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北部極東地域におけるコイ科ヤチウグイ

Rhynchoc少prispereFEurussαchαlinensisと

ダルマハヤR.p.mαntchuricusの遺伝的多様性と分化

酒井治己*1 "1- ・倉田麻衣子*1 ・高橋 洋*1 ・山崎裕治*2 ・後藤 晃*3

Genetic diversity and differentiation of Far Eastern cyprinids， 
Rhynchocypris pel・'enurussαchαlinensis and 
R. p. mαntchuricus， inferred from allozyme analysis 

Harumi Sakai喝さ 1 ¥ Maiko Kurata * 1， Hiroshi Takahashi * 1， 
Yuji Yamazaki*2， and Akira GotO*3 

Genetic diversity and differentiation of Far Eastern cyprinids， nine populations from six river basins of 

Rhynchocypris perenurus sachalinensis from Hokkaido， ]apan， and six populations from six river basins of R. 

p. mantchuricus from Russia， were analyzed based on allelic constitution of 18 allozyme同 codingloci. 

Observed genetic differentiation support己dthe subspecific taxonomy of these subspecies， alleles b巴ing

clearly displaced in two to four loci b巴tw巴巴nthem. Gen巴ticdiversity of R. p. l1wntchuricus was larger than 

that of R. p. sachalinensis， indicating larger effective population size in the former species. A critical r巴-

duction of genetic diversity was observed in four R. p. sachalinensis populations from man-made river-bed 

ponds of the Shibetsu River basin 

Key words : freshwater fish， allozyme， genetic diversity， genetic differ巴ntiation，biogeography 

緒 1=ョ

北部板東域，特に日本を含む日本海周辺域は，新生代第

三紀から第四紀にかけて，海産魚類のみならず、淡水魚類に

おいても種分化の一つの中心であったとされている 1-3)。

節目本海地域の淡水魚類栢成立については，古くから関心

がもたれ多くの議論がなされてきたがトヘこれらは古い

分類体系と種分類の混乱を含んでいるため，充分に信頼で

きるものとは言い難い 6)。近年， 日本海を取り巻く各国で

淡水魚類相の整理が進められてきているト山。しかし，こ

れらの研究も，必ずしも地域間での標本比較に基づいてい

2006年 2月2日受付.Received February 2， 2006. 

ないため，種や亜種の分類に一貫性があるとは言い難い。

今後，水産資源や資源生態系に関する宙際的な情報交換を

行うことが多くなってくる中で，これらの状況を解消し，

分類群や魚類相に関する共通認識を持つことがますます重

要になると考えられる。

北部極東域に広く分布する魚類の中で，サケ科Salmoni-

daeは食料資源、として重要なグループであり，古くから種

分類についての間際的共通認識を持たれている。一方，河

川生態系の中でサケ科魚類の卵や稚魚、と被食や捕食を通じ

て競合関係にあると考えられるコイ科魚類Cyprinidae13)は，

ウグイ属Tribolodoη凶などを除けばサケ科ほど関心がもた
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れることはなく，現在でも国際的に認められた分類がなさ

れているとは言えない状況にある。

最近， Sakai et al.凶は，潤日本海地域に広く分布し，

由際的に分類の混乱していたアブラハヤ類について遺伝学

的手法による系統分類を試み，学名の未確定なものを含む

2属 8種を認めた。そのうち，日本にはアブラハヤRhyn.

chocypris lagowskii (Dybowski)，タカハヤR.oxycePhalus 

(Sauvage et Dabry)，ヤチウグイ R.peremmrs (Pallus) 

の3種が生息しているが日ヤチウグイについてはロシア

産の標本と遺伝的にも若干異なる可能性が示唆された日)。

それらを亜種として分類する場合，亜種名はヤチウグイR.

