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研究成果の概要（和文）：中国地方には海峡や大地質構造線のような大きな地理的障壁がないにもかかわらず，多くの
生物種で遺伝的・形態的な分化が集中して生じている．本研究では，移動分散能力が低く，生物地理学的研究材料とし
て最適であるヨコエビ類，ヒル類，マイマイ類を材料として，分子系統解析・形態解析・飼育実験を行い，中国地方の
生物地理学的重要性を検証した．

研究成果の概要（英文）：In the Chugoku district, genetic and morphological divergences of various taxon 
concentrate despite absence of geographical walls such as the straits or the large tectonic line. This 
study inspected the biogeographical importance of the Chugoku district based on molecular phylogenetic 
analyses, morphological analyses, and feeding experiments using amphipods, leeches, and land snails.

研究分野：生物学
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１．研究開始当初の背景 
 中国地方には海峡や大地質構造線のよう
な大きな地理的障壁がないにもかかわらず，
昆虫類，ザトウムシ類，両生類など多くの生
物種で遺伝的・形態的な分化が集中して生じ
ている（曽田 2003，Tsurusaki 2006，松井
2003など）．また，近年の分子系統学的研究
により，ニホンジカ，ニホンザル，ツキノワ
グマ，ブナなどでも中国地方の陸地に本土全
体を 2分割するような遺伝的ギャップが存在
することが明らかになってきた（Tamate 
2009など）．花粉分析で過去の分布域の変動
が推測できるブナでは，氷期でも黒潮の影響
で温暖であった九州南部，四国南部，紀伊半
島などに形成されたレフュジア（避難地域）
に隔離されている間に遺伝的分化が発達し，
その後の温暖化により九州と近畿地方のレ
フュジア由来の個体群が北上と分布拡大す
ることにより中国地方で遭遇し，現在の分化
境界が形成されたと考えられている（Fujii et 
al. 2002）．これらのことから，中国地方は従
来考えられていた以上に日本における生物
進化の重要地域であるといえる．しかし，動
物では広域にわたる詳細な化石記録が残る
ことはきわめて稀で，過去の気候変動と分布
域や集団サイズの変動の関係も不明である
ため，中国地方に集中する地理的分化の成立
過程や，分化をもたらした進化的要因は明ら
かにされていない． 
 中国地方の生物地理学的重要性が十分に
評価されていない主因は，この地域における
地理的分化の成因が未解明であるためとの
考えのもと，申請者は分散能力が低く，氷期
において異なる地理的・気候的影響を受けて
いたことが予想される無脊椎動物 3種（シマ
イシビル，ニッポンヨコエビ，コウダカシロ
マイマイ）に着目して系統地理学的研究を行
ってきた．シマイシビル（分布：日本全国）
とコウダカシロマイマイ（分布：中国・四国）
は，それぞれ温暖な河川中・下流域および常
緑広葉樹林に分布するため，分布は氷期の気
候的影響を大きく受けたと考えられる．また，
コウダカシロマイマイは基本的に河川を越
えて分布を拡げることが不可能であるため，
中国地方を南北に流れる河川が東西の集団
間の遺伝的交流の障壁として働いていた可
能性がある．いっぽう，ニッポンヨコエビ（分
布：近畿以西の本州・四国・九州）は冷涼な
河川上流に分布するため，氷期には温度以外
の気候的要因（たとえば乾燥化など）も影響
していたことが予想される．これまでの研究
の結果，これら 3種は地域集団間の遺伝的分
化が大きく，それは過去の分布変動を反映し
ていると考えられることが明らかとなった．
また，シマイシビルについてはレフュジアの
存在も予想された．しかし，系統解析に用い
た遺伝子領域は限られており，予測されるレ
フュジアの位置も特定できていない．また，
形態の地理的分化パターンも明らかではな
い． 

 
２．研究の目的 
 本研究の目的は，上記の 3 種を対象とし，
分子系統学的・比較形態学的解析および交雑
実験により，無脊椎動物の系統分岐，形態の
地理的分化パターン，系統間の生殖的隔離の
強度と中国地方の古地理的・古気候的環境と
の相関を調べることで，この地域に集中する
遺伝的・形態的分化の成立過程と分化をもた
らした進化的要因を明らかにすることとし
た．また，本研究の結果と既知の中国地方に
おける動植物の地理的分化のデータを用い
て，中国地方の生物地理学的重要性を検証す
ることも目的とした． 
 
