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　19世紀以降の人間の移動の増加に伴い、様々な生物が
意図的もしくは非意図的に、本来の生息域以外の場所に
運ばれている（Jeschke and Strayer 2005）。意図的導入の
例としてはアライグマなどのペットの放逐が、非意図的
導入の例としては船のバラスト水とともに運ばれるワカ
メや貝類などが挙げられる。このように本来の生息域か
ら持ち出された生物は外来生物（または外来種）と呼ばれ、
開発や乱獲とともに、生物多様性（遺伝子から生態系に
いたる生命体の多様性ならびに固有性）の低下をもたら
す主要因の一つに数えられている。
　生物学的侵入は、導入の意図の有無に関わらず、水面
下で進むことが多いため、外来生物の侵入実態の把握に
は、人間社会で犯罪捜査などに使われる遺伝解析が効果
的である。分子遺伝マーカーを用いた遺伝解析を通じて
どのようなことが明らかとなるだろうか。第一に、侵入
集団と在来集団の遺伝的構造を比較することで、侵入集
団の由来が分かり、時には侵入経路の特定につながるこ
とがある（川井ほか 2009）。第二に、隠蔽種の侵入（cryptic 

invasion）や侵入の回数を明らかにすることが可能とな
る（川井ほか 2009）。第三に、外部形態だけでは判定不
能な交雑や遺伝子浸透の進行度を明らかにすることがで
きる（河村ほか 2009）。第四に、中立遺伝マーカーと量
的形質に基づく解析ならびに交配実験（common garden 

experiment）を通じて、外来生物の小進化に及ぼす遺伝的
浮動と自然選択の相対的役割を明らかにすることができ
る（米倉ほか 2009）。これらは、生態学的かつ進化学的

現象の解明にとどまらず、外来種のリスク評価において
も有効である。外来種の侵入段階ごとのリスクが明らか
になれば、これらの知見をもとに、外来種の管理（生態
系管理）を行うための研究に発展させていくことが可能
となる。
　本特集は、2008年 3月 16日に福岡市で開催された、
日本生態学会企画集会「生物学的侵入の分子生態学：分
子遺伝マーカーを用いて外来生物の侵入生態を探る」に
基づくものである（表 1）。企画式シンポジウムの開催趣
旨は、分子生態学の手法がどのように保全生態学に生か
せるかを外来種の侵入生態の解明を通じて議論すること、
そして、遺伝的変異と侵入成功の関係を考察することで
あった。総合討論の場では、第一の問いである「分子生
態学の手法はどのように保全生態学に活かせるか」に議
論が集中した。外来生物の対策を考えるためには、最初
にリスク評価を行い、侵入段階ごとのリスクを明らかに
する必要がある。演者らの発表はリスク評価に関する発
表が中心であったために、外来種の管理とは直接結びつ
かないのではないか、という批判（小泉 2009）もいただ
いた。しかし、外来種の侵入段階ごとのリスクが明らか
にされてはじめて管理対策を考えることができるので、
最初に行うべきステップを示したという意味では目標は
達成されたと言える。一方、第二の問いとして掲げた、
「遺伝的変異と侵入成功の間に関係はあるか」について
は、ほとんど議論されることがなかった。このトピック
に関しては、企画集会の開催に先立ち、「Genetic paradox 

lost」というタイトルで水域を対象とした総説が Roman 

and Darling（2007）によって発表され、外来生物の定着
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成功は、必ずしも中立マーカーに基づく遺伝的多様性の
高さだけからは説明されないことが指摘されている。そ
の理由は 3つある；1）メタ解析からは Fst（中立マーカ
ーに基づく集団間の遺伝的分化の指標）と Qst（量的形質
に基づく集団間の遺伝的分化の指標）の間に高い相関が
得られている（例：Leinonen et al. 2008）ものの、Fstの値
が低い時には Qstは非常に幅広い値をとりうる（中立マー
カーの遺伝的変異は少ないが、量的形質に強い選択圧が
かかっている例：ヨーロッパ産のサケ科魚類グレイリン
グ；Koskinen et al. 2002）、2）クローン繁殖する生物には
当てはまらない（例、アフリカに侵入したダフニア属ミ
ジンコ；Mergeay et al. 2006）、3）表現型の可塑性がある（例：
ナガエツルノゲイトウ；Wang et al. 2005）。ただし、この
総説では、中立マーカーに基づく遺伝的多様性が高い場
合、その侵入集団は様々な適応形質を持っている可能性
が高いことが示唆されているため、中立マーカーに基づ
く遺伝的多様性の評価は必ずしも無意味ではないと考え
られる。

　本特集では、水域生態系を対象として、DNAシークエ
ンス、PCR-RFLP、マイクロサテライトなどの分子遺伝マ
ーカーを用いた侵入起源（川井ほか 2009）や遺伝子浸透
の解明（河村ほか 2009）、ならびに分子遺伝マーカーと
量的解析の併用に基づくリスク評価の事例（総説）（米倉
ほか 2009）を紹介し、西川ほか（2009）の総説では、総
括に代えて、未だ開発途上にあるトピックである、集団
遺伝学的手法の外来種の管理（生態系管理）への適用可
能性について述べる。
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は　じ　め　に

　生殖的隔離は種分化の要因であると同時に種の体制維
持の要因でもある（Dobzhansky 1951；Mayr 1963）。こ
れに対し、例外はあるものの（Dowling and Secor 1997；

Arnold 2006）、交雑（hybridization）は一般に種分化に逆
行するものであり、分類群によっては種の絶滅を生じる
事もある（Levin et al. 1996；Allendorf et al. 2001）。交雑は
自然に生じる場合と人為的要因により生じる場合の 2通
りがあり（Allendorf et al. 2001）、かつては人為的要因に
より生じる交雑は主に生息地の改変によるものであった
（Wiegand 1935）。しかしながら近年、輸送手段の進歩に
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要旨：近縁外来種と在来種の交雑は外来種問題の一つであるだけでなく、希少種問題の一つでもある。この問題は決し
て異種間に限られたものではなく、在来個体群の絶滅という観点から見れば、近縁種から同種の地域個体群にまで渡る
幅広い分類学的カテゴリーに該当するものである。近縁外来種と在来種の交雑は遺伝子浸透の程度と在来種の絶滅の有
無により、I）遺伝子浸透を伴わない在来種の絶滅、II）遺伝子浸透はあるものの在来種は存続、III）遺伝子浸透により
在来種は絶滅の 3つに分類される。この中で在来種の絶滅を生じるのは Iと IIIの交雑であるが、いずれも交雑の方向
性の存在が重要視されている。
　本稿ではタイリクバラタナゴとニッポンバラタナゴの交雑を材料に、IIIの交雑における在来亜種の絶滅と遺伝子浸透
のメカニズムについて調べた研究を紹介する。野外調査と飼育実験により、交雑による個体群の遺伝的特徴の変化、配
偶行動における交雑の方向性の有無、遺伝子型の違いによる適応度の違いの 3点について調べたところ、1）交雑個体
の適応度は在来亜種より高いが雑種強勢は存在しない、2）繁殖行動において亜種間である程度の交配前隔離が存在、3）
在来亜種の絶滅は交雑だけでなく、適応度において交雑個体と外来亜種に劣る事により生じる、4）遺伝子浸透は在来
亜種の絶滅後も継続する、の 4点が明らかとなった。これらの事から外来亜種の侵入による在来亜種の絶滅は、外来亜
種の繁殖率の高さに加え、交雑個体における妊性の存在と適応度の高さが主な要因である事がわかった。ここで特記す
べき点として、交雑の方向性の決定様式と遺伝子浸透の持続性が挙げられる。すなわち、バラタナゴ 2亜種における交
雑は個体数の偏りによる外来亜種における同系交配の障害により生じるが、交雑の方向性は従来言われてきた様な亜種
間での雌雄の交配頻度の違いではなく、雑種と外来亜種の間の戻し交雑により生じ、この戻し交雑が遺伝子浸透を持続
させる可能性が高い事である。今後の課題としては、野外個体群におけるミトコンドリア DNAの完全な置換といった
遺伝子間での浸透様式の違いの解明が挙げられる。この問題の解明に当たっては進化モデルをベースとしたシミュレー
ションと飼育実験により、ゲノムレベルで適応度が遺伝子浸透に与える影響を考察する必要がある。
キーワード：遺伝子浸透、希少種、近縁外来種、交雑、適応度
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より動植物の移送が大規模かつ頻繁に行われる様になっ
た結果、外来種の移植という新たな人為的要因による交
雑が年々増えつつある（Rhymer and Simberloff 1996）。外
来種侵入の際、生殖的隔離が不完全な近縁種（在来種）
が存在する場合、こうした状況は両者の交雑を生じやす
く（Coyne and Orr 2004）、場合によっては在来種の絶滅
につながる場合もある（Levin et al. 1996；Allendorf et al. 

2001）。本稿は外来種との交雑による在来種の絶滅のメカ
ニズムについて論じたものであり、本論に入る前にまず
キーワードである交雑と近縁外来種について説明する。

交雑の意味するもの
　交雑は特定の分類群に限定されるものではなく、自然
界では動植物の多くの分類群においてしばしば見られる
現象であり、その適応的意味並びに進化的意義につい
てはこれまで多くの議論がなされてきた（Arnold 1997；
Dowling and Secor 1997；Grant and Grant 2002）。交雑の産
物が雑種であり、かつては種の識別は専ら形態情報に限
られていた事から、雑種判定の唯一の手掛かりは異なる
2種の形態形質の共有であった（Smith 1992）。この事は
“間の子”という言葉によく象徴されている。しかしなが
ら、20世紀後半におけるアロザイムの発見から DNA配
列の決定に至る遺伝学的分析手法の劇的な進歩により、
遺伝的差違の把握の精度は種間から個体間へと著しく向
上し、これに伴い雑種の定義も大きく変化した（Avise 

2004）。そのため今日では雑種は“遺伝的構成の異なる 2

種類の配偶子の合体によって生じた異型接合体”と定義
され（古川 2001）、交雑はかっての様に種（species）に限
定されたものではなく、“分類学上の位置に関係なく遺伝
的に異なる表現型間における交配”として種から個体群
（population）までの幅広いカテゴリーを含むものとなっ
ている（Avise 2004）。本稿のタイトルは一見、種間交雑
をイメージさせるものであるが、本稿の対象は現在の交
雑の定義と同様、種に限定されるものではない事を記し
ておく。

近縁外来種とは
　外来種という言葉は、かつては専ら外国起源の生物に
対して用いられていた（宮下 1977；川合ほか 1980）。し
かしながら近年、外国起源の生物だけでなく国内種の移
植も大きな問題となっており、現在では外来種という言
葉は外国産でなく国内産に対しても用いられ、それぞれ
起源の違いにより国外外来種、国内外来種と区別した呼
称が提案されている（村上・鷲谷 2002）。この事は外来

種の判定が国境と言った行政的基準ではなく、天然分布
であるか否かと言った生物地理学的情報に基づき行われ
る様になった事を意味する。外来種は競争、捕食、病
害、環境の改変等により在来種の絶滅確率を高める事か
ら、生物多様性に深刻な影響を与える要因の一つとされ
ているが（鷲谷・村上 2002a）、国内外来種の問題は世間
一般から見た場合、一部の種においては極めて不可解な
状況を産み出している。一例を挙げると、セマルハコガ
メ（Cistoclemmys flavomarginata）（太田 2000）、イチモン
ジタナゴ（Acheilognathus cyanostigma）（河村 2003b）は
いずれも国指定の絶滅危惧種であるが、これらは同時に
国内外来種でもある（安川 2002；日本生態学会 2002）。
これは自然保護の現場において種の待遇で相矛盾する二
つの肩書を持つ種がいる事を意味する。ちなみに淡水魚
の場合、こうした“両刀使い”は年々増加しており、今
日では 20種近くにまで達している（日本生態学会 2002；
松沢・瀬能 2008）。本稿で扱う外来種は国外外来種と国
内外来種の双方を含むものとする。
　外来種が分類学的にどの階級に属するかであるが、こ
れは在来種との遺伝的類縁関係によって決定される。一
律に種であれば話は簡単なのであるが、今日の外来種は
在来種から見た場合、近縁種から遺伝的に識別可能な同
種の他の地域個体群までと多岐に渡っており、分類学
的には必ずしも種であるとは限らない（日本生態学会 

2002）。例えば後で述べるタイリクバラタナゴ（Rhodeus 
ocellatus ocellatus）はニッポンバラタナゴ（Rhodeus 
ocellaltus kurumeus）の亜種であり（中村 1969）、同じく
チュウゴクスッポン（Pelodiscus sinensis sinensis）はニホ
ンスッポン（Pelodiscus sinensis japonicus）と亜種の関係
にある（財団法人自然環境研究センター 2008）。クロー
ン生殖を行うシジミ類において、外来種であるタイワン
シジミ（Corbicula fluminea）は分類学的には在来のマシ
ジミ（Corbicula leana）とは別種にされているものの、ミ
トコンドリア DNA（mtDNA）の配列においてほとんど
違いが見られず、両者の遺伝的類縁関係は実際には亜種
以下の可能性もある（Park and Kim 2003）。外来種と在来
種の遺伝的類縁関係を考える上で重要なものとして異系
交配弱勢（outbreeding depression）（Templeton 1987）が
挙げられる。異系交配弱勢は近年の分子生態学研究の進
歩により明らかになったもので、種内における他の地域
個体群との交雑が在来個体群の適応度の低下を生じ、場
合によっては絶滅を引き起こす現象である（Rhymer and 

Simberloff 1996；Allendorf et al. 2001）。この場合、他の地
域個体群から移植された個体は交雑により在来個体群の
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存続に悪影響を及ぼす事から立派な外来種であると言え
る（Allendorf and Luikart 2007）。
　こうして見て行くと、外来種の分類学的カテゴリーは
決して種に限定されたものではなく、在来種との関係に
おいて相対的に定義されるものである事がわかる。本稿
で述べる近縁外来種とは自然界において在来種と交雑の
可能性を持つ非在来の個体群を指すものであり、分類学
的には種から地域個体群までの幅広いカテゴリーに相当
する。なお、本稿は著者らの研究対象が魚類である事か
ら必然的に魚類を中心とする話となったが、近縁外来種
と在来種の交雑は決して魚類に限った現象ではなく、他
の分類群においても早急の対応が迫られている問題でも
ある（Rhymer and Simberloff 1996；Allendorf et al. 2001；
鷲谷・村上 2002b）。

近縁外来種と在来種の交雑パターン

　近縁外来種との交雑が在来種に与える影響は F1雑種
における妊性の有無により遺伝子浸透を伴わない交雑
（nonintrogressive hybridization）と遺伝子浸透を伴う交雑
（introgressive hybridization）に大別される（Rhymer and 

Simberloff 1996）。前者の場合、F1雑種に妊性がないため
在来種と雑種の識別は可能であるのに対し、後者の場合、
時間の経過に伴い両者の境界は不明瞭になる事から、形
態と遺伝子のいずれにおいても両者の識別は困難である。
このため遺伝子浸透を伴う交雑は、遺伝的攪乱（genetic 

disturbance）ないしは遺伝的汚染（genetic pollution）と
も呼ばれ、交雑により在来種が持つ進化的背景とも言え
る遺伝的特徴が失われるという特徴がある（Rhymer and 

Simberloff 1996；Poteaux et al. 1998）。
　Allendorf et al.（2001）は人為的影響による交雑におい
ても自然交雑と同様、遺伝子浸透を伴わない場合（Type 

4）と伴う場合の二つが存在し、遺伝子浸透を伴う交雑は
在来種の存続の有無により、（1）在来種が存続する場合
―広範囲な遺伝子浸透（widespread introgression）（Type 

