
第5章 産卵浜内の集団構造

第1節 背 景 と 目 的

近年 、日本産アカ ウ ミガメでは、同一砂浜で産卵す る個体の中に も摂餌場 として外洋

域 を利 用す る個体 と主 に東シナ海 な どの沿岸域 を利用す る個 体の2タ イプが存在 し、両

タイプ間では体サイズが異な ることが知 られ るよ うになった(Hatase et al.2002a)。

摂餌場が互いに遠 く離れ た場所であることか ら、産卵浜至近の交尾場(Limpus et al.

1992)へ の到 達に時間的なズ レが生 じ、両 タイプ間で遺伝子流動 の抑制、遺伝的分化

が起 こってい る可能性 がある。もしも同一産卵浜内に分集団構造 が存在す るな らば、産

卵浜間 の集団解析 を行 う際 の解析単位 の設定な どはそれ らを考慮せねばな らない。現在

報告 されてい る生活史多型が果た して異な る繁殖集 団 によってな されてい るもの なの

か否 かを確認す る必要がある。

そ こで本章では産卵浜内の生活史多型の遺伝的背景 を明 らかにす ることを 目的 とし、

既 に この生活史 多型が報告 されている屋久 島 と南部の産卵雌 についてmtDNAお よび

核DNAの 解析結果 をも とに分集団構造の存在 を検討 した。

第2節 材料と方法

第1項 産 卵 雌 の グル ー プ分 け

日本産 アカ ウ ミガメでは各個体 の摂餌域利 用は卵の炭素お よび窒素の安定同位体比

(δ13C,δ15N)か ら推定で き、 δ13C≦-18%0か つ δ15N≦12%0を 示す個体 は外
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洋域 を、それ以外の値 を示 した個体は浅海域 をそれぞれ摂餌域 とす る傾 向が あることが

分かってい る(Hatase et al.2002b,Hatase et al.2002c)。1999年 に屋久島で採取 さ

れたDNAサ ンプル は同一個体 が産んだ卵の安定 同位 体比が既にHatase et al.(2002b)

に よって調 べ られて いるので、 これ をもとに安定 同位体比が δ13C≦-18%。 かつ δ

15N≦12%。 を示 した個体を"外 洋 グル ープ"に 、それ以外 の安定同位 体比 を示 した

個体を"浅 海 グル ープ"に 分類 した。

第2項 核DNAマ イ ク ロサ テ ライ トの解 析

1999年 に屋久 島で採取 され た産卵雌48個 体お よび1994～1995年 に南部 で採 取 され

た産卵雌115個 体のマイクロサテ ライ ト5領 域(Cc7、Cc117、Cc141、Cm72、Cm84、

Ei8)を 第4章 の方法に従 って解 析 した。1994年 と1995年 に南部 で採取 され た産卵雌

115個 体(直 甲長840±43mm,755-952mm)は 卵の安 定同位 体分析 が行 われ ていない

ので、外洋、浅海の グループ分けは行わなかった。

第3項 分 集 団 構 造 の検 討

遺 伝 的差 異 の検 定

安定 同位体比 によって分類 され た屋久島の外洋 グループ と浅海 グループ につい て、2

つ の標本 が任 意交配 を行 う同一繁殖集団 に含 まれ る確率を遺伝子型頻度 の対数 尤度G

を統計 量 として用 いた検定(Genotypic goodness of fit test;Goudet et al.,1996)で

10000回 のrandomizationに より求 めた。標本 内でHardy-Weinberg平 衡 が成立 して

い な い場 合 に も利 用 可能 な こ とが この 手 法 の選 定理 由で あ る。 これ に はFSTAT

ver.2.9.3.2.(Goudet et al.,2002)を 利用 した。

分 集 団 数 の 推 定

南部お よび屋久島のマイ クロサテ ライ ト解析結果 をもとに、ベイズ法に よる所 属確率

推 定のための ソフ トウェアSTRUCTURE2.0(Pritchard et al.2000)を 用いて各産卵

浜が内部に もつ分集団数 を推定 した。 まず、分集 団数(Ki)を 仮定 した場合 の事後確

率(Pr(XlKi))を 、100,000回 のマル コフ連鎖モ ンテカル ロ法 よって分集 団数1～5個

(Ki=1～5)ま で順 次求めた。次 に、それ らの事後確率 をベイズの法則 に基 づいて以下

の式で1-5ま での各分集団数 となる確率(Pr(Ki))を 求 めた(Pritchard and Wen 2004)。
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Pr(Ki)=Pr(XlKi)/ΣPr(XlKi)

第3節 結果

第1項 産 卵 雌 の グル ー プ分 け

1999年 に屋久島で産卵 した48個 体(平 均直 甲長 ±標準偏差:849±44mm,範

囲741-915mm)の うち安定 同位体 比によ り8個 体が外洋 グループに、残 りの40個 体

が浅海 グループにそれぞれ分類 され た(Fig.5.1.)。 各 グループに分類 された個 体の直 甲

長 は外洋 グループが平均826±45mm、 範 囲763-902mm(N=8)、 浅海 グループが平均

854±43mm、 範 囲741-915mm(N=40)で 、 両者 に有意 差は なかった(P>0.05,

Mann-Whitney test)。

第2項 遺 伝 的 差異

屋 久島の産卵雌 は どのマイ ク ロサテ ライ ト領域 にお いて も2グ ループ間で遺伝 子型

出現頻度(Fig.5.2.)に 差 がなかった(P=0.400-0.792,G test;Table 5.1.)。mtDNA

調節領域は外洋 グループで は8個 体 中7個 体 がタイプBで 残 りの1個 体がタイ プC。

浅海 グループでは40個 体 中35個 体がタイプBで 残 りの5個 体がタイプCで あった。

2ハ プロタイプの出現頻度 はグルー プ とも全 く同 じ(Haplotype B:C=7:1)で 、両 グ

ルー プ間 に遺伝 的差異 は認 め られ なかった。

第3項 分 集 団 数 の推 定

遺伝子型 をもとに した所属確 率推定(STRUCTURE2.0)で は、屋久島では分集 団数

が2つ である確 率(K=2)が 最 も高 く73.8%だ ったが、分集 団数 が1で ある確率(K=1,

つ ま り分集 団が存在 しない)も14.9%あ った。南部では分集数が1で ある確率(K=1)

が100%で あった(Table 5.2.)。
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Fig.5-1. δ13C1δ15 N map for eggs collected at Yakushima

Data was referred from Hatase et al. 2002
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Fig.5.2. Allelic frequencies in oceanic and neritic loggerhaed turtles at Yakushima
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Table 5.1. Summary of genetic variability measures at Yakushima

He: expected heterozygosity; P: P values for population differentiation G test implemented in
FSTAT ver.2.9.3.2(Goudet 2001)

Fis: Weir and Cockerham's(1984) fixation index.; Indicates the significant heterozygote deficit
from H-W expectation at 5% significance level based on U test(GENEPOP ver3.4, Ramond
and Rousset 1995) with sequential Bonferroni correction(Rice 1989)
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Table 5.2. Eestimation of the number of populations.

LnPr(XIK) were estimated using STRUCTURE 2.0(Pritchard et al., 2000). The admixture model was
selected for the ancestry model, the correlation model was adapted for the allele frequency model. MCMC
simulation was conducted with 10,000 length of burnin period and 100,000 MCMC reputations after burnin.
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第4節 考察

第1項 産 卵 浜 内 の 集 団構 造

屋 久島では安定 同位 体比で グル ープ分 け した外洋 グループ と浅海 グループの間 に核

DNAマ イ クロサテ ライ ト、mtDNA調 節領域 の どち らにおいて も遺伝的差異は認 めら

れなかった。また所属確 率推定では分集団数1-5ま での中で分集 団数2(K=2)が 最 も

高い確 率を示 したが、分集団が存在 しない確 率 も14.9%で あったこと、分集 団数 を2と

した ときの各分集 団への個体の所属確率が50%前 後 と全 く頑強でなかった ことか ら、

Pritchard and Wen(2004)の ガイ ドライ ンに従 い、分集団は存在 しない と解釈 された。

分集 団数2の 確率が73.8%も 出て しまったのは、解析 したマイ クロサテ ライ トマーカー

の数が少ない ことが原因 と考え られ た(Pritchard et al.2000)。 これ ら屋久島の結果に

加 え、南部 で も分集 団数 が存在 しないことが示 され たこ とか ら、日本産アカ ウ ミガ メで

は産卵浜内の集団分化 は生 じていない と結論で きる。この ことか ら地理的な集団構 造 を

考 える際に各産卵浜 を地域集 団の最小単位 と して扱って も良い ことが確認 できた。

第2項 摂餌域 利用グループ間の遺伝子流動

外洋と浅海とい う異なる摂餌域利用を示す個体の間にmtDNAで も核DNAマ イクロ

サテライ トでも遺伝的差異が認められず、両グループ間に集団分化を生 じさせないだけ

の遺伝子流動があることが示された。遺伝子流動が生 じる原因として、まず摂餌域利用

を変更する個体の存在が考えられる。雌アカウミガメは性成熟後にほとんど成長 しない

ことを考えれば(Hatase et al.2004)、 畑瀬(2005)が 指摘するように小型個体が成

長 して大型 となると摂餌域を外洋から浅海 に移すことは確かに考えにくい。しか し、1

世代に1個 体以上の移住があれば遺伝的な分化は妨げられるので(Wright 1931)、 両

グループの体サイズ組成を乱さない程度の少数個体の移住(摂 餌域変更)で も遺伝的に

は均一となる。この場合、小型の個体が外洋に、大型の個体が浅海にそれぞれ定着 して

いても本研究のような結果となる。

もしもこのような摂餌域を変更する個体が存在 しないならば両グループの交尾場へ

の到達時期を一致させるような何らかの機構 が存在することが考えられる。しか し、ウ

ミガメの摂餌場か ら交尾場への回遊を開始させる至近要因は全く分かっていない。その

うえ、日本の個体群では交尾の報告例はほとんどなく、交尾場の位置も良く分かってい
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ない(興2001)。 まず はオー ス トラ リアの個体群(Limpus et al.1992)と 同様 に産卵

浜の近辺に交尾場 が存在す るか否か を確 かめる必要がある。

第3項 ウ ミガ メ にお ける生 活 史 二 型 の 意 義

本研 究によ り、アカ ウミガメの産卵雌の問に見 られ る摂餌域利用の差異 は同一の繁殖

集 団内で起きているもので あることが明 らか となった。Gross(1996)は 同一個体群 内

の同性個 体が繁殖のために二つ以上の代替手段 をもつ とき、それ らを代 替繁殖表 現型

(alternative reproductive phenotypes)と 呼んだ。 これは繁殖行動 以外 の表現型の多

型 も指す ので(小 関 ・Fleming 2004)、 日本産アカ ウミガメの生活史二型 に も適用で き

るだ ろ う。

代替表現型は昆虫、爬 虫類、魚類 、鳥類、そ して哺乳類を含む主要な分類群 のほ とん

どにおい て報告 されてお り(Gross 1996)、 動物界に広 く見 られる現象 と言 える。その

中で も代替表現型 の進化 に関す るモデル の発展やそ の実証研究 に特に大 きな役割 を果

た してきたのがサケ科魚類 である(Gross 1985)。 多 くのサケ科魚類で は、雄 で成長の

早い個体 が小 さいサイズのまま成 熟す るジャ ックや河川残留型(パ ー)に な ることが知

られ(Fleming 1998,小 関 ・Fleming 2004に 総説)、 雌で も成長の早い個体が残留雌

とな る場合 のあることが タイセイ ヨウサケ(Bagliniere and Maisse 1985)で 報告 され

てい る。

Hatase et al.(2002b)は 、このよ うなサケ科魚類 で得 られてい る知見 を日本産 ア

カ ウ ミガ メにも適用 し、外洋を摂餌域 とす る小型個体は 日本近海へ の加入時に良好 な成

長 を示 して外洋に残留 した若齢成熟個体である と推察 した。しか し、サ ケ科魚類 では降

海す る個体がスモル ト化の ような劇 的 な変態を伴 うのに対 し、アカウ ミガ メでは外洋域

と浅海域で生理的な変化 は必要 とされず、体サイズの差異 もわずかな ものに過 ぎない。

遺伝的基盤 をもち適応進化で説明 され るサケ科魚類(Heath et al.1994)の よ うな多型

とは異 なる可能性 もある。Gross(1996)が 定義 した代替表現型の分類に よれば、遺伝

的基盤 を持た ない条件 戦略(conditional strategy)に 相 当 し、適応進化 とは無縁な も

のかも しれ ない。
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第6章 日本産アカウミガメの集団構造

第1節 背 景 と 目 的

ほぼ全ての生物種 の個体群 がその地理分布 にわたって何 らかの遺伝 的な異質性 を示

す(Ehrlich and Raven 1969)。Selander(1970)が イエネズ ミMus musculusで 農

場の納屋 間 とい う微 小空間スケールの遺伝的な異質性 をア ロザイムマ ーカーに よって

示 したの を皮切 りに、分子生物学的手法 を用いて このよ うな遺伝的集団構造 を解 明す る

試み が数多 くな されてきた(Avise 2004)。Ward et al.(1992)は321種 もの動物 で行

われ たアロザイ ム解析 の結果 を総括 し、動物で は移動性(mobility)が 小 さな種ほ ど遺

伝 的に分化 しやすい と結論 した。この ように集団構造 はその生物種 の生態的特性 を色濃

く写 し出す こ とが多いため、逆 に集団構造 を把握す ることで これまで通常の研究手法で

は分か らなかった生態的側 面を知るこ とができる。また、他 の集団 との間 に遺伝 子流動

の ない、遺伝的に独立 した集団 を管理単位(management units)と して他 の集団か ら

独立 して管理す る ことも提唱 されてお り(Moritz 1994)、 保全生物学的 立場 か らも集

団構造の把握 は重要 な課題で ある。

日本産 アカ ウミガメでは成体の摂 餌場 と産卵浜の問でお こなわれ る産卵 回遊に関 し

て、標識再捕 やテ レメ トリー調査な ど個体 レベルの研 究は実施 されて きたが、保全 に不

可欠な集 団 レベルの理解 が欠 けてい る。確 かに大西洋、地 中海のアカウ ミガ メや他種 の

ウ ミガメ類 を含 めれば、これ までに多 くの集団構造 に関す る研究 がな され て きた(Table

6.1.)。 しか し、いずれ も対象 は産卵上 陸頭数 の多 い大規模 な産卵浜に限 られ ていた。

絶滅が危惧 され る小規模な産卵浜 こそ 、遺伝的情報 をもとに効果的な保全 をお こなって

い く必要があるが、その遺伝 的組成 は全 く明 らかに されていない。特に 日本産アカ ウミ

ガメは世界 中のアカ ウミガ メの中で も最 も個体群サイズが小 さく、今後 の動 向が注 目さ

れ ているにも関わ らず 、核DNAに おける遺伝子流動の実態 は全 く把握 され ていない。
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産卵個体数が大幅に激減 して しまった産卵浜を含む日本の個体群全体の遺伝的組成 と

