反映されにくい。したがって、河川上流から深海底までのエビ類の遺伝

的多様性を比較するうえで優れたモデルといえる。 

	
 本論文の第 2章では、河川中流~上流に分布する純淡水性種ミナミヌマエビと下流部に分

布する両側回遊性種ミゾレヌマエビの遺伝的多様性を種間比較した。第 3章では、ミナミヌ

マエビの河川内での分散の制限について、第 4章では、ミゾレヌマエビの河川間分散につい

て詳しく調べた。第 5章では、フィールドを日本海深層部に移し、まず、クロザコエビとト

ゲザコエビの系統分類学的情報を遺伝子レベルで整理した。次に、浅海性のクロザコエビに

ついて分布域全体の遺伝的組成を調べ、海流構造や過去の地史的変動との関連を検討した。

その結果を踏まえて、第 6章では、浅海性小卵多産型のクロザコエビと深海性大卵少産型の

トゲザコエビの遺伝的多様性を、生態情報と関連させて種間比較した。第 7 章では、第 2

章~第 6章までの知見をまとめて、河川上流から深海底までのエビ類の遺伝的多様性につい

て総合的に考察した。 

 

1.4  本研究で扱う分子マーカー  
 

	
 本研究では、エビ類の分散性と遺伝的多様性を DNAマーカーで評価する。生物の分散性

は、標識再捕法による直接的手法でも評価が可能であるが、エビ類は脱皮をするためタグ付

けが難しく、遺伝学的手法により調べることが一般的である（Hughes 2007）。このように、

生態学的問題を分子生物学的アプローチにより解明しようとする「分子生態学」は、近年世

界的に注目されている新しい学問分野である（Beebee & Rowe 2008）。 

	
 分子マーカーを用いた生物の分散性の評価は、他の近縁な生物種との種間比較による相対

評価でなければ意味をなさない（Dawson et al. 2002）。ゆえに、進化速度が種間で異なる

マイクロサテライトの遺伝子座（Frankham et al. 2010）は、分散性の種間比較を厳密に行

うには不適である。例えば、比較的近縁な種Ａと種Ｂの分散性をマイクロサテライトの結果
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で比較しようとする場合、種Ａは種Ｂより分散性が高いという結果になったとしても、その

結果が真に分散性の差なのか、分子マーカーの進化速度の差なのかを判断することができな

い。このような観点から、本研究では、ミトコンドリア DNA（以下「mtDNA」）のダイレ

クトシークエンスによる塩基配列多型分析を遺伝学的手法として用いた。mtDNAは、好気

性細菌由来の環状 DNAで、呼吸関連遺伝子群がイントロンをほとんど含まずにコンパクト

に収められており、PCR用プライマーの開発が容易である（小池 & 松井 2003）。加えて、

これまでに多くの研究成果が蓄積されており、核 DNAよりも進化速度が安定していて、分

子マーカーによる進化速度の差異が反映されにくいメリットがある。さらに、mtDNAは組

換えが起こらず、系統を追跡することができるなどの遺伝学・系統学的な利点も多い。した

がって、本研究の目的を達成するためには、mtDNAによる多型分析が最も優れていると考

えられる。 
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第 2 章	
 純淡水性種ミナミヌマエビと  
両側回遊性種ミゾレヌマエビにおける遺伝的集団構造の比較  

 
2.1 背景と目的  

 

	
 ヌマエビ類は、熱帯から温帯の淡水域に広く分布し、頭胸甲長（エビ類は、尾部が曲がる

ため、頭胸甲の長さで体長を測定）が最大でも 10 mmほどの小型エビ類である（林 2007）。

ヌマエビ類は、第 1、第 2歩脚の先端に剛毛束があり、それをブラシのようにこすって、藻

類やデトリタスを食べていると考えられている。ヌマエビ類は、流れの緩やかな川岸に集団

で生息しているため、その存在の有無は河川底質環境に影響を及ぼすほどで、陸水生態系の

基盤を支える構成員としての役割を担っている（Pringle et al. 1993; Covich et al. 1999; 

Crowl et al. 2001）。したがって、ヌマエビ類の生態を解明し、多様性を評価することは、

河川生態系の保全を考えるうえで重要である。 

	
 ミナミヌマエビ Neocaridina sp.とミゾレヌマエビ Caridina leucostictaは、西日本に普

通に見られるヌマエビ類である。両者は、頭胸甲長が約 8 mm（浜野ら 2000）、寿命が約 1

年（丹羽 & 浜野 1990）、流れの穏やかな川岸を好適な生息環境とする（丹羽 & 浜野 1990; 

浜野ら 2000）など、生物学的特性が似ている。しかし、両者は河川における流程分布や生

活史が大きく異なる。ミナミヌマエビは、河川の中流から上流部にかけて分布し、少数の大

型卵（100~140個、1.6×1.05 mm; 諸喜田 1981）を、年間を通して抱卵することができ、

卵内で幼生期を過ごした稚エビを産出（直達発生）する一般的な純淡水性の生活史をもつ（丹

羽 2001）。一方、ミゾレヌマエビは両側回遊性を示し、成体は河川下流域に分布して、多

くの小型卵（平均 1109 個、0.51×0.31 mm; 諸喜田 1981）を春から夏にかけて抱卵し、

初夏からゾエア幼生が流下、初秋から稚エビの河川遡上が観察される（山平ら 2007; 

Yatsuya et al. 2012, 2013）。また、ミナミヌマエビのカワリヌマエビ属 Neocaridinaとミ
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ゾレヌマエビのヒメヌマエビ属Caridinaは、かつて同属としてまとめられており（林 2007）、

分子系統樹においてもヌマエビ科内で近縁であることが知られている（Page et al. 2008）。

このように、ミナミヌマエビとミゾレヌマエビは同所的近縁種とみなすことができ、生態特

性と遺伝的多様性の関係を調べるうえで優れた研究材料といえる。 

 

2.2 材料と方法  
 

	
 本研究では、西日本を流れる 8河川（小矢部川：OYB、伊佐津川：ISZ、江の川：GN、

雪浦川：YU、佐波川：SB、加古川：KK、仁淀川：NYD、古座川：KZ）において（Fig. 2-1）、

2008 年春から夏にかけて、たも網を用いてミナミヌマエビとミゾレヌマエビを採集し、

99.5％エタノールで固定した。遺伝子の分析には 1河川 20個体ずつ使用した。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 2-1. Distributional area for each species and a map showing the sampling locations from the 
western part of Japan. Letters refer to collection locations, OYB, Oyabe River; ISZ, Isazu River; GN, 
Gono River; YU, Yukinoura River; SB, Saba River; KK, Kako River; NYD, Niyodo River; KZ, Koza 
River.  
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 DNeasy Tissue Kit（Qiagen社）により、マニュアルに従い DNAを抽出した後、Takara 

Ex Taq（タカラバイオ株式会社）を使って、mtDNAの NADH dehydrogenase subunit 2 

（ND2）と NADH dehydrogenase subunit 5 （ND5）遺伝子をそれぞれ PCR法により増

幅した。ND遺伝子群は、他の動物群では集団生物学的研究によく用いられているが（例え

ば、魚類：Salzburger et al. 2005; Yu et al. 2010; Hirase et al. 2012）、エビ類ではほとん

ど用いられていない。本研究では、ND2と ND5遺伝子を扱うことで、エビ類における分子

マーカーとしての有用性も評価した。ND2遺伝子と ND5遺伝子は、これまでにミトコンド

リアゲノムが全て解読されているコエビ下目４種 Halocaridina rubra（ヌマエビ科）、オニ

テナガエビ Macrobrachium rosenbergii（テナガエビ科）、イセエビ Panulirus japonicus

（イセエビ科）、ウシエビ（ブラックタイガー）Penaeus monodon（クルマエビ科）の当該

遺伝子領域周辺部を比較し、保存性の高い領域にプライマー 

［ND2F-Neoden (5'-GTTTAYGYGGTTGTTTCCTCTTCAG-3')、 

ND2R-Neoden (5'-CTCTTATRGGAAACTTTGAAGGCTAC-3')、 

ND2F-Carileu (5'-TTAACCTATGCTGTAGTATCTTCATCAG-3')、 

ND2R-Carileu (5'-TCTTATAAGAAACTTTGAAGGCTGCTAG-3')、 

ND5F-Atyidae (5'-CCCCCTATTATYCGGATATCCTG-3')、 

ND5R-Atyidae（5'-GCGGCTATAACTAARAGRGC-3'）］を設計した。PCR 法の温度条件

は、［初期熱変性：94℃－5分、35サイクル×（熱変性：94℃－30秒、アニーリング：55℃－

30秒、伸長反応：72℃－30秒）、最終伸長反応：72℃－7分］である。PCR産物は、ExoSAP-IT

（GE Healthcare社）で精製した後、BigDye Terminator Cycle sequencing Kit ver.1.1 (3.1)

（Applied Biosystems社）を用いて、ABI PRISM 310 (3730xl) Genetic Analyzer （Applied 

Biosystems 社）により Forward 側からシークエンス反応を行った（International 

Nucleotide Sequence Database, INSD: accession nos. AB524916–AB525038）。 
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 近年、中国産ミナミヌマエビ（かつてはシナヌマエビ Neocaridina denticulata sinensis

と称されたが、近年では分類学的混乱が生じているため、日本在来のミナミヌマエビを含め

て Neocaridina sp.とされる。）が、釣エサ目的で大量に輸入され、日本国内の河川に放流さ

れていることが分かってきた（Niwa et al. 2005）。中国産ミナミヌマエビは、日本在来のミ

ナミヌマエビと形態的に識別ができず、日本在来とされる種もいくつかの系統に分かれる可

能性が高いため、分類学的に混乱している。しかし、世界共通の DNAデータベースである

GenBankに、中国産ミナミヌマエビの DNA配列（mtDNA Cytochrome c oxidase subunit 

I （COI）遺伝子：accession nos. AB300183–AB300187）が登録されていたので、本研究

でも Folmer et al. (1994) のプライマーを使って、上記の PCR条件で COI遺伝子を増幅し

てシーケンス反応を行い、系統樹上で識別を試みた。 

	
 遺伝子解析については、まず、BioEdit（Hall 1999）でアラインメントをとり、

MODELTEST（Posoda & Crandall 1998）でベイズ情報量基準（BIC）により推定した最

適な塩基置換モデル［ミナミヌマエビ：Tamura-Nei + Γ（Γ=0.24）、ミゾレヌマエビ：

Tamura-Nei + Γ（Γ=0.28）］を基に、MEGA ver.5（Tamura et al. 2007）で近隣結合法

（NJ 法）により分子系統樹を推定した。樹形の頑健性は、ブートストラップ法（1000 回

反復）により評価した。また、DNAsp ver.6（Librado & Rozas 2009）で遺伝的多様度（ハ

プロタイプ多様度：h、塩基多様度：π）を、Arlequin ver.3.5.1.2（Excoffier & Lischer 2010）

でペアワイズΦSTを計算し、分子分散分析（AMOVA）を行った。ペアワイズΦSTと AMOVA

については、100,000 回の無作為化検定により有意性を評価した。遺伝的分化指数ΦSTは、

0から 1までの値をとり、0から有意に高いかどうかで遺伝的分化の有無を調べる方法であ

る。遺伝的分化が検出されれば集団間の分散性は低く、分化が認められなければ分散性は高

いと評価することができる。 
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2.3 結果  
 

	
 本研究では、mtDNAの ND2遺伝子（390 bp）と ND5遺伝子（354 bp）について、分

子マーカーの有効性を調べた。ランダムに選んだサンプル（ISZ：2個体、GN：3個体、YU：

1個体、KK：3個体、SB：1個体、NYD：2個体）のmtDNA COI遺伝子（392 bp）を調

べたところ、17.3 %に変異が見られ、最大節約的に意味のある（以下「parsimony 

informative」）サイトは 12.8 %であった。同じサンプルに対して ND2遺伝子と ND5遺伝

子を調べたところ、ND2の変異サイトは 19.7 %、parsimony informativeサイトは 11.5 %

であった。また ND5遺伝子領域では 17.2 %に変異が見られ、parsimony informativeサイ

トは 10.7 %であった。以上のことから、変異サイトは ND2 がやや多く、最大節約的には

COIで意味のあるサイトがやや多い結果となった。全体としては変異量に大きな差はなく、

ND2と ND5は、種内集団間の遺伝的分化を調べるうえでは十分な多型量を有していること

が明らかとなった。 

	
 推定された NJ系統樹において、ミゾレヌマエビでは各河川から得られた個体が系統樹上

で入り交じり、河川ごとにまとまらない結果となった（Fig. 2-2）。それに対して、ミナミヌ

マエビは、複数の種内系統が存在することが明らかとなった。ミナミヌマエビの系統Ⅴには

様々な河川の個体が含まれ、個体間の遺伝的分化も高く（外来種は複数の産地起源であり個

体間の遺伝的差異も大きいと考えられる）、COI系統樹上で GenBankに登録されていた中

国産 Neocaridina sp.と最近縁であることから、系統Ⅴを中国産外来種の系統とみなし、こ

の後の集団遺伝学的解析ではそれらを除いて計算を行った。 

	
 ペアワイズΦST（Table 2-1）と AMOVAの overall ΦST（Table 2-2）によると、ミナミ

ヌマエビでは高い遺伝的分化が検出されたが、ミゾレヌマエビでは河川間の遺伝的分化がほ

とんど検出されなかった。また、遺伝的多様度（h、π）を計算したところ、ミナミヌマエ

ビでは各河川で多様度が小さい傾向が見られたのに対し、ミゾレヌマエビでは各河川で比較
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的高い多様度が示された（Table 2-3）。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 2-2. Unrooted NJ tree for each species based on partial sequences of ND2 + ND5. Scores as percentages of 
1000 bootstraps above 50 are shown above or below associated nodes. Letters refer to collection locations are 
shown in Fig. 2-1. 
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2.4 考察  
 