5）と（2）在来種が消滅する場合―完全な遺伝的混合
（complete admixture）（Type 6）の二つに分けられるとし
た。Allendorf et al.（2001）はこれら 3タイプの交雑を自
然交雑における 3タイプ（Type 1-3）と併せ、交雑の 6タ
イプとした。ここでは人為的影響による交雑である Type 

4-6について、在来種の絶滅の有無とそのメカニズムに焦
点を当てて説明する。

遺伝子浸透を伴わない場合（Type 4 hybridization）
　 モ ツ ゴ（Pseudorasbora parva） と シ ナ イ モ ツ ゴ
（Pseudorasbora pumila pumila）はコイ目コイ科の小型淡
水魚でいずれも日本在来種である。天然分布はモツゴ
が西日本、シナイモツゴは東日本と両種の天然分布は
ほぼフォッサマグナを境として分かれている（Watanabe 

et al. 2000）。しかしながら、20世紀後半における人為的
移植によりモツゴは分布を全国的に拡大し、逆にシナイ
モツゴの分布は著しく縮小した（細谷 2003）。シナイモ
ツゴ減少の最大の理由は生息地であるため池におけるモ
ツゴの侵入である（高橋 1997）。シナイモツゴとモツゴ
は実験的に正逆交雑（reciprocal crossing）が可能である
ものの、野外においては専らシナイモツゴの雌とモツゴ
の雄の交雑により生じた F1雑種が優占的に見られると
いう特徴がある（Konishi and Takata 2004a）。この理由と
して、飼育実験における繁殖行動の観察においてモツ
ゴの雄はシナイモツゴの雄に対し優位である事と F1雑
種が不妊である事が挙げられている（Konishi and Takata 

2004b；小西・高田 2005）。この場合の交雑における特
徴はモツゴ雄→シナイモツゴ雌という交雑の方向性であ
るが、F1雑種が妊性を持たない事からシナイモツゴの種
としての遺伝的特徴は絶滅まで維持される。種の存続と
いう観点から見た場合、雑種形成は双方の種にとって繁
殖資源の浪費である。しかしながら配偶子の生産におい
て卵は精子よりエネルギーを要する事から非対称型交雑
（asymmetric hybridization）においては雌種の方が雄種よ
りも個体群動態学的影響を受けやすいという特徴がある
（Allendorf and Luikart 2007）。モツゴの侵入により最終的
にシナイモツゴが絶滅する理由としては、交雑による個
体群動態学的影響に加え、成長並びに繁殖率におけるモ
ツゴの優位性が指摘されている（小西・高田 2005）。な
お、シナイモツゴとモツゴの交雑においては F2以降の世
代の存在が報告されている個体群もあり（Koga and Goto 

2005）、F1における交雑不和合性（cross-incompatibility）
の程度に地域個体群間で差が存在する可能性も考えられ
る。Type 4の交雑による在来種の絶滅の例としては他に
カワマス（Salvelinus fontinalis）の侵入によるブルトラウ
ト（Salvelinus confluentus）の絶滅（Leary et al. 1993）、北
米産ミンク（Neovison vison）の導入によるヨーロッパミ
ンク（Mustela lutreola）の絶滅を挙げる事ができ、後者に
おいてはモツゴ 2種の場合と同様、交雑に方向性があり
非対称型交雑である事が知られている（Rozhnov 1993）。



河村功一ほか

134

遺 伝 子 浸 透 を 伴 う 場 合 ― 在 来 種 は 存 続 （Type 5 
hybridization）
　カワマスはサケ目サケ科に属する北米原産の淡水魚で、
日本には 1902年に導入された。本種は在来種であるイ
ワナ（Salvelinus leucomaenis）と自然交雑する事から、長
野県大正池等において問題となっている（上高地イワナ
問題研究会 1982）。カワマスとイワナの F1雑種において
は雑種強勢が存在し、野外においてはカワマスと雑種の
雄が頻繁にイワナの繁殖活動に参加する事が知られてい
る（北野 2002）。このためカワマスとイワナの交雑には
方向性並びに在来のイワナ個体群に対する遺伝子浸透が
存在する。しかしながら、戻し交雑（backcross）を含む
F2以降においては生存率と妊性の低下といった雑種崩壊
（hybrid breakdown）が存在し（Suzuki and Fukuda 1971）、
またカワマスはイワナと比べ生息域がより上流域に限定
される事から、イワナ個体群は絶滅までには至らないと
されている（北野 2002）。この場合の交雑においてはあ
る程度の遺伝子浸透は存在するものの、F2以降における
雑種崩壊の存在、マイクロハビタットにおける近縁外来
種と在来種の分布様式の違いにより在来種は存続するも
のと考えられる。

遺 伝 子 浸 透 を 伴 う 場 合 ― 在 来 種 は 絶 滅（Type 6 
hybridization）
　タイリクバラタナゴは 1940年代に中国からソウギョ
（Ctenopharyngodon idellus）等の四大家魚に混じり偶然
日本に持ち込まれたものであり（中村 1955）、本種は戦
後、沖縄県を除く日本全土に分布を拡大した。タイリク
バラタナゴの分布の拡大と平行して在来亜種であるニッ
ポンバラタナゴは激減し、本州と四国ではごく一部のた
め池を除き絶滅したとされている（河村 2003a）。タイリ
クバラタナゴの侵入によるニッポンバラタナゴ絶滅の最
大の理由は両者の交雑とされ（長田 1980）、実際、タイ
リクバラタナゴの侵入によりニッポンバラタナゴが絶滅
した生息地の多くは交雑個体が優占する状態となってい
る（Kawamura et al. 2001）。Type 6の交雑の最大の特徴は、
在来種が絶滅した後、交雑個体が優占する雑種群（hybrid 

swarm）になる事である（Allendorf and Luikart 2007）。こ
のタイプの交雑の成立条件としては先程の Type 5の交雑
と同じく、交雑の方向性と F1における妊性の存在が挙げ
られており、交雑個体の適応度が両親種より低い場合で
も生じうるとされている（Allendorf et al. 2001）。Type 6

の交雑の例としては他にマガモ（Anas platyrhynchos）と
ニュージーランド産マミジロカルガモ（Anas superciliosa）

の交雑（Rhymer et al. 1994）、ニジマス（Oncorhynchus 
mykiss）とカットスロートトラウト（Oncorhynchus 
clarkii）の交雑（Allendorf and Leary 1988）を挙げる事が
できる。前者の場合、在来種であるマミジロカルガモは
交雑により既に全滅し、在来種に代わり交雑種の保護を
検討する段階にまで達している（Allendorf et al. 2001）。

遺伝子浸透を伴う交雑における 
在来種絶滅のメカニズム

　Allendorf et al.（2001）が挙げている 3タイプの交雑
において在来種の絶滅を生じるのは Type 4と 6である
が、両者は絶滅のプロセスにおいて大きく異なる。Type 

4の場合には不妊雑種の形成における繁殖資源の浪費と
いった個体群動態学的影響により在来種は次第に減少し
て行くのに対し、Type 6の場合は遺伝子浸透の進行に伴
い在来種の遺伝的特徴が失われ、必然的に消滅して行く
（Allendorf and Luikart 2007）。著者らは Type 6の交雑にお
ける在来種絶滅のプロセスとそのメカニズムを明らかに
するため、タイリクバラタナゴとニッポンバラタナゴを
材料に研究を行っている。本稿では、（1）交雑による個
体群の遺伝的特徴の変化、（2）配偶行動における交雑の
方向性の有無、（3）遺伝子型の違いによる適応度の違い
の 3点について調査分析を行い、これまで明らかになっ
た事について紹介する。

野外個体群の遺伝的特徴
　交雑個体群における遺伝子分析（mtDNAの PCR-RFLP

分析と RAPD-PCR分析）と形態分析の結果から、タイリ
クバラタナゴの侵入が古い交雑個体群はタイリクバラタ
ナゴの遺伝子の浸透度が高いだけでなく、タイリクバラ
タナゴの形態的特徴を強く持つ事がわかった（Kawamura 

et al. 2001）。また奈良県内の交雑個体群においてマイク
ロサテライトによる集団解析を行ったところ、タイリク
バラタナゴの侵入から 20年以上経過した個体群において
はいずれもハーディ・ワインベルグ平衡（Hardy-Weinberg 

equilibrium）が成立しているだけでなく（三宅ほか 

2007）、連鎖平衡（gametic linkage equilibrium）（Allendorf 

and Luikart 2007）の状態に達している事も明らかとなっ
た（三宅・河村 未発表）。

遺伝子浸透と配偶様式
　タイリクバラタナゴの侵入によるニッポンバラタナゴの
絶滅様式並びに個体群の遺伝的特徴の変化を見るため、ニ
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表 1．野外実験池のバラタナゴ集団の遺伝子分析において用い
た仔魚の個体数（n）（実験開始は放流に用いたニッポンバ
ラタナゴとタイリクバラタナゴの成魚を分析）。遺伝子型の
推定は、mtDNAのハプロタイプ分析（Kawamura et al. 2001）
とマイクロサテライト 7座（Rser01, Rser02, Rser03, Rser05, 

Rser07, Rser09, Rser10）（Dawson et al. 2003）の分析により行
った。K:ニッポンバラタナゴ；O:タイリクバラタナゴ。
経過年数 n
実験開始  40（K:30; O:10）

1年目  110
2年目  15
3年目  96
4年目  60
5年目  41

図 1．野外実験池におけるバラタナゴの遺伝子型頻度の経年変化。
遺伝子型の判定において、すべての座において交雑が認めら
れない個体をニッポンバラタナゴないしはタイリクバラタナ
ゴ、すべての座において両亜種の対立遺伝子がヘテロで見ら
れる個体を F1とした。K：ニッポンバラタナゴ；O：タイリ
クバラタナゴ；F1：F1交雑個体；F2：F2以降の交雑個体（戻
し交雑を含む）。括弧は mtDNAのハプロタイプを表す。

図 2．野外実験池におけるバラタナゴ仔魚の主成分分析の結果。ニッポンバラタナゴ雌雄各 50個体、タイリクバラタナゴ雌
雄各 5個体を放流した人工池において、マイクロサテライト 7座の遺伝子情報を基に GeneALEx 6.1（Peakall and Smouse 

2006）により主成分分析を行ったもの（実験開始は放流した成魚を分析）。K：ニッポンバラタナゴ；O：タイリクバラタナゴ；
F1：F1交雑個体；F2：F2以降の交雑個体（戻し交雑を含む）。括弧は mtDNAのハプロタイプを表す。
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ッポンバラタナゴ（大阪産）雌雄各 50個体とタイリクバ
ラタナゴ（栃木産）雌雄各 5個体を放流した人工池におい
て、仔魚の遺伝子型並びに遺伝子頻度の変化を 5年間追跡
した。遺伝子型の推定は mtDNAのハプロタイプ分析とマ
イクロサテライト 7座の分析により行った（表 1）。その
結果、（1）交雑個体の頻度は年々増加しニッポンバラタナ
ゴは実験開始から 2年後に全滅したが、タイリクバラタ
ナゴは 5年目においても低頻度で認められた（図 1）、（2）
交雑個体の遺伝子型は年の経過と共にタイリクバラタナゴ
に近づく傾向が見られた（図 2）、（3）ニッポンバラタナ
ゴの固有対立遺伝子頻度は年々減少し、mtDNAのハプロ
タイプ並びにマイクロサテライトの各座において 5年間で
40％以下となった（図 3）の 3点が確認された。
　次に個体群全体における配偶様式を見るため、近交係
数（inbreeding coefficient）と連鎖不平衡指数について見
たところ、（1）最初の 2年間はホモ過剰が認められたが、
3年目以降はハーディ・ワインベルグ平衡が継続して成
立（図 4）、（2）連鎖不平衡は 1年目においてはタイリク
バラタナゴの頻度増加により、いったん上昇したが 2年
目以降は下降が続き、最終的にはほぼゼロとなった（図5）。
　タイリクバラタナゴとニッポンバラタナゴの間におけ

る配偶様式を見るため、実験 1年目の F1について任意
交配の有無について検定を行ったところ、交雑個体の出
現頻度が期待値よりも有意に高い事がわかった（Fisher’s 

exact test, P＜ 0.001）。しかしながら、F1の mtDNAのハ
プロタイプ頻度において亜種間で有意差は見られず、交
雑の方向性は認められなかった（Fisher’s exact test, P＞
0.05）（図 1）。

配偶行動における交雑の方向性の有無
　配偶行動におけるバラタナゴ 2亜種間の交配前隔離の
程度を見るため、水槽内における繁殖行動の観察を行っ
た。バラタナゴのペア産卵は他のタナゴ類と同様、雌に
対する雄の誘導から雌雄の放卵放精に至る一連の連鎖
した行動から成る事が知られており（Wiepkema 1961；
Kanoh 1996）（図 6）、亜種間での各組合せについて、雌に
対する誘導のうち放卵放精に至ったものの割合をペア産
卵における繁殖成功率として調べた。その結果、亜種間
での組合せにおける繁殖成功率は正逆いずれの組合せに
おいても同亜種を用いた場合の 1/3～ 1/2となり、バラタ
ナゴ 2亜種間ではある程度の交配前隔離が存在する可能
性が示唆された（one-way ANOVA, P＜ 0.05）（表 2）。なお、
雌に対する雄の誘因行動の回数についてみると、亜種（雌）
の違いによる有意差はいずれの亜種（雄）においても認
められなかった（one-way ANOVA, P＞ 0.05）。繁殖行動
における失敗は主に雄の求愛行動（display）から頭下行
動（head-down）の間における雌の離脱であり、その理由

図 3．野外実験池のバラタナゴ個体群におけるニッポンバラタナ
ゴの固有対立遺伝子の頻度変化。MtDNAは mtDNAのハプ
ロタイプを、Rser02、Rser03、Rser10はマイクロサテライト
の各座を表す。

図 4．野外実験池のバラタナゴ個体群における近交係数（FIS）の
変化。FISはマイクロサテライト 7座の情報を基に Genepop 

3.4（Raymond and Rousset 1995）により推定。*はハーディ・
ワインベルグ平衡からの有意差の程度を表す（**P＜ 0.01，
*P＜ 0.05）。
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として求愛行動における雄の背鰭の fanning回数とその回
数に対する雌の選好性（preference）が亜種間で異なる事
が考えられた（加納 未発表）。
　次に配偶行動における交雑の方向性の有無を見るため、
バラタナゴ 2亜種の雌雄を混在させた状態で各組合せに
おけるペア産卵の頻度（放精行動の頻度）を調べた。そ
の結果、表 2のペア産卵における成功率と同様、亜種間
でのペア産卵の頻度は正逆共に亜種内の1/3～1/2となり、
バラタナゴ 2亜種間においては配偶行動における亜種認
識の存在が示唆され、交雑の方向性は全く認められなか
った（Fisher’s exact test, P＞ 0.05）（表 3）。なお、配偶行
動における亜種間での雄間競争の有無について調べてみ
たところ、放精行動の回数において亜種間並びにサイズ

の違いによる有意差は見られなかった（Friedman test, P＞
0.05）（図 7）。

遺伝子型の違いによる適応度の違い
　バラタナゴ 2亜種間における交雑後の生殖的隔離の程
度を見るため、雌の繁殖特性、孵化率、生存率の 3項目
について飼育実験による適応度の調査を行った。その結

図 5．野外実験池のバラタナゴ個体群における連鎖不平衡指数（D）の変化。Dは Arlequin 3.01（Excoffier et al. 2005）により推定。
すべての組合せにおいて実験開始と 1年目には連鎖平衡からの有意差が認められたのに対し（P＜ 0.001）、2年目以降は
認められなかった（P＞ 0.05）。A. マイクロサテライト間、B. マイクロサテライトと mtDNA。

