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Abstract   The population structures of four Japanese species of the rajid genus Okamejei 
were investigated based on sequence variations in the mitochondrial DNA control region 
and morphometric data. These suggested that geographic barriers, such as straits and ocean 
currents, had shaped the population structures on a small spatial scale, the Tsushima Warm 
Current being particularly significant. This may be related to the limited migration ability 
of Okamajei species due to their small body size and habitat preference for shallow waters.
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ガンギエイ目は底生性軟骨魚類で，大型の卵
殻卵を海底に産み付け，生活史初期に浮遊

期がない（Last et al., 2016）．そのため，本目魚類
の分散能力は低く，遺伝的に分化した地域集団が
形成されやすいと考えられる（Griffiths et al., 
2011）．実際，本目においては，いくつかの種で地
域集団を有することが知られる（Chevolot et al., 
2006；Griffiths et al., 2011；Cariani et al., 2017；
Vargas-Caro et al., 2017；Ferrari et al., 2018）．日本周
辺海域においては，コモンカスベ Okamejei kenojei，
メガネカスベ Beringraja pulchra，そしてドブカス
ベ Bathyraja smirnoviの集団構造が明らかにされ，
対馬暖流や黒潮などの海流構造，対馬海峡や宗谷
海峡などの海底地形が，遺伝的・形態的に分化し
た地域集団を形成する主要因であることが示唆さ
れた（三澤ほか，2019；Misawa et al., 2019, 2020）．
コモンカスベを含むオカメエイ属 Okamejeiの多

くの種は通常 200 m以浅の浅海域に生息し，全長
は 60 cm以下とガンギエイ目魚類の中では小型の
グループである（Ishiyama, 1958, 1967；石原，1990；
波 戸 岡 ほ か，2013；Last et al., 2016；Weigmann, 
2016）．コモンカスベにおいては，日本周辺の各海
域で狭い空間スケールで分化した集団構造が存在
し，とくに大阪湾および東北太平洋岸集団の分化
が顕著であることが判明した（Misawa et al., 2019）．
このことから，体サイズが小さく移動能力が限定
的であること，浅海性のため海流の影響を受けや
すいことなどの生態的な特性が，本種の集団構造
形成に影響することが示唆される．また，近年，
軟骨魚類の保全に関して注目が高まりつつあり，
集団構造に基づいて管理単位を設定することが望
ましいとされる（Domingues et al., 2018）．しかし，
本属の他種の日本周辺海域における集団構造の知
見はなく，集団の分化パターンやそれに影響する

ミトコンドリア DNA 調節領域および形態データから推定
した日本周辺海域におけるオカメエイ属 4 種の集団構造

三澤　遼 1・遠藤広光 2・甲斐嘉晃 3



三澤　遼ほか174

要因についても検討の余地がある．本研究では，
モヨウカスベ O. acutispina，メダ マカスベ O. 
meerdervoortii，ツマリカスベ O. schmidtiの分布域
をほぼ網羅したサンプリングに基づき（Fig. 1），ミ
トコンドリア DNAの調節領域（mtCR）を対象と
した遺伝的分析と，外部形態の計測値を基にした
形態解析から，日本周辺海域におけるオカメエイ
属魚類の集団構造の特徴を明らかにし，その形成
要因について考察した．さらに，考慮すべき管理
単位についても提言した．

材 料 と 方 法

標本　本研究の遺伝的分析には，合計 75個体
（メダマカスベ 32個体，モヨウカスベ 28個体，
ツマリカスベ 15個体）を，形態解析には合計
149個体（メダマカスベ 71個体，モヨウカスベ
48個体，ツマリカスベ 30個体）をそれぞれ用い
た（Fig. 1）．また，上記 3種とコモンカスベを比
較するために，Misawa et al.（2019）のデータセッ
トを再解析した（遺伝的分析 194個体，形態解析
212個体）．本研究では，東シナ海，黄海，日本
海南部（能登半島以南），日本海北部（能登半島

