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はじめに
あらゆる野生生物にとって，「その生物が地球上
のどこに分布しているか」という情報は，その生物
に関する進化史や分類，生活史，生態的特性などと
同様に，最も基礎的かつ重要な情報の一つである
（Cox and Moore 2010）。現在の生物の分布につい
ては，ダーウィンやウォレス，あるいは更に古い時
代から研究が続けられ，多くの知見が蓄積されてき
た（Lomolino et al. 2004など）。生物の分布パター
ンに基づく大きな古典的研究成果としては，動植
物の区系分類に関する研究（Wallace 1876; Good 
1947など）の他に，ウォレス線（Huxley 1868）
や第三紀周北極要素（Gray 1859）の発見などを挙
げることができるだろう。日本においても，植物の

膨大な分布情報を整理することで，植物区系の分類
や重要な分布境界線の発見，日本海要素や襲早紀要
素などに代表されるような特定の分布パターンをも
つ生物群の検出，大陸と関係の深い遺存的な分布を
もつ種の抽出など，重要な示唆が多く得られている
（堀田 1974）。これらの知見に基づいて立てられた
仮説の検証は，現在の生物学研究においても大き
な課題であり続けている（植田 2012; Holt et al. 
2012など）。
特に，「生物がどのようにその分布を変化させて

きたか」という分布変遷史は，現在みられる生物の
分布を考える上で欠かせない情報である（Hewitt 
1996; Avise 2000; Petit et al. 2008など）。これ
まで新生代以降の植物種の分布については，主に花
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Abstract
Understanding species distribution patterns is a long-standing challenge in biodiversity assessments and 

spatiotemporal shifts in these patterns has recently been the focus of many studies within the fields of pal-
aeoecology and phylogeography. Due to recent advances in ecological niche models （ENM）, it is now possible 
to reconstruct past species distributions, thus ENM combined with genetic-based inference has the potential 
to provide new insights in phylogeography, which were not possible using traditional approaches, by taking 
into account the spatiotemporal dynamics of distribution ranges, niche shifts, demographic events, and local 
adaptations. In this review paper, we give overviews of several topics, including: 1） the introduction of recent 
advances in ENM, as well as the problems associated with traditional approaches of reconstructing past spe-
cies distributions in palaeoecology; 2） niche shifts along temporal scales; 3） the inference of past demographic 
history based on genetic data and ENM; and 4） the estimation of the distribution of genetic variation in rela-
tion to local adaptation. Although we have reached a new stage of phylogeography incorporating ENM, some 
limitations remain. Thus, we discuss how to apply the current tools to advance the study and application of 
phylogeography, as well as the need for further development within the field. 
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粉化石や大型炭化遺体などの情報に基づいて研究が
進んできた。特に花粉化石を用いた研究は，光学顕
微鏡の改善とともに発展し，過去の植生遷移あるい
は種の分布変遷の推定など，植物古生態学的な多く
の知見をもたらした。日本でも1980年代以降，最
終氷期最盛期（約2万年前）以降の日本列島の植生
の分布変遷（Tsukada 1983; 安田・三好 1998），
あるいはブナ（Tsukada 1982a）やスギ（Tsukada 
1982b）など，日本を代表する樹木の分布変遷に関
する研究が行われ，その成果は古生態学や分子系統
地理学などを含む関連研究において現在も重要な情
報となっている。さらに，木本植物の材片などの
大型炭化遺体を用いた研究によって，「花粉は風に
よって長距離散布される可能性があるため，花粉
化石の存在が即，その場所にその植物が存在した
という直接的証拠にはならない」という花粉化石
研究の問題が克服され，より詳細な過去の植生変
遷の情報が分かるようになった（e.g. Willis et al. 
2000）。しかし，これら古生態学的手法では，特定
の種（例えば，花粉を大量に作る風媒の植物や材片
が残りやすい樹木）以外では情報源が限られてしま
うという研究上の制約があった。また，大型炭化遺
体の報告地点数にも限りがあり，種や地域によって
は十分な情報が得られないことも多い。一方，現生
生物の遺伝情報を調べることによっても，過去の
生物種の分布変遷を間接的に推定することができ
る。こうした遺伝解析を応用した分子系統地理学
（phylogeography）の隆盛によって，1990年代以降，
多くの生物についてその分布変遷史に関する知見が
蓄えられてきた（Avise 1987, 2000; Hewitt 2000
など）。典型的な系統地理学的研究では，現生の生
物集団で見られる遺伝構造（系統地理学的構造）と
古生態学的データを統合して，過去の分布変遷を議
論するのが主流である（Tsuda et al. 2015など）。
実際にこのようなアプローチを用いて，最終氷期以
降のヨーロッパでのナラ類（Quercus spp., Petit 
et al. 2002）やヨーロッパブナ（Fagus sylvatica, 
Magri et al. 2006）の過去の分布変遷が詳細に調
べられてきた。このような過去の植生あるいは種の
時間スケールに沿った分布変遷に関する情報は，地
球温暖化による今後の種の分布変遷の予測や，それ
に関連した保全策など応用科学的観点からも非常に
重要である（津田2010）。
更に近年では，「生態ニッチモデリング Ecological 

Niche Modeling（あるいは，種分布予測モデリン
グ Species Distribution Modeling）」の登場によっ
て，種の過去の分布を復元することが可能となり，
従来の分子系統地理学に大きな革新をもたらしつ
つある（Richards et al. 2007; 岩崎ほか 2014）。

