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　シラウオ科は北方種でアジア大陸の極東域にのみ分布
しており日本近海にはシラウオ属のシラウオ（Salan-
gichthys microdon）が生息している。特に、青森県の小
川原湖は最も漁獲量が多い。シラウオは幼形成熟型の魚
類で、他のサケ亜目魚類と比較して体表に色素が少なく
透明で、雄の尻鰭基底部の鱗以外の鱗は存在しない。ま
た消化管は直線状であり、盲嚢状の胃は存在しない。全
体的に骨格系の化骨化の度合いが低く、多くの稚魚的形
質を有している。
　キュウリウオ科は、野菜のキュウリのような香りがす
ることからキュウリウオ科と呼称されている分類群であ
る。この科は北半球の淡水・汽水・海水域に広く分布し、
生活史も淡水または海水域に留まる種から、河川と海水
域を回遊する種まで多様性に富んでいる。これらの分類
群は集団サイズが大きいため、従来から漁獲量が多く、
日本では重要な水産資源である。特に近年、ワカサギは
日本各地の湖沼で盛んに養殖されており、食用魚または
釣りの対象魚として広く知られている。
　サケ科は多くの種からなり、ベニザケ・ニジマス・ヤ
マメ・イワナ・イトウなどの中型および大型魚類からな
る大きな分類群で食用魚として重要な水産資源である。
なかでも特異な種はイトウ（Hucho perryi）で、日本最
大の淡水魚で体長は1mから大きいものでは1.5mに達す

序論

　日本列島に生息するサケ目・サケ亜目魚類は、キュウ
リウオ科・シラウオ科・サケ科、および未だ系統分類学
的位置が不明なアユ（Ayu）の 4 分類群から構成されて
いる。
　アユは 1 属 1 種 2 亜種で、日本の本州中央部を中心に
分布するアユ（Plecoglossus altivelis altivelis）（Fig. 1）と、
琉球列島の沖縄本島と奄美大島に生息するリュウキュウ
アユ（Plecoglossus altivelis ryukyuensis）の 2 亜種が知
られている。現在、このリュウウキュウアユは絶滅危惧
種で、沖縄本島では一時完全に絶滅したが、その後、移
殖され現在に至っている。アユは他のサケ亜目魚類と異
なり、海と河川の両方を回遊する回側魚としての特徴を
持つ。またアユは生まれてから 1 年で成熟・産卵し死亡
する年魚である。一方、滋賀県・琵琶湖産のアユは、淡
水域のみで過ごす陸封タイプである。この琵琶湖産のア
ユと他の両側回遊するアユとの遺伝的分化の程度は、ア
ロ ザ イ ム 分 析 に よ り 調 査 さ れ た（Nishida and 
Takahashi, 1978 ; Taniguchi et al., 1983 ; Nishida, 1985 ; 
Seki et al., 1988）。その結果、これら 2 集団は別種ある
いは別亜種程度の、かなり大きな遺伝的分化を遂げてい
ることが判明した。
　従来の分類体系では、アユは野菜のキュウリのような
香りがすることからワカサギ・チカ・キュウリウオなど
を含むキュウリウオ科に分類されてきた。しかし詳細な
形態および生態学的研究からアユを系統分類学的に独立
の分類群と考えアユを 1 種のみでアユ科・アユ属とする
分類体系が提唱されている（Chapman, 1941; Klyukanav, 
1975; Nelson, 1994）。
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Fig. 1:	 The Japanese endemic species Ayu (Plecoglossus 
altivelis altivelis).
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る。記録上最大のものでは、1937年に十勝川で、およそ
2.1mのイトウが捕獲された。現在、イトウは絶滅危惧
種で、生息するのは北海道の尻別川のみである。
　上述したように、従来、サケ亜目の中でアユは系統分
類学的にキュウリウオ科と近縁であるとされてきた。し
かし、アユの系統進化学的位置付けについては研究者間
で見解が異なっている。つまり、アユを 1 種のみで独立
したアユ科（Plecoglossidae）とするか、あるいはキュウ
リウオ科の 1 種とするか、現在でも統一見解は得られて
いない。
　著者らは以前、アロザイム分析によるキュウリウオ科
の分子系統学的研究（松岡・北野、2003）、およびアロ
ザイム分析とミトコンドリアDNA解析による、サケ科・
サ ケ 属（genus Oncorhyncus） の 分 子 系 統 学 的 研 究

（Kitano et al., 1997）について報告した。
　本研究では、未だ系統関係が不明で議論が多い、日本
近海に分布するサケ亜目の 4 分類群であるキュウリウオ
科・シラウオ科・サケ科・アユの系統類縁関係、特にア
ユの系統分類学的位置について、アロザイム分析により
調査したので、それらの結果について報告する。