図 6．バラタナゴの産卵行動（ペア産卵）。

表 2．ペア産卵におけるバラタナゴ 2亜種の間での繁殖成功率の
違い（繁殖成功率＝放卵放精行動の回数／雄の誘導行動の回
数）。40ℓ水槽に成熟した雌雄各 1個体とドブガイ（産卵基質）
1個体を加え、VTRによる 1時間の行動観察を 4回行った（実
験は毎回、異なる個体を使用）。K：ニッポンバラタナゴ（大
阪産）；O：タイリクバラタナゴ（栃木産）。
♂ × ♀ 繁殖成功率（平均±標準偏差）（％）
K K 31.3± 3.2
O O 35.3± 4.5
K O 11.1± 2.8
O K 13.6± 3.0

表 3．バラタナゴ 2亜種の混在状態における亜種間での産卵行動
（放卵放精行動）の頻度（％）。0.5 t水槽にバラタナゴ 2亜種
（各 2ペア）、ドブガイ（産卵基質）2個体を加え、VTRによ
る 6時間の行動観察を 2回行った（実験には毎回、異なる個
体を使用）。K：ニッポンバラタナゴ（大阪産）；O：タイリ
クバラタナゴ（栃木産）。
♂ × ♀ 1回目（n） 2回目（n） 平均
K K  31.3（20）  33.3（22） 32.3
O O  43.8（28）  33.3（22） 38.5
K O  12.5（8）  12.1（8） 12.3
O K  12.5（8）  21.2（14） 16.9

誘導行動
（Leading）

追尾行動
（Following）

求愛行動
（Display）

放精行動
（Skimming）

産卵行動
（Touching）

頭下行動
（Head-down）
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果、タイリクバラタナゴは雌の繁殖率（一回の産卵にお
ける産卵数×一繁殖期における産卵回数）においてニッ
ポンバラタナゴに勝るだけでなく、適応度（繁殖率×孵
化率×生存率）も高い事が明らかとなった（表 4、5）（t
検定，P＜ 0.05）。また、人工授精により作出した F1交
雑個体（タイリクバラタナゴ［♀］×ニッポンバラタナ
ゴ［♂］）の適応度はニッポンバラタナゴをかなり上回っ
たが（t検定，P＜ 0.01）、タイリクバラタナゴを超える
事はなかった（t検定，P＞ 0.05）（表 5）。したがって、
バラタナゴ 2亜種の交雑においては雑種崩壊と雑種強勢
のいずれも存在しない可能性が示唆された。

バラタナゴ2亜種の交雑のメカニズム
　野外実験池におけるバラタナゴ 2亜種の混合飼育実験
の結果（図 1～ 3）を中心にバラタナゴ 2亜種間におけ
る交雑のメカニズムについて考察する。
　実験 1年目において交雑個体（F1）の出現率が任意交
配の期待値よりも高く、F1において mtDNAのハプロタ

イプ頻度に有意差が見られなかった事はバラタナゴ 2亜
種間における交雑率は高いものの、この時点においては
交雑の方向性は存在しない可能性を示唆している（図 1）。
この結果は配偶行動において亜種間である程度の生殖的
隔離が見られた事（表 2、3）と矛盾するが、この理由と
して亜種間での個体数の違いが亜種間での配偶を促した
可能性が考えられる。同所的に存在する近縁種間におい
て個体数が著しく異なる場合、個体数の少ない種（亜種、
地域個体群を含む）は同種との配偶確率が低いため、配
偶行動において他種を選択する様になり、交雑率が上昇
する事は多くの種において報告されている（Rhymer and 

Simberloff 1996）。バラタナゴの場合、実験開始時におけ
るタイリクバラタナゴの割合は 9％と低く、同様の理由
により交雑率が上昇した可能性は高いと考えられる。（図
1）。また、タイリクバラタナゴの雌における繁殖率の高
さも交雑個体の頻度増加に寄与している可能性は極めて
高い（表 4、5）。しかしながら、ここで注目すべき点は
実験 1年目においてはハーディ・ワインベルグ平衡から
の逸脱だけでなく連鎖不平衡の上昇も認められた事であ
る（図 4、5）。連鎖不平衡の上昇は同系交配の頻度上昇
により生じる事が知られており（Templeton 2006）、バラ
タナゴ 2亜種において見られた上昇は、実験 1年目にタ
イリクバラタナゴの頻度が上昇した事によると考えられる
（図 1）。この結果はバラタナゴ 2亜種間で交雑は生じるも
のの必ずしも任意交配ではない事を示している（図 5）。

図 7．亜種間並びにサイズの違いによる配偶行動（放精行動の
回数）の違い。60 ℓ水槽にバラタナゴ 2亜種の雄各 2個体、
ニッポンバラタナゴの雌 2個体、ドブガイ（産卵基質）2個
体を加えた状態で、VTRによる 3時間の行動観察を 5回行
った（実験は毎回、異なる個体を使用）。棒グラフ上の不等
式はサイズの順位を表す。K：ニッポンバラタナゴ；O：タ
イリクバラタナゴ。

表 4．バラタナゴの亜種間における雌の繁殖特性の違い。0.5 t水
槽にバラタナゴ 2亜種（各 4ペア）、ドブガイ（産卵基質）4

個体を加え、2ヶ月間（2003/5/1～ 7/31）各雌個体について
産卵管の計測を行った。産卵管の長さが最長の日を排卵日と
し、1回目の排卵から最後の排卵までの間を産卵期間とした。
K：ニッポンバラタナゴ；O：タイリクバラタナゴ。

亜種 産地
排卵周期 

（日）
産卵期の長さ
（日）

産卵期におけ
る排卵回数

K（a） 大阪  11.0± 3.6  27.0± 12.0  3.7± 1.4
O（b） 栃木  5.9± 0.5  85.0± 6.7  15.0± 1.3
比（b/a） 0.54 3.15 4.05

表 5．バラタナゴ 2亜種の間における孵化率（％）と生存率（％）の違い（生存率：孵化個体数に対する生存個体の割合）。実験は人
工授精により行った（Kawamura 2005）。K：ニッポンバラタナゴ；O：タイリクバラタナゴ。

亜種 産地 n
親魚のサイズ
（TL, mm）

バッチ
サイズ

産卵数 孵化率（%）
孵化後の生存率（%）
30日 120日

K 大阪 97 42.5± 5.9 69  8.8± 6.7 33.5± 33.6 14.8± 24.0 0.9± 0.3
O 栃木 216 48.9± 6.0 32  14.0± 7.5 60.7± 40.1 36.1± 39.5 7.1± 1.9

交雑個体
（O［♀］×K［♂］）

K：大阪
O：栃木 76 46.2± 9.5 38  13.4± 8.4 61.5± 28.0 35.0± 19.7 7.5± 0.6
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　実験 2年目以降、ニッポンバラタナゴはほぼ絶滅し、
交雑個体が寡占的な状態となったが（図 1）、ニッポン
バラタナゴの早期絶滅の理由としてタイリクバラタナゴ
における繁殖率の高さに加え、雑種における妊性の存在
と適応度の高さが大きく挙げられる（表 5）。また実験 3

年目以降における連鎖平衡とハーディ・ワインベルグ平
衡の成立についてはニッポンバラタナゴの絶滅に伴う交
雑個体の増加により配偶行動における交配前隔離が消失
し、任意交配の状態に達した可能性が高い（図 4）。なお、
交雑個体が寡占的になった実験 3年目以降においても
mtDNAとマイクロサテライトの各座においてタイリクバ
ラタナゴの遺伝子浸透が継続して見られた事は（図 2、3）、
雑種強勢が存在しない状況下でのタイリクバラタナゴと
の戻し交雑によるものと考えられる（表 5）。
　以上の事からタイリクバラタナゴの侵入によるニッポ
ンバラタナゴの絶滅は、タイリクバラタナゴの繁殖率の
高さに加え、交雑個体における妊性の存在と適応度の高
さの 3つが主な要因であると考えられる。また、ニッポ
ンバラタナゴ絶滅後の交雑個体群におけるタイリクバラ
タナゴの遺伝子浸透の継続は、雑種強勢が存在せず、雑
種とタイリクバラタナゴの戻し交雑によるものと推測さ
れる。実際、交雑年代の古い野外集団において見られる
タイリクバラタナゴの対立遺伝子頻度の高さは、バラタ
ナゴ 2亜種の交雑における方向性並びに遺伝子浸透の存
在を強く裏付けている（Kawamura et al. 2001）。
　Type 6の交雑において必ずしも雑種強勢を必要としな
い事は Allendorf and Luikart（2007）により指摘されてい
るが、バラタナゴ 2亜種の交雑の特徴として挙げられる
のは交雑の方向性の決定様式である。交雑の方向性の決
定要因としては、モツゴとシナイモツゴの交雑に見られ
る様な雄における異種間競争（小西・高田 2005）や配偶
者選択における雌の優位性（Wirtz 1999）が挙げられてお
り、これらの多くは種間での個体数の偏り、すなわち密
度効果（density effect）によるものとされている（Avise 

and Saunders 1984）。バラタナゴの場合、配偶行動におけ
る不完全な交配前隔離にもかかわらず交雑個体が高頻度
で出現する事はこれらと同様、密度効果によるものと考
えられる。しかしながら、バラタナゴ 2亜種の交雑の特
徴は交雑の方向性が交雑の開始時点では存在しないのに
対し、ニッポンバラタナゴ絶滅後の雑種世代において出
現する事である。この事は交雑の方向性が従来指摘され
てきた様な近縁外来種と在来種の間における雌雄の交配
様式の違いではなく（Wirtz 1999）、遺伝子型における適
応度の違いにより生じる事を意味している。

　Type 6の交雑の最大の特徴は最終的に個体群が hybrid 

swarmの状態となり、在来種は個々の遺伝子だけでなく
ゲノムレベルにおいて絶滅するという genomic extinction

（Epifanio and Philipp 2001）が生じる事である。野外にお
けるバラタナゴの交雑個体群はいずれも hybrid swarmの
状態を強く示しているが、バラタナゴの場合、特徴的と
されるのは野外における交雑個体群が形態と遺伝子組成
のいずれにおいてもタイリクバラタナゴの特徴を強く持
つ傾向が認められる事である（Kawamura et al. 2001）。こ
の理由として先程述べた雑種強勢が存在しない事が挙げ
られるが、ここで謎とされるのは遺伝子によって浸透度
が大きく異なる事である。例えば mtDNAは遺伝子の中
でも浸透度が高く、交雑の進行に伴い完全にタイリクバ
ラタナゴのハプロタイプに置換される傾向が強い事が知
られている（Kawamura et al. 2001；三宅ほか 2007）。この
現象が mtDNAの中立性を前提とした場合、核ゲノムと
比べた有効集団サイズの違いによる mtDNAの遺伝的浮
動の受けやすさ（Takahata and Slatkin 1984）だけによるの
か、あるいは対立遺伝子間での適応度の違い（Ballard and 

Kreitman 1995；Dowling et al. 2008）により生じるのかは
興味の持たれる問題である。Type 6の交雑に限らず、交
雑における遺伝子間での浸透様式の違いは近年多くの分
類群において明らかとなっている（Avise 2004）。この現
象の解明においては進化モデルをベースとした飼育実験
と交雑個体群の動態シミュレーションにより、遺伝子レ
ベルで適応度が遺伝子浸透に与える影響を考察する必要
があると思われる。

外来種問題と希少種問題

　近縁外来種と在来種の交雑が遺伝子浸透の有無にかか
わらず在来種の大幅な減少ないしは絶滅を生じる問題
は、これまで動植物の多くの分類群において報告されて
いる（Rhymer and Simberloff 1996）。この事から近縁外来
種の問題は外来種問題であると同時に希少種問題の一つ
であると言う事ができる。Type 4の交雑の場合、形態と
分子マーカーの併用により交雑個体ないしは近縁外来種
の判定が可能である事から、交雑個体の除去による在来
種の保護は可能である（Spruell et al. 2001）。しかしなが
ら Type 5と 6の交雑の場合、戻し交雑により個体の表現
型が在来種と近縁外来種の間で連続的になるだけでなく、
近縁外来種の遺伝子浸透の程度も個体により大きく異な
る事から、遺伝子浸透が進んだ個体群においては形態と
遺伝子のいずれにおいても在来種の識別は難しく、保護
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はほぼ不可能である（Beaumont et al. 2001）。この事から
近縁外来種による遺伝子浸透は在来種の保護における最
も困難な障害となっている（Allendorf and Luikart 2007）。
　ニッポンバラタナゴの場合、比較的健全な状態で残っ
ているのは九州中北部の個体群であるとされている（河
村 2003a；Kawamura 2005）。しかしながらアロザイム分
析等により九州におけるタイリクバラタナゴの存在は
1990年代前半に確認されており（Nagata et al. 1996）、ニ
ッポンバラタナゴの九州個体群はタイリクバラタナゴの
侵入に脅かされた状況にある（鬼倉ほか 2007）。バラタ
ナゴ 2亜種は形態が酷似するものの側線有孔鱗数のモー
ドが大きく異なり（中村 1969）、交雑個体の側線有孔鱗
数は両者の間に位置する事が知られている（長田・立脇 

1987）。三宅ほか（2008）は九州地方におけるタイリクバ
ラタナゴの侵入の実態を明らかにするため、側線有孔鱗
数と mtDNAのハプロタイプについて調査を行ったとこ
ろ、全体の約 4割の個体群においてタイリクバラタナゴ
の mtDNAを確認し、各個体群におけるタイリクバラタ
ナゴの mtDNAのハプロタイプ頻度と側線有孔鱗数の平
均値の間に極めて高い正の相関がある事を明らかにした。
　魚類において側線有孔鱗数は複数の量的形質遺伝子座
（quantitative trait locus：QTL）により支配された形質であ
る事が知られている（Nichols et al. 2004）。バラタナゴの
個体群において外来亜種の遺伝子の浸透度と側線有孔鱗
数の間に高い相関が見られた事は、（1）量的形質を指標
とする事により個体群内における遺伝子浸透の有無だけ
でなく浸透度も推定可能、（2）小数の量的形質の調査に
より間接的に複数の遺伝子座の調査が可能、（3）遺伝子
分析と比べ簡便かつ安価な方法で近縁外来種の侵入を高
い確率で判定できる事を示している。
　遺伝子浸透を伴う近縁外来種の侵入において、遺伝子
浸透が進んだ個体群における近縁外来種と交雑個体の完
全除去はほぼ不可能である事から（Beaumont et al. 2001）、
こうした個体の早期発見は在来種の保護において極めて
重要である。量的形質を用いた三宅ほか（2008）の判定
手法は統計的に遺伝子浸透の有無を検討するものであり、
個体レベルでの判定には若干精度に欠くものの、近縁外
来種の侵入のモニタリングにおいては即戦力のある優れ
た手法である。本手法による近縁外来種と交雑個体の早
期発見は在来種の保護における水際作戦とも言うべきも
のであり、こうした判定技術による近縁外来種の侵入防
御は今後、他の生物においても検討していく必要がある
と思われる。

