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要旨 . ミトコンドリア DNA COI 領域における
遺伝的多型解析を行い , ドロアワモチ貝類の遺
伝的多様性と分化を検出することを目的とし
た . 得られたハプロタイプよりデンドログラム
を構築したところ , 明瞭に 8 つのクラスターが
形成された . 愛媛県のドロアワモチ , ジャコテ
ンアワモチ , 長崎県のドロアワモチ , 熊本県の
ヤベガワモチ集団が同一のクラスターに含ま
れ , これらが同種である可能性が示唆された . 
沖縄県のキボシアワモチ属集団は , 異なる 3 つ
のクラスターを形成した . ヒメアワモチおよび
センベイアワモチは , それぞれ 1 つのクラス
ターを形成した . イソアワモチ類は 2 つの異な
るクラスターに分かれ , 一方は鹿児島県および
沖縄県集団を , 他方は沖縄県の安部海岸からの
2 個体のみからなる集団を , それぞれ形成した .

はじめに

収 柄 眼 目 (Systellomatophora) ア ワ モ チ 科 
(Onchidiidae) の貝類は , 分類学的研究が不十分
で (Britton 1984), 未記載種が多い ( 福田　2003；
Dayrat, 2009, 2010). わが国のアワモチ科貝類に
おいても同様な状況にあり , 5 属 6–9 種が認識
されているが ( 表１), 正確な種数は確定してい
ない . 

ドロアワモチ (Onchidium sp. A) は , 太平洋側
の三重県英虞湾 , 日本海側の長崎県対馬から琉
球列島 , 香港 , シンガポールに分布し , 大規模
な内湾奥部の平坦な砂泥質干潟やマングローブ
に生息する ( 福田 2012; 2014). 干潮時には干潟
表面を匍匐し , 満潮時には深さ数 10 cm まで砂
泥中に潜り込む生態をとる ( 福田 2012; 2014). 
なお , 愛媛県の御荘湾では , ドロアワモチと同
所的に生息し形態に差がみられる個体が須賀ら 
(2007) によりジャコテンアワモチとして識別さ
れており , 今後の DNA 解析や内部形態の検討
が求められている . また , ドロアワモチより大
型で有明海 , 八代海 , および朝鮮半島南岸・西
岸に分布するヤベガワモチ (Onchidium sp. B) は , 
大規模な内湾奥部河口の軟泥干潟に特異的に生

息する ( 福田　2012; 2014). 
沖縄島の干潟に生息するキボシアワモチ 

(Paraonchidium fungiforme) およびヒメキボシア
ワモチ (Paraonchidium keinense) は同所的に生息
し , これらは外見が酷似するが , キボシアワモ
チでは輸卵管が細いのに対してヒメキボシアワ
モチでは輸卵管が著しく膨らむことにより識別
される ( 上島 2014). 

センベイアワモチ (Platevindex sp. A) は , 瀬戸
内海周防灘 ( 山口県・大分県 ), 有明海 , 九州西
岸 ( 佐賀県 , 長崎県 , 熊本県 ) に分布し , 江華島 , 
シンガポール等からも記録があるが , 同種かど
うかの検討の必要性が指摘されている ( 福田　
2012; 2014). センベイアワモチは河口汽水域高
潮帯の , 砂泥底に生じたヨシ原や周囲の岩礫地
を好み , 転石や漂着木等の表面を匍匐し , 藻類
を摂食する ( 福田　2012; 2014). センベイアワモ
チよりも小型で南西諸島に分布するゴマセンベ
イアワモチ (Platevindex sp. B) は , 汽水域やマン
グローブ内泥底に生息する ( 福田　2012; 2014).

ヒメアワモチ (Onchidiella kurodai) は , 瀬戸内
海および有明海に分布し , 潮間帯中部岩上に生
息する ( 山西 2011). 

イソアワモチ (Peronia cf. verruculata) は , 石
狩湾以南に分布し , 潮間帯岩上に生息する ( 山
西 2011). また , イソアワモチと同所的に生息し , 
発生過程が異なる小型の隠蔽種 (Peronia sp.) の
存在が示唆されている ( 片桐 ･ 片桐　2007; 上
島　2007). この Peronia sp. の分布については
沖縄にいないのか不明とされており ( 上島　
2007), 他の地域での分布も分かっていない . 

これら , 日本に生息するアワモチ科貝類の多
くは環境省または各自治体のレッドデータブッ
ク等に絶滅危惧種として記載されている (表１). 
絶滅危惧種の保全において , 保全対象種の確定
および保全単位の決定についての基礎的情報と
なる種および個体群の遺伝的多様性と分化程度
の把握が重要であるが , アワモチ科の貝類につ
いては分類学的研究が不十分であり , 個体群の
遺伝的多様性解析は行われていない . 一方 , 国
外では近年研究が進み始め , アワモチ科貝類の
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遺伝的多様性解析について研究が行われている 
(Dayrat et al. 2011; 2016; 2017; Dayrat & Goulding 
2017; Sun et al. 2014). 

本研究では , アワモチ科に属する貝類のう
ち , 日本より報告されており , かつ生息個体数
が比較的多い地点が知られているドロアワモ
チ , ジャコテンアワモチ , ヤベガワモチ , キボシ
アワモチ類 , イソアワモチ類 , センベイアワモ
チ , ヒメアワモチを , 日本国内の 18 地点より採
集し , ミトコンドリア DNA COI 領域における
遺伝的多型解析を行い , 国外のデータとも比較
し , わが国のアワモチ科貝類の保全対象種の確
定および保全単位の決定にむけ , 遺伝的多様性
を調査した .

材料と方法

アワモチ科貝類の生息情報をもとに採集調査
を実施した地点 , および採集個体情報を図 1 と

表 2 に示す . また , 本種で用いたアワモチ科貝
類の生態写真を図 2 に示す . なお , 本研究で
は用いたアワモチ科貝類の分類の表記は環境
省のレッドデータブック ( 環境省　2017) に従
い , ドロアワモチを Onchidium sp. A, ヤベガワ
モチを Onchidium sp. B, センベイアワモチを
Platevindex sp. A, と表記し , キボシアワモチ類
を Paraonchidium spp., イソアワモチ類を Peronia 
spp., ジャコテンアワモチは便宜的に Onchidium 
sp. C とした .