Fig. 1.　Sampling sites and number of examined specimens of four species of Okamejei. Each symbol represents a 
sampling site. Numbers indicate number of specimens used in mtCR / morphological analyses. Dotted lines indicate 
distributional area (after Ishiyama, 1967 and Last et al., 2016). a: O. meerdervoortii; b: O. acutispina; c: O. schmidti; d: 
O. kenojei. EC = East China Sea; YS = Yellow Sea; SJ = southern Sea of Japan; NJ = northern Sea of Japan; SP = 
Pacific coasts of southern Japan; NP = Pacific coasts of northern Japan.
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以北），南日本太平洋岸（千葉県銚子以西），およ
び東北太平洋岸（千葉県銚子以北）の 6海域に区
分した．なお，潜砂性ヨコエビ類のナミノリソコ
エビ Haustorioides japanicus，底生性魚類のニホン
キンカジカ Cottiusculus nihonkaiensisやヒナゲンゲ
Petroschmidtia teraoiでは，能登半島周辺を境界と
して日本海の南部（西部）と北部で異なる遺伝的
集団構造をもつこと（Takada et al., 2018；Kai and 
Yamanaka, 2019；Sakuma et al., 2020），温帯性底魚
の魚類相が千葉県銚子付近を境界として大きく異
なることから（例えば，中坊，2013，2018；池田・
中坊，2015），本研究ではこれらの地域を境界と
して日本海と太平洋をそれぞれ 2海域に区分した．
本研究で遺伝的分析・形態解析に用いた標本は，

高知大学理工学部（BSKU），京都大学舞鶴水産
実験所（FAKU），鹿児島大学総合研究博物館
（KAUM），および国立科学博物館（NSMT）に保
存されている［メダマカスベ（東シナ海：17個体・
33個 体 ）：FAKU 140897–140909，FAKU 141665–
141682，KAUM–I. 201，KAUM–I. 34231；メダマ
カスベ（日本海南部：3個体・8個体）：FAKU 
143617，FAKU 145366，FAKU 145391，NSMT-P 
50616–50619，NSMT-P 50330；メダマカスベ（南
日本太平洋岸：12個体・30個体）：BSKU 53396，
BSKU 53995，BSKU 59374，BSKU 63326，BSKU 
98146，BSKU 98149，BSKU 110144–110146，
BSKU 112325–112327，BSKU 112356–112357，
BSKU 112394–112395，BSKU 112400–112401，
BSKU 112658，BSKU 112885–112889，BSKU 
112896–112897，BSKU 116601–116602，FAKU 
137248–137249；モヨウカスベ（東シナ海：7個体・
14個 体 ）：BSKU 20205，BSKU 32665，FAKU 
140539–140541，FAKU 140675，FAKU 140913–
140916，KAUM–I.  35895，KAUM–I.  35983，
KAUM–I. 36014，NSMT-P 64981；モヨウカスベ（日
本 海 南 部：21個 体・31個 体 ）：FAKU 38744–
38745，FAKU 57850，FAKU 57853，FAKU 58207，
FAKU 75201，FAKU 77127，FAKU 138903，FAKU 
111488–111489，FAKU 140687–140140691，FAKU 
140692–140696，FAKU 143126，FAKU 143618，
FAKU 144142，FAKU 144977–144979，FAKU 
145368，FAKU 145393–145394，FAKU 145397，
FAKU S90，FAKU W429，NSMT-P 5774；モヨウカ
スベ（南日本太平洋岸：0個体・3個体）：BSKU 
229，FAKU 34796，FAKU 101229；ツマリカスベ（南
日本太平洋岸，紀伊半島以西：11個体・25個体）：
BSKU 1563，BSKU41656，BSKU44501，BSKU 

52050，BSKU 53602，BSKU 57343，BSKU 57777，
BSKU 58466，BSKU 64530，BSKU 76384，BSKU 
110873，BSKU 110890，BSKU 112252–112255，
BSKU 116198，FAKU 34742，FAKU 63263–63264，
FAKU 111499，FAKU 121903，FAKU 137595， 
FAKU 143981，KAUM–I. 14153，NSMT-P 79671；
ツマリカスベ（南日本太平洋沿岸，紀伊半島以東：
4個 体・5個 体 ）：BSKU 110176–110177，BSKU 
110185，BSKU 117399，FAKU 141256；コモンカ
スベ（東シナ海：31個体・29個体；黄海：10個体・
7個体；日本海南部：28個体・36個体；日本海
北部：46個体・36個体；南日本太平洋岸，大阪
湾：24個体・27個体；南日本太平洋岸，九州東
岸：1個体・8個体；東北太平洋岸：54個体・69
個体）：（Misawa et al., 2019を参照）］．

