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研究成果の概要（和文）：大陸辺縁における異所的種分化過程の解明に向けて、日本及び台湾に分布するシオガマギク
属植物を用いて解析を行った結果、以下のような成果が得られた。まずヨツバシオガマの本州中部系統は日本の固有に
分化した種であること（Fujii et al. 2013）、エゾシオガマは日本国内において少なくとも北海道・東北・本州中部
系統の３系統に分化していること、白山に分布するタカネシオガマ似の集団はアジア大陸北東部に分布するホザキシオ
ガマであること（Fujii et al. 2014）。九州固有種ツクシシオガマと台湾のタカネシオガマ似の集団は単系統となる
ことなどが明らかとなった。

研究成果の概要（英文）：In order to clarify allopatric speciation process in the continent marginal area, 
the phylogeographic analyses using Pedicularis (Orobanchaceae) species were conducted. Through the 
studies, we were able to obtain the following outcomes. The central Honshu clade of P. chamissonis has 
been the endemic species that originated in Japan (Fujii et al. 2013). P. yezoensis were differentiated 
at least three major clades in Japan (Hokkaido, Tohoku, central Honshu clades). Relict distribution in 
Mt. Hakusan, Ishikawa Pref., was clarified in P. spicata (Fujii et al. 2014). The population of P. 
refracta, endemic to Kyushu region, were made monophyletic group with those of ser. Verticillata species 
in Taiwan.

研究分野： 植物系統地理学
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　高山植物

  ３版



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
 日本列島の植物相（フロラ）は、約 6,000
種もの維管束植物が知られ、そのうち約 40％
が固有種であることから、温帯地域において
かなり高い多様性を保持していると言える。
この要因としては、日本列島の温暖多雨な現
在の気候等の環境要因もあるが、氷河時代の
気候変動や日本列島の形成過程などの歴史
的な要因も大きく関わっていると考えられ
る。また日本列島のフロラはいわゆる「日華
区系要素」に含まれていてアジア大陸の植物
と高い関連性があることが知られているこ
とから、多くの植物がアジア大陸から日本列
島へ分布を拡大させた後、日本列島という隔
離された場所で異所的な種分化を起こし、現
在に至っているものと推定される。こうした
仮説については古くから指摘されているが、
客観的かつ具体的なデータから検証した研
究例は少ない。そこで本研究では「異所的種
分化」というキーワードをもとに研究を行う
ことを着想した。 
 
２．研究の目的 
 日本列島はアジア大陸の東端に位置し、面
積的にはせまいながらも植物の高い種多様
性を有している。この要因の一つとしては、
大陸の端において異所的な種分化を起こし、
多くの固有種が生じ、残されてきたことが考
えられる。こうした仮説は古くから指摘され
ていたが、この仮説を客観的かつ具体的に示
した研究例は少ない。そこで本研究では研究
対象としてシオガマギク属（Pedicularis）
植物を用いる。この属は中国南西域に高い種
多様性を持ち、その中の幾つかの系統が日本
列島へ入り込み、一部は種分化を起こしたと
想定される一群であり、上記の仮説を検証す
るのに適当な植物群といえる。本研究ではシ
オガマギク属のタカネシオガマ列植物、エゾ
シオガマ、ヨツバシオガマの種群に着目し、
分子系統地理学的な解析を行うことによっ
て、大陸の辺縁においてどのような過程で分
化してきたのかを推定することを目的とし
た。また本研究では植物地理学的な課題だけ
ではなく植物分類学的な課題の解決も行っ
た。 
 
３．研究の方法 
 本研究では上記の目的を達成するために
以下の４つの種群を用いて解析を行った。 
 (1) 石川県白山におけるタカネシオガマ
（Pedicularis verticillata）とされてきた
集団の系統分類学的な位置を明らかにする
ために、葉緑体 DNA と核 DNA の遺伝情報を用
いて、白山集団を含めたタカネシオガマ列近
縁種群の分子系統解析を行った。また外部形
態 9形質を用いて、集団間・種間の分散分析
および主成分分析を行った。 
 
(2) (1)の研究を進める中で、台湾に生育す
るタカネシオガマとされる集団も本来のタ

カネシオガマの系統に入ってこないことが
明らかとなった。そこで台湾集団の正体を明
らかにするために、台湾の南湖大山、合歓山、
雪山の3山岳においてサンプリング調査を行
った。その試料を用いて、分子系統解析およ
び外部形態の比較解析を行った。 
 
(3) 日本の固有種であるエゾシオガマ（P. 
yezoensis）の分子系統地理学的解析．エゾ
シオガマの近縁種は周北極地域に分布して
いることから古い時代に北方から日本列島
に入り込んできたと想定される種である。エ
ゾシオガマの葉緑体DNAを用いた先行解析か
らは、北海道・東北・本州中部に分かれる３
つの系統が示唆されていた。そこでこの結果
を再検証するために、解析集団数や個体数を
増やし、さらに核 ITS 領域を用いた解析を行
った。 
 
(4) ヨツバシオガマ（P. chamissonis）にお
ける北方系統と本州中部系統の分類学的再
検討．先行研究よりヨツバシオガマ内には北
方系統と本州中部系統の２つの系統が存在
し、両者が種レベルまで分化していることが
示唆されていた。そこで本研究ではハーバリ
ウムにおける標本調査を通して、両者の分布
を明らかに、形態的な違いをはっきりさせて、
分類学的な再検討を行った。 
 