ドロアワモチは , 須賀ら (2007) と同じく , 愛
媛県愛南町の御荘湾の湾央の平山干潟 (DEAH
＝ドロアワモチ , 愛媛 , 愛南 , 平山の頭文字 ) と
湾奥の片の浜干潟 (DEAK-1 ＝片の浜干潟の 1
地点目 ) の 2 地点から採集した . また , 福田　
(2012) と同じく長崎県五島列島福江島奥浦湾の
干潟 (DNG) からも採集した . ジャコテンアワ
モチは , ドロアワモチよりも真上から見た形が
幅広く丸みを帯びていて体高が高く , 背面の突

表 1.　日本におけるアワモチ科貝類の分布と絶滅危惧カテゴリー .
Table 1.  Distribution and endangered category of Onchidiidae in Japan.

Scientific name 
 (Common name) 
（標準和名）

Habitat 
生息環境

Distribution area 
分布域

Endangered category 
絶滅危惧カテゴリー

Ministry of the 
Environment 

環境省

Local government 
地方自治体

Onchidium sp. A    
 (Doro-awamochi) 
 ( ドロアワモチ )

Mud flat,  Mangrove area
干潟 , マングローブ域

Mie Pref., Nagasaki Pref., - 
Ryukyu Islands. Hong Kong. 
Shingapore  
三重県 , 長崎県 , 琉球列島 , 香
港 , シンガポール

VU 
絶滅危惧Ⅱ類

CR+EN (Ehime Pref., Nagasaki 
Pref.) 
絶滅危惧Ⅰ類 ( 愛媛県，長崎県 )

Onchidium sp. B 
 (Yabegawa-mochi) 
 ( ヤベガワモチ )

Mud flat  
干潟

Ariake Sea, Yatsushiro Sea, 
South-West Korean peninsula 
有明海，八代海，朝鮮半島南岸・
西岸

CR+EN 
絶滅危惧Ⅰ類

CR (Kumamoto Pref., Nagasaki 
Pref.) 
絶滅危惧Ⅰ A 類 ( 熊本県，長
崎県 )

Onchidium sp. C  
 (Jyakoten-awamochi) 
 ( ジャコテンアワモチ )

Mud flat  
干潟

Ehime Pref. (Misho Bay) 
愛媛県 ( 御荘湾 )

— —

Paraonchidium fungiforme 
 (Kiboshi-awamochi) 
 ( キボシアワモチ )

Mud flat  
干潟

Okinawa Islanad 
沖縄島

NT 
準絶滅危惧

—

Paraonchidium keinense 
 (Himekiboshi-awamochi)   
 ( ヒメキボシアワモチ )

Mud flat  
干潟

Okinawa Islanad 
沖縄島

NT 
準絶滅危惧

—

Peronia cf. verruculata  
 (Iso-awamochi) 
 ( イソアワモチ )

Intertidal zone 
潮干帯

South from Ishikari Bay 
石狩湾以南

— —

Platevindex sp. A 
 (Senbei-awamochi) 
 ( センベイアワモチ )

Brackish waters 
汽水域

Suonada, West Kyusyu, Ariake 
Sea, Goto Islands 
周防灘 , 九州西岸 , 有明海 , 五
島列島

CR+EN 
絶滅危惧Ⅰ類

CR (Nagasaki Pref.), CR+EN 
(Saga Pref.), EN (Oita Pref.), VU 
(Kumamoto Pref.) 
絶滅危惧Ⅰ A 類 ( 長崎県 ), 絶
滅危惧Ⅰ類 ( 佐賀県 ) 絶滅危惧
Ⅰ B 類 ( 大分県 ), 絶滅危惧Ⅱ
類 ( 熊本県 )

Platevindex sp. B 
 (Gomasenbei-awamochi)  
 ( ゴマセンベイアワモチ )

Mangrove area 
マングローブ域

Ryukyu Iskands 
琉球列島

NT 
準絶滅危惧

—

Onchidella kurodai  
 (Hime-awamochi) 
 ( ヒメアワモチ )

Intertidal zone 
潮干帯

Seto Inland Sea, Ariake Sea 
瀬戸内海 , 有明海

— CR+EN (Matsuyama city) 
絶滅危惧 I 類 ( 松山市 )
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起が小さく比較的平滑な特徴を持つ ( 須賀ら　
2007) が , 本研究では , 須賀ら (2007) がドロアワ
モチとジャコテンアワモチを採集した同一地点 
(JEAK-1 ＝ジャコテンアワモチ , 愛媛 , 愛南 , 片
の浜の 1 地点目 , = DEAK-1) とその採集地から
100 m 程度離れた地点 (JEAK-2) から採集した . 
ヤベガワモチは , 福田 (2012) と同じく熊本県宇
城市大野川下流から採集した (YKU). 

沖縄島においてキボシアワモチとヒメキボ
シアワモチは同所的に生息し , 両者の外見は酷
似するが , 輸卵管の形状により識別できるとし
ている ( 上島　2014). 本研究では採集した個体
のエタノールでの保存状態において両種の同定
が難しかったことから , キボシアワモチ類とし

て扱った . キボシアワモチ類は沖縄県の本部町
満名川 (POM), 名護市の安部海岸 (PONA), 汀間
川河口 (PONT), 大浦川河口 (PONO), 屋我地島
の済井出川河口 (PONS-1), その河口から沿岸に
100 m 程度進んだ消波ブロック帯 (PONS-2) お
よび同島の饒平名干潟 (PONY) から採集した .

イソアワモチ類は , 西 (2012) と同じ鹿児島県
桜島より採集した (IKS). 沖縄島からは名護市の
安部海岸より採集した (IONA). 安部海岸では通
常の個体に比べ大型のイソアワモチ類を 2 個体 
(74 mm, 77 mm) 採集した . また , キボシアワモ
チ類と同所的に生息していたイソアワモチ類を
名護市大浦川河口 (IONO) および屋我地島済井
出の消波ブロック帯より採集した (IONS-2).

Fauna Ryukyuana, 49: 23–37.