遺伝的分析　Misawa et al.（2019）の方法に従い，
mtCRの部分塩基配列を決定した．本研究で新た
に決定した配列は，INSDC（International Nucleotide 
Sequence Database Collaboration）に登録されている
（メダマカスベ：LC464700–LC464731；モヨウカスベ：

LC464747–LC464774；ツマリカスベ：LC464732–
LC464746）．コモンカスベはMisawa et al.（2019）
で決定された塩基配列（LC386653–LC386846）を
用いた．
得られた塩基配列は BioEdit v. 7.2.5（Hall, 1999）

で編集し，Clustal W v. 2.1（Larkin et al., 2007）で
アライメントを行った．ハプロタイプ間の類縁関
係を示すハプロタイプネットワークは PopART v. 
1.7（Leigh and Bryant, 2015） を 用 い て，median-
joining法に基づいて作成した．さらに，Arlequin v. 
3.5.1.3（Excoffier and Lischer, 2010）を用いて，各
種のハプロタイプ数（H），ハプロタイプ多様度（h），
塩基多様度（π）を求めたほか，海域間の遺伝的
分化を調べるために，ペアワイズ ΦST値を推定し
た．さらに，種や海域によってはハプロタイプ間
の距離が近く，通常 1塩基置換で接続することか
ら，ハプロタイプ間の塩基置換数を考慮する ΦST

値に加えて，ハプロタイプの頻度のみを考慮する
ペアワイズ FST値も Arlequinを用いて算出した．
ペアワイズ ΦST値および FST値は 10,000回の再抽
出を繰り返して検定し，得られた P値には，多
重比較によるタイプ Iエラー率の増大を防ぐため
に，シーケンシャル・ボンフェローニ補正（Rice, 
1989）を行った．

形態解析　形態解析に用いた個体は 70%エタ
ノールもしくは 50%イソプロピルアルコールに
保存したものを用いた．計測形質に基づいた形態
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解析では，13計測形質［全長（TL），体盤長（DL），
体盤幅（DW），背面頭長（HL），眼前吻長（POB），
眼径（ED），両眼間隔（DBO），腹面頭長（VHL），
口前吻長（POR），鼻前吻長（PNA），両鼻孔間隔
（DBN），第 1鰓孔間隔（DBG），尾部長（TLL）］を，
眼 径 お よ び 腹 面 頭 長 は そ れ ぞ れ Hubbs and 
Ishiyama（1968）と Ishiyama（1958）に従い，そ
れ以外の形質については Last et al.（2008）に従っ
て計測した．これらの 13形質の計測値を対数変
換し，海域間での形態的差異を明らかにするため
に Past v. 3.21（Hammer et al., 2001）を用いて，4
種を含む解析と種ごとの解析の 5種類に分けた主
成分分析を行った．

結 　 果

遺伝的分析　mtCRの 600塩基対を対象とした
遺伝的分析の結果，オカメエイ属 4種合計 269個
体において 67箇所に 69通りの変異箇所があり，
そのうち挿入および欠失は 4箇所に確認された．
本属 4種それぞれでみられたハプロタイプ数は
4–14，ハプロタイプ多様度は 0.6217–0.8191，塩基
多様度は 0.0013–0.0046の範囲であり，ハプロタ
イプ多様度に対して塩基多様度が低い値を示した

（Table 1；Fig. 2）．また，4種のなかではモヨウカ
スベの遺伝的多様性が最も低いことが示唆された．
地域ごとにみると，メダマカスベの南日本太平洋
岸，コモンカスベの日本海北部，南日本太平洋岸
（大阪湾）および東北太平洋岸の個体ではハプロ
タイプ多様度，塩基多様度ともに著しく低い値を
示した（Table 1）．
種間の塩基置換数は 2–30と様々で，とくにモ

