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緒言

地球上の様々な生態系において多様な生物種が進化し，現在までに約200 万種が記載

されている．しかし，学名が付けられている生物種は 1割にも満たないとされ，実際に

は数千万種以上が棲息していると考えられている（Mora et al., 2011; Costello et al., 2013). 

これらの生物種は， Levin (2000 ）が「種は生まれ，繁栄し，分布域を拡大するもの」と

表現するように，種分化と絶滅を繰り返しながら，現在のような種多様性やそれぞれの

種の分布ノtターンが構築されてきたと考えられるこのような生物種群の分布域の形成

過程には，季節移動などを含めた個体レベルで、の移動・分散から，数万・数十万年とい

った時間スケールでの系統レベルで、の分布域の変動（e.g. ，氷期一間氷期サイクルでの

気候変動に応じた分布域変遷），さらに長期的な時間スケールとして地殻プレートの移

動に伴う大陸移動や山岳形成，火山活動などに伴うような島唄形成といった数百万年か

ら数億年規模で起こる地史的イベントも生物種群の分布域形成には深く関係している

(Toon et al., 2010; Kim and Farrell, 2015; Tojo et al., 2017; Schweizer and Liu, 2018; Yoshizawa 

et al., 2019) . 

このように，「それぞれの生物種や系統がどの地域に棲息しているのか？」 「どのよ

うな分布ノtターンをもつのか？」 については，様々な要因が複雑に関係し合った総合

的な結果であると考えられる．特定の種において新しい集団の形成を想定する時，その

新規集団の形成の可否は，分散先の環境とその種の生理的・生態的特性との適合性（繁

殖可能性や生活史の維持など），餌資源量や天敵，競争者の存在，共生・寄生関係の有

無などといった生物間相互作用など，様々な面での順応力や適応力に左右されると考え

られる

lつの生物系統を構成する複数の集団において，それぞれが異なる環境条件に適応す

ることでニッチ分佑が生じ，やがては種分化に至るような事例は数多く報告されてきた．

このようなニッチ分化は種多様性の創生に直結するものであり，小さな地理的空間内で
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こうした分化が生じるほど，空間スケール当たりの種多様性が高まることとなる．すな

わち，ニッチ分化機構の究明は多種共存や種多様性創出に直結する重要な課題と言える．

近縁種間で互いに少しずつ異なる環境へと適応し（ニッチ分化し），近縁種全体として

多様な環境への適応を果たすなどの多種共存の典型的事例としては，アメリカムシクイ

類 Parulidae (MacArthur, 1958 ），鳴禽類 Passeri (Mooers, 2014; Price et al., 2014 ），直麹類

Melanoplus 属（Behmer and Joern, 2008 ），サラグモ科 Linyphiidae (Arnedo and Hormiga, 

2020 ）など様々な生態系に属する生物種や生物種群が挙げられる．また，「プランクト

ンのパラドックス」で知られる Hutchinson (1959 ）による「なぜ（地球上には）これほ

ど多くの種がいるのか？ Why are there so many kinds of animal ？」との聞いに対しては依

然として明確な答えは出されていないが，生態学的に類似した種が広く共存していると

いう事例（MacArthur, 1958; Hutchinson, 1959; Hardin, 1960 ）にとって，「ニッチ分化」と

いう概念は大きな鍵の Iつとなる．

種間でのニッチ分化はあらゆる生態系で普遍的に生じており，生物多様性や群集構造

を理解する上で重要で、ある（Schoener. 1974・ Pianka 1975 ）.生態系の中には多様な生物

群が存在するが，地球上で最も大きな分類群を構成しているのが昆虫類である（Grimaldi

and Engel, 2005 ）.分類学的な多様性（種多様性）はもちろんのこと，進化学的・生態学

的にも多様性に富んで、いる．昆虫類は世界中に 100 万種以上が棲息するとされ（Stork,

2018 ），ほぼすべての生態的ニッチへと進出し， 4億年を超えるとされる長い歴史の中

で様々な形態的・生態的特徴を進化させてきた（Grimaldi and Engel, 2005; F oottit and Adler, 

2009; Tojo et al., 2017 ）.その高い種多様性は，絶滅率の低さ，重要な新規形質の獲得（ e.g.,

麹の獲得による高い分散力の獲得，多様な変態様式の進化，宿主植物との共進化や複雑

な生物種聞の共生・寄生関係の成立など），それらに因るさらなる新規ニッチの確立な

どが大きく寄与したものと考えられている（Farrell, 1998; Mayhew, 2007). 

昆虫類が棲息する多くの生態系の中でも，特に淡水生態系は，その淡水域が占める面
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積に比べて極めて高い種多様性を有することが知られている（Dudgeon et al., 2006; 

Dijkstra et al., 2014 ）.淡水生態系の中でも河川生態系は極めてユニークな系であり，以

下にあげる理由から種多様化に関する研究の優れたモデ、ルとされている．まず，水系内

の上流－下流にかけての環境と生物相の変容が挙げられる．そして河川同士が「線」的

に結びつくことで形成される樹状ネットワーク構造であるために，上流－下流などの階

層的な評価をする場合には，ネットワーク内の相対的位置づけを数量的に評価しやすく

(Strahler, 1957; Schmera et al., 2018 ），棲息場の傾向と種多様性の関係性，種内の集団構

造・遺伝的多様性の理解に取り組みやすい特性がある（Hughes et al., 2009; Tojo, 2010; 

Altermatt, 2013; Hughes et al., 2013; Tonkin et al., 2018 ）.また基本的に，河道に沿った「線」

的なネットワークである河川に棲息する生物は，陸上生物のように「面」的にあるいは

「空間」的に移動・分散することができず，結果として，極めて限定的な移動・分散を

強いられることも大きな特徴である．これらの特徴は種多様化の観点において重要な要

素である．上述のような多種共存の観点では，河川生態系における今西錦司の「棲みわ

け論（競争などの局所的プロセスは考えられていない）」がまさに水生昆虫のヒラタカ

ゲロウ類（Heptageniidae ）における観察に基づいて提唱されてきた（Imanishi, 1941 ；可

児，1944 ）.その後も水生昆虫類の研究では，種のもつニッチと分布域の議論が盛んに実

施されてきた．「棲みわけ的分布」は近縁種間での適応環境が異なることによって生じ

ていると考えられ，そのような近縁種間での河川環境に対する適応戦略の実態と進化史

の解明は，近縁種間の多種共存の理解に大きく貢献するものと期待される．

このような背景から，本研究では，流程に沿った「棲みわけ的分布」として，分布域

が異なることが経験的・断片的に知られてきた種群である日本列島のモンカゲロウ属3

種に着目した．時間・空間スケールに依存する多様な要因を研究デザインに取り入れる

ことは，捉えるスケールを軸とした生物多様性維持機構に関する理解を深めることがで

きる（門脇，2016 ）.加えて，様々な地理的スケールを考慮した研究は種の分布に関する
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重要な要因の特定にとって有効で、ある（Heino et al., 2010; Stendera et al., 2012; Keck et al., 

2018; Gomez et al., 2020). 

そこで本研究では，近縁種間の種多様性の創出機構とその維持機構，すなわち多種共

存機構を追究するための 3つの枠組みを構築した（第I-III 章）．さらに，近縁種間で示

されたニッチ分化を進化生態学的背景から理解するために，系統解析と集団遺伝学的解

析も取り入れて究明した（第IV章）．第I章では，様々な気候帯を跨いで、分布するモンカ

ゲロウ属 3種の日本列島全域スケールで、の分布ノ号ターン・分布域特性を把握するため，

3種の分布範囲をほぼ網羅した大規模データセット（国土交通省による「河川水辺の国

勢調査のメガデータ」）を用いて， 3種の分布域特性を分析・評価した．第H章では，第

I章の結果を踏まえて， lつの水系内スケールで、網羅的な定量調査を実施し，種の分布ノt

ターンとその形成に関わる要因（非生物・生物要因）を解析し，ワイドスケールな要因

（地形的要因・河川規模）とファインスケールな要因（e.g. ，底質状況や有機物量）が種

組成に与える相対的な寄与度も明らかにした．第田章では，第II章で明らかとなった「流

程分布ノfターンが時間スケールでどう変化するのか？」について究明した．単一の河川

内でマイクロハピタットスケールと時間スケールの双方を取り入れ，モンカゲロウ類の

季節的な分布ノtターンの変化とそれに影響を及ぼす種間相互作用を検討した．第IV章で

は，第I-III 章の研究でやや異なる環境へ適応するようなニッチ分化がみられたモンカゲ

ロウ属3種の流程分布ノtターンと遺伝構造を， 3種のもつ生態とその生態に関連する遺

伝子流動スケールから議論した．以上のように，本研究では「生物の分布域がどのよう

に決定づけられるのか？」，そして「ある環境下に近縁の複数種が棲息する（＝多種共存）

メカニズムとはどのようなものか？」という聞いに対して，可能な限り多角的なアプロ

ーチにより迫ることを目的としている．そして，ニッチ分イじゃ多種共存とその結果とし

ての種多様性創生の背景にある進化・生態学的意義についての議論の深化を目指すもの

である．
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第 I章

日本列島における近縁3種のモンカゲロウ類の

分布特性とニッチ分化傾向：

“Megadata ”（河川水辺の国勢調査と研究室データベース）に基づく

各種のハビタット評価・分析・再考
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I -1 Iはじめに

種の分布範囲は，様々な要因が複雑に絡み合った結果，包括的に決定される．ニッチ

分化は，種の多様性創出と多様性維持に寄与しており，近縁種間の多種共存にとっても

重要な現象である（Behmer and Joern, 2008; Heino, 2009; Pramual et al., 2012; Dijkstra et al., 

2014; Tojo et al., 2017 ）.これは生物多様性の観点からも重要なテーマである．種多様性

は，対象となる種の系統，地理，地質・地史，気象などの環境要因と関連しており，種

の分布形成に関わるパターンやプロセスについては多くの研究がなされ，議論されてき

た（Crosa and Buffagni, 2002; Hodkinson, 2005; McCain and Grytnes, 2010; Sundqvist et al., 

2013; Tojo et al., 2017; Oike et al., 2017; Suzuki et al., 2019; Takenaka and Tojo, 2019; Takenaka 

et al., 2019; Yano et al., 2019; Suzuki et al., 2021; Tojo et al., 2021 ）.種間のニッチ分化と分

布域に関して蓄積された知見は，系統学，集団生物学，群集生態学，生物地理学，保全

生物学の基盤となっている（T1吋o,2010; Saito and Tojo, 2016a, b; Tojo et al., 2017; Takenaka 

and T吋o,2019; Takenaka et al., 2019 ）.地球上に多様な生態系が存在する中で，本研究で

は河川生態系を対象としている．これは，本流と支流が「線」的なネットワークで結ば

れている河川生態系が，種のニッチ分化，分布範囲，多様性創出機構を研究するのに最

も適した系の 1つだからである．

本研究の目的は，日本列島内の河川に広域的に分布する近縁なカゲロウ属3種の分布

域特性を，日本列島のほぼ全域を網羅する調査である「河川水辺の国勢調査（国土交通

省）」を基に構築した“Megadata ”を用いて明らかにすることとした．本研究で対象と

したモンカゲロウ Ephemera 属の 3種（フタスジモンカゲロウ Ephemera japonica ，モ

ンカゲロウ Ephemera strigata, トウヨウモンカカゲロウ Ephemera orient a/is ）は，日本

列島に広域分布するだけでなく，水生昆虫類の中でも比較的高い棲息密度を示す大型の

カゲロウ類である．本種群は河川内における棲息個体数の多さから，しばしば「普通種」

として扱われる．そのため本種群は，日本列島の河川生態系維持において，重要な水生
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昆虫類である．様々な経験的なフィールドワークに基づく報告から，これらの3種は河

川に沿って流程分布していると考えられる．すなわちフタスジモンカゲロウは上流域に，

トウヨウモンカゲロウは下流域に，モンカゲロウはそれらの中間の流域に棲息している

ものと一般的には理解されてきた（竹門，1989 ；水野・御勢，1994 ）.しかし，これら 3種

の分布を扱った先行研究における分布傾向は，いずれも断片的なものにすぎない（黒田

ほか， 1984 ；渡辺， 1985 ；鳥居ほか，2012 ）.これらの研究では，特定の河川内におけるモ

ンカゲロウ属3種の分布域が報告されているものがほとんどで， 3種の分布を決定づけ

る要因については十分に議論されていない．実際に，これら 3種の分布域は明確に分か

れておらず，混生していることが多いこともまた事実である．

本研究では，まず日本列島を網羅するような複数の水系で実施された調査結果が蓄積

された“Megadata ”を用いて，モンカゲロウ属3種のカゲロウ類の分布域を包括的に分

析した．加えて，各種の分布域特性に関する環境要因を GIS （皇eographic Information 

System 地理情報システム）を用いて調べた．具体的には，各種の分布と分布が記録さ

れていた地点の地理・地形，河床勾配，河川規模，気候条件の関係性を追究した．その

結果，モンカゲロウ属3種間では，緩やかなニッチ分化傾向がみられ，種ごとに棲息地

の分化が認められる一方で，種間における分布域の重複も認められた．このように，あ

る地域に広域分布する「普通」種群に焦点を当て，分布域特性の決定要因を理解するこ

とは，今後の河川生態系の生物多様性の議論において，極めて重要で、ある．

I・21 材料と方法

I・2・1I解析地点と対象種について

日本列島は，複数の気候帯とエコリージョンを縦断するように（Peel et al., 2007; 

Itsukushima et al., 2013; Tojo et al., 2017; Itsukushima, 2019 ），南北に長く配置される複数の
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島艇として構成される．このため，日本列島内には複数の気候帯が存在し，その結果と

して，高い生物多様性が維持されている（Marchese, 2015; Tojo et al., 2017; Suzuki et al., 

2019 ）.日本列島は 4つの主な島（北海道，本州，四国，九州の島々）とその周辺の島々

から構成され，本研究で対象とするモンカゲロウ Ephemera 属の3種（フタスジモンカ

ゲロウ Ephemera japonica ，モンカゲロウ Ephemera str 伊 ta, トウヨウモンカゲロウ

Ephemera orientalis ）は，これら 4つの島のすべてに棲息する（図I・1-2,Sl,S2 ）.本研究

では，国土交通省が「河川水辺の国勢調査」として蓄積したデータと研究室のモンカゲ

ロウ類の分布に関するデータベースを“Megadata ”として統合し，これらのデータセッ

トを用いて包括的な解析を実施した．この「河川水辺の国勢調査」は，四半世紀（25年

以上）に渡り，日本列島のほぼすべての水系を網羅して生物相の調査記録が蓄積されて

いるものである．この全国的な調査は 1990 年から実施され，日本列島内の 109 水系を

対象としている．このデータは，オープンリソースとして無償で利用することができる．

この全国規模の国勢調査の方法は画一化されており，統一された手法で河川環境や河川

の動植物相の調査がなされている（U虹：h即：／／www.nilim.go.jp/lab ／白g/ksnkankyo/) .これ

ら「河川水辺の国勢調査」のデータに加え，我々が現地で入手したモンカゲロウ属3種

の分布情報も利用した（定性的なサンプリングによる 119 地点が本研究のデータセット

として追加された）．研究室データベースに登録されている調査地については，表I-2 と

図I-S2 に示した．これらの3種のカゲロウ類は，成虫期の形態形質だけでなく，幼虫期

の形態形質においても，その種識別形質の明瞭さから種レベルでそれぞれのサンプルを

容易に識別・同定することができる．通常，膨大な生物モニタリングのデータを利用す

る際には，分類学的な種同定のレベルが異なる多数の研究者によって収集・同定された

データの信頼性には差があることが多い．そのような背景下，モンカゲロウ属3種のよ

うな種同定における明瞭な形態形質をもっ種は理想的である．したがって，モンカゲロ

ウ属3種は本研究にとって理想的な対象である．
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I・2・21 モンカゲロウ属各種の分布域特性の解析のためのデータの統合と整理

モンカゲロウ Ephemera 属3種の分布域特性の解析には，国土交通省による「河川水

辺の国勢調査」のデータを使用した．この調査には「河川編」と「ダnム湖編」の2つの

カテゴリーが設けられている．本研究では両方のデータセットを使用した（モンカゲロ

ウ属各種の分布地点情報を合わせた 1,551 地点，表I・1；図I・1-2, Sl）.この「河川水辺の

国勢調査」は，日本列島内の 109 水系を対象に幅広く実施されている．「河川水辺の国

勢調査」は，国の一級河川の管轄地域で実施されているため源流域の調査までは及ばな

いことが多い．そこで，研究室で実施された全国のサンプリングで得られたモンカゲロ

ウ属3種の棲息場所の地点データ（119 地点）も“Megadata ”に加えて解析を実施した

（合計 1,670 地点，表I-1 ；図I-1, Sl S2 を参照）．研究室のサンプリングデータは，主に

源流域や上流域を対象としている．つまり，「河川水辺の国勢調査」では，調査対象外

となっていた高標高域のデータが追加され，各種の分布域の適切な検討が可能となった．

2011-2015 年の「河川水辺の国勢調査」データに含まれるモンカゲロウ属 3種の 1,577

の地点データの内， 911 地点のデータを解析に使用した．本研究の解析データは，各地

点での種の在／不在データである．

I・2・31 各地点の環境要因について

モンカゲロウ Ephemera 属3種のハピタット選好性を評価するために，各種が記録さ

れた調査地点の標高，河川次数，集水域面積，河床勾配と 19の気候要因（BIOl-19 ；表

I-3 参照）のデータセットを使用した：（1）標高：国土交通省が提供する国土数値情報か

ら入手した 250 m メッシュの解像度のデジタル標高モデル［Qigi 阻lElevation Model 

(DEM ），参照元：国土地理院］を基に，各種の棲息地の標高データを取得した（URL:

http://nlftp.mlit.go.jp/ksj/). (2）河川次数：各種の棲息地における河川規模を定義する指
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標として，河川次数をそれぞれ算出した．また，これらの算出には ArcGIS ver. 10.3 と

Spatial Analyst を用いた. DEM データを基に河川ネットワークを計算し，それを抽出し

た. s回hler (1957 ）と Shreve ( 1966 ）に基づく 2つの計算方法でそれぞれの河川次数を

計算した. (3）集水域面積のサイズ：モンカゲロウ属各種が分布する地点の集水域面積

のサイズは， ArcGIS ver. 10.3 とSpatial Analyst で算出した．流域間の境界は， DEM デー

タから判別された. (4）年平均気温（BIOl) : WorldClim のデータベースから 30秒の

解像度のものを入手した後，各種の分布地点にあたる場所から気温データを抽出した

(URL:h 即ゴ＇／www.worldclim.org; Hijmans, 2005). (5）年間降水量（BI012 ）：年間降水

量データについては， BIOl と同様の方法で取得した. (6）河床勾配：「河川水辺の国勢

調査」のデータベース内に河床勾配のデータが記載されている場合には，そのデータを

使用した．一方，研究室のデータベースのサンプリング地点や「河川水辺の国勢調査」

にデータが登録されていない場合には， Google Earth Pro (Google Inc., CA, USA ）を用い

て河床勾配を算出した．調査地を原点とし，標高の高低差が士5m となる地点聞の距離

を基に河床勾配を算出した．各調査地点における環境要因（1-5 ）のデータの取り出し

の際には，GIS ソフトウェア（QGIS ver. 2.18, Quantum GIS Development Team, 2019;ArcGIS 

ver. 10.3, ES悶 Redlands, CA, USA ）を使用した．これらのデータセットをもとに（表I-

1），モンカゲロウ属3種の分布域特性が異なるかどうかを“Kruskal-Wallis test ”を用い

て検定した（Rソフトウェアver. 3.6.1, R Core Team, 2020 ）.その後，“ Steel-Dwass test ” 

を実施した（図1-3 ，“Steel-Dwass test ”，pSDCFlig function in R package NSM3, Schneider et 

al., 2020 ）.“ Kruskal-Wallis test ”と“Steel-Dwass test ”については， P値を Holm 法によっ

て補正した（Holm, 1979) . 

