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【解	 説】 

気候条件に関連した 50年生ニホンカラマツの成長の産地間変異 

永 光  輝 義*,1・長 坂  壽 俊 1・吉 丸  博 志 1・津 村  義 彦 1 

 
 

はじめに	 

 
産地試験（provenance test）とは、異なる産地の種苗を

いくつかの試験地に植栽し、その形質と生存や成長など

を測定する実験である（Morgenstern 1996）。この実験の背
景には、異なる産地の種苗の形質に地理的な遺伝的変異

があることが想定されている。一方、樹木の形質は、植

栽された場所の環境の影響も受ける。そのため、産地間

の遺伝的変異を明らかにするには、試験地の環境による

変異を分離する必要がある。また、樹木の形質は、産地

の環境に適応していることが多いと考えられる。したが

って、産地と似た環境条件の試験地で、生存や成長など

の適応度成分が高くなる傾向が予想される。この傾向は、

局所適応（local adaptation）と呼ばれ、産地と試験地との
交互作用として検出される（Crispo 2008）。よって、複数
の産地と複数の試験地とをクロスした設計の産地試験は、

産地間の遺伝的変異や局所適応を明らかにするためにと

ても有効である。 
林業樹種でも、その形質に地理的変異があり、局所適

応がみられることに注意が払われてきた。種苗配布区を

設定して地元の種苗を用いることが推奨されたり、さま

ざまな地域の遺伝資源を確保して多様な環境に適した育

種素材を整備することが進められてきた（森林総合研究

所 2011）。それらの事業のために科学的な指針を示す実験
が産地試験であり、さまざまな林業樹種で産地試験地が

造成された。最も大規模な産地試験は、ロッジポールパ

インを用いてカナダのブリティッシュコロンビアで 1974
年に始まったIllingworth provenance trialであり、なんと140
産地と 60試験地を有する設計になっている（Rehfelt et al. 
1999）。これほど多数の試験地があると、それぞれの産地
の形質がさまざまな試験地の環境に対してどのように変

わるのか、すなわち表現型可塑性（phenotypic plasticity）
を検出し、その反応基準（reaction norm）を推定すること
ができる。この産地試験の結果から、年平均気温に対す

る 20年生形質の反応基準が明らかになった（Wang 2006）。
そして、この反応基準をもとに、将来の温暖化にともな

って生育適地がどのように変化するのか、種苗配布をど

のように対応させていくべきかが検討されている（Aitken 
and Whitlock 2013）。このように、産地試験から得られる
知見は温暖化対策にも役に立っている。 
産地試験は、実験室で行われるわけではなく、山林の

なかに造成された広い試験地で行われることが多い。し

たがって、試験地の内部の環境条件も変化に富む。この

ような試験地内の環境の変異も、統計模型で適切に表現

できるようになってきた。たとえば、「隣は似ている」と

いう空間的自己相関を取り入れることによって、試験地

内の環境変異を推定することができる（間瀬・武田 2001）。
環境変異を正確に推定できれば、産地間の遺伝的変異や

産地と試験地との交互作用の推定精度も上がる。統計理

論と計算能力の向上により高度な統計模型を産地試験の

測定値に当てはめることができるので、過去のデータの

再解析によって新たな知見が得られるかもしれない。 
 
 

50年前に始まったニホンカラマツの産地試験	 

 
ニホンカラマツ（Larix kaempferi（Lamb.）Carrièreマツ

科）は、カラマツ属のなかで最も南に分布する日本固有

の種である。自然分布域は、本州の中央部に限られてい

る。北限と東限は宮城県の馬ノ神岳、南限は静岡県の山

住山、西限は石川県の白山である（図−1）。自生地は山岳
に限られ、垂直分布は標高 900 mから 2,800 mまでの範囲
にある。ニホンカラマツは成長が良く、本州だけでなく

北海道や海外にも造林されてきた（Kurinobu 2005）。 
旧西ドイツの Schmalenbeck 林木育種研究所長の W. 

