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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（4） 

ウダイカンバ（カバノキ科カバノキ属） 

津 田  吉 晃*, 1 

 
 

はじめに 
 
	
 カバノキ属（Betula）は北半球の主に亜寒帯および温帯
北部に広く分布する高木あるいは低木であり（Furlow 
1990）、2～12倍体までの倍数性および形態形質の（平行）
進化および近縁種間での雑種形成および浸透交雑により

特徴付けることができる（津田 2009）。またそれが故にカ
バノキ属を提唱したリンネをして現在のハンノキ属複数

種もカバノキ属に含めていることからも伺い知れるよう

に、カバノキ科樹木の分類には議論も多く、分類法によ

ってはカバノキ属だけで 150 種以上にも識別する報告も
ある。しかし、実際には 30〜35種程度への分類が一般に
よく認知されている（De Jong 1993）。我が国には 11種が
分布している。本稿で紹介するウダイカンバ（Betula 
maximowicziana）は本州中部より北海道までに分布する日
本固有種と考えられる。種子およびその翼、葉や尾状花

序の形態、樹皮にサリチル酸メチルを含むかどうかなど

から、カバノキ属には 5 つの亜属が提唱されており、ウ
ダイカンバはアジア東南部（インド、ブータン、タイ、

ミャンマー、タイ～中国雲南省など）に固有なB. alnoides
とともにBetulaster亜属に属する（De Jong 1993）。これら
5 つの亜属への分類については歴史的な種間浸透交雑な
どの影響もあり未だに議論の余地があるが、フェノール

を用いた系統分類（Keinänen et al. 1999）や分子系統分類
（Järvinen et al. 2004；Liu et al. 2007；Shenk et al. 2008）、い
ずれの手法でもウダイカンバは他種とは系統的に分化し

ている。またLiu et al.（2007）の分子系統学的研究からは
B. alnoidesとウダイカンバは近縁であったことから、こと
Betulaster亜属の括りについては問題なさそうである。De 
Jong（1993）はこれらBetulaster亜属がカバノキ属種形成
の初期に他系統から分化し、2種の分布域が局所的なのは
過去の寒冷な気候に適応できなかったためではないかと

考察しているが、これには検証が必要であろう。本稿で

紹介するウダイカンバは山間部の肥沃な斜面で大きく枝

を広げて生育する、胸高直径 1m、樹高 30m に達する落
葉性の高木である（長谷川 2009）。先駆樹種でありながら
長命なウダイカンバは日本の代表的有用広葉樹でもある。

そのためその生態的および経済的重要性から生態学～林

木育種などの観点から様々な研究がおこなわれている

（詳細は、長谷川 2009 の総説を参照）。特に本誌に関連
する遺伝育種的な研究でいえば、ウダイカンバは木材利

用の面から心材が赤いものをマカンバ（マカバ）、白いも

のはメジロカンバ（メジロカバ）と呼ばれるため、これ

らマカンバ、メジロカンバと心材率の関係やその分布な

どについての報告が多くある。この形質が遺伝的という

報告もあるが（畠山 1992）、他の研究も考慮すると遺伝的
要因や立地環境よりも樹齢や生長過程など個体の生活史

による影響が大きいと考えられる（長谷川 2009）。これに
ついては発現遺伝子に関する最近の手法を用いることで

もう少し詳細がわかるかも知れない。ウダイカンバの最

初の遺伝的変異に関する報告は畠山・安達（1968）によ
る北海道のウダイカンバを対象にした産地試験である。

ここでは初期生長に関する形質から道内13産地は3つの
地理的グループに分けられ、これら産地間変異と各産地

の気候や海抜高などの生態的要因などの関連や、その後

の生長量と産地間差の有無などが議論されている。分子

マーカーを用いたウダイカンバの遺伝的多様性研究も保

全・管理への応用を目的に、林分スケールでの繁殖・更

新や遺伝構造（Goto et al. 2004；Uchiyama et al. 2006, 2009）、
地域スケールでの景観遺伝学的研究（Tsuda et al. 2010）、
そして分布域を網羅した広域スケールでのいわゆる系統

