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Abstract.   Genetic diversity at 14 allozyme loci was examined for 12 local samples of 
Meretrix lamarckii from mainland Japan, an adjacent island (Tanegashima), and one 
sample of Meretrix sp1. collected from Iriomote Island. An unweighted pair group method 
with arithmetic mean (UPGMA) dendrogram of Nei’s D showed three geographical 
clusters; the Pacific Ocean, the Sea of Japan and Tanegashima. Two warm currents, 
the Kuroshio and Tsushima, play an important role in the differentiation of the genetic 
structure between the Pacific Ocean and the Sea of Japan. M. lamarckii inhabit the surf 
zone on exposed sandy beaches, and frequent gene flow between localities was predicted. 
However, the pairwise Fst results revealed genetically significant differences among 
Japanese M. lamarckii populations; the Tanegashima, Wakimoto (Kagoshima Pref.), 
Masuda (Shimane Pref.) and Chiribama (Ishikawa Pref.) populations were genetically 
independent. This is due to the relatively shorter planktonic larval period (5-10 days) of 
M. lamarckii compared to other bivalves (2-4 weeks). No significant genetic differences 
were observed among the Okuragahama (Miyazaki Pref.), Katakai (Kujyukurihama), 
Ooarai (Kashimanada), Akasaki and Nagasuga (Miyagi Pref.) populations. These results 
suggest that gene flow among the four northern Honshu populations was enabled by the 
warm Tsugaru current flowing north to south. In contrast, genetic similarities between 
the Okuragahama (Miyazaki Pref.) and the four northern Honshu populations was due to 
accumulated seedling releases (from Kashimanada to Okuragahama), and not gene flow 
caused by ocean currents. 

Key words:  Meretrix lamarckii, allozyme analysis, seedling release, ocean current, gene 
flow
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（要約 ）
　日本国内で水産資源として重要なチョウセンハマグリについて，地域集団の遺伝的多様性や遺伝構造を
明らかにするために，アロザイム分析を実施した．チョウセンハマグリ 12集団，西表島のMeretrix sp. 1

の計 13集団について，12酵素 14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．Neiの遺伝距離による UPGMAのデンドログラムでは，地理的に明
瞭な 3つのクラスター（太平洋側，日本海側，種子島）が形成された．このような太平洋側と日本海側のチョ
ウセンハマグリの集団遺伝構造の分化には，黒潮と対馬海流という 2つの海流が大きな役割を果たしてい
ると考えられた．チョウセンハマグリは外洋に面した砂浜域に生息しているが，pairwise Fstによる集団間
の遺伝的分化の程度は高く，多くの集団間で有意差が見られた．特に，種子島，鹿児島県脇本，島根県益田，
石川県千里浜については，他のすべての集団と有意に異なっていた．これは本種の浮遊幼生期間（5～ 10

日間）が比較的短いことから，幼生分散による遺伝子流動が限られていることを示唆する．一方，太平洋
側の宮崎県小倉ヶ浜，九十九里浜片貝，鹿島灘大洗，赤崎と長須賀（宮城県）では有意差はなく，それぞ
れ遺伝的に近いという結果が得られた．宮崎県小倉ヶ浜をのぞく関東以北の 4集団については，北から南
下する津軽暖流による遺伝子流動が推測された．一方小倉ヶ浜については，海流による遺伝子流動ではな
く長年実施されてきた鹿島灘産の種苗放流の影響であると考えられた． 

はじめに

　ハマグリ類 Genus Meretrixは，マルスダレ
ガイ科 Family Veneridaeの貝で，日本では古く
から食用や工芸品として利用されてきた二枚
貝である．従来日本には，ハマグリ M. lusoria

（Röding, 1798）とチョウセンハマグリ Meretrix 

lamarckii Deshayes, 1853の二種が在来種として
分布するとされてきた．しかし近年，沖縄県
西表島の在来種で，チョウセンハマグリに殻
型がよく似ている（小菅，2003），ハマグリ類
の一種 Meretrix sp. 1（方言名：トゥドゥマリハ
マグリ）が生息していることが明らかとなっ
た（名和，2005）．さらに，中国大陸産のシナ
ハマグリ M. petechialis（Lamarck, 1818），台湾
産ハマグリ Meretrix sp. 2が，外来種として日
本の一部で生息していることが明らかとなって
いる（Yamakawa & Imai, 2012; 2013）．ハマグリ
は，北海道と琉球列島を除く日本全国の内湾河
口干潟域に生息し，主要産地は東京湾，大阪湾，
伊勢湾，有明海であった（奥谷，1994）．一方
チョウセンハマグリは，北海道を除く日本全国
の外洋に面した砂浜域に分布し，主要産地は茨
城県鹿島灘，千葉県九十九里浜，宮崎県日向灘，
石川県加賀海域であった（日向野，1997）．通

