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Abstract 

Phylogenetic analyses of primary freshwater fishes can elucidate their evolution and adaptive radiation 

as well as paleogeography from a biological viewpoint. In this study, we investigated phylogenetic 

relationships of all the Japanese gudgeon species including recently described species and intraspecific 

lineages by analyzing mitochondrial cytochrome b (Cytb) and cytochrome c oxidase I (COI) and nuclear 

recombination activating gene 1 exon 3 (RAG1). Gudgeons were divided into five groups; Group 1 including 

Hemibarbus and Squalidus, Group 2 including Pseudogobio, Biwia, and Abbottina, Group 3 including 

Gnathopogon, Group 4 including Sarcocheilichthys, and Group 5 including Pseudorasbora and Pungtungia. 

We also showed that the large Cytb sequence difference of Gnathopogon elongatus between Tang et al. 

(2011) and previous our study was ascribed to lineage divergence of this species. We presented divergence 

time of gudgeons. Gobioninae originated about 30 million years ago, supporting the estimate of Liu et al. 

(2010). We discussed relationships between the divergence time and paleogeography. 
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緒言 

コイ科魚類の多くは淡水中で生涯を過ごす純

淡水魚である。そのため、コイ科魚類の種分化は

主に水系の分断によって起こり、分散は連続する

水系を介して行われる。河川などの水系の形状は

土地の隆起・沈降や海水面の上昇・下降などの地

理的要因によって変化するため、淡水魚が進化し

てきた道筋を解析することでその種分化や適応

放散の過程のみならず、生物から観た古地理を解

明することができる。特に日本の淡水魚は、ユー

ラシア大陸との接続と分離を繰り返した結果、大

陸の淡水魚相と密接な関係を示している。例えば、

ズナガニゴイ Hemibarbus longirostris は、大陸か

ら陸橋などに伴う水系を介して日本に分布を拡

大したことが示唆された（Taniguchi et al. 2021）。

また、日本列島では、活発な地殻変動に起因して

山地・山脈などによって複雑な地形が形成されて

いるため、日本の淡水魚相は地理的に不均質であ

る（Tominaga et al. 2016）。それゆえ純淡水魚の研

究は、特に生物学的観点からの日本の古地理を研

究する上で有用であると考えられる。 

  コイ科魚類の分類学的研究は、1817年に Cuvier

によってコイ科（Cyprinidae）が提唱されてから、

多くの研究者によって様々な分野で行われてき

た（例えば Kryzhanovsky 1947; Nikolskii 1954; Wu 

1964 など）。 Nelson（1994）はいくつかの研究を

まとめてコイ科を 8 亜科に分類した。斉藤（2014）

は、 mtDNA の完全長塩基配列を用いて系統解析

を行い、コイ科を 10 亜科に分類した。しかし、

コイ科の分類は研究者によって異なっており、統
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一された見解は示されていない。これは、コイ科

魚類が世界に広く分布するとともに、種数が多く

（約 3000 種を含む）多様な形態学的・生態学的

性質を持ち（Nelson et al. 2016）、研究者によって

用いる種や分析対象が異なり、網羅的な研究を行

うことが難しいためである。この問題を克服し、

コイ科魚類の系統関係を明らかにするには、コイ

科の中の亜科や属などの小さなグループに焦点

を当て、まずそのグループ内の系統関係を解析す

る必要がある。そこで本研究では、日本を含むア

ジアを中心に繁栄しているコイ科カマツカ類

（Nelson et al. 2016）に研究対象を絞ることにし

た。  

カマツカ類は世界中に約 200 種が存在し

（Eschmeyer and Fong 2023）、ヨーロッパに分布

する 2 属（ゴビオ属 Gobio・ロマノゴビオ属

Romanogobio）を除いて、中国、日本、韓国、ベ

トナムを中心とする東アジアに分布する（Yang et 

al. 2006）。カマツカ類の分類は Bleeker（1863）の

提唱した、ゴビオ属とヒガイ属 Sarcocheilichthys

の 2 属を含む Gobiones に始まる。Jordan and 

Fowler（1903）は Gobiones を Gobioninae とする

ことにより亜科の接尾辞を与えた。ニゴイ属

Hemibarbus はカマツカ亜科から除外されること

が少なからずあったが（Chu 1935; Nikolskii 1954; 

Bănărescu and Nalbant 1965）、Bănărescu and Nalbant

（1973）によりカマツカ亜科に編入されて以来、

カマツカ亜科の属として扱われるようになった。

Hosoya（1986）および細谷（1989）は骨学的特徴

と頭部側線系の特徴に基づき、カマツカ類を狭義

のカマツカ亜科、ヒガイ亜科、モロコ亜科（細谷 

1989; 細谷 1996;ただし細谷 2001ではバルブス亜

科）の 3 亜科に分類した。さらに狭義のカマツカ

亜科のうち、半底生生活を行うニゴイ属・スゴモ

ロコ属 Squalidus・ゴビオ属・メソゴビオ属

Mesogobio をグループ 1、完全底生生活を行うカ

マツカ属 Pseudogobio・ゼゼラ属 Biwia・ツチフキ

属 Abbottina・ドジョウカマツカ属 Gobiobotia・ト

カゲカマツカ属 Saurogobio・コブクロカマツカ属

Microphysogobio をグループ 2 に分類し、狭義の

カマツカ亜科、ヒガイ亜科、モロコ亜科の全てを

含む単系統群を広義のカマツカ亜科とした（本研

究では、混乱を避けるために、広義のカマツカ亜

科をカマツカ類とした）。 

20 世紀末の分子生物学の発展に伴い、 DNA に

よる系統解析が行われるようになったが、DNA

の系統解析が従来の形態などによる分類に関し

て問題を提起する例がしばしばみられる。カマツ

カ類は生態的・形態的に多様であるため、DNA の

系統解析によって分類を検証することが必要で

あると思われる。しかし、初期の研究の多くはカ

マツカ類の系統関係に焦点を当てたものではな

かった。例えば、Briolay et al.（1998）は、ミトコ

ンドリアの Cytb 遺伝子を用いてヨーロッパのコ

イ科魚類の系統解析を行ったが、カマツカ類はヨ

ーロッパカマツカ Gobio gobio とモツゴ

Pseudorasbora parva の 2 種だけを解析した。

Cunha et al.（2002）は、Cytb 遺伝子を用いてユー

ラシア大陸とアメリカ大陸のコイ科の系統解析

を行ったが、カマツカ類はゴビオ属、モツゴ属、

ツチフキ属、ドジョウカマツカ属の 4 属のみ解析

した。このような状況の中で、Yang et al.（2006）

は、Cytb 遺伝子を用いて東アジアとヨーロッパ

のカマツカ類の系統解析を行い、ニゴイグループ、

ゴビオグループ、カマツカグループ、ヒガイグル

ープの4つのグループに分類した。Kim et al.（2009）

は核 DNA を、Liu et al.（2010）は mtDNA を用い

てカマツカ類に焦点を当てた系統解析を行い、

Yang et al.（2006）と同様の結果を得た。Tang et al.