I -2-4 I生態ニツチモデリング（ENM ）について

本研究では，生態ニッチモデリング［Ecological Niche Modeling (ENM) ］を MAX.ENT
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ver. 3.3.3 を用いて実施した（Phillips et al., 2008) .モンカゲロウ属各種の現在の棲息適

地と最終氷期［the Last Glacial Maximum (LGM ）］，地球温暖化シナリオのRCP8.5 によ

って予測される 2070 年における将来的な棲息適地を推定した. ENM の際には，研究室

のデータベースから可能な限り，日本列島以外のモンカゲロウ Ephemera 属 3種の棲

息地情報を追加した（表I・2；図I-S2 ）.モンカゲロウ属 3種の分布範囲と分布域特性は，

気候条件と関連している結果が得られているため，これらの変数を用いて ENM を実施

した．解析の際に，ある地域に対象種の採集地が集中することが原因で空間的な偏りが

生じ，適切な解析結果を得ることができない可能性がある．そのため，解析地点の空間

的な偏り避けるため，“Megadata ”中の調査地点聞の距離の半径 10 km 圏内に調査地点

が複数存在した場合は，半径 lOkm 圏内に調査地点を lっと設定することで適宜調整を

図った．結果として，フタスジモンカゲロウ E.japonica は197 地点，モンカゲロウ E

strigata は194 地点， トウヨウモンカゲロウ E orientalis は130 地点の調査地データが

ENM に用いられた WorldClim のデータベースから取得した気温と降水量のデータ

(BI01-BI019 変数）を基に， ENM 用に調整された分布情報と気候データを用いて，各

種の棲息適地を推定した．最終氷期（LGM ）および2070 年の予測（RCP 8.5 ）における，

各種の棲息適地を推定するために， Community Climate System Model ver. 4 ( CCSM4; Gent 

et al., 2011 ）およびModel for Interdisciplinary Research on Climate (MIROC-ESM; Watanabe 

et al., 2011 ）の2つのモデルを使用した．

MAXENT ver. 3.3.3 での解析においては，予測結果への影響力が高いと評価された以

下の 4つの変数を採用した： BI02 (mean diurnal range), BI05 (max temperature of the 

warmest month) , BI 013 (precipitation of the wettest month) , BI 014 (precipitation of tl吋巾st

month ）.その後，多重共線性を避けるため，各変数聞の Pearson の相関係数を確認した

(r > 0.7 ，表I-S2 ）.“ pr田ence ”データとの比較のため，ランダム配置された“Background

point ”をデフォルト値の 10,000 で設定した.ENM の結果の予測精度を検証するために，
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AUC ［主eaJlnder the BOC (Receiver Qperating .Characteristics) Curve ］を推定し， Swets

(1988 ）に従って次の 5段階で評価した： excellent (AUC > 0.9), good (0.9 > AUC > 

0.8), fair (0.8 > AUC > 0.7), poor (0.7 > AUC > 0.6), fail (0.6 > AUC > 0.5). 

I -3 I結果

I・3・1Iモンカゲロウ Ephemera 属3種の棲息地と環境要因の関係性

本研究で対象としたモンカゲロウ Ephemera 属3種の分布に寄与する要因を，地理・

地形や河川規模，気候要因の組み合わせから検討した．これらモンカゲロウ属3種の分

布範囲には重複があるものの，種間でやや異なる流程分布傾向も確認できた（表1-1 ；図

1-2, 3, Sl）.具体的には，各種の分布域は標高，河川次数，集水域面積，河床勾配などの

要因と強い関係性が示唆された（図1-3--4 ）.河川次数と集水域面積については， DEM に

基づいて仮想的に流向や流域界が定義されている．そのため，特に河川次数については

実際のものよりも過大評価される傾向にあったことについては注意が必要で、ある．

モンカゲロウ属3種の内，フタスジモンカゲロウ E.japonica は，上流域に関連付け

られる環境要因，すなわち，標高が高く，河川次数・集水域面積が小さく，河床勾配が

急であり，年平均気温が低いような地点に分布する傾向を示した（表1-1 ；図1-3--4 ）.対

照的に，トウヨウモンカゲロウ E.orientalis は，下流域に関連付けられるような環境要

因，すなわち，標高が低く，河川次数・集水域面積は大きく，河床勾配が緩やかであり，

年平均気温が高いような地点に分布する傾向を示した（表1-1 ；図1-3--4 ）.そして，モン

カゲロウ E. striga 仰の分布域は，フタスジモンカゲロウとトウヨウモンカゲロウの中

間的な範囲であった（表1-1 ；図1-3--4 ）.比較検討した 6つの環境指標のうち，年間降水

量を除いた指標は， 3種間で有意に異なると評価された（Kruskal-Wallis test, P < 0.05; 

表1-3).
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I・3・21 生態ニツチモデリング（ENM ）で推定されたモンカゲロウ属各種の棲息適地

各種の分布情報と気候データに基づ、いて MAXENTver. 3.3.3 によって，推定されたモ

ンカゲロウ Ephemera 属 3種のそれぞれの棲息適地を図I-5 に示した. 2つのモデル

(CCSM4, MIROC ）を用いた解析結果は，ほとんど同様の結果を示した（図I-5, S3). 

ENM に対する気候要因の相対的な重要性の評価においては， BI014 が最も重要で、あり

（モンカゲロウ属3種のいずれでも最も高い値），次いで、BI02 （フタスジモンカゲロウ

E. japonica とモンカゲロウ Estrigata ），または BIOS （トウヨウモンカゲロウ E

orientalis ）と評価された（図I-S4 ）.各種のモデルにおける AUC の値は，MAX.ENT のモ

デ、ルの性能が優れていることを示した（i.e. ，フタスジモンカゲロウ＞ 0.880 (good), 

モンカゲロウ＞ 0.895 (good), トウヨウモンカゲロウ＞ 0.920 (excellent) ; cf. Swets, 

1988). 

モンカゲロウ属3種のそれぞれで推定された現在の棲息適地を図I-5a--c に示す．また，

各種の最終氷期（LGM ）の棲息適地を推定した結果を図I-5d-f に，地球温暖化シナリオ

(RCP8.5 ）を用いて推定した 2070 年における棲息適地を図I-5g-i に示す．フタスジモ

ンカゲロウについては，日本列島の広域が現在の棲息適地として評価された．一方，ト

ウヨウモンカゲロウでは，フタスジモンカゲロウと比較してより南方の地域が現在の

棲息適地として評価された．特に北海道地域のトウヨウモンカゲロウの棲息適地の評価

結果は，フタスジモンカゲロウのものよりもはるかに低い棲息確率となった（図I-5a vs 

c）.しかし，九州地域においては，トウヨウモンカゲロウはフタスジモンカゲロウより

も広域な棲息適地をもっ結果となり，北海道地域の場合とは逆の傾向がみられた．残る

モンカゲロウの棲息適地は，フタスジモンカゲロウとトウヨウモンカゲロウの棲息適地

の中間的な地域が棲息適地と推定された．

LGM においては，フタスジモンカゲロウの棲息適地は大幅に減少した．特に北海道
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地域では，フタスジモンカゲロウの棲息適地は，一部の地域に限られると評価された．

日本海側ではフタスジモンカゲロウの棲息適地が比較的連続して存在するものと評価

されたが，太平洋側ではさらに限られた地域のみが棲息適地として評価された．四国と

九州地域でも，フタスジモンカゲロウの棲息適地は限られていた．トウヨウモンカゲロ

ウの棲息適地については，適切な地は日本列島全体でごく僅かな棲息適地しか残ってい

ないと推定された．また， LGM におけるモンカゲロウの分布域は，ブタスジモンカゲ

ロウとトウヨウモンカゲロウの中間的な地域が棲息適地と推定された．

2070 年の RCP8.5 に基づく，温室効果ガスの排出シナリオにおける，モンカゲロウ

Ephemera 属3種の棲息適地は，劇的に変化すると推定された．フタスジモンカゲロウ

の棲息適地は，東北地方でやや増加し，西南日本では減少すると日明面された．一方で、，

モンカゲロウとトウヨウモンカゲロウの棲息適地は，日本列島の南西部で減少し，特に

四国と九州では棲息適地が急激に減少すると推定された将来的にはモンカゲロウとト

ウヨウモンカゲロウは，現在の棲息地よりも棲息適地が拡大すると推定された．

I -4 I考察

I -4・1Iモンカゲロウ属3種のニッチ分化について

本研究において，モンカゲロウ Ephemera 属3種は，日本列島に広域分布し，分布地

域が重なっているにもかかわらず，河川環境に沿って比較的明確な流程分布を示した．

すなわち，モンカゲロウ属 3種は上流から下流にかけてフタスジモンカゲロウ

Ephemera japonica ，モンカゲロウ Ephemera striga 叫 トウヨウモンカゲロウ Ephemera

orientalis の順に，流程分布する傾向が認められた．この傾向は，日本列島内のどの地域

でも同様にみられた傾向であったモンカゲロウ属3種の流程分布ノtターンと統計的に

関連づけられた環境要因は，標高，集水域面積，河川次数，河床勾配，年間平均気温（水
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温）であった．これらの特徴はすべて，河川システムの上流－下流のセグメントを特徴

づけるものである．複数種が同所的に棲息する「重複域」も認められたが，これは3種

が全く異なるようなハピタットを選好するような厳密なニッチ分化ではなく，選好する

ハピタットが重なり合うような緩やかなニッチ分化を示す傾向があるものと考えられ

る

I -4・21 モンカゲロウ属3種の流程分布パターンと例外的な分布

本研究で使用した“Megadata ”の中には，モンカゲロウ Ephemera 属種間の分布重

複域の他に，例外的な分布データが含まれていた．例えば，フタスジモンカゲロウ E

japonica は予想以上に下流域でも記録されていた．これらの結果は，偶然的に上流域か

ら流下してきた個体が，下流域の瀬環境などで偶然的に分布しており，それらが採集さ

れた可能性がある．実際，「河川水辺の国勢調査」は，基本的に瀬環境での調査が実施

されている（様々なマイクロハピタットでの定性採集も実施される）．

フタスジモンカゲロウの分布が記録された地点のおよそ 60% は，「ダム湖」版の調査

からであった．日本では山間部にダムが建設されることが多いため，一般的に水系の上

流域に棲息するフタスジモンカゲロウがダム湖版の調査で多く記録されたものと考え

られる．また，標高 1000 m以上のモニタリング地点からは，フタスジモンカゲロウの

みが記録されている．一方，下流域を選好する傾向をもっトウヨウモンカゲロウ E

orientalis は，いくつかの水系の上流域で分布する事例があった．これらの例外的分布

の要因を検討するために，調査地点を精査した結果，ほぼ全てが夕、、ム湖周辺であること

が明らかとなった．一般に，夕、、ムが建設されると，ダム湖も含めて夕、、ム周辺の森林も切

り拓かれることにより，一帯の関空率は高くなり，加えて河床勾配も緩やかになると考

えられる．また，湛水域（ダム湖）が創生されるため，止水域的な（lentic ）環境が新た

に形成される．こうしたダム湖周辺の環境は，トウヨウモンカゲロウが選好する環境と
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一致している．トウヨウモンカゲロウが記録されたすべての地点の内，最も標高の高い

地点は 700m （長野県伊那市の三蜂川の調査地点）であるが，これはダムの下流に相当

する（この場合，ダムの上流からトウヨウモンカゲロウが流下するなどの偶発的な影響

によるものと考えられる）． トウヨウモンカゲロウが記録された 2番目と 3番目に標高

の高い地点もダム湖周辺の立地の近くであった．ダム湖の周辺環境とトウヨウモンカゲ

ロウとの関係性は，先行研究でも指摘されており（渡辺， 1985 ），本研究の第II章で注目

する旭川水系の研究では，このような例外的分布をより詳細に説明することができた

(Okamoto et al., 2022). 

I -4・31 生態ニツチモデリング（ENM ｝に基づいたモンカゲロウ属3種の分布可能域

モンカゲロウ Ephemera 属の各種の分布域は，水温（実際の分析には各調査地の気温

データを使用）と強く関係していたため，各種ごとに解析地点の偏りがないよう調整し

たデータセットを用いて，ソフトウェア MAX.ENT を用いた生態ニッチモデリング

(ENM ）を実施した．その結果，フタスジモンカゲロウ E.japonica は，日本列島広域

に棲息が可能で、あると評価された（図I-5a ）.一方のトウヨウモンカゲロウ E orientalis 

は，より南方の地域が棲息適地と推定された（図I-5c ）.モンカゲロウ Estrigata の棲息

適地は，他の2種の中間的な地域と推定された（図I-5b ）.現在，モンカゲロウ Ephemera

属3種は日本列島広域に棲息しており，多くの調査地情報がデータベースに蓄積されて

いる．加えて，緩やかなニッチ分化の傾向があり，温度（水温）またはそれに強く関連

する要因が，各種の分布域の分佑（流程分布）に関係があることは間違いない．こうし

たモンカゲロウ属3種の分布域の特徴から，これら 3種は将来的に深刻イじすると懸念さ

れる「気候変動」をモニタリングするための重要な指標種と捉えることもできる（表I-

3；図I-3-4).

本研究の解析結果は， World Clim が提供する気温データと降水量データに基づいて推
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定されたものであり， 1日の気温の変動幅に比べると，モンカゲロウ属3種が棲息する

河川の水温の変動幅は小さなものである．そのため，本解析結果の解釈には注意が必要

である．今後は，実際の種の分布を決定している多様な非生物的要因（e.g. ，水温，地理・

地形，流量データ）や生物的要因（種間相互作用）などを考慮した詳細な解析を検討し

ていく必要がある．

I -4-4 Iモンカゲロウ Ephemera 属3種の流程分布パターンの形成メカニズム

本研究では，モンカゲロウ均hemera 属 3種の流程分布ノtターンとそれに関連する

環境要因を明確にすることができたこれらモンカゲロウ属3種の分布ノtターンについ

ては，いくつかの先行研究で、議論されてきたが（渡辺，1985 ；竹門，1989 ；水野・御勢，1994;

鳥居ほか，2012 ），本研究ではその傾向をまとめ，内容を網羅することができた．加えて

各種の流程分布パターンが，北海道，本州，四国，九州の各地域で認められたことは重

要である．本研究は，“Megadata ”として瀬環境で主に定量調査が実施されている（様々

なハビタットで定性採集も実施されている）「河川水辺の国勢調査」により蓄積されて

きたデータを活用し，日本列島全域において近縁種間の分布傾向を解析したことに特徴

づけられる．しかしながら実際には，これらのモンカゲロウ属は，緩流や止水域にも多

く棲息しており，本研究からは各種の棲息密度などの量的な観点からは評価できていな

い．モンカゲロウ属3種間のニッチ分化と流程分布の形成プロセス，各種の分布域を決

定づける環境要因，種内の集団構造について深く考察するためには，“Megadata ”解析

に基づいて， 3種が高密度で採集できるいくつかの水系を対象とした調査をすることが

重要である．この研究はそうした次の研究対象となる水系を絞り込む上でも大きな役割

を果たしている．今後は，地理的「ワイドスケール」におけるモンカゲロウ Ephemera

属3種の分布域と環境要因を対象とした“Megada 阻”解析と，地理的に「フアインスケ

ール」でのモンカゲロウ属3種の分布域と環境要因を対象に解析した結果を有機的に組
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み合わせることで，モンカゲロウ属3種の流程分布の形成のメカニズムに関する，より

深い議論が可能になると期待される．

I・51 摘要

河川環境は標高や勾配により大きく変化し，このような流程による環境の変化は河

川に棲息する生物種に多大な影響を与える．特に水生昆虫類については，河川の上流

－下流間で（流程により）近縁種が入れ替わりながら分布する傾向が知られている．

このような「流程分布」傾向は，本研究で注目するモンカゲロウ Ephemera 属の3種に

ついても示唆されてきた．このモンカゲロウ属3種の流程分布傾向をより明確化するこ

とを目的に，日本列島を網羅するような水系で展開されてきた「河川水辺の国勢調

査」の“Megadata ”を利用し， GIS (Qeographic Information furstem ）や利用可能な複数

の環境要因データを用いて，モンカゲロウ属3種の棲息地情報を包括的に分析した．そ

の結果，モンカゲロウ属3種の分布ノfターンには，やはり標高勾配に関わる環境要因が

強く関係していることが確認された．モンカゲロウ属3種の棲息地に関する膨大なデー

タが得られたことから，第四紀の気候変動により各種の分布域がどのように変遷して

きたのか，ソフトウェア MAXENT を用いたシミュレーションを実施し，最終氷期最

寒冷期から現在，そして将来までの分布域変遷を推測した．これらの解析を通して，

モンカゲロウ属3種のハビタット選好性や種間でのニッチ分化の傾向，そして流程分布

との関係性が明らかとなった．実際には種間での重複もみられることから，モンカゲ

ロウ属3種の分布ノtターンは標高勾配に伴う緩やかなニッチ分化によるものであること

に加えて，ニッチの重複域では種間競争が生じている可能性も示唆された．
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表I・1全1,670 地点、に及ぶモン力ゲ口ウ Ephemera 属3種の各種の棲息地情報（標

高，集水域面積，河川次数，河床勾配，年間平均気温，年間降水量）に基づく，分布

域特性

環境要 因
フタスジモンカゲロウ モンカゲ、ロウ トウヨウモンカゲロウ

Ephemera japonica Ephemera strigata Ephemera orientalis 

N 617 655 398 
標高

Mean 土SD 322 .2土285 .8 180 .0土 172.5 121 .0土 128 .9
(m) 

Median 248 .9 137 .3 72.1 

N 534 550 307 
集水域面積

(km 2) 
Mean 土SD 423 .7土796 .8 543 .9土948.4 724 .3土1192 .7 

Median 124 .2 219 .8 277.2 

N 534 550 307 
Strahler 

河川次数
Mean 土SD 5.3 ± 1.4 5.7 ± 1.2 5.9 土1.1 

Median 5.0 6.0 6.0 

N 534 550 307 
Shreve 

河川次数
Mean 土SD 2522. l土5069 .7 3260.2 土5893 .7 4101.8 土6572.7

Median 700.5 1279.5 1571.0 

N 453 525 337 
河床勾配

Mean 土SD 2.6土6.6 1.0 土4.7 0.4 土 1.2
（%） 

Median 0.7 0.3 0.2 

N 617 655 398 
年間平均気温

（。C)
Mean 土SD 11.3 土3.2 12.8土2.9 13.7土2.5

Medi 加 11.7 13.6 14.5 

N 617 655 398 
年間降水量

Mean 土SD 1667.3 土381 1669.0 土365 1694.2 土341
(mm) 

Median 1645 .0 1669 .0 1733.5 

N：解析地点数
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表I・2定性採集によって得られたモンカゲロウ Ephemera 属 3

種の分布情報（所属研究室の蓄積データより構築）．図ト11 の分布

と対応する
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地理的ファインスケールで、の分布特性とその決定要因の追究
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E・1I背景

生物種の分布や種多様性は，対象となる生物の系統進化史や地域の地理・地形・地質，

風条件，光条件，降水量，それらの季節的変動／年変動といった気象・気候条件，餌資源

の質や量といった環境要因，捕食者や競争者の存在などの生物間相互作用，偶然性や自

然災害，人間活動なども含めたあらゆる要素が複合的に作用し，決定される（Chuineand

Beaubien, 2001; Heino, 2009; Chuine, 2010; Walters and Post, 2011; Wisz et al., 2013; 

Wardhaugh, 2014; Saito and Tojo, 2016a; Tojo et al., 2017; Nguyen et al., 2018; Monteles et al., 

2021). 