ヨウカスベとツマリカスベ間では 2塩基置換と非
常に少なかった．本属 4種のハプロタイプネット
ワークについて，メダマカスベの南日本太平洋岸
およびコモンカスベの九州東岸と大阪湾産の個体
は固有のハプロタイプのみを有していた（Fig. 2）．
また，ツマリカスベの相模湾産の 1個体は紀伊半
島以西の個体とハプロタイプを共有したが，紀伊
半島東岸の 3個体は固有なハプロタイプを共有し
ていた．そこで，ペアワイズ ΦST値および FST値
の推定には，ツマリカスベでは紀伊半島を境に東
西で区別し，コモンカスベでは九州東岸と大阪湾
を区別した．また，日本海産のコモンカスベにお
いては，能登半島周辺を境界として南北でハプロ
タイプの頻度が明確に異なることが確認された．
種内の海域間における ΦST値および FST値から，
メダマカスベの東シナ海と日本海南部間，コモン

Table 1.　Genetic diversity indices of four species of Okamejei

Species Area n H h π
O. meerdervoortii EC 17 5 0.7868 ± 0.0590 0.0019 ± 0.0014

SJ 3 2 0.6667 ± 0.3143 0.0022 ± 0.0023
SP 12 2 0.1667 ± 0.1343 0.0003 ± 0.0005
Total 32 7 0.8004 ± 0.0415 0.0046 ± 0.0028

O. acutispina EC 7 3 0.6667 ± 0.1598 0.0013 ± 0.0012
SJ 21 3 0.6000 ± 0.0640 0.0012 ± 0.0010
Total 28 4 0.6217 ± 0.0662 0.0013 ± 0.0011

O. schmidti SP1 11 4 0.6727 ± 0.1232 0.0018 ± 0.0014
SP2 4 2 0.5000 ± 0.2652 0.0042 ± 0.0034
Total 15 5 0.7429 ± 0.0895 0.0040 ± 0.0026

O. kenojei EC 31 5 0.6989 ± 0.0498 0.0016 ± 0.0013
YS 10 3 0.5111 ± 0.1643 0.0011 ± 0.0011
SJ 28 6 0.6931 ± 0.0625 0.0015 ± 0.0012
NJ 46 4 0.3101 ± 0.0836 0.0008 ± 0.0008
SP1 24 2 0.0833 ± 0.0749 0.0001 ± 0.0003
SP2 1 1 - -
NP 54 2 0.2013 ± 0.0667 0.0003 ± 0.0005
Total 194 14 0.8191 ± 0.0137 0.0036 ± 0.0022

n = Number of individuals; H = number of haplotypes; h = haplotype diversity; π = nucleotide diversity. EC = East China Sea; YS = Yellow 
Sea; SJ = southern Sea of Japan; NJ = northern Sea of Japan; SP = Pacific coasts of southern Japan; NP = Pacific coasts of northern Japan.
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カスベの九州東岸とその他の海域間を除いて有意
な遺伝的分化が示唆された（Fig. 3）．とくに，メ
ダマカスベの南日本太平洋岸集団，コモンカスベ
の大阪湾集団および東北太平洋岸集団は ΦSTが
0.6以上，FSTが 0.4以上と高い遺伝的分化を示し
た．なお，モヨウカスベの東シナ海と日本海南部

間，コモンカスベの東シナ海と黄海間および日本
海南部と日本海北部間では ΦST値からは有意差が
示されなかったが，FST値では有意な分化が示さ
れた．これは，これらの個体から検出されたハプ
ロタイプの頻度には有意差があるものの，ハプロ
タイプ間の距離が近いためと推測される．

Fig. 2.　Median-joining haplotype network and genetic diversity indices 
calculated from mtCR (600 bp) variations of four species of Okamejei. Circle size 
represents number of individuals, each bar representing one substitution. Black 
nodes represent unsampled sequences. H = number of haplotypes, h = haplotype 
diversity, π = nucleotide diversity. Abbreviations of sampling sites as in Fig. 1.

