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研究成果の概要（和文）：大型二枚貝のタイラギは，貝殻表現型に基づき有鱗型と無鱗型に分けられる。しかし
両種の同所分布域（瀬戸内海）では、形態が不明瞭な中間型個体が頻繁に観察される。このような個体は、種間
交雑と，それに続く遺伝子浸透（雑種F1を介した種間の遺伝子交換）により生じていると考えられるが，十分な
検証がなされていない。そこで本研究では，核DNAの一塩基多型解析により、有隣型－無鱗型間の交雑・遺伝子
浸透を調べた。その結果、両者が同所的に生息する瀬戸内海では、F1、F2、有隣型への戻し交配個体および無鱗
型への戻し交配個体が認められ、少なくとも瀬戸内海においては、交雑と双方向の遺伝子浸透が起こっているこ
とが立証された。

研究成果の概要（英文）：The pen shell Atrina pectinata sensu lato distributed in Japan is classified
 into two forms according to the shell morphs, i.e., scaly (SC) and non-scaly (NS). The two forms 
are thought to be different species; however, individuals with ambiguous and/or intermediate shell 
morph have frequently been found in Seto Inland Sea, where both SC and NS occur in sympatry. We 
consider that such ambiguous shells are derived from hybridization/introgression between the two 
species. This issue, however, has not been studied in detail heretofore. Thus, we assessed the 
possible occurrence of hybridization/introgression between SC and NS based on single nucleotide 
polymorphisms. Our results evidenced ongoing hybridization/introgression in Stouchi Inland Sea, as 
F1s, F2s, and bi-directional backcrosses were detected there. 

研究分野：応用集団遺伝学

キーワード： 交雑　遺伝子浸透　集団遺伝学　集団ゲノム学　一塩基多型　遺伝子汚染　遺伝子移入

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本課題により、瀬戸内海産タイラギの有鱗型と無鱗型間で、交雑と双方向の遺伝子浸透（雑種を介した一方の種
から他方の種への遺伝子移入）が生じていることが示された。過去のアイソザイム研究では、両者の雑種第一世
代F1が生じていることは推測されていたが、本課題では、さらにF2（F1間の子供）や、両種への戻し交配個体
（F1－純種間の子供）も生じていることが明らかになった。これらの結果は、タイラギ類の分類学、進化生物学
および分子生態学上の学術的価値が高いだけではなく、種苗生産・放流によるタイラギ増殖の遺伝的攪乱リスク
の啓蒙と資源保全・増殖戦略の策定のための重要な知見となる。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属されます。
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１．研究開始当初の背景 
大型二枚貝タイラギ Atrina pectinata sensu latoは，我が国において近年資源量が著しく低下し
ている（漁獲量は 1980 年前後の 1/50）．このため準絶滅危惧種として緊急の資源保全を要し，
国と九州４県で種苗生産技術開発事業が実施されるなど，漁獲量復活のニーズは高く，移殖に
よる資源補強を図る要望もある．しかしタイラギ増殖のためには遺伝子攪乱（遺伝子汚染）へ
の対策が必要である． 
日本産タイラギは，主として貝殻鱗棘突起の有無により，有鱗型（Scaly form, 以降 SCと略
記)と無鱗型（Non-scaly form, NS）に分けられている．最近，これらとは別種と考えられる，ミ
トコンドリア DNA（mtDNA）の L6タイプ（後述）を持つ個体群が発見されたが（Liu et al. 2011；
本課題），本種についてはここでは考慮しない．NSと SCは別種であるとされている（横川 1996）．
Liu et al.（2011）が定義している，西太平洋のタイラギ類（A. pectinata s.l.）における mtDNA
の 6タイプ（系統；L1から L6）に従うと，NSが L1，SCが L2という明らかに異なるタイプ
を持つことが多く，このことは別種説を支持する．しかし両者の同所的分布域では，貝殻形態
が曖昧な中間型が頻繁に見つかる。さらに貝殻形態と mtDNA タイプが一致しない個体（例え
ば形態上典型的な SCが L1を持つ）も存在する（Hahimoto et al. 2018)．中間型は NSと SC間
の交雑により生じた個体で，形態と mtDNAタイプの不一致は遺伝子浸透（雑種 F1を介した種
間の遺伝子流動）により生じたと仮定できるが，科学的検証が進んでいない． 
タイラギ増殖上，NS−SC間で交雑・遺伝子移入が生じているのかをを明らかにする必要があ
る。それは，前記仮定が真である時，交雑や遺伝子浸透のパターン（遺伝子浸透は一方向か双
方向か）の情報無しに，一方の生息域へ他方の個体群が無分別に大量移植されることにより，
人為的な交雑・遺伝子浸透（遺伝子攪乱）を通じた純種崩壊を導くおそれがあるためである． 