	
 ヌマエビ類における集団遺伝学的・系統地理学的研究は、これまでにも種ごとに行われて

きた。例えば、Hurwood & Hughes (2001) や Page & Hughes (2007a) は、オーストラリ

アの純淡水性ヌマエビ Caridina zebraと Caridina indistinctaが複数の地域集団に分かれ

ることを明らかにした。一方、Page et al. (2008) は、プエルトリコ島における両側回遊性

ヌマエビ類の遺伝的特徴を調べ、島内河川間の遺伝的分化がほとんど認められないことを明

らかにした。これらの研究は、それぞれの種の多様性を評価しているのみで、生活史の違い

がどの程度生物の分散性に寄与するかは明らかになっていない。本研究は、生活史の大きく

異なる同所的近縁種ミナミヌマエビとミゾレヌマエビを使って、生活史特性と遺伝的多様性

の関係を明確に示すことができた。純淡水性種ミナミヌマエビは、系統樹上で地域ごとにま

とまったクレードが検出され（Fig. 2-2）、地域間の遺伝的分化が有意に高い結果となった（ペ

アワイズΦST = 0.679［P < 0.01］~1.000［P < 0.001］；Table 2-1、AMOVA ΦST = 0.884

［P < 0.001］；Table 2-2）。それに対して、両側回遊性種ミゾレヌマエビは、ミナミヌマエ
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ビと同じ河川から採集したにも関わらず、系統樹では各河川の個体が遺伝的に入り交じって

おり（Fig. 2-2）、河川間の遺伝的分化もほとんど検出されない結果となった（ペアワイズΦ

ST = －0.030~0.099；Table 2-1、AMOVA ΦST = 0.021［P = 0.086］；Table 2-2）。これら

の違いは、ミゾレヌマエビが幼生期に海洋を分散し、河川間を遺伝的に交流していることに

よると考えられる。すなわち、本研究により、陸水域で生活するヌマエビ類において、幼生

期の海洋生活の有無が遺伝的集団構造や遺伝的多様度に大きな影響を与えることが明らか

になった。 

	
 Page & Hughes (2007b) は、Caridina indistincta複合種群に見られる 4つの系統グルー

プを卵サイズと分布域という観点から分類し、卵サイズの小さいグループは、採集地点間の

遺伝的分化がほとんどなく広域に分布するが、卵サイズの大きいグループは、高い遺伝的分

化を示して分布域が狭く限定されていることを明らかにした。本研究では、ミゾレヌマエビ

とミナミヌマエビでも同様の傾向が確認された。ミゾレヌマエビは、両側回遊性の生活史を

示し、卵サイズは小さく、集団分化もほとんど認められず（Fig. 2-2, Table 2-1, 2-2）、日本

本土以外にも南西諸島や韓国からも分布の報告がある（林 2007, Fig. 2-1）。それに対して、

ミナミヌマエビは、純淡水性で卵サイズが大きく、遺伝的に異なる地域集団が多数認められ

る（Fig. 2-2）。また、ミナミヌマエビは日本本土南西部にのみ生息しており（林 2007, Fig. 

2-1）、分布域はミゾレヌマエビより狭い。ただし、C. indistinctaと異なり、ミナミヌマエ

ビ地域集団の系統間遺伝的距離（7.7~12.2%）は、同属甲殻類の COI分化率（15.4%, Hebert 

et al. 2003）よりもやや低い値を示し、ミナミヌマエビの系統が種レベルに相当するかは今

後の検討課題である。いずれにせよ、ミナミヌマエビ内に見られる地域集団を「進化的に重

要な単位（ESU: evolutionary significant unit）」として保全管理する必要があると考えら

れる（Moritz 1995）。 
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第 3 章	
 純淡水性種ミナミヌマエビにおける河川内分散性の評価  
~由良川の大規模な河川争奪との関係~  

 
3.1 背景と目的  

 

	
 第 2章では、両側回遊性種ミゾレヌマエビ Caridina leucostictaは分散により幼生が河川

間を移動するが、一生淡水域に生息するミナミヌマエビ Neocaridina sp.は、河川内に留ま

るために河川間をほとんど分散しないことが明らかとなった。第 2章の結果の中で、島根県

中央を日本海側に流れる江ノ川の上流部に生息するミナミヌマエビは、瀬戸内海側の遺伝的

組成を示した（Clade Ⅳ; Fig. 2-2）。これは、江ノ川上流部がかつては瀬戸内海に流れ込ん

でいたという地質学的データと対応している（君塚 1987）。このように、河川の一部を別の

河川が自らの流域に組み入れることを「河川争奪」と呼び、淡水生物の生物多様性形成に深

く関与していることが知られている（Burridge et al. 2006; Craw et al. 2007）。 

	
 ミナミヌマエビは、河川中流から上流における流れの穏やかな浅瀬の抽水植物や小川の沈

水植物に群がって生息しており（丹羽 2001）、増水時には植物などの陰に潜んで流されな

いようにしていることが推察され、河川内での分散性は低いと考えられる（Hughes 2007）。

また、同じ淡水性のエビ類であるテナガエビ類は、大雨で川の流れが急増した際に、陸上に

這い上がっていたという観察報告がある（和田恵次博士 私信）。もしヌマエビ類でも同様の

特異な行動を示すのであれば、河川内での分散性は他の動物群と比較しても著しく低いこと

が推測され、保全生物学的にも興味深い知見となる。 

	
 由良川は、京都府の北部山間地域に端を発し、京都府綾部市を通って福知山市を西に流れ

た後、途中で北向きに方向を転じ、日本海に注ぐ（Fig. 3-1）。由良川の支流の一つ、竹田川

の上流部に位置する石生（いそう）は、日本列島の中央を背骨のように走る脊梁山脈の高度

が最も低い場所（標高 95m）で、暖温帯系生物の分布や人間の移動のための通路となって
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いることから「氷上回廊」と呼ばれている（福間ら 1996; 堀 2000; 久保 2007）。氷上回

廊は、我が国の生物地理学上注目すべき地域である。淡水魚アマゴとヤマメの分布を調べた

昭和の魚類学者である大島正満の功績をたたえて、西日本における日本海側と太平洋側の境

界線を「大島線」と呼ぶ（大島 1957）。その大島線を境にして南北の生物が、氷上回廊を

超えて分布を拡大した可能性が指摘されている。たとえば、大手ら (1986)と服部 (2002) は、

カナメモチ Photinia glabraやナナメノキ Ilex chinensis、マンリョウ Ardisia crenata、リ

ンボク Prunus spinulosa、クロバイ Symplocos prunifoliaなどの植物は、瀬戸内海と太平

洋側に分布しており、日本海側では唯一由良川沿いに分布が拡大していることを明らかにし

た。これは、植物が、氷上回廊を通って日本海側に分布を拡大してきた結果と理解されてい

る。さらに興味深いことに、8～20万年前の由良川中流~上流部は、この氷上回廊を通って

現在の加古川水系と合流し、瀬戸内海に流れていたと考えられている（岡田 & 高橋 1969; 

柴田 1976, 1990; 小橋 1985; 福間 1996; 小滝ら 2002; 加藤ら 2006, 2007）。したがって、

瀬戸内海側の淡水生物は、由良川中流~上流部に分布を北上させていた可能性がある。 

	
 由良川は、このような興味深い歴史的背景を有しているにもかかわらず、その淡水生物に

ついては、由良川上流部の淡水魚類相（水野 1977）の調査に加えて、由良川の 1地点とそ

の周辺河川に生息するメダカ［キタノメダカ Oryzias sakaizumi とミナミメダカ Oryzias 

latipes (Asai et al. 2011)］（酒泉 1987）やカマツカ Pseudogobio esocinus (Tominaga et al. 

2016)、オイカワ Opsariichthys platypus (Kitanishi et al. 2016)、イチモンジタナゴ

Acheilognathus cyanostigma (Kitazima et al. 2015) の遺伝子型分布の報告がある程度で、

由良川に生息する淡水生物の詳細な遺伝的組成は明らかとなっていない。本研究では、第 2

章で、ミナミヌマエビの日本海側（系統Ⅰ）と瀬戸内海側（系統Ⅳ）の系統を DNA分析に

より識別しており（Fig. 2-2）、由良川にこの 2系統が混在しているかどうかを調べることが

可能である。もし、由良川に 2系統が混在しているならば、2系統の頻度差により河川内の
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Fig. 3-1. Schematic representation of the study area with pie charts showing frequencies of Clade I (gray) and 
Clade IV (black) at each site. Haplotypes of Clade I were from rivers draining into the Sea of Japan, while 
those of Clade IV were from rivers draining into the Seto Inland Sea. Further information about the location 
code numbers can be found in Table 3-1. Phylogenetic relationship was derived by the neighbor-joining (NJ) 
method under the TrN + Γ model of evolution. Numbers above/below main branches indicate nonparametric 
bootstrap values of main splits based on 1000 pseudoreplicates in percent. 

分散性を調べることができる。本研究では、由良川をフィールドに、ミナミヌマエビの河川

内での分散性を評価することを目的とした。 
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3.2 材料と方法  
 

2008年、2009年に由良川内の支流とその近隣河川（伊佐津川、与保呂川、加古川、淀川

支流の桂川）からミナミヌマエビを採集して（Fig. 3-1, Table 3-1）、99.5％エタノールで固

定した。分子マーカーとして、第 2 章で扱った 2 種類のマーカーのうち、より変異量の多
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かった ND2遺伝子（390 bp）を用いた。プライマーや PCR温度条件、DNA塩基配列のア

ラインメント（accession nos. AB598416–AB598479）は、第 2章と同じである。系統樹に

ついては、MEGA ver.6 (Tamura et al. 2013) を使って、最適塩基置換モデル［Tamura-Nei 

+ Γ（Γ=0.27）］を基に、NJ法により推定した。樹形の頑健性は、ブートストラップ法（1000

回反復）により評価した。次に、TCS（Clement et al. 2000）により最大節約法によるハプ

ロタイプネットワークを作成した。ハプロタイプネットワークは、塩基置換の少ない種内の

系統関係を調べるのに適した方法であり、各ハプロタイプを円で示し、そのハプロタイプを

示す個体数を円の大きさで表す。さらに、1 塩基異なるごとにその様子を線で示すことで、

ハプロタイプ間の系統関係を直接的に表すことができる。 

 

3.3 結果  
 

	
 本研究の結果、由良川とその近隣河川から得られたミナミヌマエビは、最大節約法で 24

塩基異なる 2つの系統に分かれた（Fig. 3-1）。一方は、日本海側に流れる河川に多く見られ

るので「日本海型」（第 2章では系統Ⅰと対応）、もう一方は、瀬戸内海に注ぐ河川に多く見

られるので「瀬戸内海型」（第 2章では系統Ⅳと対応）と称することにする。日本海型と瀬

戸内海型の 2系統を地図にマッピングしたところ、牧川（# 10）以外はどちらかの系統に固

定していた。由良川の中流～上流にかけての多くの支流では、他の瀬戸内海側に流れる河川

と同じ瀬戸内海型の遺伝的組成を示し、由良川の下流では日本海型を示した。由良川中流の

支流である八田川（# 3）と上林川（# 4）から得られた個体は全て日本海型を示し、由良川

下流の久田美川（# 8）から得られた 3個体は瀬戸内海型を示した。 

	
 各採集地点におけるハプロタイプの組成を円グラフで表現したところ、日本海型（Fig. 3-2

上図）ではさらに 11塩基異なる 2つの系統（赤・紫・桃色のハプロタイプと黄・緑・橙・

水色のハプロタイプ）に分かれることが明らかとなった。由良川支流の岡田川（# 1）と八
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田川（# 3）、伊佐津川上流部の由里ケ坪川（# 6）、与保呂川（# 7）は最も出現頻度の高い

ハプロタイプ（赤）で固定されていた。それに対し、同じ由良川支流の上林川（# 4）、宮川

（# 2）、伊佐津川支流の池内川（# 5）は 11塩基離れた２系統が共存する結果となった。特

に、由良川上流部の上林川（# 4）については、最も出現頻度の高いハプロタイプ（赤）が

少なく、別系統のオレンジ色で示したハプロタイプの頻度が高いという地理的異質性が示さ

れた。一方、瀬戸内海型（Fig. 3-2下図）のハプロタイプネットワークとその組成について

は、大きな地理的傾向は見られず、採集地点が近接しているハプロタイプにおいても組成が

大きく異なる様子が認められた。 
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Fig. 3-2.	
 Schematic representation of the study area with pie charts showing frequencies of Clade I and Clade 
IV haplotypes at each site in Neocaridina sp. Inset shows maximum parsimony networks on the basis of 
minimum sequence differences between haplotypes. The number of slashes between haplotypes corresponds 
to the number of mutation steps. 
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3.4 考察  
 

	
 本研究の結果、京都府北部を日本海に流れる由良川の中流～上流にかけては、瀬戸内海型

の遺伝的組成をもったミナミヌマエビが分布していることが明らかとなった（Fig. 3-1）。日

本海型と瀬戸内海型の境界線は、河川争奪以前の分水界であった福知山市公庄（Gujo; Fig. 

