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琵琶湖は日本で最大の面積を有する湖であり，また
400万年以上の歴史をもつ世界有数の古さをもつ“古
代湖”である．広大な沖合域や数十mに及ぶ深層部
をはじめ，琵琶湖の特に北湖盆には周辺水域と大きく
異なる環境が広がり，水系には2,000種を優に超す生
物種が生息する（Kawanabe�et�al.�2012）．淡水魚類
は周辺河川を含めると約70種（亜種を含む）が生息
し，琵琶湖水系は種数の多さだけでなく，約 2割（16
種）を占める固有種においても独特な魚類相を擁する
（Okuda�et�al.�2013）．世界の典型的な古代湖，例え
ばバイカル湖やタンガニイカ湖，マラウイ湖などで
は，ある系統群が爆発的に適応放散した“species�
flock”の存在が生物相の固有性を特徴付けている．

しかし，琵琶湖の魚類相は，多様な分類群に含まれる
少数ずつの固有種と広域分布種から構成され，その固
有性の様相は大規模な適応放散によるものとは異なっ
ている（図 1）．そのような琵琶湖の独特な魚類相は
どのように生じ，発達してきたのだろうか．
琵琶湖の固有な魚類相とその進化，適応に関する研

究は長い歴史をもつ（例えば，田中�1908；Annandale�
1922 ; �Miura�1966 ; �Kawanabe�1978）．400万年以上の
湖の歴史の中で，琵琶湖の位置や環境・構造は大きく
変遷してきた．琵琶湖は三重県上野盆地に存在した亜
熱帯的な浅い湖（大山田湖）に端を発し，北西に移動
しながら，深く安定した甲賀湖などのいくつかの古琵
琶湖のステージを経て，約40万年前以降に現在の位置
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Abstract
Lake�Biwa,�the�largest�lake�in�Japan,�is�a�typical�ancient�lake�in�temperate�Asia.�It�harbors�more�

than�two�thousand�animal�and�plant�species,�including�about�70�indigenous�freshwater�fish�species/
subspecies�with�16�endemic�or�semi-endemic�forms.�Lake�Biwa�is�more�than�4�million�years�old,�but�
acquired�its�current�form,�including�its�unique�environments（pelagic,�deep,�and�rocky�zones）,�0.4�
million�years�ago.�Endemic�fishes�in�Lake�Biwa�are�traditionally�divided�into�old“relict”species�and�
new�species�that�evolved�within�the�lake ; �the�latter�are�assumed�to�have�evolved�through�adaptations�
to�the�present�lake�environment.�Our�molecular�phylogenetic/population�genetic�analyses�have�revealed�
that�many�species�considered�to�have�evolved�in�Lake�Biwa�in�fact�have�origins�that�are�older�than�the�
present�lake,�although�other�species�likely�evolved�in�response�to�the�present�environment.�The�historical�
demographic�patterns�of�many�endemic�and�non-endemic�species,�on�the�other�hand,�suggested�that�
their�populations�expanded�after�the�development�of�the�present�lake�environment.�Lake�Biwa�appears�
to�have�functioned�as�a�reservoir�for�species�and�genetic�diversity�in�western�Japan,�and�this�may�have�
facilitated�further�diversification�and�adaptation�of�freshwater�fishes�in�Lake�Biwa�and�adjacent�waters.
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図1．��琵琶湖の魚類相の特徴．1または 2種の固有種・亜種とその他の広域分布種の組み合わせをもつ種群（属）から
なり，コイ科が固有種の多くを占める．

図 2．�琵琶湖および古琵琶湖の位置と年代（琵琶湖自然史研究会�1994），および琵琶湖固有魚種の最近縁種からの分岐
年代（Tabata�et�al.�2016のデータに基づき作図）．分岐年代は，ミトコンドリアDNA約 5 kbp の塩基配列データ
と化石・地史情報に基づくベイズ推定による．多くの固有系統は現代型琵琶湖の形成開始以前に現生最近縁系統
と分岐したと推定された．
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で深く広い湖の環境を発達させてきた（琵琶湖自然史
研究会�1994）．琵琶湖の固有種には，この“新しい”
湖の独特な環境（沖合，深層部，岩礁帯）への形態
的・生態的適応がみられるため，従来，それらは新し
い湖の環境のもとで近縁種から適応的に分化した“初
期固有種”だと考えられてきた（Kawanabe�1978；
友田�1978；Takahashi�1989；琵琶湖自然史研究会�
1994）．またそれとは別に，古い系統の生き残りと
みなされてきた種（“遺存固有種”）も存在する．北米
や北欧のイトヨ類やイワナ類などでみられる氷河湖に
おける迅速で反復した適応進化に関する研究などか
ら，湖という多様な環境セットを擁する新規環境が
目前に展開したとき，魚類は多様化選択（divergent�
selection）による生態的種分化を繰り返し起し，その
結果，適応的な多様化が速やかに生じると推察されて
いる（Schluter�2000 ; �Nosil�2012）．そういった観点か
ら，特に初期固有種に関して，「40万年前以降に発達
した現琵琶湖へ侵入した集団が新たな環境に適応しな
がら最近縁種から種分化した」というシナリオは魅力
的であり，合理的だと思われる．
しかし，このような「現琵琶湖への侵入と種分化」

