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【解	 説】シリーズ 

日本の森林樹木の地理的遺伝構造（8） 

ハリギリ（ウコギ科ハリギリ属） 

阪 口  翔 太*, 1 

 
 

はじめに	 

 
	 ハリギリKalopanax septemlobus (Thunb.) Koidz.（ウコギ
科ハリギリ属）は、東アジアの温帯域に分布する落葉高

木性樹木である。ウコギ科の分子系統学的解析から、単

型のハリギリ属は同じく東アジアに固有のウコギ属

Eleutherococcus と単系統を成すとされる（Plunkett et al. 
2004）。種内分類群としては、琉球産の葉裂片数が少なく、
葉に毛が少ないものが変種リュウキュウハリギリ var. 
lutchuensis (Nakai) Ohwi ex H.Ohbaとして提案されている。
また、本種は葉の形態に多型があり、葉面に毛が密生す

るものをケハリギリ f. maximowiczii (Van Houtte) H.Ohashi
と呼ぶことがある。しかしハリギリの葉形態を分布域全

体から得られた標本に基づいて検討した研究では、こう

した変異は明瞭に区別することができず、リュウキュウ

ハリギリでさえ中国南部から得られた標本の変異の中に

包含される（Chang et al. 2003）。こうした検証から、本種
は全体として高い葉形態の多型性を示す一つの実体と捉

えられている。 
	 東アジア地域の植物相は、植物区系学の観点から日華

植物区系として一つの区系にまとめられている（Good 
1964；Takhtajan 1986）。ハリギリの分布はこの日華植物区
系によく対応しており、亜熱帯気候の中国南部から亜寒

帯のサハリン・極東ロシアに至る広大な地域に分布する

（図—1a）。日本列島、朝鮮半島、そして長江以北の中国
では温帯性落葉樹林もしくは針広混交林に、中国の長江

以南の地域では常緑性広葉樹林の中に混じって生育して

いる。こうした広域分布は長い時間をかけて形成された

と考えられるが、その過程では海峡を超えるような分布

拡大や、環境変動による集団の絶滅や分布域の縮小と再

拡大が繰り返されたはずである。 
	 これまでに本種では、東アジア全域での遺伝構造につ

いて複数の遺伝マーカーを用いた解析が行われている。

本稿ではその解析結果を引用しながら、明らかになって

きたハリギリの分布変遷の歴史について解説する。 
 

 
図—1	 （a）東アジアにおけるハリギリの分布域（灰色網
掛け）と葉緑体ハプロタイプの地理的分布。検出さ

れたハプロタイプは地理的にまとまりのある 3 つの
系統に分かれている（系統の分布境界を黒太線で示

した）。（b）ハプロタイプ間の関係を表すネットワー
ク。Sakaguchi et al.（2012）より改変。 

 
 

種内系統の古い分化を探る	 

―葉緑体DNA解析―	 

 
	 ハリギリの分布は東アジアに広がっているため，その

分布を網羅するように日本・中国・韓国の 3 か国の研究
者が協力し、75地点で 2,205個体から葉を採取した。 
	 採取した試料から CTAB法によってゲノム DNAを抽
出し、まずは葉緑体DNAにおける遺伝的変異を調べた。
被子植物であるハリギリでは葉緑体 DNA は母性遺伝す
る。本種では父親由来の花粉が昆虫によって母親まで運

ばれる距離に比べて、受精後に鳥類などによって種子が

散布される距離よりも長い（Fujimori 2007）ため、遺伝時
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に核DNAよりも空間移動距離が短くなる。よって、核や
ミトコンドリアマーカーよりも強い遺伝構造を示すと考

えられた。さらに、半数性のオルガネラDNAであること
から、集団サイズは核DNAマーカーの半分となり、集団
サイズの減少などの過去の集団動態を強く反映すること

が期待された。 
	 葉緑体の 3つの非コード領域を PCR増幅し、576個体
について塩基配列データを得た。アラインメント後の配

列長は 2,055 bpとなり、そこから 26個のハプロタイプが
検出された（Sakaguchi et al. 2012）。ハリギリで見つかっ
たハプロタイプと外群であるウコギ属との関係を系統樹

