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1. はじめに 

 生物の分布域は，対象となる生物のもつ生理・生態的な特徴や系統進化の歴史的背景などに加えて，気候，地形的

特徴，それらの時間的な変遷 1–4，また，他の生物種との種間相互作用や偶然性など，様々な要素の複合的な結果と

して決定される 5–7．つまり，生物種の分布域を理解することは，その生物種のたどってきた進化の歴史だけでなく，

その種の生息地の特性も深く理解することにつながる．特に，生物の分布域の空間的な配置と，遺伝構造との間には

密接な関係がある（例えば，分集団化と地理的隔離に伴い，その集団固有の遺伝子型が形成される）3,8,9．そのため，

遺伝的系統関係と遺伝構造の空間的パターンから生物種の進化を理解する手法である分子系統・生物地理学的手法

は，生物種の進化の歴史を紐解くために有効なアプローチであるといえよう 8,9．また，遺伝的バックグラウンドに基

づく系統解析や集団遺伝学的解析によって，集団間の遺伝的交流のパターンやそのスケール（遺伝子流動が制限され

やすいか，否か）を示すことも可能であり，生物種の遺伝的多様性や健全性／脆弱性を評価することができる．前述

したとおり，生物種の分布域決定やその空間分布パターンは，あらゆる生物的・非生物的要素によって決定されるた

め，生物種のハビタット特性との関係性についても議論され，種の多様化メカニズムの要因を追究することにも直結

する 10–12． 
河川は線的なネットワークが複雑に接続しあって構成される樹状ネットワークである水系（river system）としてと

らえることが重要であり 13–16，源流から河口までの水系ネットワーク全体が河川生物の重要なハビタットとなる 16．

水系ネットワークは線的なつながりをもつが，本流と支流や支流同士が接続する水系ネットワーク内を生物が自在

に往来できるとは限らない 16．特に，源流域に生息する魚類や水生昆虫では，ハビタットが孤立・散在的に分布する

傾向にあり，小さな集団がパッチ状に形成され，集団間の移動・分散が制限され，遺伝的交流もほとんど見られなく

なる 16–19．このような特異的なハビタットに生息する生物種を対象として，集団内での遺伝的固定化，近接する集団

間における遺伝的分化を評価することで，遺伝構造とハビタットとの対応関係が研究されてきた 20–22．ただし，水系

ネットワークの端緒に存在する，高山帯の細流や湧き水に生息する生物種についての調査・研究は未だ多くはない． 

高山帯に存在する細流や湧泉などの水域は，水源として雪解け水や表層水に依存しており，水域がモザイク状に分

布する傾向がある 23．そのため，高山帯に存在する細流や湧泉に生息する水生生物の生息地は孤立・散在する傾向が

強い 24–26．また，成虫時に飛翔によって移動・分散する可能性のある水生昆虫において，飛翔性が小さく移動・分散

能力が極めて小さい種がいることが知られている 24,27．従って高山帯に存在する細流や湧泉に生息する生物種の集団

の多くは，他の集団との遺伝的交流が制限されることとなる 24,28,29． 

さらに高山帯の集団の集団サイズは小さくなる傾向がある 30–32．小さな集団サイズのため，個々の集団は遺伝的浮

動の影響を受け，ランダムな遺伝的固定化が生じやすい 33．このような遺伝的交流の制限と遺伝的固定化により，世

界各地の高山帯には隔離・遺存的に生息する固有種や固有系統が存在するため，種多様性／遺伝的多様性を遺伝構造

から議論することが可能である 34–36．特に，近年の気候変動に伴う，地球温暖化に対する高山帯の生物種の脆弱性に

ついては注目されており 37，積雪量の減少に伴う水域の縮小による，生息環境の喪失に伴う生物多様性の低下は懸念

されており，高山帯に棲息する水生生物の遺伝構造の解明（固有種・固有系統や固有遺伝子型の発見など）は，生物

多様性の保全という文脈においても重要な知見である 37,38．  