Langner 博士の提案と、林野庁林業試験場の岩川盈夫育種
科長らの協力により、1956 年にニホンカラマツの産地試
験が国際的規模で実施された（Toda and Mikami 1976）。9 
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つの地域（富士山、甲武信岳、八ヶ岳、南アルプス、日

光、草津、浅間山、北アルプス、木曽）から25の産地が
選ばれ（図−1、表−1）、各産地で約20本の母樹から種子が
採取され、それらの混合種子から苗木が育成された。各

産地の苗木は、試験地に区画された方形のプロットに1.8 
m間隔で植栽された。 
 

図−1	 ニホンカラマツの産地試験に用いた 9 つの地域の
25産地（表−1の 1-25）と 3つの試験地（A、F、S）
の位置。灰色の範囲は自然分布域を示す。 

 
 
	 そして、9年生の形質と生存や成長が長野県の試験地で
測定された（三上 1971）。その結果、富士山の産地は早
霜に弱いが成長は最も良い、甲武信岳と八ヶ岳の産地は

成長は良いが諸害に弱い、日光の産地は気象害に強く成

長は中から良、草津と浅間山の産地は成長に劣るが気象

害には強い、北アルプスの産地は成長が最も悪い蓮華岳

を除き中程度、そして南アルプスと木曽の産地は総合評

価に劣る、と報告された。植栽後 12年目に、残存本数が
植栽本数の約 50%になるように千鳥型に間伐された。 
さらに、約 30年生の幹の胸高直径、樹高、曲がりおよ

び枝の長さ、太さ、角度と落枝性が長野県の 4 試験地で
測定された（長坂ら 2011）。その結果、幹の直径と樹高
の産地間の分散成分はそれぞれ 44%と 33%であったが、
産地試験地交互作用の分散成分はそれぞれ 4%と 7%にす
ぎなかった。その他の形質では、産地間の分散成分が

11-70%を占め、産地試験地交互作用の分散成分が 0-22%
となった。よって、表現型可塑性は比較的小さく、異な

る試験地でも産地間の形質の優劣は安定していたと言え

る。成長に優れた産地として、富士山のすべての産地と

甲武信岳、八ヶ岳、日光の一部の産地が挙げられた。 

	 植栽後50年目に、長野県の3試験地（浅間、富士里、新
高）で測定が行われた（図−1）。すべての残存木について、
幹の胸高直径と樹高が測定され、幹の曲がりおよび枝の

長さと太さが1、2、3のスコアで記録された （Nagamitsu et 
al. 2013）。このようなスコアは統計処理しにくいので、プ
ロット内の残存木についてスコアの平均値を求め、正規

分布する変数として扱った。なぜなら、中心極限定理に

よって、どのような確率分布の変数でもその平均値は正

規分布に近づくからである。同様に、幹の直径と樹高も

プロットの平均値を解析に用いた。なぜなら、幹の本数

（密度）および直径と樹高から得られる断面積合計と材

積指数（断面積合計と樹高との積）も、各プロットから

ひとつの測定値しか得られないからである。 
	 浅間、富士里、新高の試験地は、それぞれ100、96、72
プロット（産地あたり4、4、3プロット）で構成されてい
る（Nagamitsu et al. 2013）。各プロットには、21.6×21.6 m 
に144本または12.6×21.6 mに84本の苗木が植えられた。
浅間には25産地すべて、富士里と新高には北アルプスの
蓮華岳（21）を除く24産地の苗木が植えられた。プロッ
トの配置は試験地によってまったく異なっていた。その

ため、配置の違いによって産地の形質推定値に偏りが生

じるかもしれない。そこで、プロットの配置（空間構造）

にもとづいて「隣のプロットは似ている」という空間的

自己相関をcar.normalを用いて統計模型に組み込んだ。そ
して、蓮華岳を除く24産地の材積をWinBUGSによって推
定した。その結果は、それぞれの試験地における各産地

のプロットを単純な反復とした統計模型の推定結果とほ

とんど違わなかった（図−2）。よって以下では、解析を単
純にするために、空間構造を考慮せず、プロットを単純

な反復として扱う統計模型を用いた。 
 
 