という単純なシナリオは，どこまで事実であり，また
魚種間で一般性があるのだろうか．われわれの研究グ
ループは，これまで分類学や分布パターンから推察さ
れてきた琵琶湖の固有魚類相の起源に関する従来の仮
説を検証し，新たな進化シナリオを描くことを目指し
て，大規模な分子遺伝学的データを用いた研究を行っ
てきた（例えば，Kakioka�et�al.�2013 ; �Komiya�et�al.�
2014 ; �Tabata�et�al.�2016）．従来のシナリオを「初期
固有種とされる種は40万年前以降に最近縁種から分化
した」と大きく単純化すれば，年代推定された分子系
統樹から明確な検証が可能である．そこでわれわれ
は，ミトコンドリアDNA塩基配列データとさまざま
な地理・化石情報を用いて，ほとんどすべての固有種
について近縁種からの分岐年代を推定した（Tabata�
et�al.�2016）．さらに非固有種を含めた多数種につい
て，DNA配列データに基づく歴史人口動態推定を
行った（Bayesian�Skyline�Plot 法）．
分子系統解析と年代推定の結果，初期固有種が新し
い湖の出現以降に分化したという予測に反して，多く
の固有種系統の分岐が100～300万年前と，現代型の琵
琶湖が形成される以前に遡ることが明らかとなっ
た（ホンモロコ，ゲンゴロウブナ，イサザなど；
Tabata�et�al.�2016；図 2）．また初期固有種と遺存固
有種とされるものの区別は分岐年代的にはっきりとし
たものではなく，さまざまな古さをもつ固有系統が，
現在，琵琶湖に適応して生息しているようである．
一方，歴史人口学的な分析の結果，固有種を含め，

琵琶湖に生息する多くの魚種が，新しい琵琶湖の形成
以降に個体群を急速に拡大させたこともわかり，一部
の固有種はこの時期に分化したと推定された（スゴモ
ロコ，アブラヒガイ，ビワマス；Tabata�et�al.�2016）．
古い固有系統を含め，この時期に新たな湖の環境，つ
まり沖合，深層部，あるいは岩礁帯に対するさまざま
な適応進化が進行したものと推察される．またいくつ
かの広域分布種においては，複数の分化した種内系統
が琵琶湖内にみられることも分かった（ヒガイ類，ウ
グイ，ナマズなど）．
琵琶湖の固有魚類相の成立過程は従来の想定よりも

複雑であるようだ．大きくその姿や環境を変化させて
きた湖の歴史の中で，現在の環境に高度に適応した固
有種の系統的起源が，現代型琵琶湖の形成をはるかに
遡るのはなぜだろうか．その答えの鍵は，温帯域に存
在する琵琶湖が，その環境を変えながらも，周囲の河
川・湖沼と関係を保ちつつ存在し続けてきたことにあ
るとわれわれは考えている．長い古琵琶湖の歴史の中
で存在した深く安定した湖（例えば甲賀湖）では，お
そらく多くの魚種でそのような湖の環境への適応が進
んだことであろう．体形や数量的形質など，通常，量
的遺伝形質として実現されるそのような適応は
（Kakioka�et�al.�2015），環境が変化したあともゲノム
の中に「保有遺伝変異 standing�genetic�variation」と
して低頻度で隠蔽され，そのような変異を保持した集
団は異なる環境においても存続し続けたであろう．そ
れらは新たに類似した環境が出現したとき，再び迅速
に高度な適応と確たる生殖的隔離を実現すると考えら
れる（Schluter�and�Conte�2009）．琵琶湖は西日本の
淡水魚類の種多様性や遺伝的多様性の「涵養の地」と
して重要な役割を果たし，さらにそれゆえに種多様性
と適応の「創生の地」としてあり続けてきたと推察さ
れる．
今日，ゲノムレベルのデータの取得や比較解析が可

能な時代となってきており，適応の遺伝基盤を明らか
にすることや，それにかかわる遺伝的変異の起源につ
いて解明することも可能になりつつある．今後，どの
ような遺伝基盤のもとで実現される形態，生理，生態
機能が琵琶湖環境への適応の実体であり，またそれら
がどのような時期やプロセスによって獲得されてきた
かを明らかにしていくことにより，固有種をはじめと
する琵琶湖産魚類の適応と進化についてのよりリアル
な理解が進んでいくものと期待される．
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