図 1. アワモチ科貝類の採集地点 . 略号は表 2 と同様 . a, ヒメアワモチの採集地 ; b, 愛媛におけるドロアワモ
チ類の採集地 ; c, 沖縄県におけるアワモチ科貝類の採集地 .
Fig. 1. Sampling localities of Onchidiidae (closed circle). Locality abbreviations correspond to those in Table 2. a, 
Sampling localities of Onchidiella kurodai; b, Sampling localities of Onchidium in Ehime Prefecture; c, Sampling 
localities in Okinawa Prefecture.
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表 2. 各地で採集したアワモチ科貝類の標本 .
Table 2.  Specimens of Onchidiidae collected for mitochondrial DNA asnalysis.

Site 
採集地

Abbreviation 
略語

Data 
採集年月 
(yyyy/mm)

Number 
of analysis 

解析個体数

Body Weight (g) 
Average ± SD 

体重 (g) 平均 ± 標
準偏差

Onchidium sp. A (Doro-awamochi) ドロアワモチ
Ehime, Ainan, Hirayama  
愛媛県愛南町御荘湾平山干潟 DEAH 2011/4 20 2.43 ± 0.85

Ehime, Ainan, Katanohama St. 1 
愛媛県愛南町御荘湾片の浜干潟 1 地点目 DEAK-1 2011/4 20 2.39 ± 0.76

Nagasaki, Goto 
長崎県五島列島福江島奥浦湾干潟 DNG 2016/5 21 0.52 ± 0.33

Onchidium sp. B (Yabegawa-mochi) ヤベガワモチ
Kumamoto Uki 
熊本県宇城市大野川下流 YKU 2014/8 2 5.25± 0.353

Onchidium sp. C (Jyakoten-awamochi) ジャコテンアワモチ
Ehime, Ainan, Katanohama St. 1 
愛媛県愛南町御荘湾片の浜干潟 1 地点目 JEAK-1 2011/4 19 1.65 ± 0.57

"Ehime, Ainan, Katanohama St. 2 
愛媛県愛南町御荘湾片の浜干潟 2 地点目 JEAK-2 2011/4 20 1.28 ± 0.23

Paraonchidium spp. キボシアワモチ類
Okinawa, Motobu 
沖縄県本部町満名川 POM 2014/7 18 3.26 ± 1.65

Okinawa, Nago, Abu 
沖縄県名護市安部海岸 PONA 2014/7 3 2.30 ± 2.78

Okinawa, Nago, Teima 
沖縄県名護市汀間川河口 PONT 2014/7 20 1.01 ± 0.40

Okinawa, Nago, Oura 
沖縄県名護市大浦川河口 PONO 2014/7 22 0.58 ± 0.39

Okinawa, Nago, Sumuide St. 1 
沖縄県名護市屋我地島済井出川河口 1 地点目 PONS-1 2014/7 17 1.32 ± 0.45

Okinawa, Nago, Sumuide St. 2 
沖縄県名護市屋我地島済井出川河口 2 地点目 PONS-2 2014/7 5 2.02 ± 0.41

Okinawa, Nago, Yohena 
沖縄県名護市屋我地島饒平名干潟 PONY 2014/7 20 1.98 ± 0.49

Peronia spp. (Iso-awamochi) イソアワモチ類
Kagoshima, Sakurajima 
鹿児島県桜島 IKS 2013/10 18 3.31 ± 2.61

Okinawa, Nago, Abu 
沖縄県名護市安部海岸 IONA 2014/7 21 9.46± 15.1

Okinawa, Nago, Oura 
沖縄県名護市大浦川河口 IONO 2014/7 5 3.74 ± 2.37

Okinawa, Nago, Sumuide St. 2 
沖縄県名護市屋我地島済井出川河口 2 地点目 IONS-2 2014/7 4 3.06 ± 1.13

Platevindex sp. A (Senbei-awamochi) センベイアワモチ
Oita, Bunngotakada 
大分県豊後高田市寄藻川河口 SOB 2014/8 20 1.14 ± 0.46 

Saga, Tara 
佐賀県太良町田古里川河口 SST 2014/8 24 1.13 ± 0.46

Kumamoto Uki 
熊本県宇城市大野川下流 SKU 2014/8 20 1.67 ± 0.63

Onchidella kurodai (Hime-awamochi) ヒメアワモチ
Ehime, Matsuyama, Takahama 
愛媛県松山市高浜海岸 HEMT 2013/6 21 0.023 ± 0.004

Ehime, Matsuyama, Gogoshima, Tomari 
愛媛県松山市興居島泊海岸 HEMGT 2013/6 20 0.021 ± 0.011

Ehime, Matsuyama, Gogoshima, Kitaura 
愛媛県松山市興居島北浦海岸 HEMGK 2013/6 21 0.025 ± 0.008
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センベイアワモチは , 佐藤　(2007) と同じ佐
賀県太良町田古里川河口より採集した (SST) 他 , 
大分県豊後高田市寄藻川下流 (SOB), ヤベガワ
モチと同地点の熊本県宇城市大野川下流 (SKU) 
からも採集した . 　

ヒメアワモチは , 松山市 (2012) と同じ愛媛県
松山市の高浜海岸 (HEMT) および興居島の泊海
岸 (HEMGT) と北浦海岸 (HEMGK) から採集し
た .

上記のアワモチ科貝類は , それぞれの生息し
ている地域において , 環境や人為の大きさなど
を勘案し , 保全に考慮した個体数の採集を行っ
た ( 表 2). 採集した個体は 99% エタノールで固
定し , 体重を測定した ( 表 2). 測定後 , 腹足筋か
ら一部の筋肉を切り取り , QuickGene Tissue kit 
(Kurabo 社製 ) を用いて DNA の抽出を行い , ミ
トコンドリア DNA 多型解析を行うまで 4℃で
保存した . なお、ヒメアワモチについては個体
が小型のため , DNAの抽出は個体全てを用いた .

抽 出 し た DNA は 日 本 バ ー コ ー ド オ ブ ラ
イ フ ･ イ ニ シ ア チ ブ (http://www.jboli.org/) の
プ ロ ト コ ル に 従 い , プ ラ イ マ ー (LCO1490: 
G G T C A A C A A AT C ATA A A G ATAT T G G , 
HCO2198: TAAACTTCAGGGTGACCAAAAAAT

CA) を用い , ミトコンドリア DNA の CO Ⅰ領
域 5’ 端の 608 塩基長の増幅を行った . 増幅し
た PCR 産物は ExoSAP-IT (GE ヘルスケア　バ
イオサイエンス Co.) により精製を行った . シー
ケンス反応は , BigDye®Terminator  v 3.1 Cycle 
Sequencing Kit (Thermo Fisher Scientific Inc.) を
用いてダイターミーネー反応 (94℃ 1 分の熱
変 性 後 , 96 ℃ 10 秒 , 50 ℃ 5 秒 , 60 ℃ 4 分 を
25 サイクル ) を行った . シーケンス反応物は
BigDye®Xterminator 精製キット (Thermo Fisher 
Scientific Inc.) により残留蛍光色素の除去を行っ
た . シークエンスは ABI 310 ジェネッティック
アナライザー (Thermo Fisher Scientific Inc.) によ
り塩基配列データを取得した .

