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口絵–1 日本の植生帯分布。田端（2000）、村田（2005）、石井（2019）が整理した植生帯区分に基

づいて、環境省（http://www.biodic.go.jp/dload/mesh_vg.html）の植生調査 3 次メッシュデータ

（1992–1996）を分類して作図した。 
 
口絵–2 （a）福島県いわき

市の遺伝資源モニタリ

ング試験地のアカマツ

林。（b）香川県さぬき市

「津田の松原」のクロ

マツ御神木（写真：岩泉

正和）。 

(a) (b) 



   
口絵–3 ゴヨウマツ。（a）と（b）岐阜県恵那市笠置山の変種ゴヨウマツとその球果。（c）新潟県糸

魚川市権現岳の変種キタゴヨウ。尾根の風当たりの強い厳しい環境に生育しているためか、ジ

ン（枯れ上がって白骨化した枝）が目立つ力強い樹形をしている（写真：玉木一郎）。 
 

口絵–4 （a）静岡県富士宮市富

士山 5 合目のカラマツ。風が

強いため旗竿樹形をしてい

る。（b）カラマツの球果（写

真：玉木一郎）。 
 
 
 
 
 
口絵–5 トドマツ。（a）北海道

の針広混交林。（b）人工林の

列状間伐。（c）倒木上に更新

した実生。（d）更新良好な森

林。いずれも東京大学北海道

演習林（写真：及川 希）。 
 
 
 

(a) (b) (c) 

(a) (b) 

(a) (b) 

(c) (d) 

  
口絵–6 （a）トガサワラの樹冠の形状と（b）大又トガサワラ保護林内の林況（写真：岡村政則）。 
 

 
口絵–7 エゾマツ類の樹皮形態。（a）エゾマツ（北海道大学雨龍研究林）、（b）オゼトウヒ（福島

県尾瀬沼山峠）、（c）トウヒ（奈良県大峰山）、（d）シロエゾマツ（北海道下川町）、（e）チョ

ウセントウヒ（韓国智異山）（写真：逢沢峰昭）。 
  

(a) (b) 

(a) (b) (c) 

(d) (e) 
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口絵–8 （a）イラモミの球果（長野県三峰山）と（b）イラモミ林（栃木県高原山）（写真：逢沢峰昭）。 
 

口絵−9 イラモミの球果。球果の種鱗の

反り返りがないもの（a）から著し

く反り返るもの（c）までみられる。

反り返りをもつもの（b および c）
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。スケールバーは 5 
cm（写真：逢沢峰昭）。 

 

  
口絵−10 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。（a）ブナと並んだ

最大胸高直径（90.2 cm）をもつイラモミ。（b）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。2003 年 3 月撮影（写真：逢沢峰昭）。 

(a) (b) 

(a) (b) (c) 

(a) (b) 

口絵−11 コウヤマキにおける核マイ

クロサテライト 8 座の（a）ヘテロ接

合度の期待値、（b）アレリックリッ

チネス、（c）コモンアレル数、（d）
固有アレリックリッチネスの空間分

布。図中の点は集団の位置を示す。

コモンアレルは、集団内の頻度が 5%
以上 25%未満であるアレルとした。

QGIS ver. 2.12 の IDW（inverse distance 
weighted）補間法で地図化した。 

 
 
口絵−12 コウヤマキにおける EST

（expressed sequence tag） 6 座の（a）
ハプロタイプリッチネスおよび（b）
固有ハプロタイプリッチネスの空間

分布。図中の点は集団の位置を示す。

QGIS ver. 2.12 の IDW 補間法で地図

化した。 
 

 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

口絵–14 （a）長野県南木曽町南木曽岳のコウヤマキ。コウヤマキはシャクナゲと同所的に生育し

ていることが多い。この林でも、コウヤマキの足元でキョウマルシャクナゲが開花していた。

（b）奈良県上北山村大台ケ原のコウヤマキの球果（写真：玉木一郎）。  

(a) (b) 

口絵−13 コウヤマキにおける葉緑体

DNA の（a）atpI–rpoC2、trnD–trnT、
rpl16 イントロン、petN–psbM、ndhA
イントロンの一塩基多型とインデ

ルおよび（b）trnT–trnL の一塩基繰

り返し配列にそれぞれ基づくハプ

ロタイプリッチネスの空間分布。図

中の点は集団の位置を示す。QGIS 
ver. 2.12 の IDW 補間法を用いて地

図化した。 

(a) ハプロタイプリッチネス (b) 固有ハプロタイプリッチネス

Haplotype richness Private haplotype richness

(a) (b)
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口絵–15 岐阜県多治見市のシ

デコブシ。花の色は、白（a）
からピンク（b）まで変異があ

る（写真：玉木一郎）。 
 
 
 
 
 
口絵–16 （a）愛知県瀬戸市のタ

ムシバの花と（b）新潟県糸魚

川市権現岳のタムシバの花

芽。花芽は漢方薬の辛夷とし

て利用される（写真：玉木一

郎）。 
 
 
 
口絵–17 カツラの（a）樹形と

（b）萌芽を発生させた樹幹

基部（写真：阪口翔太）。 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
口絵–18 カツラの（a）雄花と

（b）雌花。早春、葉が開く前

に開花し、風による花粉散布

と受粉を達成する（写真：阪

口翔太）。  

(a) (b) 

(a) (b) 

(a) (b) 

(a) (b) 

口絵−19 （a）岐阜県美濃市のヤ

マザクラの花。展葉したての

赤い葉に白い花弁が映える。

（b）愛知県小牧市のマメナ

シの果実。その名のとおり果

実は小さく、直径 1 cm 程度

しかない（写真：玉木一郎）。 

 
 

 
口絵–20 マメナシ（およびアイ

ナシ）が保有する葉緑体ハ

プロタイプと核 SSRの多型

データを使って行った TESS
およびSTRUCTURE解析の

結果。棒グラフは各個体を

表し、アイナシには「*」を

付けて、区別している。     

1’、1-1’、1-2’のように「’」

付きのグループに区分した

個体は、STRUCTURE 解析

において、どのクラスター

に由来するかはっきりとし

ない（最大 q 値が 0.6 以下

である）個体である（口絵−

21 では「Unassigned」とし

た）。各色の凡例は口絵−21
に対応している。 

  

(a) (b) 
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口絵–21 マメナシ（およびアイナシ）の現存個体・個体群における（a）葉緑体ハプロタイプおよ

び（b）TESS、（c–j）STRUCTURE 解析で検出した各クラスターの保有状況。円グラフの大きさ

は個体数を反映しており、葉緑体ハプロタイプや TESS、STRUCTURE 解析で推定した各クラス

ターの保有割合を示している。特定のクラスターに q 値が 0.6 以上で割り当てられた個体のみ

表示して、q値が 0.6 以下の個体は「Unassigned」とした。STRUCTURE 解析で階層的に推定し

た各クラスターの関係は右上の凡例によって表しており、共通祖先と各クラスターの間の遺伝

的分化を表す F値とカッコ内に個体数を付記した。矢印はアイナシを示している。 
 

   
口絵–22 （a）岐阜県恵那市笠置山のブナの果実。ブナは数年に一度、一斉に開花・結実する。

（b）三重県亀山市野登山のブナの展葉。（c）岐阜県飛騨市の早春のブナ林。展葉したての葉の

薄い緑と白い幹が美しい（写真：玉木一郎）。 

(a) (b) (c) 

口絵–23 （a）岐阜県多治見市の

コナラと（b）愛知県設楽町

のミズナラの堅果。ミズナ

ラよりもコナラの方が、葉

も堅果も小さい（写真：玉木

一郎）。 
 
 
 

 
 

 
口絵–26 ケショウヤナギ。撹乱

のある氾濫原のみを生育適

地とし、本州では長野県松本

市上高地周辺の梓川河畔に

隔離分布する（写真：長田光

司）。 
 
 
 
 
 
 
口絵–27 モモタマナの（a）樹

形と（b）花。花序の付け根に

雄花または両性花、先端に

雌花を付ける（写真：鈴木

節子）。 
 
 

(a) (b) 

口絵–24 鹿児島県上甑島長目の浜のウバメ

ガシ群落（写真：原田 光）。 
口絵–25 三重県伊勢市伊勢神宮のスダジイの堅

果（写真：玉木一郎）。 
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（b）オンツツジの葉。葉のサ

イズは同所的に分布する他

のミツバツツジ類よりも大

きい（写真：渡辺洋一）。 
 
 
 
 
口絵–29 サツキ。（a）美しい

朱色の花を咲かせる。（b）
園芸では植え込みの木とい

う印象が強いが、自生地で

は、川の大きな岩の隙間に

根をはって生育している

（写真：渡辺洋一）。 
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序

　森林遺伝育種学会は2012年3月に設立され、2021年で創立10周年を迎えることできました。これもひ

とえに諸先輩方の学会設立のご尽力や会員の皆様の活発な学会活動の賜物だと思います。

　森林遺伝育種学は基礎科学から応用科学までを網羅しています。林木の遺伝研究は1950年代の形質の

遺伝研究に始まり、冬季にも針葉が緑色のままであるミドリスギの遺伝子の遺伝様式が明らかにされま

した。その後の60年代、70年代にかけて多くの形質の遺伝子の研究が行われました。70年代後半になる

とアロザイムやジテルペン炭化水素などを用いた遺伝研究が始まり、80年代後半になってDNAを用い

た研究がようやく始まり、90年代は様々な研究手法を用いたデータの蓄積の時期で、2000年代以降はゲ

ノミクスと高度な統計手法を用いた集団遺伝研究が発展してきました。森林遺伝育種学会が創立されて、

この10年はまさに分子解析技術の進展により、次世代シーケンサーが開発され、コンピューターの計算

速度の劇的なスピードアップのために、これまでになし得なかった、また不可能と思われることも可能

になってきた時代であると言えます。

　学会創立10周年を記念して刊行する本書「日本における森林樹木の遺伝的多様性と地理的遺伝構造」で

は我が国の主要な38樹種について遺伝的多様性や地理的遺伝構造について記載されています。これらは

90年代から行われてきた樹木の集団遺伝学的研究を総括した書籍となります。近年、生物多様性の重要

性が語られていますが、遺伝的多様性は生物多様性の根幹をなす重要な要素です。森林は氷期や間氷期

などの地球レベルの気候変動の影響を強く受けて、現在の生態系や分布を形成しています。同じ樹種の

種内でも気候変動や局所環境の淘汰で地理的遺伝構造が形成されます。これらを樹種ごとに見ることが

できる書籍でもあります。本書が各樹種の遺伝的特性の理解になることを願っております。

　最後にこの書籍の編集に携わっていただいた編集委員の皆様に、多くの時間を割いてこの本を完成ま

で導かれたことに感謝申し上げます。

2022年1月　　　　　　　　　

森林遺伝育種学会長　津村義彦
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　北半球の温帯地域の中では、 日本は最も植物

相が豊かな地域の1つであり（堀田 1974）、 その

要因として気候や地形、地史が考えられる（邑田

2000）。気候的な要因としては、まず、降水量が

豊富なため植物の生存に著しい制約がないこと、

そして、日本列島は南北に長く、垂直分布でも海

岸から標高3,000 mを越える山地までを含んでい

るため、亜熱帯から寒帯までの幅広い気候環境が

あることである。そのため、それぞれの気候に適

応した多様な植物が生育するようになったと考え

られる。また、地形的・地史的な要因としては、

まず日本列島が海洋で隔てられた大小の島から

なっており、また、陸地も山塊と谷が入り組んだ

複雑な地形をしているため、隔離環境があること

である。第四紀の氷期にヨーロッパや北米のよう

な氷河が発達しなかったため、第三紀起源の多く

の植物が絶滅を免れた。そして、第四紀には、複

雑な地形環境において、寒冷な氷期と温暖な間氷

期が繰り返され、また、活発な造山運動や火山活

動が起こり、そのような環境変動のもとで、種の

分布域が分断されたり、新たな土地へ分布を広げ

たりすることによって、種分化が促進されたと考

えられている。このような要因により、現在の日

本列島には約5,000種の種子植物が存在し、その

うち木本植物は約1,000種にもなる（鈴木2012）。
日本列島には、このような多様な木本植物によっ

て構成される常緑広葉樹林、落葉広葉樹林、汎針

広混交林（北海道）、 常緑針葉樹林、 森林ツンド

ラという豊かな森林が気候に応じて成立している

（福嶋・岩瀬 2005）。
　種が保有している遺伝的多様性は空間的に一様

に分布することはほとんどなく、種によって程度

の差はあれ、地域や集団ごとに集団内の遺伝的多

様性の程度に高低があり、また、地域や集団ごと

に遺伝的な分化を起こしている。このような遺伝

的多様性の高低や構造化は、進化の要因である突

然変異、遺伝子流動、遺伝的浮動、自然選択が種

内にはたらいた遺伝的帰結である。したがって、

種内の遺伝的多様性と地理的遺伝構造のパターン

を明らかにし、そのパターンが形成されたプロセ

スを推測することは、小進化の理解において大き

な意味をもっている。植物種内の遺伝的多様性と

地理的遺伝構造のパターンに影響する要因には、

生態的な観点から、大きく2つあると考えられる。

1つは、その種がもつ交配様式、種子と花粉の散

布様式、生活形などの生活史特性や生態的特徴で

あり、もう1つは現在の地理的分布のパターンと

過去の地理的分布の変動である（Hamrick and Godt 
1989; Hamrick et al. 1992）。特に、第四紀の気候変

動は植物種の分布を変動させ、種内の遺伝的多様

性と地理的遺伝構造に強く影響を及ぼしたと考え

られている（Comes and Kadereit 1988; Hewitt 2000）。
　種内の遺伝的多様性と地理的遺伝構造は、集団

遺伝学や系統地理学の手法を用いて明らかにされ

てきた（Hamrick and Godt 1989; Avise 2000）。植物種

の集団遺伝学的研究では、集団内と集団間の遺伝

的多様性や地理的遺伝構造を明らかにし、遺伝子

流動と遺伝的浮動のはたらきや、交配様式、種子

と花粉の散布様式、生活形などの生活史形質や生

態的特徴の影響を考察し、さらには歴史的な分布

の拡大・縮小や分断などを推測することができる。

一方、古典的な系統地理学的研究（Avise 2000）で
は、種内の系統を明らかにし、その地理的分布を

調べることにより、歴史的な分布の移動や分断な

どが推測される。さらに、近年の系統地理学的研

究では、コアレセント理論（Kingman 1982）に基づ

いた解析により、個体数変動、分断、混合、移住

などの過去の個体群動態（デモグラフィー）を統計

的に推定できるようになった［この分野は、統計

系統地理学（Knowles and Maddison 2002；Knowles 
2009）と呼ばれることがある］（山道2013）。
　これらの研究では遺伝マーカーが必要になる

が、植物種を対象とした集団遺伝学的研究では、

核のマーカーであるアロザイムやマイクロサテラ

イト（simple sequence repeatともいい、SSRと略さ

れる）などが用いられ、また、古典的な系統地理

学的研究では、主に葉緑体DNA（cpDNA）と一部

はミトコンドリアDNA（mtDNA）のマーカーが用

いられてきた（津村2001）。さらに、近年の植物種

を対象とした過去のデモグラフィーを調べる系統

地理学的研究では、核のマーカーであるSSRや一

塩基多型（SNP：single nucleotide polymorphism）が

用いられている（たとえばIngvarsson 2008; Lander et 
al. 2011）。
　わが国の森林樹木を対象とした集団遺伝学的研

究は、アロザイムを用いたものは1980年代より（最

も初期の論文としてWendel and Parks 1985; Tomaru 
et al 1994など）、SSRを用いたものは2000年代か

はじめに

1



ら（Kikuchi and Isagi 2002; Takahashi et al. 2005など）、

またcpDNAやmtDNAを用いた系統地理学的研究

は1990年代から（Tsumura and Suyama 1998; Tomaru 
et al. 1998; Fujii et al. 2002など）行われてきた。対象

とされてきた森林樹木は、冒頭に述べたわが国の

多様な木本植物のうち、林業上重要な樹種や天然

林を構成する主要樹種、さらには希少種や絶滅危

惧種などであり、これまでに多くの樹種の研究成

果が蓄積されてきた。これらの研究は、林木育種

や遺伝資源保全などの林業的な視点、過去の分布

変遷などの進化生物学的な視点、また保全生物学

的な視点から行われてきたものである。

　学会誌「森林遺伝育種」では創刊号（2012年）から

シリーズ「日本の森林樹木の地理的遺伝構造」を連

載してきた。本書では、このシリーズなどに掲載

されてきた合計38樹種の遺伝的多様性と地理的遺

伝構造の解説（アップデートされている）を中心に

据え（第4章）、その前段として森林樹木の遺伝マー

カーの開発と遺伝的多様性研究の歴史（第1章）、

遺伝的多様性に影響する遺伝的要因と遺伝的多様

性の評価（第2章）、日本の植生史と森林植生（第3
章）に関する解説を加える。最後に、まとめとし

て日本における森林樹木の遺伝的多様性と地理的

遺伝構造のパターンについて総括する（第5章）。

引用文献

Avise JC （2000） Phylogeography: the history and formation 
of species. Harvard University Press, Cambridge

Comes HP, Kadereit JW （1988） The effect of Quaternary 
climatic changes on plant distribution and evolution. Trends 
in Plant Science 3: 432–438

Fujii N, Tomaru N, Okuyama K, Koike T, Mikami T, Ueda 
K （2002） Chloroplast DNA phylogeography of Fagus 
crenata （Fagaceae） in Japan. Plant Systematics and 
Evolution 232: 21–33

Hamrick JL, Godt MJW （1989） Allozyme diversity in plant 
species. In: Brown AHD, Clegg MT, Kahler AL, Weir BS 

（eds） Plant population genetics, breeding, and genetic 
resources, 43–63. Sinauer, Sunderland, Massachusetts

Hamrick JL, Godt MJW, Sherman-Broyles S （1992） Factors 
influencing levels of genetic diversity in woody plant 
species. New Forests 6: 95–124

Hewitt GM （2000） The genetic legacy of the Quaternary ice 
ages. Nature 405: 907–913

堀田 満（1974）植物の分布と分化 . 三省堂 , 東京

福嶋 司・岩瀬徹（2005）図説日本の植生 . 朝倉書店 , 

東京

Ingvarsson PK （2008） Multilocus patterns of nucleotide 
polymorphism and the demographic history of Populus 
tremula. Genetics 180: 329–340

Kikuchi S, Isagi Y （2002） Microsatellite genetic variation in 
small and isolated populations of Magnolia sieboldii ssp. 
japonica. Heredity 88: 313–321

Kingman JFC （1982） The coalescent. Stochastic Processes 
and their Applications 13: 235–248

Knowles LL （2009） Statistical phylogeography. Annual 
Review of Ecology, Evolution, and Systematics 40: 593–
612

Knowles LL, Maddison WP （2002）Statistical phylogeography. 
Molecular Ecology, 11: 2623–2635

Lander TA, Oddou‐Muratorio S, Prouillet‐Leplat H, 
Klein EK （2011） Reconstruction of a beech population 
bottleneck using archival demographic information and 
Bayesian analysis of genetic data. Molecular Ecology 20: 
5182–5196

邑田 仁（2000）日本の植物相 . 岩槻邦男・加藤雅啓 編 , 
多様性の植物学 ①植物の世界 , 24–47. 東京大学出版

会 , 東京

鈴木和夫（2012）植物の分類 . 鈴木和夫・福田健二 編 , 
図説日本の樹木 , 7–8. 朝倉書店 , 東京

Takahashi T, Tani N, Taira H, Tsumura Y （2005） 
Microsatellite markers reveal high allelic variation in 
natural populations of Cryptomeria japonica near refugial 
areas of the last glacial period. Journal of Plant Research 
118: 83–90

Tomaru N, Tsumura Y, Ohba K （1994） Genetic variation 
and population differentiation in natural populations of 
Cryptomeria japonica. Plant Species Biology 9: 191–199

Tomaru N, Takahashi M, Tsumura Y, Takahashi M, Ohba 
K （1998） Intraspecific variation and phylogeographic 
patterns of Fagus crenata （Fagaceae） mitochondrial 
DNA. American Journal of Botany 85: 629–636

津村義彦（2001）遺伝的多様性研究ガイド . 種生物学会

編 , 森の分子生態学 ―遺伝子が語る森林のすがた

―, 158–178. 文一総合出版 , 東京

Tsumura Y, Suyama Y （1998）. Different ia t ion of 
mitochondrial DNA polymorphisms in populations of five 
Japanese Abies species. Evolution 52: 1031–1042

Wendel JF, Parks CR （1985） Genetic diversity and population 
structure in Camellia japonica L. （Theaceae）. American 
Journal of Botany 72: 52–65

山道真人（2013）系統地理学における統計的推定の手法

と今後の展望 . 種生物学会 編 , 系統理地学 , 261–289. 
文一総合出版 , 東京

（戸丸信弘）

2



　我が国の森林遺伝研究の歴史は1950年代ごろか

ら始まり、初期は個々の形質の遺伝分離調査が行

われ、その後、生化学遺伝マーカーの活用、DNA
マーカーの活用へと発展していった。現在では次

世代シーケンサー（NGS：next generation sequencer）
の開発により、 それほど負担もなく多数の遺伝

情報の取得が可能となった。 しかも1990年代当

初のRAPD（random amplified polymorphic DNA）、

ISSR（inter-simple sequence repeat）、AFLP（amplified 
fragment length polymorphism）などの顕性（優性）

DNAマーカー全盛期では考えられなかったホモ接

合とヘテロ接合の遺伝子型も容易に区別できるよ

うになった。しかしNGS以前は遺伝マーカー開発

が研究の質を左右するほど重要な要因であった。

ここでは遺伝マーカーの開発の歴史とそれらを

使ってこれまでに森林樹木の何が明らかになって

きたかを概説する。

1.1 遺伝マーカーの歴史

　遺伝マーカーが植物の多様性研究に使われはじ

めたのは1970年代のことで、アロザイムがその中

心であった。アロザイム分析は電気泳動と酵素の

活性染色を組み合わせた酵素多型の検出技術で、

1960年代にその基礎が作られた（Markert and Møller 
1959）。当時、この技術は革新的な分析手法とし

て広く受け入れられ、集団内および集団間の遺伝

的変異を調べることを目的として盛んに用いられ

た。それは酵素の所在と期待遺伝子座数が明らか

な酵素種については、推定遺伝子座として簡便に

利用できることが示されたため、事前に交配家系

で遺伝分離の調査をすることなく自然集団にその

まま適用できたことが普及の大きな要因であった

［詳しくは矢原（1988）を参照］。その後、交配様

式や遺伝的多様性、遺伝構造、遺伝子流動などの

研究にも応用されるようになり、1990年代までに

多くの情報が蓄積された（Hamrick and Godt 1990）。
しかし、アロザイムでは扱える座数がせいぜい数

十座であったため，次第にDNA分析へ移行して

いった。

　1980年代に入るとDNAの分析手法が開発され、

遺伝的多型の検出方法としてサザンハイブリダ

イゼーション法を用いるRFLP（restriction fragment 
length polymorphism）分析が行われるようになっ

た。しかしながらこの手法は実験ステップが多く

て手間がかかるほか、危険な放射性ラベルを使用

する場合が一般的だったことなどから、生態学的

研究にはあまり多くは利用されなかった。しかし、

コナラ属の葉緑体DNAの種間共有に関する興味

深い論文などが発表された（Whittemore and Schaal 
1991）。
　1990年代に入ると、PCR（polymerase chain 
reaction；Saiki et al. 1988）法の発明により様相は大

きく変わり、 この手法を応用した様々な多型検

出技術が開発された。90年代にはPCR法を用い

て簡単に葉緑体DNAの遺伝子などが増幅できる

ようになり、植物全般に葉緑体DNAの塩基配列

データを用いた分子系統解析が盛んに行われた

（Bousquet et al. 1992；Chase et al. 1993）。またマイ

クロサテライトまたはSSR（simple sequence repeat）
は多型の検出感度が極めて高いため、親子鑑定や

花粉流動、種子散布などの生態学的研究にも積極

的に使われるようになった。またオルガネラDNA
多型を用いた種分化および集団分化の研究もPCR
の活用で急速に進んだ。

　DNAマーカーは多型を検出する方法として上述

の通り、DNA断片長の違いを見るフラグメント解

析方法［RFLP、RAPD、ISSR、AFLP、CAPS（cleaved 
amplified polymorphic sequence）、SSCP（single-strand 
conformation polymorphism）、SSRなど］と塩基の違

いを見る方法（SNP：single nucleotide polymorphism、

一塩基多型）があり、歴史的には断片長多型、塩

基多型の順に使われてきた［詳しくは津村（2001）
を参照］。

　2000年代に次世代シーケンサー（NGS）が現れ

ると、 マーカー開発や塩基配列解読が革命的に

変化した。 苦労していたSSR開発も、 ゲノムを

NGSでランダムに読むことでSSR領域を多数見

つけることができ、 簡単にSSR用のプライマー

がデザインできるようになった。 これを活用し

て多くのSSRマーカー開発論文や葉緑体DNAの

全ゲノム塩基配列解読論文が発表された。 また

RAD-seq（restriction site associated DNA sequence；
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Miller et al. 2007）法やMIG-seq（multiplexed ISSR by 
sequencing；Suyama and Matsuki 2015）法の開発に

より、効率的に安価に多数のSNPを検出できるよ

うになった。MIG-seq法は1990年代当初に開発さ

れたISSR法（Zietkiewicz et al. 1994；Tsumura et al. 
1996）をNGSに応用した方法である。これらは樹

木のような非モデル生物には特に有力な方法であ

る。 これまでの研究を見ると、 生物種やその遺

伝的多様性によって程度は異なるものの、MIG-
seq法であれば少なくとも数百から数千のSNPが
取得でき、RAD-seq法では数千から数万のSNPの
取得が可能なようである。有用樹木であれば有用

形質の遺伝子の特定などを行うために全ゲノム解

読も必要となるが、保全目的や遺伝資源の管理に

はRAD-seq法やMIG-seq法は有効な解析手法だと

言える。樹木の中でも造林樹種である針葉樹はそ

のゲノムサイズが10 G bp以上と巨大であるため、

全ゲノム解読がもっと簡単にできるようになるま

では、当面はこれらの手法を使って分子育種など

に活用をしていくこととなる。

　この本のテーマである遺伝的多様性と遺伝構造

の解析であればRAD-seqやMIG-seq法を用いれば

それらの評価も十分にできると考えられる。特に

これらの手法は少量のDNAで解析が可能である

ためにDNAが十分に確保できない場合や稀少種

などの研究には適している。

1.2 樹木の遺伝的多様性研究の歴史

　日本の樹木で主動遺伝子の報告があったのは，

千葉（1953）によるミドリスギの例が最初であっ

た。 その後の1960年代から1970年代にかけて、

針葉樹の突然変異体の形質である色素体変異（白

子、黄子、淡緑色など）、形態的変異（初生葉、ヨ

レスギなど）、生化学的変異（ワックス被覆、ジテ

ルペン炭化水素）、胚致死遺伝子、細胞質遺伝（黄

金スギ）などの遺伝性が明らかにされてきた（大庭

1980）。またスギの葉緑体DNAにコードされた色

素異常の遺伝子が父性遺伝する報告は世界に先ん

じてなされた（Ohba et al. 1971）。その後にDNAを

用いた研究で針葉樹の葉緑体DNAが父性遺伝で

あることが確認された（Neale et al. 1989）。
　アイソザイムは種内の遺伝的多様性研究から交

配様式、集団構造、遺伝子流動などの多くの研究

に用いられてきた。特に植物の遺伝的多様性研究

はHamrick and Godt（1990）が多くの論文のデータ

を取りまとめ、総説が書かれている。これによる

と熱帯樹木および針葉樹が他の双子葉植物などよ

り遺伝的多様性が高い傾向となっている。また樹

木の遺伝的多様性は、他の植物群よりも高く、裸

子植物と被子植物ではあまり差はないが、集団間

分化は被子植物の方がより大きいことが明らかに

なっている。種レベルで見ると遺伝的多様性は自

殖性の一年生双子葉植物で分布が限られているも

ので低く、他殖性の裸子植物で分布が広範囲なも

ので高いという結果が得られている。また分布域

（熱帯、温帯など）、生殖様式（有性、無性）およ

び遷移段階間では有意な差はないようである。次

に集団レベルでは種レベルと比べるとほとんどは

同じ傾向であるが、さらに分布域間および遷移段

階間でも違いが見られている。それは亜寒帯－温

帯植物が温帯－熱帯植物に比べ遺伝的多様性が低

く、遷移では早期のものは晩期のものに比べ遺伝

的多様性は低いというものである。また交配様式

と遺伝的分化の関係では、自殖性の方が他殖性よ

りも集団間の遺伝的分化が進んでいるという結果

が得られている。また遺伝的分化は種子の散布様

式とも密接な関係があり、種子を遠くへ飛ばすこ

とができる植物ほど遺伝的分化が低い傾向があ

る。また他殖率が種により大きく異なることもア

ロザイムのデータから示されている。Hamrick and 
Godt（1990）の総説はアロザイムで得られたデータ

を解釈する場合の比較参考になるため、多くの論

文で引用されている。しかしながら、近年のDNA
を用いた研究ではアロザイムの結果と異なる結果

が得られているものもある。例えば、アロザイム

では裸子植物（針葉樹）の遺伝的多様性は高い結果

であったが、Savolainen and Pyhäjärvi（2007）による

と、ヒマワリ、トマト、トウモロコシなどの方が

スギ、ヌマスギ、マツ属に比べかなり高い塩基多

様度をもっていることが示されている。これはア

ロザイムでは異なるアレル（対立遺伝子）と認識さ

れるのは、アミノ酸置換があり、またその電荷量

が異なるものに限られるので、DNAの塩基配列

レベルと比較すると、検出感度が低いことが原因

の一つかもしれない。しかし、アロザイムとDNA
レベルで同様の研究結果が得られている報告もあ

るため、現状ではその原因の詳細は不明である。

　樹木のDNA研究で最初に行われたのは葉緑

体DNAの研究である。 高等植物の葉緑体DNA
は一般にゲノムサイズが小さく（約120〜170k 
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bp）、 種を越えて保存性が高い。1986年にはタ

バコ（Shinozaki et al. 1986）とゼニゴケ（Ohyama et 
al. 1986）で全塩基配列が発表され、 その後にイ

ネ（Hiratsuka et al. 1989）やクロマツ（Wakasugi et al. 
1994）でも全塩基配列が報告された。 樹木では

1980年代に針葉樹で葉緑体DNAの単離や物理地

図などの作成が行われ、 針葉樹で大きな繰り返

し配列（large inverted repeat）が欠如していること

（Strauss et al. 1988）や前述した父性遺伝が明らかに

なった。また葉緑体DNA多型を用いた針葉樹の

研究もこの頃に始まっている（Wagner et al. 1987）。
我が国では1993年にようやくスギの葉緑体DNA
の物理地図が発表され、マツ科のものとは大きく

構造が異なることが報告されている（Tsumura et al. 
1993）。樹木の分子系統についても葉緑体DNAの

塩基配列や多型情報を使って多くの研究が行われ

た。コウヤマキ科がスギ科やマツ科とは独立した

科であること（Tsumura et al. 1995）やスギ科とヒノ

キ科が一つのヒノキ科に統合する方が適切である

ということ（Kusumi et al. 2000）など分類の見直し

が行われた時代であった。 また欧米では一般的

なマツ属（Wang et al. 1999）、モミ属（Suyama et al. 
2000）などの分子系統樹も続々と発表された時代

であった。

　この同じ時期に、世界では葉緑体DNA多型を

用いた系統地理学的研究が多数報告され、 ヨー

ロッパの樹木を取りまとめてScience誌に論文が発

表された（Petit et al. 2003）。その後にマイクロサテ

ライトなどの核DNAを調査するDNAマーカーが

多数開発され遺伝的多様性や遺伝構造の研究が行

われた。

　マイクロサテライトまたはSSRマーカーはゲノ

ム内の短い反復配列の繰り返し数の多型性を遺伝

マーカーとしたものであるため、多型性が非常に

高く、個体間の近縁性の解析には最適なマーカー

である。樹木ではSSRを活用した研究例としては、

Dow and Ashley（1996）が行ったコナラ属Quercus 
macrocarpaの遺伝子流動研究が最初であろう。こ

の研究では予想通りに調査プロット外からの遺伝

子流動（花粉流入、種子散布）が半数以上を占め

ていた結果であった。また興味深いことに種子散

布は堅果が比較的大きいので重力散布でそれほど

の散布距離はないと考えられていたが、動物（カ

ケス、齧歯類など）による二次散布の結果、散布

範囲がかなり広いことが明らかになった。 その

後、風媒花、虫媒花など多くの樹木種で遺伝子流

動の研究が行われた。この後に亜寒帯、温帯、熱

帯などの森林で遺伝子流動（花粉と種子の動き）

の研究が盛んに行われた。一般的に亜寒帯や温帯

域の風媒花の樹木では花粉飛散範囲は広範である

ことが明らかになっている。例えば、Moriguchi et 
al.（2005）のスギ採種園を用いた花粉流動の結果

では、採種園の場所から同心円状10 km以内にス

ギ人工林がほとんどない採種園でも35％の外部

花粉の流入が見られた。また種子散布範囲は種子

の形態に依存するところが大きいが、屋久島の天

然スギで調査した結果、 平均散布距離は86 mで

あり、200 m以上散布されるものも見られた。虫

媒花の樹木では花粉媒介者（ポリネーター）の種

類によって花粉散布距離が大きく異なることが

明らかとなっている。例えば森林内に低密度にし

か分布しないホオノキでは母樹と若木の遺伝子型

データから平均131 mの花粉流動があるとされて

いる（Isagi et al. 2000）。一般的にホオノキのポリ

ネーターは飛翔能力の高くない甲虫だと考えられ

ているが、種子散布に鳥が関与していることから

実際の花粉流動の距離よりも過大になっている可

能性が指摘されている。またアザミウマや小さな

甲虫がポリネーターだと言われている東南アジア

熱帯林のフタバガキ科のセラヤ（Shorea curtisii）で
はその花粉散布範囲は母樹から50m以内が大半

であったが（Obayashi et al. 2002）、ポリネーターが

オオミツバチなどで低密度分布種のチェンガル

（Neobalanocarpus heimii）では平均花粉散布距離は

191 mほどと報告されている（Konuma et al. 2000）。
花粉散布については主なポリネーターが何かに

よってその散布範囲が大きく異なることが一連の

研究で明らかになった。また種子散布については

種子形態と二次散布のあるなしで、 その散布範

囲が異なることも明らかとなっている。この他、

SSRマーカーを使った樹木の遺伝育種研究は津村

（2004）を参照頂きたい。

　NGS以前は塩基配列の多型性はサンガー法によ

る塩基配列解読で行われていたが、これにはかな

りの手間がかかった。 対象の遺伝子をPCR増幅

してシークエンス反応を行って電気泳動するとい

う手順で行われ、得られる塩基配列長はせいぜい

500 bp前後であった。これを96ウェルプレートで

行っても48,000 bpほどの解読しかできない。一方、

NGSでは数億から数十億bpの塩基配列データが

一度に得られるため、革命的な進展である。RAD-
seq法などの手法もライブラリーを準備する必要
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があるが、得られる情報量を考えると大した手間

ではない。またNGS以前には樹種ごとにDNAマー

カー開発を行っていたが、NGSを使ったRAD-seq
などの手法では、事前情報なしに直接多くの塩基

配列データが取得できるようになったので、マー

カー開発の手間がなくなったことになる。これま

で一部のモデル生物や重要な作物等で行われてき

たSNPアレイも必要ではないので，NGSを利用

した方法は非モデル生物の研究には特に有効であ

る。樹木でもポプラやユーカリなどでSNPアレイ

解析が使われているが、これを直接、集団遺伝に

使うにはSNP選抜の際のバイアスが影響する可能

性もある（Albrechtsen et al. 2010）。しかし、NGSで
全てがバラ色になったわけではなく、この手法で

はPCR実験を用いるためデータの欠損率が高いの

で、データ解析に工夫が必要である。RAD-seqや
MIG-seqで得られた数百から数万のSNPを用いる

と、集団サンプルを用いた遺伝的多様性、遺伝構

造、集団デモグラフィーなどの解析ができ、育種

集団ではGenome Wide Association Study（GWAS；
Hirschhorn and Daly 2005）、Genomic Selection（GS；
Meuwissen et al. 2001）などにも活用できるため今後

の進展に期待したい。

1.3 将来研究のための材料の準備

　樹木は自然集団を対象にする場合は、材料の収

集などには大きな問題はない。採取許可さえあれ

ば、天候だけに気をつけて採取を行えばよい。し

かし、実験的な材料については周到な準備が必要

となる。天然林からの種子採取についても豊凶が

あるため、予定通りの期間で種子採取ができない

場合もある。また交配家系作成の場合もモデル生

物や作物のように比較的短期間ではやり直しがき

かないので、ある程度の失敗を考慮に入れて入念

に多くの系統の交配とその数を準備する必要があ

る。遺伝マーカーに関しては、全ゲノムシークエ

ンスが簡単にできる時代がすぐに訪れるであろう

から、材料の準備を計画的に行っていくことが肝

要だと考える。樹木研究ではやはり形質の変化や

適応がどのような遺伝子によって支配されている

か、また可塑性がどの程度あるのかを今後は研究

していくべきだと思っている。これは林業に使え

るだけでなく、種分化を理解するためにも使える

情報なので、造林樹種だけでなく多くの樹種で大

規模な産地試験林を作っていくことが必要だと強

く感じている。
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　遺伝的多様性に影響を及ぼす遺伝的要因には、

遺伝的浮動、突然変異、移住、自然選択がある。

この章では、まず、これらの要因が集団内の遺伝

的多様性と集団間の遺伝的分化にどのような効果

を及ぼすのかを、集団遺伝学の理論に基づき簡潔

に説明する。続いて、遺伝的多様性を評価する方

法について述べる。遺伝的多様性研究を行う上で、

集団遺伝学的なものの考え方や知識が必要になる

が、詳しい集団遺伝学の参考書としては、Conner 
and Hartl（2004）、Hartl and Clark（2007）、安田（2007）、
原田（2008）、Hedrick（2011）、Hartl（2020）などがある。

2.1 遺伝的多様性に影響する遺伝的要因

遺伝的浮動

　遺伝的浮動とは、集団のアレル（対立遺伝子）頻

度が偶然に変動することをいう。このアレル頻度

の変動は、交配のときに限られた数の配偶子がラ

ンダムに抽出される結果として生じ、子世代のア

レル頻度は親世代のものとはランダムに異なる。

したがって、集団サイズが大きければアレル頻度

の変化は小さいが、集団サイズが小さいとアレル

頻度は大きく変化する。この遺伝的浮動の強さを

決める個体数は有効集団サイズと呼ばれ、実際の

集団サイズよりも小さな値をとる。

　遺伝的浮動によりアレル頻度はランダムに変動

し、突然変異、移住、自然選択がないと最終的に

は頻度が0、すなわち集団からそのアレルが消失、

または頻度が1、すなわちそのアレルに固定する。

したがって、遺伝的浮動には集団内の遺伝的多様

性を低下させる効果があり、座あたりのアレル数

やヘテロ接合度を減少させる。突然変異、移住、

自然選択がないと仮定すると、ある集団における

ヘテロ接合度（単にヘテロ接合度といった場合に

はその期待値を指す；次節参照のこと）の変化は

以下の式で表される。

	 		       
（1）

ここで、Ht とHt -1 はそれぞれ t世代と t-1 世代のヘ

テロ接合度、Ne は有効集団サイズである。この式

から遺伝的浮動により世代あたりヘテロ接合度が

1/（2Ne ）だけ減少すること、また、その減少割合

は有効集団サイズに依存し、有効集団サイズが小

さいほどその割合が大きいことがわかる。すなわ

ち、小さな集団ほど遺伝的浮動の影響が大きくな

る。

　遺伝的浮動には集団間の遺伝的分化を進める効

果もある。全体の集団が複数の集団で構成されて

いて、それぞれの集団で遺伝的浮動が独立にはた

らくと集団ごとにアレル頻度がランダムに変動

し、結果として集団間の遺伝的分化が高くなる。

突然変異

　DNAや染色体に生じる変化を突然変異という。

生物にみられる遺伝的多様性はもともと突然変異

に起因している。すなわち、突然変異は遺伝的多

様性の源である。突然変異率は、世代あたり塩基

あたりでは10-9、遺伝子座あたりでは10-4〜10-6の

オーダーであるとされている。

　突然変異は集団内の遺伝的多様性を高める効果

がある。ここで、突然変異によって生じたアレル

は、 集団中にそれまでに存在していなかったア

レルとする（このモデルを無限アレルモデルとい

う）。集団内の遺伝的多様性は、移住や自然選択

がないと仮定すると、遺伝的多様性を増加させる

突然変異とそれを減少させる遺伝的浮動によって

決まり、その平衡状態というものが考えられる。

これは、突然変異によって生じる新しいアレルの

数と遺伝的浮動によって失われる古いアレルの数

のつり合いがとれた状態である。ヘテロ接合度の

平衡値（Ĥ ）は近似的に以下の式で与えられる。

				    　　　　   
（2）

ここで、Ne は有効集団サイズ、μは世代あたり座

あたりの突然変異率である。X軸をNeμとし、Y
軸をĤ としてグラフを描くと、Neμの値が大きく

なるにつれてĤ は大きくなり、1に近づいていく。

したがって、有効集団サイズと突然変異率のどち

らも値が大きくなるとヘテロ接合度が大きくなる

ことがわかる。
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移住

　移住は、集団間の個体の移動を指す用語である。

一方、集団間の遺伝子の移動を遺伝子流動といい、

植物の場合、主に花粉散布と種子散布により遺伝

子流動が生じる。

　突然変異と同様に、移住は集団内の遺伝的多様

性を高める効果がある。先ほどの突然変異と同様

に、移住と遺伝的浮動の平衡状態を考える。突然

変異と自然選択がないと仮定する。無限アレルモ

デルのもとで、他の集団から持ち込まれるアレル

はそれまでに存在していなかったアレルとする

と、ヘテロ接合度の平衡値（Ĥ ）は近似的に以下の

式で与えられる。

		  	 　　　　    （3）

　ここで、Ne は有効集団サイズ、mは移住率（世

代あたりの移住個体の割合）である。（3）式は（2）
式と形が同じであり、有効集団サイズと移住率が

大きくなるにつれてヘテロ接合度が大きくなる

が、一般に移住率は突然変異率よりもずっと大き

いことから生物学的な意味合いは異なる。すなわ

ち、集団内の遺伝的多様性を高める移住の効果は

突然変異のものと比べてずっと大きい。小さな集

団では、世代を重ねると遺伝的浮動により遺伝的

多様性が低下するが、移住はそのような集団の遺

伝的多様性を回復させる。

　移住が生じている集団間では集団の遺伝的組成

が似てくる。すなわち、移住には、集団間の遺伝

的分化を進める遺伝的浮動とは逆に、遺伝的分化

を妨げる効果がある。集団間の遺伝的分化の指標

であるFST（次節参照のこと）は、突然変異率が十

分に小さければ遺伝的浮動と移住の平衡状態のと

きに近似的に以下の式で与えられる。

          （4）

この式から、有効集団サイズと移住率が増加する

と、遺伝的分化が減少することがわかる。Ne mは

1世代あたりの移住個体数を表すので、F̂ STは移住

個体の増加につれて減少する。移住個体がまった

くない（Ne m=0）ときは、もちろん F̂ ST=1であるが、

わずか1個体（Ne m=1）でも F̂ ST=0.2となり、F̂ STの

減少はきわめて速い。集団間の遺伝的組成を均質

化させる移住の効果は絶大である。ただし、有効

集団サイズは実際の集団サイズよりずっと小さい

ので、実際の集団ではより多くの移住個体が必要

となる。

自然選択

　DNAレベルの突然変異の多くは個体の適応度

にほとんど変化をもたらさない中立突然変異であ

る。適応度とは個体の生存力と繁殖力を反映した

尺度であり、１個体が次世代に残す繁殖可能な個

体の数で表される。中立突然変異に起因する遺伝

的多様性は、これまで説明してきた遺伝的浮動や

移住の影響を受けるが、自然選択の影響を受けな

い。自然選択とは、個体間に適応度の違いが存在

することにより、それぞれの遺伝子型によって子

孫の数が異なる現象である。一般的には、自然選

択がはたらくと、生存や繁殖に有利なアレルの頻

度が高まり、それ以外のアレルの頻度は減少する

ので、遺伝的多様性は低下する。しかし、平衡選

択である超顕性（超優性）選択、負の頻度依存選択、

多様化選択などがはたらく場合には、複数のアレ

ルが集団中に保持され、遺伝的多様性が維持され

る。

　自然選択の影響を受ける遺伝子座の遺伝的多様

性は、同時に遺伝的浮動や移住の影響も受ける。

ある遺伝子型が受ける自然選択の強さを表す選択

係数をs （0から1の範囲をとる）、有効集団サイズ

をNe とする。選択係数の大きさが

     　（5）

の場合には、自然選択がアレル頻度を決めること

になるが、そうでない場合にはアレル頻度は自然

選択よりも遺伝的浮動によって決められることに

なる。したがって、有効集団サイズが小さくなる

につれて、遺伝的浮動の効果に対抗するにはより

強い自然選択（より大きな選択係数）が必要にな

る。このことは、遺伝的浮動が適応的なアレルの

頻度を減少させ、有害なアレルの頻度を高めるこ

とによって適応進化を抑制することがあることを

示している。

　また、それぞれの集団で環境が異なり、集団ご

とに局所適応があるような場合、自然選択は集団

間の遺伝的分化を進める。しかし、概して、これ

は全ての集団の選択係数の平均値が移住率よりも

大きい場合で、逆に、移住率が選択係数の平均値

よりも大きいと、自然選択の効果は薄れ、移住に

より遺伝的分化が妨げられる。
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2.2 遺伝的多様性の評価

　遺伝的多様性を調べるためにはまず遺伝マー

カーが必要である。 これまでに用いられてきた

遺伝マーカーには様々なものがあり、 代表的な

ものとしてアロザイム、 制限酵素断片長多型

（RFLP：restriction fragment length polymorphism）、マ

イクロサテライト［SSR（simple sequence repeat）と

もいわれる］、一塩基多型（SNP：single nucleotide 
polymorphism）、塩基配列などがある（本書の第1章
「森林樹木の遺伝マーカーの開発および遺伝的多

様性研究の歴史」を参照のこと）。これらの遺伝マー

カーを用いて決定された個体の遺伝子型をデータ

として、様々な尺度が計算され、集団内の遺伝的

多様性と集団間の遺伝的分化が定量化される。

2.2.1 集団内の遺伝的多様性を測る尺度

多型的座の割合

　複数の異なったアレルが存在する座を多型的座

という。多型的座の割合は、多型的座の数を調査

した全座数で割って求める。サンプル数が増加す

るにつれて検出されるアレル数は増加するので、

ある座が多型かどうかは調査したサンプル数に依

存する。そのため、多型的な座の定義を、最も頻

度の高いアレルの頻度が0.95または0.99未満であ

る座とすることがある。

座あたりのアレル数

　座あたりのアレル数（NA）は、調査した座で検

出されたアレルの総数を全座数で割って求める。

前述したように、NAはサンプル数に依存するため、

サンプル数が集団間で異なる場合は、NAを集団間

で比較することは難しい。

アレリックリッチネス

　アレリックリッチネス（AR；El Mousadik and Petit 
1996）は、ある集団（サンプル数N）の2N個のアレ

ルから2n個のアレルをランダムに取り出したとき

に期待されるアレルの総数であり（N≧n）、以下

の式で求められる。

					     　（6）

ここで、Niは2N個のアレル中の i番目のアレルの

個数である。通常、nは比較する集団間で最も少

ないサンプル数とする。座ごとに求められ、調査

した全座の平均値が計算される。ARは、サンプル

数が異なる場合でも集団間で比較することができ

る。

ヘテロ接合度

　ヘテロ接合度の観察値（HO）は、実際に観察さ

れたヘテロ接合体の割合である。一方、ヘテロ接

合度の期待値（HE）はハーディ・ワインベルグ平衡

を仮定したときに期待されるヘテロ接合体の割合

であり、以下の式で求められる。

					     　（7）

ここで、xiは i番目のアレルの頻度である。座ごと

に求められ、調査した全座の平均値が計算される。

　集団内の遺伝的多様性の尺度として、HEが最も

よく使われている。その理由は、HEは頻度の低い

アレルの影響をほとんど受けないため、サンプル

数への依存性が低いためである。また、HOではな

くHEが使われるのは、HOは近親交配などの交配

様式に影響され、集団状況によって変化しやすい

が、HEにはそれがないからである。また、ヘテロ

接合度の期待値という概念は、一般には2倍体生

物であり、かつハーディ・ワインベルグ平衡が仮

定できる生物にのみ適用できる。しかし、単数体、

倍数体、生殖様式が無性生殖、交配様式が自殖な

どの生物でもアレル頻度さえ得られれば（7）式で

HEを計算することができる。このような場合は、

遺伝子多様度と呼ぶのがふさわしい（Nei 1987）。
　ここまでに述べてきた集団内の遺伝的多様性を

測る尺度は、アレルの数や頻度から計算される。

したがって、測られる遺伝的多様性は、アレルレ

ベルの遺伝的多様性である。集団内の個体につい

てある領域の塩基配列が決定されると以下のよう

な尺度を用いて塩基レベルの遺伝的多様性が測ら

れる。

サイトあたりの多型サイト数（多型サイトの割合）

　1つ1つの塩基の位置をサイトと呼ぶ。m個の

塩基からなるn個の配列を比較したときに、2種
類以上の塩基が見られるサイトを多型サイトと呼

ぶ。多型サイトの総数をSとするとサイトあたり

の多型サイト数（Ps）は

    　　　　   （8）

で求められる。サイトあたりの多型サイト数は、
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サンプル数（配列数）に依存し、サンプル数が増加

するにつれて増加する。中立突然変異によって多

型サイトが生じる過程（新たな突然変異はこれま

でに突然変異が起こったことのないサイトで起こ

る）を説明するモデルとして無限サイトモデルが

ある。このモデルのもとでは、有効集団サイズと

突然変異率の積であるθ（=4Neμ）は、Psを用い

て以下の式で推定される（Nei 1987）。

     　（9）

　ここで、a1=1−1+2−1+3−1+⋯+（n−1）−1である。θ

はサンプル数に依存しないので、Psよりもθが基

本的なパラメータであり、遺伝的多様性の尺度と

して用いられる。

塩基多様度

　塩基多様度（π）はサンプル数（配列数）に依存

しない尺度であり、 以下の式で求められる（Nei 
1987）。

        （10）

　ここで、πijは i番目と j番目の配列間のサイトあ

たりの多型サイト数である。cは配列の組み合わ

せ数［n（n-1）⁄ 2］であり、nはサンプル数（配列数）

である。無限サイトモデルのもとでは、πもθの

推定値である。

2.2.2 集団間の遺伝的分化を測る尺度

GST
　集団内と集団間における遺伝的多様性の分布パ

ターンや集団間の遺伝的分化を評価する尺度が

GSTである（Nei 1987）。まず、種内全体の遺伝的多

様性は、全集団の遺伝子多様度（HT）で測られる。

         （11）

ここで、x  ̅i は、i番目のアレル頻度（xi）の全集団に

おける平均値である。次に、集団内の遺伝的多様

性は、集団内の平均遺伝子多様度（HS）で測られる。

これは（7）式により各集団で求められるHEの全集

団における平均値である。集団間の遺伝的多様性

を表す集団間の平均遺伝子多様度をDSTとすると、

HT=HS+DSTなのでDST=HT−HSとなる。集団間の相

対的な遺伝的分化程度を表すGSTは以下の式で求

められる。

     
   （12）

（12）式から分かるように、GSTは種内全体の遺伝

的多様性に対する集団間に存在する遺伝的多様

性の割合を表している。多数の座を用いてGSTを

計算する場合、HTとHSの平均からGSTを求める。

これまでに、天然林集団を対象としアロザイムを

遺伝マーカーとして集団間の遺伝的分化を解析し

た多くの研究では、このGSTを用いている。オル

ガネラ（葉緑体・ミトコンドリア）のDNA変異の

調査では、ハプロタイプの頻度を用いることによ

り遺伝子多様度（ハプロタイプ多様度と呼ぶこと

がある）やGSTを求めることができる。

FST
　Swell Wrightは、ハーディ・ワインベルグ平衡

からの偏りを個体、集団、全集団のレベルで評価

するために、F統計量あるいは固定指数と呼ばれ

る3つの指数（FIS、FST、FIT）を考案した（Wright 
1978）。これらの指数のうち集団間の遺伝的分化

の尺度となるのはFSTであり、固定指数は特にFST

を指す場合がある。

　F統計量はもともと2個のアレルで定義された

が、多数のアレルを保有する座にも適用できるよ

うに、以下のような個体、集団、全集団のレベル

のヘテロ接合度を用いてF統計量を求める方法が

考案された［詳細はNei（1987）を参照のこと］。

HI：各集団のヘテロ接合度の観察値を全集団で平

均した値

HS：各集団のヘテロ接合度の期待値を全集団で平

均した値

HT：全集団のヘテロ接合度の期待値

HSとHTは前述のGSTを計算するときに用いられ

たHSとHTと基本的に同じものである。3つのF統

計量は以下の式で求められる。

					        
（13）

        

（14）

					        
（15）

FISは、近親交配などによるヘテロ接合度の観察

値の減少を表すものであり、近親交配の程度を表

す近交係数ともいわれる。FSTは集団の分割によ

るヘテロ接合度の期待値の減少を表し、集団間の

遺伝的分化の程度を測る。このFSTはGSTとほと
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んど同じものである。最後のFITは、両方の効果

によるヘテロ接合度の観察値の減少を表す。なお、

3つの固定指数の間には以下の式のような関係が

ある。

        （16）

F統計量を計算するもう1つの方法は、アレル頻

度の分散を用いるWeir and Cokerham（1984）の方法

である。この方法も多数のアレルを保有する座に

適用できる。FIS、FST、FITのそれぞれに対応する f、
θ、Fは以下の式で求められる。

					        （17）

					        
（18）

					        
（19）

ここでσa、σb、σwはそれぞれ集団間、集団内個

体間、個体内のアレル頻度の分散成分である。こ

の方法は、近年、FIS、FST、FITを推定するのに最

もよく使われている。また、集団間の遺伝的分化

程度を測るためにGSTとθのどちらを用いても、

よく似た結果が得られる。

　FSTの値をどのように解釈するのかについて、

Wright（1978）は0から0.05でわずかな、0.05から

0.15で中程度の、0.15から0.25で大きな、0.25以
上で非常に大きな遺伝的分化が生じているとして

いる。

GSTやFSTに関連する尺度

　アレルが突然変異によって生じるモデルには、

代表的なものとして無限アレルモデル（IAM：

infinite allele model）とステップワイズ突然変異モ

デル（SMM：stepwise mutation model）がある。IAM
ではすべての突然変異が新たなアレルを創り出す

と仮定されており、 アロザイムなどにあてはま

る。GSTとFSTは、IAMを仮定している指数である。

一方、SMMでは、アレルは塩基の反復回数のよ

うなアレルの大きさ、あるいはアレルの状態で表

され、一回の突然変異によってアレルの大きさや

状態が一つ増えたり減ったりする。このモデルを

仮定している遺伝的分化の指数としてRSTがある

（Slatkin 1995）。マイクロサテライトのようにSMM
にあてはまる可能性のある遺伝マーカーを用い

る場合は、RSTが計算される。しかし、実際には、

マイクロサテライトは厳密なSMMに従うことは

ほとんどないため、マイクロサテライトを用いた

場合でもGSTやFSTが計算される。

　GSTやFSTは集団間のアレル頻度の差異にもと

づく遺伝的分化の指数であるが、アレル間（ある

いはハプロタイプ間）の遺伝的類縁性は考慮され

ていない。Pons and Petit（1996）が考案したNSTは、

オルガネラDNAのハプロタイプ間の遺伝的類縁

性を考慮した指数であり、ハプロタイプの地理的

分布で明らかとなった遺伝構造が系統を反映した

ものかどうかを調べることができる。

　集団間の遺伝的分化を評価するもう1つの方

法に分子分散分析（AMOVA: analysis of molecular 
variance）があり、FSTと同等の指数であるΦSTによ

り集団間の遺伝的分化の程度が測られる（Excoffier 
et al. 1992）。この方法の利点は様々なデータに適

用できることと、階層的な解析により、たとえば

地域間、地域内集団間、集団内個体間の遺伝的多

様性を評価できることである。

　最後に、GSTやFST、ΦSTには、集団内の遺伝的

多様性が高いとこれらの値が低くなるという問題

がある。この問題をGSTで説明すると、

					        （20）

となるので、マイクロサテライトマーカーのよう

に多型性の高いマーカーでHSが高くなる場合に

は1−HSが小さくなり、GST値はそれよりも小さな

値に抑えられてしまう。すなわち、GSTなどの尺

度には集団内の遺伝的多様性の程度に対する依存

性がある。したがって、集団内の遺伝的多様性が

異なる種間や座間ではGSTやFST、ΦSTを比較する

ことができない。この問題に対処する尺度として

G´ST（Hedrick 2005）があり、以下のようにGSTの最

大値（GST（max））で標準化することにより求められ

る。

　　  	   （21）

ここで、kは調査した集団数である。FSTとΦSTに

ついても、 同様の方法で標準化した尺度である

F´STとΦ́ STがある（Meirmans and Hedrick 2011）。上

記の問題に対処するもう1つの尺度としてD （Jost 
2008）があり、以下の式で求められる。

					        
（22）

上記と同様に、kは調査した集団数である。
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遺伝距離

　遺伝距離は2つの集団での遺伝的な違いの程度

を表すが、通常、集団のアレル頻度を用いて集団

間で計算される。遺伝距離には様々なものがある

が、代表的な遺伝距離として、Neiの標準遺伝距

離（D）やDA距離（Nei 1987）、さらに2集団を1組
として計算したペアワイズFSTやペアワイズΦST

などがある。Neiの標準遺伝距離（D）は、アロザ

イムを遺伝マーカーとして集団系統樹を構築する

ために最もよく用いられた遺伝距離である。また、

DA距離はマイクロサテライトで集団系統樹を構

築するときによく用いられている。その理由は、

他の遺伝距離よりも分散や変動係数が小さいため

真の樹形を推定するために有効であるからである

（Takezaki and Nei 1996）。

2.2.3 地理的遺伝構造の評価

　種内の地理的遺伝構造を評価するための基本的

なアプローチとしては以下のものがある。 さら

に詳しい遺伝構造の解析方法については、 津田

（2012）や玉木（2020）を参照のこと。

（1）前述した集団間の遺伝的分化を表す尺度を計

算し、遺伝的分化がどの程度なのか定量化する。

（2）遺伝的多様性の地理的分布に、距離による隔

離（IBD：isolation by distance）の効果があるかどう

か、すなわち集団間の地理的距離と遺伝距離の間

に相関関係があるかどうかを調べる。IBDの効果

を調べる一般的な方法として、集団間の遺伝距離

としてペアワイズFSTを求め、FST /（1−FST）を計算

し、この値と対数変換した集団間の地理的距離と

の関係をマンテル検定する方法（Rousset 1997）が

ある。

（3）核の遺伝マーカーを用いている場合には、集

団の類縁関係を表す集団系統樹を構築し、 集団

の地理的位置との関係を調べる。 この場合、 す

べての集団間で遺伝距離を求め、 非加重平均結

合法（UPGMA: unweighted pair group method using 
arithmetic mean）や近隣結合法［NJ（neighbor-joining）
法；Saitou and Nei 1987］で集団系統樹を構築する。

また、葉緑体の塩基配列データが得られている場

合は、様々な方法でハプロタイプの系統樹やネッ

トワークを構築し、ハプロタイプの地理的分布と

の関係を調べる。

（4）主成分分析や主座標分析などの多変量解析を

行い、集団や個体を2次元平面にプロットして、

集団や個体の地理的分布との関係を調べる。

（5）STRUCTURE解析（Pritchard et al. 2000）などの

ベイズ法を用いたクラスタリング解析を行う。

STRUCTURE解析では、種全体がk個の集団（クラ

スターと呼ばれている）に分かれていると仮定し

て、確率的に各個体にクラスターを割り当てる（言

い換えると、各個体が各クラスターに属する確率

を求める）。複数のクラスターが割り当てられる

個体については、各クラスターの混合割合が計算

される。この手順を、クラスター数（k）を変えて

行い、最適なクラスター数を探索する。このよう

にして、種がいくつのクラスターに分かれている

かを推定し、各クラスターの地理的分布を調べる。
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　植生は個々の植物種が集合した植物群集のこと

をいう。さらに植生帯というと、植生を主に気候

の違いに基づいて広域的にまとめたものをさす。

本書第4章では、個々の樹種の遺伝的多様性と地

理的遺伝構造について解説を行うが、各樹種の特

徴を理解する上で、日本の森林樹木が全体として

どのような歴史的変遷を重ねてきたのか、そして

現在生育している植生帯の特徴について個々の種

を超えて理解しておくことは重要である。特に日

本の植生帯区分については、文献により説明が異

なっている。本章では、それらの相違についても

触れ、よりグローバルな視点から解説を行う。

3.1 日本の植生史

　日本の現在の冷温帯や暖温帯の森林植生の原型

は、化石情報に基づくと、第三紀の中頃（3,300万
年前後）には既に存在していたとされている（小

笠原・植村2006）。第三紀は現在よりも気温が高

く、また安定していた時代であった。この時代、

まだ日本列島は大陸の一部であった。2,000–1,500
万年前に日本海が形成され、山脈が隆起し、陸化

が進み、150万年ほど前に伊豆地塊が付加し、現

在の日本列島が徐々に形成されていった（斎藤ら

2006）。
　新第三紀から第四紀にかけて気温が徐々に低下

するにつれ、第三紀に広く北半球に分布していた

植物群は分布を南下させていった。現在、東アジ

アと北米東岸に見られる類似した植物相の隔離分

布は、この過程で形成されたと考えられている（堀

田1986）。気候が安定していた第三紀に対し、約

260万年前に始まり現在に至る第四紀は、寒冷か

つ気候変動の時代である。約10万年おきに寒冷な

氷期と温暖な間氷期を繰り返し、その過程で多く

の第三紀を特徴づけていた温暖な気候を好む植物

が、寒冷・乾燥化、海水準変動、地形の変化など

の影響で絶滅していった（百原2010）。
　第四紀の日本の植生変動は花粉分析により良く

調べられている（安田・三好1998; 高原2014）。大

まかに、氷期にはマツ科マツ属やトウヒ属、モミ

属、ツガ属、カラマツ属などが優占し、間氷期に

はスギやその他のヒノキ科、コウヤマキ、コナラ

属のアカガシ亜属などが優占していた。植物たち

は氷期・間氷期のサイクルにあわせて、分布を拡

大・縮小し、時に消失し現在に至る。ただし気候

変動の際に、ある植生帯に属する全ての植物群が

全体で移動していたわけではなく、それぞれの種

が気候変動に対応し分布を拡大・縮小した結果、

その時代と場所における植生が形成されたという

ことである（高原2014）。
　直近の氷期である最終氷期は約2万年前に最寒

冷期（last glacial maximum、LGM）を迎え、この時

の気温は現在よりも7–10℃ほど低かったとされて

いる。極地域で氷が増えた結果、海水面が現在よ

りも120 mほど低下して大陸との陸橋が形成され

ていた。氷期は温暖な気候を好む植物に絶滅をも

たらす厳しい時代ではあったものの、間氷期には

海で隔てられている大陸との行き来を可能にした

時代でもあった。最終氷期は約1万年前に終了し、

現在の後氷期が始まった。この1万年前以降の時

代は、人類が植生に及ぼす影響が最も強まった時

代でもある。里山利用に代表される頻繁な人為撹

乱により、本来の植生とは異なる植生が数千年に

わたって維持されてきた。暖温帯におけるコナラ

二次林がその例である。針葉樹の巨木は千年以上

前の都の建造の際に切り尽くされた。戦後の拡大

造林の時代になると、奥地に残っていた広葉樹天

然林も切り尽くされ、針葉樹人工林に変化した。

現在では、人の影響を受けていない森林はほとん

どないと言っても過言ではない。

3.2 日本の森林植生

　日本列島は南北に長く、また標高3,000 m級の

山岳をもつ起伏に富んだ地形をしている。そのた

め南北や垂直方向に気候の勾配が存在する。ある

場所に成立する植生は、気温や日射、降水量の影

響を受ける。日本では、どこでも年間降水量が1,000 
mm以上で、日射の違いも大きくないため、植生

は主に気温の影響を受けて成立する（今回は土壌

や地形、歴史的影響については割愛する）。従っ

て、森林は暖かいところから順番に、照葉樹林、
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落葉広葉樹林、針広混交林（北海道）、針葉樹林、