このように多くの要因が多様な地理的スケールで、複雑に変イじするため（e.g. ，地質条

件や気候条件），生物種間の分布の境界が明らかとなったとしても，どのような要因が

特定の生物種の分布に大きく寄与しているのかを追究することは困難で、ある．しかし，

標高に応じた Iつの山岳や河川などの小さな地理的スケール（地理的ファインスケール）

の中で対象種を調べる場合，対象種に作用する環境要因を比較的単純化することができ

る．なぜなら地史的要因や気象条件がある程度統一された地理的スケールの中で，生物

種の分布域決定に寄与する要因を議論できるからである．このような地理的ファインス

ケールにおいて，標高に沿った近縁種間の分布域の違いを追究するアプローチは，それ

らの分布域特性を理解する上で極めて有効で、ある．

このような背景下，本研究では，水生昆虫類で知られる単一水系内の流程に沿った分

布現象に着目した．水系内での上流－下流にかけた生物種の分布ノtターンは，流程分布

パターンとして様々な種群において多くの研究が実施されてきた．魚類をはじめ

(Hasegawa and Maekawa, 2008; Morita et al., 2016 ），貝類（Atkinson et al., 2012; Chambers 

and Woolnough, 2018 ），水生昆虫類（Hildrew and Edington, 1979; Hawkins, 1984; Dominguez 

and Ballesteros Valdez, 1992; Prenda and Gallardo-Mayenco, 1999; Illefova et al., 2008 ），水生

植物・付着藻類（Rusanov and Khromov, 2016 ），動物プランクトン（Le Coz et al., 2017) 
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に至るまで、多様な生物種群で流程分布ノtターンが報告されてきた．このうち，水生昆虫

類では種間のニッチ分化，群集構造やβ多様性の観点から，多様な生態学的な研究が行

われてきた（Grubaugh et al., 1996; Crosa and Bufagni, 2002; Clarke et al., 2008; Ogitani et al., 

2011; Lundquist et al., 2019; Serpa et 札 2020; Suzuki et al., 2021; Takenaka et al., 2021 ）.こ

れまで「ニッチ」という概念は，多くの研究者によって様々な適用がなされてきたが，

本研究では他種との関係性も議論するため， Elton の概念を重視している（Elton, 1927; 

Sales et al., 2021) . 

水生昆虫類においては，単一の水系内に複数の近縁種が棲息することがよく知られて

おり，マイクロハピタットレベルでのニッチ分化を理解する上で重要な分類群である．

加えて，一般的に水生昆虫類の分布は，標高や水温に強く関連していると考えられてい

る．しかしながら，本研究で着目するモンカゲロウ Ephemera 属3種（フタスジモンカ

ゲロウ Ephemera japonica ，モンカゲロウ Ephemera strigata, トウヨウモンカゲロウ

Ephemera orientalis ）は，標高に関連した分布を示すものの（渡辺，1985; Okamoto and Tojo, 

2021 ），先行研究では水温に依存しない可能性も示唆されており（渡辺，1985 ；竹門，1989),

近縁種間のニッチ分化に関する新たな洞察が得られる可能性がある．これらのモンカゲ

ロウ属3種は，日本列島に広域分布する普通種であり（石綿・竹門， 2005; Okamoto and 

Tojo, 2021 ），比較的棲息密度も高く，体サイズが大きいため，底生生物中におけるバイ

オマスの大部分を占めることも多く，生態学的にも重要な種群である（石綿・竹門，2005;

Okamoto and Tojo, 2021 ）.これら 3種の幼虫は，静水環境（緩い流速や淀み環境）を好

み，河床の砂やシルトなどの河床底に掘潜し，河川水中の粒状有機物を櫨過摂食してい

ることが知られている（石綿・竹門，2005 ）.先行研究では分類学的特性や卵形態の違い

も報告されてきた（黒田・渡辺， 1984; Tojo and Machida, 1998 ）.これら 3種はいくつか

の断片的・定性的な研究から，フタスジモンカゲロウ モンカゲロウ トウヨウモンカ

ゲロウの順に，河川の上流 下流にかけて分布することが知られてきた（黒田ほか，
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1984 ；渡辺， 1985 ；竹門， 1989 ；水野・御勢， 1993 ；鳥居ほか，2012 ）.さらに，日本列島の

河川を網羅的に調査し生物相のデータを蓄積した国土交通省が提供する“Megadata ”

（多くの底生動物種の分布に関わるデータが四半世紀にわたって蓄積されたデータ）を

基に，モンカゲロウ属3種の分布ノ号ターンを分析した第I章の結果でも，上流－下流に

かけての分布ノtターンを支持する結果が得られている（Okamoto and Tojo, 2021 ）.しか

しながら，これらの“Megadata ”解析のようなマクロスケールで、の研究やその他の先行

研究では，地理的ファインスケールでの非生物的要因（e.g. ，底質の状況や有機物量の評

価）・生物的要因（種間相互作用）を詳しくフォローできていないために，詳細に種間

のニッチ分化を議論できなかった（明確にするには不十分だ、った）．

そこで本研究では，単一の水系内に複数の調査地点、を設け，水系内の流程に沿って詳

細な定量調査と環境要因の計測を実施した．特に環境要因については，先行研究でモン

カゲロウ類の分布決定要因としての関連性が示唆されてきた地形的要因（ワイドスケー

ル要因；e.g. ，標高や河床勾配）に加えて，モンカゲロウ属3種の羽化や繁殖行動に関わ

るような要因（ファインスケール要因； e.g. ，底質状態や周辺植生，有機物量）に着目し

て調査した．ニッチが重複する可能性の高い近縁種間の相互作用は，種ごとの分布域を

決定する上で重要な要因の Iっと考えられるが（Wisz et al., 2013 ），そもそもカゲロウ類

の種間相互作用を考慮した研究は極めて少ない．そこで，本研究ではモンカゲロウ属3

種の分布決定要因を議論する際に，環境要因に加えて，種間相互作用も併せて検討する

こととした．このような背景から，“Megadata ”解析のデータと事前の予備調査の結果

を基に，モンカゲロウ属3種の棲息密度が高い岡山県旭川水系を好適なフィールドとし

て選定した．
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E・21 材料・方法

E・2・1I調査地点について

岡山県旭川水系のモンカゲロウ Ephemera 属 3種は，いずれの種も高い密度で棲息

している．本研究では図H・1に示すように，水系内の旭川本流と大きな 3本の支流（新

庄川，白木川，宇甘川）に合計29の調査地点を設定した（表II・1；図II-1, Sl）.新庄川と

目木川は，旭川本流・上一中流域に流入する支流である（図II・1）.残る宇甘）｜｜は，旭川

本流・下流域に流入する支流である（図II・1）.旭川水系内に，基本的に約 lOkm 間隔で

調査地点を設定したが，一部の流域によってはダム湖の影響で、河川へのアクセスそのも

のが困難であった．そのような場合には，地点の間隔を調整した．全ての調査地点の地

理的な情報を表II-1 に示した．本研究では，本流以外にも 3本の支流を含めることで，

各河川で、分布ノtターンに関する再現性を検討することとしたこのような研究デザイン

により，モンカゲロウ属3種の流程分布ノtターンに関する理解の頑健性を確保すること

とした．

E・2・21 対象種とサンプリング方法について

本研究では，モンカゲロウ Ephemera 属の3種（フタスジモンカゲロウ E

japonica ，モンカゲロウ Estrigata, トウヨウモンカゲロウ E. oriental is）に着目し

た．モンカゲロウ属の3種は，日本列島広域（北海道，本州，四国，九州と周辺の離

島）に分布する普通種である．フタスジモンカゲロウとモンカゲロウの生活史は， と

もに年l化でそれぞれ春季と夏季に羽化するが（御勢， 1970; Takemon, 1990 ；石綿・竹

門，2005 ），東北地方や高標高地域など，低水温環境下では，複数年 l佑の可能性も示

唆されている（東城，未発表データ）．一方の， トウヨウモンカゲロウの生活史は，春

と秋に羽化する年2化の可能性が示唆されている（黒田ほか， 1985 ；渡辺， 1992 ）.最近

発表された論文では，旭川下流域におけるトウヨウモンカゲロウの春季の繁殖行動に
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ついて詳細に報告されているが（Miyatake et al., 2021 ），この旭川水系では夏季から秋

季にかけての繁殖行動については明らかにされていない．

本研究では，これらのモンカゲロウ属3種の生活史を考慮し，全3種の羽化期前に

あたる春季（4月2-14 日）に調査を実施した．旭川水系内に設定した各調査地点に

おいて， Dフレーム型ハンドネット（間口 280mm ，メッシュサイズ 3mm ）を用い

て，定量採集（3分間×5反復）を実施した．これらのサンプリングについては，すべ

て著者がひとりで実施した．採集は，基本的に緩やかな流れの淵環境で実施された．

ハンドネット内には河床材料（e.g. ，礁や落葉）も採集されるが，それらは対象種を確

保する際に丁寧に取り除かれた．一定の時間で採集されたサンプルの中から，モンカ

ゲロウ属3種のみを選択的に取り出し， 100% EtOH で固定した．全てのサンプルは，

実体顕微鏡下で石綿・竹門（2005 ）に基づいて形態学的に種同定された．

E・2・31 各調査地点で計測された環境要因について

モンカゲロウ属各種に関連するハビタット特性を評価するため，各調査地点にて以下

に示すような環境要因を取得した．ほとんどの環境要因はフィールドにて取得されたが，

一部の要因は GIS やデータベース等を用いて取得された．環境要因として計測および

解析した項目は以下に列記する通りである. (1）源流からの距離：各調査地点から源流

点までの距離を国土地理院が提供する GSI map を用いて計測した. (2）標高： GSI map 

を用いて標高データを取得した［基本的には， Sm または 10 m のメッシュサイズの

旦igital _Elevation Model (DEM ，参照元：国土地理院）に基づくデータ］. (3) Strahler の

河川次数：国土数値情報（国土交通省）から取得した 1/25,000 の地図をもとに， Strahl er 

の河川次数（s回 hler, 1957 ）を算出した（4）河床勾配：河床勾配のデータは，調査地点

を基準点として，この基準点から士10 m の高低差がある地点間の距離から算出した．

標高と距離の計測には， GSimap を用いた．ただし，源流部付近の地点は川幅が狭いた
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めに解析の精度が低い可能性がある. (5）関空率：関空率は，全球型魚眼レンズ（EX-

FR200, CASIO, Tokyo, Japan ）によって各調査地点の中心位置で、撮影し，ソフトウェア

Canop0n2 (URL: h即：／／takenaka-akio.org/etc/canopon2 ／）を用いて計算した．撮影した写真

の辺縁部には，人工物（e.g. ，高層ビ、ルや電柱など）が映り込む場合もあり，それらが河

川上の関空率に対して与える影響はほとんどない．これらの「ノイズ」的データを極力

除去するため，全ての写真の辺縁部の 10% に該当する情報を削除した上で，関空率を算

出した. (6）底質粗度：底質粗度は，上流－下流といった水系内における調査地点の位

置関係を知る指標として重要である．図II-S2 に示すように各調査地点で，流路に沿っ

た5本のトランセクトラインと，流路を横断する 5本のトランセクトラインをそれぞれ

設定した（河岸一流心までにこれらトランセクトラインが交わる位置で磯サイズを測

定した（i.e. ，各調査地につき 25 データを取得）．河床における礁サイズを，砂（＜2mm),

小磯（216 mm），中礁（16-64 mm），大磯（64-256 mm），巨磯（＞256 mm）の6つの

カテゴリーに区分し記録された（Bain et al., 1985; Saito and Tojo, 2016b ）.底質粗度を以

下の式により算出した．底質粗度＝砂×l＋小磯×2＋中陳×3＋大磯×4＋巨磯×5（各

磯サイズ区分の被度＝各区分の計測数／トランセクトラインの交差点数）. (7）浮石率：

調査地点における大磯以上の礁を対象に，浮石／はまり石を評価するため，ランダムに選

定した 20 の大磯・巨礁を両手で持ち上げることで確認し，その割合を算出した. (8）ク

ロロフィルーa量：付着藻類量の評価のため，調査地点の河床から大棟以上の大きさ（こ

ぶし大以上）の礁を 3つランダムに抽出し，その表面に 50×50mm のコドラートを設置

し市販の歯ブラシを用いて，コドラート内の付着物を全て擦りとり，白トレー内に 100

mlのDW を用いて洗い入れた．そのようにして採取サンプルを，ガラス繊維櫨紙（GF/C

フィルター）により櫨過した上で櫨紙を冷暗所（およそ 4°C）で保管した．冷暗所（お

よそ 4°C）で99.9 % EtOH に24 時間浸すことでクロロフィルを抽出した．抽出したク

ロロフィルは，紫外可視光分光光度計（V630 UV-VIS Spectrophotometer JASCO ，東京）
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で計測し，ユネスコ法（西篠・三田村， 2016 ）に準じてクロロフィルーα量を算出した．

(9）細粒状有機物（FPOM: Fine Particulate Organic Matter ）量：調査地点の代表的な

平瀬で5Lの河川水を採水し，プランクトンネット（メッシュサイズ 40μm ）を用いて

鴻過した．櫨過水（約200ml ）を現地で乾燥済みのガラス繊維櫨紙（GF/C フィルター）

で再度鴻過した．そのガラス繊維鴻紙を，実験まで冷暗所（およそ 4°C）で保管した．

ガラス繊維櫨紙を， 24時間 105°C で乾燥後，マッフル電気炉を用いて3時間550°C で灰

化し，重量の差分から FPOM 重量を計測した. FPOM 重量から櫨過水量を除すること

で FPOM 濃度を算出した．これらの環境要因を計測する意義は以下の通りである．河

川内の砂礁中に棲息するモンカゲロウ類の棲息場所にとって底質環境は強く関連する

と期待される（Hwang et al., 2013; Sun et al., 2016 ）.関空率は，周辺の樹木や植生が河川

に張り出すような場合，その割合をおおよそ」荊面することができる．このような環境要

素は，モンカゲロウ属3種の羽化様式や繁殖行動とも関連するものと予想される（竹門，

1989; Miyatake et al., 2021 ）.加えて，日射量にも関係することから，水温や藻類の一次

生産量にも関わる要因である．細粒状有機物（FPOM ）は，モンカゲロウ類の主要な餌

資源であると考えられており（石綿・竹門，2005 ），棲息密度にとっても重要な要因であ

ると考えられる．これらの環境要因は，水生昆虫類の棲息地特性を評価する際にしばし

ば用いられてきた要因でもある（Hauer and Lamberti, 2007; Heino, 2009; Mori et al., 2010; 

Beracko et al. 2021) . 

E・2-4 I nMDS 解析について

モンカゲロウ属3種の分布調査における各調査地点、で計測された環境要因（環境要

因1 9）の類似性を評価するため，凶1DS (non-metric Multi.Qimensional S.caling ）を用い

て可視化した（凶1DS, metaMDS function in R package vegan, Oksanen et al., 2019 ）.こ

の類似性の尺度には， Bray-Curtis 距離を選択した．凶1DS には全ての環境要因のデー
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タを用いた．加えて， 1 9の環境要因を「ワイドスケール」（i.e. ，水系スケール， 1--4 の

要因）と「フアインスケール」（i.e. ，局所スケール， 5 9の要因）の2つに分類した上

で評価した．

E・2-5 I DCA およびRDA による評価について

除歪対応分析 D_etrended .Correspondence 担 alysis (DCA ）は，標準化された分散尺度

を用いて第1軸の長さを評価することで，環境勾配のデータが単峰性か線形性かを調

べることができる（Legendre and Legendre, 1998 ）.通常， DCA の第 l軸が3よりも短

い場合には，種データと環境勾配データの聞に直線的な関係があることを示している

(Legendre and Legendre, 1998) .本研究においてのDCA で、は，第 l軸が＜3であるこ

とが確認された．そのため，冗長性分析 Redundancy Analysis (RDA ）を実施し，環境

要因とモンカゲロウ属3種の種組成の関係を調べた ワイドスケールとファインスケ

ールのそれぞれでのスケール内の環境要因の組み合わせにおいて，強い相関関係 （r>

0.7 ）が検出された場合には，多重共線性を回避するため，その環境要因の片方の要因

は解析から除外した．これらの解析には，水系内の29箇所の調査地点で得られた各種

の棲息密度（i.e. ，平均個体数）のデータと，環境要因のデータを用いて解析した．ワ

イドスケールの環境要因の解析には，標準化された環境要因の 2,4 が用いられた．

方，ファインスケールの環境要因の解析には，標準化された環境要因の 5-9 が用いら

れた，これらの解析（i.e., DCA とRDA ）に vegan パッケージ（Oksanen et al., 2019) 

を用いた．環境要因については， variation partitioning approach を適用した．これによ

って，ワイドスケール（環境要因 2,4）とファインスケール（環境要因 5 9）それぞ

れの要因を分割したものと， 2つのスケールの要因の重複部分から説明できる固有の

寄与率を算出した．そして，モンカゲロウ類の種組成の分散をこれらの分割要素がど

れほど説明可能なのかを算出した（Legendre and Legendre, 1998 ）.加えて，モンカゲロ
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ウ類の種組成に対する環境要因の影響をE旦nutational Multivariate 担 alysis Qf並.riance

(PE 貼 1ANOVA ）を用いて検証した（PERMANOVA; Bray-Curtis, 1,000 permutations; 

adonis2 白nction in vegan package, Oksanen et al., 2019 ）.これらの解析には， Rver. 4.0.1 

を用いた（RCore Team, 2020) . 

E・2-6 I GLMM について

モンカゲロウ類各種の棲息密度に最も強く影響する要因を特定するため，ポアソン

分布を仮定し，リンク関数を log とした一般化線形混合モデル［GLMM （皇eneralized

Linear Mixed 国odel ）］を適用した （glmer function in the lme4 package; Bates et al., 

2015 ）.応答変数には，小数点以下を四捨五入し，整数にした平均個体数（棲息密度）

を用いた．説明変数には，環境要因聞で、相関の高かった2つの説明変数 （r> 0.7 ）を

削除した．その結果， 7つの変数が解析に用いられた（表II-3 ）.地質学的影響が河川

聞で異なる可能性が示唆されたが，これらを正確に予測することはできないため，ラ

ンダム効果として各河川を設定した．モンカゲロウ類各種の棲息密度を応答変数とし

たときの変数の組み合わせは， Rパッケージ MuMin (Barton, 2020 ）の dredge 関数を

用いて，全通りの変数の組み合わせのモデルを検討することで決定した．全通りの変

数の組み合わせのモデ、ルは，赤池の情報量基準値（AIC ）に従って順位付けした．環

境要因の評価は， DCA およびRDA で2つのスケールを用いたように，ワイドスケー

ル（環境要因 2,4 ）とファインスケール（環境要因 5-9 ）の2つに分けてそれぞれで

実施した．また， GLMM で、は，モンカゲロウ属各種の棲息密度もファインスケール要

因として追加し，解析を実施した．これらの解析には， RV町. 4.0.l を用いた（RCore 

Team, 2020) . 
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E・31 結果・考察

E・3・1I旭川水系内のモンカゲロウ属3種の流程分布パターンと分布パターンに寄与

する要因について

図II・2は，今回の旭川水系内の定量調査で採集したモンカゲロウ属3種の各調査地

点での合計個体数と割合を示したものである すべての調査地点で少なくとも 1種の

モンカゲロウ Ephemera 属が採集された．本流と 3つの支流の最上流部（Al, SI, Ml, 

Ul；図II・2, S3）で、は，ブタスジモンカゲロウ Ephemera japonica のみが採集された．

旭川本流と 2つの支流（新庄川と目木川）で、は， 2番目に標高の高い地点でも，フタ

スジモンカゲロウのみが採集された（表II-1 ；図II-2, S3），一方，最も標高の低い地点、

(A14 地点）では， トウヨウモンカゲロウのみが採集された． トウヨウモンカゲロウ

Ephemera orientalis は，下流域のA12-14 地点で特に高密度で棲息していた（表II-1;

図II-2, S3）.残るモンカゲロウ Ephemera strigata は，フタスジモンカゲロウとトウヨ

ウモンカゲロウの分布域の中間的な場所で最も多く採集された（表II-1 ；図II-2, S3). 