遺伝子流動の実態が早急に把握される必要がある。

そこで、本章ではmtDNAの 調節領域 と核DNAマ イクロサテライ トを用いて集団解

析を実施する。この結果をもとに日本産アカウミガメにおける産卵浜間の遺伝子流動の

実態を明 らかにし、本種の回遊生態 と母浜回帰性について考察する。さらに今後の保全

活動のために保全遺伝学的な視点から遺伝的多様性について考察する。

第2節 材料 と方法

第1項 ミ トコン ドリアDNAの 集団構造

mtDNAの 解 析

蒲生田については、第5章 で判別 された未知の産卵雌13個 体の うち10個 体 に対応

す る孵化幼体(Table 4.13.)と 上陸 した産卵雌 か ら直接 肉片 を採 取できた10個 体(Table

4.7.)のmtDNAの ハプ ロタイプデー タを使用 した。 これに和歌 山県南部(千 里浜、岩

代の浜)、 宮崎海岸、屋久島(田 舎浜、前浜)、 吹上浜 の既知 のデー タ(Hatase et al.,

2002a)計259個 体を加 えた計281個 体(Table 6.2.A)で 新 たに集団解析 した。各ハ

プ ロタイプの塩基配列 はBowen et al.(1995)の350bpで 代表 させた。対象 とされた

南部、宮崎、屋久島、吹上浜は1998年 、1999年 の記録 では 日本国 内全体にお ける産

卵回数の うち半分近 くを占めてお り、 日本の産卵個体群 を代表 してい る(Table 6.3.)。

産 卵 浜 間 の 遺 伝 的 差 異

ま ず 分 子 デ ー タ に 対 す る 分 散 分 析 法 で あ るAMOVA(analysis of molecular

variance; Excoffier et al.1992)を5産 卵 浜 全 体 に 対 し て 実 施 し(one group of

populations)、 産 卵 浜 間 に 集 団 構 造 が あ る か ど う か を検 討 した 。次 に ど の 産 卵 浜 間 で 遺

伝 的 分 化 が 生 じ て い る の か を 知 る た め に 、2つ の 産 卵 浜 が 任 意 交 配 を 行 う同 じ繁 殖 集 団

に 含 ま れ る確 率 を マ ル コ フ 連 鎖100,000step、dememorization 10,000 stepの 正 確

確 率 検 定(Exact test of population differentiation; Raymond and Rousset, 1995b)

に よ り 求 め た 。 ま た 、 産 卵 浜 間 に お け る 遺 伝 的 分 化 程 度 の 指 標 と な る 固 定 指 数Fst

(Wright, 1951)の 不 偏 推 定 値 θ(Weir and Cockerham, 1984)を 算 出 して 有 意 性(θ
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Table 6.2. Nesting beaches and specimens used for analysis

of the genetic population structures

140



T
ab

le
 

6.
3.

 N
um

be
r 

of
 l

og
ge

rh
ea

d 
ne

st
s 

re
co

rd
ed

 
on

 t
he

 b
ea

ch
es

 
in

 1
99

8 
an

d 
19

99

1 4 1



>0)を10,000回 のpermutation testに よ り検 定 し た 。 こ の 結 果 を も と に 複 数 の 産 卵

浜 を ま と め る グ ル ー プ 構 造 の 存 在 を 仮 定 し て(several groups of populations)再 度

AMOVAを 実 施 す る こ と で グ ル ー プ 間 の 多 様 度(among groups)、 グ ル ー プ 内 の 集 団 の

多 様 度(among population within groups)、 集 団 内 の 個 々 の 多 様 度(within

populations)を 検 定 した 。 こ れ ら 全 て の 解 析 はArlequin ver.2.001(Schneider et al,

2000)を 用 い て お こ な っ た 。 塩 基 配 列 間 の 遺 伝 的 距 離 推 定 法 と して はKimuraの 二 変

数 法(Kimura's two parameter method;Kimura 1980)を 採 用 し 、遺 伝 置 換 速 度 の 分

布 を あ ら わ す ガ ンマ 分 布 の 形 状 変 数 α に は ヒ トのmtDNAのD-loopでKim uraの 二 変

数 法 を も と に 算 出 され た α=0.168±0.036(Yang and Kumar 1996)よ り、 α=0.17と

設 定 した 。

第2項 核DNAの 集団構造

核DNAの 解析

南部、蒲生田、宮崎 、屋久島、吹上浜の5つ の産卵場か ら得た計283の 試料(Table 

6.2.B)に つ いて5マ イ クロサテ ライ ト領域の遺伝子型 を決 定 して使用 した。 この うち

蒲生 田については第4章 で、南部2年 分 と屋久 島の1999年 分については第5章 で既 に

遺伝子型 を決定済みであ る。残 る試 料の遺伝 子型決 定 も第4章 と同 じ方法に よった。2

年度分 ある4産 卵浜 に関 してはまず、年度 ごとに別々に解析 した。

標本内の遺伝 的変異性の指標 として、対立遺伝 子のサイ ズと数、お よびヘ テ ロ接合体

率 の観察値(Ho)と 期待値(HE)を 求めた。 蒲生田や吹上浜の ように試料数 が50未

満 の産卵 場 もあ るため、ヘテ ロ接合 体率の期待値(HE)は 以 下の式で与え られる不偏

推 定値(Levene,1949;根 井,1990)を 用いた。

HE=2n(1-Σxi2)/(2n-1);Xi:観 察 され た対立遺伝子頻度 、n:標 本数

解析領域 の有効性を検 討す るために、Hardy-Weinberg平 衡 か らのズ レの指標 であ

る近交係数Fis(Weir and Cockerham,1984)を 算 出 した。Hardy-Weinberg平 衡か

らの有意なズ レが観察 された ときには、それが ヌル対立遺伝子 によるものであるのか否

か を検 証 す るた め にMicro-Checker ver.2.2.3.(Van Oosterhout et al,2004)で

randamization 1,000回 のモ ンテカル ロシ ミュ レー シ ョンを実施 し、得 られた結果 の

99%信 頼 区間 と比較す ることでヌル対 立遺伝子お よびエ ラーの可能性 を検討 した。

解析領域の独立性 は連鎖不平衡(linkage disequilibrium)の 検定 を実施す る ことで

確 認 した。
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こ れ らの 各 種 基 礎 パ ラ メ ー タ の 算 出 お よび 検 定 に はGENEPOP 3.4(Raymond and

Rousset,1995a)を 用 い た 。 ま た 、検 定 数 標 本 数 が 多 い 場 合 に は 多 重 比 較 に よ る タ イ プ

Iエ ラ ー に 対 処 す る た め 、5%α 水 準 のBonferroni correction(Rice 1989)を 施 し た 。

標 本 間 の 遺 伝 的 差 異

ま ず 、産 卵 浜 間 の 遺 伝 的 差 異 の 有 無 を 検 討 す る た め にArlequin ver.2.001(Schneider

et al.,2000)を 用 い てmtDNAの 解 析 と同 様 に5砂 浜 全 体 に 対 して のAMOVAを 実 施

した 。

次 に 産 卵 浜 間 の 遺 伝 的 差 異 を 詳 細 に 検 討 す る た あ に 、2つ の 標 本 が 任 意 交 配 を 行 っ て

い る 同 じ 繁 殖 集 団 に 含 ま れ る 確 率 を 遺 伝 子 型 頻 度 の 対 数 尤 度Gを 統 計 量 と して 用 い た

検 定(Genotypic goodness of fit test;Goudet et al.,1996)で10000回 の

randomizationに よ り求 め た 。 標 本 内 でHardy-Weinberg平 衡 が 厳 密 に 成 立 して い な

い 場 合 に も 利 用 可 能 な こ とが こ の 手 法 の 選 定 理 由 で あ る 。 これ に はFSAT ver.2.9.3.2.

(Goudet et al.,2002)を 利 用 した 。遺 伝 的 分 化 程 度 はmtDNAと 同 じ くFstの 不 偏 推 定

値 θ(Weir and Cockerham,1984)をArlequin ver.2.001(Schneider et al.,2000)

で10,000回 のpermutationに よ り算 出 した 。 マ イ ク ロ サ テ ラ イ トの 場 合 、 変 異 率 は 領

域 ご と に 異 な る の で α=0.0と し た 。 さ ら に 別 の 変 異 モ デ ル(SMM;stepwise mutation

model)に 基 づ く指 標 で あ るRst(Slatkin,1995)の 不 偏 推 定 値 ρst(Rousset,1996)

もRSTCALC2.2(Goodman,1997)を 用 い て1,000回 のpermutationに よ り算 出 し

た 。 最 後 に 階 層 的 な 集 団 構 造 を 検 討 す る た め に 、 産 卵 浜 の グ ル ー プ 分 け を 仮 定 し て

AMOVAを お こ な っ た 。な お 、マ イ ク ロ サ テ ラ イ トは 全 領 域 の デ ー タ が 揃 っ て い な い 個

体 も デ ー タ と して 含 ま れ て い る た め 、本 節 のAMOVAで は 全 てlocus by locus AMOVA

に よ り領 域 ご と に 変 異 量 を 算 出 し 、最 後 に 次 式 の よ う に 変 異 量 を 相 加 す る こ と で 統 合 し

た(Excoffier 2003)。 有 意 性 は10,000回 のpermutationに よ り検 討 した 。

ΦCT=Σ σa2/Σ σT2

ΦST=(Σ σa2+Σ σb2)/Σ σT2

ΦSC=Σ σb2/(Σ σb2+Σ σc2)
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第3節 結果

第1項 ミ トコン ドリアDNAの 集団構造

ハ プ ロタイ プの 出現 状 況

屋久島で1個 体 だけAタ イプが出現 したほかは各産卵浜 ともBとCの2タ イ プのみ

で構成 されていた。Cタ イプは宮崎 で13個 体、屋久島で11個 体 に見 られ る ものの、

他 の産卵浜はほ とん どBタ イプで占め られていた(Table 6.4.,Fig.6.1.)。

産 卵 浜 間 の遺 伝 的 差異

AMOVAに よ り、全体の変異量の うち9.36%(Φst=0.0936)が 産卵浜間で生 じてお

り、産卵浜間 に有意な遺伝的差 異(P(0.001)が 存在す ることがわかった(Table 6.5.A.)。

2産 卵浜 による比較で は、10組 中5組 で有意なハプ ロタイプの出現頻度の差が認 め

られた。南部、宮崎 、屋久島の3産 卵浜間で互いに有意 に異なっていたが(P=0.000～

0.039)、 蒲生田 と吹上浜の2産 卵浜 はそれ ぞれ宮崎 とのみ有意差 を示 し(P<0.05)、

他 の産卵場 とは差異がみ られ なかった(P>0.05)(Table 6.6.)。 宮崎は他 の4産 卵場

全 て との間で有意 な遺伝的差異 を示 した。

産 卵 浜 間の 遺 伝 的 分 化程 度

遺伝 的差異の検 定結果 と同 じ5組 の産卵場問で有意 な遺伝的分化が認 め られ た(P<

0.05)(Table 6.7.)。 有意 とな ったFst(θ)の 中では南部-宮崎 間が最 も大き く(θ=

0.268)、 南部-屋 久 島問が最小だ った(θ=0.056)。

階層 的 集 団構 造

宮崎が他の4産 卵浜全て との間で有意 な遺伝的差異 を示 したた め、宮崎 とその他4

産卵場(南 部 、蒲生 田、屋 久島、吹上浜)の2グ ループか らなる集 団構造 を仮定 して

AMOVAを 実施 した ところ、グループ間の遺伝的差異(φCT)は 有意 でな く(P>0.05;

Table 6.5.B.)、宮崎だけを異 な るグループ とするほ どの明確 な違いはないこ とがわかっ

た。
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Table 6.4. Frequency of mtDNA haplotype on 5 nesting habitats.

*Haplotypes were denominated by Bowen et al.(1995)
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Fig.6.1. mtDNA haplotype frequencies on 5 nesting habitats. Area of circle is
propotional to sample size. 1: Hatase et al.(2002), 2: This study.
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Table 6.5. Analysis of molecular variance on mtDNA assuming

the two groups.

***:P<0
.001. Results of 10100 permutation test, P-Value: σa2 and Φstρ=0.000, ΦsT=σa2/σT2

(B) Two Groups (Group 1:Miyazaki, Group 2:Minabe, Kamoda, Yakushima, Fukiagehama)

**:P<0
.01,***:P<0.001. Results of 10100 permutation test. P-Values for each parameter: σc2

(rand, value<=obs. value) and ΦSTρ=0-001, σb2 and Φscρ=0.007, σa2 and ΦCTρ=0.194, ΦCT=σa2/σ

T2, ΦST=σa2+σb2/σT2, ΦSC=σb21σb2+σc2
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Table 6.6. Population differentiation among nesting habitats inferred from

mtDNA haplotype frequencies

Above the diagonal are the P-values for population differentiation exact test based on 100,000
steps Markov chain by Arlequin2.001. Significant values(P<0.05) were underlined. **indicates the
significant value(α level of 0,01)after Bonferroni correction.
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Table 6.7. Genetic partitions(θ)among nesting habitats based

on mtDNA sequences

Above the diagonal are fixation index θ for pairs. Significant value(P<0.05)based on permutation

tests are underlined. *indicate the significant value(α level of 0.05)after Bonferroni correction.