perenur'ω sachalinensis (Berg) ならびにダルマハヤR.P 

m仰 tch叫ricus(Berg) となる附。しかし，これら 2車種の

分類を確立し，さらにどのような分布関係にあるかを明ら

かにするためには，より広範できめの細かい調査を行う必

要がある。

ヤチウグイは，エゾホトケLefi叫anikkonis，フクドジョウ

Noemacheilus barbatulus toniとともに日本において北海道

にのみ自然分布する北方性純淡水魚3種のうちの一種で，

北海道における淡水魚類相成立の謎を解く鍵となる種とも

言われている山。大陸においてはダルマハヤにあたるもの

がサハリンから広くシベリアに分布するとされているが，

ヤチウグイも学名の示す通りサハリン南部から記載されて

おり:ぺ問者の分布境界は明らかではない。

そこで，本研究では，北海道各地と，サハリンを含むロ

シア各地から採集したヤチウグイーダルマハヤ集団を用い，

電気泳動法によって検出されるアロザイム対立遺伝子多型

を調べることにより，本種の地理的な遺伝的分化と系統関

f系を明らかにすることを言えみた。

ヤチウグイは，流れの緩やかな淀みや止水環境を好み，

北海道においては湿地帯の小川や池沼に多く生息するは問。

1900年代前半までは大きく蛇行していた湿地河川をその後

人為的に夜線化した標津川などではlペ河跡淑として残っ

たl印刷11に本穣が分断的に取り残されることが多い。この

たびの調査の過程で，そのような集団における遺伝的多様

性の減少も観察されたので，それについてもあわせて報告

する。

2 材料と方法

2.1 標 本

1993年から2003年にかけて採集された北海道産ヤチウグ

イ6水系9集団およびロシア産ダルマハヤ6水系6集団，

合計326個体を調査した (Table1， Figs. 1 ，2)。北海道

産の集団のうち，地点番号4のCl，D， G， Hの4集団

は，標津}II河口から約5.3kmまでの左岸に点在する面積

8900ω24000m'の!日河川1(河跡湖)4ケ所からのものである

(Fig. 2)。

採集した侶体は， ドライアイスまたは液体窒素で直ちに

凍結して持ち帰り，実験に供するまで-80.Cの冷凍庫で保

存した。

なお，これら 2亜種は，形態学的には胸鰭の長さと胸鰭

とE菱提言のE巨離との比でi裁別できるとされる附。しかしなカf

h 凍結襟本では魚、体の損傷が激しく，形態学的に同定す

ることは不可能であったため，さしあたってBerg日)の記

述に従い，北海道のものをヤチウグイ，サハリン中部およ

び大陸のものをダルマハヤとして解析し，解析結果でそれ

を裏付けることとした。

2.2 アロザイム分析
アロザイム分析は常法の水平デンプンゲル電気泳動法お

よびザイモグラム法則に従った。

デンプンゲルは，電気泳動用水解デンブンを緩衝液で

12%に懸濁し，過熱して作成した。電気泳動は，標本の組

織液をj慮、紙片に含ませてゲルに挟み， 4 mA/cm2の定電流で

2持関30分から4時間行った。泳動終了後，ゲルを約 1mm 

の厚さにスライスし，それぞれの酵素の染色反応液によっ

て発色させた。染色終了後， 7 %酢酸で約30分間回定し，

10%グリセリン水溶液で、透徹後，ガラス板の上で平らにセ

ロハンに挟み乾燥させて保存した。

検出した10酵素16遺伝子座および筋肉タンパク 2遺伝子

座，言十18遺伝子座の検出組織および泳動緩衝液をTable2 

に示した。遺伝子座および対立遺伝子の命名はShaklee

et al.の方法制に従った。

2.3 集陸遺伝学的解析
検出されたバンドパタンにより各遺伝子康の対立遺伝子

を推定し，遺伝子頻度および平均ヘテロ接合率(観察値:

Ho，期待値 :He) を求めた。系統解析には， PHYLIP ver. 

3.52!)を用いてNeiによる遺伝的距離 (D)却を算出し，それ

に基づいて，近隣結合法 (neighbor-joining以下， NJ法)泊)

による樹~犬図を作成した。さらに， 1000の擬似データセッ

トを作成し，各分岐点における信頼性の指標をブートスト

ラップ確率制として求めた。



Table 1 . Sampling localities， abbreviation， date of collection and number of specimens of 15 populations of Rhynchocypris peren叫russachali托ensisand R. p 刑 G日tch叫ncus
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3 Tonbetsu River， Hamatonbetsu 

4H A river-bed pond， Shibetsu River basin， Shibetsu 
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Fig. 1 . Sampling localities of Rhynchocypris perenllrus 
sallhalinensis ( 1 6 ， small circles) and R. p 
manlchuγicus ( 7 -12， large circles). Locality 
numb巴rscorrespond to those of Table 1 

Fig. 2. Four river-bed ponds surveyed， Cl， D， G， and H， 
of the Shib巴tsuRiver basin， Hokkaido， Japan. 