材料と方法

　本研究で調査したサケ亜目魚類は、キュウリウオ科の
ワカサギ（Hypomesus trarspacificus nipponensis）、シシャ
モ（Spirinchus lanceolatus）、カラフトシシャモ（Mollotus 
villosus）、キュウリウオ（Osmerus eperlanusmordax）、
シラウオ科のシラウオ（Salangichtyus microdon）、サケ
科のヤマメ（Onchorhynchus masou masou）、アユ（Ple-
coglossus altivelis altivelis）の 7 種である。7 種の採集
地と分析個体数を以下に記す。ワカサギ（小川原湖12個
体）、シシャモ（北海道・武川12個体）、カラフトシシャ
モ（弘前市販品10個体）、キュウリウオ（弘前市販品 7 個
体）、アユ（滋賀県琵琶湖12個体）、シラウオ（小川原湖
12個体）、ヤマメ（栃木県10個体）である。採集した個体
は−45℃で冷凍保存しておいた。タンパク電気泳動法に
よるアロザイム分析は、松岡・北野（2003）と同様の方
法で行った。分析した酵素は、α-glycerophosphate de-
hydrogenase (α-GPDH)、malic enzyme (ME)、isocitrate 
dehydrogenase (ICDH)、glucose-6 -phosphate dehydro-
genase (G6 PD)、octanol dehydrogenase (ODH)、
nothing dehydrogenase (NDH)、formaldehyde de-
hydrogenase (FDH)、peroxidase (PO)、superoxide dis-
mutase (SOD)、aspartate aminotransferase (AAT)、
phosphoglucomutase (PGM)、esterase (EST)、alkalin 
phosphatase (ALK)、leucine aminopeptidase (LAP)、
fumarase (FUM) の合計15酵素であった。

結果と考察

（１）サケ亜目４科７種の集団における遺伝的変異
　15酵素のアロザイム分析により、26遺伝子座が検出さ
れた。26遺伝子座における対立遺伝子頻度より、7 種の
集団における遺伝的変異の程度を算出した（Table 1）。
多型的遺伝子座の割合（P）は、ワカサギでP=4.2%と最
も低く、カラフトシシャモでP=25.0%と最も高い数値
を示した。平均へテロ接合体率（H）は、シラウオで
H=0.5%と最も低く、カラフトシシャモでH=10.4%と高
い数値を示した。Hの遺伝子座間分散を算出した結果、
観察値は0.001−0.039の値で、理論値は0.003−0.028の値
を示し、7 種でほぼ同等の値を示した。
　アユ集団の遺伝的多型に関する研究は、数多く報告さ
れている。Nishida and Takahashi（1978）は、日本各地
のアユ 9 集団についてアロザイム分析を行った結果、両
側回遊集団と陸封集団は、ともにHの値は著しく低く、
平均H=0.6%という数値を報告した。一方、Taniguchi 
et al.（1983）は、両側回遊 6 集団、陸封 2 集団および養
殖 2 集団についてアロザイム分析を行った結果、それぞ
れ、H=4.4%、3.6%、6.5%の数値を報告した。この研究
結果から、アユの遺伝的変異の程度は他の魚類と比較し
て低い値ではないことが判明した。注目すべき点は陸封
集団の方が淡水・海水両側回遊集団より、かなり低い数
値を示したことであった。また、Nishida（1985）は、両
側回遊集団および陸封集団について28遺伝子座を用いて
アロザイム分析を行った結果、両側回遊集団では
H=3.7%、陸封集団ではH=4.0%と、Taniguchi et al.（1983）
の結果と同様な値を報告している。さらに、Seki et 
al.（1988）は、日本の両側回遊 5 集団、陸封 3 集団およ
び韓国 4 集団について、23遺伝子座を用いてアロザイム
分析を行った結果、それぞれ、H=3.9−6.1%、4.5−6.1%、
2.7−3.9%という値を報告した。これらの研究報告は、
本研究で得られた、琵琶湖産のアユ集団のH=3.6%と同
等のものであった。このように、アユ集団、特に陸封集



25サケ亜目魚類の生化学的系統分類

団の遺伝的変異が低く、遺伝的多様性が著しく減少して
いる主な原因は、日本列島の湖や河川に生息するアユの
集団サイズが、農業廃水（農薬）・工業廃水・生活廃水
などによる極度の水質汚染により急激に減少しているた
めであると推察される。最近では、外来魚のブルーギル
やブラックバスによる捕食も大きな原因となっている。
　ワカサギとシラウオにおいて、Hは比較的低い値が得
られた。この 2 種はいずれも青森県の太平洋側に位置す
る小川原湖で採集されたものである。小川原湖は汽水湖
であるが、今から約5000年前に海から湖に変化した海跡
湖であり、約3000年前に気候の急激な寒冷化により海と
の通路が遮断されたと考えられている（田高、1978）。
そのため、この時期に小川原湖に生息する魚類が、ビン
首効果（bottle neck effect）の影響により創始者効果

