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Abstract.　 Allozyme analysis was conducted to find out genetic diversity and structure 
of important fishery resources Meretrix spp. (M. lusoria, M. petechialis and Meretrix sp.) 
in Japan, South Korea, China and Taiwan. Samples were collected from 26 Meretrix spp. 
populations from Japan (20 localities), Korea (2), China (1) and Taiwan (3) between 2004 
and 2008. Twelve loci from 10 enzymes were examined, and heterozygosity (He, Ho), 
allelic richness (A), inbreeding coefficient (Fis), pairwise Fst and Nei’s genetic distance 
(D) were calculated. The Taiwanese Meretrix spp. from Tanshui and aquacultured 
samples were consists of native species from Taiwan, because it was genetically distinct 
from Japanese M. lusoria. Japanese M. lusoria showed small A, low He, detective 
bottleneck, and these low genetic diversity was caused by drastic population decline 
throughout Japan after 1960’s. As a result, the degree of genetic differentiation among 
Japanese local M. lusoria was low. However, Mutsu, Aomori Pref, population was 
genetically distanced from other Japanese populations based on pairwise Fst and 
genetic distance. Furthermore, in the Sea of Japan M. lusoria populations, latitudinal 
clines were observed in the allele frequency and in He. One way gene flow between 
neighboring localities may explain these latitudinal clines. On the other hand, in the 
Pacific M. lusoria populations, the locations of samples were geographically distant 
from each other; however, the degree of genetic differentiation was small. The large 
scale of seedling release might have influenced on genetic structure of Pacific M .lusoria 
populations through hybridization and translocation between local individuals and 
introduced individuals. 
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（要約 ）
　東アジアにおいて水産資源として重要なハマグリ類（ハマグリ，シナハマグリ，台湾産 Meretrix sp.）
について，日本，韓国，中国および台湾における野生，自然，養殖集団の遺伝的多様性や集団の遺伝構
造を明らかにするために，アロザイム分析を実施した．2004 年から 2008 年の間に，日本から 19 地域
20 集団，韓国から 2 集団，中国から 1 集団，台湾から 3 集団，計 26 集団のハマグリ類を採集し，10 酵
素 12 遺伝子座について解析し，ヘテロ接合体率，有効アリル数，近交係数，pairwise Fst，Nei の遺伝距
離を求めた．その結果，台湾台北市の淡水河および台湾養殖 Meretrix sp. は，日本のハマグリとは別種の
台湾独自の在来集団であることが示された．また日本産ハマグリ集団の多くが，台湾産 Meretrix sp. や
シナハマグリに比べ有効アリル数が小さく，ヘテロ接合体率が低く，有意にボトルネック傾向にあり，
1960 年代以降の各地でおこった急激な個体数の減少が，日本のハマグリ集団の遺伝的多様性を著しく減
少させたと考えられた．日本産ハマグリ集団間においては，全般的に遺伝的分化の程度は低い傾向にあっ
た．しかし，青森県むつの pairwise Fst は他のすべての集団と比較し有意に大きく，デンドログラムに
おいても単独で分岐し，また新潟県柏崎も他の多くの集団と有意に分化し遺伝的に異なっていた．さら
に，日本海側集団に関しては多型を有する複数の遺伝子座について，アリル頻度に南北の地理的勾配お
よび遺伝的多様性の上昇が観察され，隣接した集団間にある程度の遺伝的交流がある可能性を示した．
一方太平洋側におけるハマグリ集団においては，遺伝的分化の程度は低く，地理的に明瞭なクラスター
を形成しなかった．特に太平洋側で地理的な集団間の関連が見られなかった理由として，アサリ同様，
地域によって大量の種苗が放流されてきた影響が推測される．

はじめに

ハマグリ Meretrix. lusoria (Röding, 1798) は，
日本で古くから食用として利用されてきた二枚
貝で，縄文・弥生時代の貝塚からも多数出土し
ている（金丸，1932）．私たち日本人にとって
は，アサリ Ruditapes philippinarum (Adams and 

Reeve, 1850)，マガキ Crassostrea gigas (Thunberg 

1793)，シジミ類 Corbicula spp. に並んで非常に
身近な二枚貝といえる．ハマグリはかつて日本
の内湾（東京湾，大阪湾，伊勢湾，有明海等）
に多く生息しており，重要な漁獲対象種であっ
た．しかし 1960 ～ 70 年以降，水質汚染と干潟
の大規模な埋立による生息地の破壊により個体
数は激減し（山下ほか，2004; Higano 2004; 逸
見，2009），漁獲量は最盛期の 20 分の 1 程度ま
で減少している（Fishbase, 2013）．このような
状況を受けて，2012 年ハマグリは，環境省レッ
ドリストの絶滅危惧 II 類 (VU) に指定され（環
境省 2012），他にも水産庁「減少種」，WWF「危
険種」，千葉県「消息不明 ･ 絶滅生物」，愛知県「絶

滅危惧 IA 類」，三重県「絶滅危惧 II 類」，兵庫
県「A ランク」，愛媛県「絶滅危惧 II 類」，熊
本県「絶滅危惧 IB 類」，相模湾「消滅」に指定
されている（逸見，2009）．このように，在来
のハマグリ資源は日本から姿を消しつつあると
いえる．

日本国内におけるハマグリの移植・放流の
歴史は古く江戸時代までさかのぼる．万次年
間（1658 ～ 1661 年）の土佐藩野中兼山によ
る江戸から土佐湾へ，元禄年間（1688 ～ 1704