お　わ　り　に

　外来種駆除は大きく撲滅と制御に分ける事ができ、撲
滅は外来種を防除対策地域から完全に排除する事である
のに対し、制御は撲滅が困難な場合、環境への影響が許
容できる程度にまで個体数を減らす事である（松沢・瀬
能 2008）。しかしながら外来種の駆除は後者においても
決して容易な事ではなく、その理由として生物学的要因、
技術的要因、経済的要因、政治的要因の大きく 4つが挙
げられる。生物学的要因はその種の持つ分散能力、繁殖
力と言った生物学的特性による駆除の難しさであり、技
術的要因は生物学的要因とも大きく関係する駆除技術の
開発の難しさである（日本生態学会 2002）。経済的要因
とは駆除に要するコストの問題であり（山田 2006）、政
治的要因とは駆除の実践に当たって行政と地域住民の間
でコンセンサスを得られるかどうかと言った社会的な問
題である（渡邊 2007）。
　交雑を伴う近縁外来種の駆除においては、近縁外来種
だけでなく交雑個体も駆除の対象となり、撲滅の成否
はこれらの早期発見に掛かっていると言っても過言で
はない。例えば和歌山におけるタイワンザル（Macaca 
cyclopis）とニホンザル（Macaca fuscata）の交雑個体の駆
除に見られる様に、個体の繁殖力がさほど高くなく形態
で在来種と非在来種（近縁外来種＋交雑個体）の識別が
容易な場合は早期発見により撲滅は比較的可能である（仲
谷・前川 2002；渡邊 2007）。しかしながら、タイリクバ
ラタナゴ（長田 1980）の様に繁殖力が高いだけでなく遺
伝子浸透も早い種においては非在来種の撲滅は極めて困
難である。この場合、駆除の方法には二つあり、一つは
その個体群全体を交雑個体群と見なし撲滅の対象とする
もの、もう一つは形態ないしは遺伝子の分析により、非
在来種である事が確実な個体のみを選択的にその個体群
から除去して行き、最終的に個体群を在来種のみの状態
に戻すというものである。どちらの方法が適切であるか
は状況により異なる。非在来種の拡散防止を目的にする
のであれば前者の方が優れているが、カットスロートト
ラウト（Allendorf et al. 2004）のように在来種が絶滅に近
い状況下では、後者を選択せざるを得ない場合もありう
る。しかしながら、後者の方法は前者に比べコストと労
力を要し、成功例はほとんど存在しない。また、撲滅が
困難な非在来種の駆除において、近隣に在来種が生息す
る場合には、非在来種の個体数抑制と拡散防止だけでな
く、在来種を非在来種の侵入から守るための方法も検討
する必要がある（松沢・瀬能 2008）。
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　このように外来種対策の立案においては対象種の生物
学的特性だけでなく対象種を取り巻く状況についても考
慮する必要がある事がわかる。また、駆除の実施におい
てはかなりの人手と費用を要するため、駆除対策につい
て一般の理解を得る事は対策の立案と並び重要な作業で
あり、対策事業の成否を決する大きな要因でもある（山
田 2006；渡邊 2007）。アライグマ（Procyon coypus）（池
田 2002）やアフリカマイマイ（Achatina fulica）（冨山 

2002）の様に食害と言った形で人間の経済活動に対し損
害を与える種においては、駆除の意義は自明であり一
般大衆に比較的理解されやすい。これに対し、近縁外来
種と在来種の交雑が人間の社会活動に与える影響につい
ては、アカイエカ（Culex pipens）の種間交雑（Couzin 

2004）の様な一部の例を除き、まだよくわかっていない
のが現状であり、交雑ザルの駆除に見られる様に駆除に
ついての一般理解を得るのは中々容易でないのが現実で
ある（村上・大井 2007）。
　近縁外来種と在来種の交雑は決して一在来種の絶滅に
留まるものではない。近年、動植物における交雑によ
る侵略性加速の可能性が指摘されており（Ellstrand and 

Schierenbeck 2000；Arnold 2006）、この問題は人間への
影響を含めた在来の生態系を激変させる危険性を孕ん
でいる。この事から交雑を伴う近縁外来種の問題は、今
日地球的規模で問題になっている biotic homogenization

の阻止、生物多様性の保全の点からも極めて重要であ
ると言う事ができる（Chapin et al. 2000；McKinney and 

Lockwood 1999）。近縁外来種研究の今後の課題としては、
入念な野外調査と分析による交雑の実態解明と平行して、
この問題への社会的理解の促進と防除に向けた万全な対
策の立案が重要かと思われる。
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は　じ　め　に

　人間の経済活動の活発化とグローバル化により、海の
生態系においても微細藻類や大型の海藻類が大洋を越え
て移入・定着し、これらが生態系や漁業に深刻な影響を
与える例が報告されている（Critchley et al. 1990；Meinesz 

1999；Ruiz et al. 2000；Grosholz 2002；Casas et al. 2004；

Schaffelke et al. 2005）。例えば地中海に侵入した緑藻イチ
イズタは、在来の海草類を駆逐することでこれらの海草
が基礎となって成立していた藻場生態系を激変させたほ
か（Meinesz 1999）、アメリカ北西部、ヨーロッパなどに
侵入したタマハハキモクは、港湾部などで大繁茂し沿岸
生態系のみならず船舶輸送や漁業にも影響を与えている
（Fletcher and Manfredi 1995）。
　これらの海藻類の人為的な移入・定着については、船
体付着やバラスト水などの船舶を介した移動と、水産活

日本生態学会誌 59：145 - 152（2009）

2008年 10月 1日受付、2009年 2月 2日受理
1）email: kawai@kobe-u.ac.jp

生物学的侵入の分子生態学特 集 1

遺伝子マーカーを用いた褐藻ワカメ移入集団の起源・動態解析と 

緑藻アオサ類移入集団の検出

川井　浩史*1）・上井　進也**・羽生田　岳昭*・中村　規代典*・嶌田　智*** 

Judie Broom****・Wendy Nelson*****・Frederique Viard******

*神戸大学内海域環境教育研究センター
**新潟大学理学部

***お茶の水女子大学人間文化創成科学研究科
****University of Otago, New Zealand

*****National Institute of Water and Atmospheric Research, New Zealand
******Roscoff Marine Station, France

Origin and dynamics of the introduced populations of Undaria pinnatifida (Phaeophyceae) and detection of 

introduced populations of Ulva spp. (Ulvophyceae) by the analyses using molecular markers.  Hiroshi Kawai (Kobe 

University Research Center for Inland Seas), Shinya Uwai (Faculty of Science, Niigata University), Takeaki Hanyuda 

and Kiyonori Nakamura (Kobe University Research Center for Inland Seas), Satoshi Shimada (Graduate School of 

Humanity and Sciences), Judie Broom (University of Otago, New Zealand), Wendy Nelson (National Institute of 

Water and Atmospheric Research, New Zealand), Frederique Viard (Roscoff Marine Station, France)

要旨：海運などによる大陸間移入が問題となっている大型海藻ワカメ、アオサ類を対象に、日本を含む東アジア、オセ
アニア、北米太平洋沿岸などの集団を中心に遺伝的多様性の解析を行い、その起源と動態につき考察した。その結果、
代表的な食用海藻であるワカメ（褐藻コンブ目）は、ミトコンドリア cox3+tatC-tLeu遺伝子を用いたハプロタイプ解析
から、原産地北東アジアの集団は大きく 1）大陸タイプ；2）北日本タイプ；3）本州太平洋岸タイプ；4）日本海タイプ
の 4つの系統群に区分され、これらとの比較に基づき欧州、北米、オセアニア、南米などの海外移入集団の起源を推定
した。またニュージーランドについては古い乾燥標本の解析を含む、より詳細な比較を行った結果、侵入後現在までに
優占集団が変化してきた経過が明らかになった。一方、港湾を含む浅い沿岸域の代表的な海藻であるアオサ類（緑藻ア
オサ目）について、三河湾と大阪湾において優占する個体群を対象に核 rDNA ITS領域による分類を行った。その結果、
これらの海域では優占集団が季節的に変化していることや、これまで日本で報告されていない種が定着・繁茂している
ことが確認された。
キーワード：移入海藻、ハプロタイプ解析、マイクロサテライト、外来種、遺伝的多様性
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動に伴う意図的な導入や他の生物に混じって運ばれる非
意図的な移入が代表的なものとされている（Williams and 

Smith 2007）。このうち、船体付着による移入に関しては、
シオミドロ類などのような微小な海藻や成長の速いアオ
サ類（アオノリ類を含む）は頻繁に船体付着（汚損）生
物となることから、人類の航海活動の拡大に伴って様々
な海域で古くから引き起こされてきたと考えられる。船
舶が小型でまた遠距離の移動に時間がかかっていた時代
には、大洋を越える航海、特に熱帯域を通過する航路を
生き延びて拡散した大型の海藻類は比較的少なかったと
考えられるが、近年の船舶の大型化・高速化や、鉄鋼船
の建造に伴う海水をバラストとして利用するシステムの
導入で、大型の海藻類も船舶によって生きたまま運ばれ
る可能性が高まった。この際、大陸間航路の大型船舶が
頻繁に入出港する国際港湾は、水質汚濁の進んだ閉鎖性
海域に設置されることが多く、在来種の生物相が貧弱で
あることから、大型船舶に付着する生物群が持ち込まれ、
あるいは持ち出される、いわば海洋生物の移入・移出の
ホットスポットとなる可能性が高い。また、これらの港
湾は、様々なタイプの運搬船、フェリー、漁船などが頻
繁に入港・停泊するため、移入生物の周辺海域への二次
拡散源となることも危惧される（Hay 1990；Mineur et al. 

2008）。
　この様な状況の中で、大型の海藻類の大陸間越境移入
がしばしば問題となるようになったが、船舶を介して移
入したと考えられる場合、移入集団の起源や移動経路を
推定することは困難な場合が多い。また、海藻類の多く
はその形態が単純であるにもかかわらず形態的な可塑性
が非常に大きいため、外部形態だけでは正確な種の同定
が困難な場合が多く、そもそも、ある集団が外来種であ
るのか在来種であるのかが議論になる場合もある（Olsen 

et al. 1998；Meinesz 1999）。そこで、現在世界的に沿岸域
の環境問題を引き起こしている褐藻ワカメと緑藻アオサ
類を対象に、遺伝子マーカーを用いてそれぞれの地域集
団を比較することにより、これらの大型海藻類の移入集
団の起源や移入経路を推定することをめざして研究を行
った。

褐藻ワカメ

ミトコンドリア遺伝子ハプロタイプ解析
　大型海藻ワカメ Undaria pinnatifida（褐藻コンブ目）
は、日本を代表する食用海藻の一つであり、日本以外に
韓国や中国でも広い範囲で養殖されている。ワカメは陸

上植物や多くの動物とは異なり、形態が著しく異なる単
相（n）の配偶体と複相（2n）の胞子体 2つの世代が季
節的に交代する、いわゆる異形世代交代をするが、我々
が食用とする大型の藻体は胞子体世代である。ワカメの
本来の分布域（原産地）は日本および韓国周辺であると
考えられるが、1970年代初めに養殖目的で地中海に導
入されたカキ稚貝に、おそらく小型の世代である配偶体
が付着しており、非意図的にヨーロッパへ侵入・定着し
た（Perez et al. 1981；Fletcher and Manfredi 1995）。また、
1980年代後半以降はおそらく大型船舶（船体付着または
バラスト水）を介した移入でオーストラリア（タスマニ
ア州、ビクトリア州）、ニュージーランド、北米太平洋岸
（米国・カリフォルニア州、メキシコ・バハカリフォルニ
ア州）、アルゼンチンなどへ分布を広げ、現在も拡大が危
惧されていることから国際海事機関（IMO）による「10

の最も沿岸生態系攪乱のリスクの大きい海洋生物」のリ
ストにも含められている（Lowe et al. 2000）。これに関連
してオーストラリア・タスマニア州の集団が日本のバラ
積み運搬船によって移入したとの批判が現地の研究者に
よりなされたこともあるが（Sanderson 1990）、これら海
外におけるワカメ集団の実際の起源については、ほとん
どの場合、不明であった（Casas and Piriz 1996；Campbell 

and Burridge 1998；Silva et al. 2004）。そこで、原産地であ
る日本周辺各地のワカメ集団の遺伝的多様性を、比較的
進化速度が速く、褐藻類では種や集団レベルの解析にし
ばしば用いられる遺伝子マーカーであるミトコンドリア
cox3と tatC-tLeu遺伝子の塩基配列情報により解析し、そ
の結果を世界各地の集団と比較することで、移入集団の
起源と拡散経路の推定を行った（Uwai et al. 2006）。
　具体的には、日本各地、韓国、中国、フランス、オー
ストラリア、ニュージーランドにおいてワカメ藻体の採
集を行うとともに、アルゼンチン、米国、メキシコのワ
カメ胞子体の乾燥標本を各地の研究協力者から入手し
た。ワカメ藻体から植物組織用 DNA抽出キットにより全
DNAを抽出し、ミトコンドリア cox3遺伝子の一部（以
後 cox3、470塩基）、および tatC遺伝子末端から tLeu遺
伝子までの領域（以後 tatC-tLeu、438塩基）を PCR法に
より増幅し、ダイレクトシーケンス法により塩基配列を
決定した。
　その結果、北東アジア産の 97個体から 25のハプロタ
イプ（遺伝子型）が確認され、これらをその地理的分布、
塩基置換数およびMinimum Spanning Network系統樹に
よる解析結果から、大きく以下の 4つのグループに分類
した（図 1）：（I）北日本タイプ；（II）大陸タイプ；（III）
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本州太平洋岸タイプ；（IV）日本海タイプ。
　このうち、（I）北日本タイプは日本では北海道と東北
地方の太平洋岸に分布し、（II）大陸タイプと近縁である。
（II）大陸タイプは韓国及び中国に分布するが、これらの
沿岸では一部に（I）のハプロタイプも見られる。（III）
本州太平洋岸タイプは黒潮の影響のある九州から房総半
島へかけての太平洋沿岸に分布し、東部と西部で地理的
な変異が認められる。（IV）日本海タイプは遺伝的には（III）
と近縁だが、日本海の広い範囲において同じハプロタイ
プが見られることに特徴がある（図 2）。
　大陸タイプと北日本タイプは遺伝的には近縁だが、地
理的には日本海によって分布が分断されており、また対
馬海峡などの海峡を越えた大陸タイプと日本海タイプの
間の交流は見られなかった。このため海流などにより比
較的容易に拡散すると考えられる海藻類でも、各地域に
特徴的な遺伝子型が存在すること、人為的な移入が起こ
らなければ地域集団の遺伝的多様性は良く保持されてい
ることが確認された。しかし、その一方、日本国内にお
いても、ワカメの養殖が盛んで、また各地から種苗が持
ち込まれている大阪湾周辺ではこれら全てのタイプに含
まれるハプロタイプが見られ、遺伝的な撹乱が引き起こ
されている実態が明らかになった。
　海外のワカメ集団では、図 3に示すように、ヨーロッ

パおよびメキシコの集団は（I）北日本タイプを示した。
このうち、ヨーロッパの集団ではこれまでに北東アジア
では確認されていないハプロタイプが見いだされたが、
塩基配列からは北日本タイプと近縁である。オーストラ
リア南東部（ビクトリア州）とアルゼンチンの集団は（II）
大陸タイプを示した。
　一方、カリフォルニアの集団は北東アジアからは見つ
かっていないハプロタイプに属したが、その塩基配列か
らは（III）本州太平洋岸タイプのうち、東部沿岸のもの
に近縁であると考えられた。ニュージーランドでは複数
のタイプが見いだされたが、北島では（II）大陸タイプが
優占していたのに対し、南島では（II）大陸タイプと（IV）
日本海タイプなどが混在していた。
　またニュージーランド沿岸において 1980年代後半か

図 1．北東アジア沿岸（原産地）におけるワカメ集団遺伝的型
の地理的変異。ミトコンドリア遺伝子の cox3と tatC-tLeu領
域塩基配列の比較によるMinimum Spanning Network系統樹。
網掛けパターンをつけた○は各地で採集されたハプロタイ
プ（遺伝子型）を示し、それらをつなぐ線の上の横棒は遺伝
子の塩基置換を示す。全体で 33のハプロタイプが検出され、
そのうち日本周辺の原産地では 25が見いだされ、残りはこ
れまでのところ移入先でのみ発見されている。