Below the diagonal are P-Value for significance of F st based on 10100 permutation tests estimated

using Arlequin 2.001
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第2項 核DNAの 集団構造

標 本 内 に お け る変異

対立遺伝子の数(Na)は3-13の 範 囲だったが、Cc7で は3-8と 最 も対立遺伝子 の種

数 が少 なかった(Table 6.8.)。観 察 されたヘテ ロ接合体率(Ho)もCc7で 最小 であった

(1999年 吹上、Ho=0.375)。Cc7で 最低 のヘテ ロ接合体率を示 した1999年 の吹上が

Cc141で は全個体 がヘテ ロ接合 体 とな り最大値1,000を 示 したよ うに、各産 卵浜 の遺

伝 的多様性 は領域 によってまちまちであった。

Hardy-Weinberq平 衡

9標 本5領 域 の 計45標 本 の う ち10標 本 でHardy-Weinberg平 衡 か らの 有 意 な ズ レ

が 認 め られ(P<0.05)、 こ の う ち7標 本 がBonferroni correction後 も 有 意 で あ っ た 。

特 に1995年 の 屋 久 島 で は 最 も 多 い4領 域 で ズ レ が 確 認 され 、 補 正 後 もCc7、Cc117、

Ei8の3領 域 が 残 っ た 。1995年 の 南 部 で はcc7、cc141、Ei8の3領 域 が 補 正 後 も 有 意

で あ っ た 。 領 域 別 で はCc141が9標 本 中4標 本(補 正 後 は1標 本)で 、Cc7、Cc117、

Ei8は い ず れ も9標 本 中2標 本 で ズ レが 確 認 され た(Table 6.8.)。

マー カ ー の有 効 性

Hardy-Weinberg平 衡 か らの ズ レが認 め られ た10標 本 を対 象 に お こ な っ た

Micro-Checker ver.2.2.3.(Van Oosterhout et al,2004)に よるヌル対 立遺伝子お よび

エ ラーの検定ではいずれの可能性 も支持 され なかった。また、ズ レの原 因がヌル対立遺

伝 子あ るな らば、 ほとん どの標本 において共通 してズ レが観察 され る と予想 され るが、

ズ レが生 じたのは最大で もCc141の9標 本 中4標 本(補 正後は1標 本)で あった。 こ

れ らの ことか ら、観察 されたHardy-Weinberg平 衡か らズ レはヌル 対立遺伝子 の存在

に よるものでな く、いずれの領域 も集 団解析 において有効 と判 断 した。

マ ー カ ー の 独 立 性

各 領 域 間 の 連 鎖 不 平 衡 の 検 定 で は 全90組(5C2×9標 本)の 比 較 の うち 、 連 鎖 不 平

衡 が 有 意 と な っ た の は わ ず か に4組 で 、Bonferroni correction後 も残 っ た の は1995年

の 南 部 に お け るCc117-Cc141間P<0.005)の み で あ っ た(Table 6.9.)。 こ れ は 、Cc141

がHardy-Weinberg平 衡 か ら ズ レ て い る こ と が 原 因 と 考 え ら れ た 。 他 の3組 は

Cc7-Cc117(南 部1994年,P<0.05)、Cc7-Cc117(屋 久 島1999年,P<0.05)、Cm84-Ei8

(吹 上1997年,P<0.05)で あ っ た 。 各 領 域 ど う しが 本 当 に連 鎖 して い る な ら ば 、 ほ と
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Table 6.8. Summary of genetic variability measures for each locus and year

on 5 nesting habitats

N:number of individuals studied; Na: number of alleles; Ho:observed heterozygosity; HE: expected heterozygosity

Fis: fixation index of Weir and Cockerham(1984) indicating deviations from H-W expectations, significant values (P<
0.05) are underlined. * and ** represent the significant values by H-W test in a level of 0.05 and 0.01, significance levels
for multiple tests were adjusted using the sequential Bonferroni correction(Rice 1989)
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Table 6.9. Result of the genotypic linkage disequilibrium tests.

Above diagonal are the unbiased estimate of the P-value. Significat values (P<0.05) were underlined. **
represents significant value in a level of 1% after sequential Bonferroni correction k=10 (Rice 1989)

The null hypothesis Ho is: "Genotypes at one locus are independent from genotypes at the other locus"
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ん どの標本 で一貫 して連鎖不平衡が見 られ るはず である。しか し、実際にはCc7-Cc117

において9標 本 中わず か2標 本で しか連鎖が見 られなかった ことか ら、 ここでみ られ

た連鎖不平衡 は領域 の連鎖 に よるものでない と考 えられ る。 この2標 本 はBonferroni

補正後に有意ではな くなっているので、多 くの組 み合わせで検討 した ときに偶然生 じる

統計上のエ ラー(タ イ プIエ ラー)で ある可能性 が高い。従って ここで解析 した各領域

は互 いに独立 である と判断 して よい。

年 度 間の 遺 伝 的 差異

南部、宮崎 、屋久島、吹上の4産 卵浜 について年度間の遺伝的差異 を検 定 したところ、

領域別では南部のCm84(P<0.05)、 宮崎のCc7(P<0.05)、 屋 久島のCc141(P<0.005)

の3つ で年度 間に有意 な差異 が認め られ、屋久島のCc141の みが補正後 も有意 であっ

た(Table 6.10.)が 、 これは1995年 の標本 がCc141でHardy-Weinberg平 衡 か らズ

レてい ることが原 因 と考え られた。また、5領 域 を合わせた結果ではいずれ の産卵浜 に

お いても有意差 は認 め らなかった(P>0.1;Table 6.10.)。 これ らの ことか ら、年度 が

異 なって も各産卵浜は同 じ繁殖集団 によって利用 されてい ると考え られ、以降 の集 団解

析 においては2年 度分 のデー タをあわせた ものを各産卵浜 のデー タ として用 いて も構

わない ことが明 らか となった。

産 卵 浜 内 の 変異 性

2年 度分のデー タをあわせて、マイ クロサテ ライ ト領域の変異性を再度求 めると屋久

島では5領 域全て においてBonferroniの 補正(5%α 水準)後 も残 るHardy-Weinberg

平衡 か らのズ レが観 察 された。 また、南部 も5領 域 中の2領 域、Cc141(1%α 水準)

とEi8(5%α 水準)に おいてHardy-Weinberg平 衡 か らのズ レが観 察 された(Table 

6.11.)。 これ は 屋 久 島 と南 部 の 両者 とも1995年 の 標 本 に お い て 観 察 され た

Hardy-Weinberg平 衡 か らのズ レ(Table 6.8.)が 、2年 度分 を合計 した ときにも影響

してい るもの と考 え られた。そのため、産卵浜間の集団構造 を解析す る際には、念 のた

め南部については1994年 分だ けを屋 久島については1999年 分だけを用 いたデー タセ

ッ トも解析す るこ とに した。以降、全産卵浜 で複数年のデータセ ッ トを 「デー タセ ッ ト

A」、南部 と屋久島をそれぞれ1994年 、1999年 の単年、他 の産卵浜 を複数年 としたデ

ー タセ ッ トを 「データセ ッ トB」 として解析 に用いてい く。
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Table 6.10. Population differentiation between nesting seasons

on each nesting habitat

P-values were estimated by the permutation of genotypes among samples using FSTAT

ver.2.9.3.2(Goudet 2001)

Significant P-values(P<0.05) are underlined. * significant in a level of 5% after sequential
Bonferroni correction K=5(Rice 1989)
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Table 6.11. Summary of genetic variability measures for

2 years pooled.

N:  number of individuals studied; Na: number of alleles; Ho: observed heterozygosity; HE:

expected heterozygosity

Fis: fixation index of Weir and Cockerham(1984) indicating deviations from H-W expectations,
*and** 

represent the significant values by H-W test in a level of 0.05 and 0.01, significance

levels for multiple tests were adjusted using the Bonferroni correction.
all-A:All samples contain two years.
all-B:Minabe 1994, Kamoda 2002-2004 Miyazaki 1995&99, Yakushima 1999, Fukiage 1997&19
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産 卵 浜 間 の 差 異

AMOVAの 結 果 、 産 卵 浜 問 で 生 じて い る 変 異 量 は デ ー タ セ ッ トAで0.25%(Φst=

0.0025,R>0.1)、 デ ー タ セ ッ トBで0.39%(Φst=0.0039,P<0.05)で 、デ ー タ セ ッ ト

Bで の み 産 卵 浜 問 の 集 団 構 造 の 存 在 が 有 意 とな っ た(P<0.05)(Table 6.12.)。 各 産 卵

場 に つ い て 対 立 遺 伝 子 の 出 現 頻 度 は5産 卵 浜 と も 非 常 に 似 通 っ て い た(Fig.6.2.1～

Fig.6.2.5.)。 産 卵 浜 間 の 遺 伝 的 差 異 は デ ー タ セ ッ トA、Bの 双 方 と も吹 上 浜 で 南 部(P<

0.005)、 宮 崎(P<0.05)、 屋 久 島(P<0.05)の3産 卵 場 と の 間 で 認 め られ た(Table 

6.13.)。 領 域 ご と に 見 て み る と、Cc117の み で 有 意 差 が 認 め ら れ た(Table 6.14.)。

産 卵 浜 間 の 遺 伝 的 分 化 程 度

Fst(θ)は デ ー タ セ ッ トAで は 南 部-吹 上 浜 間(θ=0.0091,P<0.05)と 屋 久 島-吹

上 浜 間(θ=0.0113,P<0.05)の2組 で 有 意 な 値 を 示 し た(Table 6.15.A.)。 デ ー タ セ

ッ トBで は 同 じ く 南 部-吹 上 浜 間(θ=0,0150,P<0.05)、 屋 久 島-吹 上 浜 間 θ=0.0120,P

<0.05)と これ に 南 部-宮 崎 間(θ=0.0053,P<0,05)を 加 え た3組 で 有 意 な 値 を 示 し

た(Table 6.15.B.)。

一 方 で
、Rst(ρ)は ど の 産 卵 場 間 で も 有 意 な 値 を 示 さ な か っ た(P>0.05)(Table

6.16.)。

階 層 的 集 団構 造

吹上浜のみ他の産卵場 との問に遺伝子型頻 度の有意差が認 め られた ことか ら(Table 

6.13.)、 産卵浜 を吹上浜 とその他4産 卵場(南 部 、蒲生田、宮崎、屋久島)の2グ ルー

プに分 けてAMOVAを 実施 したところ、全体 の変異量に占めるグル ープ間 の変異量は

デー タセ ッ トAで は0.89%(Φct=0.0089,P>0.1)と 有意でなかったが、デー タセ ッ ト

Bで は1.06%(Φ,t=0.0106,P<0.05)と 有意であった(Table 6.17.)。

第4節 考察

第1項 ミ トコ ン ドリアDNAに よる集 団構造

mtDNAで は 産 卵 浜 間 に 遺 伝 的 集 団 構 造 が 存 在 し(Table 6.5.A.)、 全 て の 産 卵 浜 が 宮

崎 との 間 で 遺 伝 的 差 異 を 示 した(Table 6.6.,Table 6.7.)。 宮 崎 とそ の 他4産 卵 浜 を2
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Table 6.12. Global analysis of molecular variance (locus by locus)
on microsatellite loci.

(A) All samples contain two years

ReSultS Of 10100 permutation test. P-Va.ue:σa2 and Φst P=0.112. ΦST=Σ σa2/Σ σT2

(B) Minabe 1994, Yakushima 1999

Results of 10100 Permutation test. *:P<0.05. P-Value:σa2 and ΦstP=0.042. ΦST=Σ

σa2/Σ σT2
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Fig. 6.2.1. Allele frequency histograms at the Cc7 locus on 5 nesting habitats.
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Fig. 6.2.2. Allele frequency histograms at the Cc117 locus on 5 nesting habitats.
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Fig. 6.2.3. Allele frequency histograms at the Cc141 locus on 5 nesting habitats.
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Fig. 6.2.4. Allele frequency histograms at the Cm84 locus on 5 nesting habitats.
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Fig.6.2.5.Allele frequency histograms at the Ei8 locus on 5 nesting habitats.
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Table 6.13. Population differentiation among 5 nesting habitats.

(A) All  nesting habitats contain two years

(B) Minabe 1994, Yakushima 1999

Above the diagonal are P-values for  Ho: "There is no genotypic differentiation between two beaches"
obtained by log-likelihood statistics G test using FSTAT ver2.9.3.2. under 200 permutations. Singnificant
value (P<0.05) are indicated with under line. * indicates the significant value(a level of 0.05) after
Bonferroni correction.
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Table 6.14. Population differentiation among 5 nesting habitats on each loci.

(A)Multiple Iocus

(B)Cc7

(C)Cc117

(D)Cc141

(E)Cm84

(F)Ei8

Above the diagonal are P-values for  Ho: "There is no genotypic differentiation between two beaches"

obtained by log-likelihood statistics G test using FSTAT ver2.9.3.2. under 200 permutations.
Singnificant value (P<0.05) are indicated with under line. * indicates the significant value(a level of
0.05) after Bonferroni correction.
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Table6.15. Genetic partitions(θ) among nesting habitats based

on five microsatellite loci.

(A) All habitats contain two years

(B) Minabe 1994, Yakushima 1999

Above the diagonal: fixation index θ for pairs, significan value(P<0.05)based on permutation tests are

underlined. There is no significant value(α level of 0.05)after Bonferroni correction. Below the diagonal are

P-value for significance of θ>0 based on 10100 permutation tests by Arlequin 2.001.
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Table 6.16. Genetic partitions (p) among nesting habitats based
on five microsatellite loci.

(A) All habitats contain two years

(B) Minabe 1994, Yakushima 1999

Above the diagonal are fixation index ρ(estimator of Rst)averaging over variance for pairs. Below the diagonal

are ρ-value for significance of ρ based on 1000 permutation tests by RSTCALC2.2.
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Table6.17. Analysis of molecuiar varlance(locus by locus)on microsatellite loci

assuming the two groups. Group 1: Fukiage, Group2; Minabe,

Kamoda, Miyazaki, Yakushima.