Tahle 2. Enzymes and proteins， E.C. number， loci， tissues and buffers assay巴d

Enzyme and protein E.C. Locus Tissue Buffer 

Aspartate aminotransferase 2.6.6.1 Aαt-1 * M，L AC 

Aat-2* 恥1，L AC 

Alchohol dehydrogease 1.1.1.1 Adh* L TC 

Glycerol-3・phosphatedehydrogenaze 1.1.1.8 G3pdh* M AC 

Glucerol・6-p 5.3.1.9 Gpi-1* M RW  

Gpi-2* M RW  

L-iditol dehydrogenase 1.1.1.14 lddh* L RW  

Isocitrate dehydrogenase 1.1.1.42 ldhp* 込f TC 

L-lactate dehydrogenase 1.1.1.27 Ldh-1* L AC 

Ldh-2* L AC 

Ldh-3* L AC 

Malate dehydrogenase 1.1.1.37 Mdh-1* 恥f AC 

Mdh-2* M AC 

Mdh-3* 為4 AC 

Phosphoglucomutase 5.4.2.2 Pgm* 込4 RW  

Superoxide dismutate 1.15.1.1 Sod* L RW  

General protein Proト1* M RW  

Proふ2* M RW  

M， muscle; L， liver. AC31)ラTC32)，RW33). 



ヤチウグイとダ、ルマハヤの遺伝的分化

3 結 集

3.1 遺伝的多様性

調査した18遺伝子座のうち，変異の認められた10遺伝子

座における対立遺伝子頻度とそれぞれの集団の平均ヘテロ

接合体率をTable3に示した。なお，すべての集団のすべ

ての多型遺伝子座において，出現遺伝子型頻度はハー

デイ・ワインベルグの王子衡から逸脱しておらず (X'検定，

P >0.05)， メンデル集団と認められたが，全般的に平均

ヘテロ接合体率の期待値は観察値よりも高く，若干のホモ

接合体過剰状態を示していた。

調査した全集団において，Ho=0.041こと0.037(Standard 

Deviation)， He= 0.042土0.035であった。ヤチウグイにおい

ては，Ho=コ0.021ごと0.023，He=0.022::!::0.025であったが，

襟津)11の河跡湖集剖をもっとも遺伝的多様性の高かった

4C，の集団で代表させるとHo=0.030土0.023，He=0.032 

土0.026，さらに池沼集団を除外した 4河川集団に限ると

Hoヱヱ0.044::!::O. 012， He= O. 047ごと0.015と値は上昇した。

逆に 5池沼集団だけで、はHo=0.003::!::0.002，He=0.003 

0.003と非常に低い値であった。一方ダルマハヤでは，Ho 

= 0.071::!:: O. 036， He=0.073土0.023で平均的に高い値を

示した。

3.2 遺伝的分化

ヤチウグイ集団とダルマハヤ集団罰には，一貫して

2-4遺伝子座において対立遺伝子の置換が認められた

(Table 4 )。ヤチウグイ集団間では，頓加川集団(3 . 

Tonbets日)が池招集団 (2.Wakasakunai， 4 C， -4 H. 

Shibetsu)と1座の対立遺伝子置換を示したのみであった。

ダ、ルマハヤ集問向で、は， 0 - 3 遺伝子~での対立遺伝

子の置換が確認された。

ヤチウグイ集団とダルマハヤ集間関においての遺伝的距

高住は，D=0.196土0.041であった (Table4 )。ヤチウグイ

集間関では，D=0.028::!::0.026であったが，襟津川のj可跡

j鵡集団をもっとも遺伝的多様性の高かった 4C，の集団で

代表させるとD=0.040土0.024となった。ダルマハヤ集団

関では，D=0.089::!::0.038でヤチウグイ集団関よりも高い

値を示した。

3.3 遺伝的類縁関係
遺伝的距離に碁づいた則樹;犬酉をFig.3に示した。ま

ず，ヤチウグイ集団ならびにダルマハヤ集団が，それぞれ

ブートストラッフ
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クラスターを形成した。ヤチウグイのクラスターの中で

