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本研究では,分 子形質を用いてウナギ属魚類の集団構造を解析 し,こ れに基づいて本属魚類

の分類を見直すことを目的とした.そ のために,ま ず第2～4章 においては,マ イクロサテライ

トDNAとmtDNAの 調節領域を用いて繁殖集団を検出した.こ れに続き第5章 では,ウ ナギ属

内におけるそれらの系統的位置を知るため,系 統関係を推定 した.さ らに第6章 において,従

来の各分類 カテゴリーと検出 した繁殖集団それぞれの遺伝的変異量を相互に比較した,そ の結

果,ウ ナギ属魚類 は,遺 伝的変異量に基づいて一義的に種を定義することができないことが明

瞭に示された.そ こで本研究では,遺 伝的分化程度の大小や分化後の経過時間にかかわらず,

他と生殖隔離が明確な繁殖集団を見出し,そ れらをそれぞれ種として取り扱うことを提案した.

これに基づいて,最 終的にウナギ属魚類を21種 に分類した.

本章ではまず ウナギ属魚類の分類の研究小史を述べ,ウ ナギ属の分類研究の歴史を振り返っ

た これをもとに,新 しい分類体系を提示した本研究の特徴と課題をまとめた(第1節)*次 に,

現在の分類学が持つ問題点を整理 したうえで,本 研究で提唱 した新たなウナギ属魚類の分類の

視点から,生 物を理解するための基礎としての分類学について議論する(第2節).続 いて,そ

の一例 として,新 たな分類に基づいて,改 めてウナギ属魚類の回遊生態と進化を考察 した(第

3節).さ らに,本 研究の水産学的,生 物学的な意義として,本 研究で得られたデータを利用 し,

分類の最も実用的な側面の1つ である検索を考案した(第4節).最 後に,ウ ナギ属魚類のみな

らず,生 物 の生き様をより正確に捉え,よ り深く理解していくために必要な今後の課題を提案

した(第5節).

第1節 ウ ナ ギ属魚 類 の分 類

第1項 研 究 小 史

分類学 が現在 の リンネ式階層分類体系 を採用 して以来,現 在 まで に他の多 くの生物群同様,

ウナギ 属魚類 の分類 にも 変遷 の歴 史がある.ウ ナギ属魚類の分類学 は,Linnaeus(1758)に

よる ウナギ属 魚類Muraena anguillaの 初 記載 とSchrank(1798)に よるウナギ属Anguillaの

設立 に始 まった(表7-1).そ の後,新 種の発見,記 載 命名が次々 と行なわれ,現 在 までに,
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表7-1 ウナギ属 魚類 の分類 に関す る研究.渡 邊(2001a)を もとに作表,太 字 は本 研究 で提案 した種 名.
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その 数は130種 を超える(渡 邊2001a).ま ず,Kaup(1856)は これ らをま とめ,ウ ナギ属

魚類を45種 と した.続 いてGUnther(1870)は,こ れを23種 にまで整理 した.そ の後,Ege

(1939)は,そ れ まで に記載 された模式標本 と世界中か ら採集 したウナギ属 魚類の標本を材料

として,初 めて ウナギ 属魚類 の包括的な分類学的再検討を行い,ウ ナギ属魚類 を19種 ・亜種

に整 理 した,そ の 後 はいくつかの新種記載や シノニムの発表(Catsle and Williamson 1974)

な ど,わ ずかな変更 はあ ったが,ウ ナギ属魚類では,長 い間,大 筋 として このEge(1939)の

分類 が広 く受 け入れ られて きた.つ まり,以 下に述べる ような問題点 を孕んではいたものの,

Ege(1939)が ウナギ属魚類の生物学の発展 に果た した功績は大きい.

しか し,1990年 代以降,と くに複数 の種 が 同所的 に生息する熱帯域での研究が始まったあ

た りか ら(例 えば,Aoyama et al.1999a),Ege(1939)の 分類 には問題があることが指摘 さ

れ 始 めた.渡 邊(2001b)お よびWatanabe(2003)は,Ege(1939)の 分類 における問題

点を次 のように指摘 している.第1に,記 載 された形態形質のみでは,Ege(1939)が 定めた

19種 ・亜種 を明瞭 に分類する ことができないこと,第2に,不 確 かな ことの多い産地情報を分

類形質 に用 いて いる こと,第3に,提 示された検 索が機 能 しない ことである.例 えば,イ ン ド

ネ シア ・スラウェシ島 か ら採集 した5個 体 と,ニ ューギニア島から採集 した6個 体のウナギ属

魚類の標本 は,Ege(1939)に 基づ いて形態形質 を調べる と,ニ ューギニア島の1個 体のみが

Anguilla interiorisとな り,残 りの10個 体 はす べてA.celebesensisと な る(Aoyama et al.

1999a).し か し,mtDNAの16S rRNA遺 伝子を用 いて これ らの標本の遺伝 的変異を調べる と,

スラウェシ島 とニ ュー ギニア島の個体は地点間で大き く異な ってお り,そ れぞれの地点内の変

異に比べておよそ10倍 もの差異 が認め られた(Aoyama et al.1999a).つ ま り,Ege(1939)

に基 づ く分類 で は,遺 伝的に明瞭に異なる個体 が同種 と同定され る危険のあることが分かって

きたのである.こ れ と同様の ことは,A.marmorataとA.nebulosa laわiataに ついても知 られ

ている(Aoyama et al,2001).ま た,Ege(1939)の 分類 で は産地情報 が重視 されているが,

最近では,A.reinhardtiiは 本来の生息域であるオース トラ リア以外に,ニ ュー ジーラン ドにも

生息 す ることが報告 されて いる(Jellyman et al.1996).こ のように,Ege(1939)が 分類形

質 とした ウナギ属魚類各種の分布域 についても,新 たな知見が蓄積されて きてお り,ウ ナ ギ 属

魚類の分類は見直 され る必要があった.

さらに,Ege(1939)が 確立 した分類のも う1つ の大 きな問題点は,亜 種 という分類学的な

カ テ ゴ リー の 設 定 の仕 方 で あ る.Ege(1939)は ウナ ギ 属 の3種(Anguilla bicolor,A.

nebulosa, A.australis)に それぞれ2亜 種を記載 した.と ころが,Ege(1939)の 分類では,
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亜種 という分類学的な階級を設定するための統一 した基準がな い.Ege(1939)は,タ スマン

海の東西 に分布す るA.australisの 個体群 間の脊 椎 骨数 に平均で0.94の 差異 を見 出 し,そ れぞ

れを 亜種 として記載 した.他 方,イ ン ド洋西部か ら太平洋東部 まで広 く分布するA.marmorata

で は,そ の脊 椎骨数 はセ レベ スとタ ヒチ間で平均 で1.8,セ レベス と レユニオン,マ ダガスカ

ル 間 では1.1,さ らには,セ レベス とマリアナ,パ ラオ,カ ロ リン諸島間では4.0も の差異が

ある(表2-18を 参照,Ege 1939).A.marmorataの い くつかの地点間には,A.australis 2亜

種 間 より明 らかに大 きな差異が認 められるにもかかわ らず,Ege(1939)はA.marmorataに

は亜種を設定せ ず,こ れ らを単一種 として扱って いる.す なわち,Ege(1939)の 分類 では,

亜種 という カテ ゴ リーの分類 学的な位置付 けが曖昧であ るにもかかわ らず,最 近まで,広 く受

け入れ られて きたので ある.

そ こで,Watanabe(2003)は,こ れ らの問題点 を踏 まえ,Ege(1939)が 調べた19種 類

を大 き く上 回 る52種 類 の 形態形質 を精査 し,こ れにさらに分子形 質(16S rRNA遺 伝 子 の

RFLP法)を 加 えて,ウ ナギ 属魚類 の分類体系 の大規模 な見直 しを行 った.そ の結果,Ege

(1939)が 分類形質 として重視 した体表の斑紋の有無 歯帯 の広さ,背 鰭起始部の位置 という

3種 類 の 形態形質 では,ウ ナギ属魚類 をわずか4群 に しか分類 できないことを明 らか に した

(Watanabe 2003).他 方で,16SrRNA遺 伝子のRFLP法 とい う形質で は14群 が認 め られ,

そのうちの1群 は 脊椎骨 数 に よ り,さ らに明瞭 な2群 に分 かれ た.そ の た め,Watanabe

(2003)は,ウ ナギ属魚類をEge(1939)の19種 ・亜 種 か ら15種 に整 理 した.ま た,種 間

にお ける 差異 が 明瞭 でな い形態形 質や産地情報に頼 らな い検索を提示することにより,整 理 し

た15種 の 同 定 を 可 能 に した.Watanabe(2003)とEge(1939)の 最大 の 違 い は,

Watanabe(2003)で は,Ege(1939)の 分類では曖昧で あった亜種 という分類学上の階級 を

設定 しなかった ことである.つ ま り,い くつかの種 において,地 域集団が存在する可能性 を認

めつつも,分 類学 的には,そ のような集団や亜種 の存在 を認めず,― 様に単一種 とした.そ れ

は,そ れぞれの集 団および亜種間の差異が小 さく,ま た,亜 種 という分類学的な階級 自体が 多

分 に恣意 的とされるためである(Watanabe 2003).