（founder effect）が起こり、集団の遺伝的変異が低くなっ
たと推察される。この点は、今後、小川原湖に生息する
他の水棲動物を含めたより詳細な調査が必要である。

（２）７種の遺伝的分化
　Table 2には、調査したサケ亜目 7 種に共通する11遺
伝子座における対立遺伝子頻度から算出したNei（1972）
の遺伝的類似度（I）と遺伝距離（D）が示してある。遺
伝的類似度はワカザギ─カラフトシシャモで I=0.677と
最も高く、アユ─ヤマメで I=0.211と最も低い値を示し
た。別科間の遺伝距離はアユ─カラフトシシャモの
D=0.826から、アユ─ワカサギのD=1.319までの数値を
示し、平均値はD=0.968であった。藤尾（1985）は、多
種の魚類の遺伝距離を解析し、その中で、サケ亜目の同
科別属間ではD=0.88、また別科間ではD=1.59程度であ
ると報告した。本研究で得た、アユと別科間の遺伝距離
の平均値はD=0.968であり、今回の結果は、藤尾（1985）
の報告とよく一致していており、系統分類学的にアユを
別科とする形態学的知見に基づく説を支持する。

（３）サケ亜目の分子系統樹
　Fig. 2には、サケ亜目の 7 種に共通する11遺伝子座を
用いて、それらの遺伝子座における対立遺伝子頻度から
算出したNei（1972）の遺伝距離（D）からUPGMA法に
より作成したサケ亜目 7 種の分子系統樹が示してある。
この分子系統樹によると、まずサケ科・サケ属のヤマメ
が初期に分岐し、その後、アユ科とシラウオ科からなる
クラスターが分岐し、最後にキュウリウオ科の 4 種（ワ
カサギ・カラフトシシャモ・シシャモ・キュウリウオ）
からなるクラスターが分岐している。このようにアロザ
イム分析により作成した分子系統樹では、アユはキュウ
リウオ科には含まれず、キュウリウオ科とは系統学的に
異なり、独立した科（Family）を形成し、キュウリウオ
科よりもシラウオ科に近縁であることが判明した。
　我々は以前、キュウリウオ科の 5 種（ワカサギ・チカ・
シシャモ・カラフトシシャモ・キュウリウオ）の系統類
縁関係をアロザイム分析により調査した（松岡・北野、
2003）。その結果、ワカサギとチカが最も近縁関係にあ
り、このクラスターに近縁な種はカラフトシシャモであ
り、次にこれらに近縁な種はシシャモで、キュウリウオ
は最も遠い系統関係にあった。今回の結果は、チカは分
析しなかったが、松岡・北野（2003）の結果と一致する。
またキュウリウオ科の 5 種は、遺伝的に近縁な 1 つのク
ラスターを形成することも判明した

（４）分子系統学的知見と形態学的知見との比較
　Howes and Sanford（1987）は、骨格系や筋肉系の形
態形質に基づく分類学的研究から ,アユはワカサギ属や
キュウリウオ属に近縁であるとし、アユをキュウリウオ
科に分類した。またBegle（1991）は、81の骨格系の形
質に基づく形態分類学的研究から、アユはキュウリウオ
属に近縁であるとし、Howes and Sanford（1987）と同
様に、アユをキュウリウオ科に分類することを提唱した。
さらにWilson and Williams（1991）は34の骨格系の形態
分類学的研究から、やはりアユはキュウリウオ属に近縁
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であるとし、アユをキュウリウオ科に分類した。
　一方、Chapman（1944）は骨格系を中心とする内部形
態の詳細な分析、特に頭蓋骨・肩帯・尾骨などの形質の
違いから系統学的にアユはサケ科よりもキュウリウオ科
に近縁ではあるが、櫛状歯・舌唇・幽門垂数などの形態
形質の分析からアユを系統分類学的に独立の科にするべ
きだと提唱した。またKlyukanov（1975）もアユとキュ
ウリウオ科が共有しない17の形態学的形質を列挙し、ア
ユとキュウリウオ科は系統学的に異なり、アユを独立の
科にすべきであると主張した。さらにNelson（1994）は
サケ亜目に関する多くの分類学的研究を総括しアユは 1
種のみでアユ属・アユ科とする分類体系を提唱した。
　本研究で得られた、アロザイム分析による分子系統樹
では、アユはキュウリウオ科には含まれず、独立した科
を形成することが判明した。この結果は、Chapman