年）の水戸藩徳川光圀による武蔵から鹿児浦
へ，1858 年には，加賀金沢藩前田斉泰による
江戸品川，大阪近海 97 箇所から越中放生津（現
在の富山湾）に移植した記録がある（大島，
1972; 大島，1994）．明治，大正，昭和の初めに
かけても各地でハマグリ種苗の移植・放流は
実施されてきたが（農林省水産試験場，1931），
その量は現在に比べるとごくわずかであった．
しかし 1960 年代以降の日本各地のハマグリ漁
獲の激減に伴い，1975 年頃には三重県桑名で
九州産（熊本県緑川産）種苗の大規模な放流
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が始まり（張，2002），1980 年代に入ってから
は，日本各地でハマグリの天然・人工種苗の移
植，放流が盛んにおこなわれてきた（水産庁ほ
か，1986-2009）．また，もともと日本に生息し
ていないシナハマグリ M. petechialis  (Lamarck, 

1818) も，三重県桑名（1996 年以降北朝鮮産・
中国産種苗）や，東京湾（1997 ～ 2001 年に北
朝鮮産・中国産種苗）等各地で放流されてきた

（環境省，2006）．
これまで私たちは，ハマグリ属の種間の遺

伝的変異および日本国内における外来種シナハ
マグリの移入状況の把握に関して研究を実施し
てきた．その結果，ハマグリとシナハマグリは
殻等の外見はよく似ているが，遺伝的には全く
異なる別種であること，日本のハマグリと同種
と考えられてきた台湾の Meretrix sp. は，ハマ
グリとは遺伝的には全く異なること（Yamakawa 

et al., 2008），日本国内に外来種シナハマグリと
在来ハマグリが混在して生息している地域が
あり，両種の交雑個体が存在することを明ら
かにしてきた（Yamakawa & Imai, 2012）．さら
に台湾産の未記載種と考えられるハマグリ類
の一種が日本に初めて侵入したことを示した

（Yamakawa & Imai, 2013）．ハマグリは生活史の
一時期をプランクトン状態ですごし，海流によ
る分散と分布域の拡大をしていると考えられ，
地域的に遺伝子プールを共有するメタ集団（繁
殖集団）を形成していると考えられる．ハマグ
リの健全な資源の利用を目指すうえで，これら
の繁殖単位である地域集団を遺伝的に把握する
ことは重要であるが，山川ほか（2007）が予備
的に報告した他，いまだなされていない．

そこで今回の研究では，水産資源として重
要なハマグリ類の有効な資源保全および利用の
ための基礎情報を収集することを目的として，
アロザイム分析により，日本，韓国，中国およ
び台湾におけるハマグリ類の遺伝的多様性の把
握，さらに集団の遺伝構造の比較を実施するこ
ととした．

材料と方法

標本採集　2005 年から 2008 年の間に，日本
から 19 地域 20 集団，韓国から 2 集団，中国か
ら 1 集団，台湾から 3 集団，計 26 集団のハマ
グリ類を採集した（Table 1）．日本における産
地は，北から青森県むつ（MUT），新潟県柏崎

（KSW），静岡県浜名湖（HMN），京都府阿蘇
海（ASU），京都府久美浜（KMH），三重県木
曽川（KSG），三重県桑名（KWN），徳島県吉
野川（YSNL, YSNP），香川県父母ヶ浜（CCB），
香川県曽保 (SOH)，香川県観音寺 (KNJ)，山口
県王司（OHJ），福岡県加布里（KFR），福岡県
柳川（YNG），熊本県緑川（MDR），大分県杵
築（KTK），宮崎県門川（KDK），鹿児島県市
来（ICK），鹿児島県万之瀬（MNS）である．
このうち，文献より過去に国内他地域からハマ
グリの移植やシナハマグリの放流の履歴が明ら
かとなった地域で採集された標本については自
然集団（natural），ハマグリ類の移植放流の履
歴が確認されていない地域における標本につい
ては野生集団（wild）とした（Table 1）（農林
省水産試験場，1931; 水産庁ほか，1986-2009）．
徳島県吉野川においては，ハマグリに混じって
シナハマグリが採集されたので（Yamakawa & 

Imai, 2012），シナハマグリの集団は YSNP とし
て吉野川のハマグリ集団（YSNL）とは区別した．

韓国における産地は，全羅南道康津（KAN），
全羅北道扶安（BUA）の 2 箇所，中国において
は渤海産シナハマグリ（BOH）を民間会社経
由で入手した．台湾においては，台北県淡水河
河口（TAN）の自然集団と台北市内で購入した
台湾産養殖 Meretrix sp.（C1, C2）を用いた．こ
れらのハマグリ類標本の入手は現地での採集を
基本としたが，それが不可能な場合は，産地を
確認後，地元の漁協や民間会社を通じての入手
や市場での購入により生貝を収集した．収集し
たサンプルは速やかに解剖し，アロザイム分析
用に足および消化盲のうを -60 ～ -40℃の冷凍
庫で凍結保存した．
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アロザイム分析　アロザイム分析は，水平式デ
ンプンゲル電気泳動法を実施し（沼知，1974;

沼知，1989），1 集団につき 30 個体前後につい
ておこなった．冷凍した筋肉および消化盲のう
に滅菌蒸留水を適宜加え，眼科バサミで組織を
細かく刻み，抽出液を小さく切った濾紙に染み
込ませて試料とした．電気泳動は 12.5% の加
水分解デンプンゲル（スターチヒドロライズド , 