常ハマグリというと内湾性のハマグリを指すが，
1960～ 70年以降，水質汚染と干潟の大規模な
埋立により個体数が激減したため（山下ほか，
2004; Higano, 2004; 逸見，2009），近年国産ハマ
グリ類の 4分の 3はチョウセンハマグリが占め
ている（小島ほか，2009）．最大の漁獲量を誇
る鹿島灘では，古くから水産学的，生態学的な
基礎研究が熱心に行われてきた．人工種苗の安
定生産の技術は確立され，1980年代半ばより
毎年大量の稚貝放流が実施されている（水産庁
ほか，1986-2010）．チョウセンハマグリは大規
模産地における資源量が比較的安定しているこ
とから，水産庁のレッドデータブックでの評価
は「普通」とされている（日向野，1997）．し
かし，各地の小規模産地においては減少が著し
く，福岡県，長崎県，熊本県では，「絶滅危惧」
に指定され（福岡県，2014; 長崎県，2012; 熊本
県，2009），その保護が叫ばれている．
　海産二枚貝類の多くは生活史の一時期をプラ
ンクトン状態ですごし，海流による幼生分散を
しており，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．日本国内におけるハマグリ集団の遺伝構造
に関する研究の結果，ハマグリはそれぞれ隔離
された閉鎖性内湾環境に生息しているにもかか
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わらず，地理的に離れた集団間においても遺伝
的分化の程度が低いということが明らかになり，
その原因の一つとして各地で実施された種苗
放流の影響が考えられた（山川・今井，2013）．
一方，開放性砂浜環境に生息するチョウセンハ
マグリは，集団の形成に関して地理的に離れた
集団間で海流による遺伝子流動がおこっている
可能性が推測される．チョウセンハマグリの資
源変動の解明や持続的な資源利用を目指すうえ
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．
　そこで今回の研究では，水産資源として重要
なチョウセンハマグリ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，日本国内におけるチョウセンハマグリの
遺伝的多様性の把握，集団の遺伝構造の比較を
アロザイム分析により実施することとした． 

材料と方法

標本採集　分析に用いた標本は，2005年から
2007年の間に採集された，チョウセンハマグ
リ 12集団と Meretrix sp. 1が 1集団である（Table 

1）．チョウセンハマグリの産地は，北から宮城
県赤崎津谷川河口（AKS），宮城県お伊勢ヶ浜
長須賀（NGS），鹿島灘大洗サンビーチ（OAR），

九十九里浜片貝（KTK），石川県千里浜（CRB），
島根県益田（MSD），高知県生見（IKM），高知
県大岐（OKI），宮崎県小倉ヶ浜（OKR），鹿児
島県脇本（WKM），種子島原之里（HRS），種
子島阿高磯（ADI）である．また，チョウセン
ハマグリに殻型がよく似ているとされている西
表島月ヶ浜の Meretrix sp. 1（THK）についても
（小菅，2003），分析を実施した．このうち，文
献や聞き取り調査で過去に国内他地域からチョ
ウセンハマグリの移植等が実施されたことのあ
る地域で採集された標本については自然集団
（natural），移植放流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，

1986-2010; 山川，私信）．
　チョウセンハマグリの生貝標本は現地での採
集を基本としたが，それが不可能な場合は，産
地を確認後，地元の漁師や漁協を通じて購入し
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嚢を -40～ 60℃
の冷凍庫で凍結保存した．

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; 

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嚢に滅菌蒸

Table 1. Sampling sites, date and number of individuals for allozyme analysis of Meretrix spp. ML; M. 
lamarckii, M sp.1; Meretrix sp. 1, Wild; areas where translocations of Meretrix seedlings have never 
been done, natural; samples of naturally born clams in areas where translocations of Meretrix seedlings 
were done in the past. 
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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 12酵素 14

