
はじめに

　イラモミ（Picea alcoquiana）は一般的になじみの薄

い樹種で、名前を聞いてその姿を思い浮かべることが

できる人はほとんどいないかもしれない（図− 1）。イ

ラモミはトウヒの仲間で、栃木県北部の鹿又岳・日留

賀岳を北限として、本州中部の太平洋側山岳一帯から

南アルプス南部にかけて分布している（逢沢 2005；逢

沢・大久保 2008；図− 2）。これらの地域では標高 1,600
～ 2,100 mの山地帯と亜高山帯の境界付近に、ブナ、ウ

ラジロモミ、コメツガなどとともに生育している。関

東地方では、栃木県の高原山や山梨県の三つ峠山といっ

た山頂標高が 1,800m 程度の山岳の山頂部にまとまっ

た林がみられる（図− 1）。かつては、ヒメマツハダ 
（P. alcoquiana var. acicularis）や、球果の種鱗の先端が

反り返るシラネマツハダ（P. alcoquiana var. reflex；図− 3）
がイラモミの変種として扱われていた（林1960）が、今日、

前者はヤツガタケトウヒ（P. koyamae）の、後者はイラ

モミの単なる種内変異として扱われている（Katsuki et al. 
2004；Aizawa and Kaji 2006）。近年の分子系統解析によれ

ば、日本のトウヒ属樹種はアジアやヨーロッパの種と

ともに１つの系統にまとまり、その中でイラモミは本

州中部に分布するヒメバラモミのほか、ヨーロッパに

分布するオモリカトウヒ（P. omorika）やコーカサスト

ウヒ（P. orientalis）と近縁と考えられている（Lockwood 
et al. 2013）。
　本稿は、筆者の行ったイラモミの地理的遺伝構造と

分布変遷に関する研究（Aizawa et al. 2008）を解説したも

のである。

地理的遺伝構造と分布変遷

　イラモミを含む本州に分布するトウヒ属樹種の多く

は、現在は狭い範囲に分布するのみである。しかし、第

四紀を通して球果や針葉といった大型化石が本州の低

標高域で広く産出することから、氷河期には現在より広
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図–1 イラモミの球果（上：長野県三峰山）とイラモミ林（下：栃木県高原

山）

図− 1　イラモミの球果（上：長野県三峰山）とイラモ

ミ林（下：栃木県高原山）
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い分布域を持っており、後氷期の気候変動によって姿を

消し、現在のような狭い範囲に分布するに至ったという

分布変遷のシナリオが考えられている（Tsukada 1983；
野手ら 1998；守田 2000；杉田 2002）。分布図（図−

2）が示すように、イラモミの分布域はその中心である

本州中部山岳地域と、そこからおよそ 130 km離れた栃

木県北部地域の 2つ地域に分けられる。上述の分布変遷

のシナリオを検証する上で、イラモミは

本州に分布する他のトウヒ属樹種の中で

は比較的広い分布域を持ち、かつこのよ

うに 2つに分かれた地域を持つことから、

両地域の遺伝的多様性を比較することで、

分布域が拡大してきたのか、縮小してき

たのかといった地史的変遷の傾向を読み

とることができると考えた。

　そこで、まずイラモミの地理的遺伝構

造を明らかにすることを目的として、分

布域を広く網羅するように 9つの天然分

布集団の合計 284個体（図− 2；表−1）か

ら針葉を採取して DNA を抽出し、ミト

コンドリアDNA（mtDNA）、葉緑体DNA
（cpDNA）の PCR-RFLP マーカー、核

DNAのマイクロサテライト（SSR）マー

カーの 5 遺伝子座を用いて解析を行っ

た（表− 1）。また、栃木県北部地域と中

部山岳地域の両地域間の遺伝的分化の程

度を分子分散分析（AMOVA：Excoffier et 
al. 1992）によって評価した。さらに、核

SSRマーカーを用いて、近年の急激な個

体群サイズの縮小（ボトルネック）の有

無を調べた。ボトルネックを受けた集団

は、稀なアレルが急速に減少する。一方

で，ヘテロ接合度はこの影響をほとんど

受けない。そのため，ボトルネックを受

けた集団では，アレル数を基に求められ

る突然変異と遺伝的浮動の平衡状態にあ

る時のヘテロ接合度（Heq）に対して，

実際のヘテロ接合度（He）が大きくなる

（ヘテロ接合度の過剰：He > Heq、Cornuet 
and Luikart 1996；Luikart and Cornuet 1998）。
これを無限対立遺伝子モデル（IAM）