は，遺伝的多様性の低い 5池沼集団カヤ=60.7%と比較的

高い確率で結びついていたが，これらの集団聞の遺伝的距

離はD=0と有為差が認められなかった(遺伝的距離にお

けるX'検:定出 p>0.05)。ダルマハヤのクラスターにお

いては， 9. Tymと10.Tumninが比較的高い確率 (p=

58.6%)で結びついていた以外はさほど高い確率の分岐点

はなかったが，それぞれの校長がヤチウグイのクラスター

に比較して若干長い傾向にあった。

4 考 察

4.1 ヤチウグイとダルマハヤの遺伝的多様

性の差異

ダルマハヤの平均ヘテロ接合体率 (Ho口 0.071)は，河

川集団に限った場合のヤチウグイのそれ (Hoヱヱ0.044) に

比較しでもかなり高く，さらに北米産コイ科魚類69穫の平

均値 (H=0.052)却)よりも高い債であった。無論，ダルマ

ハヤにも小さな池沼に隔離された集団が存在するはずで，

そのような集団では多様性の減少が認められるかもしれな

い。しかし少なくとも河川においてはダルマハヤの有効集

団サイズはかなり大きいと推測される。それに比較してヤ

チウグイでは，それぞれの有効集団サイズが小さいか，過

去に小集団化して瓶首効巣を被っているか，あるいはJj、降

に述べるような他の原因によって遺伝的多様性を減少させ

ているものと考えられる。

4.2 池沼における遺伝的多様性の減少と
河川における集陸嬉造

このたび調査した標津川の河跡湖集団では，どれも遺伝

的多様性がかなり低く，集団の細分断化が多様性の減少を

もたらすことを如実に表している。標津川は， 1950年代か

ら1970年代にかけて人為的に河道を直線化し，それによっ

て河跡湖を多く生み出した河川である出。したがって，こ

の多様性減少は河川夜線化以降の数十年間で、起った可能性

がある。標津川本流域では，直線、化にともなう流れの緩や

かな淵やワンド，および湿原支流の消失(河跡湖化)によ

り，ヤチウグイの生患を確認できなかった。そのため，本

来の河川での多様性を知ることはできないが，他の河JlI集

団と同程度の多様性を持っていたことは仮定できょう。

本来， g当然蛇行をしていた河川では，自然状態でもこの

ような河跡湖が出現し，間じ込められた魚類の遺伝的多様

性は同様に減少したはずで、ある。しかしながら，蛇行を繰



Table 3. Allele frequ巴nciesat polymorphiclO out of 18 allozyme and protein loci of 15 populations of Rhynchocypris teren叫russachalinensis and R. t. mantch叫ricus トー品

Soo h 

R. p. sachalinensis R p. mantchuricus 
Locus Allele Onishibetsu Wakasru."Unai Tonbetsu Shibetsu H Shibetsu G Shibetsu D Shibetsu Cl Ishikari Abim Anadyr Lena Tym Tumnin lruma Bogataya 

Aat-lホ * α - .同 .幽 . 回 - 1.000 

*b 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 0.875 1.000 

*c - " 綱 .幽 . - - 0.125 

Aat-2* α 0.293 糊 - 0.708 

b 0.707 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 0.292 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 

G3pdh* * α 0.690 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 0.981 0.577 0.600 0.450 0.083 0.450 0.325 
本b 0.310 0.792 .開 剛. 0.019 0.423 0.400 0.550 0.917 1.000 0.550 0.675 
*c 0.208 

Gpi-l事 本a 0.017 
本b 0.983 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 

Gpi-2* *a .陶 - 蜘 嗣 - - 1.000 1.000 0.417 1.000 0.900 1.000 

*b 1.000 1.000 0.917 0.981 0.983 0.967 0.950 0.389 0.923 0.583 0.100 
*c 0.083 0.019 0.017 0.033 0.050 0.611 0.077 - - 単閥

