
アユは，遊漁や養殖の対象魚種として，内水面水産

業界で根強い需要を堅持し続けている．一方で，付着

藻類専食という特異なニッチ（生態的地位）から，河

川生態系の中では重要な役割を担い，生物多様性の枠

組みの中では鍵種としての位置を占めている．こうし

た事情を背景に，水産学を超えた広範な分野を巻き込

みながら，本種を題材とした研究が，精力的に繰り広

げられてきた。その甲斐あって，アユにまつわる知見

は，いまや膨大な量となって蓄積されている。とりわ

け，南北に長く延びる日本列島に分布の中心を持つ本

種について，国内外の生息地を取り上げながら，そこ

に産するアユたちの類縁関係の解明に強い関心が払わ

れてきたことは，自然の成り行きと言える。実際に，

生きた魚と直に接する遊漁者にあっては，各地のアユ

が醸し出す微妙な違いを認識している向きも多い。系

統地理の領域においても，近年では分子レベルの分析

手法の導入が加速され研究が深化しつつある（西田，

1999）。新たに開発される新技術による手法で描かれた

個体群像が，従来の手法で得られたものと同じである

とは限らない。さらに，新しい方法の活用は，ものの

見方そのものに対しても従来にはない切り口を与える

ことがある。複数の研究結果を比較しようとするとき，

ツールの適用限界が常に考慮されなければならない時

代に入ったと言える。ツールの選択を誤ると，せっか
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くの成果に，正しい評価が下されないという事態も起