シークエンスにより得られた塩基配列デー
タは , Clustal W ソフトウェア (Thompson et al. 
1994) により多型整列を行い , ハプロタイプを検
出した . 各集団の遺伝的多様性解析は Arlequin 
ver3.0ソフトウェア (Excoffier et al. 2005) により , 
ハプロタイプ多様度 , ヌクレオチド多様度を求
めた . 各ハプロタイプ間の系統図は MEGA6 ソ
フトウェア (Tamura et al. 2013) により近隣結合
法で構築し , ABGD ソフトウェア (Puillandre et 
al. 2012) に よ り Jukes-Cantor モ デ ル と Kimura 

図 2. 本研究に用いたアワモチ科貝類の生態写真 . a, ドロアワモチ ; b, ジャコテンアワモチ ; c, キボシアワモ
チ類 ; d, イソアワモチ類 ( 鹿児島 ); e, イソアワモチ類 ( 沖縄安部海岸 ); f, イソアワモチ類 ( 沖縄安部海岸大
型個体 , 交尾中とみられる . 左側に手袋を示す .); g, センベイアワモチ ; h, ヒメアワモチ .
Fig. 2. In situ photographs of Onchidiidae examined in this study. a, Onchidium sp. A (Doro-awamochi); b, Onchidium 
sp. C (Jyakoten-awamochi); c, Paraonchidium spp.; d, Peronia sp. (Kagoshima Pref.); e, Peronia sp. (Okinawa Pref. 
Abu Coast); f, Peronia sp. (Okinawa Pref. Abu Coast, possibly mating, relatively large-sized individuals); g, Platevindex 
sp. A (Senbei-awamochi); h, Onchidella kurodai (Himeawamochi).
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2-parameter モデルによりグループ分けを行っ
た . また , TCS 1.21 ソフトウェア (Templeton et 
al. 1992) を用いて最節約法に基づくハプロタイ
プネットワークを構築した .

検出されたハプロタイプの塩基配列につ
いては国際塩基配列データベースに登録し
(LC390343-LC390429), ヒメアワモチを除く標
本は愛媛大学沿岸環境科学研究センターの生
物環境試料バンクに登録 ･ 保存した (EF15724-
EF15796). また , 国外のアワモチ科貝類の塩基配
列については , アクセッション番号が付与され , 
採集地が明らかな個体 (Dayrat et al. 2011, 2016, 
2017; Dayrat & Goulding 2017; Sun et al. 2014) に
ついて国際塩基配列データベースより COI 領域
の塩基配列を取得し , 本研究で検出されたハプ
ロタイプと比較した . なお , 外群にはアシヒダ
ナメクジの塩基データを用いた (KY774830).

結果

ミトコンドリア DNA の CO Ⅰ領域 5’ 端の 594
塩基長の塩基配列を決定し , 配列の違いから 87
種類のハプロタイプが検出された ( 表 3–7). ド
ロアワモチ , ジャコテンアワモチ , ヤベガワモ
チにおいて検出されたハプロタイプと配分さ
れた個体数を表 3 に示す . 愛媛のドロアワモチ
において 9 つのハプロタイプが確認され , 同所
的に採集されたジャコテンアワモチのハプロ
タイプは愛媛のドロアワモチが持つハプロタイ
プに含まれた . また , ヤベガワモチ 2 個体のハ
プロタイプは愛媛のドロアワモチがもつハプ
ロタイプ 4 と共通であった . 長崎五島のドロア
ワモチはハプロタイプ数が 13 と多く , ハプロ
タイプ 5 以外で愛媛のドロアワモチとジャコテ
ンアワモチに対して共有のハプロタイプがみら
れなった . ドロアワモチ類各集団の遺伝的多様
度を示すハプロタイプ多様度およびヌクレオ
チド多様度を表 3 に示す . 解析数が 2 個体と少
ないヤベガワモチを除き , ハプロタイプ多様度
は 0.700–0.933 と高く , ヌクレオチド多様度は

Haplotype 
ハプロタイプ

Sampling site 
採集地

Haplotype 
frequency 

ハプロタイプ
頻度

*Voucher No. 
標本番号

DDBJ 
accession No. 
アクセッショ

ン番号DEAH DEAK-1 DNG YKU JEAK-1 JEAK-2
1 2 1 1 0.039 EF15724 LC390343
2 1 2 0.029 EF15725 LC390344
3 2 2 1 4 0.088 EF15726 LC390345
4 3 1 2 0.059 EF15727 LC390346
5 1 3 5 3 0.118 EF15728 LC390347
6 3 2 8 7 0.196 EF15729 LC390348
7 8 5 7 1 0.206 EF15730 LC390349
8 5 2 2 0.088 EF15731 LC390350
9 1 1 0.020 EF15732 LC390351
10 2 0.020 EF15733 LC390352
11 1 0.010 — LC390353
12 2 0.020 EF15734 LC390354
13 1 0.010 EF15735 LC390355
14 1 0.010 EF15736 LC390356
15 1 0.010 EF15737 LC390357
16 2 0.020 EF15738 LC390358
17 1 0.010 EF15739 LC390359
18 1 0.010 EF15740 LC390360
19 2 0.020 EF15741 LC390361
20 1 0.010 EF15742 LC390362
21 1 0.010 EF15743 LC390363
n 

解析個体数 20 20 21 2 19 20
No. haplotype 

ハプロタイプ数 7 8 13 1 5 7
Haplotype diversity 
ハプロタイプ多様度 0.811 0.868 0.933 0.000 0.700 0.832 
Nucleotide divesity 
ヌクレオチド多様度 0.0026 0.0034 0.0023 0.0000 0.0020 0.0033 

表 3.  ドロアワモチ類の遺伝的多様性．*, 愛媛大学沿岸環境科学研究センター生物環境試料バンク . 
Table 3.  Genetic diversity of Onchidium spp. *, Environmental Specimen Bank, Center for Marine Environmental 
Studies, Ehime University, Matsuyama, Japan. 
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0.0020–0.0034 の値を示した . 
キボシアワモチ類において検出されたハプ

ロタイプと配分された個体数を表 4 に示す . ハ
プロタイプ 23, 24 および 25 はほとんどの集団
に共通して検出された . ハプロタイプ 28–46 は
いずれかの集団で特有であった . キボシアワモ
チ類各集団のハプロタイプ多様度およびヌクレ
オチド多様度を表 4 に示す . ハプロタイプ多様
度は 0.662–1.000 と高く , ヌクレオチド多様度も
0.0357–0.1014 と高い値を示した .

