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摘要

カワヒバリガイは，中国，朝鮮半島原産の淡水二枚貝で， 日本，台湾，南米各国に

侵入し，大規模な付着被害を起こしている。本研究では日本の個体群の遺伝的組成を

調査することで，その起源や侵入経路の推定を試みた。その結果，日本の個体群は東

日本グループと西日本グループの2群に分けられ 海外から少なくとも 2回侵入した

ことが明らかになった。遺伝的組成の比較から東日本グループの起源は上海，韓国で

あることが推定された一方で、，西日本グループの起源は特定できなかった。西日本グ

ループは近畿から関東北西部に分布し，水系聞に遺伝的組成の大きな違いが見られな

いことから，国内で飛び火的な移動に伴う分布拡大が起きていると考えられた。また，

同水系内の個体群間でも遺伝的組成は類似しており，河川や水利施設を介した水系内

の分布拡大も起きていると考えられた。本種のさらなる分布拡大の防止には，推定さ

れた分布拡大要因を検証し要因ごとに対策をとる必要があると考えられる。

キーワード:イガイ科，遺伝子マーカー，外来種，淡水二枚貝，付着被害

Key words : My世idae，genetic marker， non-indigenous， freshwater mussel， 

macrofouling problem 

1.はじめに:陸水生態系における侵略的外来二枚貝

経済と貿易のグロパリゼーションはさまざまなタ

イプの外来生物の分布拡大を引き起こしている。外

来生物の侵入は移入先の生息地の破壊，生物多様性

の減少，在来生物の減少を引き起こすだけでなく，

大きな経済的な損失をも引き起こす九近年，こう

した影響は海や川などの水圏生態系でも顕著になっ

ており，その 1っとして，外来二枚貝類の侵入が挙

げられる。純淡水域においては特にカワホトトギス

ガイ(ゼブラガイ)Dreissena polymoゆha(原産地カ
スピ海および黒海の淡水域)，クワッガガイ Dreis四

se仰 bugensis(原産地:ウクライナの黒海北西部). 

Corbicula fluminalis (原産地:ロシア，朝鮮半島，

中国，タイ).タイワンシジミ Corbiculaflumineα(原

産地:中国，台湾)，そしてカワヒバリガイ Lim-

noperna fortunei (原産地:中国，朝鮮半島)の 5種
が侵略的な外来生物として知られており 2)，タイワ

ンシジミおよびカワヒバリガイはすでに日本に侵入

している。

これら 5種の侵略的二枚貝のうち，カワホトトギ

スガイとカワヒバリガイの2種は系統的にはあまり
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近縁ではないにもかかわらず，形態的および生態的

に近似し，その特徴から経済的なインパクトが大き

いといわれている(図 1)。その共通の特徴とはこれ

ら2種が付着性の懸濁物食者であり，浮遊幼生期を

持ち，非常に高い繁殖力を持つことである ω。また，

強い付着性を示すことから，移入先で大規模付着に

よる通水被害や電力機能の停止などの重大な影響を

引き起こしている。さらに，微小な浮遊幼生期を持

つため，水とともに運搬されて，広範囲に分布を拡

大することが可能となる。

カスピ海および黒海の淡水域が原産地であるカワ

ホトトギスガイは，ヨーロッパ西部，北米に広く分

布を拡大している(図2)。本種については人為的な

分布拡大の歴史が 18世紀までさかのぼることが知

られており 4)，へそうした本種の侵入の長い歴史と

その影響の大きさを反映して，遺伝学的手法を用い

たカワホトトギスガイの分布拡大経路の推定に関す

る研究は比較的多くなされている 6)ーヘ初期のヨー

ロッパでの分布拡大には運河の建設が関与したとさ

れ. 20世紀後半のアメリカ大陸への侵入は船舶の

パラスト水に混入したためと考えられている 7)，9)。

一方，中国，朝鮮半島の淡水域が原産地であるカ
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ワヒバリガイも，アジアだけではなく，南米に広く

