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研究成果の概要（和文）：本研究では，地理的に離れたストレス土壌における植物の平行適応メカニズムを解明
することを目的とした．国内5地域で，蛇紋岩地と一般土壌地に生育する集団ペアの全ゲノム解読を行い，土壌
型間で顕著な分化を示す遺伝子を抽出した．抽出された適応候補遺伝子の約90%は地域特異的な分化を示した
が，547遺伝子は2地域，41遺伝子は3地域，3遺伝子は4地域で共通して分化していた．共通分化遺伝子には陽イ
オン輸送に関わる遺伝子が多く含まれ，機能面からしても蛇紋岩地で平行選択されたと考えられる．これにより
対象種で起きた蛇紋岩地への平行適応では，祖先集団が保持していた適応変異が一翼を担った可能性が示唆され
た．

研究成果の概要（英文）：This study aimed to elucidate the mechanisms of parallel adaptation in 
plants to geographically separated stress soils. Whole-genome sequencing was conducted on paired 
populations growing in serpentine and non-serpentine soils in five regions across Japan, and genes 
showing significant differentiation between soil types were identified. Approximately 90% of the 
extracted candidate adaptive genes exhibited region-specific differentiation; however, 547 genes 
were commonly differentiated in two regions, 41 genes in three regions, and 3 genes in four regions.
 Many of the commonly differentiated genes were involved in cation transport, suggesting that they 
were also functionally selected in serpentine soils. This suggests that the parallel adaptation to 
serpentine soils in the studied species may have been partly facilitated by adaptive variations 
retained in the ancestral population.

研究分野： 進化生態学

キーワード： 平行適応　集団ゲノミクス　特殊土壌　野生植物
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研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究では，野生植物の平行的な環境適応をゲノムレベルで分析した結果，約10%の適応候補遺伝子が複数回の
土壌適応に関与していることが明らかになった．生物はしばしば高ストレス環境に短期間で適応することがある
が，本研究では，こうした迅速な適応を可能にする進化的機構として，適応変異の再利用が重要な役割を果たし
た可能性を示すことができた。本研究で得られた成果は，変動する野外環境に生物がどのように適応するかを予
測するのに役立つと考えられる．

※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。
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１． 研究開始当初の背景 
 
生物が適応進化するためには，集団内の変異が自然選択によって頻度を高める必要がある．変

異の供給源としては突然変異があるが，個体の適応度を増加させる変異が新規に起こる確率は
ごく低く，このような方法では迅速な適応進化は起こりにくいと考えられる．そのため，迅速な
適応が起こる背景として，新規変異によらない適応メカニズムを想定しなければならない．「変
異の再利用仮説」では，もともと祖先集団に存在した変異（既存変異）が新規環境下で選択され
ることにより，迅速な適応が可能になると考える（Barrett & Schluter, 2008, TREE）．さらに，
こうした既存変異が類似した環境下で繰り返し選択を受けた場合，適応形質が短期間で平行進
化することさえある．平行進化の例として有名なトゲウオの鱗板やマウスの体色進化において
は，実際に既存変異が環境適応に再利用されたことが知られている（e.g. Jones et al. 2012, 
Nature）． 
このように，「変異の再利用説」は迅速な適応進化を説明する有力な仮説である．しかし本説

が成立するためには，変異が適合環境で利用されるまでの期間は，不適合な環境下で変異が維持
される必要がある．一般に，生物の局所適応現象には，変異をもつ個体の適応度が環境間で異な
り，ある環境では適応的だが別の環境では不適応的であるというトレードオフが存在する．その
ため不適合な変異は自然選択によって除去されやすく，また変異が伝播する過程で浮動により
集団から消失することもある．したがって，「変異の再利用説」の成立条件を理解するためには，
“環境不適合を示すはずの変異がどのように集団中で維持されているのか”という学術的問い
に答えることが肝要である．これは生物集団における祖先多型の維持に直結する問題であり，種
が新規環境に出会った際の潜在的な適応力の理解にも関係してくる．  
 
