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(1)序論

現在の日本産高山植物の分布パターンがどのように成立してきたかを考察する植物地理

学的な研究は、２０世紀初頭から多くの研究者によって行われてきた。これらの研究では

各高山植物の分布域を検討し、同様な分布パターンを持った種群を1つの要素として区分

した結果からそれらの持つ歴史を推定する、という手法が一般的に用いられる。これによ

ると日本産高山植物は、主にアジア要素(アジア大陸に限って分布する植物)や周北極要

素(北半球の北部地域に広く分布する植物)としてまとめられる種群が第四紀更新世の氷

河時代に日本列島に侵入し、曰本の高山に遣存的に残った種群であると考えられきた。し

かしながら、このような議論は多くの仮定を含んだものであり、仮説検証することが不可

能であることは否めない。

近年、分子情報が比較的容易に扱えるようになり、植物では葉緑体DNAを用いた系統解

析がさかんに行われている。一般に葉緑体DNAは進化速度の遅い保存的なマーカーである

と考えられているが、最近では葉緑体DNAの種内や近縁種間における変異が多く報告され

るようになってきた。ざらにこの情報を利用し、集団レベルの系統関係や遺伝的な地理的

構造を明らかにした研究が行われつつある。

そこで本研究では、この分子`情報を用いることによってこれまで暖昧な議論を余儀なく

されてきた日本産高山植物の歴史的な側面をより客観的に議論することを目的としている。

なお本研究では日本産高山植物の中から太平洋要素としてまとめられる種群を対象にした。

この要素は曰本産高山植物の中でアジア要素や周北極要素に次いで種類数の多い種群であ

り、日本を含めた北太平洋周辺地域に帯状に分布している。面的に分布しているアジア要

素や周北極要素に比べて、帯状に分布している太平洋要素は、その分布の成立過程を推定

するうえでの解釈が比較的容易になると考える。

(2)材料と方法

太平洋要素の種群の中から、以下の９種群を対象とした：(1)ヨツバシオガマ

(PediculaIfschamissonisSteven)２４集団，(2)エゾコザクラ(PrimuﾉacunejfbliaLedeb.)１８集

団，(3)イワギキヨウ(CampanuﾉalasiocarpaCham.）６集団，(4)ハクサンチドワ（01℃his

aロstataFisch.)１３集団，(5)クロユワ（Fritillariacamtschatcensis(L､)KerGawl.）６集団,(6)

サマニヨモギ(ArtemisiaarcticaLess.）２集団，(7)ヒメクワガタ群(エゾヒメクワガ夕；

VeronicasteﾉﾉeriPall・exLinkvaMongistyﾉaKitag.，シナノヒメクワガタ；Ｖ・nipponica

MakinoexMatsum・var・shinano-alPjnaHHara）２集団，(8)エゾノシシウド群(エゾヤマ

ゼンコ；CoelOpleurumtrichocaIpum(HHara)Kitag.，ミヤマゼンコ；Ｃｍｕﾉtisectum

(Maxim)Kitag.）２集団,(9)ミヤマダイコンソウ（GeumcalthifMumSm・var､njpponicum(F、

Bolle)Ohwi）２集団。その中で多型の多く検出されたヨツバシオガマとエゾコザクラを中

心に解析を進めた。

ヨツバシオガマとエゾコザクラに関しては、葉緑体DNAの３遺伝子間領域の塩基配列を
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決定した：(1)ｔｍＴ(UGU)－ｔｍＬ(UAA)５，exon；(2)ｔｍＬ(UAA)３，exon-tmF(GAA)；(3)