分布を拡大している。しかしカワホトトギスガイ

に比べて，人為的分布拡大の歴史は浅く，その分布

の現状の情報は多くはない。また，遺伝学的手法を

用いた分布拡大経路の推定に関する研究は 2009年
に富永らの研究 10)が行われるまで全くなかった。本

稿ではカワヒバリガイの国外，国内における分布の

拡大過程と現状を明らかにし国内に侵入したカワ

ヒバリガイについてはミトコンドリア (mt)DNAの

塩基配列情報を用いて， 日本への侵入回数，侵入個

体群の分布拡大プロセスとその起源の推定を行っ

た。そして，これらの情報に基づき，本種の分布拡

大抑制に関する今後の課題について考察した。

図1 カワヒバリガイ (a. 殻表， b.殻内面)と
カワホトトギスガイ (C.殻表，d.殻内面)• 
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2. カワヒバリガイの原産地の検討

カワヒバリガイは一般に中国から東南アジアを原

産とするといわれている(図 2)。中国では古くから

記録や標本があり(図 3)1へ 北部および内陸部を除

く，河北省，山東省，江蘇省，安徽省 1折江省，湖

北省，江西省，福建省，湖南省，広東省，広西ルワ

ン族自治区，貴州省，四川省の広範囲に分布してい

るとされる ωω。南部では食用，家畜の餌や肥料

として利用されている ω。朝鮮半島では文献として

の記録は 1970年代以降にあり 14) 一部の文献では

外来生物とされている へ しかし京都大学博物館

の収蔵標本には， 1916年採集の韓国の京城漢江お

図3 1910年代に採集された韓国，北朝鮮，
中国のカワヒバリガイ標本.

a. 1916年9月韓国京城漢江産(沈木に多数が付着し
た状態)(Mo207)， b目 1916年9月北朝鮮平壌水道産
(Mo218)， c. 1915年12月中国太湖産(Mo207)，い
ずれも京都大学博物館収蔵標本

図2 カワヒバリガイの世界の分布.
赤丸は原産地，星印は外来定着値とその初発見年を示す目
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よび北朝鮮の平壌水道で採集された標本が保存され

ているのを木村が確認している(図 3)。このことか

ら朝鮮半島のカワヒバリガイは移入ではなく，在来

と考えられる。一方，台湾では第三次世界大戦中の

1941年の黒田の台北からの報告が最初だが 16) そ

れ以来 1980年代まで報告がなく ，これが在来かど

うかは明確ではない。また多くの文献でタイやカン

ボジアなどの東南アジア諸国においてもカワヒバリ

が分布するとされている ヘ しかしこれらの地域

では形態的にカワヒバリガイに酷似した同属の別種

Limnoper仰 siamensisが報告されており 18) 分類学

的に詳細な検討がなされた調査例は少なく 肌 20)