ここで生態ニッチモデリングとは，種の分布情報
（「どこに分布しているのか」という情報）と，その
場所の環境情報を統計的に関連付け，その種の生
態ニッチ空間をモデル化する手法である（Guisan 
and Thuiller 2005; Elith and Leathwick 2009; 
Franklin and Miller 2009など）。これによって，
特定の環境条件をもつ場所について，どれぐらいの
確率でその種が分布するのかを予測するモデルが作
成できる。具体的に言えば，ある種に関する生態
ニッチモデルを対象地域の環境レイヤ（レイヤ：地
理的に広がりのあるデータの層．位置情報が付与さ
れているため，複数のレイヤを重ね合わせることが
できる）に投影することにより，その地域での種
の分布好適地を予測できる。この際，過去（例え
ば，最終氷期最盛期）の環境レイヤを投影先に用い
れば，遺伝子の情報に基づく推定とは独立に種の過
去の分布（古分布）を復元できるという仕組みであ
る。このような過去の環境レイヤは，化石や氷床な
どの情報を参考にしながらコンピュータ・シミュ
レーションによって作成されたものであり，遺伝子
情報とは完全に独立である。従って，分子系統地理
学における遺伝解析の結果から示唆された過去の分
布変遷パターンと，生態ニッチモデリングによって
推定された古分布のパターンが一致した場合，こ
の2つの独立した解析で示唆された歴史シナリオに
は高い信頼性があると考えられる。そのため，遺伝
解析と生態ニッチモデリングを統合した解析は，種
の分布変遷をより詳細・客観的に評価でき，これま
での分子系統地理学手法ではわからなかった新知見
を得ることができると期待される。実際に，このよ
うな過去の集団動態の推定および生態ニッチモデリ
ングを統合した研究の流れは世界では既にスタン
ダードとなっており（Waltari et al. 2007; Morris 
et al. 2010; Sakaguchi et al. 2012; Worth et al. 
2013; Besbard et al. 2013; Cornille et al. 2013; 
Tsuda et al. 2015など），これらの概念をまとめた
総説も出版されている（Kidd and Ritchie 2006; 
Richards et al. 2007など）。
このように生物の古分布について重要な示唆を与

えてくれる生態ニッチモデリングではあるが，分子
系統地理学に応用する際には数多くの課題が残され
ている。本総説ではまず，分子系統地理学の分野に
おいて生態ニッチモデリングを活用する際に生じる
問題点を整理し，今後に解決すべき課題を提起す
る。その後，単純な古分布の推定に留まらない生態
ニッチモデリングの応用法に着目し，いくつかの具
体例を紹介しながら，この手法がもたらす新展開に
ついても議論する。生態ニッチモデリング技術その
ものについての詳しい解説や，系統地理学を含むよ
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り広い分野としての生物地理学における活用につい
ては，岩崎ほか（2014）の総説などを併せて参照
して頂ければ幸いである。なお，本稿では主に植物
を対象とし，生物全般に通じる議論も行いつつ，植

物ならではの問題やアプローチに着目した議論を中
心に展開する。また，本総説で紹介する重要な専門
用語については表1に概要をまとめた。

古分布推定による歴史仮説検証における課題
生態ニッチモデリングによる古分布の推定は，分
子系統地理学が目指す分布変遷史の復元にとって，
最も基礎的かつ直接的なアプローチである。「はじ
めに」でも述べたように，現在の生物種の分布情報
とその場所の環境情報を元に，その種の生態ニッチ

に関するモデルを作成し，それを過去の環境条件へ
と投影すれば過去の環境下における生物種の古分布
を推定することができる。
しかし，この生態ニッチモデリングによる古分布

推定には，いくつかの重要な問題が残っている。例
えば多くの場合，約2万年前の最終氷期最盛期や，

系統地理学
Phylogeography

現生生物を主な対象にし、その種内にみられる集団遺伝学的構造、す
なわち遺伝的多様性の分布、種内系統の地理的パターンや集団分化の
程度から、その生物が辿ってきた分布変遷史を明らかにしようとする研
究分野。

生態ニッチモデリング（あるいは、種分
布予測モデリング）
Ecological niche modeling (ENM) or
species distribution modeling (SDM)

ある種の分布情報（在／不在、あるいは在のみ）から、その種の分布に
適している環境（生態ニッチ）をモデル化し、それによって特定の環境条
件下でのその種の潜在的な分布適地を推定する手法。

地理情報システム
Geographic information system (GIS)

地理情報（緯度や経度などの何らかの位置情報に関連付けられた情
報）を作成・分析・可視化するための情報技術の総称。

花粉化石
Fossil pollen

地層中で堆積した植物花粉が化石化したもの。花粉は外膜が化学的に
安定で分解に強いため、形態がそのまま残っている。また、植物種ごと
に特徴的な形態をしていることが多いため、花粉化石のみからでも種の
判別ができる。

レフュジア（逃避地）
Refugia

氷河期などの環境変動の影響によって広範囲で種あるいは種内地域集
団が消滅するような環境下で、局所的に生物種あるいは地域集団が生
き残った場所。

ニッチシフト
Niche shift

環境変動や種間競争により、生物種の生態ニッチの位置や幅が変わる
こと。

統計的系統地理学
Statistical phylogeography

系統地理学的仮説を代表する複数の集団動態モデルを定義し、コアレ
セントシミュレーションなどの手法でそれらの対立モデルを比較すること
で、統計的な裏付けを持って分布変遷史を明らかにしようとする研究分
野。