和光純薬 ; STARCHart, Starch Art Corp, USA） に
て定電圧で，アミドブラック B が原点から陽
極側へ約 8cm 移動するまで実施した．すべて
の標本にわたって比較的安定して検出できた
10 酵素 12 遺伝子座について分析した（Table 

2）．使用した緩衝液は 2 種類で，Shaw & Prasad 

(1970) の Tris-citrate pH 7.0 緩 衝 液（CT-7） の
場 合， 定 電 圧 200V で 30 分 泳 動 後，250V で
約 5 時間の条件で泳動した． Clayton & Tretiak 

(1972) を改良した沼知（1989）の Citrate-N-(3-

aminopropyl) morpholine pH 6.0 緩衝液（CAPM-6）
の場合，定電圧 200V で 30 分泳動後，250V で
約 7 時間の条件で実施した．その後沼知（1989）
にしたがって，ゲルを 1mm 厚にスライス後各
酵素を染色し，得られたバンドパターンを読
み取った．なお，遺伝子座の名称は Shaklee et. 

al.（1990）の方法に従った．対立遺伝子名につ
いては，原点から陽極側への泳動距離に従って
順に数字で付した．

遺伝的解析　検出されたアリル型から，アリル
頻度を算出し，平均ヘテロ接合体率（観察値
Ho, 期待値 He），およびその比（Ho / He）を算
出した．ハーディワインバーグ平衡からのずれ
の検定，標本集団間の遺伝的分化の尺度である
pairwise Fst については，ARLEQUIN Ver．3.11

の AMOVA 分析にておこなった（Schenider et. 

al., 1997）．また，標本数の多寡に依存しない有
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効アリル数（A），近交係数（Fis）については，
FSTAT ver. 2.9.3 (Goudet, 2001) により求めた．
集団の遺伝的多様性の減退についてはボトル
ネック解析ソフト BOTTLENECK Ver. 2.02 (Piry 

et al., 1999) を用いた．集団間の遺伝的類縁関
係については，Nei（1972）の遺伝距離をもと
め，UPGMA 法を用いてデンドログラムを作
成した．Nei（1972）の遺伝距離は POPGENE 

ver. 1.32 により求め，デンドログラムの作成は，
POPTREE2 (Takezaki et al., 2010) を用いた．ま
た，アサインメントテストで個体ごとの検定
として，STRUCTURE ver. 3.3.2 (Pritchard et al., 

2000) を用いたクラスタリング解析をおこなっ
た．仮想的な祖先集団数 K を 1 から 26 までシュ
ミレーションしクラスターを推定した． 

結　果

遺伝的多様性　アロザイム分析をおこなっ
た 10 酵素 12 遺伝子座におけるアリル頻度を
Appendix 1 に示した．最大アリル頻度が 0.95

以下となる多型遺伝子座は，IDH-1*，SOD-2*

を除いた 10 遺伝子座であったが，26 すべての
集団において共通して観察された多型遺伝子座
は GPI*, PEP-lgg*, 6PGD*, PGM* の 4 遺伝子座
であった．Table 3 は，ハマグリ類集団（日本

20，韓国 2，中国 1, 台湾 3 集団）のそれぞれの
遺伝子座における有効アリル数（A），ヘテロ
接合体率（Ho, He），近交係数（Fis）およびそ
れらの平均値を示した表である．有効アリル
数（A）の平均は，1.972 から 2.557 の値を示し，
シナハマグリ集団で高く（BOH: 2.557，BUA: 

2.547，YSNP: 2.417），ハマグリ集団では低く
（1.972-2.385）台湾産ハマグリ集団ではその中
間の値を示した．
　平均ヘテロ接合体率（He）については，台
湾産 Meretrix sp. 集団で高い傾向を示し（0.416-

0.460），次にシナハマグリ集団（0.383-0.484）で，
ハマグリ集団では新潟県柏崎（KSW: 0.432）を
除き低い傾向を示した（0.229-0.368）．平均ヘ
テロ接合体率の観察値と期待値の比（Ho / He）
は，中国渤海シナハマグリ（BOH）は 1.031 で
あったが，これを除いたすべての集団で 1 を下
回り（0.717-0.950），ホモ過剰であることを示
した．ハーディワインバーグ平衡にあるかの検
定については，PEP-lgg* および PGM* におい
て複数の集団でずれが認められたが，多くの
遺伝子座でハーディワインバーグ平衡からの
ずれは観察されなかった．近交係数（Fis）は，
-0.032 から 0.286 の値を示した．静岡県浜名湖

（HMN: 0.286），韓国康津（KAN: 0.243）及び台
湾淡水（TAN: 0.212）では比較的高い値を示した．

Table 2.  Resolved enzymes (abbreviations), enzyme commission (E.C.) numbers, most effective buffer system and 
tissues (F: foot, H: hepatopancreas).