加えて，高山帯は気温，降雨量（降雪量），紫外線量などの環境要因において低地とは大きな差異があり 39，盆地

などの低地が生物の移動・分散障壁として機能することも遺伝的交流が制限される要因の一つである．また，連続す

る山脈の場合においても，亜高山帯や森林帯などを有する山麓で接続されていたとしても，高山帯と亜高山帯とでは

環境的に大きな差異があるため，低地を介した移動・分散に制限が加えられ，高山帯に棲息する生物種の生息地の孤

立性は高くなる 33．そのため，高山帯は，海洋が移動・分散障壁として機能し，生息地が孤立・散在的となる島嶼に

なぞらえて，「Sky islands（天空の島々）」40として知られる（図 1）． 

 



 

さらに，「Sky islands（天空の島々）」に適応した種の生息地が孤立する要因の多くは，地殻変動による山岳の形成

過程と密接に関係している．そのような地殻変動によって形成された山岳の中には，多くの種の分断化された生息地

が存在する 41–43．また「Sky islands（天空の島々）」に生息する生物種の分布域変化に，第四紀更新世（約 258 万年前

から 1 万年前）の周期的に繰り返された氷期－間氷期サイクルが影響したことが知られている 3．過去に氷床が広い

地域を覆っていたヨーロッパでは，寒冷適応種（Cold adapted species）は更新世の氷期において分布域を拡大したが，

温暖な環境に適応した種は分布域を縮小し，低地や山麓で生き残った 3,41,44–46．一方，氷河が高緯度地域や高山帯の

みを覆っていたと考えられている日本列島の場合，氷期には多くの生物種が低緯度地域に分布域をシフトさせた 47–

50．特に，山岳は寒冷適応種（Cold adapted species）のレフュジア（逃避地）として機能していたことが高山植物の研

究から知られている 51．しかし，日本列島の「Sky islands（天空の島々）」に生息する水生生物に関しての分布域変化

に関する知見は多くはない．従って，「Sky islands（天空の島々）」に生息する水生昆虫を対象とした，遺伝構造を解

明する本研究は，環境要因（主に地史と気候変動）と分布域の決定との関係性を考察するために重要である． 

本研究の対象種であるナガレエグリトビケラ Rivulophilus sakaii は，日本列島の本州の中央部から東北部の高山帯

から亜高山帯にかけてパッチ状に存在する細流や湧泉のみに生息する日本固有の水生昆虫である（図 2）52．ナガレ

エグリトビケラの成虫は秋に出現し，産卵する 53．そして若齢幼虫で越冬することが知られており，冬期に凍結しな

い流水環境を必要とする 53．本種の成虫の飛翔による移動・分散能力についてのデータは見当たらないが，ナガレエ

グリトビケラと同じ科であるエグリトビケラ科に属し，ナガレエグリトビケラと同様に秋に成虫が出現し，高山帯の

細流に生息する種に関する研究では，極めて成虫の移動・分散能力は極めて小さいことが示されている 4．そのため，

ナガレエグリトビケラの移動・分散能力は小さいと予想され，温暖な気候である現代において，集団間の遺伝的交流

も制限されているため，日本列島が経験した山岳形成史や気候変動の影響が顕著に遺伝構造に現れていると考えら

れる． 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 2. (a)ナガレトビケラの典型的な生息環境（岐阜県：白山 カンクラ雪渓直下の湧泉．(b)幼虫，(c)
成虫♂と(d)成虫♀． 



 

本研究では，水系ネットワークの端緒である「Sky islands（天空の島々）」の細流や湧泉に注目し，そこに生息する

ナガレエグリトビケラの分子系統解析を行い，本種の進化の歴史を考察する．また，ナガレエグリトビケラの遺伝構

造の空間パターンにおいて，水系ネットワークと高山域の遺伝構造のつながりについて新たな知見を提示した．なお，

本研究の一部は 2023 年度に原著論文 28として公表した． 

 
 
