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日本の森林樹木の地理的遺伝構造（9）

ハイマツ（マツ科マツ属）
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はじめに

　ハイマツ（Pinus pumila (Pall.) Regel）はマツ科マツ属

単維管束亜属に属する常緑低木である。わが国には、

マツ属単維管束亜属の3種2変種が分布するが、これ

らの種はハイマツを除き森林帯を構成することがな

いので、単純林を見ることはない。しかし、ハイマツ

の水平的分布は離散的であるが、多数の山岳にハイマ

ツ帯が出現する。わが国のハイマツの垂直分布は標高

50 m-3,180 mである。また、ハイマツ帯の比高は200 m
以上に及ぶ地域もある。特に、北海道では大雪山系・

知床連山・日高山脈、本州では飛騨山脈・赤石山脈

に広大なハイマツ帯が広がる。沖津（1984）は北海道

の森林限界高度と温量指数（WI）15 の等高線を詳細

に調べた結果、森林限界は特定のWI値には関係なく、

山頂から高度200 m-500 m下方に出現することを見出

した。この高度において冬期にはハイマツは積雪に埋

没しているため、風衝作用や寒乾害を受ける可能性が

低いが、亜高山性針葉樹は樹体が積雪に完全に埋没で

きず、積雪の保護を受けられない。また、小泉（1988）
は主に粗大な岩塊からなる化石周氷河斜面の一部に

はハイマツは生育できるが、オオシラビソなど寒帯由

来の針葉樹でも生育できず、森林限界が低下している

ことを見いだした。温度条件的には日本のハイマツ帯

は亜高山帯もしくは亜寒帯の植生帯と見なすことが

でき、日本の高山帯は森林限界以上の地帯とするより

も、ハイマツ帯上限以上の地帯と定義する方が妥当で

あり（Yanagimachi and Ohmori 1991）、ハイマツ帯は亜

高山帯・亜寒帯の植生帯と見なすことが出来る（沖津 
1985）。
　中生代のマツ属樹種の化石については幾つかの報

告がある。ジュラ紀の化石がサハリンで、白亜紀の化

石が朝鮮半島で発見されている。続く新世代第3紀の

マツ属樹種の化石については多くの報告があり、わが

国には少なくとも、漸新世と鮮新世の両時代に単維

管束亜属のP. amamiana（P. armandii var. amamiana）、
P. koraiensis、P.　parviflora、P.　protodiphyllaが分布し

ていたことが判っている。また、中新世にはP. trifolia

図−1　わが国におけるハイマツの天然分布（林 1960）
とサンプリングを行った集団の位置
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が分布していた（Mirov 1967）。この5樹種のうち、前

3種は現在も生育している。現存しない後2種のうち、

P. protodiphyllaは2葉で、P. trifoliaは単維管束亜属と複

維管束亜属の中間の形態的特徴があった。ハイマツに

関しては、Mirov（1967）は、第3紀にカムチャッカ半

島にハイマツが分布していたと記述しているが、わが

国の洪積世や鮮新世から植物遺体は報告されていな

い（北村・村田 1979）。しかし、大陸とわが国が陸続

きになった時期に、大陸からサハリンもしくはクリル

諸島経由でわが国に進入してきたと考えられる。最終

氷期においてハイマツ群落もしくは亜高山性森林が

成立可能な地域は稜線から遠いので気温以外の要因

による森林排除作用は期待できず、ハイマツ群落の成

立可能な地帯にはハイマツでなく亜高山性樹種が分

布し、ハイマツ帯は消滅していたと考えられる（沖津 
1991）。しかし、離散的なハイマツ群落が森林限界付

近、湿原・崩壊地・岩礫地などの非森林部分、および

山腹斜面の森林の林床などに分布していたと考えら

れる。

　一般に2葉・3葉のマツは維管束が複数有り、複

維管束亜属（Subgenus: Pinus）と5葉のマツは維管

束が1つしかないことから単維管束亜属（Subgenus: 
Strobus）に分類されてきた（但し、一部例外がある）。

我が国には単維管束亜属に属するマツは3種2変種が

分布している。ハイマツ、ゴヨウマツ（P. parvifolia）と
その変種のキタゴヨウ（P. parvifolia var. pentaphylla）と
チョウセンゴヨウ（P. koraiensis）、中国南部・台湾に