検索や産地情報,亜 種 とい うカテ ゴリーの設定な ど,Ege(1939)の 分類学的な問題 点は,

Watanabe(2003)に よって 解決 された.し かし,Watanabe(2003)の 分類は,ウ ナギ属 魚

類 の 他 の生物学的な研究を行 う際に使いづ らい場合がある.例 えば,生 態学的研究 における場

合 がそれである.ウ ナ ギ属魚類は降河回遊 という独特 の生活史を持 つので,遺 伝 的に集団が異

なる ことは 基本 的には異な る産卵場か異なる産卵時期に由来する ことを意味する.そ のため,
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例 え分類学的 には単一種 とされていても,ウ ナギ属においては,地 域集 団はそれぞれ独立 に扱

わな ければ,生 活史や回遊生態の理解において混乱が生 じる.あ るいは,今 日で は,ウ ナギ資

源 の 減少が盛 んに叫ばれて いるが(例 えば,Dekker2003な ど),そ の資源管理 を行 う上でも,

繁殖集団(系 群)が 同 じか否かは重要な問題である.そ れは,ど の産卵場 に由来する個体群が

減少 しているか,ど の 繁殖集団 を保護 の対象 とするかが資源 管理では重要であるか らである.

Watanabe(2003)で は,異 なる海域に分布 し,同 じ産卵場 に由来するとは考 えづ らい地域個

体 群 も,分 類学的 には単一種 として扱 っている.そ のため,例 えば,生 態や資源を考える際 に

は,Watanabe(2003)の 記載 した 「種」 とは別個 に,そ れ らの地域個体群 を単位 として考 え

な くてはならな くな って しま う.こ れは,生 物学 の基礎 であ り,ま た,生 物学の研究に必要不

可欠 であるはずの 分類 が,少 な くともウナギ属 魚類 の生態や資源を研究する際には基礎 にな っ

て いない ことを意味 する.ま た,Watanabe(2003)が 分類 に用 いた分子形質(16SrRNA遺

伝 子のRFLP法)は,例 えば,mtDNAの 塩基配列 と比較 して解像度が低 い.そ のよ うな形質で

は,遺 伝的な分化が小さい繁殖集団は,例 え交流 は既 に断 たれて いるとしても,区 別 する こ と

ができな い可能性が高い.Watanabe(2003)は,形 態形質 と分子形質を用 いて ウナギ属魚類

の 分類 を整理 した.し か し,そ れは,あ くまでも形態 的,遺 伝的に似ているものをま とめた分

類 であ り,ウ ナ ギ属魚類 の生物学の基礎 として貢献す るため には,さ らなる検討が必要である

と考える。

第2項 新 た な 分 類体 系

これまでの ウナ ギ属魚類 の分類に対 し,本 研究で は,従 来 とはまった く異なるアプローチか

ら構築 した 新 しい分類体 系を提唱 した.す なわ ち,分 子形 質の差異の程度を精査する ことによ

り,そ れが ウナ ギ属においては分類 の基準 として機能 しない ことを明らか にした.そ のため,

従来 の分類体系 の階層的な枠組みを取 り払い,分 類学本来の 目的に立ち返 った結果,ウ ナギ属

魚類において は,「 種」 を 「単一の繁殖集団」 と定義する ことが妥当と考 えられた.そ こで,本

研究では現時点で は,ウ ナギ属魚類 を21種 とする ことを提案 した(第6章).

分類学的 に有効な 「種」以下の階級は,「 亜種」 である.「 亜種」 とは,「 ひとつの種 のなかの

地域集団 の集合で,同 種 の他集団 と分類学的に異なるもの」 と定義される(Mayr 1969).実 際

には,亜 種 は 「地理的なユ ニッ ト」 として受 け止め られている(片 倉2000) .そ のため,表 現

型の似通 ったい くつかの地域集団がある とき,各 々独 自に繁殖 を行う場合(す なわち,種)も,
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一部 の個体 の移動 によって
,そ れ らの集団が遺伝 的にゆる く結びついている場合(す なわち,

メタ個体群)も,一 様に 「亜種」 となる.「 種」は,前 述の ように 「生殖隔離」 という生物学 的

な性質 に基 づいて定義され るが,「 亜種」 というカテゴ リー は多分に人為的な もの とされる(片

倉2000).そ れ は,亜 種の定義である 「分類学的に異な るもの」(Mayr1969),す なわち 「形

質 の差異 の程度」の基準が曖昧であるため と考え られ る.こ のような基準 の曖昧 さに加 え,ウ

ナギ属 魚類 で は,亜 種 を調べ るために用 いた形質 も,研 究者によって異なって いた.も ともと

曖昧 な 亜種 の 基準を様 々な形質で調べて いた ことこそ,ウ ナギ属 魚類の亜種の扱いが研究者 に

よって様々であ った原 因と考え られる.

本研究 にお いて,亜 種の基準 となる 「形 質の差異の程度」を,mtDNAの 遺伝 的変異量 と して

比較 したところ,「 亜種」程度の変異 というものはな いことが明らか となった.つ ま り,ウ ナギ

属魚類 にお いて は,「 形質の差異の程度」 を用 いて,亜 種 を定義す ることがで きないことが示 さ

れた.mtDNAの 変異 サイ ト数 を調べる と,形 質(遺 伝子領域)に よって は,Ege(1939)が

認めたAnguilla bicolor 2亜 種 間の差異は種 間 レベルに相 当 し,A.australis 2亜 種間の差異は,

単一 の繁殖集団程度 なのである(表6-4).こ のことは,ウ ナギ属魚類 の亜種 というカテゴ リ上

の存在 自体 が,非 常に曖昧なものであった ことを意味する.ウ ナギ属魚類において,こ れまで

認 め られていた 「亜種」 とは,本 研究の結果 同程度 に分化 して いる個体群 でも,種 と集 団の

間 に位置 する 分化程度を示す個体群でもな く,単 に研究者が主観 的に設けたカテゴリーに過 ぎ

なか った と考え られる.そ のため,ウ ナギ属 魚類における 「亜種」の存在は,分 類だけでな く,

他 の 研究分野 において も混乱を招 く恐れが あるため,亜 種 というカテゴリー を設 けるべきでは

な いと考える.さ らに,「 形質 の差異の程度」を用いて定義する ことができな いのは,亜 種 に限

らな い.「 種 」も 「集団」も同様である.つ まり,ウ ナギ属魚類 においては,形 質の差異の程度

のみ に基づ く分類 は,他 の研 究の基礎 と して機能 しな いと考えられ る.

そ こで本研 究で は,形 質 の差異の程度,す なわち,個 体群 の分化程度 の大小に関係な く,ウ

ナギ属魚類の 「種」を 「単一の繁殖集団」と定義 した(第6章).こ のようにして得 られた 「種」

は,形 態形 質(脊 椎骨数)に 基 づ く分類 と概 ね矛盾 しない(第2～4章).ま た,分 布域を考慮

して も,そ れぞれ 大洋の海流系 ごとに分かれてお り,各 々の種(繁 殖集団)は,他 とは異なる

産卵場 を 持つ と考 えられる.以 上のことか ら,本 研究で提唱 したウナギ属の分類 は,従 来 のよ

うに 異 なる産卵場 や 繁殖集団 に由来する個体群 を分類学 的に同一種 と して扱 う必要をな くし,

形質 の 差異 を分類の基準 に しないため,混 乱 を招 くことな く,ウ ナギ属魚類の生物学 の基礎 と

して信頼に足るものと考 えられる.
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他方 で,本 研究で提案 した分類 も決 して完壁ではない.分 類 の対象とな るウナギ属魚類の繁

殖集団 そのものが不変で はないからで ある.究 極的には,今 日は別個 の繁殖集団が,明 日には

同一 の 繁殖集団になるかも しれないし,逆 も起 こり得 るであろう.す なわ ち,本 研究 による分

類体系 は,繁 殖集 団 の検出 とその妥当性の検証 こそが最も重要であ り,一 方で困難な点でもあ

る.解 像度 の 高い分子マーカー は,個 体群 間のわず かな遺伝的差異を鋭敏 に検出することを可

能 にす るが,そ れが 分子 マー カー 自身や標 本採集等 にかかる単純な誤差なのか,実 体のある繁

殖集 団 を反映 す るものなのか を判別 するためには,生 活史や産卵場な どの生態学的な情報が必

要 である.ま た,検 出 した繁殖集団の分化 が小 さく(す なわち,差 異が小 さ く),各 々の種独 自

の特徴が蓄積 されていないような場合 には,同 定が困難 である(本 章第4節 を参照) .

「種=繁 殖集団」 とした ウナギ属魚類 の分類 は
,今 回初めて提唱され たばか りである.ウ ナ

ギ属魚類にお いては,こ れ までに計6種 において集団遺伝学的研究が行われ た(表1-1を 参照) .

これ による と,Anguilla anguiilla, A.japonica, A.rostrataも それぞれ 単一繁殖集団であるの

で,そ れぞれ単一種 と考え られる.ま た,少 な くともA.oelebesensisとA.interiorisは ,レ プ

トセ ファルス の分布 か ら,複 数 の 繁殖集団 が 存在 する ことが 予想 されている(青 山 ら2005 ,

2006).さ らに,本 研究で集 団構造を調 べた もののうち,A.bioolorとA.pacifica, A.australis

とA.schmidtiiに ついても,今 後はA.marmorataの4種 のように,分 布域 を網羅 した標本 を用

いてさらに詳細な繁殖集団を調べる必要があるだろう(第2章 を参照) .ウ ナギ属 魚類の中には,

その分布 や 集 団構造,産 卵場調査など,繁 殖集団を調べ る研究がほとん ど行 われていな い種も

ある.従 って,今 後の研究次第では,さ らに種数が増加する可能性が高 い.ま た,環 境変動や

人為的 な移入 な どによって は,一 度 は別 々に分化 した繁殖集団が再び同一 にな ることも考 えら

れるため,種 数 が 減る可能性 さえある.ウ ナ ギ属魚類 という生物の理解 に貢献 しうる分類 を作

るためには,こ うい ったものも含めて,今 後,繁 殖集 団の検 出を行 ってい くことが必要である.

