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北東アジアのカラマツ属の分類と分布

　カラマツ属（Larix）は、北半球の寒帯の森林に優占

する落葉性のマツ科樹木である。最終氷期後に高緯

度に分布拡大した樹種でよくみられるように、この

属も、形態が連続的で雑種が多く、分類が難しい。世

界では15種が記されているが、広く認められている

のは10種である（Farjon 1990）。日本を含む北東アジ

アには、本州に固有なカラマツ（L. kaempferi (Lamb.) 
Carriére）と、シベリアカラマツ（L. sibirica (Münchh.) 
Ledeb.）に隣接してユーラシア大陸北東部に分布し、

サハリンと千島にも分布する広義のダフリアカラマ

ツ（L. gmelinii (Rupr.) Rupr.）がある。ただし、後者は、

狭義のダフリアカラマツ（L. gmelinii var. gmelinii）と

その変種であるチョウセンカラマツ（L. gmelinii var. 
olgensis）、グイマツ（L. gmelinii var. japonica）、ホクシ

カラマツ（L. gmelinii var. principis-rupprechtii）に分けら

れたり、5つの別種、すなわちダフリアカラマツ（L. 
gmelinii）、L. cajanderi Mayr、L. kamtschatica (Rupr.) Carr、L. 
olgensis A. L. Henry、L. kurilensis ssp. glabra Dylisに分け

られることがある（Polezhaeva et al. 2010；図−1）。グイ

マツは、最終氷期には北海道と東北にも分布していた

が、最終氷期後の温暖化とともにそれらの地域から絶

滅した（五十嵐2010）。以下では、単にダフリアカラマ

ツと記した場合は広義のダフリアカラマツを指す。

　北東アジアのカラマツ属の分布をみると、カラマツ

は分布の南端に隔離していることがわかる（図−1）。
このような分布様式は、周北極域に分布の中心があ

り、日本列島の山岳を南限として隔離分布する高山植

物にもみられる。これらの高山植物の系統地理学的研

究は、後期更新世の氷期・間氷期のサイクルでそのよ

うな分布様式が形作られてきた歴史を明らかにした

（Fujii and Senni 2006）。氷期に日本の山岳へ南下し定着

した集団が、間氷期に隔離されて遺伝的に分化する。

次のサイクルの氷期に別の集団が南下し、すでに定着

して分化した集団と置換または共存あるいは融合し、

間氷期に再び隔離される。このようにして、固有かつ

多様な系統が日本列島の山岳で分化してきたと考え

られる。北東アジアのカラマツ属の系統地理学的研究

もこのようなシナリオを支持している。オルガネラゲ

ノムにおいて、カラマツは、氷期に陸橋でつながって

いたサハリンや千島、朝鮮半島のダフリアカラマツに

最も近縁だった（Polezhaeva et al. 2010）。よって、カラ

マツは、それらのダフリアカラマツから分化したと考

えられる。

【特　集】カラマツの遺伝育種学の進展と育種の展望

カラマツ天然林の遺伝的変異

永 光　輝 義 *,1・戸 丸　信 弘 2

図−1 　北東アジアのカラマツ属の分布。Polezhaeva
（2010）をもとに描く。
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　カラマツの天然分布域は、本州の中央部の標高900 
mから2,800 mまでの山塊に断片化している（林1960；
図−2）。南限は南アルプスの天狗石山・山住山、西限