(A) All samples contain two years

Results of 10100 perrnutation test. P-Values for each parameter: σc2 (rand. value<=obs. value) and Φst

ρ=0.111, σb2 and Φscρ=0374, σa2 and Φctρ=0.055. ΦCT=Σ σa2/Σ σT2, ΦST=Σ σa2+Σ σb2/Σ σT2, Φ

sc; Σ σb2/Σ σb2+Σ σc2

(B) Minabe 1994, Yakushima 1999

Results of 10100 permutation test. *: P<0.05. P-Values for each parameter: σc2(rand. value<=obs. value)

and Φstρ=0.043, σb2and Φscρ=0.254. σa2and Φctρ=0.027. ΦCT=Σ σa2/Σ σT2, ΦST=Σ σa2+Σ σb2/Σ

σT2, ΦSC=Σ σb2/Σ σb2+Σ σc2
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グループに分割す るほ どの明確な差異はなか ったが(Table 6.5.B.)、 宮崎 を中心にC

とい うハプ ロタイプが多 く見 られ 、吹上や蒲生 田、南部な ど宮崎 か ら距離的にはなれた

産 卵浜 では ハ プ ロタイ プCが 出現 しに く くなる とい う地 理 的 な傾 向が見 られ た

(Fig.6.1.)。

mtDNAの 集団構造 には現在お よび歴史的 な過去の遺伝 子流動 の状態が映 し出 しさ

れ ている(Bossart and Prowell 1998;Avise 2000)。 この うち、集 団の分断化 のよ うに

外 的環境 による遺伝子流 動の抑制は、フロ リダ半島で多 くの分類群 が東西に分かれ る集

団構 造 を持つ よ うに、同 じよ うな地理分布 を示す生物に共通 してみ られ る場合があ る

(Avise 2000)。 一方で、同 じ地理分布 をもつ生物 であって もその種が もつ生態の違いに

よって異 なった集 団構造 を示す場合 もある。例えば、南大西洋のニザダイ科魚類が種に

よって異なった集 団構造 を示すのは、生息場所 に対す る選択性 の強 さが違 うことが原因

とされ ている(Rocha et al.2002)。 このよ うに同 じ地理分布 をもつ生物の集 団構造を

比較 した ときに、現在お よび過去に経験 した環境 に起因 した ものは共通部分 として、種

の生態 の違 いに起因 した ものは集団構造の差異 として現れ る。そ こで、本研究で得 られ

た集 団構造 を解釈す るために、本研 究で扱 った5産 卵浜が位 置す る紀伊半島か ら鹿児

島までの太平洋沿岸 におけ る他の分類群の集団構 造を見てみ る。

まず 、 両側 回遊魚 の 中で最 も集 団解析 の知見が蓄積 され てい るアユPlecoglossus

altivelisで は、本州 ・四国 ・九州にわたって遺伝的に均質で明瞭な集 団分化が認 め られ

ない ことがアロザイム分 析(Nishida and Takahashi 1978;Nishida 1986;関 ら1988)

お よびmtDNA分 析(Iguchi et al. 1997, Iguchi et al. 1999)で 示 されている(西 田

1999)。 両側回遊魚では他に もボ ウズハゼSicyopterus japonicus(渡 邊 ら2004)、 海

産魚 では ヒラメParalichthys olivaeeus(朝 日田ほか,1998)、 マ ダイPagrus major

(Taniguchi and Sugama 1990)、 マアナ ゴConger myriaster(木 村2003)、 甲殻類で

はイセエ ビPanulirus japonicus(杉 本 ほか2005)な どもアユ と同様 に太平洋沿岸の

黒潮 の影響 を受ける範囲で遺伝的分化が見 られ ない。この よ うに複数 の分類群が共通 し

て遺伝的分化を示 さない こ とは、この範囲の海域に海洋生物の交流を妨 げるよ うな物理

的 な障壁が存在 しない こ とを示唆す る。これ らの生物はいずれ も沿岸 に生息 し強い定着

性 を持 ちなが らも、幼 生時期 の移動分散性 によって広い範囲にわた る遺伝子流動を達成

して いる(西 田1999)。 これに対 し日本産アカ ウミガメは幼 期にカ リフォル ニア沿岸

まで渡洋回遊す ることが知 られているよ うに(Uchida and Teruya 1991, Bowen et al.

1995,Dutton et al.1998,Resendiz et al.1998)、 これ らの生物に比べてはるかに高い

移動性 を持つ。それに も関わ らず太平洋沿岸で集 団構造 が形成 されてい るのは、生態に
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遺伝 子流動 を抑制す るよ うな要素があ るか らに他 な らず 、 ウミガメ類では母浜回帰性

(natal homing)が これ にあたると考え られ る。Hatase et al.(2002a)は 年度によっ

て各産卵 浜のハ プ ロタイ プ頻度が変化 しないこ と、各産卵浜のハプロタイプ頻度が有意

に異な ることを根拠 に、日本産アカ ウ ミガメは母浜回帰性 を持つ と結論 したが、ここで

示 した よ うな他分類群 との顕著な集 団構 造の違 いも 日本産 アカ ウ ミガ メにおける母浜

回帰性 の存在を支持す る。この母浜回帰性について は新たに加わった蒲生 田のmtDNA

解析結果 と5産 卵浜の核DNA解 析結果 を踏 まえて後 の項であ らた めて この母浜回帰性

について詳細に考察す る。

次に本研 究で得 られ たmtDNAに よる集団構造 を詳細 に見てい く。2つ の産卵浜 ど う

しで比較 した結果 、遺伝 的差異の検定(Table 6.6.)と 遺伝的分化程度(Table 6.7.)の

双方 とも10組 の うち5組 で遺伝的 な差異が見 られ る とい う結果で一致 した。各産卵浜

間の距離 を地図上で計測 し、算出 された遺伝的分化程度 との相 関をみ ると、最 も距離的

に近い南部-蒲 生 田間(約50km)や 屋久島一吹上間(約120km)で 遺伝的差異はな く、

180kmを 超 える宮崎-屋 久島間では じめて遺伝的差異 が現れている。これは地理的に離

れ た集団 どうしほ ど遺伝 的分化が大 きい とい う"Isolation by distance"と 合致す る(例

えばForbes and Hogg 1999)。 しか し、さらに遠 く離れ た蒲生 田-屋久島間(約540km)

や蒲生 田-吹上間(約650km)、 南部-吹 上間(約700km)で は地理的には宮崎-屋 久 島

間(約180km)よ りもはるかに離れ ているにも関わ らず遺伝 的な差異が認 めらなか っ

た(Table 6.6.)。 この点につ いては3つ の可能性が考 え られる。1つ 目は解析 した個体

数 が少 ない ことに よって差異を検出できなかった可能性。2つ 目は現在 この産卵浜間で

遺伝子流動があ る可能性。3つ 目は何 らかの歴史的な背景によって遠 く離れた産卵浜が

遺伝的 な類似性 を示 した とい う可能性 である。

この うち1つ 目につ いて は、確 か に有意差 の 出なか った3組 が いずれ も蒲生 田

(n=20)や 吹上(n=22)と いった試料 数の少 ない産卵浜 を含んでいたこ とか ら考え得

る。この場合、両産卵浜 の試料 をさらに採取 して増や して再解析す る必要がある。2つ

目についてはmtDNAの 場合、雌の産卵浜変更や母浜 回帰 しない個体の迷入が考え ら

れ るが、これ については総合考察で触れ る。3つ 目については地中海のアカウ ミガメで

考え られ てい るの と同 じよ うに(Schroth et al.1996)、 ハ プロタイプBとCと い う異

なる2系 統が歴 史的 にそれ ぞれ別 々のタイ ミングで 日本 に加 入 した可能性 が考 えられ

る。 しか し、 これについては更に多 くの産卵浜でmtDNAの ハプ ロタイ プを解析す る

必要が ある。
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第2項 Hardy-Weinberg平 衡 か らの ズ レ

核DNAマ イ クロサテライ トの解析では、1995年 の屋久島お よび南部で補正後 も残

る有意なHardy-Weinberg平 衡 からのズ レが認 め られ た。近親交配、同類交配、 自然

淘汰、集団の細分化 といった要因が集団内に存在 す るとHardy-Weinberg平 衡の状態

か らずれ ることが知 られている(根 井1990)。 この うち、集 団の細分化によるズ レは、

ワール ン ト効果(Wahlund's effect)と 呼ばれ る。 また、使用するマーカーが不適 当な

場合 に第4章 で述べた ようなヌル対立遺伝 子の影響 で見かけ上ずれることもある。

本 章で使用 したマー カーは第4章 における有効性 の検証 と本章 のMicro-Checkerに

よる検証の結果 よ り、ヌル対立遺伝子 による影響 は否定できる。第5章 で産卵浜内に

お ける分集 団存 在 も否 定 されてい るので、ワール ン ト効果 も考えに くい。マイク ロサテ

ライ ト領域 は淘 汰に対 して中立 とされ るので、自然淘汰や同類 交配 とも関係 ない。近親

交配の可能性 だけは否 定できない。そこで本章では1995年 の南部お よび屋久島のデー

タが何 らかのバ イアスを含んでいる可能性 も考慮 して、これ ら2標 本を除いたデー タセ

ッ トで も解析 をお こなった。結果的には どち らのデー タセ ッ トでも集団解析の結果 は大

き く違 わなかったが、1995年 の南部お よび屋久 島のデータは近親交配の存在な ど何 ら

かの重要 な意味 を含 んでい る可能性 もあるので、今 後 も注意深 く扱 う必要がある。

第3項 核DNAに よ る集 団 構 造

核DNAマ イ クロサテ ライ トでは、吹 上 と他の産卵浜間でのみ遺伝 的差異が認 められ

た(Table 6.13.)。 蒲生 田-吹上間では遺伝的 な有意差は検出 され なかったが、これは蒲

生 田の試料数が少 ないために検 出 されなかった可能性 もある。遺伝的分化程度Fst(θ)

も同 じく吹上のみが他産卵浜 との間で有意 な値 を示 し、Rst(ρ)も 南部-吹 上、屋久島

-吹上 で高 い値 を示 した(Table 6 .15.,Table 6.16.)。

Fst(θ)とRst(ρ)の 違 いは前提 とす る変異モデルにある。前者 は突然変異が常に

新 しい対立遺伝 子 を生み出す と仮定 している(IAM;Infinite Allele Model)の に対 し

て、後者 は突然 変異が対立遺伝子 を大きさの1段 階異 なる既 存の対立遺伝子に変異 さ

せ る と仮定 してい る(SMM;Stepwise Mutation Model)。SMMは マイクロサテライ

トに適 した変異 モデル として考案 されたが(Slatkin 1995)、 実際の野外集 団ではIAM

もマイ クロサテ ライ トによ くフィッ トす るとい う報告 もある(井 鷺,2001)。 解析 した

領域が少 ない場合 にはIAMモ デル に基づ く 」砥 のほ うが より信頼性 が高い とされてい
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る(Gagiotti et al.1999,Excoffier 2003)。 さらに第4章 でCm84とCc141はSMM

モデル に従 わない ことが確認 されている こ とか ら、本研究ではFstの 結果を重視す る。

吹上 と他4産 卵 浜によるグループ構造 はデ ータセ ッ トAで 有意 でなかったが、南部

と屋久島 を単年度 分のみ使用 したデー タセ ッ トBで 吹上 と4産 卵浜(南 部 、蒲生 田、

宮崎、屋 久島)の グループ間の差異が有意 となった。吹上 と他の産卵浜 との差 異の中で

も顕著な ものは、Cc117に おける長 さ242bpの 対立遺伝子の出現頻度だが、 この対立

遺伝子 はCc117に お いて最 も高頻度 で出現す る238bpか ら4bp大 きい。フラグメン ト

解 析に伴 うエラー は第3章 で示 した よ うに2bpの ズ レとして生 じることが多 いので、

この242bpの 対立遺伝子はエラー とは考 えにくい。 両グループ間 に何 らかの遺伝的構

造 が あるのは確 かであろ う。ただ し、グルー プ問 の変異 が全体の変異の うちのわずか

1.06%(FCT=0.0106)に 過ぎない ことを考 えれ ば、集団構造 は確かに存在す るものの

非 常に軽微 である と解釈す るのが妥 当で ある。 この結果は前節 でmtDNAに よ り出さ

れ た もの と異 なるが、 これ については次の項で検討す る。

第4項 ミ トコ ン ドリアDNAと 核DNAで 見 られ た 集 団構 造 の 違 い

本研 究ではmtDNAと 核DNAで 異なる集 団構造 が得 られた。マイ クロサテ ライ トは

mtDNAの 塩基配列 よ りも進化速度 が早 いために集 団解析 にお け る解像度が高 い とさ

れ(松 井 ・小池2003)、 実際に多 くの生物 においてmtDNA解 析 では検出す るこ との

で きなか った僅 かな遺伝的差 異がマイ ク ロサテ ライ ト解析 に よって検 出 され てい る

(McLean and Taylor 2001;Wirth and Bernatchez 2001)。 しか し本研 究では、mtDNA

で10組 中5組 の遺伝的差異が検 出で きたのに対 して、マイクロサテ ライ トで は10組

中3組 の差異 しか検出 されなかった(Table 6.6.,Table 6.13.)。

mtDNAが 核DNAよ りも高い遺伝的分化 を示す原因 として、両DNAの 有効集団サ

イズの違 いがある。これは、核DNAが 両系遺伝 の二倍体(diploid)な のに対 してmtDNA

が母 系遺伝 の一倍体(haploid)で あるため、mtDNAの 有効集団サイズが核DNAの

4分 の1し かな く、核DNAよ りも遺伝 的浮動が起 こりやすいこ とによる(Birky et al.