推定法によって調べると、ハリギリ種内には 3 つの主要
な系統が存在し、それらは階層的に分化していることが

明らかになった。最初に分化したのは日本列島から中国

東部にかけて広く分布する系統（CP1）と、それ以外の中
国西部に分布する系統群であった。これらの系統の分布

はほとんど地理的に重なっておらず、東経 110-115度を境
界とする東西での強い遺伝的分化を示した（図—1）。さら
に，中国西部に分布する系統は長江以南に分布する系統

（CP2）と長江の北に位置している大巴・秦嶺山脈の系統
（CP3）に分化していた。 
	 興味深いことに、この系統分布パターンは日華植物区

系の 2 つの森林亜区（東側の日華森林亜区と西側の中国
ヒマラヤ森林亜区）の分布に対応していた。これまでに

日華植物区系型分布を示す植物のいくつかで同様の系統

分化が知られている。例えば、バラ科シモツケ Spiraea 
japonicaは 9変種に分類されており、それぞれの変種が遺
伝解析とアルカロイド分析に供された（Zhang et al. 2006）。
その結果、日本と朝鮮半島に分布する var. japonica、中国
沿海部の var. glabra、中国中部の var. fortuneiが 1つの系
統にまとまり、残りの 6変種がもう 1つの系統を形成す
ることが分かった。これら 2 つの系統の分布境界は東経
110度線付近に位置していた。同じく日華植物区系型分布
を示すモミジハグマ属植物の系統解析が行われると、お

よそ 110 万年前から系統分化が始まったこと、そして属
内に大きく 3 つの系統が存在することが明らかになった 
（Mitsui et al. 2008）。このうち、初期に分岐した系統は四
川省に分布し、その姉妹系統はその後2系統に分化して、
それぞれ「ヒマラヤ～中国西部～台湾」地域と「台湾～

中国東部～日本列島」地域に分布している。これらの研

究では、主要な系統の地理的分布が 2 つの森林亜区の両
側に分かれていることから、チベット高原の隆起に伴う

地形変動と、それに伴い横断山脈の東西でモンスーン気

候が分化したことが本地域での系統分化を引き起こした、

として考察されている。 

	 ハリギリについて系統分化が起こった年代を推定した

ところ、 およそ 50 万年前以降であることが示された 
（Sakaguchi et al. 2012）。ハリギリの葉緑体系統が分化し
た年代は、全球スケールで氷期―間氷期が繰り返す気候

変動が顕在化してきた時代として知られている（Lisiecki 
and Raymo 2005）。特に、寒冷化と乾燥化が同時に起きた
氷期気候は、東アジアのフロラに大きな影響を与えたに

違いない。例えば日本列島では、現在は中国・台湾にし

か分布しないコウヨウザン属、Fagus microcarpaなどがこ
の時代を境に化石群集から消失したことが知られている 
（Momohara 1994）。こうした歴史的背景を考慮すると、
厳しい気候変動に直面した結果、ハリギリの分布は小さ

く分断化され、種内系統が異所的に分化した可能性が考

えられる。化石記録が不十分なため、ハリギリがどのよ

うな地域に分断化されていたのかは推測の域を出ないが、

CP1 系統の分布はイチョウやイヌカラマツの自生地とし
て知られる天目山から武夷山脈に重なり、CP2 は古固有
植物が集中する三峡から雲貴高原の地域、CP3 は大巴・
秦嶺山脈と関係があるように見える（図—1）。もしハリギ
リの葉緑体系統の分布が温帯林の分断化の歴史を表して

いるのだとすれば、これらの主要な山地域がハリギリに

とっての重要な逃避地として機能した可能性が考えられ

る。 
 
 