3-1）地区（岡田 & 高橋 1969）と概ね対応しており、由良川上流部が日本海に方向を転じ

て８～20 万年もの間、ミナミヌマエビは河川内をほとんど分散していない可能性が示唆さ

れた。丹羽 & 横山 (1997) は、兵庫県夢前川の支流、菅生川において、ミナミヌマエビの

成体をトリパンレッドという色素で標識し、その遡上生態を観察した。河川での放流から３

週間後に再捕獲したところ、放流ポイントより下流では標識個体を全く採集できなかったが、

放流ポイントより最大 64.2 m 上流で標識個体が再捕獲される結果となった。この結果は、

ミナミヌマエビが河川の支流を上流方向に移動する習性をもち、下流方向にはほとんど流さ

れないことを意味している。由良川のミナミヌマエビが、過去の河川争奪以降ほとんど支流

間で移動していないのは、このような種固有の生態特性が影響していると推測される。 

	
 一方、由良川の河川争奪については、加古川との間だけではなく、由良川上流の高屋川（# 

16）と淀川水系の桂川との間に位置する胡麻地域にも河川争奪の痕跡が確認されている（上

治 1927; 山内 2002; 河原 2006; 岩田 2006）。したがって、由良川の上流部に広がってい

るミナミヌマエビ瀬戸内海型は、桂川経由で分布を拡大した可能性も考えられる。 

	
 八田川（# 3）と上林川（# 4）は、その近隣の支流が瀬戸内海型の遺伝的組成を示してい

るにも関わらず、日本海型を示した。これは、八田川と上林川の河川争奪や流路変動が影響

している可能性が考えられる。舞鶴湾に流れる伊佐津川の上流部（# 6）はかつて八田川（# 

3）に流れていた可能性が指摘されている（岡田 & 高橋 1969）。したがって、伊佐津川経

由で日本海型が入ってきた可能性がある。また、上林川（# 4）についても、下流が八田川

（# 3）と合流した可能性が知られている（水山 1961）。しかし、河川争奪が起こるその瞬
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間、水は両方向に流れることになるため、日本海型と瀬戸内海型のどちらが分布を拡大する

かはおそらくランダムである。また、ハプロタイプの分布が地点間で不均一であることから、

ミナミヌマエビは、支流内でも移動が大きく制限されており、各地域集団の集団サイズは極

めて小さく、遺伝的浮動（ランダムな遺伝子型の固定）が起こりやすいと考えられる（Fig.  

3-2）。したがって、日本海型と瀬戸内海型が過去に共存したとしても、いったん集団サイズ

が小さくなった時に遺伝的組成がどちらかの系統に固定したのかもしれない。 

	
 上林川（# 4）は、京都府綾部市の上林地域を縦断する由良川の一支流である。この河川

は、断層の上を流れる特異な河川で、その河川構造は、下流域がやや盛り上がったスプーン

状を呈しているため下流の流路が蛇行している（水山 1961）。本研究により、上林川に生

息するミナミヌマエビの遺伝的組成は、隣接する河川に比べて特に異質であることが明らか

となった（Fig. 3-2）。したがって、上林川は、他の地域と地理的に隔離された固有の淡水生

物相が形成されているのかもしれない。 

	
 以上述べたきたように、ミナミヌマエビは、由良川の支流の中でさえも分散が制限される

ほど、極端に低い分散性が認められた。これには、隣接河川と陸域を介して物理的に遮断さ

れるという陸水生態系特有の環境要因、孵化直後に着底する本種の個体発生上の特性（直達

発生）、さらに、本種の成体が支流の上流方向に移動するという種特異的な生態特性の 3点

が関与していると考えられる。 
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第 4 章	
 両側回遊性ヌマエビ類３種における幼生の河川間分散の比較  
 

4.1 背景と目的  
 

	
 本論文の第 2章では両側回遊性種ミゾレヌマエビCaridina leucostictaと純淡水性種ミナ

ミヌマエビ Neocaridina sp.の遺伝的集団構造を比較して、生活史の差異がどの程度遺伝的

多様性に影響するかを明らかにした（Fig. 2-2）。しかし、同じ両側回遊性種でも、種によっ

て少しずつ生態的特性が異なっているため、両側回遊性という生活史が創出する分散特性は、

地理的分布の重なる他の両側回遊性種と比較して厳密に評価する必要がある。 

	
 Yatsuya et al. (2012, 2013) は、京都府北部を日本海に向けて流れる伊佐津川や由良川を

フィールドとして、ミゾレヌマエビの生活史を調査した。ミゾレヌマエビは、春から夏にか

けて抱卵し、初夏から河川下流域でゾエア幼生の流下が観察される。その後、秋口から稚エ

ビの遡上が観察され、次の世代に移行する。また、Yatsuya et al. (2013) は、舞鶴湾内にお

いて、大型のプランクトンネット（ORI ネット）によりミゾレヌマエビの幼生分布を調査

した。調査結果によると、河川内で大量に採集できる流下幼生は、海洋環境下ではほとんど

採集されず、幼生が実際に外海に出て河川まで戻ってくるのかについて疑問が残った。中原

ら（2005）は、ミゾレヌマエビのゾエア第 I 期を淡水から海水までの塩分条件で飼育し、

幼生から稚エビまでの生残率（変態率）を調べた。その結果、ミゾレヌマエビ幼生の生残率

は汽水で最大値をとり、海水で著しく下がることが明らかとなった。さらに、中原ら（2005）

は、同属のトゲナシヌマエビ Caridina typus・ヤマトヌマエビ Caridina multidentataと

の地理的分布を比較し、ミゾレヌマエビは内海に注ぐか外海に注ぐかを問わずに河川に分布

しているのに対して、トゲナシヌマエビとヤマトヌマエビは外海に面した河川に多く分布す

ることを報告した。したがって、ミゾレヌマエビの幼生は、沖合まで流されずに河口域付近

に生息し、河川間を飛び石状に移動していると推察された（Fig. 4-1）。また、ミゾレヌマエ
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ビの幼生が和歌山県古座川の河口域付近で大量に採集されたという報告（大和茂之博士 私

信）は、この推察を支持している。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

	
 諸喜田（1979）は、両側回遊性のテナガエビ類を比較し、ミナミテナガエビ

Macrobrachium formosenseのように幼生期の短い種は幼生の発育に必要な塩分が低く、種

の分布域が狭くなるのに対して、コンジンテナガエビMacrobrachium larのように幼生期

の長い種は発育に必要な塩分が高く、分布域は広域に広がることを指摘した。しかし、諸喜

田（1979）は生態特性の傾向を考察したのみで、種の分散性との関係の妥当性については

未だ検証されていない。そこで本研究では、種の分布域の広がりは、海洋生活期における幼

生分散の程度を表していると考え、これらの生態情報をまとめて、「幼生期の長さ‐発育に

必要な塩分‐幼生分散の程度‐分布域の広がり」に関係性があることを仮説（以下、「諸喜

田（1979）の仮説」; Fig. 4-2）として、この仮説をヌマエビ類で遺伝的側面から検証する

ことを目的に研究を行った。 

 

Fig. 4-1. Schematic diagram of the life history in amphidromous atyid shrimps. 
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 第 4章の研究材料は、両側回遊性で同属のミゾレヌマエビ・トゲナシヌマエビ・ヤマトヌ

マエビとした。これら 3種は、幼生期の長さ、幼生発育に必要な塩分、地理的分布が調べら

れており（諸喜田 1981; 中原ら 2005, 2007; 林 2007）、仮説を検証するのにふさわしい材

料である。ミゾレヌマエビは 7 期（水温 25~27℃の飼育環境下で 14 日間）の幼生期をも

ち、ゾエア第Ⅰ期の生残率は塩分 17（汽水）で最大値をとる（中原ら 2005, 2007）。それ

に対して、トゲナシヌマエビはより長い幼生期（9期・30日間 / 25~27℃）を示し、幼生

の生残率はより高塩分の 25.5で最大となる（中原ら 2005, 2007）。一方、ヤマトヌマエビ

では、幼生期は長い（9 期・35 日間 / 25℃）が、幼生の生残率は塩分 17 で最大値をとる

（Hayashi & Hamano 1984）。地理的分布については、ミゾレヌマエビが我が国では個体

数が多く、日本海側では新潟県まで、太平洋側では瀬戸内海を含む房総半島までが分布域で

ある（林 2007）。また、ミゾレヌマエビは、韓国からも分布が報告されている（Kim 1977）。

それに対し、トゲナシヌマエビとヤマトヌマエビは、日本海側と瀬戸内海にはほとんど分布

せず、太平洋側ではミゾレヌマエビ同様に房総半島まで分布するが、南方はフィリピン、イ

Fig. 4-2. Hypothesized ecological relationships for amphidromous atyid shrimps. Species with shorter 
larval stages require lower salinities for larval development and exhibit restricted larval dispersal, 
resulting in narrower geographic distributions (upper panels), whereas species with longer larval 
stages exhibit the opposite pattern (lower panels). 
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ンドネシアにまで分布が広がる（林 2007）。以上の生態パラメーターを諸喜田（1979）の

仮説と照らし合わせると、ミゾレヌマエビは分散性が低いのに対して、トゲナシヌマエビは

分散性が高いと推測される。ヤマトヌマエビは、両側回遊性ヌマエビ類の中でも特異な生態

を示す。多くの両側回遊性種が河川の下流を中心に分布するのに対して、ヤマトヌマエビは

稚エビ期に河川の支流最上流部まで上り詰め、そこで成体期を過ごすことが知られている

（浜野 & 林 1992）。ヤマトヌマエビは、幼生期が長く（Hayashi & Hamano 1984）、分

布域もマダガスカルまで広域に広がるため（Cai et al. 2006; 林 2007）、分散性は高いと推

測される。しかし、幼生の好適な塩分は汽水域の値を示すため（Hayashi & Hamano 1984）、

一連の関係に矛盾がある。本章では、今回得られたデータとともに、この点についても考察

を行った。 

 

4.2 材料と方法  
 

	
 本研究では、ミゾレヌマエビ、トゲナシヌマエビ、ヤマトヌマエビの 3種を、日本国内の

分布域を網羅するように 1地点 20個体ずつ採集した。ただし、西表島浦内川で採集したミ

ゾレヌマエビについては 24個体を分析に供じた（Fig. 4-3, Table 4-1）。ミゾレヌマエビの

日本本土の標本（鹿児島県一ノ谷川を除く）は第 2章と同じものを用い、ミゾレヌマエビの

鹿児島県一ノ谷川と南西諸島の各河川、およびトゲナシヌマエビとヤマトヌマエビについて

は、2010年 7～8月に採集を行った。 

	
 本研究ではmtDNAの COI遺伝子を分析に供じた。COI遺伝子は、これまでも主に無脊

椎動物の集団遺伝学的解析でよく用いられている分子マーカーで、第 2 章と第 3 章で扱っ

た ND遺伝子群と比べて進化速度の挙動が安定しており、エビ類ではテッポウエビ類で 100

万年当たり 1.4 %の塩基置換率が推定されている（Knowlton & Weigt 1998）。この進化速

度の値を使って、系統間の分岐年代や集団拡大の年代を大まかに推定することができ、地史
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との関係を考察しやすい。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 4-3. Sampling locations for Caridina leucosticta, C. typus, and C. multidentata (see Table 4-1 for 
collection site names). 
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 本研究では、まず、第 2 章と同じ方法で、標本固定、DNA 抽出、PCR、シークエンス、

配列のアラインメント（accession nos. AB598416–AB598479）、NJ系統樹の推定を行った。

mtDNAの COI遺伝子（571 bp）については、Folmer et al. (1994) の汎用プライマーの内

部に Forward側［COIF-leugra (5’-GGAATAGTAGGWACAGCYYTAAGTC-3’)、 

COIF-typus (5’-GGAATAGTTGGCACTGCTCTCAGAC-3’)、 

COIF-mul (5’-GGAATAGTAGGTACAGCCCTCAGA-3’) ］ を 作 り 、 Reverse 側

［COIR-Caridea (5’-TAKACTTCTGGGTGVCCRAARAAYCA-3’)］についてはコエビ下目

で特異的となるように設計した。次に、MEGA ver.6で最適塩基置換モデル［ミゾレヌマエ

ビ：T92+Γ+I（Γ=0.19）、トゲナシヌマエビ：T92+Γ+I（Γ=0.51）、ヤマトヌマエビ：T92+

Γ（Γ=0.16）］を基にした NJ 系統樹を作成した。また、TCS 法によるハプロタイプネッ

トワークを作成して系統の詳細を調べた。そして、DnaSP ver.5（Librado & Rozas 2009）

で、遺伝的多様度指数（h、π）を算出し、中立性検定（Tajima’s D）を行った。Tajima’s D

は、対象とする塩基配列に自然選択がかかっていないことを確認することが元来の目的であ

るが、集団生物学的研究においては、その集団の急速な個体数拡大が発生したかどうかを調

べる方法として扱うことが多い（Tajima 1989）。 

	
 本研究では、第 2 章と同様に、各地点間の遺伝的分化を調べるためにペアワイズΦSTを

算出し、種全体での遺伝的分化を AMOVA 分析により評価した。さらに、採集地点間の地

理的距離と遺伝的分化指数（ΦST）の相関関係を「距離による隔離（isolation by distance: 

IBD）」モデルで評価した。ペアワイズΦST、AMOVA分析、IBDは、Arlequin ver.3.5.1.2

により、100,000回の無作為化検定で統計的に査定した。IBDについては、地理的距離とし

て、通常の緯度経度から計算する Vincenty の方法（Vincenty 1975）と、近年海洋生物の

集団遺伝学的研究で用いられている海流の流路を加味した距離（海洋距離）の２種類を扱っ

た。海洋距離を用いた IBDは、「海洋距離による隔離（isolation by oceanographic distance: 
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IBOD）」と称され（White et al. 2010, Alberto et al. 2011）、我が国における海洋生物の集