コアレセントシミュレーション
Coalescent simulation

ある個体の対立遺伝子(あるいはハプロタイプ)は時間を遡ると、必ず一
つの共通祖先に辿りつくという合祖理論（coalescent theory; Kingman
1982）に基づき、現在から過去へ遺伝子系図を遡るシミュレーション。

近似ベイズ計算
Approximate Bayesian computation
(ABC)

特定の集団動態モデルの下で、事前分布から発生させた集団動態パラ
メータを元にシミュレーションで多数のデータを発生させ、そこから計算さ
れる要約統計量（遺伝的多様性や遺伝的分化度など）と、現生集団の
遺伝子情報から計算される要約統計量との間の差を調べるという手順
を繰り返し行うことで、一般的に膨大な時間がかかるコアレセントシミュ
レーションの尤度計算を行わずに、複雑な集団動態モデルに関しても集
団動態パラメーター(集団分化、遺伝子流動などがおこった時期、集団
間移住率、有効な集団サイズ、突然変異率など)を統計的な推定を可能
にする手法。

ゲノムワイド関連解析
Genome-wide association study
(GWAS)

ゲノム全体をカバーするような多数の遺伝子変異を決定し、その変異に
おける対立遺伝子や遺伝子型の頻度と、生物種における何らかの表現
型との関連を統計的に調べることで、その表現型に関与している遺伝子
変異を特定する手法。

表1. 本総説で紹介した専門用語についての解説
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古くても約12万年前の最終間氷期最盛期までしか
古気候レイヤが復元されていないため，それ以上に
古い時代の分布を推定することはできない。特に分
子系統地理学的解析と生態ニッチモデリングを組み
合わせた多くの研究では，最終氷期最盛期に関連し
た分布変遷が現在の遺伝構造を形成した原因である
という前提の上で考察していることが多く（津田
2010），現在みられる遺伝構造が本当に当時に形成
されたかどうかについては十分に検証されていない
（Espindola et al. 2012; Mellick et al. 2012など）。
実際に，分子系統地理学的解析で推定される集団の
分岐年代は，しばしば数十万年から数百万年前まで
遡ってしまい（津田 2010），生態ニッチモデリン
グによる古分布推定の年代との間に不一致が生じ
てしまうことが報告されている。例えば，Cornille 
et al.（2013）による野生リンゴの研究では，最終
氷期最盛期前後の分布変遷を生態ニッチモデリング
で復元しているが，核マイクロサテライトマーカー
の遺伝解析結果から推定された集団の分岐年代はお
よそ30万年前となり，生態ニッチモデリングと遺
伝データで対象とした時間スケールに乖離が生じて
しまっている。また地中海周辺に分布するトルコガ
シ（Quercus cerris）から検出された3系統の集団
動態の歴史は更新世初期にまで遡るため，花粉化
石などの古生態学情報が過去の分布変遷推定にお
いて未だ重要であるケースもある（Bagnoli et al. 
2016）。加えて，生態ニッチモデリングで復元でき
る古分布は，特定の時間断面におけるものであり，
時間軸上で連続的に変化してきたはずの分布変遷史
を復元できているとは言い難い。ただし，約2万年
前の最終氷期最盛期は，過去数十万年間の中で最も
寒冷化の厳しい時代だったと考えられており（Petit 
et al. 1999），その時間断面における生物の古分布
を推定することは生物の分布変遷史を考える上で重
要な意味を持つだろう。今後，より古い時代の古気
候データの推定や，生態ニッチモデリング手法自体
の発達，化石データの充実などによって，より長い
タイムスケールでの分布変遷史の復元も可能になる
ことが期待される。
また，別の課題として，生態ニッチモデリングに
よる古分布推定では，小規模のレフュジア（逃避
地）についての予測がうまくいかないことがある。
この問題は，一般的にmicrorefugia（他にcryptic 
refugia，northern refugiaなど）と呼ばれるよう
な，狭い地域にだけ残ったようなレフュジアを考え
る際に大きな問題となる。ヨーロッパの温帯性生物
群については既に多くの分子系統地理学的研究が行
われており，初期の研究では地中海沿岸のイベリ
ア半島・イタリア半島・バルカン半島という南方

の3レフュジアから，氷期後にどのように生物群が
分布拡大したのかという点が注目されることが多
かった（Hewitt 1996, 2000; Taberlet et al. 1998
など）。ところが近年では，より北方の地域にも温
帯性生物群にとってのレフュジアが残っていたこと
を示唆する結果が，分子系統地理学的研究と花粉化
石・植物遺体を用いた古生物学的研究の両面からし
ばしば報告されるようになってきている（Willis et 
al. 2000; Willis and Van Andel 2004; Schmitt 
2007; Magri 2008）。しかし，生態ニッチモデリン
グによる古分布推定ではそのような北方のレフュジ
アはほとんど復元されておらず（Leroy and Arpe 
2007; Svenning et al. 2008; Allen et al. 2010），
北方のレフュジアが本当に存在したのか？そして，
存在したのであればどこに存在したのか？という問
題は，現在でもヨーロッパの分子系統地理学ある
いは古生態学的研究におけるホットトピックの一
つとなっている（Rull 2010, 2014; Stewart et al. 
2010など）。
日本でも，寒冷化して針葉樹林となっていたはず