より詳細な地理的遺伝構造を探る	 

―核マイクロサテライト解析―	 

 
	 葉緑体 DNA 解析によりハリギリの種内系統の分化過
程が見えてきた。しかし、現在の東アジアの地勢におい

て、本種の重要な地理的障壁となっている東シナ海周辺

地域では単一の葉緑体ハプロタイプが優占しており、遺

伝的障壁は検出されていない。この結果が、単純に地域

集団間で遺伝的分化が存在しないことを示しているのか、

それとも突然変異率の低い葉緑体 DNA では十分な遺伝
的変異が検出できていないだけなのかは判断できない。

また、葉緑体DNAは組換えを起こさないので単一の遺伝
子系譜を反映している。一般に、限られた数の遺伝子座

を調べるだけでは、それぞれに特有の系譜のばらつきの

影響が大きいため、集団の過去の動態を推定するには不

十分とされる。 
	 そこで核ゲノム中に位置し、高い突然変異率をもつマ

イクロサテライト領域を解析することにした。マイクロ

サテライト解析では、採取したすべての試料 2,205個体を 
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図—2	 （a）核マイクロサテライト遺伝子型に基づいて推
定された 5つの遺伝的クラスター（STRUCTURE解
析による推定）。クラスター間の関係は近隣結合樹に

よって表現した。クラスターを示す円のサイズは遺

伝的多様性に比例している。（b）解析した個体が、5
つのクラスターに割り振られた確率を棒グラフで示

した。個体は1本ずつの棒によって表現されており、
それを地域ごとにまとめた。Sakaguchi et al.（2012）
より改変。 

 
 
用いて、6遺伝子座について解析を行った。その結果、解
析した座から 22-34個の多くの対立遺伝子が検出され、ヘ
テロ接合度（HS = 0.722）と遺伝的分化度（G’ST = 0.715）
はともに高い値を示した。核マイクロサテライト遺伝子

座における遺伝構造を推定するために、STRUCTURE解
析（Pritchard et al. 2000）を行った。STRUCTURE解析で
は、共通祖先をもつ遺伝的クラスターを仮定して、それ

ぞれのクラスターの中でハーディワインベルグ平衡が満

たされるようにクラスタリングを行う。そして同時に、

各クラスターに個体が割り振られる確率が計算される。 
	 図—2には、STRUCTURE解析で推定された 5つの遺伝
的クラスターの関係（a）と、採取した地域別の出現頻度
（b）を示した。5つのクラスターの出現頻度は地域的に
よくまとまっており、葉緑体で検出された遺伝構造に似

ていた。クラスター1-3という分布域の東部を占めるグル
ープは葉緑体 CP1系統に対応し、クラスター4と 5とい
う中国西部に分布するグル―プは葉緑体CP2系統とCP3
系統に対応した。また、葉緑体データでは遺伝構造が検

出されなかった東シナ海周辺の集団において、核マイク

ロサテライト解析では明瞭な遺伝的分化が検出された。

つまり、南日本（クラスター2）と中国東部（クラスター
3）の集団は異なるクラスターに属することが明らかにな

った。この結果は、東シナ海が地理的障壁となって南日

本と中国東部の集団が遺伝的に分化したこと、そしてそ

れ以降に地域間でほとんど移住が起こっていないことを

示唆している。一方で、朝鮮半島の集団ではこれらのク

ラスターが混合しており、この地域で系統の二次的接触

が起きた可能性が考えられた。 
	 次に、主要な分布域である日本列島と中国の地域集団

について、遺伝的多様性と空間遺伝構造の比較を行った。

STRUCTURE解析で推定された 5つのクラスターのうち、
日本列島に分布する 2 つのクラスターと中国南西部に分
布するクラスター4は高い遺伝的多様性を示した（図—2a）
ほか、ともに共通祖先に比較的近い対立遺伝子組成を保

持していた。それに対して、地域内の空間遺伝構造は日

本と中国の集団間で対照的な結果となった。ここで示す

のは、集団間の地理的距離に対して集団間の遺伝的距離

をプロットしたグラフである（図—3）。グラフを見てみる
と、地理的距離が増加するのに応じて、遺伝的距離が増

加するという一般的な傾向が表れている。しかしここで

注目すべきは、用いた遺伝マーカーの種類に関わらず、

中国の集団における遺伝的分化が非常に大きいという結

果である。例えば葉緑体でのプロットを見てみると、

250km 以内の距離に位置している集団同士でも遺伝的距
離は 0.91という値をとっており、集団間でハプロタイプ
がほとんど共有されていないことを示している。これに

比べると、日本列島の集団間の遺伝的分化がずっと小さ

いことが分かる。 
 
 

 

