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研究成果の概要（和文）：伊吹山の標高傾度に連続的に分布するハクサンハタザオの高標高/低標高エコタイプ
を材料に、標高適応に関係する形質・遺伝子分化やその背景となるトレードオフの探索を行った。高標高エコタ
イプと低標高エコタイプは様々な遺伝子・形質が異なることから、多数のF2個体を調べることで、形質や遺伝子
の分離を試みた。本研究では、特に低温に対する適応に着目し、葉が凍り始める温度と、低温（5℃）での光阻
害耐性の解析を行った。その結果、葉が凍り始める温度、低温での光阻害耐性ともに高標高・低標高エコタイプ
間で有意差があり、形質分化が起こっていることを明らかにした。さらにゲノム解析を行い、それぞれと相関が
ある遺伝子を特定した。

研究成果の概要（英文）：We studied traits and genome of high and low altitudinal ecotypes of 
Arabidopsis halleri to find traits and genes related to altitudinal adaptations and trade-offs for 
their background. We produced many F2 hybrids of high and low latitudinal ecotypes and analyzed 
their tolerance to freezing temperature and photoinhibition at low temperatures. We found that high 
altitudinal ecotype is more tolerant to both freezing temperature and photoinhibition at low 
temperatures. We performed the genome-wide association analysis for the traits and detected several 
genes that are correlated with freezing or photoinhibition tolerance. We also found a trade-off 
between tolerance to photoinactivation of photosystem II and rate of recovery in photoinhibited 
photosystem II.

研究分野：植物生理生態学

キーワード： 標高適応　低温耐性　F2雑種解析　ゲノムワイド関連解析

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
標高適応に関連した低温耐性がエコタイプ間で違うことを明らかにしたとともに、関連する遺伝子の特定に成功
した。これらの知見は、温暖化を含む生物の温度応答の理解を深めるとともに、低温耐性作物の作出に貢献する
可能性がある。

※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。
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１．研究開始当初の背景 
 一般に、異なるニッチでは異なる種が優占する。全てのニッチで他種を凌駕する「スーパー種」
が存在しないのはなぜだろうか？ おそらく、その一部は適応におけるトレードオフによって
説明されるであろう。すなわち、特定のニッチに適応することによって、別のニッチへの適応を
失ってしまう。このトレードオフの実体を明らかにすることは、生物の分化・多様性の理解に必
須である。 
 これまで、多くの研究が交換移植実験を行い、ある環境に生育している植物がその環境に適応
しており、別の環境では成長や繁殖において不利になっていること（home-site advantage）を
実験的に示してきた。このことは適応におけるトレードオフが存在していることを示している。
しかし、トレードオフのメカニズムまでを明らかにした研究は少ない。 
 特定の環境への適応のしくみを明らかにするにあたり、種内変異は有用な研究対象である。多
くの種の分布は広範な環境にまたがっているが、それぞれの環境に適応した集団の間には遺伝
的な形質の違いがあることが多く、明確に遺伝的分化しているものはエコタイプ（生態型）とよ
ばれる。エコタイプの間では、形質や DNA配列の多くが類似しているため、適応に直接関連す
る形質や遺伝子の特定がしやすいと期待される。また、交配によって、両エコタイプの遺伝子を
交換できる利点がある。 
 
２．研究の目的 
 本研究では、ハクサンハタザオの標高適応に寄与する形質と遺伝子の解明を目指す。特に、表
現型可塑性に焦点を当て、その「How」と「Why」の解明を試みる。表現型可塑性に関連する遺
伝子変異を特定する。エコタイプ分化が起こる分子・生理的メカニズムを明らかにできる（How）。
表現型可塑性の有無の生態学的意義を明らかにする（Why）。なぜ高標高型が可塑性を失い、低
標高型は保持しているのか？ 仮説として、(1) 高標高環境では突発的な環境変動が大きく、環
境が悪化してからストレス耐性をオンにしたのでは間に合わない、(2) ストレス耐性をオンにす
ると、「何か」が犠牲になるため、ストレス環境の頻度が低い低標高では不利となる、を立てる。 
 