Enzyme E.C. Loci Buffer Tissue

Aspartate aminotranseferase 2.6.1.1 AAT-2* CT-7 F

Glyceraldehyde-3-phosphate dehydrogenase 1.2.1.12 GAPDH* CAPM-6 F

Glucose-6-phosphate isomerase 5.3.1.9 GPI* CT-7 F

Isocitrate dehydrogenase (NADP+) 1.1.1.42 IDH-1*, IDH-2* CT-7 H

Malate dehydrogenase 1.1.1.37 MDH-2* CAPM-6 F

Malic enzyme  (NADP+) 1.1.1.40 ME* CAPM-6 F

Peptidase using leucyl-glycyl-glycine substrate 3.4.11-13 PEP-lgg* CT-7 H

6-Phosphogluconate dehydrogenase 1.1.1.44 6PGD* CAPM-6 H

Phosphoglucomutase 2.7.5.1 PGM* CT-7 F

Superoxidase dismutase 1.15.1.1 SOD-1*, SOD-2* CAPM-6 H
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 523 
Table 3. Genetic variability of the Meretrix spp. at twelve loci in twenty Japanese, two Korean one 524 
China, and three Taiwanese samples (continued). 525 
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ハマグリ類集団におけるボトルネックテス
トの結果を Table 4 に示した．多くの集団にお
いて IAM, TPM, SMM の 3 モデルの P 値は低く，
有意にボトルネック傾向を示した．ただし，青
森県むつのハマグリ（MUT），中国渤海シナハ
マグリ（BOH），台湾淡水 Meretrix. sp （TAN），
台湾養殖 Meretrix sp.（C1）について，SMM に
おいてはボトルネック傾向を示さず，韓国扶安
シナハマグリ（BUA），台湾養殖 Meretrix. sp（C2）
は，TPM と SMM の両方で有意にボトルネッ
ク傾向を示さなかった．

遺伝的分化　ハマグリ類の種間および集団間
の遺伝的分化の程度を明らかにするために，
Pairewise Fst の値と Nei (1972) の遺伝距離 D の
値を Table 5 に示した．Fst については，種間の
すべての組み合わせ（ハマグリとシナハマグ
リ，ハマグリと台湾産ハマグリ，シナハマグリ
と台湾産ハマグリ）において有意な値であっ
た．ハマグリ集団間においては，むつ（MUT）
は他のすべてのハマグリ集団に対し有意に大き
い Fst 値を示し，新潟県柏崎（KSW）は京都府
阿蘇海（ASU）を除いた他全ての集団に対し有
意に大きい Fst 値を示した．一方で，静岡県浜
名湖（HMN）は，むつ（MUT）と柏崎（KSW）
を除く他全てのハマグリ集団に対し有意差はみ
られなかった．

Nei (1972) の遺伝距離 D をもとに，UPGMA

法を用いて作成したデンドログラムを Fig.1 に
示した．ハマグリとシナハマグリおよび台湾産
Meretrix sp. の大きく 2 つのグループにわかれ
た．台湾の Meretrix sp. (TAN, C1, C2) は，ハマ
グリ集団とは大きく離れていたが（D = 0.333-

0.549），シナハマグリ集団とは比較的小さい遺

Table 4.  Wilcoxon P values from bottleneck test 
(BOTTLENECK). One tail for heterozygosity excess, 
under each three mutation models, IAM, infinite 
allele model, TPM, two phase model, SMM, one-
step stepwise model. * indicates significant results P < 
0.05.

Locality IAM TPM SMM
MUT 0.0007* 0.0034* 0.0615
KSW 0.0005* 0.0007* 0.0024*
HMN 0.0005* 0.0012* 0.0017*
ASU 0.0002* 0.0005* 0.0061*
KMH 0.0002* 0.0002* 0.0005*
KSG 0.0002* 0.0005* 0.0046*
KWN 0.0002* 0.0005* 0.0017*
YSNL 0.0002* 0.0002* 0.0002*
YSNP 0.0005* 0.0005* 0.0005*
CCB 0.0002* 0.0005* 0.0034*
SOH 0.0002* 0.0005* 0.0017*
KNJ 0.0002* 0.0002* 0.0002*
OHJ 0.0002* 0.0002* 0.0007*
KFR 0.0002* 0.0002* 0.0012*
YNG 0.0002* 0.0002* 0.0007*
MDR 0.0002* 0.0002* 0.0012*
KTK 0.0002* 0.0002* 0.0005*
KDK 0.0012* 0.0040* 0.0386*
ICK 0.0005* 0.0007* 0.0046*
MNS 0.0005* 0.0017* 0.0269*
KAN 0.0009* 0.0023* 0.0031*
BUA 0.0105* 0.0874 0.2598
BOH 0.0046* 0.0337* 0.0737
TAN 0.0040* 0.0212* 0.1167
C1 0.0023* 0.0067* 0.2593
C2 0.0031* 0.0549 0.2349

Fig. 1. UPGMA tree based on Nei’s genetic distances (Nei 
1972) among 26 localities of the Meretrix spp., 
inferred from allozyme data.
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Table 5. Pairwise Fst with 95 % credible intervals over all loci among 26 populations of Meretrix 548 
spp. Are shown above diagonal, * indicates significant P values (P < 0.05).  Estimates of Nei's 549 
genetic distances (1972) among 26 localities of Meretrix spp are shown below the diagonal. a YSNP 550 
is M. petechialis, not M. lusoria 551 
 552 
 553 
 554 
 555 
 556 
 557 
 558 
 559 
 560 
 561 
 562 
 563 
 564 
 565 
 566 
 567 
 568 
 569 
 570 
 571 
 572 
 573 
 574 
 575 
 576 
 577 
 578 
 579 
 580 
 581 
 582 

Ta
bl

e 
5.

  P
ai

rw
is

e 
Fs

t w
ith

 9
5 

%
 c

re
di

bl
e 

in
te

rv
al

s 
ov

er
 a

ll 
lo

ci
 a

m
on

g 
26

 p
op

ul
at

io
ns

 o
f M

er
et

ri
x 

sp
p.

