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研究成果の概要（和文）：本研究では、多雪で特徴付けられる日本海側地域に固有な植物群「日本海要素」の進
化史の解明を目的とし、2種群についてゲノムワイド変異に基づく集団分化の歴史と生態ニッチモデリングによ
る分布域変化の推定を行った。解析の結果、スミレサイシン類では第四紀前半、ミスミソウ類では最終氷期中と
分岐年代は大きく異なるものの、どちらでも最後に日本海要素の系統と太平洋側の近縁系統が分化していた。生
態ニッチモデリングの結果も合わせると、第四紀中で日本海側気候が卓越した後のどこかのタイミングの氷期で
の分布の分断をきっかけとして、ニッチ分化を伴いながら日本海要素が太平洋側の系統から最近に分化した可能
性が高いと思われる。

研究成果の概要（英文）：The objective of this study was to elucidate the evolutionary history of the
 Japan Sea Elements, groups of plants endemic to the Sea of Japan region, characterized by heavy 
snowfall. We estimated the history of population differentiation based on genome-wide SNPs and 
changes in distributional ranges, using ecological niche modeling for two species groups. The 
results showed that despite significantly different divergence times, with Viola diverging in the 
early Quaternary and Hepatica during the last glacial period, the Japan Sea Elements lineage and a 
related lineage on the Pacific side have differentiated most recently within each species group. 
Combined with the results of ecological niche modeling, it appears that the Japan Sea Elements 
differentiated from their closely related Pacific counterparts, with niche differentiation likely 
triggered by distributional fragmentation during a glacial period after the Japan Sea climate became
 dominant in the Quaternary.

研究分野： 分子系統地理学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
日本列島の狭い地理的範囲の中で積雪量が劇的に変化する日本海側気候は他地域ではほとんどみられない独特な
ものであり、その環境に適応して進化した可能性がある固有種群の集まりである日本海要素の進化史の解明は日
本列島における生物多様性の形成過程を明らかにする上で大きな意義がある。本研究成果からは、第四紀で日本
海側気候が卓越するようになった後に、太平洋側に分布する近縁な系統から日本海要素の系統がニッチ分化を伴
って分化したことが示唆され、これは日本列島における第四紀種分化プロセスの一つの重要な例になると思われ
る。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１（共通） 
 
 
１．研究開始当初の背景 
日本列島の日本海側地域には、世界的にも有数の豪雪地帯が広がっている。この地域では、豪雪
の日本海側気候に適応したと思われる、エゾツリバナやオオバクロモジなどに代表される 200
以上の地域固有植物種（変種含む）群「日本海要素」の存在が知られている。日本海要素には、
近縁種が近隣地域に存在せず、遥か昔にどこかで起源したものが遺存的に日本海側で生き残っ
ていると思われるシラネアオイのような種も含まれるが、多くの場合、太平洋側に姉妹種と思わ
れる近縁種が分布する。興味深いことに、一部の日本海要素では、落葉広葉樹や草本では葉の大
型化や葉の毛の増加、常緑樹では樹形の小型化・匍匐型化などが、共通の形態的特徴として知ら
れており、それぞれ春先の雪融け水の有効利用、冬の多雪に対する物理的耐性などとして獲得し
た適応形質であると考えられている。姉妹種が太平洋側に分布し、かつこのような共通の形態的
分化を示す種は、比較的新しい年代に日本海側気候に適応し、新固有として太平洋側地域から分
化して進化した可能性が高い。一方で、日本海要素の方が古い起源で、太平洋側地域へと逆に進
出した可能性も同時に考えられる。また、過去に訪れた氷期には対馬海流の流入が止まることで
日本海側地域での積雪量の低下が起こったと考えられており、それが豪雪に適応した日本海要
素にどのような影響を与えたのかも不明であった。日本海要素植物、あるいは日本海側にも分布
する広域分布植物を対象としたこれまでの系統地理研究は、地理的な遺伝的分化のパターンを
示すに留まっている場合が多く、地域間の分岐年代や有効集団サイズの変化、遺伝子流動など、
この植物群の進化史の解明に直結する集団動態の歴史については、十分には明らかになってい
なかった。 
 