図—3	 （a）葉緑体ハプロタイプと（b）核マイクロサテ
ライト遺伝子型データに基づいて推定した、日本列

島と中国における空間遺伝構造。灰色網掛けは 95%
信頼区間を示す。Sakaguchi et al.（2012）より改変。 

 
 

気候変動下の分布変遷を再現する	 

 
	 葉緑体DNAと核マイクロサテライト解析から、日本列
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島と中国の地域集団はともに高い遺伝的多様性を保持し

ながらも、空間遺伝構造の強さは地域間でかなりの違い

があることが示された。このような遺伝構造の違いには、

それぞれの地域における過去の分布変遷のパターンが影

響している可能性が考えられた。例えば、山地帯をもつ

地域では気候変動に伴って垂直分布が上下するが、分布

が高標高域にある時期には水平方向での集団間の結びつ

きが弱くなり、集団間の遺伝的分化が促進されると考え

られる。また、分布が高緯度にあるのか、低緯度にある

のかも遺伝構造に影響を与えると考えられる。例えば氷

期には高緯度ほど気温が大きく低下するため、低緯度よ

りも分布が消滅しやすい。 
	 地域によって異なる過去の気候変動の影響を調べるた

め、ハリギリの分布を気候変数の関数としてモデル化し

現在と過去（最終氷期最盛期、約 2万 1千年前）の分布
を再現した（図—4）。予測された現在の分布をみると、中
国では間氷期にあたる現在でも最終氷期でも、分布適地

が細かく分断化されていることが分かる（図—4）。中国で
は北緯 22-34 度にかけての広大な温帯域が丘陵地帯で占
められており、多くの温帯性植物で代表的な山塊ごとに

固有の葉緑体ハプロタイプ群が検出されている（Qiu et al. 
2011）。こうした結果は、少なくとも最近の氷期－間氷期
サイクルにおいて、温帯林構成種が山塊の上下を垂直移

動するだけで、気候変動をやりすごしてきたことを意味

する。 
 
 

 
図—4	 ハリギリの分布記録，そこから予測した現在と最
終氷期最盛期における分布。Sakaguchi et al.（2012）お
よび阪口（2013）より改変。 

 
 
	 一方、より高緯度に位置する日本列島や朝鮮半島では、

中国に比べるとハリギリの分布好適地は水平的に広がっ

ていると予測されたが、最終氷期には分布の北方域で分

布適地が消滅した可能性が示された （Sakaguchi et al. 
2012；Sakaguchi et al. 2010）。多くの温帯性植物における
系統地理学的解析では、日本列島の南部から北部にかけ

て遺伝的多様性が減少する傾向が共通することから、本

州中部から四国、九州地域において、温帯林が安定的に

維持されてきたと考えられている（たとえば、Hiraoka and 
Tomaru 2009；Tomaru et al. 1997）。こうした地域では、ハ
リギリは氷期には日本海側と太平洋側の低標高域に分布

が下降することで分布を維持していた（Sakaguchi et al. 
2010）。ここで、中国の状況と異なるのは、氷期において
南日本の温帯林は比較的連続した分布適地に再集合して

いた可能性がある点である。例えば最終氷期において、

現在は海峡で隔離されている中国地方と九州北部の温帯

林は、干上がった大陸棚上で連結していた可能性が示さ

れている （Iwasaki et al. 2012）。ハリギリにおいて日本列
島の集団が比較的弱い空間遺伝構造を示した理由の一つ

には、氷期には南日本集団で、間氷期には北日本集団で

地理的隔離が働きにくかった可能性があるのかもしれな

い。 
 
 