Mdh-l* * α - . .骨 -ー - - - 0.050 
ホb 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 0.950 1.000 1.000 0.950 1.000 主命
本C 同 酬 組 帽 帽 - - .府 0.050 田

Mdh-2* 本α - " 
. - - - 0.615 圃暢 . .刷 -

議副*b 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 0.385 1.000 1.000 0.917 1.000 1.000 1.000 
*c 胸 同 - 0.083 .耐

Pgm* 地。 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 0.211 
岳

同

2訴
本b - 咽幽 0.350 - -
*c 0.600 0.583 0.250 0.250 0.368 お漆|
本d 0.650 "・ 駒

*e . 0.400 0.417 0.750 0.750 0.395 
*f 幽胸 情 0.026 

Sod* *a 0.350 

*b 0.100 
ホc - - - .剛 .剛 - " 0.333 0.500 1.000 
*d 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 

*e - - 0.500 
γ 0.667 1.000 

*g - 0.525 

*h 1.000 
省幹1・ - 幽 .働 0.025 

Prot幽2* *a 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 1.000 0.975 0.975 1.000 1.000 1.000 1.000 
本b 同 .嗣 闘" ー 0.025 0.025 

Ho 0.049 0.000 0.042 0.002 0.002 0.004 0.005 0.028 0.056 0.047 0.086 0.130 0.028 0.078 0.058 

He 0.050 0.000 0.052 0.001 0.002 0.004 0.006 0.025 0.061 0.055 0.090 0.096 0.042 0.091 0.061 

Ho， observed mean heterozygosity; He， expected mean heterozygosity. 



Tab!e 4. Nei's genetic distance回 (belowdiagonal) and number of diagnostic loci (above diagonaJ) between pairs of 15 populations of Rhynchocypris pe仰向叫russachalinensis and R. p. 
mantchuric叫S
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R. p. sachαlinensis 

R. p. mantchuricus 

2. Wakasakunai 
4H.Shibetsu 
4G.Shibetsu 
4D.Shibetsu 
4C!.Shibetsu 
5.Ishikari 
1.0nishibetsu 

53.0一一回一 6.Abira
3.Tonbetsu 

12.Bogataya 

0.1 

Fig. 3. N巴ighbor-joiningtr巴ebased on Nei's genetic dis. 
tance25) among nine populations of Rhynchocytris 
terenurus sachalil1eηsis and six populations of R. 
p. mal1tchuバcus.Bootstrap probability more than 
50% of 1000 replications is indicated on node 
Population names correspond to those of Table 1 