旭川水系の中流域（A6-7 U2）ではモンカゲロウのみが採集された．本研究での調査

の結果，旭川水系では上流から下流にかけてフタスジモンカゲロウ，モンカゲロウ，

トウヨウモンカゲロウの順に流程分布する傾向がみられた．しかしながら， トウヨウ

モンカゲロウは，上流域であるにも関わらず旭川本流・上流域の3つの調査地点

(A3-5 ）で比較的多くの個体が採集された．本研究では，流程分布ノtターンの形成要

因に迫るため，調査地点の環境要因（e.g. ，標高，河床勾配，関空率，底質粗度，浮石

率，クロロフィルーα量， FPOM 量）と，モンカゲロウ属3種の状況（分布範囲と棲息

密度）との関係を詳細に評価した．多変量解析の結果，フタスジモンカゲロウの分布

域特性は，標高が高いこと，関空率が小さいこと，底質粗度が大きいことと強く関連

していた（表II-2 ；図II-SS, S6）.これらの環境条件は，一般的に河川｜の上流域でみられ

るものである．一方， トウヨウモンカゲロウの分布域特性は，河床勾配が小さいこ
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と，樹冠の関空率が高いこと，底質粗度が小さいことと一般的に下流域でよくみられ

る特徴と強く関連していた（表II・2c,4 ；図II-S5, S6）.これらの結果は，フタスジモン

カゲロウが渓流に多く棲息しているのに対し， トウヨウモンカゲロウは河川の氾濫原

や自然湖，ダム湖などの止水環境に多く棲息しているという先行研究と一致している

（石綿・竹門，2005; Okamoto and Tojo, 2021 ）.加えて朝鮮半島では， トウヨウモンカゲ

ロウが低地や泥・砂地の河川敷に棲息していることが報告されている（Lee et al., 2008; 

Hwang et al., 2013; Okamoto and Tojo, 2021 ）.残るモンカゲロウについては，フタスジモ

ンカゲロウとトウヨウモンカゲロウの分布範囲の中間に位置する流域（A6, S4地点；

図II-2, S3）に分布する特徴がみられたが，環境要因の面からも他2種の中間的な位置

づけとなった．

旭川水系内のモンカゲロウ属3種の流程分布ノ号ターンは，日本列島全体でこれらの

種を広範囲に調査した“Megadata ”解析で確認された分布ノtターンと合致していた

（表II-2 ；図II-S5, S6, Okamoto and Tojo, 2021 ）.しかしながら， variation partitioning 

approach によってモンカゲロウ類の種構成の分散は，ワイドスケールの要因よりもフ

ァインスケール要因の方が，種構成に対する寄与率が大きいものであると評価され

た．具体的な数値は，ワイドスケールの要因が全体の変動の 11.4% ，ファインスケー

ルの要因が20.7% を説明し，さらに 16.2% がそれらの組み合わせで説明された（図II-

3）.モンカゲロウ属 3種の組成は，いくつかの環境要因によって大きく変化した．ワ

イドスケール要因では，標高によってモンカゲロウ属3種の組成が有意に変化し

(PERMANOVA, P < 0.001 ；表11-4 ），ファインスケールな要因では，関空率，底質粗

度，緩い岩石や玉石の割合によって説明された（PERMAN OVA, P < 0.05 ；表II-4 ）.以

上のように本研究では，特定の水系（旭川水系）に焦点を当て，地理的ファインスケ

ールで詳細な解析を行った結果， 3種のモンカゲロウ類の分布域特性と環境要因との

関係性をより詳細に議論することができた．
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モンカゲロウ属各種の棲息密度に影響を与える要因を追究するために，モンカゲロ

ウ属3種の各種の棲息密度を応答変数とし， 2つのスケールの環境要因をそれぞれ説

明変数として用いて解析する GLMM (Qeneralized L_inear Mixed 国odel ）解析を実施し

た. GLMM 解析の結果，フタスジモンカゲロウの棲息密度を規定する要因としては，

ワイドスケール要因で、は標高，ファインスケール要因では関空率，底質粗度，クロロ

フィルーα量， FPOM 量，モンカゲロウの棲息密度から構築したモデ、ルが最もよく適合

し，すべての要因が統計的にも有意で、あった （P<0.05 ；表II・2a). トウヨウモンカゲロ

ウの棲息密度を決定づけると考えられるワイドスケール要因は，標高と河床傾斜度の

両方を組み込んだモデ、ルで、あったが，“singular fit ”となったため，次に AIC ランキン

グが高く評価された河床勾配のみに基づくモデルを選択した．解析の結果，河床勾配

はトウヨウモンカゲロウの棲息密度に影響を与えており，統計学的に有意で、あった （P

<0.05 ；表II-2c ）.ファインスケール要因で、は，関空率，底質粗度，クロロフィル －a

量，フタスジモンカゲロウの棲息密度，モンカゲロウの棲息密度が最も適合するモデ

ルと評価された．ファインスケール要因のうち，クロロフィル－a量を除くすべての要

因は， トウヨウモンカゲロウの棲息密度に統計学的に有意に影響を与えている結果と

なった （P<0.05 ；表II-2c ）.モンカゲロウの棲息密度に関しては， 6つの環境要因（ワ

イドスケールで、は標高，河床勾配，ファインスケールでは関空率，クロロフィルーα

量，フタスジモンカゲロウの棲息密度， トウヨウモンカゲロウの棲息密度）に基づく

モデルが最も適合したモデルとして選択された．さらにワイドスケールでは河床勾配

が，ファインスケールで、はクロロフィルーα量とフタスジモンカゲロウの棲息密度が，

それぞれ統計学的に有意にモンカゲロウの棲息密度に影響を与えていると評価された

(P< 0.05 ；表II-2b ）.底質粗度については，フタスジモンカゲロウとトウヨウモンカ

ゲロウでは逆の傾向を示した．この原因としては，フタスジモンカゲロウの羽化の際

には川岸に露出した大磯・巨礁などの基質が必要で、あるためと考えられる．一方， ト
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ウヨウモンカゲロウの棲息密度は，関空率と底質粗度と強い関係性を示した．これら

の要因は下流域に特徴的なものであり，関空率はこの種が羽化をする際に行う水面羽

化やMiyatake et al., (2021 ）報告されたような繁殖行動と関係があるかもしれない．他

の2種と異なり，モンカゲロウの棲息密度だけは底質粗度との関係を示さなかった．

今回の GLMM で、は，統計学的に有意で、はなかったもののモンカゲロウに最適なモデ、ル

として，関空率が選択された．羽化後のモンカゲロウは，河川（水面）の上の広い空

間を利用した群飛を行うため（Takemon, 1997 ），この種の分布域には関空率がIつの

重要な要素になっていると考えられる. FPOM 量とクロロフィル－a量は， GLMM によ

りモンカゲロウ属3種の棲息密度に影響すると評価されたが，実際にはその差はそれ

ほど顕著ではなく， 3種の分布や棲息密度にどのように寄与しているかを掘り下げる

ことは困難で、あった．

すでに触れたように，対象としたモンカゲロウ属の3種には， 2型の著しく異なる

羽佑様式が知られている．フタスジモンカゲロウの幼虫は，川岸の大磯や巨礁，岩盤

上を，少なくとも麹原基が水面よりも高くなるまで這うようにして登り（時には川岸

の倒木に登ることもある），地上で羽化する（竹門， 1989 ；著者個人の観察）．一方，モ

ンカゲロウやトウヨウモンカゲロウの幼虫は流れの緩やかな水面に浮かびながら，水

面で羽化する（竹門， 1989 ；著者個人の観察）．つまり，本研究で対象とするモンカゲ

ロウ属3種の羽化様式は，それぞれの流程内の分布域や環境に適応している．

今回の調査では， 1種のみが採集された地点が多くあった（フタスジモンカゲロウ

のみ：Al-2, Sl-2, Ml-2, Ul；モンカゲロウのみ：A6-7, U2；トウヨウモンカゲロウのみ：

A14 ；図11-2, S3）.環境要因の分析結果からは，これらの調査地で複数の種が採集され

ていないことは不思議に思われるかもしれない（表11-1 ；図11-2, S3）.しかし，合計 29

の調査地のうち 11 の調査地でモンカゲロウ 3種のうち l種しか記録されなかったとい

う事実は極めて興味深いものである．この状況には，単なる選好するニッチの種間差
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だけでなく，種間相互作用も寄与しているものと考えられる. GLMM 解析の結果，フ

タスジモンカゲロウとモンカゲロウの棲息密度については，互いの棲息密度と負の関

係性を示していた（表II・2a, b）.両種の分布域と環境要因との関係を精査した結果， 2

種の選好環境には緩いニッチ分化がみられるものの，実際にはニッチの重複が生じて

いる可能性もある．一方で、， トウヨウモンカゲロウの棲息密度は他2種の棲息密度と

正の相関があると評価された（表II・2）.このことからマイクロハピタットレベルでの

選好性の違いも示唆された．

E・3・21 例外的な分布ケースと旭川水系内におけるモンカゲロウ類の一般的な分布傾

向からの逸脱を引き起こす要因について

旭川水系では，モンカゲロウ属3種が流程分布していることが明らかとなった（表

II-1 ；図II-2, S3）.しかしながら，興味深いことにいくつかの地点では例外的な分布が

確認された（A3-5,S3 地点でのトウヨウモンカゲロウの分布や， U4地点でのフタスジ

モンカゲロウの分布；図II-2, S3）.旭川本流・上流域の A3-5 地点のトウヨウモンカゲ

ロウの分布は，予想していた流程分布傾向とは大きく異なっていた．この例外的な分

布パターンは，湯原ダムの上流と下流で生じていたことから，夕、、ム建設に起因する人

為的な影響によるものと考えられる（図II-2, S3）.これらの地点ではトウヨウモンカ

ゲロウが多数採集されていることから，偶然的に分散が生じた結果，得られたサンプ

ルである可能性は低いと考えられる．

各調査地点のファインスケール要因の類似性を nMDS (non-metric MultiDimensional 

S.caling ）で可視イじした結果，旭川本流・上流域のA4地点と最下流域の A14 地点の環

境は類似しているものされた（図11-4, S4，これらの2つの地点をアスタリスクで示

す）．さらに，これら 3つの調査地（A3ーのではいずれも比較的河床勾配が緩く，関

空率が高い，底質粗度が低いという下流域的な環境であることも明らかとなった（表
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II 1）.このようにダム建設により周辺環境が変化することに伴って，底生動物群集も

変化することはよく知られている（Bunn and Arthington, 2002; Katano et al., 2009; Rehn, 

2009). 

ダムの影響による下流域的な環境が，水系内の上流域に創生されたことと，そのよ

うな環境にトウヨウモンカゲロウが分布していることについては，大きなダムのない

3つの支流（i.e. ，新庄川，白木川，宇甘川）において， A3 5地点と同様の標高の上流

地域ではトウヨウモンカゲロウは採集されなかったことからも強く裏付けられた（た

だし S3地点を除く）．調査地点 S3 で、は， トウヨウモンカゲロウはわずかに採集された

が，この地点の周辺では人間活動が盛んで、，発電のための比較的大きな取水堰が複数

建設されていることに原因があるものと考えられる（図II-2 ）.調査地点 S3 の環境要因

を精査したところ，湯原ダム周辺で観察されたものと同様の下流域的な特徴（比較的

緩い河床勾配，高い関空率）を示していた（表II-1 ；図II-S4 ）.このようなトウヨウモ

ンカゲロウの例外的分布の原因として，下流域から離れた湯原夕、、ムや堰（取水堰）の

存在が示唆された．このことは， トウヨウモンカゲロウが旭川水系内で広く移動・分

散する能力をもっている可能性を示している．残念ながら，この種の個体レベルでの

移動能力に関する知見はない． しかし， トウヨウモンカゲロウは河川lから離れた街灯

でも頻繁に観察されることから，高い移動能力をもっていることが考えられる．

上流域に棲息するフタスジモンカゲロウは，水系内の比較的下流に位置する U4地

点（標高73m）でも観察された．このような分布となった要因の 1つとして， U4地

点の数 km上流にある「宇甘渓谷」が供給源（so町田）となっている可能性が考えられ

る．この渓谷は，以下に述べるように景観的に上流域に近い環境であった．この宇甘

渓谷の川幅は狭く，両岸は急峻な崖となっている．周囲にはカエデを中心とした広葉

樹林がみられ，河床には巨礁（256mm 以上の礁）が多く確認できた．そのため， U4

地点の周辺は，水系全体としての位置関係では下流域に位置づけられるものの，フタ
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スジモンカゲロウが棲息できる条件を満たしている可能性がある．さらに，支流のフ

タスジモンカゲロウが棲息する日山谷川は，広葉樹林帯を通って宇甘渓に合流してい

る（共同研究者の定性調査の結果）．今回の場合， U4地点で採集されたフタスジモン

カゲロウの個体数が少数であることから，この地点のフタスジモンカゲロウは，上流

域からの流下に起因する個体であると考えられる（図II-1-2).

モンカゲロウについては，成虫の羽化量や繁殖行動が詳細に観察されており，複数

の小規模なダ、ムが本種の分布ノ号ターンに影響を与えることが， Takemon (1997 ）で示

唆されている．多くの小規模なダムの建設によって，河床に砂礁の堆積が進んだこと

でモンカゲロウにとってより好適な場所が増え，分布が上流側に移動したことが報告

されている（Takemon, 1997 ）.また最近の分子マーカーを使った研究でも移動分散の

議論がなされており，少なくとも 0-4km 程度が想定されている（Liet al., 2020 ）.日本

列島全域のデータをもとにメガデータ解析を実施した第I章の研究では，上流域の夕、、ム

周辺にはトウヨウモンカゲロウが，下流域の湧水環境にはフタスジモンカゲロウが棲

息していたという記録もあった（Okamoto and Tojo, 2021 ，図1-Sl ，静岡県柿田川のフタ

スジモンカゲロウの分布）．つまり，ある種にとって適したマイクロハピタット（微棲

息場所）が存在し，成虫の飛朔能力による分散が生じ得るような地理的スケールであ

れば，一般的な流程分布ノtターンからは逸脱した例外的な分布が生じる可能性がある

と考えられる．

本研究では，近縁種であるモンカゲロウ属3種がどのようなニッチに分化し，その

結果として3種間でどのような流程分布ノtターンがみられるのかに着目した．モンカ

ゲロウ属3種が高い棲息密度で分布する旭川水系を調査地として，地理的ファインス

ケールでの種ごとの分布域と各種の棲息密度，環境要因との関係性を追究した．その

結果，モンカゲロウ属3種間にはニッチ分イじを背景とした流程分布がみられることが

明らかとなった．したがって，本研究は地理的ファインスケールで類似したニッチを
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もつ複数種の共存と種多様性創出の理解を深化させるための重要な成果を提供するも

のである．

11-4 I摘要

生物種の分布域は様々な要因が複雑に絡まり合うことで決定づけられる．特定種の

分布域特性を詳しく理解するためには小さな地理的スケールで、の環境要因との関係性

を徹底的に追究するような調査研究が有効で、ある．水生昆虫類は河川の流路に沿って

劇的に変化する多様な環境に適応してきたため，このような課題に最適な対象であ

る．このような背景から本研究では，日本列島内に広く棲息するいわゆる「普通種」

であるモンカゲロウ Ephemera 属3種に焦点を当て，そのニッチ分化と流程分布を追

究した．モンカゲロウ属の棲息密度が高い旭川水系内に 29 の調査地点を設け，定量採

集による各種の棲息密度と数多くの環境要因の関係性を調査した．その結果，上流か

ら下流にかけて，フタスジモンカゲロウ Ephemera japonica モンカゲロウ Ephemera

strigata ートウヨウモンカゲロウ Ephemera orientalis の順に流程分布するパターンが確

認できた. RDA 解析やGLMM の結果，モンカゲロウ属3種の流程分布は水系内の環

境勾配とよく合致していた．フタスジモンカゲロウは関空率が低く，大磯や巨礁の多

い地点（上流的環境）に分布し，対照的にトウヨウモンカゲロウは，河床勾配が緩

く，小磯や砂の多い地点（下流的環境）に分布していた．残るモンカゲロウは，両種

の中間的な環境に分布していた．一部においては，ダム建設などの人為的な要因によ

る不規則的にみえるような分布ノtターンもみられたものの，それらの環境要因を精査

することで，ニッチ分化傾向との整合性も確認できた．これらの結果は，地理的ファ

インスケール内において複数種間できめ細かなニッチ分佑をすることで互いの共存を

可能とする多種共存メカニズムにも重要な知見を提供する．すなわち，種多様性創生

メカニズムの追究においても重要な知見となる．
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の各種の棲息密度（時間当たりの平均個体数）表 E ・1旭川水系における各調査地点の地理的情報と環境要因，

測定結果

モンカゲロウ Ephemera 属各極の桜息密度
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表E・2AIC に基づいて選択されたモンカゲロウ属各種の棲息密度を応答変数に設定したときの GLMM

での解析結果

2a フタスジモンカゲロウ Ephem era japonica Est imate Std. Error z value P value 

ワイドスケール

AL+ River 

標高 （AL) 1.931 0.173 11.184 く0.001 *** 

ファインスケール

SB+ Chl-a + FPO 九置＋ Es+ River 

底質粗度（SB) 0.865 0.327 2.645 0.008 ** 
クロロフィル・0量 （Chi-a) 0.551 0.138 3.985 く0.001 *** 

FPOM 量 （FPO 恥の 0.854 0.197 4.345 く0.001 *** 

モンカゲロウの平均個体数（Es) -0. 761 0.183 -4.1 66 く0.001 *** 

2b モンカゲロウ Ephemera strigata Est imate Std . Error z value P value 

ワイドスケール

AL + RS + River 

標高（AL) -0.504 0.221 -5.110 0.074 

河床勾配（RS) -l.4 60 0.495 -6.439 0.003 キ＊

ファインスケール

CO + Chi-a + Ej + E o + River 

関空率 （CO) 0.188 0.154 1.215 0.224 

クロロフィルーα量 （Chi-a) 0.415 0.124 3.344 く0.001 *** 

フタスジモンカゲロウの平均個体数（町） -1.441 0.429 -3.356 く0.001 *** 

トウヨウモンカゲロウの平均個体数己主i 0.199 0.129 1.542 0.123 

2c トウヨウモンカゲロウ Epheme ra orientalis Est imate Std. Error z value P value 

ワイドスケール吋

RS+ River 

河床勾配（RS) -19.580 3.146 -6.224 く0.001 *** 
ファインスケール
CO + SB+ Chi-a + E j + Es+ River 

関空率（CO) 3.676 0.663 5.540 く0.001 判＊

底質粗度 （SB) -l.30 3 0.207 -6.291 く0.001 判＊

クロロフィル・α量 （Chi-a) -0.175 0.121 -1.439 0.15 

フタスジモンカゲロウの平均個体数（町） 1.061 0.236 0.236 く0.001 *** 

モンカゲロウの平均個体数己ヰ 2.884 0.669 4.314 く0.001 *** 

統計的有意差について：＊ p < 0 .05, * * p < 0 .01, * * * p < 0 .001 
叶については， AIC に基づくベストモデルが Singlar fits であったため，次にAIC ランキングの高かった

モデルを適用した
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0.82 
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表II -4 モンカゲロウ Ephemera 属 3種の種構成に対する Non-parametric

permutational multivariate analysis of variance (PERMANOVA ）の結果

環境要因 R2 F p 

ワイドスケール

標高 0.31 12.24 0.001 

河床勾配 0.03 1.24 0.318 

ファインスケール

関空率 0.29 14.33 0.001 

底質粗度 0.06 3.12 0.022 

浮石率 0.09 4.15 0.004 

クロロフィルーα量 0.05 2.43 0.056 

FPOM 0.03 1.49 0.192 

類似度指数の尺度として Bray-Curtis 距離が用いられた

有意差が P< 0.05 を示したものは太字で示した
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4）河床勾配

Residuals = 52°/o 
図E・3モン力ゲ口ウ属 Ephemera 3種の種構成の分散に関わる各環境要因

の寄与率を示すベン図.7つの環境要因を，ワイドスケール（＝要因 2, 4) 