2. 方法 

2.1 研究材料・試料の採集とDNA 抽出・PCR・アライメント・遺伝構造解析 

2021 年，2022 年の期間にかけて，本州よりナガレエグリトビケラのほぼ全ての分布域を網羅するように 36 地点か

ら 201 個体の幼虫および成虫を採集した．これらのすべてのサンプルは野外で 99.5%エタノールで固定した．外群と

してキリバネトビケラ科に属する Limnephilus centralis，Limnephilus externus，Hesperophylax designates，Ecclisopteryx 

guttulate を用いた．また，エグリトビケラ科内におけるナガレエグリトビケラの系統学的位置づけ，分岐年代推定の

ために複数の科のトビケラのDNA 配列データをGenBank から得た 54．  

全ゲノム DNA はサンプルの 99.5%エタノールで保存した組織から抽出し，DNeasy Blood & Tissue Kit （Quiagen, 

Hilden, Germany）を用いて，製造元の説明書に従って精製した．抽出した全ゲノムDNA を用いて，Suzuki et al. (2023)

に示すプライマーセットでポリメラーゼ連鎖反応（PCR）により DNA 断片 ［ミトコンドリア DNA（mtDNA）

cytochrome c oxidase subunit I（COI）領域 と 16S rRNA 領域，核 DNA（nDNA）28S rRNA 領域，18S rRNA 領域，

carbamoyl phosphate synthetase（CAD）領域，elongation–factor 1 alpha（EF1-α）領域そしてRNA polymerase II（POLII）

領域］を増幅させた．PCR 産物は，ExoSAP–IT （GE Healthcare, Amersham, UK）を用いて精製した．精製したDNA

断片は，BigDye Terminator v.1.1 Cycle Sequencing Kit（Applied Biosystems, Foster City, CA, USA）を用いて，自動シーケ

ンサー（ABI 3130xl DNA Analyzer; Perkin Elmer/Applied Biosystems）上で自動で配列決定をした. 

すべての配列データは日本 DNA データバンク（DDBJ データベース）に登録され，アクセッション番号は原著論

文の補足資料に記載した 28．アセンブルは，CLC Workbench software（CLC bio, Aarhus, Denmark）を用いて各遺伝子

について個別に実施した．すべての配列データは，MAFFＴ v. 7.470（MAFFT online service）55にてソフトウェアの

デフォルトセッティングで自動的にアライメントした．アライメント後に得られた配列は，その後の解析の前にソフ

トウェアDnaSP v. 6.12.0356を用いて，固有のハプロタイプを決定した． 

ハプロタイプネットワークはソフトウェア PopART v. 1.757で，TCS プログラム v. 1.2.158を用いて構築した．各ク

レードのハプロタイプ多様度（h）とヌクレオチド多様度（π）59はソフトウェアDnaSP v. 6.12.0356を用いて算出した．

また，サンプリングポイントごとのハプロタイプ多様度（h）とヌクレオチド多様度（π）も同様に算出した．クレー

ド間の遺伝的距離（p-distance）はMEGA v7.060を用いて算出し，クレード間のFSTはArlequin v. 3.5.2.261を用いて算

出した． 

 

2.2 系統解析・分岐年代推定 

ナガレエグリトビケラとエグリトビケラ科内を含む近縁な科に属する種との系統関係を nDNA 28S rRNA（992bp），

18S rRNA（770bp）そしてCAD（756bp）領域の結合配列に基づき，系統解析を行った．また，ナガレエグリトビケ

ラの種内遺伝系統群の系統関係を明らかにするためにmtDNA COI（652bp）と 16S rRNA（349bp）の２領域の結合配

列を用いた解析と nDNA 28S rRNA（992bp），18S rRNA （770bp），CAD（756bp），EF1-α（368bp）そしてPOL-II（772bp）

の 5 領域の結合配列を用いた解析を別々に行った． 

これらのデータセットの解析は IQ–TREE v. 2.1.362 を用いた最尤法で行い，ソフトウェアに実装されている

ModelFinder63で適するモデル選択を行った（nDNA 28S rRNA 領域: TN+F+I+G4; nDNA 18S rRNA 領域: K2P+I;nDNA 