イソアワモチ類において検出されたハプロ
タイプと配分された個体数を表 5 に示す . ハプ
ロタイプ 47-50 は鹿児島桜島のイソアワモチ
類に特有であった . ハプロタイプ 51, 53 および
56–61 は沖縄安部海岸 , ハプロタイプ 62 およ

び 63 は沖縄大浦特有であった . イソアワモチ
類各集団のハプロタイプ多様度およびヌクレオ
チド多様度を表 5 に示す . ハプロタイプ多様度
は 0.628–0.833 と高く , ヌクレオチド多様度は
0.0012–0.0357 の値を示した . 

センベイアワモチにおいて検出されたハプ
ロタイプと配分された個体数を表 6 に示す . ハ
プロタイプ 65 および 66 はいずれの集団にも共
通して検出された . ハプロタイプ 64 および 67
は熊本宇城のセンベイアワモチに特有であっ
た . ハプロタイプ 68 は大分豊後高田 , ハプロタ
イプ 69–77 は佐賀平良に特有であった . センベ
イアワモチ各集団のハプロタイプ多様度および
ヌクレオチド多様度を表 6 に示す . ハプロタイ
プ多様度は熊本宇城で 0.432 とやや低く , ヌク

Fauna Ryukyuana, 49: 23–37.

Haplotype 
ハプロタイプ

Sampling site 
採集地 Haplotype 

frequency 
ハプロタイ

プ頻度

*Voucher 
No. 

標本番号

DDBJ 
accession 

No. 
アクセッ

ション番号
POM PONA PONT PONO PONS-1 PONS-2 PONY

22 1 2 0.028 EF15744 LC390364
23 2 2 5 9 3 5 0.255 EF15745 LC390365
24 4 2 4 1 8 0.179 EF15746 LC390366
25 7 8 8 5 1 2 0.292 EF15747 LC390367
26 3 1 1 0.047 EF15748 LC390368
27 1 1 0.019 EF15749 LC390369
28 1 0.009 EF15750 LC390370
29 1 0.009 EF15751 LC390371
30 1 0.009 EF15752 LC390372
31 1 0.009 EF15753 LC390373
32 1 0.009 EF15754 LC390374
33 1 0.009 EF15755 LC390375
34 1 0.009 EF15756 LC390376
35 1 0.009 EF15757 LC390377
36 1 0.009 EF15758 LC390378
37 1 0.009 — LC390379
38 1 0.009 EF15759 LC390380
39 1 0.009 EF15760 LC390381
40 1 0.009 EF15761 LC390382
41 1 0.009 EF15762 LC390383
42 1 0.009 EF15763 LC390384
43 1 0.009 EF15764 LC390385
44 1 0.009 EF15765 LC390386
45 1 0.009 EF15766 LC390387
46 1 0.009 EF15767 LC390388
n 

解析個体数 18 3 20 22 17 5 20

No. haplotype 
ハプロタイプ数 6 3 10 8 5 3 8 

Haplotype diversity 
ハプロタイプ多様度 0.804 1.000 0.837 0.840 0.662 0.733 0.795

Nucleotide divesity 
ヌクレオチド多様度 0.1014 0.0357 0.0775 0.0942 0.0425 0.0645 0.0985

表 4.  キボシアワモチ類の遺伝的多様性．*, 愛媛大学沿岸環境科学研究センター生物環境試料バンク .  
Table 4.  Genetic diversity of Paraonchidium spp. *, Environmental Specimen Bank, Center for Marine Environmental 
Studies, Ehime University, Matsuyama, Japan.   
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レオチド多様度は 0.0014–0.0026 の値を示した . 
ヒメアワモチにおいて検出されたハプロタ

イプと配分された個体数を表 7 に示す . ３集団
に共通したハプロタイプは見られず , ハプロタ
イプ 78 は松山市高浜海岸と興居島北浦 , ハプ
ロタイプ 85 は興居島の泊と北浦に共通して検
出された . ハプロタイプ 79–84 は松山市高浜海
岸 , ハプロタイプ 86 および 87 は興居島泊に特
有であった . ヒメアワモチ各集団のハプロタイ
プ多様度およびヌクレオチド多様度を表 7 に
示す . ハプロタイプ多様度は興居島の泊と北浦
で 0.195, 0.181 と低く , ヌクレオチド多様度も
0.0008, 0.0003 と低い値を示した . 

得られた 87 種のハプロタイプについて近隣
結合法によりデンドログラムを構築したとこ
ろ , 明瞭な 8 つのクラスターが得られ , ブート
ストラップ値も高い値を示した ( 図 3). また , 
Jukes-Cantor モ デ ル と Kimura 2-parameter モ デ
ルによりグループ分けを行ったところ , 8 つの
グループにわかれ , それぞれデンドログラムの
8 つのクラスターと一致し , これらをグループ 
I-VIII とした ( 図 3). グループ I は , 愛媛御荘湾
と長崎五島のドロアワモチ , ヤベガワモチおよ
び愛媛御荘湾のジャコテンアワモチにより形成

された . イソアワモチ類は 2 つのグループに分
かれ , グループ II は沖縄島名護の安部海岸で採
集された特に大型であったイソアワモチ類 2 個
体 (74 mm, 77 mm) であった . グループ V に全
ての採集地点のイソアワモチ類が含まれ , 鹿児
島桜島の集団はグループ V の中で小さなクラス
ターを形成した ( ハプロタイプ 47-50). グルー
プ III はヒメアワモチにより形成されたが , ハプ
ロタイプ 81 は他のハプロタイプと遺伝的距離
が大きかった . グループ IV はセンベイアワモ
チによって形成された . キボシアワモチ類はグ
ループVI, VIIとVIIIの3つのグループに分かれ , 
グループ VII と VIII ではそれぞれ全ての採集地
点で検出されたハプロタイプがみられた . 一方 , 
グループ VI では安部海岸で採集された 3 個体
でのみ形成された . また , グループ内の遺伝的
距離はいずれにおいてもきわめて小さかった . 