（1944）、Klyukanov（1975）、Nelson（1994）のアユを系
統分類学的に独立の科として分類すべきであるという分
類体系と一致する。また本研究により、サケ亜目の中で
サケ科が祖先型タイプであり、一方、キュウリウオ科は
比較的近年に分岐した新しい分類群であることも判明し
た。

（５）アロザイム分析と系統分類学
　従来、タンパク電気泳動法によるアロザイム分析は、
生物集団に保有されている遺伝的変異・遺伝的多型の集
団遺伝学的研究や、集団間や別種間の系統関係、および
同胞種の区別などの系統分類学的研究など広範囲に用い

られてきた。
　Ferguson（1980）によれば、アロザイム分析は、かな
り高次の分類ランク（属間や科間）でも適用できること
が判明している。さらにMurphy et al.（1996）は、系統
分類学では、なるべく多くの遺伝的形質を用いるべきで
あり、その点、アロザイム分析は用いる酵素遺伝子座が
多く、１遺伝子座が 1 遺伝的形質に相当するので、系統
分類学には有効な手段であると主張している。

要約

　サケ亜目魚類のキュウリウオ科（ワカサギ・シシャモ・
カラフトシショモ・キュウリウオ）・シラウオ科（シラ
ウオ）・サケ科（ヤマメ）、アユの 4 分類群 7 種の系統類
縁関係、特に近縁とされているキュウリウオ科とアユの
遺伝的関係を明確にするため、タンパク電気泳動法によ
るアロザイム分析を行った。その結果、（ 1 ）タンパク電
気泳動法による15酵素のアロザイム分析により26遺伝子
座が検出された。（ 2 ）サケ亜目 4 分類群 7 種の集団内
の遺伝的変異を知るため、26遺伝子座における対立遺伝
子頻度から、集団の遺伝的変異の程度を表わす主要なパ
ラメータである平均へテロ接合体率（H）を算出した。
その結果、シラウオでH=0.5%と最も低く、カラフトシ
シャモでH=10.4%と最も高い数値を示した。４分類群
における遺伝的多型の程度は、これまでに報告された結
果と一致した。（ 3 ）4 分類群の系統関係を明確にする
ため、7 種に共通する11遺伝子座における対立遺伝子頻
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Fig. 2:	 Molecular phylogenetic tree of seven species of four families of the suborder Salmonoidea.  It was constructed from Nei’s 
genetic distances by UPGMA clustering method.
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度より、7 種間のNei（1972）の遺伝距離を算出し、
UPGMA法により 7 種の分子系統樹を作成した。その結
果、⑴ 4 分類群 7 種は 3 つのクラスターに分かれた。
⑵その中でサケ科のクラスターが最も初期に分岐し、次
にアユとシラウオ科のクラスターが分岐し、最後にキュ
ウリウオ科のクラスターが分岐した。⑶この分子系統樹
から、アユはキュウリウオ科の 1 種ではなく、キュウリ
ウオ科とは系統分類学的に独立したアユ科を形成すると
いう系統分類学的に重要な知見が得られた。⑷またサケ
亜目の中で、進化学的にサケ科が祖先タイプで、キュウ
リウオ科が新しいグループであると推定された。
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Abstract

　　The phylogenetic relationships among seven species of four families of the suborder Salmonoidea were investigated 
by allozyme analysis.  The seven species examined here were the followings: Hypomesus trarspacificus nipponensis, 
Sprinchus lanceolatus, Mallotus villosus, Osmerus eperlanus mordax of  the family Osmeridae; Salangichthys microdon 
of the family Salangidae; Onchorhynchus masou masou of the family Salmonidae and Plecoglossus altivelis altivelis 
(Ayu).  From allozyme analysis of 15 different enzymes, total 26 enzyme genetic loci were detected.  Based on allele 
frequencies data at 11 common genetic loci, the genetic distances (D) between seven species were calculated by the 
method of Nei (1972), and the molecular phylogenetic tree for seven species of four taxonomic groups was constructed 
from the UPGMA clustering method.  The molecular phylogenetic tree indicated that seven species of the suborder 
Salmonoidea were divided into three large clusters: (1) The first cluster is the family Salmonidae; (2) The second cluster 
consists of the family Plecoglossidae (Ayu) and the family Salangidae.  (3) The third cluster is the family Osmeridae.  
Among these three clusters, the family Salmonidae diverged at first time and it may be ancestor type, the cluster of 
Plecoglossidae (Ayu) and Salangidae diverged at next time, and lastly the family Osmeridae diverged at recent time.  
The molecular phylogenetic tree indicated that Ayu (Plecoglossus altivelis altivelis) is not included into the family 
Osmeridae, and that Ayu (Plecoglossus altivelis altivelis) composes the family Plecoglocidae.  The present molecular 
results would provide useful information for elucidation of phylogeny and evolution of the suborder Salmonoidea.
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