分布するタカネゴヨウ（P. armandii）の変種と考えら

れているヤクタネゴヨウ（P. armandii var. amamiana）
である。これらの中でゴヨウマツとタカネゴヨウは

Strobi亜節に属するのに対し、ハイマツとチョウセン

ゴヨウはCembrae亜節に属している。Cembrae亜節に

属する種 は世界で僅か5種しかなく、北米に分布する

P. albicaulis、ヨーロッパ大陸を広く覆うように分布す

るP. cembra、ユーラシア大陸のシベリアに分布する

P. sibiricaとアジアに分布するチョウセンゴヨウとハ

イマツが存在する。これらの種は球果が裂開せず、種

子に翼がないという特徴を持っており、英語では総称

してstone pineと呼ばれている。我が国のハイマツに

は幾つかの形態変異が観察される。クビナガハイマツ

（P. pumila var. Kubinaga）は、石井（1941）によって蔵王

山域の刈田岳で発見されハイマツの変種とされた。こ

の変種は、毬果がハイマツに比べて著しく細長く（長

さ7 cm、直径3.5 cm）、かつ柄が長い（1 cm以上）。葉の

樹脂溝の位置などはハイマツと一致するが、葉肉内に

不整形・厚膜の異型細胞が現れる点が著しく異なる。

ハッコウダゴヨウ（P. hakkodensis）はハイマツとキタ

ゴヨウとの自然雑種と考えられた。ハッコウダゴヨウ

は葉の長さがハイマツより若干長く樹脂溝が2個下面

表皮に接して存在しており、球果の種鱗の形状はキタ

ゴヨウに似ているが、種子は極めて小さく不完全な羽

を有するか或は持たない（石井 1941）。なお、ハイマ

ツとキタゴヨウの浸透性交雑については本特集No. 5
「日本の森林樹木の地理的遺伝構造～ゴヨウマツ（マ

ツ科マツ属）」を参照されたい（谷 2014）。

ハイマツの集団内の遺伝的変異

　集団内の遺伝的多様性の大きさを表す統計量とし

て、1遺伝子座あたりの対立遺伝子数（N a ）、対立遺

伝子多様度（A[g]）、平均へテロ接合度の観察値（H o ）

および平均へテロ接合度の期待値（H e ）を表−1に
示した（Tani et al. 1996；谷 2002）。我が国に分布する

ハイマツの集団内の多様性は高かった。Hamrick et 
al.（1992）がまとめた長寿命の木本性植物における集

団内の遺伝的変異の大きさと比較しても、我が国のハ

イマツの遺伝的変異の大きさは高かったが、ロシア

のハイマツよりは若干低い値を示した。しかし、北方

に分布する8集団ではロシアのハイマツと同程度の

遺伝的変異の大きさを示した。（表−2）。ハイマツは

最終氷期以前にわが国に侵入してきたと考えられる

が、分布の中心に近いチェクチ地方やサハリン、カム

チャッカ半島と同程度の遺伝的変異を保有している。

しかし、最終氷期にはハイマツ帯の存在は否定的に

考えられている（例えば沖津 1985；1991；吉井・折

谷 1987）。遺伝的変異の大きさが分布の中心に近いロ

シアの集団と同程度に維持されていることから、この

時期にハイマツ帯は消滅したが、ハイマツの集団サイ

ズが減少したとは考えられない。花粉分析の結果によ

ると、現在ハイマツの分布しない地域でハイマツと考

えられる花粉（ゴヨウマツ類と区別することは困難で

あるが）が高率で見つかることから（Sakaguchi 1987；
辻 1985；津田 1990）、最終氷期には、より低標高の地

域にハイマツ帯を形成すること無く、岩礫地や湿原の

周囲など高木と競合しない場所でかなりの個体数を

維持していた可能性が高い。その後、気候が温暖にな

るにつれて、現在の分布様式と同じように山頂部にハ

イマツ帯を形成するようになり、一部の低標高の山岳

（特に南東北）では、集団サイズが小さくなったと予
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想されるが、ハイマツは栄養繁殖を行うとともに（Tani 
et al. 1998）、世代時間も非常に長く、遺伝的浮動によっ

て遺伝的変異の大きさが減少するのに十分な世代交

代が行われていないと考えられる（Tani et al. 1996；谷 
1996）。

ハイマツの集団間の遺伝的差異と	

遺伝的変異のクライン

　最も古いハイマツの花粉の発見は北海道の剣淵盆

地で32,000年前（ 14 Cによる年代計測）の地層からハ

イマツと考えられる花粉が見つかっている（小野・

五十嵐 1991）。よって、それ以前の氷期に大陸からハ

表−1. 我が国のハイマツ 18 集団における集団内の遺伝的変異 

 