２．研究の目的 
本研究では、日本海要素の植物種とその姉妹種の組合せからなる複数種群を対象とし、ゲノムワ
イドな大規模遺伝データに基づくコアレセントシミュレーションを活用した集団遺伝学的解析、
生態ニッチモデリングによる分布変化の推定などを行うことで、日本海要素植物がどのように
近縁種から分岐したのかについて分岐年代を含めた詳細な集団動態を推定する。更に、得られた
結果について分類群間比較を行うことで、日本海要素の成立に大きく寄与した進化メカニズム
を明らかにすることを目的とする。 
 
３．研究の方法 
本研究では、日本海側地域の固有種スミレサイシン Viola vaginata を含むスミレサイシン類（ス
ミレ科）、固有品種オオミスミソウ Hepatica nobilis var. japonica f. magna を含むミスミソ
ウ類（キンポウゲ科）を解析対象に選び、日本全国から採集したサンプルについて遺伝解析を行
った。スミレサイシン類については、葉緑体ゲノム全長を用いた系統解析、GRAS-Di 解析による
ゲノムワイド変異解析を行った。ミスミソウ類については、ddRAD-seq・GRAS-Di 解析によるゲ
ノムワイド変異解析を行った。 
 スミレサイシン類では、日本海側地域に分布するスミレサイシン、近縁種で日本の太平洋側地
域にのみ分布するナガバノスミレサイシン Viola bissetii とシコクスミレ Viola shikokiana、
大陸から日本の太平洋側地域にかけて広く分布するアケボノスミレ Viola rossii、韓国と日本
の中部地方フォッサマグナ地域に隔離分布するヒメスミレサイシン Viola yazawana の代表個体
について、ゲノムスキミング法による葉緑体ゲノム全長約 15 万 bp の解読を行い、データベース
で公開されている近縁種の配列情報と合わせて、RAxML-NG による分子系統解析、化石情報を用
いて校正した BEAST による分岐年代推定を行った。また、各種の分布域を網羅するように選んだ
合計 79 サンプルについて、GRAS-Di 法によるゲノムワイド SNPs の検出を行い、RAxML-NG や
SNAPPER による分子系統解析、ADMIXTURE や NeighboNet による種内の遺伝構造解析を行った。そ
の際には、phylotools を用い、得られた系統樹上での気候ニッチの変化の推定も行った。さら
に第四紀における氷期間氷期の気候変動の中で分布域がどのように変化してきたかを推定する
ために、各種について現在の分布データと気候データを元に MaxEnt による生態ニッチモデリン
グを行い、約 2 万年前の最終氷期最盛期の気候レイヤに投影することで、古分布の推定を行っ
た。 
 ミスミソウ類では、日本海側地域に分布するオオミスミソウ、東日本の太平洋側にのみ分布す
るスハマソウ Hepatica nobilis var. japonica f. variegata、西日本に分布するミスミソウ
Hepatica nobilis var. japonica f. japonica、瀬戸内海沿岸の山地から中部地方にかけて分
布する 4倍体のケスハマソウ Hepatica nobilis var. pubescens について、本研究プロジェク
ト前に実施していた 96 サンプルの ddRAD-seq 解析に加え、各種の分布域全体をカバーする 62 サ
ンプルの GRAS-Di 解析を行い、ゲノムワイド SNPs を検出した。得られた SNPs 情報を元に、
ADMIXTURE や NeighboNet による遺伝構造解析を行った。さらに、ddRAD-seq 法によって得られた
SNPs 情報を用いて、DIYABC を用いた近似ベイズ法を用いたコアレセントシミュレーションによ
るシナリオの検証、分岐年代の推定を行った。また、ミスミソウ類全体を対象として生態ニッチ
モデリングを行い、最終氷期最盛期における古分布の推定も行った。 