第2節 生物 の分類

第1項 生物 の 「種」 と現在の分類学

生物の多様性や分類に対 して,最 初にその関心が高まったのは,ア リス トテレスやテオフラ

ストスの時代である(マ イア2002).な ぜこんなに自然界は多様なのかという理由を探る一方

で,そ れを体系的に認識することを人は欲 した(馬 渡1994) .そ の手段が分類であり,そ れは
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正 しく自然界を認識す るために必要不可欠で ある.

分類の手順は,「 どのような生物が いるか探 し出 し,そ れ らの生物の間に どのような関係があ

るのかを 調べ,そ の関係に従 って体 系 を作る」 ことである(馬 渡2001) .す なわち,そ れを実

践する分類学には,自 然のなかか ら生物集合を(1)「 タクサ として認識 し」,(2)「 タクサ間の

関係を探 り」,(3)「 分類体系 を構築 する」 という3つ の研究段階が ある(馬 渡2001) .分 類学

において タクサ の最小 単位 である 「種」 を認識す るため,こ れまでに様々な 「種概念」が提唱

されてきた(例 えばLee 2003, de Queiroz 2005な ど) .す なわち,生 物学的種概念(Mayr

1969,第6章 を 参 照)を は じめ,進 化 的種 概 念evolutionary species concept(Simpson

1961, Wiley 1981),系 統学的種概念phylogenetic species concept(Cracraft 1983) ,生 態学

的種概念ecological species concept(Van Valen 1976)な どである .

この う ち,現 行 の分 類 学 が土 台 とす るの は,「 形 態 学 的種概 念morphological speceis

concept」(Handlirsch 1913)で あ る.こ の種概 念で は,「種」 とは,「 一 定の構造 と系統をも っ

た個体 の集合で,こ れ らの個体は,他 種 とは異なった一定の変異の範 囲を持 ち,他 種 との交配

や外界の影響,淘 汰,そ の他 それ に準 じた変化 が起 こらない限 り,そ の子孫 に常に不変である」

とされる(佐 々治1991).分 類学が形態形質 に準拠するの にはそれな りの理由がある.分 類や

同定 すべき標本 は,多 くの場合,死 体である.鳴 き声や歩 き方,飛 び方な どといった形質 は,

死 んだ個体 には残 らな い.そ のよ うな死んだ標本か ら得 られるのは,我 々人間が視覚によって

識別できる形質にほかな らない(馬 渡1994).ま た,形 態の違 いの多 くは機 能の違 いを意味 し,

機 能 の違 いは生物の生き様 の違いを示 唆する.そ のため,分 類学が形態形質 に基づ くのは,む

しろ必 然である(馬 渡1994,2001).つ ま り,分 類学は,自 然界を認識す るために,形 態 とい

う形質を使って 「種」 という生物集合 を認識 し,そ の種を体系化 していると言 うことができる.

しか しなが ら,形 態形質 のみに基づ いて認識 した種 が,必 ず しも自然界の多様 さを反映する

とは限 らな い.形 態形質の変異が少な い場合や,相 似や相同(収 斂進化 や平 行進化)が 起 こっ

ている場合 な どは,種 の数を過少評価 した り,タ クサの関係の推定を誤 った りす ることが容易

に予想 され る.ウ ナギ属魚類 は,本 研 究の結果,21種 に分類 された(第6章) .と ころが,形

態形質 でみる と,4群,つ ま り厳密 に形 態種 に従えば わずかに4種 しか識別できない(Ege

1939,Watanabe 2003).ま た,ウ ナギ属魚類では,分 類 に有用 な形態形質は多系統的に派生

しているので(Aoyama et al.2001),形 態形質 で認 められた4種 は進化 を反映 していな いこ

とになる.さ らに,単 純に形態種 に基づ くと,分 子形質 のような,よ り解像度 の高 い形質であ

れ ば認識 する ことができる個体群 が無視 されることも起 こり得 る.ウ ナギ属魚類のような形態
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形質 に 変異 が少な い分類群 の場合,形 態的には差異が見られな くても,遺 伝 的にはま ったく異

な るとい うことがある.前 出のAnguilla celeわesensisとA.interioris(Aoyama et al.1999a)

やA.marmorataとA.nebulosa labiata(Aoyama et al.2001)な どはその好例である.こ の

ような隠蔽種(cryptic species, sibling species)は,形 態形質のみに基づ く現 行 の分類 では,

捉える ことので きな い個体群で あると言える.

生物 は,形 態形質だ けでは,そ の多様性を捉え きれないというだけでな く,生 物 自身も様々

に変化 する.地 質的 な 長い時間をか けても変化 は起 こる し(す なわち,大 進 化),数10年 ～数

100年 単位 でも(す なわち,小 進化),さ らに極端な規模では,1世 代 でも成長 や成熟 老化に

伴 う様々な変化 が起 こる.南 半球 に生息するGalaxias属 は通 し回遊魚であるが,進 化の過程で

起 こった地形 の変化 により,異 なる生活史(非 回遊型)を 持つ種が属 内で複 数回にわたって派

生 した ことが明 らかにな っている(Waters and Wallis 2001).ま た1世 代のなかで は,ウ ナギ

属 魚類 の レプ トセファルス幼生 は,シ ラス ウナギに変態する とき,そ の形態は激変 し,透 明で

体高の高かった身体 は円筒形にな る(例 えば,Otake 2003な ど).こ のよ うに,生 物は,そ れ

自身が,進 化 の過程や生涯の間 にお いて,ま た自己の周 りの環境や成長な どに合わせて,絶 え

ず生態 や 外見 を劇 的に変化させ る.以 上の ような生物 自身が多様な側 面を持つ こと,そ して,

生物 自身 が 日々刻々 と変化 することを考慮すると,分 類学が本来 目的 とする 「自然界の認識」

のためには,形 態形質のみに基づ く種の認識は,決 して十分ではない と考え られる.

第2項 分 類 学 の役 割 と これ か らの 分類 学

分類学の役割 として,マ イア(2002)は,分 類学は,(1)地 球上の生物 の多様性の姿を示す

唯一 の科学であ り,(2)生 命 の系統の再構成 に必要な情報 のほとん どを提供 する.ま た,(3)

生物学の全分野 が必要 とする情報のほ とん どを供給する,な どを挙 げた(マ イア2002).つ ま

り,分 類学は生物学 の基礎 であ り,ま た,基 礎でな くてはな らない と考 えられ る.こ のことを

考えると,分 類 学が自然界の認識 を目指す以上,そ の分類体系を作るための単位 としての 「種」

は,よ り進化を反映す る単位で ある ことが適切 と考え られる.

本研究で は,ウ ナギ属魚類 の 「種 」を 「単一の繁殖集団」 と定義 した(第6章).こ の定義 は,

「種」が進化の単位 と考え られる繁殖集 団 と同一であるだけでな く,ウ ナギ属魚類の特異な回遊

生態 や地理分布 を考 えてみても妥当であ り,こ の定義に基づいて行われ る分類 はウナギ属 魚類

の生物学 に確かな基礎 を与える(第6章)-ウ ナギ属 魚類 に限らず,繁 殖集団を分類 の単位 とす
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れ ば,従 来 の形態種では種 と して認め られなか った個体群 も認識 する ことがで きる.八 ワイの

コオ ロギLaupara属 は,形 態的な差異 はないが,オ スの鳴 き声 の違 いによって,メ ス はそのオ

スが 自身 と同種か どうかを認識 している(Otte 1994).こ の コオロギでは,鳴 き声が異なる個

体群 は遺伝 的にも異なることが示 されている(Parsons and Shaw 2001).従 来,こ れ らは隠

蔽種 とされて いたが,繁 殖集団 を種 とすれば,こ れらを別個に扱 う ことがで きる.ま た,水 産

学的 に 重要な 種が多いサケ科魚類 には,多 くの種 において生活史 多型が認め られる(例 えば,

Neave 1944, Berg 1948, Wood 1995な ど) .サ ケ科魚類を通 じて,河 川で生活す るものは,

小型 で体高 が高い,パ ーマー ク(小 判状斑)が あるな どの特徴 を示 す一方,海 洋生活をするも

のは,大 型で体高は低 く,パ ーマークはな く,身 体 は銀 白色であ る(井 田 ・奥山2002).こ の

ような形態的 な特徴 に大 きな差異がある ことに加 え,こ れ らの生活史型間において遺伝 的にも

差異 が認 められているものもある(例 えば,Petterson et al. 2001, Narau et al.2004な ど).

それにもかかわ らず これ らは 基本 的には別種 と して記載 されて いるわけではな い.し か し,

これ らも繁殖集団 ことに扱 えば,生 態学的,形 態学的 に妥当である ばか りでな く,資 源管理を

行 う際にも適 当である.

一方 で
,体 系化 とは,種 をよ り上位の分類群 にまとめ,ま た,そ の階級を決定することであ

る(直 海2002).具 体的に言 えば 種 を属 科,目 といったリンネ式階層分類体系にあてはめ

てい くことである.生 物 を階層 的に配列する と,情 報 収集 に際 して非常に便利である.と いう

のは,種 や 属などの低次の階級の分類群 は,そ れが位 置づ けられているよ り高次の分類群 の属

性 も有することになるからで ある(Mayr and Ashlock 1991).形 質(現 行の分類学では,主 に

形態形質)の 差異 の度合 いが異 なることを巧 みに利用 して,階 層 的に分類する ことによ り,生

物 の 多様性 は適切 に表現される.そ れが分類学が採用 して いる リンネ式階層分類体系であ り,

また,そ れ こそが生物を体系 的に理解するための分類で あると考 えられ る.