団遺伝学研究においては本研究で初めて行うことになる。海洋距離の算出については、2004

年から 2005 年の黒潮蛇行期と 2006 年から 2010 年の非蛇行期の平均値を算出し、黒潮に

面した地点のみを対象として分析を行った（銭本 未発表データ）。この方法は、地理的距離

と遺伝的距離に相関があれば、分散は距離により制限されていることを示す方法で、両側回

遊性種のように河川間を飛び石状に分散することが推測される生物種においては有効と考

えられる。 

 

 

 

 

 

 

 

 

	
 本研究では、ハプロタイプネットワークの形状により、集団の歴史的な個体群動態の変遷

を評価した（Fig. 4-4；小池 & 松井 2003）。その種（集団）が歴史的に安定して個体数を

増加させてきたならば、ランダムに生じた塩基置換によりハプロタイプの数は増加し続ける。

したがって、ネットワークは「放散型」を呈する。それに対して、氷期などの厳しい環境下

で過去に個体数が急激に減少し、その後個体数が回復（びん首効果）したのであれば、特定

のハプロタイプを示す個体数が多く、そこから 1・2個塩基置換が派生した「星状型」を示

す。さらに、介在する仮想ハプロタイプが多く検出されるネットワークは、系統の歴史が古

く、多くの遺伝子型がびん首効果により消失したと考えられる。この樹型は「ボトルネック

Fig. 4-4. Three types of haplotype network. 
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型」と呼ばれ、出現するハプロタイプは、例えば氷期において氷河に覆われなかったような

避難場所（以下「レフュジア」）で生き残ったことが推察され、地域ごとにまとまったハプ

ロタイプを示すことが多い。また、本研究では、集団の歴史的な個体群動態を調べるために、

BEAST ver.1.8.1（Drummond et al. 2012）で Bayesian skyline plot (BSP) を計算した。

この方法は、近年集団遺伝学で新たな方法として注目されている Coalescent理論をもとに

した方法で、DNA塩基配列の塩基置換情報から、経時的に個体群動態をベイズ推定するこ

とができる。本研究では、エビ類で汎用されている進化速度の値（1.4%）を用いて、集団

サイズの拡大期についても推定を試みた。 

 

4.3 結果  
 

	
 ミゾレヌマエビの南西諸島集団には、最大節約法で 3塩基異なる 2系統（系統 A、B）が

混在し、系統 Aは日本本土と南西諸島の両方から検出されたが、系統 Bは南西諸島固有の

系統であった（Fig. 4-5, 4-6）。また、ハプロタイプネットワークは、系統 A内に大きな２

つのハプロタイプグループ（A-1、A-2）があり、それぞれ星状型を呈した。最も主要なハ

プロタイプグループ（A-1）は、南西諸島も含めて全地点から形成されているが、ハプロタ

イプグループ A-2 は日本本土のみから形成されていた。系統 B では、３地点のハプロタイ

プが不均一に分布しているが、特に西表島の個体が固有のハプロタイプを示す傾向があり、

ΦST値も高いことから（Table 4-2）、西表島は地理的に異質である結果となった。トゲナシ

ヌマエビも同様に、２つの大きな系統（系統 A、B）が確認され（Fig. 4-5）、両系統は相互

に単系統で星状型のネットワーク樹を示し、それぞれの系統の頻度は地点間で概ね均一であ

った（Fig. 4-6）。ただし、ミゾレヌマエビ同様に、トゲナシヌマエビにおいても西表島の個

体が固有のハプロタイプを示す傾向があり、２系統の頻度も西表島のみ異なり、ΦST値も高

いことから（Table 4-2）西表島の異質性が示唆された。これに対して、ヤマトヌマエビは、
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系統樹上では分化が認められず（Fig. 4-5）、ネットワークは放散型を呈した（Fig. 4-6）。こ

れらの結果は、Tajima’s D（Table 4-1）や Coalescent解析（BSP）でも支持され（Fig. 4-5）、

ミゾレヌマエビとトゲナシヌマエビは 10～15万年前に集団サイズの急速な拡大を経験して

いるのに対して、ヤマトヌマエビは集団サイズが歴史的に安定していたことが示唆された。

遺伝的多様性については、ヤマトヌマエビで他の種に比べて高い塩基多様度とハプロタイプ

多様度が確認された（Table 4-1）。	
  

	
 集団間の遺伝的分化をペアワイズΦST（Table 4-2）と AMOVA分析（Table 4-3）で調べ

たところ、ミゾレヌマエビの南西諸島と日本本土集団のペアに遺伝的分化が検出され、IBD、

IBOD においてもミゾレヌマエビのみ地理的距離と遺伝的距離に有意な相関関係が認めら

れ、幼生分散の制限が確認された（Fig. 4-7）。また、IBDと IBODでは、IBODの方が当

てはまりがよい結果となった。 
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Fig. 4-5. Geographic distributions of distinct 
phylogenetic groups with high bootstrap support on 
the basis of Neighbor Joining trees. Phylogenetic 
trees were built from the mitochondrial DNA 
cytochrome c oxidase subunit I (COI) gene. Upper 
left shows Bayesian skyline plots. Median estimates 
for population size over time are shown (black lines) 
with 95% highest posterior intervals for population 
size estimates (dashed lines). Anomalies in δ18O on a 
depth-derived timescale (Huybers 2007) are 
indicated (gray lines), whereby the maxima indicate 
glacial periods and the minima indicate interglacial 
periods. 
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Fig. 4-6. Statistical parsimony networks for mitochondrial DNA cytochrome c oxidase subunit I (COI) gene. 
The area of each shape is proportional to the frequency at which that haplotype was observed (smallest circle, n 
= 1; largest circle for Caridina leucosticta and C. typus, n = 106 and 44, respectively). Color patterns represent 
the locations from which haplotypes were sampled (see upper left). Each branch between any two shapes 
represents a single nucleotide substitution. Light black circles represent unsampled hypothetical haplotypes. 
Ancestral sequences were inferred from the Maximum Parsimony criterion. Lineages A and B in C. leucosticta 
and C. typus, respectively, are robust phylogenetic groups inferred from the Neighbor Joining tree (see Fig. 
4-5). 
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Fig. 4-7. Correlations between pairwise genetic differentiation and geographic distance (isolation by 
distance, IBD, see gray circle and line) and oceanographic distance (isolation by oceanographic distance, 
IBOD, see black circle and line) 
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4.4 考察  
 

	
 本研究の結果、ミゾレヌマエビでは島嶼間で 2系統の頻度が不均一なのに対し、トゲナシ

ヌマエビは南西諸島から日本本土の各集団でほぼ均一な頻度を示した（Fig. 4-5）。また、ミ

ゾレヌマエビは、日本本土内でもいくつかの集団ペアで有意に高い遺伝的分化が確認された

（Table 4-2）。この結果をこれまでの生態情報と対応させると、ミゾレヌマエビは、幼生期

が短く、幼生の発育に必要な塩分は汽水程度（塩分 17.0）で、幼生期における河川間の分

散性が低いため、種の分布はそれほど広がらないという関係性を捉えることができる。一方

で、トゲナシヌマエビは幼生期が長く、幼生の発育には汽水よりも高塩分（塩分 25.5 で最

大）が適しており、河川間の幼生分散が高いため、種の分布域は広域に広がりやすいと考え

られる。したがって、ミゾレヌマエビとトゲナシヌマエビは、諸喜田（1979）の仮説と合

致する結果となり、両側回遊性ヌマエビ類における幼生分散と生態パラメーター（幼生期の

長さ、幼生の発育に必要な塩分、地理的分布）の関係性を示すことができた（Fig. 4-2）。そ

して、これまで考えられてきたように、ミゾレヌマエビは河口域付近に幼生が留まるのに対

して、トゲナシヌマエビの幼生は外海まで拡散することが推察された。また、生物多様性保

全という観点からは、両種とも河口域で幼生が健全に生育できることが鍵となるため、河口

域の環境保全が重要と考えられる。 

	
 一般的に、ヌマエビ類は熱帯性の淡水生物であり、分布の中心は熱帯／亜熱帯である（林 

2007）。本研究で扱ったトゲナシヌマエビとヤマトヌマエビにおいても、インドネシアやフ

ィリピンなどの熱帯地域を中心に分布するが、日本国内では黒潮流域下に分布が制限され、

冬期に低温になる日本海側や瀬戸内海には分布しない（浜野ら 2000）。一方、ミゾレヌマ

エビは、日本海側や瀬戸内海などの温帯域まで分布しており（林 2007）、日本本土内で個

体数が多く南西諸島では少ない。これは、ミゾレヌマエビがより低水温に適応していること

を示唆するが、本種の水温と生き残りとの関係に関する知見は無い。 
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 ミゾレヌマエビとトゲナシヌマエビの結果から明らかになった南西諸島と日本本土間の

地理的隔離は、「トカラギャップ」あるいは「渡瀬線」と称される一般的な生物地理区の境

界線と対応する（小島 2009; 向井 2010）。黒潮は日本本土と南西諸島の間を横断するため、

高水温で貧栄養な黒潮を好まない海洋生物は、分布が遮られることが多い（松浦 2012）。

一方で、黒潮は南西諸島から日本本土へ生物を輸送するベルトコンベアとしての役割も担っ

ている（松浦 2012）。本研究では、ミゾレヌマエビにおいて、日本本土‐南西諸島間で遺

伝的分化が認められることから、黒潮の分布障壁機能を反映していると考えられる。また、

トゲナシヌマエビについては、2系統の頻度が集団間で均一になる傾向から、黒潮のベルト

コンベア機能が反映されている可能性がある。さらに、ミゾレヌマエビとトゲナシヌマエビ

で見られる西表島の地理的隔離は、陸生生物の分布境界線「慶良間ギャップ」（蜂須賀線）

と対応している（小島 2009; 向井 2010）。慶良間ギャップは、水深が深いために、氷期に

おいても陸化しにくかったと考えられている。両側回遊性エビ類では、水深の深い海域を幼

生が横断しにくいことも考えられるが、黒潮の反流（Fig. 4-5）がちょうど先島諸島の東部

に流れるため（Qiu & Imasato 1990）、黒潮反流が分散の障壁となっている可能性もある。 

	
 本研究のヤマトヌマエビの結果は、他の 2種に比べて少し異なる。ヤマトヌマエビは日本

国内では明瞭な系統分化がなく、その代わりに同じ河川内でも個体レベルで遺伝的に異なる

ほど遺伝的多様性が高い結果となった（Fig. 4-5, Table 4-1）。Dawson et al. (2014) は、浮

遊幼生期の異なる潮間帯無脊椎動物の COI 遺伝子解析結果を比較し、「低分散」（浮遊幼生

期：0~1 日）、「中分散」（浮遊幼生期：1~2 週間）、「高分散」（浮遊幼生期：1~2 ヶ月）

の 3グループに分類して、ハプロタイプネットワークの樹形を比較した。その結果、「低分

散」の種はボトルネック型のネットワークを示し、「中分散」の種は星状型、「高分散」の種

は放散型を呈した（Fig. 4-4）。ボトルネック型や星状型のネットワークは、氷期におけるレ

フュジアで集団が生き残ったことを示し、分散性が低いために氷期の影響を直接受けたと推
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察することができる。それに対して、放散型のネットワークは、分散性が高いために、氷期

に発生した閉鎖空間に閉じ込められず、より南方に分布域を移して氷期の影響を逃れた可能

性が考えられている（Dawson et al. 2014）。本研究では、ミゾレヌマエビとトゲナシヌマ

エビは、ハプロタイプネットワークが星状型を呈しているため「中分散」に、ヤマトヌマエ

ビはネットワークが放散型で「高分散」に分類される（Fig. 4-6）。したがって、ミゾレヌマ

エビとトゲナシヌマエビは「中分散」の範疇で分散性に差があり、ヤマトヌマエビは、それ

ら 2種よりもはるかに分散性が高いと推察される。以上の結果より、ヤマトヌマエビにおい

ても、幼生期が長く、分散性が高く、分布も広がりやすい、という関係性が認められた。た

だし、幼生の発育に好適な塩分が低い（塩分 17.0）という結果とは矛盾しており、ヤマト

ヌマエビの幼生では、塩分耐性が発育ステージによって変化する可能性が示唆された。すな

わち、幼生期の中期には広塩性を有して外海まで広く分散できるが、幼生期の初期あるいは

後期には高塩分環境で致死するため、ゾエアⅠ期から稚エビまでの全体を通してみると、汽

水環境が最適となった可能性も考えられる。このことは、幼生の発育に必要な塩分は、分散

性の傾向を調べるには有効であるが、幼生のステージごとに塩分耐性が異なる可能性がある

ため、種によっては必ずしも分散性を反映するとは限らないことを示唆している。 

	
 ヤマトヌマエビの成体は、山奥の渓流に近い環境に生息しており、生息環境だけを見ると

閉鎖性の高い空間で生活している（浜野 & 林 1992）。一般に閉鎖的な空間では、近親交配

や遺伝的浮動などで遺伝的多様性が低下することが知られている（安田 2007）。ところが、

本研究では、ヤマトヌマエビは、その空間に生息する 1個体ごとに遺伝的に異なるほど、遺

伝的多様性が極端に高い結果となった（Table 4-1）。これは、本種が両側回遊性という生活

史の中で、とりわけ河川間の幼生分散が大きく、種の分布域全体が 1つの集団（個体群）と

して機能していることを示している。さらに、河口と上流との間のふ化幼生の流下と稚エビ

の遡上を考えると、本種の生物多様性保全には、海から山までの統合的な河川管理が必要と
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考えられる。 
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第 5 章	
 クロザコエビ属エビ類の系統地理  
 