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　ARLEQUIN Ver．3.11の AMOVA

分析（Schenider et al., 1997）を用いて，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）をもとめ，ハーディワ
インバーグ平衡からのずれの検定をおこなっ
た．また，標本数の多寡に依存しない有効アリ
ル数（A），近交係数（Fis）および標本集団間
の遺伝的分化の尺度である pairwise Fst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．仮想的な先祖集団数 Kを
1から 13までシュミレーションしクラスター
を推定した． 集団間の遺伝子流動量を推定す
るために，MIGRATE-IN（version 3.6.4, Beerli & 

Felsenstein, 1999; 2001; Beerli, 2006）を用いて解
析した．

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

Enzyme E.C. Loci Buffer Tissue
Aspartate aminotransferase 2.6.1.1 AAT-2* CT-7 F
Catalase 1.11.1.6 CAT* CT-7 H
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
Leucyl aminopeptidase 3.4.11.1 LAP* 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
Superoxide dismutase 1.15.1.1 SOD-1*, SOD-2* CT-7 H
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結　果

遺伝的多様性　アロザイム分析により得られ
た 12酵素 14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，GAPDH*，GPI*，
IDH-1*，SOD-1*を除いた 10遺伝子座であっ
た．13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 AAT-2*, CAT*，LAP*，
PEP-lgg*, 6PGD*, PGM*の 6遺伝子座であった．
Table 3は，チョウセンハマグリ 12集団，西
表の 1集団（Meretrix sp. 1）について，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．各集団の有効アリル数（A）の平均は，
最小 2.137（HRS：種子島原之里）から最大 2.664

（OKI：高知県大岐）の値を示した．
　平均ヘテロ接合体率（He）については，最小
0.222（NGS：宮城県長須賀）から最大 0.279（ADI：
種子島阿高磯）の値で， Meretrix sp. 1（TKH）
は 0.188となった．平均ヘテロ接合体率の観
察値と期待値の比（Ho / He）は， Meretrix sp. 1

（TKH）では 1.076であったが，これを除いた
すべてのチョウセンハマグリ集団で 1を下回り
（0.753-0.999），ホモ接合過剰であることを示し
た（Table 3）．ハーディワインバーグ平衡にあ
るかの検定については，CAT*遺伝子座におい
てほとんど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，
最小 0.001（ADI：種子島阿高磯）から最大 0.250

（MSD：島根県益田）の値を示し，Meretrix sp. 

1（TKH）は -0.078であった（Table 3）．
　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，宮城県赤崎（AKS），長須
賀（NGS），Meretrix sp. 1（TKH）では，SMM

においてはボトルネック傾向を示さなかった．

遺伝的分化　チョウセンハマグリ集団間の遺伝
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．Pairewise Fst値については，
多くの集団間で有意な値が得られた．しかし，
集団間の距離が比較的小さい近接した集団間，
宮城県赤崎（AKS）と長須賀（NGS），高知県
生見（IKM）と大岐（OKI），種子島原之里（HRD）
と阿高磯（ADI）では Pairewise Fst値に有意差
はなかった．また，日本海側集団と太平洋側集
団間ではすべて有意な Fst値であった．
　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．西表島月ヶ浜（TKH）の Meretrix sp. 1

は，形態や分布特性等はチョウセンハマグリと
よく似ているが，遺伝的には全く異なってお
り最大 1.747の遺伝距離（D）を示した（Table 

5）．チョウセンハマグリ集団は，種子島集団
（HRS，ADI）とその他の集団の大きく 2つの
グループにわかれた（Fig. 1）．種子島集団とそ
の他のチョウセンハマグリ集団間の遺伝距離
（D）は，鹿児島県脇本（WKM）と種子島阿高
磯（ADI）間の 0.038から，宮城県長須賀（NGS）
と種子島原之里（HRS）間の 0.126の値を示し
た．集団間の距離が比較的小さい宮城県赤崎
（AKS）と長須賀（NGS），鹿島灘大洗（OAR）
と九十九里片貝（KTK），高知県生見（IKM）
と大岐（OKI），種子島原之里（HRS）と阿高
磯（ADI）は姉妹群を形成した．また，日本海
側の石川県千里浜（CRB）と島根県益田（MSD）
においても姉妹群を形成した．
　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．仮想的な先祖
集団数 K = 4の場合，Meretrix sp. 1. （TKH）と，
種子島の 2集団（ADI，HRS）のクラスターは，
九州以北の集団と明瞭に別れる結果となった．