ただ し,多 様性 を理解す るための体系化 の仕方,つ ま り,リ ンネ式階層分類体系に生物 をあ

てはめていくや り方 が,現 在 の形態形質のように一義的であって は意味がない.そ れは,前 述

のよ うに,形 質 の 差異 の程度 と分類学的なカテゴ リー は必ず しも一致せず,ま た生物 自身が多

様 な実態 を持ち,か つ常 に変化するものだか らである.生 物学 には,形 態学,生 態学,分 子生

物学,生 理学 など様々な分野が あり,ア プローチの方法も多種多様 である.生 物 自身が多彩な

面 を 持つか らこそ,生 物を認識するための多様 な捉え方がある といえる.こ れ らの生物学 の分

野 は,繁 殖集団 を単位 とす ることによって,進 化的な考察や他種 生物 との比較が可能になると

同時 に,逆 に繁殖集団の妥当性を検証 する能力も持つ と考 えられる.従 って,様 々な生物学の
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分野から総合的に繁殖集団,す なわち,種 を決定することが,自 然界の多様性を反映する分類

体系 を構築 するための第一歩と考えられる.ダ ーウィン以後,自 然の多様性をもたらしたのは

進化であり,リ ンネ以後,分 類体系はリンネ体系となった.つ まり,多 様な生物を整理するこ

とは,過 去に起こった生物の進化過程を明らかにすることと同義となった(馬 渡1994) .し か

しながら,形 態形質だけでその過程を辿ることができるほど,生 物の進化は簡単ではない.ま

た,形 態形質 だけを用いて整理することができるほど,生 物は単純なものではない.だ からこ

そ,形 態形質 のみを用いて分類体系を作ることは,誤 った理解を招 く危険がある場合も出てく

る.分 類 とは,進 化の結果である生物の実態を,い ったん様々な形質に分解して捉えた後,再

びそれらを統合 して,体 系化して見せることにほかならない.そ のような進化的意味を持つ分

類こそが,自 然界の多様 さとその体系的な理解に直接繋がるものである.

第3節 ウナ ギ属 魚 類 の回 遊 と進 化

これ まで,ウ ナギ属 魚類 の回遊 と進化 は,繁 殖集団 とは正確 に対応するわけで はない 「種」

(Ege 1939、Watanabe 2003)を 単位 として考え られていた(例 えばAoyama et al.2001,

Mineglshi et al.2005, Kuroki et al.2006な ど) .そ のため,生 態学的な特性や進化の道筋,ま

た種分化 の 機構等に関 して,何 か見落 として いたことがあるかも しれない.そ こで本節では,

進化 の単位 となる 繁殖集 団 を種 と した新 しい分類体系に基づ いてウナギ属魚類の回遊生態を見

直 し,そ の進化について考察す る.

第1項 繁殖 集 団 か ら見 た 回遊 の特 性

本研究 で検出 した種(繁 殖集団)は,概 ね,大 洋 ことに分かれて お り,そ れぞれの繁殖集団

の 内部 は任 意交配 であ った り,メ タ個体群であった り,各 々異な る構造 を持 って いた(第2,3

章を参照).ま た,Anguilla australisとA.schmidtiiに つ いても,成 育場 となる淡水域 は地理的

に 近 いものの,異 なる 繁殖集 団で あることが示 された(第4章 を参照).従 って,こ れらの種

(繁殖集団)は 他 と交流 しない,あ るいは,そ れぞれの繁殖集団を維持する機構 があるもの と考

え られる.こ のことは,繁 殖集団,す なわち種 ことにそれぞれ異なる回遊の特性 を持つ ことを

意味する.

北 は 日本 か ら 南 は ス ラ ウ ェ シ島 ま での30度 の 緯度 幅 で分 布 す るAnguilla marmorata
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(lshlkawa et al.2004の 北太平洋集団)は,そ の集 団内の地点間で,任 意交配を行 っている単

一 の繁殖集団である(第2章 を参照) .こ のような広大な分布域に亘 って1つ の集団を維持する

ためには,集 団内 の地点間で偏 りな く遺伝的な交流が保たれるための機構が必要である.ウ ナ

ギ属魚類 は,例 外 的に淡水域か ら汽水域への移動が起 こるものの(Daverat et al.2006),基 本

的には定着性 が強 く,そ の移動範囲 はある程度 限られて いる(Morrison and Secor 2003).そ

のため,ウ ナギ属 魚類 は,着 定後,地 理的 に大規模な移動 は行わないと考 えられる.ま た,多

くの海産生物 と同様,ウ ナギ属 も,そ の浮遊幼生期(レ プ トセフ ァルス期)が 大規模な分散を

担 って いる ことを 考 え合 わせ ると,遺 伝的な混合 は,産 卵か ら接 岸までの時期 に起 こると考え

るのが 妥当 である.従 って,単 一繁殖集団の場合,そ の期間にいかに効率良 く遺伝的 に混合す

るような機構 を持 つかが,均 一な遺伝的組成を保 つための鍵である と考えられ る.

北太平洋のAnguilla marmorataと 分布域が重複す るA.japonicaは,フ ィ リピン北部か ら台

湾 中国,韓 国,日 本 までの東 アジア全域 に分布 す る単一繁殖集 団である(Ege 1939,吉 澤

2006).本 種 の産 卵場 は マ リアナ諸 島西方,北 赤 道 海 流 中 の きわ めて 限 られ た海 域 で あ る

(Tsukamoto 1992,2006).こ の付近 では塩分フロン トが形成され,産 卵 は仔魚の輸送 に適 し

た 強 い海流 が存在 する塩分 フロン トの南側で行われ る(木 村 ら1999).こ の ことによ り,A.

japonicaの 仔 魚 は,幅 の広 い北赤道海流の南側 に取 り込 まれて ミンダナオ海流域に運ばれる こ

とや,逆 に,北 側 に取 り込 まれて,海 流の速度が極端 に遅 いために変態 して接岸す る時期 を逸

して しまうことを避 けて,黒 潮 に乗 って東 アジアへ運 ばれ ることが可能にな ると考え られてい

る(Kimura et al.1994,木 村 ら1999).つ まり,フ ィ リピン東方(東 経128度 付近)で 南北2

方向 に分 岐す る北赤道海流を利用 して,そ の北側 にある分布域に仔魚を輸送するためには,A.

japonioaの 産卵場 は厳密に決め られた,ご く限 られ た海域でなければならな いと考え られる.

これに対 し,Anguilla marmorataは 同 じ遺伝的組成 を持つ仔魚を,A.japonicaと 同 じ北太平

洋沿岸 に加 え,よ り南へも輸送 しな くてはな らない.本 種の産卵場 は,北 赤道海流中にある と

推定 されている(Miller et al.2002).産 卵場の位置 と成魚の分布域を考 える と,本 種 は産卵場

と成育場 を結ぶ仔 魚の輸送経路 として,単一 の海流で はな く,複 数の海流を利用 している こと

が 容易 に推測 される.す なわち,北 赤道海流中で 生 まれたA.marmorataの 仔 魚は,分 布域 の

北へ は黒潮を,南 へは ミンダナオ海流 をそれぞれ利用 して分散す ると考 えられる.こ のことは,

北赤道海流 の中 の北側 生まれの仔魚 は,日 本な ど分布域の北へ運ばれ,南 側生 まれの仔魚 は,

スラウェシな ど分布域の南へ運 ばれる ことを意味す る.そ のためには,本 種 の産卵場 は,黒 潮

へ繋 が る北赤道海流 の北側 から,ミ ンダナオ海流へ繋がる北赤道海流の南側 までの南北に広 い
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範 囲である必要があると考え られる.

イン ド洋のAnguilla bicolorは,こ れまで,イ ン ド洋東 部のスマ トラ島西方海域(Ege 1939 ,

Jespersen 1942)と,イ ン ド洋西部のマダガスカル東部(Jespersen 1942 ,Jubb 1961)に

産卵場 を持 つ と考えられてきた.し か しながら,イ ン ド洋東部 において行なわれた最近の調査

航 海 の 結果 では,イ ン ド洋東部 の本種の産卵場 は,ス マ トラ島西方海域で はない可能性がある

(Aoyama et al.印 刷中).従 って,A.bicolorは 東西に1ヶ 所ずつ産卵場 を持つのではな く,外

洋 に産卵場 を1つ 持つ可能性 も出て きた.ま た,シ ラ スウナギの耳石解析によると,本 種 の接

岸 日齢 は ジャワ 島では148～202日(Arai et al.1999a),レ ユニオンでは68～96日(Robinet

etal.2003b)で あり,イ ン ド洋 の東西 で2～3倍 の差 異 が 認 め られ る .こ の こ とか ら,A.

bicolorの 産卵場 はイン ド洋のかな り西側 にある ことが示唆され,本 種は南赤道海流や赤道反流

な どの複数の海流 と,モ ンス-ン によるそれ らの季節変化(Schott and McCreary2001)を 利

用 して 東西 に仔 魚を輸送する ことで,イ ン ド洋全体で1つ の任 意交配集 団を維持 して いる と考

え られる.