図 2．北東アジア（原産地）におけるワカメ cox3+tatC-tLeuハプ
ロタイプ（遺伝子型）の分布。

図 3．ワカメの海外における分布域における cox3+tatC-tLeuハプ
ロタイプ（遺伝子型）の分布。
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ら 90年代に採集され、乾燥標本として保存されていたワ
カメ藻体について DNAを抽出しそのハプロタイプを調
べた結果、北島のWellingtonでは現在優占しているもの
と同じハプロタイプ（大陸タイプ）であったが、南島の
Timaruや Oamaruの標本は現在優占的な大陸タイプでは
なく、現在はかなり希な北日本タイプであることが示さ
れた。即ち、1980年代に初めてワカメが侵入した当時か
ら現在にかけて優占集団が変化してきたことになる。ま
た、ニュージーランド（北島Wellingtonと南島 Timaru）
で初めてワカメの定着が確認された年である 1987年に採
集されたワカメ標本には、寄港していた韓国籍のトロー
ル漁船の船体表面から採取されたもの（大陸タイプ）も
含まれており、比較的小型の漁船の船体に付着したもの
が移入した可能性が示唆される。

核遺伝子マイクロサテライト解析
　今回詳細な調査を実施することができたニュージーラ
ンドのワカメ集団は、主として韓国に由来することが明
らかになったが、南島に定着した集団のうち北日本タイ
プの由来については、日本と韓国の何れの可能性も残さ
れている。また、ミトコンドリア遺伝子は基本的に母性
遺伝であるため、現地での交配状況については限られた
情報しか得られない。そこでこれらの遺伝子に比べより
高い解像度を持つと考えられる 5つの核遺伝子マイクロ
サテライトマーカー（Daguin et al. 2005）を用いてニュー
ジーランドの移入集団における北日本と韓国集団の遺伝
的貢献度を比較した。
　解析には韓国 10地点から採集した 12個体、日本の室蘭・
大間・福島の 3地点から採集した 55個体、ニュージーラ
ンド 13地点から採集した 72個体を用いた。この結果に
基づき STRUCTURE v.2プログラム（Pritchard et al. 2000）
を用いたグルーピング解析を行った。この方法は解析に
供したサンプルが複数の仮想的祖先集団の混合の結果生
じたという仮定の下、サンプルをグループ化する方法で
あり、いずれの祖先集団の遺伝的影響をどの程度受けて
いるかを推定することができる。その結果、解析した 5

つのマイクロサテライト遺伝子座においては 4-8個の対
立遺伝子が確認された。自生集団と移入集団の比較では、
それぞれの集団のもつ対立遺伝子の数は多くの場合、自
生集団の方が多かった。最も多様性の高かった遺伝子座
1h5における対立遺伝子の数は自生集団が 2-6、移入集団
が 1-4であった。しかし FSTAT （Goudet 2001 http://www2.

unil.ch/popgen/softwares/fstat.htm、2009年 6月 19日確認）
を用いた解析では遺伝子座 1h5における Gene diversity（一

つの集団から抽出した対立遺伝子の異なる確率）では自
生集団が 0.271-0.723、移入集団が 0.00-0.767（5遺伝子座
の平均は自生集団が 0.434、移入集団が 0.331）、同じく
最小サンプル数（3個体）当たりの対立遺伝子数（Allele 

Richness）では自生集団が 1.673-3.24、移入集団が 1.00-3.34

（5遺伝子座の平均は自生集団が 2.114、移入集団が 1.803）
となりいずれも遺伝的多様度の高い移入集団（ニュージ
ーランド南島の Timaruと Oamaru）では自生集団に近い
多様度が示された。
　解析の結果得られたグループ化では日本の 3地点から
得たサンプルがほぼ全て単一の遺伝的グループに属して
いたのに対し、韓国のサンプルでは日本と同じ遺伝的グ
ループと、日本の集団にはほとんど見られないもう一つ
の遺伝的グループに属する個体が各々約半分を占め、個
体レベルでみても両方のグループから遺伝的影響を受け
ている個体が見られた（図 4）。このように韓国の集団と
日本の集団と明確は区別することはできなかった。ニュ
ージーランドの集団をみると 13地点のほとんどで韓国に
しか見られない遺伝的グループに属する個体ばかりが見
られた。特にニュージーランド北部においてこの傾向が
顕著で、南島北部に位置する Kaikoura以北の 6集団では
韓国特有の遺伝的グループに属する個体のみが見られた。
日本にも見られたもう一つの遺伝的グループの影響は
Christchurch、Timaru、Oamaruの 3地点と Dunedin、Bluff

の 2地点にわずかに見られたにすぎなかった。またこれ
ら南部の集団でみられた日本グループの遺伝的要素を受
け継いでいる個体の全てが、程度の違いこそあれ韓国グ
ループの遺伝的要素も併せ持っていた。
　今回のマイクロサテライトマーカーを用いた解析では
ニュージーランド北部をはじめとする多くの移入集団で
韓国の自生集団の影響のみがみられ、日本の自生集団で
優占的にみられる、韓国特有の遺伝的グループとは異な
る遺伝的グループの影響はニュージーランド中部から北
部にかけてのみわずかに見られた（図 4）。残念ながら
韓国の自生集団にも日本でみられる遺伝的グループが混
在しているため、ニュージーランドの移入集団でみられ
た両グループの混在が二つの地域からの移入であると結
論づけることはできないが、いずれにせよこれらの結果
はニュージーランドの移入集団における韓国の自生集団
の影響の大きさを示している。今回の核ゲノムに基づく
解析の結果はミトコンドリアハプロタイプに基づく解析
の結果と矛盾しておらず（図 5）、特に今回日本で優占
的な遺伝的グループが見つかった Christchurch、Timaru、
Oamaruでは、現在あるいは過去において日本（東北・北
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海道）に多いミトコンドリアハプロタイプが見つかって
いることを考えると非常に興味深く、やはりニュージー
ランド南島においては北日本と韓国の両方からの移入が
起きており、両地域に由来する移入集団が混在している
ことが強く示唆された。また日本集団の遺伝的要素を受
け継いでいる個体のほとんどが韓国集団特有の遺伝的要
素も併せ持っていることから、両地域由来の移入集団が
この沿岸で交雑を起こしている可能性が高い。
　以上の結果は、文献などにおいて報告されている以下
の歴史的な事情と一致する。ヨーロッパへ導入されたカ
キ種苗は東北地方太平洋沿岸産のものとされており、こ
れに伴って移入したワカメも東北地方のタイプと一致す
る。一方、カリフォルニアおよびメキシコの集団は、移
入集団の成立が比較的新しいが、歴史的にヨーロッパ同
様カキ種苗の導入が行われたワシントン州ではワカメの
報告はないことから水産活動に伴う移入とは考えにくく、
比較的最近、本州から大型船舶などによって一次移入さ
れた可能性が示唆される。ワカメは本来冷温帯から温帯
に分布する種類であり、水温が 30℃を超える熱帯域を通
過するのに数日間を要する国際航路の船舶を介して移動
するよりは、同緯度域を航行する船舶による移動の方が
可能性は高いことから、比較的最近になって成立したア
ルゼンチンの集団は同緯度域のオーストラリア、ニュー
ジーランドなどからの海運に伴う 2次的な拡散の可能性
も考えられる。本研究で得られた結果に基づき、世界の
ワカメ移入集団の起源と拡散過程を推定すると図 6のよ
うにまとめられる。

アオサ類

　緑藻アオサ類（緑藻アオサ目）は、沿岸域の浅場で最
も普通に見られる大型海藻だが、閉鎖性海域の富栄養化
により大量に発生し、沿岸生態系に悪影響を与えたり、
浜辺に打ち上げられて腐敗することでグリーンタイドと
呼ばれる沿岸環境問題を引き起こしたりしている。また
大型船舶の船体汚損（付着）生物としても代表的なもの

図 4．マイクロサテライトによる移入集団の地理的起源の推定（STRUCTUREプログラムによるグルーピング）。韓国
のサンプルの中には日本の集団で優占的な遺伝的要素（黒い領域）をもつサンプルもあり、韓国と日本を完全に区
別できなかった。一方、ニュージーランドのサンプルのほとんどは韓国の集団でふつうに見られるが、日本ではほ
とんど見られない遺伝的要素（白い領域）をもっていた。

図 5．マイクロサテライトによる移入集団の地理的起源の推定（ミ
トコンドリア遺伝子ハプロタイプと、核遺伝子マイクロサテ
ライトによる解析結果の比較）。左図の小さな丸は過去の標
本で、大きなパイ図の丸は現在の標本で見られたハプロタイ
プを示す。現在あるいは過去に北日本グループのハプロタイ
プが見られた地点では、核ゲノムでも北日本集団の遺伝的要
素が検出された：それぞれの場所で北日本と大陸に起源を
もつ移入集団が混ざり合って現在の移入集団が形成されてい
る。Oamaruでは 2004年のサンプル 6個体からは北日本グル
ープは見つからず、1988年、1991年のサンプルでのみ見つ
かった。
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の一つであり、船舶を介した移入リスクが高いと考えら
れる。しかし、アオサ類はその形態が単純でかつ可塑性
が大きいにもかかわらず、成長が速く寿命が比較的短い
ため、同一地点においても一年を通して同じ種類が生育
しているかどうかは明らかではなく、種レベルの同定が
非常に困難なグループである。このため、実際にどの程
度のアオサ類が日本に持ち込まれ、また日本から他大陸
に移入し定着しているかは明らかではない。そこで、代
表的な富栄養化した閉鎖性海域であるとともに、国際港
湾を含む三河湾と大阪湾において、各地で優占するア
オサ類を季節的に採集し、分子系統学的手法により種同
定することで、日本へ移入・定着したアオサ類の実態を
明らかにすることを目指して調査を行った（Kawai et al. 

2007）。
　調査は三河湾においては、図 7に示す 7地点において、
2003 年 11 月、2004 年 3 月、6 月、11 月 2005 年 4 月、6

月、9月に各地点で優占するアオサ類の集団から無作為
に数個体を採集し、実験室においてそのうち可能な限り
形態の異なる 2-3個体を選び、さく葉標本とするととも
にそれぞれの一部をシリカゲルで急速に乾燥させた。本
解析には全体で 96個体を用いた。また、大阪湾において
は、図 7に示す 7地点において、2006年 2月（1）、5月
（1）、7月（3）、8月（2）、9月（2）、11月（3）、12月（3）、
2007年 2月（5）、3月（2）に調査を行い（括弧内はそれ
ぞれの月に調査した地点数を示す）、出現したアオサ類を
各地点で無作為に 1-10個体採集し、それぞれの一部をシ

リカゲルで乾燥させた。解析には計 202個体を用いた。
　遺伝子解析には、藻体から植物組織用 DNA抽出キッ
ト（DNeasy Plant Mini kit、キアゲン）を用いて全 DNAを
抽出し、PCR法によりアオサ類の分類に広く用いられて
いる核リボソーム DNAの ITS領域（ITS-1か ITS-2領域、
あるいは両方）を増幅し、ダイレクトシークエンスによ
り塩基配列を決定するかあるいは PCR-RFLP法を行い、
これまでに報告されているアオサ類の塩基配列または予
想される PCR-RFLPのパターンとの比較および形態学的
観察の結果に基づき、種の同定を行った（Shimada et al. 

2003）。ITS領域の増幅および塩基配列の決定については、
Shimada et al.（2003）および Kawai et al.（2007）に従った。
また、PCR-RFLPについては、6種類の制限酵素（BamHⅠ、
BssHⅡ、BstEⅡ、EcoO109Ⅰ、SalⅠ、SmaⅠ）を用い、

図 6．遺伝子解析に基づくワカメ移入集団の起源と分布拡大経路
の推定。

図 7．アオサ類の採集地点（三河湾および大阪湾）。
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それぞれの酵素の至適条件下で反応を行った。
　核 rDNA ITS領域塩基配列解析から得られた三河湾お
よび大阪湾のアオサ類は以下の種類に分類された：アナ
アオサ Ulva pertusa；ミナミアオサ U. ohnoi；リボンアオ
サ U. fasciata；ウスバアオノリ U. linza（＝ Enteromorpha 
linza）；ヒラアオノリ U. compressa（＝ E. compressa）；U. 
flexuosa；U. californica；U. scandinavica；U. armoricana（図
8）。これらのうち、特に大型で大量に発生するアオサ類
はアナアオサとミナミアオサの 2種であったが、春から
夏にはアナアオサが、秋から冬にはミナミアオサが優占
した。即ち、三河湾で大量発生しているアオサは季節的
に種類が異なることになる。ミナミアオサは移入種であ
るとの考え方があるが（Ohno 1988）、起源（原産地）は
不明である。また、Ulva armoricana、U. californica、U. 
scandinavicaについても比較的最近日本に移入した可能
性がある（ただし U. armoricanaと U. scandinavicaについ
てはどちらも U. rigidaと同種であるとする意見もある）。
中でも、本研究において初めて日本での分布が明らかに
なった後二者については、既に三河湾と大阪湾の両方で
確認されたことから、その分布はこれら 2つの湾にと
どまらないものと考えられる（その後の調査により、U. 

californicaについては東北～関東の太平洋沿岸でもその
分布が確認された）。このことは形態による区別が難しい
種については、移入・定着が一般に認識される前にすで
に広範囲に拡大している可能性があることを示しており、
これらの移入生物を早期に検出するシステムを構築する
必要があると考える。
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は　じ　め　に

　集団遺伝学や保全生態学の一般理論と照らし合わせる
と、人為的に新たな環境へと持ち込まれた外来種は、侵
入地で成功者となるまでの間、様々な困難を経験してい
る可能性がある。第一に、外来種の集団は、通常、創始
者と呼ばれる少数の個体から始まり、爆発的に個体数を
増やすまでに一定の潜伏時間を必要とする（Mack 1981；
Crooks and Soule 1999；Rilov et al. 2004）。この理由とし
て、人の目に触れる程度にまで個体数を増加させるため
には、ある程度の時間（世代）が必要であるという人口
学的要因と、新たな環境への適応進化を遂げた後に急速
に個体数を増加させるという進化学的要因が示唆されて
いる（Kolbe et al. 2004）。こういった状況下では、有効集
団サイズの低下（Ellstrand and Elam 1993）やアリー効果
（Berec et al. 2006）などにより、集団の絶滅リスクは通常、

高くなる。第二に、外来種が原産地と侵入地で経験する
生息環境（温度、日照、降水量など）にはしばしばかな
りの相違がある。特に、単一集団の少数の創始者から侵
入集団が始まる場合、環境変動に対抗する遺伝的変異に
は限りがあるかもしれない。そのため、原産地と異なる
環境で集団を維持し、さらに、様々な環境へと分布域を
広げることはそれほど容易ではない。第三に、侵入先に
はしばしば競争種や捕食者が待ち受けている。彼らが外
来種よりもはるかに局所環境に適応した“強敵”である
ならば、外来種は侵入地で劣勢な種間競争や大きな被食
にさらされる可能性がある。
　このように検討してみると、なぜ、外来種（の一部）
が定着に成功し分布拡大を遂げることができたのかとい
う疑問が生じてくる。仮に、上述した条件が正しいとす
ると、定着・分布拡大に成功した外来種は一般理論では
説明できないほど例外的な存在であるのかもしれない。
反対に、定着に成功している外来種の多くでは、上述し
たような困難な条件が当てはまらないのかもしれない。
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要旨：外来種の小進化に関する研究は分子遺伝レベルでの解析と表現型レベルでの解析を中心に発展してきた。しかし、
分子遺伝マーカーでみられる遺伝変異はおもに遺伝的浮動による影響のみを反映しているのに対し、表現型レベルでの
変異には遺伝的浮動に加え自然選択による影響も大きく関与していると考えられる。したがって、分子遺伝レベル、も
しくは、表現型レベルのみの解析では、定着成功や侵略性に影響する外来種の性質が遺伝的浮動により影響されている
のか、もしくは、自然選択により影響されるのかを区別することは難しい。しかし、外来種の表現型の小進化に対して
遺伝的浮動と自然選択のどちらが相対的に重要であるのかを把握しなければ、導入された局所環境への外来種の定着成
功や侵略性が小進化によりどう変化（増加、それとも減少）するのかを議論することは困難であろう。この総説では、
この問題を解決する方法として FST -QST法を概観するとともに、外来種の管理対策へのその適用についても考えた。

キーワード：FST、QST、中立進化、適応進化、外来種
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実際、人間により持ち込まれた外来種の定着要因が上記
のような一般理論により説明できるかどうかを進化学的
に検証していく必要がある。
　最近、外来種の小進化を扱った研究にはめざましい発
展がある。メカニズムの解明には、大きく分けて二つの
方法がとられている。ひとつは、分子遺伝レベルでの遺
伝的構造の解明である。集団遺伝学的な見地から、侵入
集団の遺伝的構造を原産地の在来集団の遺伝的構造と照
合することで、遺伝的浮動により侵入集団の遺伝的構造
（多様性や類似性）がどの程度、変化しているのかがわか
ってきている（例えば、Kolbe et al. 2004；Grapputo et al. 