森林ツンドラへと変化していく。植生帯とは、こ

れらの森林タイプを水平方向（気候）や垂直方向の

勾配でまとめたものである。植生帯の概念が便利

なのは、日本だけでなく、世界でも同じ考え方で

その場所の森林タイプを考えることができる点に

ある。そのため、植生を考える際には、世界基準

で、少なくとも日本が含まれる東アジアとの関連

で理解する必要がある。本稿では、田端（2000）、
村田（2005）、石井（2019）が整理した植生帯区分に

基づいて解説を行う。世界の植生帯区分について

はHeinrich Walterの区分が参考になるが、Walterの
没後に版を重ねた英訳版が最も適していると思う

（Beckle 2002）。植物区系については堀田（1974）が
参考になる。

　日本の森林の植生帯には、水平方向に亜熱帯、

暖温帯、冷温帯、寒温帯、亜寒帯が、垂直方向に

低地帯（丘陵帯）、山地帯、亜高山帯が存在する（寒

帯と高山帯は樹木限界を超えた帯なので、今回は

触れない）。しかし、一般には、亜熱帯、暖温帯、

冷温帯、亜高山帯のように、水平と垂直区分が混

ざった形で説明されていることが多いように思

う。日本では、この2つにある程度の対応があるが、

もともとこの概念の生まれたヨーロッパでは、垂

直方向に出現する植物が、北方の低地にも出現す

るわけではないため、次元の異なる区分として用

いられていた（村田1995）。そもそも、水平と垂直

区分を混同した序列には違和感がある。日本では

垂直分布を用いずとも、温度勾配で十分に植物の

分布を説明することができるので（村田2005）、本

稿では基本的に気候帯で植生帯を記述することと

する（口絵–1）。
　亜熱帯と暖温帯は氷結現象の有無で区分され、

日本では、九州の南端付近に境がある。亜熱帯に

は南西諸島や小笠原諸島が含まれる。温暖である

ことに加えて、海洋性気候のため湿潤であり、照

葉樹林が成立する。南西諸島の山地の照葉樹林で

は、オキナワジイやオキナワウラジロガシ、タブ

ノキ、イスノキなどが優占する。また海岸近くで

は海流によって散布される樹種からなる海岸林や

マングローブ林が見られる。日本の亜熱帯は、島

嶼かつ一部は海洋島で歴史的影響もあるため、同

じ緯度にある中国大陸南部の亜熱帯常緑広葉樹林

とは性質が異なることに注意が必要である。

　暖温帯は、冬の寒さが緩く雪も少ない九州から

四国、本州中北部にかけての低地に位置し、シイ

やカシ類が優占する照葉樹林が成立する。東シナ

海を挟んだ中国中南部の植生がこれに相当する。

人が多く住んでいる場所の近くには二次林も多

く、太平洋側南部の温暖な地域の二次林ではシイ

やカシなどの常緑広葉樹が、それ以外の地域の二

次林ではナラ類が優占する。太平洋側の冷温帯と

の境では、常緑広葉樹を含まないクリやコナラ、

シデ類からなる暖温帯落葉広葉樹林や、針葉樹の

モミやツガが優占する林もあり、これらは中間温

帯として特に区別されることもある。また、前者

は朝鮮半島南部の暖温帯落葉広葉樹林に相当す

る。

　冷温帯は、九州から四国、本州中部では標高の

高い場所に、本州北部や北海道では低地にも位置

し、ブナやミズナラの優占する落葉広葉樹林が成

立する。特に本州の日本海側ではブナの純林状の

森林になることもある。また、北海道では落葉広

葉樹とトドマツ・エゾマツからなる針広混交林も

見られる。大陸では中国東北部や朝鮮半島北部、

ロシア沿海地域のモンゴリナラやチョウセンゴヨ

ウなどからなる温帯針広混交林の植生がこれに相

当する。なお、日本では冷温帯（cool temperate）と
いう言葉が良く使われるが、Walterの区分では、

単に temperateとされている（もちろん、暖温帯と

寒温帯はそれぞれwarm temperateとcold temperate
として temperateとは別に存在する ; Beckle 2002）。
そのため田端（2000）では温帯と訳されているが、

暖温帯や寒温帯と明確に区別するために、本稿で

は冷温帯とした。世界の基準では冷温帯と言って

も通じない場合があるので、注意が必要である。

　寒温帯は、四国や本州中部以北、北海道の冷温

帯よりも更に標高が高い場所で、森林限界までの

間に位置し、モミ属やトウヒ属が優占する常緑針

葉樹林が成立する。これらは亜高山帯や亜寒帯に

区分されることが多いが、本稿では、植生史や東

アジアの植生を理解する上で有効であるこの寒温

帯とした（なぜ亜高山帯や亜寒帯に区分されるこ

とが多いのかについて、次の亜寒帯で説明する）。

サハリンやシベリアの寒温帯針葉樹林帯（タイガ）

がこれに相当する。

　亜寒帯（subarctic）は、本州と北海道の森林限界

から樹木限界までの間の移行帯（森林ツンドラ）に

位置し、ダケカンバ帯やハイマツ帯がここに含ま

れる。前述の寒温帯が亜寒帯として捉えられてき

たのは、日本では古くから森林限界よりも上を高

山帯と認識していたため、そのすぐ下の帯（本来
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の寒温帯）を亜高山帯（亜寒帯）と認識してしまっ

たためと指摘されている（村田2005）。また、日

本のダケカンバ帯は多くの場所で非常に狭く、無

視されていたことも原因の一つとされている（田

端2000）。しかし、東シベリアやカムチャッカで

は、森林ツンドラは幅広い帯をなしており、そこ

にもダケカンバ帯やハイマツ帯が存在し、これは

Walterの亜寒帯の区分にも一致する。

　植生帯区分を植物区系の視点から見ると理解が

深まる。日本の植物相は主に日華植物区系（日華

区系）の植物から構成されている。日華区系の植

物の分布はヒマラヤから中国、 朝鮮半島、 ロシ

アの沿海地方、日本にかけての地域である（堀田

1974）。そして日本では、日華区系の植物は主に

暖温帯、冷温帯、寒温帯に生育している。一方、

亜寒帯の植物は主に欧州シベリア区系の植物から

構成されている。欧州シベリア区系の水平分布の

境界は、サハリン中部のシュミット線と択捉海峡

の宮部線である。それよりもはるか南西に位置す

る本州や北海道の山頂部の亜寒帯植生は、氷期に

南下していた欧州シベリア区系の植物が山頂部に

遺存したものだと考えられている（村田2005）。寒

温帯と亜寒帯の境界は、植物区系の境界にもなっ

ているのである。また、南西諸島北部のトカラ海

峡には東南アジア区系の境界がある。亜熱帯はそ

の少し北まで位置しているが、ほぼ亜熱帯と暖温

帯の境界に近い場所が境界となっているといえ

る。
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はじめに

　アカマツ（Pinus densiflora Siebold et Zucc.）はクロ

マツ（P. thunbergii Parl.）とともに日本の代表的な

マツ属樹種の1つであり、北は青森県下北半島か

ら南は鹿児島県屋久島まで国内に広域に分布する

（図−1）ほか、国外でも朝鮮半島および中国東北

部に生育している。本種の属するマツ科マツ属は

日本には7種および2変種が分布しており、その

うちアカマツはクロマツ、リュウキュウマツ（P. 
luchuensis Mayr）とともに2葉松類に属する（中山・

小林1981）。アカマツの中には、傘状の樹形で根

元から多くの幹が出る特徴的なものがあり、滋賀

県の美松山（びしょうざん）にのみ自生するウツク

シマツ（P. densiflora f. umbraculifera）やその園芸品

種の多行松がこれにあたる。その他、枝が垂れる

シダレマツや、葉に黄色の斑が入り上から見ると

蛇の目模様になるジャノメマツ等、いくつかの園

芸品種が存在する。分類系統学的にはアカマツは

ヨーロッパ系のSylvestres亜節に属するとされてお

り（Shaw 1919; 石井1952）、分子系統学的解析から

も、アカマツがヨーロッパアカマツ（P. sylvestris 
L.）等と近縁で、クロマツとは比較的異なる系統

に位置することが明らかになっている（Wang et al. 
1999）。
　主な生育分布は、いわゆる「里山」とよばれる都

図−1　環境省第5回植生調査データ（2004）に基づくアカマツの国内分布と地理的遺伝変異の分析対象とした
62天然集団の位置。Iwaizumi et al.（2013a）を改変。

19アカマツ（マツ科マツ属）

【第 4 章】各樹種の遺伝的多様性と地理的遺伝構造

1  アカマツ（マツ科マツ属）



市近郊の丘陵地や中山間地帯であり、尾根筋等の

日当たりのよいやせ地や乾燥地に優占して生育す

る。遷移系列上の前期に位置し、攪乱依存的な更

新特性をもち、実生や稚幼樹の定着は一斉更新等

に限られると考えられる（陶山・中村1987；岩泉

ら2010）。
　アカマツは我が国の主要な造林樹種の1つであ

り、材は粘りがあり、主に梁や柱等の建築材に使

われる。火力が強く、製塩、鍛冶、焼き物等の燃

料としても使われる。また、庭木としての需要や、

一部地域では景観保全等を目的とした植栽需要も

高い。そのほか、アカマツ林はマツタケ産出の場

としても利用され、現在でも人工栽培が困難であ

るものの、落ち葉かき等の林床管理により産出が

維持されている。アカマツには伝統的に優良材を

産出する地域がいくつかあり、地方名を付けた地

域性品種として知られている。森林・林業百科事

典（日本林業技術協会編）では、青森県のカッチマ

ツ（甲地松）から宮崎・鹿児島県のキリシママツ（霧

島松）までの12地域が取り上げられている（勝田

2001）。それら有名産地の地域内に残存する天然

林を中心に、地域の遺伝的変異を生息域内保存す

ることを目的として、アカマツの（旧）林木遺伝資

源保存林（現在、「稀少個体群保護林」に統合）が計

15箇所設定されている。

　近年、マツ材線虫病による大量枯損被害が全国

各地で広がっており、天然資源の遺伝的多様性の

減少が危惧されているため、その保存戦略の策定

が急務となっている。一方で、抵抗性の高いアカ

マツの品種開発（マツノザイセンチュウ抵抗性育

種事業）が林木育種センターを中心に進められて

おり、1978年から約40年間で、全国で計298品種

の抵抗性アカマツが開発されている（2020年3月
末時点）。採種園の造成を経て生産された抵抗性

アカマツ種苗の植栽が進められており、林木育種

センターを中心として、現地での抵抗性の実証試

験（磯田ら2014）や交配家系を用いた抵抗性の遺伝

性および組合せ能力の評価（岩泉ら2019）、抵抗性

マツ同士の人工交配等によるより抵抗性の高い第

二世代抵抗性アカマツの開発（岩泉ら2018）等も進

められている。

　以上のような事業の進展とともに、品種開発の

地域区分や目標開発数、天然資源の保存単位等の

検討が今後不可欠であると考えられ、基盤となる

種内の遺伝的多様性に関する知見が重要視されて

いる。しかしながら、アカマツの分子マーカーを

用いた遺伝的変異に関する研究が行われ始めたの

は、初めて核のマイクロサテライト（SSR）マーカー

が開発された2000年以降であり、スギ・ヒノキ・

モミ属等の主要樹種に比べるとやや遅れをとった

形となっている。本報では、アカマツで2000年以

降特に取り組まれてきた、①遺伝子流動の把握に

よる集団内の遺伝的動態の評価や、②国内分布域

を網羅した種内の地理的変異の評価により明らか

にされた知見について報告する。

集団内の遺伝的多様性

　アカマツでの核SSRマーカーの開発は、Lian 
et al.（2000）、Watanabe et al.（2006）、Iwaizumi et 
al.（2013b）等により報告されている。これらの多

型性の高いマーカーを用いて行われた実験林内

での花粉飛散の研究では、 他殖率の直接推定値

は概ね95％以上と高い値が示されている（Lian et 
al. 2001）。このことの1つには、アカマツがきわ

めて他殖性の高い樹種であり、前期近交弱勢が強

く働いていることが考えられる。人工受粉試験で

は、他家受粉および自然受粉に比べ自家受粉では

充実種子率が極端に低くなる結果が得られている

（Iwaizumi and Takahashi 2012）。
　アカマツの集団内での遺伝的多様性の維持機構

を明らかにするため、集団スケールでの天然林内

の詳細な遺伝子流動の状況が解析された。 種子

の胚と雌性配偶体［雌親由来の単数体組織（n）］を
別々に分析することで配偶子の雌雄性を区別し、

種子の雄親と雌親を正確に区別した親子解析が有

効であることが示された（Iwaizumi et al. 2007）。そ

の手法を用いた複数年次にわたる散布種子の親子

解析の結果では、100 m以上離れた隣の尾根以遠

の集団からの花粉による遺伝子の移入が約7割、

種子による移入も2割以上観察され、近接集団間

での活発な遺伝的交流により集団内の遺伝的多様

性が維持されていることが示唆された（Iwaizumi 
et al. 2010; 2013b）。アカマツの交配様式は雌雄同

株であることに加え、花粉は風媒であるとともに

種子も翼をもち主に風散布されることから、雌雄

の両配偶子ともに移動力が高いと考えられる。こ

れらの研究の結果から、針葉樹における、上記の

ような正確で詳細な解析の有用性が明らかになっ

た。
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種内の遺伝的多様性・地域性

　現在のアカマツの国内における広範な分布は、

最終氷期以降の温暖化開始時期（約1万年前～）よ

りも最近のできごとであることが花粉分析の結果

から示唆されている（以下、安田1995）。縄文時代

にはアカマツが広範に優占していたのは瀬戸内地

域周辺のみであったのに対し、その後日本人の農

耕文化の進展に伴い、過度の土地利用と森林破壊

によりアカマツの生育適地となるやせ地の拡大が

起こったことから、西日本の他地域、中部日本、

東北日本の順にアカマツ林が急速に拡大したと考

えられている。

　上記のようなアカマツの特異な集団分布の歴史

性が種内の遺伝的変異におよぼす影響を評価する

ため、国内分布域を網羅した62天然集団を対象に、

核マイクロサテライトマーカー8座に基づく遺伝

解析が行われた（以下、Iwaizumi et al. 2013a; 図−1）。
集団内の遺伝的多様性を解析したところ、全体的

に、東北日本の集団のほうが西南日本の集団より

もアレリックリッチネスが低い傾向が見られた一

方で、ヘテロ接合度にはそのような地理的なクラ

インは認められなかった（図−2）。また、アレル

（対立遺伝子）の多様性に対するヘテロ接合度の

超過のレベルから近い過去に受けた集団のボトル

ネック効果を検出する解析（BOTTLENECK解析：

Cornuet and Luikart 1996）を行うと、東北日本の集

団のほうが西南日本の集団よりもヘテロ接合度の

超過性が大きく、有意なボトルネック効果の痕跡

を示す集団が多い傾向が見られた（図−3）。これら

の結果は先述のアカマツの分布拡大時期の地理的

傾向に相応する結果であり、最終氷期以降の分布

拡大の過程で、東北日本の集団は集団サイズがか

なり小さい時期を経て現在に至っていると推察さ

れた。

　一方、Weir and Cockerham（1984）に基づく集

団間の遺伝的分化度（FST）は0.013であり、 ス

ギやヒノキ等の他の主要針葉樹と同様に低い値

を示した。 また、STRUCTURE解析（Pritchard et 
al. 2000）により集団間の遺伝的構造を解析した

ところ、 アカマツは西南日本～東北日本にか

けて緩やかで連続的な遺伝的変異を呈してお

り、大きく分けて西南日本、中部日本、東北日

本という3つの地域で異なるクラスター（遺伝

的要素）が優占していることが明らかになった 
（図−4）。
　適応的形質についても体系的な研究が行われて

いなかったが、近年になって国内分布域を網羅し

た球果形質の変異が評価された（以

下、Iwaizumi et al. 2019）。上記の核

SSRで評価した62集団のうち28集
団を対象に球果も採取し、球果サ

イズや球果あたりの充実種子数や

充実率（鱗片数の2倍に対する充実

種子数の割合：S/O比）、種子サイ

ズ（平均充実種子重）を計測した。

その結果、球果6形質に基づく主成

分分析（PCA）では、核SSRと同様

に、西南日本～東北日本にかけて

緩やかな変異が認められたととも

に（図−5）、地理的な相関関係につ

いて評価したところ、北の集団ほ

ど球果サイズが有意に大きく、S/
O比も高いことが示された（図−6）。
種子生産における球果の形成コス

トは少なからず高いと考えられ、

寒冷な東北日本における上記の球

果形質は、球果あたりの種子生産

性を高め、より効率的に個体の繁

殖成功を高めるための個体の（遺伝

図−2　アカマツ62天然集団の地理的位置と遺伝的多様性（a： アレ
リックリッチネス、b：ヘテロ接合度の期待値）の関係。Iwaizumi et 
al.（2013a）を改変。
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的または環境的な）応答である可能性が示唆され

た。

おわりに

　アカマツの遺伝的変異について、SSRマーカー

等のDNA解析の進展に伴い、 研究が進められ、

知見の集積が進められている。今後は、地域レベ

ルでの集団の遺伝的多様性の維持力の評価のた

め、集団レベルの解析よりも広域な、景観スケー

ルでの集団間の遺伝的連結性を評価することが重

要である（岩泉ら2015）。 また、SNPマーカーを

用いたゲノム全体を網羅した解析やオルガネラゲ

ノムの解析、球果形質以外の適応的形質の変異等

の知見の蓄積が必要と考えられる。また、異なる

気候の地域へ植栽した際の実際の種苗の適応性を

評価すること等も重要である。その中で、1960年
代には岩手県産（北）と広島県産（南）のアカマツ

の間で相互移植試験地が設定されており、その結

果、南の産地の種苗を北で植栽した試験区で特に

生存率や成長量が低下する傾向が認められている

（Nagamitsu et al. 2015）。このほか、林木育種センター

では平成24年度よりアカマツの全国規模の広域産

地試験を進めている（磯田ら2016）。苗畑段階では

当年生実生における発芽期間・終了時期（岩泉ら

2013）や、2年生実生における一次伸長の期間や停

止時期（岩泉ら2014；那須ら2015）等に地理的な

クラインが認められており、今後の知見の蓄積が

図−3　BOTTLENECK解析に基づくアカマツ62天然
集団のヘテロ接合度の超過度（dH/SD）とその有意
性。Iwaizumi et al.（2013a）を改変。

図−5　6形質の主成分分析（PCA）に基づくアカマツ
28天然集団における球果形質の変異。（a）集団と（b）
形質ごとの第一および第二主成分スコアに基づく
散布図を示す。Iwaizumi et al.（2019）を改変。

図−6　アカマツ28天然集団における緯度と球果サイ
ズ（長径）および球果あたりの種子の充実率（S/O比）
の相関関係。Iwaizumi et al.（2019）を改変。

図−4　ベイズ法（STRUCTURE解析）に基づくアカマ
ツ62天然集団における3つのクラスター（遺伝的要
素）の割合。Iwaizumi et al.（2013a）を改変。
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期待される。

　本研究の推進にあたり、協同研究者である筑波

大学の津村義彦教授、津田吉晃准教授、兵庫県立

大学の（故）大谷雅人准教授、森林総合研究所林木

育種センターの高橋誠氏をはじめ、林木育種セン

ターの多数の方々にはサンプル採取や解析等に多

大なるご協力を頂いた。ここに厚く御礼を申し上

げる。
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はじめに

　クロマツ（Pinus thunbergii Parl.）はアカマツ（P. 
densiflora Siebold et Zucc.）とともに日本の代表的な

マツ属樹種のひとつであり、国内では北は青森県

下北半島から南は鹿児島県屋久島まで広域に分布

するほか（図−1）、韓国にも分布する。本種の属す

るマツ科マツ属は日本には7種および2変種が分

布しており、そのうちクロマツはアカマツ、リュ

ウキュウマツ（P. luchuensis Mayr）とともに2葉松

類に属する（中山・小林1981）。分類系統学的に

はクロマツが東アジアのマンシュウクロマツ（P. 
tabuliformis Carr.）やウンナンマツ（P. yunnanensis 

Franch.）等と近縁であるのに対し、アカマツはヨー

ロッパ系のヨーロッパアカマツ（P. sylvestris L.）等
と近縁であることから、クロマツとアカマツは比

較的異なる分類系統に位置し、このことは葉緑体

のシーケンス解析の結果からも支持されている

（Wang et al. 1999）。
　クロマツは海岸性樹種であり、海岸林の主要構

成樹種として広く植栽されている。遷移系列上の

前期に位置し、攪乱依存的な更新特性をもつ一方

で、人為的なマツ林の維持管理や更新が行われる

ことで、海岸生態系の維持にも大きな役割を担っ

ている。クロマツの材としての利用は一部地域を

除いてあまり行われていないが、海岸林は国土保

図−1　環境省第5回植生調査データ（2004）に基づくクロマツの国内分布（灰色）と核SSR遺伝変異の分析対象
とした49植栽林集団の位置（黒丸）。Iwaizumi et al.（2018）を改変。
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全や飛砂防止の機能を担っており、近世以降の平

野部における農業振興に大きく貢献してきた。加

えてクロマツは、庭園・公園木としての需要も高

く、また「有名松原」とよばれる近世前後から地

域住民等によって維持されてきた全国各地の沿岸

の大径クロマツ林は、地域の憩いの場となってお

り、風景画にも描かれる等、日本古来の海岸景観

として重要な社会・文化学的役割を果たしてきた。

これら有名松原の多くは現在でも『白砂青松百選』

（「日本の松と緑を守る会」）や『日本の渚百選』（「日

本の渚全国協議会」；現「日本の森・滝・渚 全国

協議会」）等にも選定されている。

　しかし近年、マツ材線虫病による大量枯損被害

が全国各地に広がった結果、一部地域を除きクロ

マツの天然資源はほぼ滅失し、種内の遺伝的変異

の保存は実質、上記有名松原のような、近世から

伝統的に維持更新されてきた地域の植栽林が担っ

ている状況にある。地域の遺伝的変異を生息域内

保存する目的で、国有林にはクロマツの希少個体

群保護林（旧区分：林木遺伝資源保存林）が2箇所

設定されているが、数は十分ではなく、その保存

戦略の策定が急務となっている。その一方で、抵

抗性の高いクロマツの品種開発事業（マツノザイ

センチュウ抵抗性育種事業）が林木育種センター

を中心に進められており、1978年から約40年間で、

全国で計219系統の抵抗性クロマツが開発されて

いる（2020年3月末時点）。抵抗性採種園から生産

された実生苗（抵抗性種苗）の植栽が進められてい

るとともに、林木育種センターおよび関係各県が

中心となって、現地での抵抗性の実証評価が進め

られている（松永ら2014；杉本ら2017）。さらには

近年、抵抗性マツ同士の人工交配等によって、よ

り抵抗性の高い第二世代抵抗性クロマツが開発さ

れてきている（田村ら 2017；2020年3月末時点で

40系統）。

　以上のような事業の進展とともに、抵抗性マツ

開発の地域区分や目標開発数、貴重な残存資源の

保存単位等の検討が今後不可欠であると考えら

れ、基盤となる種内の遺伝的多様性に関する知見

が重要視されている。宮田・生方（1994）は当時ま

だ残存していた全国の天然生林を対象として、ア

ロザイムマーカーに基づく遺伝的変異を評価し

た。しかし上記の天然生林は現在ほぼ滅失してお

り、より高精度なDNAマーカーを用いた残存資

源の遺伝的再評価が必要であった。本報では、ク

ロマツで2010年代以降に取り組まれた、国内分布

域を網羅した種内の地理的変異の評価の中で得ら

れてきた知見（Iwaizumi et al. 2018；2021）について

解説するとともに、今後の展望等について議論す

る。

核SSRマーカーに基づく遺伝的変異

　現在のクロマツ有名松原（植栽林資源）の国内に

おける分布は、主に日本海側の近世以降における

流通の発達の影響を受けていると言われている。

上述したクロマツの多面的価値から、特にクロマ

ツの（優良）種苗のなかった地域では、藩財や私財

の投入により、「北前船」をはじめとする海上交通

を通じて、他の地域より種苗を導入したことで、

農産業の振興を可能にしたことが史料解析により

推定されている（ただし現在、その推定を記載し

た文献はまだ出版されていない；長谷川成一 私
信）。

　上記のような特徴的な資源の分布変遷が種内

の遺伝的変異におよぼす影響を評価するため、

Iwaizumi et al.（2018）は、国内分布域を網羅したク

ロマツの有名松原等の植栽林49集団から計2,755
サンプルを採取し、核SSRマーカー7座に基づく

遺伝解析を行った（図−1）。集団内の遺伝的多様性

を解析したところ、全体的に、東・北の集団のほ

うが西・南の集団よりもアレリックリッチネスや

ヘテロ接合度が低い傾向が見られた（図−2）。 こ

の傾向はアカマツ天然集団の核SSR分析の結果

（Iwaizumi et al. 2013）と同様であり、元々の種の分

布変遷等を反映したものと考えられる。

　一方で、Weir and Cockerham（1984）に基づく集

団間の遺伝的分化度（FST）は0.047、Hedrick（2005）
に基づく標準化遺伝子分化係数（G S̓T）は0.208で
あり、スギ、ヒノキ、アカマツ等の他の主要針葉

樹に比べてやや高い値を示した。高い遺伝的分化

度の要因には、クロマツは植栽林を解析対象とし

ていることや、海岸性樹種のため山地性の樹木に

比べて不連続な集団分布になりやすいことが考え

られた。

　STRUCTURE解析（Pritchard et al. 2000）により、

集団間の遺伝的構造を解析した結果、クロマツは

西南日本～東北日本にかけて緩やかで連続的な遺

伝的変異を呈しており、大きく分けて西南日本、

中部日本、東北日本という3つの地域で異なるク

ラスター（遺伝的要素）が優占していることが明ら
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かになった（図−3）。かつての天然生林の解析にお

いても、西日本と東日本の間で異なる遺伝的構造

が認められており（宮田・生方1994）、現在維持管

理されているクロマツ有名松原は、基本的には天

然生林の遺伝的構造をおおむね受け継いでいると

考えられた。しかし、特に日本海側の浜坂、庄内、

脇野沢集団では、近隣の集団と遺伝的組成が大き

く異なり、むしろ離れた集団と類似した遺伝的組

成が見られた。例えば、近世に庄内藩（現在の山

形県）では農業を振興するため、加賀藩（現在の

石川県と富山県）からクロマツ種苗を導入して海

岸林の大規模植林を行ったと言われている（ただ

し上述のとおり、史料解析はなされているが出版

済の文献はまだない）。今回の結果では、庄内集

団は石川県等で見られる中部日本で優先するクラ

スターで大半が占められており、史料解析からの

推定と矛盾しない傾向が認められた。また、

東北地方の日本海側を中心として追加サン

プリングを行いその地域の詳細な遺伝構造

を解析した結果でも、山形県（庄内藩）内の

松原はいずれも中部日本クラスターが優占

する一方で、秋田県南部（由利本荘藩）の松

原はいずれも東北日本クラスターが占めて

おり、藩による種苗の入手ルートの違いが

クロマツの遺伝的構造に影響している可能

性が示唆された（岩泉ら2019）。

適応形質の地理的変異

　適応形質の変異については、かつての天

然生林を対象とした研究において種皮色等

の地理的クラインが認められている（宮田

ら1991）以外は、体系的な知見が得られてい

なかったが、近年になって国内分布域を網

羅した球果形質の変異が評価された（以下、

Iwaizumi et al. 2021）。上記の核SSRで評価し

た49集団のうち24集団を対象に球果も採取

し、球果サイズや球果あたりの充実種子数

や充実率（鱗片数の2倍に対する充実種子数

の割合：S/O比）、 種子サイズ（平均充実種

子重）を計測した。その結果、先に筆者らに

よって行われたアカマツの球果形質の変異

（Iwaizumi et al. 2019）と同様、北の集団ほど

球果サイズが有意に大きく、S/O比も高い傾

向が認められた（図−4）。ただしクロマツで

は、アカマツで見られた西南日本～東北日

本にかけての地理的クラインというよりは、

むしろ太平洋側と日本海側での球果形質の

違いが大きく（図−4、図−5）、日本海側集団

で球果サイズが大きく種子の充実率も高い

という傾向であった。さらに特筆すべきは、

アカマツでは核SSRと球果形質で同様の地

理的クラインが見られた一方で、クロマツ

図−2　クロマツ49植栽林集団の地理的位置と遺伝的多様性
（a：アレリックリッチネス、b：ヘテロ接合度の期待値）の
関係。Iwaizumi et al.（2018）を改変。

図−3　ベイズ法（STRUCTURE解析）に基づくアカマツ49植
栽林集団における3つのクラスター（遺伝的要素）の割合。
Iwaizumi et al.（2018）を改変。
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では両者の地理的変異のパターンが異なっている

点に注視が必要である。核SSRは過去の分布変遷

や集団動態等に起因する中立的遺伝変異を反映す

ると考えられる一方で、実際の現地での適応形質

の変異は異なる環境条件への遺伝的または可塑的

応答の結果であると考えられ、本研究からは両者

の比較評価の重要性が改めて認識された。

おわりに

　21世紀以降のDNA分析技術の革新は、国内の

大多数の樹木における天然集団の遺伝構造の解明

に寄与してきた一方で、クロマツは我が国の最主

要樹種のひとつでありながら、ほぼ植栽林のみが

現存資源であることから、種内の遺伝的多様性の

把握が他の主要林業樹種に比べて遅れていた。し

かし、残存する貴重な国内有名松原の遺伝的変異

の容態を把握した結果、大半の遺伝的変異はかつ

ての天然集団がもっていた遺伝的変異と著しい違

いは見られなかった。また球果形質にも、中立的

遺伝変異と異なるパターンの地理的変異が認めら

れた。本研究により、クロマツの保全策の検討や、

抵抗性クロマツの育種区分の再評価に向けた基礎

的データのひとつが得られたと考えられる。

　当該樹種の種苗移動のゾーニングの検討のため

には、他のDNAマーカーやオルガネラゲノムの

解析、球果形質以外の適応的形質の変異等、種々

の地理的変異に関する知見の蓄積が必要である。

加えて、異なる気候の地域へ植栽した際の実際の

種苗の適応性を評価すること等も必要と考えられ

る。 アカマツについては、 林木育種センターに

おいて、 全国規模の広域産地試験地の造成と初

期成長等の評価が進められている一方で（磯田ら

2016）、とりわけ核SSRと球果形質の地理的変異

のパターンが異なるクロマツにおいても、同様の

取り組みが特に重要である。なお、異なる地域の

遺伝的変異を導入したと考えられる地域の今後の

遺伝的なガイドラインについては、森林遺伝育種

の研究者だけでなく、地域自治体・住民等の意向

や人文社会学の専門研究者からのアドバイスも必

要であり、より学問横断的な取り組みも重要と考

えられる。

　本研究は、林木育種センター育種研究班（マツ

ノザイセンチュウ抵抗性育種）の重点課題（2011～
2015年度）として実施された。本研究の推進にあ

たり、協同研究者である九州大学の渡辺敦史准教

授、田村美帆氏、宮田翔介氏（現広島県庁）、森林

総合研究所林木育種センターの山野邉太郎氏、井

城泰一氏、松永孝治氏、平尾知士氏をはじめ、同

センターの多数の方々にはサンプル採取や解析等

に多大なるご協力を頂いた。また、元弘前大学（現

同大名誉教授）の長谷川成一氏には、有名松原に

関する歴史的史料に基づくアドバイスを頂いた。

ここに厚く御礼を申し上げる。
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はじめに

　ゴヨウマツ（Pinus parviflora Siebold et Zucc.）はマ

ツ科マツ属に属する常緑高木であり、形態的な変

異と分布域の違いから変種キタゴヨウが記載され

ている［var. pentaphylla （Mayr） A.Henry］。ゴヨウマ

ツとその変種であるキタゴヨウの間には主に2つ
の形態的な差異が認められる。キタゴヨウでは成

熟した球果の種鱗は球果の軸に対してほぼ直角に

達するまで完全に裂開するのに対し、ゴヨウマツ

の球果は完全には裂開しない。また、キタゴヨウ

の球果の長さはゴヨウマツのそれよりも長い（矢

頭1964）。また、基変種であるゴヨウマツはキタ

ゴヨウに対してヒメコマツと呼ばれることもあ

る。ゴヨウマツは鹿児島県大隅半島の高隈山地を

分布の南限とし、岐阜県や愛知県から北の地域で

は太平洋側のみに分布し、宮城県阿武隈山地を分

布の北限としている。キタゴヨウは静岡県気田を

分布の南限、岐阜県を西限とし、脊梁山脈と日本

海側に沿って分布し、北海道の渡島半島、日高山

脈の芽室岳を北限としている。これら2変種は中

部山岳の西端や南端にあたる岐阜県、長野県、愛

知県および静岡県で分布域が接しており、 両変

種とも尾根や尾根に接した急斜面に優占する（林 
1960）。ゴヨウマツは材の削り上がりが良く鋳物

の木型やピアノやバイオリンなどの楽器材料とし

ても用いられる。美しい樹形と青みがかった葉色

より、庭園樹として賞用され、瑞祥、九重や銀八

を初めとした様々な園芸品種が開発されている。

　ゴヨウマツはマツ属単維管束亜属（主に五葉の

マツが含まれる）のQuinquefoliae節（Strobus節）の

Strobi 亜節に属している。このStrobi亜節に属する

近縁種はベトナムから中国東南部、台湾を経て我

が国まで広く分布しており、P. parviflora複合群と

して知られている（Mirov 1969）。P. parviflora複合

群にはベトナムに分布するP. dalatensis Ferré、海

南島に分布するP. fenzeliana Hand.-Mazz.、台湾に

分布するP. morrisonicola Hayata、中国の広東省を

中心に分布するP. kwangtungensis Chun & Tsiang、
そして我が国に分布するゴヨウマツが含まれる

（Mirov 1969）。また、同じStrobi亜節に属し、中

国内陸部に分布するP. armandii Franch.やその変種

で屋久島・種子島に分布するヤクタネゴヨウ［P. 
armandii var. amamiana （Koidz.） Hatus.］、雲南省か

らベトナムにかけて分布するP. wangii Hu & Cheng
も系統的に非常に近縁と考えられる。ゴヨウマツ、

P. armandii、P. kwangtungensisを含んだマツ属の葉

緑体DNAの塩基配列を用いた系統解析の結果、こ

れらの種は非常に近縁で有り、この群（クレード）

は同じStrobus節のCembrae亜節に属し、我が国か

らシベリアに分布するハイマツ［P. pumila （Pall.） 
Regel］やヨーロッパに分布するP. cembra L.も内包

していた（Wang et al. 1999）。よって、分子系統樹

からもユーラシア大陸に分布するStrobus節は近

縁であり、ベトナムから中国東南部、台湾を経て

我が国までStrobi亜節樹種が分布し、我が国から

千島、サハリンを経てシベリア、ヨーロッパにか

けてCembrae亜節樹種が分布している。我が国に

おいてはCembrae亜節に属する樹種はハイマツと

チョウセンゴヨウ（P. koraiensis Siebold & Zucc.）が
分布しており、我が国はStrobi亜節とCembrae亜
節の接点となっており、分布域の重なるキタゴヨ

ウとハイマツの間には浸透性交雑が観察される

（Watano et al. 1996、Senjo et al. 1999）。

キタゴヨウとハイマツの浸透性交雑

　我が国のハイマツには幾つかの形態変異が報告

されている。ハッコウダゴヨウ（P.× hakkodensis 
Makino）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）。 ちなみにハイ

マツの球果は裂開せず、種子は翼を持たない。キ

タゴヨウの球果は裂開し、種子は翼を持つ。これ

はCembrae亜節とStrobi亜節を分ける最も明確な

形態差異となっている。また、クビナガハイマツ 
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（P. pumila var. kubinaga Ishii et Kusaka）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、 球果がハ

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。これ

らの形態変異はキタゴヨウとハイマツの浸透性交

雑に起因している可能性が高い。

　マツ属のオルガネラの遺伝性は、葉緑体は父性

遺伝し、 ミトコンドリアは母性遺伝によって後

代に受け継がれる。この特性を利用してWatano et 
al.（1995，1996）は谷川岳の浸透性交雑帯において、

石井（1938）に従って形態変異（針葉内の樹脂道

の位置）を調べた上で、葉緑体とミトコンドリア

DNA型を調査した。針葉内の厚壁細胞はハイマツ、

クビナガハイマツ、ハッコウダゴヨウでは観察さ

れないが、キタゴヨウでは維管束の上下に厚壁細

胞が現れる。異型細胞はハイマツ、キタゴヨウ、

ハッコウダゴヨウでは出現しないが、クビナガハ

イマツでは前述のように葉肉内に現れる。ハイマ

ツ、クビナガハイマツ、ハッコウダゴヨウの樹脂

道は針葉の切片の中央部分に位置するのに対し、

キタゴヨウの樹脂道は中央部分の3分の１より外

側に位置するとされている（石井1938）。標高の低

い地域では針葉のタイプはキタゴヨウ型であった

が、標高1,600 mを超える低木帯では次第に針葉

の形態は中間型かハイマツ型になっていた。標高

1,940 mを超えると形態はハイマツ型のみが出現し

ていた。しかし、父性遺伝する葉緑体を調べたと

ころ、標高1,940 mまでの個体全てがキタゴヨウ

タイプの葉緑体を保有していた。一方、母性遺伝

するミトコンドリアでは、標高1,700 mの個体と、

標高1,500 mの高木1個体以外の全ての個体がハイ

マツのミトコンドリアを保有していた。（Watano 
et al. 1995，1996）。以上の結果から、ハイマツを

種子親、キタゴヨウを花粉親とする交雑がおこり、

結果として、一方向性の浸透性交雑が起こってい

ることが示唆された（図−1）。 谷川山系の朝日岳

と奥羽山脈の東吾妻山でESTマーカーを用いて核

ゲノムの浸透性交雑の程度を調べたところ、寒温

帯性の針葉樹林帯を欠く朝日岳では核ゲノムの浸

透性交雑の程度は標高と共にゆっくりと変化して

いたが、寒温帯性の針葉樹林帯の下部にキタゴヨ

ウが分布し、上部にハイマツが分布する東吾妻山

では、核ゲノムの浸透性交雑の程度は高くなかっ

た。このことにより、現在の分布パターンにおい

てハイマツとキタゴヨウの間に寒温帯性針葉樹林

帯のような遺伝子流動の障壁がある場合には浸透

性交雑は妨げられることを示している（Watano et 
al. 2004）。更にIto et al.（2008）はアポイ岳の浸透性

交雑帯において、空中の花粉を捕獲し、花粉中の

葉緑体DNAの由来を調べたところ、低標高地に

分布するハイマツの開花期に多数のキタゴヨウの

空中花粉が存在していることを見いだした。また、

ハイマツとキタゴヨウから採取した種子の遺伝解

析を行ったところ、ハイマツからはごく僅かにF1

雑種の種子を検出したが、キタゴヨウからは皆無

であった。このことから、開花期のずれ、若しく

はキタゴヨウを種子親とした場合の交雑不和合性

によって一方向性の浸透交雑が生じている可能性

が高い。しかし、雑種個体から種子を採取し、遺

伝子解析を行ったところ、雑種個体の種子はキタ

ゴヨウ、ハイマツ、そしてキタゴヨウタイプ、ハ

イマツタイプの雑種の全てを花粉親として交雑し

ていた。一度F1雑種が形成されると、開花期のず

れによる交配前選択や、交雑不和合性は無くなる

ことが明らかになった（Ito et al. 2008）。
　この浸透性交雑は北海道南部から関東甲信越の

山岳地帯で広く観察される。過去の寒冷期には浸

透性交雑が現在キタゴヨウの分布する低標高地域

でも広範囲に生じ、形態的にはハイマツのような

匍匐性の個体が優占したと考えられる。その後の

温暖期に再び浸透性交雑を繰り返し、キタゴヨウ

の形態を取り戻したが、東北地方の奥羽山脈と日

高山脈ではハイマツのミトコンドリアがキタゴヨ

ウに高頻度で取り込まれている（Senjo et al. 1999；
Tani et al. 2003）。

図−1　谷川山系における標高、 針葉形態、 葉緑体
DNAおよびミトコンドリアDNA間の関係概念図。
葉緑体DNAはキタゴヨウからハイマツへ、ミトコ
ンドリアDNAはハイマツからキタゴヨウへ浸透し
ている。Watano et al.（1996）を改変。
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ゴヨウマツの地理的遺伝構造

　アイソザイムを用いた11座の解析結果による

と、核DNAの集団間分化の程度は小さく、地理

的な遺伝的構造も見いだせなかった。しかし、ミ

トコンドリアDNAの遺伝的分化の程度は非常に

大きかった（表−1）。島モデルを仮定し、有効な集

団サイズと移住率の積（Nem）を算出すると、この

値は5.4となった。すなわち、この推定値は1よ
り大きく、ゴヨウマツの移住の効果は遺伝的浮動

の効果よりも大きいと言える。後述するミトコン

ドリアDNAの制限酵素多型から算出したNemは

0.075であったので、この値は1よりも小さく、遺

伝的浮動の効果が移住の効果を上回っている。ミ

トコンドリアDNAの有効な集団サイズは核のそ

れの半分であるが、Nemの差は有効な集団サイズ

の差を遙かに上回っている。この違いは先述の核、

ミトコンドリア（オルガネラ）DNAの遺伝性の違

いによる散布様式の違いから生じており、核DNA
は両性遺伝するので、花粉および種子によって散

布されるのに対し、ミトコンドリアDNAは母性

遺伝なので、種子によってしか散布されない。す

なわち、花粉による集団間の移住率が非常に大き

いと言える（Tani et al. 2003）。
　ゴヨウマツの2変種間（ゴヨウマツとキタゴヨ

ウ）の遺伝的差異も核DNAでは非常に小さかった

が、ミトコンドリアDNAでは非常に大きかった。

このことは同様に花粉を介した2変種間の遺伝子

流動は非常に大きく、種子を介した2変種間の遺

伝子流動が非常に小さいことを示している。中部

山岳の南端に位置する王滝川の集団を除いてミ

トコンドリアDNAの制限酵素断片長多型は両変

種間で共通のハプロタイプは検出されなかった。

Tani et al.（2003）ではミトコンドリアDNAに座乗

する2遺伝子（cobとnad3）内および近傍の制限酵

素断片長多型を用いているが、ゴヨウマツの多く

がcobがE型、nad3がD型のハプロタイプであっ

た（組み合わせでⅥ型）。一方、キタゴヨウはハイ

マツからの浸透性交雑によるハイマツ由来のミト

コンドリアDNAを除くと、cobがC型、nad3がA
型のハプロタイプであった（組み合わせでⅢ型）。

王滝川ではゴヨウマツで典型的なVI型、キタゴヨ

ウで典型的なⅢ型の両ハプロタイプとも検出され

ず、2つの独特なハプロタイプが検出された。こ

のうち多数を占めるI型はcobが他集団に現れない

独自のA型であったが、nad3はゴヨウマツと同様

のD型であった。もう一つの小数検出されたIV型

はcobがキタゴヨウと同じC型であったが、nad3
は他集団では見られないC型であった。このよう

にゴヨウマツとキタゴヨウの交雑が起こっている

と考えられている地域ではミトコンドリアDNA
の構造変異などの突然変異が生じていることが示

唆された（図−2）。
　核DNAの集団間の遺伝的差異は非常に小さ

かったが、 出現確率の低いアレル（対立遺伝子）

（＝レアアレル）の数を比較すると、西日本のゴ

ヨウマツ集団ではほとんどレアアレルが検出され

なかった。レアアレルの比較はキタゴヨウ集団で

はハイマツからの浸透性交雑もあるので注意を要

するが、同じゴヨウマツが分布する福島県の浪江

集団ではキタゴヨウ集団と同レベルの6個のレア

アレルが検出されていることを考えると、最終氷

期が終了してから現在に至る温暖期において小集

団化が進み、遺伝的浮動によって遺伝的多様性を

消失している過程にあると考えられる（Tani et al. 
2003）。
　一方、ミトコンドリアDNAの集団間の遺伝的

差異の程度は非常に大きかった。ゴヨウマツでは

福島県の阿武隈山地から太平洋側の分布域を通し

て広島県の寂地峡、愛媛県の石鎚山まで単一のハ

プロタイプ（VI型）が検出された。しかし、宮崎

県の五葉岳では全く異なるハプロタイプ（V型）が

検出された。これは更に南に分布する同じStrobi
亜節に属するヤクタネゴヨウと関係している可能

性も考慮する必要がある。キタゴヨウでは分布域

を通じてゴヨウマツとは異なる単一のハプロタイ

表−1　核ゲノムに座乗するアロザイム座とミトコンドリアDNAの制限酵素多型を用いたゴヨウマツ（2変種）の
遺伝子多様度と遺伝子分化係数

全集団の 
遺伝子多様度
（HT）

2変種内の 
遺伝子多様度
（HV）

集団内の 
遺伝子多様度
（HS）

2変種間の 
遺伝子分化係数
（GVT）

集団間の 
遺伝子分化係数
（GST）

アロザイム座（平均値） 0.272 0.271 0.259 0.001 0.044
ミトコンドリアDNA 0.708 0.425 0.092 0.401 0.807

Tani et al.（2003）を改変。
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プ（III型）が検出されたが、日高山脈の幌満川流域

と蔵王山麓では供試した全ての個体のミトコンド

リアがハイマツのミトコンドリア（II型）と置き換

わっていた。東北の八甲田山と飯豊山では半数弱

の個体がハイマツのミトコンドリアを獲得してい

た（図−2）。

隔離小集団化したゴヨウマツの保全

　ゴヨウマツの集団は森林開発や地球温暖化のた

め小集団・孤立化が進み、主に他個体との交配に

よって次世代が生じるマツ属においては、自殖の

増加とそれによる近交弱勢が危惧されている。前

述のように西日本のゴヨウマツ集団ではレアアレ

ルの数が減少していた。しかし、平均ヘテロ接合

度の期待値に対する観察値の減少は九州の五葉山

集団を除いては顕著では無く、近親交配によるホ

モ接合体の増加は今のところ顕著ではない（Tani et 
al. 2003）。

　房総半島のゴヨウマツ集団においても小集団化

と孤立化が深刻で、2000年に行われたセンサスで

は過去25年以内に80％の個体が枯死し、生残個体

数は100個体以下であった（尾崎ら2001）。そこで、

Iwasaki et al.（2013）はマイクロサテライトマーカー

を開発し、房総半島に残されたゴヨウマツ分集団

の遺伝構造と、各分集団内の種子採取木（母樹）か

ら採取した種子の他殖率および種子の父性解析に

よる花粉散布パターンを調査した。比較対象とし

た個体数の多い両神山の集団と比べて、房総半島

集団の遺伝的多様性の大きさは遜色なく、個体数

が100個体未満に低下した現在でさえ高い遺伝的

多様性を維持していた。しかし、採取した充実種

子を用いて他殖率を測定してみると、他殖率（tm）

は両神山集団に比べて著しく低かった（表−2）。ま

た、交配様式の解析に供試した種子集団の花粉親

の類似性を表す父性相関係数（rp）は両神山集団に

比べて高く、種子集団に花粉親として貢献した個

体数を表す有効な花粉親数（Nep）は1.64個体と低

かった。このことはごく少数の近隣個体が花粉親

として交配に貢献していることを示している。遺

伝解析は充実種子を用いて行っているが、房総集

団での充実種子は全生産種子量の約20％に過ぎな

かった。残りの80％の非充実種子（しいな）は自

殖によるものか、花粉不足による未交配によるも

のか分からないが、個体密度の低下によって他個

体の花粉が十分に散布されていないことが明らか

になった。さらに、他個体の花粉を人工交配した

ところ、充実種子の割合は劇的に増加した（池田

ら2005）。
　房総半島集団における各母樹の他殖率は母樹周

辺の他個体の分布密度に依存しており（Iwasaki et 
al. 2013）、隔離・小集団化した遺存集団では健全

図−2　変種ゴヨウマツ（var. parviflora）と変種キタゴ
ヨウ（var. pentaphylla）の天然分布およびサンプリン
グ集団の位置とミトコンドリアハプロタイプの分
布。Tani et al. 2003を改変。

表−2　ソフトウェアMLTRで推定した房総半島と両
神山のゴヨウマツ集団における交配様式

房総半島
集団

両神山
集団

種子採取木の数   16   14
遺伝分析を行った種子の数 145 118
複数座から推定した
他殖率（tm）

0.277 0.778

単一座から推定した
他殖率（ts）

0.198 0.549

二親性近交係数（tm – ts） 0.079 0.229
父性相関係数（rp） 0.611 0.036
有効な花粉親数（Nep） 1.64　 27.78 　
Iwasaki et al.（2013）を改変。
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な交配を維持するための密度管理が必要であるこ

とが示された。
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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（図−1）。わが

国のハイマツの垂直分布は標高50 – 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 ℃・月の等高線を詳

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 – 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、寒温帯性の針葉樹は

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温帯由来の針葉

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

とができる（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 
Koidz.［P. armandii var. amamiana （Koidz.） Hatus.］、
P. koraiensis Siebold et Zucc.、P. parviflora Siebold et 

Zucc.、P. protodiphylla Mikiが分布していたことが

判っている。また、中新世にはP. trifolia Miki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寒温帯性樹種の森林が成立

可能な地域は稜線から遠いので気温以外の要因に
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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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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寒温帯性樹種

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 L.）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 （D.Don）］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 （Mayr） A.Henry］
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 Engelm.、
ヨーロッパ大陸を広く覆うように分布するP. 

cembra L.、ユーラシア大陸のシベリアに分布する

P. sibirica Du Tour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 
Ishii et Kusaka）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、球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 
Makino）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

するか或いは持たない（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書の

4.3ゴヨウマツを参照されたい。

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

座あたりのアレル数
（NA）

アレリックリッチネス
（AR）

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）

括弧内の値は標準誤差。
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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、座あたりのアレル（対立遺伝子）数（NA）、

アレリックリッチネス（AR）、 平均へテロ接合度

の観察値（HO）および平均へテロ接合度の期待値

（HE）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（Goncharenko et al. 1992, 1993; Krutovskii et al. 
1990; Politov and Krutovskii 1994）。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想

される。しかし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（14C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。座

あたりのアレル数やアレリックリッチネスは北東

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GST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

表−2　日本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 座あたりのアレル数
（NA）

平均ヘテロ接合度
観察値（HO） 期待値（HE）

日本 日本全体 18 2.10 0.216 0.223
北海道・北東北 a 8 2.26 0.247 0.258

ロシア カムチャッカ半島 b 3 2.27 － 0.239
チェクチ地方とサハリン c 5 2.00 0.288 0.257

　　a 集団1〜8、b Krutovskii et al.（1990）、c Goncharenko et al.（1993）。
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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−1、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推定アロザイム座毎に見てみると8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が

低いという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推定座のeアレルは北

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、これら4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、これらの推定座もしくはその周

辺領域は北方から南方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

雑によってアレルのホモプラシー（相同性）が生じ

にくい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。

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　アロザイム8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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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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おわりに

　本稿は「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

再構成した。その際、著者が1990年代に筑波大学

において行った研究データを改めて見直したとこ

ろ、特にG2d推定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

すと新たな知見が得られると感じている。

　末筆ながら、本研究を遂行するのに支えて頂い

た大庭喜八郎教授、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

上げる。

引用文献

Fujii N and Senni K （2006） Phylogeography of Japanese 
alpine plants: biogeography importance of alpine region of 
Central Honshu in Japan. Taxon 55: 43–52

Furnier GR, Adams WT （1986） Geographic patterns of 
allozyme variation in Jeffrey pine. American Journal of 
Botany 73: 1009–1015

Goncharenko GR, Padutov VE, Silin AE （1992） Population 
structure, gene diversity, and differentiation in natural 
populations of Cedar pines （Pinus subsect. Cembrae, 
Pinaceae） in the USSR. Plant Systematic and Evolution 
182: 121–134

Goncharenko GR, Padutov VE, Silin AE （1993） Allozyme 
variation in natural populations of Eurasian pines. Silvae 
Genetica 42: 237–253

林 弥栄（1960）日本産針葉樹の分類と分布 . 農林出版，

東京

Hamrick JL, Godt MJW, Sherman-Broyles SL （1992） Factors 
influencing levels of genetic diversity in woody plant 
species. Population Genetics of Forest Trees, Forestry 
Sciences 42: 95–124

石井盛次（1941）ハイマツ並に北日本産五葉松類の諸

型と其の分布（Ⅳ）. 日本林学会誌 23: 47–55
北村四郎・村田 源（1979）原色日本植物図鑑・木本編Ⅱ . 

427. 保育社，大阪

小泉武栄（1988）高山の寒冷気候下における岩屑の生

産・移動と植物群落Ⅶ . 北アルプス蝶ヶ岳の強風地

植物群落 . 日本生態学会誌 38: 201–210
Krutovskii KV, Politov DV, Altukhov YP （1990） Genetic 

differentiation between Eurasian cedar pines for isozyme 
loci. Genetika 26: 694–707 （in Russian） English translation 
published by Plenum Publishing Corp. in Soviet Genetics, 
440–450

Millar CI （1983） A steep cline in Pinus muricata. Evolution 
37: 311–319

Mirov NT （1967） The Genus Pinus. The Ronald Press 
Company, New York, pp 540–568

沖津 進（1984）ハイマツ群落と日本の高山帯の位置づ

け . 地理学評論 57: 791–802
沖津 進（1985）北海道におけるハイマツ帯の成立過程

からみた植生帯構成について . 日本生態学会誌 35: 
113–121

沖津 進（1991）ハイマツ群落の現在の分布と生長から

みた最終氷期における日本列島のハイマツ帯 . 第四

紀研究 30: 281–290
小野有五・五十嵐八枝子（1991）北海道の自然史 . 131–

156. 北海道大学図書刊行会 , 札幌

Politov DV, Krutovskii KV （1994） Allozyme polymorphism, 
heterozygosity, and mating system of stone pines. 
Proceedings—International Workshop on Subalpine Stone 
Pines and Their Environment, the Status of Our Knowledge; 
5-11 September 1992; St. Moritz, Switzerland; USDA For. 
Serv. Gen. Tech. Rep. INT-GTR-209: 36–42

Sakaguchi Y （1987） Climatic changes in central Japan 
since 38,400y.B.P.–Viewed from palynological study 
on Ozegahara deposites. Bulletin of the Department of 
Geography, University of Tokyo 10: 1–10

Senjo M, Kimura K, Watano Y, Ueda K, Shimizu T （1999） 
Extensive mitochondrial introgression from Pinus pumila 
to P. parviflora var. pentaphylla （Pinaceae）. Journal of 
Plant Research 112: 97–105

Tani N, Tomaru N, Araki M, Ohba K （1996） Genetic diversity 
and differentiation in populations of Japanese stone pine 
（Pinus pumila） in Japan. Canadian Journal of Forest 
Research 26: 1454–1462

Tani, N., Tomaru, N., Tsumura, Y., Araki, M. and Ohba, K. 
1998. Genetic structure within a Japanese stone pine （Pinus 
pumila regel） population on Mt. Aino-dake in central 
Honshu, Japan. Journal of Plant Research 111: 7–15

Tani N, Maruyama K, Tomaru N, Uchida K, Araki M, Tsumura 
Y, Yoshimaru H, Ohba K （2003） Genetic diversity of nuclear 
and mitochondrial genomes in Pinus parviflora Sieb. & 
Zucc. （Pinaceae） populations. Heredity 91: 510–518

谷 尚樹（1996）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: 7–12

39ハイマツ（マツ科マツ属）



谷 尚樹（2002）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: 
23–26

津田美弥子（1990）長野県入笠山大阿原湿原堆積物の

花粉分析 . 第四紀研究 29: 439–446
辻 誠一郎（1985）最終氷期以降の植生史 . 月刊地球 72: 

333–337

Yanagimachi O, Ohmori H （1991） Ecological status of Pinus 
pumila scrub and the lower boundary of the Japanese alpine 
zone. Arctic and Alpine Research 23: 424–435

吉井亮一・折谷隆志（1987）立山、天狗平における湿

原堆積物についての花粉分析 . 植物地理・分類研究 
35: 127–136

（谷　尚樹）

40 第4章　各樹種の遺伝的多様性と地理的遺伝構造



はじめに

　カラマツ［Larix kaempferi （Lamb.） Carrière］はマ

ツ科カラマツ属に属する日本に固有の落葉針葉樹

である。カラマツ属には北半球の北方林に優占す

るシベリアカラマツ［L. sibirica （Münchh.） Ledeb.］
やダフリアカラマツ［L. gmelinii （Rupr.） Rupr. ex 
Kuzen.］、アメリカカラマツ［L. laricina （Du Roi） 
K.Koch］が含まれる。樹種間で形態が連続的であ

り、種間雑種も多いため、特にユーラシアに分布

するカラマツ属の分類には議論がある。 これま

でに10種から16種が記載されているが、広く認

められているのは10種である（Farjon 1990）。サハ

リンと千島列島南部（択捉島と色丹島）に分布す

るグイマツ［Larix gmelinii var. japonica （Maxim. ex 
Regel） Pilg.］は、最終氷期には北海道と本州にも

分布していたが、晩氷期から後氷期初頭の温暖化

とともに絶滅し、現在、日本には本州にカラマツ

だけが分布する（守田2000；Ooi 2016）。オルガネ

ラゲノムを用いた系統地理学的研究（Polezhaeva et 
al. 2010）では、カラマツは、氷期に陸橋でつながっ

ていた南サハリンや千島列島、朝鮮半島のダフリ

アカラマツ（広義）に最も近縁であることが示唆さ

れている。

　カラマツの天然分布域は、本州北部の一部と中

央部の冷温帯上部から寒温帯まで（標高900 mか

ら2800 mまで）の限られた地域であり、南限は南

アルプスの天狗石山・山住山、北限は分布の中

心から約300 kmも離れた蔵王山の馬ノ神岳であ

る（図−1; 林1960）。この馬ノ神岳のカラマツは、

1932年に発見されたものであり、発見当時は30個
体であったが現在では11個体が残存するのみであ

る（織田2003）。カラマツは乾燥地や瘠悪地にも生

える陽樹の先駆種であり、地すべり地や雪崩跡、

川原、溶岩流、火山灰地、伐採跡地などに生育す

る（山中1990）。また、カラマツは幼齢時の成長が

早く、耐寒性をもつことから、寒冷地に植栽され

る重要な造林樹種の1つとなり、第二次世界大戦

後、特に北海道、岩手、長野で盛んに造林されて

きた。その面積は、人工林総面積の約10％（約100

万ha）に及ぶ（林野庁2020）。さらには、カラマツ

には海外にもその種子が輸出され、造林されてき

た歴史がある（長野県1978）。
　本稿では、これまでに明らかとなっているカラ

マツの遺伝的多様性と集団遺伝構造について概説

する。

馬ノ神岳のカラマツの分類学的位置づけ

　馬ノ神岳のカラマツは球果の形態形質などがグ

イマツなどに類似しているため分類学的位置づけ

に議論があった（たとえば、矢野1994）。馬ノ神岳

と本州中部のカラマツ、グイマツ、チョウセンカ

ラマツ（L. olgensis A.Henry）の葉緑体ゲノムの遺伝

子（rbcL）の塩基配列が比較され、馬ノ神岳のカラ

マツは本州中部のカラマツと全く同じであるが、

グイマツやチョウセンカラマツとは異なっている

ことが明らかにされた。また、核ゲノムのRAPD
（random amplified polymorphic DNA）の解析によっ

図−1　カラマツの天然分布域およびSan Jose-Maldia 
et al.（2009）とSan Jose-Maldia（2010）で用いられた14
集団の位置
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て、馬ノ神岳のカラマツはグイマツやチョウセン

カラマツとは遺伝的に異なること、また、馬ノ神

岳と本州中部のカラマツの間には大きな遺伝的分

化があることが明らかにされた。これらのことか

ら、馬ノ神岳のカラマツをカラマツの変種とする

ことが提唱された（白石ら1996）。さらに、馬ノ神

岳のカラマツを含む8個体について葉緑体全ゲノ

ム配列（約122 kbp）が決定され、そのデータとデー

タベースから取得されたグイマツ、 チョウセン

カラマツ、ヨーロッパカラマツ（L. decidua Mill.）、
トウカラマツ（L. potaninii Batalin）、シベリアカラ

マツの全ゲノム配列データを用いた系統解析にお

いても馬ノ神岳のカラマツはカラマツのクレード

に含まれた（Chen et al. 2020）。したがって、北限

の馬ノ神岳のカラマツは、カラマツ（L. kaempferi）
に属していると考えられる。

種内の遺伝的多様性

　カラマツのミトコンドリアゲノムの遺伝的多

様性は、 ミトコンドリアDNA（mtDNA）の制限

酵素断片長多型（RFLP：restriction fragment length 
polymorphism）を用いて調べられた（San Jose-Maldia 
et al. 2009）。ゲノムDNAをEcoRIで断片化し、ミ

トコンドリアのcoxIII遺伝子をプローブとしてサ

ザンハイブリダイゼーションを行うRFLP分析に

よって、分布全域にわたる14集団において5つの

ハプロタイプが検出された（図−2左）。14集団の

うちの9集団は1つのハプロタイプで固定され、

残りの5集団のみ複数のハプロタイプが検出され

て、集団内に遺伝的多様性が認められた。他の針

葉樹と同様に（総説としてPetit et al. 2005）、核ゲノ

ムのアロザイムやSSRに比べて、mtDNAのRFLP
では集団間の遺伝的分化が著しく高かった（表−

1）。これは、（1）母系遺伝するミトコンドリアゲノ

ムは種子散布のみで遺伝子流動が生じ、さらに種

子散布による遺伝子流動のレベルは花粉散布のも

のよりも低いために、ミトコンドリアゲノムは核

ゲノムよりも遺伝子流動のレベルが低いこと、お

よび（2）ミトコンドリアゲノムは単数体であるた

めに核ゲノムよりも遺伝子コピー数が少なく（半

分）、遺伝的浮動がより強く働くことにより説明

されると考えられる。（Birky et al. 1989; Petit et al. 
2005）。
　カラマツにおける核ゲノムの遺伝的多様性は、

これまでにアロザイムと核マイクロサテライト

（simple sequence repeat：SSR）で調べられている（戸

丸・内田2007; San Jose-Maldia 2010）。まず、カラ

マツの8集団を対象に6酵素種の7座のアロザイム

によって遺伝的多様性が評価された（戸丸・内田

2007）。全集団の遺伝子多様度（HT）と集団内の平

均遺伝子多様度（HS）はそれぞれ0.127と0.120であ

り、遺伝的分化の指数であるGSTは0.057であった

（表−1）。他の長命な木本植物と同様に集団内の遺

伝的多様性は高いが、集団間の遺伝的分化は低い

ことが明らかとなった。馬ノ神岳集団は、他の集

団よりアレル（対立遺伝子）数が少なく、集団間の

遺伝距離は馬ノ神岳集団と他の集団との間でやや

大きかった。

　核SSRを用いた遺伝的多様性の評価では、

mtDNAのRFLPの研究で用いられた集団と同じ14
集団を対象にして9座の核SSRが用いられた（San 
Jose-Maldia 2010）。集団内の遺伝的多様性は本州

中部の集団間で概して大きな差はなかったが［ア

レリックリッチネス（AR）とヘテロ接合度の期待値

（HE）の平均値はそれぞれ4.60と0.747］、馬ノ神岳

集団では著しく低かった（ARとHEはそれぞれ2.33
と0.269）。核SSRで求められたHTとHSはアロザ

イムの値と比べてずっと高く、GSTは概して同様

な値であったが、標準化した遺伝的分化の指数で

あるG´STで比べると、アロザイムの0.066に対し、

核SSRでは0.313と高かった（表−1）。理論的には、

突然変異が起こるほど集団間の遺伝的分化は高く

なると考えられている（Conner and Hartl 2004）。し

たがって、SSRにおいてHSだけでなく、G´STが

高いのはSSRの突然変異率が高いこと（Hancock 
1999）に一因があると考えられる。馬ノ神岳集団

の遺伝的多様性が低くなった原因として、集団の

孤立によって他の集団からの遺伝子流動がないこ

とと集団サイズが小さいために遺伝的浮動が強く

働いたことが考えられる。Cornuet and Luikart（1996）
の方法を用いて、地史的な時間スケールでの最近

の急激な集団サイズの減少（ボトルネック）の有無

が調べられたが、馬ノ神岳集団を含めて全ての集

団で有意ではなかった。したがって、馬ノ神岳集

団のサイズが小さいのは最近になってからのこと

ではなく、長期間集団サイズが小さかったために、

遺伝的多様性が低く抑えられてきた可能性が示唆

される。
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集団遺伝構造

　図−2左のmtDNAハプロタイプの分布からわか

るように、本州中部ではハプロタイプIIが優占し

ていたが、 馬ノ神岳集団では別のハプロタイプ

Iが固定していた（San Jose-Maldia et al. 2009）。核

SSRのSTRUCTURE解析では、クラスター数（K）
が2のときにΔKが最大となった。K = 2の場合、

本州中部の集団におけるクラスターの分布には

明瞭な地理的構造が見られなかったが、 馬ノ神

岳集団は1つのクラスターで固定していた（図−2
右）。また、集団間の遺伝距離（F´ST; Meirmans and 
Hedrick 2011）を用いて主座標分析した散布図は

図−3のようになり、やはり本州中部の集団には明

瞭な地理的遺伝構造はなかったが、それらから馬

ノ神岳集団は大きく離れて位置した。したがって、

ミトコンドリアゲノムでも核ゲノムでも馬ノ神集

団は本州中部の集団から著しく遺伝的に分化して

いること、また、本州中部の集団間には明瞭な地

理的遺伝構造がないことが示された。最終氷期最

図−2　ミトコンドリアDNAハプロタイプ（左）および核マイクロサテライトの遺伝子型データに基づき
STRUCTURE解析によって得られたK = 2のときのクラスター（右）の分布。円グラフは各集団におけるハプ
ロタイプもしくはクラスターの割合を示す。San Jose-Maldia et al.（2009）とSan Jose-Maldia（2010）を改変。

表−1　アロザイム、核マイクロサテライト（SSR）、ミトコンドリアDNAの制限酵素断片長多型（mtDNA RFLP）
で評価されたカラマツの遺伝的多様性

遺伝マーカー 集団数 座数 N NA HT HS  GST G´ST 文献 a

アロザイム 8 7 43.0 1.7 0.127 0.120 0.057 0.066 1
核SSR 14 9 39.9 9.5 0.780 0.713 0.085 0.313 2
mtDNA RFLP 14 1 14.9 1.6 0.306 0.158 0.483 0.581 3
N：集団あたりの個体数、NA：座あたりのアレル数、HT：全集団の遺伝子多様度、HS：集団内の遺伝子多様度
の平均、GST：遺伝的分化の指数（Nei 1987）、G´ST：標準化した遺伝的分化の指数（Hedrick 2005）。

a 1：戸丸・内田（2007）、2：San Jose-Maldia（2010）、3：San Jose-Maldia et al.（2009）。

図−3　核マイクロサテライトの遺伝子型データに基
づき主座標分析によって得られた散布図。図中の
数字は図−1に示した集団番号に対応する。括弧内
の数値は寄与率。San Jose-Maldia（2010）を改変。
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盛期（約2万年前）にはグイマツは北海道と本州北

