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研究成果の概要（和文）：シロイヌナズナ属の野生植物であるハクサンハタザオを対象に、現生個体と過去から現在に
かけて採取されてきた標本個体の全ゲノム比較を通じて、時空間的に変動する適応遺伝子の網羅的な解析をおこなった
。現生個体の解析においては標高適応を担う遺伝子を、標本個体の解析においては時間的な環境変化に対応する適応遺
伝子を探索した。これらの解析結果に基づき、集団間にみられる適応遺伝子の機能・種類・数の異同から、環境変化に
対する野生植物集団の進化的応答について議論した。

研究成果の概要（英文）：To investigate the spatial and temporal variations in adaptive genes, I conducted 
population genomic analysis for current and past individuals in Arabidopsis halleri subsp. gemmifera that 
grows in Mt. Ibuki, Mt. Fujiwara, and other populations in Japan. I established a reference genome by de 
novo assembly analysis and employed population genomic analysis of spatial and temporal variations in 
adaptive genes for each 56 current and 200 past individuals. Based on these results, I discussed the 
differences in the number, kind, and function of adaptive genes among populations, and the evolutionary 
responses to global and local environmental changes in wild plant populations.

研究分野：生態ゲノム学
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１．研究開始当初の背景 
 18 世紀の産業革命以降、大気二酸化炭素濃
度は上昇を続け、特に近年の上昇速度の増加
は著しい。それとともに、気温も上昇してお
り、この傾向は今後も続くことが予測されて
いる。また、伐採などによる局所的な環境改
変も進んでいる。これらの環境変化は、我々
ヒトの生活に影響を及ぼすとともに、ヒト以
外の生物に対しても大きな進化的影響を与
えてきたと考えられているが、その影響を解
析することには大きな困難が伴っていた。な
ぜならば、特定の集団を対象に、長期間に渡
ってその変化を観察し続けなければならな
いからである。 
 しかしながら、20 世紀末にゲノム科学が勃
興し、ヒトを含めた様々な生物種を対象とし
たゲノム解読プロジェクトが開始された。最
近では、次世代シーケンサーに代表される遺
伝子解析技術の発展により、非モデル生物に
おけるゲノム解析も可能となり、多くの生物
で全ゲノム解読が行われてきた。さらに、遺
伝子解析コストが大幅に低下したことによ
り、生物標本に由来する過去の生物個体と現
存する生物個体のゲノム比較が可能となっ
てきた。 
 
２．研究の目的 
（1）研究対象 
本研究では、モデル植物シロイヌナズナと同
属の野生植物であるハクサンハタザオ
（Arabidopsis halleri subsp. gemmifera、
図 1)を対象に、現生個体と過去 100 年以上に
渡って採取されてきた標本個体のゲノム比
較を通じて、時空間的に変異する適応遺伝子
を網羅的に探索することを試みた。 

 
図 1. 伊吹山(左は低標高、右は高標高)のハ
クサンハタザオ 
 
（2）リファレンスゲノムの作成 
ゲノム未解読生物であるハクサンハタザオ
において、現生個体や標本個体を用いた集団
ゲノム解析を行うために、リファレンスゲノ
ムの作成を試みた。 
 
（3）ゲノムの空間的変異 
現生個体の解析においては、気候変動などの

影響が危惧される山岳域に着目し、標高適応
を担う適応遺伝子の解析をおこなった。適応
遺伝子の空間的な変異から、環境変化に対す
る進化的応答について考察を行うことを目
的とした。 
 
（4）ゲノムの時間的変異 
標本個体の解析においては、同じく山岳域に
着目して、年代に沿って対立遺伝子頻度が移
り変わる時間的な環境変化に対応する適応
遺伝子の解析をおこなった。適応遺伝子の時
間的な変異と、生育地による変異程度の違い
から、進化的応答の多様性と共通性を議論す
ることを目的とした。 
 
３．研究の方法 
（1）リファレンスゲノムの作成 
次世代シーケンサーillumina と次世代シー
ケンサー454 を用いて、滋賀県伊吹山で採取
した現生一個体についてのゲノム配列解析
をおこなった。得られた配列を用いてde novo
アセンブリー解析をおこない、リファレンス
ゲノムを作成した。 
 
（2）現生個体の集団ゲノム解析 
現生個体のゲノム解析により、空間的な変動
遺伝子の解析をおこなった。滋賀県伊吹山・
三重県藤原岳・大阪府箕面・宮城県奥新川・
富山県猪谷・栃木県板室で採取した個体を使
用し、標高に沿って対立遺伝子頻度が移り変
わる、標高適応遺伝子を探索した。 
 
（3）標本個体の集団ゲノム解析 
標本個体のゲノム解析により時間的な変動
遺伝子の解析をおこなった。滋賀県伊吹山・
三重県藤原岳・大阪府箕面・宮城県奥新川で
過去から現在までに採取された約200個体の
標本を使用し、年代に沿って対立遺伝子頻度
が移り変わる、時間的な環境変化に対応する
適応遺伝子を探索した。 
 