CAD 領域: TIM2+F+I+G4; nDNA EF1-α領域: K2P; nDNA POL-II 領域: K2P; mtDNA COI 領域: TIM2+F+I+G4;mtDNA 

16S rRNA 領域: HKY+F+I）．系統樹における支持率は 1,000 回の繰り返し計算によるNonparametric bootstrap を採用し



 

た． 

分岐年代推定を行う際に，BEAST2 v.2.4.864を使用した．ナガレエグリトビケラの化石記録がないため，ナガレエ

グリトビケラの種内遺伝系統群の分化を調べるために，以下のような方法を行った．1 つ目に化石記録による年代較

正を行ったトビケラ目の高次系統における系統解析の先行研究 54 で用いられたデータセットに本研究で解析したナ

ガレエグリトビケラの遺伝子配列を加えて系統解析を行い，ナガレエグリトビケラとエグリトビケラ科内を含む近

縁な科に属する種との系統関係及び分岐年代を推定した．得られた結果から近縁なグループとナガレエグリトビケ

ラとの分岐年代を調べた．系統解析は nDNA 28S rRNA，18S rRNA，CAD 領域に基づき実施した．いくつかの塩基配

列は先行研究に従って属レベルにおいて 2 種，または 3 種の配列を結合させキメラ・タクサとして用いた．年代較正

は先行研究で用いられた化石記録の内，2 つを用いた． 

ナガレエグリトビケラのエグリトビケラ科内の近縁種Hesperophylax designates との分岐年代は 11.1–30.1 Ma（95%

信頼区間）と推定されたため，この数値を事前設定として用い，mtDNA COI と 16S rRNA 領域の結合配列に基づい

て，ナガレエグリトビケラの種内遺伝系統群の分岐年代を推定した． 

エグリトビケラ科を含めた近縁な科における分岐年代と，ナガレエグリトビケラ種内遺伝系統群における分岐年

代の推定は，いずれも BEAST2 v.2.4.864 を用いたベイズ法で推定した．分岐年代の推定，系統解析を行うにあたり，

プログラム Kakusan465を用いて，Schwarz のベイズ情報量（BIC）66に基づいて適切なモデルを選択した．置換モデ

ルを以下のように選択した．nDNA 28S rRNA，CAD 領域のそれぞれは HKY + Gamma，nDNA 18S rRNA 領域は

JC69+Homogeneous を選択した．mtDNA COI，16S rRNA 領域のいずれもHKY+Gamma を選択した．ベイズ解析にお

けるMCMC シミュレーションはそれぞれのデータセットで 100,000,000 世代繰り返し，2,000 世代ごとにサンプリン

グして実行され，Clock Model はLognormal relaxed clock，Tree prior はBirth Death Model を選択した．出力ファイルは

Tracer v 1.667 を用いて 10％の Burn-in を除去した後に有効サンプリングサイズ（ESS > 200）を調べ Tree Annotator

（BEAST package）で要約した後に，FigTree v1.4.368を用いて系統樹を可視化した． 

 

2.3 集団動態解析 

集団の拡大に伴って予想される中立性からの逸脱を調べるため，Tajima’s D 統計量（Tajima’s D）69と Fu‘s Fs 統計

量（Fu‘s Fs）70との測定値を得た．また，ミスマッチ分布検定は観測値と期待値を比較することで実施された．これ

らはArlequin v. 3.5.2.261を用いて計算された． 

BEAST2 v.2.4.864に実装されているExtended Bayesian Skyline Plot71（EBSP）を用いて，mtDNA COI 領域に基づき時

間経過による有効集団サイズの変化を描画した．適する塩基置換モデルは，上記の系統解析と同様の方法で計算した

結果，HKY + Gamma を選択した．Clock Model については Strict clock を選択し，Clock rate は上記のナガレエグリト

ビケラ種内遺伝系統群間の分岐年代推定から算出された値（1.235%/Myr）を用いた．MCMC シミュレーションは

100,000,000 世代繰り返し，2,000 世代ごとにサンプリングして実行された．出力ファイルはTracer v 1.667を用いて有

効サンプリングサイズ（ESS > 200）を調べ，EBSP の図は統計解析ソフトR によって描画した 72． 

 