考　察

　種内における遺伝的多様性　有効アリル数
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（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は種や集団の生
存にとって重要である．Fig. 3はこれまでのア
ロザイム文献から得られた海産貝類 31種（ウバ
ガイ Pseudocardium sachalinense（Schrenck, 1862），
アワビ類 Haliotis spp.，ホタテ類 Pecten spp.，アサ
リ R. phillipinarum（Adams and Reeve, 1850），ハ
マグリ類 Meretrix spp.，イガイ類 Mytilus spp.，
カキ類 Crassostrea spp.，シャコガイ類 Tridacna 

spp.，その他 3種の海産貝類）のヘテロ接合体
率（He）を表したものである．Heは分析遺伝
子座の数が多いほど減少する傾向にあるが，こ
れは多くの遺伝子座を分析すると，変異の少

ない単型の遺伝子座を含むことが多いからで
あろう．Heは種によって，また分析遺伝子座
の数によって変化するが，0.1から 0.4の間に
おさまる種が多い．チョウセンハマグリ集団
の He（0.223-0.273）は，他種と比較して低い値
ではなく，どちらかというと高い傾向にあった
（Fig. 3）．しかし，同属別種のシナハマグリや
台湾産ハマグリ類 Meretrix sp. 2に比べると（山
川・今井，2013），有効アリル数が小さく（A = 

2.137-2.664），ヘテロ接合体率が低く，有意に
ボトルネック傾向にあった（Table 3 & 4）．日
本のチョウセンハマグリ集団の多くがボトル
ネック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）の激減や増大を経
験していることが考えられる．
　現在チョウセンハマグリを商業的に漁獲出来

Fig. 1. UPGMA tree based on Nei’s genetic distances (Nei, 1972) among 13 localities (12 
M. lamarckii and one Meretrix sp.1, TKH), inferred from allozyme data.

Fig. 2. Population assignment analyses of 409 individuals of the Meretrix spp. (STRUCTURE, 
Pritchard et al., 2000). The bar plots with K = 4, Red color refers to Tsukigahama population 
(TKH) of Meretrix sp. 1 and green color refers to two Tanegashima populations (HRS and ADI). 
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ている地域は，茨城県鹿島灘，千葉県九十九里
浜，島根県益田である．長らくチョウセンハマ
グリの主要産地であった鹿島灘では，1963年
にピークとなる 11311 tを漁獲したが，1972年
に 39tに激減し（最盛期の 0.4％の漁獲），その
後約 10年間はほとんど漁獲が無い状態が続い
ていた（福田，1976; 真岡，1983）．1985年頃
（昭和 60年代）から，鹿島灘全域で漁獲量を厳
密に管理する措置（プール制）が始まり（小
島ほか，2009），1986年以降漁獲量は徐々に
回復し 1993年には 1700tを超えたが（二平ほ
か，1998）その後再び 2003年頃から減少に転
じ，2011年には 300tを下回った．九十九里浜
では，1958年にピークとなる 856tを記録した
後減少し，1962～ 1983年の約 20年間はほぼ
漁獲が無く，1984年以降は平均 250t程度で推
移した（千葉県水産総合研究センター，2013）．
島根県益田でも，かつては多く漁獲されていた
が，1955年頃から漁獲量が 1tに満たない程度
になり，1989年には漁獲は 2kgまで減少した（Ｊ
Ｆしまね益田蛤の会，2012）．
　これらチョウセンハマグリの漁獲量の減少は，
人為的な乱獲や砂浜侵食等（根本ら，2009）の

沿岸環境の悪化による可能性があげられている．
しかし，外海に面した砂浜という厳しい物理的
環境に生息する二枚貝類，例えばチョウセンハ
マグリ，コタマガイ Gomphina melanegis Römer, 

1861，ウバガイは資源量の変動が著しく，しば
しば出現する卓越年級群により資源量が劇的に

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. Bold indicates significant 
results P < 0.01.* indicates Meretrix sp. 1.