部太平洋側に分布し、少なくとも宮城県付近まで

南下していたが、その後の温暖化で日本列島から

絶滅したと推定されている（守田2000; Ooi 2016）。
一方、カラマツは、最終氷期最盛期には本州中部

を中心に西日本の一部と本州北部の太平洋の低地

にも分布し、少なくとも現在の北限である馬ノ神

岳集団の付近くらいまでは分布していたと推定さ

れている（守田2000; Ooi 2016）。したがって、晩氷

期から後氷期初頭の温暖化にともなって、本州中

部の集団以外は衰退して絶滅し、本州中部の集団

は各山岳の上部に移動したと考えられる。このよ

うな分布域縮小の過程の中で馬ノ神岳集団は遺存

的に残り、集団の孤立と小さな集団サイズにより

遺伝的多様性が低く、遺伝的に分化したと考えら

れる。

成長形質の遺伝的多様性

　これまでに述べた遺伝的多様性や集団遺伝構造

の解析で用いられた遺伝マーカーは進化的に中立

であると考えられる。明らかとなった遺伝的多様

性と集団遺伝構造から、小進化の要因である突然

変異、遺伝子流動、遺伝的浮動の働きが考察され、

カラマツ集団の履歴が推測できた。しかし、小進

化のもう1つの要因である自然選択の働きについ

ては、中立な遺伝マーカーでは明らかにすること

はできない。個体の適応度に影響を与える生態的

に重要な形質は自然選択を受けており、そのよう

な形質は形態やフェノロジー、生理的形質などで

ある。そのような適応に関連する形質の遺伝的多

様性を明らかにする方法の1つに産地試験がある。

カラマツでは、1956年から国際的な規模で産地試

験が実施された（Toda and Mikami 1976）。その産地

試験では、9つの地域（日光、草津、浅間山、八ヶ

岳、甲武信ヶ岳、南アルプス、富士山、北アルプ

ス、木曽）の最大25産地からの種子を用いて北海

道、青森県、長野県およびヨーロッパと北米に試

験地が設定された。

　長野県の3つの試験地では、25産地の50年生

個体を対象に幹の密度、胸高直径、樹高、曲がり

および枝の長さと太さが測定され、それらのデー

タをもとにカラマツの生残と成長が解析された

（Nagamitsu et al. 2014）。その結果、成長形質であ

る胸高断面積合計や材積、枝の太さは、産地間分

散が大きく、天然分布の南東側の産地（日光、甲

武信ヶ岳、富士山）でそれらの値が高く、北西側

の産地（南北アルプス、浅間山）で低かった。一方、

産地と試験地の交互作用は小さく、どの試験地で

もおおよそ同様の傾向であった。したがって、成

長形質には産地間に遺伝的差異がある一方で、そ

の表現型に及ぼす遺伝子型−環境相互作用は小さ

いと考えられた。また、興味深いことに、産地の

気候条件と成長形質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。この結果は、成長形質にみられる地理的

な遺伝的多様性は日本海側気候と太平洋側気候と

の違いに関連しており、その気候条件が選択圧と

して働いた可能性を示唆している（Nagamitsu et al. 
2014; 永光ら2014）。カラマツの天然分布域の外側

にある北海道の3つの産地試験地においても、成

長形質の産地間差異は同様の傾向であり、上記に

述べた気候条件がその遺伝的多様性に影響を及ぼ

していることが示唆された（Nagamitsu et al. 2018）。

おわりに

　これまで、天然分布域外の北海道や岩手などに

もカラマツの人工林が造成されてきた。その際に

用いられた種苗は、 長野県の限られた地域産で

あったと言われている（長野県1978）。北海道では、

この人工林から精英樹が選抜され、選抜された精

英樹のクローンにより採種園が造成されて種苗生

産が行われるとともに、次代検定林が造成されて

成長形質などが調べられている（Kurinobu 2005；
黒丸2015）。したがって、北海道のカラマツ精英

樹の遺伝的多様性は限られたものである可能性が

ある。そこで、核SSRによって北海道の精英樹集

団の遺伝的多様性が調べられ、前述した天然林14
集団の遺伝的多様性との比較が行われた（San Jose-
Maldia 2010）。その結果、アレル数でも遺伝子多

様度でも有意な差がみられなかったことから、進

化的に中立な遺伝的多様性は同程度であることが

示唆された。しかし、中立な遺伝的多様性と適応

的な遺伝的多様性の間には関連がない可能性があ

る。実際、本州中部の集団間における中立な遺伝

的多様性には明瞭な地理的構造がなく、成長形質

における産地間の遺伝的差異との関係も見られな

かった。したがって、北海道のカラマツ精英樹が

育種上重要な形質においても限られた遺伝的多様
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性を保有している可能性を否定することはできな

い。よって、成長が優れる天然分布南東側の産地

は、将来のカラマツ育種やグイマツとの交雑育種

を進めるための遺伝資源として価値があると考え

られる（Nagamitsu et al. 2018）。
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はじめに

　マツ科（Pinaceae）モミ属（Abies Mill.）のオオシラ

ビソ（A. mariesii Mast.）は、日本の中部地方から東

北地方にかけての寒温帯針葉樹林を構成する代表

的な常緑針葉高木である（図−1）。別名はアオモリ

トドマツで、基準標本産地である青森の名と、同

属内の国内分布種であるトドマツ［A. sachalinensis 
（F.Schmidt） Mast.］の名に由来する。この種の天然

分布域はほぼ高標高域に限られているため、木材

としての利用や植林など、林業的にはほとんど対

象とされてこなかった。しかし、寒温帯針葉樹林

の生態系機能を担う主役であり、山岳域の国立公

園などにおいては、寒温帯に特徴的な景観・植生

を構成する主要樹種として重要な位置を占めてい

る。特に東北地方の寒温帯では、純林に近い広大

な優占樹林帯を構成することもしばしばあり、例

えば蔵王、八幡平、八甲田の樹氷など、この種を

中心とする景観が観光資源として有名な例もあ

る。

　森林遺伝学的な視点からは、この種は自然集団

の遺伝的地域性を研究する対象として、以下のよ

うに良好な条件を備えた樹種である。第一に、こ

れまで大規模な造林等による人為的攪乱がほとん

どなかったと考えられるため、遺伝的多様性に関

してほぼ自然状態を把握することが可能である。

第二に、分布域が寒温帯に島状に限られているた

め、地域集団としてのまとまり・境界を客観的に

明瞭に設定して解析することができる点があげら

れる。これらのことは、生物自然集団を対象とし

た集団遺伝学的解析にとって都合の良い条件であ

り、特に前者は、日本列島における寒温帯植生の

変遷を研究する上でも、貴重な情報源となりうる

条件である。しかしながら、本種の集団遺伝学的

知見は、25年ほど前に著者らによって行われた研

究から長い間ほとんど進展していない状況であっ

た。そこで、近年になってようやく最新手法によ

るデータ取得に着手することになり、ようやく新

たな知見が得られつつある。

　本稿では、いささか古いデータではあるが、著

者らによる本種の分子系統・系統地理・集団遺伝

学的研究の成果から、遺伝的地域性に関する知見

を中心に解説する。それらに加え、現在解析中の

成果の一部についても、補助的に用いて全体像を

説明することとした。

分子系統

　オオシラビソの属するマツ科モミ属には、北半

球に分布する50種弱ほどが知られており、 日本

には5種が分布している。そのうちオオシラビソ

をはじめ、モミ（A. firma Siebold et Zucc.）、ウラジ

ロモミ（A. homolepis Siebold et Zucc.）、シラビソ（A. 
veitchii Lindl.）の4種は日本固有種であり、トドマ

ツは北海道のほか、樺太と千島列島にも分布する。

図−1　オオシラビソの天然分布域（日本の本州北部
の拡大図。黒塗り部分が分布域）。林（1960）、梶（1982）
を参考に作成。
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　これまでに行われた分子系統学的解析によっ

て、これら日本産モミ属樹種のうち、オオシラビ

ソのみが他の4種とは系統的に異なることが示さ

れている（図−2）。つまり、葉緑体DNAの塩基配

列情報をもとにした解析によって、オオシラビソ

を除く日本産モミ属4種は、大きくまとめると他

の東アジアの種などとともに近縁なグループに

属し、 オオシラビソだけは北米の種とともに全

く異なった系統的位置にあることが示されてい

る（Suyama et al. 2000）。Farjon and Rushforth（1989）
の形態に基づく分類においても、 オオシラビソ

は北米産のA. amabilis Douglas ex J.Forbesととも

にAmabilis節として分類されている。また、ミト

コンドリアDNAの制限酵素断片長多型（RFLP：
restriction fragment length polymorphism）分析に基づ

く日本産モミ属5種の集団遺伝学的解析によって

も、オオシラビソは他の4種とは異なったハプロ

タイプに固定していることが示されており、系統

的に他種との違いの大きいことが示唆されてい

る（Tsumura and Suyama 1998）。その他の分子系統

解析によっても同様の結果が得られており（例え

ば、磯田ら2000; Aguirre-Planter et al. 2012）、オオシ

ラビソが他の日本産モミ属とは全く異なる系統で

あることは明らかである。なお、著者らによる最

新の分子系統解析データでは、Xiang et al.（2018）
による新たな節の分類に対応し、 トドマツとシ

ラビソがBalsamea節に、 モミとウラジロモミは

Pseudopicea節に分かれ、Amabilis節であるオオシ

ラビソとは異なるクレードの中での詳細な関係も

示されている（Suyama et al. 2022）。

遺伝的地域性

　オオシラビソの遺伝的地域性が初めて調べられ

たのは1990年代前半に遡り、日本の森林樹木を対

象とした同様の研究としては、当時は最も先駆的

な研究例でもあった。この節では、著者らが行っ

た葉緑体DNA、ミトコンドリアDNA、およびア

ロザイムの分析によって明らかになったオオシラ

ビソの遺伝的地域性の特徴を順に説明し、最後に

最新データによる知見にも触れる。

　まず、葉緑体DNAの変異（RFLP）を調査した研

究では、日本各地の7集団（八甲田・早池峰・蔵王・

妙高・秩父・八ヶ岳・白山）から採取した計193
個体が解析された（図−3；Tsumura et al. 1994）。後

にこの研究を発展させ、日本産モミ属5種および

ツガ属（Tsuga）2種であるツガ（T. sieboldii）とコメ

ツガ（T. diversifolia）を対象として、合計1301個体

図−2　日本産モミ属樹種の分子系統学的位置関係。
Suyama et al.（2000）より作成。モミ属24種における
rbcL遺伝子の塩基配列をもとに構築された分岐図
（左）と、日本産モミ属の近縁種群13種における葉
緑体DNA上のrbcL、matK遺伝子および6つの遺伝
子間領域の塩基配列をもとにして構築された分岐
図（右）。枝の上の数字は10000回のブートストラッ
プ試行における再現率（％）で、枝の下の数字は枝
長（塩基配列の違い）。

図−3　オオシラビソ7地域集団（△）における葉緑
体DNAの構造変異2タイプの頻度。Tsumura et 
al.（1994）より作成。
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の葉緑体DNAの変異が調べられた。オオシラビ

ソについては、上記7集団の他に5集団（八幡平・

栗駒・吾妻・日光・南アルプス）が加えられ、合

計521個体を対象としている（Tsumura et al. 2000）。
　この研究では、我が国のモミ属およびツガ属樹

種の葉緑体DNAについて、環状DNAの環の一部

（約42 kb）が大きくねじれるように逆転した2つの

タイプが存在することが発見された。興味深いこ

とにこれら2つのタイプは、解析した多くの種の

ほとんどの集団において、ほぼ等しく1対1の割

合で検出された。ただし、オオシラビソについて

は集団ごとにその頻度に偏りが見られ、緯度・経

度に従って一方のタイプへの偏りが大きくなる傾

向が認められた。例えば八甲田・八幡平などの分

布北限に近い集団では、一方のタイプが全体の7
割以上を占めていた（図−3）。
　次に、ミトコンドリアDNAのRFLP分析による

日本産モミ属5種の集団遺伝学的解析が行われた

（Tsumura and Suyama 1998）。その結果、モミ・ウ

ラジロモミ・トドマツについては多くの種内変異

が検出され、地域集団間の遺伝的関係を把握する

ことができたが、オオシラビソについては同じ手

法によっても種内変異が全く検出されず、この方

法では地域集団間の系統地理学的関係を明らかに

することができなかった。7集団237個体ものサ

ンプルについて他種と全く同じ方法で変異を探索

したにもかかわらず、オオシラビソについてのみ

ミトコンドリアDNAの多型が検出できなかった

のは、この種がもつ遺伝的多様性レベルの低さを

反映していると考えられる。このことについては

後にあらためて述べる。

　最後に、 全国11の地域集団から採取した計

1003個体のオオシラビソを対象として、22遺伝

子座の酵素多型（アロザイム）分析に基づく各地

域集団間の遺伝的関係が明らかにされた（Suyama 
et al. 1997）。その結果、各地域集団間の地理的距

離と遺伝距離との間には正の相関があり、地理的

な距離が近いほど遺伝的にも似通っている傾向が

みられることがわかった。ただし、東北地方北部

（蔵王山系以北）の集団においては、アロザイム

ではきわめて低いレベルの遺伝的変異しか検出さ

れなかったため、地理的な位置と遺伝距離との関

係がはっきりしなかった。しかしそれらより南の

集団では、地理的位置関係と遺伝的近縁関係がよ

く対応していることが明らかになった（図−4）。
　現在のこれらの地域集団間は、山域ごとに地理

的に完全に隔離しているため、集団間の遺伝子流

動はほとんどないと考えられる。したがって、葉

緑体DNAとアロザイムの分析によって得られた

遺伝子組成と地理的な位置との密接な関係は、過

去に生じた分布変遷の影響を残しているためであ

ろうと考えられる。

遺伝的多様性

　前節の最後で説明したアロザイム分析では、こ

の種がもつ種レベルの遺伝的多様性および地域集

団レベルの遺伝的多様性についても明らかにして

いる（Suyama et al. 1992, 1997）。その結果では、オ

オシラビソのもつ遺伝的多様性はきわめて低いレ

ベルであることが示されている。比較として、さ

まざまな種において調べられたアロザイム変異の

メタ解析では、長命の木本植物は種子植物の中で

高い遺伝的多様性を持つ種群であることが示され

ている（Hamrick et al. 1992）。例えば、種としての

遺伝的多様性を示す尺度である種内の遺伝子多様

度（Hes）は、長命の木本植物を対象として行われ

た191例の平均値が0.177である。 それに対して

オオシラビソでは、0.063という低いレベルを示

した。 この値は、 同じ日本のモミ属樹種である

トドマツの0.157（Nagasaka et al. 1997）や、その他

の主な日本産針葉樹で調べられた例であるスギ

（Cryptomeria japonica）の0.196（Tomaru et al. 1994）、
ヒノキ（Chamaecyparis obtusa）の0.198（Uchida et al. 
1997）、ハイマツ（Pinus pumila）の0.271（Tani et al. 
1996）などと比べても著しく低い。先に述べたよ

うに、ミトコンドリアDNAの変異が検出できな

図−4　オオシラビソ11地域集団（●）における22ア
ロザイム座の変異をもとに算出した集団間の遺伝
的関係を示す樹状図。Suyama et al.（1997）より作成。
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かったのも、この種が持つ遺伝的多様性の低さを

反映していると考えることができる。ただし、こ

のような種間比較の結論は、後述するゲノムワイ

ドなDNA塩基配列情報の比較によって、より正

確な解析結果を待つ必要がある。

　種レベルでの多様性と同様に、地域集団ごとの

遺伝的多様性も低いレベルを示した。つまり、地

域集団内の遺伝子多様度の平均値（HE）は0.054で
あり、Hamrick et al.（1992）がまとめた長命の木本

植物に関する196例の平均値0.148に比べて著し

く低い。そのうえで、各地域集団内の遺伝的多様

性は、全体として低いレベルながらも地域によっ

て差があることが示されている。つまりこのアロ

ザイムデータにおいては、北部に位置する集団ほ

ど遺伝的多様性のレベルが低くなるというクライ

ンが検出されている。しかし、最新の次世代シー

ケンシング技術を用いたゲノムワイド一塩基多

型（single nucleotide polymorphism：SNP）のジェノ

タイピング技術であるMIG-seq（multiplexed ISSR 
genotyping by sequencing；Suyama and Matsuki 2015）
法を用いた解析では、地域集団ごとに明瞭な遺伝

的クラスターは検出されているものの、 緯度に

沿った多様性レベルのクラインは検出されていな

い。一方で、個体数の少ない小集団であることが

知られている月山と栗駒では、遺伝的多様性が低

い傾向が認められており、今後の詳しい解析が期

待される。

　このような遺伝的多様性に関する特徴も、前述

したように過去に生じた分布の拡大・縮小・移動

などによる遺伝的浮動の影響を反映していると考

えられる。そこで、これまでに述べたオオシラビ

ソに関する分子系統・系統地理・遺伝的多様性に

関する情報と、この種に関するそのほかの知見を

総括して、以下にまとめてみる。

遺伝的地域性が形成された背景

　オオシラビソの起源は、第三紀に周北極要素を

構成していたものが気候の寒冷化にともなって南

下し、日本列島にたどり着いて遺存したものと考

えられる。その後、第四紀になってもいくつかの

氷期・間氷期を繰り返すが、日本列島は氷河の影

響を直接的に受けなかったため、オオシラビソな

どの多くの遺存種がこれらの気候変動を生き抜く

ことができたのだと考えられている（渡邊1994）。

　約2万年前の最終氷期最寒冷期には、日本列島

は広い範囲にわたって寒温帯針葉樹林に覆われて

いたと考えられている（Tsukada 1983）。この針葉

樹林は、主にモミ属・トウヒ（Picea）属・ツガ属の

種によって構成されていたと考えられるが、その

中でオオシラビソがどのように分布していたのか

を明らかにするのは難しい。ただし、この時代の

大型遺体としてオオシラビソがほとんど産出しな

いことや（南木1989）、オオシラビソは寒温帯針葉

樹の中では耐凍性が低く（Sakai and Okuda 1971）、
湿潤・多雪な気候に適応した種であると考えられ

ること（梶1982）など、生理・生態的な特徴などか

らも、おそらくこの種は最終氷期の寒温帯針葉樹

林においてマイナーな樹種であったと推察されて

いる（杉田1990）。このことは、オオシラビソがも

つアロザイムの多様性が、狭い分布域をもつ木本

種群に相当する低いレベルであることと矛盾しな

い。さらに、現在の分布北限域における当時の分

布に注目してみると、オオシラビソの大型遺体は

東北地方からは全く得られていない（鈴木・竹内

1989）。また、八甲田山（守田1987；山中ら1988）
や八幡平（守田1985）で行われた花粉分析の結果か

らも、現在のオオシラビソ優占林は約1500年前以

降に急激に形成されたことが示唆されており、そ

れ以前のこの地域に、オオシラビソが現在ほどに

多く分布していた証拠は見あたらない。

　以上のような過去の分布推定に関する情報と、

分子系統地理・遺伝的多様性に関する情報を総合

して考えてみると、最終氷期以前のオオシラビソ

は、おそらくは本州中部あたりから東北地方南部

までの間には分布していたと考えられるが、とく

に東北地方北部では現在ほど高密度には分布して

いなかったのではないかと考えられる。現在の地

域集団の遺伝子組成は、このような過去の分布の

影響を強く受けて形成され、過去の遺伝的地域性

の影響を残したままの状態で現在に至っていると

考えるのがよさそうである。

　今後、前述したMIG-seq法によるデータ解析を

進めることにより、過去からの集団動態も推定す

ることができ、さらには生態ニッチモデリングに

よる過去の分布域推定によって、オオシラビソの

分布変遷についてより確かな情報が示されること

になるだろう。
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おわりに

　森林樹木の遺伝的地域性に関する情報は、特に

植林などによる人為的攪乱が想定される種では、

地域遺伝資源を保全するためにも緊急にその整理

が必要である。しかし本稿でとりあげたオオシラ

ビソの場合は、そのような人為的攪乱の可能性が

低いと考えられるため、遺伝的地域性に関する情

報は、むしろ生物学的な視点からその価値が注目

される。つまり、現在の本種の分布の特徴と、推

定されている過去からの分布変遷を合わせて考え

ると、現在の本種の各地域集団は、過去の分布変

遷の影響を遺伝子組成という形で残し、人為的攪

乱を受けないままでその場に存在していると言う

ことができる。このことは、一般的な集団遺伝学

的課題の材料として、あるいは日本の寒温帯植生

史を解析する材料として、貴重な学術的資源の1
つとしてとらえることができる。

　2014年に本稿の母体となった原稿を書くこと

で、図らずも改めてオオシラビソの遺伝的多様性

について考えてみることになった。この機会に再

度この種の特徴全体を眺めて考えてみたことで、

25年ほど前から保管されていた本種のDNAサン

プルを、現在の最新技術であらためて分析してみ

てもいいかもしれないというモチベーションが湧

き起こり、近年になってついにそれが実現した。

そのデータ解析が本稿に間に合わなかったのは残

念でならないが、近いうちに論文としてこれらの

データによる新たな知見を公表する予定である。

　なお本稿は、2005年に『八甲田山のオオシラビ

ソ−分布変遷の果てに−』として『森林科学』に掲載

された解説（陶山2005）と、2014年に『日本の森林

樹木の地理的遺伝構造（7）』として『森林遺伝育種』

に掲載された解説（陶山2014）をもとにして、本書

用に加筆修正して再構成したものである。
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はじめに

　トドマツ［Abies sachalinensis （F. Schmidt） Mast.］
は北海道に自生する唯一のモミ属で、 本州に

分布するシラビソ（A. veitchii Lindl.）とともに

Balsamea節に属し、カムチャツカ半島の遺存種A. 
gracilis Kom.と沿海州のトウシラベ（A. nephrolepis 
Maxim.）に近縁である（Semerikova et al. 2018）。自

生地は広く、北海道全域およびサハリン、千島列

島に及ぶ（北村・村田1979）。分布北限はサハリン

北端のシュミット半島（五十嵐2010）、南限は北海

道松前半島、西限は奥尻島（舘脇1939）、東限は

択捉島（Tatewaki 1958）にある（図−1）。北海道の山

地では低標高から高標高まで広く分布し、針広混

交林の構成要素として冷温帯上部ではブナ（Fagus 
crenata Blume）等の落葉広葉樹、寒温帯下部では

エゾマツ（Picea jezoensis Carr.）、アカエゾマツ（P. 
glehnii Masters）等の針葉樹と混生する。

　トドマツは建築材として北海道の重要な造林樹

種で、道内の人工林蓄積量が最も多い。1950年代

に林木育種事業が開始されて以降、本種の遺伝的

変異に関してさまざまな研究が行われている［詳

しくは畠山（2008）］。形態形質、病害、気象害に

対する反応は産地間で違いがあり、地理的なクラ

インが認められる（表−1）。これは、地域によって

著しく異なる冬季の気象条件、つまり道東や太平
図−1　トドマツの天然分布域 

点線は分布限界線を示す。

　 表−1　北海道におけるトドマツ産地間変異

道西南（日本海側） 道東（太平洋側） 文献

冬季環境
降雪量 多 寡
日照 少 多
気温 高（道南のみ） 低

形態形質

球果型 アオトドマツ系統 アカトドマツ系統 柳沢（1965）
種子重 重 軽 畠山（1981）
芽鱗層数 少 多 岡田ら（1970）
耐凍性 低 高 栄花（1984）
冠雪害 耐性 感受性 畠山ら（1979）
暗色雪腐病 耐性 感受性 畠山（1981）
枝枯病 やや耐性 やや感受性 黒丸（1994）
寒風害 感受性 耐性 畠山（1981）
晩霜害
（開葉）

感受性
（早）

耐性
（遅） Eiga and Sakai（1987）
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洋側では晴天が多く寡雪なのに対し日本海側では

降雪期間が長く多雪、さらに道南では気温が高い、

といった環境傾度によると考えられる。

　また、トドマツの注目すべき特徴として低山か

ら森林限界まで幅広い標高域に自生し、標高勾配

に着目した研究も多く行われている。

自生標高の違いによる変異

　トドマツは、 同一山域においても広い垂直分

布域をもち、 標高に伴った形態形質の変異を示

す。高標高産地の針葉は堅牢で当年枝の樹皮が厚

く（Taneda et al. 2020）、球果がずんぐり型で種子

が小さく充実率が低い（倉橋・濱谷1981）。幼樹

の形状やフェノロジーにも産地標高の違いが見ら

れる。これらの形質はある標高を境に不連続的に

変化する（倉橋・濱谷1981）。また、自生標高が

高いほど成長の停止時期と耐凍性獲得のタイミン

グは早く、異なる標高に植栽しても同様な変異パ

ターンを示すことが確かめられている（Ishizuka et 
al. 2015）。これは、より厳しい高標高で生存する

ための適応的変異と考えられ、Goto et al.（2017）は
標高に伴う形質の変異についてフェノロジーと生

長に関連した複数のQTLを得ている。また、異な

る標高間の相互移植試験の生存率と樹高成長を指

標とした自生地の有利性（ホームサイトアドバン

テージ）から、自生標高に遺伝的に適応している

ことが確かめられた（Ishizuka and Goto 2012）。
　標高をまたいだ人工交配試験では成長形質の一

部で遠交弱勢が認められる（Goto et al. 2011）。産地

標高によって球果生産にも違いがあり、高標高で

は初産齢が低く球果生産量も多い（倉橋、私信）。

そして、これらの性質も遺伝的に分化しているこ

とが人工交配試験から確かめられている（Hisamoto 
and Goto 2017）。
　このようにトドマツが標高の違いによる環境に

適応し広い垂直分布域に対して遺伝的に分化して

いる実態は、種としての適応能力の高さを示唆す

る。

地域集団内の時間的空間的遺伝構造

　トドマツは一部地表面でも更新するが、主な更

新サイトは倒木上である。風媒風散布でありなが

ら、種子散布距離は平均45.3 mと短く（Lian et al. 
2008）、かつ更新サイトが倒木上であるために集

団内の空間的遺伝構造が強い。図−2は東京大学北

海道演習林岩魚沢試験地（成熟木樹齢平均97年）

における倒木上の更新稚樹のGenomic SSR（以下、

gSSR）遺伝子型をSTRUCTURE解析したもので、

円グラフはプロット内の倒木の位置を示してい

る。隣接する倒木では遺伝組成が似ているが、数

十メートル離れた場所では異なっており、空間的

な遺伝構造が認められる。また、個体内のヘテロ

性が高いものが生存に有利なことから世代によっ

て遺伝的多様性が変化し、集団内に時間的な遺伝

構造が発達している（Okada et al. 2015）。
　トドマツ地域集団内におけるデモグラフィック

な遺伝構造は、倒木ができるタイミングやほぼ隔

年で豊凶を繰り返す結実年の違いによる繁殖に寄

与する成熟個体の変化を反映した複合的な結果で

あると考えられる。この遺伝構造には、母樹のサ

イズや繁殖への貢献度が一様でないこと、母樹か

らの距離、そして更新サイトとしての倒木の良し

悪しが影響している（Lian et al. 2008）。

地理的遺伝構造

　北海道内のトドマツ天然林のミトコンドリア

DNAは、西部の集団では単型、東部の集団で多型

である（Tsumura and Suyama 1998）。アロザイム解

図−2　STRUCTURE解析（K = 4）による倒木上のトド
マツ更新稚樹の空間遺伝構造（東京大学北海道演習
林岩魚沢プロット）。円グラフはそれぞれ倒木上の
個体集団を表す。黒丸は成熟木の位置を表す。
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析からも遺伝的多様性が道東および道北で高く、

道南で低くなる東西方向のクラインが観察され、

複数のアレル（対立遺伝子）が生育環境と関連して

いることが示唆された（Nagasaka et al. 1997）。EST-
SSRを用いた解析においても同様に道南で低く、

道東で高い遺伝的多様性が観察される（Kitamura et 
al. 2020）。図−3は北海道の天然林25集団について

EST-SSRおよびgSSRを用いて計算した多様性パ

ラメータを示しており、平均ヘテロ接合度は東部、

有効なアレル数は北部の集団ほど多様性が高い。

　これまでの遺伝マーカーによる研究から地

理的分布の南限にあたる道南のトドマツの遺

伝的多様性が著しく低いことは紛れもない事

実であろう。 道南はトドマツにとって必ずし

も好適な生育環境ではなく、 道央や道東にく

らべて隔離小集団が多い。 そのため、 集団分

化が著しく独自の遺伝的組成を持っている 
（図−4）。

トドマツの環境適応と集団分化 

（おわりにかえて）

　トドマツの表現型の変異は遺伝的な分化を伴い

つつ、水平分布および垂直分布域の広さを実現し

ている。地理的・垂直的分化の方向はおおむね南

西から北東、低地から高山への環境傾度と、主に

「冬」「雪」というキーワードで説明されよう。寒冷

乾燥な環境に適応した本州のシラビソに対して、

多雪環境に適応進化したトドマツでは冬季のふる

まいが種の存続を大きく左右した可能性がある

（Ishizuka et al. 2021）。
　このような背景をもつことから、トドマツの林

業利用にあたっては、種苗の適応性が造林成績に

も直結する重要な事項となる。そこで、トドマツ

の地域特性や環境傾度を勘案して、1980年代に5つ
の需給地域区分が設定された。これは北海道内の

3育種区を細分化する形で運用されており（図−5； 
中田ら2018）、各区分で採種園が設計され林業用

の種苗が生産されている。地域区分の有効性はこ

れまでの産地試験・地域差検定の成績（成長・健

全性）によって確かめられているが（黒丸1989；石

塚ら2019; Ishizuka et al. 2021）、用いる種苗に地域

の適応性をきめ細かく反映させることにより、さ

らなる成長の向上が見込める（Tsuyama et al. 2020）。
今後、地域区分や種苗の適正配置について再検討

図−3　gSSRおよびEST-SSR 25座にもとづく北海道全域における遺伝的多様性（a：平均ヘテロ接合度、b：有
効なアレル数）。黒丸は解析集団の位置を示す。
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図−3  gSSR および EST-SSR 25 座にもとづく北海道全域における遺伝的多様性（Aa：平均ヘテロ接合度率、Bb：有効な2 

対立遺伝子アレル数）。黒丸は解析集団の位置を示す。 3 

図−4　gSSRおよびEST-SSRの25座による主成分分
析。分析した25集団は図−3と共通している。色の
濃淡は地域の違いを示す。
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する余地があるといえよう。

　トドマツは人工林として道内に広く植栽される

一方、天然林資源の保全も重要である。根釧地方

に生育し変種ネムロトドマツとされた歴史を持つ

ものは分類上の位置付けなど未解明な部分が多

い。日高山脈および知床半島は調査が十分に行わ

れていないうえに地形や地質が複雑で、分布の全

貌は不明である。地理的分布の南限にあたる道南

および積丹半島に隔離された集団は、数、面積と

もに少なく（舘脇1939；石塚2020）、一部で自家和

合性を持つ個体が含まれており（生方ら2000）、遺

伝資源および進化的に注目すべき地域であろう。
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はじめに

　トガサワラ［Pseudotsuga japonica （Shirasawa） 
Beissner］は、マツ科トガサワラ属の日本固有の常

緑性高木である。 トガサワラ属は北米と東アジ

アに分布し、北米に分布するダグラスファー［P. 
menziesii （Mirbel） Franco］は世界的な林業樹種とし

て知られている。形態をもとにした分類では、北

米の2種と本種トガサワラ（P. japonica）について

は確立されているが、中国と台湾に自生する種に

ついては見解が分かれており、Hermann（1982）は
5種に分類したが、後にFarjon（1990）は（1種2変種）

の分類を提案した。分子マーカーを用いたトガサ

ワラ属内の系統関係の解析も行われており、化石

記録の情報も合わせて祖先種が存在した位置や分

布の移動ルートについて議論されている（Strauss et 
al. 1990; Gernandt and Liston 1999; Wei et al. 2010）。ト

ガサワラ属の化石は主に現在の分布地である北米

と東アジアの第三紀の地層から見つかっており、

国内においてはアジアで最も古い化石が常磐地域

で見つかっている（Yabe 2011）。
　トガサワラの分布地は紀伊半島と四国の高知県

であり、標高400～1,100 mの範囲に自生する（林

1960）。名前の由来は葉がトガ（ツガの別名）に似

て、材がサワラ（ヒノキ科）に似ていることによ

る。樹形は幹から長い一次枝が伸びる点が特徴的

であり、さらに通直・完満な幹の形状と濃い樹皮

色も、混生する他の針葉樹と見分けるのに役立つ

（口絵−6）。花粉、種子の散布様式はともに風散布

である。生態学的研究によると、トガサワラはモ

ミ、ツガ、コウヤマキ、ゴヨウマツ等の針葉樹お

よび広葉樹と混交し（林1952）、生育する立地環境

は尾根筋に限られている（Yamamoto 1992）。天然

分布がもともと狭いことに加えて、人為的な伐採

の影響で個体数が減少しており（山中1975）、環境

省のレッドリストで絶滅危惧Ⅱ類（VU）に指定さ

れている（環境省2015）。現在のところ、トガサワ

ラがまとまって自生する7箇所の林分が保護対象

になっている。しかし、これらの林分は10 haに
満たない小面積のものが多いことから、この種が

歴史的に保持してきた遺伝的多様性を損なわずに

世代交代を続けられるような保全戦略を立てる必

要がある。このような背景から、森林総合研究所

林木育種センター関西育種場を中心として、トガ

サワラの保全に向けた地理的遺伝構造の解明と地

域集団の遺伝的多様性の評価に取り組んできた。

本稿では、トガサワラの自生地7集団について集

団遺伝解析を行った結果について、すでに公表済

みの報告（Tamaki et al. 2018）をもとに解説する。

地理的遺伝構造

　トガサワラの自生地7集団を対象に核マイク

ロサテライト6座の遺伝子型を決定し、 集団遺

伝解析を行った。 集団間の遺伝的分化の程度を

示す指数のFSTは0.101であり、 標準化した指数

のG´ST（Hedrick 2005）は0.233であった。この値

は北米に広域分布する同属のダグラスファー（P. 
menziesii）の値（FST = 0.003, G´ST = 0.044; Krutovsky et 
al. 2009）と比べて顕著に高い値であった。国内の

針葉樹の報告として、スギ［Cryptomeria japonica 
（L.f.） D.Don; FST = 0.028; Takahashi et al. 2005］、ヒ

ノキ［Chamaecyparis obtusa （Siebold et Zucc.） Endl.; 
FST = 0.040; Matsumoto et al. 2010］、アカマツ（Pinus 
densiflora Siebbold et Zucc.; FST = 0.013, G´ST = 0.122; 
Iwaizumi et al. 2013）があり、これらの値と比較し

てもトガサワラの値は高い値であった。針葉樹は

他殖性で風媒のため、一般的に集団間の遺伝的交

流が生じやすく（Hamrick et al. 1992）、遺伝的分化

が生じにくいと考えられる。トガサワラの遺伝的

分化が針葉樹としては比較的明瞭であった理由と

して、局所的な分布パターンが影響している可能

性がある。すなわち、小集団が互いに孤立してお

り集団間の遺伝的交流が少なかったため、遺伝的

浮動によって遺伝的分化が促進されたと推測され

る。

　トガサワラの地理的な遺伝構造を推定する

ため、STRUCTURE解析（Pritchard et al. 2000）を

行った結果を図−1に示す。STRUCTURE解析と
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は、ベイズ法を用いたクラスタリングによって各

個体が由来する祖先集団を推定する方法である。

STRUCTURE解析のK = 2の結果では、クラスター

Eは紀伊半島の集団で優占しており、クラスター

Wは四国の集団で優占していた。 系統樹につい

ても同様の傾向が認められ、紀伊半島の集団と四

国の集団でそれぞれ主要なグループにまとまった

（図−2）。これらの結果は、紀伊水道が両地域間の

遺伝的障壁として働いたことを示唆している。一

方、紀伊半島の最も西側に位置する集団の川又観

音では、四国で優占するクラスターWが半分以上

の割合を占めており、系統樹では主要な2つのク

ラスターのいずれにも属さなかった（図−2）。両地

域の中間的な集団が存在することは、紀伊水道が

遺伝的障壁として不完全であったことを示唆して

いる。両地域間の遺伝的交流を推定するには、過

去の気候変動に伴う分布変遷に着目する必要があ

る。最終氷期では海面の低下により両地域は地続

きであり（亀井・ウルム氷期以降の生物地理総研

グループ1981）、花粉分析の結果からこの時期に

トガサワラの分布域は南下し、低標高域に存在し

ていたことが示唆されている（中村ら1972）。した

がって、氷期に両集団が接近した際に、遺伝的交

流が生じたのではないかと推察される。

集団サイズと遺伝的多様性との関係

　集団ごとの遺伝的多様性の指標として、 アレ

リックリッチネス、ヘテロ接合度の期待値、レア

図−1　STRUCTURE解析で推定された各集団の遺伝的クラスターの割合。K = 2とK = 4の結果を示した。円グ
ラフの大きさはサンプルサイズの違いを反映している。トガサワラの個体数が多めの分布域を濃い灰色に、
少ない分布域を薄い灰色で示した（林 1960）。それぞれの遺伝的クラスター間の関係を近隣結合樹によって示
した。各クラスターの右側のFSTの値は、それぞれの遺伝的クラスターがこれまでに受けた遺伝的な浮動の
大きさを表す（Falush et al. 2003）。Tamaki et al.（2018）を改変。

図−2　トガサワラ7集団における遺伝距離に基づい
た系統樹。 分岐の横の数字は1,000回繰り返しの
ブートストラップ値（％）。Tamaki et al.（2018）を改変。
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アレル数を表−1に示した。アレリックリッチネス

とヘテロ接合度の期待値については、集団間の違

いは大きくなかったものの、全体的に四国の集団

で低い傾向であった。レアアレル数ではアレリッ

クリッチネスと同様の傾向が認められたが、集団

間の違いはアレリックリッチネスの結果より顕著

であり、最も多かった三之公（18個）は最も少な

かった西ノ川山（9個）の2倍の値を示した。

　遺伝的多様性が最も高かった三之公と大

塔山は、 分布域のなかでも最も大きな2つの

パッチにそれぞれ位置していた（図−1）。 また、

STRUCTURE解析の結果、 両集団で優占してい

たクラスター4のFST値は最も低い値であり、 歴

史的に受けてきた遺伝的浮動の影響が他の集団

と比べ小さかったことが示唆される（Falush et al. 
2003）。これらのことから、両集団は比較的大き

な集団サイズを維持してきた歴史があり、そのた

めに他の集団と比べ遺伝的多様性が保たれてきた

と推察される。集団サイズと遺伝的多様性の関係

については多くの先行研究があり、樹木の場合で

は、 両者に正の相関関係が認められたという報

告（Billington 1991; del Castillo et al. 2011）がある一

方で、認められなかったという報告（Young et al. 
1993; Victory et al. 2006）もある。両者の関係を明

らかにすることは集団サイズの縮小が引き起こす

遺伝的多様性への悪影響を推定することにつなが

ると考えられる。特にトガサワラのように分断化

した小集団で構成される種にとっては保全戦略を

立てるうえで基礎的な情報が得られると考えられ

る。

　そこで、集団サイズと遺伝的多様性の相関分析

を行った（図−3）。相関の強さは、レアアレル数（r
＝0.862）、アレリックリッチネス（r＝0.663）、ヘ

テロ接合度の期待値（r＝0.361）の順で大きく、レ

アアレル数のみ有意であった（p＜0.05）。遺伝的

多様性の指標によって相関の強さが異なった原因

を推察すると、トガサワラの集団サイズが縮小し

てからの世代交代の回数が少ないこと、および集

団サイズの縮小に対する各指標の反応速度が異な

ることの二点が関与していると考えられる。 一

点目の世代交代については、 トガサワラの個体

数減少は主に20世紀後半の拡大造林期に起きて

おり（山中1975）、 トガサワラの長い世代時間を

考えると小集団化した後の世代交代は限られてい

ると考えられる。したがって、小集団化後の遺伝

的浮動による悪影響は世代交代のたびに進行して

いくと考えられるものの、トガサワラの現状とし

ては集団サイズの減少前の時点の遺伝的多様性を

ある程度保持していると推察される。二点目の反

応速度の違いであるが、理論的研究によってアレ

ルの多様性はヘテロ接合度の期待値と比べてボ

トルネック期間中に早く減少すること（Nei et al. 
1975）、およびレアアレルは通常のアレルと比べ

てボトルネック後に急速に数を減らすこと（Fuerst 
and Maruyama 1986）が報告されている。したがっ

て、集団サイズが減少した後に遺伝的多様性への

悪影響が検出され始める世代の早さ（集団サイズ

の縮小に対する敏感さ）は指数によって異なり、

レアアレル数、アレリックリッチネッス、ヘテロ

接合度の期待値の順序になると考えられる。この

ような集団遺伝学の理論を今回の結果に当てはめ

ると、集団サイズとの相関の強さが多様性指標間

で異なった理由をうまく説明できる。トガサワラ

の場合、集団サイズの変更後に世代交代が十分に

起きていないため、集団サイズの縮小に敏感な指

数では多様性の減少が開始しているものの、その

　　　表−1　トガサワラ7集団における集団サイズと核マイクロサテライト6座の遺伝的多様性の指標

地域 集団 集団
サイズ

サンプル 
サイズ

アレリック 
リッチネス
（AR）

ヘテロ接合度 
の期待値
（HE）

レアアレル数 a

（NRA）

紀伊 三之公 704 66 6.263 0.647 18
半島 大又 266 90 4.669 0.538 12

川又観音 556 101　 5.785 0.566 15
大塔山 250 55 5.939 0.655 14

四国 千本山 288 30 5.167 0.472 10
安田川山 274 59 4.791 0.548 10
西ノ川山 168 50 5.110 0.552 　9

　　　a 出現頻度が5％以下のアレル数。
　　　Tamaki et al.（2018）を改変。
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影響を受けにくい指数では変更前の時点の集団サ

イズに見合った多様性をかなり維持しているので

はないかと推察される。したがって、レアアレル

数のような敏感な多様性指数ほど、変更後の現在

の集団サイズとの相関関係が生じやすいため、今

回の結果では多様性指標間で集団サイズとの相関

の強さが異なったと考えられる。以上の情報から、

集団サイズが小さい集団ではここ数十年の間に起

きた集団サイズの縮小の影響によるレアアレルの

減少が始まっており、今後は世代交代が進むにし

たがって、アレル全体の多様性やヘテロ接合度の

期待値の減少が進行していく危険性が高いと考え

られる。

おわりに

　本稿では、トガサワラの地理的遺伝構造と、集

団ごとの遺伝的多様性の現状を評価した結果につ

いて紹介した。この研究で得られた知見について

は、トガサワラの遺伝変異を将来にわたって維持

するために活用されることが望まれる。今回明ら

かになったことの一つに、集団間の遺伝的分化が

針葉樹としては比較的大きかったことがあげられ

る。したがって、種内の遺伝的変異を保全するた

めには、代表的な集団に限らずに、個々の集団も

保全することが重要と考えられる。また、レアア

レル数のように集団サイズの縮小に対して敏感に

反応する多様性指数ほど、集団サイズとの相関が

高いことが明らかになった。このことから、サイ

ズの小さい集団では、最近経験した集団サイズの

減少の影響を受け始めていると解釈できる。した

がってこうした集団については、保護区域の周辺

の人工林の間にわずかに散在する残存個体との遺

伝的交流を促進するなど、集団の有効なサイズを

維持、もしくは増加するような取り組みが必要と

考えられる。
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はじめに

　マツ科トウヒ属（Picea）は、高木性の針葉樹種

であり、北半球に広がる針葉樹林の主要構成樹種

である。トウヒ属の分類には、古くは針葉断面の

形状（四稜形・扁平）が重視されていたが、その

後、成熟球果の種鱗が固く閉じるか閉じないかに

よりバラモミ（Picea）節とトウヒ（Casicta）節に分

け、次いで針葉断面の形状によって、亜節または

列に細分するという体系が用いられてきた（Farjon 
1990）。しかし、近年の世界のトウヒ属樹種の分

子系統解析によると、トウヒ属樹種は北米大陸を

起源として、新第三紀の中新世から鮮新世にベー

リング陸橋を通って複数回にわたってユーラシア

に進入し、さらにアジアからヨーロッパ、大陸か

ら日本列島に拡がったとされ、球果の種鱗や針葉

の形状は、各地域において平行的に生じたとされ

る（Ran et al. 2006；Lockwood et al. 2013；Shao et al. 
2019）。
　我が国においては、6種2変種のトウヒ属樹

種が分布している。 このうち、 北海道、 サハ

リン、 沿海州、 カムチャッカおよび中国東北

地方に分布するエゾマツPicea jezoensis （Siebold 
et Zucc.） Carrière var. jezoensis、 本州中部およ

び紀伊半島に分布するトウヒvar. hondoensis 
（Mayr） Rehder、 朝鮮半島と中国東北地方南部

に分布するチョウセントウヒvar. koreana Uyeki
（植木1942）を含むP. jezoensis （Yamazaki 1995） 
（図−1）は、北東アジアの寒温帯林の主要構成樹種

である。特にエゾマツは、建築材、家具材、楽器

材およびパルプなどの幅広い用途に利用可能な優

良材を生産することから、重要な木材資源となっ

ている。

　P. jezoensisの分布域を北東アジアというスケー

ルでみた場合、エゾマツは、ロシア、中国および

北海道において比較的広い分布域を持つが、分布

域の南縁部に位置する本州のトウヒや韓国のチョ

ウセントウヒの分布域は、 山岳の高標高域に分

断化している。このようなP. jezoensisの変種間の

分化や集団間分化は、第四紀の氷期と間氷期の繰

り返しにともなって生じた、 分布域の拡大・ 縮

小といった分布変遷によって形成されてきたと

予想される。そこで、遺伝マーカーを用いて、P. 
jezoensisの遺伝的な地理的変異を調べ、集団の歴

史について推論することを試みた。 なお、 本説

では、上述の母種と2変種を含んだP. jezoensisを、

便宜上エゾマツ類と呼ぶことにする。

地理的遺伝構造

　日本を中心にエゾマツ類の分布域を広く網羅す

るように、エゾマツは、カムチャッカ2、ロシア

大陸部1、中国東北地方1、サハリン3、北海道15
の合計22集団、トウヒは本州の中部山岳地域8、
紀伊半島2の合計10集団、チョウセントウヒは韓

国智異山の1集団、合計33集団990個体から針葉

を採取してDNAを抽出した（図−1）。そして、マ

ツ科では母性遺伝して種子によって拡がるミトコ

ンドリアDNA（mtDNA）の2つの領域（nad1イン

トロンb/cとmh02）のPCR-RFLPマーカー、およ

び両性遺伝する核DNAのSSR（マイクロサテライ

ト）マーカーの4座を用いて集団間の系統的関係

と、各地域集団の保有する遺伝的多様性を調べた

（Aizawa et al. 2007, 2009）。さらに、韓国の徳裕山

（TGY）、ロシアのウラジオストック（VDK）、北海

道の利尻島（RSR）と落石（OCI）の集団の追加解析

を行った（図−1）。
　解析の結果、5つの主要なmtDNAハプロタイプ

が検出された（図−2）。ハプロタイプIは北海道全

域、IIは北海道中部と北部、IIIはロシアおよび中

国、Vは韓国、VIは本州にみられ、各ハプロタイ

プは、宗谷海峡、津軽海峡、朝鮮海峡によって明

確に分かれていた（図−2a）。各集団間の地理的分

化の程度はGST = 0.904と、針葉樹におけるmtDNA
の遺伝子分化係数の平均値（GST = 0.768；Du et al. 
2009のデータを基に計算）に比べて高かった。海

峡の形成年代から推定すると、本州と北海道、本

州と朝鮮半島間の集団間の分化は、いずれも10万
年前以前（大嶋1990）に、北海道とサハリン間では
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1万年前以前（大嶋1990）に起きたものと考えられ

る。ただ、北海道とそこから約40 km離れている

サハリンはハプロタイプが異なるが、北海道から

約20 km離れている利尻島集団のハプロタイプは

北海道と同じであった。したがって、サハリンは

利尻島と同じく北海道から1万年前以前に分離し

たと考えられているが、サハリン集団のほうがよ

り早く北海道から分離し、その後北海道集団と分

布域が連続することはなかったと推察される。

　過去の分布変遷史を再現する上で、種の特定が

可能な大型植物化石などの古生物学的情報は有用

である。日本においては、扁平な針葉をもち、球

果の種鱗が薄い紙質で縁に歯牙状の鋸歯をもつ樹

種はエゾマツ類に限られる。さらに、このような

形態をもつ針葉や球果化石が比較的豊富に産出し

ている。 そこで、mtDNAハプロタイプ間の系統

的関係（図−2b）と日本列島におけるエゾマツ類化

石の産出年代と併せて推論をおこなった。その結

果、北海道のエゾマツの祖先集団は、更新世前期

以前（矢野・石狩低地帯研究会1967）に大陸部か

らサハリン経由で北海道に移住してきたと推論さ

れた。これとは対照的に、本州のトウヒは更新世

前期以前（百原ら1997）に朝鮮半島経由で本州に移

住してきたと推論された（Aizawa et al. 2007）。次に

核DNAのSSRマーカーを用いて、STRUCTURE解

析（Prichard et al. 2000）を行い、地理的遺伝構造を

調べた。その結果、最適なクラスターはK = 2と
推定された。各集団における両クラスターの混合

割合をみると、エゾマツではクラスター1が、ト

ウヒではクラスター2が優占し、明確に二分され

た（図−3）。また、韓国集団は両クラスターが混

合していた。次いで、エゾマツとチョウセントウ

ヒ、およびトウヒとチョウセントウヒの2つのグ

ループに分けて、STRUCTURE解析を行ったとこ

ろ、各グループ内において、それぞれ3つのサブ

クラスターが検出され、カムチャッカ集団がほか

のエゾマツ集団から分化していること、紀伊半島

のトウヒ集団は本州中部山岳の集団から分化して

いること、チョウセントウヒはトウヒよりも大陸

のエゾマツにより近いことが示唆された（図−3）。
これはカムチャッカ集団のような著しい隔離分布

集団や、紀伊半島集団のような集団サイズの小さ

い隔離分布集団では、遺伝的浮動により、集団間

の分化が生じていることを示している（Aizawa et 
al. 2009）。また、系統的に、チョウセントウヒが

大陸のエゾマツから分化したことを示唆してお

り、mtDNAの系統解析の結果を支持している。た

だ、このmtDNAの系統解析に関してはRCR-RFLP
法を基に推定したもので、nad1イントロンb/c領
域のシーケンス解析に基づく系統的関係では、大

陸と日本列島で2つに分かれることが示唆されて

おり（Aizawa et al. 2015）、エゾマツ類の日本列島へ

の移住のシナリオについては今後再検証が必要か

もしれない。

図−1　北東アジアにおけるエゾマツ類の分布域と遺
伝解析集団の位置図（Aizawa et al. 2009を改変）。var. 
jezoensis：エゾマツ、var. koreana：チョウセントウヒ、
var. hondoensis：トウヒ。△はAizawa et al.（2009）の
後に追加解析した集団。

図−2　エゾマツ類のミトコンドリアDNAハプロタイ
プの地理的分布（a）とハプロタイプ間の系統的関係
（b）（Aizawa et al. 2007を改変）。
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遺伝的多様性

　核DNAのSSRマーカーによってエゾマツ類の

各集団間の分化と遺伝的多様性を評価した。集団

間の分化の程度を示すFSTの値は0.101と、mtDNA
の遺伝的分化の程度を示す値に比べて著しく低

かった。これは、エゾマツ類が風媒樹種であり、

核DNAが花粉と種子によって移動するため、花

粉による遺伝子流動の効果が大きいためと考えら

れる。しかし、一般的な針葉樹（GST = 0.073）やト

ウヒ属樹種（GST = 0.055）（Hamrick et al. 1992）の値

に比べるとやや大きかった。距離による遺伝的隔

離の効果（isolation by distance）を調べた結果、各集

団ペア間の距離の効果に加えて、各集団ペア間に

海峡を挟むと遺伝的分化が大きくなっていた。し

たがって、日本を取り囲む海峡の存在が地理的障

壁として、遺伝的分化の程度を高めていると考え

られた。

　各集団における遺伝的多様性をみると、 カム

チャッカのエゾマツ、紀伊半島のトウヒ、韓国の

チョウセントウヒといった分布域の末端部に位置

する集団の遺伝的多様性が低い傾向がみられた

（図−4）。特に、著しく隔離しているカムチャッカ

集団や集団サイズの小さい韓国の集団からは、稀

なアレル（対立遺伝子）（<1％；レアアレル）が完全

に消失していた。これは、分布変遷の中での集団

規模の縮小にともなう遺伝的浮動の効果と考えら

れた。ただし、これらの集団においては、過去の

有意な集団サイズの縮小（ボトルネック）の痕跡は

みられなかった。これは、数十万年前という古い

時代に集団サイズの縮小を経験しているか、それ

ほど古い時代でなくても集団サイズがきわめて小

さいことにより、レアアレルと遺伝子多様度が両

方とも消失し、突然変異と遺伝的浮動の効果が平

衡状態に達している（Cornuet and Luikart 1996）ため

と考えられた。一方で、今日比較的大きな分布域

をもつ北海道からサハリン中部のエゾマツ集団か

らは有意なボトルネックの痕跡が検出された。こ

れはレアアレル数の減少によるものと考えられた 
（図−4）。北海道からサハリンにかけては、約2万
～1万年前にカラマツ属やマツ属の花粉が増加し

ており、寒冷で乾燥した気候の卓越によってこの

図−3　核SSRの4座を用いたSTRUCTURE解析によって得られたエゾマツ類の地理的遺伝構造（Aizawa et al. 
2009を改変）。縦軸はSTRUCTURE解析によって得られたクラスターまたはサブクラスターの混合割合を表
す。各集団の略号は図−1と対応している。
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地域にツンドラ的景観が広がっていたと考えられ

ている（Igarashi et al. 2002）。したがって、この時

代のエゾマツ集団の衰退と縮小や、 気候の緩和

後の集団の拡大時に生じた創始者効果によって、

アレルの消失が起きたと推察される（Aizawa et al. 
2009）。

エゾマツ類の分類

　Yamazaki（1995）はエゾマツ類を母種と2変種に

分類している。一方、Park et al.（2010）は北東アジ

アにおけるエゾマツ類の球果形態を調べ、 形態

に連続性がみられることから、P. jezoensisの種内

分類群を認めない見解を提案している。 図−3で
示したK = 2におけるSTRUCTURE解析の結果は、

Yamazaki（1995）の分類学的見解を支持している。

　本州のトウヒの分布北限である福島県尾瀬地方

には樹皮がエゾマツ（口絵−7a）と酷似したオゼト

ウヒ（f. ozeensis Hayashi）（口絵−7b）が分布してお

り、エゾマツと分類された時代もあった（トウヒ

の樹皮は口絵−7c）。しかし、遺伝解析の結果、本

州のトウヒと遺伝的に同一であることがわかっ

た（図−2、3）。 また、 北海道のエゾマツの中に

は、樹皮に深い裂け目をもたず、一見モミ属のト

ドマツと見間違うような樹皮をしたシロエゾマツ 

［f. takedae （Tatew.）Hayashi］がみられる（口絵−7d）
が、遺伝的な分化は見られず、品種レベルの違い

とみなされた。チョウセントウヒは、樹皮が鱗状

に剥離する個体もあるものの（口絵−7e）、球果が

小さく、針葉は短く、本州のトウヒと酷似してい

ることが指摘されていた（Yamazaki 1995）。しかし、

本研究によりトウヒとは遺伝的に異なることがわ

かった。大陸部におけるチョウセントウヒとエゾ

マツの分布境界については、本研究では明らかに

できなかった。ただ、韓国においては、チョウセ

ントウヒは智異山と徳裕山のほか、北部の桂芳山

に分布しており（Jang and Park 2010）、この桂芳山

の集団は他の韓国内の集団から、mtDNAおよび核

SSRレベルで分化していることが報告されている

（Moriguchi et al. 2009）。また、本研究の結果、ウラ

ジオストックと中国東北地方の集団はハプロタイ

プIIIを、韓国徳裕山の集団はハプロタイプVを保

有していた（図−2a）。これらのことを考慮すると、

両変種の境界は韓国北部～中国・北朝鮮国境の長

白山付近にあるものと予想される。

おわりに

　エゾマツはアカエゾマツとともに、北海道の木

に指定されているように、北海道の天然林を代表

図−4　核SSRの4座で評価したエゾマツ類の遺伝的多様性（Aizawa et al. 2009を改変）。AR：アレリックリッチ
ネス、RAR：レアアレリックリッチネス、HE：ヘテロ接合度。＋は有意な（P < 0.05）ボトルネックが検出され
た集団。各集団の略号は図−1と対応している。
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する樹種である。エゾマツの蓄積は1950年代には

8,000万m3あったが、戦後の製材やパルプ用材と

しての利用のため、天然林への植え込みや人工林

造成といった更新作業をともなわない伐採を行っ

てきた結果、今日では約4,400万m3と半減し、北

海道における針葉樹資源の約13％を占めるに過

ぎなくなった（小鹿1995；福地ら2009）。それで

も1960年代初めまではエゾマツの年間造林面積は

1,000～1,600 haで推移していた。しかし、その後

激減した上、成林する割合も低いことから、エゾ

マツの人工林は今日の道内の人工林150万haの1
～2％を占める程度といわれている（福地ら2009）。
このように造林されなくなった理由は、エゾマツ

がトドマツやアカエゾマツに比べて、苗木作りが

難しく、若齢林で霜害や病虫害が発生しやすい傾

向にあるためといわれている。しかし、育苗上の

技術的問題の多くは克服され、 事業的な苗木生

産への取り組みが進んでいる（小笠原2001；後藤

2014）。このようなエゾマツの苗木生産に関連し

て、採取した種子による苗木の安定的な供給態勢

の構築や流通に向けて、エゾマツの地域的な遺伝

的特性や、遺伝的分化に関する知見が必要となろ

う。エゾマツの地理的変異に関しては、針葉形態

（井出ら1992）やエゾマツカサアブラムシに対する

感受性（河野・織田1982）などで産地間変異が認め

られている。そこで、Iwaizumi et al.（2015）は、核

SSRの10座を用いて、北海道内のエゾマツ9集団、

294個体について遺伝構造を調べた。 その結果、

地理的に隔離された集団（雨龍）や分布域の辺縁に

位置する集団（知床）を除いて、明確な地理的遺伝

構造はみられなかった。これは花粉による遺伝子

流動により地域間の分化が低いことや、先述のよ

うな北海道からサハリンのエゾマツ集団が最終氷

期頃に経験した集団の衰退と縮小といった歴史を

反映したものと推察される。エゾマツの苗木生産

や流通においては、このような地域的な遺伝的特

性に配慮する必要がある。
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はじめに

　マツ科トウヒ属であるアカエゾマツPicea glehnii 
（F. Schmidt） Mast.は、北海道を中心に、サハリン

南端部、南千島（国後島、択捉島、色丹島）、岩手

県早池峰山にみられる（図−1）。このうち、サハ

リン南端部と早池峰山の集団はごく小さく、他か

ら隔離分布している。とりわけ、早池峰山の集団

では、胸高直径20 cm以上の成木は60本、稚樹・

成木を含めては1,000本以下といわれている（杉田

2004）。アカエゾマツは、生育立地の適応幅が広く、

湿地、蛇紋岩、火山灰礫地、砂丘、岩礫地などに

局所的に純林や小集団を形成する。

　アカエゾマツは北海道の主要な林業樹種であ

り、 建築材のほか、 木目が美しいことから家具

材や楽器材として利用されている。北海道（平成

27年度）における蓄積は2,311万m3で、トドマツ、

カラマツ、エゾマツに次いで4番目に大きく、造

林面積もトドマツ、カラマツに次いで大きく約16
万ha（統計上エゾマツも含むがごく小さい）である

（北海道水産林務部2017）。近年、造林が進められ

ており、年間の苗木生産量はカラマツ、トドマツ

に次いで多い。このように、アカエゾマツは北海

道の林木育種の素材として重要であり、これまで

開葉時期（岡田1975）、材質（飯塚ら1999）、アロ

ザイム（Wang and Nagasaka 1997）などについて、産

地間変異が明らかにされている。しかし、地域に

よる遺伝的差異（地理的遺伝構造）を評価する上で

は、マツ科では母性遺伝するミトコンドリア（mt）
DNAや多型性の高い核DNAのマイクロサテライ

ト領域（核SSR）を用いた調査も必要になると考え

られる。

　また、 アカエゾマツは植物系統地理学的な

観点からもよい研究素材となると予想され

る。 すなわち、 現在、 北海道南端部から本州

の福島県中部以北にかけて、 東北地方を挟ん

でトウヒ属の分布の空白地帯がみられる。 し

かし、 この地域では、 第四紀の更新世中期か

ら最終氷期にかけての地層から球果などのア

カエゾマツの大型植物化石が産出しており 
（図−1）、 かつてこの地域にはアカエゾマツが広

く分布したことが示唆されている。このような第

四紀の気候変動にともなう分布域の拡大・縮小と

いった系統地理学的シナリオを検証する上で、化

石情報が多く、早池峰山に隔離分布集団をもつア

カエゾマツは適していると考えられる。

　さらに、 北海道では、 アカエゾマツとともに

同じトウヒ属のエゾマツ［Picea jezoensis （Siebold 
et Zucc.） Carrière var. jezoensis］が分布している。両

者は部分的に混生あるいは湿原の周辺では接し

て生育しており、稀に天然雑種を形成する（濱谷

ら1989；Aizawa et al. 2016）。トウヒ属を含むマツ

科では、種間で雑種形成や浸透交雑が知られてお

り（例えば、Perron and Bousquet 1997, Hamilton and 
Aitken. 2013, Sun et al. 2014）、これらは、アカエゾ

マツの地理的遺伝構造に影響を与えている可能性

が予想される。そこで、エゾマツを含めた解析を

図−1　アカエゾマツの天然分布（灰色部）、遺伝解
析集団（1～8）および更新世におけるアカエゾマ
ツの大型植物化石の産出地（Aizawa et al. 2015を改
変）。○は最終氷期頃（約35,000～15,000年前）、▲
は更新世中期、△は更新世前期の産地を示す。＊
は古代葉緑体DNAを解析した結果、アカエゾマツ
と同定された最終氷期の球果化石の産地を示す。
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行うことで、交雑帯などの検出が可能になるかも

しれない。

　本論では、多型性の高い核SSRを用いてアカエ

ゾマツの地理的遺伝構造と遺伝的多様性を明らか

にし、化石産出記録を基に、アカエゾマツの地史

的分布変遷について明らかにした。 さらに、 マ

ツ科では母性遺伝するmtDNAと核SSRを用いて、

エゾマツとアカエゾマツにおける雑種形成と浸透

交雑の可能性について検討を行った。なお、詳細

については、Aizawa et al.（2015）を参照されたい。

地理的遺伝構造と分布変遷

　アカエゾマツの分布域である、サハリン南端部、

石北峠、幌鹿峠、阿寒湖、落石、恵庭、長万部、

早池峰山の8集団（図−1）において、各集団20～62
個体、合計308個体のアカエゾマツの針葉を採取

し、全DNAを抽出した。そして、ヨーロッパト

ウヒやシロトウヒで開発された6座の核SSRを用

いて遺伝子型を決定した。このデータを基に、各

集団における遺伝的多様性のほか、主座標分析と

STRUCTURE解析（Pritchard et al. 2000）を基に、地

理的遺伝構造を調べた。

　核SSR解析の結果、隔離分布小集団である早池

峰山とサハリン南端部の集団は遺伝的に分化して

おり、特に早池峰山集団の遺伝的分化は著しかっ

た（図−2、3）。
　STRUCTURE解析における遺伝的浮動の程度を

示すFを比較すると、早池峰山で0.355、サハリン

南端部で0.105、北海道で0.009と、早池峰山集団

で著しく高かった（図−3；K=3）。また、ヘテロ接

合度の期待値（HE）は全体的に大きな違いはみら

れないものの、早池峰山集団でやや低かった。さ

らに、アレリックリッチネス（AR）、各集団の固

有アレル（対立遺伝子）数（PA）、出現頻度が1％以

下のアレルを稀なアレルとして算出したレアアレ

リックリッチネス（RAR）は、早池峰山集団で顕著

に低く、サハリン南端部集団でも低かった（図−4）。
　前述のように、東北地方の最終氷期（35,000～
15,000年前）の地層からアカエゾマツの大型植物

化石が産出している（図−1；五十嵐・熊野1981；
Suzuki 1991）。また、青森県の最終氷期の地層（約

21,160年前）から採取した球果化石の古代葉緑体

DNAを分析した結果、 現生のアカエゾマツに相

当することが明らかになっている（Kobayashi et al. 