 
２．研究の目的 
本課題では，核 DNA 上の一塩基多型（SNP）と mtDNA 解析を併用し，NS−SC 間の自然交
雑・遺伝子浸透を検証する。 
 
３．研究の方法 
３－１．サンプル 
日本各地から，タイラギの集団サンプルを収集した（図 1；5地点 382個体）．このうち，函
館と日間賀島では，現在，貝殻形態が典型的 NS しか見られず，五島と佐賀県（有明海）では
SCしか見られない．ただし有明海については，地元の漁業従事者によると，かつては NSも見
られたという情報がある．瀬戸内海では両者が同所的にみられる． 
 
３－２．ミトコンドリア DNA解析 
得られたサンプルからゲノム DNA を抽出
し，無脊椎動物用のユニバーサル COI-PCR
プライマー（Folmer et al. 1994）を用いて，す
べての個体について mtDNAの COI領域の部
分塩基配列を決定した（611塩基分）． 
 
３－３．核 DNAの SNP解析 

SNP解析法として，RADseq法（Baird et al. 
2008）を用いた．この方法では，ゲノム DNA
を特定の塩基配列（RE 配列）を認識して消
化する制限酵素で処理し，RE 配列の両側の
短い領域（通常 70−150 塩基程度）の塩基配
列を次世代型 DNA シーケンサーで決定する
ことにより，それらの領域上の SNPサイトを
同定する．本課題では，8 塩基の RE 配列
（5'-CCTGCAGG-3'）を認識する制限酵素 SbfI
を用いた．なお未公表のタイラギ（NS）ドラ
フトゲノムに基づくと，そのゲノム上には
3,915の SbfI-RE配列が存在する． RADseqライブラリーは，Sekino et al.（2016）の方法を改変
して作製した．得られたシーケンスリードを 70塩基分にトリムし，ソフトウェア BWA（Li and 
Durbin 2009）を用いてドラフトゲノムにマッピングした（ミスマッチ ≤ 4塩基）．複数の領域
にマッピングされたリードを除外し，ソフトウェア Stacks（Catchen et al. 2011）を用いて SNP
サイトの同定およびアリルコールを行った．マイナーアリルの頻度が0.05を超えないサイトは，
シーケンスエラー除去の目的で除外した． 
 後述のように，函館と日間賀島の全個体の mtDNAは，すべて NSが持つ L1，五島と佐賀の
サンプルでは，すべて SCが持つ L2であった．一方，香川のサンプルは，形態が NSと SCの
個体および形態では分けられない個体が混在し，かつ両方の mtDNA タイプが見られた．そこ
で以降の解析では mtDNAタイプでグループ分けした（6グループ：函館-L1，日間賀島-L1，五
島-L2，佐賀-L2，香川-L1，香川-L2）．任意の個体のある SNP サイトについて，リードのカバ