（2011）は、ミトコンドリアの Cytb 遺伝子と COI

遺伝子、核の RAG1 遺伝子の exon3 とロドプシン

遺伝子を用いて中国、韓国、ロシア、日本のカマ

ツカ類の系統解析を行い、ニゴイ・スゴモロコ群、

カマツカ族、ヒガイ族の 3 つのグループに分類し

た。しかし、タモロコ Gnathopogon elongatus につ

いては、Tang et al.（2011）の決定した Cytb 遺伝

子（1045 bp）の塩基配列と当研究室で決定した茨

城県産のそれとの間に約 10 %の違いがあった。

同種において塩基配列の違いが 10 %もあること

は淡水魚類のこれまでの研究から想定し難い。こ

のような相違がなぜみられるのか疑問が生じた。 

また、近年ではカマツカ類の新種や種内系統が
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少なからず発見された。日本産ゼゼラ属は従来 1

種とみなされていたが、Watanabe et al.（2010）が

淀川集団と琵琶湖集団の間に大きな遺伝的差異

があることを示し、Kawase and Hosoya（2010）が

淀川集団をヨドゼゼラ B. yodoensis として新種記

載した。 タモロコは Kakioka et al.（2013）によ

って単系統群ではないことが示され、長野から本

州西部・四国に分布する E1 グループ、伊勢湾・

琵琶湖周辺に分布する E2 グループ、長野県伊那

谷に分布する E3 グループの 3 つの種内系統の存

在が示され、それらは別種である可能性が示唆さ

れた。Komiya et al.（2014）は、東海地方に棲息す

る カ ワ ヒ ガ イ Sarcocheilichthys variegatus 

variegatus と滋賀県以西のカワヒガイおよびビワ

ヒガイ Sa. v. microoculus の間に遺伝的差異がある

ことを示し、それらは別種である可能性を示唆し

た。従来、ウシモツゴはシナイモツゴの未記載亜

種として扱われていたが、 Kawase and Hosoya

（2015）によってウシモツゴ Pr. pugnax が新種と

して記載され、シナイモツゴ Pr. pumila が再記載

された。日本産カマツカ属魚類は従来 1 種とみな

されていたが、Tominaga and Kawase（2019）によ

って、フォッサマグナ以西の本州・四国・九州に

分布するカマツカ、フォッサマグナ以東の本州に

分布するスナゴカマツカ Pg. polystictus、東海・近

畿地方から広島県に分布するナガレカマツカ Pg. 

agathonectris に分けられた。ニゴイ属は mtDNA

に基づく系統解析の結果、形態に基づき区別され

ていたニゴイ H. barbus とコウライニゴイ H. 

labeo に二分されるのではなく、天竜川を境とし

て東日本と西日本の 2 つの系統に区別されるこ

とが示された（田畑他私信）。ツチフキは、Jang–

Liaw et al.（2019）によって日本国内には 3 つの

系統（JL1, JL2, SCL1）が分布することが示され、

SCL1 は大陸から人為的に移入された可能性が高

いことが示唆された。 また、分子系統解析の発

展により、近年ではカマツカ類の分岐年代推定が

行われるようになった。 Liu et al.（2010）は、2

つの化石記録を基準点として、Cytb 遺伝子を用

いてカマツカ類の起源が約 2900 万年前であると

推定した。Zhao et al.（2016）は、8 つの化石記録

と Near et al.（2012）が推定したコイ目の分岐年

代に基づき、 mtDNA の完全長の塩基配列を用い

てカマツカ類の起源が約 6400 万年前であると推

定した。 

このような背景から、本研究ではタモロコの大

きな塩基配列の相違に関する疑問を解消し、新た

に報告された種と種内系統を含めた日本産カマ

ツカ類全種の系統関係を明らかにすること、分岐

年代の推定が大きく異なるため、カマツカ類の進

化過程をより明確に示すため、分岐年代を解明す

ることを目的として研究を行った。 

 

材料および方法 

本研究では、Nelson et al.（2016）のカマツカ亜

科に基づいて、ニゴイ属（ニゴイ・ズナガニゴイ・

コウライニゴイ）、スゴモロコ属（スゴモロコ

Squalidus chankaensis biwae・コウライモロコ Sq. c. 

tsuchigae・イトモロコ Sq. gracilis gracilis・デメモ

ロコ Sq. japonicus japonicus）、カマツカ属（カマ

ツカ・ナガレカマツカ・スナゴカマツカ）、ツチ

フキ属（ツチフキ）、ゼゼラ属（ゼゼラ・ヨドゼ

ゼラ）、ヒガイ属（ビワヒガイ・カワヒガイ・ア

ブラヒガイ Sa. biwaensis）、ムギツク属 Pungtungia

（ムギツク Pu. herzi）、モツゴ属（モツゴ・シナ

イモツゴ・ウシモツゴ）、タモロコ属 Gnathopogon

（タモロコ・ホンモロコ G. caerulescens）の 9 属

20 種 2 亜種の日本産全種を系統解析に用いた。

この他にアウトグループとしてタナゴ亜科のア

ブラボテ Tanakia limbata を用いた（Table 1）。  

 

塩基配列の決定  

本研究では、魚類の遺伝学的解析において最も

よく用いられている遺伝子領域の一つであるミ

トコンドリア Cytb 遺伝子領域と DNA バーコー

ディングに用いられているミトコンドリア COI

遺伝子領域および核の RAG1 遺伝子領域を解析

した。 

各個体の鰭から、DNeasy®Blood&Tissue Kit

（QIAGEN）を用いて DNA を抽出した。抽出し

た DNA をテンプレートとして、KOD–Dash（東

洋紡）を用いて PCR 法にて以下の条件で各々の 



 

Table 1. List of fish samples used for nucleotide sequence analysis in this study. 