は白山、東限と北限は蔵王の馬ノ神岳である。馬ノ神

岳の集団は、中部山岳から離れており、11個体だけが

現存する（織田2003）。これらの自然分布域の外にも、

東北や北海道、あるいは海外に植林されている。北海

道には大規模に造林され、そのおもな由来は長野県川

上村の種苗である。

進化的に中立とされる遺伝子座の遺伝的変異

　ゲノムDNAは、核とオルガネラにある。マツ科樹

木では、オルガネラゲノムのうち、ミトコンドリアゲ

ノムは母系遺伝、葉緑体ゲノムは父系遺伝することが

知られている（Wagner 1992）。これらのゲノムの多型

的な遺伝子座を用いてカラマツの遺伝的変異が調べ

られてきた。これらの遺伝子座の多型は、遺伝子間領

域の変異やコード領域の同義置換、繰り返し配列の変

異などで、その多くは進化的に中立であると考えられ

る。ただし、これらの変異は何らかの機能に影響する

場合があり、統計的検定で遺伝子座の中立性を確認す

ることが望ましい。進化的に中立な変異は、中立理論

にしたがい、集団の分割・融合や集団サイズの変動、

集団間の移住といった集団履歴に依存することが知

られている。

　ミトコンドリアゲノムのcoxIII領域のPCR産物を

EcoRIで消化した断片長の多型（PCR-RFLP）にもとづ

き、カラマツの14集団で5つのパプロタイプが認めら

れた （San Jose-Maldia et al. 2009）。中部山岳には1つの

パプロタイプが優占していたが、馬ノ神岳では異なる

パプロタイプに固定していた。また、中部山岳のうち、

一部の山塊では複数のパプロタイプがみられた。これ

らの結果は、中部山岳の山塊の間で種子散布による移

住が起こっている一方、馬ノ神岳と中部山岳とは隔離

されていることを示唆する。

　葉緑体ゲノムのrbcL領域のTthHB8IによるPCR-
RFLPによると、馬ノ神岳と中部山岳の集団は同じパ

プロタイプを共有した一方、グイマツはそれとは異な

るパプロタイプを持っていた（白石ら1996）。核ゲノ

ムのランダム増幅多型DNA（RAPD）の変異も、馬ノ

神岳の集団がグイマツより中部山岳のカラマツに類

似していることを示した。よって、北限の馬ノ神岳の

集団は、カラマツに属していると言える。

　核ゲノムでは、アロザイム6酵素種の7遺伝子座の

変異が、カラマツの8集団で調べられた（戸丸・内田

2007）。その結果、馬ノ神岳の集団は他の集団よりア

レリックリッチネスが小さく、集団間の遺伝的距離は

馬ノ神岳の集団と他の集団との間でやや大きかった。

よって、馬ノ神岳の集団が創始者・瓶首効果を受けた

と考えられる。これらの酵素は、多くの植物にみられ

るため、同じ遺伝子座の変異を種間で比べることが

できる。そこで、調べた変異を、日本のおもな針葉樹

8種の天然林集団の変異と比較した。その結果、種内

と集団内の遺伝子多様度は、オオシラビソとアカエゾ

マツに次いでカラマツが低かった。また、集団間の遺

伝的分化は、カラマツがスギやヒノキ、ゴヨウマツと

同程度だった。カラマツのアロザイム変異が小さい理

由は、その天然分布域が限られているためかもしれな

い。

　マイクロサテライト（単純反復配列）は、その繰り

返し数が変異しやすいため、多型的な遺伝子座とし

て用いられる。核ゲノムの単純反復配列の10遺伝子

座の変異が、カラマツの14集団で調べられた（Jose-
Maldia et al. unpublished）。遺伝子多様度は、馬ノ神岳の

集団で著しく低かったが、中部山岳の集団間に大きな

差はなかった。中部山岳の集団間には地理的距離と遺

伝的距離との相関がみられなかったが、馬ノ神岳およ

び中部山岳の集団間では地理的距離の増加にともな
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図−2 カラマツの天然分布域。分布限界の山岳名、分布