とファインスケール（＝要因5-9 ）のいずれかに分類し，寄与率を計算した

結果.4つのワイドスケールファクターのうち， 1-3 の要因は，要因聞の相

関係数が高い （r>0.7）ものと評価されたため本研究ではこれらの要因の

うち 1つのみを分析に使用することが適切と判断した
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した湯原ダム上流の調査地（A4）と旭川本流・下流
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図II-51 旭川水系全域および，主要な3つの支流（i.e .新庄川，目木川，宇甘川）

の河道距離と集水域面積．旭川本流については， 3つの支流との比較を容易にする

ために，新庄川との合流点よりも上流川のみの河道距離と集水域面積を算出した

これらのデータのうち，旭川水系全体の集水域を除くデータは， Spatial Analyst 

ArcGIS ver.10 .3 (ESRI, Redlands, CA, USA ）を用いて算出した流域界は，解

像度 10m ×10m のデジタル標高モデル（国土交通省および国土地理院が提供する

DEM, URL: https ://fgd.gsi.go .jp/download/menu.php ）を基に算出した旭川水系全

体の集水域の数値は，国土交通省のものを参考にした（URL: http ://nlftp .mlit.go .jp/ksj/ 

andhttps ://www .mlit.go .jp/rive げtoukei_chousa/kasen/jiten/nihon_kawa/0701_asahi/

0701 asahi 00.html) 
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図E・$2 底質粗度を算出するための操サイズの計測点（2本のトランセクトラインの25

交点）の設置例
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図II-$6 旭川水系の各調査地点で得られた環

境要因とモン力ゲ口ウ Ephemera 属各種の平

均個体数に基づく冗長性分析（RDA ）の結果

RDA1 軸と RDA2 軸はモン力ゲ口ウ属 3種

（フタスジモン力ゲ口ウ Ephemera japonica, 

モン力ゲ口ウ Ephemera striga 白， トウヨウモ

ンカゲロウ Ephemera orientalis ）の確認され

た地点の環境変数とモン力ゲ口ウ属 3種の平

均個体数の関連性を示している（a-c)

6 
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第皿章

地理的ファインスケールの流域内における種間相互作用による

モンカゲロウ類の流程分布パターンの季節的変動
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m-1 Iはじめに

「ニッチ分イじ」は生物多様性を生み出す重要な要因の 1つである（Leibold and McPeek, 

2006; Takenaka et al., 2021 ）.マイクロハピタットスケールにおける種単位でのきめ細か

なニッチ分化が生じれば，その空間あたりの生物多様性種多様性が増大する（Whi 仕aker,

1965; Kovalenko et al., 2012; Maltseva et al., 2021 ）.そのため，種間・種内系統間のきめ細

かな「ニッチ分化」と，その結果としての「棲み場所の分化」は，種の多様化の主要な

メカニズムであり（Cadiz et al., 2013; Pavlek and Mammola, 2021 ），進化生態学における

重要な事項である．そのような種のニッチ分化と多種共存の関係性を理解する上で，上

流から下流にかけて徐々に環境の変容がみられる河川系は重要な調査フィールドとな

る．実際に，近縁種聞を含む種間・種内系統聞で生じる流程分布は環境要因が主たる要

因であることが知られている（e.g. ，魚類： Morita et al., 2016 ；水生昆虫： Hildrew and 

Edington, 1979; Ogitani et al., 2011; Saito and Tojo, 2016a; Saito et al., 2018 ；員類：Atkinson et 

al.,2012 ）.加えて河川系を対象とすることで，河床勾配，流速，水深，水質，水温，河

床の礁サイズ，有機物量や付着藻類量および空間的隔離の程度など，河川に棲息する生

物のニッチ分化に深く関わる様々な環境要因を容易にかっ数量的に評価できる利点が

ある（Okamoto et al., 2022) .このような背景の下，河川棲生物種のマイクロハビタット・

スケールでの詳細な流程分布ノtターンが頻繁に議論されている（Costa and Melo, 2008; 

Ogitani et al, 2011; Morita et al, 2016; Saito and Tojo, 2016; Vilenica et al, 2018; Brecko et al, 

2019; Okamoto et al, 2022). 

淡水棲底生生物の分布と関連する要因としては，非生物要因（環境要因）が取り上げ

られることが多いが（eιHeino, 2009; Serpa et al., 2020; Okamoto et al., 2022 ），局所的な

要因として生物間相互作用も重要視されてきた．例えば，アミカ類 Blepharicera

micheneri とプユ類 Simulium virgatum (Dudley et al., 1990 ），ヤマトピケラ類 Glossosoma

nigrior とナガレユスリカ Rheotanytarsus とアミカ科 Blephariceridae (Kohler, 1997 ）に
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よる棲み場所を巡る競争；アミメカワゲラ科 Perlodidae とコカゲロウ属 Baetis による

捕食一被食の関係（Peckarsky et al., 1993 ）；線虫類 Nematoda のトピケラ類への寄生

(Lancaster, 2017 ）；微胞子虫 microsporidians のカゲロウ類への寄生（Grabner, 201 7) ; 

種間の正の相互作用として，ウルマーシマトピケラめ1dropsyche orientalis の営巣によ

る流速の緩和がもたらすクシゲマダラカゲロウ Ephemerella setigera の棲息密度の増加

(Nakano et al., 2005 ）などが報告されている．

流程分布傾向がみられるような河川棲の動物を対象とした研究においては，多くの研

究で種や系統の分布域と環境要因との関係性が重要視されてきた（Helson et al., 2006; 

Illesova et al., 2008; Lehotsky- et al., 2016 ）.これは対象種のハピタット選好性や生活史が

分布域を決定づけているという仮定の下で調査されているのがほとんどのためであり，

生態学的ニッチに基づいた分布域の季節的な変化と，近縁種間の相互作用が果たす役割

を詳細に追究した研究は希少である．そこで我々は，日本列島内での分布域特性が詳細

に調べられており（Okamoto and Tojo, 2021 ），水系内できめ細かなニッチ分化の傾向が

究明されているモンカゲロウ Ephemera 属を対象に（Okamoto et al., 2022 ），季節的な棲

み場所の分化や近縁種間の相互作用が，流程分布に寄与しているのかどうかを検討する

こととした．対象種の生活史を考慮した上で，対象種のハピタット選好性の季節変化や

その結果としての分布域の季節的変化を捉えることは極めて重要である．本研究では特

に，繁殖時期や羽化様式の知見の蓄積があり，水系内の上流域でしばしば分布が重複す

るフタスジモンカゲロウ Ephemerajaponica とモンカゲロウ Ephemera strigata の2種

に注目した．

モンカゲロウ属 3種の分布は単一の種が分布する地点と重複する地点とが存在する

ことが明らかになっている（Okamoto and T吋o,2021; Okamoto et al., 2022) .加えて先行

研究の結果から（御勢， 1979 ；竹門， 1989; Takemon, 1990 ；石綿・竹門，2005) ' 2種聞の

繁殖時期は大きく異なることが予想され，河川内に単一の種が分布する状況が生じると
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考えられる．これら 2種は，系統的にも近縁であり（TojoandMachida, 1998 ），同じ共

通祖先をもっ姉妹種であると考えられている．姉妹種が異なるニッチへと適応（ニッチ

分化）した結果は，現在の流程分布ノtターンにも現れていると考えられる．

本研究の目的は，これら 2種の流程分布に環境要因と種間相互作用がどのように寄与

しているのかを明らかにすることである．本研究では 1）これら 2種のモンカゲロウ類

の流程分布ノtターンに季節的な変化は認められるか？ 2）この 2種の分布域決定には，

環境要因（非生物的要因）だけでなく，種間相互作用も影響しているのか？という 2つ

の課題を詳細に検討するため、厳密な時空間的な調査を行った．

E・21 材料・方法

E・2・1I対象種群と調査地について

調査河川である女鳥羽川は，日本で最大の水系の Iつである信濃川水系の上流部に位

置する規模の小さな支流である（流路長約 15km ，集水域約53km2) .この女鳥羽川に

は，フタスジモンカゲロウ Ephemera japonica とモンカゲロウ Ephemera striga 仰の両

種がそれぞれ高い密度で棲息することが，予備調査から分かつている．加えて，女鳥羽

川は研究室に隣接するため毎日の羽化量の調査を実施できる点や，河川規模が適度であ

るため河川内のマイクロハピタットを厳格に設定した上での定量調査が可能である点

も好適で、ある．本研究では，女鳥羽川におけるフタスジモンカゲロウ，モンカゲロウを

対象として，予備的に調査したフタスジモンカゲロウのみが分布する上流地点と，モン

カゲロウのみが分布する下流地点を含めた 15調査地点を設定した（図III-1) .加えて，

両種の羽化時期を詳細に把握するため，それぞれの棲息密度が高い流域に羽化量調査の

調査定点（フタスジモンカゲロウでは St. 4，モンカゲロウでは St. 11）を設定した．
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E・2・21 モンカゲロウ類幼虫2種の棲息密度・バイオマスの季節変動を検討するための

サンプリングデザイン

モンカゲロウ類2種の棲息密度や現存量の季節変動を評価するため， 2019 年の 4月

下旬 9月中旬までの期間に定量調査を実施した（本来は， 10 月以降の調査も計画して

いたが， 2019 年 10 月の観測史上最大規模の洪水が生じたため， 9月までの調査データ

で議論することとした）．具体的には， 2018 年の予備調査のデータを基に， 2種の幼虫

が河川に棲息する 4月下旬と，モンカゲロウが羽化することにより河川内にはフタスジ

モンカゲロウの幼虫のみが棲息すると予想される 6月初旬と下旬に調査を実施した．加

えて，フタスジモンカゲロウの羽佑時期や羽佑後の時期と考えられる 8月と 9月の中旬

も調査を実施した．女鳥羽川に設置した 15 の調査地点のそれぞれにおいて，瀬環境と，

淵などの緩流環境にそれぞれ5つのコドラート（0.3 ×0.3m ）を設置し（1地点に 10 コ

ドラート），定量採集した（i.e. ，全 15 地点に設置したコドラートの総計は 150 ；図III-

1) .これらのコドラートを，互いに 1m以上離して設置した．各コドラートの位置は

河床に打ち込んだペグと GPS ，河川構造物や木本類につけたマーク（蛍光のタグ）によ

って正確に記録した．この作業により， 4-9 月の全調査期間を通して，厳格に固定され

たコドラートでの調査が可能となった各地点において採集したモンカゲロウ類の個体

数とバイオマスは，各地点の 10 コドラートそれぞれで算出した後，評価した．

4月下旬（Period A) , 6月上旬（Period B) , 6月下旬（PeriodC ）のデータセットを

基に，モンカゲロウ類2種それぞれの棲息密度とバイオマスに季節的な差があるかどう

かを統計学的に検定した．季節ごとのデータで多重比較 Steel-Dwass 検定を行い，種ご

とにどの季節の組み合わせにおいて有意差を示すかを調べた（“Steel-Dwass test ヘ

pSDCFlig function, Rノ号ッケージ NSM3, Schneider et al., 2020; R software ver. 3.6.1, R Core 

Team, 2020) . 
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降水量データは，長野県松本市の気象台（URL: http://www.jma.go.jp/jma/menu/menure 

port.h 加 1）から取得した．女鳥羽川におけるモンカゲロウ類の棲息環境がどの程度重複

しているのかを調べるため， GIS を用いて Okamoto et al. (2022 ）と同様の方法で標高と

河床勾配を評価した．加えて，底質粗度も Okamoto et al. (2022 ）と同様の方法で評価し

た．関空率については各地点において，特にモンカゲロウ類が多く採集されたコドラー

トの位置で魚眼レンズを装着したカメラによって 5枚の写真を撮影した．それぞれの写

真に Canop0n2 so白羽明（URL: http://takenaka-akio.org/etc/canopon2 ／）を用いて画像解析し

た後に平均化した. Okamoto et al. (2022 ）に倣い，この画像解析の際には，人工物の影

響を極力排除するため，画像辺縁部の 10% を除去した．全てのコドラート内での定量サ

ンプリングの前に，コドラート内の流速・水深を計測（5反復）した．

E・2・31 モンカゲロウ属2種の羽化状況の評価方法について

女鳥羽川でフタスジモンカゲロウ E.japonica ，モンカゲロウ E. stf 恕ata の2種の羽

化時期を詳細に把握するため，それぞれの種の羽化様式に応じた羽化殻の定量採集を実

施した（図III-2) .フタスジモンカゲロウは陸上羽化し，モンカゲロウは水面羽化する

ことが知られている（竹門， 1989 ；石綿・竹門， 2005; Okamoto et al., 2022) .そのため，

川岸の礁に這い上がって羽化するフタスジモンカゲロウの羽化殻の定量採取について

は，川岸に沿って，水際部分の礁に付着した羽化殻を採取するためのトランセクトライ

ン（約 50 m）を St. 4に設置し（III-2A) , 6月7日－9月1日の期間の毎日トランセク

トラインに沿ってゆっくりと歩行し，観察された全ての羽化殻を採集した（III-2A C) . 

一方，水面で羽化するモンカゲロウの羽化殻の定量採取については，流路を横切るよう

な流下物トラップ（流路に対して横断するように網幅 3m とし，流路に沿った縦方向

（上下流方向）の網の長さは 0.8m ，網の高さ（水深方向）は 0.5m ，メッシュサイズ

は5mm を使用）を河川内に水面から常にネット上部が露出するように St. 11 に設置し
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た（図III-2D E) .このトラップによる調査を，女鳥羽川におけるモンカゲロウの羽化

が始まる前の 4月30 日から羽化が完全に終息してから 13 日後の 6月7日まで実施し

た．採取された羽化殻を毎日回収し，羽化殻数を計数した．これらの羽化調査は 2018 年

におけるモンカゲロウ類の成虫と幼虫の予備調査の結果を基に計画された. 5月20ー21

日， 7月4日， 16 日については，増水によりサンフ。ルの回収がで、きなかった．

E・31 結果

女鳥羽川で実施したコドラートを用いた定量サンプリングにおいて， 4月（Period A) 

の調査では，フタスジモンカゲロウ Ephemera japonica はSt. 1-10 で採集され，モンカ

ゲロウ Ephemera strigata はSt. 3 12で採集された．つまりこの2種は， St. 3 10で分布

が重複していた．この時，フタスジモンカゲロウが単一で、分布していた地点は， St. 1 2 

であった．モンカゲロウが単一で分布していた地点は， St. 11-12 であった．

モンカゲロウ幼虫は， 6月初旬（PeriodB ）と下旬（PeriodC ）の調査ではほとんど採

集されなくなり， 8月と 9月の調査で再確認されるようになった（図III-3 ）.一方，フタ

スジモンカゲロウ幼虫は全ての調査期間を通して採集できた（図III-3 ）.また，フタスジ

モンカゲロウ幼虫はモンカゲロウ幼虫が採集されなくなった 6月下旬（Period C）には

広い流域にわたり（4月には確認できなかった St. 11 やSt. 12 においても）採集された．

St. 12では 8月にも採集された．調査期間全体を通して，フタスジモンカゲロウ幼虫は

St. 1-12 ，モンカゲロウ幼虫は St. 3-12 において採集された（図III-3 ）.つまり 2種の分

布範囲は St. 3 12 において重複していた. St. 13  15 では，モンカゲロウ類の分布が確認

できなかった（図III-3 ，ただし，予備調査やSt. 13  15 の定性的サンプリング時には，モ

ンカゲロウ幼虫のみが少数採集された）．各調査地点におけるモンカゲロウ類幼虫の棲

息密度とバイオマスの季節的変動を図III-4B-C に示した. Period A (4 月27 日4 月30
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日）においてモンカゲロウ幼虫の棲息密度とバイオマスが最も高くなったのはSt. 8で，

個体数とバイオマスはそれぞれ108.9 (No./m2), 8.4 (g/m2 ，湿重量）であった（図III ・4B

C). PeriodB (6月3日－6月4日）と PeriodC (6 月26 日4 月27 日）の時期において，

モンカゲロウは St. 11 を除いては採集されなかった（図皿・3, 4B-C ）.一方 Period A (4 

月27 日4 月30 日）におけるフタスジモンカゲロウ幼虫の個体数・バイオマスが最も

高くなったのは，それぞれSt. 1の140.0 (No./m2 ）と St. 3の3.1 (g/m 九湿重量）であ

った（図皿・3,4B-C). PeriodB (6 月3日4 月4日）においては， St. 1で148.9 (No./m2), 

St. 3で6.4 (g/m2 ，湿重量）で、あった（図皿・3,4B-C). Period C (6月26 日－6月27 日）

では， St. 4で260.0 (No./m2), St. 4で15.4 (g/m2 ，湿重量）であった（図III-3, 4B C). 

2種が確認された標高，河床勾配，関空率，底質粗度のそれぞれの範囲については，表

III-1 に示した．

モンカゲロウ属2種の繁殖時期の特定を目的とした羽化期間の評価の結果，モンカゲ

ロウでは 5月8日 5月24 日（16 日間）まで羽化殻が確認され， 5月 17 日に採取羽佑

殻数が最大となった（図III-4A ）.一方，フタスジモンカゲロウでは， 6月8日－8月 17

日（ca. 70 日）まで羽化殻が確認され， 7月9日に採取羽化殻数が最大となった（図III-

4A）.加えて， 7月31 日以降の採取羽化殻数が10 を超えることはなかった．以上より，

女鳥羽川における 2種の繁殖時期は約ひと月の大きな差異が認められた（図III-4A).

m-41 考察

E・4・1I女鳥羽川におけるモンカゲロウ幼虫2種のファインスケールでの流程分布に

ついて

女鳥羽川において，フタスジモンカゲロウ Ephemera japonica がモンカゲロウ

Ephemera strigata より上流側に棲息するものの，両種が混生するエリアも広く認められ
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た（図III-3, 4B C）.このようなモンカゲロウ属 2種の流程分布ノ号ターンは，先行研究で

報告されている傾向にも合致している（渡辺， 1985 ；竹門， 1989 ；水野・御勢， 1994;

Okamoto and Tojo, 2021; Okamoto et al., 2022 ；図III-3, 4B-C ）.標高や温度は水生昆虫類に

とって分布ノtターンに関連する重要な要因であり（Hildrew and Edington, 1979 ），それら

に加えてモンカゲロウ類の分布には，河床勾配も関連することが示されている（渡辺，

1985; Okamoto and Tojo, 2021; Okamoto et al., 2022 ）.この研究において両種が確認された

地点の環境要因に関する計測結果（表皿・1）を第I章の河川水辺の国勢調査における環境

要因の分析結果（Okamoto and Tojo, 2021 ），および第II章の旭川水系における環境要因の

分析結果（Okamoto et al., 2022 ）と比較した場合，これらの先行研究における両種の分

布傾向の範囲内にほぼ収まる結果となった（図III-S2) .フタスジモンカゲロウ幼虫の棲

息地点における関空率は， Okamoto et al. (2022 ）と同様に基本的には低い値であった（表

III-1 ；図III-S2 ）が，女鳥羽川の調査では 50-86% 程の比較的上空が開けた地点（樹冠に

覆われないような地点、）でもフタスジモンカゲロウ幼虫の棲息が確認できた．これは，

女鳥羽川は水系内の最上流域の支流であるが，流域に比較的大きな都市（松本市）が発

達し，河畔林が人為的に伐採されているためである（環境要因に関するほかの項目の計

測値については，上流域の特徴が認められている；表III-1).

m-4 ・21 モンカゲロウ属2種の分布の時空間的変動

水生昆虫類の棲息域が，増水などの撹乱により一時的にシフトすることはよく知られ

ているが（Poff et al., 2018 ），今回の調査期間（2019 年4-9 月）中に生じた程度の増水で

は場をシフトさせるほどのものではなかった（図III-4A ）.しかし，この直後（ 2019 年 10

月）に生じた大規模洪水の影響は甚大で、あり，調査のための定点地点の環境も著しく変

化したため，それ以降の季節的変動を追跡することはできなかった. 2種の羽化期より
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も前である Period A (4 月）において， 2種の幼虫の分布域は大きく重複していた（図

III-3, 4）.コドラートごとの種構成と種ごとのバイオマスを詳細にみてみると，両種の

棲息密度とバイオマスが高かったコドラート（e.g., Period A, St. 4のQl, Q2; St. 5のQ2,

st. 6のQ4；図III-SI ）と，一方の種しか採集されなかったコドラートが確認された（e.g.,

Period A, St. 4のQ5; St. 5のQ4, St. 6のQ5；図III-SI ）.この結果は， 2種が極めて小さな

スケールにおいて同様の空間を利用できることを示している．

PeriodB とPeriodC (6 月3--4 日と 6月26-27 日）においては，モンカゲロウ Estrigata 

幼虫はほとんど確認できなかった，この時期はモンカゲロウの繁殖時期の直後であり，

モンカゲロウは卵や若齢幼虫期であり，本研究における定量採集では確認できなかった

（図III-4A ）.モンカゲロウの羽化により大型の幼虫が不在となった PeriodB, Cにおけ

る，空白となった空間（マイクロハピタット）をすぐさまフタスジモンカゲロウが埋め

ていることも明らかとなった（図III-3, 4B, C, Sl). 4月下旬（Period A) , 6月上旬（Period

B) , 6月下旬（PeriodC ）におけるモンカゲロウ属2種それぞれの棲息密度とバイオマ

スのデータセットを基に，季節的な差があるかどうかを検定したが，統計学的な有意差

は認められなかった（Steel-Dwass test, P > 0.05) .しかしながら，モンカゲロウの羽化

前（iム PeriodA ）では， St. 11 とSt. 12からフタスジモンカゲロウ幼虫を採集すること

ができなかったが，モンカゲロウの羽化後（i.e. Period B  C）では， St. 11 とSt. 12から

フタスジモンカゲロウ幼虫を採集できたことが重要で、あると考えられる（図III-3, 4) . 