最終氷期後の北方への分布拡大	 

 
	 化石記録によれば、最終氷期最盛期の北日本では亜寒

帯・寒帯性の植生が広がっていた（Tsukada 1983）。北海
道ではトウヒ属やグイマツ、ダケカンバ型のカンバ属が

増加し、北部地域の低地ではグイマツやハイマツの点在

するツンドラ植生が分布していたとされる。東北地方で

も、トウヒ属、チョウセンゴヨウなどの針葉樹が優占し

ており、温帯性落葉広葉樹の分布は極めて少なかった。

よって、現在の北日本に広く分布している温帯林は後氷

期に分布を拡大した結果であると考えられている。 
	 後氷期におきた温帯林の拡大に際し、どこに拡大の起

点となる集団が分布していたのか、という問題は長年の

議論の的になってきた。従来は、最終氷期に化石が検出

された地点を参考にして、温帯性樹種の分布拡大過程が

推察されていたが、近年では十分に化石が残らないほど

小さな分布（隠蔽逃避地）が北方に点在しており、そう

した場所から分布の拡大が起きたとする考え方が提唱さ

れている（Stewart and Lister 2001）。もしこれまでに有力
視されてきたような南方地域よりも北方に逃避地が存在

していたとすれば、後氷期における種の分布拡大のシナ

リオが見直されるほか、種の分散速度の推定が大きく変

わることになる (McLachlan et al. 2005)。 
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図—5	 北海道における集団の遺伝的多様性（対立遺伝子
多様度）の地理的変異。Sakaguchi et al.（2011）およ
び阪口（2013）より改変。 

 
 
	 図—5には、マイクロサテライト解析で推定された北海
道のハリギリ集団の遺伝的多様性を地図上に示した。こ

の図からは、北海道南西部の集団で最も多様性が高く、

北東部にかけて多様性が低くなる傾向が見て取れる。理

論的研究から、樹木集団の遺伝的多様性は移住の過程で

確率的に減少することが予測されており（Austerlitz and 
Garnier-Gere 2003）、北海道で観察されるハリギリの遺伝
的多様性の減少は、おそらく過去の分布拡大の歴史を反

映しているものと考えられる（Sakaguchi et al. 2011）。こ
れに従えば、最終氷期最盛期の北海道の大部分の地域で

はハリギリの分布は消滅し、その後に道南部より南の地

域から分布が再拡大したと推察される。 
	 東北地方のハリギリ集団の遺伝構造を、核マイクロサ

テライトマーカーを用いて詳細に解析にすると、太平洋

側と日本海側での分化が検出されている（Sakaguchi et al. 
2011）。また、分布予測モデルによる解析では、最終氷期
最盛期の北東北地方の沿岸部にハリギリの分布好適地が

予測されたことからも、脊梁山脈を隔てた集団分化は、

この地での氷期の隔離分布を反映しているものと考えら

れた。したがって、後氷期におけるハリギリの北方への

分布拡大は、北東北から道南にかけての地域を起点とし

て始まったと推察できる。同様に近年の系統地理学的研

究においても、最終氷期最盛期に少なくとも北東北以北

に温帯性樹木が分布していた遺伝的証拠が提示されてき

ている（Hu et al. 2010；Kimura et al. 2014；Tsuda and Ide 
2005）。 
 
 

おわりに	 

 
	 本稿ではハリギリを対象とした一連の系統地理学的研

究を紹介した。広大な東アジアで分化してきたハリギリ

の遺伝解析を行うことにより、本種の地域的固有性や集

団動態史が過去数十万年間という長期の環境変動を反映

して成立したことが示された。森林内に低密度に点在す

るハリギリは大規模に植林されることも少なく、比較的

分布量の多い北海道においても天然生木が利用されてい

るため、日本では人為による遺伝構造攪乱の恐れは低い。

しかし、中国ではハリギリの速い初期成長率が注目され、

緑化木としての植栽やコウヨウザン植林地に共植えされ

始めていると聞く。特に中国では強い遺伝構造が検出さ

れているので、歴史的遺産ともいえる本種の遺伝構造が

乱されることなく、将来へと存続することを希望してい

る。 
	 また、ハリギリがこれほどまでに広域分布を獲得でき

た背景には、高い環境異質性を有する東アジアにおいて

適応進化を遂げてきたことが寄与していると考えられる。

実際、北海道の集団（北緯 44度）では冬芽が-70℃までの
低温に耐えられるのに対し、琉球列島の集団（北緯26度）
では-10℃までの耐凍性しか持たないことが知られている
（Sakai 1977）。本稿で紹介した遺伝構造解析には進化的
に中立と考えられる遺伝マーカーが利用されているが、

今後そうした地域適応に関連するゲノム領域が特定され、

その進化に関する知見が深まれば、樹木の広域分布性を

支える遺伝的基盤を理解できるだけでなく、将来の環境

変動に直面した時の集団動態をより正確に予測する手掛

かりになるのではないだろうか。 
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