atpB-rbcLo-方、イワギキョウ他６種群は、ｔｍＬ－ｔｍＦの遺伝子間領域のみ塩基配列決

定した。遺伝子間領域は遺伝子領域に比べて進化速度が速く、近縁な分類群間の系統解析

に有効であることが示きれている。各種群において、決定3した塩基配列データをアライ

メントし、塩基置換や挿入／欠失の形質をもとに葉緑体DNAハプロタイプを決定した。そ

の後、最節約法、近隣結合法、最尤法の３つの方法でハプロタイプ間の系統解析をおこな

った。

(3)結果

ヨツバシオガマの24集団55個体を解析した結果、１７種類の葉緑体DNAハプロタイプ

が検出された(Fig.１)。それらの系統解析からは２つの大きな系統(北方系統と南方系統）

が認められ、両者は地理的にまとまっていることが明らかとなった。北方系統の葉緑体

DNAは本州中北部の飯豊山以北の集団でみられ、南方系統のそれは本州北部の月山以南の

集団で観察された。また北方系統内と南方系統内の遺伝的距離を比較した結果、前者の方

が後者に比べて有意に小さいことが示された(MannWhitneyのU検定)。

エゾコザクラの18集団88個体を解析した結果、８種類の葉緑体DNAハプロタイプが検

出きれた(Fig.２)。それらの系統解析からは３つの大きな系統(北方系統，北海道系統，南

方系統)が認められ、各々は地理的にまとまっていることが明らかとなった。北方系統の

葉緑体DNAは北海道の利尻島と斜里岳以北の集団で、北海道系統のそれは北海道の大雪山

や日高山系、本州北部の岩木山の集団、南方系統のそれは本州中北部の飯豊山以南の集団

において観察きれた。ただしそれら３つの系統間の関係は多分岐となり分からなかった。

さらにヨツバシオガマと同様に、北方地域の系統(北方系統や北海道系統)の葉緑体DNA

は集団間の遺伝的な分化が小さく、本州中部の南方系統のそれは山岳ごとに細かく分化し

ており遺伝的な分化が大きいという結果が得られた。

一方、イワギキョウ他６種群では葉緑体DNAの種内および群内の変異は少なかった。イ

ワギキョウ、クロユワ、エゾノシシウド群では多型は検出されたが、多型の量はヨツパシ

オガマやエゾコザクラに比べるとかなり少なかった。またハクサンチドリ、サマニヨモギ、

ヒメクワガタ群、ミヤマダイコンソウではまったく変異がなかった。

(4)考察

ヨツバシオガマとエゾコザクラでの解析結果をもとに、両種の複数系統の葉緑体ゲノム

がどのような分布の変遷過程を経てきたのかについて以下の３つの仮説を立てた。第１は、

日本における長期間の分断が原因となって複数の系統が分化したという仮説である(長期

間分断説)。第２は、複数の系統が別々のルートを経て日本列島に侵入してきたという仮

説である(別ルート侵入説)。この場合、北方系統や北海道系統がサハリンや千島列島を経

て北から侵入し、南方系統が朝鮮半島を経て西方から侵入してきたと考える。第３は、複
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数の系統が時間差をもって日本列島に侵入してきたという仮説である(時間差侵入説；