地理学的研究（Tsuda et al. 2004；Tsuda and Ide 2005, 2010）
と様々な地理的スケールで体系的に研究が行われている。

本稿ではウダイカンバの広域スケールでの遺伝構造およ
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びその形成要因、歴史について紹介したい。 
 
 

現在の遺伝的多様性の分布	
 

	
 

	
 ウダイカンバの最初の遺伝的多様性研究はアロザイム

を用いて行われたが、検出できた多型的遺伝子座は 2 遺
伝子座と少なかった（加戸ら 2002）。そのため Random 
Amplified Polymorphism DNA（RAPD）マーカーを用いて、
遺伝的多様性を調べたところ供試した本州中部 3 集団と
北海道富良野集団間に明確な遺伝的分化がみられた

（Tsuda et al. 2004）。この傾向を詳細に調べるためにOgyu 
et al.（2003）が開発した両性遺伝する核DNAのマイクロ
サテライトマーカーを用いて分布域を網羅した系統地理

的学的研究を行った（Tsuda and Ide 2005）。ここではマイ
クロサテライト11遺伝子座を用いて分布域を網羅するよ
うに採取した 23集団 1014個体の遺伝子型を決定し、遺
伝的多様性および集団分化について調べた。集団個別に

遺伝的多様性を比較しても緯度や経度との相関など明確

な地理的傾向はみられなかった。しかし北海道、東北地

方および本州中部の 3 地域に分けて比較すると、allelic 
richnessには地域間で有意な違いがみられ、本州中部、東
北地方、北海道の順で北に行くほど多様性が下がること

がわかった。集団系統樹および今となっては一般的だが

当時国内では誰も使っておらず原著論文とマニュアルと

格闘して走らせたSTRUCTURE解析（Pritchard et al. 2000）
から、ウダイカンバは北方系統（北海道～東北地方北部）

および南方系統（東北地方南部～本州中部）とこれらの 2
系統が混合した中間的な遺伝的組成を示す系統（東北地

方中南部）の 3グループが検出された（図—1）。 
	
 この結果より、ウダイカンバはかつての氷期に 2 つの
レフュージア（逃避地）に逃避し、その後の分布再拡大

の際にこれら 2 系統が東北地方中南部で遭遇し、混合が
おこったと考察した。この遺伝構造をより詳細に考察す

るため、北海道 2集団を加えた 25集団について母性遺伝
する葉緑体 DNA変異を PCR-RFLPを用いて調べた。そ
の結果、ハプロタイプAの北方系統とハプロタイプDの
南方系統の2系統が検出され、核DNAと同様の“北―南”
のパターンが検出された（図—2；Tsuda and Ide 2010）。た
だし、Hedrick（2005）の供試マーカーの多型性を考慮し
た標準化した集団分化指数G’STは核DNAで0.100なのに
対し葉緑体DNAでは 0.977であり、他樹種でもみられる
ように遺伝構造は母性遺伝し、種子のみを介して遺伝子

拡散する葉緑体DNAの方が両性遺伝する核DNAよりも
はるかに強かった。実際に葉緑体DNAのハプロタイプA  

 
図−1	
 ウダイカンバ 23 集団の集団系統樹(A)および

STRUCTURE解析によるクラスタリング。Tsuda and 
Ide（2005）のデータを改変。集団コード名は図—2に
同じ。 

 
 

 
図−2	
 ウダイカンバ25 集団の葉緑体DNAハプロタイプ
の分布。近縁種も採取した集団は破線で表示。Be、
Bpおよび Bgはそれぞれダケカンバ、シラカンバお
よびミズメの結果。左下のネットワークはハプロタ

イプ間の遺伝的関係を示す。Tsuda and Ide（2010）を
改変。 

 
 
およびDの分布は非常に明確で、北海道から岩手県岩泉
集団まではハプロタイプ A、宮城県鳴子集団以南の集団
はハプロタイプDに優占されていた。また岩泉集団での
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み両ハプロタイプが検出されたが、ハプロタイプAが主
要ハプロタイプであったことから、過去の分布変遷で南