2.4 ナガレエグリトビケラ生息地の地理的特徴の可視化 

 ナガレエグリトビケラの生息地の地形的特徴を評価するため，調査地に最も近接する河川を地図上より抽出し，緯

度（Ｎ°），経度（Ｅ°）と標高（m）情報に基づき，その河川が属する河川系を可視化した．なお，地理データ（GIS

デ ー タ ） は 国 土 数 値 情 報 （ https://nlftp.mlit.go.jp/ksj/ ） よ り ， 標 高 デ ー タ は 国 土 地 理 院

（https://www.gsi.go.jp/kankyochiri/gm_jpn.html）より取得した．解析については，Qgis 3.22 （https://www.qgis.org/ja/site/）

と，R パッケージ rgl（https://dmurdoch.github.io/rgl/）を用いた． 

 なお，本研究の一部は 2023 年度に原著論文として公表済みであり，用いたデータセットのサンプリング地点や遺

伝子情報，分子実験に用いたプライマーセットなどの詳細情報については，原著論文 28を参照していただきたい．  

 



 

 

3. 得られた成果 

3.1 ナガレエグリトビケラの分布域，生息地の特性 

ナガレエグリトビケラ 201 個体が採集された 33 地点はいずれも標高 1,000 m 以上の高標高地であり，各河川系の

源流部であった（図 3）． 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

ただし，緯度が低下するに従い，生息地はより高標高地に位置する傾向があった．また，採集地の年平均気温は約

8.0℃以下であり，冷涼な気候を好むことも示唆された（図 4）． 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 3. (a)ナガレエグリトビケラの採集地点が位置する河川系．低標高の水域（下流域）を青色，高
標高域（源流域）を赤色で示す．(b)ナガレエグリトビケラの採集地点．それぞれの色とプロットの
図形は種内系統であり，図 9と対応している． 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

ナガレエグリトビケラは中部山岳域以西に採集記録はなく，筆者が調査した際にも生息は確認できなかった 5．白山

を含む中部地方の山岳域は多くの寒冷適応種の分布西限として知られており 73,74，これら寒冷適応種と同様に高山帯

のような冷涼な環境に依存していると推察される．また，信濃・千曲川水系に注目すると，同一河川系でも，ナガレ

エグリトビケラの生息地はいくつもの山塊に分かれて孤立・散在的に存在していることが示され，河川系内において

は生息地の接続性は低いことが推察された（図 5）． 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 4. (a)ナガレエグリトビケラ分布域の年平均気温（℃）の平面分布図．(b)ナガレエグリト
ビケラの分布域の標高と緯度と年平均気温の関係を示した散布図．平均気温は低温を寒色，
高温を暖色で示した．なお，ナガレエグリトビケラの採集地点の色と記号は図 6 と対応して
いる． 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

3.2 ナガレエグリトビケラの種内系統の進化史 

mtDNA COI，16S rRNA 領域に基づくナガレエグリトビケラ種内の系統解析において，遺伝的に分化した 3 つの種

内系統の存在が示され，それぞれの系統は地理的に分化することが示唆された（東北北部系統：系統 N，東北南部–

関東北部系統：系統C と中部山岳系統：系統 S）（図 6）．また，mtDNA COI 領域に基づく遺伝的距離を示す p-distance

とFSTを算出したところ，系統間において大きな遺伝的分化を示した（表 1）． 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 5. ナガレエグリトビケラの生息地が位置する河川系のうち，信濃川・千曲川水系に注目
し，標高(m)，緯度(N°)と経度(E°)の関係を示した図と，信濃・千曲川水系の平面図．地図
の白く示された地域は標高 2,000 m 以上の地域である．赤丸はナガレエグリトビケラの生息
地を示し，生息地で検出されたハプロタイプの割合を示した．なお，配色と割合は図 9と対応
している． 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