誤同定の可能性もある。熱帯域のカワヒバリガイ属

の分類には今後も検討を要するが，カワヒバリガイ

の確実な原産地は中国および朝鮮半島と考えるのが

妥当であろう。

3. 日本以外の分布拡大過程

日本以外でのカワヒバリガイの侵入や大発生の最

初の記録は香港である 17)(図 2)。これは 1960年代

にPavlova湾の中をしきってイ乍った淡水ダムに中国

の珠)11から取水をした際に カワヒバリガイが侵入

し大発生したと考えられている。次は 1987年に

台湾の台北の内陸ダム湖の水力発電所で付着被害が

報告された Iヘ 韓国においても 80年代に入り ，水

道や水力発電所の施設から付着被害が報告されてい

るω。1991年に入り，カワ ヒバリガイは遠く南米

アルゼンチンのラプラタ川下流域で侵入が報告され

た 2九 これはパラスト水を通じて運ばれたものであ

り，1980年代の後半に定着したものと考えられて

いる へ その後ラプラタ川流域の船体付着による移

動を介して， 2000年までにウルグアイ，パラグア

イ，ブラジル，ボリビアまで分布を遡上拡大し各

国の水道施設や水力発電所，原子力発電所などに深

刻な付着被害を起こしている 22).2ヘ ウルグアイや

骨

。

f 

ブラジルではラプラタ川水系以外の水域への拡大も

報告されている 2ヘ 一方，北米にはまだ本種の侵入

記録はないが侵入は時間の問題と考えられる。

4. 日本におけるカワヒバリガイの移入と拡大過程

カワヒバリガイの日本囲内における最初の採集記

録は，木村により報告された木曽三川のひとつ揖斐

川における 1990年の記録である 紛(図 4)。採集さ

れた貝の大きさから実際には 1989年以前に侵入し

ていたと思われる。1992年には琵琶湖からの分布

が報告された。おそらく，この時期に本種は日本の

野外に初めて侵入定着したものと考えられる。西

村.波部 2

入していたことを報告している O また，ヤマトシジ

ミCorbiculαjaponicαやイケチョウガイ Hyriopsis

schlegeliiなどの水産対象になる在来二枚員類の資

源の減少により，原産地からの二枚貝類の輸入が増

加したことで，それらに付着混入したものが侵入し

た可能性が高しい、'0 2000年までで、の中井らの調査 2

よりι，琵琶湖とj淀定川の広い範囲に本種が分布してい
ることが明らかになり，木曽三川ではいずれの河川

でも分布が確認された。その後しばらく侵入の報告

がとだえたが， 2004年には愛知県の矢作川水系の

ダム湖で大量発生が報告され 28) 静岡県の天竜川の

ダム湖でも分布が確認されたお)。続いて 2008年には

愛知県の豊川水系の宇連川で、も分布が確認された制。

また，関東地方では 2005年の群馬県内陸部の大塩

湖での大量発生 3吋図 5)をきっかけに，関東地方で

も震ヶ浦を含む利根川水系の広範囲に分布が拡大し

ていることが明らかになった 叩 3ヘ また， 2008~ 

2010年に木村らが行った琵琶湖全域の定量調査と

その周辺水域の分布調査で、は，これまでに報告のな

かった琵琶湖の付属湖である余呉湖で高密度の生息

が確認され，さらに木津川水系への侵入が確認され

た 3九一方， 日本海側や九州においても調査が行わ

。

0 1990年代から確認

2000年代から確認 、
02008年以降に調査し，

確認されなかった水母

図4 圏内におけるカワヒバリガイの分布.
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図5 2005年群馬県大塩湖で大発生したカワヒバリガイ.

れたが，そこではまだ侵入は確認されていない 34)。

また関東地方では震ヶ浦以北の侵入は確認されてい
ない 35)。

5. カワヒバリガイの mtDNAの塩基配列情報を

用いた分布拡大経路と起源推定の試み

カワヒバリガイの分布拡大経路とその起源を明ら

かにするために， 日本国内の 6地域内(利根川水系

下流域，利根川水系上流域，矢作川水系，天竜川水

系，木曽三川，琵琶湖一淀川水系)の合計26地点か

ら採集した264個体と，原産地のサンプルとして韓

国，中国の 4地点から採集した 56個体をもとにし

て， mtDNAの塩基配列情報を用いた実験を行っ
た。さらに日本と同じく侵入先である台湾，アルゼ

ンチンの合計2地点より 34個体を得て実験に用い
た。既知のイガイ科の mtDNAの配列の情報をもと
にプライマーを設計してチトクロームオキシダーゼ

サブユニット 1(CO 1 )の部分塩基配列 l，200bpをす

べての個体で決定した。得られた配列から集団ごと

のハプロタイプ頻度を調査した。またベイズ法によ

り分子系統解析を行い，ハプロタイプ間および種間

の遺伝的関係を調査した。系統解析ではカワヒバリ

ガイと同じイガイ科で DDB]にCO1配列の登録

がある九lytilusgalloprovincialis， M. edulis，および

M. trossulusを外群として加えた。さらに個体群間

の遺伝的類縁性を推定するために，個体群聞の純塩

基置換率(Dα)36)を計算し近隣接合法により個体群
聞の類縁関係を調査した。

6. DNA解析の結果から推定される日本への

カワヒバリガイへの侵入回数と分布拡大

解析の結果，カワヒバリガイのサンプル全体から

合計33個のハプロタイプが検出された。まず日本

国内に限ってみると， 20個のハプロタイプが確認
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され，そのうちの 1つ(H2)は利根川水系上流域(群