2000；図−1のアスタリスク）。したがって、アカ

エゾマツは少なくとも2万年前まで東北地方に分

布しており、その後、おそらく1万年前以降の後

氷期の温暖化・多雪化に伴い、大部分の集団は東

北地方から絶滅し、早池峰山に遺存した集団は、

その後の小集団化と遺伝的浮動により、遺伝的多

様性が著しく低下するに至ったと考えられる。ま

図−2　核SSRを用いた主座標分析の結果（Aizawa et 
al. 2015を改変）。集団番号は図−1を参照。

図−3　核SSRを用いたSTRUCTURE解析の結果
（Aizawa et al. 2015を改変）。括弧内の数値は遺伝
的浮動の大きさを表すF値を示す。

図−4　核SSRを用いた各集団の遺伝的多様性。 横
軸の集団番号は図−1を参照。HE：ヘテロ接合度、
AR：アレリックリッチネス、PA：固有アレル数、
RAR：レアアレリックリッチネス。
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た、サハリン南端部集団にみられた低い遺伝的多

様性も、約1万年前の宗谷海峡の形成にともなう

北海道集団からの隔離とその後の遺伝的浮動に

よって形成されたものと推察される。

　北海道のアカエゾマツについて、STRUCTURE
解析の結果をみると（図−3；K = 4）、クラスター

（C6）の割合は、石狩平野以南で高く、東に向かっ

て低くなる傾向がみられた。最終氷期には、北海

道北部・中部・東部は森林ツンドラで覆われてお

り、アカエゾマツを含む針葉樹林は石狩平野以南

に限定されていたとされる（五十嵐・熊野1981）。
また、本研究およびWang and Nagasaka（1997）では

石狩平野の南に位置する恵庭の遺伝的多様性が最

も高かった。したがって、北海道西部から東部に

向かってみられる遺伝的組成のクラインは、氷期

に石狩平野以南にあったレフュージアから東部へ

の後氷期の分布拡大によって生じた可能性が示唆

される。

種間雑種形成と浸透交雑

　種間雑種形成や浸透交雑がアカエゾマツとエゾ

マツの間に広域的にみられるかどうか調べるた

め、アカエゾマツとともに、Aizawa et al.（2009）
のエゾマツのサハリン3集団、北海道5集団、お

よび本論で新たに追加解析した利尻島（RSR）お

よび落石（OCI）のエゾマツ集団、および本州のト

ウヒ［Picea jezoensis var. hondoensis （Mayr） Rehder］
1集団（尾瀬）を使用した（図−5）。そして、これ

らの核SSRの解析データのうち、 本論のアカエ

ゾマツで使用したものと共通する4座を用いて

解析を行った。さらに、mtDNAのnad1イントロ

ンb/c領域の塩基配列とハプロタイプを決定し、

最節約法によりハプロタイプ間の系統的関係を

推定した。STRUCTURE解析の結果、 核SSRを

用いることで、 アカエゾマツは、 エゾマツおよ

びトウヒから明確に区別された（図−5a）。 しか

し、 サハリン南端集団のアカエゾマツでは、 エ

ゾマツで優占するクラスターがおよそ4分の1を
占めていた。mDNA解析の結果、H2が両種に

共通してみられたものの、アカエゾマツではH4
が、エゾマツではH3が優占しており、前者がH3
を、後者がH4を持つことはなかった（図−5b、c）。 
一方興味深いことに、 サハリン南端のアカエゾ

マツ集団ではすべての個体がサハリンのエゾ

マツがもつハプロタイプ（H1）を保有していた 
（図−5b）。サハリン南端部では、アカエゾマツは

極めて稀で（Takahashi 2004）、湿原の周りに生育

している（舘脇・山中1938）。北海道では湿原の

周りで両者の雑種が稀にみられる（濱谷ら1989；
Aizawa et al. 2016）ことを考慮すると、サハリン南

端部にみられる両種の核DNAの混合とアカエゾ

マツのmtDNAがサハリンのエゾマツのものに置

換されている現象は、雑種形成を通して生じた可

能性がある。このような、ある種からもう一方の

近縁種への非対称的な浸透交雑はマツ科樹種でし

ばしばみられる（Du et al. 2009, 2011; Godbout et al. 
2012）。この非対称的な浸透交雑の形成過程に関

するモデルによると、 ある種がその近縁種の分

布域に侵入する場合、オルガネラDNAの浸透は、

図−5　アカエゾマツとエゾマツ変種群（エゾマツお
よびトウヒ）を合せた遺伝解析の結果（Aizawa et al. 
2015を改変）。（a）核SSRを用いたSTRUCTURE解
析の結果（K = 2）とエゾマツ変種群の分布域（灰色
部）、（b）mtDNAハプロタイプの分布、および（c）
ハプロタイプの系統的関係。

70 第4章　各樹種の遺伝的多様性と地理的遺伝構造



すでに分布している種から侵入した種に向かって

非対称的に起きる（Currat et al. 2008; Du et al. 2011; 
Petit and Excoffier 2009）。しかし、このモデルに従

うと、本論でみられた現象が起きるためには、ア

カエゾマツがエゾマツの分布域に侵入し、その侵

入したアカエゾマツの集団サイズが指数関数的に

大きくなる必要がある。しかし、現在のサハリン

におけるアカエゾマツの分布が南端部に限られ、

かつごく小さな集団であることを考慮すると、こ

のモデルは当てはまらない。しかし、このモデル

では、ある種がその近縁種の分布域に侵入する場

合、すでに分布している種の集団サイズが、侵入

する種と比較して著しく小さい場合、例外的に逆

方向のオルガネラDNAの浸透が起きるとされる

（Du et al. 2011）。これまでのサハリンにおける花

粉分析の結果に基づくと、サハリン南部において、

後氷期以降エゾマツの分布が拡大したことが示唆

されている（Aizawa et al. 2009）。したがって、本研

究でみられた両種の核DNAの混合とアカエゾマ

ツのmtDNAがサハリンのエゾマツのものに置換

されている現象は、1万年前に宗谷海峡の形成に

より北海道とサハリンが分断化した後に、サハリ

ンのエゾマツが、サハリン南端部に取り残された

アカエゾマツの分布域に侵入・拡大することで、

より集団サイズの大きいエゾマツからアカエゾマ

ツに向かって遺伝子の浸透が生じることで形成さ

れたと推察される。

　一方、ハプロタイプH2はエゾマツとアカエゾ

マツで共通してみられた。 しかし、H2の分布傾

向に地理的なまとまりはみられないことから、両

種間におけるH2の共有は、浸透交雑によるもの

ではなく、祖先的多型の incomplete linage sorting（不

完全系統仕分け）によるものと考えられる。隔離

分布している早池峰山のアカエゾマツ集団や、集

団サイズのごく小さい雨龍のエゾマツ集団におい

てH2が固定されているのは、遺伝的浮動の影響

と推察される。一方、アカエゾマツとエゾマツを

用いた解析では、他のマツ科樹種で観察されてい

るような広域的な交雑帯はみられなかった。エゾ

マツとアカエゾマツは稀に雑種を形成するもの

の、両種には生育地や開花フェノロジーに差異が

みられる（濱谷ら1989）。このような生殖前隔離が

両種の間に働いている可能性がある。

アカエゾマツとエゾマツの種間雑種

　米国のハーバード大学樹木園には、アカエゾマ

ツとトウヒの雑種として記載されたPicea × notha 
Rehderが植栽されていた（2018年3月2日の暴風で

死滅）。Rehder（1935）の原記載によれば、1894年（明

治27年）に東京山林学校からアカエゾマツとして

取り寄せた種子から育てた15本のうちの1本がこ

の雑種であったとされ、この雑種は枝に褐色の毛

がある点でトウヒと区別できるとされる。Rehder
は、この種子は、トウヒが近くに生育していて、

そのトウヒから受粉したアカエゾマツのものにち

がいないと記している。筆者は学生時代にこの記

載を見て以来、アカエゾマツとトウヒの天然分布

域は重ならないことから、果たして本当にアカエ

ゾマツとトウヒの雑種なのか疑問に思い、遺伝的

に解明できないかと思案していた。幸いにも2015
年、ハーバード大学樹木園の協力を得て、P. × 
nothaの試料を取り寄せることができた。そこで、

アカエゾマツ、エゾマツ、トウヒ、アカエゾマツ

とエゾマツの人工交配F1雑種およびP. × nothaに
対して、アカエゾマツとエゾマツのmtDNA（母性

遺伝）と葉緑体DNA（父性遺伝）の識別マーカー

（Aizawa et al. 2016）と核SSRの9座を用いて解析を

行った（Aizawa et al. 2018）。その結果、P. × nothaは、

アカエゾマツを母親、エゾマツを父親とするF1雑

種であることが明らかとなった。つまり、北海道

に分布する天然雑種と同じもので、P. × nothaは
日本に天然分布することが明らかとなった。この

雑種は枝に褐色の毛がある点でエゾマツと区別で

きるため、和名を「ケエゾマツ」とした（Aizawa et 
al.2018）。
　ところで、なぜRehderがトウヒを父親候補とし

て挙げたのか、そして、種子は植栽木由来あるい

は天然林由来なのかという疑問が残る。種子を取

り寄せたという東京・西ヶ原にあった東京山林学

校は1894年の時点で、すでに東京農林学校として

駒場に移転しており、西ヶ原に残った山林局樹木

試験場の開設当時（1878年）の植栽樹木配置図（北

区飛鳥山博物館所蔵）からは、アカエゾマツ、エ

ゾマツ、トウヒのいずれも植栽されていないこと

がわかった。文献を調べると、山林局樹木試験場

は、1879年頃から全国の樹木種子を採集して、そ

れを国内外に送付していた。 トウヒを父親候補

として挙げた理由は不明のままであるが、P. × 
nothaを含むアカエゾマツ種子は、北海道から取り

71アカエゾマツ（マツ科トウヒ属）



寄せたものに由来するのかもしれない。

おわりに

　本研究によって、早池峰山やサハリン南端部の

アカエゾマツの隔離分布集団は遺伝的に大きく分

化していることが明らかとなった。また、北海道

内ではmtDNAに明瞭な遺伝的分化はみられない

ものの、核SSRでみると、東西の遺伝的組成の違

いが示唆された。今日、アカエゾマツの造林面積

の増加に伴い、苗木生産量が増加している。今後

より多くの地域集団の遺伝解析が必要であるが、

現時点では、アカエゾマツの種苗生産や流通に当

たり、道内東西の種子・苗木の移動は避けたほう

がよいと言えるだろう。
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はじめに

　イラモミPicea alcoquiana （Veitch ex Lindl.） 
Carrière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（口絵−8）。 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−1）。これらの地域

では標高1,600～2,100 mの冷温帯と寒温帯の境界

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1,800 m 
程度の山岳の山頂部にまとまった林がみられる

（口絵−8）。かつては、ヒメマツハダ［P. alcoquiana 
var. acicularis （Maxim. ex Beissn.） Fitschen］や、球

果の種鱗の先端が反り返るシラネマツハダ［P. 
alcoquiana var. reflexa Shiras. et Koyama；口絵−9］
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 
Shiras.）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）。近年のトウヒ属樹種の分子系統解析によ

れば、日本のトウヒ属樹種は単系統群ではなく、

アジア大陸から複数回にわたって日本列島に移入

してきたものと推察されている（Ran et al. 2006；
Lockwood et al. 2013；Sullivan et al. 2017；Shao et al. 
2019）。最近のトランススクリプトーム解析の結

果によれば、イラモミは日本に分布するハリモミ

の姉妹種とされる（Shao et al. 2019）。
　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

植物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−1）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つの地域に分けられる。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−1； 

図−1　イラモミの天然分布域と遺伝解析集団
（Aizawa et al. 2008を改変）。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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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（対立遺伝子）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

限アレルモデル（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−2）、 
AMOVAの結果、両地域間の遺伝的分化は有意で

図−2　核マイクロサテライトの5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を改変）。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。各集団の略号は図−1と対応して
いる。黒三角は栃木県北部の隔離分布集団を、白
丸は分布の中心の中部山岳集団を示す。

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 略号 地域 NSSR NCP NMT AR RAR
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 H I R 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 K I R 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 K I Y 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 F U J COR 32 20 8 7.25 0.50 0.63 0.109 0.688
静岡県白倉山 S H I 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：アレリックリッチネス、RAR：レアアレリックリッチネス。
各集団の略号は図−1と対応している。
ボトルネックテストでは、ヘテロ接合度の過剰を無限アレルモデル（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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はなかった。このことから、両地域はかつて連続

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、

出現頻度の低いアレル数（RAR）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）やShao et 
al.（2019）による最近の分子系統解析の結果、この

形質は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− 
1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

現頻度の低いアレル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、本州の寒温帯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（口絵–10）。林床は日本海側の山岳に

みられるチシマザサ型で、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（口絵–10）。このように、日留賀岳

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 RAR 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
P I S OとC O R（K I Y
集団を除いた場合） ns P < 0.05 ns

AR：アレリックリッチネス、RAR：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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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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はじめに

　コウヤマキSciadopitys verticillata （Thunb.） Sieb. 
et Zucc.は日本に固有の常緑針葉樹であり、世界的

に貴重な植物である。本種は他の全ての針葉樹と

形態的にも遺伝的にも異なっているため（Hayata 
1931；Schlarbaum and Tsuchiya 1985；Crisp and Cook 
2011）、コウヤマキ1種からなる独自のコウヤマキ

科（Sciadopityaceae）に分類されている。実際に分

子系統学的解析では、コウヤマキはメタセコイア

やウォレミマツのような「生きた化石」といわれて

いる裸子植物よりも古い年代、およそ2億2千年

前に分岐したことが示されている（Crisp and Cook 
2011）。そのため、他の古い植物であるイチョウ

や基部被子植物のアンボレアと並んで世界に単一

種として生き残っている、 初期に分岐した系統

の1つであると言える。化石記録から、コウヤマ

キ属は白亜紀晩期から古第三紀初期（6500万年〜

4900万年前）の間、北半球に広く分布していたが

（Christophel 1973）、新第三紀鮮新世晩期には、第

四紀更新世に見られた氷河がこの時期に形成され

始めたために、日本にだけ分布するようになった

と考えられている（Tsukada 1963）。唯一生き残っ

た現存種であるコウヤマキは、現在、福島県（北

緯37.5度）以南の本州から九州（北緯32度）にか

けての山地の温帯多雨林に断片的に分布している

（図−1）。
　コウヤマキは、系統的な特殊性だけでなく、日

本の文化的・宗教的な面からも重要である。庭園

や寺社の境内に植栽され、宗教儀礼としてその小

枝が仏前に供えられることがある。日本列島に人

が住むようになって以来、特に低標高地では材を

図−1　調査したコウヤマキの天然林31集団（灰色の丸）と植栽木のある寺院等（白色の三角）の位置。小さな
白丸は既知のコウヤマキの分布を示す。集団コードと植栽木No.はそれぞれ表−1と表−4のものに対応する。
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利用するために伐採され、分布域が縮小され

てきた。コウヤマキ天然林集団の遺伝的多様

性と遺伝的構造については、すでにWorth et 
al.（2013, 2014）で報告されているが、本稿では、

高野山集団を加えて再解析した結果を解説す

る。加えて、新たなEST（expressed sequence 
tag）配列の解析結果も紹介する。さらに、寺

院の境内等に植栽されている個体の解析結果

も紹介する。これらの植栽木は、多くの天然

林集団の個体よりもサイズが大きいことか

ら、過去の天然林の伐採によって失われたか

もしれない貴重な遺伝的変異を保有している

可能性がある。

核の遺伝的多様性と遺伝的構造

　コウヤマキ天然林31集団から採取された

個体を対象にして（図−1、 表−1）、Kawase et 
al.（2009）がESTを用いて開発した核マイクロ

サテライト（SSR：single sequence repeat）の8座
およびコピー数の少ないESTの6配列の遺伝

子型を決定した。SSRの8座からは合計50ア
レル（対立遺伝子）が検出された（表−2）。全

座で求められたFST（遺伝的分化の指数）は

0.127であり、遺伝的構造の強さは中程度であ

ることが示された。STRUCTURE解析（Pritchard 
et al. 2000）によって3つの主要な遺伝的クラス

ターが検出され、九州集団ではクラスター1が
優占していた（図−2）。一方、九州以外ではク

ラスター1の頻度は低く、最も北方に位置す

る福島県の集団（FUK）に近づくにつれてクラ

スター2の頻度が高くなった。Neiの遺伝距離

DA（Nei et al. 1983）に基づく近隣ネット（図−3） 
から、 九州と島根県（SHI）、 福島県の集団

（FUK）は遺伝的に強く分化していた。また、

本州中央部の集団はクラスターを形成してい

た一方で、四国、紀伊半島、近畿の集団には

そのようなクラスターは見られなかった。

　SSRの8座における遺伝的多様性の空間分

布には強いパターンが観察され、本州中央部

と紀伊半島ではヘテロ接合度の期待値、アレ

リックリッチネス、コモンアレル数の値が高

かった（コモンアレル： 集団内の頻度が5％
以上25％未満であるアレル； 口絵−11a、b、
c）。実際、アレリックリッチネスが最も高い

表−1　調査したコウヤマキ天然林31集団の情報

集団
（コード） 地域 緯度（°N）経度（°E） サンプル数

SSR EST配列 cpDNA
F U K 福島 37.575 139.592 36 12 12
A B Z 中部 35.863 136.818 32 8 12
A K S 中部 35.759 137.620 30 8 11
H G S 中部 35.680 137.476 32 7 11
NGD 中部 35.587 137.644 34 8 12
OGW 中部 35.857 137.079 31 8 11
O R I 中部 35.335 137.275 33 8 10
O T K 中部 35.781 137.564 34 8 11
S R T 中部 35.159 137.653 33 8 12
M t H 近畿 34.939 136.104 34 8 12
O O I 近畿 35.412 135.576 39 8 12
BN D 紀伊半島 34.220 135.566 29 8 11
H S Y 紀伊半島 33.738 135.679 34 8 12
KOU 紀伊半島 34.221 135.606 28 8 -
M I E 紀伊半島 34.238 136.180 24 12 12
MRY 紀伊半島 33.663 135.658 22 8 11
Y S K 紀伊半島 33.754 135.657 33 8 12
I M Y 四国 33.738 133.338 34 8 12
I S H 四国 33.937 134.153 28 8 12
OMG 四国 33.728 133.102 34 8 11
S A S 四国 33.056 132.659 34 8 12
S B Y 四国 33.662 134.098 34 8 12
Y A S 四国 33.845 134.330 12 8 11
RKK 中国 34.389 132.106 9 7 9
S H I 中国 34.347 131.971 36 11 11
T J S 中国 34.525 132.280 32 8 12
F K Y 九州 32.183 131.287 31 8 10
HRN 九州 32.369 131.171 13 8 12
O S Z 九州 32.289 131.412 15 8 10
OY B 九州 32.345 131.194 31 8 12
Z A K 九州 32.259 131.342 35 12 12

サンプル数は、核マイクロサテライト（SSR）、EST配列、
葉緑体DNA（cpDNA）の分析で用いられた個体数を示す。

表−2　コウヤマキ31集団における核マイクロサテライト8
座の遺伝的多様性

座 NA NEff HO HE FST FIS

Sv01 3 1.10 0.090 0.094 0.084 0.047
Sv02 3 1.09 0.077 0.081 0.081 0.054
Sv04 7 1.31 0.225 0.241 0.145 0.066
Sv06 22 3.76 0.728 0.752 0.106 0.032
Sv03 5 2.08 0.521 0.528 0.112 0.014
Sv07 5 1.50 0.342 0.346 0.188 0.012
Sv08 2 1.38 0.274 0.280 0.095 0.019
Sv10 3 1.31 0.230 0.238 0.171 0.037
平均 6.25 1.691 0.311 0.320 0.127 0.029

NA：アレルの観察数、NEff：アレルの有効数、HO：ヘテロ接
合度の観察値、HE：ヘテロ接合度の期待値、FST：遺伝的
分化の指数、FIS：近交係数。
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10集団には、本州中央部や紀伊半島の集団以外に

四国東部（徳島県）の集団（YAS）が1つ含まれるだ

けであった。遺伝的多様性は九州や中国地方で低

い傾向にあり、特に島根県の集団（SHI）で低かっ

た。この傾向は、全体で検出された50アレルのう

ち、九州と中国ではそれぞれ23と25のアレルが

検出されなかったのに対し、本州中央部では10、
紀伊半島では9、四国では14のアレルだけ検出さ

れなかったことからも支持される。四国西部の集

団（SAS）と福井県の集団（OOI）で固有アレリック

リッチネスが顕著に高かったが、本州中央部のい

くつかの集団や徳島県の集団（YAS）でも高かった

（固有アレル：単一の集団に固有のアレル；口絵−

11d）。
　ESTの6座からは合計70の一塩基多型（SNP: 
single nucleotide polymorphism）が検出され（座あた

り平均11.7）、その多型から65のハプロタイプに

分けられた（表−3）。全座で求められたFSTの値は

0.156であり、遺伝的構造化の程度はSSRデータで

評価されたものと同様であった。全体の遺伝的分

化のかなりの部分は、九州集団が大きく分化して

いることによるものであった（図−4）。九州以外で

図−2　核マイクロサテライト8座の遺伝子型にもとにSTRUCTURE解析でベイズ推定したコウヤマキ31集
団の集団構造。クラスター数（K）は3。各集団の円グラフは、集団位置を事前情報として10回のランで得
られた3つの遺伝的クラスターの平均割合を示す。左上に各クラスターと共通祖先集団間のFSTの値ととも
に遺伝的クラスターの近隣結合ネットワークを示す。

図−3　核マイクロサテライト8座のNeiの遺伝距離
DAに基づく31集団間の近隣ネット。
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は、中部の集団が遺伝的なクラスターを形成した

が（これはSSRデータで示されたものと同様であ

り、これらの集団が遺伝的に近縁であることを示

唆する）、それ以外の地域では遺伝的構造化は不

明瞭であった。ハプロタイプの多様性は、中部、

紀伊半島、近畿で高いが、西日本で低かった（口

絵−12a）。この傾向もSSRデータから示されたも

のと同様であった。徳島県の集団（YAS）と滋賀県

の集団（MtH）は顕著に固有のハプロタイプを保有

していた（口絵−12b）。

葉緑体DNAの多様性

　31集団から集団あたり平均11.4個体（合計365
個体）を対象にして（表−1）、 葉緑体DNAの6領
域（atpI–rpoC2、trnD–trnT、rpl16イントロン、

petN–psbM、ndhAイントロン、trnT–trnL）を増

幅し、 塩基配列を決定した。trnT–trnLの遺伝子

間領域には、 非常に多型的な1種類の一塩基繰

り返し配列（MNR：mononucleotide repeat）が見ら

れたため、 他の5領域とは別に解析した。trnT–
trnLを除いた5領域の配列データから合計15ハ
プロタイプが識別され、 遺伝的分化の指数であ

るGSTは0.250であった。 最も強く分化している

集団は中部の集団であり、 それらはその地域に

固有のハプロタイプを高い頻度で保有していた 
（図−5）。中部以外では、祖先的なハプロタイプは

共通して広く分布していた。九州集団、中国の集

団（SHI）、四国西部の集団（SAS）には、5つのまれ

で固有のハプロタイプが見られた。5領域のSNP
とインデル、および trnT–trnLの1つのMNRに基

づくハプロタイプリッチネスは中部で高かった

が、外れ値として最も南の九州集団（FKY）でやや

高かった（口絵−13a, b）。中部における葉緑体DNA
の高い多様性は、核のSSR座で示された多様性の

傾向と一致し、このことは最終氷期最盛期から現

在にかけてこの地域の集団サイズが大きかったこ

とを示唆する。一方、核と葉緑体の多様性におけ

る不一致、たとえば四国東部のYAS集団に見られ

た不一致の原因には、葉緑体の多様性の調査が不

十分であったこと、および葉緑体が単数体である

ためにボトルネックの影響を強く受けたことのど

ちらか、あるいは両方が考えられる。

寺院等の植栽木

　寺院等の植栽木16個体（図−1、表−4）を対象に、

天然林集団と同様に核SSRの8座とESTの6配列、

cpDNAの6領域の分析を行った。SSRのアレリッ

クリッチネスは2.7、固有アレリックリッチネス

は0.7であり、それらの値はそれぞれ天然林31集
団中24集団と26集団の値よりも高いことから遺

伝的に多様であると言える。このことは、植栽木

が天然分布の種苗に由来すると考えられることに

矛盾しない。群馬県の泉龍寺の植栽木が保有して

いた核マイクロサテライトSv03座の1つのアレル

および京都府の峰定寺の植栽木が保有していた1
つのESTハプロタイプのみが、天然林集団には見

られなかった。したがって、植栽木が保有する固

有の遺伝的変異量は少ない。このことは、植栽木

の遺伝的多様性が天然林集団の遺伝的多様性にほ

とんど含まれていることを意味する（図−6）。植栽

表−3　コウヤマキ31集団におけるEST 6座の遺伝的
多様性

座 配列の長さ
（bp）

SNP
数

ハプロ
タイプ数

塩基多様
度

ハプロタイプ
多様度 FST

c121 454 10 9 0.00163 0.42 0.153
c132 485 12 10 0.00182 0.40 0.191
c186 414 13 14 0.00508 0.80 0.160
c230 340 9 15 0.00519 0.77 0.175
c54 460 10 9 0.00454 0.70 0.140
rc35 414 16 8 0.00940 0.56 0.114

全体 /平均 2567 70 65 0.00461 0.61 0.156
SNP数：一塩基多型数、FST：遺伝的分化の指数。

図−4　EST 6座の遺伝的分化の指数FSTに基づく31
集団間の近隣ネット。
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図−5　葉緑体DNAのatpI–rpoC2、trnD–trnT、rpl16イントロン、petN–psbM、ndhA イントロン（2213 bp）にお
ける一塩基多型とインデルに基づくコウヤマキ31集団の葉緑体ハプロタイプの分布。円グラフは各集団の
ハプロタイプ頻度を表す。左上の図は中央値結合法によって作成されたハプロタイプネットワークで、円
の大きさは各ハプロタイプの頻度に比例する。また、ハプロタイプを結ぶ直線は1回の突然変異を表し、ルー
プ構造からホモプラシーの可能性があることが分かる。

表−4　寺院等に生育しているコウヤマキ16植栽木における胸高直径、推定樹齢等の情報

植栽木No. 寺院名 県 胸高直径
（cm）

推定樹齢 ESTハプロ
タイプ数 c アレル数 d 葉緑体ハプ

ロタイプA a B b

1 甘泉寺 愛知 201 600 836 0 0 H9
2 笠形寺 兵庫 145 500 606 0 0 H1
3 玉桂寺 滋賀 194 1200 809 0 0 H1
4 峰定寺 京都 121 － 504 0 0 H1
5 長谷寺 新潟 146 400 610 0 0 H1
6 光照寺 埼玉 121 500 504 0 0 H1
7 泉龍寺 群馬 204 800 849 0 1 H1
8 勝福寺 埼玉 156 － 650 0 0 H1
9 大国寺 岐阜 151 － 630 0 0 H1

10 真乗院 埼玉 143 800 597 0 0 H11
11 如法寺 福島 156 1180 650 0 0 H1
12 石雲寺 宮城 159 800 662 0 0 H1
13 神宮寺 京都 131 400 544 1 0 H1
14 e 明徳寺 熊本 － － － 0 0 H1
15 小糸家のコウヤマキ 熊本 99 300 411 0 0 H3
16 大平のコウヤマキ 静岡 180 － 750 0 0 H1

a 現地で推定されている樹齢。
b 胸高直径の成長率（1.2 mm/年）をもとに推定した樹齢。
c 天然林集団では検出されなかったEST配列のハプロタイプ数。
d 天然林集団では検出されなかった核マイクロサテライトのアレル数。
e 若齢木。
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図−6　核マイクロサテライト8座のNeiの遺伝距離DAに基づく主座標分析で示されるコウヤマキ31集団の
916個体と寺院等の植栽木16個体の遺伝的関係。図中の数字は表−4の植栽木No.に対応する。

木に固有の葉緑体ハプロタイプは見られず、16個
体のうち13個体は天然林集団で最も広域に分布す

るハプロタイプを保有していた。核SSRの変異で

は、福島と九州の集団に地理的に近い植栽木はそ

れらの集団に遺伝的に類似していたが、あまり分

化していない地域では、植栽木が最寄りの集団と

近縁であるかどうかは不明瞭であった（図−6）。

おわりに

　これまでの研究から、コウヤマキの分布域には

遺伝的多様性の空間的構造化が生じていることが

明らかになった。分布域の東側の集団、特に中部

の集団が最も高い遺伝的多様性を保有していた。

西日本の九州や中国地方の孤立集団、そして福島

の最も北の集団は、調査した全ての遺伝マーカー

で遺伝的多様性が低下しているとともに、他の地

域の集団から強く遺伝的に分化していた。このこ

とは、コウヤマキの花粉が風で散布されるにもか

かわらず、遺伝的浮動の効果に対して脆弱である

ことを示唆している。本稿で解説した一連の研究

成果は、日本だけでなく世界的にも貴重なコウヤ

マキの将来の保全管理に対して有用なガイドライ

ンを示していると考えられる。

　最後に、本稿をまとめるにあたり有益なご助言

をいただいた京都大学の井鷺裕司教授と筑波大学

の津村義彦教授に心から深く感謝を申し上げる。
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はじめに

　ヒノキ［Chamaecyparis obtusa （Sieb. et Zucc.） 
Endl.］は、ヒノキ科ヒノキ亜科ヒノキ属に属する

常緑針葉樹であり、その分布は日本と台湾のみと

される。開花は春で、雄花から飛散する花粉は花

粉症の原因となっている。球果は秋に成熟し種子

が作られる。ヒノキ林の日本における森林面積は

針葉樹ではスギに続いて広く、林野庁資料による

と平成29年3月31日現在、全森林面積の約10％に

あたるおよそ260万ヘクタールがヒノキ人工林で

ある（林野庁2017）。ヒノキは材として優れている

ため、有史以前から利用され、飛鳥時代以降は神

社・仏閣やその他大きな建築物に使われてきた。

16世紀後半には、すでに木曽や高知のヒノキ林は

知られており、17世紀初頭には、大仏閣の建立や

その後の幕府への強制的献納などで大規模伐採が

繰り返されていた。そのため、天然林では原始林

は存在しないと言っても過言ではなく、ほとんど

が二次林である（佐藤1971）。江戸時代までは、木

曽地方を中心とした飛騨山脈南部や紀伊半島南部

山地、四国山脈、九州南部山地に多かったと記録

されているが、明治以降、比較的大面積の天然林

では分断化や個体数の減少が進んでしまった。さ

らに、天然更新は目立って進んでおらず、現存す

る天然林は、極めて貴重な遺伝資源となっている。

　日本のヒノキ天然林の分布は、現在では本州中

部（福島県いわき市）から九州（鹿児島県屋久島）

に及ぶ（林1960）。さらに四出井ら（1974）に従っ

て細かく記述すると、日本海側の分布は稀で、石

川県、岐阜県北部、長野県北部、栃木県北部、群

馬県北部、福島県北部を結ぶライン以南ならび以

西に限られ、著しく太平洋側に偏っている。寒冷

地域に分布はみられず、岩石地の尾根や土壌の浅

いところ、隆起準平原上のポドゾル化土壌など、

悪条件である立地に生育している。 しかしなが

ら、これは、やせ地や酸性土壌を好んで生育分布

しているというよりは、好条件環境では成長が速

い樹種との競争に負け、その結果、悪条件の場所

に追いやられたと考えられている。ヒノキは森林

面積が最も広い針葉樹であるスギとある程度まで

は分布域が重なっているが、太平洋側だけでなく

日本海側にも生育できるスギに対し、ヒノキはそ

の適応範囲がかなり限られている。その要因の一

つとして、耐雪性が低いことがあげられる。スギ

や同じヒノキ亜科のアスナロやクロベなどと比べ

ると、ヒノキは積雪による被害を受けやすく、ま

た、寒害や雪害が原因となって発生すると言われ

る漏脂病への感受性が極めて高いため、その分布

域が限られたと考えられる。また、気候条件とし

ては、ヒノキの分布に降水量が影響していること

は確かであるが、年間降水量の多い少ないという

よりはむしろ、いつ降水量が多いのかに支配され

るようである。特に、生育期間（夏季）に雨量が多

いことが分布条件として必要とみられている（河

田1940）。

遺伝的多様性

　ヒノキの遺伝的多様性を評価する手法として、

1980年代から90年代にかけて主流だったアロザ

イムマーカーを用いて天然林および人工林集団

で調査が行われてきた（清藤ら1987；井出・勝木

1992；Uchida et al. 1997）。さらに、天然分布域の南

端と北端である鹿児島県屋久島と福島県いわき市

の集団を含む複数集団についても同様に、遺伝的

多様性の調査が行われている（Shiraishi et al. 1987）。
しかしながら、これらの調査結果では分布域を網

羅しているとは言い難く、分析に用いたマーカー

数も限られていた。 一方、1990年代の後半にな

ると、PCR（polymerase Chain Reaction）反応を利用

したDNAマーカーの開発が行われるようになり、

ヒノキにおいては核DNAの共顕性（共優性）マー

カーであるCAPS（Cleaved amplified polymorphic 
sequence）マーカーが開発され（Matsumoto and 
Tsumura 2004）、51座を用いたヒノキ天然林25集
団（図−1）で遺伝的多様性が評価された（Tsumura 
et al. 2007）。また、ほぼ同時期に、遺伝的多様性

解析の主流として共顕性マーカーであるマイクロ
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サテライトマーカーが使われ始めた。マイクロサ

テライトと呼ばれる単純な塩基配列の繰り返しを

含む領域は、突然変異率が高いために一般的に変

異性が高く、集団の歴史の最近のイベント、例え

ば、遺伝的浮動の効果やボトルネックなどの証拠

をより敏感に検出できるとされ、比較的最近の集

団の歴史を知るのに役立つと考えられる。さらに

言うならば、アレル（対立遺伝子）数が他のDNA
マーカーよりも多いため、集団固有のアレルや、

出現頻度が低いアレルなども検出される可能性が

あり、集団の特徴をより詳細に評価できる可能性

が高い。ヒノキにおけるマイクロサテライトマー

カーの開発は、Matsumoto et al.（2006）やIwaizumi et 
al.（2011）が報告している。筆者らは、Matsumoto 
et al.（2006）が開発したマイクロサテライトマー

カー13座を利用して、CAPSマーカーによって解

析したのと同じ天然林の集団について各個体の遺

伝子型データを得た（Matsumoto et al. 2010）。
　ヒノキ天然林の遺伝的多様性は、ヘテロ接合度

やアレリックリッチネスからみるとたいへん高く

維持されていたが、分布の北端である福島県いわ

きの集団や南端に近い宮崎県小林の集団はアレ

リックリッチネスがわずかに他の集団よりも低く

なっていた（図−2）。このように、遺伝的多様性

が分布の中心となる集団よりも分布の端の集団で

低下することは集団遺伝学的な理論としても提唱

されている（Tajima 1990）。この傾向は、先に述べ

たヒノキのCAPSマーカーによる解析でも同様に

検出されている。一方、マイクロサテライトマー

カーとCAPSマーカーの解析結果を比較すると、

異なる点もある。例えば、南端の天然林集団であ

る屋久島では、CAPSマーカーではヘテロ接合度

やアレリックリッチネスが25集団中で最も低く

遺伝的多様性が低いと評価された。対してマイク

ロサテライトマーカーでは、ヘテロ接合度やアレ

リックリッチネスの値で評価される遺伝的多様性

は低かったものの、稀なアレル数や集団固有のア

レル数は高いレベルにあり、この集団が遺伝的に

独特であることが示された。この結果は、マイク

ロサテライトマーカーの突然変異率が高いがゆえ

に検出されたものと考えられた。屋久島ではヒノ

キの個体密度はそれほど高くはないものの、依然

として分布面積は広く、新たな変異が供給される

のに十分な集団サイズであったと推察される。ま

た、分布面積が広く個体数も多い中部地方などで

は、遺伝的多様性も高い状態で保持されている集

団が多いことが明らかになった。これらの地域で

は過去の氷期においてもある程度の有効な集団サ

イズと林分面積が維持されていたのではないだろ

うか。このように、ヒノキ天然林の現在の姿は、

林分としては著しく分断化されてしまったもの

の、相対的に高い遺伝的多様性が依然として保持

されていることが明らかになった。これは、天然

林の分断化や個体数の減少が生じてから世代が経

過しておらず、目に見えた遺伝的多様性の低下に

至っていないためだと考えられる。しかしながら、

他方では天然更新が十分成立していないこともあ

り、さらに個体数の減少が進むと、遺伝的多様性

も影響を受ける可能性が高い。

図−1　ヒノキ天然林25集団の位置と地域。1: 東
北、2〜4: 関東、4〜6: 甲信越、7〜13: 中部、14〜 
17: 近畿、18〜22: 中国・ 四国、23〜25: 九州。
Matsumoto et al.（2010）を改変。

図−2　ヒノキ天然林25集団のアレリックリッチネ
スからみた遺伝的多様性。グラフ左が最も北端の
集団：いわき、右が最も南端の集団：屋久島。
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地理的遺伝構造

　各集団の遺伝的多様性の程度がCAPSおよびマ

イクロサテライトマーカーによる解析で明らかに

なったが、 マイクロサテライトマーカーで検出

されたヒノキ天然林全体が保有する遺伝変異の

うち、集団間に属する変異の割合は18.9％（遺伝

子分化係数G'ST = 0.189）にすぎない。残る変異の

ほとんどは集団内の変異である。 このような高

い集団内変異、 低い集団間変異の傾向は風媒の

他殖性樹種では一般的だとされている（Hamrick et 
al. 1991）。核DNAのマイクロサテライト領域は機

能的な遺伝子とは直接関係していないことが多

く、したがって自然選択に対しては中立であると

みなすことが出来る。それでも、アレルの頻度分

布から中立性が疑われる領域も存在する。その場

合、特定領域の結果が強調された遺伝構造が検出

されることを避けるために、その領域を除外して

解析を行う必要がある。ヒノキ天然林集団の遺伝

的関係についても、自然選択に対して中立とみな

されたマイクロサテライトマーカー12座の遺伝子

型データのみを用いて解析を行っている。集団間

の遺伝距離を用いた集団の系統樹を作成してみる

と、分岐の信頼性は低かった。さらに、SAMOVA
解析（Dupanloup et al. 2002）を行い、集団のグルー

プ分けから遺伝的な分化程度が最大になるような

集団組合せ（グループ構造）を推定したところ、い

わきの1集団とそれ以外の24集団という2グルー

プに分けた場合に、遺伝的分化が最大になった。

この場合のいわき集団のように、1グループ1集
団という構成になる場合は、SAMOVAの定義では

「構造がない」とみなされる。これら2つの解析の

結果を考慮すると、ヒノキ天然林の集団間には明

確な遺伝構造はないと言ってよい。

　しかしながら、近年、集団の遺伝解析の手法で

一般的に使われるようになったベイズ法による解

析を行ったところ、弱いながらも遺伝的な構造が

検出された。ベイズ法を基本とするクラスター解

析プログラム、STRUCTURE（Pritchard et al. 2002）
を用いて解析すると、全国のヒノキ天然林はおお

よそ4つのクラスター（遺伝要素）に分けることが

できる（図−3；松本2012）。また、各クラスターが

共通祖先から分化した後に経験した遺伝的浮動の

大きさがFSTで示され、ヒノキ天然林の4つのク

ラスターの各々は、0.1494、0.0812、0.0174、0.0949
であった。いわきの集団はほぼクラスター1で占

められ、FSTの値が高かったことから、過去に強

い遺伝的浮動の影響を受けたことが示唆される。

次いで、屋久島の集団はFSTの値が0.0949のクラ

スター4が占めており、遺伝的浮動の程度がいわ

きに次いで大きかった。残る集団については、ク

ラスター2と3が主要なクラスターで、 その割合

に分布域の南北方向の勾配が見られた。同じヒノ

キ科に属するスギでは、少ないマーカー数では見

られなかった遺伝的分化・構造が、多数のマーカー

で解析することによって顕著化したという（津村

2012）。その場合、スギで用いられたのはSNP（single 
nucleotide polymorphism）1,026座で1,000座を超える

図−3　ベイズ法によるヒノキ天然林各集団の4つのクラスター（遺伝要素）の割合（松本 2012）。
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マーカー数である。1つのSNPマーカーから得ら

れるアレルはおおむね2つであるのに対し、マイ

クロサテライトはその数倍〜十数倍のアレル数が

期待できるため、SNPの1/10程度のマーカー数で

同程度の解像度が得られることになる（津村2012）
というが、それでも約100座のマイクロサテライ

トマーカーが必要である。ヒノキはスギと同様に

有用で重要な造林樹種ではあるが、ゲノム研究は

スギの後を追っている状況であり、 開発された

DNAマーカーもまだ少ない。今後、大量のマーカー

を用いた解析が可能になれば、これまでには検出

できなかった遺伝構造が検出できるようになるか

もしれない。

おわりに

　ヒノキ天然林集団の遺伝的多様性と地理的遺伝

構造に関する研究は、全国25の天然林を対象とし

て行ったものである。どのヒノキ林も現在では、

貴重な天然遺伝子源として保護の対象となってい

る。分布域の北端のいわき集団は保護面積10.6 ha
の赤井岳国有林にある林木遺伝資源保存林で、林

分内にある個体は2004年時点で90本、稚樹は0本
という調査結果である。南端に近い九州・宮崎県

の小林集団も同様に林木遺伝資源保存林で面積も

6.8 haと小さい。また、南端の屋久島集団は、面

積は1,143 haと広いものの成木密度はかなり低い

という（Tsumura and Ohba 1993）。これらの天然林

集団は、STRUCTURE解析によりクラスターの構

成が他集団と異なったことなどから、今後も個体

数が減少しないように保全する必要があるだろ

う。野外観察の結果からも、多くの天然林では林

床にほとんど実生がなく、天然更新が期待できな

いことが報告されている。また、木曽地方など比

較的個体数が多く多様性が保持されている天然林

についても同様で（Yamamoto 1993）、急速な多様

性の低下は見られなくとも、各個体が遺伝子源と

して重要で、個体の枯死が多様な遺伝子資源を失

うことに繫がる。よって、これらの集団について

も、保全はやはり必要であろう。

　ヒノキの起源およびその分布変遷については、

遺伝学的研究からは迫り切れていない。今後、天

然林集団の遺伝的評価は、自然選択に対して中立

な遺伝マーカーによるものから、より集団の適応

に関連する遺伝子解析へと移行するだろう。また、

ゲノム中の変異をより網羅的に拾い上げることが

可能な次世代シーケンシングによる分析も、すで

に開始されているようだ。それらの成果は、先行

研究や本研究で得られた過去の移住、遺伝的浮動

などの集団の歴史を反映した中立な遺伝的変異で

評価した遺伝構造を合わせ、日本におけるヒノキ

天然林の成立過程を明らかにしてくれると期待す

る。さらに、遺伝構造を知ることは、現行の種苗

配付区や育種基本区の妥当性を評価するために重

要な一つの要素となるかもしれない。日本全国の

環境条件や天然分布の情報を基本に1934年に有用

針葉樹の種苗配付区域が、1967年には行政単位を

もとに育種基本区が制定された。この2つのゾー

ニングには多少の違いがあったが、スギでは天然

林の遺伝構造の成果およびこれまでの次代検定林

の詳細なデータ解析の結果から、ゾーニングの妥

当性が議論できる段階に至っている。ヒノキにお

いても長い年月で培われてきた天然林の遺伝構造

をむやみに乱すことなく十分な育種効果をあげる

ために、ヒノキ天然林の遺伝構造をより掘り下げ

ることは今後ますます重要になると思われる。
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はじめに

　スギCryptomeria japonica （L.f.） D.Donは以前に

スギ科に分類されていたが、分子系統研究の結果、

広義のヒノキ科として統合した方が妥当だとの結

論がでたため（Kusumi et al. 2000）、現在では広義

のヒノキ科スギ属に属する種となっている。日本

国内には主に日本海側に分布する変種のアシウス

ギ（C. japonica var. radicans Nakai）があると言われ

ている。形態的にはアシウスギは針葉が短く枝が

しなやかで雪を捕捉しにくい形態をしている。ま

た多雪地帯では伏条更新を良く行っていることが

明らかになっている（Taira et al. 1997；Moriguchi et 
al. 2001；Kimura et al. 2013）。また中国の南東部の

安徽省、浙江省、福建省、江西省、湖南省、およ

び四川省に分布するリュウサン（柳杉）は当初は別

種（C. fortunei Hooibrenk ex Otto et Dietr.）とされてい

たが、最近の研究では変種レベル（C. japonica var. 
sinensis Siebold）が妥当となっている。葉緑体DNA
の結果ではリュウサンと日本のスギに違いはない

が（Tsumura et al. 1995）、核DNAレベルではかなり

の遺伝的分化がみられる（Tsumura et al. 2020, Cai et 
al. 2020）。本種の樹高は最大で50 ｍ以上になり、

成長も速いため、わが国の最も重要な造林樹種と

なっている。わが国で最も樹高の高い個体（62 ｍ）

は京都府の京都市花脊にあると言われている。ま

た植林であるが高野山のスギ並木の中には樹高50 
ｍを超える個体も見られる。大面積が残っている

屋久島は巨樹スギが多く残っているが、樹高は30 
ｍ前後の個体で「あばれスギ」が多い（屋久杉自然

館2002）。戦後の拡大造林の際に積極的に造林が

行われたため、現在では日本の人工林面積約1,000
万haの約45％をスギが占めている。

　種子散布は重力と風力によるが、母樹から200 
ｍ程度まで散布されている（Takahashi et al. 2008）。
花粉散布は長距離におよび他の風媒の樹種と同様

に遺伝的な混合が起こりやすい種である。

　スギの天然分布は，北は青森県の鰺ヶ沢天然林

から、南は鹿児島県の屋久島まで広範にわたって

いる。中国の東南部には天然林かどうかは定かで

はないが、スギの老齢木がある程度存在している

と言われている（Cai et al. 2020）。スギ天然林は日

本海側に多く、湿潤な土壌を好むため、降水量が

多い地域に多く見られる（林1960、図−1）。現在の

天然分布は花粉分析の結果、4,000年ほど前に形成

されたといわれている。それ以前の最終氷期には、

いくつかの逃避地（refugia）（伊豆半島周辺・若狭

湾周辺・隠岐の島・屋久島など）に大きな集団が

分布していたと考えられている（Tsukada 1982）。
スギは古代から建築材料などとして各地で利用さ

れてきた。そのため、天然林の伐採、保育などが

積極的に行われてきており、現在では手つかずの

スギ原生林はほとんど存在しない。広大なスギ天

然林が残っている屋久島でも、山奥まで過去の伐

採の形跡が残っている。現在、遺伝子保存林とし

て指定されている森林は212カ所で、100ヘクター

図−1　スギの天然分布（黒色；林1960）と最終氷期
の逃避地および海岸線（それぞれ斜線および破線；
Tsukada 1982）。
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ル以上の屋久島、秋田県仁別、秋田県桃洞佐渡、

大杉谷などの大きな森林を除くと、どれも数ヘク

タールから数十ヘクタールの小さな森林しか残さ

れていない（Tsumura 2011）。
　有用な樹種であるため精英樹選抜育種事業育種

が昭和32年から始められ、成長や形質の優れた約

3,600個体が精英樹として主に人工林から選抜さ

れている。これらを使って採種園や採穂園が造成

され、造林用の苗木の生産が行われてきた。選抜

された精英樹はさらに成長等の特性を評価するた

めに次代検定林が造成され、その結果から第二世

代の精英樹選抜が行われる（林木育種協会2004）。
造林の形態は西日本に多い挿し木造林と東日本に

多い実生造林の形態がある。また使用される苗木

生産に使われる母樹は地域によって異なるため、

地域ごとのニーズにあった育種が望まれている。

　スギでは成木が枯死してしまうような病害は少

ないが、スギカミキリやスギザイノタマバエはス

ギの材に被害を与える穿孔性害虫である。また赤

枯苗は主に苗木が枯死に至る病気である。この他

にも多くの病害が知られている。造林木では根元

曲がりや冠雪害などの雪害や凍害、寒風害および

凍裂などで材に被害が出る気象害が知られてい

る。

　スギはわが国の樹木では最も多くの遺伝情報

の蓄積があり、 多くのEST（Expressed Sequence 
Tag）情報の蓄積（Ujino-Ihara et al. 2005；Futamura 
et al. 2008）、DNAマーカーの開発が行われており

（Tani et al. 2004； Moriguchi et al. 2009；Uchiyama et 
al. 2012；Ueno et al. 2012）、高密度な連鎖地図の構

築も行われている（Tani et al. 2003； Moriguchi et al. 
2012）。
　本論ではわが国でもっとも重要な林業樹種であ

るスギのもつ遺伝的多様性および天然林の遺伝構

造について解説をする。

遺伝的多様性

　スギの遺伝的多様性はこれまでにアロザ

イム、 マイクロサテライト、CAPS（cleaved 
amplified polymorphic DNA）、SNP（single nucleotide 
polymorphism）などの遺伝マーカーで調査されて

きた（Tsumura and Ohba 1992；Tomaru et al. 1994；
Takahashi et al. 2005；Tsumura and Tomaru 1999；
Tsumura et al. 2007，2014，2020）。アロザイム、マ

イクロサテライト、CAPSおよびSNPでは平均ヘ

テロ接合度（HE）がそれぞれ0.178、0.770、0.322お
よび0.311であった。アロザイムデータは多くの

蓄積があり他種との比較が可能で、 スギは樹木

の中では平均値よりも少し高い遺伝的多様性が

あることが明らかになっている（Hamrick and Godt 
1989）。DNAデータに関してはまだ十分な研究の

蓄積がないので、比較は簡単にはできない。塩基

配列レベルでの比較は行われており、スギの塩基

多様度（θ）は0.00383（Kado et al. 2003，2008）、0.0050
程度（Tsumura et al. 2020）であり、マツ科の針葉樹

や被子植物に比べ低い値を示した（Savolainen and 
Pyhäjärvi 2007）。アロザイムレベルでは他の樹種

と同等か高い遺伝的多様性を持っているが、DNA
の塩基配列レベルでは必ずしも高い変異性を持っ

ていないと言うことは過去に集団サイズの縮小が

起こったことを示している（Kusumi et al. 2000）。
　地域的な違いを見ると148座のCAPSマーカー

を用いた西日本の集団が東日本の集団よりも遺

伝的多様性が高い傾向にあったが（Tsumura et al. 
2007）、その後の3,930座のSNPを用いた研究では

南北の分布の端の集団は遺伝的多様性が多少低

い傾向にあったがその違いは明瞭ではなかった

（Tsumura et al. 2014）。またSSRマーカーを用いた

研究では、最終氷期の逃避地と考えられる伊豆半

島周辺、若狭湾周辺、隠岐の島、屋久島の天然集

団は稀なアレル（対立遺伝子）や固有アレルのレ

ベルでは現在でも相対的に高い遺伝的多様性を保

持している（図−2）。 これは最終氷期から現在ま

ででは、スギではそれほど多くの世代が経ていな

いのと、ある程度の集団サイズが維持されてきた

ためであると考えられる（Takahashi et al. 2005）。特

に屋久島のスギ天然林は本土の集団に比べて遺伝

的多様性が高い（Tsumura et al. 1993；Takahashi et al. 
2005）。これはスギ天然林の大面積が維持されて

きた結果であると考えられる。

　また中国のスギ老齢木の遺伝的多様性は日本の

スギ天然林に比べ低く日本の約7割程度の遺伝的

多様性しか保有していないことが分かっている

（Tsumura et al. 2020）。これは氷河期に降水量が少

なくなったために起こった大幅な集団の縮小の結

果だと考えられる。
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地理的遺伝構造

　スギ天然林をアロザイム、 マイクロサテライ

ト、CAPSおよびSNPで分析した結果、 集団間

の遺伝子分化係数はそれぞれGST = 0.040、FST = 
0.028、GST = 0.050、FST = 0.0391であり、遺伝マー

カーの種類にかかわらず低い遺伝的分化を示した

（Tomaru et al. 1994；Takahashi et al. 2005；Tsumura et 
al. 2007, 2014）。スギの天然林29集団の分析ではい

わゆる日本海側に分布するウラスギと太平洋側に

分布するオモテスギが明瞭に遺伝的分化をしてい

た。これまでに形態形質や分布状況から言われて

いたオモテスギとウラスギが分化していたことが

遺伝的データで裏付けられたことになる。中国の

変種であるリュウサンを入れて解析すると、日本

と中国の集団の遺伝的分化は大きく、FST = 0.171
であった（Tsumura et al. 2020、図−3）。中国国内の

老齢木集団の遺伝構造は明瞭で、4省7集団の遺伝

的分化は大きかった（FST = 0.1204、Cai et al. 2020）。
　スギ14集団を3,930 SNPsで解析した結果を用

いてSTRUCTURE解析したところ（Pritchard et al. 
2000）、K = 2（ΔKが最大）でオモテスギとウラス

ギ集団が明瞭に分化していた（Tsumura et al. 2014, 
図−4）。また九州の宮崎県の鬼の目集団はウラス

ギ系統であることが明らかとなった。またK = 4（尤

度が最大）ではウラスギ系統がさらに北部の2集

団と南部の5集団に分かれ、オモテスギ系統では

屋久島集団が本土集団と分かれた。屋久島集団は

本土集団から長い間、隔離されていたために遺伝

的分化が生じたと考えられ、東北北部の2集団が

他のウラスギ集団と分化したのは氷期の集団縮小

などが原因でないかと考えられる。

　中国国内の4省7集団のRAD-seqによる解析結

果では、 集団間の遺伝的分化は前述の通り大き

かったが、なぜか距離による隔離（IBD：isolation 
by distance）は見られなかった（図−5、Cai et al. 
2020）。この原因としては氷期の集団縮小と人為

の強い影響が考えられた。

　またそれぞれの系統の分岐年代に関しては、20
座のSSRマーカーを用いた推定では日本の4つの

系統（東北日本海側、日本海側、太平洋側、屋久島）

図−3　3930座のSNP遺伝子型データを用いたス
ギ14集団のSTRUCTURE解析結果。Tsumura et 
al.（2014）を改変。

図−4　日本のスギ天然林（オモテスギとウラスギ）
と中国のリュウサンの遺伝的関係。Tsumura et 
al.（2020）を改変。

図−2　スギ天然林の遺伝的多様性［稀なアレル（対
立遺伝子）と固有アレル］。 最終氷期の逃避地
（Tsukada 1982）の集団が現在でも高い遺伝的多様
性を保持している（Takahashi et al. 2005）。
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の分岐は同時に起こっており、2.5万年〜7.6万年

前であると推定されている（Kimura et al. 2014）。ま

た120遺伝子の塩基配列データを用いた推定では

屋久島集団が85万年前に分岐し、オモテスギとウ

ラスギが32万年前に分岐したと推定されている

（Moriguchi et al. 2019）。また18遺伝子の塩基配列

データを用いた推定では、3.0万年〜9.0万年前に

上述の日本4系統と中国1系統が同時に分岐した

結果となっている（Tsumura et al. 2020）。これらの

結果では用いたマーカーおよび推定手法が異なる

ため、この様な分岐年代の違いが出たのかもしれ

ないため、更なる解析が必要である。いずれにし

ても氷期の際の集団の縮小が系統の分岐に関連し

ていることは間違いがない。

　スギの29集団を142座で解析した際に連鎖不平

衡（Linkage Disequilibrium, LD）も同時に解析した

結果、特定の集団で高いLDが検出された（図−6、
Tsumura et al. 2007）。有意な連鎖不平衡数が3,000
組み合わせを超える集団が4集団見られた（立山、

新宮、安芸、屋久島）。これらの原因は集団の縮

小、人為的な攪乱などが考えられる。本研究で用

いた立山集団は狭い範囲で収集した可能性が考え

られ、屋久島集団は屋久島内の2集団を混ぜて解

析したためにワーランド効果の結果であると考え

られる。その他の2集団は採集した天然林の集団

サイズが小さかったためにLDが高く検出された

と考えられる。LDは現在の集団の履歴を知るた

めに重要なパラメータである。スギのようなある

程度集団サイズが大きく他殖率が高い樹種では一

般的にLDは高くはならない。高くなる原因は集

団の縮小、人的な攪乱、自然淘汰、集団の融合な

どが考えられるため、LDから集団の履歴を推測

できる可能性がある。

おわりに

　スギ天然林で大面積が残っている箇所は少な

く、秋田、立山、屋久島などは比較的大きな面積

が現在でも保存されている。しかし、他のほとん

どの天然林はわずか数ha規模の小さい集団ばか

りである。またわが国のスギの人工林面積は全人

工林の約45％も占めているため、天然林の周辺に

は必ず人工林が存在している。そのため現在の天

然林を適切に管理したとしても人工林からの花粉

流入は避けることができない。これは将来の天然

林が人工林からの花粉流入で遺伝的な攪乱が起こ

る可能性を示唆している。周辺の植栽された人工

林の苗の由来が天然林の産地と異なる場合に問題

となる。スギの花粉流入をスギの採種園で調査し

た結果、採種園から半径10 km内にほとんどスギ

の人工林がない場合でも有効な外部花粉の流入率

は約30％以上もあることが明らかになっている

（Moriguchi et al. 2005）。この場合に対処する方法は

ただ一つであり、それは現在の優良な天然林の生

息域外保全である。有用な天然性の個体を挿し木

で大規模に保全するしか方法はない。

　スギの起源は古く鮮新世まで遡る（植村1981）、
その後に日本列島が形成されるに従って日本海側

と太平洋側の気候の違いができ、数百万年の間に

それぞれの気候に適応して遺伝的違いが形成され

てきたと考えることができる。この長期間の自然

淘汰の結果を私たちの時代のわずか数百年で壊し

図−6　スギ天然林集団の有意な連鎖不平衡数。 黒
は1％レベルで有意、 灰色は5％レベルで有意。
Tsumura et al.（2007）を改変。

図−5　中国のスギ老齢木集団の遺伝構造。Cai et 
al.（2020）を改変。
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てしまうことは大きな問題である。地域環境に適

応的な遺伝子の解析も進みつつある（Tsumura et al. 
2007；Tsumura et al. 2014）。将来に渡って有用な遺

伝資源を確保し、将来の遺伝研究や育種の事業に

役立てるために大規模な生息域外保全を実施すべ

きであると考えている。
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はじめに

　コブシ（Magnolia kobus DC.）はモクレン科モク

レン属の落葉高木である。モクレン属ハクモクレ

ン亜属（Yulania）に属し、国内の近縁種にシデコブ

シ［M. stellata （Siebold et Zucc.） Maxim.］やタムシバ

［M. salicifolia （Siebld et Zucc.） Maxim.］がある。コブ

シは主に冷温帯に生育し、国内では北海道と本州、

九州に、国外では韓国の済州島に分布する（図−1）。
花が美しいため街路樹や庭園樹としての人気が高

く全国で広く植栽されている。

　コブシの種内には、基本変種コブシ（M. kobus 
var. kobus）と変種キタコブシ（M. Kobus var. borealis 
Sarg.）が存在する。大橋（2015）によると、変種キ

タコブシは、変種コブシに比べて葉や花が大きく、

本州中部の日本海側から北海道にかけて分布して

いる。Tamaki et al.（2019）は九州から北海道にかけ

ての22集団の葉形質の変異を調べ、北緯36度付

近に葉形質の変異の境があることを示したが、南

方に位置する一部の集団では葉形態から変種を特

定するのが困難だとも述べている。Callaway（1994）
は、変種キタコブシの形質は一定のものではなく、

両方の形質を示す個体もいるので、変種の区別を

するのは適切ではないとしている。 また、Ueda
（2006）は変種キタコブシを異名の一つとして扱っ

ており、特に変種としての説明もしていない。以

上より、コブシの種内には葉形質の変異があるも

のの、変種コブシと変種キタコブシの違いはそう

明確なものではないと考えるのが適切だろう。

　コブシの近縁種の一つにコブシモドキ（M. 
pseudokobus C.Abe et Akas.）がある。コブシモドキ

はコブシに似るが、低木で花が大きく、コブシが

2倍体であるのに対し、3倍体の核相を示す（Ueda 
1986）。コブシモドキは、コブシが分布しない四

国の徳島県から1個体のみが報告されているだけ

で、さらにその野外個体は既に絶滅し、現在では

図−1　コブシ23集団の位置とSTRUCTURE解析におけるK = 2の場合の遺伝的クラスターおよび葉緑体
DNAハプロタイプの分布（左）。灰色のエリアはコブシの分布域を示す。太字のアルファベットとその個数
は葉緑体DNAハプロタイプとその調査個体数を示す。葉緑体DNAハプロタイプのネットワーク図（右；
H–Jはコブシで検出されたハプロタイプを、A–Gはタムシバで検出されたハプロタイプを示す）。Tamaki et 
al.（2019）をもとに改変。
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挿し木によるクローンが現地外保存されているの

みである。最近、Sakaguchi et al.（2020）は、コブシ

モドキの核と葉緑体のゲノムを調べてコブシを含

む近縁種と比較した結果、コブシモドキは最近コ

ブシから生じた3倍体であることを示した。さら

に、Sakaguchi et al.（2020）は、コブシモドキは植

栽個体からの逸出に由来する可能性が高いと述べ

ており、これまで独立種とされていたコブシモド

キをコブシの品種［M. kobus f. pseudokobus （Abe & 
Akasawa） S. Sakaguchi］に位置付けた。

　コブシは展葉前の3–4月にかけて開花する。花

は白く、花弁の枚数は6枚である。一般に、開花

時に花のすぐ下に小型の葉が出ることで近縁種の

タムシバと区別できるとされるが、筆者の観察で

は出ない個体もあり、花だけではタムシバとの識

別は困難である。しかし、葉の形状や葉芽の毛の

有無から、タムシバとは明確に区別できる。近縁

種シデコブシとは、花弁数や葉の形状で区別でき

る。花粉は虫媒で、ポリネータはハエ目やハチ目、

コウチュウ目などである（Yasukawa et al. 1992）。果

実は主に鳥により散布されるが（石田ら2008）、テ

ンによる散布の報告例もある（高槻2017）。 果実

や種子の形態が良く似た近縁種のタムシバでは、

げっ歯類による散布も知られていることから（高

橋2009）、鳥に加えて小動物によってもコブシの

種子が散布されていると考えられる。

　タムシバとは、生育立地は異なるが分布は重複

するため、時に自然種間交雑由来の個体が見つか

る（Ueda 2006）。シデコブシとは、生育立地は似る

が分布は重複しないため、自然種間交雑は生じな

い。しかしながら、シデコブシの自生地の近くに

植栽されたコブシとシデコブシとの種間交雑が報

告されている（行年ら2016）。また、コブシとシデ

コブシの人工交配実験によると、2種間には種子

形成時の生殖隔離は存在せず、いずれを母樹にし

た場合でも種内交配と同程度の効率で種子が生産

されることが知られている（Tamaki et al. 2021）。

地理的遺伝構造と遺伝的多様性

　Tamaki et al.（2019）は済州島から北海道にかけて

のコブシ分布全域からの23集団の核マイロサテラ

イトの変異を調べ、大きく北緯39度付近で北方系

統と南方系統に分かれることを示した（図−1）。さ

らに、北方系統は内部にあまり明瞭な集団構造が

見られなかったのに対し、南方系統は内部にほぼ

都道府県レベルで異なる明瞭な集団構造が見られ

た（表−1）。従って、コブシは階層的な集団構造を

有していると言える。

　北方系統は単一の葉緑体DNAハプロタイプか

ら構成されていたのに対し、南方系統は北方系統

で出現したハプロタイプを含む3種類のハプロタ

イプから構成されていた。また、北方系統は南方

系統に比べて有意に低いアレリックリッチネスと

遺伝子多様度の値を示した（図−2）。 済州島や中

国地方の一部の集団を除くと、遺伝的多様性は北

方系統で低く、南方系統で高い傾向にあると言え

る。近似ベイズ計算により、北方系統と南方系統

の分岐年代は56.5万年前（95％最高事後密度区間、

23.5–160万年前）と推定された。2系統は最終氷期

に分岐したのではなく、分岐はそれよりも古く、

分岐後に何度か氷期・間氷期のサイクルを経験し

ていると考えられる。

　北方系統と南方系統の境界（北緯39度付近）は

葉形態の境界（北緯36度付近）と異なっていた。

北方系統は変種キタコブシのみで構成されていた

が、南方系統は変種コブシとキタコブシの混合か

ら構成されていた（表−1）。つまり、形態に基づく

コブシ2変種は遺伝的系統と完全には対応してい

ない。葉形変異を応答変数にし、気候データと集

団の歴史（北方系統の祖先性）を説明変数にして回

帰分析した結果、葉形変異は気候データと集団の

歴史の両方で説明された。このことは、変種の違

いを示す葉形変異が自然選択と系統分岐の両方の

影響を受けて形成されたことを意味する。

おわりに

　コブシの遺伝的構造と葉形変異の関係は、一見、

タムシバの遺伝的構造と葉形変異の関係に似てい

るように見えるが、タムシバでは遺伝的構造と葉

形変異が対応していたのに対し、コブシでは対応

していなかった点で大きく異なる。詳しくは本書

の4.17タムシバについての解説を参照してもらい

たい。

　コブシは街路樹や庭園樹としての人気が高く、

全国で植栽されているが、植栽個体から野外への

逸出も多く報告されている（石田ら2008; 玉木ら

2016）。コブシは変種コブシとキタコブシの形態

的な違いがそれほど明瞭ではなく、さらにキタコ
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ブシだからと言って、必ずしも同じ遺伝的背景（北

方系統／南方系統の違い）を示すわけではない。

従って、遺伝的地域性に配慮した植栽を行うため

には、形態的な違いで判断してはいけない。特に

北緯39度以南の地域では、都道府県レベルで異な

る集団構造が存在するため、植栽を行う際には、

できるだけ自生地に近い集団から採取した地域性

種苗を用いる必要がある。

　東海地方の低地にはもともとコブシは分布して

おらず、一方で固有種かつ絶滅危惧種のシデコブ

シが分布している。東海地方でもコブシが植栽さ

れることが多いが、シデコブシとの間に種子形成

図−2　コブシ23集団の核マイクロサテライトのアレリックリッチネスと遺伝子多様度の分布。Tamaki et 
al.（2019）をもとに改変。

表−1　STRUCTURE解析におけるK = 14の場合の各集団に占める各遺伝的クラスターの割合

遺伝的クラスターの割合 a

集団 系統 変種 b 所在県 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14
1 北方 キタ 北海道 0.66 0.21 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.00 0.01 0.00 0.00 0.01 0.06
2 北方 キタ 北海道 0.22 0.59 0.01 0.02 0.01 0.02 0.03 0.01 0.01 0.00 0.01 0.01 0.01 0.06
3 北方 キタ 北海道 0.23 0.57 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.00 0.01 0.10
4 北方 キタ 北海道 0.12 0.73 0.01 0.01 0.01 0.01 0.02 0.01 0.01 0.00 0.01 0.00 0.01 0.06
5 北方 キタ 北海道 0.26 0.63 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.00 0.01 0.00 0.01 0.00 0.02 0.01
6 北方 キタ 北海道 0.44 0.40 0.00 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.00 0.01 0.01 0.01 0.07
7 北方 キタ 北海道 0.21 0.64 0.01 0.01 0.01 0.02 0.01 0.01 0.01 0.00 0.01 0.01 0.01 0.05
8 北方 キタ 青森県 0.22 0.55 0.01 0.01 0.01 0.01 0.02 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.11
9 北方 キタ 秋田県 0.10 0.63 0.02 0.02 0.01 0.01 0.02 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.02 0.13
10 北方 キタ 岩手県 0.06 0.60 0.01 0.03 0.02 0.02 0.05 0.02 0.03 0.02 0.02 0.01 0.06 0.05
11 南方 コブシ 宮城県 0.03 0.08 0.45 0.03 0.04 0.09 0.03 0.02 0.02 0.00 0.02 0.01 0.14 0.04
12 南方 キタ 新潟県 0.01 0.03 0.01 0.81 0.03 0.02 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01
13 南方 キタ 長野県 0.02 0.04 0.01 0.47 0.03 0.03 0.02 0.01 0.03 0.01 0.01 0.01 0.15 0.16
14 南方 キタ 富山県 0.01 0.03 0.01 0.06 0.73 0.02 0.01 0.05 0.02 0.01 0.02 0.02 0.01 0.01
15 南方 コブシ 茨城県 0.01 0.03 0.05 0.05 0.02 0.67 0.05 0.01 0.02 0.01 0.01 0.02 0.02 0.03
16 南方 コブシ 千葉県 0.03 0.03 0.01 0.01 0.04 0.59 0.02 0.02 0.01 0.01 0.01 0.00 0.02 0.19
17 南方 コブシ 山梨県 0.02 0.06 0.01 0.02 0.01 0.08 0.66 0.05 0.02 0.01 0.01 0.02 0.01 0.03
18 南方 キタ 滋賀県 0.01 0.02 0.01 0.01 0.02 0.01 0.01 0.84 0.01 0.01 0.02 0.01 0.01 0.01
19 南方 中間 兵庫県 0.01 0.03 0.04 0.06 0.12 0.13 0.01 0.17 0.22 0.08 0.04 0.01 0.05 0.03
20 南方 コブシ 広島県 0.01 0.01 0.00 0.00 0.00 0.00 0.01 0.01 0.00 0.88 0.00 0.00 0.00 0.05
21 南方 中間 大分県 0.01 0.02 0.00 0.02 0.01 0.01 0.01 0.01 0.03 0.02 0.83 0.01 0.01 0.01
22 南方 中間 鹿児島県 0.01 0.01 0.00 0.01 0.02 0.01 0.01 0.01 0.87 0.02 0.01 0.00 0.01 0.01
23 南方 未計測 済州島 0.01 0.02 0.00 0.02 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.00 0.01 0.89 0.01 0.01

a 0.2以上の値を太字で示した。
b 変種はTamaki et al.（2019）のFig. 4に基づく。キタはキタコブシを示す。
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時の生殖隔離は存在しないため、シデコブシへの