の氷期の北海道南部で，落葉広葉樹の代表的樹種で
あるブナの生存を示唆するような花粉化石研究があ
る（滝谷・萩原 1997）。ブナの北限地域の遺伝構
造に関する最近の研究からも，ブナの北海道への分
布変遷は従来考えられていたよりもより複雑である
ことが示唆されている（Kitamura et al. 2015; 北
村ほか 2016）。同様にコナラ属でも，低頻度なが
ら花粉化石が北海道の広域に最終氷期を通して安定
して出現することが報告されている（小野・五十嵐 
1991）。また，分子系統地理学的研究でもミズナ
ラ（Ohsawa et al. 2011）やヤチダモ（Hu et al. 
2010）などの落葉広葉樹で，北海道における最終
氷期のレフュジアの存在が示唆されているなど，落
葉広葉樹にとって小規模のレフュジアが最終氷期の
北海道にも残っていた可能性はかなり高いと思われ
る。しかし，同じような分布域を持つ温帯性樹種の
ハリギリについて生態ニッチモデリングによる氷期
の古分布推定を行った研究では，そのような北海道
のレフュジアは復元されていない（Sakaguchi et 
al. 2010）。また，我々のグループが温帯性樹種8
種を用いて行った比較分子系統地理学的研究でも，
遺伝構造では北海道南部や東北北部で独自の遺伝的
まとまりがみられ，これら北方地域での最終氷期の
レフュジアの存在が示唆されたものの，生態ニッチ
モデリングではそういった北方の過去の分布適地
は復元されなかった（Iwasaki et al. 未発表）。一
方，冷温帯林の構成樹種であるウダイカンバについ
ては先行研究（Tsuda and Ide 2005）でも遺伝多
様性の分布および集団構造から北海道含めた北方レ
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フュージアを考察していたが，最近の研究（Tsuda 
et al. 2015）では生態ニッチモデリングおよび過
去の集団動態推定を取り入れ，これらの解析から耐
寒性のあるウダイカンバは最終氷期最盛期にも北海
道にも生残していた可能性をより強く支持する結果
を得ている。また，東北北部ではあるが，生態ニッ
チモデリングによる古分布推定と遺伝解析の両方
で，スギの北方レフュジアの存在が示唆された研究
もある（Kimura et al. 2014）。
このように，生態ニッチモデリングによって氷期
中の北方レフュジアの位置をうまく復元できない理
由としては，主に下記の3つが考えられる。1つ目
は，環境データの不確実性や解像度の問題である。
現在の環境データは世界中の多地点での実測データ
を元に作成されているため，一定の信頼性があると
思われる。しかし，過去の氷期などの古気候に関し
ては，化石 や堆積物，氷床コアなどの様々な情報
を元にコンピュータでシミュレーションを行って再
現しているため，どの情報を重視するかによって大
きく値が変わることがある。また，気候シミュレー
ションの際のモデル構造や解像度，考慮している仮
想地球の地形や植生・氷床の配置なども結果に大き
く影響する。実際に，現在公開されているCCSM
やMIROCといった古気候モデル間でも一部の地
域や値では大きな違いがあり（Braconnot et al. 
2012），どのモデルを使用するかで結果が大きく変
わり得ることには注意すべきだろう。解析を行う際
には，古気候モデルの不確実性を考慮し，対象地域
ではどのモデルの信頼性が高いかを化石などの別
データから検討する，得られた複数のモデルの結果
を比較して評価する，などが求められる（Sakaguchi 
et al. 2010; Worth et al. 2014）。また，モデリ
ングに用いる現在の環境データや古気候モデルは
1kmメッシュ程度の解像度がほとんどで，微環境
として温暖な小さな谷間に少数個体が生き残ってい
たようなmicrorefugiaの復元は難しいと思われる。
ただ，地形に関してはより高解像度のデータが既に
得られているため，microrefugiaの存在が疑われる
ような地域に焦点を絞り，傾斜などの地形の影響を
考慮したモデリングを行えば，解決が可能かもしれ
ない。2つ目は，種内の局所適応の問題である。一
般に，生物はその分布域内で各地の地域環境に適応
し，地域集団によっては種の平均的なニッチとは少
し異なるニッチを獲得していると思われる。しか
し，現在の多くの生態ニッチモデリングでは種内の
局所適応のパターンを考慮しておらず，寒冷地域に
対して元から適応していた北方集団が，最終氷期の
北方地域においてその種の平均的な集団よりも低温
環境に耐えることができたといったような可能性ま

では検証できていない。この問題については，遺伝
的に分化した地域集団ごとに生態ニッチモデリング
を行う（Moritz et al. 2009; Jay et al. 2012），適
応的な遺伝子変異の分布情報に基づいて局所適応の
地理的パターンを推定する（本総説の後半で紹介），
などのアプローチが考えられるだろう。また，後述
するように，種が適応進化によってニッチシフトを
起こした場合にも，現在の情報から作成したニッチ
モデルで過去の分布を推定することは困難になると
思われる。最後の3つ目は，種の分布に対する生物
間相互作用の影響の問題である。実際の生物の分布
は，周囲の物理的な環境条件以外に，他の生物との
競争や共生といった生物間相互作用の影響を受けて
決まっている。例えば，ある生物にとって物理的に
は好適な環境であっても，その競争相手にとっても
好適な環境であれば，実際に分布することは難しく
なるだろう。逆に，ある生物にとって不適な環境で
あっても，その生物に利益をもたらしてくれる共生
相手がそこにいれば分布が可能となるかもしれな
い。このような相互作用関係にある他種の分布情報
を取り込んでモデリングを行った場合，労働寄生の
ような強い関係のある種の組み合わせであればモデ
リングによる分布推定の精度が向上することが実際
に報告されている（Giannini et al. 2012）。また，
生物間相互作用そのものをモデリングするアプロー
チも提唱されており（Kissling et al. 2011），この
ような複数種のデータを同時に扱うようなテーマが
今後はより注目されるようになると思われる。ただ
し，現在と最終氷期などの過去の間で生物間相互作
用の関係性や組み合わせが変化していた場合には，
この問題は容易には解決できない。現在の生物間相
互作用は，あくまで現在の環境と分布状態によって
発生しているものである，という点には注意を払う
必要がある。
以上のように，歴史を復元する分子系統地理学の