Locality IAM TPM SMM
AKS 0.0002 0.0013 0.0209
NGS 0.0004 0.0013 0.0123
OAR 0.0001 0.0001 0.0006
KTK 0.0001 0.0001 0.0001
CRB 0.0001 0.0004 0.0009
MSD 0.0001 0.0001 0.0001
IKM 0.0001 0.0002 0.0004
OKI 0.0006 0.0017 0.0021
OKR 0.0001 0.0001 0.0012
WKM 0.0001 0.0001 0.0001
HRS 0.0001 0.0001 0.0006
ADI 0.0001 0.0001 0.0034

TKH* 0.0023 0.0040 0.0320

Fig. 3. Heterozygosity (He) of various marine molluscs detected from allozyme analysis (Numachi, 1974; Buroker et 
al., 1975; Siebenaller, 1978; Singh & Zouros, 1978; Fujio et al., 1983; 木島ほか，1987；横川，1998；Sato, 
1996; 藤尾ほか，1989；木島ほか，1989；Marins & Levy, 1999; 三並ほか，2000；Benzie & Williams, 
1998; Ríos et al., 2002; Chambers et al., 2006; 山川・今井，2013). ○ : M. lamarckii in this study.



日本の砂浜に生息するチョウセンハマグリ集団の遺伝的多様性と集団構造

－ 151 －

山川（矢敷）彩子・今井秀行

増大したり激減したりすることが知られている
（福田，1976; 小沼，1976，谷村，1995; 二平ほか，

1998）．日本のチョウセンハマグリ集団は，各
地で定期的におこった急激な個体数の増大と乱
獲や沿岸環境の悪化等による激減（ボトルネッ
ク効果）の繰り返しを経て，遺伝的浮動が促進
されたと考えられる． 

チョウセンハマグリ集団間における遺伝的分化
　ハマグリ集団に比べ（山川・今井，2013），チョ
ウセンハマグリ集団は全般的に遺伝的分化の
程度は高く（Table 5, D = 0.005-0.069），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，太平洋側（黒潮），日本海側（対馬海流），
種子島の 3つに別れた（Fig. 1）．種子島の 2集
団（HRS，ADI）は，他のチョウセンハマグリ
集団間との遺伝距離（D）が 0.053-0.126と大き
く（Table 5），クラスタリング分析でも明らか
に遺伝的に異なった集団となった（Fig.2）．種
子島集団は，距離的に最も離れた宮城県の 2集
団（AKS，NGS）と最も遺伝的に異なっており，
地理的な集団構造の分化が進んでいることが推
測された．Nei（1975） によると，同属種内亜
種間の遺伝距離（D）は 0.02～ 0.2とされている．
種子島の集団と九州以北の集団との間の遺伝距
離は，亜種間レベルの値 D = 0.053-0.126で，分

化時間に換算すると約 25万年～ 50万年となっ
た（Table 5）．これは，種子島が日本におけるチョ
ウセンハマグリの南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，遺伝的分化を遂げたと考えられる．
　種子島集団の遺伝構造を考える際には，種子
島以南のチョウセンハマグリ集団との比較が必
要である．しかし，種子島以南のチョウセンハ
マグリの分布については，ほとんど知見が無い．
国立科学博物館に沖縄島宜野湾というラベルの
チョウセンハマグリの標本が収められているこ
と，沖縄島中部の東海岸の貝塚からハマグリ類
の一種（殻の形状からチョウセンハマグリに最
も近い）の標本が多数見つかっていることから
（具志川市教育委員会，1986; 沖縄県教育委員会，

1987），かつて沖縄島にもチョウセンハマグ
リが生息していたと考えられる．海外におけ
るチョウセンハマグリの分布は，韓国（逸見，
2009），台湾東部（巫・劉，1989），中国南部（香
港，海南島，硇洲島，杨，1997; 林ほか，2002; 

Qi, 2004，山口，私信），ベトナム，インドネシ
ア（山口，私信）などに分布しているとされる
が，知見が少ない．
　九州以北のチョウセンハマグリ集団のうち，
九州西岸の鹿児島県脇本（WKM），日本海側
の島根県益田（MSD），石川県千里浜（CRB）