Fig. 3.　ΦST (below) and FST (above) values among local populations of four species of 
Okamejei. a: O. meerdervoortii; b: O. acutispina; c: O. schmidti; d: O. kenojei. Asterisks indicate 
significance (after sequential Bonferroni correction). Abbreviations of sampling sites as in Fig. 1.
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形態解析　オカメエイ属 4種合計 361個体の 13
計測形質に基づいた 5つの主成分分析において，
第 1主成分の寄与率は 96.7–98.5%と高かった．し
かし，その因子負荷量はすべての形質で正の値で
あり，これらはサイズ要素を含むものと考えられ
たことから，第 2・第 3主成分を示した（寄与率
はそれぞれ 0.7–1.5%，0.4–1.1%）．4種を含む主成
分分析の結果，ツマリカスベとコモンカスベの主
成分得点は他種と明確に分離し，メダマカスベと
モヨウカスベの 2種はプロットの重複があるものの，
第 2・第 3主成分において分離する傾向が確認さ
れた（Fig. 4a）．因子負荷量は第 2主成分では，眼
径と両眼間隔，第 3主成分は眼径，鼻前吻長およ
び尾部長で大きな値であった（Fig. 5a）．また，種
ごとの分析の結果，モヨウカスベ（Figs. 4c, 5c）を
除く 3種では海域間での形態的差異があることが
示唆された．メダマカスベの第 2主成分では，東
シナ海，日本海および南日本太平洋岸の 3海域で

それぞれ分離する傾向がみられ，その因子負荷量
は，眼径，口前吻長および鼻前吻長で大きな値を
示した（Figs. 4b, 5b）．ツマリカスベでは遺伝的分
析の結果を考慮して紀伊半島以西と以東の南日本
太平洋岸を区別したところ，第 2主成分において
この 2海域で分離する傾向がみられ，その因子負
荷量は眼径で大きな値を示した（Figs. 4d, 5d）．コ
モンカスベでは，東シナ海，日本海南部および日
本海北部の 3海域のプロットは大きく重複するも
のの，それ以外の海域では第 2・第 3主成分にお
いてそれぞれまとまる傾向がみられた（Fig. 4e）．
因子負荷量は第 2主成分では眼前吻長，口前吻長，
鼻前吻長，および第 3主成分は，眼径と両眼間隔
で大きな値を示した（Fig. 5e）．

考 　 察

集団構造　遺伝的分析と形態解析の結果から，

Fig. 4.　Scatter plots of principal components 2 and 3 (PC2 and PC 3) based on 13 measurements 
of four species of Okamejei. a: all four species; b: O. meerdervoortii; c: O. acutispina; d: O. 
schmidti; e: O. kenojei. TL = Total length, DL = Disc length, DW = Disc width, HL = Head length, 
POB = Preorbital snout length, ED = Eye diameter, DBO = Distance between orbits, VHL = Ventral 
head length, POR = Preoral snout length, PNA = Prenarial snout length, DBN = Distance between 
nostrils, DBG = Distance between 1st gill slits, TLL = Tail length. Vectors indicate factor loadings 
of each measurement. Abbreviations of sampling sites as in Fig. 1.
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本研究で用いたオカメエイ属 4種には以下の地域
集団の分化が顕著であった；メダマカスベ：東シ
ナ海，日本海南部，南日本太平洋岸；モヨウカス
ベ：東シナ海，日本海南部；ツマリカスベ：紀伊
半島以西，紀伊半島以東；コモンカスベ：東シナ
海，黄海，日本海南部，日本海北部，九州東岸，
大阪湾，東北太平洋岸．
遺伝的分析において，ΦSTもしくは FST値の有

意性から，メダマカスベの東シナ海と日本海間，
コモンカスベの九州東岸とその他の海域間では遺
伝的な分化は確認されなかった（Fig. 3a, d）．こ
れらは，遺伝的分析に用いた個体数が少なかった
ことが要因と考えられる．コモンカスベについて，
Misawa et al.（2019）では日本海の南部と北部は
区別せず 1つの地域集団としたが，本研究では 2
海域に区別して解析したところ，遺伝的差異が認
められた．また，モヨウカスベでは，南日本太平
洋沿岸から形態解析用に 3標本しか得られず，こ