1983,渡 辺 ・西 田2003,鈴 木2003)。

しか し、本研 究 で得 られた5産 卵浜全 体 の遺伝 的分化程度 は、mtDNAで φST=

0.0934(Table 6.5,)で あったのに対 して、マイ クロサテライ トではFST=0.0025～

0.0039(Table 6.12.)とmtDNAの ほ うが24～37倍 も分化が大 きかった。 これ だけの
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違いが有効集団サイズの違いだけで生じるとは考えにくい。ウミガメ類に特有な何らか

の生態に起因するものと考えられる。

母系遺伝であるmtDNAの 集団構造には雌の生態的特性しか反映されないが、両系

遺伝である核DNAマ イクロサテライ トには雌雄双方の生態的特性が反映される。ウミ

ガメ類では雌は産卵のために砂浜に上陸しなければならない一方で、雄は砂浜に上陸す

る必要がないため、行動に性差が生じうる。行動の違いに伴 う遺伝子流動の性差が集団

構造の違いとして検出された可能性が高い。

遺 伝 子 流 動 の 性 差 を表す 指 標

そ こで遺伝子流動の性差についてさらに検 討す るため、mtDNAと 核DNAの 分化程

度 の違いを表す あ らたな指標Ffm=φST(f)/FST(m)を 定義す る。ここで、φST(f)

はmtDNAで 算 出 された集 団間全体 の遺伝的分化程度 φSTを 指す。FST(m)は 核DNA

について算出 され た遺伝的分化程度FSTを 指す。φSTもFSTも 解析試料全体の変異量に

占める集 団間の変異量 の割合 をあ らわす ものだが、mtDNAの 場合にはハプ ロタイプ間

の遺伝的距離 も考慮 された φSTを 用 いる。FSTや φSTは 解析対象 とする地点の選択に も

依存す るため、文献間で値 を比較す るのが難 しい。 しか し、このFfmで は φST(f)と

FST(m)の 比 をとることで、地点選択 の影響 が相殺 され、遺伝子流動の性差 を定量的

に比較で きる。 遺伝子流動は一世代 あた りの移住個体数Nmと して推定す ることも可

能 だが、この場合は集 団が島モデルに従 うとい う仮定 を経 るので、直接FSTを 使 うほ う

がバイ アスは少ない と考えた。

海 洋 動物 に お け る遺 伝子 流 動 の 性 差

ウミガメ類 と同様 に母川回帰性 が知 られてい るサケ科魚類ではFfmは2.7-6.4程 度 で

しかな く、既 に述べた核DNAとmtDNAの 有効集 団サイ ズの違いで説明で きる範囲で

あ る。一方 で、社会行動を示す鯨類は7.8～17.1(Rosel et al.1999,Brown Gladden et

al.1997,1999,Escorza-Trevino and Dizon 2000)、 雄がハー レムを形成す る ミナ ミゾ

ウアザラシは22.5と 非 常に高いFfmを 示 し(Hoelzel et al.2001)、 雄 による遺伝子流

動 が卓越 してい るこ とがわかる(Table 6.18.)。 本研 究で求め られた 日本産アカ ウ ミガ

メのFfm=24～37と い う値 はこれ らの動物 をさらに上回 ってい る。 オース トラ リアの

アオ ウミガ メで もFfm=58.6で あるこ とを考 えると(FitzSimmons et al.1997b)、 ウ

ミガメ類 も雄で遺伝子流動が促進 される生態 を有す るもの と推測 され る。

日本産 アカ ウ ミガ メでは性比が雌に偏ってい るとい う報告が多 く(松 沢 ほか1996,

平手1999,菅 沼 ほか2002,菅 沼ほか2003,大 鹿 ほか2003,田 中ほか2005,岩 本 ほ
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Table 6.18. Comparison of Fst(φst)between mtDNA and microsatellite

1:01sen et ai.(2004), 2: Nielsen et ai.(1996), 3: Nielsen et al.(1999), 4: Allendorf et al.(2000),'
5: Seeb et al.(1998), 6: Rosel et al.(1999), 7: Brown Gladden et al.(1999), 8: Escorza-Trevino and
Dizon(2000), 9: Hoelze. et al.(2001), 10: FitzSimmons et al.(1997b)
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か2005)、 多 くの雌 が交尾相手 の雄 を共有す る一夫多妻型 の配偶 システムを有す るこ

とが予想 され る。 しか し、筆者 らが2003年 に実施 した孵化幼体の父性解析では、蒲生

田の個体群 は予想 に反 して一夫一妻で あった(酒 井2005)。 蒲生 田だ けでな く、他産

卵浜の雄 も蒲生田の成熟雌 との繁殖に参加す ることで、雄の不足が解消 されているのか

も しれない。もちろん性比のみな らず、繁殖開始齢や繁殖サイ クル の雌雄差な ど明 らか

に されねば ならない点 が残 されてい るが、雄が様 々な産卵浜 の成熟雌 と交尾 をす ること

で産卵浜間の遺伝子流動 が行 われてい る可能性が高い。

オース トラリアのアオ ウミガメを研究 したFitzSimmons et al.(1997b)も 雄が遺伝

子流動 を促進 してい るのだ と集 団解析の結果 を解釈 した。さらに遺伝子流動が促進 され

る原因 として、1)交 尾場 に対す る固執性がオスでは低い、2)様 々な産卵浜 由来のオ

スが混在す る摂餌場にい るときに交尾 がお こなわれてい る、3)摂 餌場か らの回遊途中

で交尾 が起 きてい る、の3つ の可能性 の中か ら、オスの交尾場 固執性 がメス同様 に高い

こと(FitzSimmons et al.1997a,Limpus 1993)、 メスによる精子の受容期間が2週 間

以 下 と非 常に短い こと(Comuzzie and Owens 1990)を 理 由に回遊途 中での交尾が最 も

有力 であ ると結論 した。

精子 の受容期間は 日本産アカ ウミガメで も2週 間以下であ るこ とが飼育下で確認 さ

れ て いる(酒 井2005)。 また、東 シナ海 が重要 な摂 餌域 のひ とつ で あるた め(亀 崎 ら

1997)、 太平洋側の砂浜で産卵す る個体 にとって、屋久島周辺海域 は産卵回遊の重要な

回遊路 となっている(Hatase et al.2002b)。 南部、蒲生 田や宮崎の産 卵雌 が、回遊途 中

で屋久 島の雄 と交尾 を行 っている可能性 はある。この場合、吹上の個 体は屋久島周辺海

域 を通過す る必要がないために遺伝的交流 が起 こらない と考 えれ ば、マイ クロサテライ

トで見 られ た吹上 と他 産卵 浜間の遺伝的分化 も説明でき る。

ただ し、この仮説 を認 めるには雄 の母浜回帰性が確認 されな ければな らない。オスの

繁殖 場へ の固執性 に関 してはオー ス トラ リアのアオ ウミガメの他 にはハ ワイのアオ ウ

ミガメ(Dizon 1982)で 報告 されているのみであるので(畑 瀬(1998)に 総説)、 ウミ

ガメ類 に一般的 な性質 とまでは言 えない。日本産アカ ウミガメで も繁殖期の雄 を対象 と

した集 団解析 が行われ る必要があるが、日本産アカウ ミガメで は野外での交尾 目撃例が

非常に少 な く(例 えば、興(2001))、 交尾場 の位置す ら分か ってい ないのが現状であ

る。まずは交尾場が確 定 され、そ こでの繁殖行動生態が解 明 され ることが先決で あろ う。

本研 究では雄 が関与す るこ とで遺伝子流動が促進 されて いることは確認 された ものの、

それ を引 き起 こす具体 的な行動生態 の解明は今後の課題 として残 され た。
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第7章 総合考察

本論文ではここまでに、孵化幼体の初期分散、分子生物学的手法の検討、母性解析、

産卵浜内の分集団構造、産卵浜間の遺伝子流動の実態を明 らかに し、日本産アカウミガ

メの回遊生態を論 じてきた。そこで本章総合考察においては、第1節 でこれまでの第2

～6章 の生態調査や遺伝的解析から得られた結果と既往の知見を総合 して、まず 日本産

アカウミガメの集団構造について考察した。第2節 では、本研究で得 られた集団解析の

結果をもとに、ウミガメの回遊生態に特徴的な母浜回帰性について考察した。ここでは

ウミガメの母浜回帰性に関 して行われてきたこれまでの研究をまとめ、本研究の結果と

あわせて 日本産アカウミガメの母浜回帰性について考察 した。そしてアカウミガメで明

らかになった母浜回帰性を他のウミガメ類 と比較することで、ウミガメ類の母浜回帰性

の進化について考察 した。第3節 では、本研究の結果を実際の保全に生かすための提

言をおこなった。最後の第4節 では、ウミガメの回遊生態 をより深 く理解するために

必要な今後の研究課題を提案 した。

第1節 日本産 ア カ ウ ミガ メの 集 団構 造

本研究では核DNAマ イクロサテライ トを用いた集団解析により、日本産アカウミガ

メは南部から屋久島に至る範囲では遺伝的に均一であることが明らかとなった(第6

章)。 吹上 と他の産卵浜との間には遺伝的な違いが認められたが、違いの程度は日本産

アカウミガメ全体が有す る変異のうち0.89-1.06%と わずかであった。標識調査では吹

上と他の産卵浜との間に雌の産卵浜変更が報告されていること(第2章)、 吹上だけ形

態形質や生活史などが異なるという生態的知見が全く得られていないことか ら、現段階

では吹上のみを明確に異なる繁殖集団とみなすことはできないと考えられた。

亀崎ほか(1995)は 屋久島、宮崎、南部における産卵雌1000個 体以上の体サイズ(直

甲長、直甲幅)を 測定 し、すべての地域間で直甲長が有意に異なることを明らかにした。
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Hatase et al.(2002a)はmtDNAに 認 め られた遺伝 的分化 と併せ てこれ を、各産卵浜が

遺伝 的に独 立 している証拠 と解釈 した。屋久 島で平均直 甲長が大きいのは、南部 に比べ

て餌資源の豊 富な東 シナ海 を摂餌域 とす る個体 の割合 が多いこ とが原因 と考 え られて

い る(Hataseetal.2002a)。 しか し本研究では、摂 餌域利用の違いに遺伝的背景がない

可能性 が示 され た(第5章)。 これ は、遺伝的組成が同 じで あって も摂餌域利用に違い

が生 じ、それが体サイ ズの違い となって現れ る場合 もあ るこ とを意味す る。つま り、必

ず しも各集 団が遺伝 的に独立 している必要 はない。

マイ クロサテ ライ トによる解析結果 は各産卵浜 の独立性 を否定す るものであった。し

か しこれは、必ず しも 日本産アカ ウミガメが完全 に任意交配 な単一繁殖集 団であること

を意味す るものではない。Hatase et al.(2002a)お よび本研 究ではmtDNAで 産卵浜

間 に遺伝的分化が認め られ、これは雌 の母浜回帰性 を反映 した もの と考 えられ た。もし

も 日本で もアカ ウ ミガ メの交尾が産卵浜の至近 において行 われ るな らば(内 田1973)、

交尾場 は 日本の産卵浜 の分布域全体にわたって多数存在す るこ とにな る。雌が母浜回帰

性 によ り母浜近 くの交尾場に集 まるのは もちろんだが、雄 もオース トラ リアのアオ ウ ミ

ガメのよ うに母浜近 くに集ま る可能性がある(FitzSimmons et al.1997a)。 この場合、

交尾期 には各地 に多数 の繁殖集 団が形成 され るものの、わずか な雄によって各繁殖集団

間の遺伝子流動 が行 われ ることで遺伝的 に均一化 されてい ると考えることもできる。こ

れ1は、日本のア カ ウミガメ個体群 を単一繁殖集団で はな く、メタ個体群 とみ なす考 え方

で あ り、よ り現実的 な集団構造のモデルであると言 える。ただ し、現段階 では単一繁殖

集団 とメタ個 体群の どちらか断定す ることはできない。既 に第6章 で も述べ たが、交尾

場の解明 とそ こでの繁殖生態が明 らかに され る必 要がある。

第2節 母浜回帰性

第1項 ウ ミガ メ の母 浜 回帰性 に関 す る研 究

ウミガ メ類 にお いて母浜 回帰説 を初めて提唱 した のはCarr(1967)と され てい る。

Carr(1967)は 、孵 化 幼 体 には生 まれ た砂 浜 の臭 い が刷 り込 まれ て お り(Olfactory

imprinting)、 その臭いによって生まれ故郷の砂浜 を認識 し、そ こに戻 って産卵す るの

ではないか と述 べた。 しか し、Carr(1967)の 説の根拠 は、産卵時 に標識 を装着 された
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ウ ミガ メがその後何年 に もわたって同 じ砂浜に産卵 に来る とい う産卵場固執性 の観察

結果で しかなか った。標識装着 された孵化幼体が実際に母浜 に戻ってきて産卵す るのを

確認 したわけではない。確かに雌 が成熟後に初 めて産卵 をす る際 に、全 く来訪経験のな

いはずの産卵 浜に到達 出来 るこ とに対す る説明 として、母浜回帰説は魅力的である。し

か しこの初産時の産卵 浜への回遊 ば、既にHendrickson(1958)が 提唱 していた社会促進

説(Social Facilitation Model)で も説明がつ くため、 ウミガメが母浜回帰性 をもつ必

要はない。社会促 進説 とは、交尾 を経験 していない雌 が、摂餌場で偶然出会った産卵経

験済みの雌 につ き従 って産卵浜 を訪れ ることで、産卵浜の位置 を知 り、以降の産卵でそ

の産卵浜 を利 用 し続け るとい うものである。

母 浜回帰説 と社会促進説 の果 た して どちらが正 しいのか を検証す るためにまず注 目

されたのが、Carr(1967)が 母 浜回帰のための機構 として挙 げた嗅 覚刷 り込み(Olfactory

imprinting)で あった(Owens et al.(1982),Grassman et al.(1984),Grassman and

Owens(1987)。 亀崎(1989)に 総説)。 孵化幼体が孵化 した砂浜の砂 を通 した海水 に選

好性 を示す こと(Grassman et al.1984)、 卵内発生 中と孵化後の どち らの時期 にお け

る刷 り込み も選択性 に寄与す ることな どが示 され た(Grassman and Owens 1987)。 し

か しこれ らの実験は、刷 り込み をして問 もない孵化幼体 を用いて選択実験 をお こなった

結果であるので、ここで示 された刷 り込みが母 浜回帰 に必要 な長 い年月に渡 って保 持 さ

れ る刷 り込み と同一か疑問で ある。成熟 した あと、雌成 体が一度産卵 に使った砂浜 に回

帰す るのに使 われ る短期的 な刷 り込み とも解釈 できる。

分子生物学的手 法が生態研究で利用 され るようになる と、遺伝学的なアプ ローチ か ら

母浜回帰説 を検証す る試みがな され るよ うになった。もしも母浜回帰説が正 しけれ ば各

砂浜間で遺伝的 な交流 が起 らず、産卵個体のmtDNAに は産卵場によって遺伝的な違

いが生 じているはず である と期待 され研究がお こなわれた(Avise et al.,1987;Meylan

et al.1990)。 まず 、Bowenら(1989)が アオウ ミガ メで砂浜ご とにmtDNAハ プロタイ

プが異 なることをRFLP法 によ り明 らかに し、母浜回帰性 を裏付ける証拠である とし

た。次 にMeylanら(1990)は 摂餌域 を共有するカ リブ海周辺3産 卵場問にも遺伝 的差異

があ るこ とを示 し、社会促進説(Hendrickson,1958;Owen et al.,1982)を 棄却 した。

その後、世界 中の産卵場 を対象に大規模 に行われた調査で も、同様の結果がRFLP法

で示 され(Bowen et al.,1992)、 アオ ウミガ メが母 浜回帰性 を持つ とい う結論 は広 く受

け入れ られ るよ うになった。アカ ウミガメについ て も北大西洋(Bowen et al.1993a)、

地中海(Schroth et al.1996)、 日本(Hatase et al.2002a)で 同じ手法に よ り産卵浜

間の遺伝的差異が示 され、母浜回帰性 が存在す る と結論 された。この他 にも母浜回帰性

177



の検証 とい うよ りも保護ユニ ッ ト設定に生 かす ことに 目的で、 ウミガ メ類7種 中6種

において数 々の集 団遺伝学的研究が行われ(Table 6.1.1.,6.1.2.)、 母浜回帰性 の存在 を

示唆す る集 団構造 の存在 が確認 されてい る。この よ うに、母 浜回帰性は ウミガ メ類全般

に共通 す る回遊特性で あることが広 く認識 され 、支持 され るに至ってい る。 しか し、サ

ケ科魚類 で は広 く母川 回帰 率まで把握 され(Quinn and Fresh 1984,Tallman and

Healey1994)、 種 による回帰性 の違い なども定量的に議論 されている(例 えば小泉 ・

山本2004な ど)こ とを考えれば、ウミガメ類 の母浜回帰性 に関す る研究は大 きく立ち

遅れ ている。今後は例えばどの よ うな地理的範囲で母浜回帰性が見 られ るかな ど、よ り

具体 的な母浜 回帰 の実態に踏 み込 んだ研 究を行 う必要 がある。また、母浜回帰性 を十分

に支持す る研 究結果 は今の ところ遺伝的集 団研究か らしか出されていない。他 の分野か

らの母浜回帰性 に関す る研究 も行 う必要が ある。

第2項 日本 産 ア カ ウ ミガ メの 母 浜 回帰 性

本研 究で得 られ た結果 をもとに、日本産 アカ ウミガメの母浜回帰性について詳細に検

討 してみ る。母系遺伝 で組換 えのないmtDNAに よる集団構造が雌の母浜回帰性 を最

も反映 してい ると考え られ るので、 ここで は本研究(第6章)お よびHatase et al.