Table 5.  Pairwise Fst with 95% credible intervals over all loci among 13 localities of Meretrix spp. (12 M. lamarckii and 
one Meretrix sp. 1) are shown above diagonal, bold indicates significant P values (P < 0.05).  Estimates of Nei's 
genetic distances (1972) among 13 localities of Meretrix spp. are shown below diagonal. * indicates Meretrix sp. 1.
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については，集団間の遺伝的分化尺度を表す
pairwise Fst値が他のすべての集団と有意に異
なっていた．一方，太平洋側の宮崎県小倉ヶ浜
（OKR），九十九里浜片貝（KTK），鹿島灘大洗
（OAR），宮城県赤崎（AKS）と長須賀（NGS）
は，それぞれ遺伝的に近いという結果が得られ
た（Table 5）．このような結果が得られた背景
には，海流による遺伝子流動と遺伝的分化，他
地域からの種苗放流による遺伝的均質化の２つ
の可能性が考えられる． 

日本近海の海流と遺伝子流動　一般に数週間
から数ヶ月の長い浮遊生活期を持つ海洋生物
は，海流の影響で幼生が拡散し遺伝子流動が起
こることから，広い分布域においても明確な地
理的分化が見られないことが多い（eg. Kitaura 

et al., 1998; Luttikhuizen, et al., 2003; Couceiro, 

et al., 2007）．しかし，浮遊幼生期が数日程度
と比較的短いヤマトシジミ Corbicula japonica 

Prime,1864（飯田ほか，2012; Yamada et al., 2014）
やサザエ Turbo cornutus Lightfoot, 1786 （Kojima 

et al, 1997），浮遊期を持たず直達発生をするホ
ソウミニナ Batillaria cumingii (Crosse, 1862） で
は，幼生期の分散能力の低さにより各地域間に
おける遺伝子流動が制限された結果，明確な地
域集団が形成されている（Kojima et al., 2004）．
　本研究では，チョウセンハマグリ集団は，地
理的に近接する集団間（宮城県赤崎と長須賀，
高知県生見と大岐，種子島原之里と阿高磯）で
は遺伝的分化の程度が低く，地理的におよび海
流系が離れるにしたがって遺伝的分化がみられ
た（Table 5）．Fig. 4は，LAP*遺伝子座のアリ
ルの頻度分布を表したものである．九州西岸
の脇本（WKM）以北の日本海側では，アリル

Fig. 4. Intraspecific geographical variation in allele 
frequencies of LAP* locus of M. lamarcki. Gray 
solid arrows indicate approximate routes of the two 
warm currents, Kuroshio and Tsushima Currents, 
gray break arrow indicates one cold current, 
Oyashio.

Fig. 5. Bayesian inference estimates of the long-
term migration rates of M. lamarckii in Japan 
(MIGRATE-N). Thickness of the black arrows 
indicates the directional migration rate estimates. 
Gray arrows indicate oceanic currents.
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160の頻度が高く，小倉ヶ浜（OKR）以北の太
平洋側では，アリル 155の頻度が高く，種子島
集団では，アリル 145の頻度が高くなった．多
型が観察された他の複数の遺伝子座においても
同様な傾向が認められた．太平洋側と日本海側
のチョウセンハマグリの集団遺伝構造の分化に
は，黒潮と対馬海流という２つの海流が大きな
役割を果たしていると考えられる．このような
海流による遺伝的分化は，浮遊幼生期間が短い
ヤマトシジミ（飯田ほか，2012; Yamada et al., 

2014）やサザエ（Kojima et al., 1997）における
結果と類似している．チョウセンハマグリは，
開放的な海岸を長距離に渡って浮遊幼生が移
送される可能性（日向野，1997）も考えられる
が，本研究では集団間の遺伝的分化が進んでい
た．これは，本種の浮遊幼生期間が比較的短い
ことから，幼生分散による遺伝子流動が限られ
ていることが考えられる． チョウセンハマグリ
は，夏期に産卵し 5～ 10日間の浮遊幼生期を
有しており（田中，1968; 児玉・市毛，1980; 高島，
2000），これは，他の水産上重要な二枚貝類（ア
サリ 2～ 3週間，カキ 2～ 3週間，ウバガイ 3