5.1 背景と目的  
 

	
 第 2 章~第 4 章では、陸水生態系に生息するヌマエビ類の生活史戦略に着眼し、純淡水

性種ミナミヌマエビ Neocaridina sp.（大卵少産型）と、両側回遊性ヌマエビ類 3種（小卵

多産型）の遺伝的多様性を比較した。そこで、ヌマエビ類で示された生活史戦略と遺伝的多

様性の関係が、深海性エビ類でも当てはまるのではないかと推測し、日本海深部に分布する

クロザコエビ Argis larとトゲザコエビ Argis toyamaensisに注目した。これら 2種は、日

本海において水深帯を分かつように棲み分けており、卵サイズに違いが見られることが知ら

れている（氏 1994; 沢田 1994）。また、同じクロザコエビ属 Argisであることから同所的

近縁種とみなすことができ、深海性種の遺伝的多様性を比較するうえで優れた研究材料であ

る。 

	
 エビジャコ科クロザコエビ属エビ類（以下「クロザコエビ類」）は、日本海沿岸地域にお

いて重要な漁業対象種であり、1990 年代前半を中心に資源価値が見直され、生態学的特性

が詳しく研究されてきた（石川県水産試験場 1991, 1992, 1993 など）。クロザコエビ類の

産業価値が高まる中、Komai (1997) は、クロザコエビ属全 10種の形態を精査して、種の

検索表を作成した。しかし、クロザコエビ類は形態的差異が僅かで、特に、クロザコエビは、

ヒメクロザコエビ Argis hozawaiと形態的に酷似しており、2種は別種として資源評価され

ていないのが現状である。本論文では、クロザコエビ種内の遺伝的多様性をトゲザコエビと

比較することが目的であり、予めヒメクロザコエビとクロザコエビの遺伝的差異を確認して

おく必要がある。そこで、第 5章では、まずクロザコエビとヒメクロザコエビとが別種であ

ることを遺伝的に査定した。次に、クロザコエビとトゲザコエビの系統的位置関係を、クロ

ザコエビ属全体の分子系統樹から確認した。最後に、小卵多産型のクロザコエビについて、
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日本列島周辺部とベーリング海、アラスカ湾から標本を収集して、遺伝的集団構造を明らか

にした。クロザコエビは、トゲザコエビより浅い分布水深を示し、卵サイズも相対的に小さ

いことから、より分散性が高いことが推測される。もし高い分散性を示すのであれば、クロ

ザコエビの遺伝的構造は日本列島周辺を流れる海流の影響を受けている可能性が高い。 

 

5.2 材料と方法  
 

5.2.1 ヒメクロザコエビとクロザコエビの遺伝的分化  
	
 本研究の採集調査は、2010年 7月に、京都府の丹後半島沖［ヒメクロザコエビ（30個体）：

35°52.30′N, 135°25.20′E（180 m）、クロザコエビ（30 個体）・トゲザコエビ（2 個体）：

35°55.85′N, 134°55.07′E（249 m）］において、平安丸（京都府農林水産技術センター海洋

センター）によりビームトロールを使って行った。採集後は、70 % エタノールで固定し、

Komai & Amaoka (1992) と Komai (1997) を参考に種を同定した。次に、mtDNA COI遺

伝子を対象として DNA分析を行った。COI遺伝子は、Folmer et al. (1994) の汎用プライ

マー内部に、クロザコエビ属特異的プライマー（Forward側）を新たに設計し 

［COIF-Argis (5’-CCGGTATAGTAGGAACCGCCCTAAGTTTA-3’)］、Reverse側について

は第 4 章と同じプライマー（COIR-Caridea）を使用した。DNA 抽出、PCR、シークエン

ス、塩基配列のアラインメント（accession nos. AB640849–AB640860）、NJ法による系統

樹の推定はこれまでと同様の方法で行った。また、種の査定に使う純塩基置換率は MEGA 

ver.6で計算した。 

 

5.2.2 クロザコエビ属の分子系統樹  
	
 本研究では、2010年春から秋にかけて、National Oceanic Atmospheric Administration 

(NOAA)の資源調査でベーリング海とアラスカ湾（Table 5-1 A）から採集された、ミツトゲ
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クロザコエビ Argis crassa（1個体）、Argis levior（1個体）、Argis alaskensis（1個体）、

Argis dentata（1個体）、クロザコエビ（6個体）と、前述の 2010年春に京都沖で採集さ

れたヒメクロザコエビ（1個体）、クロザコエビ（1個体）、トゲザコエビ（1個体）、同年春

に宮城沖［38°29.16′N, 141°56.36′E（292 m）］で水産庁委託事業「日本海ズワイガニ等底

魚資源調査」により但州丸（兵庫県立香住高等学校）を使って採集されたクロザコエビ（1

個体）を用いた。形態的な種の識別については、Komai & Amaoka (1992)と Komai (1997) 

を参考にした。ミツトゲクロザコエビは、クロザコエビと同様に日本海からアラスカ湾まで

広域に分布するが、小型で水深 10 m程度に生息する浅海性種であるため、深海性種に注目

する本研究では大きく扱わない。その他の A. levior、A. alaskensis、A. dentataは、ベー

リング海やアラスカ湾にのみ分布しており、日本近海には生息していない。 

	
 分子系統樹の推定にあたって、本研究では、5.2.1のmtDNA COI（571 bp）に加えて、

ND2遺伝子（789 bp）の PCR用プライマーを新たに設計し、分析に供した。ND2遺伝子

は、12S rRNAとCOIの両方向からプライマーウォーキング法により順に塩基配列を読み、

保存性の高い領域にプライマーを設計した 

［ND2F-Argis (5’-GCTCATACCCCGTCTATGATTC-3’), 

 ND2R-Argis (5’-TAAGGTTTAAGAGGCTTCTCC-3’)］。採集後の標本固定、DNA抽出、

PCR、シークエンス、塩基配列のアラインメント（accession nos. LC203230–LC203289）、

はこれまでと同様の方法で行った。クロザコエビ属の系統関係は、各種１個体とクロザコエ

ビ種内系統 1 個体を選び解析に供したが、クロザコエビの系統 C については、個体間で遺

伝的差異が大きかったため、全 6 個体を系統解析に供した。系統樹は、BEAST ver.1.8.1

にてベイズ法により推定し、内部枝の頑健性はベイズ法の事後確率、NJ法・ML法（MEGA 

ver.6）のブートストラップ確率（1000回の無作為化検定）で統計的に査定した。種の査定

に使う COIの遺伝的距離については、MEGA ver.6で Kimura 2 parameter （K2P）法に
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より計算した。系統樹は、MEGA ver.6で最適塩基置換モデルを BIC基準により選び、そ

れを基に推定した。また、系統樹上の分岐年代を、BEAST ver.1.8.1により進化速度 1.4% 

/ 100万年 (Knowlton & Weigt 1998) を基にしてベイズ推定した。 
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5.2.3 クロザコエビの種内系統地理  
	
 次に、クロザコエビの遺伝的集団構造を調べた。標本は、前述のものに加え、みずほ丸（日

本海区水産研究所）、探海丸（北海道区水産研究所）で採集されたものを用いた（Table 5-1 

B）。分子マーカーとしては、5.2.1と同じmtDNA COI遺伝子を扱った。採集後の標本固定、

DNA抽出、PCR、シークエンス、塩基配列のアラインメント、ハプロタイプネットワーク

の作成、遺伝的多様度（h、π）と Tajima’s D の計算はこれまでと同様の方法で行った。

さらに、クロザコエビ A. lar 種内系統の歴史的個体群動態を、ミスマッチ分布で簡易的に

表現した。ミスマッチ分布は、ハプロタイプネットワークの形状をグラフで表現しており、

集団サイズの急速な拡大を経験している星状型ネットワーク樹の場合は、グラフの最頻値が

左側に寄り、放散型になるにつれて最頻値が右に移動していく（小池 & 松井 2003）。 

 

5.3 結果  
 

5.3.1 ヒメクロザコエビとクロザコエビの遺伝的分化  
	
 COI遺伝子（571 bp）を調べたところ、85塩基（14.9 %）に変異が見られ、80塩基（14.0 %）

が parsimony informative であった。最適塩基置換モデル［T92+I（I=0.73）］を基に NJ

系統樹を作成した結果、形態によりヒメクロザコエビ、クロザコエビと識別された個体（Fig. 

5-1）は、それぞれ明瞭なクレードとして検出された（Fig. 5-2）。純塩基置換率（DA）を計

算したところ、ヒメクロザコエビとクロザコエビの種内ではそれぞれ 0.0%、0.2%と低い値

を示したのに対し、種間では 8.3%と高い値となった。 
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Fig. 5-1. Morphological differences (black arrows) between Argis lar and Argis hozawai (photo by J. Fujita). 
A. hozawai is distinguished by the presence of a tooth-like tubercle just behind the rostrum (compare # 1) and 
a more distinct median carina on the anterior two abdominal somites (compare # 2). 

Fig. 5-2. Neighbor-joining tree under the TrN + I nucleotide substitution model illustrating the 
relationships of mtDNA COI haplotypes of 30 Argis lar and 30 Argis hozawai from the sympatric 
sampling station in the Sea of Japan. Numbers at tree nodes indicate bootstrap values (only values > 
70 % are shown). Scale bar: 0.01 of TrN + I distance. The haplotype network of Argis lar is 
illustrated to the right. Each black-filled circle represents a unique haplotype with its frequency as 
indicated. Open circles indicate the presumed ancestral haplotypes. 
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5.3.2 クロザコエビ属の分子系統樹  
	
 COI遺伝子（571 bp）と ND2遺伝子（789 bp）を調べたところ、変異サイトは COIで

169箇所（29.6 %）、ND2で 227箇所（28.8 %）検出され、parsimony informative サイ

トは COIで 111箇所（19.4 %）、ND2で 148箇所（18.8 %）であった。COIと ND2を組

み合わせた 1360 bpを使って、最適塩基置換モデル［TN93］によりクロザコエビ属の分子

系統樹を推定したところ、形態で分類した種に対応する樹形が明らかとなった（Fig. 5-3）。

日本海深層部に分布するクロザコエビとトゲザコエビは、相互に単系統ではなく、別の系統

であることが明らかとなった。形態的に似ているヒメクロザコエビとクロザコエビは、やは

り分子系統樹からも最近縁であることが確認された。また、形態的にクロザコエビと同定さ

れた標本は、3つの遺伝的に異なる系統（系統 A、B、C）に分かれ、系統 Bから系統 A、

系統 Cの順に派生する形状が明らかとなった（Fig. 5-3）。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 5-3. Bayesian phylogeny of COI-ND2 combined dataset among members of Argis shrimps. Bayesian 
posterior probability / maximum likelihood bootstrap / neighbor joining bootstrap values are shown above node. 
Geographic distributions of each species and lineage are shown in parentheses. JPSJ and JPPO correspond to the 
Sea of Japan and the northwestern Pacific off the Japanese Archipelago, respectively, and also BS represents the 
Bering Sea / the Gulf of Alaska.  
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5.3.3 クロザコエビの種内系統地理  

	
 北部太平洋から得られたクロザコエビ（Table 5-1）を基に、mtDNA COI遺伝子（571 bp）

を使って、最大節約法によるハプロタイプネットワークを作成したところ、系統Ａは典型的

な星状型、系統Ｂはやや崩れた星状型、系統Ｃは放散型を呈する傾向が認められた（Fig. 5-4）。

また、ミスマッチ分布もネットワークを反映しており、系統Ａ、系統Ｂ、系統Ｃの順にグラ

フの最頻値が右に移行することが明らかとなった。 

	
 次に、各系統の地理的組成を地図上で表したところ、系統Ａは日本海、オホーツク海、太

平洋側（三陸海岸沖）に分布し、系統Ｂは道東・三陸海岸沿い、系統Ｃはベーリング海やア

ラスカ湾に分布していることが確認された（Fig. 5-5）。各系統の遺伝的多様性を調べたとこ

ろ、日本海の組成を表している系統Ａで多様度は最も低く、系統Ｂで中程度、系統Ｃで多様

度が高くなる傾向が確認された。Tajima’s Dは系統Ａのみで有意に大きな負の値を示した。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 52 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Fig. 5-4.	
 Statistical parsimony network for mtDNA COI haplotypes from Argis lar collected across its 
distribution range. Large white, grey and black circles represent unique haplotypes from Lineage A, Lineage B 
and Lineage C, respectively. Small black circles represent unsampled hypothetical haplotypes. For each lineage, 
observed pairwise numbers of differences (bar charts) against models of sudden expansion (diamonds and plain 
lines) and their summary statistics are obtained. 
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Fig. 5-5. Geographic distribution of mtDNA COI lineages (see Fig. 5-4) and their summary statistics (h, 
haplotype diversity; π, nucleotide diversity; Tajima’s D) in Argis lar. White, grey and black colour in pie charts 
and bars correspond to Lineage A, Lineage B and Lineage C, respectively. See Table 5-1 for collection station 
names and coordinates. 
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5.4 考察  
 

5.4.1 ヒメクロザコエビとクロザコエビの遺伝的分化  
	
 ヒメクロザコエビとクロザコエビは、形態的に識別が難しく、長い間分類学的に混乱して

いた。Komai & Amaoka (1992) は、この状況を踏まえて、初めて形態を精査し、両者を別

種として区別した。それによると、ヒメクロザコエビは、額角の直後に明瞭な結節状突起が

あること、第 1 および第 2 腹節上の正中隆起が明瞭であること、第 1 胸脚のはさみの掌部

が比較的太いこと、および体がやや小型であることで、クロザコエビと識別できるという

（Fig. 5-1）。しかし、両者の形態的差異は僅かであり、中間形質なども報告され、色彩での

区別は困難なことから、形態で分類された今もなお混乱が続いている。また、両種を区別し

て資源評価を行っている日本海側の地域は少ない。本研究では、そのような現状を踏まえて、

mtDNA COI遺伝子による分子分類を行った。系統樹で 2種が明瞭に区別されること（Fig. 