50年生樹木の形質と材積の成長曲線	 

 
試験地の間で 50 年生樹木の形質にばらつきがみられ

た（Nagamitsu et al. 2013）。標高が高く傾斜が急な新高で
は、幹の密度が高いが直径と樹高は小さかった。浅間で

は、逆の傾向がみられた。さらに、枝の長さと太さが大

きく、幹の曲がりも大きかった。富士里では、それらの

中間的な値となった。このように、幹の数とサイズとに

試験地の間で逆の傾向がみられた。 
	 これらの形質の分散分析により、産地、試験地、両者

の交互作用、誤差の分散成分を求めた。その結果、試験

地間の分散は、幹の密度、直径、樹高で大きかったが

（70-81%）、これらのばらつきが打ち消し合って、断面積 
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表−1	 ニホンカラマツの産地試験に用いた9つの地域の25産地の標高と50年生樹木の植栽面積あたり断面積
と材積の平均値 

産地番号 地域名 産地名 標高（m） 断面積合計（m2ha-1） 材積指数（m3ha-1） 
 1 富士山 天神峠 1320 48.4 1158 
 2 富士山 三合目 1760 47.8 1096 
 3 富士山 静岡 1600 52.4 1236 
 4 甲武信岳 梓山 1500 41.6 975 
 5 八ヶ岳 稲子 1775 35.6 841 
 6 八ヶ岳 海ノ口 1750 39.2 924 
 7 八ヶ岳 蓼科 1600 28.9 890 
 8 八ヶ岳 豊平 1700 40.7 918 
 9 八ヶ岳 立沢下部 1450 41.4 952 
10 八ヶ岳 立沢上部 1750 40.7 953 
11 南アルプス 甲斐駒ヶ岳 1500 33.6 776 
12 南アルプス 赤石大沢岳 2000 28.9 628 
13 日光 赤沼 1360 40.4 934 
14 日光 光徳 1490 40.8 921 
15 日光 野州原 1700 44.4 1001 
16 草津 万座 1750 38.0 887 
17 浅間山 水ノ登下部 1900 34.0 764 
18 浅間山 沓掛 1425 35.2 753 
19 浅間山 追分 1700 29.1 605 
20 北アルプス 上高地 1620 37.9 860 
21 北アルプス 蓮華岳 2180 26.7a 584a 
22 北アルプス 高瀬入下部 1380 33.8 752 
23 木曽 木曽駒ヶ岳 1800 34.0 790 
24 木曽 御岳 1380 38.9 881 
25 木曽 鉢盛山 1920 37.7 847 

a 浅間試験地のみの値。 
 

図−2	 プロットを単純な反復とした統計模型（横軸）
とプロットの配置の空間的自己相関を組み込ん

だ統計模型（縦軸）による標準化した材積指数

の産地推定値の関係。 

 
 
と材積では小さくなった（3-9%）。逆に、断面積と
材積では、産地間の分散が大きく（27-33%）、産地
と試験地との交互作用の分散（8-12%）を上回った。
幹の曲がりと枝の太さにも産地間の分散（11-26%）
が認められたが、産地試験地交互作用の分散は小さ

かった（0-6%）。これらの結果は、断面積、材積、
樹冠サイズといった成長形質に産地間の遺伝的変異

があり、それらの表現型可塑性は比較的小さいこと

を示唆している。 
	 それぞれの試験地で、幹の密度、直径、樹高、曲

がりおよび枝の太さと長さの産地平均値の主成分分

析を行った（図−3）。その結果、第一主成分がこれら
の形質の分散の38-42%に寄与し、樹冠のサイズ（幹
の直径、枝の太さと長さ）を表していた。第二主成

分は16-21%に寄与し、幹のサイズ（幹の直径と樹高）
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図−3	 試験地ごとの50年生樹木の形質（幹のN密度、D直径、H樹高、C曲がり、枝のW太さ、L長さ）による産地（表−
1の1-25）の主成分分析。軸の数値は各主成分の寄与率を示す。 

 

 
図−4	 試験地ごとの50年間の材積指数の平均成長曲線（太線）と各産地の成長曲線（細線）。番号は産地を示す（表−1）。
試験地ごとの最大サイズと成長速度も示す。 

 
 