～ 4週間，アカガイ 3週間，サルボウ 2～ 3週間，
バカガイ 2～ 3週間，タイラギ 4週間）と比較
するとかなり短い（日向野，1997）．
　チョウセンハマグリは外洋に面した砂浜に生
息するが，多産するのは砂浜の連続距離が数十
kmと非常に長い砂浜（鹿島灘や九十九里浜）
に限られ，稚貝の発生量も砂浜の連続距離に
比例して安定して多くなる（二平ほか，1998）．
これは，浮遊生活期間に同一砂浜海域中に留
まり沈着できる確率が，砂浜距離が長い方が
高いことに起因しているとされる（二平ほか，
1998）．浮遊期間が最大の場合，ある程度離れ
た場所まで分散可能であるが，粒度がそろった
遠浅の砂浜は限られているため，同一砂浜に着
底できなかった場合，ほとんどが無効に終わる
であろう．そこで，チョウセンハマグリは短め
の浮遊期間で，数十 kmの同一砂浜内にとどま
るような戦略をとっているのではないかと推測

される．長さが数 kmの砂浜にもチョウセンハ
マグリは生息するが，資源量は限られてしまい
乱獲等で容易に資源の破壊が起きる．このこと
も，他方から幼生が頻繁に新規加入しないこと
の裏付けになるかと思われる．以上より，チョ
ウセンハマグリは積極的に遠距離移動して広域
分散をするのではなく，原則親貝の生息場所に
self-recruitmentする種で，その結果，地域集団
の遺伝的分化が起きていると推測される．
　集団間の遺伝子流動量を推定するMIGRATE-

INの結果を Fig. 5に示した．集団間の Pairwise 

Fst値に有意差が見られず，遺伝子流動が起こっ
ていると推測された集団間において，矢印の向
きと太さで遺伝子流動の向きと量を示した．関
東以北の 4集団（AKS，NGS，OAR，KTK）は，
遺伝的に近い傾向が得られた（Fig. 1, Table 5）．
三陸沖では，北から南下する津軽暖流により海
洋生物が南向けに運搬される（安田，2004; 上，
2005; Kokita & Nohara, 2010）．多くの場合，こ
の南向けの流れは犬吠埼付近で黒潮とぶつか
り，太平洋沖に向かって東に向かう（日本水産
学会，2007）．しかし，黒潮の流路が犬吠埼付
近で沖にそれた場合，津軽暖流の延長の南下流
は，犬吠岬を越え房総半島を越えて南下する（安
田，2004; 上，2005; 中山ほか，2009）．関東以
北の 4集団が遺伝的に近いのは，このような海
流による遺伝子流動の影響が推測される．
　高知県の沖合（土佐湾）では，黒潮のほかに
黒潮の分岐流として左旋流と呼ばれる左回りの
南下流が卓越することが多いが（高知県水産試
験場，2012），生見（IKM）・大岐（OKI）間に
おける遺伝子流動の流れも同様となった（Fig. 

5）．また，大岐（OKI）と小倉ヶ浜（OKR）
の間の豊後水道にも黒潮分岐流が流入してお
り，夏季は左旋回する形で足摺岬と九州東岸を
流れ再び黒潮に合流する（高知県水産試験場，
2012）．こちらも，大岐と小倉ヶ浜間の遺伝子
流動の要因となっているであろう．種子島の西
岸から種子島海峡にかけては，大隅海峡を流れ
る黒潮分流から南向きの反流が卓越することが
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多い（海上保安庁第 10管区海上保安本部水路
部，1980）．そのため，種子島西岸では原之里
（HRS）から阿高磯（ADI）へ南行きの一方通行
の遺伝子流動が起きていると考えられる．一方，
小倉ヶ浜（OKR）と大洗（OAR），片貝（KTK），
赤崎（AKS），長須賀（NGS）集団間では不可解
な遺伝子流動が確認された（Fig. 5）．地理的に
大きく離れており，海流による遺伝子流動では
説明がつかないことから，人為的な種苗の移動
や放流による影響が疑われる．

チョウセンハマグリの種苗放流　今回分析し
た 12集団のうち，文献や聞き取り調査により
過去に大規模な種苗の放流が確認されたのは，
鹿島灘大洗（OAR），九十九里浜片貝（KTK），
日向灘小倉ヶ浜（OKR）の 3地域であった（水
産庁ほか，1986-2010; 山口，未発表 ; 山川，私
信）．鹿島灘大洗周辺の海岸（大洗，鹿嶋，波崎）
では，鹿島灘産の天然種苗の放流が数回実施さ
れたが（殻長 20mm程度の幼貝，約 300万個体），
人工種苗の放流が主である．茨城県では，1970