と，IAM とステップワイズ突然変異モデ

ル（SMM）の中間の二相モデル（TPM：

IAM が 30%，SMM が 70%）の 2 つのモ

デルにおいて，Wilcoxon sign-rank testで片

側検定した。AMOVAの結果、栃木県北部地域と中部山

岳地域の両地域間で、mtDNAおよび cpDNAにおいて、

有意な遺伝的分化はみられなかった。また、核 SSRマー

カーを用いた解析の結果、栃木県北部地域集団は中部

山岳地域集団と遺伝的組成が異なることが示唆された

ものの（図− 4）、AMOVAの結果、両地域間の遺伝的分

化は有意ではなかった。このことから、両地域はかつ
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図–2 イラモミの天然分布域と遺伝解析集団（Aizawa et al. 2008 を改編） 

分布域（灰色部）は栃木県北部の隔離分布集団（PISO）と分布の中心の中部

山岳集団（COR）の 2 つの地域に分かれる。★印は最終氷期後期の地層から

得られた、球果の種鱗に反り返りをもち確実にイラモミと同定できた球果化

石の産地を示す。
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図–3 イラモミの球果（Aizawa and Kaji 2006 を改編） 

スケールバーは 5 cm、球果の種鱗の反り返りがないもの（左）から著しく反

り返るものまでみられる（右）。反り返りをもつもの（中央および右）はかつ

て「シラネマツハダ」と呼ばれた。反り返りの程度は、個体内では一貫して

いるが、種内では連続的である。  

図− 3　イラモミの球果（Aizawa and Kaji 2006 を改編）

　　スケールバーは 5 cm、球果の種鱗の反り返りがないもの（左）

から著しく反り返るものまでみられる（右）。反り返りをもつも

の（中央および右）はかつて「シラネマツハダ」と呼ばれた。
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て連続な分布域を持っており、遺伝子流動が生じてい

たことが示唆された。一方、核 SSRマーカーを用いた

解析の結果、栃木県北部地域集団においては、出現頻

度の低い対立遺伝子数（RAr[48]）が、中心地域集団と比

較して有意に低かった（表− 2）。また、ボトルネックテ

ストの結果、栃木県北部地域集団は、IAMおよびTPM
の両モデルにおいて、過去に有意な集団サイズの縮小

を経験していることがわかった（表− 1）。
　次に、最終氷期のイラモミの分布域について、球果情

報を基に検討した。トウヒ属樹種の中で球果の種鱗が堅

く、縁が全縁または細かい鋸歯状で、針葉の断面が四稜

形をなす仲間をハリモミ節と呼ぶ（ただし、Lockwood 
et al. （2013）による最近の分子系統解析の結果、進化系

統を反映したものでないと考えられている）。これらの

仲間の球果化石の第四紀を通した豊富な産出例は、過

去の分布域を再現する上で有用な情報である。しかし、

球果形態が種間で類似しているため、これらの球果化

石の中からイラモミの球果を確実に識別するためには、

イラモミに特徴的な形質の抽出が必要である。筆者らは、

イラモミの分布域を広く網羅するように、8つの集団か

ら合計 831個の球果を採取して、現生するイラモミの球

果形態の地理的変異について解析した（Aizawa and Kaji 
2006）。その結果、イラモミの分布域全体にわたってほ

ぼどの集団内にも種鱗に反り返りをもつ球果（シラネ

マツハダ型の球果）がみられることがわかった。イラ

モミが種鱗の反り返りという特徴をもつことは、イラ

モミの球果化石を他のハリモミ節樹種の球果化石から

識別する上で好都合である。なぜならこれまで国内では、

イラモミ以外に種鱗に反り返りをもつ球果は知られて

表− 1　解析集団のサンプル数、遺伝的多様性およびボトルネックテストの結果

産地 コード 地域 NSSR NCP NMT Ar [48] RAr [48]
遺伝子
多様度

ボトルネックテスト（P 値）

IAM TPM
栃木県日留賀岳 HIR PISO 38 19 8 5.46 0.00 0.61 0.031 0.031
栃木県高原山 TAK PISO 31 20 8 6.26 0.15 0.62 0.031 0.031
長野県霧ヶ峰 KIR COR 31 16 8 7.09 0.50 0.62 0.031 0.563
長野県黒河内 KUR COR 24 16 8 8.20 0.80 0.64 0.031 0.563
山梨県清里 KIY COR 33 16 8 4.15 0.00 0.48 0.156 0.844
山梨県雁坂峠 KAR COR 31 16 8 8.01 0.46 0.64 0.063 0.438
山梨県三つ峠山 MIT COR 34 18 8 6.68 0.72 0.54 0.688 0.984
静岡県富士山 FUJ COR 32 20 8 7.25 0.50 0.63 0.109 0.688
静岡県白倉山 SHI COR 30 20 8 7.09 0.51 0.58 0.063 1.000

PISO，栃木県北部地域；COR，分布中心の中部山岳地域；NSSR，NCP，NMT，核マイクロサテライト、葉緑体

DNA、およびミトコンドリア DNA の解析個体数をそれぞれ示す；Ar [48]，48 gene copy で計算した場合のアレリッ

クリッチネス；RAr [48]，48 gene copy で計算した場合のレアアレリックリッチネス；ボトルネックテストでは、

ヘテロ接合度の過剰を無限対立遺伝子モデル（IAM）と二相モデル（TPM）の 2 つのモデルで評価した。イタリッ

クの数値は有意であることを示す。
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図–4 核マイクロサテライトの 5 遺伝子座を用いて近隣結合樹（a）と主成分