2005；Kawamura et al. 2006；Golani et al. 2007）。しかし、
侵入先で、外来種の遺伝的構造がどう変化しているのか
についてはあまり一般的な傾向はないようだ。例えば、
外来の水生生物の遺伝的多様性をまとめたレビューでは、
複数回にわたる人為的な導入などにより従来考えられて
きたよりも侵入集団の遺伝的多様性は減少していないこ
とが報告されている（Roman and Darling 2007）。一方、動
物、植物、菌類など、様々な外来種をとりまとめたレビ
ューでは、侵入集団の遺伝的多様性は、原産地の在来集
団と比べて低くなっていると報告されている（Dlugosch 

and Parker 2008）。
　もうひとつは、外来種の表現型レベルでの適応進化に
関する研究である。適応形質の収斂パタンや侵入後の急
速な形質変化など、原産地と侵入地での表現型レベルで
の違いを追跡することにより外来種の適応進化がしば
しば迅速におこることが判明してきている（Reznick et 

al. 1997；Losos et al. 1997；Hendry et al. 2000；Huey et al. 

2000）。初期生活史や外部形態などといった表現型レベル
での研究では、外来種の急速な適応進化がしばしば観察
されている。しかし、情報がまだ限られており、この傾
向が定着に成功した多くの外来種に対しても普遍的な現
象であるかどうかまでは不明である。
　このように、分子遺伝レベルならびに表現型レベル双
方で外来種の進化学的研究は進んでいる。しかし、その
多くは、分子遺伝レベルもしくは表現型レベルのどちら
かのみを評価した研究が多い。そのため、分子遺伝マー
カーでみる集団間の（中立的な）遺伝的な変異が、定着
や侵略性に関連する表現型レベルでの違いにどのように
関連しているのかといった疑問や、遺伝的多様性の喪失
を回避し、いかにして局所環境に“適応的”な遺伝子の
頻度を高める自然選択が作用しているのかといった問題
は、まだはっきりとは解決されていない。
　この総説では、今後、外来種の小進化に関する研究を

さらに深めるために、最近注目されつつある FST-QST法
を紹介したい。FST -QST法とは、集団間の遺伝的分化を
評価するために今まで別々に使用されてきた量的遺伝解
析（表現型レベルでの遺伝的変異）と分子遺伝解析（分
子遺伝レベルでの遺伝的変異）を併用することにより、
生物の小進化に果たす遺伝的浮動と自然選択の相対的な
役割を検証する方法である（Merilä and Crnokrak 2001；
McKay and Latta 2002；Leinonen et al. 2008）。この方法は、
これまで主に基礎科学の興味として発展してきたもので
あり、扱われてきた生物種のほとんどは在来生物である
（Leinonen et al. 2008）。しかし、遺伝的浮動と自然選択は
外来種の定着成功や侵略性の程度に対し重要な鍵を握っ
ているため、両者の相対的役割を解明することは今後の
外来種対策にも重要な情報を提供してくれるであろう。
そこで、この総説では、FST-QST法を概観するとともに、
外来種の管理対策へのその適用について考えてみる。

遺伝的浮動と自然選択

　生物の小進化を駆動する代表的なメカニズムとして、
遺伝的浮動と自然選択がある。遺伝的浮動とは、個体の
生存や繁殖に有利であるか不利であるかにかかわらず、
ある遺伝子の頻度が集団内で確率的に増加または減少す
る現象である。祖先集団に含まれる遺伝子変異の一部が
無作為に抽出される結果、派生集団が祖先集団とは異な
った遺伝子頻度になる創始者効果や、著しく個体数が減
少した集団で遺伝子頻度が変化するボトルネックも確率
的に遺伝子頻度を大きく変化させる現象である。以降、
この総説では、創始者効果やボトルネックも遺伝的浮動
として扱う。一般に、このような進化は中立進化と呼ばれ、
集団中の個体数が少ない場合、特に小進化に対して重要
な役割を果たすと考えられている。中立進化は遺伝子頻
度の確率的な変化を生じるため、地域集団の生物学的特
性に対して直接、影響を与えない場合と“有用”な遺伝
子の確率的な増減により、間接的に影響を与える場合の
2つがある。
　一方、自然選択とは、地域集団がさらされる局所環境
に応じて、個体の生存や繁殖などに有利となる遺伝子の
頻度が集団内で増加し、集団の進化に適応的な方向性を
与える現象である。このような進化は適応進化と呼ばれ
ている。ただし、適応進化はあらゆる環境に対して、無
条件に個体の生存率や繁殖力を高める訳ではない。ある
局所環境への適応が、別の局所環境への適応を低下させ
る場合がある（Yonekura et al. 2007a）。その場合、ある環
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境に適応した集団は、異なる環境に対する適応能を失う
というリスクを負っているともいえる。したがって、侵
入先の局所環境が多様である場合、外来種が定着に成功
し分布拡大を遂げるためには、局所環境それぞれに対す
る適応的応答が必要な場合がある。
　分子遺伝マーカー（マイクロサテライト、ミトコンド
リア DNA、アロザイムなど）により推定される集団間の
遺伝的多様性や遺伝的相違は中立進化の影響を強く反映
しており（Nei and Graur 1984；Skibinski et al. 1993）、厳密
に言えば、遺伝的浮動と自然選択の双方により影響をう
け、さらには、複数の遺伝子が複雑に作用する表現型レ
ベルでの多様性や相違を必ずしも反映している保証はな
い。そのため、たとえ生存や繁殖に関わる遺伝子が多様
である場合でも、中立的な分子遺伝マーカーではその多
様性を検出できない可能性がある（Leinonen et al. 2008）。
反対に、分子遺伝マーカーでは遺伝的多様性が高いのに、
生存や繁殖に関わる遺伝子には多様性がみられない場合
もあるだろう（Leinonen et al. 2008）。実際に、外来種で
は、マイクロサテライトやミトコンドリア DNAで検出さ
れる遺伝的変異が少ないのにもかかわらず、表現型レベ
ルでは相当の変異がみられる場合がある（Koskinen et al. 

2002；Yonekura et al. 2007b）。
　これには、まず、留意するべき点がある。野外で観察
される個体間の表現型分散には環境分散（育ちの違い）
と遺伝分散（生まれの違い）の双方が含まれることに留
意しなければならない。極端な場合、遺伝分散に比べ環
境分散が相当大きな役割をもつ場合には、集団間で遺伝
的変異がないのに表現型の分化がみられても不思議では
ない。例えば、外来種の一部でも、同じ遺伝子型を持つ
個体が周囲の環境により表現型を変化させる能力、すな
わち、表現型の可塑性（phenotypic plasticity）があること
が知られている。この表現型の可塑性は、外来種でも局
所環境に対する集団の定着成功に重要な役割を果たして
いる（例えば、Hendry et al. 2008）。
　表現型の可塑性を排除し、遺伝的変異をともなう進化
のみを検証するためには、表現型分散から環境分散を排
除し遺伝分散のみを抽出する作業が必要となる。通常、
野外から採集した親から作出した子孫を同じ環境条件で
飼育して環境分散による影響を極力、排除させる。この
やり方は、一般に、common garden実験と呼ばれている。
ふつう、表現型の進化とは、common garden実験で飼育
した場合に表現型の違いが見られる場合を指す。

Fst-Qst法

　では、いったい外来種の集団間でみられる表現型の違
いは、遺伝的浮動による中立進化によるものなのか、そ
れとも、自然選択による適応的進化によるものなのであ
ろうか。このような問題を解決する方法として最近、注
目されているのが FST-QST法である。FST-QST法は、分子遺
伝解析（分子遺伝レベルでの遺伝的変異）と量的遺伝解
析（表現型レベルでの遺伝的変異）を併用して、集団間
の表現型分化に果たす遺伝的浮動と自然選択による影響
を分離・評価する手法である（Merilä and Crnokrak 2001；
McKay and Latta 2002；Leinonen et al. 2008）。分子遺伝解
析ならびに量的遺伝解析ともに、全遺伝分散を集団間分
散と集団内分散とに分割し、全遺伝分散に占める集団間
分散もしくは集団内分散の割合を評価することで地域集
団の分集団構造を把握する。まず、中立的な分子遺伝マ
ーカーに基づく集団間の遺伝的分化（FST）は以下の計算
式で算出される。

　ここで、vbは分集団間の遺伝分散を、vwは分集団内の
遺伝分散を示している。一方、量的遺伝解析による表現
型レベルでの集団間の遺伝的分化（QST）は以下の計算式
で算出される。

　ここで、δ 2
GBは分集団間の遺伝分散を、δ 2

GWは集団内
の遺伝分散を示している。上記の数式から明らかなよう
に、FST、QSTの値はともに 0－ 1の範囲をとり、集団内
の遺伝分散と比較して集団間の遺伝分散が低くなるに
つれ、値は 0に近づく。反対に、集団内の遺伝分散が
集団間の遺伝分散と比べて低くなるにつれ、1の値に近
づいていく。また、対象とする量的遺伝形質が選択的に
中立である場合（すなわち、中立進化の影響のみを受け
ている場合）、FSTと QSTは理論上、等しい値をとる。通
常、量的遺伝解析には、野外から採集した親から産出さ
せ common gardenにより飼育した子孫をもちいる。一部、
野外集団から採集された個体を直接、用いた研究事例も
あるが、先に述べたとおり、野外集団からの個体の表現
型分散には遺伝分散のほかに環境分散も含んでいるため、
こういった場合には PSTと記述し QSTからは区別される
（Leinonen et al. 2006；Raeymaekers et al. 2007を参照）。
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　次に結果の解釈である。分子遺伝マーカーにより算出
された集団間の遺伝的差異（FST）は、遺伝的浮動による
効果とみなされる。一方、量的遺伝解析により算出され
た集団間の遺伝的差異（QST）は、遺伝的浮動ならびに自
然選択による相加的効果とみなされる。分子遺伝マーカ
ーと量的遺伝解析それぞれから算出された集団間の遺伝
的変異の差分をみることにより、自然選択による効果の
みが抽出できる。また、その差分の大きさや符号の向き
により、遺伝的浮動と自然選択の相対的重要性がわかる。
FST、QSTの値の大小関係にしたがい、遺伝的浮動と自然
選択による相対的役割は以下のように分類される。最初
に、QST＞ FSTの場合、集団間における量的形質の違いは
遺伝的浮動のみでは説明できず、各集団は別々の局所環
境に対する方向性選択（directional selection）により進化
したと解釈される。QST ≒ FSTである場合、集団間の表
現型の違いは、遺伝的浮動の影響による結果であると解
釈される。ただし、より正しい解釈は、集団間で観察さ
れた表現型の違いが、遺伝的浮動と自然選択のどちらの
影響によるものであるかを区別できないということであ
る。最後に、QST＜ FSTの場合、安定化選択（stabilizing 

selection）により、地域集団間で同じような表現型が進化
したと解釈される。ただし、この場合、表現型の適応進
化に必要な遺伝的変異が少なかったためであるとも解釈
できる。
　実証研究は少ないものの、外来種を扱った例がある。
例えば、欧州から北米へと侵入したクサヨシ属の一種
であるカナリーグラスでは、発芽率や生産量などの表
現型レベルでの集団間分化は分子遺伝マーカーで推定さ
れた集団間分化を上回っている（Lavergne and Molofsky 

2007）。また、人為的に新たな湖沼へと導入されたサケ科
の一種であるグレーリングの集団では、分子遺伝マーカ
ーから推定される FSTは小さいにもかかわらず、初期生
活史に関わる表現型（卵黄嚢の大きさ、生残率など）で
は、導入された湖沼それぞれでの水温環境に応じた集団
間の分化がみられる（Koskinen et al. 2002）。今後、より
多くの外来種の研究事例が必要ではあるが、両者ともに、
QST＞ FSTの傾向がみられることから、外来種でも遺伝的
浮動よりも自然選択が相対的に重要であるかもしれない。

外来種管理への応用例

　この章では、外来種を効果的に管理するうえで、どの
ように FST-QST法が適用可能であるかについて考えたい。
ここでは、すでに国内で分布拡大を遂げている外来種（例

えば、ブルーギル、アメリカザリザニ、セイタカアワダ
チソウ）を想定する。そして、各地域に点在している侵
入集団の局所環境への適応能力を、他の侵入集団からの
移動分散（遺伝子流動）を人為的にコントロールするこ
とで、管理することを考えてみる（実際にできるかどう
かはわからないが）。なぜ、遺伝子流動に注目するのかと
言えば、外来種の集団間の遺伝子流動には自力拡散によ
る影響のみではなく人間による意図的・非意図的な個体
の移動分散による影響が多かれ少なかれ関わっているた
めである。見方を換えれば、遺伝子流動の人為的な抑制
あるいは促進がある程度可能なためである。
　では、実際には、人為的な遺伝子流動はどの程度、
起こっているのであろうか。遺伝子流動は外来種でも
想像以上に頻繁に起きていることが報告されている
（Saltonstall 2002；Kolbe et al. 2004；Roman 2006；Roman 

and Darling 2007；Lavergne and Molofsky 2007）。例えば、
原産地から侵入地への場合、遺伝構成の異なる複数の集
団からの遺伝子流動が多いことが特徴的である。その結
果、分子遺伝マーカーでみた場合、原産地よりも侵入地
のほうが、集団あたりの遺伝的多様性が高い場合さえあ
る（Kolbe et al. 2004；Lavergne and Molofsky 2007）。また、
原産地の異なる地域集団から供給された遺伝子が組み合
わさることにより、侵入集団が原産地にはない固有の遺
伝的構造をもつようになる場合もある（Kolbe et al. 2004；
Lavergne and Molofsky 2007）。川井ほか（2009）でも紹介
されているように、外来種の大規模な輸送運搬や繰り返
しの導入などは、いわば、原産地と侵入地での遺伝子流
動を加速させる“生態回廊（ecological corridor）”を人為
的に形成させている。似たような現象は、侵入集団どう
しの遺伝子流動でもみられるであろう。例えば、水産業
や観光資源などの目的で放流される外来種（国内外来種
を含む）や国内の流通に付随して拡散する外来種である。
　中立的な分子遺伝マーカーに基づく集団間の遺伝的分
化（FST）は、遺伝子浮動と遺伝子流動の長期的な平衡状
態を仮定している（Kimura 1983）。しかし、外来種では、
このような仮定はあまり現実的でないかもしれない。通
常、数少ない創始個体から始まる外来種の集団では、創
始者効果やボトルネックなどの遺伝的浮動の影響をうけ、
急速に分集団化が進む傾向があるかもしれない。この場
合、遺伝的浮動と遺伝子流動のみに影響をうける FSTの
値は高くなる。しかし、人為的な個体の移動分散が盛ん
になり集団間の遺伝子流動が大きくなるにつれ、FSTは低
くなると予想される。分子遺伝マーカーで測られる集団
間の遺伝変異は遺伝子流動の増加により、減少するのだ。
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　次に、遺伝子流動が表現型に与える影響を考えてみ
る。少なくとも、2通りのパタンが考えられそうだ。ま
ず、遺伝子流動は、侵入集団が持ち合わせていない、局
所環境により適応的な遺伝子を供給することにより、侵
入集団の局所的適応を促進する可能性がある（Garant et 

al. 2005）。また、遺伝的多様性の消失が甚だしい侵入集
団では、新たな遺伝子が供給されることで、近交弱勢
（inbreeding depression）が回避されるかもしれない。この
ような場合、仮に、集団間で異なる方向性選択が働くと
すると、遺伝子流動により集団間の QSTは増加していく
と考えられる。いっぽう、遺伝子流動の増加により FST

