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研究成果の概要（和文）：雑種形成は、植物の種分化を促す重要な要因のひとつとして注目されている。種間交雑を頻
繁に生じるヤナギ属植物について、複数の核遺伝子を解析し、雑種形成が進化に及ぼす影響を検証した。ユビソヤナギ
はネコヤナギとエゾヤナギの中間的な形態を持つが、系統解析の結果、これら3種の系統的独自性は高く、ユビソヤナ
ギは雑種由来ではなかった。ただし、これら3種の間には、種分化後に遺伝子流動が生じている可能性が示唆された。
一方、Vetrix亜属やChamaetia亜属に属する国産ヤナギ属植物の多くは複雑なネットワークを形成し、種分化後の頻繁
な種間交雑によって網状進化を遂げている可能性が示唆された。

研究成果の概要（英文）：　Hybridization in plants is now considered as one of the important factor which
promotes speciation. We examined reticulate evolution in the genus Salix, by investigating phylogenetic 
relationships among Japanese willow species in the subgenus Vetrix and Chamaetia based on multiple 
nuclear genes. Phylogenetic network analysis did not support the hypothesis for diploid hybrid speciation 
of S. hukaoana which had been suspected of being derived from diploid hybrid between S. gracilystyla and 
S. rorida, although the phylogenetic incongruence in a few loci suggested introgression among them after 
speciation. In contrast, the other species displayed more complex evolutionary histories including 
reticulate events, and suggested that reticulate evolution has occurred extensively in the genus Salix.

研究分野： 保全遺伝学、系統地理学、生態遺伝学

キーワード： 網状進化　雑種種分化　系統解析
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１．研究開始当初の背景 
 雑種由来の系統が種として進化する「雑種
種分化」は、近年、植物の種分化を促す重要
な要因のひとつとして注目されている。その
なかで、雑種形成時に染色体倍加をともなわ
ない「二倍体雑種種分化 homoploid hybrid 
speciation」という種分化プロセスについては、
詳細な研究が少なく、その理解は進んでいな
い。 
 ヤナギ科植物は、雑種形成を頻繁に行うこ
とで知られている。またヤナギ科植物は、
Popula tricocarpa の全ゲノム解読をはじめと
して、ゲノム解析が進展している分類群でも
ある。そのため、ゲノム情報を利用した系統
解析によって、雑種形成がヤナギ属の種分化
に及ぼす影響を解明することが可能である。 
 日本には 30 種程度のヤナギ属植物が自生
している。このなかで、本州北部に遺存的に
分布するユビソヤナギ（Salix hukaoana）は、
二倍体ゲノムを持ち、(1)形態的にエゾヤナギ
とネコヤナギそれぞれに類似点を持つこと、
(2)本州中部地方と北海道に隔離分布するエ
ゾヤナギの分布に隣接する分布を示すこと、
(3)エゾヤナギとネコヤナギはともにヤナギ
属のなかでは開花が早く、両種の間には雑種
形成が報告されていること、などから、ユビ
ソヤナギがエゾヤナギとネコヤナギの二倍
体雑種起源である可能性が高いと考えられ
た。 
 
２．研究の目的 
 本研究では、国産ヤナギ属植物を対象に、
Populus 属のゲノム情報を活用して系統解析
をおこない、容易に種間雑種を形成するヤナ
ギ属において、雑種形成を通じた種間の遺伝
子交流が系統分化に及ぼす影響を検証する
ことを目的とする。 
 特に、雑種由来の可能性が高いユビソヤナ

ギ（Salix hukaoana）を対象に、ネコヤナギと
エゾヤナギの雑種に由来する雑種起源説を
検証したうえで、homoploid hybrid speciation
による種分化プロセスを解明することを目
的とした。 
 
