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研究成果の概要（和文）：異なる環境では異なる選択がかかり適応的分化を促進すると期待されるが、別の環境
に適応した集団から非適応遺伝子の流入が大きいと適応が阻害される可能性がある。本研究は、標高間で明瞭な
表現型の分化が認められるハクサンハタザオを材料に、遺伝子流動によって適応阻害が生じているのかを明らか
にすることを目的とした。成長解析に最適化モデルを適用した解析から、高標高タイプは主に富栄養環境に、低
標高タイプは広い栄養環境に適応していると示唆された。さらに、空間的高解像度のゲノム解析の両面から調べ
た。前者のゲノム解析から、遺伝子流動が起こっているものの、一部の遺伝子には強い選択がかかっていること
が示唆された。

研究成果の概要（英文）：In different environments, selective pressures in each environment enhance 
adaptive differentiation, but gene flows from the different environment may inhibit evolution. Here,
 we tested whether gene flow along altitude inhibit adaptation to the respective altitude in 
Arabidopsis halleri. The growth analysis with optimization theory reveled that highland ecotype 
adapts to higher nitrogen conditions while lowland ecotype adapts to a wide range of nitrogen 
conditions. Genetic analysis showed that gene flow occurs but in some single nucleotide 
polymorphisms (SNP) there was a clear differentiation in allele frequency along altitude, probably 
as a result of strong selection. We conclude genetic differentiation occurs if environmental 
condition is very different between two subpopulations even when their distance was small.

研究分野： 生理生態学

キーワード： 局所適応　進化　遺伝子流動

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
一般的に、進化は生殖的隔離が起こるときに起こりやすい。適応に対して選択はプラスにはたらく一方、遺伝子
流動がマイナスに働き得るためである。本研究では、ハクサンハタザオの異なる標高に対する局所適応を研究対
象とした。標高間では環境の違いが大きいが、比較的空間的距離が近いため、遺伝子流動が起こると考えられ
る。高空間解像度のサンプリングと最適化モデルを応用した育成実験により、遺伝子流動が起こるような環境で
も、強い選択圧がはたらけば機能的分化が起こることを実験的に明らかにした。

※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、Ｚ－１９（共通） 
 
 
１．研究開始当初の背景 
 
一つの種が幅広い環境に分布する場合、種内には環境勾配に沿った形質や遺伝子の変異が見ら
れる（エコタイプ）。そのような遺伝的分化がさらに進むと種分化につながると考えられ、進化
において重要なプロセスである。形質や遺伝子の変異は、それぞれの環境への適応の結果である
と期待される。しかし、別の環境に適応した集団から非適応遺伝子の流入が大きい場合、適応が
阻害される可能性がある。理論的研究によれば、遺伝子流動による適応阻害のため、種の分布の
拡大が制限される可能性すらある（Takahashi et al. 2016 Mol Ecol）。しかしながら、遺伝子流
動による適応阻害が実際に起こっているのか、起こっているとすればどの程度なのかを検証す
ることは非常に難しい。それは、形質の変異が見られたとしても、それぞれの形質がその環境で
「最適なのか」あるいは「最適ではないのか」を評価することが難しいためである。 
 標高傾度は、地理的な距離が比較的近いにもかかわらず、大きな環境勾配があり、しばしばエ
コタイプ分化が見られる。ハクサンハタザオはそのような分化をもつ種の一つで、高標高型の葉
や茎には高密度の毛（トリコーム）が生えているが、低標高型の葉は茎にはほとんど見られない、
という明瞭な分化が見られる。エコタイプ間で見られる表現型の違いについては、すでに当研究
室で紫外線耐性に違いがあることを見出し、発表している（Wang et al. 2016 J Plant Res）。ま
た、ゲノム解析も行い、高標高と低標高で様々な機能遺伝子に変異が生じていることも報告して
いる（Kubota et al. 2015 PLOS Genetics）。 
 ただし、ハクサンハタザオで見られるような表現型や遺伝子型の違いが直接的に適応の結果
であるとは限らない。遺伝子も表現型も遺伝的浮動によって中立な変異を起こすことがある。本
当に適応の結果であるかどうかを確かめるためには、適応度を定量的に評価することが必要で
ある。適応度の評価には、種子生産や発芽実生の死亡率を調べることが一般的な手法であるが、
それでは直接的に表現型や遺伝子の貢献を評価することは難しい。本研究では、最適化モデルを
利用し、現実の植物の成長とモデル予測を比較することによって適応性を評価することを試み
た。 
 
２．研究の目的 
 
 本研究は、ハクサンハタザオを材料に、遺伝子流動によって適応阻害が生じているのかを明ら
かにすることを目的とし、①成長解析と最適化モデルの組合せ及び②空間的高解像度のゲノム
解析の両面から調べた。 
 