馬県大塩湖)を除く全ての水域に共通して見られ，

14個(Hl， 3~12 ， 14~16) は利根川水系下流域に

広く生息する個体群のみに見られるハプロタイプで

あった(図 6)。残りの 5つのハプロタイプ(H13，
17~20) は利根川水系下流域には全く見られず，他

の琵琶湖淀川水系，木曽三川，矢作川水系，天竜川

水系，利根川水系上流域(群馬県大塩湖)の5地域に

共通して見られた(図6)。また，各地域内の個体群
聞の遺伝的な組成は互いに類似していた(図 6)。純

塩基置換率に基づく近隣結合樹でも日本の個体群は

大きく上記の 2つの東と西の遺伝グループに大別さ

れた(図 7)01つ日は利根川水系下流域のみに生息

する東日本グループで，もう 1つの集団が残りの 5

地域に広く分布する西日本グループ。だ、った。またハ

プロタイプの系統解析の結果，それぞれの遺伝グル

ープ内のハプロタイプはそれぞれ単系統群と してま

とまることはなく，両遺伝グループ聞に生物学的特

性の違いにつながるような遺伝的分化はほとんどな

いことがわかった(図 8)。

以上のことから，国内で最も早く侵入が確認され

た木曽三川と琵琶湖淀川水系の個体群と利根川水系

下流域の個体群とは遺伝的に明確に分かれることが

明らかになった。利根川水系下流域の個体群は近年

になって生息が確認されており，移入時期および原

産地ともに，木曽三川および琵琶湖淀川水系とは異

なる直接的な侵入が利根川にあったことが示唆され

る。また，木曽三}11と琵琶湖淀川水系の個体群と矢

作川水系，天竜川水系，群馬県大塩湖の個体群は遺

伝的組成が非常に類似することが明らかとなった。

これらの水系は直接の接続がないことから，本種が

日本国内で何らかの理由により，飛び火的な移動を

し分布拡大をしていることが示唆された。また，

各水系内の個体群聞の遺伝的な組成に大きな違いは

見られなかったことは，水系内では，水の流れに則

した遺イ云的交流が起きていることを示唆している。
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三川 + ↑ 
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矢作川水系 (利根川
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図6 各個体群のハプロタイプ頼度.
赤 .東グループ(利根川下流域)と中国，韓国，台湾に見られるハプロタイプ;青:西グループ(近畿，中部，利根川上流域)に見られる

ハプロタイプ;白'全国に分布するハプロタイプ ;緑 ・中国でのみ見つかったハプロタイプ ;紫 :アルゼンチンでのみ見つかったハプ
ロタイフ。.
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純塩基置換率(DA)に基づく地域個体群聞の近隣結合樹.
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国内外のカワヒバリガイの33ハプロタイプの系統関係.図8
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7. DNA鮒斤の結果から推定される侵入個体群の起源

