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１．はじめに 

海藻とは，海に生育する多細胞性の真核藻類の総称である。アマモ，スガモなどの海に適応し

た種子植物（海草）以外の，海産・多細胞性の真核光合成生物を全てまとめた呼び方であるとも

言える。系統的には，その体色からアオサ藻（緑藻），紅藻，褐藻に分けられ，これらは進化的に

は全く別々のグループである。海藻は，固着性で光合成を行うため，当然光がとどく場所にしか

生育できない。このため，海藻の主な生育場所は海全体ではなく，波しぶきがかかる程度の飛沫

帯から，深いところでもおおよそ水深 20mくらいまでの場所である。 

一つの種の中で，集団間にどの程度の遺伝的分化がみられるか，あるいは，どのようにして遺

伝的分化が蓄積していくかを明らかにすることは，進化や種分化を考えて行く上で重要な仕事の

一つである。集団間の遺伝的分化についての解析は海草 (加藤＆颯田 2004, Olsen et al. 2004) につ

いてはある程度の研究がなされてきたが，残念ながら海藻についての研究，とくに広い地理的範

囲を対象とした研究は非常に数が限られている (Coyer et al. 2003, Provane et al. 2005, Hoarau et al. 

2007)。褐藻に限らず，海藻では多糖類が多いためかアイソザイムによる集団解析はほとんど行わ

れておらず，また葉緑体マーカーも，種内レベルでは変異が少ないためあまり用いられていない。

褐藻や紅藻では近年になり，ミトコンドリアマーカーを用いた解析の結果が報告されるようにな

り (Zucarello et al. 2002, Kogame et al. 2005, Voisin et al. 2005, Hoarau et al. 2007)，とくに褐藻ではミ

トコンドリアゲノムの全配列が複数の系統群で決定されたため (Oudot-Le Secq et al. 2001, 2002, 

2006)，多くのミトコンドリアマーカーが利用できるようになっている (Engel et al. 2008)。 

日本は，世界 6位といわれる長い海岸線をもち，周辺海域では暖流と寒流がぶつかり合う，複

雑な海洋環境をもつ。また最終氷期などを通じ，沿岸環境の大きな変化を経験してきている (Oba 

et al. 1991, 尾田＆嶽本 1992, Oba & Murayama 2004) ため，生物集団間の遺伝的分化がある程度期

待できる地域でもある (小島 2009)。日本沿岸に分布する海藻において，どのような集団構造が

みられるのか，また集団構造がみられるとして，その集団間の遺伝的分化を維持している要因は

なにか，という素朴な疑問を出発点として，筆者らは，海藻の集団構造の解析を進めている。本

稿では，日本沿岸に広く分布する褐藻ワカメ Undaria pinnatifida（コンブ目チガイソ科），とアカ
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モク Sargassum horneri（ヒバマタ目ホンダワラ科）の 2種の日本沿岸の集団にみられる地理的構

造について，これまで明らかになっている結果を概説する。なお，日本沿岸の底生動物における

集団構造の解析については小島 (2009) による総説があるので，そちらを参考にしていただきた

い。 

 

２．ミトコンドリアマーカーからみたワカメとアカモクにみられる集団構造 

ワカメとアカモクはいずれも日本沿岸に広く分布する１年生の海藻で，中国や朝鮮半島にも生

育する。これらの 2種について，日本，および中国と韓国の数カ所の野生集団について，ミトコ

ンドリアハプロタイプの地理的分布を調べた結果が図 1, 2である。ミトコンドリアハプロタイプ

とは，ミトコンドリアの遺伝子型であると思ってもらえばいいが，本稿ではミトコンドリアゲノ

ム上にコードされているcox3遺伝子の部分配列約500塩基対の塩基配列によって定義されている。

また，図１b, ２bは，ネットワーク系統樹で，cox3ハプロタイプ間の系統関係をしめしたもので

ある。ネットワークを比べると一目瞭然だが，ワカメとアカモクではみつかったハプロタイプの

間の塩基置換数に大きな違いがみられる。塩基置換数が大きいばかりではなく，多数のハプロタ

イプが見つかったアカモクでは，作図の都合上，近縁なハプロタイプを同じ色で示してある。表

１には，ワカメとアカモクの遺伝的多様性についてまとめてある。 

 