他方,Ege(1939)のAnguilla marmorataか ら本研究で種 として独立 させた南太平 洋のA .

fidjiensis,お よびイン ド洋のA.mauritianaは,種 全体 と してはそれぞれ単一の繁殖集 団で はあ

るものの,完 全な任意交配で はな いことが明らかになった(第2章 を参照) .南 太平洋で採集 さ

れた レプ トセ フ ァルス の成長率 は0.46～0.48mm/日 なので(Sugeha 2003) ,成 長率 と回遊の

規模 の関係(Kuroki et al.2006)か ら,A.fidliensisは 産卵場 と成育場の 間が1,000km程 度の

規模 の回遊 を行 うと類推され る.A.fidjiensisの 分布域は西 のパ プアニュー ギニアか ら東のタ ヒ

チ まで数1,000キ ロに及ぶ範囲 に亘るので,回 遊 の規模 か ら考え ても,南 太平洋 に複数の産卵

場 が 存在する可能性がある.恐 らく本種は,そ れ らの産卵場で生まれ た仔魚が,受 動輸送 の過

程 で複 雑 な 海流 とその季節変化 によって少 しずつ交流を保つ ことによ り,全 体 としては遺伝 的

に繋が った1つ の大 きな集団を形成 していると考え られ る.ま た,A.mauritianaに ついて は,

イ ン ド洋の東西 はかつては分化 して いた ことが示唆され ることから(第2章 を参照) ,か つては

東西 で 別々の産卵場を有 して いた可能性がある.第6章 で認 められた調節領域のVNTR配 列 の

タイ プの出現状況 を見ても(第6章 を参照),イ ン ド洋の東西 は均一に混合 しているわけで はな

さそうである.こ れ らのことか ら,A.mauritianaで は,多 くはイン ド洋東西それぞれに接岸 し,

ー部 の個体 の移動によって
,全 体 として遺伝 的な交流が保たれていると推測 される.さ らに,

マ リアナ海域一帯のA.marianaensisは,南 太平洋のA.fidliensisに 似 た遺伝的特徴 を示すが ,

これ と遺伝的交流 を保 っているとは考えに くい.そ のため,そ の正確 な機構 は不明であるもの
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の,少 な くとも本種 は,北 太平 洋のA.marmorataと も南太平洋 のA.fidJiensisと も異な る産卵

場 と回遊経路を もつ と考 えられる.

オセ アニアのAnguilla australisとA.schmidtiiも 互 いに遺伝 的に異なるので(第4章 を参照),

各々 の 繁殖集団 を維持する機構 があると考え られ る.し か し,調 査は少な いものの,こ れ ら2

種 には,明 らか に異 なる別々の産卵場がある というわ けではなさそ うであ る.南 赤道海流の中

で近接する産 卵場 と分布域 は,ち ょうど大 西洋のA.anguillaとA.rostrataに 似 ている.こ れ ら

2種 は,と もに サルガ ッソ海 に産卵場を持ち,北 赤道海流 とメキシコ湾流 それに続 く北大西

洋海流 によ って 大西洋 の東西に仔 魚が輸送される.大 西洋の2種 は産卵時期の盛期 ををず らす

だ けでな く,仔 魚期間 の長 さを変 えることに よって別々の繁殖集団を維持 していると考 えられ

て いる(van Ginneken and Maes 2005).こ の ことか ら,A.australisとAschmidtiiも 同様の

機構 によって,別 々の繁殖集団を維持 している可能性がある.

第2項 ウ ナ ギ属 魚 類 の 回遊 環

産卵場 と成育場 を結 ぶ 環状 の 回遊経路 と生活 史 は 「回遊環 」 と定義 され る(塚 本1994,

Tsukamoto and Aoyama 1998, Tsukamoto et al.2002).原 則 として,回 遊環 は種特異的で,

新 しい回遊 環 が成立することで種分化が起 こると考 えられている.前 項で述べた ように,ウ ナ

ギ属魚類 の 種(す なわち,繁 殖集団)は,各 々の繁殖集団ことに様々な回遊特性を持つので,

ウナギ属魚類 においては,正 確に言 うな ら 「1繁殖集団1回 遊環」 となる.

一方 で
,各 種 に特有 の 「種回遊環」 は,実 際 には時期 や 場所 が少 しずつ異なるい くつもの

「個体群回遊環」で構成 されて いる.そ れ らが様々な度合いで互 いに繋が っていることによ り,

種全体 として1つ の 大きな回遊環が形成 される(図7-1).産 卵場 と仔魚の回遊経路が1つ と考

え られ るAnguilla japonicaの 接岸を例にすれば 鰐化時期と接岸場所で回遊環が少 しずつ重 なっ

てお り,そ れ は5月 生 まれ 台湾接岸個体群,6月 生 まれ台湾接岸個体群,6月 生まれ種子 島接

岸個体群7月 生 まれ種子 島接 岸個体群,と いった具合である.こ の とき,産 卵場 の位置や回

遊 経路,産 卵期 な どの 回遊環 を決定付 ける要因(の いずれか)が 限定されて いれば,個 体群回

遊環 やそれ らの 繋が り方 は相対的に単純で,種 回遊環も決まった回遊環 をとる.逆 に,産 卵場

や 回遊経路 が 複数存在 した り,そ のうえ産卵期が周年に亘る場合 には,個 体群 回遊環が多数存

在 し,そ れ らの繋が り方 も非常に複雑になる.そ のため,種 全体 としての回遊環 も限定的でな

く,複 雑 に変化するものとなる(図7-1).
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そ こで,前 者 の ように個体群 回遊環が単純で,種 全体 としても比較的決 まっている回遊環 を

「堅 い回遊環」,後 者 のような 多数 の個体群回遊環か らな る複雑な種回遊環 を 「柔軟な回遊環」

と,そ れぞ れ呼 ぶ ことにする.こ れ に従 って ウナギ属魚 類 の 回遊環 を見 てみ る と,ま ず,

Anguilla marmorataは,本 節第1項 で考察 した ように,北 赤道海流をまた ぐように南北に広 い

産卵場 を持 ち,2つ の海流 を利用す る回遊経路 を持つと考え られ る.そ のうえ,産 卵期が ほぼ

周年 に及ぶ(Kuroki et al.2006).つ ま り,広 い産 卵場 と複数 の回遊経路 を持 ち,産 卵期 が長

いことか ら,個 体群回遊環 が 多数存在す ると考え られ るため,本 種 は柔軟な回遊環を持つ とい

える(図7-2).イ ン ド洋 のA.bicolorも 同様 に考え られるので,柔 軟な回遊環 を持つ種 と言え

るだろう.こ れ らの任 意交配 を行 う繁殖集団 に対 し,南 太平洋のA.fidjiensisと イ ン ド洋 のA.

mauritianaは メタ個体群構造をなす(第2章 を参照).つ ま り,複 数の産卵場 と回遊経路が推察

されることか ら,こ れ らも柔軟な 回遊環 を持つ と思 われる.さ らにA.celebesensisは,少 な

くともセ レベス 海 とスラウェシ島の トミニ 湾 に2つ の 産卵 場 が存在 する ことが 示されて お り

(Aoyama et al.2003),比 較的長 い産卵期 を持つ ことが知 られ ている ことか ら(Kuroki et al.

2006),こ れ らの2つ の産卵場 の間 で交流が保たれて いる と仮定すると,本 種 は柔軟な回遊環

を持 つ種 の 代 表 とも い え る.こ れ らに 加 え て,ほ ぼ周 年 に亘 る産 卵 期 を 持 つA.pacifica

(Kuroki et al.2006),複 数 の産卵場を持つ可能性のあるA.interioris(Aoyama et al.2003)

も,他 の生態学的情報 はほとんどな いものの,や は り柔軟な回遊 を行 うと推 測される.他 方,

A.australisとA.schmidtiiは,産 卵場 や 回遊経路がわずかに異なることで繁殖 集団を維持 して

いると考 えられ ることか ら,と もに回遊 のパターンがある程度限定され ている堅 い回遊環 を持

っと考えられ る.大 西洋 のA.anguillaとA.rostrataも 同様である.ま た,A.japonicaは,産

卵場や回遊経路が限定され ている上,新 月に同期 して産卵 を行 うことから(Tsukamoto 1992),

この種 の回遊 を 行 うもののうち,も っ とも 堅 い回遊環 を持 つ種 と考 えられ る.さ らに,A.

borneensisは,産 卵期 はほぼ周年に亘るものの(Kuroki et al.2006),成 育場(イ ン ドネシア ・

ボルネオ 島)が 非常 に局所的であり,し かもそ の産卵場 は成育場のす ぐそばのセ レベス海であ

る(Aoyama et al.2003).従 って,情 報 はきわめて 限 られているものの,回 遊経路 が複数存

在するとは考えづ らいことか ら,本 種 も堅 い回遊環を持つ と考 えてよさそ うである(図7-2).

このように,ウ ナギ属魚類 においては 「1繁 殖集団1回 遊環」ではあるものの,そ の回遊環

は,そ れぞれの繁殖集 団によって質 的に異な るもの と考え られた.
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第3項 ウナギ 属 魚類 の回遊 環 と種分 化

ウナギ 属魚類 で は,回 遊環が ずれ ることによって種 が分化 してい くと考え られて いる(塚 本

1994,Tsukamoto and Aoyama 1998,Tsukamoto et al.2002).も し,産 卵場 が同 じであって

も,成 育場 が異なれば,産 卵 回遊 の経路が違ってきて,成 熟のタイミングや回遊 に要する時 間

に差異が生 じ,産 卵時期がずれ て くるだ ろう.ま た,成 育場は同 じであっても,産 卵場 が異な

れば,当 然生殖的 に隔離され る.従 って,ウ ナギ属魚類 の種分化 には,何 らかのきっかけで 回

遊環が空間的,も しくは時間的に異なることが必要になる と考え られる.