は減少していくので、遺伝子流動がない場合と比較して、
QST＞ FSTの傾向が強まるであろう。ただし、その程度の
大きさは、中立進化と適応進化との相対的な進化速度に
もよると思われる。
　一方で、遺伝子流動は、局所環境に必ずしも“有利”
な遺伝子ばかりを供給する訳ではなく、いわば遺伝子
の“希釈効果”により侵入集団の局所的適応を妨げる可
能性もある（Lenormand 2002；Postma and van Noordwijk 

2005）。例えば、すでに局所適応した侵入集団にとって、
局所環境に有用ではない遺伝子の供給は異系交配弱勢
（outbreeding depression）を生じさせる可能性がある。こ
の場合、集団間で異なる方向性選択が働いているとする
と、遺伝子流動により集団間の QSTは減少していくと考
えられる。同様に、遺伝子流動の増加により FSTは減少
していくので、遺伝子流動がない場合と比較して、QST＜
FSTの傾向が強まるであろう。ただし、その程度の大きさ
は、中立進化と適応進化との相対的な進化速度にもよる
と思われる。
　このように、人為的な影響による遺伝子流動の増減が、
すでに定着している外来種の侵略性や増殖能力に対して、
どのような影響を与えるかを考えるにあたり、分子遺伝
レベルと表現型レベルの双方を加味した FST-QST法は有効
なツールである。しかし、現在までのところ、筆者の知
る限り、人為的な影響による遺伝子流動の増減が、外来
種の定着成功や侵略性の増減に対して、どのように関連
しているのかを調べた事例はない。外来種の人為的移動
に関する法的整備（例えば、特定外来生物による生態系
等に係る被害の防止に関する法律）や外来種の問題に対
する普及啓蒙の高まりなどにより、外来種の一部では今
後、人為的な移動や分散が制限されると思われる。そも
そも、これらの努力は、未侵入地への分布拡大を防ぐこ
とを目的としているが、結果として、すでに定着してい
る侵入集団の間での遺伝子流動にも結果として影響を与

えるかもしれない。人為的な遺伝子流動の抑制は、遺伝
的浮動を加速させ、侵入集団の適応進化を抑制するので
あろうか。それとも、期待を裏切り、局所適応を促進し
てしまう結果となるのか。ほとんどの外来種で有効な駆
除対策がない現状において、少しでも、外来種の影響を
コントロールする努力が必要である。FST-QST法による今
後の検証が期待される。
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　本企画集会は学会 3日目の夕方 6時から夜 8時まで。
ぎっしり詰まった連日の講演スケジュールに連夜の懇親
会、さらに同時間帯に複数のシンポジウムが企画されて
いたため『参加者が少ないのでは？』というのが私の予
想であった。幸い、結果は予想を裏切るものであり、大
きな会場がほどよく埋まっていた。200人近くの参加者
がいたのではないだろうか。今や生態学会でも主要テー
マとして確立した『外来種』と『分子生態』の繋がりに
惹き付けられた人が多かったのだろう。本集会は水域の
外来種に限定していたが、分子ツールは全ての生物種に
活かされるものであり、参加者も水域、陸域問わず出席
していたようであった。
　発表を聴きに来た人は大きく二つのタイプに分かれる
と思う。ひとつはこれまで外来種問題に取り組んできて、
最近流行の分子ツールがどのように現場に活かせるのか
を聞きにきた人。もうひとつは分子生態を専門にしてい
て、外来種でどんな面白いことができるのかを探りにき
た人。外来種といえば、駆除や管理などと応用的な響き
が強いが、学術的視点からは適応・小進化などの新たな
モデル生物として注目されている。自分はどちらかとい
うとこちらの立場だったが、参加者の多くは現場で外来
種問題に取り組んでいる人達であり、企画意図も応用を
考えていたものと思われる。私は外来種問題にそれほど
詳しくなかったため、分子ツールがどれほど“実際の現場”
に活かされているのか非常に興味があった。
　しかし、実際の発表は応用というよりは分子よりに偏
っていた感がある。個々の発表では、分子ツールを用い
て外来種の起源や侵入経路、遺伝的特徴、在来種との置
換過程など外来種の侵入生態を明らかにしていた。この
点においては目標は達成されていた。しかし、そういっ
た結果がどのように具体的に外来種管理に活かされるの
かについては、ほとんど議論がなされなかった。分子生
態に興味のある私としては一つ一つの講演は興味深かっ
たが、分子の知識がなく外来種の応用問題に取り組んで
いる人にとってこの企画集会はどのように受け止められ

ただろうか（もちろん『非常に有意義だった』と答える
人も多いかもしれない）。
　私見に過ぎないかもしれないが、多くの聴衆は分子ツ
ールを使って外来種問題に上手く適用している実例をも
っと聞きたかったのではないだろうか。例えば、分子生
態学的手法を使って外来種の侵入経路やプロセスが明ら
かになった後、どのようにして更なる侵入や拡散を防ぐ
ことができるのか、あるいは、外来種の遺伝的組成・特
徴が明らかになれば、それをどのように防除に役立てら
れるのか、などである。
　例を挙げると、本講演では外来種との交雑による在来
種の絶滅過程が紹介された。それを逆手にとって外来種
の遺伝子操作個体を作り出し外来種の駆逐に応用できる
かもしれない。例えば、妊性はないが大型になる三倍体
の個体を作り出し、それを外来個体群に放逐する。する
と彼等は大型であるため個体群中のメスを独占するが、
その子供は孵らない。これが数世代続けば、外来個体群
は絶滅する可能性がある。また、別の発表では外来個体
群の遺伝的特徴と適応可能性についての関係が紹介され
た。この一方、最近は希少種の衰退要因として外交弱勢
（outbreeding depression）による不適応の存在も知られて
きている。これを外来種に応用して、定着（適応）して
いる外来個体群に遺伝的にかけ離れた個体を放逐し、外
交弱勢を引き起こさせることにより外来個体群の成長を
抑制できるかもしれない。こういった分子生態学的知見
の応用が、理論的にあるいは現実的に、どれほど可能で、
どれくらい行われているのか、知りたい人はとても多い
と思う。
　外来種問題は応用科学の側面が強いため、侵入過程や
要因を明らかにするだけでなく、それらが分かればどの
ように応用に活かされるのかを示す必要があると思う。
それは本企画集会の目的を超えたものかもしれないし、
あるいは、今後の企画として考えているのかもしれない。
できればこのあたりの企画意図をもう少し具体的に示し
てもらえると有難かった。もしかしたら、企画者の意図
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としては、多様な参加者を見越して、今回、分子ツール
を使って得られた研究結果をどうやったら実際に応用で
きるか、をもっと議論したかったのかもしれない。実際、
企画者自身が外来種の規制問題に詳しい参加者に『種レ
ベルではなく（分子生態から明らかになる）個体群レベ
ルで生物の移出入を規制することができるか？』という
実用的な質問を投げかけていた（回答は『現在の法律で
は無理』とのこと）。外来種の生態研究を趣味的なもので
終わらせないために、このような現場に携わる人とのコ
ミュニケーションは非常に大切である。
　そういう意味でも本集会で総合討論の時間が十分に確
保されていた点は高く評価できる。ふたりのコメンテー
ターが分子生態学者と実証研究者というのも異なる視点
からの見方があってよかった。特に、後者の方から『外
来種といえば、現在はびこっている生物だけに着目され
がちだが、昔、猛威を振るったが現在は下火になった外
来種はどうなのか？彼等の衰退には遺伝的要素が関係し
ているのか？そういった生物は今後の外来種問題に重要
な知見をもたらすのではないか？』といった議題が提案
された。これは、それまで分子生態に偏りがちだった会
場に新鮮な空気をもたらした。
　その一方で参加者のわりに質問者が限られていた事実

も否めない。おそらく、多様なバックグラウンドを持つ
人達が参加しているのだから、ひとつの議題についても
っと周りから様々な意見が飛び交っても良かった。もち
ろん会場が広く参加者が多いと質問するのも気が引ける
のは十分に理解できる。本集会に限らず学会で気楽に質
問できる雰囲気をつくり、本人の図太さ（？）を確立す
るのが日本の大きな課題であろう。これらは日頃の研究
室のセミナーで十分に鍛えることができる。
　総括すると、本集会は分子ツールから得られる外来種
の基礎的知見を超えて実際の応用に発展するまでには至
らなかった。しかし、分子ツールを外来種問題に活かせ
る可能性を伝え、分子生態学者と外来種問題に関わって
いる人達を引き合わせるという点において、本集会は新
しい出発点として十分に価値があったと思う。企画趣旨
にもあるように、わが国では、外来種、分子生態、それ
ぞれを研究している人は多いが、分子ツールを外来種問
題に上手く取り入れている成功例は決して多いとは言え
ない。本集会の聴衆やこの特集号を読んだ人達がこの問
題に興味を持って、分子生態学が外来種問題の中核を担
う分野に発展すれば素晴しいと思う。

（e-mail: itsuro@ees.hokudai.ac.jp）
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は　じ　め　に

　外来生物の侵入は、在来生態系の生物多様性を減少さ
せる主要な環境リスク要因である。一般に、外来生物は、
導入、定着、分布拡大という三つの段階を経て侵略的外
来種となるため、侵入段階に応じてリスク評価や管理対
策を考案していく必要がある。

　近年の分子生態学の発展により、侵入生態の研究にも
さまざまな分子遺伝学的手法が適用され、外来生物の侵
入リスクや生態リスクの評価に活かされている。さら
に、それをもとにした外来生物の管理策への適用可能性
も示されつつある。これらの研究には、アロザイム、マ
イクロサテライトといった共優性マーカー（co-dominant 

marker）、RAPD、AFLPといった優性マーカー（dominant 

marker）に加え、PCR-RFLPやシーケンス解析によるハ
プロタイプ分析が用いられ、多くの場合、中立進化を担
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要旨：分子遺伝マーカーに基づく集団遺伝解析は、外来生物の起源推定、分散様式の解明、さらには遺伝的多様性の評
価において有効である。また、外部形態だけで判定不能な隠蔽種の探索、侵入回数の推定、ならびに在来種との交雑の
有無や遺伝子浸透の程度の把握が可能となる。これらの知見は、外来生物のリスク評価のみならず管理（生態系管理）
に活用することも可能と思われる。一般に、外来生物の管理は、意図的導入の抑制、新たな侵入や分布拡大の防止など
の「予防策」と定着した外来生物を間引いたり根絶したりするための「駆除策」の 2つに分けられる。外来生物の起源
や拡散様式、遺伝的多様性などの情報は、予防策を立案する上で有用な情報を提供すると考えられる。しかし、当面の
大きな課題は、これらの学術的知見を直に反映させることができる外来生物管理体制を産・官・学や NPOが一体とな
って早急に作り上げることができるかどうかである。一方、駆除策への適用可能性としては、これまでに希少種の保全
遺伝学的研究で得られた知見に基づき、隔離性の高い小集団を駆除単位として策定するとともに、駆除の効果を遺伝的
ボトルネックの有無から判定する方法が有効であると考えられる。
キーワード：侵入種、管理対策、予防、駆除
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うゲノム領域が分子遺伝マーカーとして用いられている
（Avise 2004）。分子遺伝マーカーを用いた集団遺伝解析は、
外来生物の、1）遺伝的多様性の評価（Miura 2007の総説；
Roman and Darling 2007の総説）、2）侵入経路の把握（Miller 

et al. 2005；Uwai et al. 2006；川井ほか 2009）、3）在来生
物との交雑・遺伝子浸透リスク（河村ほか 2009）、4）拡
散リスク（Estoup et al. 2004）、5）FST-QSTテストを用いた
適応形質の解明（米倉ほか 2009）、などに効果的である
ことが様々な分類群で実証されている。外来生物にどの
ようなリスクがあるかが明らかにされてはじめて、これ
らの効果的な管理策の立案が可能となるため、リスク評
価は最初のステップとして欠かせない。ただし、集団遺
伝解析に基づく外来生物のリスク評価は、企画集会の演
者らを含め、国内外の多くの研究者によって、確立され
た手法で実施されているため、ここでは、集団遺伝解析
が外来生物の管理にどのように活かせるか、という未だ
解明の途上にある最新の課題を取り上げる。また、それ
を実現させるためにはどのような問題点を克服しなけれ
ばならないかについて述べる。

外来生物の管理対策

　外来生物の管理対策は、生物の新たな侵入や分布拡大
を未然に防ぐための対策（以下、予防策）と、すでに定
着している外来生物を間引いたり、根絶したりするため
の対策（以下、駆除策）の二つに分けられる。日本では、
2005年 6月より施行された「特定外来生物による生態系
等に係る被害の防止に関する法律（外来生物法）」に基づ
いて、生態系もしくは人体への影響が甚大な海外由来の
外来生物が特定外来生物（平成 20年 9月現在、101分類
群）に指定され、これらの飼育や栽培、生きたままでの
移動、輸入などが厳しく制限されている。さらに、一部
の特定外来生物では、環境省や地方自治体、民間団体な
どによって、日本各地で駆除（防除）が実施されはじめ
ている（例えば、オオハンゴンソウ、ジャワマングース、
ブルーギル、シグナルザリガニ（ウチダザリガニ／タン
カイザリガニ））（http://www.env.go.jp/nature/intro/3control/

kakunin.html；Usioほか 2007）。外来生物法は、その規制
対象を特定外来生物の意図的な扱い（飼養、輸入、移動
など）に限定しており、意図的導入を減らすという面で
は効果的な法律であると考えられる。しかしながら、外
来生物は意図的導入だけでなく、非意図的導入や自力拡
散によっても分布を拡大する。そのため、今後、外来生
物の予防策を講じる上では、非意図的導入や自力拡散を

含め、総合的にこれらの拡散様式を把握する必要がある。
また、特定外来生物の指定に先立って効果的な駆除法が
確立されているケースは極めて稀であり、今後、生態系
管理を行っていく上で、多くの特定外来生物で効果的な
駆除策を立案することが中心的課題となっている。