 A
re

 s
ho

w
n 

ab
ov

e 
di

ag
on

al
, *

 in
di

ca
te

s 
si

gn
ifi

ca
nt

 P
 v

al
ue

s 
(P

 <
 0

.0
5)

.  
E

st
im

at
es

 o
f N

ei
's 

ge
ne

tic
 d

is
ta

nc
es

 (1
97

2)
 a

m
on

g 
26

 lo
ca

lit
ie

s 
of

 M
er

et
ri

x 
sp

p 
ar

e 
sh

ow
n 

be
lo

w
 th

e 
di

ag
on

al
. a

 Y
SN

P 
is

 M
. p

et
ec

hi
al

is
, n

ot
 M

. l
us

or
ia

F
ig

. 
2.

 P
op

ul
at

io
n 

as
si

gn
m

en
t 

an
al

ys
es

 o
f 

81
7 

in
di

vi
du

al
s 

o
f 

th
e

 M
e

re
tr

ix
 s

p
p

. 
(S

T
R

U
C

T
U

R
E

, 
P

ri
tc

ha
rd

 
et

 a
l .,

 2
00

0)
. A

 th
e 

ba
r 

pl
ot

s 
w

ith
 K

 =
 2

, R
ed

 c
ol

or
 r

ef
er

s 
to

 t
he

 p
ut

at
iv

e 
an

ce
st

ra
l 

po
pu

la
ti

on
 o

f 
M

. 
lu

so
ri

a  
po

pu
la

tio
ns

 a
nd

 g
re

en
 c

ol
or

 
to

 th
at

 o
f M

. p
et

ec
hi

al
is

 a
nd

 
Ta

iw
an

es
e 

M
er

et
ri

x  
sp

. 
B

 
th

e 
ba

r p
lo

ts
 w

ith
 K

 =
 6

, R
ed

 
co

lo
r 

re
fe

rs
 t

o 
th

e 
pu

ta
tiv

e 
an

ce
st

ra
l 

po
pu

la
ti

on
 o

f 
M

. 
p

et
ec

h
ia

li
s  

po
pu

la
ti

on
s 

an
d 

gr
ee

n 
co

lo
r 

to
 t

ha
t 

of
 

Ta
iw

an
es

e 
M

er
et

ri
x  

sp
.

東アジアにおけるハマグリ類の遺伝的多様性と集団構造

－ 85 －

山川（矢敷）彩子・今井　秀行



伝距離を示した（0.109-0.172）．ハマグリ集団
間においては，全般的に遺伝的分化の程度は低
く（0.002-0.031），地理的に明瞭なクラスター
を形成しなかった．しかし，韓国の康津（KAN）
とむつ（MUT）は単独で分岐し遺伝的に離れ
ていることが示された．日本海側の柏崎（KSW）
と阿蘇海（ASU）は姉妹群を形成した．

アサインメントテストによるクラスタリン
グ解析の結果を Fig. 2 に示した．仮想的な祖先
集団数 K = 2 の場合，ハマグリとシナハマグリ
および台湾産 Meretrix sp. の 2 つのクラスター
に明瞭にわかれた．香川県父母ヶ浜（CCB），
観音寺（KNJ）および韓国の康津（KAN）では
シナハマグリ帰属の割合が高い個体が確認され
た．台湾養殖（C1）においては，ハマグリ帰
属の個体が複数確認された．K = 6 の場合，台
湾産 Meretrix sp.（TAN, C1, C2）はシナハマグ
リと別クラスターとなった．

考　察

種間・種内における遺伝的多様性　今回研究の
対象としたハマグリ類 3 種（ハマグリ，シナハ
マグリ，台湾産 Meretrix sp.）は，Yamakawa et 

al. (2008) の結果と同様，遺伝的に明確に分化
しているということが明らかとなった（Table 

5）．台湾の台北県淡水河では過去に日本からの
ハマグリ種苗を放流したことがある．水産試験
成績総覧（農林省水産試験場，1931）によると，
1921 ～ 1924 年に熊本県川口村緑川（現在の熊
本市川口町緑川）よりハマグリ種苗を計 123 石
放流している．また，邵・邱（2003）は，1925

年に日本産ハマグリ 40 石，佐賀県のハマグリ
3000 斤（1800 kg）を淡水河に放流したことから，
現存する淡水河のハマグリ類は在来のものでは
なく日本産の外来種であるとしている．さら
に，台湾西部で盛んに養殖されているハマグリ
類は，淡水河の種苗を採取し養殖に用いたもの
であるため，台湾の養殖ハマグリ類は，人為的
に拡散された外来種ハマグリ M. lusoria である

としている（Chen, 1990; 邵・邱 , 2003）．今回
の分析では，台湾の淡水河の自然集団 Meretrix 

sp.（TAN）と台湾養殖 Meretrix sp.（C1, C2）は
遺伝的に非常に近く姉妹群を形成したが，日
本のハマグリ集団とは明らかに異なっていた．
Nei (1975) によると，同属種間の遺伝距離は
0.2-2.0 とされており，日本のハマグリと台湾
の Meretrix sp. の間の遺伝距離は，種間レベル
の値（D = 0.333-0.549,　約 200 万年前に分岐）
を示した（Fig. 1）．このことから，台湾にはも
ともとハマグリとは異なる在来集団が生息して
おり，その在来集団を養殖種苗に利用して資源
を持続させてきたと考えられる．つまり，台湾
の淡水河（TAN）および養殖 Meretrix sp.（C1, 

