
はじめに

　ケショウヤナギ Salix arbutifolia Pall. は、樹高 30 m、

直径 1 mに達する落葉高木である。幼木の枝や幹がしば

しば白蝋を帯び、小枝は繊細で紅に色づくことから、化

粧柳と名づけられた（進 2009）。萌芽などの栄養繁殖は

まれで、ほとんど実生で更新する。雌雄異株で、4月か

ら 5月にかけて開花し、花粉は風媒である。数 km以上

離れた河川間で花粉が散布されている（Hoshikawa et al. 
2012）。綿毛の付いた種子は、6月から 7月にかけて風

によって散布されるが、北海道紋別市では 9月まで散布

が続く（田崎ら 2014）。種子の散布距離は 30 kmに達す

ることを示唆する事例がある（川辺・斉藤 1994）。種子は、

寿命が 3週間以内で、水分条件がよければ一昼夜で発

芽する。実生が定着する立地は、光条件が非常によく、

乾燥が激しい礫質の氾濫原に限られ、すみやかに地下部

が伸長し支持・吸水機能を発揮する（本間ら 2002）。こ

のため、ケショウヤナギは河川の撹乱によって生じた砂

礫堆に、優占度の高い一斉林を形成することが多い（Shin 
and Nakamura 2005）。このような一斉林は、洪水によっ

てしばしば破壊されてしまう（島津2013）。残った林分は、

ケショウヤナギの成長にともない先駆樹種の若齢林と

なり、河川の流路が変わり撹乱を受けなくなると遷移

後期種からなる群落へ移行する（Nakamura et al. 2007）。
よって、河川撹乱の減少は、遷移後期種の増加とケショ

ウヤナギの減少をもたらす（横山・島野 2014）。ダムに

よる流量調節や河川改修による撹乱の減少はケショウ

ヤナギの減少要因となっており（高木・中村 2003；田

崎ら 2007）、更新立地の再生を目指すダム放流試験が行

われている（柳屋ら 2014）。
　このような限られた生育立地は、ケショウヤナギの

分布を特徴づけている。本種は、バイカル湖より東の

シベリアから極東にかけて広く分布し、島嶼部ではサ

ハリン、北海道、本州に分布する（図− 1a）。日本では、

北海道と長野県とに隔離分布する（図− 1b）。それぞれ

の地域でも分布は隔離性を示す（永光2004）。北海道では、

分布の中心の十勝地方から大雪山系によって隔てられ

た紋別市と、日高山脈によって隔てられた浦河市に分

布する（図 –1b）。長野県では、分布の中心の上高地か

ら離れた地域にも点在する。

　日本の隔離集団の由来と隔離による遺伝構造への影

響を知ることは、それらの保全にとって重要である。北

海道集団はサハリンまたは千島列島経由で、長野県集

団は朝鮮半島経由で由来した、互いに異なる系統なの

だろうか。それとも、両者は、日本列島でまとまった

集団を成していたが、東北地方での絶滅により隔離さ

れたのだろうか。だとすると、日本列島の祖先集団は

どこに起源するのだろうか。日本の隔離集団において、

隔離の距離と集団の大きさは遺伝的多様性にどのよう

な影響を与えたのだろうか。これらの疑問に答える前に、

ヤナギ属の系統分類を整理しておこう。

ヤナギ属の系統分類

　ヤナギ属 Salix は過去に 3 つの属に分けられ、本種

はケショウヤナギ属 Chosenia の唯一の種として扱わ

れていた。Azuma et al.（2000）は、葉緑体 rbcL 遺伝

子の系統を明らかにし、ヤナギ属が外群（ハコヤナギ

属 Populus など）から大きく分岐した単系統群である

ことを示した。さらに、ヤナギ属は大きく 2 つの系

統群に分けられ、ケショウヤナギ属とオオバヤナギ S. 
cardiophylla Trautv. & Meyのみが属していたオオバヤナ

ギ属 Toisusu はその一方の系統群に含まれることがわ
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かった。そのため、Ohashi（2000）は、ヤナギ属の分類

を現在の体系に改訂した。その後も、ヤナギ属の分子系

統が研究され（Hardig et al. 2010；Barkalov and Kozyrenko 
2014a, b；Lauron-Moreau et al. 2015）、Wu et al.（2015）が

核リボゾームの ITS および ETS と葉緑体の複数領域

の系統を統合し、系統地理や網状進化を考察した。こ

れらの知見によると、ケショウヤナギに最も近縁な種

はオオバヤナギであり、両種は、エゾマメヤナギ亜属

Chamaetia とバッコヤナギ亜属Vetrix を含む系統群と姉

妹群となる。

　ヤナギ属には、二倍体から八倍体までの種が知られて

おり、染色体の基本数は 19である（Azuma et al. 2000）。
ケショウヤナギは二倍体（2n = 38）である（Azuma et al. 
2000）。