分野において，生態ニッチモデリングによる古分布
推定のアプローチは有用であるが，決して万能とい
うわけではない。しかし，環境情報や生物種の分布
情報に関するデータベースの充実やモデリング技術
の発達によって，更なる発展が期待される余地もあ
る。今後は，ここで述べたような問題点や課題に十
分注意しながら，遺伝子情報と化石情報の2つから
歴史を復元するしかなかった分子系統地理学におけ
る第3のアプローチとして，積極的に利用していく
のがよいだろう。尚，この節の後半ではレフュー
ジアについて触れてきたが，そもそもレフュージ
アの概念は最終氷期最盛期におけるヨーロッパの
地中海周辺への生物の逃避を考慮したものである 
（Tzedakis et al. 2013）。そのため，上述のような
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昨今見られる小規模レフュジア（microrefugia），
北方レフュジア（northern refugia），あるいはレ
フュジアの中のレフュジア（refugia in refugia）
の提案は，レフュジアという用語を用いてしまう
と最終的に氷河で覆われていなければ“どこもレ
フュジア（refugia, everywhere）”となってしまう
科学的相対主義的な問題があることをTzedakis et 
al.（2013）が指摘していることを最後に付け加え
ておく。

歴史的時間の中でのニッチシフトの検証
生態ニッチモデリングで生物種の古分布を推定す
る際，歴史的時間の中でその種の生態ニッチが変化
していないことが前提とされる。しかしながら，過
去には氷期—間氷期サイクルなどの大規模な環境変
動が何度も起きており，それに応じて生物種も何ら
かの適応進化をし，生態ニッチが変化した可能性が
ある。この問題に対し，生態ニッチモデリングの手
法を応用してこのニッチシフトを検証した研究がい
くつかあるので，ここで紹介したい。
まず，Worth et al.（2014）では，オーストラリア
南東部の温帯雨林構成樹種3種を対象とし，遺伝子
や化石の情報から氷期中のレフュジアの存在が強く
示唆される地域で，生態ニッチモデリングによる古
分布復元が可能かどうかを調べている。彼らはモデ
リングと同時に対象地域内での現在気候モデルと古
気候モデルが取り得る環境範囲についても比較を行
い，現在と過去で種のニッチに違いがあるのか，そ
してその違いは投影先の気候モデルの違いによって
実現ニッチが変化しただけなのか，それとも基礎
ニッチ自体が変化したのか，について検証を行っ
た。解析の結果，3種中2種で現在と過去での種の
ニッチに違いが検出され，更にそのうちの少なく
とも1種については基礎ニッチの変化（ニッチシフ
ト）が起きている可能性が高いと結論付けている。
Rodríguez-Sánchez and Arroyo（2008）は，現在
の地中海沿岸に生育するクスノキ科ゲッケイジュ属
（Laurus）の植物を対象とし，鮮新世中頃（300万
年前）と最終氷期最盛期（2万1千年前）の化石の
分布情報と当時の環境情報を用いて作成した“古”
生態ニッチモデルと，現在のこの種の分布情報と環
境情報を用いて作成した生態ニッチモデルを比較す
ることで，ニッチシフトの有無を検証している。解
析の結果，これらのデータからは互いに似たニッチ
空間が推定され，これらの歴史的時間の中では生
態ニッチのシフトは起きていないことが示唆され
た。他に，生態ニッチモデリングを用いず，遺伝解
析データから推定した過去の分布域内の環境データ
と，現在の分布域内の環境データを直接的に比較す

ることで，最終氷期以降の短い時間でもニッチシフ
トが起きたことを示唆した研究もある（Takahashi 
et al. 2014）。
十分な数の化石の分布情報や遺伝解析結果によっ

て，信頼できる古分布のパターンが分かっている生
物種であれば，このような解析で過去に起こった
ニッチシフトを検証し，生態的種分化や適応放散な
どの研究へと展開していくこともできるだろう。こ
れらのようなアプローチはまだ新しく，化石や古い
時代の環境データが容易には得られないこともあっ
て，まだ盛んとは言い難いが，データが蓄積される
に従い，特に進化生態学分野において重要性を増し
ていくと思われる。