本研究での海外のサンプルからは，合計 17個の

ハプロタイプが見つかった。このうち中国のサンプ

ルからは 12個のハプロタイプが見つかった。その

うち 4つのハプロタイプ(H2，4， 10， 16)は日本に

も共通に見られ， 2つ(H2，4)は韓国とも共通で，

他の 1つ(H16)は台湾，アルゼンチンと共通だった

(図 6)0H2は日本全域，中国，韓国に見られるハ

プロタイプだった。一方， H4， 10， 16の3つは囲

内では利根川水系下流域にのみ見られた(図6)。さ
らに琵琶湖淀川水系，木曽三川，矢作川水系，天竜

川水系，利根川水系上流域(群馬県大塩湖)の5地域

に分布する西日本グループの主要な5つのハプロタ

イプ(H13，17-20)は国外のサンプルからは見いだ

せなかった。また日本と同様に侵入個体群であるア

ルゼンチンからも原産地の中国・韓国から見つかっ

ていない 4つのハプロタイプ(H25-28)が見つかっ

た。同様に侵入先の台湾でも原産地で見つかってい

ないハプロタイプH24が見つかった。こうしたこ

とは，原産地の中国や韓国にはいまだ確認されてい

ない本種の高い遺伝的多様性が存在することを示唆

しており，現在，侵入個体群として世界中に広がっ

ているカワヒバリガイの個体群の起源の多くは今回

調査した地域以外にあることが明らかになった。

一方で原産地の中国・韓国サンプルと共通するハ

プロタイプを 3つ持っていた東日本グループ(利根

川水系下流域)に含まれる個体群は，純塩基置換率

を用いた近隣結合樹でも原産地中国・韓国の個体群

と一群をなし遺伝的組成が類似していることが明

らかとなった。したがって利根川水系下流域の個体

群は今回調査された原産地(中国上海周辺か韓国

Paldang Dam)か，その周辺に由来する可能性が高

いと考えられた。

8.分布拡大と対策

今回の遺伝学的検討の結果，カワヒバリガイの日

本国内での侵入と分布拡大過程は大きく 3つのパタ

ーンに大別されることが明らかになった。第 1は

「海外からの直接的な侵入」で，国内の遺伝的集団

の特徴が東西で大きく 2種類に分かれることから，

これまでに少なくとも 2回の国外からの侵入イベン

トが起きたと考えられる。今回の結果では利根川水

系下流域の個体群の原産地が推定された一方，初期

に侵入した琵琶湖淀川・木曽三川水系個体群の原産

地については，今のところ特定には至らず，今後原

産地の各集団の遺伝的組成の調査が進むことにより

明らかになると考えられる。この移入手段は水産物

への非意図的な混入が主なものと考えられる。カワ

ヒバリガイそのものに特定外来生物の規制がかかっ

ていても，水産物には規制がかかっていないため水
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際での防止は非常に難しい。輸入水産物における付

着性外来生物の規制および検疫体制の整備を早急に

検討する必要があるとともに，本種を事例とした啓

蒙を通じて，輸入淡水貝類の安易な放流や畜養，お

よび種苗の導入をしないように水産関係の現場に伝

えていく必要があろう。

第2の分布拡大パターンは「囲内の飛び地的移

動」である。これは水系を越えた国内の分布拡大

で，本種の圏内における分布拡大の主要因となって

いると考えられるが，この分散手段についてはいま

だに解明されていなしミ。野村ら3ηま本種の国内移動
手段として淡水魚の種苗導入時の本種の混入の可能

性を指摘しているが，検証はされていない。本種は

微小な浮遊幼生期を持つため水を介した移動分散も

容易に起こる。早急にとるべき具体策として水の移

動の規制等が望まれる。また，ダム湖など生息が確

認しにくい場所でのモニタリング方法の開発も重要

であろう。

第3の分布拡大は「水系内での河川や人工的な水

路を介した分布拡大」である。前述の通り，浮遊幼

生期間中には水を介して，長距離の移動が可能であ

る。また，人工のコンクリート基盤は本種の付着に

適していることに加え，暗渠や水道施設はその生息

の確認が難しく，捕食者となる生物も生息しにくい

ため，目に見えない場所で大発生し，大きな問題を

起こす例が多い。特に既知の生息地の水源から利水

施設を建設し取水や導水をする場合には，本種の侵

入および付着障害を引き起ことがすでに明らかにな

っており飢 35)，建設の設計段階で本種の分布拡大

抑制策を検討することが予防策として必要となるで

あろう。
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