表１ アカモクとワカメで観察された遺伝的多様性。Uwai et al. (2006a,b, 2007, 2009) のデータにもとづき再
計算したもの。 

 

 個体数 集団数 ハプロタイプ数 1 ハプロタイプ多様度 (h) 2 塩基多様度 (π) 2 

アカモク 329 37 33 0.848 ± 0.015 0.143 ± 0.007 

ワカメ 292 31 18 0.770 ± 0.015 0.005 ± 0.003 
1 
図１，２のネットワークは外国産や近縁種のものも含んでいるため，必ずしも一致しない。2Arlequin ver. 3.5 

(Excoffier & Lischer 2010) により計算した値。 

 

図 1，2のハプロタイプの地理的分布をみると，アカモク，ワカメの両種について，地域間でハ

プロタイプの明瞭な分化を確認することができる。アカモクにおいては，ハプロタイプの地理的

分布と遺伝的距離（塩基置換数）から，日本沿岸の集団を大きく３つのグループに分けることが

できる。東北太平洋岸，関東・東海地方沿岸，そして日本海沿岸をふくむ西日本の３グループで

あるが，これら３グループのハプロタイプの間には 10塩基程度の塩基置換がみられ，東北太平洋

沿岸の一部の集団を除くと，海流の流路において上流・下流の関係にあるにも関わらず，地理的

分布の重なりも確認されていない。細かく見ると，西日本においては，見つかるハプロタイプの

数も多く，分布域も広いためか，構造が複雑で，地理的に非常に近接した集団であるにも関わら

ず，見つかるハプロタイプが大きく異なるケースが見つかっている。 

これに対し，ワカメにおいては，ハプロタイプ間の塩基置換数が少ないためか，ハプロタイプ

に明確な系統的グループを見いだすことができないが，地理的分布としては，東北太平洋岸と北

海道の集団が同じハプロタイプをもっており，本州日本海沿岸からも一つのハプロタイプのみが

見つかっている。瀬戸内海は多少複雑だが，全体的に日本海沿岸と同じハプロタイプが多い。こ



 

  S. Uwai (B)- 3  

れらの地域では広い範囲にわたって一つのハプロタイプが優占しているが，これに対し，関東・

東海地方では場所ごとに見つかる

ハプロタイプが異なっている。 

多少強引に両種にみられる集団

構造を比較してみると，西日本 

（瀬戸内海＋日本海沿岸）／東北

太平洋岸／関東・東海地方沿岸，

という３つの地理的・系統的なグ

ループが認識できるという共通点

をあげることができる。ワカメの

cox3は変異が少ないため，関東・

東海グループについてはあまりま

とまりとして認識できないかも知

れないが，cox3遺伝子のみではな

く，ミトコンドリアゲノム上の

tRNA 遺伝子群（スペーサー領域

を含む）の塩基配列も加えて描い

たネットワーク系統樹 (図２c) 