C2） は，日本のハマグリとは別種といえよう．
今回分析に用いた台湾の Meretrix sp. は，淡水
河の自然集団（TAN）と養殖集団（C1, C2）に
おいて殻の形態や色模様，殻皮の状態が大き
く異なっていた．二枚貝においては，環境条
件や生息場所により形態変化を生じることが
報告され，アサリで多くの報告がある（西沢
ら，1992; 柿野，1996; 横川，1998）．台湾の養
殖集団は，餌や飼育環境条件が野外の生息場所
と異なるので，これらの要因による形態的な可
塑性が顕著に出たものと考えた．一方，台湾の
Meretrix sp. は，シナハマグリと遺伝的に近い
傾向が認められ（Table 5, Fig. 1, 2），亜種間レ
ベルの遺伝的分化であったが（D = 0.109-0.172），
形態からシナハマグリと区別できること，およ
び生息場所が隔離していることから，おそらく
シナハマグリと別の未記載種である可能性が高
い．しかし，台湾海峡をはさんだ中国福建省に
おける Meretrix sp. の生息の確認やシナハマグ
リ種内の遺伝的多様性についてさらに検討が必
要であろう．
有効アリル数（A）や平均へテロ接合体率（He）
は，遺伝的多様性を測定する尺度である（根
井，1990）．遺伝的多様性の低い集団では，環
境変化などの外的要因に弱くなる可能性があ
り，集団として適度な遺伝的多様性を保つこと
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は種や集団の生存にとって重要である．日本の
ハマグリ集団の多くが，台湾産 Meretrix sp. や
シナハマグリに比べ，有効アリル数が小さく

（A = 1.972-2.385），ヘテロ接合体率が低く（He 

= 0.229-0.368），有意にボトルネック傾向にあっ
た（Table 3 & 4）．このように，日本のハマグ
リ集団の多くが遺伝的多様性の低い傾向にある
理由として，過去にほぼすべての地域で生産量

（個体数）の激減を経験していることが考えら
れる．現在比較的まとまった量のハマグリを漁
獲している地域は，熊本県，三重県，大分県で
ある．例えば熊本県では 1970 年代には年間平
均 2850 t あったハマグリの漁獲量は 1980 年代
に激減し 2005 年は 65 t，三重県では 1965 年の
年間 5000 t から 1975 年以降激減し 1995 年に 3 t，
大分県では 1950 年代に年間 400 t 以上が 1965

年以降激減し 2005 年に 19 t となった（逸見，
2009）．その他の小規模産地においても，過去
に（1970 ～ 80 年代）ほとんど漁獲できなくな
るほどの個体数の激減を経験している．このよ
うに各地でおこった急激な個体数の減少が，日
本のハマグリ集団の遺伝的多様性を著しく減少
させたと考えられる．

台湾の Meretrix sp. は，有効アリル数（A），
ヘテロ接合体率（He）はハマグリに比べ高く，
遺伝的多様性が高い傾向にあり（Table 3），台
湾養殖 Meretrix sp.（C1, C2）の近交係数（Fis）は，
同じ台湾の淡水河の自然集団（TAN）より低い
値であった．台湾における Meretrix sp. の養殖
の歴史は古く 1930 年代から始まり，種苗生産
の技術は早くから確立され（Chen, 1984; Chien 

& Hsu, 2006），1986 年には市場における養殖
種苗の割合は 98％を超えた（Wu & Liu, 1989）．
一方，日本におけるハマグリの種苗生産は成功
しているとは言えず，定期的に種苗生産し稚貝
を放流できているのは，三重県桑名の赤須賀漁
協と大分県浅海漁業試験場のみである（水産庁
ほか，1986-2009）．一般的に養殖種苗は，限ら
れた数の親貝を使用しているため，自然集団よ
りも遺伝的多様性が低下する．日本におけるア

サリの事例では，アサリ野生集団に比べ，人工
種苗の集団群では 6 世代で遺伝的多様性のかな
りの減少（Ho: 0.245 → 0.032, He 0.250 → 0.034）
と近交係数の顕著な上昇（Fis: 0.420 → 0.869）
が認められ，親貝数の少なさの影響が明らかと
なっている（酒井ほか，2000a, b）．しかし，台
湾養殖 Meretrix sp.（C1, C2）の遺伝的多様性は，
淡水河の自然集団（TAN）と比べても遜色なく，
自然集団と近い遺伝的変異を有していると考え
られた．台湾におけるハマグリ類の養殖が長き
にわたって成功を収めている要因として，技術
や規模，設備等の要因もあるかもしれないが，
もう一つの側面として種苗の遺伝的多様性を高
く維持出来ている点もあげられるだろう．

著者らは，徳島県吉野川において外来種シ
ナハマグリの発見と香川県観音寺，父母ヶ浜
においてハマグリとシナハマグリの雑種個体
の存在を PCR-RFLP 分析により明らかにした

（Yamakawa & Imai, 2012)．今回これらの個体を
含む集団について，アサインメントテストによ
るクラスタリング解析をした結果，香川県父
母ヶ浜（CCB），観音寺（KNJ）で，シナハマ
グリ帰属の割合が高い個体が確認され，PCR-