遺伝子撹乱が生じる可能性が高いので、自生地の

近くでは決して植栽を行うべきではない。
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はじめに

　シデコブシMagnolia stellata （Siebold et Zucc.） 
Maxim.はモクレン科モクレン属に属する落葉小高

木である。モクレン科は東アジアと北米の東南部

に分布する200種以上の木本からなる科であり、

花が美しいことから園芸利用が盛んで品種も多く

作られている（Callaway 1994）。園芸種としてのシ

デコブシは日本だけでなく、海外でも人気が高い。

　モクレン科には、かつては多くの属が存在した

が、DNAと形態情報にもとづいて整理された結果、

現在ではユリノキ属（Liriodendron）以外は全てモ

クレン属にまとめられている（Figlar and Nooteboom 
2004）。シデコブシはモクレン属の中のハクモク

レン亜属（Yulania）に含まれ、日本には近縁種の

コブシ（M. kobus）とタムシバ［M. salicifolia （Sieb. et 
Zucc.） Maxim.］が分布している（Ueda 2006）。海外

に目を向けると、中国の浙江省にはシデコブシと

形態が良く似たM. sinostellata P.L.Chiu & Z.H.Chen
とM. amoena Cheng、M. zenii W.C.Chengが分布し

ている。特に形態が似ているM. sinostellataは、か

つてはシデコブシと同種であると考えられてい

た。しかし、Wang et al.（2013）によると、染色体

構造や花粉の形態、枝先の色、萼片の有無、葉緑

体DNAの系統解析の結果から、シデコブシとは

別種であるとされている。

　シデコブシの分布は岐阜・愛知・三重の3県の

標高約700 mまでの暖温帯に限られる（日本シデ

コブシを守る会1996）。同地域には丘陵が多く存

在し、シデコブシは主にその麓の岩屑や礫が堆積

した場所にできた湿地に生育している（図−1）。
　花は雌性先熟を示す。個花は明確な雌期と移行

期、 雄期に分かれるため、 同花受粉は生じない

が、個花の開花タイミングが個体内で異なるため、

隣花受粉による自殖が生じる（Setsuko et al. 2008）。
主なポリネータはコウチュウ目やアザミウマ目、

ハエ目の小昆虫で、ハチ目も見られるが多くはな

い（鈴木ら2012）。 種子散布は鳥もしくは重力散

布である。交配様式は自殖と他殖の両方を行う混

合交配様式を示す。種子段階の集団レベルの自殖

率は30％程度であるが、 母樹間で大きくばらつ

く（Tamaki et al. 2009a, b；Setsuko et al. 2013）。多く

の集団では、自殖個体に近交弱勢が働くため、生

活史段階を経るにつれ近交係数は低下するが、一

部で近交弱勢の影響がほとんど見られない集団も

存在する（Hirayama et al. 2007；Tamaki et al. 2009a）。
更新は種子による実生更新に加え、萌芽や伏条更

新も行う（Setsuko et al. 2004）。光条件が良い場合、

樹高1 m程度で開花・結実が可能である（Tamaki et 
al. 2021）。
　シデコブシは明るい環境を好むため、生育地で

ある湿地の遷移が進みコナラなどが優占する高木

林になると、その場所での生育や更新が困難にな

る（Matsushita et al. 2016）。人の影響が小さかった

時代には、斜面崩壊で新たに形成される湿地を乗

り継いで生き延びてきたと考えられている（広木

2002）。かつて里山に人手が加えられていた時代

には、高木を伐採して利用することで湿地の遷移

が抑えられ、常に明るい環境が維持されていたた

め、シデコブシの生育や更新に好適な環境が保た

図−1　シデコブシの分布域とTamaki et al.（2008）で
用いた20集団の位置図。灰色のエリアは分布域を、
黒丸は集団の位置を、点線はシデコブシとタムシ
バの分布が重複するエリアを示す。
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れていた。しかし現在では自生地である湿地の多

くは開発で消失し、新たな湿地の形成は砂防工事

で生じにくくなり、里山に手が入ることも少なく

なり、集団の存続が困難になったため絶滅の危機

にある。

　本稿では、これまでにシデコブシを対象に行わ

れた遺伝的多様性や遺伝的構造、近縁種のタムシ

バとの自然種間交雑などに関する研究を紹介す

る。

集団内・集団間の遺伝的多様性

　シデコブシはこれまでに分布全域の集団を対象

としたアロザイムと核マイクロサテライト、 葉

緑体マイクロサテライトの変異が報告されてい

る（河原・吉丸1995；Ueno et al. 2005；Tamaki et al. 
2008）。これらの文献に示されている要約統計量

と一部を追加計算したものを表−1にまとめた。こ

れらの異なる遺伝マーカーからは、ほぼ共通した

傾向が得られているが、それぞれのマーカーで特

徴が異なるため、まずは個別に説明を行う。

　アロザイムのHSは0.092を示した。これは近縁

の広域分布種であるコブシの0.094とほぼ同程度

の値である（河原・吉丸1995）。また、Hamrick et 
al.（1992）の木本種のアロザイム変異をまとめた総

説の値と比較すると、被子植物の平均値（0.143）
よりは低いが、固有種（0.056）よりは高い値を示

した。GSTは0.254の値を示し、被子植物と固有種

の平均値（それぞれ0.102と0.141）よりも高い値を

示した。シデコブシは一般的な被子植物と比べる

と多様性は低いが、分布がかなり限られていて絶

滅危惧種である割には、それほど低くない多様性

を保有しており、集団分化のレベルはかなり高い

ことが分かる。

　核マイクロサテライトの集団内・種内の変異は

他の2遺伝マーカーと比べて最も高い値を示した。

Tamaki et al.（2008）の研究では分布域内の20集団を

対象とし、詳細なスケールで遺伝的変異の分布を

調べているので（図−1）、このマーカーの結果をも

とに各集団における多様性の違いを解説していき

たい。集団内の多様性は遺伝子多様度とアレリッ

クリッチネスの両方で、愛知県渥美半島や三重県

の一部の集団において低い傾向を示した（図−2）。
これらの地域にはそれぞれ1000と600個体程度し

か生育していないため（石田 未発表）、隔離・小

集団化の影響が強く現れていると考えられる。一

方、三重県の集団のうち、田光集団は全分布域の

中で最も高い多様性を示した。Tamaki et al.（2008）
の研究では隔離・小集団化の影響について、回帰

分析を用いたアプローチを行っている。その結果、

対象集団のサイズ（繁殖個体数）が大きく、周辺集

団数が多い集団ほど遺伝的多様性が高いことが明

らかになった。田光集団は比較的集団サイズが大

きく、周辺集団も存在するため、分布周縁部にあ

りながらも高い遺伝的多様性を維持できていると

考えられる。

　葉緑体マイクロサテライトの遺伝的分化の程

度は、3マーカー中で最大値を示した。Ueno et 
al.（2005）が調査した11集団のうち、3集団は1つ
のハプロタイプに固定していたが、それ以外の8
集団では多型が見られた。三重県の集団では固有

のハプロタイプが多く出現していた。また、Ueno 
et al.（2005）のKomono（9）集団（図−1の田光集団に

相当する）は核マイクロサテライトと同様に集団

内変異の最大値を示した。

表−1　シデコブシにおけるアロザイム、核と葉緑体のマイクロサテライト（SSR）の集団内・集団間変異

遺伝マーカー 座数 集団数 N NA HT HS FST G´ST D 文献 a

アロザイム 15 9 67.1 － 0.123 0.092 0.254 0.283 0.035 1, 2
核SSR 10 20 34.3 22.1 0.882 0.719 0.185 0.683 0.598 4
葉緑体SSR 1 11 35.4 13 0.876 0.333 0.620 0.898 0.709 3

N：集団あたりの個体数、NA：座あたりのアレル数（葉緑体SSRはハプロタイプ数）、HT：全集団の遺伝子多様度、
HS：集団内の遺伝子多様度の平均、FST：遺伝的分化の指数（アロザイムはGST、葉緑体SSRはΦSTの値を用いた）、
G´ST：標準化した遺伝的分化の指数（Hedrick 2005）、D：多様性を乗法的に分解した場合の遺伝的分化の指数（Jost 
2008）。
葉緑体は組み換えが無いため、座数を1としたが、ハプロタイプは3領域の変異に基づいて決定されたもので
ある。表中の値は文献に示されている値、もしくは示されている値をもとに計算した値である。アロザイムと
葉緑体SSRのHTは文献中に示されていなかったので、FST = 1 – （HS / HT） から計算した。
a 1：河原・吉丸（1995）、2：河原（2000）、3：Ueno et al.（2005）、4：Tamaki et al.（2008）。
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　三重県の一部の集団は低い多様性を示す一方

で、 一部の集団は高い多様性を示した。 玉木ら

（2009）とTamaki et al.（2016）は三重県の残存集団

を対象に詳細な調査を行ったところ、田光集団と

それに隣接する田口集団の2集団は、核と葉緑体

マイクロサテライトの両方の変異において、同地

域に出現するアレル（対立遺伝子）やハプロタイプ

の8割以上を保有していることが明らかとなった。

これら2集団は地域や種内の変異の多くを保有し

ているため、遺伝的多様性保全の視点から特に重

要な集団であると考えられる。

地理的遺伝構造

　シデコブシでは、分布全域の集団を対象にした

研究において、 核と葉緑体マイクロサテライト

の両方の遺伝マーカーで、 地理的距離と遺伝的

距離の有意な相関が検出された（Ueno et al. 2005；
Tamaki et al. 2008）。
　Tamaki et al.（2008）で使用したデータを用いて

STRUCTURE解析を行ったところ（Prichard et al. 
2000；Hubisz et al. 2009）、最適なクラスター数（K）
は2もしくは3となった（図−3）。愛知県渥美半島

の集団は固有のクラスター組成を示した。これら

の集団は遺伝的多様性が低いため、遺伝的浮動の

影響を強く受けて固有のクラスター組成を示すよ

うになったと考えられる。岐阜県から愛知県中部

にかけての地域では、県境付近でクラスター組成

が変化していた。同地域では集団が連続的に分布

しているように見えるが、県境付近で遺伝的分化

が生じている可能性が考えられる。K = 3の場合、

三重県では3つのクラスターの混合が認められた。

三重県の集団には、固有のハプロタイプが多く存

在するため、この遺伝的混合は系統の二次的接触

で生じたのではなく、祖先多型を反映している可

能性が考えられる。

タムシバとの自然種間交雑

　図−1に点線で示したシデコブシの分布域の北東

部は、近縁種のタムシバと分布域が重複した地域

であり、2種の中間的形質を持った個体をたまに

見かける。筆者のこれまでの経験によると、その

ような個体が見られるシデコブシ自生地は山裾の

開けた湿地ではなく、山中の沢沿いであることが

多いように思われる。そのような場所では、沢沿

いにシデコブシが、沢に隣接する斜面上部にタム

シバが、斜面下部に中間的形質を持った個体が生

育している。

　村西ら（2011） とMuranishi et 
al.（2013）は、それぞれ岐阜県多治

見市と愛知県瀬戸市の2種の中間的

形質を持った個体が見られる自生地

で、核と葉緑体のマイクロサテライ

トを用いた遺伝分析を行い、中間的

形質を持った個体がF1やF2、 タム

シバとの戻し交雑個体であることを

明らかにした。さらに、Muranishi et 
al.（2013）は雑種個体の花や葉の形質

と遺伝的混合率を比較し、それらの

間に強い相関があることを明らかに

した。個体間に見られる形態形質の

クラインは、親種ゲノムの保有割合

を反映していると考えられる。

　これらの研究で検出された全ての

F1個体の葉緑体ハプロタイプはタム

シバで見られたタイプと共通してい

たことから、主にタムシバを母樹、

シデコブシを父樹とした雑種形成が

図−2　アレリックリッチネス（上）と遺伝子多様度（下）の各集団に
おける分布。バーは10座のブートストラップ95％信頼区間、黒丸
は座の平均値を示す。Tamaki et al.（2008）を改変。
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生じていることが分かった。谷ら（2014）はシデコ

ブシとタムシバ間で正逆種間交配実験を行い、タ

ムシバを母樹とした場合には正常に種子が形成さ

れるが、シデコブシを母樹とした場合には果実の

大半が成熟する過程で脱落し、ほとんど種子が形

成されないことを明らかにした。したがって、2
種の自然種間交雑に見られる方向性は、受粉後の

生殖隔離の影響を強く受けていると考えられる。

Tamaki et al.（2017）は愛知県瀬戸市の交雑帯でシデ

コブシとタムシバ、雑種個体から採取した果実の

父性解析を行い、F1雑種形成時には強い不和合性

を示すが、F2雑種形成時や戻し交配時にはほとん

ど不和合性を示さないことを明らかにした。成木

におけるF1雑種の割合（14.0％）は、他殖種子にお

けるF1雑種の割合（1.7％）よりもずいぶん高かっ

た。F1種子形成には高いハードルがあるが、一旦

F1種子が形成されるとその生存率は高く、また第

2世代以降の雑種形成のハードルは低いため、種

間交雑が進むようである。

おわりに

　本稿ではシデコブシの地理的遺伝構造に関する

研究を中心に紹介したが、シデコブシでは今回紹

介した以外にも、繁殖生態や保全などに関する研

究がこれまでに数多く報告されている。シデコブ

シの種内における生態的、遺伝的知見は蓄積しつ

つある。これらの研究で明らかになった多くの知

見が、希少種であるシデコブシの保全に活用され

ることを望む。

　「はじめに」で少し触れたが、同属内での種間関

係、特に進化の歴史には未知の部分が多く存在す

る。また、野外に生育しているタムシバとの雑種

個体を利用することで、生態と関連した機能遺伝

子に迫ることができるかもしれない。近年、非モ

デル生物でも比較的安価に得られるようになった

ゲノムワイド情報を活用することで、これら未解

決の謎にアプローチすることが可能である。これ

らの視点からの今後の研究の進展に期待したい。
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はじめに

　タムシバ［Magnolia salicifolia （Siebold et Zucc.） 
Maxim.］はモクレン科モクレン属の落葉樹である。

モクレン科は東アジアと北米から中南米にかけて

広く分布する200以上の種からなる大きな科で、

その多くをモクレン属が占めている。タムシバは

モクレン属のハクモクレン亜属（Yulania）に位置づ

けられ、国内の近縁種にはコブシ（M. kobus DC.）
やシデコブシ［M. stellata （Siebold et Zucc.） Maxim.］
がある。タムシバは日本固有種で、本州から四国、

九州の暖温帯から冷温帯にかけて広く分布する

が、関東や東北の太平洋側にはあまり分布してい

ない（図−1）。近縁種のコブシやシデコブシとは分

布が一部重複する。これら2種は湿潤な斜面下部

や谷底に生育するのに対し、タムシバは乾燥した

斜面や尾根に生育するため生育立地は異なる。た

だし、側所的に生育する場所では自然種間交雑個

体が見られる。

　タムシバの花は花弁数が6枚で、近縁種のコブ

シに良く似るが、萼片が花弁の1/3–1/2とコブシに

比べて長めであることと、コブシは開花時に葉が

一部展開することで見分けることができる（Ueda 
2006）。ただし、葉芽に毛が無いこと、葉の先端

が長くとがることから、花よりも葉芽や葉の形状

を用いた方がコブシと区別するのは容易である。

図−1　タムシバ24集団の位置とSTRUCTURE解析におけるK = 2の場合の遺伝的クラスター、葉緑体DNA
ハプロタイプの分布（左）。灰色のエリアはタムシバの分布域を示す。太字のアルファベットとその個数
は、葉緑体DNAハプロタイプとその調査個体数を示す。葉緑体DNAハプロタイプのネットワーク図（右）。
Tamaki et al.（2018）をもとに改変。
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花は両性花で開花様式は他のモクレン属の樹木と

同様の雌性先熟を示す。緯度や標高の低い地域で

は3–4月にかけて開花するが、緯度や標高の高い

地域では遅くなり、6月ごろに開花する場所もあ

る（高橋2009）。花粉は虫媒で、ポリネータには

マルハナバチやハナバチ、ケシキスイ、オドリバ

エ、ハナアブなどが報告されている（Yasukawa et 
al. 1992）。果実は集合果で、8–9月にかけて成熟し、

袋果が割れて赤い種子が垂れ下がる。種子は鳥や

げっ歯類により散布される（高橋2009）。交配様式

は自殖と他殖の両方を行う混合交配様式を示す。

しかし、胚の発達段階や稚樹が成長する段階で近

交弱勢が働き、成木に至る前に近親交配由来の個

体の大半は淘汰される（Ishida et al. 2020）。有性生

殖に加え、萌芽更新や伏条更新も行い、株立ち状

になることもある（高林ら2005）。
　モクレン属は北米や欧州で好まれるため、タム

シバも海外では品種の片親に用いられたり、自身

も園芸利用される（Callaway 1994）。一方、日本で

は稀に公園樹として植栽される程度で、園芸利用

よりもむしろ花芽を漢方薬の辛夷（しんい）として

利用するのが有名である（ただし、市場に出回っ

ている辛夷には、コブシの花芽も特に区別されず

に用いられている）。また、タムシバはモクレン

属の中では特に強い香りをもつため、近年では抽

出された精油成分がニオイコブシの名前でアロマ

オイルとして流通している。

表現型形質の地理的変異

　タムシバには低木型と高木型が存在し、低木型

は本州中部の日本海側から東北地方にかけて分布

するのに対し、高木型は本州中部の太平洋側から

中国地方、四国、九州に分布する（高橋ら2005）。
低木型は斜上し数メートル程度の樹高にとどまる

が、高木型は直立して成長し林冠に達する。低木

型と高木型は花や葉の形状も異なる。低木型の花

は雄しべ数／雌しべ数の比が大きいのに対し、高

木型は低い。低木型の葉は大きく、幅広く、薄

く、波打った形状をしているのに対し、高木型の

葉は小さく、狭く、厚く、波打たない形状をして

いる。そのため、高橋（2009）では、高木型を基本

種に、低木型を変種ヒロハタムシバ［M. salicifolia 
var. tokumotona （Yanagita） Mizushima］に位置づける

議論がなされている。Tamaki et al.（2018）は、全国

のタムシバ23集団の葉形を測定しクラスター分析

した結果、それぞれ北日本と南日本の集団からな

る2つの形態クラスターに大別できることを示し

た（図−2）。これらの形態クラスターは上述の高木

型と低木型に対応している。

　タムシバの花芽は漢方薬の辛夷として利用され

るが、その精油成分の地理的変異が知られている

（長沢ら1969）。精油成分の変異は3つのタイプに

分けられ、タイプIは東北地方の北部から太平洋

側、関東にかけて分布し、タイプIIは東北地方の

日本海側から北陸にかけて分布し、タイプIIIは中

部地方以南に広く分布している（ただし四国や九

州の集団は調査がなされていない）。タイプ IとII
は上述の低木型の分布に、タイプIIIは高木型の分

図−2　タムシバ23集団の葉形態の非類似度に基づく樹形図。数字は図−1の集団番号を示す。なお、集団番
号の下に、白と黒のバーで中立遺伝マーカーに基づく北方系統と南方系統を示す。Tamaki et al.（2018）をも
とに改変。
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布に対応している。

近縁種と比較したタムシバの遺伝的多様性

　タムシバとその近縁種であるコブシとシデコブ

シの遺伝的変異を調べた既報には、一部が共通す

る核マイクロサテライト10-13座の変異を調べた

ものがある（Tamaki et al. 2008, 2018, 2019）。そこで、

それらの集団内・集団間の遺伝的多様性を表−1に
まとめた。いずれの指数の値も種間でそう大きく

は異ならないが、広域に分布する普遍種のタムシ

バとコブシは、分布が限られている希少種のシデ

コブシよりも遺伝子多様度が高く、分化の程度が

低い傾向が見られた。

地理的遺伝構造

　これ以降の節では、 タムシバの分布全域にわ

たる24集団の葉緑体DNA配列と核マイクロサ

テライトの変異について明らかにしたTamaki et 
al.（2018）の結果に基づいて解説する。葉緑体DNA
の4領域3,932 bpの配列を調べた結果、7つのハプ

ロタイプが検出された（図−1）。集団あたりの個体

数が2–4と少ないこともあり、ほとんどの集団は

単一のハプロタイプに固定していた。本州中部日

本海側から東北にかけての地域では、ほとんどの

集団がハプロタイプAを示したが、本州中部以南

の地域では、ハプロタイプEをのぞく全てのハプ

ロタイプが見られた。なお、全体で優占するハプ

ロタイプAから最も離れたハプロタイプGは九州

でのみ見られた。

　核マイクロサテライト10座のSTRUCTURE解析

の結果、最適なクラスター数（K）に2と17が検出

された。K = 2の場合、2つの遺伝的クラスターは

北日本と南日本に別れて分布していた（図−1）。そ

れぞれが優占する集団を北方系統と南方系統とす

ると、北と南の集団の境は中部日本の日本海側の

辺りに位置していた。境界付近に位置する集団で

は、2つの遺伝的クラスターの混合が見られた。K 
= 17の場合、それぞれのクラスターは1つかもし

くは隣接する2つの集団にほぼ対応していた。つ

まり、北方系と南方系は、それぞれの内部にさら

に細かい遺伝的クラスターを含んでおり、タムシ

バは階層的な集団遺伝構造を持つことが分かっ

た。北方系統と南方系統は「表現型形質の地理的

変異」の節で示した形態に基づく2つのクラスター

とほぼ対応していた（図−2）。
　移住を伴う分岐モデルで推定した両系統の分岐

年代は114万年前（95％最高事後密度区間：37–291
万年前）であった。この値はいくつかの仮定のも

とで推定された値ではあるが、両系統の分岐は最

終氷期よりも古く、分岐後に複数回の氷期・間氷

期のサイクルを経験している可能性が高いと考え

られる。

集団内の遺伝的変異

　集団内の核マイクロサテライトのアレリック

リッチネスや遺伝子多様度は、分布の中心部で高

く、そこから周辺部に遠ざかるにつれて低下する

パターンを示した（図−3）。 分布の中心部は生態

ニッチモデルで最終氷期最寒冷期にも間氷期と変

わらない高い分布確率が予想されているため、逃

避地として機能していた可能性が考えられる。そ

のために、高い遺伝的多様性が維持されているの

かもしれない。さらに、北方系と南方系の遺伝的

混合を示す集団が見られることから、 これらの

集団では2系統の交流により遺伝的多様性が高く

なった可能性も考えられる。

表−1　タムシバとその2近縁種の核マイクロサテライトの集団内・集団間変異

種名 座数 HS HT FST G´ST D 文献 a

タムシバ 10 0.782 0.898 0.133 0.613 0.556 1

コブシ 13 0.762 0.862 0.119 0.504 0.439 2

シデコブシ 10 0.719 0.882 0.185 0.683 0.598 3

HS：集団内の遺伝子多様度の平均、HT：全集団の遺伝子多様度、FST：遺伝的分化の指数、
G´ST：標準化した遺伝的分化の指数（Hedrick 2005）、D：多様性を乗法的に分解した場合
の遺伝的分化の指標（Jost 2008）。
a 1：Tamaki et al.（2018）、2：Tamaki et al.（2019）、3：Tamaki et al.（2008）。
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　北方系統は南方系統よりも有意に低い遺伝子多

様度の値を示した。葉緑体DNAハプロタイプの

多様性も北方系で低く、南方系で高い傾向を示し

た。近似ベイズ計算による集団動態モデル比較で

は、北方系統と南方系統でそれぞれ拡大モデルと

サイズ一定モデルが選ばれた。生態ニッチモデル

によるLGMの分布確率の予測では、現在の北方

系統が分布している地域の分布確率は、北方系統

の分布南限の地域のみで高かった。一方、現在の

南方系統が分布している地域の分布確率は、日本

海側と太平洋側の海岸沿いのいくつかの場所で高

かった。これらの結果から、北方系統は単一の逃

避地に由来する少数の創始集団から拡大したため

に、遺伝的多様性の増加が個体数の増加にまだ追

いついていない可能性が考えられる。一方、南方

系統は複数の逃避地で安定的に個体数を維持でき

たため、高い遺伝的多様性を維持していると考え

られる。

おわりに

　タムシバの遺伝的系統は大きく北方系統と南方

系統に分けることができる。そして、この遺伝的

系統の違いは、 低木型と高木型の表現型（樹形、

花や葉の形態、精油成分）の違いにほぼ対応して

いる。これらの形態形質の違いが適応遺伝子によ

るものなのか、それとも可塑性によるものなのか

を明らかにするような今後の研究が期待される。

今のところ、タムシバはあまり植栽されることの

ない樹種ではあるが、今後、精油成分の需要が高

まれば植栽の機会は増えるかもしれない。植栽を

行う場合は、最低限、北方系統と南方系統の違い

に留意する必要がある。また、それぞれの系統内

でも、個々の集団は明瞭な構造を示すことから、

同じ系統内であっても種苗移動に注意をする必要

があるだろう。

　本稿で紹介した以外に、タムシバの遺伝的変異

に関する研究には、 シデコブシとの種間交雑に

ついての一連の研究がある（小枝ら2004；村西ら

2011；Muranishi et al. 2013；谷ら2014；Tamaki et al. 
2017）。これらの研究の一部については本書の4.16
シデコブシで解説したので、そちらも参照するこ

とをすすめる。
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はじめに

　秋、落葉が始まった沢沿いを歩くと、甘く香ば

しい匂いが立ち込めていることがある。その匂い

に誘われて周囲を見渡せば、 香りの主、 カツラ

Cercidiphyllum japonicum （Sieb. & Zucc.） の木が見つ

かるだろう。このカツラの香りはマントールとい

う化学物質によるもので、東北地方では本種の葉

を乾燥させて抹香として利用してきた。京都の葵

祭ではカツラの枝にフタバアオイを絡ませたもの

を御輿や行列に飾りつけ、下鴨神社から上賀茂神

社まで練り歩く。最近では、ハート型の葉や端正

な枝ぶりが好まれて庭に植樹されるなど、カツラ

は日本人の文化や生活に深い関わりをもつ植物で

ある。

　本種はカツラ科カツラ属に分類される落葉高木

性樹木で、日本列島と中国の温帯域に広く分布し

ている。その樹形は独特で、地面から何本も幹を

まっすぐ伸ばし、まるで箒を逆さにしたようであ

る（口絵−17）。これは、カツラの生活史戦略を反

映した姿であって、自らの幹や隣接する樹木が枯

れてしまったときに、根元の萌芽を成長させて新

しい幹を作りあげている。これによってカツラは

同じ場所で長期間生存し、実生更新できるような

大規模攪乱が来るのを待ちながら、小さな種子を

散布し続けるのである。

　カツラは風に頼った繁殖を行う樹木で、花粉も

種子も風によって散布される。北海道でカツラの

親子解析を行った研究によれば、花粉の散布距離

は平均129 m、また種子散布距離も300 mを超える

場合があるなど、長距離の遺伝子流動が活発な樹

種として知られる（Sato et al. 2006）。
　カツラ属にはもう 1 種ヒロハカツラ C . 
magnificum （Nakai） Nakaiが含まれる。こちらは中

部山岳と東北地方の寒温帯に見られる日本固有種

で、シラビソやオオシラビソ、ダケカンバといっ

た寒温帯・亜寒帯性の樹木と混交している。垂直

分布はおおむね1,500 mよりも高い標高になるの

で、カツラに比べると出会う機会の少ない種であ

る。この2種は形態的に似ていて混同されること

も多いが、種子の翼の形状、葉の形態、樹皮、個

体あたりの萌芽数（Kubo et al. 2010）などで識別す

ることができる。ヒロハカツラが分布する山系で

は、たいてい低い標高帯にカツラが分布する。長

野県乗鞍岳では標高1,700 m付近で両種が混生す

る林分があるが、開花期はカツラの方が早く、カ

ツラの花が最盛期の頃にはヒロハカツラの冬芽は

まだ固いままであった。このことから、現在では

開花期のずれにより種間での交流は起こりにくい

ようである。

　しかし、近年の遺伝解析によって、カツラとヒ

ロハカツラは過去に浸透性交雑を起こしたことが

示され、独立した種として認識されてきたカツラ

属植物のダイナミックな進化の歴史が明らかに

なってきている（Qi et al. 2012；阪口・井鷺 2015）。
本稿ではその研究成果を引用しながら、カツラ属

植物の系統分化と分布変遷の歴史について解説す

る。

カツラ属植物の系統的位置づけ

　カツラ属は雌雄別株で、花弁も萼もない花を雄

株と雌株に別々につける。雄花では花糸の先に葯

がぶら下がり、雌花では花芽の中から雌蕊が飛び

出しているだけである（口絵−18）。
　このような単純な花構造のため、カツラ属は被

子植物の中でも比較的初期に分岐した系統群であ

ると考えられた。しかしその花粉は三溝粒型をし

ているため、単溝粒型の花粉をもつ原始的被子植

物（モクレン類など）と近縁ではないとされ、他の

形質も考慮してヤマグルマ科やマンサク科との類

縁性が指摘されてきた（Crane and DuVal 2013）。そ

の後、被子植物の系統関係が明らかになってくる

と、カツラ属は真正双子葉類の中のユキノシタ目

に位置付けられた。ユキノシタ目の中では、フウ

科（フウ属＋Altingia属）と姉妹群をなし、マンサ

ク科やユズリハ科などとの共通祖先から白亜紀に

分岐したことが示されている（図−1）。
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白亜紀以降のカツラ属の分布変遷

　白亜紀後期から第三紀にかけて、北半球の各地

からカツラ属の大型化石が産出しており、当時の

パイオニア樹木群集を構成する重要な植物群で

あったことが知られている。古第三紀には、現生

のカツラ属植物と類似する形態的特徴をもつ化石

が北アメリカ（オレゴン州）やヨーロッパで産出し

ている。東アジアでは、日本列島やカムチャッカ

の新第三紀の地層からカツラ属の化石が知られて

いる。東アジアでも、より古い時代のカツラ属に

似た化石も得られているが、単体で産出した葉は

Trochodendroides属、果実はNyssidium属の可能性

があるため、カツラ属は北アメリカから東アジア

へ分布を広げてきたのではないかとする説もある

（Manchester et al. 2009）。その後、全球スケールで

気温の低下が進んだ結果、北アメリカやヨーロッ

パではカツラ属は絶滅し、現在では東アジア地域

にのみ「第三紀遺存植物」として生き残ったと考え

られている。

カツラ属内の遺伝的分化と地域性

　上記のカツラ属2種は、核と葉緑体DNAについ

て分布全域で遺伝的地域性が明らかにされている

（Qi et al 2012）。
　図−2には、核ゲノム中のITS領域における遺伝

的変異を、ハプロタイプネットワークとして示し

た。合計25個のITSハプロタイプがカツラ属から

検出され、カツラとヒロハカツラに対応する2つ
の遺伝的グループ（カツラ型のグループIとヒロ

ハカツラ型のグループII）は20ステップ以上の突

然変異によって隔てられていた。同様に、核ゲノ

ムに散在しているマイクロサテライト座の解析に

よっても、形態的に識別される2種は遺伝的に分

化していることが支持された。

　一方、母性遺伝性の葉緑体DNA変異に基づく

系統解析の結果からは、核遺伝子とは矛盾する系

統分化パターンが示された。図−3には、葉緑体

DNAにおける変異がハプロタイプネットワークと

して描かれており、核ITS領域と同様に2つのグ

ループがカツラ属から見つかったことを示してい

る。グループIにはほとんどのカツラ個体（南日本

のカツラと中国大陸に分布するもの）が含まれて

おり、ヒロハカツラはグループIIの2つのハプロ

タイプ（H3とH4）のどちらかを保有していた。し

かし、中部地方以北に分布するカツラは、グルー

プIではなく、ヒロハカツラと同じグループIIの
ハプロタイプを共有していた。

　核ゲノムではカツラとヒロハカツラの分化は明

瞭であるのに対し、葉緑体DNAでは日本列島の

北部だけカツラはヒロハカツラ型の系統に属すこ

とが分かった。近縁種の間で種の境界と遺伝マー

カーによって検出される系統が一致しない理由と

して、主に2つを考えることができる。一つは、

共通祖先集団の中に存在していた祖先多型が、各

種にランダムに固定していないために、種間で変

異が共有されている状況（incomplete lineage sorting）
である。これは特に種が分かれてから時間が十分

に経っていない場合に起こりやすい。もう一つの

説は、2種が分かれてから種間で浸透性交雑が起

こったために、片方の種で保持されていた遺伝的

変異が相手の種のゲノム中にも共有されてしま

う、というものである。今回のカツラ属の例では、

核ITSと葉緑体DNAの両方で十分に分化したグ

ループが2つ見つかり、それが各種の境界とある

程度対応していたこと、2種がともに分布する北

日本地域でのみカツラがヒロハカツラ型の葉緑体

ハプロタイプを保有していたこと、そして単数体

の葉緑体DNAは核DNAよりも有効集団サイズが

小さいため、本来であれば葉緑体DNA変異の方

図−1　葉緑体DNAに基づくカツラ属および近縁属
の系統関係。Qi et al（2012） より改変。
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がより早い段階で各種内に固定してしまうと考え

られるため、後者の浸透性交雑が起きた可能性が

高いと考えられた。

日本列島におけるカツラ属植物の交雑と 

分布変遷

　種の分布が変化して別種の分布域に侵入し、浸

透性交雑が起こった場合、もともとその地域に分

布していた種から侵入してきた種へと遺伝子の一

方向性の浸透が起こりやすい（Currat et al. 2008）。
これは種が分布を拡大するとき、拡大前線の集団

において強い遺伝的浮動が作用するためである。

また、組み換えのある核ゲノムと葉緑体のような

組み換えを起こさないゲノムを比較すると、後者

の方が浮動の影響を強く被るため、分布を拡大し

ている種の葉緑体ゲノムで遺伝子浸透が検出され

やすい。この理論に従ってカツラ属の場合を考え

ると、中部地方以北に見られるヒロハカツラの分

布域へカツラが分布を拡大していった結果、分布

拡大を遂げた北日本のカツラでは、浸透性交雑の

影響で葉緑体ゲノムの置換が起きたと説明でき

る。

　この交雑現象がどのような状況で起きたのかは

想像の域を出ないが、 北日本の寒冷な気候に適

応してヒロハカツラが異所的種分化を遂げ［図−4
（1）］、その後に南方から温帯性のカツラが分布を

北に拡大させたとすれば、 両種は中部地方で出

会ったと考えられる［図−4（2）］。その接触は、も

しかすると氷期の時代、ヒロハカツラの分布が現

在よりも低い標高まで降りていた状況で起こった

かもしれない。氷期は現在に比べて気温は6～8度
低く、より乾燥した気候であったと推定されてい

る（Sakaguchi et al. 2010；Tsukada 1983）。そうした

古環境の中部地方では、低地に広がったヒロハカ

ツラとカツラの分布が重なった可能性がある。そ

の後、気候が温暖化して、カツラの分布がさらに

北へと延びていったとき、分布の先端を進んだカ

ツラ集団はヒロハカツラとの交雑個体を祖先に

もっていたのだろう［図−4（3）］。現在の日本列島

のカツラでは、核DNAの解析から地理的距離が

離れるほど緩やかに遺伝的分化していることが示

されている（Sato et al. 2006）が、その分化にはこ

うした歴史的な分布拡大が反映されている可能性

がある。また、カツラ属と同様に、シュロソウ属
図−3　葉緑体DNAに基づくハプロタイプネット
ワーク。Qi et al（2012）より改変。

図−2　核 ITS領域に基づくハプロタイプネットワー
ク。Qi et al（2012）より改変。
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のバイケイソウ（冷温帯性）とコバイケイソウ（寒

温帯性）においても、中部地方以北で冷温帯性の

バイケイソウの葉緑体がコバイケイソウ型に置き

換わっており、カツラ属で推測されるような種間

交雑と分布拡大が起きたことが示唆されている

（Kikuchi et al. 2010）。

おわりに

　本稿ではカツラ属を対象とした一連の系統地

理学的研究を紹介した。 日本列島ではカツラ属

の2種間で過去に遺伝子浸透が起きており、北日

本のカツラは完全にヒロハカツラ型の葉緑体ゲノ

ムに置き換わっていたが、多くの遺伝子がコード

されている核ゲノムの大部分はカツラに由来して

いた。種間の浸透交雑によって生じた子孫が、新

たな適応変異を獲得して、これまで分布しなかっ

た地域へ分布を拡大した事例は数多く知られてい

るところである。カツラ属についていえば、より

北方の地域へカツラが分布を拡大したときに、寒

冷気候に既に適応を遂げていたヒロハカツラから

獲得した変異が役に立った可能性もあるのではな

いだろうか。現在、カツラについてゲノムシーク

エンス解析が進行しており、リシークエンス解析

と合わせて詳細な核ゲノムの比較が行われていけ

ば、そうした適応遺伝子の浸透現象が解明される

ものと期待される。

　カツラ属は形態的にも系統的にも、東アジア地

域にだけ残された独特の植物群である。それが日

本列島には2種分布し、歴史的な種間相互作用の

末に現在の遺伝構造が形成されている。カツラは

大量の種苗が生産され、各地に配布されている現

状があるが、特に列島の南北で分化した遺伝構造

を乱すことのないように、地域性種苗を地域内で

利用することが望ましい。
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はじめに

　ヤマザクラ［Cerasus jamasakura （Siebold ex 
Koidz.） H. Ohba］はバラ科サクラ属に分類される

（大場1992）。サクラの属名はPrunusを用いて、サ

クラ亜属（subg. Cerasus）とすることで狭義のサ

クラを指す場合と、Cerasusをサクラの属名とし

て扱い、Prunusはスモモ属を指す場合がある（加

藤2017）。ヤマザクラを示すPrunus jamasakuraと
Cerasus jamasakuraは異名である。本稿では後者を

用いることとする。ヤマザクラは日本国内では本

州の宮城県および新潟県以南、四国、九州に分布

する（川崎1993）。ヤマザクラの花は里山では人々

に愛され、また山奥でひっそりと人知れず花を咲

かせていることもある。いずれの場合も春の訪れ

を知らせる淡い桃色がかった白色の花をつけ、赤

みを帯びた葉とのコントラストも情緒があり染井

吉野とはまた趣を異にする“お花見”を楽しむこと

もできる。また一般にはカスミザクラ、マメザク

ラ、オオヤマザクラ、エドヒガンなど山に咲いて

いるサクラをまとめて“山桜”と呼ぶこともある。

このようなヤマザクラは人との関わり合いの歴史

も古く、約3,000～4,000年前の縄文時代の遺跡か

らもヤマザクラ材は検出され（鈴木2002）、サクラ

の記述は古事記、日本書紀など7世紀からみられ

る（Kuitert 1999）。また最近のサクラ園芸品種と野

生種を対象とした研究から、ヤマザクラは現在み

られる多くのサクラ園芸品種の親種としても直接

的、間接的に古くから使われてきたこともわかっ

てきた（Kato et al. 2012、2014）。赤みを帯びたヤマ

ザクラの材は家具、楽器、漆器、木工品など様々

な用途に人気がある。因みに材となると、“ミズメ

ザクラ（＝ミズメ、Betula grossa）”に代表されるよ

うに、カバノキ属樹種は一般に“サクラ”と呼ばれ

る。一方、生物学的に本当のサクラは樺細工に代

表されるようにカンバ扱いされ、材になるとサク

ラ属とカバノキ属で名前がひっくり返るのはサク

ラ、カンバのどちらも研究対象としてきた筆者に

は興味深い習慣である。本種は人里近くの平地か

ら低山地に自生する里山の主要な構成種であるた

め（川崎1993；山崎2000）、最近では里山再生やビ

オトープ造成などの緑化事業の対象となることが

多い。それ故、緑化事業などに伴い、各地域で維

持されてきたヤマザクラ集団の遺伝的多様性の撹

乱が危惧される。一方、ヤマザクラの果実は多く

の動物の餌資源になることから、有効利用は里山

など二次林の生物多様性保全機能に貢献できると

思われる。そこで、本研究ではヤマザクラの広域

スケールにおける保全遺伝学および生態系管理を

念頭におき、核および葉緑体DNAレベルで野生

集団の集団遺伝学的構造を把握することを目的と

した。加えて、最近はSSR（simple sequence repeat）
のような簡易マーカーでもある程度の解像度で集

団動態の歴史の推定が可能となってきた（Bagnoli 
et al. 2016；Tsuda et al. 2015, 2016, 2017；Soliani et al. 
2015；岩崎ら2016）。そこで本稿ではヤマザクラ

の遺伝構造研究であるTsuda et al.（2009a）の内容を

中心に、さらに用いた遺伝子型データセットの追

加解析結果も加えて本種の遺伝構造について解説

する。

ヤマザクラの現在の遺伝構造

　Tsuda et al.（2009a）では分布域をおおよそカバー

するように採取したヤマザクラ12集団330個体に

ついて、SSRマーカー11座を用いて遺伝子型を決

定した。その結果、集団内の遺伝的多様性につい

ては緯度とヘテロ接合度の期待値に相関があり、

栃木県、福島県などの分布の北東地域の集団ほど

遺伝的多様性が高く、九州、特に鹿児島県の集団

は遺伝的多様性が低いことがわかった。そのため

緯度と遺伝的多様性の有意な相関は、 南端と北

端の集団を外すと有意でなくなった。FSTは0.043
と低い値であったが、 これは供試した座の多型

性が高かったためであり、多型性を考慮したFST

の補正値F´ST（Meirmans and Hedrick 2011）を用い

ると、0.176であった。集団系統樹（図−1）や本稿

でLocpriorモデル（Hubisz et al. 2009）を用いて改め

て行ったSTRUCTURE解析（Pritchard et al. 2000；
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Falush et al. 2003；Hubisz et al. 2009）などいずれの

方法からも大きくは九州地方および近畿地方以東

の2系統が検出され、これら2系統の間に位置す

る中国・瀬戸内地方からはこれら2系統間の混合

がみられた（図−2）。これらの結果を受けて、EST-
SSR（Tsuda et al. 2009b）14座を用いて、さらに分

布域をより詳細に網羅するように採取した39集
団895個体の解析を行ったが、基本的にその結果

はTsuda et al.（2009a）とほぼ同様であった（Tsuda et 
al. unpublished）。葉緑体DNAからみた遺伝構造の

結果も九州と本州を境に2系統に分かれるという

核DNAのそれとよく似たパターンが検出された

（Tsuda et al. unpublished）。

集団動態の推定  

－混合構造およびスカイラインプロット－

　本稿の執筆にあたり、Tsuda et al.（2009a）のデー

タを図−3で示したようにPop1（九州系統）、Pop2
（混合系統）およびPop3（本州系統）の3集団に分

けて、観察された遺伝構造を最もよく説明できる

集団動態シナリオを近似ベイズ計算（Approximate 
Bayesian Computation, ABC）を用いたDIYABC 2.0
（Cornuet et al. 2008, 2014）により推定した。 こ

れら解析方法の詳細は原著論文の他、Tsuda et 
al.（2015）あるいは岩崎ら（2016）を参照されたい。

また解析にあたりPop1はSTRUCTUREで九州ク

ラスター率が高い上位50個体を、Pop3には本州

クラスター割合が高い上位50個体を、Pop2には

図−1　ヤマザクラ12集団の位置および遺伝距離DA（Nei et al. 1983）を用いた集団系統
樹。Tsuda et al. 2009aのデータの再解析による。作図にはGenGIS2（Parks et al. 2013）
およびGeoMapApp（http://www.geomapapp.org/）を用いた。

図−2　STRUCTURE解析の結果。Tsuda et al. 2009aのデータの再解析による。集団番
号は図−1に対応する。LnP（D）はK=4までランごとのバラつきもなく上昇したため、
K = 2からK = 4までの結果を示す。
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2つのクラスターの混合率が30-70％であった個

体28個体を供試した。SSRの突然変異モデルには

1度にモチーフ複数回分の繰り返しの変異を許容

するGeneralized stepwise mutationモデル（Estoup et 
al. 2002）に1塩基挿入欠失を加えたモデルを用い

た。 推定パラメーターはPop1–3の有効な集団サ

イズに相当するN1–N3 および、分化、混合が起き

た時期のタイムスケールである t1–t2、混合率raお

よび突然変異に関する3つの9パラメーターであ

る。解析の結果、階層モデルや同時分化モデルで

はなく、やはり混合モデルでの事後確率が一番高

く（0.7725、95％ CI: 0.7235–0.8214）、要約統計量な

どからも混合モデルは観察されたデータによく当

てはまることがわかった（図−3）。 ウダイカンバ

（Betula maximowicziana）全国集団の解析からは南

方系と北方系の混合構造が東北地方中南部でみら

れたが（Tsuda and Ide 2005）、このパターンを同様

にDIYABCを用いてさらに詳細に調べたところ、

混合構造は混合ではなくSousa et al.（2012）らが指

摘していた祖先多型による“見かけの混合”であ

ることが示唆された（本書4.28；Tsuda et al. 2015）。
一方、ヤマザクラで見られた混合構造は真に2系
統の混合より生じたと考えてよいことが示唆さ

れた。推定された各パラメーターを表−1に示す。

ここで混合が起きた時期は79.7世代（95％ HPD: 
22.9–221）前であり、九州と本州の2系統が分化し

たのは1,950世代（95％ HPD: 511–7,190）前と推定

された。なお、95％ HPD（highest posterior density）
とは、 信頼区間に相当するものである。 樹木の

世代時間を年に変換するのは難しいが（Tsuda et al. 

図−3　DIYABC 2.0に用いた4つの集団動態モデルおよびその解析結果の事後確率。ここでN1–N3はPop1–3
の有効な集団サイズ、t1–t2は時間スケール、raはPop1からPop2への混合率を示す（Pop3からPop2への混合
率は1−ra）。

表−1　DIYABC 2.0を用いた混合モデル下で推定された各パラメーターの中央値および
その95％最高密度分布

パラメーター 中央値 95％最高密度分布
N1 5,650 1,710–9,730
N2 9,530 2,940–19,200
N3 16,000 7,830–19,700
t1 79.7 22.9–221
t2 1,950 511–7,190
ra 0.561 0.132–0.919
SSRの平均突然変異率 4.53×10-4 1.85×10-4–8.81×10-4

平均P a 0.253 0.129–0.300
1塩基挿入欠失の平均突然変異率 2.33×10-7 1.25×10-8–4.44×10-6

N1–N3：Pop1–3の有効な集団サイズ、t1–t2：時間スケール、ra：Pop1からPop2への混合
率（Pop3からPop2への混合率は1−ra）。
a Generalized stepwise mutationに関するパラメーター。
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2015, 2017）、仮にヤマザクラの世代時間を30年と

すると t1は2,391年（95％ HPD: 687–6,630年）、t2は

58,500年（95％ HPD: 15,330–215,700年）となる。両

時間スケールの95％ HPDの幅が大きく、一概には

言えないが、2系統の分化はおおよそ最終氷期最

盛期（約2万年前）よりも前の寒冷乾燥化に起因し、

混合は最終氷期最盛期後、温暖湿潤になり分布拡

大した時期に対応すると考えてもよいだろう。た

だし、これら時間スケールにはDIYABCの前提（集

団分化後の遺伝子流動が考慮されていないので時

間は過小評価されている可能性がある）、樹木の

世代時間や世代重複の程度を評価することは難し

いことや推定されたパラメーターの幅広い95％ 
HPDなど、様々な不確実性があることには注意が

必要である（Tsuda et al. 2015, 2017；岩崎ら2016）。
例えば95％ HPD上限で考えるだけでも2系統間

の分化時期は20−30万年前になってしまう。 こ

れらDIYABCで推定されたパターンをより詳細に

理解するために、供試した330個体を地理的位置

も考慮して九州系統（集団1-2）、 混合系統（集団

3−5）および本州系統（集団6−12）の3系統に分け

て、DIYABCskylineplot（Navascués et al. 2017）を用

いて、時間軸に沿った有効な集団サイズを評価す

るスカイラインプロット解析を行った。その結果、

3系統いずれからも最近の集団成長がみられた 
（図−4）。 特に九州地方は最近に集団の急成長が

みられる一方、混合系統と本州系統では最近の急

成長の前から徐々に成長していることも示唆され

た。

　このようなヤマザクラの遺伝構造、特に中国地

方を境にして2系統が検出されるパターンについ

てはカラスザンショウ（Zanthoxylum ailanthoides；
Yoshida et al. 2010）でみられる。また本書の4.32オ
ンツツジ（Rhododendron weyrichii）で紹介されてい

る中国地方には分布していないが九州-四国の分

化でみるとオンツツジでみられたパターン（Yoichi 
et al. 2016）とも共通性があるかもしれない。これ

らパターンは過去の気候変動や地殻変動などによ

り形成されたと考えられる。また人との歴史が深

い樹種であるが、明確な人為の影響と考えらえる

パターンはみられなかったが、最近の集団の急成

長などは気候や地殻変動だけでなく、種子、花粉

媒介者の急増やヒトの拡大などとも関係している

かもしれない。

ヤマザクラと近縁種との雑種形成、浸透交雑

　ヤマザクラ全国集団データに近縁なマメザク

ラ、キンキマメザクラ、カスミザクラなどのデー

タも入れて解析すると、 これら近縁なサクラ分

類群は栃木県や福島県などヤマザクラの分布北

東地域の集団と近縁であることがわかった（Tsuda 
unpublished）。このことからヤマザクラ北東地域

集団の遺伝的多様性が高い理由としては、種間交

雑の影響が考えられる。特に北半球では北に行く

図−4　九州系統、 混合系統および本州系統のスカ
イラインプロット解析の結果。ここで縦軸はθ（＝
4Neμ：Neは有効な集団サイズ、μは突然変異率）の
常用対数値であり、簡単には有効な集団サイズの
相対値を示す。横軸は突然変異率に基づいた時間
スケール。
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ほど種間で開花時期が重複してくるために、 種

間交雑はより北方で起こりやすいことがカバノ

キ属では指摘されている（Kallio et al. 1983）。ただ

し、実際には筆者らのユーラシア大陸でのカバノ

キ属6種を対象とした集団遺伝学的研究ではこの

仮説は支持されなかった（Tsuda et al. 2017）。最近

の北欧の衛星を使った研究からカンバの開花時期

は、緯度だけでなく標高にも影響を受け、簡単に

は低緯度の高い標高地域と高緯度の低標高地域で

は開花時期が同程度になることが示唆されてお

り（Karlsen et al. 2009）、我々の遺伝データもこれ

を支持した（Tsuda et al. 2017）。一方、ヤマザクラ

については分布標高域がそれほど大きくないため

か、開花時期は緯度にほぼ依存しており、Kallio et 
al.（1983）のカバノキ属での仮説のように分布北限

に近い地域では種間開花時期が重複するために、

種間交雑が進んだことも考えらえる。特にヤマザ

クラ北限に近い関東北部などの集団では固定指数

（FIS）が高く、これは雑種形成によるワーランド効

果のためと考えらえる。さらにTsuda et al.（2009b）
のサクラ7分類群の遺伝子型データを追解析して

も、分類群間の遺伝構造は明瞭であり、分類群間

のF´STも0.653と高い値であった。これのような

明瞭な種間変異はKato et al.（2012, 2014）でもみら

れている。一方、葉緑体DNAについてはOhta et 
al.（2007）や我々の研究（Tsuda et al. unpublished）か
らもヤマザクラおよび近縁分類群間でハプロタイ

プ共有がみられ、葉緑体DNAだけでの種の識別

は困難であることがわかった。一方、核DNAで

は系統樹、主座標分析やSTRUCTURE解析など、

いずれの方法でも種間に明確な遺伝構造がみられ

た。特に種間の遺伝子流動について、10年ほど前

までは種間で遺伝子流動があれば種間の遺伝的分

化は低下すると考えられていた。しかし、Currat 
et al.（2008）およびPetit and Excoffier（2009）は種間

の遺伝子流動と種間の遺伝的分化程度には種内集

団間の遺伝子流動が大きく関係していることを理

論的にも実データからも明らかにした。これは種

A、Bの2種がある場合、A種内集団間で遺伝子流

動が盛んに起こっている場合は、種間の遺伝子流

動でB種から固有のアレル（対立遺伝子）が入っ

てきても、このB種由来のアレルはA種内の盛ん

な集団間遺伝子流動により、A種内で定着しない

ためである。一方、種内集団間の遺伝子流動が低

い場合は、逆に交雑によりB種から入ってきたア

レルはA種に入り込む可能性が高くなる。特に風

媒の植物では花粉を介した核DNAの集団間遺伝

子流動は葉緑体DNAのそれよりも高いと考えら

れる。 そのため、 この仮説は実際にマツ科やカ

バノキ属の研究でよく支持されている（Tsuda et al. 
2017）。特にヨーロッパのカバノキ属3種は葉緑体

DNAレベルでは種間の遺伝的分化は全くないにも

関わらず、核DNAでは明瞭な種分化が検出され、

これもPetit and Excoffier（2009）の仮説をよく支持

した結果といえる（Tsuda et al. 2017）。ヤマザクラ

は虫媒であり、種子は動物散布であるが、虫媒に

よる両性遺伝する核DNAの種内集団間遺伝子流

動の方が、母性遺伝する葉緑体DNAのそれより

もより頻繁におきているために、サクラ類でもカ

バノキ属などでみられたパターンが検出されたと

考えられる。

おわりに

　このようにヤマザクラは近縁分類群との雑種形

成、浸透交雑の影響も受けつつ、大きくは九州を

主にする系統と近畿地方以東の本州を主にする2
系統があることがわかった。連続的な混合構造を

考慮する必要があるが、すでに森林総合研究所の

ウェブページ（広葉樹の種苗の移動に関する遺伝

的ガイドライン：https://www.ffpri.affrc.go.jp/pubs/
chukiseika/documents/2nd-chukiseika20.pdf）や津村・

陶山（2015）で紹介されているように、これら2系
統は別々の保全単位とした方がよいだろう。混合

がみられる中国地方、瀬戸内地方、四国地方につ

いてはどこに線を引いて区切るかは難しい問題で

ある。順応的管理のアイデアで言うならば、我々

の結果から山口県や愛媛県西部は九州系統とした

方が良いだろう。これについては愛媛県を中心に

精力的な地域スケールのヤマザクラの遺伝構造研

究もされているため（西原2017）、 これら地域の

境界線については今後より詳細な情報を用いて検

討する余地があるだろう。ここで特に広域分布種

の場合、保全単位設定は混合構造の他に距離によ

る隔離（Wright 1943）の影響も考慮する必要があ

る。さらにこの距離による隔離は集団間に存在す

る遺伝的障壁とも関係し合う（Tsuda et al. 2010）。
STRUCTURE解析や主成分分析、主座標分析で検

出される遺伝構造にはこのような影響もあるた

め、これらでの解析結果を地図に投影させたとき

に必ずしも本当の遺伝構造を示していない可能性
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もある。Tsuda et al.（2015）ではウダイカンバを対

象に空間自己相関からみた遺伝構造を、古典的な

林木育種学で使われてきた種苗区のアイデアと併

せて、 境界線ではなく距離による保全範囲、 種

苗範囲を示した（境界線による制限、距離による

制限については津田2010を参照されたい）。最近

では空間遺伝構造も考慮した集団遺伝学的解析

も提案されており、特にEEMS（estimated effective 
migration surface；Petkova et al. 2016）は集団間の有

効な移住を考慮しつつ、距離による隔離からの遺

伝構造の偏りを評価できるため、遺伝的障壁を検

出するには有効である（Tsuda et al. 2016）。遺伝的

データだけでなく、遺伝解析手法も日進月歩なた

め、このような方法を用いて有用広葉樹の保全遺

伝学的管理を順応的に行っていくことも重要であ

ろう。

　本稿で紹介したヤマザクラの遺伝構造に関する

研究は、岐阜大学の木村円氏、向井譲教授、福島

大学の水澤玲子准教授、森林総合研究の加藤珠理

博士、勝木敏彦博士、筑波大学の津村義彦教授ら

との共同研究として行ったものである。
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はじめに

　オオシマザクラ［Cerasus speciosa （Koidz.） 
H.Ohba］は野生のサクラの一種であり、カスミザ

クラ、あるいはヤマザクラの島嶼型であるとする

説がある（川崎ら1993）。これについては今後の詳

細な解析によって明らかになるものと思う。また、

オオシマザクラは数々の栽培品種の基になった重

要なサクラであり、‘染井吉野’の親種としても本

種が関与している（Kato et al. 2014）。材は薪炭に用

いられることもあったが、現在では利用されるこ

とはほとんどない。葉は香りがよいことから、塩

漬けにして桜餅を包むのに用いられ、一部の地域

では、葉を収穫するために栽培も行われているよ

うである。サトザクラなどの栽培品種を接ぎ木増

殖する際の台木として、オオシマザクラの1～2年
生の実生苗が利用されることもある。

　オオシマザクラは主に伊豆半島と伊豆諸島に自

生し、伊豆諸島の準固有種であるとされている。

房総半島や三浦半島にも自生するが、それらはか

つて薪炭生産用として植栽されたものが野生化し

たとする説がある。オオシマザクラという和名が

表すように、本種は伊豆諸島の大島に多くみられ

るが、伊豆半島（特に南西部）や伊豆諸島の他の

島々においても多く自生しており、花の時期には

山の斜面一帯が白く染まるほど群生している。オ

オシマザクラは丈夫であることから、全国各地で

庭木や公園の植樹、街路樹として利用されること

が多い。また、本種はもともと沿岸地域に多く自

生し、潮風に強いことから、沿岸地域における植

栽事業等に利用される機会が増えてきている。今

後、ヤマザクラなどの在来種との交雑を介して起

こる「遺伝子汚染」には、特に留意する必要があり、

自生地である伊豆半島や伊豆諸島におけるオオシ

マザクラの遺伝的多様性や地理的遺伝構造の特徴

を予め把握しておくことはとても重要である。

遺伝的多様性

　オオシマザクラの主な分布域である伊豆半島お

よび、伊豆諸島を対象として、7集団（伊豆半島、

大島、新島、神津島、三宅島、御蔵島、八丈島）

408個体についてDNA分析を行った（図−1、表−1）。
また、伊豆半島ではオオシマザクラ以外の野生の

サクラ（ヤマザクラやマメザクラなど）も自生して

おり、オオシマザクラとの雑種個体と思われるも

のがいくつか観察されたので、16個体サンプリン

グして一部の解析に含めた。オオシマザクラの遺

伝的多様性と地理的遺伝構造は母性遺伝する葉緑

体と両性遺伝する核のDNA多型データに基づいて

評価した。各集団の遺伝的多様性の指数について

は表−1にまとめた。

図−1　調査した伊豆半島と伊豆諸島のオオシマザ
クラ集団。 円グラフは葉緑体ハプロタイプの出
現頻度を表している。凡例はハプロタイプネット
ワークも表している。
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　葉緑体D N Aについては、1 3領域の塩基配

列を事前に選出した1 6個体において解析し

て、 比較的、 多型性が高かった3領域（trnL–
trnFスペーサー領域、psaA–trnSスペーサー領

域、atpFイントロン）について重点的に塩基配

列を解読した。 得られた葉緑体DNAの塩基配

列データを解析して、 検出された塩基置換、 お

よび塩基の挿入・ 欠損の情報をまとめること

で、8つの葉緑体ハプロタイプに整理できた 
（図−1）。オオシマザクラはそのうちの7つの葉緑

体ハプロタイプを保有していた。葉緑体ハプロタ

イプA、B、Cの出現頻度は全体の80％を占めて

おり、葉緑体ハプロタイプB、Cはどの集団にお

いても見られたが、葉緑体ハプロタイプAは八丈

島の集団では見られなかった。八丈島の集団では

主に葉緑体ハプロタイプDが見られた。雑種個体

は主に葉緑体ハプロタイプBを保有しており、1
個体のみで葉緑体ハプロタイプGも見られた。葉

緑体ハプロタイプF、Hはそれぞれ御蔵島、新島

の集団の一個体のみで見られた。葉緑体DNAの

塩基多様度πは0.001101（三宅島）～0.008522（神津

島）で、遺伝子多様度Hは0.48（新島）～0.68（御蔵

島）であった（表−1）。全集団の遺伝子多様度HTは

0.68、集団内の平均遺伝子多様度HSは0.60であり、

遺伝的分化の指数GSTは0.11（Hedrick 2005の標準

化した遺伝的分化の指数G´STは0.31）であった。

　核DNAについては、AFLP分析とSSR分析に

よって検出したDNA多型データに基づいて解析

を行った。AFLP分析では64個の多型フラグメン

トが検出された。遺伝的多様性の指標として算出

したShannonの多様性指数は0.39（八丈島）～0.48
（伊豆半島、 新島）であった（表−1）。HSは0.30、

HTは0.33、GSTは0.10（G´STは0.15）であった。SSR
分析についてはオオシマザクラの近縁種であるモ

モにおいて開発されたSSRマーカー11座（Cipriani 
et al. 1999；Sosinski et al. 2000；Testolin et al. 2000；
Dirlewanger et al. 2002）を用いて行い、全部で154個
のアレル（対立遺伝子）を検出できた。FISは−0.013
（新島）～0.052（神津島）であり、新島を除く全て

の集団で正の値を示し、2集団（神津島、三宅島）

において有意だった（表−1）。アレリックリッチネ

スARは5.19（八丈島）～8.90（新島）、ヘテロ接合度

HEは0.54（八丈島）～0.67（伊豆半島）、固有アレリッ

クリッチネスPAは0.03（三宅島）～1.08（伊豆半島）

であった（表−1）。HSは0.62、HTは0.66、GSTは0.05
（G´STは0.15）であった。

　Prunus属2種について葉緑体DNAの遺伝的多様

性に関する報告があり、P. spinosa L.ではHTは0.73、
HSは0.49、GSTは0.33（G´STは0.66）（Mohanty et al. 
2002）、P. avium L.ではHTは0.46、HSは0.33、GST

は0.29（G´STは0.43）（Mohanty et al. 2001）であり、

遺伝的分化の程度はオオシマザクラの方が低かっ

た。また、SSR分析によってヤマザクラの集団の

遺伝的多様性が調べられている（Tsuda et al. 2009）。
ヤマザクラはオオシマザクラと比べて、それほど

集団が隔離されていないものと思われるが、ヤマ

ザクラの集団ではHSは0.754、FSTは0.043（FSTを

GSTと見なして計算すると、HTは0.788、G´STは

0.187となる）であり、オオシマザクラの集団と同

じような結果が示されている。このため、島嶼と

いう隔離環境下にあるオオシマザクラの集団にお

いても遺伝子流動は比較的、 頻繁に起こってい

て、集団内の遺伝的多様性は高く、集団間の遺伝

的分化は低く、維持されていると云える。通常、

表−1　葉緑体DNAの塩基配列解析、AFLP分析、SSR分析によって得られたDNA多型データに基づいて算出
したオオシマザクラ集団の遺伝的多様性

集団 サンプル
数

葉緑体DNA AFLP分析 SSR分析
H π NPL I AR PAR HE FIS

伊豆半島 43 0.62 0.002983 63 0.48 8.11 1.08 0.67 0.042
大島 94 0.65 0.003655 61 0.47 7.48 0.40 0.65 0.003
新島 45 0.48 0.001129 61 0.48 8.90 0.98 0.62 ‒0.013
神津島 37 0.67 0.008522 60 0.45 7.73 0.24 0.66 0.052*

三宅島 50 0.51 0.001101 60 0.43 5.85 0.03 0.57 0.047*

御蔵島 41 0.68 0.002101 61 0.43 7.35 0.21 0.64 0.025
八丈島 98 0.59 0.002185 52 0.39 5.19 0.34 0.54 0.006
HE：遺伝子多様度（ヘテロ接合度）、π：塩基多様度、NPL：多型的座の数、I：Shannonの多様性指数、AR：アレリッ
クリッチネス、PAR：固有アレリックリッチネス、FIS：近交係数。
*はP < 0.05で有意であったことを示す。
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集団間の遺伝的分化の程度は両性遺伝する核DNA
よりも母性遺伝する葉緑体DNAにおいて高い傾

向を示すと云われている。これは遺伝子流動が核

DNAでは花粉と種子の両方を介して起こるのに対

して、葉緑体DNAでは種子のみを介して起こる

からである（Ennos 1994；McCauley 1995）。オオシ

マザクラの遺伝的分化の程度も葉緑体DNAにお

いて高い結果であったが、とりわけ高いものでは

なく、これはオオシマザクラの集団（島嶼）間の遺

伝子流動が主に種子散布を通して起こってきたた

めと考えられる。

地理的遺伝構造

　AFLP分析とSSR分析によって得られたDNA
多型データに基づいた遺伝的多様性に関する各

指数と本州から各島々への地理的距離の間には

負の相関関係が認められ、 本州から離れた島の

集団ほど遺伝的多様性が低下する傾向が見ら

れた。 ペアワイズFSTと集団間の地理的距離の

間の相関関係を調べた結果についても、 いず

れのデータセットにおいても isolation by distance
のパターンが検出された（葉緑体D N A：r =  
0.70、P < 0.05；AFLP分析：r = 0.78、P < 0.01；
SSR分析：r = 0.82、P < 0.01）。特に八丈島の集団

