
科学研究費助成事業　　研究成果報告書

様　式　Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９ （共通）

機関番号：

研究種目：

課題番号：

研究課題名（和文）

研究代表者

研究課題名（英文）

交付決定額（研究期間全体）：（直接経費）

１３６０１

挑戦的萌芽研究

2015～2014

急激なメス化が生じている昆虫の地域集団における原因究明とその進化生態学的意義

Phylogeographic origin of a mayfly unisexual reproduction strains and their rapid 
expansion across Japan

３０３７７６１８研究者番号：

東城　幸治（TOJO, Koji）

信州大学・学術研究院理学系・准教授

研究期間：

２６６５０１６０

平成 年 月 日現在２８   ６ ２１

円     3,000,000

研究成果の概要（和文）：日本列島のオオシロカゲロウは両性集団と雌性集団が地理的モザイク状に分布する、ユニー
クな地理的単為生殖種である。本種に注目し、大陸の両性集団も対象とした系統進化学的解析を実施した（ミトコンド
リア遺伝子と核遺伝子のそれぞれ複数の領域を解析）。
この結果、日本列島の系統は短系統であり、地史の影響を強く受けた遺伝構造をもち、単為生殖系統は比較的最近に、
西日本から起源したことを明らかにした。加えて、同所的に両系統が混生する集団において、系統間の遺伝子流動が生
じていないことも明らかにした。
現在進行形で雌性集団化しつつある集団に注目した分子マーカーを用いた「性比シフト」プロセス解析に関しても重要
な知見を得た。

研究成果の概要（英文）：The burrowing mayfly Ephoron shigae is distributed East Asia. Some populations 
are bisexual, and others are unisexual. In general, parthenogenetic organisms are often found in harsh 
environments, such as at high latitudes and altitudes, in xeric as opposed to mesic conditions, in 
isolated habitats, and at the peripheral regions of the taxon’s distribution range. However, the 
distributions of bisexual and unisexual populations overlap broadly in their respective geographical 
ranges. In the analysis of mtDNA (16S, COI), we revealed that unisexual populations were of monophyletic 
origin and recently differentiated in western Japan. In the nuDNA EF-1a, boule analysis, parthenogenetic 
strains had two genotypes, while specimens of bisexual lineage had 20 genotypes. These results are 
consistent with an automixis mode of reproduction for the parthenogenetic strains. Furthermore, there 
would be no gene flow between the specimens of the bisexual lineage and those of the parthenogenetic 
strain.

研究分野：進化生物学
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１．研究開始当初の背景 
 オオシロカゲロウ Ephoron shigae は日本
列島の広域をはじめとする東アジア地域に
生息するカゲロウである。このうち、日本列
島の集団のなかには、オスがみられずにメス
だけから構成される集団や、性比が著しくメ
スに偏った集団が存在し、オス・メスがほぼ
1:1 の性比で生息する両性集団とモザイク的
に分布している。これらのことから、「地理
的単為生殖集団」として扱ってきた（Sekine 
and Tojo, 2010a）。そして、メスだけで構成
される地域集団では、オートミクシス型の単
為生殖で世代を繋いでいることも明らかに
してきた（2010b）。 
 一般に地理的単為生殖が検出されるよう
な場合、かならずしも良好とはいえないよう
な厳しい環境下において単為生殖集団が起
源し、定着する傾向が強いとされてきた。例
えば、種の分布域の周辺地域、高緯度・高標
高地域、乾燥地域、島や島嶼的環境などは、
よく知られた事例である（Cuellar, 1977; 
Suomalainen et al., 1987:Sekine and Tojo, 
2010a,b）。しかしながら、本研究であつかう
オオシロカゲロウ Ephoron shigae は日本国
内広域において、両性生殖集団と単為生殖集
団がモザイク状に分布しており、これらの分
布には何ら傾向が認められていない（Sekine 
and Tojo, 2010a,b）。さらに、メスに偏った
性比の集団の存在は、両性生殖集団と単為生
殖集団が同所的に混在していることが示唆
される。 
 このようなユニークな状態が認められる
オオシロカゲロウではあるが、その系統進化
史、系統地理に関しては、まったく情報が得
られていない状況にあった。 
 
２．研究の目的 
 以上のような背景から、本研究においては、
メスだけで構成される単為生殖系統も含め
た日本列島産オオシロカゲロウを網羅的に
扱い、これらに大陸の系統も加え、本種の系
統進化・系統地理的な解析を実施することを
目的とした。また、性比がメスに著しく偏っ
ている集団に関しては、両性生殖集団の中に、
単為生殖系統が二次的に進入し、性比をメス
へと偏らせている可能性が示唆されるが、実
際にはどのような状況にあるのか？ を分子
マーカーを用いた解析により究明すること
を目的とした。 
 さらに、一つの水系（阿武隈川水系）内に
おいて、1990 年代以降、現在までに、急激
に性比のメスへのシフトが生じてきたこと
を示す申請者自身の研究データに基づき、性
比のシフトがどのようにして生じてきたも
のか？ 分子マーカーを用いた解析により
究明すること、さらには、性比がメスへと偏
っている地域集団レベルにおける将来の性
比構成に関する動態予測を実施することも
目的とした。 
 また、本種における単為生殖系統起源に深