遺伝データと生態ニッチモデリングによる
過去の集団動態の推定

生物の分布変遷は，単純な分布域の拡大・縮小と
いった地図上での面的な変化だけでなく，それぞれ
の地域集団における個体数の増減という，集団動態
の歴史もその中に含んでいる。近年の集団遺伝学的
なデータ解析手法の発展により，地域集団の分岐・
交流だけでなく，各集団の有効集団サイズの拡大・
縮小といった詳細な過去の集団動態の歴史について
も詳細な推定が可能になってきている（詳細は後述
参照のこと）。更に次世代シークエンシング技術の
発達などによって，非モデル生物でも大規模な遺伝
データが比較的容易に得られるようになってきてお
り，これら大規模な遺伝データを用いることによ
り，より詳細な集団動態の歴史を推定することも可
能となってきている（e.g. Nadachowska-Brzyska 
et al. 2013）。一方，生態ニッチモデリングによる
古分布推定の結果をGISで解析することで，遺伝
データとは別の角度から，過去の集団動態を推定す
るアプローチも行われるようになってきている。遺
伝データと生態ニッチモデリングのそれぞれによる
過去の集団動態の推定は，上述の分布変遷史の復元
の際と同様に，互いに独立な手法に基づく解析であ
り，それらの結果をうまく比較して評価することに
より，信頼性の高い議論ができるようになるだろ
う。
統計的系統地理学（Statistical phylogeography）

の枠組みの中で，遺伝データから過去の集団動態を
推定する手法は様々なアプローチが考案されてお
り，理論上は複雑な集団動態の推定も可能となって
きている（Excoffier and Heckel 2006; Grünwald 
and Goss 2011; 木村 2013）。しかし，遺伝データ
を用いた集団動態推定自体にも問題はあり，分子系
統地理学で用いる際にはいくつか注意が必要であ
る（Tsuda et al. 2015）。ここでは，1）生物の世
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代時間，2）得られたパラメーターの信頼区間，3）
各解析で仮定している条件について触れる。まず，
1）生物の世代時間であるが，遺伝データを用いた
集団の拡大，縮小，移住あるいは分化などの集団動
態推定における時間スケールは“世代数”であるこ
とが多い。そうでない場合は1年あたり突然変異率
の情報が必要とされる。いずれの場合も対象種の1
世代が何年かという世代時間に関する情報が必要と
なる。ここで世代時間とはある世代と次の世代との
平均時間と定義され，繁殖期とも関連し，ヒトでは
25年を1世代として過去の集団動態が調べられて
いる（Gravel et al. 2011など）。一方，他の生物
種では一年生生物を除き，多年生生物，特に長命な
木本植物では世代の重複，複数年に渡る繁殖期間，
植生遷移の時間などにより実際の世代時間の評価
は難しい（Petit and Hampe 2006; Tsuda et al. 
2015）。また，植物の場合，世代時間は“種子が種
子になるまで”ともいえるが（Petit and Hampe 
2006），実際には同じ種であっても老齢林内に更新
する場合，ギャップに更新して急激に分布拡大する
場合などでもこの時間は変わってくるだろう。例え
ばTsuda et al.（2015）によるカバノキ科ウダイ
カンバの過去の集団動態推定では，「55年生では調
査個体の約半数はまだ繁殖齢に達しておらず，100
年生では調査個体の3割が，150年生ではほとんど
調査個体が着花した」というOsumi（2005）によ
る生態学データをもとに1世代を100年として仮定
した。しかし，実際の多くの関連研究ではこのよう
な生態データなしに樹木の世代は30－50年と仮定
しているのが現状であり，より正確な樹木の世代時
間推定のためには対象種それぞれで詳細な生態学
的データを用いた検証が必要であるだろう。次に，
2）得られたパラメーターの信頼区間であるが，集
団動態解析で推定される有効集団サイズ，集団の分
化，拡大，縮小，混合あるいは移住が起こった時間
に関するパラメーターは一般に95％あるいは99％
の信頼区間，あるいは最高確率密度区間［Highest 
Probability Density （HPD） interval］といった統
計的に意味のある幅を持った値で評価される。従っ
て，中央値を見るだけでは解析結果を適切に解釈し
ているとはいえない。遺伝情報が多くなるとより鋭
敏な推定が期待できるため，より多くの遺伝子座を
使うことでこの推定値の上限および下限はある程度
狭めることができるかも知れないが，これは対象種
の遺伝構造にもよると考えられる。実際には大規
模データで比較的うまく推定されたと思われるパ
ラメーターでも，しばしばこれらの値にある程度
の幅があり，例えば集団分化年代などの時間に関
するパラメーター推定値の上限をとるか下限をと