多くのハプロタイプがみられた 6 つのグルー
プについてそれぞれ構築したハプロタイプネッ
トワークを図 4 に示す . グループ I のドロアワ
モチ , ヤベガワモチおよびジャコテンアワモチ
のネットワークは , ハプロタイプ 5 と 6 を中心
に形成され , 長崎五島のドロアワモチに固有の
ハプロタイプでも 1 または 2 塩基の違いであっ

Haplotype 
ハプロタイプ

Sampling site 
採集地

Haplotype 
frequency 

ハプロタイプ頻度

Voucher No. 
標本番号

DDBJ  
accession No. 

アクセッション番号IKS IONA IONO IONS-2
47 7 0.146 EF15768 LC390389
48 1 0.021 EF15769 LC390390
49 9 0.188 EF15770 LC390391
50 1 0.021 EF15771 LC390392
51 1 0.021 EF15772 LC390393
52 1 1 1 0.063 EF15773 LC390394
53 1 0.021 EF15774 LC390395
54 11 2 2 0.313 EF15775 LC390396
55 1 1 0.042 EF15776 LC390397
56 1 0.021 EF15777 LC390398
57 1 0.021 EF15778 LC390399
58 1 0.021 EF15779 LC390400
59 1 0.021 EF15780 LC390401
60 1 0.021 EF15781 LC390402
61 1 0.021 EF15782 LC390403
62 1 0.021 — LC390404
63 1 0.021 — LC390405
n 

解析個体数 18 21 5 4

No. haplotype 
ハプロタイプ数 4 11 4 3 

Haplotype diversity 
ハプロタイプ多様度 0.628 0.738 0.833 0.833

Nucleotide divesity 
ヌクレオチド多様度 0.0012 0.0357 0.0052 0.0041 

表 5. イソアワモチ類の遺伝的多様性 . *, 愛媛大学沿岸環境科学研究センター生物環境試料バンク .  
Table 5.  Genetic diversity of Peronia spp. *, Environmental Specimen Bank, Center for Marine Environmental Studies, 
Ehime University, Matsuyama, Japan.
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た ( 図 4A). キボシアワモチ類のグループ VII の
ネットワークでは , ハプロタイプ 23 を中心に 1
または 2 塩基の小さな違いであった ( 図 4B). も
う一つのキボシアワモチ類のグループ VIII のネ

ットワークでは , ハプロタイプ 24 を中心に 1-5
塩基の違いであった ( 図 4C). イソアワモチ類の
グループ V では鹿児島桜島 ( ハプロタイプ 47-
50) と沖縄島の間で消失したハプロタイプがみ

表 6.  センベイアワモチの遺伝的多様性 . *, 愛媛大学沿岸環境科学研究センター生物環境試料バンク . 
Table 6.  Genetic diversity of Platevindex sp. A. *, Environmental Specimen Bank, Center for Marine Environmental 
Studies, Ehime University, Matsuyama, Japan.  

Fauna Ryukyuana, 49: 23–37.

Haplotype 
ハプロタイプ数

Sampling site 
採集地

Haplotype 
frequency 

ハプロタイプ頻度

Voucher No 
標本番号

DDBJ accession No. 
アクセッション番号SOB SST SKU

64 1 0.016 EF15783 LC390406
65 11 13 15 0.609 EF15784 LC390407
66 8 1 3 0.188 EF15785 LC390408
67 1 0.016 EF15786 LC390409
68 1 0.016 EF15787 LC390410
69 1 0.016 EF15788 LC390411
70 1 0.016 EF15789 LC390412
71 1 0.016 EF15790 LC390413
72 2 0.031 EF15791 LC390414
73 1 0.016 EF15792 LC390415
74 1 0.016 EF15793 LC390416
75 1 0.016 EF15794 LC390417
76 1 0.016 EF15795 LC390418
77 1 0.016 EF15796 LC390419
n 

解析個体数 20 24 20

No. haplotype 
ハプロタイプ数 3 11 4 

Haplotype diversity 
ハプロタイプ多様度 0.647 0.707 0.432

Nucleotide divesity 
ヌクレオチド多様度 0.0020 0.0026 0.0014 

表 7.  ヒメアワモチの遺伝的多様性 .
Table 7.  Genetic diversity of Onchidella kurodai.

Haplotype 
ハプロタイプ

Sampling site 
サンプル数 Haplotype frequency 

ハプロタイプ頻度
DDBJ accession No. 

アクセッション番号HEMT HEMGT HEMGK
78 12 19 0.500 LC390420
79 1 0.016 LC390421
80 3 0.048 LC390422
81 1 0.016 LC390423
82 1 0.016 LC390424
83 1 0.016 LC390425
84 2 0.032 LC390426
85 18 2 0.323 LC390427
86 1 0.000 LC390428
87 1 0.000 LC390429
n 

解析個体数 21 20 21

No. haplotype 
ハプロタイプ数 7 3 2

Haplotype diversity 
ハプロタイプ多様度 0.667 0.195 0.181 

Nucleotide divesity 
ヌクレオチド多様度 0.0029 0.0008 0.0003 
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られるボトルネック型の不連続な形を示した 
( 図 4D). センベイアワモチのグループ IV はハ
プロタイプ 66, 77 を中心としたネットワークお
よびハプロタイプ 68 が縁辺部にみられるボト
ルネック型のネットワークを示した ( 図 4E). ヒ
メアワモチ類のグループ III のネットワークで
は , ハプロタイプ 78 を中心に 1-3 塩基の違いで
あった ( 図 4F) が , ヒメアワモチのハプロタイ
プ 81 は中心となるハプロタイプ 78 と 12 塩基
の違いがあり , ネットワーク上に位置されなか
った .