年代からチョウセンハマグリの増殖技術の開発
が進められ，年間数百万個体の稚貝が生産され
るようになり，種苗生産技術はほぼ確立されつ
つある．1982年からは天然海域への種苗放流
試験が行われ，大洗を含む鹿島灘では，殻長
2mm前後に育てた稚貝をほぼ毎年にわたって
総計約 4千万個体以上放流してきた（小曽戸ら，
2000；水産庁ほか，1986-2010）．ここでは，地
元の母貝を用いて種苗生産し，長期に渡り大量
に放流を実施しているので，放流種苗による自
然集団への遺伝子頻度の変化をもたらす遺伝的
浮動が起こった可能性が考えられる．アサリや
シロザケ Oncorhynchus keta（Walbaum, 1792） の
例では，限られた数の親から作成した放流種苗
では，遺伝的変異性（ヘテロ接合体率）の著し
い低下が見られた（Kijima & Fujio, 1984; 木島，
1994; 酒井ら，2000）．大洗集団（OAR）のヘ
テロ接合体率（He）は 0.245であり，この値は
他のチョウセンハマグリ集団と比較しても低く

はない．このことから，大洗における放流数は，
もともとの資源量に対して遺伝的に影響が無い
程度に少ないか，もしくは十分な数の親貝を使
用して生産した種苗を放流しているかの２つが
考えられる．そして，他地域からの移植による
遺伝的交雑の影響もほぼ無いと考えられる．
　片貝周辺の九十九里浜では，1988年から
2010年までのほぼ毎年，天然種苗を各地（八
日市場，野栄，横芝，蓮沼，成東，片貝，白里，
白子，長生，一宮）に放流してきた（約 35～
80mm，約 580万個体）．種苗は，千葉県産と茨
城県産のものであったが，主として鹿島灘の天
然種苗が放流された．Table 5の Fst値や遺伝距
離（D）および Fig. 1より，鹿島灘大洗（OAR）
と九十九里片貝（KTK）は，遺伝的に近いこと
が示された．その理由として，先に述べた津軽
暖流による幼生分散の影響（中山ほか，2009）と，
20年以上前から実施された鹿島灘産種苗の放
流の影響の 2つが考えられる．
　一方，宮崎県小倉ヶ浜集団（OKR）は，関
東以北の集団と遺伝的に近縁で，Fst値では有
意差が見られず不可解な遺伝子流動が観察され
た（Table 5, Fig. 5）．これは海流による幼生分
散によるものではなく，長年実施されてきた鹿
島灘産の種苗放流の影響であると考えられる．
小倉ヶ浜におけるチョウセンハマグリの漁獲量
と鹿島灘産種苗の放流量を Fig. 6に示した．小
倉ヶ浜では 1968年に保護水面を設定し，1969

年から 1995年までの 20年以上にわたり，ほぼ
毎年種苗放流を実施してきた．金丸（1980）の
文献には，1975～ 1978年の小倉ヶ浜保護水面
における母貝生息量は約 4.5～ 4.7tと推測され，
毎年稚貝の順調な出現が見られることから，種
苗放流が資源量の安定に役立っているとの記述
がある．その当時の放流量が約 0.5tであるから，
小倉ヶ浜において鹿島灘産の種苗が相当量占め
ていた可能性がある．小倉ヶ浜におけるチョウ
センハマグリの漁獲量と放流量を比べると，放
流量が多かった年の数年後に漁獲量が増加し
ている（Fig. 6）．例えば，1984～ 87年は放流
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量が非常に多く，やや遅れて 1985～ 1989年に
漁獲が増えている．1989年には放流しておらず，
1991～ 1993年の漁獲はほぼ０である．1991～
1994年まで放流したのち，1995～ 97年には大
豊漁となった．2003年に放流した後，2006～
2009年に漁獲が増えている．小倉ヶ浜では，殻
長 3～ 4cmの種苗を希望し放流用に購入してお
り（金丸，1980），殻長 3～ 4cmの種苗が漁獲
サイズの殻長 7cm程度に成長するのに 2～ 3年
程度かかる（藤本，1959）．鹿島灘産の種苗が順
調に定着し生育した場合，数年後に漁獲量が増
加するのは妥当であるが，資源の増減には稚貝
の発生と卓越年級群の存在も密接に関連してい
ることから，関係は推測にとどまる．
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Appendix 1  Allele frequencies for all fourteen loci in 13 localities analyzed. * indicates Meretrix sp. 1. 