２．研究の目的 
 
本研究では，既存変異に基づく適応進化メカニズムを理解するために，植物の特殊土壌への平

行適応現象に着目し，ゲノム分析によって適応変異の維持・伝播状況を解明することを目指した． 
 
３．研究の方法 
 
本研究で扱うのはキク科植物・アキノキリンソウにおける蛇紋岩土壌への適応進化現象であ

る．地球内部のマントル成分が地表に現れた蛇紋岩地帯は，過剰な重金属や Mg を含み，植物の
成長に必須の栄養塩に乏しい．そのためほとんどの植物は蛇紋岩地で生育できず，不毛の土地と
なる．日本列島には蛇紋岩地帯が島状に点在するが，この「地質の島」には特殊土壌への適応を
遂げたアキノキリンソウの蛇紋岩型エコタイプが生育する．蛇紋岩型は特殊土壌への生理的耐
性のほか，強光や乾燥への耐性も進化させて局所適応している．周辺の通常土壌に分布する一般
土壌型とは環境適応性が異なるだけでなく，一部の集団では開花期が 6-7 月と早咲きにシフト
しており，土壌の違いが引き金となって生態的種分化が起こりつつある（Sakaguchi et al. 2019, 
J. Ecol.） 
 本研究ではまず，日本国内 5地域（北海道，岩手県，長野県，三重県，佐賀県）の蛇紋岩地に
進出しているアキノキリンソウ集団が，平行的に派生したのかどうかを検証するために，ゲノム
縮約解読法（RADseq 法）を用いて系統進化分析を行った．分析には各地の蛇紋岩地に隣接して
生育する，非蛇紋岩地（以後，一般土壌地）のアキノキリンソウ集団を対照群として含め，合計
10 集団を RADseq 解析に供した．本事業とは別に全ゲノム配列を得ていたイギリス産のアキノキ
リンソウを外群として，最尤法による系統樹推定を行った． 
 さらに特殊土壌適応に関わる遺伝子を網羅的に検出するため，上記の 10 集団から得た個体別
DNA を等濃度で混合し，集団ごとに short-read ゲノムライブラリを作成した．計 10 ライブラリ
を高出力シークエンサー（DNBSEQ）によって解読した．得られた塩基配列データは，研究代表者
らが作成したアキノキリンソウのドラフトゲノムにマッピングし，Pool-seq 用パイプライン
Popoolation2（Kofler et al. 2011）を用いて地域内集団ペア間の固定指数 FSTを sliding window
法で推定した．ゲノムワイド FSTと遺伝子の関係を調査するために，構造遺伝子の周辺 5000bp 圏
内で最大値を示したマーカーの FST 値を遺伝子ごとに抽出した．本研究では集団ペア間 FST の経
験分布の上位 2.5%を閾として，非中立的なアウトライヤー遺伝子を地域ごとに抽出し，これら
が 5 地域間でどの程度共有されているかをベン図解析で分析した．ベン図解析の結果，3地域以
上で共通してアウトライヤーになっている遺伝子を対象に，遺伝子オントロジーエンリッチメ
ント解析を実施した． 
 
４．研究成果 
 ゲノム縮約解読法によって 5 地域集団ペアの系統関係を推定した結果，北海道から順に緯度
に沿って地域系統が分岐したことが示された．最尤系統樹において，5地域の蛇紋岩型集団は隣