４．研究成果 
以下の４つの研究成果を得た。 
(1) 石川県白山のタカネシオガマ似の集団
は、分子系統解析の結果、アジア大陸東北部
に 広 く 分 布 す る ホ ザ キ シ オ ガ マ
（Pedicularis spicata）と単系統性を示し
た（図１）。 

 また外部形態を用いた解析においても、白
山集団はタカネシオガマとは明らかに異な
り、ホザキシオガマに近い形態を示した。以
上の結果より、白山集団がホザキシオガマで
あると結論づけた。本種の分布は主にアジア
大陸にあり、日本ではこれまで北海道十勝地
方から報告されており、本州から初めての報
告である。このように日本と大陸間で隔離分

 
図１. 白山集団とホザキシオガマの単系統性を示す ITS

系統樹（Fujii et al. 2014 より） 



布が見られる。このような分布は過去の寒冷
期に本種が分布を拡大させ、その後一部の集
団が日本に取り残され現在に至っているも
のと推定される。 
 
(2) 台湾産タカネシオガマ列植物の系統的
位置を推定するために、葉緑体 DNA および核
ITS 領域を用いた分子系統解析を行った結果、
台湾集団はいわゆるタカネシオガマの系統
に入らずツクシシオガマ（ Pedicularis 
refracta）のサンプルと同じ系統に入ること
が示された（図１参照）。ツクシシオガマは
九州の高原に生育する日本固有種であるた
め、台湾集団の分類学的な取り扱いに関して
は再検討する必要性が示された。 

 そこで外部形態的な特徴に関して、ツクシ
シオガマやタカネシオガマを含めた近縁種
と比較したところ、解析に用いた９形質中７
形質において、台湾集団とタカネシオガマ間
で有意差が見られた。一方、台湾集団とツク
シシオガマ間では、花冠の長さにおいてのみ
有意差が認められた。主成分分析においても
台湾集団とツクシシオガマのサンプルは連
続的に分布した。以上の系統解析と形態的調
査の結果をふまえて、台湾集団の分類学的な
取り扱いに関しては、ツクシシオガマの一変
種（P. refracta var. transmorrisonensis 
(Hayata) Hurus.）として扱うのが適当と結
論づけた。この内容については日本植物分類
学会第15回大会において口頭発表を行った。 
 
(3) エゾシオガマを用いた分子系統地理学
的解析. 葉緑体 DNA を用いた解析では 20 集
団 301 個体を解析した結果、先行研究と同様
に、北海道系統・東北系統・本州中部系統の
３系統が認められた（図３）。谷川岳におい
ては東北系統と本州中部系統の両方が混在
しており、集団内多型が検出された。一方、
核 ITS 領域を用いた解析では、東北地方南部
〜本州中部山岳にかけての飯豊山（一部）・
守門岳・雨飾山でまとまる系統が新たに見ら
れ、合計すると４つの系統が認められた（図
４）。興味深い結果として、東北南部の飯豊
山においては集団内に４種類のITSタイプが
検出され、しかも系統解析をした結果、それ

らは北海道系統を除くすべての系統に属す
るものであった。以上の結果より、エゾシオ
ガマの集団レベルでの分化過程を推定する
と以下のようになる。まず北海道系統は葉緑
体 DNA と ITS 領域の系統樹両方で支持され、
しかも初期段階で分化していることが示さ
れた。このことよりまずは北海道の集団と本
州の集団の間に地理的な障壁とともに遺伝
的分化が生じたものと考えられる。次に核
ITS 系統樹から第４の系統が飯豊山・守門
岳・雨飾岳の集団から検出された。しかも飯
豊山集団からはこの第４の系統だけでなく
東北系統や本州中部系統に属するタイプも
検出された。したがって東北南部から本州中
部日本海側の地域において、本州地域におけ
る初期のレフュージア（避難地）が存在した
と考えられる。その後の寒冷化や温暖化を通
して、そのレフュージアに残っていた集団か
ら一部は東北地方、一部は本州中部地方へ分
布域を拡大させた集団があり“東北系統”や
“本州中部系統”へと分化していったと考え
られる。第４の系統は葉緑体 DNA では検出さ
れなかったが、これは集団間の浸透性交雑に
より葉緑体DNAが置き換えられてしまった可
能性が考えられる。 
 

図２．台湾南湖大山におけるタカネシオガマ列植物 

 

図３．エゾシオガマの葉緑体 DNA で示された３系統

性（MP 系統樹） 

図4. エゾシオガマの核ITS領域で示された４系統性

（ML系統樹） 



(4) ヨツバシオガマにおける北方系統と本
州中部系統の分類学的再検討に関しては、北
方系統を狭義の Pedicularis chamissonisと
し、本州中部系統を P. japonica Miq.として
扱うべきとの結論を得た（Fujii et al. 2013）。
基準標本産地は石川県白山である。また分布
に関しては狭義の P. chamissonis は、当初
飯豊山までと考えていたが、実際には本州中
部山岳からも観察された（図５）。したがっ
てこの種は本州中部〜アリューシャン列島
まで北太平洋沿岸に広く分布することにな
る。一方、本州中部系統の P. japonica は分
布の北限は山形県月山であり、それより北の
山岳からは観察されなかった。したがって本
種は月山〜本州中部まで分布する日本固有
種ということになる。これまでの先行研究の
議論によると、本種はアリューシャン列島や
カムチャッカ半島などの北方から侵入して
きた系統が日本列島に取り残され異所的な
種分化を起こした種であると考えられる。 
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