 

 

  

  サンプリング 

集団および 

その地方 

サンプル 

サイズ 

1 遺伝子あた 

りの対立遺 

子数（Na） 

対立遺伝子 

多様度 

（A[24]） 

ヘテロ接合度 

 観察値 

(Ho) 

期待値 

(He)   

1 利尻岳・北海道 48 2.26 (0.17) 2.069 (0.691) 0.237 (0.049) 0.260 (0.052) 

2 羅臼岳・北海道 48 2.37 (0.23) 2.205 (0.887) 0.240 (0.050) 0.256 (0.050) 

3 大雪山・北海道 48 2.53 (0.29) 2.312 (1.067) 0.243 (0.050) 0.249 (0.050) 

4 幌尻岳・北海道 48 2.26 (0.21) 2.131 (0.910) 0.234 (0.047) 0.250 (0.049) 

5 余市岳・北海道 48 2.16 (0.24) 2.030 (0.878) 0.239 (0.047) 0.259 (0.050) 

6 八甲田山・東北 49 2.21 (0.14) 2.108 (0.556) 0.248 (0.040) 0.256 (0.039) 

7 八幡平・東北 48 2.21 (0.21) 2.076 (0.757) 0.285 (0.049) 0.286 (0.047) 

8 早池峰山・東北 48 2.11 (0.17) 2.017 (0.695) 0.253 (0.045) 0.269 (0.045) 

9 焼石岳・東北 48 2.00 (0.13) 1.901 (0.559) 0.227 (0.044) 0.224 (0.042) 

10 飯豊山・東北 48 1.95 (0.12) 1.885 (0.495) 0.205 (0.045) 0.225 (0.043) 

11 那須岳・関東 48 2.05 (0.16) 1.952 (1.579) 0.205 (0.038) 0.208 (0.039) 

12 平標山・関東 48 2.05 (0.14) 1.957 (0.649) 0.184 (0.041) 0.206 (0.043) 

13 金峰山・関東 41 1.95 (0.14) 1.836 (0.590) 0.207 (0.051) 0.194 (0.047) 

14 間ノ岳・中部 48 1.89 (0.15) 1.801 (0.567) 0.175 (0.043) 0.179 (0.044) 

15 木曽駒ヶ岳・中部 48 2.00 (0.11) 1.853 (0.465) 0.174 (0.041) 0.183 (0.042) 

16 乗鞍岳・中部 48 2.16 (0.18) 2.024 (0.743) 0.204 (0.047) 0.211 (0.047) 

17 立山・中部 48 1.79 (0.14) 1.721 (0.574) 0.191 (0.050) 0.191 (0.047) 

18 白山・中部 48 1.84 (0.14) 1.704 (0.522) 0.134 (0.038) 0.151 (0.042) 

  平均値 47.7 2.10 (0.17) 1.977 (0.162) 0.216 (0.045) 0.225 (0.045) 

表−1　我が国のハイマツ18集団における集団内の遺伝的変異

表−2　わが国とロシアのハイマツ集団の遺伝的変異の比較表−2. わが国とロシアのハイマツ集団の遺伝的変異の比較 

 

 調査地域 集団数 1遺伝子座あたりの

対立遺伝子数（Na）

平均ヘテロ接合度 

観察値（He） 期待値（Ho） 

日本 わが国全体 18 2.10 0.216 0.223 

 北海道・北東北 1) 8 2.26 0.247 0.258 

ロシア      

Kurtovskii et al. (1990) カムチャッカ半島 3 2.27 - 0.239 

Goncharenko et al. (1993) チェクチ地方とサハリン 5 2.00 0.288 0.257 
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イマツが侵入し、わが国の中部山岳まで広がったと考