では，ゆるやかながら，関東・東

海地方のまとまりを認識すること

ができる。関東・東海グループと

東北太平洋岸グループの分布の境

界地域あたる北関東のワカメ集団

を調べた江村ら (2010) によると，

千葉県勝浦から茨城県十王までは

関東・東海グループのハプロタイ

プがみられるのに対し，45km ほ

ど離れた福島県小名浜の集団では，

関東・東海グループのハプロタイ

プはみられず，完全に東北太平洋

岸（＋北海道）グループのハプロ

タイプに置き換わっていることが報告されており，少なくともワカメでは地理的グループ間の遺

伝的交流はかなり限られたものであると考えられる（後述）。日本海沿岸の集団にみられる遺伝的

多様性が太平洋側にくらべて小さい点など，ワカメとアカモクでみられる共通点は他にもいくつ

かあるが，一方で，ワカメとアカモクの間では，cox3の塩基置換数に大きな差がみられる。しか

し，いずれの種においてもグループ内の塩基置換数は１－３塩基程度であり，現在みられる集団構

造が，同じような時期に形成されはじめたことを示唆している。アカモクにおいては，関東グル

ープや東北グループについて，8－9万年前と，最終氷期（1－7万年）以前から多様化がはじまった

図１ 日本沿岸のアカモク集団にみられるミトコンドリアハプ
ロタイプの地理的構造（A）とミトコンドリア cox３配列のネッ
トワーク系統樹（B）。Uwai et al. (2009) にデータを加えて作製。
地図上の数字はサンプル数を表す。星印のついた集団はアカモ

ク型の個体とシダモク型の個体（本文参照）が同所的にみられ

る集団で，両タイプを別々に示してある。ネットワーク系統樹

は TCS ver. 1.21 (Clement et al. 2000) により作製した。ネットワ
ーク系統樹の黒丸は実際には見つかっていないハプロタイプを

しめす。関東・東海地方（青）と東北地方（オレンジ）のハプ

ロタイプが，西日本のものと大きく異なることがわかる。西日

本集団についてはさらにハプロタイプグループを細分して示し

てある。 
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という推定値がでている (Uwai et al. 2009)。しかし，cox3の進化速度の推定が，別の遺伝子（葉

緑体 psbA）との比較から出されており，誤差が大きい可能性が高く，年代の推定については，よ

り精度の高い解析が待たれる。 

 
図２ ワカメ集団にみられるミトコンドリアハプロタイプの地理的構造（A）とミトコンドリア cox３配列の
ネットワーク系統樹（B），および，cox3配列にミトコンドリア tRNA領域の塩基配列を加えて描いたネッ
トワーク系統樹（C）。色とパターンはハプロタイプの対応関係を表す。cox3と tRNAのデータをつなげる
ことにより，ミトコンドリアハプロタイプのグルーピングが確認できるようになる。Uwai et al. (2006a, b, 
2007) より加筆して作成。 
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３．集団の遺伝的分化の維持要因は何か 

日本沿岸のアカモクやワカメに，明瞭な集団構造がみられることを説明してきたが，なぜこの

ような構造がみられるかについては，現時点では答えがない。アカモク，ワカメの双方にみられ

た 3つの地理的グループのうち，太平洋側の集団と日本海側の集団との間で大きな遺伝的分化が

みられることは，海産の底生動物においても同様の報告があるが (小島 2009)，太平洋沿岸と日

本海沿岸との遺伝的交流が困難であることを考えると，受け入れやすい結果である。一方，太平

洋岸にみられる遺伝的構造，とくに東北太平洋沿岸の集団が遺伝的に日本海側の集団とも関東地

方の集団とも異なるという結果については，これといった集団分化の維持機構がみあたらず，今

後の研究が待たれるところである。 

アカモクでみられた，同所的な集団間のハプロタイプの分化については，集団間で成熟時期の

ズレが観察されており，遺伝的分化の維持機構として働いていると推測されている (Uwai et al. 