 
４．研究成果 
スミレサイシン類と近縁種についての葉緑体ゲノムを用いた分子系統解析の結果、スミレサイ
シン節のうち、東アジアに広く分布するアケボノスミレと、日本固有種であるシコクスミレ、ナ
ガバノスミレサイシン、スミレサイシンの 3 種は単系統を形成し、中でもアケボノスミレが約
298 万年前に最初に分岐したことが明らかとなった。韓国と日本の中部地方フォッサマグナ地域
に分布するヒメスミレサイシンはこれまでスミレサイシン節に含められていたが、近縁なニョ
イスミレ節との分化よりもさらに前に分岐した種であり、韓国と日本に遺存的に隔離分布して
いることが分かった。次に、葉緑体ゲノムで推定したアケボノスミレと日本固有種 3種の間の分
岐年代を二次校正に用い、GRAS-Di で得られたゲノムワイド SNPs に基づく SNAPPER の分岐年代
推定を行ったところ、アケボノスミレの次に分岐したのがシコクスミレで約 198 万年前、最後に
ナガバノスミレサイシンとスミレサイシンが約144万年前に分岐したことが推定された（図1）。
これらの年代はいずれも第四紀の前半であり、大陸から日本にかけて分布を広げたアケボノス
ミレから分岐した後に、第四紀の氷期間氷期の気候変動の中で日本列島内での固有種の分化が
起きたことが示唆された。生態ニッチモデリングでは、スミレサイシンは日本海側、ナガバノス
ミレサイシンは太平洋側のみに分布適地が推定され、日本海側-太平洋側で分布が分断されてい
た。さらに全個体を用いた RAxML-NG の系統樹上で気候ニッチの分化を推定したところ、スミレ
サイシンが太平洋側の姉妹種ナガバノスミレサイシンと分岐するタイミングで、積雪量と関係
が深い冬季降水量に関するニッチだけが劇的に変化していた。得られた結果を総合すると、日本
海要素のスミレサイシンと太平洋側のナガバノスミレサイシンは、第四紀中前半の氷期で日本
海側と太平洋側に分布が分断された後、ニッチ分化を伴って種分化し、その後は独自の歴史を経
てきたことが示唆された。古気候データからは 120 万年前頃に日本海側気候が卓越するように
なったとされており、スミレサイシンが太平洋側の姉妹種ナガバノスミレサイシンから分化し
た年代（約 144 万年前）はこの年代にかなり近いことから、日本海側気候の卓越がスミレサイシ
ンの分化のトリガーになった可能性が高いと思われる。 
さらに SNAPPER による分岐年代推定で、各種内での地域集団分化の年代も同時に推定したと

ころ、アケボノスミレは韓国と日本の分化が約 4 万年前、シコクスミレは東西の分化が約 25 万
年前、スミレサイシンは東西の分化が約 10 万年前、ナガバノスミレサイシンは九州～四国西部
の変種フイリナガバノスミレサイシン Viola bissetii var. kiusiana と他の間の分化が約 102
万年前、東西の分化が約 26 万年前と推定された（図 1）。別種レベルに分化していると思われる
フイリナガバノスミレサイシンを除けば、種内の地域集団間の分化は浅く、最近の氷期間氷期サ
イクルの中で形成されたことが示唆された。特にアケボノスミレでは分化が浅く、ADMIXTURE や
NeighborNet による遺伝構造解析でも明瞭な分化がみられなかった。また、生態ニッチモデリン
グでは、最終氷期に日本・韓国・中国の間で広い分布適地があったこと、日本列島内でも現在よ
りも広い分布適地があったことが推定された。この結果はアケボノスミレにおける分岐年代推
定結果や遺伝構造解析結果と矛盾せず、この種が広い範囲で遺伝子流動を維持しながら、長期間、
集団を維持してきたことを示唆していると思われる。一方で、アケボノスミレから分岐した後に
日本列島で分化したと考えられるシコクスミレ、ナガバノスミレサイシン、スミレサイシンの 3
種では、ADMIXTURE や NeighborNet による遺伝構造解析で各種内の東西地域間に明瞭な遺伝的分
化がみられた。生態ニッチモデリングでも、日本海側・太平洋側それぞれの地域内で推定された
最終氷期の分布適地は各種の東西分化のパターンと対応していた。これらの結果から、数十万年
以上前の古い影響は種内にあまり残っていないと思われるものの、比較的最近の 10～26 万年前
頃以降の氷期・間氷期のサイクルによる各地域内での分布域の縮小・拡大が現在の遺伝構造を形
成したことが示唆された。似た遺伝的分化の地理的パターンは広域分布種でも報告されており、
日本列島内の温帯林構成種に広く共通する種内分化プロセスである可能性が考えられる。 
ミスミソウ類について ddRAD-seq と GRAS-Di によって得られたゲノムワイド SNPs に基づく分