*Sq., Squalidus; Sa., Sarcocheilichthys; Pg., Pseudogobio; Pu., Pungtungia; Pr., Pseudorasbora. 
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遺伝子領域の増幅を行った。 Cytb 遺伝子では、

はじめに予備変性を 98 ºC で 4 分間行い、次に熱

変性 98 ºC で 70 秒間・アニーリング 63–57 ºC で

50 秒間・伸長 72 ºC で 90 秒間の条件で 30 サイク

ル行い、最後に 72 ºC で 7 分間伸長を行った（Yang 

et al. 2006）。COI 遺伝子では、予備変性を 98 ºC

で 4 分間行い、次に熱変性 98 ºC で 70 秒間・ア

ニーリング 63–57 ºC で 50 秒間・伸長 72 ºC で 90

秒間の条件で 30 サイクル行い、最後に 72 ºC で 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

7 分間伸長を行った（Kochzius et al. 2010）。RAG1

遺伝子では、nested PCR を行った。1 回目の PCR

では、 プライマー（センス R21F とアンチセンス

R21R）を用いて、予備変性を 98 ºC で 4 分間行

い、次に熱変性 98 ºC で 70 秒間・アニーリング

55–52 ºC で 50 秒間・伸長 72 ºC で 3 分間の条件

で 30 サイクル行い、最後に 72 ºC で 7 分間伸長

を行った（Tang et al. 2010）。2 回目の PCR では、

プライマー（センス NR13F とアンチセンス R13R） 



 

Table 2. List of primers used for amplifying and sequencing of genes. 

*designed based on sequences of Pseudogobio esocinus, Gnathopogon elongatus, Sarcocheilichthys 

variegatus variegatus, and Hemibarbus barbus. 
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を用いて、予備変性を 98 ºC で 4 分間行い、次に

熱変性 98 ºC で 70 秒間・アニーリング 67–63 ºC

で 50 秒間・伸長 72 ºC で 90 秒間の条件で 30 サ

イクル行い、最後に 72 ºC で 7 分間伸長を行った。

使用したプライマーを Table 2 に示す。  

反応終了後は、1.4 %アガロースゲルを用いて、

サイズマーカーである Marker4（Wako）と共に

PCR 産物を電気泳動し、トランスイルミネーター

上で aPCR の成否を確認し、QIAquick®PCR 

Purification Kit（QIAGEN）を用いて PCR 産物を

精製した。PCR 産物を送付し、株式会社マクロジ

ェン・ジャパンに委託して塩基配列を決定した。

得られた塩基配列は、日本 DNA データバンク

（DDBJ）に登録した（LC763283–LC763396）。 

 

系統解析  

得られた塩基配列のアライメントは DNASIS

（Hitachi Software Engineering）および MEGA6.06

（Tamura et al. 2013）を用いて行った。Cytb 遺伝

子（1045 bp）、COI 遺伝子（400 bp）、 RAG1 遺

伝子（755 bp）の塩基配列の各々を基に、また、

3 つの遺伝子の塩基配列を結合させて、MrBayes 

ver. 3.1.2（Huelsenbeck et al. 2001）を用いてベイ

ズ、MEGA6.06 を用いて近隣結合（NJ）法、

PAUP4.0（Swofford, 2002）を用いて最大節約（MP）

法による系統樹を構築した。また、Tang et al.（2011）

のカマツカ類の Cytb 遺伝子（1045 bp）、COI 遺伝

子（353 bp）、RAG1 遺伝子（755 bp）と Kim et al. 

（2013）のクロムギツク Pseudopungtungia nigra

の RAG1 遺伝子（755 bp）の塩基配列を DNA デ 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

ータベースから引用し、本研究で得られたカマツ

カ類の塩基配列と合わせて、3 つの遺伝子の塩基

配列を結合させてベイズ系統樹を構築した。さら

に、Kakioka et al.（2013）のホンモロコ、タモロ

コの E1 グループ、E2 グループ、E3 グループ、

Tang et al.（2011）のタモロコの Cytb 遺伝子（1045 

bp）の塩基配列を DNA データベースから引用し、

本研究で得られたタモロコ属 9 個体の塩基配列

と合わせてベイズ系統樹を構築した。 

 ベイズ系統樹の構築の際、Kakusan4（Tanabe 

2011）によって選択されたモデルを Table 3 に示

した。 BEAST ver. 2.6.6（Bouckaert et al. 2014）を

用い、MCMC（マルコフ連鎖モンテカルロ法）解

析を行った。MCMCのChain Lengthは100,000,000

世代とし、1000 世代毎にサンプリングを行い、

TreeAnnotator にて Chain Length のうち 10 %にあ

たる最初の 10,000,000 世代を切り捨て、残りの世

代から合意樹、枝長、事後確率を計算した。近隣

結合系統樹の構築の際、NJ 法の遺伝的距離は木

村の 2 パラメーター法（Kimura 1980）により算

出した。最大節約系統樹は発見的探索法

（Heuristic search）により構築した。また、NJ 法

と MP 法による系統樹の樹形の信頼性を評価す

るために、1000 回の反復によるブートストラッ

プ検定を行った。 

 

分岐年代の推定 

 アウトグループとしてタナゴ亜科のアブラボ

テを用い、Kakioka et al.（2013）のホンモロコ、

タモロコのE1グループ、E2グループ、 E3グルー 



 

Table 3. Best model of nucleotide substitutions selected by Kakusan4. 
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プとTang et al.（2011）のカマツカ類と、本研究

で得られたカマツカ類37サンプルを用い、ミト

コンドリアCytb遺伝子の塩基配列1045 bpに基づ

き分岐年代推定を行った。Kakusan4を用いて選

択した最適塩基置換モデルをTable 3に示した。

BEAST ver. 2.6.6を用いてMCMC解析を行った。

Clock modelはRelaxed Clock Log Normal、Clock 

rateはZardoya and Doadrio（1999）がヨーロッパ

産コイ科魚類の研究から算出した値を用いて

0.76 %/MYAとした。進化仮説は、Yule modelを採

用した。MCMCのChain Lengthは100,000,000世代

とし、1000世代毎にサンプリングを行い、

TreeAnnotatorにてChain Lengthのうち10 %にあ

たる最初の10,000,000世代を切り捨て、残りの世

代から分岐年代、合意樹、枝長、事後確率を計算

した。 

 