葉緑体の地理的遺伝構造

　上記の疑問に答えるために、Nagamitsu et al.（2014）は、

北海道の十勝地方、紋別市、浦河市および長野県、また、

日本列島への経由地に近いカムチャッカ、サハリン、沿

海州からケショウヤナギの 2～ 13個体の標本を採集し

た（図− 2a）。さらに、外群として、最も近縁なオオバ

ヤナギ、姉妹群のエゾマメヤナギ亜属とバッコヤナギ亜

属からそれぞれエゾマメヤナギ S. nummularia Andersson
とバッコヤナギ S. caprea L.の 1～ 2個体の標本を北海

道で採集した。これらの標本について、葉緑体matK 遺

伝子とその周辺の塩基配列を決定した（図− 2c）。
　これらのケショウヤナギから 8つのハプロタイプが

検出された（図− 2b）。複数の置換または挿入欠失によっ

てこれらのハプロタイプは、Aカムチャッカとサハリン、

B沿海州、C北海道と長野県、という 3つのグループに

図− 1　ケショウヤナギの分布。a）東シベリアから極東における分布、点は標本の採集地、破線は近縁種オオバヤ

ナギの分布域。Nagamitsu et al.（2014）を改変。b）日本における分布、四角は生育が確認されたメッシュ。

永光（2004）を改変。
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分けられた（図− 2a）。これらのハプロタイプの最節約

樹形図において、AとCは最も分化しており、Bはそ

れらの中間に位置し、外群への分岐はBとCとの間か

ら生じていた（図− 2b）。Cの高頻度のハプロタイプは、

オオバヤナギと同一のハプロタイプだった（図− 2b）。

核遺伝子 PtAP3 の地理的遺伝構造

　葉緑体matK 遺伝子を解析した標本について、Populus 
tomentosa から単離された B クラス MADS-box 遺伝子

PtAP3（Wang et al. 2006）のイントロンの塩基配列を決定

した（図− 3c）。この遺伝子は単一コピーであり、ケショ

ウヤナギにおける多型サイトは 2か所だったので、フェ

イズを揃えてアリルを特定することができた（永光未

発表）。

　この遺伝子のケショウヤナギのアリルは 3つあり、a
と bとは挿入欠失、bと cとは置換によって区別された

（DDBJ登録番号：AB530657–AB530659；図− 3b）。これ

らのアリルの最節約樹形図において、外群（AB543618–
AB543621）への枝は cにつながっていた（図− 3b）。し

たがって、aが派生的で、cが祖先的だと言える。aはカ

ムチャッカとサハリンおよび紋別市、bは十勝地方と浦

河市、cは沿海州と長野県で、頻度が高い傾向があった（図

− 3a）。カムチャッカは a、長野県は cに固定し、紋別市

では aと cだけがみられたが、サハリン、沿海州、十勝

地方と浦河市では 3つのアリルがみられた（図− 3a）。

図− 2　葉緑体 matK 遺伝子とその周辺領域のハプロタイプ。a）ケショウヤナギにおける構成と分布。b）ケショ

ウヤナギとその外群における最節約樹形図、数字は置換数、カッコ内の数字は挿入欠失数。c）配列を決

定した領域（線分）と使用したプライマー（三角）、エクソン（四角）とイントロン（実線）。Nagamitsu et 
al.（2014）を改変。
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核マイクロサテライトの地理的遺伝構造