３．研究の方法 
 本研究では、国産ヤナギ属植物のうち
Vetrix 亜属、Chamaetia 亜属、およびケショウ
ヤナギ・オオバヤナギを含む 22 種のうち 20 
種を対象とし、野外や植物園より試料を採集
した。特に、ユビソヤナギ、エゾヤナギ、ネ
コヤナギについては、分布域全域をカバーす
る４～８集団から標本を採取した。 
 まず、葉緑体遺伝子間領域と２つの核遺伝
子低コピー領域（PGI、ncpGS）を用いて、国
産ヤナギ属植物を対象に系統解析をおこな
った。このとき、葉緑体遺伝子間領域の PCR
増幅にはユニバーサルプライマーを用い、
PGI 領域、ncpGS 領域については、同じヤナ
ギ科の Populus 属のゲノムデータベースを利
用して PCR プライマーを設計した。 
 ヤナギ属 22 種について、これら３つの遺
伝子領域について、ABI3100 Genetic Analyzer
を用いて塩基配列を解析した。核遺伝子領域
については、得られた塩基配列から、dnasp
ソフトウェアを用いてハプロタイプの推定
をおこなった。こうして得られた塩基配列情
報から、MrBayes を用い、ベイズ法による系
統樹を作成した。得られた個々の系統樹から、
Splitstree ソフトウェアを用い、網状系統樹
（Split network）を作成し、ヤナギ属の系統関
係を調べるとともに、ユビソヤナギの雑種起
源仮説を検証した。 
 次に、Hanley et al. (2006)がPopulus属のEST
から設計したプライマのうち 26 組を用い、
ゲノム全域を含む遺伝子領域について、遺伝
子配列から系統解析を行った。ここでは上記

図 1 葉緑体遺伝子間領域、PGI 領域、ncpGS 領域を用いて作成した国産ヤナギ属（Vetrix 亜属、Chamaetia
亜属、ケショウヤナギ・オオバヤナギ）の Consensus network。 



22 種のうち、ユビソヤナギ・エゾヤナギ・ネ
コヤナギに加え、キツネヤナギ・バッコヤナ
ギ・オノエヤナギの計６種を対象に、同様に
MrBayes を用いてベイズ法による系統樹を作
成した。こうして得られた多数の系統樹を
Splitstree を用いて統合し、網状系統樹
（Supertree）を構築した。 
 
４．研究成果 
 各遺伝子領域ごとに系統樹を構築したと
ころ、遺伝子領域ごとに異なる系統樹が得ら
れた。葉緑体遺伝子間領域ではユビソヤナギ
がエゾヤナギをハプロタイプを共有する一
方、核遺伝子 PGI 及び nspGS 領域では、ユビ
ソヤナギはネコヤナギにより近縁であった。 
 ３遺伝子領域の系統樹から consensus 
network を作成した結果（図 1）、ユビソヤナ
ギはネコヤナギ・エゾヤナギと近縁であり、
その種分化の過程で交雑を起こしている可
能性が示唆された。また、他の国産ヤナギ属
では、多くの種が網状の系統樹を形成してい
た。これは、ヤナギ属では雑種形成を通じた
網状進化が一般的であることを示唆してい
た。 
 ユビソヤナギ、ネコヤナギ、エゾヤナギの
３種の進化をより詳細に解明するため、26 座
の核遺伝子領域を用いて supernetwork を構築
した（図 2）。その結果、３種は明瞭に分岐し、
系統的独自性を保っていることが明らかと
なり、ユビソヤナギがエゾヤナギとネコヤナ
ギの雑種種分化によって進化したという雑
種種分化仮説は否定された。しかし、網状系

統樹作成の閾値を下げた（15%以下の遺伝子
座にしか見られない分岐パターンを網状系
統樹に反映させた）とき、この３種は網状の
系統樹を形成した。すなわち、これら 3 種は
古い時代に分岐したが、種分化後に種間交雑
を介した遺伝子交流をおこなっている可能
性が高いことが示唆された。一方、オノエヤ
ナギ、バッコヤナギ、キツナヤナギは網状の
系統樹を示し、これら 3 種では網状進化が生
じていることが示された。 
 このように、ヤナギ類のように種間交雑を
生じやすい植物において、その進化史や分類
学的位置づけを解明するうえで、ゲノム情報
を利用した複数核遺伝子の解析による網状
系統樹の作成が有効な手段であることが示
された。 
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図 2 核遺伝子 26 領域を用いて作成したユビソヤナギユビソヤナギ・エゾヤナギ・ネコヤ
ナギおよびキツネヤナギ・バッコヤナギ・オノエヤナギの supernetwork。 
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