結果 

カマツカ類の系統関係 

Cytb 遺伝子（1045 bp）、COI 遺伝子（400 bp）、

RAG1 遺伝子（755 bp）の塩基配列を基に、アウ

トグループのアブラボテと日本産カマツカ類全

種類を用いてベイズ法によって系統樹を構築し 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

た（Figs. 1, 2, 3）。系統関係の信頼性を表すため

に、系統樹の枝上にベイズ法の事後確率と NJ 法

および MP 法のブートストラップ値を示した。ベ

イズ法で構築した系統樹と NJ 法および MP 法で

構築した系統樹の間で樹形が一致しない箇所が

みられた。NJ 法と MP 法では全体的に信頼性が

低かった（ブートストラップ値 90 %以上の場合

信頼性が高いとした）ため、以下では全体的に高

い信頼性が得られた（事後確率 0.95 以上の場合

信頼性が高いとした）ベイズ法の系統樹に基づき

議論を進める。 

日本に棲息するカマツカ属を除くカマツカ類

は、各々が 0.95 以上の高い事後確率で単系統性

を示した。複数の種を含むカマツカ属は、COI 系

統樹でのみ事後確率が 0.88 であったが、Cytb 系

統樹と RAG1 系統樹、また、Cytb+COI+RAG1 系

統樹（下述）においては、いずれも 0.99 以上の高

い事後確率で単系統性を示した。1 属 1 種のツチ

フキ属、ムギツク属を含め、日本産カマツカ類の

各属の単系統性が支持された。  

Cytb 系統樹（Fig. 1）では、カマツカ類はグル

ープ 1 から 5 の 5 グループに分かれた。グループ

1 はニゴイ属・スゴモロコ属、グループ 2 はカマ 



 
Fig. 1. Bayesian phylogenetic tree of Gobioninae based on mitochondrial Cytb sequences (1045 bp). Tanakia 

limbata of Acheilognathinae was used as outgroup. Numbers at nodes correspond to Bayesian posterior 

probabilities on the left and NJ bootstrap probabilities on the center and MP bootstrap probabilities on the 

right. 
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ツカ属・ゼゼラ属・ツチフキ属、グループ 3 はタ

モロコ属、グループ 4 はヒガイ属、グループ 5 は

モツゴ属・ムギツク属を含んでいた。このうち、

グループ 1、グループ 3、グループ 4 は事後確率

1.00 で単系統性が支持された。 

COI 系統樹（Fig. 2）では、Cytb 系統樹（Fig. 1）

のグループ 3、グループ 4、グループ 5 と同じ属

を含むクラスターは各々0.99 以上の高い事後確

率で単系統性が支持された。しかし、Cytb 系統樹

と異なり、ニゴイ属とスゴモロコ属が単系統群を

形成しなかった。また、ツチフキ属はカマツカ属

＋ゼゼラ属と単系統群を形成しなかった。RAG1

系統樹（Fig. 3）では、Cytb 系統樹のグループ 1、

グループ 2、グループ 3、グループ 4、グループ 5

と同じ属を含むクラスターは各々0.95 以上の高 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

い事後確率で単系統性が支持された。Cytb 系統

樹と RAG1 系統樹では同じグループが支持され

たが、グループ間の相互関係は異なった。Cytb 系

統樹では、グループ 4（ヒガイ属）とグループ 5

（モツゴ属・ムギツク属）が最も近縁であり、グ

ループ 3（タモロコ属）がこれらに近縁であった。

グループ 3＋4＋5 はグループ 2（カマツカ属・ゼ

ゼラ属・ツチフキ属）と単系統群を形成し、グル

ープ 1（ニゴイ属・スゴモロコ属）は１番最初に

他のグループから分岐した。一方、RAG1 系統樹

では、グループ 3 とグループ 4 が最も近縁であ

り、グループ 5 がこれらに近縁であり、グループ

3＋4＋5 はグループ 1 と単系統群を形成し、グル

ープ 2 は１番最初に他のグループから分岐した。

このように各遺伝子の塩基配列を基に構築した 



 

Fig. 2. Bayesian phylogenetic tree of Gobioninae based on mitochondrial COI sequences (400 bp). Tanakia 

limbata of Acheilognathinae was used as outgroup. Numbers at nodes correspond to Bayesian posterior 

probabilities on the left and NJ bootstrap probabilities on the center and MP bootstrap probabilities on the right. 
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系統樹の間には相違が見られ、また、事後確率も

部分的に低かった。これは各々の遺伝子だけでは

情報量が不足しているためだと考えられたので、

Cytb 遺伝子、COI 遺伝子、RAG1 遺伝子の塩基配

列を結合して（2200 bp）ベイズ法によって系統樹

を構築した（Fig. 4）。 

Cytb＋COI＋RAG1 系統樹は、Cytb 系統樹のグ

ループ 1、グループ 2、グループ 3、グループ 4、

グループ 5 を支持した。いずれも 0.99 以上の高

い事後確率で単系統性が支持された。グループ 4

とグループ 5 が事後確率 0.56 で単系統群を形成

した。また、グループ 4+5 とグループ 3 が事後確

率 0.99 で単系統群を形成した。さらにグループ

3+4+5 は事後確率 0.99 でグループ 2 と単系統群

を形成した。グループ 1 は 1 番最初に他のグルー

プから分岐した。 

さらに、日本産カマツカ類と日本国外に棲息す 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

るカマツカ類の間の系統関係を確かめるために、

Tang et al.（2011）のカマツカ類の Cytb 遺伝子

（1045 bp）、COI 遺伝子（353 bp）、RAG1 遺伝子

（755 bp）の塩基配列と Kim et al.（2013）のクロ

ムギツクの RAG1 遺伝子（755 bp）を DNA デー

タベースから引用し、本研究で得られたカマツカ

類の塩基配列と合わせて、3 つの遺伝子の塩基配

列を結合させてベイズ法により系統樹を構築し

た（Fig. 5）。その結果、Cytb 系統樹のグループ 1

から 5 が支持された。また、日本に棲息しない属

として、グループ 2 はコブクロカマツカ属・トカ

ゲカマツカ属・ゴビオ属・ロマノゴビオ属・

Platysmacheilus 属、グループ 3 は Rhinogobio 属、

グループ 5 は Pseudopungtungia 属を含んでいた。

いずれのグループも事後確率 1.00 で単系統性が

支持された。グループ 4 とグループ 5 が事後確率

1.00 で単系統群を形成した。また、グループ 4+5 



 