　北海道の十勝地方の 5集団、紋別市の 1集団、浦河

市の 1集団および長野県の 2集団、また、サハリンの

3集団および沿海州の 2集団から各集団 32個体とカム

チャッカの 2個体について、マイクロサテライト 8座位

の遺伝子型を決定した（Nagamitsu et al. 2014）。遺伝的距

離DA に基づく近隣結合法によるこれらの集団の樹形図

において、十勝地方、サハリン、沿海州の各地域の集団

がそれぞれ比較的短い枝の先にまとまり、紋別市、浦

河市、長野県の集団が長い枝の先に位置した（図− 4a）。
浦河市の集団が十勝地方の集団のまとまりに含まれた

が、他の枝の間に明瞭な包含関係は認められなかった（図

− 4a）。
　STRUCTURE解析によるクラスタリングにおいて、8
クラスタまで尤度が上昇し、デルタ K により 3、4、6

クラスタへの分割が示唆された（図− 4b）。これらの 6
クラスタは、カムチャッカおよびサハリン、沿海州、十

勝地方の 3つの地域の集団と紋別市、浦河市、長野県

の 3つの隔離地域の集団に対応し、十勝地方の集団と

浦河市の集団との間にはクラスタの混合がみられた（図

− 4c）。4クラスタに集約すると、十勝地方と浦河市の集

団および沿海州と紋別市の集団がそれぞれまとまり、3
クラスタに集約すると、カムチャッカおよびサハリンの

集団が沿海州および紋別市の集団に融合した（図− 4c）。
　集団間の遺伝的分化度を比べると、長野県の集団と

その他の集団との間できわめて高く（0.20 < GST < 0.41）、
紋別市または浦河市の集団と長野県を除く他集団との

間で比較的高かった（0.06 < GST < 0.18）。サハリン、沿海州、

十勝地方の 3つの地域の集団の間では、十勝地方は沿

海州（0.03 < GST < 0.09）よりもサハリン（0.07 < GST < 0.17）
との間で分化度が高く、サハリンと沿海州との間の分

図− 3　核 PtAP3 遺伝子のイントロンのアリル。a）ケショウヤナギにおける構成と分布。b）ケショウヤナギとそ

の外群における最節約樹形図、数字は置換数、カッコ内の数字は挿入欠失数。c）配列を決定した領域（線分）

と使用したプライマー（三角）、エクソン（四角）とイントロン（実線）。
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化度（0.05 < GST < 0.08）はその他のペアの分化度と差が

みられなかった。

遺伝構造と系統地理

　上記の葉緑体matK パプロタイプの共有から、北海道

と長野県のケショウヤナギは、日本列島でまとまった

母系集団を成していたが、東北地方での絶滅により隔

離されたと考えられる。共有されていたハプロタイプは、

最も近縁で、本種との雑種（永光 2004）が知られてい

るオオバヤナギと同じだった。よって、種間交雑と戻

し交配によってオルガネラゲノムが置換された可能性

がある。このような交雑による網状進化はヤナギ属で

しばしば生じている（Wu et al. 2015）。一方、核のPtAP3
遺伝子とマイクロサテライトでは、北海道と長野県の

まとまりを確認することはできない。

　葉緑体matK 遺伝子と核PtAP3 遺伝子は、カムチャッ

カとサハリンで派生的、沿海州で祖先的な変異を示した。

よって、気候変動に伴って、ユーラシア大陸の分布域の

南部に古いアリルが残り、北部に新しいアリルが広がっ

たと考えられる。核PtAP3 アリルの分布は、北海道と

長野県で大陸分布域南部に由来するアリルが共有され、

北海道へ大陸分布域北部のアリルが移入したことを示

唆している。ただし、長野県の集団は、核PtAP3 アリ

ルが固定し、核マイクロサテライトが大きく分化して

いるので、隔離による強い遺伝的浮動を受けたと考え

られる。よって、大陸分布域北部のアリルが長野県で

みられなかったことは、遺伝的浮動で消失したためか

もしれない。一方、核マイクロサテライトの遺伝的分

化によると、遺伝的浮動の影響が弱いと思われる十勝

地方の集団は、カムチャッカとサハリンよりも沿海州

の集団と遺伝的に近く、大陸分布域南部に由来するア

リルの頻度が高いことが示唆される。したがって、日

本列島のケショウヤナギは、ユーラシア大陸の分布域

の南部に起源し、北部からの移入を受けたと想像される。

この仮説の検証には、大陸の分布域の多数の標本によ

る地理的遺伝構造の解明と、多数の遺伝子座のコアレッ

セント解析による集団履歴の解明が有効である。

　核マイクロサテライトの解析から、浦河市の集団と

十勝地方の集団との間には遺伝子流動が示唆される。

ケショウヤナギの花粉と種子の風散布は長距離に達す

るので（川辺・斉藤 1994；Hoshikawa et al. 2012）、日高

山脈を越えて花粉と種子が飛んでいるのかもしれない。

核PtAP3 アリルの構成はサハリンと紋別市との間で類

似し、核マイクロサテライトはユーラシア大陸とサハリ

ンの集団に紋別市の集団がクラスタリングされた。こ

れらの結果は、北海道のオホーツク海側と宗谷海峡を

図− 4　核マイクロサテライトの変異。a）遺伝的距離 DA に基づく近隣結合法によるケショウヤナギ集団の樹形図。

b）ベイジアンクラスタリングにおける、クラスタ数に伴う対数尤度とデルタ K の変化。c）クラスタ数 3 か

ら 8 までの各集団の個体におけるクラスタ構成のバープロット。Nagamitsu et al.（2014）を改変。
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渡ったサハリンとの間の遺伝子交流を示唆する。しかし、