RFLP 分析の結果と一致したことから雑種と判
別できた（Fig. 2）．また，韓国康津（KAN）で
は，他の日本のハマグリ集団に比べ，明らかに
シナハマグリ帰属の割合が高い個体が確認され
た．山下ほか（2004）によると，ハマグリは朝
鮮半島の南海岸，シナハマグリは西海岸に異
所的に分布しており，韓国の康津はハマグリ
とシナハマグリの分布の境に位置する．Torii et 

al.（2010）は，韓国の康津集団について分析し
た結果，ミトコンドリア DNA の COI 領域では
シナハマグリ，核 ITS 領域ではハマグリのハプ
ロタイプを有する個体が多かったことから，韓
国の康津集団は過去にシナハマグリと交雑を経
験した集団であるとしている．今回のアロザイ
ム分析による STRUCTURE の結果からも，韓
国の康津集団（KAN）はシナハマグリ帰属の
割合が高い個体が確認されたことから（Fig. 2），
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過去にシナハマグリと交雑した可能性が推測さ
れた．

ハマグリ集団間における遺伝的分化　日本産
ハマグリ集団間においては，全般的に遺伝的
分化の程度は低く（D = 0.002-0.031），Nei の遺
伝距離による UPGMA のデンドログラムにお
いても地理的に明瞭なクラスターを形成しな
かった（Fig. 1）．しかし，青森県むつ（MUT）
の pairwise Fst は他のすべての集団と比較し有
意に大きく（Table 5），Nei の遺伝距離による
UPGMA のデンドログラムにおいても単独で分
岐し遺伝的に離れていることが示された（Fig. 

1）．これは，むつ（MUT）がハマグリの北限
に位置していることおよび過去に他地域からの
移植が行われていないことから，他集団との遺
伝的交流はほとんど起こらず，独自の遺伝構造
を有したと考えられる．

日本海側の新潟県柏崎（KSW）は京都府阿
蘇海（ASU）と姉妹群を形成したが（Fig. 1），
他の集団と遺伝的に離れていた（Table 5）．柏
崎（KSW）は，2007 年頃から多数のハマグリ
の生息が確認された特殊な集団である（柏崎貝
類同好会，2009; 佐藤・山口，2010）．柏崎では
他地域からの移植は行われたことはないので野
生集団と考えられるが，柏崎産ハマグリはどこ
からやってきたのだろうか．佐藤・山口（2010）
は，過去の貝塚記録や形態的特徴，色彩などを
他地域集団との比較をした結果，柏崎集団は，
他地域からの分散の結果ではなく，昔から柏崎
鵜川の河口のどこかで少数個体ながら生息して
いたものでないかと結論づけている．柏崎のハ
マグリは 2007 年以前の約 40 年間の間，地元の
貝類同好会では認識されていなかったにもかか
わらず，今回の分析では高い遺伝的多様性を保
持していた．この理由として，柏崎のハマグリ
は，潮汐変化が乏しく干出しない導流堤に挟ま
れた河口域という特殊環境に生育し（佐藤・山
口，2010），漁業者による採貝漁も行われてこ
なかったので，実は昔からある程度の個体数を

維持していた，という可能性が考えられる．も
うひとつは，過去に生息が確認できないほど個
体数が激減しても，ハマグリの遺伝的多様性は
容易に変化しないという可能性もある．後者の
場合，前述した考察（柏崎をのぞくハマグリ集
団について遺伝的多様性が低いのは過去のボト
ルネックによるもの）と矛盾することになる．
現在のところ我々は，柏崎集団は高いヘテロ接
合体率（He）を有することおよび遺伝的に他
地域とかなり離れていることから，もともと柏
崎に生息しある程度の遺伝的多様性を保持して
きたハマグリ小集団に，対馬海流による阿蘇海

（ASU）など他の日本海集団からの幼生が加わっ
た結果構成された集団であると考えた．しかし
ながら，柏崎のハマグリについては，今後日本
海の近隣集団を含めたより詳細な分析が望まれ
る．

一方太平洋側における日本産ハマグリ集団
においては，遺伝的分化の程度は低く（D = 

0.002-0.014），Nei の遺伝距離によるデンドロ
グラムにおいても地理的に明瞭なクラスター
を形成しなかった（Fig. 1）．これは，Vargas et 

al.（2010）のアサリのアロザイム分析でも同様
の結果を示し，地理的に明らかに離れているに
もかかわらず，日本国内のアサリ集団間の Fst

や遺伝距離は非常に小さい値を示した．この理
由として過去におこなわれた他地域からの種苗
放流の影響によって集団間の遺伝構造が均質化
すること，移植個体と野生個体が交雑すること
でヘテロ接合体率やアリル数が高くなることが
指摘されている（Vargas et al., 2010）．ハマグリ
集団において，特に太平洋側で地理的な集団間
の関連が見られなかった理由として，アサリ同
様，地域によって大量の種苗が放流されてきた
影響が推測される．

ハマグリ種苗放流の影響　今回分析を実施し
た日本国内のハマグリ 19 集団のうち，文献に
より過去に 1 回以上ハマグリ類の放流が確認さ
れたのは，静岡県浜名湖，三重県桑名市赤須
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賀，京都府阿蘇海，久美浜町湊，徳島県徳島市
徳島 ･ 渭東，香川県観音寺市観音寺，山口県王
司，熊本県宇土市網津（緑川），鹿児島県市来
の 9 地域であった（農林省水産試験場，1931; 