を表していた。浅間と富士里の試験地では富士山（1-3）
の産地が、新高試験地では日光（13-15）の産地が大きな
幹と樹冠のサイズを示した。局所適応の観点から、浅間

試験地では浅間山（17-19）の産地が、富士里試験地では
草津（16）や北アルプス（20、22）の産地が、新高試験
地では木曽の産地（23-25）が大きな幹と樹冠のサイズと
示すと思われたが、そのような傾向はなかった。 
すべての産地の断面積と材積を比較すると、富士山

（1-3）、甲武信岳（4）、日光（13-15）の産地で大きく、
南アルプス（11、12）と浅間山（17-19）で小さいことが
わかる（表−1）。浅間試験地では、北アルプスの蓮華岳（21）
の産地がきわめて小さい断面積と材積を示した。よって、

50年生樹木の形質の結果から、自然分布域の南東側の産
地で成長が良く、北西側の産地で悪いことがうかがえる。 
植栽後 9-12年、31-32年、50年目の材積指数を使って、

それぞれの試験地における成長曲線を推定した

（Nagamitsu et al. 2013）。成長曲線は、ロジスティック関
数に従い、初期サイズ、最大サイズ、成長速度によって

決まる。ある産地の材積指数の各プロットの測定値は、

期待値mと 3回の測定年次に応じた分散θ1、θ2、θ3の

正規分布に従うとする。産地 iの材積の期待値 miは、次

のような植栽後年数 x のロジスティック関数で決まると
する。 

 
	 mi = ai / [ 1 + γexp (-bi x) ] 
	 ai = α + δi 
	 bi = β + εi 
 
ここで、どの産地も同じ初期サイズγを持つとする。産

地iの最大サイズaiは、平均αと産地iの効果δiとの和で、

産地iの成長速度biは、平均βと産地iの効果εiとの和であ

る。産地iの効果δiとεiは、平均が0で、分散がそれぞれ
1/ρと1/τの正規分布に従う。そして、α、β、γ、θ1、

θ2、θ3、ρ、τの事後分布を、JAGS3.0.2を用いてMCMC
により推定した。 
推定された成長曲線から、新高試験地では他の試験地
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と比べて、平均最大サイズαが小さく、平均成長速度β

が大きいことがわかった（図−4）。また、最大サイズへの
産地の効果は、富士山（1-3）、八ヶ岳（6）、日光（14、15）
の産地で正となり、南アルプス（12）、浅間山（17、19）、
北アルプス（21、22）、木曽（23） の産地で負となった。
一方、成長速度への産地の効果が 0 からずれている産地
はみられなかった。よって、50年間の成長曲線の最大サ
イズから、自然分布域の南東側の産地で成長が良く、北

西側の産地で悪いことがわかった。 
長野県の試験地で得られたこれらの結果は、しかし、

欧州や北米の試験地で得られた結果とは異なる。カナダ

では、長野県での産地試験と共通する 20産地について調
べられた結果、草津、木曽、甲武信岳の産地で 19 年生樹
木の材積が大きかった（Park and Fowler 1983）。フランス
では、36 年生樹木の幹と枝の形質が 12 産地について調
べられたが、それらの遺伝的変異に明瞭な地理的傾向は

みられなかった（Paques 1996）。このように、自然分布域
の範囲外では産地間変異の順位が違うようだ。長野県内

の試験地では産地と試験地との交互作用が小さかったが、

大きな地理的スケールで試験地を設定すると産地試験地

交互作用が検出されるかもしれない。したがって、より

大きな環境条件の違いに対しては、表現型可塑性が現れ

る可能性がある。 
	 

	 

成長形質の遺伝的変異と産地の気候条件との相関	 

 
	 成長形質にみられるこのような地理的な遺伝的変異は、

産地の環境からのどのような選択圧を反映しているのだ

ろうか。ここでは、産地の環境として気候条件に注目す

る。そこで、WorldClimから、25産地と 3試験地の位置
（解像度 30 秒）における気候変数（BIO1-19）を得た。
それらの変数のうち、互いに独立性が高い9つの変数（b01
年平均気温，b04気温季節変動，b05最暖月最高気温，b06
最寒月最低気温，b12 年降水量，b13 最湿月降水量，b14
最乾月降水量，b15 降水量季節変動，b19 最寒季降水量）
にもとづいて、産地と試験地の主成分分析を行った（図−