ナガレエグリトビケラが属するエグリトビケラ科（Limnephilinae）を含んだトビケラ類のデータセットにおける

nDNA 18S rRNA，28S RNA とCAD 領域に基づく化石記録に基づく年代較正を行った分岐年代推定は，ナガレエグリ

トビケラと近縁種である北米大陸に生息・分布するH. designatus との分岐年代は約 2,040 万年前（95%信頼区間: 3,010–

1,110 万年前）と推定された．続いてナガレエグリトビケラと H. designatus との分岐年代を較正年代として用い，

mtDNA COI と 16S rRNA 領域に基づく分岐年代推定を行ったところ，東北南部–関東北部系統（系統C）の系統の分

化は 140 万年前（95%信頼区間: 250–50 万年前）と推定され，東北北部系統（系統 N）と中部山岳系統（系統 S）の

分化は 90 万年前（95%信頼区間: 160–30 万年前）と推定された（図 6）． 

推定された分岐年代より，ナガレエグリトビケラの種内系統が分化した時期は第四紀更新世（約 258 万年前–1 万

年前）であることが示唆された．日本列島では，約 500 万年前に始まった海洋プレートの運動方向の変化に伴い 75–

77，この時代以降，多くの火山や山脈の形成が促進された 78,79．これらの地形的変化は生物種の集団の分断化や，移

動・分散の障壁として機能し，種分化や系統分化に影響したことが知られている 80–84．従って，このような日本列島

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 6.（a）ナガレエグリトビケラの採集地点と系統解析により検出された種内遺伝系統群のプロット．
配色と系統名は（b）の系統解析の結果と対応している．（b）mtDNA COIと 16S rRNA領域に基づく系
統解析によって推定されたベイズ樹．各ノードの数値はベイズ法により評価された事後確率と最尤法
により評価されたブートストラップ値を示す（事後確率/ブートストラップ値）．また，ノードの四角
内で示された数値は推定された分岐年代であり，1Ma＝100万年前である．また，カッコ内の数値幅は
推定値の 95％信頼区間である． 

表 1. mtDNA COI領域に基づくナガレエグリトビケラ各種内系統間の遺伝的距離 



 

の活発な地殻変動が，ナガレエグリトビケラの系統分化の促進と維持に影響していることが推察される． 

 

3.3 ナガレエグリトビケラの各種内系統の遺伝構造 

すべてのナガレエグリトビケラのサンプルのmtDNA COI 領域に基づき検出された遺伝子型（ハプロタイプ）は 46

パターン存在した（表 1）．また，それぞれの種内系統の遺伝的多様度を示すハプロタイプ多様度（h）と塩基多様度

（π）を mtDNA COI 領域に基づき算出した．すると，より北方に分布する系統ほど遺伝的多様度が低下する傾向が

みられた（表 1）．また，算出された塩基多様度（π）を地図上に可視化する図（ヒートマップ）により，各種内系統

の塩基多様度（π）の地理的パターンを示した．中部山岳域（系統 S の分布域）では，モザイク状に塩基多様度の高

い地域が示され，東北南部–関東北部（系統C の分布域）では，総じて塩基多様度は低く，東北北部（系統N の分布

域）は南部に塩基多様度の高い地域が検出された（図 7）． 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

塩基置換パターンに基づき遺伝子型（ハプロタイプ）をネットワーク状に表現することで遺伝子型（ハプロタイプ）

同士の関係性を評価することができる（ハプロタイプネットワーク）85．例えば 1 つの優占するハプロタイプを中心

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 7. ナガレエグリトビケラの mtDNA COI領域に基づく塩基多様度（π）を算出し，図中にヒート
マップとして示すことで，ピンポイントの生息地で遺伝的多様度の高低を評価した．中部山岳は塩
基多様度が高い地域がモザイク状に分布し，東北南部は総じて塩基多様度の高い地域は検出されな
かった．東北北部は分布域の南部で塩基多様度の高い地域が検出された． 

表 2. mtDNA COI領域に基づくナガレエグリトビケラの遺伝的多様度と中立性検定の結果．中立性
検定は各指標（Tajima‘s Dと Fu’s Fs）が負の値であると集団拡大を示す．統計的有意性につい
て，系統 Cの Fu’s Fs以外は支持されず 