以上の結果から，モンカゲロウの羽化に伴い，フタスジモンカゲロウ幼虫は新た利用可

能な棲息場所（iム新たな空きニッチ）に分布拡大したことは明らかである（図III-4) . 

モンカゲロウの繁殖期には，交尾したモンカゲロウの雌成虫は産卵のために上流側へと

飛朔し，瀬を好んで産卵することが知られている（Takemon, 1997 ；田中ほか，2003 ）.一

方，フタスジモンカゲロウは上流に向かつて飛朔しながら，複数の淵に少しず、つ分割し

ながら産卵する（東城，未発表データ）．また，本研究では体サイズの小さいモンカゲロ
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ウ（若齢幼虫）だけが，比較的流速の速いハピタットにしていることも明らかとなった

（図III-5 ）.この傾向は，上述のモンカゲロウの産卵行動と関係があると考えられる．ま

た，大型のモンカゲロウ幼虫の分布範囲が繁殖期の前に，下流側へ移動していることは，

ブタスジモンカゲロウとの種間相互作用が影響しているのではないかとも考えられる．

従来，これら 2種はハピタット選好性が異なると考えられ，そのようなハピタット分化

（ニッチ分化）により棲息場の棲み分けが成立していると考えられてきたが（Okamoto

and Tojo, 2020; Okamoto et al., 2022 ），今回の結果は， 2種間での種間相互作用も少なか

らず機能していることを示している．経時的なデータではないものの，別の水系（旭川

水系）において，モンカゲロウ類の流程分布を扱った第H章の研究では，フタスジモン

カゲロウとモンカゲロウ聞では，お互いの棲息密度が負の効果をもつことも少なからず

示唆されており（Okamoto et al., 2022 ），この先行研究での傾向とも矛盾していない．

このような棲息場をめぐる地理的ファインスケールでのせめぎあいは，水生昆虫類の

同じ摂食機能群内での報告は少ないものの，シマトピケラ属砂dropsyche とプユ科

Simuliidae 間での空間をめぐるせめぎ合い（Hemphill, 1988 ），や近縁種間であるヒゲナ

ガカワトビケラ Stenopsyche marmora 仰とチヤノTネヒゲネガカワトビケラ

Stenopsyche sauteri の営巣場所を巡る競争（Funakoshi, 2005 ）などが報告されている．女

鳥羽川における研究の成果も，同一摂食機能群で，かっ近縁種聞を対象とした貴重な成

果である．

今回の結果から，近縁種間の分布重複域では，相手種による季節的な空間の占有によ

り，分布の制限がある可能性が示唆された．局所的なスケールで、の生物間相互作用はよ

り大きなスケールにも影響を与える可能性が高いことが報告されていることからも

(Wizs et al., 2013 ），水生昆虫の分布ノtターン形成には，このような近縁種間の相互作用

が果たす役割は小さなものではないかもしれない．河川棲であり，移動・分散の制限が

大きい水生昆虫類の分布ノtターン形成において（Tojo et al., 2017; Takenaka and T1吋o,2019; 
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Takenana et al., 2019 ），このような近縁種間のマイクロハビタットスケールでの種間相互

作用の役割は，これまで推測されてきたよりも大きい可能性がある．この結果は，河川

生態系における種の分布形成に関わる新たな知見を提供するものと考えられる．

E・51 摘要

同一河川内に複数のモンカゲロウ属の種が分布する時，それぞ、れの種のハピタット選

好性によりニッチ分化が生じ，その結果として顕著な流程分布ノ号ターンがみられると考

えられてきた（Okamoto and Tojo, 2021; Okamoto et al., 2022 ）.これはニッチ分化に伴う

流程分布の典型的な機構であると考えられるが，本研究で得られた成果は，モンカゲロ

ウ Ephemera 属内の近縁種間での流程分布がそれほど単純に決まっているわけではな

く，種間でのハピタット選好性が重複するエリアでは，マイクロハピタットスケールで

の種間相互作用も実在しており，予想以上に大きいものである可能性が示唆された．
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.；，.，~~~ 
図E・2フタスジモンカゲロウ Ephemera japonica とモン力ゲ口ウ Ephemera striga 抱

の羽化殻の定量方法（全長50m) .毎日このラインを歩行しながら，すべての羽化殻を

採取した. B：巨礁の上で羽化したフタスジモン力ゲ口ウの羽化殻. C：羽化途中のフタス

ジモン力ゲ口ウ.D：モン力ゲ口ウの羽化殻を採取するための流路横断型の流下物トラッ

プ（流路を横断するように 3m の幅で，流路に沿った網の縦方向の長さは 0 .8 m，網の

高さは0 .5m，メッシュサイズは 5mm) .この流下物トラップはネット上部が常に水面

から露出するように設置された．矢印は流れの方向を示す.E：ネット部分の拡大
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調査地点 標高

St. 1 925 m 

St. 2 881 m 

St. 3 837 m 

St. 4 795 m 

St. 5 762 m 

St. 6 733 m 

St. 7 704m 

St. 8 682 m 

St. 9 658 m 

St. 10 638 m 

St. 11 624 m 

St. 12 605 m 

St. 13 590 m 

St. 14 582 m 

St. 15 578 m 

、〆 ぷ' Apr May Jun Jul Aug Sep 
｜｜｜ ｜｜｜｜ 

羽化期間 0-0 ，一一一一・
モンカゲロウ フタスジモンカゲロウ

モシカゲロウ 50%

口：：：：：tttl 含

図E・3女鳥羽川に設置された 15 調査地点、におけるフタスジ

モン力ゲ口ウ Ephemera japonica とモン力ゲ口ウ Ephemera

striga 白2種（幼虫）の棲息割合とその季節的変動.St. 1-15 の

地点（各 10 コドラー卜／地点）ごとに採集された両種の割合（個

体数による相対値）
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図E・4フタスジモンカゲロウ Ephemera japonica とモンカゲロウ Ephemera strigata 2種の羽化期間の調査結

果と， 1日の合計降水量（A),12 の調査定点での定量調査による幼虫の平均棲息密度（No./m2) (B）. および平均

バイオマス（g/m2 ，湿重量）の季節的変動（C），日降水量のデータについては，長野県松本市の気象台による公

開データを使用した（A）のグラフ中で示した採取できた羽化殻のサンプル数が 10 未満の場合は，グラフ上に

実値を示した（B), (C）のグラフの値は，淵や緩流の場所に設置された5つのコドラート内のサンプルを基に計

測・算出されたものである．これは Period A-C の期間中に採集されたモンカゲロウ類の 9割が淵や緩い流れ

の地点に設置されたコドラートから得られたサンプルであるためであった
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Ephemera japonica とモン力ゲ口ウ Ephemera strigata 幼虫それぞれの棲息密度
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図m-s1 調査地点 St. 3-12 でのコドラート内で確認された2種（フタスジモンカゲロウ Ephemera japonica とモ

ンカゲロウ Ephemera strigata ）のバイオマス．各調査地点、内の淵環境に固定された 5つのコドラート内における

2種それぞれのバイオマスが示されている
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第IV章

流程分布する近縁3種のモンカゲロウ類における

対照的な遺伝構造
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IV-1 Iはじめに

小さな地理的空間内に複数の近縁種が分布しているような事例は，ニッチ分化や多種

共存，種の多様性創出の要因究明に好適で、ある．通常，近縁種はニッチが類似している

ために同所的な分布が困難であると考えられる．しかし，共存がみられる場合は，近縁

種同士であっても種間でニッチ分化が生じており，異なるハピタット選好性を示すため，

複数種が狭い空間内に同時的にみられることもある．近縁種間で、ハピタット選好性が異

なる場合，遺伝子流動スケールにも影響する可能性が高く，近縁種間で異なる遺伝構造

を示すことが多い（Baggiano et al., 2011; Takenaka et al., 2021 ）.そのため，現在の分布ノ号

ターンを形成した進他的意義や生態的意義を理解する上では種聞の分布ノ号ターンとそ

の生態，遺伝構造を比較する研究が有効である．

地球上に数多く存在する生態系のなかで河川生態系は，面積の割合は小さいものの，

種の多様性が極めて高いことが知られる系である（Dudgeon et al., 2006; Dijks 回 et al., 

2014 ）.これは，河川内の様々な環境のそれぞれに多様な種が適応してきた結果であり，

河川生態系のユニークな特徴に基づくものと考えられる．河川生態系の特徴は，河川同

士が「線」的に結びつくことで，水系全体としては樹状のネットワークを構成している

ことが挙げられる．加えて階層的なネットワーク構造であることと（Altermatt, 2013; 

Campbell and Mcintosh, 2013; Miyazono and Taylor, 2013; Tonkin et al., 2018 ），源流から河

口まで、の流程に沿って景観と生物相が徐々に変化するような特性をもっ（Vannote et al., 

1989; Campbell and Mcintosh, 2013 ）.これらの河川生態系の特性は「河川連続体仮説

River ~ontinuum ~oncept (RCC ）」としてよく知られている（Vannote et al., 1989; Doretto 

et al., 2020) .このような河川生態系を構成する生物種のもつ生活史や移動・分散能力は，

その種の分布範囲や遺伝子流動スケールに深く関与し（Saito and Tojo, 2016a, b），集団

聞の接続性と関連づけて議論されてきた（Hughes et al., 2009; 2013 ），源流域の環境に適

応した生物にとって，適したハピタットは不連続的に（パッチ状に）配置されがちであ
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り，集団聞の移動・分散は強く制限されやすい（Yamamoto et al, 2004; Usio, 2007; Takenaka 

and Tojo, 2019; Takenaka et al., 2019; Tojo et al., 2017, 2021 ）.結果的に，源流域に棲息する

生物種では，地理的に小さなスケールで、さえも遺伝的分化が促進されがちであり，地域

性のある遺伝的構造を示すことが多い（Takenaka et al., 2019 ）.一方，下流域の平野部に

棲息する種群では，同じような質のハピタットが連続的に配置されることから，分散の

妨げとなる障壁が少なく，より広域スケールで、の遺伝子流動が生じやすい．また，氾濫

原を介して隣接する水系との洪水時の接続や，海水面低下時の水系そのものの接続など

も起こりやすく，流域を跨いだとしても地理的な遺伝的分化がみられないことも多い

(Monaghan et al., 2002; Baggiano et al., 2011; Saito and Tojo, 2016b ）.加えて一般に，「ジ

ェネラリスト種」や「コスモポリタン種」と呼ばれるような広域分布種群は，多様な環

境への高い適応力をもつために広域分布を成し遂げていると考えられ，同じ遺伝子型が

広域で共有されていることが多い（Saito and Tojo, 2016a; Yano et al., 2019 ）.結果として，

地理的な遺伝構造は検出されにくいことが多い．

このような背景下，多様かっ複雑性からなる河川生態系の特徴と，それらに関連する

河川に棲息する生物の種多様性やそれぞれの種における遺伝的多様性，分布域特性，生

態学的特徴などを理解するため，河川生態系を様々な空間的スケールに区分する試みが

展開されてきた．例えば，「水系」スケール，「河川（本流や支流）スケール」， Iつの河

川内の上流や下流といった比較的マクロなスケール，「セグメント」スケール，「リーチ」

スケール，「マイクロハピタット」スケールなどが挙げられる（Hawkins et al., 1993; 

Takemon, 1997; Okamoto et al., 2022 ）.単一河川内の上流域から下流域といった比較的マ

クロなスケールにおいて，流程に沿って生物の種組成が変わるような「流程分布」パタ

ーンを示す事例は，様々な生物群において多く報告されてきた（Hildrew and Edington, 

1979; Hasegawa and Maekawa, 2008; Atkinson et al., 2012 ）.このような河川棲種における

流程分布は，近縁種のそれぞれが多様な河川環境に適応していく結果として，それぞれ
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の種レベルで、選好するハピタットに差異が生じるようになったものと考えられる．特に

水生昆虫類は，地理的ファインスケールにおける近縁種間でのニッチ分化が顕著で、ある

として注目されてきた（Kolsch and Kubiak, 2011; Ogitani et al., 2011; Saito and Tojo, 2016b; 

Serpa et al., 2020; Okamoto et al., 2022). 

ここまでで述べてきたように，河川生態系のユニークな特徴は種多様性創出の駆動因

子として働いている可能性が高い．そのような要因の究明に際して生物多様性のホット

スポットは，種多様性創出のメカニズムを究明し新たな洞察を得るためのフィールドと

して重要である．北米や，ヨーロッパの河川は，大きな大陸内に長い流路をもつことか

ら lつの河川でさえも複数の気候帯を跨ぎながら流下することも多い，仮に，このよ

うな大陸域の大河川の上流域と下流域間で生物相が大きく異なっていたとしても，その

要因として考慮するべき事項は多岐に渡ることから，追究することは困難で、ある．一方，

日本列島の場合，小さな地理的スケール（ファインスケール）内でさえも河川環境が劇

的に変容することも多い．このようなファンスケール内のさらに I水系のみを対象とし

て流程による生物相を評価するような場合，気候帯やエコリージョンの影響を考慮する

必要性は低く，流程による環境要因の影響を単純化して検討することができる．上記の

理由から，生物多様性のホットスポットである日本列島で河川生態系を研究することは，

種多様性創出のメカニズムの理解をより一層深化させることができると期待される．

このような背景から，本研究で、は流程分布ノfターンとニッチ分化の関係性を詳しく追

究することを目的に，モンカゲロウ Ephemera 属3種（フタスジモンカゲロウ Ephemera

japonica ，モンカゲロウ Ephemera strigata ，トウヨウモンカゲロウ Ephemera orientalis) 

に焦点を当てた．モンカゲロウ Ephemera 属の 3種はいずれも日本列島に広域分布し，

一般的には上流からフタスジモンカゲロウ，モンカゲロウ，トウヨウモンカゲロウの順

に流程分布するとされてきた（黒田ほか， 1984 ；渡遺， 1985; Takemon, 1989; Mizuno and 

Gose, 1993) .しかしながら，これら 3種の流程分布について，科学的なデータに基づい
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て評価した研究はほとんどなく，第I章で取り組んだ、河川水辺の国勢調査の“Megadata ”

解析を実施することで，これらの流程分布傾向を可視化した（Okamoto and Tojo, 2021). 

続く第II章では， 3種の流程分布に関連する要因として，上流－下流域といったマクロ

なスケール（ワイドスケール）では標高や河床勾配が重要な要素として評価され，ブア

インスケールでは関空率や底質環境といった環境要因との強い関係性を示唆した

(Okamoto et al., 2022) .加えて，姉妹種間では地理的ファインスケールで、種間相互作用

も示唆されている興味深い種群である（Okamoto et al., Accepted ）.本研究の目的は，き

め細かな流程分布が示されたモンカゲロウ属3種を対象に，流程に対する種ごとの遺伝

構造を詳細に調べ，地理的ファインスケールにおける種間で異なる環境への適応，異な

る繁殖戦略，姉妹種間の生物間相互作用を通したハピタット選好性の分佑に伴う進化の

証拠を示すことである．

IV-2 I材料と方法

IV-2 ・1I調査地点とサンプルの採集方法

第II章における研究では，岡山県旭川水系においてモンカゲロウ Ephemera 属3種が

流程分布傾向を示した．このことから，これら 3種の遺伝構造を比較する本章において

も旭川水系をフィールドに選定し，第II章における各調査地点での定量サンプリングで

得られたサンプルに，遺伝子解析のための定性的なサンプルを追加した．この定性サン

プリングには Dフレーム型ハンドネット（間口 280 mm，メッシュ径 0.1 mm）を用い

た（表IV-I ）.定量サンプリングに加えて，図 IV-I に示す流域の区分ごとに遺伝子解析

数が 20 サンプルを超えるように定性サンプリングを実施した 調査で採集したサンプ

ルは， 100 % EtOH で固定した．
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IV-2 ・21 遺伝子解析

岡山県旭川水系内の 23 地点で採集された合計339 サンプル（フタスジモンカゲロウ

Ephemera japonica 118 サンフ。ル，モンカゲロウ Ephemera strigata 114 サンフ。ル， トウヨ

ウモンカゲロウ Ephemera oriental is 107 サンフ。ル）を遺伝子解析に用いた．各地点 10サ

ンブρル以上の解析を基本とし，流域内では 20 サンフ。ルを超える解析を目的としたが，

棲息密度が低く定量サンプリングと定性サンプリングを併せても 10 サンフ。ルに満たな

い地点については，供試できるだけのサンフ。ルを用いて解析を実施した．

採集・固定されたサンフ。ルを実体顕微鏡下で、解剖し，胸部あるいは脚部筋肉の一部を

摘出し，全ゲノム DNA の抽出・精製に用いた．このゲノム DNA の抽出・精製に関し

ては， DNeasy Blood & Tissue Kit ( QIAGEN, Hilden ）を用い，その製品のプロトコルに準

じて実施した．抽出・精製したゲノムDNA を鋳型として，ミトコンドリアDNA(mtDNA)

cytochrome c oxidase subunit I ( COi ）領域のバーコード領域（658-bp ）を含む部分配列を

解析した. COi 領域の DNA コピーの PCR 増幅には Folmer (1994 ）および Prendini et 

al. (2005 ）に従い， LC01490 (5にGGTCAACAAATCATAAAGATATTGG-3 ＇）と HCOoutout

（アーGTAAA IATATGRTGDGCTC-3 ＇）のプライマーセットと，モンカゲロウ Ephemera

属を対象に設計されたプライマーセセットである Ephe-uniF ( 5 ' -

CAACAAACCAYAAGGACATTGG-3' ）と Ephe-outout ( 5にCAACTGTAAATATRTGA

TGGGC-3 ＇）のプライマーセットを用いた（ Takenaka et al., in prep.). PCR の酵素には

rTaqDNAPolymerase (TOYOBO ，大阪）を用い， MiniAmp サーマルサイクラー（Thermo

Fish 町 Scientific, Waltham, MA）を用いて PCR 増幅を行った．

mtDNA COi 領域における PCR では， 94°C 1分間のプレヒート後に，「94°C で1分間

の熱変性， 45°C で2分間のアニーリング， 72°C で1分間の仲長反応」を lサイクルとす

る反応を35サイクル実施した後，72°C で7分間の伸長反応を行い4°Cで保存した（Suzuki

et al., 2021; Tojo et al., 2021) . PCR 産物の精製には， ExoStar ( GE Healthcare, 
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Buckinghamshire ）を使用し，ダイレクトシーケンス法により，塩基配列を決定した．こ

の際のシーケンス反応では， BigDye Terminator vl.1 Sequencing Kit (GE Healthcare, 

Buckinghamshire ）を用いて蛍光ラベリングを実施した．この反応では， MiniAmp サー

マルサイクラー（Thermo Fisher Scientific, Waltham, MA），あるいは Applied Biosystems 

2720 サーマルサイクラー [Applied Biosystems (ABI) , CA］を用いた．シーケンシン

グには， ABI 3130xl DNAAnalyzer (ABI ）を用いた．シーケンスにより得られた塩基配

列情報については，ソフトウェア CLC Genomics Workbench (Filgen ，名古屋）を用いて

アセンブリした．偽遺伝子 pseudogene の塩基配列情報を含めて遺伝子解析してしまう

可能性を排除するため， Yano et al. (2020 ）に従い終始コドンの有無を確認した．

系統解析のための塩基配列のアライメントには，ソフトウェア Clustal W (Thompson 

et al., 1994 ）およびソフトウェア MEGA ver. 7.0 (Kumar et al., 2016 ）を用いた．整列し

た塩基配列データを基に，ソフトウェア DnaSP ver. 4.0 (Rozas et al., 2003 ）を用いてハ

プロタイプの評価を実施した．

IV-2 ・31 分子系統解析

旭川水系内のモンカゲロウ属3種それぞれの遺伝構造を比較し，議論するため，その

前段階として旭川水系のモンカゲロウ類が，それぞれの種内において，あるいは種聞に

おいてどのような系統的位置づけにあるのかを確認しておくこととした. Takenaka et al. 