方系統が北上山地まで北上してきたと考えられる。また

岩泉集団および鳴子集団それぞれから集団固有の稀なハ

プロタイプも検出され、核DNA同様、東北地方中部はウ
ダイカンバの歴史にとって何か特別な地域であることが

わかった。特に蔵王や鳴子など東北地方中南部集団は核

DNAでは北方系統の要素も混合しているが、葉緑体DNA
では明確に南方系統だったため、北方系統から南方系統

への花粉を介した遺伝流動が起こったことを考察した

（Tsuda and Ide 2010）。 
 
 

過去の分布変遷および北方生残	
 

	
 

	
 日本産樹種でも本シリーズで紹介されているスギ（津

村 2012）やブナ（戸丸 2013）などでは花粉化石など古
生態学データも蓄積され、遺伝データと併せて最終氷期

最盛期（LGM）以降の分布変遷を議論することが可能で
ある。一方、日本に10種以上分布しているカンバ類では、
花粉形態から種を（特にウダイカンバ）識別することは

困難であり、さらに各種で異なるニッチを有するために

古生態学データからブナやスギのような LGM 以降の分

布変遷を詳細に議論することは難しい。そのためウダイ

カンバの場合、他種にみられる遺伝構造との比較、いわ

ゆる比較系統地理学アプローチが過去の分布変遷を探る

上で有効となる。ウダイカンバでみられた東北中南部を

境にした“北－南”パターンについて着目すると、同様

の遺伝構造パターンは樹木ではハイマツ （Pinus pumila, 
Tani et al. 1996）でみられ、また多くの高山植物でよくみ
られる傾向である（たとえば、Fujii and Senni 2006；Ikeda 
et al. 2006）。Fujii and Senni（2006）の高山植物の総説では
これらパターンは 2 系統が過去の異なる氷期にそれぞれ
日本列島を南下したことを考察している。ウダイカンバ

でもこのような 2 系統の異なる時期の分布拡大は考えら
れるが、同じ氷期における 2 つのレフュージア仮説、ど
ちらがよりそれらしい仮説かは葉緑体 DNA の結果から
わからなかった。いずれ葉緑体DNAでみられた両系統間
の突然変異量および葉の化石は第三紀（およそ 6500～260
万年前）からもすでに出土していることから、ウダイカ

ンバの葉緑体 DNA でみられた遺伝構造は過去に繰り返
し起こった気候変動と関連した種が辿ってきた長い歴史

によるものだろうと考えられる（Tsuda and Ide 2010）。一
方、核DNAについては突然変異率の早いマイクロサテラ
イトマーカーを用いたこともあり、葉緑体DNAで議論し

たよりも最近のデモグラフィックな歴史を反映している

と考えられる。 
一般に樹木の現在検出される遺伝構造は LGM 以降の

分布再拡大と関連付けて考察されてきた。しかし、最近

の遺伝学および古生態学の研究の発展により、北半球で

はLGMでも樹木、特に寒冷耐性のあるトウヒ類、マツ類
やカンバ類などは従来考えられていたよりもよりもより

寒冷な北方地域に生残できたこと、現在の遺伝構造は

LGM だけでなく第四紀あるいは第三紀にまで遡る長い

歴史により形成されたことなど新知見が新たな定説とな

りつつある（Magri et al. 2006；Svenning et al. 2008, 津田
2010）。特にこれらこれまで検出されてこなかったかつて
氷期における小さなレフュージアは cryptic refuia あるい
は micro refuia として最近広く受け入れられている
（Provan and Bennet 2008；Parducci et al. 2012；Mee and 
Moore 2014）。ウダイカンバでも、稀な対立遺伝子の多様
性についてみると、東北地方北部集団からも本州中部集

団と同程度の値が検出されたことから、LGMでもブナや
スギなどで従来議論されていたよりもより高緯度地域に

生残したことを考察した（Tsuda and Ide 2005, 2010）。また
対象集団を48集団に拡大した解析からは東北地方の月山、
蔵王連峰や早池峰山などの高標高の山岳地域に特有のク

ラスターが検出された。これら結果は過去の氷期におけ

るウダイカンバの東北地方生残仮説を支持するだろう

（Tsuda Y et al. unpublished）。 
	
 最近の集団遺伝学的解析手法の発展により、集団のデ

モグラフィックな歴史をより直接的に推定することが可

能になってきた。Approximate Bayesian computation （ABC）
はその代表的な手法の 1 つで、例えばいくつかの集団の
歴史のシナリオをたてて比較し、コアレセントシミュレ