柔軟 な 回遊環 を持つ種は,産 卵場や回遊経路,産 卵時期な どの回遊環 を決定する各要因の変

異幅 が 広 いため,も し環境が変 化 しても,そ れに対応することができると考え られる.こ のと

き,環 境変動 への対応 とは,種 を分化 させ ることだ けではな く,分 布域 を変化 させ る(拡 大 さ

せる)こ とも指す.す なわち,死 滅個体群 にな らな いことを意味する.例 えば,仔 魚の輸送 を

担 う海流 がある期間だ け変化 して,そ の間はもともとの成育場か ら遠 く離れた場所 に流れ着 く

とする.も し,も との種が柔軟 な回遊環 を持つものであれば 産卵期 も限定されていない可能

性 が高 い.そ のため,新 たな成 育場 で育 った個体群がもとの遠 い産 卵場へ帰る ことができた場

合,成 熟 や 産卵 のタイ ミングが問題 になることはな く,も との種 の再生産に寄与する確率 も高

くなると推測 される.こ の場合,こ の種 は分布域 を拡大 したと見なす ことができる.ま た,も

との産卵場 へは帰 らず に,新 たな産卵場 を獲得すれ ば,そ こに新 たな回遊環が成立 し,種 は分

化 する と考 えられる.柔 軟な回遊環を持つ種 は,も ともと様々な回遊パ ター ンを内包 している

ため,分 布域拡大 にも集団分化 にも,ど ちらにも早急に対応する ことがで きる と考え られる.

一方で、 回遊のパターンが定ま った堅 い回遊環を持 つ種は,簡 単には変化 しない と考え られ る.

それ は,わ ずかにでも産卵場 や産卵期を逸すれば 直ちに死滅個体群 とな り,そ の結果 分布

域 を拡大 し,再 生産 に寄与 する ことも,新 た に種 と して分化する こともできないと考えられ る

からである.そ のため,堅 い回遊環を持つ種では,回 遊環がずれる とすれば,そ れはきわめて

ゆっ くりと起 こる変化であろ うと推察される.

ただ し,回 遊環 の柔軟性 は決 して一定の値を とるわ けではない.そ れぞれの種が特有の回遊

環 の柔軟性 の幅を持ってお り,環 境条件 や進化の過程 に応 じて,現 時点で最 も適応的な回遊 を

行 って いる と考え られ る.Anguilla borneensisは その好例で,産 卵場 も回遊経路も成育場 も概

ね限定 された堅 い回遊環であ りなが ら,産 卵期は長 い(前 述).そ のため,も し,海 流が変化 し

て ジャワ海 やスールー海な ど近隣の地域へ も仔魚が輸送され,そ こで成長 し,も との産卵場へ

回帰できた場合 も(す なわち,分 布域の拡大),新 たに産卵場を見 つけた場合 も(す なわち,種
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分化),い ずれの場合も産卵期を逸する ことな く,繁 殖を行 うことがで きるであろう.つ ま り,

本種 は,や や 堅 い回遊環を持つ と考えられる(図7-2).ま た,南 太平洋のA.fidliensisと イン

ド洋のA.mauritianaは,種 全体 が任 意交配でないという点で,ウ ナギ属 魚類の他 の種 を考える

と,む しろ例外的 とも言える.回 遊環がずれることがウナギ属 魚類 の種分化に必要 と考え られ

る一方 で,こ れ ら2種 は種 内の個体群 回遊環 がずれているにもかかわ らず,完 全な種分化 には

至 っていな い.従 って,回 遊環 以外 の未だ不 明な要因もウナギ属 魚類 の種分化に重要な役割 を

果 た して いるかも しれない.さ らには,A.fidjiennsisとA.mauritianaは 今現在,回 遊環 がずれ

てい く(す なわち,種 分化 の)過 程 にある とも考え られる.

ウナギ 属魚類 の進化の過程 において,そ の分岐年代や分散 の経路 を推定することは非常 に困

難 であるため(第5章 を参照),現 時点で,回 遊環に変化を与 える具体的な要因は分か らな いも

のの,Anguilla marmorataやA.bicolorは 何 らかの要因によって現在の ように分布域を拡大 し,

さらにそれぞれの海域で産卵場 を獲得 した状態 にあると言 えるであ ろう.A.marmorataに つい

て は,そ の系統樹(図5-2)か ら,初 めに北太平洋 に分布する ようにな ったものがまず回遊環

を 成立 させ た後,南 太平洋,マ リアナ海域,イ ン ド洋へと一挙に分散を遂 げ1各 々が新たに回

遊環を形成 したもの と考え られ る.ま た,ウ ナギ属魚類の系統樹(図5-4)を 見る と,大 きな2

つの系統 のうちの一方(A.borneensis,大 西洋,お よびオセアニアグルー プ)の クレー ドは6

種 を含 み,こ れ らはいずれも堅 い回遊環 を持つ.他 方 のク レー ドは14種 か ら成 るイ ン ド洋-太

平洋 グル-プ で,そ の多 くは柔軟な回遊環を持 つ.柔 軟な回遊環 を持つ種か ら成るク レー ドの

方 が,よ り種数が多いということは,柔 軟な回遊環を持つ種 の方が,分 布域拡大や種分化が速

やかに進 むと推測される ことと矛盾 しな い.さ らに,大 西洋 とオセ アニア,こ れ ら2グ ループ

とイン ドネシア ・ボルネオ島,そ れらとイン ド洋-太平洋 という地理的 に大き く離れたグループ

同士が 姉妹群 をなすことは,そ れらの間を繋 ぐ祖先種もまた,分 布域を拡大する能力が非常に

高 かったことを示 唆している.つ ま り,地 理的な各グループの祖先種,そ れ らのグループ間の

祖先種 ひいては,ウ ナギ属 魚類の祖先種 は,柔 軟な回遊を行 うものであった と推察 される.

また,今 現在,柔 軟な回遊環 を持つA.marnorataやA.bicolorな どの種 は,今 後 も種 を分化 さ

せてい く可能性が高いもの と考え られる-
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第4節 水 産 学 と生 物 学 へ の応用

分類 の最 も実用的な側面 の一つは同定であ り,こ れは生物学 の研究 に必要不可欠で ある.ウ

ナギ属 魚類 では 形態的 な特徴が乏 しいことから,従 来か ら遺伝子 を用 いて種査定が行なわれて

きた(表7-2).そ のうち,最 も多用 されているのは,16SrRNA遺 伝子の部分塩基配列を直接

比較 す る方法(Aoyama et al.1999b)で ある.こ の方法で は,変 異サイ ト数が明らかに多い

か少な いかによ って,ウ ナ ギ属 の種を同定 している(例 えば,Tsukamoto 2006な ど) ,と ころ

が,こ の 方法は多用 されて いるにもかかわらず,変 異が何サ イ ト以内な ら同種 何サイ ト以上

なら別種 というような 明瞭な基準がなかった.そ こで,本 研究 を水産学や生物学に応用する一

例 と して,こ こでは分子形質 を用 いた ウナギ属魚類 の同定方法 を提示する.

ウナギ属魚類 において は,遺 伝的変異量 を基準 として一義的 に種 を定義す ることはできない

ものの(第6章 を参照),実 用性 を考えれば,や は り同定 は必要で ある.そ のため,本 研究 によ

り得 られた 大量 の分子 デ ー 夕に基づき,提 案 したウナギ属魚類21種 を可能な限 り正確 に同定

す る方法 を考案 した(図7-3).判 定方法は以下の4つ で,こ れ らを組み合わせ て同定を行 い,

矢印以下 は,そ の方法に よって同定で きる種 も しくは種群を示す.種 群 については,そ の種

群 のいずれかの種 ということを意味 し,例 えば,(Anguilla bicolor+A. pacifica)種 群 は,A.

bicolorかA.pacificaの どち らかである ことを示す.

まず,(1)ウ ナギ属魚類全種を対象 として,同 定 した い標 本の16S rRNA遺 伝子の全長の塩

基 配 列 を 決 定 し,既 報 の ウナ ギ 属 魚類 の塩 基 配 列(Aoyama et al.2001,Minegishi et al.

2005,表5-1)と 変異サイ ト数 を直接比較する.こ の段階で11種 のウナギ属 魚類をそれぞれ同

定 することができる.こ れ 以外の4種 群 については,続 けて(2)～(4)の 方法を用 いる.こ

のうち,(3)と(4)は 本研究で 得 られた各種群のデータ とともに解析する必要があ り,(4)

の場合 は,本 研究で用 いた標 本を模 式標本(模 式個体群)と する.

(1)16SrRNA遺 伝子 にお いて,変 異サイ ト数が14サ イ ト以上 は別種,そ れ未満は同種

→Anguilla anguilla, A.borneensis, A.celebesensis, A.dieffenbachii, A.interioris,

A.japonica, A.megastoma, A.mossambica, A. obscura, A.reinhardtii, A.rostrata

(A.nebulosa+A.labiata)種 群 … 現 在,デ ー 夕 不 足 に よ り 種 ま で 落 と せ ず

(A.bicolor+A.pacifica)種 群 (2)

(A.marmorata+A.fidliensis+A.mauritiana+A.marianaensis)種 群 (3)

(A.australis+A.schmidtii)種 群 (4)
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(2) 上記で決定 した16SrRNA遺 伝子の塩基 配列 において,種 特異的変異サイ トを照合する

(表6-5Cを 参照) →A.bicolorかA.pacificaか を判別で きる

(3) 調節領域 の塩基配列を用 いて,本 研究で得 られたそれ らの種群のデータとともに遺伝

距離に基づ く近隣結合樹 を構築 し,同 定 したい標本が どの種 の枝 に含まれるかを調べ る.