 

とする「花火型」の形状が検出された場合，近年に急激な集団拡大が生じたことを示唆する 85．ナガレエグリトビケ

ラのいずれの系統も「花火型」のハプロタイプネットワークは示されなかった．また集団動態解析として，Extended 

Bayesian Skyline Plot（EBSP），ミスマッチ分布（図 8），遺伝的指数であるTajima’s D と Fu’s Fs に基づく統計的有意

性の評価を行ったが，各種内系統の近年の集団拡大は示唆されなかった（表 2）．また，ハプロタイプネットワークに

よって示された遺伝的に近縁なハプロタイプは地理的に近接する場所（同一山塊）より検出される傾向があった（図

9）． 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 8. ナガレエグリトビケラの mtDNA COI領域に基づくミスマッチ分布（左）と Extend 
Bayesian Skyline Plot（右）の結果．それぞれの種内系統においてミスマッチ分布は近
年の急激な有効集団サイズの拡大を示す単峰型であったが，全サンプルで評価したミス
マッチ分布は，有効集団サイズの拡大を示唆しない多峰型であった（左）．また，Extend 
Bayesian Skyline Plotの結果は，それぞれの種内系統と全サンプルで近年の急激な集団
拡大は推定されなかった（右）． 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

「Sky islands（天空の島々）」に生息する生物種は，現在生息する集団における移動・分散に伴う遺伝子流動が起き

にくい．そのため生物種の遺伝構造より，過去に起きた分集団化や地理的隔離などの分布域シフト・イベントを理解

することに適している 33,86．第四紀更新世の氷期・間氷期サイクルによって，多くの生物種は分布域シフトを余儀な

くされてきた 87．特に，氷河が高緯度地域や高山帯のみを覆っていたと考えられている日本列島の場合，氷期には多

くの生物種が低緯度地域に分布域をシフトさせた 47–50．その際，多くの生物種は生存に不適な時期を低緯度地域の沿

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
図 9. (a)ナガレエグリトビケラの mtDNA COI 領域に基づくハプロタイプ（遺伝子型）ネットワー
ク．各ハプロタイプの関係性をネットワーク状に表現した．ネットワーク間のスラッシュは塩基置
換数を示し，黒丸（●）は仮想的なハプロタイプ．また，図中の記号と番号はハプロタイプ No.であ
る（C1～C46）．各円の大きさはそのハプロタイプ（遺伝子型）をもつサンプル数．（b）採集地点ご
とに検出された mtDNA COI領域に基づくハプロタイプの種類と割合．円の大きさはサンプル数を示
し色は（a）のハプロタイプネットワークと対応する．なお，地図の白い地域は標高 2,000 m以上の
地域を示す． 



 