こりうる。

個体に備わった特徴のなかで，他者との識別に有効

な形質をマーカー（標識）と呼ぶ。マーカーは，その

性状に応じて，表現形質と遺伝形質に大別することが

できる。前者には，形態形質の他に，生態や行動に関

わる形質が含まれている。しかし，ヒトが視覚に依存

する生き物であるためか，形態形質を重用する傾向が

これまでは強かったというのが実情である。遺伝形質

では，ミトコンドリアや核のゲノム情報が利用される

が，本稿では核ゲノムの情報に基づいて構成されるア

ロザイムについても遺伝形質の範疇に入れて扱うこと

とする。また，パソコンの普及による計算能力の向上

が，煩雑な演算プロセスを要する統計量の使用を身近

なものへと変えていった（根井，1990）。個々の計測値

は，変数として取り込まれ，グループを代表する数量

へと高次の意味付けが施される。さらに，個体の集ま

りを表現する時・空間的な階層性に対しても，その認

識に変化が生じている。系統上は，属，種，亜種への

流れが成立する。さらに下位に配置される生態上の単

位には，個体群があった。しかし，メタ個体群の概念

が持ち込まれるようになると，個体の集まりが，遺伝

的交流の頻度を介してより動的に評価されるようになっ

た（Hanski and Gilpin, 1997）。このように，現在で

は，利用可能なツールと解析対象とするべき単位の組

み合わせが多岐に及ぶようになり，一見すると複雑な

様相を呈している。

2001年（平成13年）から，独立行政法人水産総合研

究センターを中核として，「生態系保全型増養殖システ

ム確立のための種苗生産・放流技術の開発」研究がス

タートし，2003年（平成15年）をもって第 1 期研究実

施期間が終了した。遺伝的多様性の保全に配慮した放

流手法の開発を目指して，中課題「放流対象魚の生態

学的特性の解明」のなかに，実施課題「アユ仔・稚魚

の海域を通じた分散過程の分子遺伝学的解析」（以下，

プロジェクト研究）が設定された。背景には，日本産

の両側回遊性のアユが単一の個体群を構成していると

いう従来の見解に対する反駁の意図があった。仔・稚

魚期のアユは海域を通じて分散するために，母川以外

の生息場所に定着する可能性がある。同様に再生産に

成功した放流種苗についても，生息場所の拡大は起こ

りうる。放流個体群と在来個体群の交流は遺伝的な撹

乱をもたらし，その影響が世代をまたがって伝播する

事態も想定される。そこで，本プロジェクト研究では，

地域間の遺伝的交流の推定を介して，アユ個体群内部

の構造を解明することを目標としている。研究内容は，

全国からの標本の収集，遺伝マーカーの検索と適用，

個体群構造の解析に要約される。

私たちのプロジェクト研究には，特筆すべき点が二

つある。一つは，解析に供した標本のサイズにあり，

全国110を越す地域個体群から4,000をはるかに上回る

検体が，分析に供された。これほどまでに規模の大き

なアユのコレクションは，他に例をみない。もう一つ

は， 高い 分析感 度が 予測さ れるマ イク ロサテ ライ

トDNAが，マーカーとして利用されたことにある。膨

大なサンプルを前に，手動では処理が間に合わず，ロ

ボット技術の導入が不可欠であったことを付け加えて

おく。本稿では，アユの個体群構造の解析に関わるこ

れまでの研究成果を概観することにより，今回実施さ

れた研究における到達点の明確化を試みる。また，成

果のもたらす意義や研究推進の過程で明るみになった

新たな研究ニーズについても触れることにする。現在，

プロジェクト課題は，第 2 期分として若干の改修を伴