子系統解析・遺伝構造解析を行った結果、両解析はほぼ同じ結果を示した。NeighborNet 解析で
は、4倍体変種であるケスハマソウは大きく他の 2倍体品種群から分岐しており、交雑の様子は
みられなかった（図 2）。さらに、2倍体品種群の中では、東日本の太平洋側に分布するスハマソ
ウと東日本の日本海側にオオミスミソウが遺伝的に近く、西日本集団（主にミスミソウ）との間
で、東西の大きな遺伝的分化がみられた（図 2）。西日本の中国地方日本海側ではある程度の量
の積雪がみられ、分布しているミスミソウ類はオオミスミソウのように葉が大型化しているが、
遺伝的には西日本に広く分布するミスミソウの集団と近縁であり、北陸のオオミスミソウとは
大きく分化していた。東西集団間の境界は、日本海側では富山県付近、太平洋側では神奈川県付
近でみられた。東西系統が混在する集団はみられなかったが、これらの間に生殖的隔離などがあ
って別種レベルに分化しているかどうかについては、今後さらに検証する必要がある。2倍体品
種群を対象とした DIYABC 解析の結果からは、東日本集団と西日本集団が約 15 万前頃に最初に
分化し、最終氷期中である 3–4 万年前頃に東日本の中で日本海側のオオミスミソウと太平洋側
のスハマソウ集団が分化したことが示唆された。ミスミソウ類の 2 倍体品種群全体を対象とし
た生態ニッチモデリングでは、最終氷期中に東西に分化した比較的大きな分布適地に加え、日本
海側にも隔離されたわずかな分布適地が推定された。この結果から、氷期がこれらの品種群の分
布域分断のきっかけになったと考えられる。 
両種群で得られた結果を日本海要素の起源に着目してまとめると、スミレサイシン類では、第



四紀前半の日本海側気候の卓越に伴い、日本列島全体の日本海側に生育する種と太平洋側に生
育する姉妹種との間の分化が起きたことが示唆された。一方で、ミスミソウ類では、東日本での
み最終氷期中に日本海側の品種と太平洋側の品種の間での分化が生じたことが示唆され、同じ
日本海側要素でもその分岐年代は大きく異なっていた。ただし、どちらの場合でも、日本海要素
に当たる系統は、各種群内で他から最後に分化したという歴史は共通していた。また、生態ニッ
チモデリングから、氷期において日本海側-太平洋側間で分布の分断があったことが示唆されて
いる。これらの結果を総合すると、種群によって分岐年代は異なるものの、第四紀中で日本海側
気候が卓越した後のどこかのタイミングの氷期における分断をきっかけとして、ニッチ分化を
伴いながら日本海要素が最近に分化した可能性が高いと思われる。今後は、クロモジ類やツリバ
ナ類など他の種群を対象にしてさらに解析を進め、今回の結果と比較することで、この歴史シナ
リオを検証していく必要がある。 

図 1. ゲノムワイド SNPs を用いた SNAPPER によるスミレサイシン類の分子系統解析と分岐年代
推定の結果. 

 

図 2. ゲノムワイド SNPs を用いたミスミソウ類についての NeighborNet 解析の結果 
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