Fig. 3. Bayesian phylogenetic tree of Gobioninae based on nuclear RAG1 sequences (755 bp). Tanakia limbata 

of Acheilognathinae was used as outgroup. Numbers at nodes correspond to Bayesian posterior probabilities 

on the left and NJ bootstrap probabilities on the center and MP bootstrap probabilities on the right. 
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とグループ 3 が事後確率 0.93 で単系統群を形成

した。さらにグループ 3+4+5 は事後確率 0.89 で

グループ 2 と単系統群を形成した。グループ 1 は

1 番最初に他のグループから分岐した。 

 

タモロコの種内系統  

タモロコの種内系統を詳しく調べるために、モ

ツゴ（長野県田沢川）をアウトグループとして、

Kakioka et al.（2013）のホンモロコとタモロコの

E1 グループ、E2 グループ、E3 グループと Tang 

et al.（2011）のタモロコと、本研究で解析したタ

モロコ属 9 個体の Cytb 遺伝子の塩基配列（1045 

bp）に基づいてベイズ法により系統樹を構築した

（Fig. 6）。本研究において、滋賀県琵琶湖、福島 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

県猪苗代、 新潟県野辺川、茨城県大円寺川、岡

山県百間川で採集したタモロコは E1 グループ、

愛知県臼子川で採集したタモロコは E2 グループ、

山梨県相川と釜無川で採集したタモロコは E3 グ

ループに属した。また、Kakioka et al.（2013）の

ホンモロコとタモロコの 3 グループ、Tang et al.

（2011）のタモロコ、本研究で解析したタモロコ

（茨城県大円寺川と山梨県相川および釜無川の

3 個体）の Cytb 遺伝子の塩基配列間における一

致率を示した（Table 4）。本研究で解析した茨城

県のタモロコは Kakioka et al.（2013）の E1 グル

ープのタモロコとの遺伝的一致率が 98.90 %とな

り、山梨県のタモロコは E3 グループのタモロコ

との遺伝的一致率が 95.40 %であった。 



 

Fig. 4. Bayesian phylogenetic tree of Gobioninae based on concatenated sequences of three genes (Cytb, COI, 

RAG1; 2200 bp). Tanakia limbata of Acheilognathinae was used as outgroup. Numbers at nodes correspond to 

Bayesian posterior probabilities on the left and NJ bootstrap probabilities on the center and MP bootstrap 

probabilities on the right. 
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カマツカ類の分岐年代の推定  

タナゴ亜科のアブラボテをアウトグループと

して、Kakioka et al.（2013）のホンモロコとタモ

ロコの E1 グループ、E2 グループ、E3 グループ

と Tang et al.（2011）のカマツカ類と、本研究で

解析したカマツカ類の Cytb 遺伝子の塩基配列

（1045 bp）に基づき分岐年代推定を行った（Fig. 

7）。カマツカ亜科の多様化の始まり（グループ 1

とグループ 2+3+4+5 の分岐）は約 2700 万年前、

グループ 2 とグループ 3+4+5 との分岐は約 2600

万年前、グループ 3 とグループ 4+5 の分岐は約

2300 万年前、グループ 4 と 5 の分岐は約 2100 万

年前であると推定された（Table 5）。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

考察 

Cytb＋COI＋RAG1 系統樹（2200 bp）の樹形

（Figs. 4, 5）は、Cytb 系統樹（1045 bp）のそれ

（Fig. 1）に一致した。Cytb 遺伝子は、魚類の系

統解析で最もよく用いられてきた遺伝子の一つ

であり、本研究でも 3 つの遺伝子の中で最も長い

配列を決定したが、Cytb＋COI＋RAG1 系統樹と

同じ樹形が得られたことから系統解析には非常

に有用であると考えられた（Fig. 1）。RAG1 遺伝

子（755 bp）は、グループに関しては Cytb＋COI

＋RAG1 系統樹と Cytb 系統樹に一致した結果を

与えたが、グループ間の関係については一致しな

かった（Fig. 3）。COI 遺伝子は DNA バーコーデ

ィングに用いられる遺伝子であるが、その系統樹 
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Fig. 6. Bayesian phylogenetic tree of Gnathopogon based on mitochondrial Cytb sequences (1045 bp) including 

data from Kakioka et al. (2013) and Tang et al. (2011). Pseudorasbora parva was used as outgroup. Numbers 

at nodes correspond to Bayesian posterior probabilities. 

 

Table 4. Sequence identity of mitochondrial Cytb (1045 bp) among Gnathopogon fishes. 

*not calculated because only one individual was analyzed. Average sequence identities within items are 

shown above diagonal and those among items are shown below diagonal; G. caerulescens, E1, E2, and E3, 

cited from Kakioka et al. (2013); Ibaraki, G. elongatus from Ibaraki Prefecture; Tang, cited from Tang et 

al. (2011); Yamanashi, G. elongatus from Yamanashi Prefecture. 
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Table 5. Estimated divergence time in the evolutionary process of Gobioninae 
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（400 bp）は、他の遺伝子や Cytb＋COI＋RAG1

の系統樹とはかなり異なる樹形を示した（Fig. 2）。

これは本研究で決定した配列が短かったためで

あると思われる。 

 