(2002a)で 得 られ たmtDNAの 集団構造 を元 に考察 を進 めてい く。

ハ ビタッ ト間の動物の移動 ・分散様式は遺伝子流動 のパ ターンを見るこ とで推測でき

る(Avise2004)。 そこでまず、 日本産アカ ウ ミガメの遺伝子流動のパター ンを知 るた

めに産 卵浜間の地理的距離 と遺伝的分化 の関係 を見 ると、産卵浜間が約400kmま での

範 囲では概ね相関関係 が見 られ るのに対 して、それ以上の距離では相 関関係 が見 られ な

炉(Fig.7.1.A)。 集 団遺伝学では遺伝子流動のモデルがい くつか提示 され てい るが、そ

の 中で も島モデ ル(island model)と 距離 に よる隔離 モデル(isolation-by-distance

model,以 下IBDモ デル:Wright 1943,1946)の2つ がよく使 われ る。島モデル は局所

集 団間の移住 がラ ンダムに起 こるとす るもので、集 団間 の地理的距離 と遺伝的分化 の間

に相 関関係 が ない(Fig.7.2A)。IBDモ デル は、 よ り近い集団間ほ ど移住 が起 こ り易

い とす るもので、集団間の遺伝的距離 と遺伝 的分化 は相関関係 を示す(Fig.7.2.B.)。

このモデルにあてはめる と、約400km以 下で認 め られた遺伝子流動パター ンはIBD

モデル に従 うもの と解釈 され る。一般にIBDモ デル は移動 ・分散の距離 が能力的 もし

くは生態 的に限定 され てい る生物で見 られ るこ とが多い(Epperson 2003)。 母川 回帰

性 に よって河川に拘束 されてい るサ ケ科魚類 ではIBDモ デルに従 う場合が多 く、迷入
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Fig. 7.1. Relationship between genetic difference and geographical distance
among nesting beaches. Significant values(P<0.05) are plotted by
closed circles.
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(A)lsland model

(B)lsolation by distance model(stepping stone)

Fig.7.2. Gene flow models, relationships between genetic distance and

geographical distance. (after Koizumi and Yamamoto 2004)
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が河川間 の距離に応 じて起 こるこ とが分か っている(Nielsen et al.1999,Hansen and

Mensberg 1998;小 泉 ・山本2004に 総説)。400km以 下の距離 でみ られたIBDモ デ

ルに従 う遺伝子流動パ ター ンは特 定の地域へ拘束 され ることによるもの、す なわちウミ

ガ メが もつ母浜回帰性 によるもの と考え られ る。

どれ だ け産 卵浜 間 が離れれ ば 遺伝 的 に分化 す るの かを見 る と、南部-蒲 生 田(約

55km)、 屋久島-吹 上(約120km)でmtDNAの 差異は認 め られず、宮崎-屋 久 島間の

約180km以 上で ようや く差異 が出現 した。他 のアカ ウミガ メ個体群の集 団研 究で遺伝

的差異が認 め られ た最小距離 は、地 中海 ではキプロス島北部-ト ル コ南岸間の約80km

(筆者が地図よ り海路の最短距離 を計測,Laurent et al.1998)、 トル コ南岸 に沿った東

西約100km(Schroth et al.1996)、 北大西洋ではやは り約100kmと なっている

(Bowen et al.2003)。 遺伝的分化 が起 きは じめる距離 が約100kmと3個 体群(地 中海 、

北大西洋、日本)で 良 く一致す るこ とを考 えると、この距離 が集団構造 の形成 に とって

重要 な意味を持ってい る可能性 がある。

約100kmと い う距離は主に沿岸 を流れ る黒潮分枝流 な どの空間スケールに相当す

る。遺伝的な分化 が認 められ なかった南部 と蒲生 田はいずれ も沖を紀南分枝流が流れ 、

蒲生田か ら出た孵化幼体はその流れ を使 っていた(第3章)。 同 じく遺伝 的分化 のなか

った屋 久島-吹 上について も、吹上の沖か ら南下 して屋 久島周辺 を通過す る流れ が存在

す る(Fig.7.3.,日 本海洋学会 ・沿岸海洋研究会編1990)。 この約100kmと い う範囲

は蒲生 田に とっての紀南分枝流の よ うに、孵化幼体の初期分散を支配す る海流系 と関係

があると考え られ るが、この点につ いて検 証するには よ り多 くの産卵浜 を対象に集 団解

析 をお こな う必 要があ る。今後、この約100kmと い う範 囲が どの ような産卵浜周辺 の

環境的な要素に対応 しているのかを考 えるこ とで、母浜回帰性に関す る新た な知見が得

られ るもの と期待 され る。

次 に400km以 上の距離で見 られた遺伝 子流動パ ターンについて考 える。このパ ター

ンがハ プロタイプの少 なさが原 因で偶 然生 じたもの、も しくは何 らかの地史 的な背景を

反 映 したもので、現在の遺伝子流動 と何 ら関係がない可能性 はある。 しか し、他 の個体

群の結果 を見てみ ると、地 中海では約1100km離 れた ギ リシア とキプ ロス島 との間で

は差異がな く(Schroth et al.1996,Laurent et al.1998)、 北大西洋西部 では約2000km

も離れた ノー スカ ロライナ とフロ リダ半島西岸北部 との間に違いがない(Encalada et

al.1998)。 この ように遠 く離れ た産卵浜間で遺伝的組成 が一致 して しま う例 のあるこ

とが3個 体群で共通 していた。遠 く離れ た産卵浜 との間で遺伝子流動が起 こるメカニ

ズム も存在す るのか もしれない。例 えば産卵 回遊の初期 に 目的の海流への乗 り違 いや渦
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Fig.7.3. Sea surface currents around Japan

(after The Ocenographic Society of Japan eds.1990)
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流域 への トラ ップによる回遊時間の ロスによ り本来の産卵浜か ら遠 く離れ た所 で産卵

がお こなわれ る可能性 も考 え うる。ウミガメは産卵場 までの距離 によってナ ビゲーシ ョ

ンを使い分 けてお り、遠距離ではLohmann and Lohmann(1996a)が 提唱 したよ う

な地磁気 を、近距離では匂いか音 を利 用 しているのではないかす る意見もある(Hys et

al.2003)。 た とえば、外洋域か ら地磁気 を利用 して沿岸 域に近づ く段階で ミスが生 じる

こ とで、遠 く離れた産卵浜周辺への迷入 は起 こ りうる(Fig.7.4.)。

第3項 ウ ミガ メ類 に お け る母 浜 回 帰 性 の進 化

日本産 アカ ウミガメの よ うな高い母浜回帰性 は どの よ うに進 化 して きたのであろ う

か。距離や空間的な要素を別 にすれ ば、サケや ウミガメに限 らず多 くの動物が特定の場

所へ行き、そ して帰 って くる帰巣本 能(homing)を 有す る。 定常的に繰 り返 され る地

点間 の往来や、ホーム レンジか ら飛び出 した後の回帰、そ して回遊行動 な ど、そのいず

れ も慣れ親 しんだ、特定 の場所へ到達す ることを 目的 とした行動で あるとい う点で本質

的には同 じで あ り、homingと 考 えることができる(Papi 1992)。

ウ ミガメ類で最 も原 始的な種がオサガメDermoehelys coriaceaで あることが分子系

統学 的に明 らかに なってい る(Fig.7.5.;Bowen et al.1993b,Dutto net al.1996,

Bowen and Karl 1997)。 従来の分類で もオサガメのみがオサガメ科 に分類 され、他 の

ウ ミガメ6種 が ウミガメ科 に分類 され てい ることか らも、 この ことは間違いないであ

ろ う。オサガメのmtDNAに よる集 団解析 では遺伝 的分化が認め られ た最 も距離的に

近い産卵浜の組み合わせ はカ リブ海 のバー ジニア諸 島St.Croixと トリニダー ドトバ コ

であ り(Dutton et al.1999)、 この産卵場間の距離 は約580kmで ある。 アカ ウミガメ

の100-200kmと 比較す るとこの距離 は大きく、オサガメはアカ ウミガメよ りも母浜回

帰性 が低 い こ とを示 唆 す る。 実 際 にオ サガ メは 産卵 場 固執性 も低 い とされ て お り

(Dutton et al.1999)、 西太平洋で はイ ン ドネ シア周辺に しか産卵場を もたないにも関

わ らず 日本の奄美大 島で産卵 した例 もオサガ メの産卵場固執性 の低 さを示 す事例 とも

考え られ る(水 野 ら2002)。 ミ トコン ドリアDNAのND4-Leucine tRNAと 調節領域

の塩 基配列 をも とに作成 された分子 系統 に よれ ば、オサ ガメに続い てアオ ウ ミガメ

Chelonia mydas、 ヒラ タ ウ ミガ メNatator depressus、 タイ マ イEretmoehelys

imbricataと 分化 し、5番 目に分化 したのがアカ ウミガメCaratta carettaで あ り、ア

カ ウ ミガメは ウミガ メ類の中でも最近に分化 した種 といえる(Fig.7.5.)(Dutto net al.

1996)。 ウミガ メの場合 もサケ科魚類 と同様 に分化に従 って母浜回帰性が強 くなる方向
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Fig.7.4. Two types of geneflow between nesting site.

184



Fig.7.5. Molecular phylogeny of sea turtles.(after Dutton et al. 1996, Bowen and Karl 1996)
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に進化 して きたのかも しれない。そ うであれ ば、アカ ウミガメよ りも最近に分化 した ヒ

メウ ミガ メLepidoehelys olivacea、 ケンプ ヒメ ウミガメLepidochelys kempiiは アカ

ウ ミガ メよ りもさらに高い母浜回帰性 を有す るこ とが予想 され る。ヒメウミガ メは産卵

浜 によっては、1つ の砂浜で100万 個体以上が一斉 に産卵す る 「ア リバダ」 とい う特

異な産卵行 動を起 こす ことで有名な種である。もしか した ら、このア リバ ダ とい う現象

はアカ ウミガメよ りもさらに強い母浜回帰性 を獲得 したか らこそ生 じ得 た現象 なのか

もしれない。

ウミガメのよ うな高い遊泳能力を有す る動物 に とって、物理的な障壁 の少ない海洋 で

は種分化 につながるほ どの隔離が生 じることは ごく稀で あろ う。さらに、アカ ウミガメ

とアオ ウミガメ(Karl et al.1995,亀 崎 ほか1996)、 アカ ウミガメとタイマイ(亀 崎

1983,亀 崎 ・並河1984)、 アカ ウミガメとヒメ ウミガメ(Karl et al.1995)の 雑種 の

存在 が確認 されてい るよ うに(Bowen 2003に 総説)、 生殖器官 の分化 による生殖 的隔

離 は起 きて いない。このよ うな生物では母浜回帰性 が低 くなるよ うな変化は集 団間の隔

離 をよ り一層生 じに くくさせ るので、母浜回帰性 に進化 が起 こるとすれば回帰性 が厳密

になってい く方向に しか進化 しえなかった もの と考 えられ る(Fig.7.6.)。

ただ し、現段 階でこの仮説 には不確 かな部分が多す ぎる。現在出 されているウ ミガ メ

類 のmtDNAに よ る分 子 系 統 関 係 はCytochrome b (Bowen et al.1993b)、

ND4-Leucine tRNAと 調節領域(Dutton et al.1996)の1～2遺 伝子座 だけを解析 し

た結果 に基づいている。まず は、mtDNA全 領域 による分子系統関係が解明 されねばな

らない。さ らに、アカ ウミガメ以外 の種 について も少 な くとも50～100km程 度 か ら段

階的 に遺伝的分化程度 を検討 できる ような詳細な集 団解析が行われ る必要がある。

第3節 遺 伝 的 多 様 性

遺伝的に隔離 され た小集団は遺伝的多様性 が失われやす く、それに伴って環境 の変化

に対す る適応能力 も失 われ る危険性が あることが知 られてい る(Pullin 2002)。 動物の

集 団 にお ける多様性 の急速 な消失 と近交弱勢 を短期的に避 けるためには最低 で も50～

500個 体以上の集 団サイズが必要 と提案 され ている(Franklin 1980)。 しか し、日本産

アカ ウ ミガメの場合 は過去10年 間 に年間10回 以上の産卵 が1シ ーズン中にお こなわ

れた産卵浜はわずか に15し か存在 しない(Kamezaki et al.,2003)。MtDNAの 解析

では、 日本産 アカ ウミガ メは産卵浜間で遺伝的分化が見 られ ることが明 らか とな った。
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(A) No variation in natal homing ability

(B) One population developed strict natal homing ability

Fig.7.6. Evolution of strict natal homing. Under no physical barrier, if
population has no variation in homing ability (A), stray turtle inhibit
genetic isolation. Genetic isolation can take place only when
population developed strict natal homing (B).
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日本 産アカ ウ ミガ メの雌 が示 す母浜回帰性 は各産卵 浜を遺伝的 に分断す る作用がある