とその他の集団の間の遺伝的分化の程度は葉緑

体・核DNAの両方において有意に高く、葉緑体

DNAのデータに関しては本州から最も離れた八丈

島を除いたときに相関は見られなくなった。八丈

島の集団では、最も共通に見られる葉緑体ハプロ

タイプAは全く見られず、他集団ではあまり見ら

れない葉緑体ハプロタイプDが半数近くを占めて

いた。このため、八丈島の集団への遺伝子流動は

制限されていると考えられる。一方、八丈島より

北側に位置する島々の集団については伊豆半島の

集団との間で、葉緑体DNAにおける遺伝的分化

の程度は低く、種子を介した遺伝子流動はオオシ

マザクラにおいて比較的、頻繁に起こっているも

のと考えられる。オオシマザクラと分布域が重複

するオオバヤシャブシ、ハチジョウススキ、ハチ

ジョウイタドリにおいても遺伝的多様性が調べら

れている（Iwata et al. 2006）。葉緑体DNAに関して、

Iwata et al.（2006）が調べた3種では集団間の遺伝的

分化の程度はオオシマザクラより高く、特に伊豆

半島と伊豆諸島の島々の間の分化の程度が高かっ

た。一方、オオシマザクラでは八丈島とその他の

集団の間で遺伝的分化の程度が高い傾向を示すの

で、Iwata et al.（2006）が調べた3種とは遺伝子流

動のパターンが異なるものと考えられる。いずれ

にしても、オオシマザクラでは伊豆半島と伊豆諸

島の間の種子を介した遺伝子流動はそれほど制限

されておらず、鳥類による種子散布が比較的、頻

繁に起こってきたものと考えられる。オオシマザ

クラの遺伝的多様性や地理的遺伝構造のパターン

は、鳥類による種子散布の頻度や移入ルートその

ものを反映していると捉えることが可能であり、

おそらく、伊豆半島に近い北部の島々からより遠

い南部の島々へと順々に分布を拡げていったもの

と考えられる。通常、鳥の体内に種子が留まる時

間はとても短く、遠方の島々に鳥類が種子を散布

するということは考えにくい（Cain 1944）。しかし、

その一方で、被食型種子散布を行う植物種は島嶼

に多いようで（Carlquist 1974）、伊豆諸島よりも遠

く、本州から1,000 km離れた小笠原諸島において

も被食型種子散布を行う植物種の割合は高いとい

う報告もある（小野・菅原 1981）。
　オオシマザクラ集団の地理的遺伝構造は、

STRUCTURE解析（Pritchard et al. 2000；Evanno et 
al. 2005）を行うことで更に詳細に評価した（図−

2）。この解析では、伊豆半島で見つけられたオオ

シマザクラとそれ以外の野生のサクラの雑種と思

われる個体も加えている。AFLP分析のデータで

は、Kは3であると推定された。主に、伊豆半島、

大島、新島、神津島の4集団と雑種個体の大半が

クラスターI-AFLPに、 三宅島、 御蔵島の2集団

がクラスターII-AFLPに、八丈島の集団がクラス

ターIII-AFLPに割り当てられた（図−2a）。各クラ

スターについて、再度、STRUCTURE解析を行っ

たが、サブクラスターは検出されなかった。SSR
分析のデータでは、Kは2であると推定され、八

丈島以外の集団は主にクラスターI-SSRに割り当

てられた。 更にSTRUCTURE解析を行ったとこ

ろ、 クラスターI-SSRは3つのサブクラスターに

分かれた。 雑種個体はクラスターIa-SSRに、 伊

豆半島、大島の集団はクラスターIb-SSRに、残

りの集団はクラスターIc-SSRに割り当てられた 
（図−2b）。伊豆半島および、八丈島を除く島々の

オオシマザクラ集団は複雑な遺伝構造のパターン

を示していた。特に、解析に含めた雑種個体は、

いくつかのオオシマザクラ集団と遺伝的に似通っ

ていたので、今後は近縁種も含めた解析が必要に
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なるだろう。AFLP分析とSSR分析のデータに基

づいたSTRUCTURE解析の結果を統合して評価す

ると、新島と神津島、伊豆半島と大島は地理的に

近いにも関わらず、遺伝的には異なるという結果

になった。新島と神津島は流紋岩質であるのに対

して、他の島々は主に玄武岩質である。こうした

地質の違いは、それぞれの島の形成時期の違いを

反映するもので、オオシマザクラの移入ルートや

移入時期についても影響を受けているものと考え

られる。また、地質が異なることで、植物の生育

環境も少なからず影響を受けるはずで、遺伝的な

違いとしても反映された可能性が考えられる。

おわりに

　葉緑体ハプロタイプの分布状況やAFLP分析や

SSR分析で得られた多型データに基づいて解析し

た結果、オオシマザクラの遺伝的多様性や地理的

遺伝構造は各島の位置関係や地質的な特徴を反映

するものであった。オオシマザクラのように島嶼

という特殊な隔離環境に生育する植物において

は、分布域は限られていても複雑な集団遺伝構造

が形成されてきたものと考えられる。オオシマザ

クラの集団における遺伝的多様性は高く、遺伝的

分化の程度は低いものであった。オオシマザクラ

では島間の移動は鳥類による種子散布によるもの

と思われるが、島嶼という隔離環境でありながら

も、集団間の遺伝子流動は比較的、頻繁に起こっ

てきたものと判断できる。こうしたオオシマザク

ラの集団遺伝構造のデータは伊豆諸島の植物相の

成立過程を類推する上でも大いに役立つ情報にな

るだろう。

　この研究は岐阜大学応用生物科学部の向井譲教

授、 筑波大学生命環境系の津村義彦教授、 東京

大学大学院農学生命科学研究科の岩田洋佳准教

授との共著で論文としてまとめられた（Kato et al. 
2011）。この他、多くの方々に現地での試料採取

を手伝っていただいた。この場をお借りして感謝

申し上げる。
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はじめに

　マメナシ［Pyrus calleryana Decne. var. dimorphophylla 
（Makino） Koidz.］はバラ科の落葉小高木で、生育

地は愛知県、三重県の湿地やため池の周辺にほぼ

限定される。近年の都市開発が原因でマメナシの

個体数は著しく減少しており、現在、環境省のレッ

ドリスト（環境省自然環境局野生生物課2020）では

絶滅危惧IB類の指定を受けており、愛知県では絶

滅危惧IA類（愛知県環境部自然環境課2020）、三

重県では絶滅危惧IB類（三重県農林水産部みどり

共生推進課2015）とされている。マメナシは果樹

として栽培されるナシと同じ属の植物であり、形

態もよく似ている。しかし、その果実は1 cm程

度で豆粒のように小さいことから、「豆梨」という

名前が付いている。また、花や葉の形態について

も、栽培ナシや野生ナシのヤマナシやアオナシで

は花柱が5本、葉の鋸歯は明瞭であるが、マメナ

シの花柱は2～3本、 葉の鋸歯は目立たないのが

特徴である。果実は強い渋味をもっており（熟す

と渋味はなくなるようだが、酸味は強いままであ

る）、栽培ナシのように食用としての利用には適

さない。このため、マメナシはイヌナシ（犬梨）と

も呼ばれている。マメナシは食用には適さないが、

栽培ナシの台木として利用される他、盆栽用とし

て愛好家の間ではとても人気がある。欧米では、

観賞用の花木として庭木や街路樹にマメナシが利

用されるため、侵略的外来種として、在来の野生

ナシとの交雑が問題になっているようだ（Vincent 
2005）。
　現存するマメナシの自生地は天然記念物や公園

として管理されるだけでなく、ボランティアによ

る熱心な活動によって保護されている。 開発に

伴った他地域への個体の移植や、種子や実生苗に

よる個体の増殖、植栽といった活動が積極的に行

われる一方で、これらの保護活動が種の遺伝的背

景を考慮せずにしばしば行われることから、地域

固有性の損失といった問題も生じつつある。実際

に、植栽と思われる個体は各所で確認されるが、

厳密に自生個体と区別できない場合が多い。 ま

た、マメナシと他の野生ナシ（あるいは栽培ナシ）

との交雑種と考えられているアイナシ（Pyrus × 
uyematsuana Makino）が、各所でマメナシと同所的

に生育しているので、浸透交雑の可能性も懸念さ

れる。このため、マメナシの保全を考えるには、

地域個体群の遺伝的多様性や遺伝的分化の現状を

把握して、管理の際の単位となる「集団」を区分す

ることが重要である。

遺伝的多様性

　現存するマメナシ（およびアイナシ）自生地を可

能な限り全て調査した（図−1）。なお、ごく最近、

人為的に増殖・植栽されたことが明らかな個体は、

調査対象から除外したが、その判別が困難な場合

は調査個体に含めることにした。2007～2008年の

調査では、マメナシの自生地は愛知県、三重県で

92箇所見つかり、407個体の生育が確認された。

アイナシは17個体見つかった。マメナシの自生地

の内訳は、多くは孤立木（50箇所）であり、2個体

以上からなる自生地は42箇所であった。

　遺伝的多様性は葉緑体と核のDNA多型に基づ

いて評価した。葉緑体DNAの多型はPCR-RFLP法
により検出した。15領域をPCR増幅して、27種
類の制限酵素でそれぞれ処理することで多型の

スクリーニングを行った結果、葉緑体DNAの多

型は、trnT-trnL spacer / DdeI、trnG intron / Hinf I、
trnG intron / SalIの3つの組合せで検出された。こ

れらの多型に基づくと、葉緑体ハプロタイプはタ

イプA～Eの5つに分けられた。マメナシは、こ

のうちの4つの葉緑体ハプロタイプ（タイプA～

D）を保有しており、タイプA、タイプBの出現頻

度は9割以上であった。 葉緑体DNAの遺伝子多

様度は0.43であった。核DNAの多型については、

栽培ナシ・リンゴで開発されている11種類のSSR
マーカーを用いて検出した。遺伝子型を決定した

ところ、各座で6～14個（平均10.9、合計120個）

のアレル（対立遺伝子）が検出され、ヘテロ接合度

は0.53～0.80（平均0.68）であった。また、後述の
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地理的遺伝構造の解析結果に基づいて区分したグ

ループ、集団の遺伝的多様性、個体間血縁度につ

いても評価した（図−2、3）。各集団における遺伝

的多様性はPc6とアイナシ（Pu）で高い傾向が見ら

れ、近縁種との浸透交雑の影響を反映している可

能性が考えられた。また、集団サイズの縮小（ボ

トルネック）の痕跡がいくつかのグループ、集団

で認められた（図−2）。調査対象には植栽の可能性

が疑われる個体も含めたので、こうした個体では、

遺伝的な均質化が起こっていることが懸念され、

人為の影響を反映した結果であるものと考えられ

る。

地理的遺伝構造

　マメナシ自生地は、 図−1に示したように複数

個体がまとまって生育している箇所が少なく、孤

立木が多い上に、自生と植栽の区別が困難な個体

が存在することが特徴である。こうした点を踏ま

え、マメナシの遺伝構造は口絵−20に示すように

個体ベースで評価した。核DNAのデータは事前

に集団を定義せずにK個の集まり（クラスター）

に個体を区分するSTRUCTURE解析（Pritchard 

2000）と個体の位置データも加味するTESS解析

（Chen et al. 2007, tessellation…「きりばめ細工」に

なぞらえて、集団を区分する手法）により評価し

た。STRUCTURE解析では最適なクラスター数を

Evanno et al.（2005）に従って決定して、個体が各ク

ラスターに由来する確率（q値）を推定した。また、

口絵−20に示すように、特定のクラスターが6割
以上を占有する個体（つまり、最大q値が0.6以上

の個体）を集めて、再度、STRUCTURE解析を行い、

K = 1（つまり、無構造）になるまで繰り返すことで

階層的な遺伝構造を評価した。マメナシ、アイナ

シの424個体を解析したところ、最終的には4つ
の階層で17グループに分けられ、296個体（69.8％）

はいずれかのグループに割り当てられたが、残り

の128個体（30.2％）は最大q値が0.6以下であった

ため、どのグループにも割り当てられなかった（口

絵−20）。TESS解析はマメナシ407個体を対象とし

て位置データ（緯度・経度）を考慮しながら行い、

最適なクラスター数をDurand et al.（2009）に従って

決定した。その結果、K = 6が最適であり、370個
体（90.9％）が6グループ（口絵−20、T1～T6）のい

ずれかに、q値 > 0.6で割り当てられた。

　葉緑体と核のDNA多型の解析結果は、口絵−21
に示すように地図上に描画して比較することによ

図−1　マメナシ（およびアイナシ）の現存個体・個体群の分布状況と葉緑体・核DNAの多型解析の結果に基
づいて区分した集団（Pc1～6、アイナシについてはPuとして区分する）。個体数や種の違いは、点の大きさ・
色で表した。これらの図は国土交通省国土政策局調査・編集の20万分の1土地保全図シームレスデータ、
および国土地理院発行の2万5千分の1地形図の一部を使用して、作成したものである。
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り、マメナシについて6集団（Pc1〜Pc6）を設定し

て（図−1）、アイナシは1つ（Pu）にまとめた。集団

を区分する際の根拠となった解析結果は表−1にま

とめ、区分した集団間の遺伝的分化の程度は表−

2に示した。まず、現存するマメナシ個体、個体

群は愛知県側と三重県側で大きく異なっていたの

で、東西で集団を区分することは必須であると考

えた。葉緑体DNAについては、例外があるもの

図−2　解析結果から区分した集団と、STRUCTURE、TESS解析により区分したグループの個体間血縁度。
箱ひげ図は中央値、2.5、25、75、97.5パーセンタイルと外れ値を示している。

図−3　解析結果から区分した集団とSTRUCTURE、
TESS解析により区分したグループの遺伝的多様
性。PARは固有アレリックリッチネス、ARはアレ
リックリッチネス、HEはヘテロ接合度、+は有意
な（P < 0.05）ボトルネックが検出されたことを示
している。

表−1　マメナシの現存個体・個体群に対して設定し
た6集団（Pc1～6）とアイナシ（Pu）を特徴づける解
析結果

集団 葉緑体DNA STRUCTURE解析 TESS解析
Pc1 A S1-2-1～5, S1-3-1～4 T1, T2
Pc2 B, D S1-1, S2-1-1 T3
Pc3 B S2-1-2, 3 T4
Pc4 C S2-2-2-1 T5
Pc5 A S2-2-1 T5
Pc6 B S2-2-2-2 T6
Pu A, E S2-2-1, S2-2-2-3 －

表−2　解析結果から区分したマメナシ6集団（Pc1〜
6）とアイナシ（Pu）の遺伝的分化の程度（FST値）

集団 Pc2 Pc3 Pc4 Pc5 Pc6 Pu
Pc1 0.113* 0.167* 0.094* 0.145* 0.151* 0.124*

Pc2 0.161* 0.142* 0.218* 0.179* 0.169*

Pc3 0.117* 0.136* 0.086* 0.128*

Pc4 0.103* 0.071* 0.094*

Pc5 0.121* 0.026
Pc6 0.078*

*はP < 0.001で有意なFST値を示す。
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の、愛知県側にはタイプA、三重県側にはタイプ

Bが多く見られた（口絵−21a）。核DNAについても、

STRUCTURE解析の1番目の階層で検出されたS1
とS2は、愛知県北部で混在するものの、愛知県側

（S1）と三重県側（S2）で大きく分かれ（口絵−21c）、
TESS解析の結果も、愛知県側（T1～3）と三重県側

（T4～6）の間で大きく異なっていた（口絵−21b）。
愛知県側のマメナシについては2集団を設定した。

Pc2として区分した愛知県北部の犬山市、大口町

の永泉寺や犬山南のマメナシ個体群では、葉緑体

DNAについてはこの地域に特異的なタイプDや三

重県側に多いタイプBが見られた（口絵−21a）。核

DNAについては、STRUCTURE解析の2番目以降

の階層で検出されたS1-1（口絵−21d）、S2-1-1（口

絵−21h）とTESS解析のT3（口絵−21b）が見られた。

愛知県北部の小牧市、太良上池のマメナシ個体群

を含め、その他はPc1とした。葉緑体DNAについ

ては、Pc1の全ての個体がタイプAを保有していた

（口絵−21a）。核DNAについては、STRUCTURE解

析の2番目の階層で検出されたS1-2、S1-3（口絵− 
21d）と、TESS解析のT1（口絵−21b）が見られた。

ただし、Pc1ではSTRUCTURE解析の3番目の階層

で更に細かい遺伝構造が検出され、S1-2-1が名古

屋市守山区の蛭池、雨池のマメナシ個体群で、S1-
2-2が尾張旭市の長池のマメナシ個体群で（口絵−

21f）、S1-3-1が小牧市の太良上池のマメナシ個体

群でそれぞれ見られた（口絵−21g）。TESS解析に

おいてもT2が名古屋市守山区の蛭池、雨池のマ

メナシ個体群における一部の個体のみで見られた

（口絵−21b）。このような細かい遺伝構造は図−2に
示すように血縁構造を反映していると考えられた

ため、それぞれ集団として区分せずに大きく一つ

の集団として評価した。三重県側のマメナシにつ

いては4集団を設定した。まず、四日市市を境に

南北でPc3とPc6をそれぞれ区分した。Pc3、Pc6は、

葉緑体DNAにおける違いはなかったが、核DNA
の解析結果では異なっていた。STRUCTURE解析

の2番目の階層で検出されたS2-1（口絵−21e）は更

に分かれ、3番目の階層で検出されたS2-1-2とS2-
1-3がPc3で多く見られた（口絵−21h）。S2-2（口絵− 
21e）についても更に分かれ、4番目の階層で検出

されたS2-2-2-2がPc6で多く見られた（口絵−21j）。
TESS解析においても四日市市を境にして、T4が
Pc3で、T6がPc6で見られた（口絵−21b）。四日市

市の東阿倉川の2箇所のマメナシ個体群とアイナ

シが混在する西阿倉川のマメナシ個体群は互いに

隣接するにも関わらず、遺伝的に大きく異なって

いた。 このため、Pc4とPc5としてそれぞれ区分

した。葉緑体DNAについては、タイプCがPc4で
多く見られたが、Pc5では全く確認できなかった

（口絵−21a）。STRUCTURE解析の3番目の階層で

検出されたS2-2-1はPc5で多く見られ（口絵−21i）、
4番目の階層で検出されたS2-2-2-1はPc4で多く見

られた（口絵−21j）。TESS解析ではT5が見られた

だけで、Pc4とPc5で違いはなかった（口絵−21b）。
アイナシが混在するPc5は葉緑体DNAに関しては

愛知県側で多く見られるタイプAが検出されたが

（口絵−21a）、核DNAの解析ではアイナシ（Pu）と
遺伝的に近いことが示された（表−2）。このため、

Pc5ではマメナシと近縁種（他の野生ナシ、栽培ナ

シなど）との間で浸透交雑が起こっている可能性

が考えられた。いずれにしても、四日市市のマメ

ナシは他の地域のものとは区別すべきであると判

断した。

おわりに

　マメナシの自生地は、図−1を見ても明らかなよ

うに著しく寸断されており、種子や花粉を介した

遺伝子の交流は期待できないというのが現状だろ

う。こうした点を踏まえると、マメナシの遺伝的

多様性の維持には、人為の介入はもはや不可欠と

云える。一方で、現在、取り組まれているマメナ

シの保全活動では、便宜的な集団が区分されつつ

も、その区分が恣意的であるため、遺伝的多様性

を故意に低めたり、歪めたりする危険性があり、

地域固有性に対する配慮は不十分である。マメナ

シの地理的遺伝構造からは、近縁種との浸透交雑

の可能性や個体の増殖・植栽活動といった人為の

影響が示唆された。つまり、隣接する個体・個体

群であっても遺伝的に異なったり、不均質であっ

たりする場合があり、安易な集団区分に基づく保

全活動は、マメナシの遺伝的多様性を劣化させる

可能性がある。マメナシの保全管理をどのように

進めるかは、今後、検討すべき重要な課題である。

善意の保全活動を無駄にしないためには、マメナ

シ自生地の遺伝的多様性と地理的遺伝構造の解析

結果が有効に活用されることが望まれる。

　この研究は岐阜大学応用生物科学部の向井譲

教授とその指導学生であった今井淳氏（2008年度
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卒）、大湊（西岡）理絵氏（2009年度卒）との共著で

論文としてまとめられた（Kato et al. 2013）。この他、

多くの方々にマメナシ自生地の調査を手伝ってい

ただいた。調査に際しては、マメナシの保全活動

に従事するボランティアの方々や文化財保護等に

携わる市役所の方々が、自生地に関する情報を快

く教えてくださった。この場をお借りして感謝申

し上げる。
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はじめに

　ブナ（Fagus crenata Blume）はブナ科ブナ属に属

する高木の落葉広葉樹である。ブナ属には北半球

（東アジア、ヨーロッパ・西アジア、北米）に約10
種が知られ（Shen 1992；Denk 2003）、日本にはブ

ナの他にイヌブナ（Fagus japonica Maxim.）が分布

する。ブナ属は、ブナの属するFagusとイヌブナ

の属するEnglerianaという2つの亜属に分けられ

る。これら亜属の特徴として、一般に前者は単幹

であるが、後者は萌芽形成により複数幹からなる

株を形成する（Peter 1997）。
　ブナの性表現は、雌花と雄花を同一個体に付け

る雌雄異花同株である。花粉は風で広範囲に散布

される（Inanaga et al. 2014）。また、ほとんどの種

子は他家受粉によって形成され、重力と動物で散

布される。典型的な隔年結実（マスティング）をし、

結実量の年変動は大きい（中静2009）。
　現在のブナの分布域は、 北海道黒松内低地周

辺から鹿児島県の高隈山までである（Horikawa, 
1972）。ブナは日本の冷温帯落葉広葉樹林の優占

種であり、そのような森林はブナ林と呼ばれる。

現在のブナ林は北海道南部から中部地方までの日

本海側に分布の中心がある。スギなどの人工造林

やその他の土地利用によりその分布域が分断・縮

小されてきたが、現在においても比較的広い地域

を覆っており、その多くは標高200–1,400 mに分布

している。一方、関東・中部地方の太平洋側から

四国、九州地方にかけてのブナ林の多くは、各山

岳の標高1,000 m以上に隔離分布している（図−1）。
また、冬期に日本海側では積雪量が多く、逆に太

平洋側では乾燥する対照的な気候的環境が、ブナ

林の種組成、構造、動態に大きな影響を及ぼし、

日本海側の多雪地帯ではブナの優占度が高まって

純林状の林が形成されるのに対し（日本海型ブナ

林）、太平洋側の寡雪地帯ではブナの優占度が低

下し、他樹種との混交林が形成されている（太平

洋型ブナ林）（藤田1987；福嶋ら1995）。
　本稿では、まず、ブナの形態・フェノロジー・

生理的形質の地理的差異について述べる。次に、

遺伝マーカーを用いることによって明らかにされ

たブナの遺伝的多様性と地理的遺伝構造について

述べる。

形態・フェノロジー・生理的形質の 

地理的差異

　わが国の広葉樹の中では、ブナは、形態やフェ

ノロジー、生理的形質の地理的な差異がよく調べ

られている樹種である。そのうち、最もよく知ら

れている形質は葉面積であり、南西から北東に向

かって大きくなるという地理的勾配（クライン）が

ある（萩原1977）。葉面積とは反対に、堅果のサイ

ズには南西から北東に向かって小さくなるクライ

ンがある（Hiura et al. 1996）。また、果皮の厚さは、

太平洋側で厚く、日本海側で薄くなる傾向がある

（Maruta et al 1997）。形態形質等の表現形質は遺伝

的な支配を受けているだけでなく、環境の影響も

図−1　ブナ林の分布。第5回自然環境保全基礎調査
植生3次メッシュデータを用いて作成した。点線
は日本海型・太平洋型ブナ林を分ける植生学的な
境界（藤田1987；福嶋ら1995）。
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受けて、表現型の可塑性を示すことがある。した

がって、上記の形質の地理的差異には環境の影響

があると思われる。

　地理的な差異を示す形質がどの程度遺伝的な支

配を受けているかは、異なる集団の個体を1カ所

に集めて植栽し、同一環境条件下で調べたり（共

通圃場試験、または産地試験）、異なる集団の間

で個体を相互に移植して調べたり（相互移植試験）

することによって明らかにすることができる。ブ

ナでは1980年代より産地試験林が設定され、形態

形質やフェノロジーの調査が行われてきた。葉形

については、自然集団で見られた傾向と同様に、

南から北に向かって葉面積は増加し、 葉身の形

状比（長さ／幅）は減少するクラインがあった（橋

詰ら1997）。また、開芽期には南から北に向かっ

て早まるクラインがあった（橋詰ら1996；Osada 
et al. 2018）。葉面積に関連してシュートの形質や

分枝密度にも地理的なクラインが存在していた

（Osada et al. 2015）。さらに、ブナ稚樹の光合成機

能についても圃場試験が行われている（小池・丸

山1998）。それによると、太平洋側のブナは日本

海側のものに比べて、光飽和の光合成速度が高く、

高温期の光合成速度の低下も大きく、また、葉の

細胞が膨圧を失うときの水ポテンシャルや飽水時

の浸透ポテンシャルが低かった。また、これらは

葉の形態（内部構造）と関連していた。これらの結

果は、太平洋側のブナは日本側のブナと比べて、

強光を利用できて、夏期の高温に対する気孔の調

節能力も高く、葉の乾燥耐性が高いことを示唆す

る（小池2008）。上記で述べた圃場試験や産地試験

で明らかになった地理的差異を示す形質について

は、遺伝的な要因がはたらいていると考えられる。

遺伝的多様性

　これまでにアロザイムとマイクロサテライト

（以後、SSR：simple sequence repeat）を用いた集団

遺伝学研究によって、分布域全体を対象としたブ

ナの核ゲノムの遺伝的多様性が調べられている

（Tomaru et al. 1997；Hiraoka and Tomaru 2009）。
　アロザイムによる遺伝的多様性の調査では

（Tomaru et al. 1997）、全集団の遺伝子多様度（HT）

と集団内の平均遺伝子多様度（HS）はそれぞれ

0.194と 0.187であった。また、遺伝的分化の指数

であるGSTは0.038であった（表−1）。ブナにおい

ても集団内の遺伝的多様性は高いが、集団間の遺

伝的分化は低いという長命な木本植物の一般的傾

向（Hamrick and Godt1989；Hamrick et al.1992）がみ

られた。しかし、その遺伝的多様性には地理的パ

ターンが見られ、集団内の遺伝的多様性は南西か

ら北東に向かって低下し、集団間の遺伝的分化も

低下していた。

　次に、SSRを用いて核ゲノムの遺伝的多様性が

調べられた（Hiraoka and Tomaru 2009）。SSR座あた

りのアレル数（A）は、アロザイムのものよりも一

桁多く（アロザイム：2.66、SSR：14.52）、HTもHS

もアロザイムのものの約4倍の値を示した（それ

ぞれ0.862と0.839；表−1）。これは、SSRは突然変

異率が高く、非常に高い多型性を示すという特徴

（Hancock 1999）をよく表している。一方、GSTは2
つのマーカーで同じような値になった（アロザイ

ム：0.038、SSR：0.026）。GSTやFSTは集団内の遺

伝的多様性の程度に大きく依存し、集団内の遺伝

的多様性が高いとこれらの値は低くなるという問

題がある。したがって、集団内の遺伝的多様性の

程度が異なる種間や座間ではGSTやFSTを比較す

ることができない。この問題に対処した指数の1
つとしてGSTを標準化したHedrickのG´STがある

（Hedrick 2005）。アロザイムとSSRのそれぞれにつ

いてこのG´STを求めると、SSR（0.168）はアロザイ

ム（0.047）よりもずっと大きな値となった（表−1）。
G´STの値にもとづけば、SSRの遺伝的分化はアロ

ザイムのものよりもずっと高いと解釈される。次

節で述べるように、 アロザイムでは検出できな

かった地理的遺伝構造がSSRで検出されたのは、

表−1　アロザイムとマイクロサテライト（SSR）で評価したブナの遺伝的多様性

遺伝マーカー 集団数 座数 N NA HT HS  GST G ŚT 文献 a

アロザイム 23 11 71.3 2.66 0.194 0.187 0.038 0.047 1
SSR 23 14 34.7 14.52 0.862 0.839 0.026 0.168 2
N：集団あたりの個体数、NA：座あたりのアレル数、HT：全集団の遺伝子多様度、HS：集団内の平均遺伝子多
様度、GST：遺伝的分化の指数、G'ST：標準化した遺伝的分化の指数（Hedrick 2005）。

a 1：Tomaru et al.（1997）、2：Hiraoka and Tomaru（2009）。
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この遺伝的分化の差異で説明されると思われる。

　アロザイムの遺伝的多様性と同様に、SSRに

よって評価した集団内の遺伝多様性は南西から北

東に向かって低下していたが、これは日本海側の

集団間に遺伝的多様性のクラインがあるからで

あった（図−2）。植物種の遺伝的多様性と地理的遺

伝構造は、第四紀の気候変動に伴う分布の変動、

すなわち分布の拡大や分断・縮小に大きく影響さ

れてきた（たとえばComes and Kadereit 1988）。最終

氷期最盛期（LGM）以降のブナ集団の歴史（次節参

照）から考察すると、ブナの日本海側の集団間に

見られた遺伝的多様性のクラインは、LGMには、

北方ほど生育環境が悪かったので集団サイズが減

少して（ボトルネック）、遺伝的浮動が強く働き、

北東の集団ほど遺伝的多様性が減少したためであ

ると考えられる。また、太平洋側集団のうち九州

の集団で低い集団内の遺伝的多様性がみられた。

これは、後氷期と、もしかしたらそれ以前の最終

氷期にも、集団の孤立による遺伝子流動の減少と、

集団サイズの減少による遺伝的浮動が生じて、遺

伝的多様性が低下したためであると考えられる。

地理的遺伝構造

　分布域全体を対象としたブナの地理的遺伝構

造は、これまでにミトコンドリアDNAと葉緑体

DNA（cpDNA）を用いた系統地理学的研究、およ

び先に述べたアロザイムとSSRを用いた集団遺

伝学的研究によって調べられている（Tomaru et al. 
1998；Koike et al. 1998；Fujii et al. 2002；Okaura and 
Harada 2002）。
　cpDNAの塩基配列の差異を用いた系統地理学的

研究（Fujii et al. 2002）では、13種類のハプロタイ

プが検出され、それらは大きく2つの主要なクレー

ドに分けられた（図−3）。そのうちクレードIは主

に日本海側に分布していた。一方、もう1つのク

レードはクレードIIとクレードIIIから構成され、

その分布は中部地方の太平洋側においてクレード

Iによって分断されているが、主に太平洋側に分

布していた。cpDNAの系統地理学的解析から、概

して太平洋側と日本海側に分布する2つの系統が

存在していることが示唆された。Tsukada（1982a、b）
は、花粉分析のデータをもとに、LGMには、ブナは、

東北南部から九州にかけての日本海側と太平洋側

に沿った低地の限られた場所（レフュージア）に分

布し、その後、気候が温暖化、湿潤化すると、そ

の分布を北方へ拡大し、あるいは高標高地へ移動

させて、現在のような分布域が形成されたと考え

た。一方、その後、数多くの花粉分析が行われて

データが蓄積され、その蓄積されたデータをもと

にOoi（2016）はTsukada（1982a、b）の仮説とは異

なるブナの分布変遷を議論している。Ooi（2016）
は、ブナ林の分布域は温暖化に伴い北に移動した

が、 これはブナが移住したのではなく、LGMに

おいてもブナ林が散在していた可能性が高いと考

えた。 すなわち、LGM以降に北日本でブナが急

速に北上したようにみえるのは、北方の各地にレ

フュージアがあり、それぞれのレフュージアから

個体数が増加していったためであると考えた。北

アメリカやヨーロッパのブナ属の研究でも、LGM
のレフュージアは従来考えられていたものよりも

北に存在していたため、急速な北方への分布拡大

図−2　集団の位置（緯度）と集団内の遺伝的多様性
との関係。アレリックリッチネス（AR）、ヘテロ接
合度の期待値（HE）はマイクロサテライトの遺伝子
型データで計算したもの。●は日本海側集団、●
は九州集団、○は九州以外の太平洋側集団。九州
集団を除いて検定するとARも緯度と有意な関係が
あった（R2 = 0.449、P = 0.002）。Hiraoka and Tomaru

（2009）を改変。
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はなったことが議論されている（McLachlan et al. 
2005；Magri et al. 2006）。LGM以降のブナの分布

変遷についてはまだ議論の余地があるのかもしれ

ないが、Ooi（2016）の推定が正しければ、cpDNA
の系統地理学的な構造は、LGM以前の第四紀の

気候変動に伴って生じたブナの分布変遷の結果と

して形成されたものだろう。

　アロザイムの集団遺伝学的研究では、 上記の

cpDNAの研究で示されたような日本海側と太平洋

側の2つの系統に分かれることはなかった（Tomaru 
et al. 1997）。しかし、SSRを用いると、集団系統

樹（図−4）やSTRUCTURE解析によるクラスターの

地理的分布（図−5）から日本海側集団と太平洋側集

団の間に強い遺伝的分岐があった。これは、核ゲ

ノムにも日本海側系統と太平洋側系統があること

を示唆する。また、この2系統は、中部地方の太

平洋側で不一致がみられるが、概してcpDNAの2
系統に対応する。日本海側と太平洋側の集団間に

明瞭な遺伝的分岐がみられ、大きく二つの系統が

種内に存在するようになったのは、日本海側と太

平洋側の集団を分ける脊梁山脈などの山脈が、歴

史的に遺伝子流動の地理的障壁となってきたこと

が考えられる。すなわち、たとえかつての間氷期

や現在の後氷期に遺伝子流動が生じていた（ある

いは生じている）としても、間氷期よりも期間の

図−3　葉緑体DNAハプロタイプ（A～M）の最節約系統樹（左）と地理的分布（右）。左図の系統樹は675個の
最節約系統樹の厳密合意樹。枝の上の数字は1000回繰り返しのブートストラップ値、下の数字は崩壊指数。
黒棒は塩基置換、白棒は挿入欠失の変異を示す。右図中のアルファベット1文字は1個体のハプロタイプ
を示す。Fujii et al.（2002）を改変。

図−4　マイクロサテライトの遺伝子型データに基
づき集団間のDA距離によって作成した近隣結合
樹。1–10、12：日本海側集団、11、13–23：太平洋
側集団。小さな数字は2000回繰り返しのブートス
トラップ値（ただし、50％以上のみ）。Hiraoka and 
Tomaru（2009）を改変。
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長い氷期には日本海側と太平洋側の海岸地域のレ

フュージアに隔離されたために、この遺伝的分岐

が生じたと考えられる。ただし、核ゲノムの2系
統の分布を分けるような地理的障壁がない地域で

は、2つのクラスターの混合があり、日本海側と

太平洋側の間にクラスター頻度のクラインがみら

れる（小山2012）。

おわりに

　脊梁山脈などの地理的障害は、核ゲノムの日本

海側系統と太平洋側系統の分化を促したと考えら

れるが、同時に、対照的な気象環境をもたらして

いる。興味深いことは、これら2つの系統の地理

的分布は日本海型と太平洋型のブナ林の分布によ

く合っていることである。また、緯度方向には気

温、降水量、日照時間などの差異がある。これら

2つの系統は実際にそれぞれの生育環境に適応し

ていると考えられ、その適応は何らかの遺伝子の

発現によってもたらされているのだろう。その適

応的遺伝子には、太平洋側と日本海側などの間で

分化がみられると予想される。

　近年、針葉樹人工林から広葉樹林という本来の

森林植生に転換させて、公益的機能や生物多様性

保全の機能を発揮させようと広葉樹が植林されて

いる。また、枯死個体の増加や更新不良により存

続が危ぶまれている森林において、広葉樹を植栽

して植生を回復しようとする取り組みが行われて

いる事例がある。 このような広葉樹造林や植生

回復において特に注意しなければならないこと

は、植栽する苗木の由来である（Hufford and Mazer 
2003）。スギやヒノキなどの造林樹種では、林業

種苗法によって種苗の配布区域が定められている

が、ブナをはじめとする広葉樹にはそれが全くな

い。そのため、一部の調査で明らかになったよう

に、広葉樹では、苗木の産地が考慮されることな

く広域に流通されているようである（茨城県林業

技術センター2005）。明らかとなったブナの地理

的遺伝構造は、ブナの種苗配布区域や保全単位の

設定に不可欠な情報となると考えられる（森林総

合研究所2011）。
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はじめに

　アベマキ（Quercus variabilis Blume）は、日本、

朝鮮半島、中国、台湾（上原1961）に分布するブナ

科コナラ属クヌギ節（Cerris節）の落葉高木である。

コナラ属は、Cyclobalanopsis亜属とQuercus亜属と

からなり、Quercus亜属は、Quercus節（コナラ節）、

Virentes節、Lobatae節、Cerris節（クヌギ節）で構

成される（Manos et al. 2001）。日本においてCerris
節に属するのは、アベマキとクヌギの2種のみで

ある。

　アベマキは、日本では山形県以西の本州、四国、

九州に生育する（大場1989）が、瀬戸内海沿岸地域、

中国地方および中部地方の太平洋側丘陵地帯以外

では分布度は非常に低く、静岡県以東の分布は激

減する（松原・広木1980）。一方で、本州中部の平

野部から丘陵地帯の二次林では重要な構成樹種に

なっている（松原・広木1980）。日本におけるアベ

マキの分布図を図−1に示す。この分布図は、松井

ら（2015）の方法に一部倣って、Horikawa（1976）お
よび植物社会学ルルベデータベースPRDBのイン

ターネット上で公表されている画像地図を用いて

作成した。Horikawa（1976）はドット表記の分布図

であり、ドット1個が2次メッシュ区画4個分に変

換される（松井ら2015）ため、図−1の分布域が実

際より過大になっている可能性に留意して参照さ

れたい。アベマキは中部地方より東では、石川県

や新潟県、埼玉県、山形県に分布する。これらの

分布の起源については人為の可能性が指摘されて

いる。石川県樹木分布図集では、県内には自生は

なく植林されたものか植林から逸出したもの（依

田1994）としている。また、山形市近郊のアベマ

キは自生の可能性がある（石塚ら1983）との見解が

あるが、齋藤（1975）と広木（2020）は植栽由来で

あろうとしている。

　アベマキは落葉高木で、幹は高さ15 m、径は40 
cmあるいはそれ以上に達する（大場1989）。花粉

は風媒で種子は重力散布である。堅果の成熟には

2年を要し、 受粉翌年の5月ころ受精しその秋に

成熟する（森1998）。アベマキの形態はクヌギとよ

く似ているが、アベマキはコルク層が比較的よく

発達し、樹皮は灰褐色で縦に不規則に割れ（大場

1989）、クヌギはアベマキに比べ幹のコルク層の

発達が良くない（梶2012）。また葉の形態は、一般

にクヌギよりアベマキの方が整正で幅が広く、ク

ヌギの葉には腰細のものがある。クヌギは成葉の

裏面に葉毛がほとんどないのに対し、アベマキは

星状毛が密生する（橋詰・金川1988）といった相違

点がある。

　アベマキはクヌギと種間交雑を行うと考えられ

てきた（北村・村田1979）。両種の中間的な形質を

備えた個体の存在が古くから知られており、ミヅ

アベ（倉田1949）やアベクヌギ（橋詰・金川1988）
などと呼ばれる。中間的な形質を示す個体は、中

国地方などで見られる（橋詰・金川1988）が、天

竜川流域で現在でも両種が交雑していると考え

られる交雑帯が存在することがHiroki and Kamiya
（2005）によって指摘された。Hiroki and Kamiya
（2005）は愛知県と長野県の8地点におけるクヌギ

節樹木の葉裏の星状毛密度の測定から、アベマキ

は標高の低い愛知県から長野県の飯田市にかけて

分布し、飯田市から標高の高い地域にかけてクヌ

ギの分布が増大し、雑種はアベマキとクヌギの分

布が重なる地域に出現して交雑帯をなしているこ図−1　日本におけるアベマキの分布図。
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とを明らかにした。アベマキの遺伝構造に対して

クヌギとの交雑の影響は無視できないと考えら

れ、この交雑帯の遺伝的特性については本稿でも

取り上げる。

　アベマキの人による利用については、材のみで

は近縁種のクヌギとの識別が困難であるため確か

なことは言えないが、縄文時代などの遺跡からク

ヌギ節の材が出土しており（伊東ら1987）、その歴

史は古い可能性がある。アベマキの樹皮はコルク

質であることから、明治時代以降には樹皮がコル

クの代替品として利用されている（倉田1951）。さ

らに昭和初期には研究と利用が進められ（例えば

野崎1936；佐多・豊東1939）、戦後になってもコ

ルクの代替品や炭としての利用が推奨された（倉

田1951）。アベマキの人工植栽については、古く

は江戸時代の1853年に鳥取県で植栽された記録が

ある（農林省1933）。しかしクヌギと異なり、シイ

タケ原木として不適当であるとされる（橋詰・金

川1988）。
　人により長年利用されてきた樹木種では、種苗

移動などがその遺伝的多様性や遺伝構造に与えた

影響が検出されることがある。人間の活動域の二

次林構成種であるアベマキの遺伝的特徴にも何ら

かの人為的影響が現れることが考えられる。人間

とかかわりの深いアベマキの遺伝的特性を明らか

にすることは、人間が森林を取り扱う際の樹木へ

の遺伝的な影響を予測する助けになるであろう。

本稿ではまず齊藤・井出（2017）で明らかにされた

アベマキとクヌギの交雑帯に生育するクヌギ節樹

木の遺伝的特徴について述べ、次いでアベマキの

広域の地理的遺伝構造（齊藤ら2018b）の結果から

アベマキの地理的遺伝構造について解説する。

アベマキとクヌギの交雑帯

　形態観察からアベマキとクヌギは交雑するとさ

れていたが、近年まで遺伝マーカーを用いて交雑

の実態を明らかにした報告はなかった。Hiroki and 
Kamiya（2005）が交雑帯として報告している地域

で、齊藤・井出（2017）はクヌギ節樹木の個体を対

象に交雑を支持する葉緑体ハプロタイプの共有と

両種の遺伝的混合を明らかにした。材料は、長野

県飯島町周辺に生育するクヌギ節樹木と、対照と

して東京都八王子市および静岡県浜松市のクヌギ

集団、愛知県瀬戸市に植栽されたアベマキ集団で

ある。これらの遺伝解析に既存の葉緑体SSRマー

カー6座および核SSRマーカー6座を用いた。

　その結果、検出された葉緑体ハプロタイプは1
つであった。対照とした2つのクヌギ集団とアベ

マキ１集団もこれと同じハプロタイプに固定され

ていた。この原因として使用した葉緑体SSRマー

カー6座がアベマキとクヌギで単型である可能性

が考えられる。しかし、Saito et al.（2017）は、同じ

マーカーセットを用いて日本および朝鮮半島、中

国大陸のクヌギを解析し、23ハプロタイプを検出

している。したがって、ハプロタイプが１つに固

定されていたのはマーカーではなく集団の遺伝的

特性であると考えられる。このことから、このハ

プロタイプは、2種が分化する前の祖先集団から

保持されているか、両種で浸透性交雑が起こって

いるため共有されたと考えられる。

　一方、核SSRマーカーを使用して求めた集団ご

と、座ごとの遺伝的多様性の指標は表−1の通りで

あった。集団の遺伝的多様性は、交雑帯集団でAR

（アレリックリッチネス）とHE（ヘテロ接合度の期

待値）ともに最も高くなった。本交雑帯で、種間

の交雑により直接的に遺伝的多様性が影響を受け

ている可能性がある。また、すべての集団でFIS（近

交係数）は有意に0からずれておらず、任意交配

集団であった。このことは、本調査地に生育して

いるクヌギ節樹木はアベマキ個体とクヌギ個体と

その交雑個体として生育しているのではなく、一

つの集団として交配を行っている可能性を示す。

　STRUCTURE解析（Pritchard et al. 2000）ではクラ

表−1　交雑帯およびアベマキ1集団、 クヌギ2集
団における核S S R 6座の遺伝的多様性および
STRUCTURE解析による集団ごとのクヌギクラス
ター割合

AR HE FIS クヌギクラスター割合a

交雑帯 8.1 0.801 0.057 0.391 ± 0.208
アベマキ
　瀬戸市 7.2 0.767 0.048 0.010 ± 0.006
クヌギ
　八王子市 6.4 0.662 0.041 0.995 ± 0.005
　浜松市 6.2 0.653 -0.100 0.984 ± 0.008
AR：アレリックリッチネス、HE：ヘテロ接合度の期
待値、FIS：固定指数。
a クラスター数を2として表中の4集団をSTRUCTURE
解析した際に、クヌギで優占したクラスター（図−2
において黒色で示したクラスター）をクヌギクラス
ターとした。
齊藤・井出（2017）を改変。
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スター数が2の時、クヌギとアベマキの個体は、

それぞれ別のクラスターに属した（図−2）。交雑帯

集団の全ての個体が、クヌギとアベマキの双方の

クラスターの混合となり、交雑帯の個体における

クヌギクラスターの割合は0.391（±0.208）と両種

の集団の中間の値をとったがばらつきが大きく、

個体ごとに遺伝的混合の程度には幅があった。こ

のことから、両種の浸透性交雑が生じており両種

の交雑のみならず戻し交雑や交雑個体同士の交配

が生じていることが推察される。

　以上のように、Hiroki and Kamiya（2005）で指摘

されたアベマキ・クヌギの交雑帯では、遺伝解析

からもアベマキとクヌギが浸透性交雑を行ってい

ること、また一つの集団として任意交配を行って

いること、全ての個体が両種の交雑個体であるこ

とが示唆された。

アベマキの地理的遺伝構造と遺伝的多様性

　齊藤ら（2018b）は、日本におけるアベマキの広

域的な遺伝構造を明らかにするため、天然林5集
団および植栽（瀬戸）と由来不詳（盃山）の計7集団、

対照としてクヌギ3集団の天然更新集団（図−3）の
遺伝解析を行った。葉緑体SSRマーカーとして上

述の6座を、核SSRマーカーとして既存の10座を

用いた。

葉緑体DNA

　アベマキ集団と対照のクヌギ集団の全個体から

検出されたハプロタイプは1つだけで、集団間お

よび集団内に変異がなかった。また、このハプロ

タイプは上述の交雑帯で検出されたものと同じで

あった。アベマキの対象集団が東北地方から中国

地方と広い地域に渡ったにもかかわらず1つの葉

緑体ハプロタイプに固定されており、これまで報

告されている多くの日本産樹木種の葉緑体DNA
が多型と地域性を持っていたのと異なる。さらに、

中国大陸や朝鮮半島、日本のアベマキについて葉

緑体DNAシーケンスを行ったChen et al.（2012）も
日本では変異を検出していない。これらのことか

ら、日本のアベマキは強いボトルネックを経験し

たと考えられる。

　一方、クヌギ集団も一部を除いて全国的にほぼ

この同じハプロタイプに固定されていることが分

かっている（Saito et al. 2017）。アベマキとクヌギ

とが全国的に同じ１つの葉緑体ハプロタイプを共

有していることは、両種が浸透交雑した歴史があ

ると考えられる。日本産コナラ属コナラ節のコナ

ラ、ミズナラ、カシワ、ナラガシワもハプロタイ

プ共有が見られ、4種の間では種間交雑が生じて

いる（Kanno et al. 2004）が、共有するハプロタイプ

には地域性がある。この点で、アベマキとクヌギ

の葉緑体の分布は非常に特異的である。日本にお

けるクヌギ、アベマキの自然分布については不明

な点が多く（山中2011）、特にクヌギは天然分布し

図−3　アベマキおよびクヌギの調査対象集団の位
置。白丸はアベマキのみ、黒丸はクヌギのみ、二
重丸は両種を採取した（齊藤ら2018b）。

図−2　STRUCTURE解析によるベイズクラスタリン
グ。クラスター数が2の時の交雑帯集団およびア
ベマキ1集団、 クヌギ2集団における各個体のク
ラスターの混合割合。齊藤・井出（2017）を改変。
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ていないとの見解もあり（倉田1976；Fukamachi et 
al. 2003；広木2020）、両種の分布から交雑の歴史

を類推するのは困難である。どちらかの種が一つ

のハプロタイプのみを持ち分布を全国へ拡大し、

もう一方の種が花粉親としてのみ浸透交雑を行う

ことにより分布を拡大していった可能性と、両種

が全国的に広がる前に交雑して葉緑体を共有し、

そのエリアからそれぞれ分布を拡大していった可

能性の二通りの可能性がある。また、葉緑体DNA
に変異がないことから、いずれの場合でも種子に

よる分布拡大が起きてから多型が生じるのに十分

な時間を経ていないと考えられる。

核DNA

　アベマキ集団と対照のクヌギ集団の遺伝的多様

性の指標の平均はアベマキの方が高く、アベマキ

の由来不詳の盃山集団と植栽の瀬戸集団もARお

よびHEはいずれも天然集団の値の幅の範囲内で

あった（表−2）。また、アベマキ集団の近交係数

FISは有意に0からずれてはいなかった。これらか

らアベマキ集団は天然林または植栽に限らず高い

遺伝的多様性を保持しており任意交配集団とみな

せた。またアベマキ集団については地理的距離が

遠い集団間ほど遺伝的距離も遠い傾向があるもの

の、相関は有意ではなかった。集団間分化はアベ

マキ全集団の分化指数（F ́ST）は0.087であり、あ

る程度の集団間分化がみられた。

　遺伝構造については、 クヌギ集団を含めたNJ
系統樹（図−4）では大きくアベマキ集団とクヌギ

集団とが分かれ2種は遺伝的に異なっていたが、

アベマキの大井川集団は2つのクラスターの間に

位置していた。集団の地理的な位置関係と遺伝的

な位置には関連がなかった。国内の天然林樹種で

は、日本列島の地史や気候変動の影響を受けた分

布変遷とその後の遺伝子流動の結果と考えられる

地理的な遺伝構造が知られている。しかし、アベ

マキ集団ではこのような明確な空間構造は見られ

ず、アベマキの分布変遷に人為の影響があった可

能性を示唆する。

　STRUCTURE解析でも同様にクラスター数が2
のときアベマキ集団およびクヌギ集団に対応する

クラスター構成となり、種間の遺伝構造が明確に

検出された（図−5）。一方で、アベマキの大井川お

よび末光山の集団とクヌギの末光山集団では、種

間での混合構造が検出された。さらにクラスター

数が3のとき、アベマキ集団は主に2つのクラス

ターK3-1、K3-3から構成され、盃山集団のみクラ

スターK3-3の割合が高く、大井川と末光山はクラ

スターK3-2も含まれていた。一方、クヌギ集団は

クラスターK3-2で構成されていたが、末光山には

クラスターK3-1、K3-3も含まれていた。由来不詳

の盃山集団がFSTの値が高いクラスターK3-3で優

占されていることは遺伝的浮動の影響をより強く

受けていることを示唆している。また、盃山集団

はIAM条件下のみではあるが有意なボトルネッ

クが検出された。 これらのことからアベマキは

氷期にクラスターK3-1とK3-3にそれぞれ対応す

る2つのレフュージアが存在し、そのうちクラス

図−4　遺伝距離DAに基づいたNJ系統樹。 数字
はブートストラップ率（50以上を記載）。 齊藤ら
（2018b）を改変。

表−2　アベマキ7集団およびクヌギ3集団の供試個体
数および核SSRマーカー10座で解析した遺伝的多
様性

種 集団名 個体数 AR HE FIS

アベマキ 1. 盃山 32 4.66 0.721 0.051
2. 大井川 7 4.22 0.639 -0.073
3. 瀬戸 45 4.79 0.698 0.073
4. 由良川 20 4.46 0.659 0.061
5. 末光山 6 4.80 0.747 0.018
6. 釜ヶ峰 24 4.32 0.681 -0.021
7. 芦田川 9 4.82 0.694 0.119
　合計 143 4.58 0.694 a 0.047

クヌギ 8. 権現森 12 4.55 0.601 -0.012
9. 荒川 35 4.06 0.627 0.123*

10. 末光山 10 4.78 0.661 0.010
　合計 57 4.47 0.630 a 0.078

AR：アレリックリッチネス、HE：ヘテロ接合度の期
待値、FIS：固定指数。*は有意に0より大きいことを
示す（P < 0.05）。
a 有意に差がある（P < 0.05）。
齊藤ら（2018b）を改変。
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ターK3-3はより小さくより北にあり、最終氷期以

降北方に分布拡大した可能性が考えられる。しか

し葉緑体ハプロタイプが単一であることから、レ

フュージアあるいは現在の分布の母集団は2つで

はなく、1つの祖先集団から北方に分布拡大する

際にごく少数の個体が由来となって盃山集団を形

成したと考える方が妥当であろう。齋藤（1975）は
山形市付近のアベマキは植栽からの逸出であると

しており、そのことが盃山集団のSTRUCTURE解

析やボトルネックの結果に反映された可能性があ

る。

　アベマキの遺伝構造に対するクヌギとの交雑の

影響に関しては、STRUTURE解析でも系統樹で

も両種間で明確な遺伝的分化がみられた。その一

方で、部分的に混合構造が見られアベマキの遺伝

構造にクヌギとの交雑の影響があることもわかっ

た。しかし、末光山ではクラスター数が3のとき

アベマキ集団ではクヌギに多いクラスターK3-2が
ほとんどなく、クヌギ集団ではアベマキに多いク

ラスターK3-1が混合している。このことは一方向

の遺伝子流動の可能性を示唆するが、さらなる検

証が必要であろう。

おわりに

　アベマキは全国的に１つの葉緑体ハプロタイプ

に固定され多型性がなく核DNAも地理的な遺伝

構造は明確ではないという、これまで多くの国内

産樹種で報告されている遺伝構造パターンとは異

なっていた。このことはアベマキの遺伝構造が人

為による種苗移動の影響を受けていることを直接

的には意味しない。しかしクヌギ（Saito et al. 2017）
を除き他のコナラ属樹種ではこのようなパターン

はみられなかったことから、アベマキの分布およ

び遺伝的多様性への人為の影響は否定できず、そ

の必要条件は満たしているといえる。二次林構成

種の遺伝構造の解釈は、天然の分布変遷と人為的

影響の区分けが難しいため、今後も多くの事例を

重ねて総合的に議論していく必要がある。また、

クヌギと葉緑体ハプロタイプを共有することや

STRUCTURE解析での混合など、交雑の影響がア

ベマキの遺伝構造に影響を与えていた。クヌギに

ついては遺伝子汚染を念頭に置いた種苗の移動に

ついて特段の注意が喚起されていないが、比較的

新しいクヌギ植林地は多様な葉緑体ハプロタイプ

を持つ外国産種苗の利用が指摘されている（齊藤

ら2018a）。これら外国産クヌギが今後浸透交雑を

通じてアベマキの遺伝構造に影響を与えないとは

言い切れない。アベマキとクヌギの遺伝子レベル

での保全は、一体的に考える必要があるのではな

いだろうか。

図−5　STRUCTURE解析によるベイズクラスタリング。クラスター数が2および3の場合のアベマキ7集
団およびクヌギ3集団の各個体の推定された各クラスターの割合。齊藤ら（2018b）を改変。
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はじめに

　コナラ（Quercus serrata Murray）は、ブナ科コナ

ラ属に属する落葉広葉樹であり、暖温帯から冷温

帯にかけて広く分布する落葉樹林の代表的な樹種

である。日本では北海道南部から九州まで分布し

ており、日本以外では中国・朝鮮半島にも分布す

る（中国樹木誌編集委員会1985）。コナラは近縁の

ミズナラに比べて低地に分布し、二次林で広く優

占する里山の代表樹種である。本州、九州の分布

は比較的連続しているが、北限である北海道の渡

島、胆振、石狩、日高、十勝地方などでは、分断

化、小集団化している（Kanno et al. 2004；河原ら

2009）。鈴木（2001）は、562の既報を1つの総合常

在度表を用いて比較・整理し、日本のコナラ林群

落について体系化した。その結果では、1）オニシ

バリ−コナラ群集、2）ノグルミ−コナラ群集、3）ア
ベマキ−コナラ群集、4）ケネザサ−コナラ群集、5）
ケクロモジ−コナラ群集、6）クヌギ−コナラ群集、7）
クリ−コナラ群集、8）カシワ−コナラ群集、9）オク

チョウジザクラ−コナラ群集の9つにまとめること

ができ、その分布状況から沿岸地域、西南日本地

域、中部内陸地域、東北日本地域および日本海地

域の5つの分布型にまとめることができたという。

特に西南日本地域と東北日本地域はほぼフォッ

サ・マグナを境界とし、植物区系上の境界である

牧野線に対応するとしている。

　前述したように、里山の代表とされるコナラの

林は、 人による利用の影響を強く受け、 伐採と

再生が繰り返されて安定的に成立している（菊池

1990）。ミズナラよりも材質は劣るものの、幹や

枝は昔から薪や炭の原料として利用され、シイタ

ケ栽培のほだ木になっている。根元から切られて

も萌芽する性質があるため、この性質を利用して

大径木になる前に薪や炭にするために伐採されて

きた。しかし、現在のように人為が加わらない放

置された状況が長期に渡って続くと、大径化した

個体では萌芽能力も衰え、他の樹木の侵入を受け

てやがて常緑広葉樹林へと遷移していく。つまり、

その存続には適度な人の干渉が必要で、たとえ自

然撹乱があったとしても、人為撹乱がないまま経

過したコナラ林はやがて消失するかもしれないと

さえ言われている（Masaki et al. 1992）。1980年代に

なってからはカシノナガキクイムシによる集団枯

損の被害が顕在化し（伊藤・山田1998）、短期間で

枯死木が増加することに加え、大径木も枯死する

ことから集団の縮小、個体数の減少が危惧される。

葉緑体DNAに基づくコナラの遺伝的変異と 

構造

　葉緑体DNAの多様性や変異を述べる上で特筆

するべきは、葉緑体DNAの変異がコナラ属近縁

種間でほぼ共有されていることである。全国127
カ所のコナラ節4種（ミズナラQ. crispula Blume、
コナラ、 ナラガシワQ. aliena Blume、 カシワQ. 
dentata Thunb.）の葉緑体DNAの調査では、4種
間での変異の共有という現象が明らかにされた

（Kanno et al. 2004）。その後のOkaura et al.（2007）に
よるこれら4種を対象にした研究でも種間でのハ

プロタイプの共有が見出されている。このような

種間のハプロタイプの共有は、日本産のコナラ属

だけでなく世界の300を超えるコナラ属でも数多

く報告され（Whittemore and Schaal 1991；Dumolin-
Lapegue et al. 1997；Ferris et al. 1993；Belahbib et al. 
2001）、 近縁種間での自然交雑や浸透性交雑が

生じた結果であると推定されている。Kanno et 
al.（2004）ではスペーサーの一個所の変異（T/C塩

基置換）に基づいたCタイプ、Tタイプの地理的分

布を調べている。また、Okaura et al.（2007）では、

ミズナラを主体にした全国44カ所の個体について

6領域（4,253 bp）の変異を調べ、10の塩基置換にも

とづく9つのハプロタイプを決定してそれらの分

布を明らかにしている。その結果は両者とも同様

の傾向で、中央地溝帯（フォッサマグナ）の西縁、

すなわち糸魚川静岡構造線の付近を境界に、日本

の南西と北東とで分布パターンが異なった。Liu 
and Harada（2014）および原田（2014）ではさらにそ

の境界が詳細に探られ、ハプロタイプの分布境界

第4章　各樹種の遺伝的多様性と地理的遺伝構造144

24  コナラ（ブナ科コナラ属）



は新潟県大潟町～妙高山～長野県伊那市～小田原

市を結んだライン上にあるとみなされた。最近で

は、San Jose-Maldia et al.（2017）がコナラの分布全

域の44地点から採取した個体の葉緑体3領域［trnT 
（UGU）- trnL （UAA） 5’エクソンのスペーサー、

rps16 イントロン、rpL32-trnL］の合計3,340 bpの
塩基配列から、 これまでよりさらに多い19のハ

プロタイプを検出し、それらの分布を明らかにし

ている。その結果はハプロタイプの多様性が日本

の西南部で高く、東北部で低いことを示す（表−1） 
とともに、ハプロタイプの分布からみたコナラの

葉緑体DNAの遺伝構造は、糸魚川静岡構造線付

近と一致していると報告している。興味深いこと

に、「はじめに」で述べた群落学的研究によるコナ

ラ林群の体系化の結果でも、西南日本地域と東北

日本地域の境界はほぼ同様である。 落葉広葉樹

は、最終氷期の最も寒く乾燥していた約2万年前

から約1.5万年前までの最終氷期最盛期［LGM（Last 
Glacial Maximum）］には、その分布を現在よりずっ

と南下、縮小させ、その後の温暖化・湿潤化にと

もなって急速に分布を北上・ 拡大させて現在の

ような分布域になったと考えられている（Tsukada 
1988；安田・三好2003）。コナラ属樹種もその分

布を南下させていたと推察されるが、ミズナラで

は最終氷期最盛期に北海道に隠蔽レフュージアが

あった可能性についても議論されている（Ohsawa 
et al. 2011）。レフュージアの存在も含め、日本に

分布するコナラ属樹種がいつ、どこからやってき

て、いかに現在の分布に至ったのかを知るために

は、大陸に分布する他のコナラ節樹種についても

調査する必要がある。 例えば、 大陸のモンゴリ

ナラでみられるハプロタイプは、 日本では四国

と九州にのみ見られるものだったという（Liu and 
Harada 2014；原田2014）。そして、この結果は氷

河期におけるコナラ節の移動が対馬海峡を経由し

た南の陸橋によるものであった可能性を示唆して

いる。葉緑体ハプロタイプの多様性が南西から北

東に向かうにつれて低下する傾向からも、分布の

拡大は南から始まり、遺伝構造に氷期のビン首効

果や分布拡大時の創始者効果が表れていることが

うかがわれる。 

核DNAに基づくコナラの遺伝的多様性と 

地理的遺伝構造

　分子遺伝学的手法を用いた遺伝的多様性に関

する研究のさきがけは、金指（1997）が東北から

九州にかけてのコナラ6集団についてアロザイム

で行ったもので、種内集団間の遺伝的分化は低い

（遺伝的分化指数FST = 0.0312）という結果が得られ

ている。近年では、San Jose-Maldia et al.（2017）が
EST-SSRマーカーを用いて、日本のコナラ天然林

の分布域を網羅する南限の鹿児島県から北限の北

海道までの43集団1,032個体を対象に詳細な解析

を行い、集団内の遺伝子多様度の平均Hs = 0.591、
FST ＝ 0.014という結果を得ている。アロザイムと

SSRとでは、突然変異率が大きく異なるため、解

析結果の数値をそのまま比較することはできな

い。しかしながら、その傾向は似通っており、日

本のコナラ天然林の集団は、遺伝的多様性は高い

ものの種内集団間の遺伝的分化は極めて低かっ

た。さらに、Kitamura et al.（2017）は、分布の北限で、

かつ分断化されている北海道のコナラ天然林の遺

伝構造を詳細に調べるために、 北海道の11集団

に本州中央部以北の6集団を合わせた合計17集団

について11のSSR座を用いて遺伝的変異を調査し

た。この研究は上述のアロザイムやEST-SSRとも

違う核のSSRマーカーを用いたものである。そこ

で得られたHS = 0.685、FST ＝ 0.034という結果は、

分布の北限の北海道で分断化された集団であって

も、遺伝的多様性は十分保持されており、他の分

布域と比較して集団間の遺伝的分化が高まってい

るわけではないことを示唆している。一方、近縁

種であるミズナラの中部以北の16集団について7
つのSSR座を用いて調べた研究（Ohsawa et.al 2011）
では、 各集団のアレリックリッチネスやヘテロ

接合度からミズナラの遺伝的多様性が高いこと

が示されたが、集団間分化の程度を示すFSTはコ

ナラよりも低く、0.021と算出された。Kitamura et 
al.（2017）とOhsawa et al.（2011）では、使用したマー

カーの座も数も異なることから厳密な比較はでき

表−1　日本の中央構造線を境界とした東北日本と南
西日本のコナラ集団における葉緑体DNAの遺伝的
多様性の比較

HS HT GST NST
東北日本 0.173 0.550 0.686 0.675
西南日本 0.243 0.831 0.708 0.825
全体 0.213 0.857 0.752 0.845
HS：各集団内の遺伝子多様度の平均値、HT：全体の
遺伝子多様度、GST：集団間の遺伝的分化度、NST：
ハプロタイプ間の遺伝距離を考慮した遺伝的分化度。
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ないが、北方では分布の分断化がより明確である

コナラの方が、ミズナラよりも遺伝的分化の程度

が高いと推察された。また、遺伝的多様性を集団

ごとにみると、アレリックリッチネスとヘテロ接

合度のそれぞれで、弱いながらも緯度との有意な

負の相関が見られた（San Jose-Maldia et al. 2017）。
これは氷期に南下したコナラ集団が、最終氷期最

盛期以降に北へと分布を拡大させたことを反映し

ていると考えられ、ミズナラと同様の傾向を示す

（原田2018）。全国集団を対象としたEST-SSRマー

カーのデータを用い、地理的な遺伝構造を検出す

るために行ったSTRUCTURE解析（Pritchard et al. 
2009）では、最適なクラスター数はK = 2と判断さ

れた。クラスターIとIIの割合を図−1にパイチャー

トで示す。クラスターIは北海道で比較的頻度が

高く、相対的にクラスターIIは南下するに従い頻

度が増加した。しかし、その差はそれほど顕著で

はなく、葉緑体ハプロタイプの分布で見られるほ

どの南北による違いはみられない。

種間交雑が遺伝構造に与える影響

　コナラ属の遺伝構造について研究を進めるにあ

たって、考慮しなければならないのが種間交雑の

問題である。上述したように、コナラ属樹種では

その交雑親和性の高さから自然交雑が生じ、形態

的に中間型である種間雑種とみられる個体が数

多く確認されている。コナラ、ミズナラ、カシ

ワ、ナラガシワのコナラ属4種は、基本的には選

好する環境が異なることによってその分布域も異

なり、生殖隔離が成立しているのだが、一部には

互いの分布域が重複する場合がある。例えば沿岸

部から内陸部にかけて、カシワ林が徐々にミズナ

ラ林に移り変わったり、比較的低地に分布するコ

ナラが垂直分布の上部でより高いところに分布す

るミズナラと混交したりする。このように近縁種

どうしがその分布域を接する、もしくは混交する

ような場所では、自然種間交雑のチャンスが生ま

れる。北海道などでは、冬の積雪や低温から春先

の急な気温上昇で、本州では開花フェノロジーが

重ならない種であっても同時に開花することがあ

り、より種間雑種が生まれやすい。実際に行われ

たコナラ属樹種間の人工交配実験では、いずれの

種の組み合わせにおいても交雑可能であることが

確認されている（橋詰ら1994）。しかし、種間雑種

の形態は、必ずしも外観から雑種であることが明

確に分かるような両親種の中間型を示す個体ばか

りではなく、その変異の幅は広く連続的である。

したがって、コナラ属樹種の遺伝的多様性や遺伝

構造に関する研究を行う際の材料の収集では、対

象とする樹種の個体以外に交雑個体を採取してい

る可能性もある。集団遺伝学的な解析に雑種個体

が紛れ混んだ場合には、異種の遺伝変異が持ち込

まれることから、遺伝的多様性を過大評価してし

まう懸念や、検出された遺伝的構造の解釈を誤っ

てしまう恐れがある。San Jose-Maldia et al.（2017）
が解析に用いたEST-SSRマーカーのほとんどは、

コナラ属4種で共通に利用できる。これは、この

マーカーが属内でも保存性が高い発現遺伝子に関

連するマーカーであったこともあるが、 たとえ

遺伝子がコードされていないゲノム領域から開

発したマーカーであっても、 近縁種であれば適

用できることも多い。これらのEST-SSRマーカー

32座を使って、 各種の典型的な形態を示す個体

を用いて解析をすると、各座で多くのアレル（対

立遺伝子）が種間で共有され種特異的なアレルを

図−1　コナラ43集団について、K = 2におけるEST-
SSRマーカー32座を用いたSTRUCTURE解析の結
果。San Jose-Maldia et al.（2017）での解析結果をパ
イチャートで表した。各集団に占める2つの遺伝
要素の割合が、南から北に向かって徐々に変化し
ている。
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見つけることが難しいことが分かる。しかし一方