カマツカ類の進化  

本研究のミトコンドリア Cytb 遺伝子に基づく

分岐年代推定ではカマツカ類とタナゴ亜科の分

岐は 3000 万年前であるという結果が得られた。

化石からカマツカ類の起源は始新世であると提

唱された（Zhou 1990）が、想定されていたよりも

最近に起源を持つことが示された（Table 5, Fig. 7）。

Liu et al.（2010）は、2 つの化石記録を基準点と

して、Cytb 遺伝子を解析して、カマツカ類の起源

が約 2900 万年前であると推定した。これは本研

究で得られた推定値にほぼ一致する。一方、Zhao 

et al.（2016）は、8 つの化石記録と Near et al.（2012）

が推定したコイ目の分岐年代に基づき、mtDNA

の完全長の塩基配列を解析して、カマツカ類の起

源が約 6400 万年前であると推定した。 

この推定結果の違いの理由として、分岐年代推

定に使用したカマツカ類は、本研究では 54 サン

プル、Liu et al.（2010）では 59 サンプルであるの

に対して、Zhao et al.（2016）では 27 サンプルと

少ないことが考えられる。また、Zhao et al.（2016）

が基準点として使用した化石記録も推定結果の

違いの原因であると考えられる。例えば、Zhao et 

al.（2016）はニゴイとコウライニゴイの分岐を基

準点として使用しているが、両種は現生のものに

おいても判別が困難であるため（田畑他私信）、

化石からの判別はより困難であると考えられる。

Zhao et al.（2016）は、Zhou（1990）を引用して漸

新世の Palaeogobio zhongyuanensis の化石を基準 

 

 

 

 

 

 

 

 

点に用いているが、引用した Zhou（1990）ではこ

の化石は始新世の地層から産出したと報告され

ている。さらに、Zhao et al.（2016）は、カマツカ

類の特徴である底生生活への移行が K–Pg 境界

（6550 万年前）の後のモンスーン気候の発達に

起因するとしているが、著者らが知る限りこの時

期にモンスーン気候が発達した証拠はなく、他の

コイ科魚類にそのような底生生活への移行はみ

られない。このようなことから Zhao et al.（2016）

の分岐年代推定には疑問が残る。今後の研究で分

岐年代の推定値が改められる可能性はあるが、本

研究では Liu et al.（2010）の結果にほぼ一致する

結果が得られていること、Zhao et al.（2016）の結

果には疑問が残ること、後述するようにこれまで

に発表された各々の系統の分年代推定値に大ま

かに一致する結果が得られていることから、本研

究の結果を基にカマツカ類の進化と分岐年代に

ついて論じることを試みる。 

日本に棲息するカマツカ類の進化の様式は大

きく 2 種類に分けられると考えられる：①大陸で

分岐した後に、後期中新世（1162–533 万年前）に

おいて対馬海峡に形成された陸橋などに伴う水

系（米倉ほか 2001）を介して大陸から日本に渡っ

てきたもの、②後期中新世において対馬海峡に形

成された陸橋などに伴う水系を介して祖先が大

陸から日本に渡ってから、日本で分岐したもの。

①のようなカマツカ類として日本と大陸に共通

して分布する種/亜種が考えられる。細谷（2019）

によると日本と大陸に共通して分布するカマツ

カ類の種/亜種は、ズナガニゴイ・カマツカ・ツチ

フキ・モツゴ・ムギツク・コウライニゴイ・コウ

ライモロコである。本研究でも、ズナガニゴイ（コ

ウライニゴイとニゴイの共通祖先からの分岐、約 
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1770 万年前）、カマツカ（ゼゼラ属との分岐、約

1940 万年前）、ツチフキ（グループ 2 の他のメン

バーからの分岐、約 2280 万年前）、モツゴ（シナ

イモツゴとウシモツゴの共通祖先からの分岐、約

1360 万年前）、ムギツク（モツゴ属との分岐、約

1660 万年前）は後期中新世より以前に分岐した

ことが示された（Fig. 7）。例えば、ズナガニゴイ

は大陸で種分化して陸橋などに伴う水系を介し

て大陸から日本に渡ってきたという見解が示さ

れている（Taniguchi et al. 2021）。②のようなカマ

ツカ類として日本固有種/亜種が考えられる。細

谷（2019）によると日本固有種/亜種は、ニゴイ・

スゴモロコ・デメモロコ・ナガレカマツカ・スナ

ゴカマツカ・ゼゼラ・ヨドゼゼラ・ホンモロコ・

タモロコ・カワヒガイ・ビワヒガイ・アブラヒガ

イ・シナイモツゴ・ウシモツゴ・イトモロコであ

る。ニゴイ（コウライニゴイとの分岐、約 60 万

年前）、スゴモロコ（コウライモロコとの分岐、

約 30 万年前）、デメモロコ（スゴモロコとコウラ

イモロコの共通祖先からの分岐、約 90 万年前）、

ナガレカマツカとスナゴカマツカ（約 560 万年

前）、ゼゼラとヨドゼゼラ（約 650 万年前）、ホン

モロコとタモロコの E1 グループ（約 350 万年前）、

タモロコの E2 グループと E3 グループ（約 420

万年前）、カワヒガイ（ビワヒガイとアブラヒガ

イの共通祖先からの分岐、約 70 万年前）、ビワヒ

ガイとアブラヒガイ（約 16 万年前）、シナイモツ

ゴとウシモツゴ（約 680 万年前）は後期中新世の

開始より後に分岐したことが示された（Fig. 7）。

例えば、ナガレカマツカとスナゴカマツカはその

共通祖先が陸橋などに伴う水系を介して大陸か

ら日本に渡った後に、日本アルプス（中央高地）

の形成によって分岐したという見解が示されて

いる（Tominaga et al. 2016）。 

ニゴイ属については、ニゴイとコウライニゴイ

は唇の厚さ等で判別されるが、本研究で解析した

ニゴイ（山梨県濁川）とコウライニゴイ（兵庫県

加古川および岡山県旭川）は若魚であったため形

態での判別が困難であり、細谷（2019）の示した

分布も考慮して判別を行った。DNA による系統

解析の結果、西日本の岡山県旭川と兵庫県加古川

のコウライニゴイは山梨県濁川のニゴイと区別

された（Figs. 1, 2, 3, 4, 5）。mtDNA による系統解

析によって、ニゴイ属魚類は天竜川を境として東

日本と西日本の 2 つの系統に区別され、ニゴイと

コウライニゴイの形態学的な区別に一致しない

という報告がある（田畑他私信）。いずれの区別

にしても 2 者の遺伝的距離は小さい。本研究で用

いたニゴイ属のサンプル数は少ないため、ニゴイ

とコウライニゴイ間の区別と西日本・東日本間の

区別のどちらが正しいのか明言することはでき

ない。より多くの地点で採集されたサンプルの分

析を行う必要があると考えられる。 

ヒガイ属については、滋賀県琵琶湖のビワヒガ

イは、兵庫県加古川の同種別亜種のカワヒガイよ

りも別種のアブラヒガイと近縁であったが（Figs. 