るかで異なる氷期あるいは地質時代になってしま
うこともある。更にこれに1つ目の世代時間の不確
実性も加わると，集団動態推定で得られた時間に
関するパラメーターの不確実性は大きく増すこと
になるだろう（Tsuda et al. 2015）。そのため，推
定されたパラメーターの中央値から主な考察を行
いつつ，それにこれら値の幅を考慮した考察を加
え，過去の集団動態について慎重に考察を行うこと
が重要である。最後に3）各解析で仮定している条
件であるが，集団動態推定法についてはこれまで
は比較的最近分化した集団を対象に集団分化時期，
移住率，有効集団サイズなどを“移住を伴う隔離
（Isolation with migration）モデル（e.g. Nielsen 
and Wakeley 2001）”ベースに推定するソフトウェ
ア IMシリーズ（Nielsen and Wakeley 2001; Hey 
and Nielsen 2007; Sethuraman and Hey 2015），
分化後ある程度長い期間集団サイズが安定している
ことを仮定した集団間の移住率や有効集団サイズを
推定するソフトウェアMIGRATE-N（e.g. Beerli 
and Felsenstein 1999 2001）およびこれに組換え
率や集団生長率を考慮したソフトウェアLAMARC 
（Kuhner 2006），単一集団を対象にその有効集
団サイズ，突然変率および集団成長パターンを推
定するソフトウェアBEAST（Drummond and 
Rambaut 2007）など，コアレセントシミュレー
ションを用いた方法が多く用いられてきた。さらに
最近ではこれらコアレセントシミュレーションに
Approximate Bayesian computation（ABC） を
組み合わせ，より柔軟性高く集団の過去の集団動態
推定を可能にしている（Bertorelle et al. 2010）。
例えば複数の集団動態のシナリオを作り，それに基
づいてコアレセントシミュレーションを行い，そ
れを観察データとさらに比較することでどのシナ
リオが観察データを説明するのに尤もらしいか評
価できるようになった（Bertorelle et al. 2010）。
これらABCを用いた集団動態推定ソフトウェアは
DIYABC（Cornuet et al. 2008, 2014），PopABC 
（Lopes et al. 2009），ABCtoolbox（Wegmann et 
al. 2010），EggLib（De Mita and Siol 2012） な
どがある。コアレセントシミュレーションを用いた
解析法では仮定している集団モデル，利用できる遺
伝マーカ－，突然変異モデルなどが異なり，それぞ
れに長所短所があることも知られている（Kuhner 
2009）。ABCを用いた解析法でも同様のことが言
え，例えばDIYABCはユーザーフレンドリーなソ
フトウェアで，様々な遺伝マーカー，塩基配列デー
タに対応し，突然変異モデルも複数選択できるが，
集団分化後の集団間の移住（遺伝子流動）は考慮し
ていないため，推定される集団分化時期などの時間
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に関するパラメーターは過小評価されているだろ
う。PopABCは基本は IMモデルを基本としており，
ABCtoolboxは移住を含めて設定できるシナリオの
柔軟性など高いが，これらではマイクロサテライト
マーカーを用いた解析で選択できる突然変異モデル
の設定がDIYABCよりも限られている。他の解析
法同様にそれぞれの方法の長所短所をよく把握した
上でこれら方法を用いるのが重要である。以上のよ
うに，遺伝データに基づく過去の集団動態の推定手
法は急速に発展しつつあるが，いまだに大きな不確
実性を含んでおり，遺伝データ単独の推定結果だけ
で議論を行うには限界がある。
この問題の解決方法として，遺伝解析とは独立の
解析である生態ニッチモデリングを応用すること
で，別側面から遺伝データの集団動態推定結果の
信頼性を評価した研究をいくつか紹介したい。ま
ず，Blanco-Paster et al.（2013）は，ヨーロッパ
のシエラネバダ山脈付近にのみ分布するゴマノハグ
サ科の草本（Linaria glacialis）を対象とし，核遺
伝子と葉緑体の各1遺伝子座についての解析と，過
去から現在，未来までの複数の時間断面における分
布についての生態ニッチモデリングによる推定を同
時に行っている。遺伝解析の結果から，この種は狭
い分布域にも関わらず，高い遺伝的多様性を有して
おり，かつ集団間の遺伝的分化も弱いことが分かっ

た。また，コアレセントシミュレーション を用い
た集団動態の推定から，第四紀の最終氷期や最終間
氷期の気候変動の時代において，この種はあまり大
きな影響を受けなかったことが示唆された。一方，
生態ニッチモデリングで過去の複数の時間断面にお
ける古分布を推定すると，氷期間氷期の大きな環境
変動にも関わらず，この種は一定の大きさの分布適
地をこの地域で保持し続けていたことが推定され
た。分布適地の広さはその種の集団サイズと相関が
ある可能性が高く，この生態ニッチモデリングの結
果は，コアレセントシミュレーションによる集団動
態シナリオの推定結果を支持しているといえる。こ
のように，元は面的な推定であった生態ニッチモデ
リングの結果をGISで定量的に解析し，集団動態
にまで結びつけた点は特筆すべき点として挙げるこ
とができるだろう。他に，Bisconti et al.（2011）は，
イタリアのサルディニア -コルシカ地域に生育する
樹上性のカエルを対象に，複数の遺伝子座情報に基
づくコアレセントシミュレーションを用いて，集団
動態推定と生態ニッチモデリングによる古分布復元
を独立に行っている。その結果，一般的な温帯の生
物の分布変遷パターンとは異なり，この種は最終氷
期に集団サイズをむしろ増加させていたことが両方
の解析から示唆されている。生態ニッチモデリング
の結果を詳細にみると，氷期中における海水面の大

 
 
図 1. 遺伝データと生態ニッチモデリングによる過去の個体群動態の推定のイメージ (津田 2014; Tsuda et al. 
2015を一部改編) 
 