ーションから実際の観察データを説明するのに最も適し

たシナリオを見つけ、有効な集団サイズ、分化時期、突

然変異率などのパラメーターを推定することができる

（Bertorelle et al. 2010）。実際に樹木集団でもこのような
ABCを用いたアプローチにより新たな知見を得つつある
（Bodare et al. 2013；Liu et al. in press）。ウダイカンバでは
EST-SSR（Tsuda et al. 2009）も加えた 23遺伝子座を用い
て、北方系統、東北地歩の中間系統および南方系統の 3
グループの集団デモグラフィーをシンプルな 3 シナリオ
をもとに推定した（図—3；Tsuda Y et al. unpublished）。こ
こでPop1，2および 3はそれぞれ北方系統、中間系統（東
北地方中南部）および南方系統である。その結果、3つグ
ループへの分化年代はLGM直前の時期によく対応し、北
方系統はやはり東北地方以北でも少なくとも最近の氷期

には生残していたことが示唆された。 
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図—3	
 ウダイカンバのABC解析に用いたシナリオ 

 
 
また種分布モデルを用いた LGM におけるウダイカンバ

の分布復元推定からも、ウダイカンバはより北方でも分

布できたことが示された（Tsuda Y et al. unpublished）。こ
れらのことから核 DNA については現在検出される遺伝
構造は LGM へ向けて気候が寒冷化した頃の集団分化に

関係していることが示唆された。さらにここで得た興味

深い結果の 1つは、STRUCTURE解析の結果からは東北
地方の中間系統は北方・南方両系統の混合により形成さ

れたと考えられたため、シナリオ 3 の混合モデルの事後
確率が最も高いと期待されたが、実際は 3 系統が同時に
分化したというシナリオ 2 の事後確率が最も高かった。
これはSTRUCTURE解析でみられた“混合のような”遺
伝構造は遺伝子系図を考慮したシミュレーションでは混

合で説明できないということである。集団遺伝学では現

在のデータから検出される“混合のような”構造の要因

としては、混合だけでなく祖先多型も考慮する必要があ

る（図−4）。 
 

 
図—4	
 クラスタリング法でA系統（灰色）、C系統（白色）
およびその中間的組成のB系統が検出された場合（i）、
その理由としてはある時期に A、C 両系統が二次的
に遭遇した混合（ii）あるいはもともと祖先集団に両
系統に起因する変異があったとする祖先多型（iii）の
2つが考えられる。 

実際にSTRUCTURE解析などから検出されたデータか
らそれが混合によるものか、祖先多型によるか判断する

のは難しい（Sousa et al. 2012）。現にSousa et al.（2012）
による実験データおよびシミュレーションからも祖先多

型により混合構造がつくられることが証明されている。

ウダイカンバのパターンについてはより詳細な検討が必

要でもあるが、これら研究を踏まえると、STRUCTURE
解析などのクラスタリング法が一般的になり、過去の集

団の混合や二次的遭遇がよく議論されるようになったが、

実際にはそれは祖先多型による可能性もあるため、“クラ

スタリング法による混合構造＝過去の集団の混合”、とす

ぐに考察することは注意する必要があることを示してい

るだろう。 
 
 
葉緑体DNAからみた浸透交雑および祖先多型	
 

	
 

	
 ヨーロッパのカバノキ類では一般に浸透交雑が頻繁に

起こり、コナラ属などでもみられるように（Petit et al. 
2002）、種間で同じ葉緑体DNAハプロタイプが共有され
ている。このため、ヨーロッパのカンバ類では葉緑体

DNAでは種の識別はできず、また葉緑体DNAでみる限
り、“遠くの同種より近くの異種の方が近縁”という現象

がみられる（Palme et al. 2004）。日本のカンバ類でもこの
ようなパターンがみられるか、また近縁種との浸透交雑

のウダイカンバの遺伝構造への影響をみるために、シラ

カンバ（B. platyphylla：2倍体）、ダケカンバ（B. ermanii：
4倍体）およびミズメ（B. grossa：6倍体）の葉緑体DNA
変異も各種複数集団用いて調べた。その結果、おおまか