接する一般土壌型と系統的に最も近縁で，集団間FSTは<.1と低いレベルであることが分かった．
地理的距離もしくは土壌型の違いを考慮したマンテル検定の結果，集団間の遺伝的分化は地理
的距離と有意な正の相関を示したが，土壌型の違いとは関連性は認められなかった．ゲノム縮約
解読法に基づく分析結果より，5地域の蛇紋岩集団の起源は単一ではなく，本種が日本列島で分
布を拡大させる過程で，地域内の一般型集団を祖先として平行的に土壌適応が生じたことが示
唆された． 
 次に 5 地域の蛇紋岩型集団で共通して分化した遺伝子を特定するために，各地の生態型間で
顕著な分化を示すアウトライヤー遺伝子を抽出した．合計 5,797 遺伝子がいずれかの地域でア
ウトライヤーとして抽出されたが，そのうちの 9.8%は複数の地域で繰り返しアウトライヤーに
なっていた．ベン図解析の結果，547 遺伝子は 2地域，41 遺伝子は 3地域，3遺伝子は 4地域で
アウトライヤーとなっていることが分かった．遺伝子オントロジーエンリッチメント解析の結
果，共通アウトライヤー遺伝子群には，陽イオン輸送（p = 0.0004），光合成（p = 0.0006），オ
ーキシン応答（p = 0.0017），イオン輸送（p = 0.0041）の 4つのオントロジーをもつ遺伝子が
高頻度で含まれることが明らかになった．蛇紋岩土壌には高濃度の重金属や Mg が含まれる一方
で，植物の成長に必要なマクロ要素（N, P, K）が乏しいという特徴があり，蛇紋岩土壌に適応
するために，植物は土壌から根へのイオン輸送や地上部への輸送制御，細胞内隔離といった方法
で体内のイオン濃度の恒常性を保っている．今回の遺伝子オントロジー解析で抽出された適応
候補遺伝子には，体内のイオン濃度調整に関与する可能性のある輸送体遺伝子が高頻度に含ま
れており，機能的特徴からしても，これらの遺伝子が各地の蛇紋岩地帯で平行選択を受けている
ことが予想された．遺伝子オントロジー解析では有意とならなかったが，浸透圧調整に関与する
とされるヒートショックタンパク遺伝子やグリシンリッチタンパク遺伝子，開花時期制御に関
わる遺伝子なども複数地域でアウトライヤーとして検出された．いずれも蛇紋岩地のストレス
要因との関連が疑われる機能を有しており，これらも蛇紋岩ストレス環境への適応に関与して
選択された可能性が考えられた（図 1）． 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
（図 1）地域内の土壌生態型ペアに関するゲノムワイド FST をマンハッタンプロットで示す．複
数地域でアウトライヤー検出された代表的な遺伝子をオレンジ色のマーカーでプロットしてい
る． 
 
 図 2 には，複数地域でアウトライヤーとなった候補遺伝子のうち，イオン輸送と浸透圧調整機
能を有すると考えられる遺伝子の地域別の分化状況を示した．地理的な分化傾向を比較すると，
北日本（北海道・岩手・長野）では強く分化するが西日本では土壌間分化が弱い遺伝子群，中日
本で高分化する遺伝子群，明瞭な地理傾向を示さない遺伝子群に分けることができた．蛇紋岩土
壌は地域によって一部の金属イオン濃度に違いもあるが，一般土壌地と比較すると土壌条件は
同様に乖離しているため，地理傾向を示した遺伝子群（とくに北日本で高分化する遺伝子）の分
化に土壌のイオン濃度の違いが表れたとは考えにくい．むしろ，Mg 輸送体遺伝子やメタルニコ
チアミン輸送体遺伝子のように，西日本では一般土壌地で蛇紋岩型アレルがほとんど検出され
なかった遺伝子が多かったことを踏まえると，祖先集団が西日本に拡散する時点で蛇紋岩適応
変異が十分に含まれなかったために，平行選択の対象にならなかった可能性が考えられた．それ
に対して，全国的に蛇紋岩型アレルが分布する遺伝子については，特定地域の蛇紋岩地では何ら
かの理由で正の選択を受けなかったことで，地域によって分化度合いに差が生じたのではない
かと考えられた． 
 
 



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
（図 2）5 地域地域でアウトライヤーとして検出された代表的な遺伝子について，地域分化の特
徴の違いによって 3群に分類し，固定指数 FSTを地域に対してプロットした． 
 
ある機能遺伝子に選択が及ぶ過程には，同じ地域内で同等の機能をもつ別遺伝子が代わりに

適応に関与したかどうかや，遺伝的浮動やボトルネックなどの確率的要素も影響を及ぼすと予
想される．本種の土壌適応を遺伝子レベルで予測するうえでは，一般土壌地における既存変異の
分布状況をより詳細に調査するとともに，同等の機能を有する遺伝子との関連性や過去の集団
動態を含めた追加の検討が必要になると考えられる．さらに，今回の解析では遺伝子レベルでの
分化に着目したが，平行選択されている遺伝子であっても同一の変異が適応に関与しているか
どうかまでは確認ができていない．今回の解析で浮上した候補遺伝子について個体別のゲノム
分析を行って，共通変異が選択を受けたかどうかを検証することが重要である．こうした課題点
について引き続き検討を行い，アキノキリンソウにおける変異の再利用仮説の検証を進めてい
く予定である． 
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