り返す中で，分断化した河跡湖の集団は再び河川に取り込

まれ，集団の混合を果たしていたものと考えられる。そし

て，魚類集団は河川全体としてメタポピュレーションを形

成し，河川集担としての遺伝的多様性を保持してきたので

はないだ、ろうか2~
ダルマハヤの生息するシベリアやサハリンの河川では，

河川改修がほとんどなされておらず，ダルマハヤはよ記の

ようなメタポピュレーション構造を保持していると推測さ

れる。そのことがダルマハヤにおいて遺伝的多様性の高さ

を保つ一因になっていると考えられる。一方，治水や利水

の目的で河川改修が行われることの多い臼本の河川では，

標津)11の例のように，永続的な河l?Jl;湖形成やi可跡湖そのも

のの消失が起りやすく，淡水魚類がメタポピュレーション

として存在しにくくなってきている可能性がある。そのこ

とが，北海道においてはヤチウグイの遺伝的多様性の全体

的な減少につながっているのかもしれない。

生物集団の縮小や分断化は，その絶滅確率を高めると言

われている話)。淡水魚類棺の貧弱な北海道の湾)1117)におい

ては，たとえ水産資源としてあまり重要ではない魚類で

も，絶滅した場合には淡水生態系に与える影響が大きく，

被食や捕食を通して関係の浅からぬサケ科魚類資源にも影

響を及ぼすものと考えられる。標津)11では，自然復元の試

みとして蛇行流路の回復が試行されている開。その捺，上

述したように河川生物の変動的集団構造が遺伝的多様性保

持と絶滅確率低下の助けとなっていることを考慮に入れた

場合，閤定的な蛇行j可)11作出だけでは，必ずしも充分な機

能を果たすとは限らないことを銘記すべきであろう。

4.3 ヤチウグイとダルマハヤの遺伝的分牝
ヤチウグイとダ、ルマハヤは樹状図において極めて明擦な

ニつのクラスターに分かれ，両者向の遺伝的距離も高い値

を示していた。この距離 (D=0.196)は，北米蔵コイ科

魚類制の平均的な亜種問の距離 (D=0.13)より高く，種

間の距離 (Dロ 0.20) にほぼ匹敵するが，両者の分布域が

重なっておらず，生殖自力隔離の程度が判断できないため，

やはり並種とするのが妥当であろう。

これら 2亜種は，胸鰭の長さと胸鰭と腹鰭の距離との比

が，それぞれ65%以下のものがヤチウグイ，以上のものが

ダルマハヤとされる刷。しかしながら，この形態的恭準に

基づいて分類したにもかかわらず，このたび遺伝的特徴か

らダルマハヤと判断された 9.Tymの襟本をヤチウグイと

する報告や11) ヤチウグイの模式産地であるサハリン南部

の標本を全く別の亜種名 perc問問s(模式産地はロシアの

レナ)11)とする報告10)があるなど，両亜種の分布の境界

が未だ不明瞭であるばかりでなく，形態学的分類にも混乱

を残している。このたびは，残念ながらヤチウグイの模式

産地であるサハリン南部の標本を調査できなかった。今

後，サハリン南部の標本を入手し，遺伝学的および形態学

的に調査する必要があろう O そうすることによって，北海

道とサハリン中部(このたびの 9.Tym)の問の分布境界

を明らかにすることができると考えられる。

従来，北部日本に分布する純淡水魚は，その仮定される

分布形成過程から，日本産淡水魚類相を構成するシベリア

要素とされてきた 2)。一方，イトウHuchoperηiやエゾウ

グイ Tribolod口nsachali1間 1sisなどの何種かは，北部日本か

らサハリンおよびサハリン対岸の沿海州の一部には分布す

るもののアムール川やシベリアには分布しないため，

Sakai et al.叫がそれら魚類に対しサハリン・日本要素と

することを提唱した。ヤチウグイは近縁亜種ダルマハヤを

シベリアに有するものの，この要素の一員である可能性が

ある。しかしながら，ヤチウグイは北海道とサハリン南部

にしか分布せず，極めて特異なパタンと言える。これら分

布パタンの異なる魚類がどのように北部日本の淡水魚類相

を形成してきたかということについては，やはり1北ヒi海毎道の

i淡炎水f魚魚専主、を代表するとされるエソゾ守ホトケやフクドジヨウ日

についての同様の調査を踏まえ，総合的に検討していく必

要があろう。

ダルマハヤのうち 7. Anadyrの集団は，近縁種R.czeka. 
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no山 kれからミトコンドリア遺伝子の移入を受けていると

推測されている同。細胞質情報であるミトコンドリア遺伝

子は，進化や分散において，核遺伝子とは異なった挙動を

示すことが知られている 29制。今後，両車種の多くの集団

について，アロザイムなどに加えてミトコンドリア遺伝子

もあわせて調査することにより，これら魚類の分布形成や

分化，交雑などに関するより正確な歴史を理解できるもの

と考えられる。また，遺伝学的に向車種を分けた後，あら

ためて形態学的比較検討を行い，両耳目差の識別形質を明ら

かにし，分類学的混乱の解決を呂指すことも将来に残され

た課題である。

5 要 約

コイ科アブラハヤ属の 23互種， 日本産ヤチウグイRhyn.

chocypris perenurus sachalinensisの6水系9集団およびロシ

ア産ダルマハヤR.p. r叩 ηtchuriωsの6水系 6集団を用い，

アロザイムを支配する18遺伝子座の対立遺伝子組成に基づ

いてその遺伝的多様性と分化を調査した。雨亜稜は，遺伝

的に高い分化を遂げ， II肝重という分類学的位置付けを支持

した。ダ、ルマハヤはヤチウグイよりも遺伝的多様性に富

み，有効集団サイズの大きいことを示唆していた。人為的

に分断されたヤチウグイの河跡湖集団では，重大な多様性

減少が認められた。
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