３．研究の方法 
 
（１）成長解析と最適化モデル 
 滋賀県伊吹山に生育するハクサンハタザオ高標高個体と低標高個体を材料とした。標高 380m
（低標高）と 1300m（高標高）にて植物の種子を採取した。さらに、標高 380m、760m、1050m、
1250m、1300m にて土壌を採取し、土壌の総炭素、総窒素（N）、アンモニア態 N、硝酸態 N の
含量を調べた。 
 種子を発芽させ、川砂を詰めたポットに移植し、人工気象室にて育成した。栄養塩環境を 3 種
類とした。移植後 21、42、63 日後に収穫し、葉身、葉柄、根に分け、葉面積を測定し、乾燥さ
せ、N 濃度を測定した。 
 Ishizaki et al. (2003 Ann Bot) にしたがい、成長の最適化モデルを適用した。まず、古典的な成
長解析を行った。相対成長速度 RGR（個体重あたり成長速度）を葉面積あたり成長速度 NAR と
個体重あたり葉面積 LAR に分解し、LAR を個体重あたり葉重 LMR と葉重あたり葉面積 SLA に
分解した。さらに、NAR を葉面積あたり窒素濃度 Narea の関数として表す。根あたりの窒素吸
収速度 SAR を窒素栄養環境の指標とした。LMR を変化させることにより RGR がどのように変
化するかを数値計算した。RGR を高くすることが適応度を高めることと同義であると仮定し、
RGR を最大にする LMR を最適な LMR と定義した。 
 
（２）遺伝子解析 
 高標高と低標高の間でどのように遺伝子が流動しているのか、さらに、選択と遺伝子流動がど
のように拮抗しているのかを明らかにするため、伊吹山の標高に沿って標高 359m から 1317m ま
で平均標高 20m おきに生育していた 48 個体から葉を採取し、全ゲノムシークエンスを行った。
これに、380ｍ、600m、1000m、1250m で採取した個体（各標高 4個体計 16 個体）について Kubota 
et al. (2015) が解析したゲノム情報を加え、全 64個体について解析を行った。 
 
 
４．研究成果 



 
（１）成長解析と最適化モデル 
 土壌の N 濃度は、総 N、アンモニア態 N、硝酸体とも高標高で多いという結果となった。 
 現実の植物では、LMR の平均値は富栄養条件ほど高くなる傾向にあった。RGR を最大にする
LMR も富栄養条件ほど高くなる傾向があったが、現実の値よりも低い傾向があった。現実の
LMR と最適な LMR の比を計算し、それを SAR（栄養条件の指標）に対してプロットしたとこ
ろ、高標高個体では高 SAR で比較的 1 に近かったが、低 SAR で大きくなる（＝現実の値が最適
値から離れる）傾向があった。一方、低標高個体ではこの比は比較的一定であった。これらの結
果は、高標高個体は富栄養条件で最適に近い分配はできるものの貧栄養条件には適応的に調節
していないこと、低標高個体はいずれの栄養条件でも比較的適応的に分配を調節していること
を示唆する。つまり、高標高個体は富栄養条件に適応していることになる。伊吹山では高標高ほ
ど富栄養条件であるため、高標高個体が富栄養条件に適応していることは矛盾がない。 
 以上の結果は、Journal of Plant Research 誌に発表した（Wang et al. 2019 J Plant Res） 
 
 
（２）遺伝子解析 
 ADMIXTURE というソフトウェアを用い、64 個体の個体群ゲノム構造を解析したところ、最
適なサブ個体群の数は 1 となり、個体群は明確に分かれていないことが明らかになった。ただ
し、サブ個体群が 1 の場合と 2 の場合で cross-validation エラーの値は大きく変わらず、個体群は
緩く 2 つのサブ個体群に分かれていることが示唆された。2 つのサブ個体群に分けた場合、標高
700m 以下の個体のゲノムはほとんどが一つのサブ個体群で占められた。一方、標高 1000m 以上
の個体のゲノムはほとんどがもう一方のサブ個体群で占められ、標高 700-1000m の範囲の個体
には両者のゲノムが混在していた。このことは、標高 700m 以下は低標高タイプの遺伝子をもつ
個体が、標高 1000m では高標高タイプの遺伝子を持つ個体が分布し、標高 700-1000m では遺伝
子流動によって量サブタイムの遺伝子が混合していることを示唆する。 
 標高 700m 以下の集団を低標高サブ個体群（以下 L）、標高 700-1000m の集団を中間サブ個体
群（M）、標高 1000m 以上の集団を高標高サブ個体群（H）と 3 つのサブ個体群に分け、標高に
依存してアリル頻度が変化する一塩基多型（SNP）を Latent factor mixed model（LFMM）を用い
て探した。その結果、約 28000SNP が有意に標高に依存してアリル頻度が変化していることが明
らかとなった。さらに、M におけるアリル頻度に着目して解析を行うと、「M と L」と「H」の
間で大きくアリル頻度が変化する SNP や「L」と「M と H」の間で大きくアリル頻度が変化する
SNP があることがわかった。 
 
 （２）の結果は、ゲノム全体としては L と H の間で遺伝子流動があり、M で遺伝子の混合が
起こっている一方、L と M、あるいは M と H の境界でアリル頻度が大きく変化する遺伝子があ
ることを示す。後者は強い選択の結果アリル頻度が変化していると考えられる。①の結果から、
高標高個体では葉への物質分配率（LMF）が高栄養条件で最適化されていることが示唆されるこ
とから、高標高では、低標高からの遺伝子流動があるにもかかわらず高標高に適応的な遺伝子が
安定して存在していることが示唆される。したがって、異なる標高間のわずか数 100m の近い距
離で遺伝子流動があっても、環境による強い選択の結果、適応的な分化が起こっていると結論す
る。 
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