く関わるような両性生殖系統や近縁種など
における潜在的な単為発生能力の有無やそ
の程度に関しても調査研究を試みた。 
 
３．研究の方法 
(1)研究材料の確保 
 本研究では、日本列島内のオオシロカゲロ
ウの生息地をほぼ網羅するような地域集団
からの標本採取を行い、遺伝子解析用の試料
とした。この際、先行研究において（Sekine 
and Tojo, 2010a）、集団タイプ（性比構成）
が明らかとなっている場合を除き、集団の性
比調査も実施した。成虫メスは強い光への走
行性が認められることから、性比調査に関し
ては、生息するマイクロハビタット（生息場）
に雌雄差が検出されないと考えられる幼虫
ステージにおける調査から算出した。 
 これら日本列島内をほぼ網羅する地域集
団の標本確保と並行して、大陸の標本採集も
実施した。ロシア沿海州においては、ここ数
年ほどの情報がなく、大陸産オオシロカゲロ
ウとしては、朝鮮半島広域に生息している集
団を対象としてサンプリングを実施した。 
 
(2)遺伝子解析 
 採取した試料をもとに、地域集団レベルで
の集団遺伝解析ができるだけの個体数（20
個体超）を目処に、全ゲノム DNA を抽出精
製し、ミトコンドリア DNAの COI領域、16S  
rRNA 領域、核遺伝子の EF−1α領域、
Histone H3領域、CAD領域の解析を実施し
た。これらの領域の解析に加えて、より鋭敏
な分子マーカー開発を目論み、マイクロサテ
ライト・マーカー開発を実施した（本開発に
関しては、現在も進行中）。 
 これらの対象領域において、得られた配列
情報のうち、種内多型が検出されたものを用
いて、遺伝構造解析を実施した。 
 解析結果を評価しながら、同じような生態
的ニッチを有する河川棲カゲロウ類におけ
る分子系統地理の研究も補足的に試み、本研
究で注目するオオシロカゲロウとの比較・検
討を試みた。 
 
（3）潜在的な単為発生能力のスクリーニン
グ 
 オオシロカゲロウにおいて単為生殖系統
が出現するに至った要因を探るため、両性生
殖系統のメスに潜在的な単為生殖能力があ
るかどうか？ 両性生殖を基本とする近縁
種群のメスに潜在的な単為生殖能力がある
かどうか？ についても補足的に検討した。 
 
  
４．研究成果 
（1）オオシロカゲロウ類の系統地理解析 
 日本列島および大陸のオオシロカゲロウ
を対象とした遺伝子解析の結果、地史の影響
を極めてよく反映した遺伝構造をもつこと
が明らかとなった。 



 まず、大陸系統と日本列島産のオオシロカ
ゲロウは、日本列島の大陸からの離裂により
遺伝分化した可能性が強く示唆された。また、
日本列島内においても、東日本と西日本の地
域集団間では、大きな遺伝的分化が認められ、
これは、15-5Ma の長年にわたり存在し、東西
日本列島を隔てていたと考えられるフォッ
サマグナの影響を強く受けたものと考えら
れた。 
 また、朝鮮半島内においても、遺伝系統群
が検出され、これらは半島内の脊梁山脈など
が遺伝分化の障壁として機能したことが示
唆された。これらの結果は、研究室内で並行
して解析をしており、ほぼ同一の生態的ニッ
チを有すると考えられるチラカゲロウ 
Isonychia japonica における遺伝構造とも
極めてよく似た結果であることからも、両種
が同じような地史の影響を受けていること
が明らかとなった。 
 加えて、オオシロカゲロウの近縁種である
同属のアカツキシロカゲロウ Ephoron 
eophilium やビワコシロカゲロウ Ephoron 
limnobium も含めた解析を実施した。この結
果より、まず、アカツキシロカゲロウはかな
り古い地質年代に種分化をしたことが明ら
かとなった。本種は、利根川水系の固有種で
あるが、日本列島内でオオシロカゲロウから
派生的に種分化した系統ではなく、日本列島
が大陸の東縁に位置していた時代における
種分化であることが示唆された。一方、琵琶
湖の固有種であるビワコシロカゲロウは、オ
オシロカゲロウの遺伝的クレード内に位置
づけられており、オオシロカゲロウ種内の一
系統群であると考察した。これまで報告され
てきたオオシロカゲロウとの形態学的相違
に関しては、連続的な形質の誤評価や止水域
への適応に伴う二次的な分化であり、種レベ
ルでの系統の議論には不適なものであると
考察した。 
 