5）。その結果、気候条件の分散の 49%を説明する第一主
成分は、多雨と低温であり、標高と関連していた。つま

り、標高が高くなると、気温が低下し、雲ができて降水

量が増えることを表していた。第二主成分は、気候条件

の分散の 19%を説明し、大きな気温季節変動と小さな降
水量季節変動および最寒季と最乾月の降水量を表してい

た。すなわち、冬季に雪が多く寒さが厳しい日本海側気

候と、その逆の太平洋側気候との対比を表していると思

われる。 
標高と関連した気候第一主成分は、樹冠サイズを表す

50年生樹木の成長形質の第一主成分とも、材積成長の最
大サイズとも相関しなかった（多重検定のP = 1.000）。一
方、日本海側と太平洋側の気候と関連した気候第二主成

分は、すべての試験地で、樹冠サイズを表す形質第一主

成分（-0.68 < r < -0.61, P < 0.009）および材積成長の最大
サイズ（-0.68 < r < -0.47, P < 0.043）において統計的に有
意な負の相関を示した（図−6）。すなわち、日本海側気候
（気候第二主成分が正）の産地において樹冠サイズが小

さく、材積成長の最大サイズが小さかった。これらの結

果は、成長形質にみられる地理的な遺伝的変異は、日本

海側気候と太平洋側気候との違いに相関しており、その

気候条件が選択圧としてはたらいた可能性を示唆してい

る。 
 
 

 
図−5	 気候条件（本文に述べた9変数）による産地と試験
地の主成分分析。軸の数値は各主成分の寄与率を示

す。 
 
 

おわりに	 

 
	 ニホンカラマツの遺伝的変異は産地の気候条件と相関

し、日本海側気候の産地で樹冠サイズが小さく幹の成長

の最大サイズが小さいことが明らかになった。この結果

は、降雪や積雪に耐えられるような、樹冠が小さく年輪

が細かく幹が丈夫な性質を日本海側気候の産地のニホン

カラマツは遺伝的に持っていることを示唆している。ミ

トコンドリア DNA ハプロタイプの遺伝的構造は日本海
側と太平洋側とに分化していないので（San Jose-Maldia et 
al. 2009）、進化的に中立な遺伝的構造の副産物としてこの
遺伝的変異を説明することは難しい。 
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図−6	 各産地における、日本海側気候を表す気候第二主成分と樹冠サイズを表す形質第一主成分および材積指数の成長
曲線の最大サイズの産地効果との相関。異なる記号は異なる試験地（丸は浅間、三角は富士里、十字は新高）を表

し、それぞれの試験地での相関係数も示す。 
 
 
	 日本海側の多雪気候が成長形質の遺伝的変異の選

択圧であったかどうかは、これから検証すべき仮説

であり、いくつかの問題点を解決しなければならな

い。まず、小さい樹木サイズによって、どれくらい

降雪や積雪への耐性が高まるのかを定量的に評価し

なければならない。また、成長形質だけでなく、降

雪や積雪への耐性に直接かかわる形質も調べる必要

がある。もしかしたら、降雪や積雪は選択圧ではな

く、多雪気候に関連した他の環境条件に成長形質は

適応しているのかもしれない。次の問題点は、後期

更新世から完新世にかけての気候変動である（小

野・五十嵐 1991）。本州の中央部の山岳にニホンカ
ラマツの分布域が縮小したのは、最終氷期終了後と

されている。最終氷期には、本州の低地や西部にも

分布域が広がり、対馬海流の縮小によって日本海側

の冬季降雪量も低下していた可能性がある。したが

って、過去の気候変動のなかで成長形質の遺伝的変

異をもたらすほどの選択圧がはたらき続けたのかど

うかは、慎重に検討する必要がある。 
	 他の針葉樹に目を向けると、スギなどの主要樹種

の種苗配布区域は太平洋側気候と日本海側気候との

境界で分けられることが多い。自然分布域が限られ

たニホンカラマツでも、同様の区分が有効かもしれ

ない。 
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