いながら，継続の最中にある。そのため，これまでの

成果の多くは，未だ論文形式による公表には至ってい

ない。未発表データに関しては，その性格上，詳述は

不適切と判断した。未発表資料に基づいてプロジェク

ト成果の概略を記述する場合は，口頭（ポスター）発

表時の出自を添付して，文献に準じて列挙した。

表現形質を使った解析

表現形質のなかでも形態形質はとりわけて，分類な

らびに系統の分野において，中心的な役割を担ってき

た。岩井（1980）の総説によると，アユは当初，Salmo

altivelisとして，サケ科の仲間として記載されていた。

ところが1923年にはJordanにより，脊柱末端の脊椎骨

の位置，幽門垂数，鰓条骨数などにおける差異を基に，

アユ科としての独立が図られた。その後，脊椎や頭蓋

の骨格系や初期発育様式を拠り所に，アユをキュウリ

ウオ科に組み入れようとする考え方も勢いを増してき

ている。しかしながら，シラウオ科，キュウリウオ属，

ワカサギ 属， シシャモ 属， カ ラフト シシャモ 属，

Allosmerus属，Thaleichthys属を巻き込んだ系統類縁

関係の推定は，研究者の間で錯綜し，統一された見解

に は 達 し て い な い の が 現 状 で あ る （Howes and

Sanford, 1987; Wilson and Williams 1991; Begle,

1991; Johnson and Patterson, 1996）。収斂進化によっ

て形態上の類似性がもたらされることもあり得るため

に，形態に準拠した解析では単一の解答を見出しにく

いのかもしれない。これに対して分子レベルでは収斂

進化がほとんど起こらず，分岐後の時間経過に応じて

違いが蓄積されるために，客観的かつ検証可能な系統

仮説の構築が可能である。現在は，アユを含む一連の
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近縁種群について，ミトコンドリアDNA全塩基配列を

用いた系統解析が精力的に進められており,その成果に

期待したい（石黒・西田，2004）。

形質の地理的な不連続性に着目して，種内に亜種が

設定されることがある。日本列島に分布の中心を持つ

アユが，琉球列島にも生息することは古くから知られ

ていた（Jordan and Tanaka, 1927）。Nishida（1988）

は，形態分析とアロザイム分析を併用して，新亜種リュ

ウキュウアユPlecoglossus altivelis ryukyuensisを記

載した。縦列鱗数，側線上・下方横列鱗数および胸鰭

条数が，基亜種からリュウキュウアユを区別する形質

として挙げられた。また，脊椎骨数，側線上・下方横

列鱗数および上顎上の櫛状歯数において，沖縄島産な

らびに奄美大島産リュウキュウアユの間に変異がある

ことを見出している。1970年代に入ると沖縄島から本

亜種は姿を消してしまい（澤志，1997），現在ではホル

マリン固定標本を残すだけとなっている。残念ながら，

沖縄島産リュウキュウアユに分子分析を適用する手立

ては，今のところはない。アユは大陸側にも生息する

ことが知られており，韓半島から中・越国境付近まで

の沿岸地方に不連続に分布する（西田，1990）。この中

国 産 ア ユ に つ い て ， ご く 最 近 に な っ て ， 亜 種

Plecoglossus altivelis chinensisとして記載する報告

が提出された（Xiujuan et al., 2005）。分類形質とし

て，櫛状歯数と脊椎骨数が取り上げられており，分子

レベルの解析は行われていない.