４．研究成果 
（1）リファレンスゲノムの作成 
滋賀県伊吹山の標高 380m に生育するハクサ
ンハタザオ一個体について、次世代シーケン
サーを利用して全ゲノムの190倍に相当する
DNA 配列を解読した。得られた断片配列につ
いてソフトウェアを用いて de novo アセンブ
リー解析し、予想ゲノムサイズ 255Mbp に対
して 252Mbp のリファレンスゲノムを構築し
た。近縁種である Arabidopsis lyrata で構
築されたリファレンスゲノムと比べると、得
られたリファレンスゲノムは断片数が多く、
個々の Scaffold が短い傾向があった。しか
しながら、ハクサンハタザオのリファレンス
ゲノムに対し、シロイヌナズナのデータベー
ス TAIR10 に登録されているシロイヌナズナ
の機能遺伝子配列をマッピングしたところ、
90%以上の配列を貼りつけることに成功した。
これらの結果より、得られたリファレンスゲ



ノムが適応遺伝子の探索を行う上で十分な
遺伝子数を含むと考えられた。 
  
（2）現生個体の集団ゲノム解析 
伊吹山と藤原岳のそれぞれの山において、麓
から頂上にかけて 4つの集団を設定し、両山
の 8集団に加え、その他の 4集団から採取し
た合計 56 個体を対象に次世代シーケンサー
illumina を用いてリシーケンスをおこなっ
た。その後、解読した配列断片をリファレン
スゲノムにマッピングすることにより一塩
基多型(SNP)を検出し、全 SNP の対立遺伝子
頻度の変異を解析した。 
 得られた SNP の中から、低標高と高標高集
団間で分化し、標高に沿って対立遺伝子頻度
が変化し、高標高集団において派生的な対立
遺伝子が優占するSNPが連続して含まれる領
域を抽出した（図 2、Kubota et al. 2015）。
さらに、シロイヌナズナで蓄積された遺伝子
オントロジー(いわば網羅的な遺伝子機能予
測)の情報から、どのような機能あるいは環
境要因に関連した遺伝子が有意に抽出され
たか解析することで、標高適応を促した自然
選択を推定した。   
 

図 2. 伊吹山における、標高勾配に沿った
EDA8 遺伝子の対立遺伝子頻度変化 (Kubota 
et al. 2015) 
 
 遺伝子オントロジー解析から、どちらの山
でも気温・光環境への応答や形態形成など、
本種において標高間での差異が報告されて
いる形質に対する自然選択が有意に検出さ
れた。さらに、どちらの山でも共通して標高
に沿って変化する遺伝子領域もわずかなが
ら検出された。これらの遺伝子は、多様な環
境ストレスに応答する遺伝子やトライコー
ム形成に関連する遺伝子であった。両山にお
ける高標高集団の最も顕著な特徴が密生し
たトライコームであることから、トライコー
ム形成に関連する遺伝子には収斂進化をも
たらす自然選択が生じたことが考えられる。
しかしながら、全体的に見れば両山で共通す
る適応遺伝子はごくわずかであり、山間にお
ける適応遺伝子の種類の多様性は高いこと
が明らかとなった。 
 これらの結果は、標高差という同一の環境

変化であっても、その遺伝的な応答は種内で
均一ではなく、山ごとに異なる遺伝子を利用
して適応を果たしていることが示された。ま
た、集団ごとに適応的な対立遺伝子が完全に
固定していることは稀で、集団内にも適応遺
伝子の遺伝的多様性が保たれていることが
明らかとなった。加えて、集団内に保持され
ている適応遺伝子の遺伝的多様性の程度に
より、環境変化に対する応答の程度も異なる
ことが予想された。 
 
（3）標本個体の集団ゲノム解析 
全国の博物館や植物園を巡り、各集団におい
て、1900 年代から現在にかけて同じ場所で採
取されたハクサンハタザオの標本を収集し
た。これらの標本について、現生個体の集団
ゲノム解析と同様に、次世代シーケンサー
illumina を用いてゲノム解析をおこなった。 
 配列断片を構築済みのリファレンスゲノ
ムにマッピングしたところ、集団ごとに 10
万箇所以上のSNPを検出した。各集団の全SNP
を対象に、それぞれの個体のヘテロ接合度の
平均値を計算し、ゲノムレベルの遺伝的多様
性の時間的変化を調べた。また、年代ととも
に対立遺伝子頻度が大きく変化し、かつ数千
bp に渡ってその傾向が継続する遺伝子領域、
すなわち過去100年間で自然選択がはたらい
た可能性のある遺伝子領域を探索した。 
 その結果、いずれの集団においても過去
100 年間でゲノムレベルの遺伝的多様性に大
きな変化はみられず、ボトルネックなどを受
けることはなく多様性が保持され続けてき
たことが分かった。 
 また、それぞれの集団から、100 年間の環
境変化に応答したと考えられるストレス応
答性遺伝子などが複数得られた。例えば、伊
吹山の高標高集団において検出された遺伝
子領域は、1910 年代の時点で集団内に豊富な
遺伝的多様性が存在し、1950 年代から現在に
かけてはその遺伝子頻度が大きく変化して
おり、なおかつその傾向が 1 万 bp に渡って
継続していた。この遺伝子領域にはシロイヌ
ナズナにおいてアブシシン酸や乾燥ストレ
スに応答する遺伝子が含まれており、適応遺
伝子として強く期待される。 
 一方、集団間で共通して変化した遺伝子は
検出されなかったことから、過去 100 年間の
環境変化に対して、それぞれの集団では異な
る遺伝子により適応を果たしてきたと考え
られた。さらに、過去 100 年間では、気候変
動のような集団間に共通して作用する広域
的な環境変化よりも、土地開発のような集団
特異的に作用する局所的な環境変化の方が
強い影響をもたらしたと考えることもでき
た。 
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