(in prep. ）で GenBank に登録予定であるアジア地域のモンカゲロウ類を広く対象とし

たmtDNACOI 領域の塩基配列データに本研究の解析データを加えて，分子系統解析を

実施した．外群には，オオシロカゲロウ Ephoron shigae (Polymitarcyidae ）のmtDNACOI

領域の塩基配列データセットを系統解析に用いた（Takenaka et al., in prep.). 

アライメントしたモンカゲロウ類の塩基配列データをもとに，最尤法（ML）法

(Felsenstein, 1981 ）により分子系統樹を作成した．これらの解析には，ソフトウェア
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MEGA ver. 7.0 (Kumar et al., 2016 ）を用いた．系統樹の各ノード（分岐点）における信

頼性を評価するため， 1,000 回反復のブートストラップ解析を実施した．

IV-2-4 I八プロタイプ多様度・塩基多様度の算出と八プロタイプネットワーク

ハプロタイプ多様度（hd:Nei, 1987 ）および塩基多様度（ヌクレオチド多様度， π：Nei

and Li, 1979 ）については，ソフトウェア DnaSP ver. 4.0. (Rozas et al., 2003 ）を用いて算

出した．ハプロタイプネットワークの作成は， PopArt ver. 3.0 (PopART, URL ：エラー！

ノ、イパーリンクの参照に誤りがあります。）を用いて TCS プログラムで作成した．

IV-2 ・SI 地理的距離と遺伝的距離の相関解析（ペアワイズ空間遺伝解析）

mtDNACOI 領域の塩基配列データに基づき，モンカゲロウ属3種それぞれの採集地

点聞の地理的距離と遺伝的距離 (p-distance ）の関係性について，ソフトウェアAIS を用

いて解析した（Miller, 2005 ）.地理・地形がハピタットの連続性や分断に影響を与え，

その結果として遺伝構造にも影響を与える例はよく知られてきた（Tojo and Matsukawa, 

2003 ；東城， 2005; Tojo, 2010; Alp et al., 2012 ）.本研究で注目するような水生昆虫は飛朔

能力を有するが，それは生活史の中の限られた期間である．さらに，成虫が産卵のため

の遡上飛朔を行うような種においても，その飛朔のルートは河道に沿ったものであるた

め，集団内の地理的距離の検討においては，採集地点聞の直線的な距離ではなく，河道

に沿った「河道距離」と深く関連した遺伝構造が検出される可能性も示唆される．その

ため，モンカゲロウ属3種それぞれの採集地点間の直線的距離に加えて，河道距離と遺

伝的距離 (p-distance ）との関係性についても検討した．河道距離については，国土地理

院が提供する GSI map 上で河川内の採集地点を確認し，地点間の河道距離を計測した．
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IV-2 ・61 非計量多次元尺度法（nMDS ）・階層クラスター分析

モンカゲロウ属3種のいずれかが採集された全23 地点を対象に，各地点において検

出されたハプロタイプ構成のデータに基づき，地点聞の遺伝構造の類似性について，そ

れぞれの種ごとに評価した．この類似性の尺度には，ユークリッド距離を選択し，仙のS

（旦on-metric MultiQimensional S_caling ）と階層的クラスター分析を実施した．多変量解析

のための vegan パッケージ（Oksanen et al., 2019 ）を利用し，それぞれ metaMDS 関数

とcluster 関数を使用して分析した．また階層的クラスター分析については，クラスタ

リング手法として Ward 法を用いた これらの解析にはソフトウェア Rver. 3.5.1 を用い

た（RCore Team, 2020) . 

IV-2 ・71 分子分散分析（AMOVA) 

旭川水系内におけるモンカゲロウ類の遺伝的分化の程度や分化スケールを評価する

ため，ソフトウェア Arlequin V町. 3.5 (Excoffier and Lischer, 2010 ）を用いた分子分散分

析［Analysis of molecular variance (AMOVA ）］を実施した．比較対象として設定した階

層については，各調査地点をそれぞれの「集団」として扱い，旭川本流・上流域（新庄

川合流点より上流），旭川本流・中流域（宇甘川合流点より上流域），旭川本流・下流域

（宇甘川合流点より下流域），および旭川の 3つの支流（新庄川，白木川，宇甘JI［）そ

れぞれを 1つの流域として捉え（Fig. 1），これら 6つの区分をそれぞれの「グループ」

として扱うことで解析した．

IV-2 ・81 水系内の移動・分散の方向性とその強度について

各集団（前項の AMO VAで区分した「グループ。」）レベルでのモンカゲロウ属3種そ

れぞれの移動・分散について検討した．すなわち， AMO VA と同様に旭川本流を3つの

「グ、ループ」に区分し，各支流（新庄川，白木川，宇甘！｜｜）もそれぞれを Iつの「グル
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ープ」と区分して扱った．このグループ聞における遺伝子流動の方向性と頻度を評価・

推定するため，ソフトウェアMIGRATE-n ver. 3.6.11 (Beerli, 2010 ）を用いて解析した．

解析は最尤法で実施し，設定は“10 short chains ，，を 500 ステッフ。で， 20世代ごとのサ

ンプリングとした．また，＂ 3long chains ”は 5,000 ステッフ。で， 100 世代ごとのサンプリ

ングとした．最初の 10,000 世代までは定常状態に達していない世代と仮定して，解析

から除いた．“heating schem ”の設定については4段階で， 1.0, 1.5, 3.0, 10,000 とした

(Beerli, 2010) . 

IV-3 I結果

IV-3 ・1Iモンカゲロウ属3種の分布と集団構造

旭川水系におけるモンカゲロウ属3種の流程分布ノtターン（定量採集による集団構造

の評価）については， II章で詳述している．フタスジモンカゲロウ Ephemerajaponica は

源流域・上流域に多く，旭川本流・上流域に加えて，新庄川や白木川，宇甘川の合計4

流域で採集された（図IV-1 ）.一方，トウヨウモンカゲロウ Ephemera orientalis は旭川本

流で多くみられ，旭川本流の上流域・中流域・下流域を通して広く採集されたほか，宇

甘川も含めた 4流域で採集された（図IV-1 ）.残るモンカゲロウ Ephemera striga 仰は，

唯一全ての流域から採集された（図IV-1).

IV-3 ・21 モンカゲロウ属3種の遺伝構造

旭川水系内の 23 地点から採集されたモンカゲロウ類339 サンブ。ル（フタスジモンカ

ゲロウ 118 サンプル，モンカゲロウ 114 サンプル， トウヨウモンカゲロウ 107 サンプ

lレ）のmtDNACOI 領域について解析した（表IV-1 ）.本研究では， I塩基以上の置換が

認められた場合には，別ハプロタイプとして区別して扱った．その結果，水系全体で検
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出されたハプロタイプ数は，フタスジモンカゲロウで 34，モンカゲロウで 35, トウヨ

ウモンカゲロウで 28 であった．ハプロタイプ多様度 （hd）・塩基多様度（π）は，ブタ

スジモンカゲロウが最も高く 0.89 土0.123 (hd), 0.0108 土0.0070 （π）で，トウヨウモンカ

ゲロウが最も低い 0.77 土0.132 (hd)' 0.0022 士0.0011 （π）であった．モンカゲロウでは，

それぞれ0.87 士0.0927 (hd)' 0.0029 土0.0007 （π）で，いず、れも両種の中間で、あった．流

域ごと，および地点ごとの結果の詳細は表のIV・2に示した．

モンカゲロウ属3種のmtDNACOI 領域の塩基配列情報において，種ごとに検出され

た全てのハプロタイプの関係性をネットワーク図として示した（図IV・2）.その結果， 3

種間のハプロタイプネットワークは対照的な形状を示した（図IV-2 ）.各種ともに優占

度が著しい最優占ハプロタイプの存在が認められた．その優占ハプロタイプが水系全体

から検出されたハプロタイプに占める割合は，フタスジモンカゲロウとモンカゲロウで

はともに 31% であったのに対し， トウヨウモンカゲロウでは 47% を占める結果となっ

た．加えて，フタスジモンカゲロウについては，最大46 塩基置換におよぶ大きな遺伝

的分化が検出された（図IV-2A, 6）.この遺伝的分化が検出された集団は白木川集団であ

った

全国のモンカゲロウ属 3種の塩基配列データと旭川水系内のサンプルの塩基配列デ

ータを用いて系統解析したところ，遺伝的に分化していた白木川集団は，旭川水系から

してより東側の水系に多くみられるクレード（ハプログループ）内に位置することが明

らかとなった（図IV-3, SI). 

AMO VA とnMDS ，クラスター解析およびMIGRATE-n では，いずれの種においても

水系内を 6区分して「グループ」として扱い解析したが，そのグループ間（旭川本流の

上流域・中流域・下流域，新庄川，白木川，宇甘川）における遺伝的分化は，基本的に

は認められなかった（表IV-3 ；図IV-7 ）.ただし AMO VAの結果から，唯一フタスジモン

カゲロウでは「グループ」聞での遺伝的分化の傾向が認められた（表IV-3 ）.加えて各種
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の「集団」内に，多様な遺伝子型がみられるものと評価された．

IV-4 I考察

IV-4 I旭川水系内のモンカゲロウ属3種の遺伝構造について

本研究では，旭川水系内に広く分布する近縁種群であるモンカゲロウ属 3種（23 地

点， 339 個体）を対象に，それぞれの集団構造と遺伝構造の関係性や環境要因との関係

性を詳細に検討した．旭川水系から採集されたモンカゲロウ属3種における mtDNACOI

領域の遺伝的多様度（ハプロタイプ多様度・ヌクレオチド多様度）を，種間比較したと

ころ，フタスジモンカゲロウ Ephemerajaponica がいずれも最も高く，次いで、モンカゲ

ロウ Ephemera str 伊仙トウヨウモンカゲロウ Ephemera orientalis の順に低い値となっ

た（表IV-1 ）.加えて，各種の遺伝構造を詳しく比較するため，ハプロタイプネットワー

ク図の作成， nMDS 解析，クラスター解析を実施し，種間での流程分布の傾向と遺伝構

造の関係性を比較した．その結果，モンカゲロウ属3種間で遺伝構造は以下に詳述する

ような傾向にあった．

図IV-2A に示すように，主に上流域に棲息するフタスジモンカゲロウは， 3種の中で、

最も複雑なネットワークが検出された．このネットワークにおいて新庄川流域の集団（6

塩基置換）や白木川流域集団（20塩基置換）は，大きく遺伝的分化した個体を含んでい

た（図IV-3A, 8A）.また，宇甘川流域の集団の場合は，集団内を固有ノ、プロタイプが約

半数を占めていた．一般に源流域の環境に適応した種は，集団が分化されやすく，それ

ぞれの集団サイズが小さくなりやすい．小さな集団サイズであるほど，遺伝子型が固定

化されやすい傾向にある．遺伝的固定化の際，非コード領域や第3コドンの塩基置換で

は遺伝的浮動の影響を受けやすくなる．実際に，源流域に棲息する種群における地域集

団レベルで、の遺伝的分化は，多くの種群（e.g. ，魚類，甲殻類，水生昆虫類）で確認され
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ている（e.g., Tojo and Matsukawa, 2003 ；東城， 2005; Koizumi et al., 2006; Usio, 2007; 

Baggiano et al., 2011; Kato et al., 2013; Takenaka and Tojo, 2019; Takenaka et al., 2019; Tojo et 

al., 2021 ）.フタスジモンカゲロウの場合は，特定のハプロタイプが水系内広域から検出

されているが（e.g., EJl, EJ2, EJ4 ；図IV・2A,3 ），これは成虫期間の分散能力が関係して

いると考えられる．それでも，フタスジモンカゲロウが他2種と比べて比較的大きな遺

伝的分化を示した理由としては，以下に示すように本種がより上流域に適応しているこ

とが大きく関わっていると考えられる（Okamoto et al., 2022 ）.また，第四章で議論した

ように，姉妹種であるモンカゲロウとの種間相互作用も検出されており，分布域の拡大

が制限されていることも要因の lつであるのかもしれない．

前述のように，フタスジモンカゲロウにおける目木川流域集団内には，遺伝的に大き

く分イじした集団が検出されたが（表IV-1 ；図IV-2, 3, 6), Takenaka et al. (in prep. ）のデー

タと本研究のデータを併せて系統解析したところ，この遺伝的に大きく分化した白木川

流域から検出されたハプロタイプは，白木川よりも東側の水系にみられるようなハプロ

タイプグループ（クレード）内に位置づけられた（図IV-9 ）.すなわち，白木川のフタス

ジモンカゲロウにおいては，旭川水系内の他の流域との間での遺伝的交流よりも，むし

ろ目木川よりも東側に隣接する水系の集団との遺伝的交流の結果を反映しているもの

と示唆された．このような結果は，調査・解析によって特定の種の選好環境を重視する

だけではなく，対象とする動植物種の生活史や，移動・分散様式に対応した周辺環境の

評価も重要であり，また，種の遺伝構造や遺伝的多様性の維持機構の理解においても重

要であることを示唆している．加えて，ある特定地域内の遺伝構造や遺伝的多様性を評

価するような場合であっても，対象地域内のみに目を向けるのではなく，当該種の全体

的な遺伝構造を把握しておくことの重要性を示すものである．

一方，より下流域の環境を選好するトウヨウモンカゲロウでは，図IV-2C に示すよう

に，中核的な lつの優占ハプロタイプとそれを中心とした一塩基置換の関係にあるハプ
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ロタイプが多く存在し，「一斉放散型」のネットワークが検出された．ハプロタイプ多

様度・塩基多様度は 3種の中では最も低く（表IV-1 ），中核的なハプロタイプをもっ祖

先系統から比較的新しい時代に派生したものが水系内に広くしている可能性が示唆さ

れた（図IV・5）.加えて，水系内に共有されるハプロタイプやサンフ。ル数も多い傾向に

あった（EOI, E02, E03 ；図IV・2C, 5）.つまり，トウヨウモンカゲロウが選好するよう

な下流域的な環境が，比較的広域かつ連続的に配置されているため，他2種に比べて水

系内の広域的な遺伝子流動が生じていると考えられる．実際にトウヨウモンカゲロウは，

低標高，緩い河床勾配，高い関空率や砂磯・シルトが多い下流域的なハピタットを選好

することが明らかになっている（Okamoto et al., 2022 ）.加えてトウヨウモンカゲロウは，

「水面羽化」型の羽化様式であり，樹冠に覆われていないような開けた場所を選好する

傾向にある（Okamoto et al., 2022 ）.第 II章の結果では，旭川水系の上流部に位置する湯

原ダム上流域から十分な個体数のトウヨウモンカゲロウが採集されることが確認され

ている．このことに加えて，ダム湖直上の地点は河床勾配が緩やかで、，関空率も大きな

ハピタットが形成されていることから，この例外的な分布は，環境要因から説明された

(Okamoto et al., 2022). 

最後に，モンカゲロウは2種の中間的な分布域特性を示し，遺伝構造も 2種の中間的

な結果を示した（図IV-2B ）.この種は旭川水系内の 6つに区分された全ての流域から採

集され，流域間でいくつかのハプロタイプを共有していた（eιES 1, ES2, ES3 ；図IV-2B,

4）.全国 109 水系を対象としたモンカゲロウ属3種の分布特性を分析した Okamoto and 

Tojo (2021 ）の研究，そして旭川水系内のモンカゲロウ属3種の集団構造を詳細に調べ

たOkamoto et al. (2022 ）の研究のいずれにおいても， 3種の中で分布地点数は最多であ

り，最も広い分布域をもつことがわかっている．また，モンカゲロウのハプロタイプ多

様度はフタスジモンカゲロウのハプロタイプ多様度と比べてわずかに低い程度であっ

た．このように水系内に広く分布するモンカゲロウは，ハプロタイプ数が最も多く検出
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できた種でもある．河川系の「樹状」的ネットワーク構造は，生物の遺伝構造にも大き

な影響を与えることが様々な研究から示されており（Tonkin et al., 2018; Chiu et al., 2020). 