水産庁ほか，1986-2009)．しかし，文献に記載
されていなくても地元の漁協や民間会社が独
自に放流や畜養等を実施している場合もある
ので，注意が必要である．上記のうち，定期
的かつ大規模な種苗放流の事業があった場所
は，桑名市赤須賀，香川県観音寺，京都府久美
浜の 3 地域である．揖斐川に面した三重県桑名
市赤須賀が，最も自然種苗・人工種苗ともに放
流個体数が多い．地元の赤須賀漁協が中心と
なって 1975~2005 年の 30 年間のあいだほぼ毎
年自然種苗の放流を続けており，約 9350 万個
体の種苗を放流してきた（張，2002; 水産庁ほ
か，1986-2009）．三重県桑名市赤須賀では，基
本的に三重県内の民間機関から九州産（熊本
県緑川産）の放流個体の入手を行っているが，
1985，1986 年は都道府県不明の民間機関より，
また 2003 年には熊本県の民間機関より放流種
苗を入手している．また，地元のハマグリを親
貝とした人工種苗の放流も 1976 年から始まり，
2005 年までに約 2800 万個体の稚貝（2-3 mm）
を放流してきた（張，2002; 水産庁ほか，1986-

2009）．今回の分析に用いた揖斐川の桑名（KWN）
と木曽川（KSG）は地理的には非常に近いこと
から，同じ遺伝子プールを共有して姉妹群を形
成すると予想されたが，今回の分析結果では異
なった結果となった (Fig. 1)．このことは，桑
名においては，度重なる他地域からの種苗や人
工種苗の放流が原因となり，桑名集団（KWN）
の遺伝構造が変化したため地理的なグループを
形成しなかったのではないかと推測された．

香川県観音寺では，桑名に次いで多くの放
流実績が確認されている．1984~1987，2001 ～
2005 年の間に熊本県の民間機関より種苗を入
手，2003~2005 年には中国産シナハマグリの種
苗を入手し約 281 万個体放流を実施してきた

（水産庁ほか，1986-2009）．香川県観音寺（KNJ）

と曽保（SOH）父母ヶ浜（CCB）は約 5 km 以
内に位置し，幼生分散による遺伝的交流が推測
されたが，今回の結果からは検出できなかった．
また，京都府久美浜でも，1984~2005 年の間ほ
ぼ毎年熊本の民間機関より種苗を購入し（年に
よっては三重），計約 100 万個体の放流を実施
してきた（水産庁ほか，1986-2009）．久美浜は
陸橋で隔てられた閉鎖性の高い内海で，他地域
との遺伝交流は非常に限られている．京都府
久美浜（KMH）は，日本海側の阿蘇海（ASU）
や柏崎（KSW）と姉妹群を形成しなかった．
観音寺や久美浜についても，集団の遺伝構造に
少なからず放流の影響が現れたのではないかと
考える．また，種苗が大量に放流されてきた地
域（桑名，観音寺，久美浜）は，近接集団に比
べアリル多様度（A）およびヘテロ接合体率（He, 

Ho）が高く，遺伝的多様性が高い傾向が認め
られ，これは Vargas et al.（2010）のアサリの
事例と同様であった．

アリル頻度の地理的勾配　日本のハマグリ集
団は，放流の影響もあり遺伝的分化の程度も
低く明確な地理的グループを形成しなかった
が，多型が観察された複数の遺伝子座で地理的
な傾向が認められた．AAT-2* と PGM* のアリ
ル頻度の地理的傾向を Fig. 3 に示した．AAT-2*

においては，ハマグリ，シナハマグリ，台湾の
Meretrix. sp で明らかにアリル頻度が異なってい
た．ハマグリ集団内においては，日本海側では
緯度が高くなるに従ってアリル 125 の頻度が少
なくなり，レアアリルの頻度が増した．太平洋
側においても同様の傾向は認められたが，日本
海側に比べ顕著でなかった．PGM* においては，
日本海側ではアリル 150 の頻度が減って 140 や
155 の頻度が増したが，太平洋側は 150 の頻度
はあまり変わらず 140 の頻度が増した．6PGD*

においても同様の地理的傾向がみられ，その
影響により高緯度地域の集団ほど平均ヘテロ
接合体率（He, Ho）は上昇した（Fig. 4）．これ
は，北にいくに従ってアリル数が増えアリル頻
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度も 0 と 1 から離れ，遺伝的多様性が高い傾向
にあることを示す．このようなアロザイムのア
リル頻度の南北の地理的勾配は，日本周辺の貝
類においてはマガキ（藤尾，1978），マガキガイ
Strombus luhuanus Linnaeus, 1758（ 西 田，1978），
アワビ類 Haliotis spp.（藤尾ほか，1989），ウバ
ガ イ Pseudocardium sachalinense (Schrenck,1862)

（ 木 島 ほ か，1989）， カ ガ ミ ガ イ Phacosoma 

japonicum (Reeve, 1850)(Sato, 1996) で 明 ら か に

なっている．このような地理的勾配は，水温の
ような環境要因による選択の結果とも考えられ
るが，隣接した集団間にある程度の遺伝的交流
がある場合にも起こりうる（西田，1978; Sato, 

1996）．日本周辺には黒潮と対馬暖流の 2 つの
強力な暖流が存在し，底生生物の浮遊幼生はこ
れらの暖流により北に運ばれる．つまり遺伝子
流動の方向は南から北への一方通行と限られて
いる（Sato, 1996）．日本海側における緩やかな
アリル頻度の地理的勾配は，海流によるハマグ
リの幼生分散の可能性を示唆した．一方，太平
洋側や瀬戸内海では過去から現在に至るまでに
頻繁に行われた他地域（特に熊本県）からの種
苗放流の結果，地理的勾配が不明瞭になったと
推測された．
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 645 
Appendix 1. Allele frequencies for all twelve loci of 26 Meretrix spp. localities analyzed. 646 
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Appendix 1. Allele frequencies for all twelve loci of 26 Meretrix spp. localities analyzed (continued). 648 
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