えられる。集団内の遺伝的多様性を見ると、北の集団

ほど遺伝的変異のレベルが高く、南の集団ほどこのレ

ベルが低い遺伝的変異のクラインが観察される。この

クラインはハイマツ集団の南進時に創始者効果の結

果だと考えられる。ただし、遺伝的変異の統計量とし

て、平均ヘテロ接合度を見た場合、北東北（八甲田山、

八幡平、早池峰山）の集団は北海道集団の値よりも大

きい値を示している。これは過去にこの地域でキタゴ

ヨウとの浸透性交雑が激しく生じており（Senjo et al. 
1999；Tani et al. 2003）、その隔離中絶によるワーラン

ド効果の可能性が考えられる。1遺伝子座あたりの対

立遺伝子や対立遺伝子多様度は北東北の集団は概ね

北海道集団より低い値を示し、北から南へ頻度の低い

遺伝子が消失する創始者効果の影響を反映している

（表−1）。その後の温暖化時には、ハイマツ集団はそれ

ぞれの山頂付近にハイマツ帯を形成し、隔離分布して

おり、遺伝的浮動によって集団間の遺伝的分化が生じ

たと考えられる。集団間の遺伝的分化の程度を表す統

計量であるG ST の値は0.170であり（Tani et al. 1996）、
この値は分布域が限られ、集団が離散的なマツ属樹

種の値と類似している（例えばMillar 1983；Furnier 
and Adams 1986）。海峡で隔てられた北海道と本州の

グループの間で最も大きな遺伝的分化は観察されず、

北海道と北東北グループ（集団No. 1 ～ 8）、と南東北

と関東甲信越のグループ（集団No. 9 ～ 18）の間で観

察される（図−2）。この遺伝的分化のパターンは葉緑

体DNAを用いた幾つかの高山植物の遺伝的分化のパ

ターンと一致する（Fujii and Senni 2006）。これは過去

の気候変動の温暖期に山岳の標高が低い東北地方で

は、ハイマツ帯と共に生育する多くの高山植物が消失

し、その後の寒冷期に逃避地であった、北海道と中部

山岳よりハイマツが高山植物と共に再侵入した歴史

を示唆している。

　用いた19推定アロザイム遺伝子座毎に見てみると

8遺伝子座において北方の集団で高い遺伝的変異を示

し、南方の集団で低い遺伝的変異を示す上述のクライ

ンを検出した（図−3）。しかし、4遺伝子座ではハイマ

ツのわが国への侵入過程では説明できない南方の集

団で遺伝的変異が高く、北方の集団で遺伝的変異の低

いクラインを検出した（図−4）。特に、本州の集団で

観察できるG2d推定遺伝子座のe対立遺伝子は北海道

の集団では観察できなかった。このクラインが形成さ

れた原因は不明であるが、分布変遷や集団サイズの変

化、移住など自然選択に対し中立な過程で形成された

場合、ゲノム全体に影響すると考えられるので、この

4遺伝子座かその周辺のゲノム領域に関わる特徴的な

過程によって生じたと考えられる。よって、これらの

推定遺伝子座もしくはその周辺領域は北方から南方

図−2　解析を行ったハイマツ18集団間の遺伝距離に

基づいた樹状図。Tani et al. 1996を改変。

図−3　8遺伝子座で観察された利尻島を起点とした距

離と遺伝的変異の大きさの関係。Tani et al. 1996
を改変。
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への環境勾配と関連している可能性が考えられる。そ

れ以外の仮説としては南方に分布の中心があるキタ

ゴヨウとの浸透性交雑によって対立遺伝子のホモプ

ラシー（相同性）が生じにくい遺伝子座では遺伝的変

異が高くなっている可能性も考えられるが、最も浸透

性交雑が頻繁に起こったと考えられるのは標高の低

い東北地方であり（Senjo et al. 1999；Tani et al. 2003）、
浸透性交雑だけに原因を求めるのは困難である。

おわりに

　本稿の執筆のお話を頂き、著者が1990年代に筑波

大学大学院時代に行った研究データを改めて見直す

機会を頂いた。特にG2d推定遺伝子座で見られるよう

な南方の集団で遺伝的変異が高いクラインは、分析技

術が進んだ現在、改めて最新の分析機器を用いて解析

し直しても面白いと感じている。大学院時代に本研究

を行って以来、新知見が増えていないことは大変遺憾

ですが、今回本特集において発表の機会を与えて頂

き、過去に出版させて頂いた「わが国に分布するハイ

マツ集団の遺伝的変異とそのクライン」（林木の育種

181巻）と「北海道に分布するハイマツの遺伝特性−北

海道と本州集団の比較−」北海道の林木育種44巻を中

心に本シリーズ用に再構成していることを申し添え

ます。最後になりますが、本研究を遂行するのに支え

て頂いた大庭喜八郎筑波大学教授、荒木眞之助教授、

戸丸信弘助手、津村義彦森林総研主研、倉本哲嗣大学

院生、戸丸智恵美技官（公職は当時のもの）にお礼を

申し上げます。
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