（2）単為生殖系統の起源 
 オオシロカゲロウ種内において、日本列島
広域から検出される単為生殖系統は、そのモ
ザイク的な分布から、単為生殖能力が、並行
的に派生する形で獲得されたものと予想し
てきたが、本研究による解析結果は、当初の
予想に反するものであり、比較的最近に、西
日本のいずれかの地域において、単一起源と
して派生したものであることが明らかとな
った。そして、この単為生殖系統に由来する
個体が東日本への進出を果たし、現在に至る
ことが明らかとなった（右上図,Sekine and 
Tojo, 2015, Roy. Soc.Open Sci.）。 
 また、性比がメスに偏る地域集団を対象に
した解析結果において、性比をメスへとシフ
トさせるプロセスが明確に示された。もとも
と両性生殖系統が生息していた集団に、二次
的に単為生殖系統が進入することで、性比の
メス化がスタートする。単為生殖系統の個体
は、交配することなく確実に子孫を残すこと

ができ、その子孫は全てメスとなり、その子
孫も交配なしに子孫を残すことができるこ
とから、一旦、両性生殖集団に単為生殖系統
が進入すると、メスへの性比シフトが開始し、
メスの割合が増えるほど加速的なメス化が
生じることを示唆した。実際に、性比の偏り
具合と、単為生殖系統特有の遺伝子型が占め
る割合には強い相関が認められた。 

 
 
（3）単為生殖系統メスと両性生殖系統オス
間での交配の可能性 
 自然界において、単為生殖系統メスと両性
生殖系統オス間での交配が生じているのか
どうか？ を把握するため、ミトコンドリア
遺伝子と核遺伝子の多型解析の結果を詳細
に比較・検討したところ、これらの組み合わ
せでの交配は生じていないか、生じていたと
しても、その子孫が残されていないことを示
す結果が得られた。すなわち、両性生殖系統
と単為生殖系統が混生する地域集団内にお
いても、これらの系統間での交配が生じた痕
跡は全く認められなかった。 
 羽化期に、メス成虫を捕獲し、産下させた
卵表あるいは卵内表層部（卵門 Micropyle 
付近）への精子の有無を蛍光顕微鏡による観
察をし、産卵したメスの遺伝子解析から系統
を判別する実験において、そのそも、単為生
殖系統メスと両性生殖系統オス間での交配
は生じていない可能性が強いことが示され
た。このことは、互いに両系統間での交配前
識別が可能であるのか、あるいは、単為生殖
系統のメスはそもそも配偶行動が全くこと
なるのか、実際のプロセスは観察できていな
いものの、なんらかの生殖前隔離機構が機能
している可能性が示唆された。 
 この結果は、単為生殖系統のメスに交尾を
しかけて、精子を無駄に浪費する可能性がな
いか、著しく低いことを意味するものである。 
 



（4）潜在的な単為発生能力のスクリーニン
グ 
 オオシロカゲロウの単為生殖系統出現要
因を探るため、両性生殖系統のメスに潜在的
な単為生殖能力があるかどうか？ 両性生
殖を基本とする近縁種群のメスに潜在的な
単為生殖能力があるかどうか？ について
も補足的に検討した。 
 オオシロカゲロウの両性集団における潜
在的な単為生殖能力については先行研究に
おいても示していたが（Tojo et al., 2006）、
この研究では、産卵したメスの遺伝的背景ま
で把握しきれていなかったことから、今回の
研究においては、遺伝子解析も実施すること
で、対象とした非交尾個体が両性生殖系統で
あることを確認した上で、潜在的な単為生殖
能力の調査を実施した。結果は、Tojo et al. 
(2006) と同様のものであり、他のカゲロウ類
よりはやや高い単為生殖能力を潜在的に有
していることを明らかにした（下図,Sekine 
and Tojo, 2015, Roy. Soc.Open Sci.）。 

  
次に、近縁種であるアカツキシロカゲロウに
関しても、同様の実験を行い、オオシロカゲ
ロウと同程度の潜在的単為生殖能力を有す
ることを明らかにした。 
 
 以上の成果を、Roy. Soc. Open Sci. 誌、
Eur. J. Entomol. 誌、Freshw. Sci. 誌、お
よび Entomol. Res. 誌上等に公表した。2年
間の研究課題であったが、期間内に、これら
の国際誌上での論文公表ができたこと、現在
も投稿中の論文があるなど、順調に成果を蓄
積できたと評価している。 
 
 今後は、現在進行形で性比が急激にシフト
している地域集団に焦点を絞り、当該集団で
生じているような性比シフトの現象やその
要因を現状以上に詳細に究明していくほか、
両性生殖系統と単為生殖系統間での繁殖競
争や繁殖干渉などにも着目した、進化生態学
的研究への発展が期待される。 
 また、boule 遺伝子の単為生殖への関与な
どを中心に、単為生殖を可能とする遺伝的基
盤の究明などへも発展させていく計画であ
る。 
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