で、集団遺伝学的解析を行うと、これらの4種は

明確に遺伝的に分化していた（FST = 0.171-0.246）。
STRUCTUREによるクラスター解析では、最適な

集団数はK = 4となり、どの種においても他種と

のゲノムの混合は見られない（San Jose-Maldia et al. 
未公開データ）。AFLPマーカーを用いた解析でも、

ナラガシワは含まれていないが、同様の結果が得

られている（Matsumoto et. al. 2009）。コナラ属4種
には、このような遺伝的背景があることから、適

切なリファレンス集団とDNAマーカーを用いれ

ば種間雑種が紛れ込んだ場合にも検出することが

可能である。

おわりに

　コナラ属の樹種は、我が国の森林において、ブ

ナ、シイ類、カシ類などの他のブナ科樹種ととも

に大群落を形成する代表的な樹種である。その中

でもコナラは、材生産などを目的にした大規模な

造林は行われていないものの、里山環境の維持や

スギ人工林などから広葉樹林への転換、高速道路

の緑化などを目的に、種苗生産が精力的に行われ

ている。近年では地域性種苗の考えが定着してき

ており、生産される種苗がどの地域からどのよう

にして集められた種子によるものなのかが意識さ

れているようである。集団の遺伝的多様性や集団

間の遺伝的分化の程度を把握することで、遺伝的

多様性を低下させず、地域性を混乱させないよう

に種苗生産することが重要である。コナラは、遺

伝的多様性は高いものの集団間の分化度はミズナ

ラよりも小さく、南北方向での遺伝的変異のクラ

インもそれほど強くはない。しかしながら、葉緑

体DNAでみると、ハプロタイプの分布が日本の

中央構造線を境にして南北に分かれるというよ

うな、非常に特徴的な遺伝構造がある。またSan 
Jose-Maldia et al.（2017）は、解析に使用したEST-
SSRマーカーの中に、自然選択に対して中立では

ない4座を見出している。この座が地域環境への

適応と関連する遺伝子、もしくはその遺伝子に強

く連鎖した領域に由来したものであるかを確かめ

るためには、その遺伝領域がどのような機能に関

係するのか、また、アレルの分布はどうなってい

るのかなどの詳細な調査と検証が必要である。さ

らに研究が進み、適応的な遺伝子を捉えることが

できれば、ある種の環境変動に対する個体や集団

の応答の予測ができるようになり、植栽する環境

に適した個体の選抜など育種への利用も実現可能

になると期待される。
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はじめに

　ミズナラ（Quercus crispula Blume、異名：Quercus 
mongolica var. crispula Blume）はブナ（Fagus crenata 
Blume）と共に日本の冷温帯落葉樹林の代表的な樹

種で、日本の樹木の中でも最も分布範囲の広い種

の1つであり、北海道の東端（知床半島）から九州

の南端（鹿児島県高隈山）にまで分布している。日

本以外では南樺太・南千島・朝鮮半島などにも分

布する（大庭1989）。ミズナラは東北日本では比較

的低地に分布するのに対し、西南日本では概ね標

高700 m以上の山地にパッチ状に分布しており、

分布高度には明らかな緯度との相関が見られる。

ミズナラとブナの分布高度はほぼ一致しているた

めしばしば混生するが、ブナが典型的な陰樹であ

るのに対し、ミズナラは陽性が強く、南側斜面の

乾燥地を好んで生育する。そのためブナの生育が

阻まれるような生態環境にニッチを占め、北海道

東部や東北地方北部、中部地方、関東地方北部の

内陸域には気候的極相と考えられるミズナラの自

然林が認められている（大場1967；石塚1968）。さ

らに日本海側の山地においても土地的極相として

のミズナラ自然林が知られている（大場1973；鈴

木1987）。一方でミズナラ林はコナラ林などと共

に二次林としても広く見られる。星野（1998）は

日本全国のミズナラ林を調査し、46の植物社会学

的単位である群集あるいは群落が区別できるとし

た。すなわち、ミズナラは様々な地理的、気候的

あるいは歴史的な要因に応じて多彩な生態系をそ

の分布域に展開しているといえる。

　ミズナラは他のコナラ属（Quercus）樹木と同様

に古くから人々の生活に多くの恩恵を与えてき

た。森林そのものが水土を保全し、豊かな水源と

なると共に、野生生物の生息環境の形成にも大き

く寄与している。種子は古くは人の主食や、救荒

食物として利用されており、葉は肥料として、ま

た材は薪炭や農具などに加工・利用されてきた。

世界的に見てもコナラ属樹木はオークとして人々

に親しまれ、巨樹は偉大な存在として崇められて

もきた（Logan 2005; Gil-Pelegrín et al. 2017）。材は環

孔材で柾目に美しい模様を作り、堅くて均質な材

質を持つことから、家具、建築内装材、船舶材お

よび洋酒の樽材として賞用される。一方で日本に

おける広葉樹人工林の造成は、針葉樹に比べきわ

めてわずかであり、国有林および民有林合わせた

ナラ類の人工林の蓄積は690千 m3（スギ人工林は

1,748,776千 m3）に過ぎない（林野庁2017）。製材用

の国産ナラ類の供給の多くは天然林施業によるも

のであり、そこでは択抜と天然更新に重きが置か

れている。より高品質のナラ材の安定した供給の

ためには目的に沿った育種と人工林の育成を視野

に入れる必要がある。日本全土に分布するミズナ

ラ林には遺伝的変異がどの程度蓄積されているの

か、またそれは地域的にどのように分化が生じて

いるのかを明らかにすることは今後のミズナラの

育種および持続的な利用や保全にとって非常に重

要な事であるといえる。

葉緑体DNAの変異に基づくミズナラの 

遺伝的変異と構造

　葉緑体は被子植物では母性遺伝をするため、そ

の遺伝的変異を用いて種子散布の範囲を示すこと

が出来る。葉緑体DNAは環状で全長は160 Kbp程
度であり、約120の遺伝子がコードされている。

これらの遺伝子はよく保存されており、広範な植

物に適用可能な多くのユニバーサルプライマーが

1990年代に開発され、系統分類や系統地理の分野

で用いられるようになった。Kanno et al.（2004）は
全国127個所のミズナラを主体としたコナラ節4
種［ミズナラ、コナラ（Q. serrata Murray）、ナラガ

シワ（Q. aliena Blume）、カシワ（Q. dentata Thunb.）］
について trnQ-trnSスペーサーの一個所の変異（T/C
塩基置換）に基づいて葉緑体DNAの系統をT-type
とC-typeに分け、その地理的分布を調べた。その

結果、T-typeが北海道から九州までの全国各地に

存在するのに対し、C-typeは日本の中央部から以

北にのみ分布することがわかった。一方、Okaura 
et al.（2007）は全国44個所のミズナラを主体にした
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コナラ節4種について trnT-trnLスペーサー、trnL
イントロン、trnL-trnFスペーサー、atpB-rbcLス

ペーサー、matK遺伝子、trnH-psbAスペーサーの

6領域、4,253 bpを決定し、その変異を調べた。そ

の結果、10の塩基置換にもとづく9つのハプロタ

イプ（ハプロタイプI〜IX）が区別され、その地理

的分布が示された。これから中央地溝帯（フォッ

サマグナ）の西縁、すなわち糸魚川静岡構造線を

境にして、 東北日本ではハプロタイプIとIIが、

西南日本ではハプロタイプIII〜IXがグループと

して分かれることが示された（図−1）。Kanno et 
al.（2004）のT/C-typeとこれらのハプロタイプとの

関係を調べるためにハプロタイプI〜IXを持つ個

体について trnQ-trnS領域の配列（916 bp）を決定し

た。その結果、ハプロタイプIIがC-typeと一致し、

それ以外はすべてT-typeであった（Liu and Harada 
2014；原田ら2014）。C-typeの分布境界は新潟県

大潟町−妙高山−伊那市−小田原市を結んだライン

上にあり、これがハプロタイプIIの分布の南限と

みなされ、これはほぼ糸魚川静岡構造線に一致し

ている（図−1、b-b’）。ハプロタイプ Iの太平洋岸

での境界を示すために、境界域でT-typeの出現が

記載されている市原市および小田原市でサンプリ

ングを行い、そのハプロタイプを決定した。その

結果、市原市ではハプロタイプIIとハプロタイプ

Iが、 小田原市金時山ではハプロタイプ IIとハプ

ロタイプIIIが見つかった。これによりハプロタイ

プIの太平洋側の境界は市原市付近と推定された。

一方、日本海側の境界はT-typeの本州中央部の空

白地帯を挟んで新潟市付近にあると推定された

（原田ら2014）。したがってハプロタイプIの南側

境界線は新潟市−福島市−市原市を結んだライン上

にあることが推定された（図−1、a-a’）。trnQ-trnS
領域にはT/C塩基置換以外に5個所の塩基置換と、

1個所の単一塩基の繰り返し配列における挿入／

欠失が見いだされた。これらの変異を加えてハプ

ロタイプの再定義を行った（表−1）。
　Okaura et al.（2007）により、日本の周辺地域か

らさらに4つの新たなハプロタイプ、ハプロタイ

プX〜XIIIが報告されているが、各地のハプロタ

イプの分布は次の様なものだった。すなわち、サ

ハリン南部のミズナラ集団でハプロタイプVIと
XIが、 ロシア沿海州のモンゴリナラ集団で同じ

くハプロタイプVIとXIが、中国東北部ハルビン

のモンゴリナラ集団でハプロタイプXIIが、中国

東北部遼寧省のモンゴリナラ集団でハプロタイ

図−1　ミズナラの葉緑体DNAハプロタイプの地理的分布。破線a-a’はハプロタイプ Iの推定される南側境界
を、実線b-b’はハプロタイプ IIの推定される南側境界を示す。ハプロタイプの凡例をハプロタイプ VIを中
心とするネットワークで示した。ネットワーク中の黒丸は経路の途中に想定されるハプロタイプ。Okaura et 
al.（2007）を改変。
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プVI、X、XIおよびXIIIが、また韓国のコナラ、

カシワおよびナラガシワの集団からハプロタイ

プVII、VIII、XおよびXIIが見つかった（Okaura 
et al. 2007；Liu and Harada 2014）。 ハプロタイプ

の系統関係を示すためにTCS（Clement et al. 2000）
を用いて作成したハプロタイプネットワークを 
図−1の凡例に示した。これからハプロタイプVI
が祖先形であり、他のハプロタイプはそれから放

射状に派生していることがわかる。ハプロタイプ

VIは日本では紀伊半島から四国、 九州にかけて

見られるが、これはサハリンおよび沿海州、中国

遼寧省でも見いだされる。東北日本に優占的に分

布するハプロタイプIとIIはサハリンおよびロシ

ア沿海州では見いだされない。このことは北海道

および東北地方のミズナラは氷河期にサハリンを

介した北方の陸橋を経てユーラシア大陸から渡っ

てきたものではないことを示している。一方、韓

国では日本と共通のハプロタイプ、ハプロタイプ

VIIおよびVIIIが見いだされた。これらのハプロ

タイプは日本では四国と九州にのみ見られるもの

で、コナラ節の移動は氷河期に朝鮮海峡を経由し

た南の陸橋ではあり得たことを物語っている。コ

ナラ属では頻繁に雑種形成が起こり、異種間浸透

により同所的に生育している近縁種間では多くの

場合、葉緑体の多型は共有されている（Whittmore 
and Shaal 1991）。ミズナラで見いだされたハプロ

タイプはコナラ、ナラガシワ、ミズナラにも共通

に見いだされ、またその地理的な分布も似通って

いる（Okaura et al. 2007）。従って葉緑体DNAの変

異に基づく地理的な構造はコナラ節としての構造

を示すことになる。

核DNAに基づくミズナラの地理的遺伝構造

　遺伝的多様性に関する初期の研究はKanazashi et 
al.（1998）によってアイソザイムを用いてなされて

いる。 北海道から九州まで全国12のミズナラ集

団についてアイソザイムの14座を用いて遺伝的

変異を調べた。その結果、HT = 0.183、HS = 0.174
となり、ブナの全国集団での値、HT = 0.194、HS 
= 0.187（Tomaru et al. 1997）と同等か、やや低い値

を取っている。また遺伝的分化指数FSTは0.056と
なり、 種内の遺伝的分化は低いことを示してい

る。Ohsawa et al.（2011）は東北日本のミズナラの

遺伝構造を調べるため、北海道から本州中央部に

かけて16カ所の集団からサンプルを採集し、 マ

イクロサテライト7座を用いて遺伝的変異を調べ

た。 平均の遺伝子多様度とアレリックリッチネ

スはそれぞれ0.724 ± 0.0056（SE）および6.46 ± 
0.502（SE）となり、ブナでのそれぞれの値、0.839 
± 0.0050（SE）および9.83 ± 0.445（SE）（Hiraoka and 
Tomaru 2009）に比べるとやや低いが、ウダイカン

バ（Betula maximowicziana）での値、0.361 ± 0.0314

表−1　ミズナラの葉緑体DNA変異とハプロタイプ

変異サイト a

trnT-
trnL

trnL-
trnF

atpB-
rbcL matK trnH-psbA trnQ- trnS

ハプロ
タイプ

2
1
4

4
9
3

1
2
1

4
1
7

7
6
7

2
1
3

1
4
4
1

4
4

1
1
3

1
3
7

1
7
6

2
1
9

2
7
4

3
9
6

4
3
8

6 2
1
9

2
2
9

2
4
0

6
2
4

8
4
0

8
4
1

I T A10 T11 T10 C A T T G A T T A9 T A G T T A12 A T A
II • A10 T11 T10/11 T • G • • • • • A9 • • • G C A11 • • •
III G A10 T10/11 T10 T • • • • • • G A9 • • T G • A12 G • G
IV • A10 T11 T10 T • • • • • • G A9 • • • G • A12 • G •
V • A10 T11 T10 T G • • • • G • A10 • • • G • A11 • • •
VI • A10 T11 T10 T • • • • • • • A8/9 • • • G • A12 • • •
VII • A9 T11 T10 T • • G • • • • A9 G C • G • A11 • • •
VIII • A10 T10 T10 T • • • A • A • A9 • • • G • A12 • • •
IX • A10 T11 T10 T • • • • C • • A9 • • • G • A12 • • •

a 塩基置換サイトは各領域の5’側の最初の塩基から数えた置換の位置。ドットはハプロタイプ Iと同一塩基で
あることを示す。一塩基繰返し配列の繰返し数の変異はそれぞれの塩基に示した添字の数で示し、ハプロタ
イプ内の変異は「/」をつけて示した。原田ら（2014）を改変。
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（SE）および2.80 ± 0.284（SE）（Tsuda and Ide 2005）
に比べるとかなり大きい。また中国大陸における

モンゴリナラ（Q. mongolica Fisch. ex Ledeb.）でのそ

れぞれの値は、0.746 ± 0.005（SE）および10.43 ± 
0.19（SE）（Zeng et al. 2011）となり、ミズナラと同

程度である。調べた座が異なることに注意しなけ

ればならないが、ミズナラにはかなり大きな遺伝

的変異が蓄積していると考えてよさそうである。

ミズナラでの遺伝的分化指数はFST = 0.021、G´ST 
= 0.090となり、分化の程度は低いが99 ％レベル

で0より有意に大きかった。またアレリックリッ

チネスには緯度と有意な負の相関（R2 = 0.3154、P 
< 0.05）が見られ、これは最終氷期以降に南から

北へ向けて分布が拡大したことを反映していると

考えられる。 マイクロサテライトデータについ

てSTRUCTURE解析（Pritchard et al. 2009）を行った

ところ、最適なクラスター数は、K = 2と判断さ

れた。これに基づく個体ごとのクラスター組成の

棒グラフを図−2に示した。クラスターIは北海道

で頻度が高く、相対的にクラスターIIは南下する

に従い頻度が増加した。 また北海道と本州の間

で不連続的なクラスターIの頻度の低下が見られ

た。これらの二つのクラスターは最終氷期におい

て隔離され、 分断されていた二つのレフュージ

アに由来する系統と考えられ、それぞれOkaura et 
al.（2007）のハプロタイプIとIIに呼応しているよ

うに見える。葉緑体DNAハプロタイプの分布で

は多型的な集団は少なく、多くの集団はいずれか

のハプロタイプに固定しており、マイクロサテラ

イトデータに基づくクラスターの分布と必ずしも

一致しない。ハプロタイプIIのレフュージアは中

央構造線にそって存在したと考えられるが、ハプ

ロタイプIについては関東にあったレフュージア

からの北上が考えられる（原田ら2014）。 しかし

ながら、クラスターＩは北海道での頻度が高いこ

とから北海道にレフュージアがあった可能性も

否定できない。 北海道では最終氷期最盛期にお

いてもわずかながらコナラ属花粉が見いだされ

ていること（小野・五十嵐1991）はこれを支持す

るかもしれない。 また氷河期の植物が遺存する

ことで知られる早池峰山においてハプロタイプ I
が見つかっていることはハプロタイプIを持つレ

フュージアが北海道をふくめて本州東北部に複数

あったと考えることも出来る。 一方、Ohsawa et 
al.（2011）のデータには西南日本のグループに属す

る3集団（図−2、 集団14、15、16）が含まれてお

り、ここでもクラスターIIが優占しているので、

クラスターIIは西南日本で優占するクラスターで

ある可能性もある。EST-SSRマーカーを用いた解

析では日本列島の南と北のそれぞれで優占する二

つのクラスターがあることが示されており（松本

2015）、その頻度分布に南北の明らかなクライン

が認められる。クラスターの頻度分布はOhsawa 
et al.（2011）のSTRUCTURE解析の結果（図−2） 
と類似しており、日本列島の南北に遺伝的に分化

した二つのクラスターがあった可能性を支持して

いる。

　葉緑体DNAでは日本の南北の集団グループ間

に大きな遺伝的分化が見られたが、核遺伝子のレ

ベルでも同様な分化は見られるのだろうか。 南

北集団間で遺伝的分化が起こっているかどうか

を調べるためにQuang et al.（2008）はCasasoli et 
al.（2006）によって報告されているESTマーカーか

ら無作為に10遺伝子座を選び日本の南北の9集団

図−2　ミズナラ16集団について、K = 2におけるマイクロサテライト7座を用いたSTRUCTURE
解析の結果。Ohsawa et al.（2011）の許可を得て改変転載。
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（図−3）についてクローニングし、その塩基配列を

決定した。そのうちの2クローン（Cons14および

Cons109）と、原田・池田（2011）によってクローニ

ングされ塩基配列が決定されたMetE （メチオニン

シンターゼ）遺伝子の結果を表−2に示す。いずれ

の遺伝子においても塩基多様度は南方集団で小さ

かったが、MetEおよびCons109の集団突然変異率

であるθW以外では有意差はなかった。θW = 4Nμ
（Nは平衡集団の有効サイズ、μは突然変異率）で

あることから、南方集団は北方集団より有効サイ

ズが小さいのかも知れない。またFSTは0.44から

0.97までの値をとり、いずれも統計的に有意（P < 
0.05）であったが、南方集団で特に遺伝的分化が大

きいという証拠は得られなかった。MetE遺伝子は

メチオニンの生合成の最終段階に関わる遺伝子で

11個のエキソンと10個のイントロンからなる。こ

の遺伝子についてもう少し詳しく見てみることに

する。北方8集団33個体、南方8集団27個体（図−3）
についてこの領域をクローニングし、エキソン1
からエキソン4までの1482 bpの塩基配列を決定し

た（原田・池田 2011）。配列全体についてAMOVA
による解析の結果、遺伝分散の割合は南北グルー

プ間で-1.3％、グループ内集団間で10.2％、集団

内で91.1％となり、集団間および集団内の分散は

有意だったが、 グループ間に有意差は見られな

かった。1遺伝子に限った結果であるが、日本全

国のミズナラの変異は集団内あるいは集団間に存

在し、 南北の遺伝的分化はほとんどないといえ

る。エキソン部分では部位間の変異がかなり大き

かった（表−3）。エキソン全体として非同義サイト

と同義サイトの塩基多様度の比（πN /πS）は1より

小さく、機能的制約が働いているといえるが、北

方集団のエキソン2では2.08となり、方向性選択

もしくは多様化選択が働いていることが示唆され

た。これを集団ごとに見てみると、集団によって

固定した変異はないので多様化選択の可能性が強

い。メチオニンの前駆体であるS-アデノシルメチ

オニン（AdoMet）はメチル基の重要な供与体であ

図−3　遺伝子の集団遺伝学的解析に供した集団の位
置。MetE、Cons14、Cons109の塩基配列決定を行っ
た集団を黒丸で示した。MetE遺伝子の連鎖不平衡
の検出は実線で区切ったN1、N2、S1、S2の4つの
ブロックごとに白丸で示した集団を含めて行った。
原田・池田（2011）を改変。

表−2　3遺伝子の塩基多様度の南北集団での比較

集団 集団数 配列数 分離サイト数 π tot a πsil b θW c FST
MetE （1385 bp）
北方 5 66 138 0.00657±0.00085 0.00679±0.00073 0.00645±0.00029 0.097*

南方 4 54 95 0.00583±0.00199 0.00646±0.00149 0.00543±0.00066 0.070*

P 値 d 0.53 0.70 0.046
Cons14 （1100 bp）
北方 5 100 135 0.00704±0.00028 0.00748±0.00031 0.00695±0.00054 0.072*

南方 4 84 100 0.00693±0.00069 0.00732±0.00050 0.00633±0.00057 0.078*

P値 d 0.77 0.59 0.14
Cons109 （1015 bp）
北方 5 130 159 0.00707±0.00027 0.00781±0.00118 0.00736±0.00034 0.046*

南方 4 96 98 0.00688±0.00067 0.00714±0.00059 0.00648±0.00056 0.044*

P値 d 0.62 0.31 0.041
FST値のアスタリスク（*）は5％レベルで有意であることを示す。
a 配列全体の塩基多様度とその標準偏差、b サイレントサイトの塩基多様度とその標準偏差、c 集団突然変異率
とその標準偏差、d 両側 t検定の確率。
Quang et al.（2008）を改変。
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り、植物の生長（Eckerman et al. 2000）や病原体と

の相互作用（Ranvanel et al. 1998）と関連しているこ

とが知られており、多様化選択は遺伝子型と環境

との相互作用によるものと考えられる。

　次に南北の集団間の遺伝子流動を調べるため、

図−3で示すように日本全体のミズナラを4つの

区画（N1、N2、S1、S2）に分け、MetE遺伝子の変

異サイト間の連鎖不平衡をTASSEL（www.statgen.
ncsu.edu/-bucker/）を用いて区画ごとに調べた（原

田・池田 2011）。P < 0.0001で有意となるサイトの

数はN1で14/820、N2で94/595、S1で96/496、S2
で3/300となった（分母は組み合わせの数）。この

間の差は高度に有意（独立性χ2検定、P < 0.001）
であり、日本列島の中央部で接するN2とS1の集

団グループで北端（N1）あるいは南端（S2）の集団

グループより多くの連鎖不平衡が見られた。この

結果は氷河期には中央構造線を境界として南北に

分断隔離されていた集団グループの間で、氷河期

以降の分布の拡大に伴って、主に花粉を介して遺

伝子流動が起こったためと解釈される。遺伝子内

のサイト間の組替え頻度はきわめて低いので不平

衡の状態が長く保たれたものと思われる。

おわりに

　ミズナラはケヤキ［Zelkova serrata （Thunb.） 
Makino］と並んで日本の広葉樹では最も重要な有

用樹種の一つに数えられるが、その育種はほとん

ど進んでいない。今後使用目的に沿った育種が分

子マーカーを利用して進むことが期待される。そ

のためにも遺伝的多様性の程度と地域的な遺伝

的分化の程度を見極めることは重要なことであ

る。ミズナラには遺伝子の各レベルで見てきたよ

うに豊富な遺伝的多様性が蓄積されていることが

明らかであり、これはブナに次ぐものである。豊

富な遺伝的多様性は種の起源と大きく関係してい

る。ブナが日本の固有種であり日本列島に生育し

て長い年月を積み重ねてきたことが豊富な遺伝的

多様性をもたらしているのは疑いがない。ミズナ

ラについても、日本に分布の中心があり、準固有

種と考えても間違いないだろう。同じPrinus節に

含まれるカシワ、コナラ、ナラガシワは中国大陸

にも広く分布しており、日本におけるこれらの種

の遺伝的多様性はミズナラより低い傾向にある

（Kanazashi et al. 1998；San Jose-Maldia et al. 2017）。
　ミズナラの地理的遺伝構造については葉緑体

DNAに関しては非常に特徴的な遺伝構造がある

ことが明らかになっている。すなわち互いに重な

り合うハプロタイプのグループが日本の中央構造

線を境にして南北に分かれている。 過去76万年

の中期更新世以降少なくとも4回の氷河期があっ

たが（湊・井尻1976）、これによる周期的な分布の

拡大縮小と南北への移動のくり返しによりハプロ

タイプが地域的に定着してゆき、このような遺伝

構造ができあがったと思われる。一方で核ゲノム

表−3　MetE遺伝子エキソン領域における塩基多様度の南北集団での比較

集団 配列数 配列長（bp） 変異サイト数 a πb πSc πNd πN/πS

エキソン1
北方 66 62 2/0 0.01435±0.00071 0.07521 0.00000 0.00000
南方 56 62 2/0 0.01163±0.00117 0.06091 0.00000 0.00000
エキソン2
北方 66 88 1/3 0.00269±0.00084 0.00149 0.00310 2.08054
南方 56 88 0/0 0.00000±0.00000 0 0 －
エキソン3
北方 66 128 0/0 0.00000±0.00000 0 0 －
南方 56 128 0/0 0.00000±0.00000 0 0 －
エキソン4
北方 66 333 6/2 0.00404±0.00050 0.00971 0.00231 0.23790
南方 56 333 2/1 0.00202±0.00034 0.00571 0.00089 0.15587
エキソン全体
北方 66 611 9/7 0.0041 0.01144 0.00170 0.14860
南方 56 611 4/1 0.0023 0.00795 0.00056 0.07044
a 同義サイトの変異数／非同義サイトの変異数、b エキソン全体の塩基多様度、c 同義サイトの塩基多様度、d 非
同義サイトの塩基多様度。
原田・池田（2011）を改変。
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の遺伝子マーカーを用いた解析では集団間の遺伝

的分化は有意ではあるが非常に小さく、その程度

はブナと同程度であった。このことは氷河期以降

の分布の拡大に伴って花粉を介した頻繁な遺伝子

流動が起こったことを物語っている。MetE遺伝

子の中立領域については、南と北での遺伝的分化

は見られなかった。しかし、EST-SSRマーカーを

用いたゲノムレベルの解析では南北に局在する遺

伝的に分化した二つのクラスターが認められ（松

本2015）、個体におけるそれぞれの頻度は南北に

相反するクラインを形成していた。氷河期にはミ

ズナラ集団は葉緑体DNAハプロタイプで規定さ

れるレフュージアに分断隔離されていたが、核ゲ

ノムのレベルでは東北日本と西南日本で遺伝的に

分化した遺伝子プールをそれぞれのグループのレ

フュージアが共有していたのかもしれない。南北

のクラインは氷河期以降の分布拡大に伴う遺伝子

流動によって生じたと考えられ、日本の中央部に

おけるMetE遺伝子の連鎖不平衡もこれによって

説明できる。日本全体のミズナラ集団の遺伝分散

のほとんどは集団間および集団内に存在すること

から、地域集団には地域環境に適応した遺伝的変

異が蓄積されている可能性がある。MetE遺伝子の

第2エキソンに見られた変異はそのようなものの

一つかもしれない。
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はじめに

　ウバメガシ（Quercus phillyraeoies A. Gray）はブナ

科の常緑樹で、主に西日本太平洋側の沿岸域に生

育する。また瀬戸内海沿岸域にも広く分布する。

分布範囲の北限（東端）は房総半島であり、南限（西

端）は琉球列島となっている（Horikawa 1972；北村・

村田1979；佐竹ら1989）。琉球列島では伊是名島

およびその北にある伊平屋島にのみ自然群落が存

在する（初島・天野1994）。日本以外では台湾およ

び北緯34度以南の中国東部の広い範囲にわたって

見られる（Xie et al. 2011）。ウバメガシは日本の照

葉樹林において、海岸林植物群落の一典型である

「トベラ－ウバメガシ群集」を形成している（宮脇

ら1994）が、単独でウバメガシ純林を形成するこ

とも多い。ウバメガシの材は日本産木材の中でも

最も硬いものの1つで、用途として良質の木炭と

して知られる「備長炭」の生産に用いられる。その

他、西日本では枝葉が密に繁り、貧栄養でも丈夫

に育つ特性を生かして住宅の生垣や街路樹などに

もよく用いられている。

　ウバメガシは小型で硬い葉を持ち、 コナラ亜

属（Subgenus Quercus）のうち、日本で唯一、常緑

のナラ類であるIlexグループに含まれる種である

が、 中国ではこのグループに少なくとも21種が

知られている。中国のIlexグループはさらに形態

的な特徴から、Heterobalanus、Englarianaおよび

Echinoilepidesの3節に区分され、ウバメガシは他

の6種とともにEnglariana節に含まれる（Pu et al. 
2002；Denk and Grimm 2009）。Englariana節の中で

はウバメガシはQ. acrodonta Seemenの姉妹種であ

ることが分子分類により示されている（Yang et al. 
2017）。東アジアのコナラ亜属の種多様性が雲南

省、四川省を含む中国南西部で最も高く（Xie et al. 
2011；原2019）、ウバメガシも中国南西部に起源

したと考えられ、東進して日本列島に至ったこと

が示唆されている（Xie et al. 2011）。
　ウバメガシがどの様な経路でいつ頃日本列島に

到達したのか、また第四紀更新世の氷河期の繰り

返しによって影響を受けながら列島内でどの様に

分布を広げて来たのかに興味が持たれる。またウ

バメガシは産業や環境保全にも重要な種であるこ

とから、その持続的利用に向けて遺伝的多様性や

構造を明らかにしてゆくことが必要であると思わ

れる。

葉緑体の地理的遺伝構造

　Liu et al.（2013）および Harada et al.（2018）は日本

におけるウバメガシの分布域を網羅して41集団、

743個体を採集し、DNAを抽出し、遺伝的変異の

解析に供した（表−1）。 葉緑体ハプロタイプの種

類を同定するために、最初に分布域を代表する21
集団、58個体について葉緑体の、trnL-trnFスペー

サー、atpB-rbcLスペーサー、matK 遺伝子、trnH-
psbAスペーサーおよび trnQ-trnSスペーサーの5領
域、合計4,174bpの塩基配列を決定した。その結

果、matK遺伝子および trnQ-trnSスペーサーにそ

れぞれ2つの塩基置換と、trnH-psbAスペーサーと

trnQ-trnSスペーサーにそれぞれ1つの単一塩基配

列の繰返し数の変異が見つかった。これらの6つ
の多型サイトの変異の組合せから3つのハプロタ

イプが同定された（表−2）。この表から、ハプロタ

イプはmatK遺伝子の配列によって判別できるこ

とが分かったので、残りの個体のハプロタイプの

判別はこれに従った。その結果、全41集団のうち

280個体のハプロタイプが決定された。ハプロタ

イプAは最も頻度が高く（76.8％）、分布域全域に

分布するのに対し、次に頻度の高いハプロタイプ

C（16.4％）は近畿より西に分布した。ハプロタイ

プB（6.8％）は紀伊半島に地域特異的に分布した。

集団ごとの頻度分布を図−1に示した。 集団ごと

のハプロタイプの多様性は低く、ハプロタイプが

集団ごとに固定される傾向が示された（Hd = 0.303 
± 0.00671、GST = 0.894）。TCS 1.21（Clement et al. 
2000）を用いてハプロタイプネットワークを作成

した結果、ウバメガシのハプロタイプBおよびC
はハプロタイプAから独立に派生したことが示さ

れた。
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核マイクロサテライトの変異

　Harada et al.（2018）はウバメガシ以外のコナラ亜

属について開発された32のマイクロサテライト

マーカーについて、多型的であった11のマーカー

を用いて上記のウバメガシサンプルのうち、28集
団、合計536個体についてその変異を調べた。そ

の結果、合計104個のアレル（対立遺伝子）が検出

された。これらの変異に基づいて以下の様な解析

を行った。

遺伝的多様性

　集団遺伝学的各種パラメターを集団ごとに

GenAlEx v. 6.4.1（Peakall and Smouse 2006）を用いて

算出した（表−3）。 ヘテロ接合度およびアレリッ

クリッチネスは集団の遺伝的多様性を示す指数と

して一般的に用いられる。各集団におけるこれら

の値を相対的に比較するために標準偏差で標準化

し、図−2に示した。両指数とも分布西端の伊是

名島および甑島集団では低下していたが、東端の

岩井袋ではアレリックリッチネスの低下はあっ

たもののヘテロ接合度は低下していなかった。

表−3　マイクロサテライト11座にもとづく遺
伝的変異

集団 N NA AR HO HE F
IW 32 39 37.0 0.580 0.533 ­0.077
NK 23 52 48.0 0.530 0.537 ­0.013
OG 26 58 52.4 0.507 0.584 0.135
HZ 31 63 55.6 0.496 0.570 0.078
TB 17 59 58.1 0.545 0.586 0.072
KS 20 61 56.8 0.509 0.560 0.111
SR 23 56 51.5 0.569 0.571 0.002
MR 19 49 46.9 0.435 0.475 0.098
KR 16 45 45.0 0.494 0.499 0.016
SY 36 65 52.3 0.528 0.572 0.130
SG 25 48 43.0 0.462 0.500 0.064
TM 20 49 47.0 0.550 0.563 0.013
YS 19 49 47.5 0.526 0.540 0.027
NG 20 48 46.6 0.577 0.600 0.055

IG + OM + OO 22 60 56.5 0.558 0.567 0.024
SD 20 54 51.5 0.495 0.553 0.090
TS 19 52 49.8 0.512 0.527 0.018
AS 19 58 55.7 0.574 0.584 ­0.015
US 19 50 47.9 0.488 0.501 0.006
ST 19 49 47.2 0.478 0.503 0.043
NM 19 59 56.5 0.464 0.550 0.131
KK 21 42 40.6 0.481 0.447 ‒0.101
RY 18 55 53.5 0.434 0.553 0.232
IZ 24 35 33.7 0.330 0.377 0.078
平均 21.9 52.3 49.2 0.505 0.535 0.052
標準誤差 0.29 0.577 1.26 0.015 0.014 0.014

N：サンプルサイズ、NA：観察されたアリル数、
AR：アレリックリッチネス、HO：ヘテロ接合
度の観察値、HE：ヘテロ接合度の期待値、F：
近交係数。
Harada et al.（2018）を改変。

表−1　サンプル採集地

地名 コード 県（地域） N 地名 コード 県（地域） N
岩井袋 IW 千葉（a） 32 津山 TY 岡山（d） 40
たらい岬 TR 静岡（a） 10 小豆島 SY 香川（d） 42
仲木 NK 静岡（a） 29 須賀 SG 香川（d） 25
高通山 TK 静岡（a） 4 遠見山 TM 香川（d） 20
土肥 TI 静岡（a） 7 与島 YS 香川（d） 19
小笠山 OG 静岡（a） 26 長浜 NG 岡山（d） 20
羽豆 HZ 愛知（a） 31 生口島 IG 広島（d） 7
鳥羽 TB 三重（b） 20 大三島 OM 愛媛（d） 9
熊野 KM 三重（b） 9 大島 OO 愛媛（d） 7
紀宝 KH 三重（b） 8 野忽那島 NT 愛媛（d） 7
串本 KS 和歌山（b） 20 佐田岬 SD 愛媛（d） 20
すさみ SS 和歌山（b） 6 戸島 TS 愛媛（d） 20
白浜 SR 和歌山（b） 23 足摺岬 AS 高知（c） 20
印南 IN 和歌山（b） 5 臼杵 US 大分（e） 20
美浜 MH 和歌山（b） 16 佐多岬 ST 鹿児島（e）19
南部 MN 和歌山（b） 5 屋久島 YK 鹿児島（e） 2
秋津川 AK 和歌山（b） 19 野間 NM 鹿児島（e）20
中辺路 NH 和歌山（b） 4 甑島 KK 鹿児島（e）45
室戸岬 MR 高知（c） 19 龍ヶ岳 RY 熊本（e） 20
須磨 SM 兵庫（d） 24 伊是名島 IZ 沖縄（f） 24
高良八幡 KR 岡山（d） 20

Nは採集個体数。
県名の後の括弧内のアルファベットはそれぞれ以下の地域、
a：関東−東海、b：紀伊半島、c：四国太平洋岸、d：瀬戸内海
沿岸、e：九州、f：沖縄を示す。

表−2　葉緑体DNAの多型サイトとハプロタイプ

ハプロ 
タイプ

多型サイト
matK遺伝子 trnH-psbAスペーサー trnQ-trnSスペーサー
177 1098 298 260 274 895

A T T A11 G A15 A
B T C A11 G A15 A
C C T A9 T A16 G

多型サイトの数値はmatK遺伝子、trnH-psbAスペーサー
および trnQ-trnSスペーサーのそれぞれのINSD登録配列
AB060064、AB650455およびAB095323を標準配列として5’
末端から数えた位置を示す。
Harada et al.（2018）を改変。
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BOTTLENECK v. 1.2（Piry et al. 1999）を用いて検定

した結果、TPM（two-phase model）のもとで岩井袋

と長浜で1％レベルで有意なアレル数の減少が検

出された。このことはこれらの集団で最近急速な

集団サイズの減少があったことを示している。

集団の遺伝構造

　集団間の地理的距離と遺伝的分化の間に有意な

相関が見られた（R2 = 0.3079, P < 0.001 by the Mantel 

test）。またWeir and Cockerham（1984）によるF統

計量のうち、FST = 0.097で0より有意に大きいこ

とが示された（99％ CI: 0.081–0.117）。これらのこ

とは日本に分布するウバメガシに空間的遺伝構

造が生じていることを示唆している。 次に集団

間のDA距離（Nei et al. 1983）にもとづいてNJ系統

樹を作成した。 ブートストラップ確率は十分に

高くはないが、 日本のウバメガシが地域的なま

とまりを持つ3つのグループに分けられることが

図−1　葉緑体DNAハプロタイプの頻度分布。採集地点は表−１の集団コードによっ
て示した。アルファベットは、a: 房総半島、b: 伊豆半島、c: 紀伊半島、d: 紀伊水
道、e: 豊後水道、f: 瀬戸内海、g: 備讃瀬戸を示す。紀伊半島は右下に拡大表示し
た。Harada et al.（2018）を改変。

図−2　遺伝的多様性の地理的分布。AR：アレリックリッチネス（破線）、HE：ヘテ
ロ接合度の期待値（実線）。縦軸はそれぞれを標準偏差で標準化した値を示す。
横軸に集団（集団コードで示す）を東から西に並べた。Harada et al.（2018）を改変。
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示された。第1のグループは関東−東海、紀伊半

島および瀬戸内海の一部集団、 第2のグループ

は南九州と瀬戸内海の一部集団、 そして第3の
グループは佐多岬、屋久島、甑島、伊是名島な

どの南九州および沖縄の集団であった（図−3）。 

個体レベルの遺伝構造

　個体レベルでの集団構造を調べるため

STRUCTURE v. 2.3（Pritchard et al. 2009）を用いた解

析を行った。∆Kプロットから、最もありそうな

クラスターの数（K）は2となり、次いで4となっ

た（Harada et al. 2018、Supplementary Fig. S2）。K = 2
およびK = 4のときのバープロットを図−4に示し

た。K = 2の時、集団はクラスター1が優占する集

団とクラスター2が優占する集団の2つのグルー

プに分けられ、前者には室戸岬以東の東方集団（グ

ループ1）が、後者には足摺岬以西の西方集団（グ

ループ2）が含まれ、瀬戸内海ではグループ1とグ

ループ2に含まれる集団が入り混じる様相が見ら

れた。さらに、葉緑体ハプロタイプとクラスター

の間に極めて明瞭な相関が見られた。すなわち、

一部の例外を除いてクラスター1の優占する集団

では葉緑体のハプロタイプAが、クラスター2の
優占する集団ではハプロタイプCが固定する傾向

が見られた。また紀伊半島にのみ見られたハプロ

タイプBはクラスター1の優占する集団に見られ

た。K = 4の時、クラスター1はクラスター1aと1b
に、クラスター2はクラスター2aと2bに、それぞ

れ二分された。東端の岩井袋集団はクラスター1a
に固定していたが、東方集団の多くの個体ではク

ラスター1aと1bが混ざり合い、 東に向かうほど

クラスター1bの割合が減少する傾向が見られた。

瀬戸内海のグループ１に含まれる集団ではクラス

南九州
沖縄

関東−東海
紀伊半島
紀伊水道
瀬戸内海

豊後水道
南九州
瀬戸内海

図−3　マイクロサテライトの変異についてNJ法に
よって作成した系統樹。集団間の遺伝的距離は根
井のDA距離を用いた。アンダーラインは瀬戸内海
集団を示す。枝の分岐上の数値はブートストラッ
プ確率（％）。Harada et al.（2018）を改変。

図−4　STRUCTURE解析に基づくバープロット。集団コードを図上に示し、各集団で見られた葉緑体DNA
のハプロタイプを図下に示した。各集団を東から西に並べた。K = 2の時の2つのクラスターをそれぞれ、
クラスター1（淡色）、およびクラスター2（濃色）とした。K = 4の時の4つのクラスターを淡色からグレース
ケールに従って、クラスター1a、クラスター1b、クラスター2a、およびクラスター2bとした。各クラスター
のFST値は、K = 2の時、クラスター1：0.0709、クラスター2：0.0966であり、K = 4の時、クラスター1a：0.1843、
クラスター1b：0.1023、クラスター2a：0.1797、クラスター2b：0.1910であった。Harada et al.（2018）を改変。
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ター1bにほぼ固定していた。グループ2に含まれ

る集団では伊是名島、甑島、屋久島および佐多岬

でほぼクラスター2bに固定し、瀬戸内海を含むそ

れ以外の西方集団ではクラスター2aが優占してい

た。龍ヶ岳では例外的にクラスター1bが優占的で

あった。これらのグループ分けはNJ系統樹で示

されたグループにほぼ一致していた。

ウバメガシの遺伝的多様性

　Harada et al.（2018）におけるウバメガシの葉緑

体の5領域にわたる塩基多様度（π）は0.00016 ± 
0.00005（SE）であった。これは同じブナ科のブナ

（0.0022 ± 0.00026, Okaura and Harada 2002）やミズ

ナラ（0.00055 ± 0.00001, Okaura et al. 2007）などと

比べると低い。 ウバメガシの核マイクロサテラ

イト11マーカーの24集団の平均の遺伝子多様度

（HE）は0.535 ± 0.0104（SE）でこれもブナ（0.839 ± 
0.0050, Hiraoka and Tomaru 2009）やミズナラ（0.724 
± 0.0056, Ohsawa et al. 2011）などと比べると低い。

調べた座が研究によって異なることに注意しつつ

も、広い分布域を持つ他の日本産樹種と比べると

日本におけるウバメガシの種としての遺伝的多様

性は低いと言える。

ウバメガシの集団遺伝構造と 

その由来について

日本への移入時期

　STRUCTURE解析によって最も可能性の高いク

ラスターの数は2となり、優占するクラスターに

よって日本に分布するウバメガシは2つのグルー

プ、グループ1とグループ2に分けられた（図−4）。
クラスター1が分布域のほぼ全域にわたって見ら

れるのに対し、クラスター2は紀伊半島から西に

しか分布が見られなかった。またクラスターの種

類と葉緑体ハプロタイプには強い相関があり、ク

ラスター1ではハプロタイプAが、クラスター2で
はハプロタイプCがほぼ固定していた。このこと

はクラスター1とクラスター2を持つ個体が混在す

る屋久島および野間（鹿児島県）で特に顕著で、ク

ラスター1の優占する個体のハプロタイプはAで

クラスター2の優占する個体のハプロタイプはC
であった。クラスター1とクラスター2のこの様な

地理的な分化のパターンはそれぞれの祖先集団が

異なる時期に独立に日本に移入したことを示唆し

ている。

　日本列島はかってユーラシア大陸陸塊の一部と

してその東端に位置していたが、1,500万年くら

い前に日本海が広がり始めるとともに、大陸から

離れていった（平1990; Osozawa et al. 2012）。しか

しながら列島の西側は東シナ海が中期更新世に開

けるまでは大陸と陸続きで動植物の移動は可能で

あったと考えられている（湊・井尻1976）。中期更

新世の中国南部の動物相を代表するステゴドンゾ

ウ（Stegodon orientalis, Owen）の化石は日本の50万
年から30万年前までの間の中期更新世の地層から

広く見つかっている（亀井1967）。30万年前に東

シナ海が開けて現在の朝鮮半島にまでおよび、こ

れ以降、中国南部からの動植物の移動が途絶えた

（平1990）とされるので、この時期までに他の中

国南部の動植物と共にウバメガシが陸地化した東

シナ海を越えて移入したと考えられる。一方、琉

球列島はしばしば地続きとなって中国南部からの

多彩な動植物の移入経路となったと考えられてい

るが（木村2002）、このルートは、150万年前に琉

球弧がトカラギャップとケラマギャップによって

分断されることにより完全に遮断されてしまった

（Osozawa et al. 2012）。伊是名島集団が九州南部の

集団と共通の葉緑体ハプロタイプを持つこと、ま

た種子島西之表市で130万年前のウバメガシのも

のと見なされる葉の化石が発見されている（植村

1990）ことから、伊是名島集団のウバメガシはト

カラギャップが開く前に九州南部から南下したも

のが遺存した可能性が高い。

　K = 4におけるクラスター1aと1bは分布域が重

なることからこれらは日本国内にウバメガシが移

入した後に分離したものと考えられる。 同様に

クラスター2aと2bの分離も日本への移入後に起

こったと考えられる。九州南部の屋久島および野

間でクラスター1とクラスター2を持つ個体が混

在したが、葉緑体ハプロタイプはどちらかに置き

換わっていないため、この様な混合は比較的新し

く、おそらく最終氷期以降分布の拡大に伴って起

こったと考えられる。一方、足摺岬と甑島ではク

ラスター2が優占的であるが、葉緑体ハプロタイ

プはAに固定していた。この両集団では異なるク

ラスターを持つグループの個体の交雑後、氷期に

小集団に隔離されたために葉緑体の遺伝子浸透

（introgression）が起こったと考えられる。
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最終氷期におけるレフュージア

　植生分布は気候変動により大きく変化すること

が知られているが、とりわけ現植生の形成には約

2万年前に終わった最終氷期が大きく影響してい

る（Hewitt 2000）。氷期最盛期には日本では6–8ºC
の気温の低下があったとされ、 このため海水面

が80–140 m低下した（太田2001）。ウバメガシの

場合もこれによって集団サイズの縮小拡大やこれ

に伴う集団の分断や融合が起こり、氷期最盛期に

はその適地特性から、西日本の太平洋沿岸部のレ

フュージアに点々と隔離分布していたことが考え

られる。K = 4の時の各クラスターは地域的にある

程度のまとまりを見せることから（図−4）、それら

が最終氷期に分断隔離されたレフュージアに由来

すると考えても差し支えないだろう。その様にし

て浮かび上がるのはクラスター1aについては房総

半島、クラスター1bは紀伊半島南部、クラスター

2aは九州南東部、クラスター2bは南九州となる。

氷河期には瀬戸内海は完全に陸地化し、 内陸と

なったためウバメガシの適地ではなくなった可能

性がある。現在瀬戸内海に開けている紀伊水道と

豊後水道は氷期には備讃瀬戸を分水嶺として、瀬

戸内海から東西に流れ出す河川の河口となってい

た（太田2001）。紀伊水道と豊後水道ともに両岸の

集団で同じクラスター（それぞれ、クラスター1b
およびクラスター2a）を共有する傾向が見られる

ので、それぞれのレフュージアはこれらの河口域

にあった可能性が考えられる。最終氷期が終わる

と、温暖化に伴う海水面の上昇に伴い、水道が開

けてゆき、約8,500年前に現在の備讃瀬戸で最終

的に両者が合流した（太田2001）。瀬戸内海のウバ

メガシ集団は紀伊水道と豊後水道が開けて行くに

伴ってレフュージアからの集団が遡行し、広がっ

たものと考えられる。瀬戸内海の島嶼集団ではク

ラスターが単型化する傾向が見られるが、これは

海水により隔てられるために遺伝子交流が妨げら

れたためと考えられる。南九州では現在の薩摩半

島、大隅半島、屋久島および種子島を含む範囲は

氷期には陸化し、古屋久半島を形成していたとさ

れる（Tsukada 1983）ので、クラスター2bのレフュー

ジアはここにあったと推測される。 ウバメガシ

の植物体化石は、上記の種子島を除く3地点でい

ずれも関東および西日本の太平洋沿岸の30–40万
年前の地層から発見されている（国立科学博物館

2008）。このことは最近数十万年間の氷河時代を

通してウバメガシが西日本太平洋岸に定着してい

たことを物語っている。

おわりに

　ウバメガシは各地で極めて特徴のある林分を形

成し、古木は天然記念物などに指定されている例

も多い。採集を通じて見たいくつかの印象深い林

分をあげてみると、一つは兵庫県須磨浦公園のも

ので尾根筋のトレッキングロードに沿って幹径の

大きい個体を交えた大きな集団が鵯越（ひよどり

ごえ）まで続いている。源平の戦いの時代にもか

くあったのかと思われた。また一つは鹿児島県上

甑島の集団で、「長目の浜」と呼ばれる幅50 m、長

さ数百mにわたって続く礫質の砂州上に純林が形

成され、特異な景観を作っている（口絵−24）。こ

の集団の遺伝的多様性はきわめて低く、また葉緑

体の遺伝子浸透が生じている点でも特徴的であ

る。岡山県津山盆地にある本山国有林の林分は古

くから内陸性のウバメガシ林として注目されてい

た（竹内1936；初島1948）。この林分は瀬戸内海

から直線距離で45 km離れており、日本では最も

内陸にあるものとされている。この集団の由来に

ついてさらに検討が必要であるが、最終氷期以前

の残存林分である可能性がある。この集団は構成

個体数が少なく、更新も見られないため、十分な

保護が必要である。NJ系統樹から天草諸島の龍ヶ

岳集団と紀伊半島の串本集団に近縁関係が認めら

れた。龍ヶ岳からさほど離れていない長崎県上五

島青方のウバメガシは300年ほど前に紀州の漁民

の移住とともに持ち込まれたとされ、県の天然記

念物に指定されている（新上五島町観光物産協会

2020）が、これが周辺に広がったか、天草列島に

も紀州漁民の移住があった可能性が考えられる。

この様にウバメガシは、地域の生活や歴史と文化

にも深いつながりがあり、多くの自生地の保全が

図られていくことが望まれる。

引用文献

Clement M, Posada D, Creandll KA （2000） TCS: A computer 
program to estimate gene genealogies. Molecular Ecology 9: 
1657–1660

Denk T, Grimm GW （2009） Significance of pollen characteristics for 
infrageneric classification and phylogeny in Quercus （Fagaceae）. 

162 第4章　各樹種の遺伝的多様性と地理的遺伝構造



International Journal of Plant Science 170: 926–940
原 正利（2019）どんぐりの生物学−ブナ科植物の多様性

と適応戦略．京都大学学術出版会，京都

Harada K, Dwiyanti FG, Liu H-Z, Takeichi Y, Nakatani N, 
Kamiya K （2018） Genetic variation and structure of 
Ubame oak, Quercus phillyraeoides, in Japan revealed 
by chloroplast DNA and nuclear micro satellite markers. 
Genes and Genetic Systems 93: 37–50

初島住彦（1948）我が国におけるウバメガシの分布に

就いて．生態学研究11: 101–106
初島住彦・天野鉄夫（1994）琉球植物目録 . 沖縄生物学

会，西原

Hewitt, GM （2000） The genetic legacy of the Quaternary ice 
ages. Nature 405: 907–913

Hiraoka K, Tomaru N （2009） Genetic divergence in nuclear 
genomes between populations of Fagus crenata along 
the Japan Sea and Pacific sides of Japan. Journal of Plant 
Research 122: 269–282

Horikawa Y （1972） Atlas of the Japanese flora, Volume 1. 
Gakken, Tokyo

亀井節夫（1967）日本に象がいたころ．岩波新書，岩

波書店，東京

北村四郎・村田 源（1979）原色日本植物図鑑・木本編

II．保育社，東京

木村政昭（2002）琉球弧の成立と生物の渡来．沖縄タ

イムス社，那覇

国立科学博物館（2008）日本産大型植物化石データベー

ス . https://www.kahaku.go.jp/research/activities/project/
hotspot_japan/Q-pmf/index?q=1593309311.987（2020年7
月3日　アクセス）

Liu H-Z, Takeichi Y, Kamiya K, Harada K （2013） 
Phylogeography of Quercus phillyraeoides （Fagaceae） in 
Japan as revealed by chloroplast DNA variation. Journal of 
Forest Research 16: 361–370

湊 正雄・井尻正二（1976）日本列島　第三版．岩波新書，

岩波書店，東京

宮脇 昭・奥田重俊・藤原隆夫（1994）改訂新版　日本

植生便覧．至文堂，東京

Nei M, Tajima F, Tateno Y （1983） Accuracy of estimated 
phylogenetic trees from molecular data. Journal of 
Molecular Evolution 19: 153–170

Ohsawa T, Tsuda Y, Saito Y, Ide Y （2011） The genetic 
structure of Quercus crispula in northeastern Japan as 
revealed by nuclear simple sequence repeat loci. Journal of 
Plant Research 124: 645–654

太田陽子（2001）4-3 海面変化の役割．米倉伸之・貝塚

爽平・野上道夫・鎮西清高編集，日本の地形I・総説．

90–100．東京大学出版，東京

Okaura T, Harada K （2002） Phylogeographical structure 
revealed by chloroplast DNA variation in Japanese Beech 

（Fagus crenata Blume）. Heredity 88: 322–329
Okaura T, Quang ND, Ubukata M, Harada K （2007） 

Phylogeographic structure and late Quaternary population 
history of the Japanese oak Quercus mongolica var. 
crispula. Genes and Genetic Systems 82: 465–477

Osozawa S, Shinjo R, Armid A, Watanabe Y, Horiguchi T, 
Wakabayashi J （2012） Palaeogeographic reconstruction of 
the 1.55 Ma synchronous isolation of the Ryukyu Islands, 
Japan, and Taiwan and inflow of the Kuroshio warm 
current. International Geology Review 54: 1369–1388

Peakall R, Smouse PE （2006） GENALEX 6: genetic analysis 
in Excel. Population genetic software for teaching and 
research. Molecular Ecology Notes 6: 288–295

Piry S, Luikart G, Cornuet JM （1999） BOTTLENECK: 
a computer program for detecting recent reductions in 
the effective population size using allele frequency data. 
Journal of Heredity 90, 502–503

Pritchard JK, Wen W, Falush D （2009） STRUCTURE ver. 2.3. 
University of Chicago, Chicago, USA. http://pritch.bsd.
uchicago.edu/ （2017年4月19日アクセス）

Pu C-X, Zhou S-K, Luo Y （2002） A cladistics analysis of 
Quercus （Fagaceae） in China based on leaf epidermis and 
architecture. Acta Botanica Yunnanica 24: 689–698

佐竹義輔・原 寛・亘理俊次・冨成忠夫（1989）日本の

野生植物・木本I. 平凡社，東京

新上五島町観光物産協会（2020）新上五島町観光ナビ 
https://shinkamigoto.nagasaki-tabinet.com/ （2020年7月3
日　アクセス）

平 朝彦（1990）日本列島の誕生．岩波新書，岩波書店，

東京

竹内拓四郎（1936）津山営林署管内国有林植生の瞥見．

みやま9（3）: 22–29
Tsukada M （1983） Vegetation and climate during the last 

glacial maximum in Japan. Quaternary Research 19: 212–
235

植村和彦（1990）西之表市形之山化石群の発掘調査−第

一報 .　23–31.　西之表市教育委員会 , 西之表

Weir BS, Cockerham CC （1984） Estimating F-statistics for 
the analysis of population structure. Evolution 38: 1358–
1370

Xie C-P, Yan F, Fang Y-M （2011） Geographical distribution 
of Quercus phillyraeoides A. Gray. Tropical Geography 
31: 8–13 （in Chinese with English abstract）

Yang J, Vázquez L, Chen X, Li H, Zhang H, Liu Z, Zhao G 
（2017） Development of chloroplast and nuclear DNA 
markers for Chinese oaks （Quercus subgenus Quercus） 
and assessment of their utility as DNA barcodes. Frontiers 
in Plant Science 8: Article 816

（原田　光）

163ウバメガシ（ブナ科コナラ属）



はじめに

　ブナ科シイ属（Castanopsis）は高木性の常緑広葉

樹であり、主として東アジア東部の暖温帯から東

南アジアに分布する。東南アジアを中心に約130
種知られており、その大半はクリの様に長い刺を

もつ殻斗をつけるが、日本周辺〜東アジアに分布

するシイ類の果実は小型で殻斗の鱗片は癒着して

果実をほぼ包む（山崎・真柴1987a）。日本のシイ

類はシイ属の分布の北限にあたり、照葉樹林を構

成する主要樹種である。 同一個体に雌花と雄花

をつける雌雄同株であり、花粉は虫媒で（Yumoto 
1987）開花期には強い香りを発散する。種子散布

は主に重力散布であるが、鳥類やげっ歯類など動

物の餌となるため、動物の貯食の食べ残しによる

散布も行われる。

　日本周辺のシイ林においては、Castanopsis 
sieboldii （Makino） Hatus. ex T.Yamaz. et Mashibaと
Castanopsis cuspidata （Thunb.） Schottkyの2種が

優占しており、前者にはスダジイC. sieboldii var. 
sieboldii （九州以北に分布）とオキナワジイC. 
sieboldii var. lutchuensis （Koidz.） T.Yamaz. et Mashiba
（琉球に分布）が、後者にはツブラジイ（コジイ）

C. cuspidata var. cuspidata （九州以北に分布）とタカ

サゴジイC. cuspidata var. carlesii （Hemsl.） T.Yamaz.
（台湾に分布） が認められている（山崎・ 真柴 

1987b；図−1）。現在、YList上では、スダジイ：C. 
sieboldii subsp. sieboldii、オキナワジイ：C. sieboldii 
subsp. lutchuensis （Koidz.） H.Ohba、ツブラジイ：

C. cuspidata （Thunb.） Schottky、タカサゴジイ：C. 
carlesii （Hemsl.） Hayataが標準学名となっている。

スダジイは九州、四国および本州の海岸部と島嶼

に分布し（オキナワジイを含めると沖縄県の八重

山諸島まで）、日本海側では新潟県の海岸部と佐

渡島、太平洋側では福島県の海岸部を北限とし、

ツブラジイは九州、四国の内陸部および関東地方

以南の本州を中心に分布している（大場1989）。ス

ダジイは主として海岸沿いに生育し、ツブラジイ

はスダジイより内陸に生育するといった生態的特

性の違いがみられるものの、しばしば同所的に生

育する。これらは、葉の表皮組織や堅果によって

（山崎・真柴1987a）、あるいは樹皮の縦裂溝や材

質（小林・須川1959）などの形態的特徴によって

区別することを試みられてきたが、両者の中間型

を示す個体が存在する（小林・須川1959；Yamada 
and Miyaura 2003；小林2008）ため、区別が容易で

はなかった。このように日本のシイ類は分類学的

に解明しなければならない問題も含んでいた。

　日本のシイ類は照葉樹林を構成する主要な優占

樹種であり、日本の照葉樹林の歴史的成立過程を

解明する上でも重要な樹木である。日本の生物相

は、数万から数百万年前の間に起こった大きな気

候変動（氷期から現在のように比較的温暖な間氷

期まで）にともなって、分布域を大きく変化させ

てきた。そのため照葉樹林の地理的分布や地域構

造は、現在の環境条件だけでなく、過去の環境や

地史の影響、特に氷期中のレフュージア（逃避地）

の影響も強く受けている。現在、暖温帯に生育す

る照葉樹林に関しては、氷期など寒い時期に検出

される花粉試料の量がきわめて少ないことや、そ

もそも花粉を検出することが困難な分類群（虫媒

の植物種等）が多く含まれることから、花粉化石

データのみにより詳細な植生変遷を議論すること

は困難であった。 そこで筆者は、DNAマーカー

図−1　日本周辺におけるシイ類の分布
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を用い、種内の遺伝構造から分布変遷を探るとい

う分子生物地理学的アプローチによって照葉樹林

（特にシイ林）の遺伝的多様性とその歴史的成立過

程の解明をめざして研究を行ってきた。

　本稿では、これまでに得られた日本のシイ類の

遺伝的多様性および遺伝構造について解説すると

ともに、シイ型照葉樹林の分布変遷の歴史につい

ても考察する。

スダジイとツブラジイ間の遺伝的分化

　スダジイとツブラジイについては、形態的には

葉の表皮組織に基づく判別が最も有効であり、こ

れによってスダジイ（表皮組織が2層）、ツブラジ

イ（1層）、雑種個体（表皮組織に1層と2層が混在

する）を区別できることが報告されている（小林 
2008）。スダジイとツブラジイ56集団1349個体に

ついて、生葉あるいはシリカゲルによる乾燥葉を

葉の先端から約1〜2 cmの位置でカットして横断

面の切片を作り、光学顕微鏡で葉の表皮組織を観

察した。葉の表皮組織の観察は、小林（2008）に

倣い、 葉の横断面の先端部および主脈周辺の層

数判定がまぎらわしい部分を避けて行った。 そ

の結果、 表皮組織の層数が2層の個体は海岸沿

いに、1層の個体は内陸に多くみられた（図−2）。 
この表皮組織の層数の分布は、スダジイとツブラ

ジイの地理的分布（図−1）とよく合っていた。1つ
の切片の中に1層と2層の部分が混在する個体は、

雑種個体と考えられるが、1層個体と2層個体が

同所的に存在する6集団で多くみられた。

　DNA解析については、日本のシイ類の分布域を

広く網羅するよう、スダジイおよびツブラジイ56
集団に加え、オキナワジイ6集団および台湾のタ

カサゴジイ1集団の計63集団1502個体から葉を採

取してCTAB法によってDNAを抽出した。まず、

葉緑体DNAの種内多型を探索したが、シイの葉

緑体DNAの種内変異量はきわめて少なく、琉球

地域内には少し多型があるものの、九州以北の地

域ではほとんど多型が検出されなかった（Aoki et 
al. 2016）。照葉樹林構成植物種については、多数

の植物種で葉緑体DNAの種内多型のスクリーニ

ングが行われている（Aoki et al. 2003, 2004a）が、こ

れまで分子植物地理学的に解析されてきた高山植

物種（Fujii et al. 1996）および夏緑樹林構成植物種

（Iwasaki et al. 2006）で検出された種内の変異量と比

べると、非常に低かった（Aoki et al. 2004b）。おそ

らく、暖温帯域に分布する照葉樹林構成植物種は、

氷期中の気温低下の影響を夏緑樹林構成種などよ

りも強く受け、ボトルネック効果（集団が個体数

の著しい減少を経験すると、集団内の遺伝的変異

量は減少する）によって種内の遺伝的多様性の多

くを失っていると考えられた。 そこで、分子進化

速度が速いとされている核ゲノム上のマイクロサ

テライトマーカーを津村義彦博士・上野真義博士

の研究グループと共同で開発した。シイ類および

ブナ科で共通して使用できるようなEST（Expressed 
Sequence Tag）に由来するマイクロサテライトマー

カー32対（Ueno and Tsumura 2008；Ueno et al. 2008, 
2009a, 2009b）を用いて遺伝構造を解析した。

　根井の遺伝距離にもとづくデンドログラムを作

成したところ、葉の表皮組織の層数が2層の個体

の多い集団（スダジイ・オキナワジイ）と1層の個

体の多い集団（ツブラジイ・タカサゴジイ）の間

に遺伝的分化がみられた（図−3a）。葉の表皮組織

に1層と2層の部分が混在する個体を含む集団は

両者の中間に位置した。また、STRUCTURE解析

（Pritchard et al. 2000）を行ったところ、2つの遺伝

的クラスターが推定された（図−3b）。それぞれの

個体の表皮組織の層数とSTRUCTURE解析により

図−2　日本のシイ属における葉の表皮組織の観察結
果の例（a）とその地理的分布（b）。（a）のスケールバー
は20μm、（b）の円の大きさはサンプルサイズに相
当する。Aoki et al.（2014）を改変。
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属した遺伝的クラスターとの間にもはっきりとし