5-2）、純塩基置換率が種内よりも種間で高い値となったことから、両種の系列選別は完了し

ており、両種は別種として識別されるべきであると結論づけることができる。 

 

5.4.2 クロザコエビ属の分子系統樹  
	
 クロザコエビ類は、北部太平洋を中心に 10種が記載されており、本研究では属内の全て

の生物種を網羅する taxon samplingが不十分であるため、系統関係については深く考察す

ることができない。しかし、日本海深層部に分布するクロザコエビとトゲザコエビが相互に

単系統でないことは明らかで（Fig. 5-3）、両者は日本海で種分化したわけではなく、別々の

歴史をもつ 2種が現在日本海深海部で棲み分けていると考えられる。形態的に似ているヒメ

クロザコエビとクロザコエビは、やはり分子系統樹からも最近縁であることが確認され、こ

の 2種についてはおそらく日本近海で種分化が進んだのであろう。また、トゲザコエビは、

オホーツク海固有種トゲクロザコエビ Argis ochotensis、ベーリング海固有種 A. dentata
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とともに、形態的に類似していることから、かつては「Argis dentata」1 種としてまとめ

られていた（以下「Argis dentata種群」）（Komai 1997）。これらの近縁性も分子系統樹か

ら支持されている。残念ながら、トゲクロザコエビ A. ochotensisは標本が収集できておら

ず、Argis dentata種群の系統進化については論じられないが、トゲザコエビと A. dentata

の系統分岐（約 200万年前〈前期更新世〉）は、ヒメクロザコエビとクロザコエビの分岐（約

350 万年前〈中期鮮新世〉）よりも新しく、急速に異所的種分化が進んだことが示唆された

（Fig. 5-3）。 

 

5.4.3 クロザコエビの種内系統地理  
	
 本研究では、クロザコエビ種内に明瞭な 3つの系統が存在することが明らかとなり（Fig. 

5-4）、日本列島周辺部では、系統Ａと系統Ｂの遺伝子型組成が海流構造（系統Ａ‐対馬海流

と津軽海流、系統Ｂ‐親潮）と対応しており、日本列島周辺部におけるクロザコエビの分布

は海流の影響を受けることが示唆された（Fig. 5-5）。このことは、クロザコエビが、より海

流の影響を受けやすい浅層分布（水深 200~250 m）を示し、トゲザコエビと比べて卵サイ

ズが小さく、個体発生初期における幼生期の分散性が大きいという予測と一致している。さ

らに、分散性が高いために種の分布も広がりやすいという、ヌマエビ類で明らかになった関

係性（第 4章）とも対応している。次章では、日本海に焦点を当てて、クロザコエビとトゲ

ザコエビを同所的に採集し、両種の遺伝的多様性を比較した。 
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第 6 章	
 クロザコエビとトゲザコエビの生態特性と遺伝的多様性の比較  
 

6.1 背景と目的  
 

	
 クロザコエビ Argis lar（水深 200~250 m）とトゲザコエビ Argis toyamaensis（250~

1250 m）は、日本海の深層部で水深帯を分かつように棲み分けており、体サイズが同程度

であるにもかかわらず、卵サイズや卵数（クロザコエビ：平均 1.5×1.2 mm・1575個、ト

ゲザコエビ：2.2×2.0 mm・124 個）、産卵期と幼生ふ出期から推定される抱卵期間（クロ

ザコエビ：約 13ヶ月、トゲザコエビ：20ヶ月）に差異が認められることが知られている（氏 

1994; 沢田 1994）（Fig. 6-1）。したがって、より浅い海域に生息するクロザコエビは小卵

多産型で、トゲザコエビはより深い海域に生息して大卵少産型を示す。これら 2種は、重要

な漁業対象種にもなっていることから、生態が詳しく調べられており（石川県水産試験場 

1991, 1992, 1993 など）、深海性甲殻類の生活史戦略を検討するうえで優れたモデルと考え

られる。これまでの研究では、小卵多産型のクロザコエビは 2期の幼生期を示し、水温 5℃

では 15～20日の幼生期間を有することが分かっている（中野 1993）。トゲザコエビについ

ては、クロザコエビより大卵であるため、発生がより進んだ直達発生に近いステージで産出

されることが推察される。このように、興味深い生態特性が知られているにも関わらず、両

種の分散性の差異や遺伝的多様性はこれまで調べられていない。本研究では、クロザコエビ

とトゲザコエビの遺伝的集団構造を比較して両種の分散性を評価し、深海環境における生活

史戦略と遺伝的多様性について考察した。 
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Fig. 6-1. Vertical distributions for Argis lar and Argis toyamaensis in the Sea of Japan 
(upper panel). Below panel shows the egg size differences between A. lar and A. 
toyamaensis. 
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6.2 材料と方法  
 

	
 本研究では、第 5章で採集した標本に加えて、2010年秋に秋田県沖［千秋丸（秋田県水

産試験場）］および山形県沖［最上丸（山形県水産試験場）］で採集された標本を（Fig. 6-2、

Table 6-1）、mtDNA塩基配列多型分析に供した。前章において、クロザコエビ類の分散性

の差異を調べるには mtDNA COI遺伝子では多型量が少ない傾向にあったため、本章では

より多型情報量の多いmtDNA Control Regionで分析を行った。Control Regionは、アミ

ノ酸をコードしないため、種間で PCR用プライマーが設計しにくいという欠点がある。そ

こで本研究では、前章と同様、Control Regionの両サイドにある 12S rRNAと COIからプ

ライマーウォーキング法により塩基配列を順次読み、クロザコエビとトゲザコエビで塩基置

換の差が少ない箇所にプライマーを設計した 

［CRF-Argis2 (5’-GTACCCTCACCACAAAGGTAG-3’)、 

CRR-Argis4 (5’-CTTATTCCGCTAGAATAGGAGG-3’)］。 

	
 サンプリング後の DNA抽出から塩基配列のアラインメント、ハプロタイプネットワーク

の作成、遺伝的多様度（h、π）と Tajima’s Dの計算は、前章までと同様の方法で行った。

また、分散性の違いを、ペアワイズΦSTと AMOVA分析、Isolation By Distance (IBD) で

表現した。AMOVA分析は、日本海で個体数が 20個体確保できている地点を選び、日本海

全域での分散性として評価した。ペアワイズΦST、AMOVA 分析、IBD は、Arlequin 

ver.3.5.1.2により、100,000回の無作為化検定で統計的に査定した。 
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Fig. 6-2. Sampling locations for Argis lar and Argis toyamaensis. See Table 6-1 for 
collection site. 
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6.3 結果  
 

	
 採集されたクロザコエビ（186個体）とトゲザコエビ（160個体）を対象としてmtDNA 

Control Region（552 bp）を調べたところ、2種全体で 114箇所（20.7 %）［クロザコエビ

で 47箇所、トゲザコエビで 10箇所］に変異が見られ、103箇所（18.7 %）［クロザコエビ

で 32箇所、トゲザコエビで 6箇所］が parsimony informativeであった。 

	
 ハプロタイプネットワークを推定したところ、クロザコエビでは、前章と同様に、概ね日

本海側と太平洋側で異なる系統に分かれ、日本海側では星状型を呈した（Fig. 6-3）。トゲザ

コエビは、クロザコエビよりハプロタイプの種類が少なく、系統間を介在する仮想ハプロタ

イプが多くボトルネック型を呈した。要約統計量を調べたところ、遺伝的多様度は種間でほ

とんど差はなく、Tajima’s Dはクロザコエビの系統Ａで有意な負の値を示した（Table 6-1）。

また、集団レベルでは、石川県沖で、クロザコエビ・トゲザコエビ共に顕著に低い遺伝的多

様度を示し、Tajima’s Dも有意に低い値を示した。 

	
 集団間の分散性をハプロタイプの頻度分布で見ると、クロザコエビは概ね均一な頻度を示

し、トゲザコエビは不均一な頻度となる傾向が確認された（Fig. 6-4）。ペアワイズΦSTを比

較したところ、クロザコエビでは日本海側‐太平洋側間で有意な差が認められた（Table 

6-2）。日本海内では、クロザコエビに遺伝的分化はほとんど認められず、トゲザコエビでは

石川県沖とのペアで集団間の遺伝的分化が検出された。また、AMOVA 分析では、トゲザ

コエビのみ集団間の有意な遺伝的分化が検出された（クロザコエビΦST = 0.0016［P = 0.45］、

トゲザコエビΦST = 0.0743［P < 0.01］；Table 6-3）。IBDでは、クロザコエビ・トゲザコ

エビともに有意な相関を示さなかったが、トゲザコエビは、近隣集団でも比較的高いΦST

値を示すため、グラフ上の縦軸（遺伝的分化）の取り得る幅が広い傾向が確認された（Fig. 

6-5）。 
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Fig. 6-3. Statistical parsimony networks for mitochondrial DNA Control Region. The area of each shape is 
proportional to the frequency at which that haplotype was observed (smallest white circle, n = 1). The 
number of individuals is shown in parentheses. Color patterns (n > 1) represent the locations from which 
haplotypes were sampled (see map, upper right). Each branch between any 2 shapes represents a single 
nucleotide substitution. Small white squares represent unsampled hypothetical haplotypes. 
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 Fig. 6-4. Geographic distributions of obtained haplotypes for each species in the Sea of 
Japan. The number of individuals is shown in parentheses.  
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Fig. 6-5. Correlations between pairwise genetic differentiation and geographic distance 
(isolation by distance, IBD) for each species. Shaded regions indicate the scatter of the 
data points. 
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6.4 考察  
 

	
 海洋生態系に生きる生物は、一般的に卵サイズを小さくして卵数、すなわち産出する稚仔

の数を増やし、高い初期死亡率（初期減耗）でも再生産まで生き残ることができる確率を上

げるように適応している（星野 & 西村 2001）。日本海において、対馬海流が影響を及ぼす

のは最大で水深 200m程度であり（気象庁： 

http://www.data.jma.go.jp/gmd/kaiyou/data/db/maizuru/knowledge/tsushima_current.ht

ml）、クロザコエビの分布水深下限の水深 250 mは、対馬海流の影響する水深よりもやや深

く、クロザコエビは海流の影響を直接受ける水深帯には分布していないことが分かる（氏 

1994; 沢田 1994）。ところが、第 5 章の結果から明らかなように、クロザコエビの遺伝的

組成は、日本列島を流れる海流構造と対応関係にあり、おそらく分散性の高い幼生期に海流

に乗って分布を広げる傾向があると推察される。それに対して、より深い海域（水深 250

~1250 m）に分布するトゲザコエビは、卵サイズが相対的に大きく、大卵少産型を示す（氏 

1994; 沢田 1994）（Fig. 6-1）。したがって、ヌマエビ類に見られる生活史戦略を当てはめ

ると、クロザコエビは分散性が高く、トゲザコエビは分散性が低いことが推測される（第 4

章	
 参照）。また、クロザコエビはオホーツク海や太平洋側にまで分布が広がるのに対して、

トゲザコエビは日本海固有種であるため、分布の広さからも分散性の差異が推察される。 

	
 本研究では、クロザコエビは星状型のハプロタイプネットワークを呈するのに対し、トゲ

ザコエビは系統間を介在する仮想ハプロタイプが多いボトルネック型を呈した（Fig. 6-3）。

また、トゲザコエビでは集団間に統計的に有意な遺伝的分化が認められ（Table 6-2, 6-3）、

黄色で示したハプロタイプが北海道沖に集中するなど（Fig. 6-4）、クロザコエビに比べて分

散が制限されている様子が確認された。IBD の分析結果によると、両種とも地理的距離と

遺伝的距離に相関関係は見られなかったが、トゲザコエビの方が縦軸（遺伝的分化）の幅が

広いグラフとなった（Fig. 6-5）。IBD では、グラフ縦軸の幅が広い種は、遺伝子流動より
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も遺伝的浮動が優占していることを示している（Hutchison & Templeton 1999）。すなわ

ち、トゲザコエビは、クロザコエビよりも分散性が低いことがこの結果からも推察される。 

	
 クロザコエビ（水深 200~250 m）とトゲザコエビ（水深 250~1250 m）は、日本海にお

いて分布水深が異なるため、各水深帯での流速が種の分散に影響している可能性は否定でき

ない。日本海における流速データは断片的であるが、対馬周辺海域の表層部は、対馬暖流の

影響により 0~60 cm/s以上と様々な流速を示すのに対し、水深 137 mの地点では 10~30 

cm/s（伊藤ら 2008）、水深 1000 m以上の日本海深海底では最大 10 cm/s程度である（金

ら 2002; 福島 2007）。このように、流速は水深とともに減少することから、遺伝的分析結

果に反映された種の分散性は、卵サイズと分布水深帯の両方の要因が働いていることが推察

される。 

	
 本研究のトゲザコエビでは、日本海において明瞭な遺伝的分化は検出されなかった。トゲ

ザコエビと同様に水深 200 ｍ以深に分布し、完全な直達発生種として知られるツバイ

Buccinum tsubaiは、日本海内で大きな系統に分かれる。一方、日本海に生息しツバイと同

じ直達発生種であるチジミエゾボラ Neptunea constricta は海域間で有意な遺伝的分化を

示すが、系統樹上では明瞭なクレードに分かれない（Iguchi et al. 2007）。このようなツバ

イとチジミエゾボラの違いは、種間で異なる時期に日本海に分布を拡大したことが原因と考

えられている。すなわち、ツバイは、約 500 万年前の鮮新世の地層から日本海で見つかる

のに対し、チジミエゾボラは見つからない（Amano 1997; Amano et al. 2001）。このこと

は、ツバイはチジミエゾボラよりも以前から日本海に生息していた可能性を示唆している。

したがって、ツバイは古くから日本海に分布し、直達発生であることもあいまって、系統樹

上で明瞭なクレードに分かれるが、チジミエゾボラは日本海に分布を拡大してから時間が十

分に経っていないために、系統樹上の明瞭なクレードは検出されなかったと考えられている

（井口 2008）。 
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クロザコエビ類については、前章で COI 遺伝子による分岐年代を推定した。前章では、