に分布域を網羅するように採取したシラカンバ 4 集団は
いずれもウダイカンバの北方系統であるハプロタイプ A
に固定され、種内変異は検出されなかった。ダケカンバ

についてハプロタイプAおよびDに加えさらに5つのハ
プロタイプ（E-I）が検出された。ミズメは 2つのハプロ
タイプ（I-J）が検出され、他 3 種から検出されたハプロ
タイプとは遺伝的に大きく分化していた（図—2）。このこ
とからシラカンバとダケカンバについてはウダイカンバ

とのハプロタイプ共有がみられた。一般に種間でハプロ

タイプ共有がみられた場合、主に雑種形成および浸透交

雑で説明されるが、実際には種が分化する前にすでに変

異が存在した祖先多型も忘れてはならない要因である。

ハプタイプかは祖先的ハプロタイプの推定と種内でのハ

プロタイプ分布でおおよそ識別できる（Palme et al. 2004）。
Watterson and Guess（1977）に従えば、祖先的ハプロタイ
プはどの種でも主要ハプロタイプでその分布は種それぞ
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れで異なる。そのため種間で共有されたハプロタイプが

稀であったり、ネットワーク図の端に位置する場合は、

祖先多型の可能性は低いといえる。また、雑種形成およ

び浸透交雑が頻繁に起こる場合は、主要ハプロタイプも

稀なハプロタイプも種間で共有され、またその地理的分

布も種間で似たものになると期待される。ヨーロッパの

カンバ類でみられた現象はまさにこのパターンである。

一方、日本のカンバ類の場合、ハプロタイプAはウダイ
カンバ、シラカンバおよびダケカンバの 3 種で検出され
たため、祖先的ハプロタイプと考えられるが、その分布

は種それぞれで異なった。そのため、ヨーロッパのカン

バ類とは対照的に日本のカンバ類の葉緑体 DNA 変異の
分布は地理的要素よりも種の要素の方が大きいことがわ

かった。実際にヨーロッパのカンバ類では種間に有意な

遺伝的分化はみられなかったが（Palme et al. 2004；
Maliouchenko et al. 2007）、日本産カンバ類では有意な分化
がみられた（Tsuda and Ide 2010）。これらのことから、少
なくともウダイカンバについては近縁種との同所的な雑

種形成は非常に稀で、葉緑体DNAハプロタイプの種間で
の共有については祖先多型の可能性も否定はできなかっ

た。しかし、これについてはより詳細な調査が必要だろ

う。 
 
 

おわりに	
 

 
	
 このようにウダイカンバの広域スケールでの現在の遺

伝構造は様々なマーカー、解析手法で研究されウダイカ

ンバおよびその核および葉緑体のゲノムが辿ってきた歴

史がわかりつつある。ウダイカンバでこのような研究を

展開してきた背景には森林の公益的機能評価への高まり

に関連した、産地を考慮しない広葉樹種苗流通に対する

保全単位や種苗配布区域の設定があった（Tsuda et al. 
2004；Tsuda and Ide 2005）。ウダイカンバでみられた広域
スケールの遺伝構造はウダイカンバが各地域で維持して

きた遺伝的多様性の保全・管理に非常に重要な情報であ

る。 
	
 種の保全単位や種苗配布区域の設定法は線で引くか、

距離で制限するかなど議論の余地があるが（津田 2010）、
ウダイカンバでは少なくとも葉緑体 DNA でみられた北
－南の系統はそれぞれ異なる保全単位にすべきだろう。

これに加え核DNAも考慮すると、その中での距離による
制限は有効と考えられる。一方、最近では温暖化に関連

して種によっては人為的に種の分布を移動させる assisted 
colonization（assisted migration, assisted relocation）などの議

論もみられる（たとえば、Griffith et al. 1989；McLachlan 
2007；津田 2010）。そのため保全や種苗配布に関するグル
ープ分けは順応的管理としてこのような得られたデータ

に基づいて設定していくべきだが、長期的には現在みら

れる遺伝構造だけでなく、今後の温暖化への分布シフト

やそれにともなう適応などの予測も考慮する必要がある

だろう。 
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