2009)。アカモクは一年生の雌雄異株の海藻であり，卵配偶を行う種である。アカモクは日本沿岸

に普通に見られる種であるが，いくつかの地域（瀬戸内海，九州西岸，佐渡，仙台）において，

地理的に十数 km程度（山口県柳井市では約 18km）しか離れておらず，海水温などの物理環境も

大きな違いが存在しないにもかかわらず，12－2月（秋型）に成熟する集団と 4－6月（春型）に成

熟する集団が存在することが知られている (奥田 1987，Yoshida et al. 1998, 2001)。成熟した個体

は流失してしまうため，春型の集団が成熟するころには，秋型の集団はすでに消失してしまって

おり，成熟期のズレは集団分化を維持する要因としてイメージしやすい。ただし，実際には，２

つの成熟ピークの間の時期に成熟する集団も存在するらしく，成熟時期と集団の遺伝的分化の相

関については，今後さらに詳細な解析を行う必要がある。また，アカモクの解析結果の中には，

シダモク S. filicinumとして，別種扱いされることも多い集団も含まれている。シダモクとアカモ

クは，気胞という部分の形態が異なることから区別されてきたが，本稿では，遺伝的にアカモク

に含まれてしまうことと，形態的にもアカモクと連続的であること (鰺坂＆上井 2005) からアカ

モクの一型として扱ってある。しかし，形態的，系統的には区別できなくても，ハプロタイプ頻

度からは，同所的なアカモク（型）集団とシダモク（型）集団は明確に区別することができる。

アカモクとシダモクの間でも，成熟時期に１ヶ月程度のズレが存在することに加え，シダモクが

雌雄同株であることが，両型の間のハプロタイプ分化を維持しているのではないかと思われる。 

 

４．長距離移動と遺伝的グループ間の遺伝子流動 

ワカメとアカモクにおいて，ミトコンドリアハプロタイプの分析から得られた遺伝的構造は，

いずれの種も，あまり高い分散能力をもっていないことを示唆している。貝類などでは，プラン

クトン幼生として生きる期間の長さが集団分化の強弱に影響することが報告されている

（Sherman et al. 2008, 小島 2009）。遊走子や精子は遊泳可能であるものの，ワカメもアカモクも，

プランクトン幼生として自由遊泳して生きる期間をもつわけではなく，この点は今回の結果と矛

盾しない。ただし，アカモクをはじめとするホンダワラ科の海藻は，葉の一部（気胞とよばれる）

にガスを貯め込むため，付着力が弱ると，気胞の浮力で基質からはがれ，「流れ藻」となり波間を

漂うという性質をもっている。実際，アカモクは日本周辺海域の主要な流れ藻構成種の一つであ
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り，海流にのって，ときには 1000km以上の長距離移動を行うと言われている (吉田 1963)。しか