トゲザコエビと Argis dentata、オホーツク海固有種トゲクロザコエビ Argis ochotensisの

形態が似ており姉妹種と推定した（Argis dentata種群）が、本研究ではトゲザコエビと A. 

dentataしか採集できていないため、系統関係や分岐年代の詳細は不明である。しかし、ト

ゲザコエビと A. dentata 間の分岐が約 200 万年前と推定されているため、Argis dentata

種群がオホーツク海から日本海に分布を広げたのは、ツバイの化石記録よりも後の更新世に

入ってからと推定される。したがって、トゲザコエビは、チジミエゾボラ同様に、日本海に

分布を拡大してから十分な時間が経っておらず、系統樹上で明瞭なクレードに分かれにくい

のかもしれない。 

	
 海洋生物では、稚仔にとって餌生物の少ない厳しい環境に生息する種ほど、卵サイズは大

きくなる傾向がある。例えば、巻貝や多毛類などの海産底生無脊椎動物では、大卵直達発生

種の割合が、一次生産量の低い高緯度地域ほど高い傾向を示す（Thorson 1950）。同様の傾

向は同一種内の地域間変異パターンでも認められており、河川や湖沼に生息するテナガエビ

は、餌資源の少ない閉鎖された湖沼に生息する個体群の方が、餌の豊富な河口域に生息する

個体群に比べて卵サイズが大きい（Mashiko 1982）。トゲザコエビは、低温で太陽光が全く

届かないために一次生産量がほとんど無く、沈降有機物に依存する深海性の底生無脊椎動物

である。深海環境では餌生物が極端に少ないため、トゲザコエビは卵サイズを大型にするこ

とで飢餓耐性を高める繁殖戦略をとっていることが考えられる。 

	
 日本海は、ユーラシア大陸東部の末端に位置する縁海で、４つの浅い海峡（間宮海峡：15 

m、宗谷海峡：55 m、津軽海峡：130 m、対馬海峡：130 m）に囲まれている（Tyler 2002）。

今から約１万年前まで続いた最終氷期（last glacial maximum: LGM）には、海面が 100 m

以上下がり、日本海は周辺海域からほぼ完全に孤立していた。隔離された日本海は、大陸か

ら大量に流入する河川水により表層が低塩分化し、それによって塩分躍層が発達して水塊の
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鉛直混合が不十分となり、深層部は有機物の分解により貧酸素状態となった（Nishimura 

1965a–1969; Okiyama 2004; Itaki et al. 2004; Itaki 2016）。したがって、日本海の深層部

に生息していた動物群集の多くが絶滅あるいは避難場所（レフュジア）に退避していたと考

えられている（Kojima et al. 2001）。トゲザコエビは、最終氷期に餌環境が悪化した日本海

深層部に適応するべく、飢餓耐性の高い大型の稚仔を産出するように進化し、現在観察され

る大卵少産型の繁殖生態はその結果と理解することもできる。実際、日本海を中心に分布す

るクロザコエビ系統Ａのハプロタイプネットワークは、過去の個体数減少を示す星状型であ

るが、トゲザコエビはボトルネック型のハプロタイプネットワークを示しており、より深層

に分布する種の方が強く氷期の環境変動の影響を受けていることを示唆している。 

	
 日本海は、全海洋の体積の 0.13 %と小さな縁海で、表層と深層間の海水循環に全海洋で

は 1000~2000 年を要するが、日本海は 100~200 年程度である。したがって、日本海は、

現在の地球環境の変化が全海洋に先駆けて鋭敏に現われると考えられており、世界的にも注

視されている（蒲生 2016）。近年、日本海底層水の溶存酸素濃度が過去 30年間に 10パー

セント減少したことが判明した（Gamo et al. 2014）。これは、日本海の熱塩循環が、地球

温暖化の影響で規模を縮小していることが原因と考えられている。地球温暖化に代表される

地球規模の気候変動は、日本海の深層にまで影響を及ぼし、特に分散性の乏しい底生無脊椎

動物には影響が大きいと考えられる。近年、日本海底生生物の生物多様性に関する知見が蓄

積されつつあるが（Iguchi et al. 2007; Kojima et al. 2011; Sakuma et al. 2014 など）、固

着性の強い底生無脊椎動物を扱った研究例は少ない。底生無脊椎動物も含めた包括的な日本

海深層部の生物多様性保全を考えていく必要がある。 
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第７章	
 総合考察  
 

	
 遺伝的多様性は、狭義では地域集団内の遺伝的多様度として計算されるもので、変化し続

ける環境に集団が適応していくために必要な評価である。例えば、工業汚染を受けた地域に

おいて、およそ 200種のガで工業暗化が進化した（Kettlewell 1973）。同様に、多数の害虫

で、殺虫剤や除草剤、抗生物質などに対する抵抗性が進化した（Georghiou 1986; McKenzie 

1996）。これらの例は、高い遺伝的多様度を有する集団は、環境の変化にうまく応答して適

応進化することができるが、遺伝的多様度が低い集団では短期的な進化は起こらないことを

示している。一方、遺伝的多様性は、集団の遺伝的独立性や集団間の遺伝子流動が強く影響

するため、対象生物の分散性を考慮して総合的に評価されなければならない。したがって、

現在では、地域集団内の遺伝的多様度と、地域集団間の遺伝的分化の両方を遺伝的多様性と

して捉えられている（小池 & 松井 2003）。 

	
 本研究は、エビ類の生息環境を河川上流から深海底まで鉛直方向に捉え、卵サイズ変異を

伴う生活史戦略と遺伝的多様性（集団間の遺伝的分化および集団内の遺伝的多様度）との関

係を分析して、エビ類の生物多様性保全のための基礎的知見を整備することを目的とした。

本研究の結果、エビ類の生息環境は、河川上流 ̶ 下流 ̶ 沿岸域 ̶ 深海底と移行するにつ

れて、卵サイズ・卵数の関係は、大卵少産型 ̶ 小卵多産型 ̶ 大卵少産型と変化する傾向が

あり、それらは特有の遺伝的多様性の特徴と深く関係することが明らかとなった。第 7章で

は、本研究で得られた知見をまとめたうえで、エビ類における遺伝的多様性の保全策につい

て提言し、エビ類の多様性研究について今後の展望を述べる。 

 

7.1 淡水性エビ類の遺伝的多様性  

	
 本研究では、河川上流に分布して大卵少産型を示す純淡水性種ミナミヌマエビ
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Neocaridina sp.と、河川下流に分布して小卵多産型を示す両側回遊性種ミゾレヌマエビ

Caridina leucostictaの遺伝的特徴を比較し、両者の分散性や遺伝的多様度が極端に異なる

ことを明らかにした（第 2章）。この結果は、生活史の一部を海洋環境下で送る種は、海洋

にて幼生が分散するため、地域集団の遺伝的分化は蓄積しにくく、異所的種分化による種多

様性は生まれにくいが、遺伝的多様度は高い状態で維持されやすく、集団として環境変化へ

の抵抗力が高いことを示している。しかし、ミゾレヌマエビは、同属の両側回遊性種である

トゲナシヌマエビ Caridina typusやヤマトヌマエビ Caridina multidentataと比べると、

幼生が河口域周辺にとどまり幼生分散が抑制される傾向にあり、同じ両側回遊性種でも幼生

期のわずかな生態特性の差で遺伝的特徴は異なることが明らかとなった（第 4章）。したが

って、両側回遊性種の遺伝的多様性保全には、幼生が健全に発育し、河川間を適切に分散し

て高い遺伝的多様度を維持できるように河口域の環境を保全していくことが重要と考えら

れる。また、種ごとに幼生期のマイクロハビタットや餌生物を特定し、幼生期の分散過程や

遡上機構を解明することが、両側回遊性ヌマエビ類の遺伝的多様性を保全するためには必要

と考えられる。 

	
 また、本研究では、ミナミヌマエビにおいて、同じ支流内でもハプロタイプの頻度が異な

ることから、分散性が著しく低いことが明らかとなった（第 3章）。これは、下流方向には

流下せず、基質につかまってその場に留まるか、上流方向に移動する行動特性（丹羽 & 横

山 1997）を反映していると考えられる。Hughes (2007) は、分子マーカーを使って、河川

内の分散性を分類群ごとに調べ、甲殻類は、低地で隆起の少ない地形であっても魚類や腹足

類より地域集団間における遺伝的分化の程度が大きいことを示した。この結果は、分類群に

よって、種多様性の創出速度が異なることを表しており、純淡水性エビ類は集団が分化しや

すく、それゆえ多様な種が生まれやすいことを示している。一方、集団内の遺伝的多様度は

低下する傾向にあり、環境変化に適応しにくく集団が絶滅しやすいことを示唆している。し
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たがって、純淡水性種の遺伝的多様性保全には、遺伝的に独立した地域集団を明らかにし、

遺伝的多様度が下がらないように定期的にモニタリングしていく必要があると考えられる。

一般的に、水圏生物の多様性研究は、魚類が主導する傾向があるが（宮 & 西田 2009など）、

特定の分類群に的を絞った保全策では、生態系全体を保全するという観点からは不十分であ

る。今後は、陸水域に分布が限定される無脊椎動物でも、遺伝的多様性研究の進展が期待さ

れる。 

 

7.2 海産エビ類の遺伝的多様性  

	
 本研究では、海産エビ類の比較対象として、クロザコエビ Argis larとトゲザコエビ Argis 

toyamaensisを扱った。両種は、系統的に近縁で、日本海において分布が重なるため、卵サ

イズの変化がどの程度遺伝的多様性に影響するかを探るうえで優れた材料である。結果とし

て、より浅い海域に分布する小卵多産型のクロザコエビより、深層に分布する大卵少産型の

トゲザコエビの方が、分散性が乏しいことが分かった（第 6章）。全体として、海産種では、

浅海域と深海域に分布する種で分散に関わる生活史戦略が異なり、浅海性種は海流の影響を

受けて分散しやすいが（第 5章）、深海性種は分散しにくく、集団間の遺伝的分化が起こり

やすいといえる（第 6章）。ただし、純淡水性種と異なり、隣接する地域間に物理障壁はな

いため大卵少産型の種であっても地域間の移動が可能であり、遺伝的分化の程度は低く、遺

伝的多様度は小卵多産型の種と比較してもほとんど変わらない結果になったと考えられる。 

	
 深海性エビ類の大卵化は、他海域でもこれまで報告されてきたが、遺伝的多様性との関係

については研究例がない。本研究は、深海性エビ類の大卵化と遺伝的多様性との関係を探る

初めての試みとなる。ただし、第 6章でも考察したように、日本海の深層部は、最終氷期に

貧酸素状態に陥ったため、全海洋の中では特殊な歴史を有している。分散性の高いクロザコ

エビにおいてもその影響は強く、ベーリング海やアラスカ湾の外海集団よりも、日本海集団
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の方が遺伝的多様度は低い（第 5章）。また、Tajima’s Dも有意に低い値を示したことから、

過去の急激な個体数増加を経験していることが示唆された。したがって、今後は、開放的な

太平洋や大西洋の外海深層域でもエビ類の大卵化と遺伝的多様性や集団の遺伝的分化との

関係を調べ、これらの関係の普遍性を確認する必要がある。 

 

7.3 エビ類の生活史進化と多様性創出機構  

	
 これまで述べてきたように、我が国の日本海側地域においては、河川中流から上流域にか

けて大卵少産型の純淡水性種、河川下流域には小卵多産型の両側回遊性種のエビ類が分布し、

海域では、沿岸域は小卵多産型、深海では大卵少産型のエビ類が分布している。卵サイズの

差異は、産まれてくる稚仔の発育ステージに反映され、小さい卵からは発育段階があまり進

んでいない小型の流れに弱い幼生が産まれ、大きい卵からは固着力のある発生の進んだ段階

で産まれる。したがって、エビ類は、生息環境と卵サイズを密接に連関させて遺伝的分化が

進んだことが推察される。 

	
 mtDNA 全塩基配列を比較した分子系統樹によると、エビ類は、海洋生活を起源として、

テナガエビ科やヌマエビ科のグループが淡水環境に進出したことが分かる（Ivey & Santos 

2007）。さらに、核 DNA 3種類とmtDNA 2種類を使ったテナガエビ類の大規模な分子系

統解析（Wowor et al. 2009）や、mtDNA 2種類を使ったヌマエビ類の分子系統解析（Page 

et al. 2008）は、小卵型の両側回遊性種から大卵型の純淡水性種への進化が、系統ごとに複

数回起こったこと示している。一方、Ortmann (1895) は、エビジャコ科エビ類の分布様式

を比較し、沿岸性の種から深海環境に適応した種が分化したことを推測した。実際、Yang et 

al. (2014) は、クルマエビ科サケエビ属の分子系統樹（核 DNA 2種類、mtDNA 2種類）

を作成し、沿岸性種の中から深海に適応した種が分化したことを明らかにした。このように、

エビ類の進化の方向は、沿岸性で小卵多産型の種が起源となり、河川上流部や深海環境に進
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出して、各生活圏で飢餓耐性を高めるために大卵化が進み、遺伝的分化が促進されたと考え