遺伝的浮動によって偶然に遺伝的類似性が生じた可能

性も否定できない。

隔離分布と遺伝的多様性

　日本列島の隔離集団において、隔離の距離と集団

の大きさは遺伝的多様性に大きな影響を与えていた

（Nagamitsu et al. 2014）。日本列島の分布の中心である十

勝地方の集団（4.71 ≤ AR ≤ 6.43、0.587 ≤ HS ≤ 0.709）に比

べて、紋別市の集団の遺伝的多様性は同じ程度だった

が（AR = 4.86、HS = 0.607）、浦河市の集団の遺伝的多様

性は低く（AR = 2.86、HS = 0.523）、長野県の上高地と波

田町の集団の遺伝的多様性はきわめて低かった（1.71 ≤ 
AR ≤ 3.29、0.217 ≤ HS ≤ 0.362；表− 1）。長野県では、波田

町において遺伝的多様性が特に低く、固定指数も正と

なった（F IS = 0.278；表− 1）。ステップワイズ突然変異

モデルを仮定してボトルネック検定をすると、浦河市

と長野県波田町で瓶首効果が検出された（P ≤ 0.063；表

–1）。
　紋別市と浦河市に比べて長野県は十勝地方からの隔

離の距離が大きい（図− 1b）。そして、隔離の距離とと

もに遺伝的多様性は減少した。長野県では、上高地より

も波田町で集団サイズが小さい（横山・島野 2014）。そ

して、集団サイズが小さいと遺伝的多様性は低かった。

これらの結果は、遺伝的浮動の効果を支持する。紋別

市で、集団が隔離されているにもかかわらず遺伝的多

様性が低下しなかった理由は、サハリンとの遺伝子交

流の可能性もありうるが、よくわからない。長野県波

田町では、梓川のダムや護岸の設置やハリエンジュの

侵入によってケショウヤナギ群落が衰退している（横山・

島野 2014）。そのため、集団内の異質性と近親交配の増

加によってホモ接合の頻度が過剰になったのかもしれ

ない。

おわりに

　隔離分布する種は、その系統や集団の歴史について

想像をかきたてる。そこには、長距離散布や分布変遷、

地域絶滅などの劇的なドラマが秘められている。日本列

島には、北方や高山の植物によくみられる北海道と中部

山岳との間の隔離分布だけでなく（Fujii and Senni 2006；
Ikeda et al 2012）、さまざまな地域間で隔離分布がみられ

る。隔離集団は、遺伝的浮動だけでなく自然選択によ

る局所適応が生じやすい（Ikeda et al 2009）。ただし、隔

離集団における強い遺伝的浮動は、系統の復元や選択

の検出を難しくするので、注意が必要である。特徴的

な生育立地と分布様式を持つケショウヤナギは、その

地理的遺伝構造に隔離分布種の特性を示している。

表− 1　ケショウヤナギの集団の遺伝的多様性。32 個体における平均アリル数

AR、平均ヘテロ接合度 HS、固定指数 F IS（*：統計的に有意に正）、ス

テップワイズ突然変異モデル（SMM）を仮定したボトルネック検定の P
値（def：平均アリル数から期待されるよりも平均ヘテロ接合度が低い、

ex：高い）。Nagamitsu et al.（2014）を改変。

集団 地域 地方
遺伝的多様性 固定指数

FIS

ボトルネック
検定（SMM）AR HS

S1 サハリン 6.71 0.668 0.012 0.014 def
S2 サハリン 8.14 0.648 -0.027 0.020 def
S3 サハリン 6.57 0.686 -0.007 0.422 def
P1 沿海州 7.71 0.721 0.025 0.098 def
P2 沿海州 9.57 0.753 -0.001 0.125 def
H1 北海道 紋別市 4.86 0.607 0.003 0.527 ex
H2 北海道 十勝地方 5.86 0.661 0.085 0.010 def
H3 北海道 十勝地方 6.29 0.655 0.046 0.037 def
H4 北海道 十勝地方 6.00 0.643 -0.058 0.004 def
H5 北海道 十勝地方 6.43 0.709 0.031 0.014 def
H6 北海道 十勝地方 4.71 0.587 0.115 0.191 def
H7 北海道 浦河市 2.86 0.523 0.021 0.020 ex
N1 長野県 上高地 3.29 0.362 -0.026 0.039 def
N2 長野県 波田町 1.71 0.217 0.278 * 0.063 ex
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