1, 2, 4, 5）、3 者の遺伝的距離は小さかった。一方、 

三重県櫛田川のカワヒガイと、滋賀県以西のカワ

ヒガイとの間の遺伝的距離は大きかった（Figs. 1, 

2, 4, 5）。これは、東海地方に棲息するカワヒガイ

が別種である可能性を示した Komiya et al.（2014）

の報告と一致する。また、Komiya et al.（2014）

は、その遺伝的差異が 150–100 万年前の鈴鹿山脈

の隆起（川辺 1994; 太田ほか 2004）によるとい

う見解を示した。本研究において、三重県櫛田川

のカワヒガイと滋賀県以西のヒガイ属の分岐は

約 200 万年前であると推定され、鈴鹿山脈の隆起

以前に既に分岐していることが示された（Fig. 7）。 

カマツカ属については、本研究で用いたカマツ

カ属は 3 つのグループに分かれた（Figs. 1, 2, 3, 4, 

5）。形態的・生態的特徴から長野県田沢川・山梨

県相川と笛吹川・愛知県臼子川と野田川・岡山県

笹ケ瀬川の個体はカマツカ、愛知県豊川と巴川の

個体はナガレカマツカ、茨城県里川の個体はスナ

ゴカマツカと同定された。山梨県笛吹川と相川の

カマツカは RAG1 系統樹（Fig. 3）では近縁であ

ったが、Cytb 系統樹と COI 系統樹では山梨県笛

吹川のカマツカは茨城県里川のスナゴカマツカ

と近縁であった（Figs. 1, 2）。Tominaga et al.（2016）

においても同様の現象が報告されており、これは

山梨県在来のスナゴカマツカと移植されたカマ

ツカが交雑した結果、ミトコンドリア DNA の遺
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伝子浸透が生じたためであると考えられる（向井, 

2001）。ナガレカマツカとスナゴカマツカの分岐

は日本アルプス（中央高地）の形成によると考え

られている（Tominaga et al. 2016）。本研究におい

て、ナガレカマツカとスナゴカマツカの分岐が約

560 万年前であると推定され、Tominaga et al.

（2016）が推定した分岐年代（約 490 万年前）に

近い結果が得られた（Fig. 7）。日本アルプスの中

で隆起の始まりが最も早かったのは飛騨山脈（北

アルプス）で約 300 万年前であり、最も遅かった

のは木曽山脈で約 70 万年前（中央アルプス）で

あるので（町田ほか 2006）、これらは日本アルプ

スの形成以前に分岐したと考えられた。 

モツゴ属については、シナイモツゴとウシモツ

ゴの分岐は約680万年前であると推定された（Fig. 