の海域に独立した地域集団が存在するかは十分に
検討できなかった．しかし，本種の南日本太平洋
沿岸における記録は稀であることから（Ishiyama, 
1967；石原，1990；三澤・遠藤，2014），他海域
からの偶来的な出現の可能性も考えられる．ツマ
リカスベについては解析個体数が少ないものの，
遺伝的・形態的な差異を考慮すると，紀伊半島周
辺を境界として南日本太平洋沿岸の東西で分化し
た地域集団の存在が考えられる．以上のように，
本属 4種においては狭い空間スケールでの集団構
造の存在が示唆された．今後より密なサンプリン
グを行うことで，詳細な集団構造が把握できると
考えられる．

集団の分化パターン　本研究で用いた 4種の集
団分化パターンについて，メダマカスベやモヨウ
カスベ，コモンカスベで確認されたように，東シ
ナ海・日本海側の集団は互いに比較的類似するこ
とに対して，太平洋側の集団は他の地域集団から

Fig. 5.　Factor loadings of principal components 2 and 3 (PC2 and PC3) based on 13 
measurements of four species of Okamejei. a: all four species; b: O. meerdervoortii; c: O. 
acutispina; d: O. schmidti; e: O. kenojei. Abbreviations for morphometric characters as in Fig. 4.
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の遺伝的・形態的分化が顕著であった（Figs. 2, 
3a, b, d, 4c, e）．このことから，本属では対馬暖流
流域とそれ以外の地域の間で交流が強く制限され，
対馬暖流は障壁または分散，あるいはその両方に
関係すると考えられる．一方，コモンカスベでは，
本研究の過程で黒潮の影響が強いと考えられる海
域（例えば，土佐湾や紀伊半島南部）からは標本
が確認されず，黒潮が分布を規定する直接的な要
因の一つである可能性が考えられる（Misawa et 
al., 2019）．ツマリカスベは南日本太平洋沿岸に広
く分布するが，2集団に分かれることが示唆され，
海流や海底地形以外にも本種の分散を制限する何
らかの要因があると推測される．また，ツマリカ
スベとモヨウカスベの 2種は外部形態が明確に異
なるが（Fig. 4a），遺伝的近縁性が示唆された（Fig. 
2）．形態的にも，これら 2種は腹面の感覚孔が大
きく，腹部中央にも密に分布し，さらに腹鰭付近
にまで広がる本属では特異的な特徴を共有する（例
え ば，Ishihara, 1987； 石 原，1990；Jeong et al., 
2007）．2種の主分布域の境界は九州南岸にある
と推測され（Ishiyama, 1958, 1967；石原，1990；
Last et al., 2016），対馬海峡や大隅海峡のような海
底地形だけでなく，対馬暖流と黒潮の海流構造も
2種の分化に寄与した可能性が高い．これら 2種
の関係については，今後，より詳細な遺伝的・形
態的な分析によって検討する必要がある．
以上のように，本属魚類の集団構造に関して，

狭い空間スケールであること，対馬暖流等の海流
構造の影響を受けることが示唆された．これらは
Misawa et al.（2019）の推測と一致し，本属魚類
が小型で回遊範囲が狭いこと，浅海域に生息して
海流の影響を受けやすいことと密接に関係すると
考えられる．実際，日本周辺海域で集団構造が推
定されている比較的大型種のメガネカスベおよび
ドブカスベの結果（三澤ほか，2019；Misawa et 
al., 2020）と比較すると，小型である本属 4種で
はより細かな地域集団の分化がみられる．さらに，
本属 4種と同様に浅海性であるメガネカスベにお
いても，海流構造と関連した集団の分化が示唆さ
れている（三澤ほか，2019）．
また，本研究で対象とした 4種のうち，メダマ

カスベとモヨウカスベは準絶滅危惧種，ツマリカ
スベとコモンカスベは情報不足とされることから
（環境省，2017），今後は本研究で明らかとなった
上述の地域集団とその分化パターンを考慮したモ
ニタリングが必要と考えられる．とくに，メダマ
カスベの南日本太平洋岸集団，コモンカスベの日

本海北部，南日本太平洋岸（大阪湾）および東北
太平洋岸集団は遺伝的多様性が極めて低く，集団
サイズが小さいことや，過去にボトルネック効果
（もしくは創始者効果）が働いたことが予想され
るため，その集団動態には注視が必要であろう．
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