３．研究の方法 
(1) 野外調査 
 シマイシビルとニッポンヨコエビは，河川
の転石や落ち葉の下などから手網を用いて
採集する．コウダカシロマイマイは樹上や草
上から見つけ取りで採集した．水温や気温，
標高などの生息環境データも記録した．形態
学的研究・分子系統解析用サンプルは，採集
地で 99%エタノールで固定・保存した．調査
は，北海道から九州まで，各種の分布域を網
羅的に調査した． 
 
(2) 分子系統解析 
 野外調査で得られた標本を研究室に持ち
帰り，分子系統解析を行った．分子系統解析
には先行研究（Tomikawa et al. 2007a, b, 
2010, 2012など）で系統解析に用いられてい
るミトコンドリア DNA の COI・12S・16S 
rRNA領域，核の 18S・28S rRNA領域の塩
基配列を用いた．DNAは PCR法で目的の領
域を増幅し，ダイレクトシーケンス法により
特定の遺伝子の塩基配列を決定した（シーク
エンサーは大学内の共同利用施設のものを
利用）．塩基配列は，ベイズ法，最尤法，最
節約法などで解析し，分子系統樹を作成した．
また，遺伝的集団構造を解明するため，ハプ
ロタイプ多様度や塩基多様度を算出し，集団
階層分析を行った． 
 
(3) 形態解析 
 野外調査で得られた標本を研究室に持ち
帰り，形態解析を行った．シマイシビルは実
体顕微鏡下で体環構造等を確認した後に解
剖し，生殖器等の内部構造を観察した．ニッ
ポンヨコエビは実体顕微鏡下ですべての付
属肢を外し，ガムクロラール液でスライドガ
ラス上に封入した後，光学顕微鏡で観察した．
コウダカシロマイマイは殻の形状や色彩を
観察するとともに，実体顕微鏡下で内部形態
（特に生殖にかかわる恋矢）を観察した．こ
れらの形質観察には，適宜，走査型電子顕微
鏡を用いて微細形質を確認した． 
 
(4) 飼育実験 



 野外調査で得られた成体を研究室に持ち
帰り，飼育実験を行った．繁殖行動として，
交配前隔離の有無や程度を明らかにするた
めに主要な地域集団間で交雑実験を行った． 
 
４．研究成果 
 ニッポンヨコエビについて，分布域を網羅
するサンプリングを行い，ミトコンドリアの
COIおよび核の 28S rRNA 遺伝子の部分領域を
用いて分子系統解析を行った結果，ニッポン
ヨコエビは地域ごとに遺伝的に大きく分化
していることが分かり，現在，各個体群間の
遺伝的交流はほとんど生じていないことが
示唆された（論文⑦）．また，瀬戸内海は系
統の分化境界とはなっていないことから，比
較的近年まで瀬戸内海をまたいだ個体群間
の交流が生じていたことが示唆された．これ
は，瀬戸内海の形成が約 8000 年前と新しい
という地史的な特徴とも整合性がとれる．い
っぽう，個体群間の系統関係については十分
な解像度で解析することができず，個体群間
で大きな遺伝的分化が生じた要因について
は明らかにできなかった．今後，解析するサ
ンプル数および遺伝子領域を増やしていく
必要がある． 

 
 本研究により，従来ニッポンヨコエビとさ
れてきた長崎県壱岐および対馬の個体群が
ニッポンヨコエビとは別種であることが明
らかになり，Gammarus mukudai Tomikawa et 
al., 2014 として新種記載した（論文⑦，図
1）．本種はニッポンヨコエビに似るが，第 2
触角の柄部の刺毛数が少ないことや胸肢の
刺毛数が少ないことで明確に区別される．
Gammarus mukudaiは壱岐と対馬に分布するが，
それぞれの島の個体群は単系統とはならな
いことが明らかになった．壱岐と対馬の間の
対馬海峡は壱岐と九州との間の壱岐水道と
比較して水深が深く，成立年代もずっと古い．
それにもかかわらず，壱岐水道が本種とニッ
ポンヨコエビの分布境界となり，いっぽうで
対馬海峡は G. mukudai の系統の分化境界と
はなっていないことは大変興味深い．今後，
淡水性ヨコエビの分布拡大過程や種間関係
について研究を進めることで，現在壱岐，対
馬，九州でみられるこれら 2種の分布が説明
できるかもしれない． 