国外のアワモチ科貝類と本研究で得られた
各グループの最初のハプロタイプ番号の塩基配
列を代表として用い近隣結合法によりデンドロ
グラムを構築したところ , 3 つのクラスターが
得られた ( 図 5). イソアワモチ類グループ V の
ハプロタイプ 47 と沖縄島安部海岸の大型のイ
ソアワモチ類グループ II のハプロタイプ 60 は , 
国外のイソアワモチ類と同一のクラスターに含
まれたが , それぞれ遺伝的距離は大きく , ハプ
ロタイプ 47 はモザンビークからオマーン , オー

ストラリア , インドネシア , フィリピン , 中国の
イソアワモチ類と遺伝的距離の近いクラスター
を形成し , ハプロタイプ 60 はグアムや沖縄の
塩基配列データと同一のクラスターを形成し
た . ドロアワモチ類グループ I のハプロタイプ
1, キボシアワモチグループ VI, VII, VIII のハプ
ロタイプ 28, 22, 24 およびヒメアワモチグルー
プのハプロタイプ 78 は同一のクラスターに含
まれたが , それぞれ遺伝的距離は大きく , ブー
トストラップ値は小さかった . ドロアワモチ類
グループのハプロタイプ 1 はオーストラリアの
ドロアワモチ属および中国のキボシアワモチ属
と同一のクラスターを形成し , ヒメアワモチグ
ループのハプロタイプ 78 はトリニタードトバ
ゴのヒメアワモチ属と同一のクラスターを形
成した . また , 本研究のキボシアワモチグルー
プ VI, VII, VIII のハプロタイプ 28, 22, 24 は同一
のクラスターを形成した . センベイアワモチグ
ループ IV のハプロタイプ 64 はマレーシア , ベ
トナム , 中国のドロアワモチ属や Melayonchis
属と同一のクラスターに含まれた .

図 3. 本研究に用いたアワモチ科貝類のミトコンドリア CO I 領域を用いた近隣結合系統樹 .
Fig. 3. Neighbor-Joining (NJ) phylogram of mtDNA CO I region of Onchidiidae.
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考察

愛媛県御荘湾の干潟 , 長崎県福江島奥浦湾の干
潟から採集したドロアワモチ (Onchidium sp. A), 
愛媛県御荘湾の干潟から採集したジャコテンア
ワモチおよびヤベガワモチ (Onchidium sp. B) は
共通のハプロタイプを保有し , 同一のグループ
を形成した ( グループ I). アワモチ科貝類は伸
長時 , 収縮時および固定時に外観の印象が異な
り , 背面イボ状突起の伸び具合によっては別種
のように見え , 体色や模様の個体変異が著しく
識別が難しいとしている ( 上島　2007). ジャコ
テンアワモチはドロアワモチよりも真上から見

た形が幅広く丸みを帯びていて体高が高く , 背
面の突起が小さく比較的平滑な特徴を持つ ( 須
賀ら 2007) としているが , ジャコテンアワモチ
でみられたハプロタイプは全てドロアワモチに
みられたハプロタイプに含まれており , 別種の
可能性は低いと考えられる . ドロアワモチは捕
食などの移動時には縦長になり , 静止時では丸
みを帯びていることから , 体型の違いは活動状
態や個体差である可能性が高いと考えられる . 
ヤベガワモチもドロアワモチでみられたハプロ
タイプと共有していたが , ドロアワモチよりも
サイズが大きく ( 福田 2012), 内部形態や生殖隔
離について検討する必要がある . 本研究で用い

Fauna Ryukyuana, 49: 23–37.

図 4. 最節約法に基づく本研究に用いたアワモチ科貝類のハプロタイプネットワーク . 数字は表 3–7 のハプロ
タイプ番号と同様 , 黒丸は消失したハプロタイプを示す . A. ドロアワモチ , ジャコテンアワモチ , ヤベガモチ 
( グループ I)； B. キボシアワモチ類 ( グループ VII)； C. キボシアワモチ類 ( グループ VIII)； D. イソアワモチ
類 ( クラスター V); E. センベイアワモチ ( グループ IV); F. ヒメアワモチ ( グループ III).　
Fig. 4. Maximum parsimony network for haplotypes of Onchidiidae examined in this study. Numerals indicate 
haplotype number in Table 3–7 and black dots indicate missing haplotypes. A, Onchidium spp. (Group I); B, 
Paraonchidium sp. (Group VII); C, Paraonchidium sp. (Group VIII); D, Peronia sp. (Group V); E, Platevindex A (Group 
IV); F, Onchidiella kurodai (Group III).
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た愛媛県御荘湾と長崎県奥浦湾のドロアワモチ
の遺伝的多様度は比較的高い値を示した . この
ことは , 両生息地が例外的に多産な生息地 ( 福
田　2012) であることを反映している可能性が
考えられる . 本研究のドロアワモチ類のハプロ
タイプがオーストラリアのドロアワモチ属およ
び中国のキボシアワモチ属と同一のクラスター
を形成する一方 , 中国 , ベトナムおよびマレー

シアのドロアワモチ属の塩基配列は異なるクラ
スターに含まれた . これらクラスターの異なる
ドロアワモチ属の配列は Dayrat et al. (2016) に
よって解析されたものであるが , 個体腹面の生
態写真 (Dayrat et al. 2016) をみると足は狭く腹
面の半分以下であることから , これらはセンベ
イアワモチの形態的特徴を有したものと考えら
れる . 実際 , これらの配列は本研究のセンベイ

図 5. アワモチ科貝類のミトコンドリア CO I 領域を用いた近隣結合系統樹 . DNA Data Bank of Japan に登録さ
れたアワモチ科貝類の塩基配列と比較した .
Fig.  5. Neighbor-Joining (NJ) phylogram of mtDNA CO I region compared with sequences of the Onchidiidae 
registered in the DNA Data Bank of Japan (with Accession Numbers).
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アワモチのハプロタイプ64と同一のクラスター
を形成した . 今後 , 琉球列島や海外を含む他の
生息地のドロアワモチ類やセンベイアワモチ類
についても形態および遺伝的多様性について検
討する必要がある . 