られる。興味深いことに、テナガエビMacrobrachium nipponenseは、日本列島の閉鎖性

内湾や湖沼に陸封化され、種内で大卵化が多所的に平行進化している（多所的平行進化説；

益子 2001）。また、本論文の材料にもなっている両側回遊性のヌマエビ類は、日本本土、

沖縄諸島、先島諸島の順に卵がわずかに大きくなる（諸喜田 1979）。したがって、エビ類

にとって、卵サイズは環境に応じて変化しやすい適応形質なのかもしれない。今後は、エビ

類の卵サイズ変異を生み出す遺伝子を特定し、遺伝子レベルで自然選択がどのように働くか

を系統ごとに調べ、マクロな視点で遺伝的多様性を捉える研究をさらに押し進めて行く必要

があると考える。 
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要約  
 

	
 エビ類は、節足動物門 甲殻亜門 軟甲綱 十脚目に属する産業上有用な無脊椎動物であり、

陸水生態系から深海生態系まであらゆる水圏環境に生息している。エビ類は、それぞれの生

活圏において異なる生活史戦略を有することが知られている。河川上流部に生息する純淡水

性のエビ類は大卵少産型を示し、幼生期を卵内で過ごして、発育ステージの進んだ大型の幼

生が産出される。また、河川下流部に分布することの多い両側回遊性のエビ類は、小卵多産

型を示し、孵化した小型の幼生は川の流れにのって海に流下して、幼生期を海洋環境で生活

する。一方、海産エビ類においても卵サイズの差異が認められ、浅海性種は小卵多産型を、

深海性種は大卵少産型を示す傾向が知られている。このように、エビ類では、分散性の差異

を伴う生活史戦略が知られているにもかかわらず、エビ類の遺伝的集団構造を川から海まで

の生活史戦略という観点から調べた研究は極めて限られている。そこで、本研究では、エビ

類の生息環境を河川上流から深海まで垂直方向に捉えて、各生活圏におけるエビ類の生活史

戦略と遺伝的集団構造の関係を明らかにすることを目的とした。本研究では、淡水エビ類と

してヌマエビ科エビ類を、海産エビ類としてエビジャコ科クロザコエビ属エビ類をモデルと

した。これらのエビ類は、各生活圏で個体数が多く、分布域が重なるため、同所的に採集す

ることで厳密な比較が可能となる。また、系統的に近縁であるため、分子マーカーの進化速

度の差異が反映されにくい。したがって、遺伝的集団構造を比較するうえで優れたモデルと

いえる。 

 
純淡水性種ミナミヌマエビと 

	
 	
 	
 	
 	
 	
 	
 両側回遊性種ミゾレヌマエビにおける遺伝的集団構造の比較 

	
 ミトコンドリア DNA（mtDNA）の NADH dehydrogenase subunit 2（ND2）遺伝子と
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ND5遺伝子（合計 744 bp）をもとに分子系統樹を推定したところ、大卵少産型で純淡水性

を示すミナミヌマエビ Neocaridina sp.は、各河川から得られた個体が地域的にまとまった

クレードを形成する傾向が示されたのに対し、小卵多産型で両側回遊性を示すミゾレヌマエ

ビCaridina leucostictaは、系統樹上で河川ごとにまとまらない結果となった。この結果は、

遺伝的分化指数ΦSTにおいて明確に示され、ミナミヌマエビではΦST = 0.884（P < 0.001）、

ミゾレヌマエビではΦST = 0.021（P > 0.05）となった。遺伝的多様度は、ミナミヌマエビ

で低く（ハプロタイプ多様度 h = 0.00~0.75、塩基多様度π = 0.00~2.85%）、ミゾレヌマ

エビで高い傾向が明らかとなった（h = 0.83~0.93、π=0.33~0.48%）。これらの違いは、

ミゾレヌマエビが幼生期に海洋を分散し、河川間を遺伝的に交流していることによると考え

られる。すなわち、本研究により、陸水域で生活するヌマエビ類において、幼生期の海洋生

活の有無が遺伝的分化や遺伝的多様性に大きな影響を与えることが明らかになった。 

 
純淡水性種ミナミヌマエビにおける河川内分散性の評価 

	
 	
 	
 	
 	
 	
 	
 	
 	
 	
 	
 	
 	
 	
 	
 	
 	
 ~由良川の大規模な河川争奪との関係~ 

	
 上記の結果より、ミナミヌマエビは、河川内においても分散性が乏しいことが推測される。

そこで、京都府北部を流れる由良川をフィールドとして、上記と同じ分子マーカーを用い、

由良川の支流とその周辺河川からミナミヌマエビを採集して遺伝的組成を調査した。その結

果、由良川のミナミヌマエビは、大きく 2つの系統に分かれることが明らかとなった。由良

川の下流部は、日本海側に注ぐ他の河川と同じ系統を示すのに対し、由良川の中流から上流

部に生息するミナミヌマエビは、瀬戸内海側に注ぐ河川と同じ系統を示した。これは、由良

川の中流から上流部が、今から約 8~20 万年前まで瀬戸内海に流れていたという地史と対

応している。さらに、その時代の分水界が、現在のミナミヌマエビの日本海型̶瀬戸内海型

の境界線と一致する結果となった。したがって、由良川上流部が日本海に方向を転じて 8～
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20 万年もの間、ミナミヌマエビは由良川内の支流間をほとんど分散していない可能性が示

唆された。 

 
両側回遊性ヌマエビ類 3 種における幼生の河川内分散の比較 

	
 両側回遊性種であるミゾレヌマエビは、他の両側回遊性ヌマエビ類に比べて幼生期が短く、

分布が広域に広がりにくいなど、河川間の幼生分散が制限されていることを示唆する生態的

知見が示されている。そこで、両側回遊性種でも種によって幼生分散が異なることを明らか

にすることを目的として、両側回遊性のミゾレヌマエビ、トゲナシヌマエビCaridina typus、

ヤマトヌマエビ Caridina multidentataを対象に、種間の遺伝的多様性を比較した。南西諸

島から日本本土まで同じ河川から 3種 20個体ずつ採集し、mtDNA Cytochrome c oxidase 

subunit I（COI）遺伝子（571 bp）により分析した結果、ミゾレヌマエビでは南西諸島に

おいて出現する系統の頻度が不均一であるのに対し、トゲナシヌマエビでは系統の頻度が南

西諸島から日本本土まで均一であった。ΦST値においても幼生分散の程度に種間差があるこ

とが明らかになった（ミゾレ：ΦST = 0.333［P < 0.001］、トゲナシ：ΦST = 0.019［P > 0.05］、

ヤマト：ΦST = 0.003［P > 0.05］）。また、本研究は、幼生分散の遺伝的評価が、幼生期の

長さ、幼生の発育に必要な塩分、地理的分布の広がりと密接に関連することを示した。 

 
クロザコエビ属エビ類の系統地理 

	
 日本海の深部に分布するクロザコエビArgis lar（水深 200~250 m）とトゲザコエビArgis 

toyamaensis（水深 250~1250 m）は、水深帯を分かつように棲み分けており、体サイズ

が同程度であるにもかかわらず、卵サイズと卵数に違いが見られる（クロザコ：平均 1.5×

1.2 mm・1575個、トゲザコ：2.2×2.0 mm・124個）。トゲザコエビは日本海固有種であ

るが、クロザコエビは、オホーツク海や道東沖、ベーリング海やアラスカ湾にまで分布する
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ことが知られている。そこで、本研究では、クロザコエビを、分布を網羅するように広域か

ら採集し、mtDNA COI遺伝子（571 bp）により遺伝的組成を調査した。その結果、形態

でクロザコエビと識別した個体は、概ね各海域と対応した３つの系統（系統Ａ：日本海、系

統Ｂ：太平洋西部海域、系統Ｃ：ベーリング海・アラスカ湾）に遺伝的に分かれることが明

らかとなった。このうち、日本列島周辺海域においては、系統Ａと系統Ｂの地理的組成が海

流構造と対応しており（系統Ａ‐対馬海流と津軽海流、系統Ｂ‐親潮）、日本列島周辺海域

におけるクロザコエビの分布は海流の影響を受けることが示唆された。このことは、クロザ

コエビが、より海流の影響を受けやすい浅い水深帯に分布し、トゲザコエビと比べて卵サイ

ズが小さく、個体発生初期における幼生期の分散性が高いという予測と一致する結果となっ

た。 

 
クロザコエビとトゲザコエビの生態特性と遺伝的多様性の比較 

	
 日本海の複数地点からクロザコエビとトゲザコエビを同所的に採集し、DNA変異量の多

いmtDNA Control Region（552 bp）をもとに海域間の分散性を評価したところ、クロザ

コエビは日本海内部では遺伝的分化が認められないのに対し、トゲザコエビは統計的に有意

な遺伝的分化が検出された（クロザコ：ΦST = 0.0016［P > 0.05］、トゲザコ：ΦST = 0.0743

［P < 0.01］）。したがって、トゲザコエビは卵を大型にすることによって、より分散性の低

い発生ステージの進んだ段階で稚仔を産出することが示唆された。トゲザコエビは、低温で

太陽光が全く届かないために一次生産量がほとんど無く、沈降有機物に依存する深海性の底

生無脊椎動物である。深海環境では餌生物が極端に少ないため、トゲザコエビは卵サイズを

大型にすることで生活史初期の飢餓耐性を高める繁殖・生き残り戦略をとっていることが考

えられる。一方、遺伝的多様度については、種間で明確な差がないことから（クロザコ：h 

= 0.28~0.76、π= 0.072~0.214％、トゲザコ：h = 0.37~0.68、π= 0.073~0.245％）、海
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産エビ類の遺伝的多様度の傾向は、ヌマエビ類ほど顕著な差にはならないことが示唆された。 

 
総合考察 

	
 本研究により、エビ類の生息環境は、河川上流 ̶ 下流 ̶ 沿岸域 ̶ 深海底と移行するに

つれて、卵サイズ・卵数の関係は、大卵少産型 ̶ 小卵多産型 ̶ 大卵少産型と変化する傾向

があり、それらは遺伝的集団構造の特徴と深く関係することが明らかとなった。今後は、エ

ビ類の卵サイズ変異を生み出す遺伝子を特定し、遺伝子レベルで自然選択がどのように働く

かを系統ごとに調べ、マクロな視点で遺伝的多様性を捉える研究をさらに押し進めて行く必

要があると考える。 
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 八谷三和博士（現東北区水産研究所）には、本研究の開始にあたり、ヌマ

エビ類の生態や分類についてご指導賜り、本論文をまとめるにあたり有益なご助言をいただ

きました。心よりお礼申し上げます。沖縄工業高等専門学校生物資源工学科助教	
 井口亮博

士には、南西諸島でのヌマエビ類採集にご協力いただき、その後は論文執筆についてご指導

を賜りました。ここに厚くお礼申し上げます。 

	
 元東京大学大気海洋研究所博士研究員	
 銭本慧博士には、黒潮の蛇行期と非蛇行期におけ

るヌマエビ類の採集地点間距離を計算していただきました。厚くお礼申し上げます。 

元京都府立福知山高等学校教諭	
 小滝篤夫博士には、由良川を含む京都府北部地域の地史

について、貴重なご意見を賜りました。厚くお礼申し上げます。 

	
 琉球大学熱帯生物圏研究センター瀬底研究施設教授	
 酒井一彦博士、同センター西表研究

施設准教授	
 成瀬貫博士、沖縄県立芸術大学准教授	
 藤田喜久博士には、南西諸島における

ヌマエビ類採集において貴重なご意見を賜りました。岡山大学環境理工学部准教授	
 中田和

義博士、元東京海洋大学博士研究員	
 故宇佐見葉博士、元帝京大学医療技術学部教授	
 益子

計夫博士、京都大学フィールド科学教育研究センター助教	
 大和茂之博士、元奈良女子大学

理学部教授	
 和田恵次博士には、ヌマエビ類の生態に関わる貴重な情報を賜りました。ここ
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に厚くお礼申し上げます。 

	
 元京都大学大学院農学研究科大学院生	
 秋山諭博士、大畑亮輔博士、佐久間啓博士、鈴木

健太郎博士、辻寛人氏、徳田光姿氏、鳥越賢氏、冨士泰期博士、横田高士博士、渡辺謙太博

士には、南西諸島から日本本土までのヌマエビ類の採集に、ご同行ご協力いただきました。

深くお礼申し上げます。 

	
 元 National Oceanic Atmosphic Administration博士研究員 David T Drumm博士（現

EcoAnalysts, Inc.）、東北区水産研究所	
 伊藤正木博士、日本海区水産研究所	
 上田祐司博

士、同研究所	
 藤原邦浩博士、北海道区水産研究所	
 山下夕帆博士には、クロザコエビ類の

採集に多大なご協力をいただきました。福井県立大学海洋生物資源学部教授	
 富永修博士、

京都大学大学院農学研究科助教	
 木下政人博士には、クロザコエビ類の遺伝子実験を手伝っ

ていただきました。厚くお礼申し上げます。 

京都大学フィールド科学教育研究センター准教授	
 益田玲爾博士、同助教	
 鈴木啓太博士、

同特定助教	
 澤田英樹博士をはじめ、京都大学大学院農学研究科の皆様には、セミナーをは

じめとした様々な場面で本論文をまとめるにあたり、有益なご助言を賜りました。厚くお礼

申し上げます。 

	
 最後に、博士課程に進学する機会を与えてくださり、ありとあらゆる場面で私を温かく見

守り続けてくれた両親、妻に心より感謝の意を記します。 
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