 
 オオエゾヨコエビ属Jesogammarusは日本，
韓国，中国の淡水・汽水に分布するヨコエビ
である．日本では北海道および琵琶湖以東の
本州が分布の中心であり，わずかに汽水性の
1 種が四国と九州に分布する．本研究のフィ
ールド調査により，壱岐の淡水域から本属が
見つかり，J. ikiensis Tomikawa, 2015 とし
て記載・公表した（論文⑤，図 2）．本種は，
腹節背面の刺毛数が少ないこと，第 1，2 触
角柄部の刺毛数が少ないこと，大顎の鬚第 1
節に刺毛を欠くこと，底節鰓の付属片が良く
発達することで同属の他種から区別される．
ミトコンドリアの COI および 16S rRNA 遺伝
子の部分配列に基づく分子系統解析の結果，
本種はミカドヨコエビ，オオエゾヨコエビ種
群と系統的に近いことが分かったが，系統的
位置の詳細については確定することができ
なかった． 

 
 サワヨコエビ属Sternomoeraはロシアのモ
ネロン島，北海道から九州の淡水域に分布す
るヨコエビで，広域分布する回遊性のタキヨ
コエビ，北海道の内陸に分布するエゾヨコエ
ビ，本州の内陸に分布するヤマトヨコエビ，
そ し て モ ネ ロ ン 島 に 分 布 す る S. 
moneronensis を擁していた．このうち，モネ
ロン島に分布する S. moneronensis Labay, 
1997 は原記載が不十分であったため，モネロ
ン島から新たに得られたサンプルに基づい
て再記載を行った（論文⑨）．残念ながら標
本の状態が良くなかったためDNA解析は行え
なかった． 
琵琶湖付近の井戸や河川伏流水からは地
下水性サワヨコエビが見つかり，S. morinoi 
Tomikawa and Ishimaru, 2014 として記載・
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公表した（論文⑧，図 3）．また，従来ドウク
ツヨコエビ属 Relictomoera に属していたツ
シマドウクツヨコエビ R. tsushimana (Ueno, 
1971)のホロタイプを確認し，本種をサワヨ
コエビ属に移した．サワヨコエビ属のうち，
S. moneronensis と S. tsushimana を除く種
について，核の 28S rRNA 部分配列を用いて
分子系統解析を行った結果，タキヨコエビに
見られる回遊性は独立に複数回進化した可
能性が示唆された．また，エゾヨコエビは種
内に遺伝的に大きく分化した系統が存在す
ることが明らかになった（論文⑧）．現在，
解析遺伝子にミトコンドリアのCOI部分配列
を加え，解析サンプルも増やして研究を進め
ているが，これまでのところ，エゾヨコエビ
は種内に別種レベルにまで遺伝的に分化し
た 4系統を含み，これらはそれぞれ地理的に
まとまった分布を示すことが明らかになっ
ている（論文投稿中）． 
 シマイシビルについては，ミトコンドリア
の COI および 12S rRNA 遺伝子の部分配列を
用いて日本各地の個体群を対象に分子系統
解析を行った．その結果，シマイシビルは東
西の 2グループに遺伝的に大きく分かれ，そ
の境界は兵庫県東部付近に位置することが
明らかになった．両グループは外部形態・内
部形態に差異が認められなかったことから，
別種にまでは分化していないと考えられた． 
 コウダカシロマイマイについては，分布域
を網羅するようにサンプリングを行い，ミト
コンドリアのCOI遺伝子の部分配列を用いて
分子系統解析を行った．その結果，種内に複
数の遺伝的分化した系統が認められたが，系
統間の類縁関係については十分な解像度で
系統樹を得ることができなかったため明ら
かではない．サンプルサイズは十分であった
と考えられるため，今後は解析する遺伝子領
域を増やし，系統間の関係を解明する必要が
ある． 
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