両側回遊性のアユに比べると，琵琶湖に陸封されて

生息するアユは小型で成熟するものが多く，かつては，

前者を大鮎，後者を小鮎と呼んで区別することがあっ

た。琵琶湖産アユを多摩川に放流して，それが大きく

成長することを確認した石川千代松は，琵琶湖産アユ

が両側回遊性のアユと同質のものであると考えた（石

川，1930）。しかし，両者の関係が簡単に片付けられそ

うにはないことが，その後の漁業生産における経験的

事実や調査研究を通して明らかになっていった（東，

1977）。琵琶湖産アユと両側回遊性アユの比較から，次

の形質に差異が見出された。計数形質；上顎櫛状歯列

数や縦列鱗数（Nishida and Sawashi, 1987；西田，

1988；Krittikar et al., 2001），計量形質；頭長や鰓

耙長（駒田，1977；Azuma, 1981；西田，1988），繁

殖形質；卵数－卵サイズ，産卵期（Nishida, 1986；関

ほか，1984; Iguchi and Yamaguchi，1994；辻村，

谷口，1994），行動形質；ナワバリ形成能（関ほか，

1984; 澁谷ほか，1995）。これらの形質の多くは，原産

地を離れても維持されることから，遺伝的な基礎を備

えているものと理解される。琵琶湖産のアユの生活様

式は，河川に遡上して大きく成長するオオアユ型と湖

に留まって小型のままで成熟するコアユ型に大別され

るこ と が知 ら れ てい る 。 東 （1970, 1973a, 1973b,

1973c）はその一連の研究の中で，発育様式，体形変異，

成熟過程に着目して，オオアユ型とコアユ型を中心と

した琵琶湖産アユ個体群に，さらに下位の構造を見出

そうとした。しかし，耳石に刻まれる日周輪の解析か

らスイッチ説が提唱され，コアユ型からオオアユ型へ，

あるいはオオアユ型からコアユ型への相互転換に基づ

く両者の 連続性が 示唆され た （Tsukamoto et al.,

1987）。ミトコンドリアDNA調節領域の塩基配列をマー

カーに用いたプロジェクト研究による成果は，オオア

ユ型とコアユ型を隔てる緩やかな分化を支持している

（Iguchi et al., 2002）。

両側回遊性のアユでは，産卵期や卵数－卵サイズな

どの繁殖形質の変異様式に地理的な勾配が成立するこ

とが知られている（白石，鈴木，1962；Nishida, 1985；

Iguchi, 1993）。繁殖形質の多くは，仔魚の生残を左右

することから，適応の産物であると理解される（井口，

2000）。進化上有利な形質が淘汰を経て固定され，なお

かつ適応形質の取る値が地理的に変異するとき，種内

の個体の集まりに空間的な構造が存在することが期待

される。しかしながら，アユの示す繁殖形質は，緯度

に沿って連続的に変化することから，地域個体群間の

境界を特定することはない。プロジェクト研究では，

膨大な標本を活用して，遡上魚の脊椎骨数が河川ごと

に変異することを見出している（口頭発表：井口，小

西，2005）。脊椎骨数が緯度あるいは水温に応じて変化

するという法則に則って考えれば（Jordan, 1891），

海中生活を終えた稚魚の多くが，母川に回帰してくる

ことを意味している。ただし，魚類の脊椎骨数の変異

に対して積極的に適応的な意義を読み取ろうとする意

見もあるが（MaDowall, 2003），産卵場と初期成育場

所の異なるアユの場合，適応論の適用には無理がある。

そして，アユでは，脊椎骨が孵化水温によって機械的

に 変 異 す る こ と が 実 験 的 に 確 か め ら れ て い る

（Komada, 1977）。可塑的に変化するという性質を備

えた形質では，個体群構造の検出の用にはなじまない。

形態形質をはじめとする表現形質を対象に異同を解

析するという作業は，背後で働く遺伝子の異同あるい

は差異の程度を推測していることに通じている（西田，

1999）。しかしながら，実験条件下で交配させることが

可能な飼育動物と異なり，野生動物では表現形質を遺

伝マーカーとして用いることに実証的な裏づけを与え

ることは難しい。マーカーに対してより強固な遺伝的

基礎を求めようとする傾向のなかで，形態形質を主体

とする表現形質から分子形質を中心とする遺伝形質を

重視する方向へ移行していくこと自体は自然の成り行
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きであろう。ただし，個体群の構造解析における表現