本研究で採集したキボシアワモチ類は , 異な
る 3 つのグループを形成した ( グループ VI, VII, 
VIII). このことは , 沖縄島には外見が酷似した
キボシアワモチとヒメキボシアワモチがそれぞ
れ独立した種として同所的に生息していること
を裏付けるとともに , 安部海岸においてはさら
に異なる別のキボシアワモチ類である可能性が
示唆される . 今後 , キボシアワモチとヒメキボ
シアワモチがそれぞれどのグループであり , 安
部海岸の個体が何であるかを解剖が容易な生鮮
時に輸卵管の形状で判断する必要がある . また , 
グループ VII, VIII とも花火型のネットワークを
示し , 沖縄島においては比較的近年に一斉放散
した個体群であると考えられる . 本研究のキボ
シアワモチ類のハプロタイプは中国のキボシア
ワモチ属と異なるクラスターを形成したが , 中
国のキボシアワモチ類の塩基配列は引用文献が
なく , ドロアワモチ類の誤同定の可能性が示唆
される . 今後 , 琉球列島や海外を含む他の生息
地のキボシアワモチ類についても形態および遺
伝的多様性について検討する必要がある .

イソアワモチ類は , 沖縄島の安部海岸より
採集した大型のイソアワモチ類 2 個体 ( グルー
プ II) および鹿児島桜島を含む沖縄島の全ての
採集地点でみられた ( グループ V) の 2 つのグ
ループに分かれた . イソアワモチ類は同所的に
生息する小型の隠蔽種の存在が示されており 
( 片桐 ･ 片桐　2007; 上島　2007), 大型のものは
房総半島以南の広い範囲に生息するが , 小型の
隠蔽種の分布については沖縄にいないのか不
明 ( 上島　2007) とされている . 本研究の結果か
ら , グループ II の大型の個体がイソアワモチ , 
桜島を含む沖縄島の全ての採集地点でみられた
グループ V の個体が隠蔽種であると考えられ
る . グループ V の隠蔽種については少なくとも
鹿児島から沖縄島にかけて生息することが明ら
かとなるとともに , 鹿児島桜島と沖縄島のハプ
ロタイプが共有しなかったことから , 地理的距
離と遺伝的距離がよく相関していると考えられ
る . 本研究のイソアワモチ類のグループ V はモ
ザンビークからオマーン , オーストラリア , イ
ンドネシア , フィリピン , 中国のイソアワモチ
類と遺伝的距離の近いクラスターを形成し , 沖
縄島安部海岸の大型のイソアワモチ類グループ
II は , グアムや沖縄の塩基配列データと同一の
クラスターを形成し , グループ V と II の遺伝的
距離は大きかった . 今後 , イソアワモチ類の種

の確定や分布状況を把握するには琉球列島や海
外を含む他の生息地についても遺伝的多様性解
析を行う必要がある . 大浦湾周辺は河口から磯
へと地形が変化に富み , キボシアワモチ類およ
びイソアワモチ類が隣接して生息する沖縄島に
おける主要な環境の一つであると考えられ , 他
の地点とともに保全する必要がある . 

センベイアワモチはハプロタイプの消失に
よりネットワークが不連続になったボトルネッ
ク型のモデルを示し , センベイアワモチにおい
て過去に個体群の減少が生じたことを示唆して
いる . センベイアワモチの生息にはヨシ原 , 砂
泥底 , 岩礫地 , 流木等遮蔽物が同所に揃うこと
が必要で , 分布域もわが国においては瀬戸内海
周防灘 ( 山口 ･ 大分両県 ), 有明海 , 九州西岸 ( 佐
賀 ･ 長崎 ･ 熊本 ) に限られ生息範囲も狭い ( 福
田　2012). ボトルネック型のネットワークモデ
ルを示したのもこのようなセンベイアワモチの
生態特性によるものと考えられ , 生息地の保全
の重要性が極めて高いと考えられる . 今後 , セ
ンベイアワモチ類の種の確定や分布状況を把握
するにはゴマセンベイアワモチ , 琉球列島およ
び海外を含む他の生息地についても形態解析と
遺伝的多様性解析を行う必要がある . 

ヒメアワモチの遺伝的多様度は興居島の 2 集
団で低い値を示した . これは島嶼であり , 生息
範囲も限られていることから個体数の減少によ
る遺伝的多様性の減退の可能性がある . また , 
ヒメアワモチは花火型のネットワークを示し , 
比較的近年に一斉放散したと考えられる一方 , 
ヒメアワモチのハプロタイプ 81 は中心となる
ハプロタイプ 78 と 12 塩基の違いがあり , 同一
のネットワークが構築されず , 近隣結合図でも
グループ 3 の中で遺伝的距離が大きかった . こ
れらのことを明らかにするには , ヒメアワモチ
が分布しているとされる瀬戸内海 , 有明海 ( 山
西　2011) および海外を含む他の生息地につい
ても遺伝的多様性解析を行う必要がある .

日本に生息するアワモチ科貝類の多くは環
境省のレッドリストに掲載され , ほとんどが自
治体レベルでのレッドリストに指定されてい
る . 絶滅危惧種の保全における絶滅リスク評価
において , 保全対象種の確定および保全単位の
決定が第一に重要であるが , アワモチ科貝類の
識別の難しさからこれまでに種の確定がされて
いない . 本研究で行ったアワモチ科貝類の遺伝
的多様性解析により , 種および個体群の遺伝的
多様性と分化程度の把握についての新たな知見
となったと考えられるが , 今後 , アワモチ科の
貝類保全対象種の確定および保全単位の決定に
むけ , 解剖学的特徴と分子解析をあわせて行う
ことが必要である .
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Abstract. We conducted genetic polymorphism 
analysis of the mitochondrial DNA COI region 
aiming to detect the genetic diversity and divergence 
of Onchidiidae in Japan. A dendrogram constructed 
from obtained haplotypes formed eight clear clusters. 
Onchidium sp. A and Onchidium sp. C in Ehime 
Prefecture, Onchidium sp. A in Nagasaki Prefecture, 
and Onchidium sp. B in Kumamoto Prefecture were 
included in the same cluster, suggesting that they 
are conspecific. The population of Paraonchidium 
spp. in Okinawa Prefecture formed three different 
clusters. Platevindex A. and Onchidella kurodai 
formed respective clusters. The Peronia spp. were 
divided into two clusters; one cluster was from 
Kagoshima Prefecture and Okinawa Prefecture, 
whereas another one was of two individuals from 
Abu coast, Okinawa Prefecture.
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