→A .marmorataと(A.fidjiensis+A.mauritiana+A.marianaensis)種 群を判別で きる

種群 と判別 され た場合は(4)へ 進む (4)

(4) 調節領域 を用 いて固定指数を算出 し,そ の有意性を検定する.同 定 したい標本が どの地

点の標本,あ るいは本研究のデータのどの種 と有意な差異が認 められないか によって判

定する.

→A ,marianaensis, A.fidjiensis,A.mauritianaの3種 のいずれか,お よびA.australis

とA.schmidtiiの どちらかをそれぞれ判別で きる.

なお,(1)の16S rRNA遺 伝子の代替 としてcyt b遺 伝子 を用 いる ことも可能である.こ の

場合 は,「 変異 サイ ト数が21サ イ ト以上 は別種 それ未満は同種」 が基準 にな り,(1)の11

種4種 群の うち,さ らにAnguilla bicolorとA.pacificaも それぞれ同定す ることがで きる.A.

bicolorとA.pacificaを 判別 するための(2)種 特異 的変異サイ トについても,16S rRNA遺 伝

子 の他,cyt b遺 伝 子,調 節領域 においても多数見つかって いるので(表6-5を 参 照),こ れ ら

と照合す るこ とで どちらの種か同定する ことも可能である.ま た,(3)に ついては,複 数のマ

イ クロサテライ ト遺伝子座 の遺伝子型 に基づ いてAssignment testを 行い,同 定 した い標本 が

どのクラスターに割 り振 られたかによっても判別する ことがで きる.さ らに,(4)に つ いては,

マイク ロサテライ ト遺伝子座 を用 いてもよい.た だ し,複 数の標本 を用いて各種群内 のいずれ

の種 か という ことを判 定する(3)お よび(4)の 基準は,成 功率が100%で はないので,確 率

は低 いものの,同 定を誤 る危険もある.

例 えば,オ ース トラ リアの北東 の海域で多数の レプ トセファルスが採集 されたとす る.こ れ

らの標本の種査 定を行 う際の手順 としては,ま ず は,16SrRNA遺 伝子,も しくはcyt b遺 伝子

の塩基配列 を 決定 する.そ の塩基配列 を用 いて,判 定基準(1)に 従 って,そ れらの標本が ウ

ナギ属魚類 の どの 種 も しくはどの種群 であるか1個 体 ず つ同 定 す る.(Anguilla australis+A.

schmidtii)種 群である と判 定された場合 は,続 いて,判 定基準(4)を 用い,そ れらの標本の調

節領域 の塩基配列 を 決定 し,本 研究で得 られたデー タと合 わせて,ま とめて固定指数FSTを 算

出する.も し,そ れ らの標本 の 戸sTが本研究で用 いた模式個体群のA.australisと は差異がな く,
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A.schmidtiiと は有意 に異なれ ば 標本はA.australisで あると考えられる.逆 も同様 である.

ただ し,こ れ らの標本全体 でヘテロ接合度に有意 な減少が認め られた場合 には,そ の標本 は,

A.australisとA.schmidtiiの 個体 が 混 ざ った も の で あ る可 能性 が あ る(Wahlund効 果,

Wahlund 1982).そ のため,そ のような場合には,標 本1個 体1個 体について種 を同定す るこ

とは難 しいと考え られる.

(Anguilla australis+A.schmidtii)種 群,お よ び(A.marianaensis+A.fidliensis+A.

mauritiana)種 群 については,そ れぞれの種群 内で の種 間の分化がきわめて小 さいため,本 研

究 で得 られたデータでは,ど のような方法を用 いても,そ れぞれ確実に同定する ことはで きな

い.本 研究 にお いて,遺 伝 的変異の詳細な比較を行 わなか ったA.nebulosaとA.labiataに つ

いても,ウ ナ ギ属魚類の系統樹(図5-2)か ら種 間 の変異 が小 さいことが予想 されるた め,判

別は難 しいと考 えられる.こ れ らの種を判 別するためには,マ イクロサテライ トDNAよ りもさ

らに高 感度 のマーカーが必要 となる.例 えば,核DNAを 用 いたRAPDやAFLPな どの方法 は,

核 ゲノム の情報 を網 羅的に解析することができるので,そ の中か らこれらの種 にも特異 的な変

異 が 見 つかる可能性 がある.ま た,本 研究では解析 しな かったmtDNAの 他の遺伝子領域や,

マイクロサテライ トDNAの フランキング領 域な どにも種特異的な変異が見つかる ことが十分期

待 される.他 方,1個 体 でも判別することのできる種 につ いては,本 研究で得 られたデー タと

今 回提 示 した判定基準(1)お よび(2)に より,正 確 に同定することができる と考 えられ る.

とくに,こ れまで 多用 されていなが ら,実 際の判別 は経験 に頼 っていた塩基配列 による同定に

おいて,判 定基準(1)お よび(2)の ような具体 的な基準が初 めてできた ことは,今 後の種査

定 に大 いに役立 つと考え られる.本 研究で提示 した同定方法は,複 数の判定方法 を組み合わせ

たことによ り同定で きるよ うになった種が ある一方で,煩 雑 になるという欠点 が生 じた.今 後,

遺伝子 のみならず,様 々な形質 が精査 される ことに加 え,技 術 の発展 が進めば 本研究で提案

した ウナギ属魚類21種 を一度 に判別で きる ような変異が見つかることも期待 され る.

さらに,出 現する種 が限られ ているような地域 では,遺 伝子や形態を組み合わせ,よ り簡便

に種 を同定できる方法を確立 することが十分 可能で ある.Watanabe et al.(2004)は,産 卵

場付近 の 調査航海 において船上 で利用 で きるよう に,リ ア ル タイ ムPCRを 用 いてAnguilla

japonicaを 判別 する方法を考案 した.こ の方法で は,判 定に供する標本がウナギ属魚類 の どの

種 かということのみな らず,他 のウナギ目魚類,あ るいは他 の魚類かということす ら分 か らな

い.し か し,産 卵場付近 の海域 では,採 集 された標 本がA.japonicaか それ以外かを判別す る

ことが最重要であ るので,そ の標本 がA.japonica以 外の どの種かは,そ の 時点では同定で き
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なくてもよい 実際に,こ の方法は調査航海において十分に機能している(Tsukamoto 2006).

このように,実 際の調査の目的に応 じた種査定方法は非常に実用的である.本 研究で得られた

データを基に,例 えば ウナギ属魚類の検索 「南太平洋版」あるいは 「インド洋版」というよ

うな種同定方法を開発することもできるであろう.そ れらは必ず,実 地調査の現場で役に立っ

と考えられる.

本研究で提示 した 「種=単 一の繁殖集団」という分類は,全 種を完全に同定できないという

問題 を持 つものの,分 類学上の種と,分 類学以外の現実の研究分野における操作単位が一致す

る.そ のため,生 態研究や資源管理などを行う際には,別 個に系群判別をすることなく,本 研

究で提案した種を最小の操作単位として考えることができる.ま た,従 来,同 種の別集団,も

しくは別亜種 とされていたものも,そ の回遊生態は必ずしも同じではないことから,ウ ナギ属

魚類の種分化の機構や進化の過程などを考える際には,繁 殖集団を単位とする本研究の分類を

土台 とすることが望ましいと考えられる.そ のため,本 研究は,分 類本来の役割としてウナギ

属魚類 の他 の生物学の基礎となり,そ の多様性の理解に貢献するものと期待される.さ らに,

このような従来 とは異なる全く新 しいアプローチによるウナギ属魚類の分類は,新 たな分類学

のケーススタディとして,他 の分類群においても応用可能なものと考える.

第5節 今 後 の課題

マイア(2002)は,「 分類学」 とは,分 類 の最小単位で ある種 を区別する 「種分類学」 と,

それらの種 を関連づけたグループに分類 する 「体系分類学」か ら成る とした.本 研 究で は,繁

殖集団 を検 出 し,ウ ナギ属魚類 の新 しい分類 を提案 した.マ イア(2002)の 考えをウナギ属魚

類 の分類 に当てはめてみ ると,「 種分類 学」 とは,ウ ナ ギ属の繁殖集団の検出であ り,「 体 系分

類学」 は,遺 伝子 を含むすべての情報 を総合的に判 断する ことによってウナギ属 魚類そのもの

を総合的 に理解する こと,と 言 い換えることができるだ ろう.

ウナギ属魚類 の 中には,Anguilla nebulosaやA.reinhardtiiな どその集団構造が明 らかでな

いもの,ま た,A.celebesensisやA.interiorisな ど複数 の繁殖集団を含む可能性が高いもの,

あるいは,A.megastomaやA.mossambica, A.dieffenbachiiな ど,な んら手 をつけ られて い

な い も のな ども い る.ま た,本 研 究 で 扱 ったA.bicolor, A.pacifica, A.australis,A.

schmidtiiな どは,網 羅的 な標本採集が行なわれていないという点で は,解 析は決 して十分 とは
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言 えない.今 後は,ウ ナギ属魚類 において未だ研究の進んでいないこれ らの種 を中心に,本 研

究 と同様,繁 殖集団の検出を目指 す ことが先決であろう(ウ ナギ属魚類 の種分類学).さ らに技

術的 な面 として,本 研究で用いたマイクロサテライ トDNAとmtDNAに 加 え,今 後 は,イ ン ト

ロンな どの核DNA中 の単-コ ピーの非コー ド領域single copy nucleotide polymorphic DNAが

分子マーカー として有望視 されている(Zhang and Hewitt 2003).そ ういったマーカーを利用

し,本 研究 で 扱 った種 も含 めて,地 点間の遺伝的な変異 を継続的に調べてい くことも必要であ

る.他 方,ウ ナギ属 魚類 という生物 の実態 を解明するためには,生 態学や形態学,生 理学,行

動学 な ど,生 物学 のあ らゆる分野か ら得 られ る情報の蓄積 も欠かせな い.そ ういった情報 を常

に積極的 に取 り入れ,総 合 的に判 断 してい くこと(ウ ナギ属魚類 の体系分類学)が,ウ ナギ属

魚類の多様性,そ の生 き様 を理解 す るために,重 要な展 開 となる.
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ウナギ属魚類 の分類は混乱 して いる.本 研究で は,特 に混乱のあるウナ ギ属の3種 の集団構

造 を 明 らかに し,ウ ナギ属 魚類の遺伝 的変異を調べる ことにより,こ れ らに基づ く新 たな分類

体系 を確立 する ことを 目的 とした.そ のために,核DNA(マ イクロサ テライ トDNA)と ミ ト

コン ドリアDNA(以 下,mtDNA)の 詳細な解析 を行 い,以 下の結果 を得 た.