その樹状ネットワークにおける流域ごとに変異を蓄積させてきたことも予想される．

モンカゲロウ属3種は街灯に飛来することもよく知られているが，なかでもモンカゲ

ロウ，トウヨウモンカゲロウの2種は河川｜から数キロ離れた場所などでもよく観察され

るため，河川を跨いだ分散能力を有しているものと考えられる．

本研究で対象としたモンカゲロウ属の3種は， Worthington 羽Tilmer (2008 ）や Krosch

etal. (2011 ）が対象とした水生昆虫類のように，河川間での明瞭な遺伝的分化はみられ

ず， Hughes et al. (2013 ）が提唱する SHM （呈tream .Hierarchy Model ）に該当することは

なかった．しかし，わずかに流域間で遺伝的分佑の傾向を示したフタスジモンカゲロウ

がこのモデルに近いかもしれない．

対照的な傾向であった他2種は広域な遺伝子流動を仮定したモデル（Panmixia Model) 

となる可能性が高い．また，モンカゲロウとトウヨウモンカゲロウの2種は，それぞれ

の種内における優占ハプロタイプ（e.g., EOl, E02, ESl, ES2 ）が広い共有性を示したこ

とや，相闘がみられなかったペアワイズ空間遺伝図の結果，グループ間で遺伝的分化の

みられなかった AMOVA の結果から， Saito et al. (2016b ）でチラカゲロウ Isonychia

japonica ( = Isonychia valida ）を用いて示されたように水系内全体でメタ集団

(Metapopulation ）を形成していると考えられる．今後，高解像度の分子マーカー［呈imp le 

S.equence Repeat (SSR ）や（呈ingle 盟国leotide .e_olymorphism) SNP ］を使用した遺伝子流

動の評価が期待される．

IV-5 I摘要

本章で得られた結果と，我々の一連の研究成果を整理する．①モンカゲロウ属3種は
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種ごとにやや異なる環境を選好したニッチ分化の傾向が示された．これら 3種の緩やか

なニッチ分化は，流程分布ノ号ターンにも反映されている（Okamoto and Tojo, 2021; 

Okamoto et al., 2022 ）.②上流域的な環境を選好するフタスジモンカゲロウは，複数の支

流に分断的に分布することになり，遺伝子流動のスケールは小さくなる．一方，下流域

は似通った環境が連続かっ広域的に配置されるため，下流域的な環境を選好するトウヨ

ウモンカゲロウは比較的大きくまとまった集団が形成され，遺伝子流動のスケールもよ

り広範になると考えられる．実際にこれら 2種の遺伝構造は対照的なものであった．こ

れら両種の中間的な環境を選好し，旭川水系の中流域に棲息するモンカゲロウは，両種

の中間的な遺伝構造が検出されたものと考えられる．

本研究の結果は，近縁3種のモンカゲロウ類において， 3種の流程分布パターンと河

川環境・集団構造・遺伝構造そして遺伝子流動スケールを評価したが，それぞれが互い

によく対応している結果が得られたすなわち，ハピタット選好性と遺伝子流動スケー

ルそして，複数の近縁種の共存におけるモデル的な事例を示した進化生態学的に極めて

重要な研究成果と考えられる．
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表IV-1 旭川水系における各地点のモンカゲロウ Eρhemera 属3種の解析個体数と遺伝構造（mtDNACOI 領域）

フタスジモンカグロウ（mtDNA COi 747 ・bp) モンカゲロウ（mtDNA COi 730 ・bp) トウヨウモンカゲロウ（mtDNA COi 738 ・bp)

Ephemera japon 帥 Eph 掛町制曽駒胞 Ephe1 開era orien 血is

調査地点 n h Hd 1r: n h Hd π n h Hd 1r: 

旭川本流・上流域

Al II 0.71 0.0044 

A2 II 7 0.89 0.0071 

A3 II 0.62 0.0037 6 0.93 0.0030 

A4 10 7 0.91 0.0035 17 8  0.86 0.0028 

AS 12 7 0.91 0.0029 8  4 0.64 0.0022 

上流域全体 33 12 0.76 0.0052 28 13 0.90 0.0031 26 10 0.88 0.0027 

旭川本川・中流域

A6 

A7 

AS 10 6 0.84 0.0025 10 0.67 0.0018 

A9 

AIO 10 0.67 0.0016 7  4 0.81 0.0023 

All 3 2 0.67 0.0018 II 9 0.93 0.0050 

中流域全体 23 9 0.72 0.0021 28 14 0.90 0.0035 

旭川本川・下流域

Al2 2  2 1.00 0.0014 9 0.64 0.0011 

Al3 8  6  0.89 0.0027 

Al4 16 8 0.70 0.0020 

下流域全体 2  2 1.00 0.0014 33 15 0.85 0.0025 

新由II
SI 10 7 0.91 0.0072 

S2 12 9 0.91 0.0087 

S3 9 0.81 0.0064 10 7 0.91 0.0030 

S4 

SS 7 0.86 0.0024 

新庄川全体 32 14 0.86 0.0072 17 II 0.90 0.0028 

白木川

恥fI 10 8 0.96 0.0077 

M2 12 10 0.97 0.0191 

M3 10 8 0.96 0.0256 4 0.83 0.0030 

M4 9 0.89 0.0032 

MS 6  4 0.87 0.0030 

目木川全体 32 21 0.96 0.0188 19 10 0.92 0.0032 

字甘川

UI 20 6 0.73 0.0072 

U2 

U3 12 9 0.91 0.0034 10 6 0.84 0.0034 

U4 

U5 13 9 0.87 0.0033 10 4 0.53 0.0014 

宇 1~·川全体 21 7 0.75 0.0075 25 15 0.87 0.0034 20 8 0.70 0.0021 

水系金体 118 34 0.89 0.0108 114 35 0.87 0.0029 107 28 0.77 0.0022 

n：サンプル数， h：八プ口タイプ数， Hd：八プ口タイプ多様度， π：ヌクレオチド多様度
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表IV-2 旭川水系において採集されたモンカゲ口ウ Ephemera 属3種の階層的遺伝構造に関する分子分散

分析（AMOVA ）の結果

(A）フタスジモンカゲロウ Ephemerajaponica (mのNACOi 747 ・hp)

i d.f. 偏差平方和 分散

グ、ループ問

グ、ループ内の集団間

集団内

386 

AU － －  

53.9 

40.8 

377.2 

0.411 

0.184 

3.559 

% 

9.9 

4.4 

85.7 

固定指数

0.049 (Fct) 

0.143 (Fsc) 

0.099 (Fst) 

(B）モンカゲロウ Ephemera striga 仰（mtDNA COi 730 ・bp)

d.f. 偏差平方和 分散 % 固定指数

グ、ループ問 5 4.8 ・0.015 ・1.5 0.021 (Fct) 

グ、ループ内の集団問 8 9.9 0.023 2.1 0.007 (Fsc) 

集団内 100 105.4 1.054 99.3 ・0.014 (Fst) 

r(C）トウヨウモンカゲロウ Epheme. …m帥（mtDNA COi 738 ・bp)

d.f. 偏差平方和 分散

グ、ループ間

グ、ループ内の集団間

集団内

ー ザ 円

jrAV

白y

3.0 

9.7 

95.8 

・0.019

0.044 

0.998 

% －

936 
．
1iA

『司／

－

ny 

ゴ

cd

例的似

品吋

Ah

－吋ム

A
品寸凸フ

岨
49

－
A
品寸ヲ－

tI

匂 日 －

000

定一004固 一

AMOVA におけるグループ区分（図IV-1 を参照） ：旭川水系本流の上流域・中流域・下流域，支流の新庄川・

目木川・宇甘川の計6区分
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表IV-3 ソフトウェア Migrate-n でのmtDNA COi データセットによる旭川水系内

のモンカゲロウ Ephemera 属3種の移動分散の方向性とスケールの評価結果

~（A）フhタhス欄ジ間モNンカmゲ蜘ロウ 5% 5例4 95% 

担：M岨町制回取曲目由
M igration AU → SH 1,180 1,440 1,730 

M i医笠jon SH → AU 33,200 4 11200 501300 

M igration AU → ME 526 657 809 

M igi: 唾onME → AU 13,800 17,800 22,400 

Migration AU → UK 244 381 560 

Migration UK → AU 13,400 19,100 26,200 

Migration SH → ME 308 482 622 

Migration ME → SH 5,9 10 7,880 10,500 

M igra tion M E → UK 9,9 10  13,100 16,700 

出昼間tion UK → ME 581 732 9 171 

M igration SH → UK 283 466 7 17 

Migration UK → SH 466 814 1,370 

同モンカゲロウ 5% 5例唱

尋吻側eras ’伊ω
~： Mu刷.on-s伺ledimm取叫佃E蜘

M igra tion AU → AM 39,000 49,300 61,200 

Migra tion AM → AU 2,760 3,450 

M igration AU → SH 3,010 4,390 6,120 

M igra tion SH → AU 629 936 

M igration AU → ME 692 1,140 1,750 

M i医笠jonME → AU 1,510 21210 

M igration AU → UK 1,480 1,900 2,400 

盟主ration UK → AU 88,200 111,000 137,ooo l 

M igra tion AM → SH 3,190 3,860 4,620 

Migration SH → AM 92,300 116,000 143,000 ] 

Migration AM → ME 645 1,020 1,5 10 

Migration ME → AM 1,810 2,860 

M igra tion AM → UK 762 1,050 1,400 

と！ig盟並nUK → AM 21970 41440 

M igra tion S H → ME 1,300 1,780 2,350 

M氾型iQri ME → SH 8,450 11,500 

M igration ME → UK 236 421 680 

M担割on UK → ME 572 1,030 

Migration SH → UK 238 414 659 

M igrat ion UK → SH 1,300 2,050 

~C) トウヨウモンカゲロウ 5% SO'J も 95 

母均emeraor 加陶'/is

IM:M雌 .on- 叫 eel 回取曲目E蜘

M igra tion AU → AM 123 260 472 

出昼間tionAM → AU 3,580 51950 

M igration AU → AD 137 ,000 177 ,000 223 ,000 

M区盟jonAD → AU 903 11200 1,560 1 

M igra tion AM → AD 33,900 49,200 68,500 

盟主ration AD → AM 164 290 

M igra tion AU → UK 5,080 8,180 12,400 

M温三tion U K → AU 576 933 

M igra tion AM → U K 162,000 215 ,000 281 ,000 

． Migration UK → AM 1,300 1,7 40 

M igra tion AD → UK 18,500 27,600 39,300 

Migration UK → AD 499 723 

AU：旭川本流・上流域，AM：旭川本流・中流域，AD：旭川本流・下流域，

SH：新庄川， ME：目木川，UK：宇甘川
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旭川本流・中流減

宰甘＇.Jll

旭川本流・下流域

図N・1旭川水系におけるモンカゲロウ属 Ephemera 3種の遺伝子解析のために用

いた採集地点水系内の配色は，本研究で 6区分した流域（集水域）に対応してい

る区分については， 3つの支流との合流点が基準となっている解析に用いたサン

プルの採集地点を灰色の丸で示し 使用しなかった地点を白丸で示した
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(A）フタスジモンカゲロウ
Ephemera japonica 

(B）モンカゲロウ
Ephemera striga 旬

(C）トウヨウモンカゲロウ
Ephemera orientalis 

旭川本流・上流域

O旭川本流・中流域
O旭川本流・下流域
O新庄川

O目木川

O字甘川

~J~， 
40 
30 
20 
10 
n=1 

図W・2旭川水系内で採集されたモン力ゲ口ウ Ephemera 属3種の mtDNA COi 領域の塩基配列デ

ータを基に作成された八プ口タイプ ・ネットワーク図．フタスジモンカゲロウ Ephemera japonica 

の八プ口タイプ・ネットワーク図（A）. モン力ゲ口ウ Ephemera striga 臼の八プ口タイプ・ネット

ワーク図（B）. トウヨウモン力ゲ口ウ Ephemera orientalis の八プ口タイプ・ネットワーク図（C).

八プ口タイプ・ネットワーク内の配色は検出された流域に対応している流域の区分は図IV-1 を

参照）．叶については，図N綱引を参照
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l新圧川（5)

::1 旭川本流上流域開
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図N・3旭川水系における各調査地点のフタスジモン力ゲ口ウ Ephemera japonica のmtDNA COi 領域における遺伝

構造（各地点で検出された八プ口タイプとその頻度）．流域間で共有される八プ口タイプは白色で示し，流域に固有

の八プ口タイプをカラーで示した． （ ）内の数値は 流域の固有八プ口タイプ数を示す
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14 ；新回II (4) 
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総合考察

緒言で述べた通り，種の分布域は，対象となる生物種がもっ系統的要因，生理生態学

的要因，そして地理・地形や地史的要因，気象・気候的要因，種間相互作用，偶然性な

ども含む多様な要因が複雑に関係しあった結果として決定される．そして，近縁種間で

棲息域が分化するようなニッチ分化は，種の多様性創出機構に必須ともいえるメカニズ

ムであり，多種共存を可能にするための重要な鍵となる．このような進化生態学的にお

ける魅力的な課題は多くの観点で注目されてきた．本研究では，「棲みわけ」的な分布

を示すモンカゲロウ属3種聞のニッチ分化に着目し，これらの種の進化生態学的背景を

以下のように追究した．

本研究の第I章では，日本列島内の全域において近縁種間の分布ノtターンを網羅的に

把握するため，日本列島を網羅するような全国 109 水系の河川を対象とする「河川水辺

の国勢調査」と研究室の標本データベースを統合することで，“Megadata ”を構築し，モ

ンカゲロウ属 3種の分布記録（1,670 地点）と環境要因の関連性を GIS (Qeographic 

In白rmation System 地理情報システム）を用いて解析した．その結果，基本的にどの地域

でも上流 下流にかけてフタスジモンカゲロウ Ephemera japonica ーモンカゲロウ

Ephemera strigata ートウヨウモンカゲロウ Ephemera orientalis の「流程分布」傾向が明

らかになった．またそれらの分布は，標高や河床勾配，河川規模（河川次数・集水域面

積）と関連することを見出した（Okamoto and Tojo, 2021). 

続く第II章では，第I章で明らかになったモンカゲロウ属3種の流程分布ノfターンの決

定要因と形成要因を詳細に究明するため，特定の水系内（岡山県旭川水系）における詳

細な調査を実施した．この調査対象の水系については，第I章の成果を基に 3種全ての

棲息密度が高い旭川水系を選定した．より詳細な地理的スケール（地理的ファインスケ

ール）で近縁種聞の分布決定要因を徹底追究した結果， 3種の流程分布ノ号ターンとハピ

タット選好性を明確化することができた．第I章における全国スケールでの解析で関与
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が評価された標高や河床勾配，河川規模（ワイドスケール要因）とモンカゲロウ属3種

の「流程分布」パターンの関連性は旭川水系で実施したブアインスケールでの調査にお

いても合致しており，環境要因の調査項目をより詳細に設定したことで， 3種間の「流

程分布」パターンに寄与する要因を詳細に究明することができた．興味深いことに， 3

種間の種構成に対する相対的な寄与率はブアインスケール要因（e.g. ，底質状態，周辺植

生）の方が，ワイドスケール要因よりも高いという結果が得られた．また，旭川水系で

は， 3種の流程分布の傾向に反するような例外的な分布ノ号ターンも認められたが，その

ような例外的分布パターンの成立についてもファインスケール要因から説明すること

ができ，これらの結果を裏付けることができた．以上の2つの研究（第III章）は，モ

ンカゲロウ類の種間でのニッチ分化と流程分布ノtターンの関係を明らかにした成果で

ある．これらの成果を踏まえ，第皿章では空間的スケールに時間的スケールも加えて，

「近縁3種間の流程分布パターンには，種間相互作用が生じているのか？その結果とし

て季節的変化があるか？」について徹底的に追究した．この研究では，水系内の上流域

において種の分布域が重複しており，種間のニッチの重複も大きいと予想された姉妹種

（フタスジモンカゲロウとモンカゲロウ）に注目した．女鳥羽川（長野県松本市）にお

いて各種の幼虫と成虫に対する高頻度での時空間的な定量調査の結果，それぞれの種間

の分布形成には，両種間相互作用（棲み場所を巡るせめぎあい）も示唆した（Okamoto

et al., Accepted ）.第 I一皿章までの一連の成果により，近縁種間の「流程分布」のパター

ン形成に関与する要因を詳細に評価することができた．この第III 章における成果は，「ハ

ピタット選好性により近縁種間での流程分布ノtターンが成立する」という従来の水生昆

虫の分布パターン形成の知見に新たな洞察を提供するものである．

第IV章では，近縁種間のニッチ分化の背景が反映された「流程分布」パターンをもっ

モンカゲロウ類では，そのようなパターンに応じて種ごとに遺伝子流動スケールや遺伝

構造大きく異なると予想されたため，第IV章ではこれらモンカゲロウ属 3種間での遺
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伝構造を詳細に究明した．モンカゲロウ属各種に対する mtDNACOI 領域における解析

の結果，モンカゲロウ属3種の中で上流域に棲息するフタスジモンカゲロウは，最も複

雑なハプロタイプネットワークが検出され，遺伝子流動のモデルは SHM (Stream 

Hierarchy 盟odel ）およびHWM (Head _Water Model ）に近いものとなった．一方の，トウ

ヨウモンカゲロウで、は，一斉放散型のハプロタイプネットワークが検出され，モンカゲ

ロウで、は，ブタスジモンカゲロウとトウヨウモンカゲロウの2種の中間的なハプロタイ

プネットワークが検出された．遺伝子流動のモデ、ルは，広範囲な遺伝子流動を仮定する

モデル（Panmixia Model ）に近いものとなった．この結果，各種の遺伝構造はI-III 章で

明らかになった各種のもつニッチをよく反映したものであることが明らかになった．

一連の研究（I-IV 章）から，種の多様化シナリオの鍵となるのがニッチ分化であるこ

とは間違いない．河川生態系のもつユニークな特徴：（1）本流と支流とが樹状に接続し

た階層的構造，（2）上流下流にかけた劇的な環境勾配，（3）河道に沿った「線」的な

移動・分散制限は，種間のニッチ分イじを通した「棲みわけ」的分布を呈する上での重要

な要因であり，これらの特徴は河川生態系の種の多様化プロセスを駆動している主要因

であるとも考えられる．しかしながら，種間でニッチ分化に至り，「棲みわけ」的分布

を呈するまでのプロセスは様々な要因が考えられ，本研究だけでは絶対的な答えを出す

ことはできない．

第III 章の結果は，姉妹種間（フタスジモンカゲロウとモンカゲロウ）で種間相互作用

が考えられたことから，ニッチ分化の要因となったものの 1つに種間のせめぎ合いが考

えられる．今回，他の種間の組み合わせでは実施できなかったが，種間相互作用の面を

Iつ取り上げてもそのプロセスの解明は簡単で、はない．例えば，現状での競争関係は検

出されない場合であっても過去の競争が影響している可能性も考えられる（iム“Ghost

of competition past ”；Connell, 1980 ）.過去の競争の影響として，（ 1）他種との競争を直前

で回避し，他種とは異なる場所を選ぶような性質が自然淘汰の上で有利となった可能性，
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(2）過去にニッチが大きく重複していた近縁種同士はニッチ重複域では種間競争によ

る絶滅や種間交雑による交雑系統の適応度低下などを経験したことにより，現在残って

いる互いの系統は異なるハビタット選好性を示している状況も考えられる. Webb (2000) 

やWebb et al. (2002 ）は，系統的に近縁である種が類似した場所に棲息する理由の Iつ

を，近縁であるために類似した生態をもつためと仮定している．このことを踏まえて，

モンカゲロウ属3種の系統関係と各種のニッチを考えれば，姉妹種間であるフタスジモ

ンカゲロウとモンカゲロウの種間相互作用は理解されやすい結果である．また，現在に

おいて，種間で競争が生じているかについては，除去実験的な処理も必要と考えられる．

種間競争を伴わない，またはわずかに影響している可能性のある別のプロセスとして，

以下のようなことも考えられる．種間において「ニッチ分化」へと至るまでには，別の

環境への適応が必要で、あると考えられる．集団が異なる環境へ適応していく過程におい

て，源流や上流的な環境へと適応する集団と下流域に適応する集団を考える．長い時間

スケールでみると，河川流程に沿った地形と環境勾配の劇的な変化は集団を隔離する力

が十分にあると考えられる．集団が流程に沿った環境勾配へ適応していく中で，源流・

上流の環境は集団の分布域が断片的に配置されることが多く，分集団聞の交流の機会は

少なくなる．一方，中流－下流の環境は相対的に似た環境が連続的に配置されやすいた

めに比較的大きな集団構造を形成しやすしかっ集団内の広域的な交流頻度が高くなる．

流程に応じた集団聞の地理的ファインスケールでの（異所的）種分化ともいえる状況を

生み出すことも可能だ、ったのではないかと考えている．

本研究は，水生昆虫類の「棲みわけ」的分布の実態を明らかにし，近縁種間のニッチ

分イじに関する基盤を確立したモデ、ル的位置づ、けの重要な成果である．かつての「棲みわ

け」的分布の原点であるヒラタカゲロウ類（Imanishi, 1938 ；柴谷・谷田，1989 ），その季

節的な棲みわけ機構（Ogitani et al., 2011 ）や河川の川幅を横断するように複数の近縁種

が置き換わるように分布するマダラカゲロウ類，南半球での顕著な適応放散が確認され

121 



ているトピイロカゲロウ類（Monjardim et al., 2019 ），上流から下流への流程に伴って複

数の遺伝系統がニッチ分化するチラカゲロウ類（Saito and Tojo 2016a, b）など，水生昆

虫の中でもカゲロウ類は，特に河川生態系における種の多様化プロセスを追究するため

のこのうえない適材であることは疑いない．本研究は，「流程分布種」といっても過言

ではないモデ、ル的位置づけのモンカゲロウ種群を用いて，「棲みわけ」的分布の実態を

ニッチ分化の側面から徹底追究したものである 本研究で対象としたモンカゲロウ属3

種は，河川生態系における種の多様化プロセスを検討する上での基盤的な種群となるこ

とが期待される．
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