地域名、産地番号（日2 本）を示す。山本（1993）
をもとに描く。



い遺伝的距離が増した。遺伝子型をクラスタリングす

ると、2つのクラスターが認められ、それぞれ馬ノ神

岳と中部山岳とで優占していた。これらの結果は、ミ

トコンドリア、葉緑体、核（アロザイム）のゲノムか

ら得られた結果と整合する。

　上記のように、核とオルガネラのゲノムの進化的に

中立とされる遺伝子座の遺伝的変異は、馬ノ神岳を含

む本州のカラマツはグイマツから区別されること、馬

ノ神岳の集団は創始者・瓶首効果を受け、中部山岳と

は隔離されていること、中部山岳の山塊の間には十分

な遺伝子交流があることを示唆している。よって、カ

ラマツには、分布周辺の隔離小集団における遺伝的分

化が生じているが、一部の高山植物にみられるような

複数回移住による系統分化が認められない。

産地試験で明らかになった成長形質の遺伝的変異

　ゲノムには、集団履歴を反映する進化的に中立な遺

伝子座だけでなく、自然選択を受け適応に関連した

遺伝子座もある。そのような遺伝子座の検出がシベ

リアカラマツなどで試みられている（Semerikov et al. 
2013）。一方、適応に関連する形質の変異を、実験に

よって、環境と遺伝およびそれらの交互作用による変

異に分割することができる。このような実験のひとつ

が、形質の産地間の遺伝的変異を分析する産地試験で

ある（永光2014）。カラマツの産地試験が国際的規模

で1956 年に実施された（永光ら2014）。9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

−2）、それらの産地の種苗が北海道、青森県、長野県

および欧州と北米の試験地に植えられた（Toda and 
Mikami 1976）。
　長野県の試験地では、9年生（三上1971）、30年生（長

坂ら2011）、50年生（Nagamitsu et al. 2013）の形質が解

析された。50年生形質の解析の結果、成長形質である

植栽面積あたりの材積と断面積および個木の樹冠と

幹のサイズは、富士山や甲武信岳、日光の産地で大き

く、南北アルプスや浅間山の産地で小さかった（永光

2014）。また、産地と試験地との交互作用は小さく、ど

の試験地でも似た産地間変異が得られた。さらに、産

地の気候条件と成長形質との間には相関があり、太平

洋側気候で成長が良く、日本海側気候で成長が悪かっ

た。これらの結果は、気候条件が成長形質への選択圧

としてはたらいた可能性を示唆する。つまり、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カラマツは

遺伝的に持っているのかもしれない。

　北海道の試験地では、30年生の幹の直径が解析さ

れた（松崎ら1991, 1993）。その結果、石狩の野幌試験

地と十勝の清水試験地では、富士山や八ヶ岳の産地で

直径が大きく、南北アルプスや浅間山の産地で直径が

小さく、長野県の試験地と一致する傾向がみられた。

一方、オホーツク海側の枝幸試験地では、南北アルプ

スや浅間山の産地で直径が大きく、八ヶ岳の産地で直

径が小さいという異なる結果が得られた。これらの結

果は、次の2つの解釈ができる。第一に、オホーツク

海側では、北海道および本州の太平洋側および日本海

側とは異なる形質が産地間の遺伝的変異から生じる

のかもしれない。第二に、枝幸試験地において、環境

の空間異質性と産地の植栽位置が交絡したために、他

の試験地とは異なる結果になったのかもしれない。こ

れらを検証するには再解析が必要である。

　欧州と北米では、フランス、ドイツ、アメリカ合衆

国、カナダに試験地が設けられた。フランスでは、36 
年生の幹と枝の形質が12産地について調べられた

が、それらの産地間変異に明瞭な地理的傾向はみられ

なかった（Pâques 1996）。ドイツでは6年生（Hattemer 
1969）、アメリカ合衆国では9年生（Farnsworth et al. 
1972）、カナダでは19年生（Park and Fowler 1983）の形

質が解析された（表−1）。これらの国の試験地に共通

する傾向は、南北アルプスの産地の成長が悪いことで

ある。一方、その他の産地における成長形質の変異は、

試験地によってさまざまであり、日本の試験地とも一

致しなかった。これらの結果は、成長形質の変異にお

ける産地と試験地との交互作用を示唆している。

　上記のように、成長形質において、気候条件に関連

した産地間の遺伝的変異が産地試験によって明らか

になった。ただし、地元の気象条件で適応度が高く、

他所の気象条件で適応度が低下するかは不明で、この

変異が局所適応なのか確かめる必要がある。この変異

は、日本の試験地では同じ傾向を示したが、海外の試

験地では異なる傾向を示し、何らかの環境条件が成長

形質の発現に影響することを示唆している。

今後の研究課題

　カラマツは、グイマツと比べて、成長が良いがスト

レス耐性が低いことが知られている。両種は交配可能
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であり、両方の望ましい形質を持つF1雑種が生産さ

れている。両種のたどった歴史と異なる環境への適応

を知ることは、育種素材としての両種の活用につなが

る。核ゲノムの多数の遺伝子座をコアレッセント理論

により解析すれば、グイマツなどのダフリアカラマツ

とカラマツとの分岐年代や、分岐後の移住頻度と集団

サイズの変動が明らかになるだろう。また、グイマツ

より低緯度に分布するカラマツで自然選択を受けた

遺伝子座を検出することによって、成長やストレス耐

性、日長・温度反応性、フェノロジーなどの適応遺伝

子がみつかるかもしれない。カラマツとグイマツとの

交配家系を用いたゲノム研究も適応遺伝子の検出に

有効だろう。中部山岳では遺伝的構造が弱くゲノム背

景が比較的均一なので、太平洋側気候と日本海側気候

への適応に関連した遺伝子座をゲノムワイド関連解

析によって検出できるかもしれない。
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