7）。 シナイモツゴとウシモツゴの分岐は日本ア

ルプス（中央高地）の形成によると考えられてい

る（川瀬私信）。これらも日本アルプスの形成以

前に分岐したと考えられた。 

上述した東海地方のカワヒガイと滋賀県以西

のカワヒガイの分岐やナガレカマツカとスナゴ

カマツカ、シナイモツゴとウシモツゴの分岐は、

遺伝的交流の阻害を引き起こしたと推定される

山地・山脈の隆起開始以前に起こったと推定され

た（Fig. 7）。当然ながら山地・山脈の隆起開始よ

り遥か以前に淡水魚類が分散できないような高

地が既に形成されていた可能性も考えられる。 

一方、本研究では Zardoya and Doadrio（1999）が

ヨーロッパ産コイ科魚類の研究から得た Cytb 遺

伝子の進化速度 0.76 %/MYA を用いたが、日本に

おいては Cytb 遺伝子の進化速度が異なる可能性

もある。仮に、ナガレカマツカとスナゴカマツカ

の分岐が飛騨山脈の隆起の始まった 300 万年前

であったとすると、東海地方のカワヒガイと滋賀

県以西のカワヒガイの分岐は 107 万年前となり、

鈴鹿山脈の隆起した 150–100 万年前との整合性

も得られる。この場合、Cytb 遺伝子の進化速度は

1.41 %/MYA となる。今後多くの魚類のデータを

用いて日本における遺伝子の進化速度を基に分

岐年代を推定する必要があると思われる。 

Hosoya（1986）および細谷（1989）は主に骨学

的特徴に基づき、カマツカ類を狭義のカマツカ亜

科、ヒガイ亜科、モロコ亜科（細谷 1989; 細谷 1996、

ただし、細谷 2001 ではバルブス亜科）の 3 亜科

に分類した。さらに狭義のカマツカ亜科のうち、

半底生生活を行うグループ 1、完全底生生活を行

うグループ 2 に分類し、狭義のカマツカ亜科、ヒ

ガイ亜科、モロコ亜科の全てを含む単系統群を広

義 の カ マ ツ カ 亜 科 と し た 。 本 研 究 の

Cytb+COI+RAG1 系統樹（Figs. 4, 5）において、

グループ 1 と 2 は各々Hosoya（1986）の狭義のカ

マツカ亜科グループ 1 と 2 と、グループ 3 はモロ

コ亜科、グループ 4+5 はヒガイ亜科と同じ属を含

んでいた。狭義のカマツカ亜科のグループ 1 と 2

の各々は単系統群を形成したものの、グループ 2

がグループ 1 よりもヒガイ亜科+モロコ亜科と近

縁であった。Liu et al.（2010）はミトコンドリア

の Cytb 遺伝子を用いて分子系統解析を行い、カ

マツカ類をニゴイグループ（ニゴイ属・スゴモロ

コ属）、ゴビオグループ（ゴビオ属・ロマノゴビ

オ属・メソゴビオ属）、カマツカグループ（カマ

ツカ属・ゼゼラ属・ツチフキ属・ドジョウカマツ

カ属・トカゲカマツカ属・コブクロカマツカ属）、

ヒガイグループ（ヒガイ属・ムギツク属・モツゴ

属・タモロコ属）に分類し、カマツカグループは

ニゴイグループよりもヒガイグループと近縁で

あることを示した。Tang et al.（2011）は 4 つの遺

伝子を用いて中国、韓国、ロシア、日本のカマツ

カ類の系統解析を行い、カマツカ類をニゴイ・ス

ゴモロコ群（ニゴイ属・スゴモロコ属）、カマツ

カ族（カマツカ属・ゼゼラ属・ツチフキ属・ドジ

ョウカマツカ属・トカゲカマツカ属・コブクロカ

マツカ属・ゴビオ属・ロマノゴビオ属）、ヒガイ

族（ヒガイ属・ムギツク属・モツゴ属・タモロコ

属）に分類し、カマツカ族はニゴイ・スゴモロコ

群よりもヒガイ族と近縁であることを示した。さ

らに Zhao et al.（2016）は mtDNA の完全長の塩

基配列を用いて、カマツカ類をクレード A（ニゴ

イ属）、クレード B （Coreius 属）、クレード C（カ

マツカ属・ゼゼラ属・ツチフキ属・ドジョウカマ

ツカ属・コブクロカマツカ属・ゴビオ属）、クレ

ード D（ヒガイ属・ムギツク属・モツゴ属・タモ
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ロコ属）に分類し、カマツカ属を含むクレード C

はニゴイ属を含むクレード A よりもヒガイ属を

含むクレード D と近縁であることを示した。こ

のことは、分子系統学的な研究が本研究と同様に、

狭義のカマツカ亜科の単系統性を支持しなかった

ことを示しているが、系統関係については今後核

DNA の網羅的な解析や、形態学、生態学、その

他の分野からの詳細な検討が必要と思われる。 

 

タモロコの塩基配列における先行研究との矛盾 

茨城県のタモロコと Tang et al.（2011）の琵琶

湖のタモロコの塩基配列を比較したところ、両者

の一致率は 89.60 %であり、10.40 %という大きな

遺伝的な違いがみられた。本研究で解析された茨

城県と山梨県のタモロコと、Tang et al.（2011）の

タモロコと Kakioka et al.（2013）のホンモロコと

タモロコの E1、E2、E3 各グループとの間で Cytb

遺伝子の塩基配列（1045 bp）の比較を行ったとこ

ろ、茨城県のタモロコは E1 に属し、Tang et al.

（2011）のタモロコは E2 に属した（Table 4）。そ

れゆえ、塩基配列の相違は解析したサンプルが異

なる種内系統に属していたためであることが明

らかとなった。E1 と E2 の間には約 10 %もの塩

基配列の違いがあるため、別種である可能性が高

いと思われるが、現時点ではそれを裏付けるほど

の形態学的・生態学的差異は見出されていない

（Kakioka et al. 2015）。今後の分類学的な研究が

期待される。 

また、Kakioka et al.（2013）は長野県よりも東

に棲息するタモロコの解析は行っていないが、本

研究では茨城県（大円寺川）・福島県（猪苗代）・

新潟県（野辺川）・山梨県（相川、釜無川）のタ

モロコを解析した（Fig. 6）。茨城県・福島県・新

潟県のタモロコは E1、山梨県のタモロコは E3 に

属し、新たな系統はみられなかった。東日本のタ

モロコは西日本からの移植によるものとされて

いるが、茨城県・福島県・新潟県の E1 のタモロ

コは、ゲンゴロウブナ Carassius cuvieri やコイ

Cyprinus carpio に伴い移植されたと考えられる

(Kakioka et al. 2013)。 

 Kakioka et al.（2013)は、タモロコの E3 は絶滅

した諏訪湖固有亜種であるスワモロコ（G. 

elongatus suwae）に関連したグループである可能

性を示唆し、長野県の天竜川水系にのみ分布する

とした。本研究の山梨県のタモロコの 2 個体も

E3 に属したが（Fig. 6）、山梨県富士川水系（相川、

釜無川）と長野県天竜川水系のタモロコの Cytb

遺伝子の塩基配列（1045 bp）の間には、4.60 %の

違いがみられた（Table 4）。このことから、山梨

県と長野県のタモロコは嘗て同じ水系に棲息し

ていたが、地質学的イベントによって水系が分断

されて変異が蓄積したと考えられる。Shimizu et 

al.（ 1993）は、カワヨシノボリ Rhinogobius 

flumineus についてアロザイム分析を行い、富士川

と天竜川の個体群は遺伝的な相違は大きいもの

の、同じグループに属することを示したが、この

ことも嘗て富士川水系と天竜川水系の間に交流

があったことを裏付けていると考えられる。分散

を阻害した地質学的イベントとして、富士川水系

と諏訪湖（天竜川水系）とを分断した八ヶ岳の噴

火による韮崎岩屑流が想定されたが、山梨県と長

野県のタモロコの分岐は約 300万年前であり（Fig. 

7）、富士川水系と天竜川水系（の前身）は韮崎岩

屑流（約 20 万年前）や諏訪湖の形成（150～120

万年前）より遥か以前に分断されていた可能性が

示唆された（藤森 1991; 熊井 1997）。 

本研究では、近年報告された種や種内系統を含

めたカマツカ類の系統関係を示し、それらのカマ

ツカ亜科内での系統分類学的位置を明らかにし

た。また、カマツカ類の分岐年代を示し、これま

での研究によって得られた大きく異なる推定値

の問題を解決し、カマツカ亜科におけるより信頼

性のある進化史を明らかにした。 
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和文要旨 

  本研究では、日本を含むアジアを中心に繁栄しているコイ科カマツカ類の信頼性の

高い系統関係を示すために、近年報告された新種や新たな種内系統を含めた日本産カ

マツカ類全種を用いて、ミトコンドリアの  Cytb 遺伝子と  COI 遺伝子及び核の 

RAG1 遺伝子の塩基配列を決定して系統解析を行った。また、先行研究と当研究室の

研究の間でみられたタモロコの Cytb 遺伝子の塩基配列の相違について、その矛盾を解

決するために系統解析を行った。その結果、カマツカ類の属の分類は支持され、属間

の関係もこれまでの分子系統解析の結果に概ね一致した。カマツカ類の起源は約 3000 

万年前と推定され、Liu et al.（2010）の分岐年代推定の結果（約 2900 万年前）にほぼ

一致した。タモロコの塩基配列の 10 %の相違は、各々の研究で用いたタモロコが、別

種の可能性が高い異なる種内系統に属していたためであることが明らかになった。 
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