予防策への適用可能性

　外来生物の起源や拡散様式、遺伝的多様性などの情報
は、予防策を立案する上で有用な情報を提供すると考え
られる。この章では、これらを推定・解明する集団遺伝
解析法を紹介するとともに、研究成果を予防策に活用す
る上で克服しなければならない点について述べる。
　外来生物の分散様式を把握する際には、標識採捕（衛
星を利用したラジオ・テレメトリーなどを含む）に基づ
く直接法、ならびに集団遺伝解析に基づく間接法（FSTに
基づく方法）や帰属性検定（assignment test）が用いられ
る（Lowe et al. 2004）。直接法は文字通り、移動を直接追
跡できる利点はあるが、労力的もしくは金銭的な事情か
らサンプル数が少なくなったり、それ故、個体差が顕著
に現れたり、追跡できる期間が限られたりするといった
欠点がある。集団レベルで見た場合、直接法は（間接法
と比べて）、個体の移動を過小評価する傾向にある。それ
に対して、集団遺伝解析に基づく手法は、個体の動きを
直接追うことはできないものの、多くのサンプル数を扱
うことができるため、より大きい時空間スケールでの生
物の分散を扱うことが可能となる。ただし、間接法は従来、
在来生物の歴史的な移動・分散を調べる目的で開発され
た手法であることから、侵入先での移動・分散の把握の
際には過大評価につながる可能性も否定できない。
　近年、多くの外来生物で、核 DNAや細胞質 DNA（ミ
トコンドリア DNA、葉緑体 DNA）、タンパク質複合体な
どの分子遺伝マーカーを用いて、侵入集団の遺伝的構造
を在来集団の遺伝的構造と比較することにより、侵入集
団の起源、分散様式、ならびに侵入に伴う遺伝的構造の
変化が明らかにされている（Miura 2007の総説；Roman 

and Darling 2007の総説；川井ほか 2009）。外部形態から
は判別することができない、隠蔽種の存在や複数回の侵
入、在来種との交雑・浸透交雑などが明らかになること
もある（Miura 2007の総説；Roman and Darling 2007の
総説；川井ほか 2009；河村ほか 2009）。なお、外来生物
の起源を推定する際には、従来から用いられている塩基
配列決定（DNA sequencing）による分子系統地理解析の
他に、近年、マイクロサテライトなどによる多遺伝子座
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（multilocus genotype）の多型解析をもとに、ベイズ推定
を行う方法が主流になりつつある（帰属性検定；Manel et 

al. 2005）。
　これらの手法が外来生物の予防策に活用できる可能性
は高い。例えば、ある外来生物の導入段階ごとのリスク
が評価でき、分散様式や分散速度も分かって新たな侵入
先が予測できた場合、行政や地方自治体と連携を図り、
侵入に対する警戒態勢を強化することによって、外来生
物の早期発見・駆除につなげることも可能となる。実際、
分子遺伝マーカーに基づく集団遺伝解析から、侵入経路
や手段を突き止めた例もある（Miller et al. 2005；川井ほ
か 2009）。集団遺伝解析そのものからは侵入手段を明ら
かにすることはできないが、状況証拠の裏づけや社会調
査など他の手法と組み合わせることによって、侵入手段
を突き止めることは可能であろう。侵入経路や手段が特
定できれば、その手段への法的規制を強めたり経路を遮
断したりすることにより新たな侵入を未然に防ぐことが
可能となる。
　しかしながら、仮に、侵入経路や手段を明らかにした
り、隠蔽種の侵入や新たな遺伝子型の侵入を発見したり
できた場合でも、実際に、これらの知見を外来生物の予
防策に活用するためには、克服しなければならない問題
がある。第一に、外来生物の新たな侵入を発見したとこ
ろで、発見したことを持ち込む窓口がないことが挙げら
れる。生態学会では、自然保護委員会に外来種部会が設
置されており、そこに情報を提供することで、学会員へ
の啓蒙や環境省・自治体の関係部署などへの働きかけは
可能となるかもしれない。しかし、特定外来生物でなけ
れば行政は対応しきれず、予防には役立たない事がほと
んどだろう。ただし、企画集会参加者からは、マスコミ
に情報提供することでニュースとして取り上げられ、行
政が何らかの対策を検討する可能性も出てくる、という
意見が出された。研究成果を将来の施策として反映させ
るためには、さまざまな情報媒体を活用し、研究者から
の情報を広く普及・共有させる努力が必要であろう。また、
生態学会だけでなく、分類群ごとにある学会なども外来
生物対策に積極的に取り組み、上記のような情報の窓口
となって、マスコミ、行政、自然保護関連の NGOなどへ
の積極的な情報提供と対策の実施の要請ができるような
体制を築きあげることが強く望まれる。
　第二に、外来生物法違反として検挙されるのは、あく
まで、特定外来生物の、飼育・栽培や、生きたままでの
放流、流通といった意図的イベントに限られるため、例
えば、分子遺伝マーカーを用いて特定外来生物が随伴導

入（非意図的導入）によって分布を拡大していることを
突き止めたとしても、これを阻止できる法的手段は存在
しない。
　第三に、外来生物法では、形態的に同定可能なものだ
けが特定外来生物に指定されることから、同様に目に見
えるイベントだけが法規制の対象となるであろう、と企
画集会参加者から指摘を受けた。すなわち、ある年に侵
入集団の遺伝子型構成が変化して新たな侵入経路の存在
が示唆されたとしても、先住集団と同種である以上、少
なくとも、外来生物法に基づいて対策が検討される可能
性は低いと思われる。
　一般的に見れば、すでに外来生物が定着しているとこ
ろに同じ種が入ってきても騒ぐことではないと思われる
かもしれない。しかし、異なる起源からの複数回の侵入
は、侵入集団の遺伝的多様性を増加させる（Roman and 

Darling 2007）。植物では、遺伝的多様性が高くなると定
着成功率や分散能力が高くなること（Weltzin et al. 2003；
Crutsinger et al. 2008）や、遺伝的混合（genetic admixture）
を通じてより侵略的な遺伝的タイプが出現すること
（Ellstrand and Schierenbeck 2000）などが報告されている
（Hughes et al. 2008の総説参照）。また、トカゲ（brown 

anole; Anolis sagrei）では、原産地の供給元が多いほど侵
入集団の平均体サイズが増加傾向を示すという報告があ
る（Kolbe et al. 2007）。今後、外来生物の遺伝的多様性が
侵入集団の行動、生活史、ならびに生涯繁殖成功度に与
える影響や、これらが生態系の構造や機能に及ぼす影響
についての知見が増えれば、複数回の侵入や隠蔽種の侵
入に対する危機感が増し、対策を検討する必要性が出て
くるであろう。

駆除策への適用可能性

　この章では、集団遺伝解析の駆除策への適用可能性と
して、希少種の保全遺伝学的研究で得られた知見に基づ
き、隔離性の高い小集団を駆除単位として策定する方法、
ならびに駆除の効果を遺伝的ボトルネックの有無から判
定する方法を紹介する。また、実際に外来生物の駆除管
理に適用できる場面は限られると思われるが、動物の行
動にリンクしている機能遺伝子の配列をもとに分散様式
を推定し、駆除の範囲を設定する方法、ならびに不妊個
体の放逐に基づく駆除法の可能性についても述べる。
　従来、保全遺伝学の分野では、主に希少種を対象とし
て、ミトコンドリア DNAのハプロタイプ解析による分子
系統地理解析やマイクロサテライト DNAの対立遺伝子
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情報に基づく集団解析を通じて、管理単位（Management 

unit; MU）や進化的に重要な単位（Evolutionary significant 

unit; ESU）が設定されてきた（Avise 2000）。MUは、集
団内外の移住率が極端に少ない遺伝的に固有な集団、と
定義される。多くの場合、MUは、自然選択に対して中
立的な進化を担う複数の遺伝子座の対立遺伝子頻度をも
とに設定される。一方、ESUとは、進化的に長い期間生
殖的に隔離され、その間、各々が独自の進化を遂げた集団、
と定義される。ESUは、ミトコンドリア DNA（部分配列）
の単系統性、かつ中立進化を担う核 DNAの対立遺伝子
頻度の有意差によって設定される（Moritz 1994）。ESUと
MUの大きな違いは、ESUがミトコンドリア DNA等の配
列情報に基づく進化的背景を考慮に入れるのに対し、MU

はあくまでも核 DNAもしくはミトコンドリア DNAの対
立遺伝子頻度の有意差のみに基づいて設定される点にあ
る†（Moritz 1994）。
　進化的歴史が浅い外来生物の集団遺伝学的単位として
は、MUの原理を適用する試みがなされている（Rollins 

et al. 2006の総説；Palsbøll et al. 2007の総説）。例えば、
南半球にあるイギリス領サウスジョージアに定着してい
るドブネズミ（Rattus norvegicus）では、マイクロサテラ
イトに基づく集団解析から、氷河を隔てて分布している
2つの集団は互いに遺伝的交流がないことが分かり、そ
れぞれの小集団が駆除単位（Eradication unit）に設定され
ている（Robertson and Gemmell 2004）。同様に、オースト
ラリアに導入されたイノシシ（Sus scrofa）についても、
マイクロサテライト解析によって、他からの移住率が低
い集団を駆除単位とすることが提案されている（Hampton 

et al. 2004）。さらに、Hampton et al.（2004）は、駆除が実
施されている集団で遺伝的ボトルネックの有無を調べる
ことによって、駆除の効果を評価している。
　駆除単位の学術的な適用事例は、これまで、ドブネズ
ミ（Robertson and Gemmell 2004；Abdelkrim et al. 2005）、
イノシシ（Hampton et al. 2004）、イエネコ Felis catus
（Hansen et al. 2007）など、一部の哺乳類に限られてはい
るものの、他の外来生物にもこの手法が適用できる可能
性は十分にある。その際、マイクロサテライトなどの
多遺伝子座解析に基づく帰属性検定が有効であろう。帰
属性検定は、各集団の起源を推定するだけでなく、繁殖

集団の境界を推定する際にも威力を発揮する（Hampton 

et al. 2004；Robertson and Gemmell 2004；Abdelkrim et al. 

2005；Hansen et al. 2007）。ただし、十分な多型が認めら
れる、無効対立遺伝子（null allele）のないマーカーを使
うことが前提条件となる。
　また、多遺伝子座解析では遺伝子流動が推定できる
ため、以下の数式を用いて、世代あたりの（繁殖可能
な）移住個体数 Nmを算出することが可能である；Nm＝ 

(1/FST-1)/4（Nは有効集団サイズ、mは移住率、FSTは集
団間の遺伝的分化係数；Slatkin 1995）。しかし、従来の
Nmを用いた移住率の計算は、実際の野外集団において
は現実的ではない仮定がおかれているため（Pearse and 

Crandall 2004）、特に外来生物など進化的歴史の新しい集
団ではその仮定（特に、遺伝的浮動と遺伝子流動が平衡
状態にある点）はまず満たされない。移住率の計算に関
しては、近年、FSTに基づく計算法と比べて、より前提条
件が緩やかである Shannon’s Information Indexを用いた方
法が提案されている（Sherwin et al. 2006）。
　しかし、駆除単位の設定に際しては問題点がある。地
域間で遺伝的分化が明瞭ではない場合には、集団の境界
を示すことが困難となるため、駆除単位の設定も現実的
ではなくなる。また、時間を追って集団構造が変化する
可能性も十分に考えられる。たとえ、最初の解析で侵入
集団間に明瞭な遺伝的分化が認められた場合でも、一回
の解析にとどまらず、遺伝的構造の時間的変化を追跡し、
駆除単位に大きな変化がないかどうかを確認する必要が
ある。その際、駆除の効果を遺伝的ボトルネックの有無
で調べる（Hampton et al. 2004）ことが望ましい。駆除単
位は、特に集団サイズを過小評価した際に問題となる。
すなわち、誤って、繁殖集団のごく一部を駆除単位（独
自の繁殖集団）とみなしてしまうと、常に他からの再移
住が起こるために、労力的・金銭的な無駄が非常に大き
くなることが想定される。実際に駆除単位を設定する際
には、これらを踏まえて、慎重に判断を下す必要がある。
　また、動物の行動（特に、飛翔や歩行、遊泳など）に
リンクしているマーカーが明らかにされていれば、それ
をもとに分散様式を推定し、駆除の範囲を設定するこ
とも可能となるのではないだろうか。例えば、ヒアリ
（Solenopsis invicta）では、単女王制コロニーと多女王制
コロニーが知られ、これらは分散様式が異なるが、この
コロニー属性はハタラキアリなどの Gp-9遺伝子の塩基
配列を調べることによって予測できる（Krieger and Ross 

2002；東ほか 2008）。しかし、ヒアリの例のように、侵
入集団の生態特性が簡易に診断でき、かつ分散様式が予

　†Moritz（1994）は、ESUとMUを分子遺伝学的特性のみに基
づいて区別している。しかしながら、この方法では集団の適応
的特性が無視されるという批判もあり（Crandall et al. 2000）、近
年では分子遺伝学的特性と適応的形質の双方に基づきMUを設
定する方法が提案されている（Crandall et al. 2000；フランカム
ほか 2007参照）。
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測できる遺伝マーカーが見つかることは極めて稀である。
　分子遺伝学的手法ではないが、放射線照射によって不
妊化した個体を用いて外来生物の根絶に成功した、世界
的に注目を集めた成功事例がある。沖縄県では、ウリミ
バエ（Dacus (Zeugodacus) cucurbita）の根絶のために大量
の不妊虫が放飼され、これまで久米島（1978年）、宮古
群島（1987年）、奄美群島（1989年）、沖縄群島（1990

年）、八重山群島（1993年）において根絶に成功してい
る（小山 1994）。同様に、バイテク技術を併用して 3倍
体不妊オスを作り、それを野外集団に放逐して雑種個体
を絶滅させること（小泉 2009）が可能かもしれない。た
だし、この方法は、ハエ類など、世帯時間が短く、かつ
個体レベルでの生態影響が比較的小さい生物では有効な
方法となるかもしれないが、生態影響の強い、長寿の大
型動物には不向きであると思われる。例えば、ザリガニ
など、生態系の（外来）キーストーン種となる生物は、
たとえ低密度であっても、捕食や水草の切断、環境改変
などを通じて生態系に甚大な影響を与える（Matsuzaki et 

al. 2009）。そのため、不妊個体を放逐すると、その個体
が死亡するまでに絶大な数の在来生物が影響を被ること
になる。生物学的防除（Biocontrol）は、駆除対象以外の
生物にも壊滅的な影響を与える事例が多いこと（Hoddle 

2004の総説）、外来生物が急速に進化する可能性もある
こと（Whitney and Gabler 2008の総説）、などを念頭にお
いて慎重に判断を下す必要がある。

お　わ　り　に

　この総説では、分子遺伝マーカーに基づく集団遺伝解
析の外来生物の管理への適用可能性を中心として取り上
げた。最初に述べたように、外来生物のリスク評価が実
施されてはじめて、効果的な管理策を立てることが可能
となるため、リスク評価が未実施である分類群について
は、リスク評価を行うことが先決である。また、遺伝的
多様性の増加が個体、個体群、群集・生態系にもたらす
影響の評価についてはほとんど植物でしか研究が進んで
いない（Hughes et al. 2008の総説）ため、今後、様々な
分類群で研究が進められていく必要がある。
　最後に、筆者らが知る限り、侵略的外来種と非侵略的
外来種（もしくは衰退した外来種）の遺伝的特徴の比較、
ならびに衰退した侵略的外来種の遺伝的構造の変化につ
いての研究は未だ例を見ない。侵略的外来種は非侵略的
外来種と比べて特別な遺伝的構造を有するのか、また、
衰退した外来種はなぜ衰退したのか等に関しての遺伝的

メカニズムが明らかにされれば、これらは外来種のリス
ク評価や管理を行う上でたいへん有用な情報を提供する
であろう。今後の研究の進展を期待したい。
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