Fig.３)。

それぞれの仮説に対して、その妥当性を検討してみた。まず第１の長期間分断説は、過

去の地史的情報からは曰本において長期の分断をもたらすようなイベントは知られておら

ず考えにくい。また第２の別ルート侵入説も、現在の両種の分布状況から判断して考えに

くい(両種とも本州西部や朝鮮半島，中国にはまったく分布していない)。一方、第３の時

間差侵入説は、第４紀更新世における氷期と間氷期のくりかえしという地史的イベントが

知られているので考えやすい。また北方系統や北海道系統のハプロタイプ間の遺伝的な分

化が南方系統のそれよりも小さいという結果はこの仮説を支持していると思われる。以上

のことから、第３の仮説が最も妥当性が高いと考える。つまりヨツバシオガマやエゾコザ

クラでは南方系統の葉緑体ゲノムが先に侵入し、後から北海道系統や北方系統が侵入して

きたものと推察した。

イワギキョウ他６種群においては葉緑体DNAの種内変異が少なかった。このことはこれ

らの種群が最近になって分布を拡大したためと考える。分類群間の分子進化速度の違いに

よる影響とも考えられるが、本研究で解析した９種群はすべて多年性の草本植物である。

したがってイワギキョウ他６種群の進化速度がヨツバシオガマやエゾコザクラのそれより

も特に遅いとは考えにくい。

第４紀更新世(200-1万年前)には、氷期と間氷期のくりかえしが数万年のサイクルを

もって複数回あったことが知られている。さらに最終氷期(数万年－１万年前)には氷河や

氷床におおわれていた地域は、全陸地の27％に達したことが知られている。そしてこの氷

期に現在曰本列島でみられる寒地性の動植物の多くが侵入してきたことが、化石の記録や

花粉分析から明らかにされている。また更新世後期にかけて、日本列島における断層活動

が活発化し、本州中部の山岳が高い標高を持つようになったことが知られている。これら

のことから現在の日本に分布している高山植物の変遷過程には最終氷期が最も大きな影響

を及ぼしたと考えられている。

以上のことをふまえて、日本産高山植物の太平洋要素の変遷過程をまとめたい。この種

群の歴史に第４紀更新世の氷期と間氷期の複数回のくり返しが関与していることは間違い

ないと思われる。ただし、いつ頃の氷期に侵入してきたのか、または古くに侵入した系統

が残っているのかという点が種によって異なるために、種群によって葉緑体DNAの種内変

異の多型の量や分布パターンに違いがあるものと思われる。ヨツバシオガマとエゾコザク

ラの分布の変遷には最終氷期より前の氷期が少なくとも２回関わったものと推察される。

つまり両種は複数の氷期の影響を残している種群と言える。一方、イワギキョウ他６種群

の葉緑体DNAには多型は少なく、最終氷期に日本列島に侵入したものと推察される。つま

りこれらの種群は、単一の氷期の影響を残した種群と言える。このように日本産高山植物

の太平洋要素には、古い氷期に日本列島に侵入した系統が現在まで遣存的に残っている種

群と最近になって日本列島に侵入した種群が存在していることが明らかとなった。
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学位論文審査結果の要旨

各審査委員が提出学位論文に関して個別に審査を行うとともに,１９９７年７月２４曰の口頭試問の結果

をふまえ，同日に論文審査委員会を開催し協議を行った。その結果，以下のように判定した。

日本の高山植物相の成立過程を歴史的に考察する研究は，従来は各種の分布を類型化した「要素区

分」をもとに議論されてきた。しかし，この方法には科学的な根拠を見出すことが出来ない。そこで

学位申請者は,葉緑体DNAの種内多型の把握と，それに基づく集団内･問の系統解析を行うことによっ

て，曰本の高山植物の植物地理学的理解を客観的で精度の高いものにすることを試みた。解析対象と

しては従来太平洋要素としてまとめらた分布様式を示す種の中から9種群をとりあげた。その結果，

(1)ヨツバシオガマとエゾコザクラの2種は，東北南部を境に南北に2系統に分かれ，さらにその中で地

域集団を分化させた種であること，(2)イワギキョウ，ハクサンチドリ，クロユリ，サマニヨモギ，ヒ

メクワガタ群，エゾノシシウド群，ミヤマダイコンソウの7種群は比較的近年に日本列島に侵入して

きた種群で遺伝的分化がほとんどないこと等を明らかにした。すなわち，太平洋要素とされていた種

群には，異なる歴史を持った種が含められていたことになる。また，葉緑体DNAの解析により種内レ

ベルでの歴史的な変遷過程を解明できることを示した。

以上の研究成果は日本の高山植物相の成立過程についての初めての客観的な解析結果を示したもの

であり，生物学分野のみならず保全生物学分野にも大きく寄与するものである。したがって，本論文

(よ博士（理学）の学位に値するものと判断する。
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