ため、多 くの産卵浜の雌個体 群は遺伝 的多様性 が喪失 していることが懸念 され る。実際

にmtDNAで は蒲生 田で少 な くとも19個 体 が全 く同 じ塩基配列 を示 しmtDNAの 遺伝

的多様性 が極 めて低 いことが示 された(第4章)。 しか し、生存 に直接関わ る核DNA

では、蒲生 田は現在 も産卵個 体数 が圧倒 的に多い屋久島 と遜色ないだけの遺伝的多様性

が保持 され ている ことが本研 究によ り明 らか となった(第6章)。 これは雄が関与す る

ことで産卵浜 の遺伝的な分断化 が避 け られ てい ることの証拠 とい える(Table 6.11.)。

一 旦産卵のた めに上陸 した砂浜 を変 更す るこ とが容易ではない雌 の ウミガ メに とっ

て、繁殖成功 の実績 のある母浜へ回帰す るこ とは未知 の産卵浜 を使 うリスクや好適な産

卵浜探索の コス トを軽減 させ る大きな利 点がある。しか しその一方で、上記 の とお り母

浜回帰性 は産卵浜間の遺伝 的な交流 を分断 する欠点 もある。核DNAマ イクロサテ ライ

トを解析す るこ とでわかった雄 に よる産卵 浜間の遺伝子流動は、遺伝的に脆弱 な小集団

に個体群 が分 断化 され るのを抑制 す る機構 として 日本産 アカ ウ ミガ メの繁殖生態の進

化過程で備わって きたもの と考え られ る。

実際 に北大西洋西部のアカ ウミガメで も本研究 と同様 にmtDNAと 核DNAマ イ クロ

サ テ ライ トに よる集 団解析 か ら、雄 に よ る遺伝子流 動が存在す る と結論 され ている

(Bowen et al.,2005)。 オー ス トラ リアのアオ ウミガメでも雌 の母浜回帰性 と雄による

遺伝子流動の存在 が示 されてい る(FitzSimmons et al.1997b)。 また、地球規模 の集

団解析 でも、 アオ ウミガメ(Karl et al.1992,Roberts et al.2004)で 雄に よる遺伝子

流 動が大きいこ とが示唆 され てい る。地 中海 のアカ ウミガメに限 ってはmtDNAと 核

DNAの 集団構造 に違いが見 られず、雄 に よる遺伝子流動は遺伝 的な分化 を妨げ るほど

ではない と結論 されている(Schroth et al.,1996)。 しか しこの研究で は、核DNAの

解析 にRAPID法 を用いてい るため、これが地域的な特異性 と結論す るにはマイ クロサ

テ ライ トを用 いた再検討を待 たね ばな らない。
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第4節 ウ ミガメ類の進化

第1項 海洋への進出

約3億 年前、両生類の中の一群が卵のなかの胚を陸上での乾燥から防ぐ羊膜を獲得す

ることで、爬虫類へと進化 し、脊椎動物で初めて水場への呪縛か ら解き放たれた。水場

を離れ ることで、陸上 とい う広大なニッチを手に入れた爬虫類はその後、1億 年以上も

続 く恐竜時代を築き上げた。 ウミガメは恐竜全盛の時代に再び海へ戻ることを選んだ

が、もはや一度獲得した羊膜卵を捨て去ることは出来なかった。これが海洋を生活の場

としなが らも、産卵場である砂浜に縛 られて生きねばならないウミガメの宿命の始まり

であった。

しか し、そんな不合理なように見える宿命も、ウミガメ類が1億 年以上にもわたって

基本的な体制を変化させずに生き延びてきた事実を考えれば、適応的だったのかもしれ

ない。孵化幼体の海への降海 を容易にするために選んだ砂浜 とい う空間は陸上の他の空

間に比べれば、大型動物のあま り利用しないウミガメの独壇場となった。また、陸上生

活を経ることで成 し遂げた卵 ・孵化幼体の大型化は、海に留まり続けた硬骨魚類とは比

較にならないくらい高い初期生残を可能にした。

第2項 大 回 遊 の獲 得

再び海 に進出 したウミガメは浮遊生活期 を持つ ようにな る。この浮遊生活期 の獲得が

海流系依存的(第3章)な 大規模 な成長回遊の形成 に大きな役割 を果た したのは間違

い ない。しか し、母浜回帰性 に よって最終的に母系の集団構造 を形成す ることを考 えれ

ば(第6章)、 幼期 に広 く分散す ることは無駄 と思われ る。

小卵多産を繁殖戦略 とす ることが多い海産魚類な らば、初期 に浮遊生活 を送 ることは

不可避 である(Fuiman 2002,渡 邊2005)。 しか し、 日本産アカ ウミガメで降海時の

体サイ ズが約40mmSCL(第2章)で あったよ うに、ウ ミガメ類 の孵化幼体は浮遊生

活 を余儀 なくされるよ うな体サイズではない。さらに、淡水ガメの多 くが孵化後す ぐに

底生生活 に移行 するのに対 して、日本産アカ ウミガメでは十年以上 も浮遊生活期が続 く

ことは奇異であ る(Zug et al.1995)。 浮遊生活 に何 らかの適 応的な意義が あったに違

いない。 実際 に、外洋 にお け る浮 遊生活期 の生残 率が非常 に高い とい う報告 もあ る

(Bjorndal et al.2003)。 ウミガメが海への進 出 した時、既 に生物 のハ ビタ ッ トとして
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飽和 に達 していた沿岸 域のに対 して、外洋 の表層はニ ッチ と して残 され てお り、長い浮

遊生活期の獲得 につなが ったのかも しれない。

第3項 分布 域 の 拡 大

長い浮遊 生活期 の獲得 とそれに続 く大規模 な回遊の形成 は、分布域の拡大 を可能に し

た。母浜 に縛 られ なが らも時 々起 こる長距離の産卵浜変更(本 章第2節)や 迷入が新

規産卵浜開拓の役割 を担 った と考え られ る。わず かな個 体によって形成 され たばか りの

産卵浜 も、雄が元の産卵浜集団か ら遺伝子 を運んで くるこ とで(第6章)、 遺伝的 に脆

弱になるのを避け るこ とができた。そ して、孵化幼体の海流依存的な初期分散は(第3

章)、 開拓先 で新たな"回 遊環"(Tsukamoto et al.2002)を 成 立 させ るのに好都合で

あった。

オサ ガメは現生の ウミガメ類で最 も系統的 に古いにも関わ らず、世界 中に存在す る現

在 の集 団が分岐 し始めたのは約90万 年前 よ りも最近であ ることがmtDNAの 解析 によ

りわかっている(Dutton et al.1999)。 これはオサガメよ りも遥かに新 しい種であるア

カ ウ ミガメが、大西洋 、イン ド洋 に続いてよ うや く太平洋 の集団 を誕生 させたの とほぼ

同時代で ある。そのため、現在 のオサ ガメは更新世初期の氷河期 をイ ン ド-太平洋 に存

在 したわずかな レフユー ジア(避 難地)で 生き延びた集団 が拡散 していった もの と解釈

されてい る(Dutton et al.1999)。

母浜回帰性 によ り特定 の産卵浜に束縛 されなが らも、時 々起 こる長距離の産卵浜変更

に よって進化的な時間スケールでは分布域 を柔軟に変化 させ る ことが 出来た。この こと

こそ、現生の ウミガメ類が幾度 にもわた って地球上の生物 を襲 ってきた気候変動 を経験

しなが らも今 日まで生き延 びることができた要因なのか もしれ ない。

第5節 ウ ミガメの保全

蒲生田における上陸 回数の減少要因

蒲生田における上陸回数の減少要因を考えるとき、集団構造が把握できていないため

に地域的な変動要因を特定 しにくい という問題があった(第2章)。mtDNAの 集団構

造によれば、産卵雌はある程度の母浜回帰性をもつことが示唆された(第6章)。 これ
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は初期分散の段階で地域限定的に経験 した極端な減耗 も、いずれ地域限定的な産卵雌減

少 となってあ らわれることを意味する。井口ら(2005)が 指摘 したような徳島県北部

の産卵雌の減少が、この地域で過去に起きた初期減耗増大の結果である可能性も新たに

浮上 してきた。徳島県の蒲生田以北の産卵浜では、紀伊水道か ら外洋へ抜けるには表層

流による輸送が重要な役割を果たしている(第3章)。 しかし、潮汐によって流況が変

化 しやすい海域なので、紀伊水道内で滞留し高い捕食圧にさらされる危険性もある。局

地的な流動環境の変化、フレンジー期を無視 した放流、孵化幼体の小型化などが徳島県

北部では紀伊水道内か らの脱出阻害とい う形で他の地域以上に影響を与えた可能性が

考えられる。

また、mtDNAの 集団構造は、屋久島などの他地域で特異的に生 じた産卵雌の変動が

蒲生田まで波及する可能性の低いことも示唆する。そのため、屋久島や宮崎で産卵回数

が回復傾向にあったとしても蒲生田は独自に保全対策を講 じ続けていく必要がある。個

体群サイズが小さくとも遺伝的多様性は保持されているので(第6章)、 産卵雌の数を

増やすことさえできれば遺伝的劣化の心配なく個体群は回復する。

実際は上陸回数の減少には様々な要因が複合的に絡んでいるのであろ うが、本研究で

核DNAとmtDNAの 両面から集団構造を把握 したことで、今後の保全策を考えるため

の土台を固めることができた。

今後の産卵浜再生の可能性

本研究で得 られた核DNAレ ベルで 日本の産卵浜全体が緩やかに繋がっているとい う

結果は日本産アカウミガメ個体群にとって朗報 と言える。わずかな産卵雌の移入であっ

ても、雄によって他の産卵浜と核DNAの 遺伝子流動が行われているので、移入によっ

て形成 された産卵浜は高い遺伝的多様性を保持することができる。一度産卵個体群の崩

壊 した砂浜が復活するのに、必ず しも大量の雌個体が移入する必要がないことは、現在

既 に産卵個体群が絶滅 した砂浜にとって大きな期待を抱かせ る。ただし、mtDNAの 解

析結果によれば、少なくとも半径約100kmの 範囲に雌個体を供給できるような産卵浜

が存在 しなければ、産卵雌の迷入もしくは産卵浜変更による産卵雌の移入が起きる可能

性は極めて低い。現存の産卵浜からの移入が起こるような範囲に産卵に利用可能な状態

の砂浜が確保されるようにする必要がある。

海岸管理

2000年 に建設省、農林水産省、運輸省によって、海岸保全基本計画を立てるための

海岸の区分が新たに策定 された(建 設省河川局ほか2000)。 この区分は地形 ・海象面
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の類似性及び沿岸漂砂の連続性 をもとに策定 された ものであ り、必ず しもそこを利用す

る生物に適合 した区分であ るとは限 らない。今後 は生物 の集団構 造をもとに導 き出 され

る管理単位(management units:MU,Moritz 1994)と 、行政上の管理単位 をいかに

刷 り合せてい くか慎重 な議論が必要で あろう。

放流事業

本研究では、蒲生田の孵化幼体が流れの存在する沖へ到達するのに自身の遊泳力が寄

与するものの、紀伊水道から抜け出るには表層流に流 されることも必要であることがわ

かった(第3章)。 つまり、孵化幼体の遊泳能力 と表層流況が絶妙なバランスにあるこ

とで紀伊水道か らの脱出が達成されている。魚類の稚魚放流を模倣したヘッドスターテ

ィングでは、ある程度成長 して遊泳力のついた産卵浜か ら放流 されるが、高すぎる遊泳

力はむ しろ紀伊水道からの脱出を阻害する可能性がある。実際に1年 間飼育した後に

蒲生田から放流 された個体が、瀬戸内海で捕獲されてしまった例もある(内 田1975)。

飼育 した幼体を産卵浜から放流する場合には、孵化脱出直後の個体を放流する時以上に

外洋へ流れ出やすいような時間帯を吟味して放流す る必要があろう。

また、水槽実験では走光性により移動 ・遊泳する段階を模 した条件付けがその後の孵

化幼体の定位方向に影響を与えていた(第3章)。 放流時に自然状態 と同様、走光性に

従って浜を歩 く段階を設けることの重要性が改めて確認 された。

個体群のモニタ リング

本研究で開発 した母性解析法により孵化幼体・死亡卵から産卵雌を識別できるように

なった。これにより、長期間にわたる夜間調査を実施せず とも昼間の数時間の産卵巣調

査で産卵雌の遺伝的情報を得ることができるので、今後は日本の産卵浜全体を網羅する

ような大規模な集団解析の実施が可能となる。また、集団解析以外にも産卵個体数の推

定やシーズン内の複数回産卵、産卵浜変更などの実態を把握するのにも利用することが

できる。これまで調査の行き届かないことの多かった産卵頻度の少ない産卵浜から質の

高い産卵情報を得 られるようになれば、ウミガメの保全と生態の理解は急速に進むもの

と期待される。
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第6節 今 後の 課 題

日本産アカウミガメの個体群を保全 していくには、各産卵浜における個体群動態を解

明し、これまでに起きた、そ してこれからも起きる可能性のある産卵回数減少の要因を

突き止めねばならない。個体群動態解明のためには、雌個体が生涯にわたってどのよう

に産卵浜を選択 し、利用しているのかについての知見がまず不可欠である。本研究で考

案 した母性解析法は夜間調査のおこなわれていない産卵浜で産卵 した個体が果た して

他にどこで産卵 した個体であるのかを判定するのにも使用でき、応用性が高い。しか し、

そのアルゴリズムには未熟な部分も多数あり、今後解析例数を増やしていくことで改良

されてい く必要がある。

また、成体の衛星追跡が可能 となった今、未だに"Lost age"と呼ばれ続けているアカ

ウミガメの初期浮遊期の生態は早急に解明されねばならない課題である。本研究の トラ

ッキングで、将来的に孵化幼体の自動追跡を可能 とするための基礎知見、アイデアを得

ることができたが、実現化するにはもう一段の技術革新が必要である。

アカウミガメは7種 いる現生ウミガメ類の中でも最も研究の進んでいる種であるが、

未だに解明されていない部分は多い。しかし、従来の調査方法に加 えて、分子生物学的

手法やテ レメ トリーといった新技術が登場することで、着実にその穴は埋めれらてき

た。アメリカやオース トラリアに比べて個体群が貧弱な日本のウミガメ生態研究の中で

はこれ らの最新の手法を駆使 して個体群にダメージを与えないよ う注意 しながら研究

を遂行 していく必要がある。
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SEAFDECのAhmad Bin Ali氏 、石川智士博士(現 東京大学大学院農学生命科学