３．研究の方法 
①ハクサンハタザオは、現地では低標高 300m から高標高 1300m まで連続的に分布している。ど
こからどこまでが低標高/高標高エコタイプなのかを特定するため、標高 20m おきにハクサンハ
タザオ個体の葉をサンプルし、ゲノム解析を行った。 
②高標高エコタイプと低標高エコタイプを交配させて得た F1 をさらに交配し、F2 雑種約 100 個
体を得た。 
③研究申請時は現地環境への適応を調べるため、F2 個体を現地にて育成し、どの遺伝子を持つ
個体が生き残るかを調べることで適応遺伝子を抽出する計画であった。しかし、新型コロナウィ
ルス感染症の蔓延により野外実験が困難となり、実験室にて二種類の低温環境を再現し、低温耐
性を評価することで低温適応形質・遺伝子の抽出を試みた。一つは、凍結耐性の評価である。葉
を温度センサーに密着させ、徐々に周囲の温度を下げる。葉が凍結した瞬間に凍結熱が放出され
るため、一時的に葉の温度が上がる。葉の凍結が始まる瞬間の温度を氷核形成温度として評価し
た。第二に、低温での光阻害耐性を評価した。ハクサンハタザオなど温帯の植物は、0〜5℃の温
度に暗所でさらしても特に障害は起きない。しかし、低温で光を当てると急激に光化学系Ⅱの活
性が低下する。この低下度合いを光阻害耐性の指標とした。また、光化学系Ⅱの修復阻害剤であ
るリンコマイシン処理を行い、光化学系Ⅱの損傷速度と修復速度を計算した。まず凍結耐性と光
阻害耐性を高標高エコタイプと低標高栄子タイプの子孫について評価し、次に、F2 個体の評価
を行った。また、それぞれの個体について、通常温度（25℃）で育成した個体の葉と同じ個体を
低温環境（5℃）に二週間さらしてから評価を行い、両者の違いを表現型可塑性として評価した。 
 
４．研究成果 
 伊吹山の標高 359m から 1317m まで約 20m お
きに植物体をサンプリングし、全ゲノム解析を
行い、伊吹山の集団は大きく二つに分かれ、標
高 600m 以下の個体は低標高タイプの遺伝子を
もち、標高 1000m 以上の個体は高標高タイプの
遺伝子をもち、600-1000m の標高帯では個体内
に両タイプの遺伝子が混在していることを見
出した（右図）。さらに、詳細なゲノム解析を行
い、特に両タイプの遺伝子が混在している地域
で特異的に選択されている遺伝子を同定し、記
載した。本研究は国際誌 Journal of Plant 
Research 誌に発表した（Yoshida et al. 2023）。 



 
 次に、高標高エコタイプと低標高エコタイプの個体の子孫を実験室で育成し、まず、低温環境
への適応を評価した。葉が凍り始める温度を凍結耐性の指標として調べ、高標高エコタイプほど
凍り始める温度が低いことを見出した。次に、低温（5℃）での光阻害耐性を評価した。未順化
な個体（通常温度で育成した個体）では、高標高エコタイプのほうが光阻害耐性が高かった。高
標高エコタイプは損傷が起きやすかったが、修復力が高いために光阻害耐性が高いことが明ら
かとなった。さらに、温度順化後の個体の評価も行い、表現型可塑性を調べた。高標高エコタイ
プは高い耐性を恒常的に維持しているのに対し、低標高エコタイプでは、通常の条件で生育して
いる際には耐性が低く、低温で育成すると高標高エコタイプに匹敵する耐性を発現することを
見出した。この結果は、低温光阻害耐性の違いが表現型可塑性の違いとして現れていることを意
味する。 
 
 高標高エコタイプと低標高エコタイプの交配を行って F2 系統を多数作製し、形質とゲノムの
解析を行った。調べた 4種類の形質は違う方向に分離し、遺伝的背景が異なることがわかった。
光阻害耐性の違いをもたらす要因として、光化学系Ⅱの壊れにくさと壊れた光化学系Ⅱの修復
速度の間にトレードオフが存在することを見出した。これらの形質を調査した F2 個体について
ゲノムワイド関連解析（GWAS）を行い、形質と相関がある遺伝子変異を多数見出し、標高勾配と
強く関連する遺伝子変異を特定した。 
 
 以上の研究結果から、標高適応においてストレス耐性の可塑性が重要な役割をもつこと、その
遺伝的背景を明らかにしたと言える。 
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