1. Anguilla marmorataの 集 団 構 造

Anguilla marmorataの 集団構造 を明 らかにす るため,マ ダガスカル,レ ユニオン,ス マ トラ,

スラウェシ,フ ィリピン,台 湾 日本,グ アム,ア ンボン,パ プアニ ューギニア,ニ ューカ レ

ドニア,フ ィジ ー,タ ヒチの 計13地 点 か ら採集 した計455個 体 につ いて,8個 のマイク ロサ

テライ ト遺伝子座 と調節領域の塩基配列を用 いて集団解析 を行 った.

マイクロサテライ ト遺伝子座を用 いて遺伝的分化程度 の指標 とな る固定指数(FST)を 算 出 し

た ところ,北 太平洋(日 本,台 湾,フ ィリピン,ス ラウェシ),南 太平洋(タ ヒチ,フ ィジー,

ニュー カレ ドニア,パ プアニ ューギニア) ,イ ン ド洋(ス マ トラ,レ ユニオン,マ ダガスカル)

の3地 域 と,ア ンボ ンおよびグアムの2地 点の間で,互 いに有 意な差異が認 められた.調 節領

域 を用 いて算 出 したFSTに おいても,ほ ぼ同様の結果が得 られた.遺 伝距 離 に基づ く遺伝子系

統樹 で は,北 太平洋の4地 点が1つ の枝 にまとま り,他 の地域 は概 ねま とまるものの,明 瞭に

は分 かれなか った.ア ンボンの標本 は,主 に北太平洋 と南太平洋の枝 に分 かれて出現 した.以

上よ り,Anguilla marmorataは4つ の遺伝 的に異なる繁殖集 団(北 太平 洋集団,南 太平洋集団,

イン ド洋集団,マ リアナ集 団)か らなることが明 らかとなった.ア ンボ ンには,北 太平洋集団

と南太平洋集 団に由来する個体が混 在すると考え られた,

2. Anguilla bicolorの 集 団 構造

イン ド洋(Anguilla bicolor bicolor)と 太平洋(A.bicolor pacifica)に 亜 種をもつA.bicolor

の集 団構造 を明 らかにするため,イ ン ド洋東部(ス マ トラ),イ ン ド洋西部(マ ダガスカル,

レユニオ ン,セ イ シェル,マ ヨ ッ ト),太 平洋(フ ィリピン)の 計6地 点から採集 した計145

個体 を用 いて解析を行った.

5個 のマイクロサテライ ト遺伝子座 お よび調節領域 を用 いて,そ れぞれFSTを 算 出 したとこ

ろ,イ ン ド洋の東西の地点は,ど ちらも太平洋 と有意に異なる ことが分 かった.こ れに対 し,
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イン ド洋 の東西 の間 には有 意な差がない ことが明らかになった,調 節領域の運伝距離 に基づ く

近 隣結合樹 においても,イ ン ド洋 と太平洋の個体群 はそれぞれ明瞭 に異なるグループを形成す

る一方 で,イ ン ド洋の個体群 は東西でそれぞれま とまらないことが分か った.以 上よ り,イ ン

ド洋 と太平洋 の2亜 種 は遺伝 的 に明瞭に異な り,イ ン ド洋 のAnguilla bicolor bicolorに つ いて

は,そ の東西で分化 していない ことが明 らかとなった.

3. Anguilla australisの 集 団 構造

タス マン海を挟 み東西で別 亜種 とされているAnguilla australisの 集団構造 を明 らか にするた

め,オ ース トラ リアとニ ュー ジー ラン ドから採集 した計73個 体の標本を用 いて解析 を行 った.

3個 のマイクロサテライ ト遺伝 子座を用 いてFSTを 算出 したところ,オ ース トラリアとニ ュー

ジー ラン ドの個体群 は有意に異なる ことが明 らかにな った.ま た,調 節領域 を用いた場合も同

様 の結果が得 られた.し か しなが ら,調 節領域の遺伝距離 に基づ く近隣結合樹では,そ れぞれ

の地域 ことにまとまらない こ とが 分 か った.以 上 の こ とか ら,オ ー ス トラ リアのAnguilla

australis australisと ニ ュー ジ ー ラ ン ドのA.australis schmidtiiは 遺伝的に異なる繁殖集団では

あるが 両者の分化 は非常に小 さいと考え られた.

4.系 統 関 係

ウナギ属魚類の系統関係 を明 らか にするため,mtDNA全 塩基 配列を用 いてベイズ法によ りウ

ナギ属全種 の 系統推定 を行 った.ま た4集 団 が検 出 され たAnguilla marmorataに つ い て,

cytochrome b(以 下,cyt b)遺 伝 子を用 いて近隣結合法により集 団の系統推定を行 った.

その結果,ウ ナギ属内では現在ア フリ力大陸東岸 に生息するAnguilla mossambicaが 最 も早

く派生 し,そ の後大 きな2つ の系統 に分 岐 した ことが分 かった.そ のうちの一方の系統 は,ボ

ルネオ島固有のA.borneensisと,A.australisを 含むオセ アニアの3種 ・亜種,お よび大西洋

の2種 から,他 方 の系統はA.marmorataとA.bicolorを 含むイン ド洋か ら太平洋 に広 く生息す

る計11種 ・亜種 からそれぞ れ 構成 されていた.地 理的 に大き く離 れたオセアニア と大西洋の

種群 が 姉妹群 になることか ら,ウ ナギ属全体の種分化 と分散の過程 を,現 在 の各種 の分布域か

ら単純に説明することは難 しいもの と考 えられた.A.marmorataで は,最 初 に1つ の系統が派

生 した後,2つ の系統 に分 岐 した.こ のうち,最 初に派生 した1つ と,後 に派 生 した2つ の系

統 の うちの一方 が北太平洋集 団を構成 し,他 方の系統から最近 にな って残 りの3集 団が派 生 し

たことが明 らか となった.
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5. 分類

ウナギ属 魚類の分類 を見直す ため,従 来の分類 による種 と亜種,お よび本研究で明 らかになっ

た繁殖集 団におけるmtDNAの3遺 伝子領域 の変異サイ ト数を算出 し,相 互に比較 した.

その結果16S ribosomal RNA遺 伝子では,Anguilla mammorataの 集団間変異(変 異サ イ ト

数の範囲0～8)は,A.australisの 亜種間変異(0～7)と ほぼ同程度 の範囲 と値を示 した.ま た,

A.bicolorの 亜種間変異(9～18)は,す でに ウナギ属の種 間変異(14～58)の レベルに達 して

いる ことが明 らかにな った.他 の2遺 伝子領域(調 節領域cyt b遺 伝子)に おいても,ほ ぼ同

様 の結果 を得た.こ れ らの ことか ら,従 来広 く認められていた集 団,亜 種 種 という分類 の階

層構造1よ 遺伝的変異量で表 され る分化程度 と正確には対応 しないものと考え られた.一 方で,

本研究 で独立 した繁殖集団 と認 め られ た9集 団(A.marmorataの4集 団,A.bicolorとA.

australisの 各々2亜 種,A.japonioaの1種)の 集団内変 異 の最大値 は,例 えば調節領域では

15～77サ イ トであ り,繁 殖集団によ り大き く異な った.こ れは種 を認識する共通 の基準 と して,

遺伝的変異量(変 異サイ ト数)の ある一定の値 を適用する ことはできな いことを示唆 している.

そ こで本論 では,遺 伝的分化程度 の大小 や分化後の経過 時間にか かわ らず,他 と生殖隔離が

明確 な繁殖集団 を,そ れぞれ種 と して取 り扱 うことが適切 と考 え,集 団解析の結果 とシノニム

の 記 載 に 基 づ いて,ウ ナ ギ 属 魚 類 を 以下 の21種 に分 類 す る こ とを提 案 した;Anguilla

marmorata, A.fidjiensis, A.mauritiana, A.marianaensis, A.bicolor, A.pacifica, A. australis,

A.schmidtii, A.anguilla, A.borneensis, A.celebesensis, A.dieffenbachii, A.interioris, A.

japonica, A.megastoma, A.mossambica, A.nebulosa, A.labiata, A.obscura, A.reinhardtii,

A.rostrata.

本研究で提示 した 「種=単一 の繁殖集団」という分類は,現 時点ではまだ完全に種を同定で

きないという問題 を持つものの,生 態研究や資源管理などの応用面,あ るいは進化などの基礎

面,双 方において,そ の土台となりうる.今 後は,未 だ研究の進んでいない種を中心に,繁 殖

集団の検出を目指すだけでなく,新 たな分子マーカーも採り入れ,本 研究で解析した種も含め

て,地 理的,時 間的な遺伝的変異を網羅的に調べていくことが必要である.
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