研究科)に はマ レーシアのアオウミガメ産卵場を訪れる機会を与えていただいた。名古

屋港水族館の内田至館長、呉羽和男課長には蒲生田におけるウミガメ調査研究の体験を

拝聴させていただき、現地で調査するうえで非常に有益な情報を得ることができた。ま

た、同水族館の吉井誠技師、中村仁技師にはウミガメからの血液採取法を御指導いただ

いた。

NPO法 人屋久島うみがめ館の大牟田一美氏には7年 前にウミガメ研究を開始する際

に屋久島で産卵調査を経験 させていただき、生まれて初めてウミガメを目にする機会を

与えていただいた。さらに、屋久島産卵個体のDNA標 本の使用を許可 していただいた。

宮崎野生動物研究会の竹下完会長には宮崎のDNA標 本の使用を許可 していただいた。

和歌山県みなべ市の後藤清氏には南部千里浜で採取されたDNA標 本の使用を許可い

ただいた。鹿児島大学ウミガメ研究会の田中幸記氏(現 黒潮生物研究所)に は吹上浜の

DNA標 本の使用を許可いただいた。豊橋市アカミガメ保護調査会の牧野伸一氏には豊

橋の産卵場を案内していただき、死亡した孵化幼体の標本をご提供いただいた。京都大

学大学院農学研究科の木下政人助手には京都大学に保管されていた標本を使用す るに

あたり便宜をはかっていただいた。 ここに改めて深 く御礼申しあげる。

カメハメハ王国の山本明男氏は修士時代に相良町で調査 した際に毎朝産卵調査に同

行 させていただいただけでなく、ウミガメの生態調査、保護活動について多くの御指導

をいただいた。同王国の増田茂夫氏には相良調査中に調査を手伝っていただいただけで

な く、ご自宅に泊めて頂いた りもした。

(有)海 岸研究室の芹沢真澄氏、三波俊郎氏、古池鋼氏、東京大学大学院総合文化研

究科の渡辺宗介氏(現 千葉大学医学部)に は、海岸環境に関する調査 をサポー トしてい

ただいただけでなく、公私にわたって研究生活を御指導いただいた。

東京大学海洋研究所の吉永龍起博士(現 北里大学)、渡邊俊博士、笹井清二博士(現

越前松島水族館)、井上潤博士(現 フロリダ州立大学)、篠田章博士には、多くの貴重
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な御助言 と暖かい励ましをいただいた。また、学生生活を共に過ごした同期の皆川源氏

をはじめ、東京大学海洋研究所行動生態計測分野の大学院生諸氏の方々にも多くのご協

力を頂いた。心より感謝す る。

最後に、研究生活を支え暖かく見守ってくれた両親 と妹に深 く感謝する。
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要旨

1990年 代 、 日本 各地 でアカ ウ ミガメ(Carett caretta)の 産卵が激減 した。 このため本種 は

絶滅危惧種 に指 定 され 、現在 早急 な保全対策 が求 め られてい る。ウ ミガメ類では成熟雌の産卵行

動や孵化幼体 の降海行動 など、産卵が行 われ る浜(以 下、産卵浜)に お ける生態 の知見は多い。

しか し、海 洋にお ける移動 ・分散 ・回遊に関す る知見は乏 しいた め、身近 な産卵浜での保全対策

のみが先 行 して来た。特に孵化幼体の放流事業は実施例 が多いにも関わ らず、産卵浜を離れた後

の行動や初期 分散過程 さえ よくわかってお らず、その効果 は疑問視 され てい る。成体の摂餌場 と

産卵浜の間でお こなわれる産卵回遊 に関 しても、標識再捕やテ レメ トリー調査 など個体 レベルの

研 究は実施 され て きたが、保全に不可欠 な集 団 レベル の理解が欠 けている。特に近年では遺伝学

的視座か ら希少生物 の保全 ・管理 を行 うことが重要視 され るよ うにな り、移動 ・回遊 に伴 う産卵

浜 間の遺伝子流動 の把握 が急務 となってきた。

そ こで本研究 では 日本産アカ ウ ミガメを対象 に、まず(1)水 槽 実験 と野外追跡調査か ら孵化

幼体の初期 分散過程 を明 らかに した。次に、(2)核DNAマ イ クロサテライ トとmtDNA調 節領域 を

用いて、同一産卵浜内で異な る摂餌域利用を示す産卵個体群間に遺伝的分化 が生 じているか否か

を検討 した。さ らに、(3)日 本産アカ ウミガメの産卵場全体 を代表す る5つ の産卵浜 を選 び、そ

れぞれ に上陸す る産卵個 体群問の遺伝的差異 を明 らかに した。最後 にこれ らを総合 して、(4)日

本産 アカ ウミガ メにお ける集団構 造 と遺伝子流動の実態 を明 らかに し、産卵回遊時 の母浜回帰性

の有無 につ いて 考察 した。

1.初 期分散

Lohmann(1991)が 提示 した孵化幼体の地磁気定位 仮説を検 証す るため、蒲生 田(徳 島県)に

おいて孵化脱 出直後のアカ ウミガメ12個 体(平 均直甲長 ±標準偏差:40 .5±0.9mm)を 用いて

水槽 実験 を実施 した。 まず、 当地 においては脱 出後 の孵化幼 体が産卵浜か ら海 へ向かって方位

80° の針路 を とる必要 があるので、この方位へLEDを 用いて条件付け した。これ らの個体 を視覚

が全 く効かない暗条件 に置 き、方位選択実験 を行 った ところ、あらか じめ条件付け され た方位付

近 に遊泳針路が集 中す ることが明 らかになった(平 均選択方位 ±95%信 頼 区間115±50° 、r=

0.51、N=12、P<0.05、Rayleigh test)。 これ によ りLohmann(1991)の 仮説が 日本産 アカ ウ

ミガメで も確認 され た。

次に野外 において孵 化幼体の分散過程 を明 らか にす るため、電波発信機 と発光体 を曳航 させ た

計14個 体の孵化幼体 を蒲生 田か ら放流 し、1～17時 間追跡 した。その結果、放流直後は全個体

が東方向へ移動 したが 、 うち11個 体は次第に南東方 向へ針路 を変え、残 りの3個 体は東方 向へ

の針路 を維 持 した。追跡 と同時にGPSブ イによる流況観測 を実施 した7個 体中にも、針路 を変更
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す る個体 と変更 しない個体 が見 られたが、いずれ の場合 もブイ と挙動が一致 していた。これ よ り、

孵化幼体の移 動は表層流 と同 じ方向に流 され た結果 である と考 えられた。特に産卵浜 の南東にあ

る蒲生 田岬を抜 けた後 の南西方向へ の急速 な移動(最 大52.0cm/s)は 黒潮分枝流 に乗 ったため

で あることがGPSブ イの軌跡か らわかった。これ らの ことか ら、水槽実験で示 された孵化脱出直

後の地磁気 による東向 きの定位 は、分散の ごく初期 の段 階にのみ働き、その後外海 に面 した流れ

の強い海域で は主に海 流の影響 を受 けて分散 してい くもの と考え られた。

2.産 卵浜 内の集 団分化

日本産アカ ウ ミガ メでは同一産卵浜で産卵す る個体の 中に、摂餌場 として外洋域 を利 用す る個

体 と沿岸域 を利 用す る個体 の存在が知 られている。こ うした生活史多型に よらて交尾時期 ・場所

に違いが生 じ、両者の間で遺伝子流動の抑制 と分集団化 が起 こってい る可能性が考 えられ る。そ

こで、既 に この生活史多型 が報告 され てい る屋久 島(鹿 児島県)と 南部(和 歌 山県)に 上陸 ・産

卵す る個体群 につ いて、分集 団の存在 の可能性 を検討 した。屋久島の産卵個体 を、それ ぞれ が産

んだ卵 の炭素 と窒素の安定 同位体比をもとに外洋 グルー プ と沿岸グループに分 け、マイ クロサテ

ライ ト5領 域(Cc7、Cc117、Cc141、Cm84、Ei8)を 解析 した。

1999年 に産卵 した48個 体(平 均直 甲長 ±標準偏差:849±44mm,範 囲741-915mm)の う

ち δ15Nと δ13Cが それぞれ12‰ と-18‰ より低い値 を示す8個 体(平 均826mm)を 外洋 グループ

に、これ以外の40個 体(平 均854mm)を 沿岸 グループ に分類 した。体サイ ズは外洋 グル ープが

若干小 さか ったが、両者 に有意差 はなかった(P>0.05,Mann-Whitney test)。 遺伝 子解析 の結

果 、両者 のマイ クロサテ ライ トの どの領域 について も遺伝子型出現頻度 に差は認 め られ なかった

(P=0.39-0.94、G test)。 またmtDNAの 調節 領域において認 められ た2つ のハ プ ロタイ プの

出現頻度に差は なく(Haplotype B:C=7:1)、 外 洋 と沿岸 の両グループ間に遺伝的差異 は認 めら

れ なか った。 さ らに遺伝 子型 をもとに した分集 団数推定(STRUCTURE2,0)で も、屋久島48個 体

内に明確 な分集 団の存在 は認 め られなかった。 南部について も、115個 体(直 甲長840±43mm,

755-952mm)の マイ クロサテライ ト5領 域を解析 して分集 団数推定をお こなったが、複数集 団に

分割 できる可能性 はほぼ0%と 算出され、分集 団は存在 しないことが明 らかになった。

これ によ り地理 的な集団構造 を考える際 に少 な くとも各産卵浜 を地域集 団の最小単位 と して

扱 って も良い こ とが確認 され た。

3.産 卵浜間の集団構造

日本 におけ るアカ ウ ミガ メの総産卵回数 の約半数近 くが行 われ る南部、宮崎(宮 崎 県)、 屋久

島、吹上浜(鹿 児 島県)の4産 卵浜に蒲生田を加 えた計5産 卵浜 を対象 に集団解析 を行 った。解
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析 に先 立ち、産卵 個体数の少 ない蒲生 田において もなるべ く多 くのサ ンプル数 を確保 す るために、

孵化幼体 の血液 あるいは産卵巣 に残った死亡卵か らDNAを 抽 出 し、母親 を判別す る手法を開発 し

た。2002年 か ら2004年 に蒲生 田で産卵 した7成 熟雌 に対応す る7ク ラ ッチの産卵巣 中の死 亡卵

47個 と孵化幼体134個 体(計181個 体)か らDNAを 採取 し、母親のマイ ク ロサテ ライ ト3領 域

(Cc117、Cc141、Cm84)の 遺伝子型推 定 を試みた。 その結果、解析 した7ク ラ ッチ21領 域 中の

16領 域で遺伝子型 を推定でき、その全 てが正 しい母親 の遺伝 子型 を含む ことがわか った。 これ

よ り本 法は母親 の判別 に使用可能な ことが明 らか になった。

そ こで この手法 を用いて2002年 か ら2004年 に蒲生 田で採取 した母親不 明の28ク ラッチ482

個体の死亡卵 ・孵化幼体 を解 析 した ところ、未知の母親13個 体 を特定で きた。 この うちの10

個体に対応 する孵化幼体のmtDNA調 節領 域約640bpの 塩基配列 を決定 した。同時に、上陸 した産

卵個体 か ら直接 肉片 を採取できた10個 体について も、同様にmtDNAの 塩基配列 を決定 した。 こ

れ らに南部(n=102)、 宮崎(46)、 屋久島(89)、 吹上浜(22)の 既知のデー タ計259個 体分 を加

えて新 たに集 団解析 を行 った ところ、5つ の産卵 浜全体で強い遺伝的分化が示 され た(Fst=

0.093、P<0.001)。2つ の産卵浜間の比較では、5産 卵浜内の組 み合 わせ計10組 中5組 におい

てハプ ロタイプ頻度 に有意差が認 められた。有意差のある組み合わせ の うち最 も産卵浜間 の距離

が小 さかった屋 久島-宮 崎 間(P<0.05)の 距離約180kmは 、千葉か ら八重 山諸島 まで約2000km

にもわたる本種 の産卵場分布 と比較 して非常に小 さく、遺伝 子流動の著 しい抑制 が示唆 された。

このよ うな抑制 は、幼期にカ リフォル ニア沿岸 まで渡洋回遊す る 日本産アカ ウミガ メの大きな回

遊 ・分散能 力や 、アユやマダイ のように本種 とほぼ同様な地理分布範 囲をもつ他分類群 の遺伝的

均一性 を考慮す ると、ウミガメの分散能力 の不足や物理 的な障壁がそ の原 因 となっているのでは

な く、む しろ成熟雌が産卵回遊において示す母浜 回帰性 によるものと考え られた。

同様 に、雄 に よる遺伝子流動 の実態 を明 らか にす るた め、雄の遺伝的 関与 を反 映す る核DNA

を解析 した。 南部(n=115)、 蒲生 田(10)、 宮崎(46)、 屋 久島(91) 、吹上浜(21)の5つ の産

卵浜か ら得 た計283個 体についてマイ クロサテ ライ ト5領 域 を用いて集団解 析 した結果 、5産 卵

浜全体の遺伝的分化(Fst=0.002)はmtDNAに よる解析値(Fst=0,093)よ りも大幅 に低 かっ

た ことか ら、雄 が関与す ることで産卵浜間 の遺伝子流動 が促進 されている もの と考 えられた。

2003年 に蒲生 田で行われた父性解析 の結果(酒 井2005)も 、成 熟雄が別 の産卵浜で産卵 した複

数 の雌 と交尾す ることを示唆 してお り、本研究 の結果 を裏付 ける。

一 旦産卵 のために上陸 した砂浜を変更す るこ とが困難な雌 の ウミガメに と
って、繁殖成功 の実

績 のある母 浜へ回帰す るこ とは未知の産卵 浜を使 うリスクや好適な産卵浜探 索の コス トを軽減

させ る大 きな利 点があ る。しか しその一方 で、母浜回帰性は産卵浜間の遺伝 的な交流 を分断す る

欠点 もあ る。雄 による産卵浜 間の遺伝子流動は遺伝 的に脆弱な小集団に個体群が分断化 され るの
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を抑制 す る機構 として 日本産 アカ ウミガメの繁殖生態の進化過程で備わった もの と考え られ た。

本研究の結果、アカウミガメの初期分散過程における地磁気定位能力と表層流の役割が初めて

明 らかになった。これは放流後の孵化幼体の生残や加入成功を考えるための重要な基礎知見 とな

ることが期待 される。また、成体では遺伝子流動に性差があり、雄によって産卵浜間が遺伝的に

連結 されている証拠を日本産アカウミガメで初めて示す ことができた。これらの知見は本種の個

体群動態を考える上で重要なものであり、今後本種の保全対策の立案において新 しい指針を提示

するものと考えられる。
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