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図1. サンプリング地点 



レッジが 30未満の場合は，当該個体の当該 SNP サイトを欠損データとした．このフィルタリ
ングの後，それぞれのグループの 10%以上の個体で欠損データのある SNPサイトは除外した．
さらにシーケンスエラーの除去を主目的として，ハーディー・ワインベルグ平衡（HWE）を満
たさなかった SNPサイト（P < 0.05）も除外した．種間で遺伝子浸透があれば，HWEを満たさ
ない SNPサイトが頻発するのは当然であるため，このフィルタリングは純種の任意交配集団に
しか適用できない．従って NSと SCが同所的に生息するために，交雑・遺伝子浸透の可能性が
ある瀬戸内海のサンプル（香川-L1 と-L2）には適用できない．また日間賀島と有明海（佐賀）
については，今回のサンプルではそれぞれ L1と L2しか見られなかったが，低頻度ながら貝殻
形態と矛盾するmtDNAタイプが見つかっていることから（日間賀島でL2，佐賀でL1）（Hahimoto 
et al. 2018; Hashimoto et al. in prep.），過去に交雑があった可能性を否定できない．一方，函館と
五島産の貝殻形態はそれぞれ典型的な NSと SCであり，かつ本課題で得られたサンプルにおい
て，mtDNAがそれぞれ形態と一致する L1と L2であった．従ってこの 2グループの個体は純
種である可能性が極めて高いと考えられたため，HWE フィルタリングを適用した．さらに物
理的に連鎖している SNP サイトを除外するため，ドラフトゲノムの同一コンティグ上で 5 kb
以内に 2個以上の SNPサイトが存在していた場合は，それらのサイトから 1個だけをランダム
に選択した． 
 上記のファイルタリングの後，ソフトウェア Arlequin（Excoffier and Lischer 2010)を用いて，
グループ間の遺伝的異質性の指標として FSTを求めた．各個体の遺伝的類縁関係を推定するた
め，SNPジェノタイプに基づく主成分分析（PCA）を行った（ソフトウェア Adegenet; Jombart 
and Ahmed 2011）．各個体のゲノムにおける NSと SCの DNAの混合率を求めるため，ソフトウ
ェア Structure（Pritchard et al. 2000）によるベイジアンクラスタリングを行った（burn-in, 50,000；
iterations, 250,000）．この解析では，グループ分けの事前情報なしに，最も尤度の高い分集団数
Kを求めた上で各個体のクラスタリングを行った．ソフトウェア EasyParallel（Zhao et al. 2020）
と NewHybrids（Anderson and Thompson 2002）を使い，サンプル中の，最近の交雑の結果生じ
た個体，すなわち NSと SCの第一世代雑種（F1），第二世代雑種（F2），NSへの戻し交配個体
（BC1-NS）およびSCへの戻し交配個体（BC1-SC）の4つのクラスの存在の有無を調べた（burn-in, 
50,000; sweeps, 250,000）．この解析では，前記のように函館のサンプルを NSの純種，五島のサ
ンプルを SCの純種と仮定した（NewHybridsの”z”オプション）． 
 
４．研究成果 
４－１．ミトコンドリア DNA解析 
 RADseq法で十分なデータが取得できなかった個体は（函館 1個体，香川 16個体），mtDNA
解析から除外した．その結果，五島（N = 33）と佐賀（N = 40）の全個体は L2タイプ，函館（N 
= 45）と日間賀島（N = 35）の全個体は L1タイプを有していた．香川では，L1（N = 111）と
L2（N = 75）に加え，26個体がこれまで大分県蒲江でしか確認されていない L6を有していた． 
 
４－２．核 DNAの SNP解析 
香川で見られた mtDNAの L6 タイプを持つ個体について，RAD 法で得られたシーケンスリ
ードをドラフトゲノムにマッピングしたところ，ドラフトゲノムとは大きな塩基配列の差異が
あり，マッピングされたリードが著しく少なかったため，以降の遺伝統計解析から除外した．
SNPサイトのフィルタリングをパスしたのは 1,343サイトであった．五島-L2および佐賀-L2グ
ループと，函館-L1および日間賀島-L1グループの間では，アリルが完全置換しているサイトが
300以上認められた．一方，香川-L1と香川-L2は，他のグループとの間で完全置換しているサ
イトは認められなかった．グループ間の FST値は，すべての組み合わせで有意であった．香川
-L1と他の L1グループの FST値（0.055と 0.058）は，日間賀島-L1 と函館-L1間の値（0.003）
よりも 20倍程度高かった．また香川-L1と L2グループの値（0.643−0.729）は，他の L1グルー
プと L2グループ間の値（0.761−0.890）よりも 0.1以上低かった．香川-L2については，L1グル
ープとの間の値は 0.643−0.769であり，他の L2グループと L1グループとの間の値（0.723−0.890）
よりも 0.1程度低かった．すなわち他の L1および L2グループと比べると，香川-L1はより L2
グループに，香川-L2はより L1グループに近いと言える．五島-L2，佐賀-L2，函館-L1および
日間賀島-L1グループの多型サイトは，全サイトのうち約 30−55%であったが，香川-L1と香川
-L2ではほぼすべてのサイト（それぞれ 99.9%と 97.9%）で多型が認められた．ある二種におい
て，アリルが完全置換している SNPサイト（両種でホモ接合）が存在する時，その異種間で交
雑/遺伝子浸透があれば，片方の種に特異的なアリルが他方の種に浸透していくことにより，そ
のサイトは多型性を示すことになる．従って香川-L1 と-L2 で見られた多型サイト数の多さは，
SC（L2）と NS（L1）の間での交雑/遺伝子浸透を仮定すれば説明できる．このことは，香川-L1
と-L2は，他グループとすべてのサイトでアリルを共有していたことと，FSTについて，それぞ
れ L2と L1グループとの値がより低かったことからも支持される． 
 個体間の遺伝的類縁関係を PCA プロットにより二次元平面状に表現した（図 2）．五島-L2
と佐賀-L2グループのすべての個体は図の左方，函館-L1と日間賀島-L1グループのすべての個
体は右方に明瞭にクラスタリングされた．それぞれをクラスターSCおよび NSとすると，香川
-L1および-L2グループの中には，両クラスターの間に位置づけられる個体が認められた．また
香川-L1のうち 3個体は，mtDNAが L1タイプであるにも関わらず，クラスターSCに含まれた． 