形質の存在意義が，既に色褪せてしまったわけではな

い。むしろ，有用な手法として威力を発揮する局面は，

まだまだ残されていると言っておくべきかもしれない。

たとえば，化石になってしまった過去の遺物から遺伝

情報を読み取ることは困難であり，それらの個体群構

造について調べようとすれば，形態情報に頼らざるを

得ない。また，多くの場合，表現形質は適応の産物で

ある。適応形質を司る遺伝情報を読み解いて，ツール

として利用することが叶うようになれば，個体群構造

の弾力的な描写に道が開かれる。

分子形質を使った解析

個体内部で遺伝子からタンパク質，さらに形態的表

現型へと続く情報の流れを考慮する限り，個体群の構

造解析における分子形質の有効性は明快である。遺伝

情報そのものであるDNA，あるいはDNAの直接の産

物であるタンパク質がツールとして脚光を浴びるのは

時代の趨勢を反映している。まずはタンパク質が，ア

ロザイム分析と呼ばれる方法を通じて利用されるよう

になった。アロザイム分析はコストパフォーマンスに

優れるため，多くの研究で活用され，それに呼応して

知見も蓄積していった。やがてPCR法が開発されると，

任意のDNA領域の増幅が可能になり，DNAそのもの

に遺伝標識としての使途が与えられた。DNAは核ゲノ

ムとミトコンドリアゲノムの双方に含まれるが，ミト

コンドリアゲノムを対象とした研究が先行していた。

また，初期の研究では制限酵素多型分析が主流を占め

た。DNAシークエンサーの普及に伴い，塩基配列分析

が増加していった。アユを含めた魚類全般の個体群研

究にあっても，新技術の導入がブレークスルーを促し

てきた（口頭発表：渡辺，2003）。アロザイム分析が必

要とする大量の試料は対象動物の殺傷を前提としてい

たのに対し， PCR法の適用により少量の試料で事足

りるDNA分析は，対象動物の存続を可能にする。これ

により，リュウキュウアユのような希少生物の解析に

も門戸が開かれた。

アロザイム分析では，諸酵素の電気泳動の移動度の

違いに基づき，それら酵素を支配する遺伝子の差異を

推定する。これにより，個体群内の遺伝的変異性や個

体群間の遺伝的差異を定量的に推測することができる

ようになった。初期の研究では，アユ白筋中のMdh等

を材料に，遺伝的変異の存在することを確かめてから，

放流効果試験の指標としての汎用性が検討されている

（Sato and Ishida, 1977）。その後，地理的に隔たった

地域から採取したサンプルにアロザイム分析を適用す

る研究が展開されていった。奄美大島産のアユと他産

地のアユを比較して，前者が亜種レベルの分化を遂げ

ていることが明らかにされ，遺伝距離に基づいて両者

の分化が100万 年前にさかの ぼることが推 定された

（Nishida, 1985, 1986, 1988；関，1988）。基亜種の内

部においては，琵琶湖に陸封されている個体群が特異

であることが多くの研究において報告され，琵琶湖産

アユ（以下、湖産アユ）が両側回遊性アユ（以下、海

産アユ）個体群と交流を絶ってから10万年レベルの分

化が生じていることが推定されている（Nishida and

Takahashi, 1978；Nishida, 1986；谷口，関，1983；

谷口ほか，1983；谷口ほか，1988；谷口，1994）。基亜

種両側回遊性アユのなかでは，韓国産個体群と日本産

個体群の間の交流が途絶えてから地質学的な時間が経

過していること示されている（関ほか，1988）。また，

屋久島ならびに対馬暖流島嶼域に生息する両側回遊性

のアユの中には，特定の遺伝子座において本土産のア

ユにはないアリルを有する個体群があることが報告さ

れている（澤志ほか，1993；澤志ほか，1998）。アロザ

イムレベルでは，本土両側回遊産アユの中に遺伝的な

構造を読み取ることができないが，奄美大島および屋

久島では島嶼内の河川間で地域個体群への分化が生じ

ている こと が示唆 され ている （澤 志ほ か， 1993；

Sawashi and Nishida, 1994）。一方で，湖産・海産間

におけるGpi-1やMpi等の遺伝子頻度の違いに着目して，

種苗添加後の個体群構造の変遷が検討されることがし

ばしばある。こうしたマーカーは，天然遡上アユの由

来判定（原ほか，1996a，1996b；布川ほか，2000）や

河川に放流された湖産種苗の足取りの追跡に利用され

る （関， 谷口， 1988b； Azuma et al., 1989；Seki

et al., 1994）。また，移植を契機としてダム湖等に定

着した新規個体群の由来の推定にも利用されている

（関，谷口，1988a；小西ほか，1993；高木ほか，2003）。

核DNAに比べて，はるかにコンパクトなサイズでま

とまっているミトコンドリアDNAは，超遠心による分

離・抽出が比較的簡便なことから，当初は分析対象と

して選ばれることが多かった。その後のPCR法の登場

は，コンパクトであることに起因するメリットを払拭

してしまった。しかし，ミトコンドリアDNAは，遺伝

暗号がやや変則的，進化速度が全体として一桁ほど速

い，組み換えなしに母系遺伝する，細胞当たりのコピー

数が多いなどの点で，核DNAにはない特徴を持つため

分子形質解析には有用である（西田ほか，1998）。初期

の研究成果から，汎用性の高いプライマーの設計も容

易である（たとえば，Kocher et al., 1989）。そして，

アユについても，ミトコンドリアDNAの特徴を活用し

た研究が積み重ねられていった。湖産および海産個体
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群の塩基配列分析を通じて，両者に塩基置換頻度の有