し，海流のコースの上では，関東・東海地方や東北太平洋岸の上流域にあたる西日本グループの

ハプロタイプは，これまで解析された範囲では，関東・東海地方や東北太平洋岸から検出されて

おらず，流れ藻が，散布体として，西日本から関東・東海地方へ，あるいは日本海沿岸から東北

太平洋岸への長距離の遺伝子流動に貢献した痕跡は検出されていない。このように地域ごとに検

出されるハプロタイプがある程度異なるのであれば，長距離移動をしてきたと考えられる個体に

ついて，ハプロタイプからある程度原産地を推定することができる。アカモクの流れ藻は，ブリ

養殖の種苗となる天然稚魚の生育場所としても重要であるため，沿岸に生育する固着性のアカモ

ク集団と流れ藻となったアカモク集団のハプロタイプを比較し、流れ藻の起源地と動態を調べる

研究が行われている。 

実際に，東シナ海や高知沖など黒潮の流路上に漂う流れ藻サンプルについて，ミトコンドリア

ハプロタイプ組成を解析した研究 (上井ら 2006) では，東シナ海の流れ藻（3－4 月）に特徴的な

ハプロタイプが，5月になると 500km以上離れた高知沖の流れ藻から検出され,流れ藻が移動して

いることを示唆する結果が得られている。土佐湾の流れ藻でも３月に採集されたもの（8 個体）

には，この東シナ海に特徴的なハプロタイプはみつからないが，５月に採集された流れ藻では大

半を占めるようになり（13 個体中 11 個体），遺伝的に東シナ海の流れ藻と非常に近くなる (φst

＝0.03，図 3)。黒潮の流路沿岸の固着性集団（鹿児島や大分など）には，このハプロタイプがみ

られないことをあわせて考えると，流れ藻が東シナ海から土佐湾へ移動したことは間違いない。

流れ藻が長距離移動をすることと，顕著な遺伝的構造がみられることという，両方の結果をすり

あわせるといくつかの仮説が浮かぶが，最も考えられるのは，流れ藻になり，沖合で主要な海流

にのった個体が，再度沿岸域に漂着して，そこで胞子（胚）を落とすことは非常にまれで，流れ

藻は散布体としては機能していないということである。また，目的は異なるが，ワカメにおいて

も，世界各地に分布している移入集団について，その産地推定がハプロタイプからなされている 

(Uwai et al. 2006a)。こちらについては，川井らによる総説 (2008) があるので，そちらを参考にし

ていただきたい。 

ここまでミトコンドリアマーカーにもとづく結果を述べてきたが，ワカメについてはマイクロ

サテライトが開発されており，先述の江村ら (2010) により，北関東（千葉から福島）までの 5

図３ 流れ藻集団と海流の流路沿岸の
固着性集団との NJ 系統樹 (上井ら
2006)。ミトコンドリアハプロタイプ頻
度から算出した Cavalli-Sforza & 
Edward の距離にもとづく。「東シナ
02/04」，「土佐湾 5月」，「土佐湾 3月」，
「長崎流れ藻」が流れ藻サンプルで，

ほかは固着性集団。土佐湾 5 月の流れ
藻サンプルは東シナ海の流れ藻に遺伝

的に非常に近い。 
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集団について，マイクロサテライト 4座位を使った予備的な集団構造解析が報告されている。江

村らの結果によると，ミトコンドリアハプロタイプが異なる福島県小名浜集団は，マイクロサテ

ライトにおいても，他の 4集団とは大きく異なる対立遺伝子頻度をもち，明確に区別できるが，

一方で，特に十王集団との間には，対立遺伝子の共有がみられ，遺伝子流動が生じていることが

示唆されたことを報告している。また，ミトコンドリアハプロタイプでは区別できない集団間に

おいては，Fst=0.06-0.1の弱い遺伝的分化しか検出されなかったことも報告している。野生ワカメ

集団が，ある程度広範囲（千葉勝浦~茨城十王＝200km）にわたって明瞭な集団分化を起こして

いないという結果は，小名浜集団との間の遺伝的分化と比較すると不思議な気もするが，核ゲノ

ムにおいては，異なるハプロタイプグループ間でも遺伝子流動が生じていることも明らかである。

ワカメにおいてミトコンドリアが母性遺伝であること (Kimura 2010)，ワカメが卵配偶であること

を考えると，この結果は，ワカメの遺伝子流動において，雄性配偶子である精子が大きな役割を

果たすのに対し，雌性配偶子である卵細胞はもちろん，無性の遊走子も遺伝子流動への貢献が少

ないことを示していると考えられる。海藻を研究材料とする面白さの一つに，生活史や接合様式

の多様性・複雑性があげられるが，これらの要因が遺伝的構造に与える影響についても，今後デ

ータが蓄積するにつれ明らかになっていくと考えられる。 

ここまで述べたように，海藻における集団分化は，ようやく集団の地理的構造がおおまかにつ

かめ始めたところで，最初に述べた「沿岸に生育する海洋生物にとって，種分化，集団分化を引

き起こし，維持する要因は何であるのか」については，まだまだ今後の研究をまたなくてはいけ

ない。特に遺伝的分化の維持要因については，遺伝的解析ばかりではなく，培養実験などを用い

た研究が行われる必要がある。一方で，ワカメやアカモクで検出されたような地理的構造がどれ

だけ一般化しうるものなのか，集団構造の解析対象を増やし，データを蓄積していくことが，今

後沿岸生態系の保全などを考える上で非常に重要になってくると思われる。 

本稿に記載した研究結果は，多くの方々との共同研究の結果である。色々な研究結果を寄せ集

めた関係上，単著としたが，共同で研究を進めてくださった皆様に厚く御礼申し上げる。また貴

重な流れ藻サンプルを快く提供してくださった，高知県水産試験場の田井野清也氏には心から感

謝している。紹介した研究結果のうち，アカモク流れ藻は科学研究費補助金 基盤 A (22255010，

代表 東京大学 小松輝久），ワカメの集団分化は科学研究費補助金若手 (B) (20770064) による研

究成果の一部である。 
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