図 1．遺伝データと生態ニッチモリングによる過去の個体群動推定イメージ（津田 2014; Tsuda et al. 2015 を一部改編）
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幅な低下がこの種にとって好適な環境の面積増加に
大きく寄与したようである。
上で述べたように，近年のコアレセントシミュ
レーションなどを用いた解析によって，遺伝データ
からの定量的な集団動態の推定が行われるように
なってきたが，今まではその推定結果を別側面から
検証する方法がほとんど無かった。そのため，遺伝
データに基づく集団動態推定にこの節で紹介したよ
うな生態ニッチモデリングを組み合わせることで，
種の過去の集団動態についてより詳細に評価するこ
とができると期待される（Tsuda et al. 2015）。ま
た，この節で述べたような遺伝子データと生態ニッ
チモデリングによる独立な検証とは別のアプローチ
として，生態ニッチモデリングで予測した古分布の
パターンから集団動態のモデル候補を作成し，その
モデルを遺伝子データに基づく統計的シミュレー
ションで検証した研究もある（He et al. 2013）。
このように，2つの手法を解析段階で組み合わせて
行う研究も今後は求められるようになるかもしれな
い。ただし，両者ともに解析結果には不確実性が存
在するため，その不確実性を考慮した上で，遺伝
データから得られた時間スケールと生態ニッチモデ
リングから得られた過去の分布復元図の2つのデー
タを双方補完し合うように考察するのが現状では
現実的な考察手法であると思われる（Tsuda et al. 
2015，図1）。

適応遺伝子に基づく局所適応の地理的パターンの推定
野生生物は，その分布域内の多様な自然環境に対
して何らかの局所適応をしており，その適応の結果
が現在の分布パターンにも影響していると思われ
る。ただし，局所適応に関わる遺伝的基盤が明らか
になっている例はごくわずかであり，種内に明瞭な
表現型の違いがみられる場合などを除き，局所適応
が分布に及ぼす影響を推定することは困難であっ
た。
しかし近年では，モデル生物における機能遺伝子
情報の充実や，次世代シークエンシング技術をはじ
めとした遺伝子解析技術の発達に伴い，野生生物で
あっても，種内の顕著な表現型変異や局所適応に
関わる機能遺伝子の特定が可能となってきている
（González-Martinez et al. 2008; Gailing et al. 
2009; Derory et al. 2010など）。このようにして
特定された適応遺伝子の情報は，生態ニッチモデリ
ングを活用した分子系統地理学に対しても新たな革
新をもたらす。これまでの分子系統地理学は，葉緑
体DNAや核マイクロサテライトマーカーなど，自
然選択に対して中立な遺伝子の動きを追うことで，
環境変動に伴う生物の分布変遷の解明を目的として

きた。それに対し，自然選択によって影響を受ける
適応遺伝子の動きを追うことができれば，環境変動
に伴う適応進化（＝適応遺伝子の分布拡大・縮小，
頻度の増加・減少など）の解明に繋げることができ
る。ここで重要な役割を果たすのが本稿で紹介して
いる生態ニッチモデリングである。
具体的な実践例としては，シロイヌナズナにおけ

る複数の野生由来系統（エコタイプ）の解析から得
られた適応遺伝子の変異に対して生態ニッチモデ
リングを用いたアプローチが挙げられる（Fournier-
Level et al. 2011）。この研究ではまず，ヨーロッ
パ全域から収集された多数のエコタイプに対し，
共通圃場実験とゲノム網羅的な遺伝子変異解析と
を組み合わせ，ゲノムワイド関連解析（GWAS: 
Genome-Wide Association Study）を行うことで，
長角果の数などの複数の適応形質に関わる遺伝子変
異を特定している。更に彼らは，検出した適応的な
遺伝子変異の自然界での分布情報と現在の環境情報
とに基づいて生態ニッチモデリングを行い，局所適
応に関わると思われる個々の遺伝子型の分布適地を
予測している。その結果，それら個々の遺伝子型の
分布適地はかなり局所的な地理的まとまりをもって
予測され，それらの遺伝子変異が関わる適応が各地
域の環境条件によって選択された局所適応であるこ
とが示唆されている。他には，自然界における適応
遺伝子の地理的分布情報からその変異に基づく表現
型の分布適地をモデリングで予測し，更にその表現
型の分布と環境情報との関係を推定することによっ
て，適応遺伝子のレベルから表現型を通して局所適
応の地理的パターンを推定するアプローチなども
提唱されている（Eckert and Dyer 2012）。更に，
これまでの節で述べてきたように，構築した適応遺
伝子の生態ニッチモデルは，過去の環境を対象にし
て投影することもできる。例えば，過去環境下にお
ける適応遺伝子の古分布予測と，現在環境下におけ
る適応遺伝子の分布予測のパターンを比較すれば，
過去から現在に至る過程で起こった適応進化の復元
も可能となるだろう。

おわりに
本稿で紹介してきたように，生態ニッチモデリン

グは，分子系統地理学における様々な課題に対し
て，新たな切り口を提供しうるツールである。基礎
的な用途である古分布の推定はもちろんであるが，
本稿で紹介したような歴史的な時間の中でのニッチ
シフトの検証，過去の集団動態シナリオの検証，そ
して適応遺伝子の分布情報を用いた局所適応パター
ンのモデリングなどは，従来の分子系統地理学の枠
組みを生態学や進化生物学にまで結びつける重要な
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キーとなる可能性がある。これまでの分子系統地理
学は，ニッチシフトや局所適応などの要因を考え
ず，あくまで「適応や自然選択とは関係ない中立な
歴史を復元する」ことを目的とした歴史生物地理学
的な視点だけから扱われ，各対象種の生物学的な性
質をあまり考慮していない例も多かった。 この点，
生態ニッチモデリングは，野外で働く自然選択や局
所適応などの生態的特性をも取り入れていくことが
できるため，この枠組みを飛び出すことができる。
生物の分布は，中立な分布変遷史と，自然選択や局
所適応とが合わさった結果として成立しているので
あり，これからはこれら全ての要素を考慮した総合
的な分子系統地理学的研究が求められることになる
だろう。
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