 
EasyParallel/NewHybrids解析によると（函館-L1は NS，五島-L2グループは SCの純種と仮定），
日間賀島-L1 と佐賀-L2 の全個体は，事後確率 1.00でそれぞれ NS と SCの純種とみなされた．
一方，香川-L1と-L2では，事後確率がほぼ 1.00で（1個体のみ 0.96）14個体が F1，3個体が
F2，12 個体が BC1-NS および 9個体が BC1-SCと推定され，これらは PCAプロット上で，ク
ラスターSCと NSの間に位置づけられた個体であった（図 2）．なお．BC1-NSと推定された個
体の中には，F1あるいは F2との判別が困難な個体があった（図 2）．これらの個体のクラス分
けには曖昧さが残るものの，少なくとも純種ではないと言える．また上記の mtDNAが L1でク
ラスターSC に位置づけられた 3 個体は，この解析では SC の純種とみなされた．この現象は，
過去の交雑の名残によるもので，過去に SCに NSの DNAが流入したが，その後何世代にもわ
たる SC内の交配により，流入した NSの核 DNAの割合は検出できないほど低くなっているも
のと考えられる． 
 Structure解析では，指標 delta-K（Evanno et al. 2005）に基づき，K = 2を適用してクラスタリ
ングを行った（図 3）．この図の縦軸は帰属係数 qである．この値は，ある個体のゲノムがどの
分集団（この場合は 2つの分集団）由来であるかを示す．函館-L1および日間賀島-L1の全個体
のゲノムは，99.9%以上が黄色の分集団由来の DNA で占められ，五島-L2 および佐賀-L2 の全
個体のゲノムは，94.4%以上が赤色の分集団由来の DNAで占められていた．したがって，qの
赤色の部分が NSの DNAが占める割合，黄色の部分が SCの DNAが占める割合と考えること
ができる．香川-L1と-L2の個体の中には，両者の DNAを持つ個体が高頻度に認められたこと
から，交雑・遺伝子浸透が生じていることが示唆された． 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
図 2. SNPジェノタイプに基づく各個体のPCAプロット 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図 3．各個体のベイジアンクラスタリング 

各個体（横軸）における，NS由来の DNA（黄色）と SC由来の DNA（赤色）を表す． 



 
４－３．おわりに 
 以上の結果から，瀬戸内海のタイラギでは交雑・遺伝子浸透が起こっているが，NSと SCの
間でランダム交配が行われているわけではなく，一定の隔離が維持される環境的・生物的メカ
ニズムがあるものと考えられる．現時点でそのメカニズムが不明である以上，純種の維持・保
全のためには，NCの生息地への SCの移植，あるいはその逆は，行うべきではない．また瀬戸
内海においては，貝殻形態や mtDNAによる種判別では，純粋な NSあるいは SCを同定するこ
とが困難であることが分かった．したがって，瀬戸内海産の個体を他の純種生息域へ移植する
ことは避けるべきである． 
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