分析（b）で評価した各集団間の遺伝的差異（Aizawa et al. 2008 を改編） 

近隣結合樹における枝の支持率をブートストラップ値（＞50%）で示した。

図− 4　核マイクロサテライトの 5 遺伝子座を用いて近

隣結合樹（a）と主成分分析（b）で評価した各集

団間の遺伝的差異（Aizawa et al. 2008 を改編）

　　近隣結合樹における枝の支持率をブートストラッ

プ値（＞ 50%）で示した。 
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いないことから、種鱗の反り返りをもつ球果化石は少

なくともイラモミのものであると同定できるからであ

る。そこで、反り返った種鱗をもつ球果化石の産地を、

既往文献のうち、球果写真のついた文献を多数調べた

ところ、福島県新地町（図− 2星印の箇所）の標高 12 m、

約 28,050年前の地層からカラマツやチョウセンゴヨウ

とともに産出した球果化石（Suzuki 1991）は反り返った

種鱗をもち、イラモミと同定された。このことから最

終氷期において、イラモミは少なくとも現在より北方

の低標高域まで分布していたことがわかった。

　以上の遺伝解析および球果化石調査の結果から、イ

ラモミは最終氷期には現在より北方の低標高域にカラ

マツやチョウセンゴヨウとともに分布しており、晩氷

期から後氷期初頭の温暖化にともなって、北方集団が

消滅し、分布域は各山岳の上部に移動するとともに、徐々

に中部山岳地域に向かって縮退したと推論された。こ

れによって分布域の不連続化と集団間分化が生じ、分

布の中心から離れた栃木県北部地域の隔離分布集団で

は、集団サイズの縮小にともなう遺伝的浮動により、出

現頻度の低い対立遺伝子の消失が起きたと推論された。

このイラモミにみられた地理的遺伝構造は、ニホンカ

ラマツの地理的遺伝構造（白石ら 1996）と共通しており、

本州の亜高山性針葉樹種は最終氷期以降、同様の分布

変遷を辿って今日の分布域をもつに至った可能性が示

唆された。

おわりに

　イラモミの地理的遺伝構造をみると、北限域の隔離

分布集団は、中部山岳の集団と比較して遺伝的多様性

の低下がみられた。北限の日留賀岳におけるイラモミ

の分布調査の結果、イラモミは主としてコメツガ林に

点在しており、50個体程度が確認できた（図− 5）。林床

表− 2　栃木県北部地域（PISO）と分布中心の中部山岳地域（COR）の両地域間における遺伝的多様性の比較

地域
遺伝的多様性

Ar [48] RAr [48] 遺伝子多様度

PISO 5.86 （3.32） 0.08 （0.24） 0.61 （0.33）
COR 6.93 （4.12） 0.50 （0.67） 0.59 （0.32）
COR（KIY を除く） 7.39 （4.17） 0.58 （0.69） 0.61（0.33）
U 検定

PISO と COR ns P = 0.054 ns
PISO と COR （KIY 集団を除いた場合） ns P < 0.05 ns

Ar [48]，アレリックリッチネス；RAr [48]，レアアレリックリッチネス；ns，有意差なし（P > 0.05）
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図–5 栃木県日留賀岳の分布北限のイラモミ。 
図− 5　栃木県日留賀岳の分布北限のイラモミ。

　　三角矢印はイラモミを示す。写真上はブナと並ん

だ最大胸高直径（90.2 cm）をもつイラモミ。若

木はササの薄いコメツガの根張り上やその周辺に

限定されていた（写真下）。2003 年 3 月撮影。 
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は日本海側の山岳にみられるチシマザサで、3月の積雪

深調査の結果、ここではイラモミは積雪 150 cmを越え

る場所にも生育していた。更新はイラモミ、コメツガ

やブナなどの根張り上やその周辺、あるいはミズナラ

やブナの樹冠下など、チシマザサの被陰から部分的に

開放される場所やササ密度の低い場所に限られていた 
（図− 5）。このように、日留賀岳のイラモミ集団は生育

環境および更新様式といった点で、太平洋側の山岳に

おけるそれらと異なることが示唆される。このように、

北限の日留賀岳集団は、本種の地史的分布変遷を考える

上での端緒となる学術的に重要な分布地と考えられる。

イラモミに関しては、伐採や種苗の流通にともなう遺

伝子攪乱といった問題はほとんど起きないと思われる

が、今後の地球温暖化にともなう積雪量の変化などが北

限のイラモミ集団の生育に影響を及ぼす可能性がある。

今後の長期的なモニタリングが必要と考えられる。
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