意に異なるサイトが複数箇所確認された（Iguchi et al.,

1997）。変異性が高いという理由から調節領域が対象と

されたが，湖産と海産を完全に仕分ける塩基サイトは

見出されなかった。各地の海産個体群に調節領域の塩

基配列分析を適用したところ，国内の特定の地域個体

群間で，塩基置換頻度に有意差が検出されることがあ

るという結果に留まった（Iguchi et al., 1999）。ただ

し，韓国産と日本産の個体群の間では有意な遺伝的分

化が検出された。ここまでは，すでにアロザイム分析

で明らかにされた個体群像を再確認していたに過ぎな

い（井口，2001）。島嶼個体群と本土産個体群を解析か

ら，島嶼個体群の遺伝的多様性が動的平衡状態にあり，

大陸－島モデルに準じたメタ個体群構造が成立してい

ることが明らかにされた（Iguchi and Nisihda, 2000）。

湖産アユについて，同一河川に遡上しているオオアユ

型とコアユ型の間に，あるいはコアユ河川集団間に緩

やかな隔離の徴候が見出されている（Iguchi et al.,

2002）。以上は調節領域の塩基配列に基づく解析結果で

あるが，Takeshima et al.（2005a）は，アユのミト

コンドリアDNAのコード領域と調節領域の変異様式を

比較し，調節領域のマーカーとしての性能を検討して

いる。また，種苗に特異なミトコンドリアDNAハプロ

タイプを基にPCR－RFLP分析を用いて，放流された

種苗の追跡が試みられることがある（Pastene et al.,

1991；池田ほか，2001；後藤ほか，2002）。

核ゲノムは，２倍体の生物の体内では組み替えが容

易に起こり，その上に遺伝子重複や偽遺伝子の存在が

相まって，複雑な様相を呈する。その分，ミトコンド

リアDNAと比べて情報量が莫大で，その中にはより変

異性の高い領域も含まれており，マーカーとしての利

用に高い潜在性能を備えていると考えられる。より高

い精度の分析へと要望が強まっていくなか，核DNAを

取りこんだ研究は，その数を増やしていくことが予想

される。当初は，DNAフィンガープリントのマーカー

としての性能が試され，地域個体群の遺伝的変異量の

推定に利用された（高木ほか，1994；関ほか，1995）。

続いて，核全体の遺伝情報を検索するAFLP分析が登

場し，多型検出に有効なマーカーであることが検証さ

れた（Seki et al., 1999；Kakehi et al., 2005）。マイ

クロサテライトDNAについては，多型検出に有効なマー

カーであることが確認されているものの（Takagi et

al., 1999），大規模な個体群構造の解析に適用された例

はこれまでにない。特異なアリル頻度を示す種苗の動

向追跡に利用されていたに過ぎない（池田ほか，2001；

田畑，2005）。本プロジェクト研究の副産物として，池

田湖産陸封アユが，海産と湖産のハイブリッド集団に

変貌していることが示唆された（口頭発表：井口ほか，
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2004）。これまで個体群構造解析への発展を拒んでいる

理由として，広範なレンジを網羅する地理的サンプル

確保の困難さに加えて，大量分析に費やされる膨大な

コスト等が考えられる。本プロジェクト研究では，全

国の水産関係者の協力も得ながら，110を超える地域個

体群からサンプルを集めることができた（Fig. 1）。ま

た，ロボット技術の導入など，最新鋭の分析機器を使

用する機会にも恵まれた。その甲斐あって，これまで

は遺伝的な構造が検出されることのなかった日本産の

海産アユについて，地理的なパタンが浮かび上がりつ

つある。途中経過ながら，たとえば，Pal－ 6 遺伝子座

におけるアリル頻度は，日本産海産アユを南北 2 つの

地域個体群に大別することに成功している（Fig. 2）。

地域個体群を隔てる境界には，仔・稚魚の輸送媒体と

なる海流等の変曲が関与していることが示唆されてい

る（ポスター発表：Iguchi et al., 2005）。現在，地域

個体群数ならびに対象DNA領域を増やしているところ

であり，プロジェクト研究終了時には，さらに詳細な

個体群像の獲得が期待される（口頭発表：武島，2003，

ポスター発表：Takeshima et al., 2005b）。

意義と展望

これまで平坦なものとみなされてきた日本産アユの

個体群像に構造を見出したわれわれの成果は，水産上

でも重要な意味を持つと言える。現在のアユ産業は，

種苗放流を抜きにしては成立が困難な状況にあり，よ

り高い放流効果をねらって生息地を無視した種苗の移

植が繰り返されている。一方，人工種苗については，

地場産の親魚を導入することこそ可能ではあるが，継

代飼育に伴って遺伝的多様性をたやすく消失してしま

うという難点を抱えている（Iguchi et al., 1999）。種

苗放流に伴う遺伝的撹乱を軽減し，在来個体群の遺伝

的多様性の保全ならびに持続的な有効利用を図るうえ

で，個体群の構造化に根拠を与える作業は不可欠なも

のとなる。

現行のマイクロサテライトDNAには，マーカーとして

の高い性能が備わっていることが実証された。しかし

同時に，自然選択に対して中立なマーカーのみに準拠

したアプローチでは，保全あるいは資源管理の単位を

地図上にプロットしていくうえで限界が存在すること

も認識しておかなければならない。卵数－卵サイズの

ような適応に関わる形質が地理的な勾配を持って変異

することは先に記した通りある。適応形質に存在する

地理的勾配を考慮すると，マイクロサテライトDNAが

描く個体群構造では，依然として実態の反映からは隔

たりがあることが伺われる。従来の分子マーカーを使っ

た分析に加えて，適応に関わる遺伝的変異が分子レベ

ルで分析されるならば，より詳細な個体群像の描写も

可能になることが予想される。保全や資源管理を実行

するためにも，適応マーカーの適用はまさに理にかなっ

たものになると言える。本プロジェクト研究との関連

において，アロザイムを支配する遺伝子のマーカー化

が，既に推し進められている（口頭発表：高橋ほか，

2004；武島ほか，2004）。アユを取り巻く研究体制が牽

引となり，この分野にはますますの発展が望まれる。
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