岸部で生き延びたとされている 49,88．このような，生存に不適な時期を生き延びることができた地域を「逃避地（レ

フュジア）」と呼ぶ．ナガレエグリトビケラに関しては中立性検定，ミスマッチ分布検定，Extended Bayesian Skyline 

Plot（EBSP）の結果からは近年の集団拡大に伴う遺伝構造の変化は支持されていない．ただし，集団（サンプリング

サイト）ごとの塩基多様度（π）を算出し，地図上に可視化すると局所的にヌクレオチド多様度（π）の高くなる地域

が検出された．一般的に集団の遺伝的多様性の高さは，生存に不適な時期を生き延びるための「逃避地（レフュジア）」

となった地域を特徴づけることが示唆されている 30,89．そのため，ナガレエグリトビケラの遺伝構造は複数の局所的

に存在したレフュジア（マイクロレフュジア）において長期的に集団を維持した経緯を示している．さらに地理的に

明確に集団が区別される遺伝構造は，集団間の二次的接触や交雑が制限されたことを示唆しており，第四紀更新世の

繰り返された氷期–間氷期サイクルにおいて系統間の交雑を促す程度の大規模な分布域の拡大／縮小を繰り返さなか

ったと推測される． 

寒冷適応した生物種の第四紀更新世の氷期－間氷期サイクルに伴う分布域シフトは高山植物で多くの研究が知ら

れている 48,51．例えばヨツバシオガマPedicularis chamissonis，ミヤマタネツケバナCardamine nipponica など，間氷期

である現在において，中部山岳域の高山帯に隔離・依存的に生息・分布している種内遺伝系統群が存在している 90,91．

また，中部山岳域は氷期でも湿潤な環境が維持されており，生物種が長期的に集団を維持することができたとされて

いる 92,93．従って，中部山岳域は日本列島の他地域とは異なる遺伝構造を示す場合が多く報告されており，遺伝的多

様性も高い 93．ナガレエグリトビケラも中部山岳域が「逃避地（レフュジア）」として機能したと想定されるが，水

生生物は陸上生物とは異なる進化史をたどった可能性が想定される．水中は陸上に比べ，温度の変化は緩やかであり，

山間部の渓流や湧泉などの水域は凍結や乾燥のリスクを軽減できる．従って，陸上生物よりも高標高地で寒冷な気候

に耐えることができたと考えられている 25,46,94．つまり水生生物は，氷期に低緯度へ生息地を移動するような広範囲

な移動は必要とせず，山塊内で分布域を垂直方向で移動を繰り返すことで更新世の気候変動に対応できた可能性が

高い．陸上生物とは異なる分布域シフトを経験したと想定される水生生物の生物群集は陸上生物とは区別され，

“Dinodal Biome”と称される 94．ナガレエグリトビケラについても，山塊内の局所的に存在する不凍な水域（湧水や

細流）で生存に不適な氷期を生き延びた結果，長期的に隔離・遺存的に集団が維持され，山塊ごとに遺伝子型（ハプ

ロタイプ）が固定化され，遺伝子型の地域性が生じたと推察される． 

特に，信濃・千曲川水系のハプロタイプの地理的分布に注目したところ，河川系単位よりも，源流部が位置する山

塊単位での遺伝的な近縁性が示唆された（図 5）．これまでに，河川源流部や飛沫帯といった特異的な環境に適応し

た生物種群（源流棲生物種群）を対象とした研究において，ハビタットごとの集団サイズが小さくなる傾向や，その

結果として集団内での遺伝的固定化，遺伝的多様性の低下が示されてきた 21,22,95．今回研究対象としたナガレエグリ

トビケラは河川の最源流部に生息し，これらの源流棲生物種と同様の結果が得られたが，同じエグリトビケラ科に属

するオンダケトビケラ類 Pseudostenophylax の遺伝構造と特に類似している 29．ナガレエグリトビケラもオンダケト

ビケラ類も「Sky islands（天空の島々）」に孤立・分散的に分布・生息しており，山塊ごとにクラスタリングされる遺

伝構造が確認された 29．つまり，これらの生物種の遺伝構造は河川源流域（特に「Sky islands（天空の島々）」に存在

する水域）は集団を長期的に維持するために必要不可欠なハビタットであることが示唆された 28,29． 

 

 

4. まとめ 

 今回，本研究では日本列島の「Sky islands（天空の島々）」に生息するトビケラの地域ごとの系統分化と地理的構造

を明らかにした．この結果は，高標高地に生息する生物において日本列島の山岳形成が移動・分散の障壁として機能

したことと，第四紀更新世の周期的な気候変動（氷期－間氷期サイクル）が種内系統の分化や，種内系統内の遺伝構

造に影響を与えたことを示した．また，ナガレエグリトビケラの遺伝構造から，過去に広範囲が氷床で覆われなかっ

た日本列島の山岳地域に局所的な「逃避地（レフュジア）」が存在したことが推察された．特に高地に存在する氷期

にも不凍であった水域（湧水・細流）などの安定的に水生生物の集団を存続させる可能性があった．従って，山塊内



 

の「Sky islands（天空の島々）」に存在する水域は河川系単位に加え，山塊単位で生物多様性を理解するために必要な

地域であることが指摘された．  
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