た対応がみられた（Aoki et al. 2014; 図−3）。すなわ

ち、形態とDNA多型の情報によりスダジイ、ツ

ブラジイ、および両者の交雑個体は区別できるこ

とが示された。

スダジイの地理的遺伝構造と遺伝的多様性

　根井の遺伝距離にもとづくデンドログラムによ

ると、C. sieboldii内では、東クラスターと西クラ

スター間に遺伝的分化が認められた（図—3）。 琉

球に生育するオキナワジイはスダジイの西クラス

ター内に遺伝的にまとまっていた。次に、前章の

図−3　EST-SSRマーカー32座の多型にもとづくシイ類の遺伝的分化。（a）根井の遺伝距離にもとづくNJ樹。
NJ樹の横の円は、集団内にみられた葉の表皮組織の層数の割合で、円の大きさはサンプルサイズに相当す
る。（b）STRUCTURE解析のクラスタリングにより推定された2つの遺伝的クラスター。解析個体が2つの
クラスターに割りふられた確率を棒グラフで表す。Aoki et al.（2014）を改変。
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解析によってほぼC. sieboldiiであると認められた

40集団958個体のうち、葉の表皮組織が2層であ

る937個体のみを取り出し、STRUCTURE解析を

行った。その結果、琉球（オキナワジイ）、九州〜

紀伊半島（スダジイ）、紀伊半島〜関東（スダジイ）

の3つのクラスターに分かれると推定された（図−

4）。
　スダジイ・オキナワジイの遺伝的多様性につい

て、アレリックリッチネス、レアアレル［頻度1％
以下のアレル（対立遺伝子）］の頻度、固有アレル

（ある集団でのみみられたアレル）の頻度を計算

し、GISプログラムGRASSを用いて地図化した

（Aoki et al. 2014）。遺伝的多様性の地理的傾向をみ

ると、琉球地域の集団でこれらすべての遺伝的多

様性の値が高い傾向があった（Aoki et al. 2014）。琉

球地域の集団で遺伝的多様性や独自性が高いこ

とは、他の動植物種でも報告されている（Toda et 
al. 1997；Seo et al. 2004；Nakamura et al. 2010）。ま

た琉球地域では、最も寒冷であった最終氷期最盛

期の地層からシイ属の花粉化石が検出されている

（黒田1998；松岡・三好1998）。琉球地域は本州よ

りかなり南に位置し、氷期中も比較的温暖な気候

であったため、集団サイズの急激な減少はおこら

ず、現在も高い遺伝的多様性を保持していると考

えられる。

　九州以北の地域では、近畿〜四国地域を境にして

東地域と西地域間で遺伝的に分化していた（図−4）。 
また、集団内の遺伝的多様性・独自性は、九州の

集団で高い傾向がみられ、これは九州南西部で最

終氷期中の地層から照葉樹林構成種の花粉化石が

わずかに検出されることと一致する。スダジイで

示された日本列島の東西間での遺伝的分化は、暖

温帯に生育する多くの動植物種でもみられている

（Aoki et al. 2011）。このことから、スダジイは、氷

期中の寒冷期には東地域と西地域に分かれて残っ

ていた可能性があり、最終氷期最盛期における花

粉化石情報のなかった日本列島の東側地域にも

レフュージアがあった可能性が示唆された。 ま

図−4　Castanopsis sieboldii（スダジイ、オキナワジイ）におけるEST-SSR多型の地理的分布。STRUCTURE解析
のクラスタリングにより推定された3つの遺伝的クラスター。解析個体が3つのクラスターに割りふられた
確率を円グラフで表す。Aoki et al.（2014）を改変。
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た、日本海側の地域においてSTRUCTURE解析で

クラスター2の割合が他の地域よりも高いといっ

た特徴がみられた（図−4）。北陸地域についてはス

ダジイの日本海側の分布北限にあたり、アレリッ

クリッチネスやレアアレル頻度の値は低いが、固

有アレル頻度の値が比較的高かった（Aoki et al. 
2014）。日本海側にみられる遺伝的なまとまりに

ついては、 モデル解析の章でより詳細な解析を

行った。

ツブラジイの地理的遺伝構造と遺伝的多様性

　シイ類全体の解析（図−3）によってほぼツブラ

ジイ・ タカサゴジイであると認められた17集団

392個体のうち、葉の表皮組織が1層である368個
体のみを取り出し、STRUCTURE解析を行った。

その結果、台湾に生育しているタカサゴジイのク

ラスターとツブラジイのクラスター2つ、 計3つ
のクラスターに分かれると推定された（Aoki et al. 
2014）。また台湾のタカサゴジイは、レアアレル

頻度、固有アレル頻度ともにツブラジイよりも高

く、 日本のツブラジイとは遺伝的に異なること

がわかった。ツブラジイ内では、STRUCTURE解

析で推定された2つのクラスターに地理的構造は

見いだされなかったが、遺伝的多様性は九州地域

で最も高かった。九州ではある程度大きな集団が

残っていた可能性が高い。

　スダジイとツブラジイで遺伝的多様性を比較す

ると、ツブラジイの方が集団内の遺伝的多様性が

全体的に高い傾向があるが、Wilcoxon’s signed rank 
test（Cornuet and Luikart 1996）によると、ほぼすべ

てのツブラジイの集団で最近ボトルネックを経験

していることがわかった（Aoki et al. 2014）。これは、

ツブラジイ林はスダジイ林よりも内陸の低地部に

分布しているので、人間活動の及ぶ影響が大きく、

それによって林の分断化がより進んでいるが、分

断化が生じてからの年数は浅く、相対的に高い遺

伝的多様性が保持されているためと考えられる。

モデル解析によって推定されたスダジイの 

歴史的変遷

　地理的遺伝構造が明確であったスダジイ・オキ

ナワジイについては、その遺伝構造が生じた歴史

的過程をより詳細に調べるため、氷期から現在ま

での集団動態（例えばレフュージアの位置や規模、

遺伝子流動の有無など）について、複数のモデル

を構築して比較検討した。モデルの比較検討は、

岐阜県立森林文化アカデミーの玉木一郎博士と

共同でABC解析（Approximate Bayesian computation 
analysis：近似ベイズ計算）を用いて行った。本解

析では、ツブラジイとの交雑の影響をできるだけ

無視できるよう、葉の表皮組織が1層である個体

（ツブラジイと考えられる）が混在しないスダジイ

集団27集団とオキナワジイ6集団、合計33集団の

データを解析に用いた。このデータセットに対し、

ヌルアレル頻度やアウトライヤー座を再チェック

し、ABC解析に適したEST-SSRマーカー27座を用

いた。

　遺伝構造に地理的クラインがみられる場合は、

ベイズ法を基本とするクラスター解析プログラ

ムのうち、STRUCTURE解析よりTESS解析の方

が適している（François et al. 2006; Chen et al. 2007; 
Durand et al. 2009）。そこで、スダジイ・オキナワ

ジイの上記データ33集団においてTESS解析を

行った結果、4つの遺伝的に特徴的なまとまりを

認識できた（Aoki et al. 2019）。琉球グループ、西グ

ループ（太平洋岸の西側）、東グループ（太平洋岸

の東側）、日本海グループの4グループである。こ

の4グループに着目して過去から現在までの集団

動態を推定した。これまでの推定気温、植生、出

現花粉化石、遺伝子解析等の知見をもとに充分に

成立し得るモデルを4つ設定し、コアレセントシ

ミュレーションによってどのモデルが実際に観察

されたデータに当てはまりがよいかを推定した。

　琉球地域については、最も寒冷であった最終氷

期最盛期の地層からシイ属の花粉化石が検出され

ている（黒田 1998；松岡・三好 1998）ため、すべ

てのモデルに共通して琉球グループは最も古くか

ら存在したものとした。

　モデル1は、九州以北地域の中で西グループ（太

平洋岸の西側）が最も古くから存在し、その後、

西グループから東グループ（太平洋岸の東側）や日

本海グループへ分布拡大したものである。このシ

ナリオは、九州南部から最終氷期最盛期の照葉樹

林構成種の花粉化石が出ることから，九州南部を

そのレフュージアとした仮説（塚田1974）をもとに

した。

　モデル2は、九州以北地域の中で太平洋沿岸の

グループ（西グループおよび東グループ）が最も古
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くから存在し、その後、日本海側へ分布拡大した

ものである。このシナリオは、現在のフロラ・地

理的分布や現在と最終氷期間の気温比較等の間接

的データに基づき、太平洋沿岸の半島先端部にも

最終氷期のレフュージアがあったという仮説（前

田1980；亀井節夫・ウルム氷期以降の生物地理総

研グループ1981；服部1985，2002）をもとにした。

　モデル3は、琉球グループから九州以北地域へ

分布拡大し、東グループ（太平洋岸の東側）から西

グループ（太平洋岸の西側）および日本海グループ

へ分布拡大したものである。このシナリオは、ス

ダジイの堅果を種特異的に食するシイシギゾウム

シのミトコンドリアDNAの遺伝的分化の地理的

パターン（Aoki et al. 2008）を参考にした。シイシ

ギゾウムシのスダジイへの寄主特異性が高いこと

（Aoki et al. 2005）に加え、昆虫では種内多型が非常

に多いミトコンドリアDNAの塩基置換情報を用

いることができるため、シイシギゾウムシ種内に

は明瞭な遺伝的構造がみられているため、モデル

へ採用した。

　モデル4は、TESS解析の結果をもとにしたもの

である。TESS解析結果によると、西グループお

よび日本海グループは、琉球グループと東グルー

プの要素が入り交じっていた（Aoki et al. 2019；本

稿図−4も参照）。そのため、西グループおよび日

本海グループは、琉球グループと東グループの遺

伝子が混合したことによって生じたと仮定した。

　現在の集団サイズはすべて同じと仮定し、移住

は最近のものだけを考慮した。 マイクロサテラ

イト座の突然変異モデルにはgeneralized stepwise 
mutation model（GSM; Estoup et al. 2002）を用いた。

解析は、各集団からランダムに100個体を取り出

して行った。 コアレセントシミュレーションに

ついてはfastsimcoal2（Excoffier and Foll 2011）を用

い、 モデル選択はRのabcrfパッケージを用いて

行った。これらABC解析の詳細についてはAoki et 
al. 2019を参照されたい。4モデルのうち、モデル

1が圧倒的に高い事後確率（0.906）で選択された。

したがって、スダジイのマイクロサテライト多型

で実際に観察されたデータに当てはまりがよいの

は、琉球グループと西グループが最も古くから存

在し、その後、西グループから東グループと日本

海グループが生じた（図−5）というシナリオであ

ることがわかった。

　西グループから日本海グループと東グループが

分岐した年代は431世代前と推定された。樹木の

世代時間を仮定するのは難しいが、世代時間は繁

殖開始年齢と最長寿命の中間と仮定するのが適当

であり（Petit and Hampe 2006；van Valen 1975）、樹

木の世代時間は比較的長いようである。そこでス

ダジイの1世代を100年と仮定すると、日本海グ

ループと東グループは43,100年前に西グループか

ら分岐したことになる。したがって、これら4つ
のグループは最終氷期最寒冷期である1.8〜2.1万
年前には既に成立しており、最終氷期最盛期のレ

フュージアは、琉球および太平洋岸の西側に加え

て、太平洋岸の東側、日本海側にも存在していた

ことがわかった。各グループの集団サイズの変遷

をみると、それぞれ最終氷期から現在までに4倍
ほど拡大している。このことからスダジイは、琉

球、太平洋岸の西側、東側、日本海側で独自に最

終氷期を生き延び、氷期後に暖かくなるにつれて

個体数を増やしたと考えられる。

おわりに

　スダジイにみられた近畿〜四国地域を境界とし

た東西間での遺伝的分化は、暖温帯に生育する他

の動植物種でもみられている。例えば、ホルトノ

キ、カナメモチ、タイミンタチバナ、シイシギゾ

図−5　Castanopsis sieboldii （スダジイ、オキナワジイ）
において、ABC解析により支持された歴史的変遷
のモデル（モデル1）。4つのモデルを構築した中
で、モデル1が圧倒的に高い事後確率（0.906）で選
択された。琉球グループと西グループが最も古く
から存在し、それらが分岐した後、西グループか
ら東グループと日本海グループが分岐した。分岐
年代は431世代と推定された。スダジイの1世代を
100年とすると、日本海と東グループは43,100年
前に西グループから分岐したことになる。Aoki et 
al.（2019）を改変して作図し直したもの。
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ウムシ、ヒラセノミゾウムシ（Aoki et al. 2011）、タ

ブノキ（瀬尾・村上 2011）、クロマツ（宮田・生方 
1994）などである。このことから近畿〜四国地域

には、複数の生物種において、その遺伝子流動を

制限するような、しかも過去から現在にわたって

長期間連続して存在するなんらかの障壁が存在す

る可能性が高い。この地域には、現在、南北に縦

断する大きな山脈・渓谷といった物理的障壁にな

りうる地形は特に認められず、また気温等の環境

要因のギャップも東西間にはない。しかし、氷期

中に陸化していた瀬戸内海の周辺では乾燥気候の

ために、マツ科針葉樹が優占（高原 2011）し、ま

た森林が貧弱であり草原も広がっていたと考えら

れている（亀井・ウルム氷期以降の生物地理総研

グループ 1981）。そして現在の瀬戸内海沿岸でも

比較的乾燥した気候が広がっている。中国・四国

地域では、このような過去から現在にわたる乾燥

気候が、また、近畿〜四国地域間では温暖期に出

現した海の存在が、複数の生物種において遺伝子

流動を制限する要因となっている可能性が考えら

れる。

　日本海側と太平洋側の地域間での遺伝的分化

は他の植物種でもみられている。 例えば、 スギ

（Tsumura et al. 2007）、 ブナ属（Fujii et al. 2002；
Hiraoka and Tomaru 2009）、ツリバナ（Iwasaki et al. 
2012）などである。日本海側の地域はスギの氷期

中の花粉化石が検出されており（川村 1977）、スギ

のレフュージアと推定されている地域でもある。

スダジイの集団動態の解析により、スダジイのよ

うな照葉樹林構成種のレフュージアも日本海側に

はあった可能性が高いが，場所や規模については

今後より詳細な調査が必要である。

　これらの生物地理学的研究を通して、多数の動

植物種について地域ごとに遺伝的多様性のあり方

を明らかにすることは、遺伝的多様性の保全や野

生植物の移植、街路樹や公園緑化の際の植栽に対

しても明確な指針を与えられることを最後に指摘

したい（青木・服部2006；青木・村上2015；上野・

青木2015）。日本の暖温帯に分布する多くの野生

生物種間に共通して東西間に遺伝的分化がみられ

るという結果は、今後、種内の地域間での遺伝子

攪乱等を防ぐ上でも重要な知見であり、日本列島

の東西間の遺伝的境界を超えた苗木の移動は控え

るべきであると提言できる。

　本稿で紹介したシイ類（スダジイ・オキナワジ

イ・ツブラジイ）の遺伝構造に関する研究は、岐

阜県立森林文化アカデミーの玉木一郎准教授、森

林総合研究所の上野真義博士、東京都立大学の村

上哲明教授、京都大学の加藤真教授、筑波大学の

津村義彦教授らとの共同研究として行ったもので

ある。

引用文献

Aoki K, Suzuki T, Murakami N （2003） Intraspecific sequence 
variation of chloroplast DNA among the component species 
of evergreen broad-leaved forests in Japan. Journal of Plant 
Research 116: 337–344

Aoki K, Hattori T, Murakami N （2004a） Intraspecific 
sequence variation of chloroplast DNA among the 
component species of evergreen broad-leaved forests in 
Japan II. Acta Phytotaxonomica et Geobotanica 55: 125–
128

Aoki K, Suzuki T, Hsu T-W, Murakami N （2004b） 
Phylogeography of the component species of broad-leaved 
evergreen forests in Japan, based on chloroplast DNA. 
Journal of Plant Research 117: 77–94

Aoki K, Kato M, Murakami N （2005） Mitochondrial DNA of 
phytophagous insects as a molecular tool for phylogeographic 
study of host plants. Acta Phytotaxonomica et Geobotanica 56: 
55–69

青木京子・ 服部 保（2006）植物地理学の立場から緑

化植物の地域性を考える . ランドスケープ研究 70: 
11–14

Aoki K, Kato M, Murakami N （2008） Glacial bottleneck 
and postglacial recolonization of a seed parasitic weevil, 
Curculio hilgendorfi, inferred from mitochondrial DNA 
variation. Molecular Ecology 17: 3276–3289

Aoki K, Kato M, Murakami N （2011） Review: Phylogeography 
of phytophagous weevils and plant species in broadleaved 
evergreen forests: a congruent genetic gap between western 
and eastern parts of Japan. Insects 2: 128–150

Aoki K, Ueno S, Kamijo T, Setoguchi H, Murakami N, Kato 
M, Tsumura Y （2014） Genetic differentiation and genetic 
diversity of Castanopsis （Fagaceae）, the dominant tree 
species in Japanese broadleaved evergreen forests, revealed 
by analysis of EST associated microsatellites. PLOS ONE 9: 
e87429

青木京子・村上哲明（2015）ホルトノキ、バクチノキ、

カナメモチ、コショウノキ . 津村義彦・陶山佳久編，

地図でわかる樹木の種苗移動ガイドライン，96–97，

170 第4章　各樹種の遺伝的多様性と地理的遺伝構造



98–99，108–109，147–148．文一総合出版，東京

Aoki K, Ueno S, Kamijo T, Setoguchi H, Murakami N, 
Kato M, Tsumura Y （2016） Detecting east–west genetic 
differentiation in Castanopsis （Fagaceae） on the main 
islands of Japan and north–south on the Ryukyu Islands, 
based on chloroplast haplotypes. Plant Systematics and 
Evolution 302: 1093–1107

Aoki K, Tamaki I, Nakao K, Ueno S, Kamijo T, Setoguchi H, 
Murakami N, Kato M, Tsumura Y （2019） Approximate 
Bayesian computation analysis of EST associated 
microsatellites indicates that the broadleaved evergreen tree 
Castanopsis sieboldii survived the Last Glacial Maximum 
in multiple refugia in Japan. Heredity 122: 326–340

Chen C, Durand E, Forbes F, François O （2007） Bayesian 
clustering algorithms ascertaining spatial population 
structure: a new computer program and a comparison study. 
Molecular Ecology Notes 7: 747–756

Cornuet JM, Luikart G （1996） Description and power analysis 
of two tests for detecting recent population bottlenecks 
from allele frequency data. Genetics 144: 2001–2014

Durand E, Chen C, François O （2009） TESS version 2.3: free 
computer program that implements a Bayesian clustering 
algorithm for spatial population genetic studies.

Estoup A, Jarne P, Cornuet J-M （2002） Homoplasy 
and mutation model at microsatellite loci and their 
consequences for population genetics analysis. Molecular 
Ecology 11: 1591–1604

Excoffier L, Foll M （2011） fastsimcoal: a continuous-time 
coalescent simulator of genomic diversity under arbitrarily 
complex scenarios. Bioinfomatics 27: 1332–1334

François O, Ancelet S, Guillot G （2006） Bayesian clustering 
using hidden Markov random fields in spatial population 
genetics. Genetics 174: 805–816

Fujii N, Ueda K, Shimizu T （1996） Intraspecific sequence 
variation of chloroplast DNA in Japanese alpine plants. 
Journal of Phytogeography and Taxonomy 44: 72–81

Fujii N, Tomaru N, Okuyama K, Koike T, Mikami T, Ueda 
K （2002） Chloroplast DNA phylogeography of Fagus 
crenata （Fagaceae） in Japan. Plant Systematics and 
Evolution 232: 21–3

服部 保（1985）日本本土のシイ−タブ型照葉樹林の群落

生態学的研究 . 神戸群落生態研究会報告 , 1
服部 保（2002）照葉樹林の植物地理から森林保全を考

える． 種生物学会編 , 保全と復元の生物学，203–
222，文一総合出版，東京

Hiraoka K, Tomaru N （2009） Population genetic structure of 
Fagus japonica revealed by nuclear microsatellite markers. 
International Journal of Plant Sciences 170: 748–758

Iwasaki T, Aoki K, Seo A, Murakami N （2006） Intraspecific 
sequence variation of chloroplast DNA among the 
component species of deciduous broad-leaved forests in 
Japan. Journal of Plant Research 119: 539–552

Iwasaki T, Aoki K, Seo A, Murakami N （2012） Comparative 
phylogeography of four component species of deciduous 
broad-leaved forests in Japan based on chloroplast DNA 
variation. Journal of Plant Research 125: 207–221

亀井節夫・ ウルム氷期以降の生物地理総研グループ

（1981）最終氷期における日本列島の動・植物相 . 第
四紀研究 20: 191–205

川村智子（1977）Cryptomeria japonicaの分布に関する

花粉分析学的研究 . 花粉学会要旨集 11: 8–20
小林彌一・須川豊伸（1959）本邦産クリガシ属樹材の識

別に関する研究 . 林業試験場研究報告 118: 139–178
小林悟志（2008）九州南部における葉の表皮組織の形

態に基づくツブラジイとスダジイおよび雑種の分

布 . 植生学会誌 25: 51–61
黒田登美雄（1998）南西諸島の植生史 . 安田喜憲 , 三好

教夫編，図説日本列島植生史，162–175. 朝倉書店 , 
東京

前田保夫 （1980） 縄文の海と森 . 蒼樹書房，東京

松岡數充・三好教夫（1998）最終氷期最盛期以降の照

葉樹林の変遷－東シナ海東部から日本海沿岸を中

心として . 安田喜憲・三好教夫編，図説日本列島植

生史，224–236. 朝倉書店 , 東京

宮田増男・生方正俊（1994）クロマツ天然生林におけ

るアロザイム変異 . 日本森林学会誌 76: 445–455
Nakamura K, Denda T, Kokubugata G, Suwa R, Yang 

TYA, Peng CI, Yokota M （2010） Phylogeography of 
Ophiorrhiza japonica （Rubiaceae） in continental islands, 
the Ryukyu Archipelago, Japan. Journal of Biogeography 
37: 1907–1918

大場秀章（1989）ブナ科 . 佐竹義輔 , 原 寛 , 亘理俊次 , 冨
成忠夫編 , 日本の野生植物木本I, 66–78. 平凡社 , 東
京

Petit RJ, Hampe A （2006） Some evolutionary consequences 
of being a tree. Annual Review of Ecology, Evolution, and 
Systematics 37: 187–214

Pritchard JK, Stehens M, Donnelly P （2000） Inference of 
population structure using multilocus genotype data. 
Genetics 155: 945–959

Seo A, Watanabe M, Hotta M, Murakami N （2004） 
Geographical patterns of allozyme variation in Angelica 
japonica （Umbelliferae） and Farfugium japonicum 

（Compositae） on the Ryukyu Islands, Japan. Acta 
Phytotaxonomica et Geobotanica 55: 29–44

瀬尾明弘・村上哲明（2011）DNA情報からみた植物の

171シイ類（ブナ科シイ属）



分布変遷 . 高原 光・村上哲明編，環境史をとらえる

技法，45–58. 文一総合出版 , 東京

高原 光（2011）日本列島とその周辺域における最終間

氷期以降の植生史 . 高原 光・村上哲明編，環境史を

とらえる技法 , 15–43. 文一総合出版 , 東京

Toda M, Nishida M, Matsui M, Wu G-F, Otaii H （1997） 
Allozyme variation among east Asian populations of the 
Indian rice frog, Rana limnocharis （Amphibia: Anura）. 
Biochemical Systematics and Ecology 25: 143–159

塚田松雄（1974）古生態学Ⅱ．共立出版，東京

Tsumura Y, Kado T, Takahashi T, Tani N, Ujino-Ihara T, 
Iwata H （2007） Genome scan to detect genetic structure 
and adaptive genes of natural populations of Cryptomeria 
japonica. Genetics 176: 2393–2403

Ueno S, Tsumura Y （2008） Development of ten microsatellite 
markers for Quercus mongolica var. crispula by database 
mining. Conservation Genetics 9: 1083–1085

Ueno S, Taguchi Y, Tsumura Y （2008） Microsatellite markers 
derived from Quercus mongolica var. crispula （Fagaceae） 
inner bark expressed sequence tags. Genes & Genetic 
Systems 83: 179–187

Ueno S, Aoki K, Tsumura Y （2009a） Generation of Expressed 
Sequence Tags and development of microsatellite markers 
for Castanopsis sieboldii var. sieboldii （Fagaceae）. Annals 

of Forest Science 66: 509
Ueno S, Taguchi Y, Tomaru N, Tsumura Y （2009b） 

Development of EST-SSR markers from an inner bark 
cDNA library of Fagus crenata （Fagaceae）. Conservation 
Genetics 10: 1477–1485

上野真義・青木京子（2015）スダジイ . 津村義彦・陶山

佳久編，地図でわかる樹木の種苗移動ガイドライ

ン，114–116．文一総合出版，東京

van Valen L （1975） Life, Death, and Energy of a Tree. 
Biotropica 7: 259–269

Yamada H, Miyaura T （2003） Geographic occurrence of 
intermediate type between Castanopsis sieboldii and 
C. cuspidata （Fagaceae） based on the structure of leaf 
epidermis. Journal of Plant Research 116: 477–482

山崎 敬・真柴茂彦（1987a）日本、朝鮮、台湾における

シイノキ類の分類の再検討（1）．植物研究雑誌 62: 
289–298

山崎 敬・真柴茂彦（1987b）日本、朝鮮、台湾における

シイノキ類の分類の再検討（2）．植物研究雑誌 62: 
332–339

Yumoto T （1987） Pollination systems in a warm temperate 
evergreen broad-leaved forest on Yaku Island. Ecological 
Research 2: 133–145

（青木京子）

172 第4章　各樹種の遺伝的多様性と地理的遺伝構造



はじめに

　カバノキ属（Betula L.）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倍体までの倍数性や

形態形質の（平行）進化、近縁種間での雑種形成

や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窺い知れるように、 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種以上に識別する

報告もある。しかし、実際には30〜35種程度に

分ける分類体系が一般的に認知されている（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 
Regel）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 Buch.-
Ham. ex D.DonとともにBetulaster亜属に属すると

されてきた（De Jong 1993）。一方、形態を主とし

た最近の分類ではウダイカンバはB. alnoidesや他

のベトナム、 ヒマラヤ周辺に分布する種ととも

にAcuminata亜属Acuminatae節に属するとされて

いる（Ashburner and McAllister 2013）。これら分類

については議論の余地はあるが、Li et al.（2007）の
分子系統学的研究を考慮しても東アジアに分布す

るB. alnoidesとウダイカンバが系統的に近いとい

うことは確かなようである。またフェノールを用

いた系統分類（Keinänen et al. 1999）や分子系統分

類（Järvinen et al. 2004；Li et al. 2007；Schenk 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。Ashburner and McAllister
（2013）はウダイカンバをAcuminatae節としてい

るが節内の他種とも系統的に離れていることも

認めている。De Jong（1993）はウダイカンバや 

B. alnoidesがカバノキ属種形成の初期に他系統か

ら分化し、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可能性を指摘している。こ

れについては検証が必要であるが、ウダイカンバ

を含めたユーラシア大陸のカバノキ属複数種を対

象にした集団遺伝学的研究からもウダイカンバの

種分化は100万年オーダーであり、カバノキ属の

種分化が進む初期に祖先系統から分化した種であ

ることは支持されている（Tsuda et al. 2017）。
　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1 m、樹高30 m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］。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、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、その後の成長量と

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）、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

スケールでの集団遺伝学的研究（Tsuda et al. 2004, 
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2015, 2017；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

よびその形成要因、歴史について紹介する。

現在の遺伝構造

　分布域を網羅し、 広域スケールを対象とした

ウダイカンバの最初の集団遺伝学的研究である

Tsuda and Ide （2005）では、両性遺伝する核ゲノム

上のマイクロサテライト11座を用いて、分布域を

網羅するように採取した23集団1,014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。遺伝的多様性を北海道、東北地方お

よび本州中部の3地域に分けて比較すると、アレ

リックリッチネス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、Tsuda and Ide（2005）では

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、Tsuda and Ide（2010）では北海道2集
団を加えた25集団の遺伝構造を母性遺伝する葉緑

体DNA変異をPCR-RFLPを用いて評価した。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）。ハプロタイプA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で占められていた。また岩泉集団で

の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）。た

だし、Hedrick（2005）の供試マーカーの多型性を考

慮して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

図−1　ウダイカンバ23集団の（a）集団系統樹およ
び（b）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。
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樹種でもみられるように母性遺伝し、種子のみを

介して遺伝子拡散する葉緑体DNAの遺伝構造の

方が両性遺伝する核DNAよりもはるかに強かっ

た。

過去の分布変遷および北方生残

　日本産樹種でも本書4.14や4.22で紹介されてい

るスギやブナ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、また多くの高

山植物でもよくみられている（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、 これらのパターンは南

北2系統が過去の異なる氷期にそれぞれ日本列島

を南下したのではないかと考察している。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の結果からはわからなかった。い

ずれにせよ、葉緑体DNAでみられた両系統間の

突然変異量およびウダイカンバに類似する葉の化

石が第三紀（およそ6500～260万年前）の地層から

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高いマイ

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集団動態を反

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, Tsuda et al. 2015, 2017）。レフュージアの

定義については“どこもレフュージア”とならな

いように注意が必要であるが（岩崎ら2016）、 こ

れまで検出されてこなかったかつての氷期にお

ける小さなレフュージアはcryptic refugiaあるい

はmicro refugiaとして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、稀なアレル（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の地域に生残したこと

を考察した（Tsuda and Ide 2005, 2010）。これらの仮

説を検証するためにTsuda et al. （2015）では対象集

団を48集団に拡大し、 さらに詳細な解析を行っ

た。その結果、先行研究でみられた北方系統、南

方系統およびその中間系統の他に、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。また近似ベイ

ズ計算（Approximate Bayesian computation, ABC）を
用いて北方系統、東北地方中南部周辺の中間系統

および南方系統の3グループの集団動態をシンプ

ルな3シナリオをもとに推定した（図−3；Tsuda et 
al. 2015）。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つの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。また種分布モデ

ル（Elith and Leathwick 2009）を用いたLGMにおけ

るウダイカンバの分布推定からも、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 
et al. 2015）。ABCの推定における世代時間、世代

重複、推定パラメーターの信頼区間などの不確実

性については考慮する必要があるが、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。興味深いこ
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とに、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、実際には

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）。
　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

よるかを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だ

が、これらの研究を踏まえると、STRUCTURE解

析などのクラスタリング法をもとにして過去の集

団の混合や二次的遭遇がよく議論されるように

なったものの、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

は注意が必要だろう。

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のか、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を用い

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

定されており、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

シナリオ 1 シナリオ 2 シナリオ 3

Pop1 Pop2 Pop3 Pop1 Pop2 Pop3 Pop1 Pop2 Pop3

N1

N2

N3

Na

Nb

Na

Nb

Na

Nb

N1 N2 N3

N1

N2

N3

1–ra ra
t1

t2

t3

0 現在

過去

図−3　ウダイカンバのABC解析に用いたシナリオ

図−4　（a）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、その理由としては（b）ある時期にA、C
両系統が二次的に遭遇した混合あるいは（c）もと
もと祖先集団に両系統に起因する変異があったと
する祖先多型の2つが考えられる。
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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。祖先体型かどうかは祖先的ハプ

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

よりも種の要素の影響が強いことがわかった。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

在の遺伝構造は複数の先行研究により核および葉

緑体のゲノムが辿ってきた歴史がかなりわかって

きた。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ウダイカンバの移住能

力、適応などの予測も考慮する必要があるだろう。

これについてはゲノムレベルでのより詳細な解析

および移住の効果なども考慮した種分布モデルな

どを統合して研究していきたいと考えている。
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はじめに

　ケショウヤナギ Salix arbutifolia Pall.は、樹高30 
m、直径1 mに達する落葉高木である。幼木の枝

や幹がしばしば白蝋を帯び、小枝は繊細で紅に色

づくことから、化粧柳と名づけられた（進2009）。
萌芽などの栄養繁殖はまれで、ほとんど実生で更

新する。 雌雄異株で、4月から5月にかけて開花

し、花粉は風媒である。数km以上離れた河川間

で花粉が散布されている（Hoshikawa et al. 2012）。
綿毛の付いた種子は、6月から7月にかけて風に

よって散布されるが、北海道紋別市では9月まで

散布が続く（田崎ら2014）。 種子の散布距離は30 
kmに達することを示唆する事例がある（川辺・斉

藤1994）。種子は、寿命が3週間以内で、水分条

件がよければ一昼夜で発芽する。実生が定着する

立地は、光条件が非常によく、乾燥が激しい礫質

の氾濫原に限られ、すみやかに地下部が伸長し支

持・吸水機能を発揮する（本間ら2002）。このた

め、ケショウヤナギは河川の撹乱によって生じた

砂礫堆に、優占度の高い一斉林を形成することが

多い（Shin and Nakamura 2005）。このような一斉林

は、洪水によってしばしば破壊されてしまう（島

津2013）。残った林分は、ケショウヤナギの成長

にともない先駆樹種の若齢林となり、河川の流路

が変わり撹乱を受けなくなると遷移後期種からな

る群落へ移行する（Nakamura et al. 2007）。よって、

河川撹乱の減少は、遷移後期種の増加とケショウ

ヤナギの減少をもたらす（横山・島野2014）。ダム

による流量調節や河川改修による撹乱の減少はケ

ショウヤナギの減少要因となっており（高木・中

村2003；田崎ら2007）、更新立地の再生を目指す

ダム放流試験が行われている（柳屋ら2014）。
　このような限られた生育立地は、ケショウヤナ

ギの分布を特徴づけている。本種は、バイカル湖

より東のシベリアから極東にかけて広く分布し、

島嶼部ではサハリン、 北海道、 本州に分布する

（図−1a）。日本では、北海道と長野県とに隔離分

布する（図−1b）。それぞれの地域でも分布は隔離

性を示す（永光2004）。北海道では、分布の中心の

十勝地方から大雪山系によって隔てられた紋別市

と、日高山脈によって隔てられた浦河市に分布す

る（図−1b）。長野県では、分布の中心の上高地か

ら離れた地域にも点在する。

　日本の隔離集団の由来と隔離による遺伝構造へ

の影響を知ることは、それらの保全にとって重要

である。北海道集団はサハリンまたは千島列島経

由で、長野県集団は朝鮮半島経由で由来した、互

いに異なる系統なのだろうか。それとも、両者は、

日本列島でまとまった集団を成していたが、東北

地方での絶滅により隔離されたのだろうか。だと

すると、日本列島の祖先集団はどこに起源するの

だろうか。日本の隔離集団において、隔離の距離

と集団の大きさは遺伝的多様性にどのような影響

を与えたのだろうか。これらの疑問に答える前に、

ヤナギ属の系統分類を整理しておこう。

ヤナギ属の系統分類

　ヤナギ属Salixは過去に3つの属に分けられ、本

種はケショウヤナギ属Choseniaの唯一の種とし

て扱われていた。Azuma et al.（2000）は、葉緑体

rbcL遺伝子の系統を明らかにし、 ヤナギ属が外

群（ハコヤナギ属Populusなど）から大きく分岐し

た単系統群であることを示した。 さらに、 ヤナ

ギ属は大きく2つの系統群に分けられ、ケショウ

ヤナギ属とオオバヤナギS. cardiophylla Trautv. & 
Meyのみが属していたオオバヤナギ属Toisusuは
その一方の系統群に含まれることがわかった。そ

のため、Ohashi（2000）は、 ヤナギ属の分類を現

在の体系に改訂した。 その後も、 ヤナギ属の分

子系統が研究され（Hardig et al. 2010；Barkalov and 
Kozyrenko 2014a, b；Lauron-Moreau et al. 2015）、Wu 
et al.（2015）が核リボゾームのITSおよびETSと葉

緑体の複数領域の系統を統合し、系統地理や網状

進化を考察した。これらの知見によると、ケショ

ウヤナギに最も近縁な種はオオバヤナギであり、

両種は、エゾマメヤナギ亜属Chamaetiaとバッコ

ヤナギ亜属Vetrixを含む系統群と姉妹群となる。
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　ヤナギ属には、二倍体から八倍体までの種が知

られており、染色体の基本数は19である（Azuma 
et al. 2000）。ケショウヤナギは二倍体（2n = 38）で
ある（Azuma et al. 2000）。

葉緑体の地理的遺伝構造

　冒頭の疑問に答えるために、Nagamitsu e t 
al.（2014）は、北海道の十勝地方、紋別市、浦河市

および長野県、また、日本列島への経由地に近い

カムチャッカ、サハリン、沿海州からケショウヤ

ナギの2～13個体の標本を採集した（図−2a）。 さ

らに、外群として、最も近縁なオオバヤナギ、姉

妹群のエゾマメヤナギ亜属とバッコヤナギ亜属か

らそれぞれエゾマメヤナギS. nummularia Andersson
とバッコヤナギS. caprea L.の1～2個体の標本を北

海道で採集した。これらの標本について、葉緑体

matK遺伝子とその周辺の塩基配列を決定した（図−

2c）。
　これらのケショウヤナギから8つのハプロタイ

プが検出された（図−2b）。複数の置換または挿入

欠失によってこれらのハプロタイプは、Aカム

チャッカとサハリン、B沿海州、C北海道と長野県、

という3つのグループに分けられた（図−2a）。 こ

れらのハプロタイプの最節約樹形図において、A
とCは最も分化しており、Bはそれらの中間に位

置し、外群への分岐はBとCとの間から生じてい

た（図−2b）。Cの高頻度のハプロタイプは、オオ

バヤナギと同一のハプロタイプだった（図−2b）。

核遺伝子PtAP3の地理的遺伝構造

　葉緑体matK遺伝子を解析した標本について、

Populus tomentosaから単離されたBクラスMADS-
box遺伝子PtAP3（Wang et al. 2006）のイントロンの

塩基配列を決定した（図−3c）。この遺伝子は単一

コピーであり、ケショウヤナギにおける多型サイ

トは2か所だったので、フェイズを揃えてアレル

（対立遺伝子）を特定することができた（永光未発

表）。

　この遺伝子のケショウヤナギのアレルは3つ
あり、aとbとは挿入欠失、bと cとは置換に

図−1　ケショウヤナギの分布。（a）東シベリアから極東における分布、点は標本の採集地、破線は近縁種オオ
バヤナギの分布域。Nagamitsu et al.（2014）を改変。（b）日本における分布、四角は生育が確認されたメッシュ。
永光（2004）を改変。
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図−2　葉緑体matK遺伝子とその周辺領域のハプロタイプ。（a）ケショウヤナギにおける構成と分布。（b）ケショ
ウヤナギとその外群における最節約樹形図、数字は置換数、カッコ内の数字は挿入欠失数。（c）配列を決定
した領域（線分）と使用したプライマー（三角）、エクソン（四角）とイントロン（実線）。Nagamitsu et al.（2014）
を改変。

図−3　核PtAP3遺伝子のイントロンのアレル。（a）ケショウヤナギにおける構成と分布。（b）ケショウヤナギと
その外群における最節約樹形図、数字は置換数、カッコ内の数字は挿入欠失数。（c）配列を決定した領域（線分）
と使用したプライマー（三角）、エクソン（四角）とイントロン（実線）。
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よって区別された（DDBJ登録番号：AB530657–
AB530659；図−3b）。これらのアレルの最節約樹

形図において、外群（AB543618–AB543621）への枝

はcにつながっていた（図−3b）。したがって、aが
派生的で、cが祖先的だと言える。aはカムチャッ

カとサハリンおよび紋別市、bは十勝地方と浦河

市、cは沿海州と長野県で、頻度が高い傾向があっ

た（図−3a）。カムチャッカはa、長野県はcに固定

し、紋別市ではaとcだけがみられたが、サハリン、

沿海州、十勝地方と浦河市では3つのアレルがみ

られた（図−3a）。

核マイクロサテライトの地理的遺伝構造

　北海道の十勝地方の5集団、 紋別市の1集団、

浦河市の1集団および長野県の2集団、また、サ

ハリンの3集団および沿海州の2集団から各集

団32個体とカムチャッカの2個体について、 マ

イクロサテライト8座の遺伝子型を決定した

（Nagamitsu et al. 2014）。遺伝的距離DAに基づく近

隣結合法によるこれらの集団の樹形図において、

十勝地方、サハリン、沿海州の各地域の集団がそ

れぞれ比較的短い枝の先にまとまり、紋別市、浦

河市、長野県の集団が長い枝の先に位置した（図− 
4a）。浦河市の集団が十勝地方の集団のまとまり

に含まれたが、他の枝の間に明瞭な包含関係は認

められなかった（図−4a）。
　STRUCTURE解析によるクラスタリングにお

いて、8クラスタまで尤度が上昇し、デルタKに

より3、4、6クラスタへの分割が示唆された（図−

4b）。これらの6クラスタは、カムチャッカおよび

サハリン、沿海州、十勝地方の3つの地域の集団

と紋別市、浦河市、長野県の3つの隔離地域の集

団に対応し、十勝地方の集団と浦河市の集団との

間にはクラスタの混合がみられた（図−4c）。4クラ

スタに集約すると、十勝地方と浦河市の集団およ

び沿海州と紋別市の集団がそれぞれまとまり、3
クラスタに集約すると、カムチャッカおよびサハ

リンの集団が沿海州および紋別市の集団に融合し

た（図−4c）。
　集団間の遺伝的分化度を比べると、長野県の集

団とその他の集団との間できわめて高く（0.20 < 
GST < 0.41）、紋別市または浦河市の集団と長野県

を除く他集団との間で比較的高かった（0.06 < GST 
< 0.18）。サハリン、沿海州、十勝地方の3つの地

域の集団の間では、十勝地方は沿海州（0.03 < GST 
< 0.09）よりもサハリン（0.07 < GST < 0.17）との間で

分化度が高く、サハリンと沿海州との間の分化度

（0.05 < GST < 0.08）はその他のペアの分化度と差が

みられなかった。

図−4　核マイクロサテライトの変異。（a）遺伝的距離DAに基づく近隣結合法によるケショウヤナギ集団の樹
形図。（b）ベイジアンクラスタリングにおける、クラスタ数に伴う対数尤度とデルタKの変化。（c）クラスタ
数3から8までの各集団の個体におけるクラスタ構成のバープロット。Nagamitsu et al.（2014）を改変。
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遺伝構造と系統地理

　葉緑体matKハプロタイプの共有から、北海道

と長野県のケショウヤナギは、 日本列島でまと

まった母系集団を成していたが、東北地方での絶

滅により隔離されたと考えられる。共有されてい

たハプロタイプは、最も近縁で、本種との雑種（永

光2004）が知られているオオバヤナギと同じだっ

た。よって、種間交雑と戻し交配によってオルガ

ネラゲノムが置換された可能性がある。このよう

な交雑による網状進化はヤナギ属でしばしば生じ

ている（Wu et al. 2015）。一方、核のPtAP3遺伝子

とマイクロサテライトでは、北海道と長野県のま

とまりを確認することはできない。

　葉緑体matK遺伝子と核PtAP3遺伝子は、 カム

チャッカとサハリンで派生的、沿海州で祖先的な

変異を示した。よって、気候変動に伴って、ユー

ラシア大陸の分布域の南部に古いアレルが残り、

北部に新しいアレルが広がったと考えられる。核

PtAP3アレルの分布は、北海道と長野県で大陸分

布域南部に由来するアレルが共有され、北海道へ

大陸分布域北部のアレルが移入したことを示唆し

ている。ただし、長野県の集団は、核PtAP3アレ

ルが固定し、核マイクロサテライトが大きく分化

しているので、隔離による強い遺伝的浮動を受け

たと考えられる。よって、大陸分布域北部のアレ

ルが長野県でみられなかったことは、遺伝的浮動

で消失したためかもしれない。一方、核マイクロ

サテライトの遺伝的分化によると、遺伝的浮動の

影響が弱いと思われる十勝地方の集団は、 カム

チャッカとサハリンよりも沿海州の集団と遺伝的

に近く、大陸分布域南部に由来するアレルの頻度

が高いことが示唆される。したがって、日本列島

のケショウヤナギは、ユーラシア大陸の分布域の

南部に起源し、北部からの移入を受けたと想像さ

れる。この仮説の検証には、大陸の分布域の多数

の標本による地理的遺伝構造の解明と、多数の遺

伝子座のコアレッセント解析による集団履歴の解

明が有効である。

　核マイクロサテライトの解析から、浦河市の集

団と十勝地方の集団との間には遺伝子流動が示唆

される。ケショウヤナギの花粉と種子の風散布は

長距離に達するので（川辺・斉藤1994；Hoshikawa 
et al. 2012）、日高山脈を越えて花粉と種子が飛ん

でいるのかもしれない。核PtAP3アレルの構成は

サハリンと紋別市との間で類似し、核マイクロサ

テライトはユーラシア大陸とサハリンの集団に紋

別市の集団がクラスタリングされた。これらの結

果は、北海道のオホーツク海側と宗谷海峡を渡っ

たサハリンとの間の遺伝子交流を示唆する。しか

し、遺伝的浮動によって偶然に遺伝的類似性が生

じた可能性も否定できない。

隔離分布と遺伝的多様性

　日本列島の隔離集団において、隔離の距離と集

団の大きさは遺伝的多様性に大きな影響を与えて

いた（Nagamitsu et al. 2014）。日本列島の分布の中

心である十勝地方の集団（4.71 ≤ AR ≤ 6.43、0.587 ≤ 
HE ≤ 0.709）に比べて、紋別市の集団の遺伝的多様

性は同じ程度だったが（AR = 4.86、HE = 0.607）、浦

河市の集団の遺伝的多様性は低く（AR = 2.86、HE = 
0.523）、長野県の上高地と波田町の集団の遺伝的多

様性はきわめて低かった（1.71 ≤ AR ≤ 3.29、0.217 ≤  
HE ≤ 0.362；表−1）。長野県では、波田町において

遺伝的多様性が特に低く、 固定指数も正となっ

た（FIS = 0.278；表−1）。ステップワイズ突然変異

モデルを仮定してボトルネック検定をすると、浦

河市と長野県波田町で瓶首効果が検出された（P ≤ 

表−1　ケショウヤナギの集団の遺伝的多様性

集団 地域 地方 遺伝的多様性 固定指数 ボトルネック
AR HE FIS 検定（SMM）a

S1 サハリン 6.71 0.668 0.012 0.014 def
S2 サハリン 8.14 0.648 -0.027 0.020 def
S3 サハリン 6.57 0.686 -0.007 0.422 def
P1 沿海州 7.71 0.721 0.025 0.098 def
P2 沿海州 9.57 0.753 -0.001 0.125 def
H1 北海道 紋別市 4.86 0.607 0.003 0.527 ex
H2 北海道 十勝地方 5.86 0.661 0.085 0.010 def
H3 北海道 十勝地方 6.29 0.655 0.046 0.037 def
H4 北海道 十勝地方 6.00 0.643 -0.058 0.004 def
H5 北海道 十勝地方 6.43 0.709 0.031 0.014 def
H6 北海道 十勝地方 4.71 0.587 0.115 0.191 def
H7 北海道 浦河市 2.86 0.523 0.021 0.020 ex
N1 長野県 上高地 3.29 0.362 -0.026 0.039 def
N2 長野県 波田町 1.71 0.217 0.278 * 0.063 ex

AR：32個体におけるアレリックリッチネス、HE：ヘ
テロ接合度、FIS：固定指数。
*：統計的に有意に正。
a ステップワイズ突然変異モデル（SMM）を仮定した
ボトルネック検定のP値。def：実際のヘテロ接合度
がアレル数から期待されるヘテロ接合度よりも不足、
ex：超過。
Nagamitsu et al.（2014）を改変。
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0.063；表−1）。
　紋別市と浦河市に比べて長野県は十勝地方から

の隔離の距離が大きい（図−1b）。そして、隔離の

距離とともに遺伝的多様性は減少した。長野県で

は、上高地よりも波田町で集団サイズが小さい（横

山・島野2014）。そして、集団サイズが小さいと

遺伝的多様性は低かった。これらの結果は、遺伝

的浮動の効果を支持する。紋別市で、集団が隔離

されているにもかかわらず遺伝的多様性が低下し

なかった理由は、サハリンとの遺伝子交流の可能

性もありうるが、よくわからない。長野県波田町

では、梓川のダムや護岸の設置やハリエンジュの

侵入によってケショウヤナギ群落が衰退している

（横山・島野2014）。そのため、集団内の異質性と

近親交配の増加によってホモ接合の頻度が過剰に

なったのかもしれない。

おわりに

　隔離分布する種は、その系統や集団の歴史につ

いて想像をかきたてる。そこには、長距離散布や

分布変遷、地域絶滅などの劇的なドラマが秘めら

れている。日本列島には、北方や高山の植物によ

くみられる北海道と中部山岳との間の隔離分布だ

けでなく（Fujii and Senni 2006；Ikeda et al 2012）、さ

まざまな地域間で隔離分布がみられる。隔離集団

は、遺伝的浮動だけでなく自然選択による局所適

応が生じやすい（Ikeda et al 2009）。ただし、隔離集

団における強い遺伝的浮動は、系統の復元や選択

の検出を難しくするので、注意が必要である。特

徴的な生育立地と分布様式を持つケショウヤナギ

は、その地理的遺伝構造に隔離分布種の特性を示

している。
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はじめに

　モモタマナ（Terminalia catappa L.）はアフリカ、

オーストラリア北部、 ニューギニア、 東南アジ

ア、ミクロネシアなど熱帯地域に広く分布する樹

木で、 日本では琉球列島と小笠原諸島に分布す

る。海岸林の主要構成樹種であり、樹高25 m、胸

高直径1 mに達する。雌雄同株で、穂状花序をつ

け、花序の先端に雄花を、基部に雌花あるいは両

性花を咲かせる（佐竹ら1989）。花粉はハチやハエ

などの昆虫によって散布される（Abe 2006）。果実

は3–6 cmと大型で、果皮が繊維質であるために海

水に浮かんで漂流する（佐竹ら1989）。果実は少な

くとも3カ月以上海水に浮く能力があることが報

告されている（Nakanishi 1988）。種子は海流だけで

なく、果実食のオオコウモリによっても散布され

る（Stow 2008）。小笠原諸島では絶滅が危惧される

オガサワラオオコウモリの利用が確認されている

（Inaba et al. 2004）。熱帯地域では庇陰樹として栽

培され、果実は食用可能で落花生に似て美味しい。

本種の林冠下では、海岸域で猛威を振るうランタ

ナなどの侵略的外来種が繁茂しなくなるため、小

笠原諸島では海岸林の在来自然植生の回復に欠か

せない樹種の1つであり、植栽のための遺伝的ガ

イドラインが作成されている（吉丸ら2015）。本稿

ではガイドラインの元となったデータを用いて詳

細な解析を行ったSetsuko et al.（2017）を引用しな

がら、モモタマナの遺伝的多様性や地理的遺伝構

造について解説する。

モモタマナの遺伝的多様性と地理的遺伝構造

　小笠原群島の聟島列島、父島列島、母島列島の

22集団から集団あたり12–61個体、合計673個体

を対象とし（図−1）、核マイクロサテライト10座
の遺伝的多様性（遺伝子多様度とアレリックリッ

チネス）を調べた。遺伝的多様性は集団間で有意

差はなく、島のサイズに関わらず同程度の多様性

を維持していることが示された（表−1）。 上記の

22集団から合計75個体を選び、 葉緑体遺伝子の

trnL-F、petL-psbE、rpl32-trnL の3領域のシークエ

ンス2,472–2,491 bpを取得した。その結果、小笠

原諸島内ではrpl32-trnLに19 bpの挿入欠失がある

のみで、2つの葉緑体ハプロタイプ（A、B）しか検

出されなかった。小笠原諸島において変異が検出

されなかった trnL-F、petL-psbEの2領域は、中国

ヒマラヤ地域に固有なTerminalia franchetii Gagnep.
で12個の葉緑体ハプロタイプが検出されている

（Zhang et al. 2011）。予想通り海洋島の小笠原諸島

では遺伝的変異が小さかった。

　最近のボトルネックの有無をプログラム

Bottleneck（Piry et al. 1999）を用いて調べた。ボトル

ネックは小さな島の集団で生じていると予想され

たが、主に父島の集団で生じていた（表−1）。父島

は1830年代に人間が居住を始めて以来最も開拓さ

れた島であり、モモタマナ集団で検出されたボト

ルネックは、開発などの人為的な影響によるもの

と考えられた。

　遺伝構造の推定には、 共通祖先を持つ遺伝子

プールを推定するSTRUCTURE解析（Pritchard et al. 
2000）を用いた。小笠原諸島のように複数の列島

からなり、島間の距離にばらつきがあり、集団間

の遺伝子流動量に差が生じやすい地域では、遺伝

的クラスターが階層的に分化している可能性があ

る。そのため、遺伝的クラスター数は対数尤度の

変化量を示すΔK （Evanno et al. 2005）と、対数尤度

が頭打ちになるクラスター数の2つを用いて評価

した。ΔKによる最適な遺伝的クラスターの数は

2、対数尤度による最適な遺伝的クラスター数は7
となった（図−2a, b）。まず、K = 2の場合は、「聟島・

父島列島」と「母島列島」の2つの遺伝的クラスター

に分けられた（図−2c）。一方、葉緑体ハプロタイ

プの地理的分布は、ハプロタイプAは小笠原諸島

全体に、ハプロタイプBは母島列島でのみ観察さ

れ（図−3）、核マイクロサテライト遺伝子と同様の

構造がみられた。聟島列島と父島列島が遺伝的に

類似し、母島列島で異なる傾向は、海流によって

分散する他の動植物、オガサワラトカゲ（Hayashi 
et al. 2009）、カタマイマイ（Chiba 2002）、タコノキ
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（Setsuko et al. 2020）、テリハハマボウ（Takayama et 
al. 2005）でも報告されている。小笠原近海の海流

系はほとんど明らかになっていないが、上述した

動植物で共通した遺伝構造がみられたことから、

これらの遺伝構造には海流の影響が寄与している

と考えられる。

　次に、K = 7の場合はやや複雑であるが、 特

徴的なのは「弟島（CO1、CO2） と兄島北中部

（CA2）」、「兄島南部（CA1）と父島北部（CC3）」、
「母島南部（HHa2）と向島（HMu）と平島（HHi）」
のように異なる島間で同じ遺伝的クラスター

が優占する一方で、西島（CN）、姉島（HA）、妹

島（HI） のように単一の島で固有な遺伝的ク

ラスターが優占する場合があったことである 
（図−2c）。この構造は最終氷期から現在までの海

水面変動による島同士の連結の違いによって形成

されたと考えられる。最終氷期最盛期は現在より

も海水面が100 m近く低かったとされる。海底地

形図によると海深100 m（破線）では、聟島列島の

嫁島以外はそれぞれの列島内でつながるが、海深

50 m（点線）では、嫁島、西島、姉島、妹島、姪島

がつながらない（図−1b、c、d）。海深50 mでつな

がった弟島と兄島北中部、兄島南部と父島北部、

母島南部と向島と平島で同じ遺伝的クラスターが

優占し、つながらなかった西島、姉島、妹島で単

一の遺伝的クラスターが優占していた。このこと

は、島が海で隔てられると遺伝子流動が制限され

ることを意味している。モモタマナの種子は海流

によって広く散布されるが、オガサワラオオコウ

モリによっても散布される。オオコウモリは長距

離を飛翔することは可能だが、大きなモモタマナ

の種子を持ったまま島間を移動して散布に貢献す

図−1　小笠原諸島の位置（a）とモモタマナのサンプリング集団の位置（b：聟島列島、c：父島列島、d：母島列島）。
太い実線が現在の島の海岸線、破線が海深100 m、点線が海深50 mを示す。Setsuko et al.（2017）より改変。
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表−1　モモタマナ22集団におけるマイクロサテライト10座の遺伝的多様性とボトルネックテストの結果

列島 島名 集団 ID 遺伝的多様性 ボトルネックテスト
AR HO HE FIS TPM SMN

聟島列島 聟島 MM 2.96 0.44 0.49 0.11 0.02 ex 0.56
媒島 MN 2.67 0.35 0.36 0.03 0.56 0.16

父島列島 弟島 CO1 2.99 0.43 0.45 0.04 0.49 0.92
CO2 2.85 0.37 0.45 0.17 0.28 0.70

兄島 CA1 2.88 0.45 0.47 0.05 0.70 1.00
CA2 2.59 0.41 0.44 0.06 0.03 ex 0.43

父島 CC3 2.73 0.45 0.46 0.04 0.08 0.11
CC5 2.90 0.53 0.56 0.05 0.00 ex 0.00 ex
CC2 2.73 0.44 0.47 0.06 0.01 ex 0.03 ex
CC6 2.86 0.45 0.50 0.09 0.23 0.63
CC1 2.76 0.48 0.52 0.08 0.00 ex 0.01 ex
CC4 3.00 0.50 0.53 0.07 0.01 ex 0.16
CC7 2.63 0.31 0.35 0.11 0.77 0.16

西島 CN 2.75 0.50 0.46 -0.09 0.23 0.77

母島列島 母島 HHa1 2.50 0.38 0.41 0.07 0.28 0.92
HHa4 2.66 0.41 0.42 0.03 0.20 1.00
HHa3 2.18 0.29 0.30 0.03 1.00 0.82
HHa2 2.98 0.46 0.48 0.04 0.23 0.70

向島 HMu 2.98 0.49 0.48 -0.03 0.19 0.49
平島 HHi 3.06 0.49 0.48 -0.01 0.08 0.70
姉島 HA 2.34 0.35 0.35 0.00 0.91 0.57
妹島 HI 2.24 0.39 0.36 -0.08 0.04 ex 0.47

平均 2.74 0.43 0.44
AR：アレリックリッチネス、HO：ヘテロ接合度の観察値、HE：遺伝子多様度、FIS：近交係数、TPM：二相突
然変異モデル、SMM：ステップワイズ突然変異モデル。

ex：有意なヘテロ接合度の超過。
Setsuko et al.（2017）より改変。

図−2　マイクロサテライト座10座に基づく小笠原諸島のモモタマナにおけるSTRUCTURE解析の結果。K
（1–10）に対する（a）対数尤度と（b）ΔKの変化パターン。（c）K = 2（上）とK = 7（下）の場合のモモタマナ637
個体の遺伝的クラスター。それぞれの個体が2つあるいは7つのクラスターに振り分けられた確率を棒グラ
フで示している。Setsuko et al.（2017）より改変。
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ることは稀である。島が海で隔てられることによ

り、オオコウモリによる散布が減って上記の構造

が生じたと考えられた。

　距離による隔離の有無を、 集団間の地理的距

離と集団間の分化の程度（FST）の関係をマンテル

検定で調べた（Rousset 1997）。距離による隔離は、

小笠原諸島全体の22集団だけでなく、父島列島の

12集団、母島列島の8集団でも確認された（図−4）。
特に、海深50 mで隣接する島とつながらなかった

西島、姉島、妹島との集団ペア（＋印）ではその他

の集団ペア（〇印）よりも高い集団間分化を示して

いた（図−4b、c）。このことも歴史的な島間の連結

の違いが集団間の遺伝的分化に寄与したためだと

考えられた。

おわりに

　モモタマナは海流散布種子であるため、その地

理的遺伝構造に海流の影響を受けていることは予

想されていたが、それ以外にも最終氷期あるいは

それ以前からの島間の連結の歴史が影響している

ことが明らかとなった。このことから、小笠原諸

島におけるモモタマナの種苗移動が可能な範囲

は、遺伝的クラスターが7つの場合を基本とすべ

きである。ただし、小笠原諸島における種苗の植

栽は、遺伝的変異や遺伝構造のみを考慮して決め

ればよいという訳ではない。小笠原諸島の有人島

では、例えばニューギニアヤリガタリクウズムシ

やツヤオオズアリなど在来の陸産貝類に悪影響を

与える侵略的外来種が確認されている。有人島で

栽培した苗を無人島に移動させることは、これら

の外来種を非意図的ながらも無人島に移動させて

しまうリスクを伴う。このようなリスクを避ける

ためにも、それぞれの島内を種苗移動が可能なエ

リアとし、兄島、父島、母島など島内に異なる遺

伝的クラスターが検出された島では、複数の種苗

配布エリアを設定することが望ましいと考える。

　本稿で紹介した研究は、兵庫県立大学自然・環

図−4　地理的距離と遺伝的分化の関係。（a）小笠原
諸島全体の22集団、＋：列島間の集団ペア、〇：
列島内の集団ペア、（b）父島列島の12集団、＋：
西島と西島以外との集団ペア、 〇： 西島以外の
集団ペア、（c）母島列島の8集団、＋：姉島または
妹島との集団ペアおよび姉島と妹島の集団ペア、
〇：姉島または妹島以外との集団ペア。Setsuko et 
al.（2017）より改変。

図−3　小笠原諸島におけるモモタマナの葉緑体ハプ
ロタイプの分布と頻度（a：聟島列島、b：父島列島、
c：母島列島、黒：ハプロタイプA、灰：ハプロタ
イプB）。円のサイズはサンプル数に対応している。
Setsuko et al.（2017）より改変。
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はじめに

　ハゼノキ（Toxicodendron succedaneum （L.） 
Kuntze、 別名リュウキュウハゼ）はウルシ科

（Anacardiaceae）ウルシ属（Toxicodendron）の雌雄異

株の落葉高木である。なお、変種にアンナンウル

シ［var. dumortieri （Piérre） Kudo et Matsuura］がある。

これまでToxicodendronを広義のウルシ属（Rhus）
の亜属とし、 ハゼノキの学名をRhus succedanea 
L.とすることが多かったが、 近年の分子レベル

の研究から、 狭義のRhus （ヌルデ属）とは別の

Toxicodendronに分類することが支持されている

（Miller et al. 2001）。Toxicodendronは東アジアと北

アメリカの温帯から亜熱帯地域に一次分布する属

で（Gillis 1971; Nie et al. 2009）、我が国にはハゼノ

キの他にツタウルシ［T. radicans （L.） Kuntze subsp. 
orientale （Greene） Gillis］、ヤマハゼ ［T. sylvestre （Sieb. 
et Zucc.） Kuntze］、 ヤマウルシ［T. trichocarpum 
（Miq.） Kuntze］、ウルシ［T. vernicifluum （Stokes） 

F.A.Barkley］がみられる。

　ハゼノキの花は虫媒花で、開花期は5〜6月で

ある。当年シュートの基部付近（葉腋）に複数の花

序が房状に着生し、花序当たり50〜100程度の小

花を付ける。果実は当年の秋（10月頃）に成熟し、

鳥により果実が採食され、種子散布がなされる。

　ハゼノキやウルシの果実から採取される木蝋は

常温で固体の油脂（蝋）で、江戸時代から和蝋燭や

鬢付け油、艶出し剤、膏薬等の原料として、幅広

く使用されてきた。ハゼノキの木蝋には日本酸が

多く含まれ、それに由来する特有の粘靱性から、

大相撲の力士等の髷を結う鬢付け油の原材料とし

て重用されている。近年は新たな用途の開発が進

み、化粧品、医薬品、食品、コピーのトナーやコ

ンパクトディスク等の情報関連機器、住宅・家具

用ワックス等の様々な工業製品の原材料として用

途が拡大している（平岡2011）。木蝋以外の用途と

して、材はその適度な堅さから和弓の側木として

用いられる。心材部は染料となり、元々は近縁種

のヤマハゼを材料としていたといわれるが、その

染物の黄櫨染（こうろぜん）は嵯峨天皇以来、天皇

の装束の色と定められている（日本特用林産振興

会2005）。また西日本、特に九州ではいくつかの

櫨並木が残されており、紅葉の名所になっている。

　ハゼノキは、日本（本州、四国、九州、沖縄お

よび小笠原）、台湾、中国、マレーシア、インド

シナおよびインドに至るアジアの広い地域に分布

するが（Iwatsuki 1999）、台湾、中国、東南アジア

が原産とされる（緒方2001）。日本本土（本稿では

本州・四国・九州を指す）には琉球から移入（牧野

1982）、もしくは我が国への最初の渡来地が琉球

とされ（朝日新聞社1997）、少なくとも本土には自

生しない樹種との認識が一般的である。ハゼノキ

の栽培の記録としては、16世紀後半に持ち込まれ、

鹿児島県南大隅町根占付近に植栽されたとするも

のが最古といわれている（野口1977）。その他、17
世紀に桜島に持ち込まれたとの記録（野口 1977）
や、16世紀後半に博多の商人が中国から得た種子

を肥前国（現在の佐賀県）で栽培したとするもの

（正木 1938）等、日本本土以外から持ち込まれたと

する複数の記録がある。一方、日本本土に自生は

していたが優良な品種が中国あるいは琉球から渡

来した（正木1938）ともいわれる。このように、我

が国のハゼノキのうち、特に日本本土のハゼノキ

の起源には諸説あるが、これらは、①中国（ある

いはアジア大陸）の個体が持ち込まれた、②琉球

の個体が持ち込まれた（以上は日本本土での自生

は含めない）および③日本本土には自生していた

が、大陸や琉球からの持ち込みもあった、のいず

れかに整理できる（Hiraoka et al. 2018）。
　その後、17世紀後半から18世紀前半にハゼノ

キの栽培は本格化し、「薩摩櫨」や「琉球櫨」と呼ば

れる苗や種子が西日本の各地に導入された（野口

1977）。そして、18世紀半ば以降は各地で「伊吉」、

「松山」、「葡萄」といった優良品種（在来品種）が作

り出され、これらの品種のつぎ木苗（クローン）が

各地に伝えられた（野口1977）。明治時代には岐阜

以西の25府県で木蝋生産されていたとされる（正

木1938）。
　このようなことから、特に日本本土に分布する

ハゼノキの遺伝構造には人為的な移動が大きく影
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響していると考えられる。 これまで、 主に在来

品種や育種のために選抜した優良クローン候補

個体を対象に、顕性（優性）DNAマーカーや葉緑

体DNA（cpDNA）ハプロタイプに基づく研究が行

われ、これら個体は大きく2系統に分かれること

や（後藤ら1997;  平岡ら2009; 平岡・渡辺2011; 平
岡2012）、それぞれの系統の出身地は異なる可能

性（平岡・渡辺2011）が指摘されている。本稿では

Hiraoka et al.（2018）で明らかにされた、わが国にお

けるハゼノキ野生集団の地理的遺伝構造と、その

遺伝データに基づき推定された我が国におけるハ

ゼノキの由来に関する知見を解説する。

葉緑体DNA多型と地理的遺伝構造

　Hiraoka et al.（2018）が作成した国内のハゼノキ

個体のcpDNAハプロタイプネットワークを図−1a
に示す。これはNie et al.（2009）で使用されたndhF
遺伝子および trnL-F領域を含む13領域（一塩基

反復配列を除く全長20,668 bp）の塩基配列を解析

した結果に基づくものであり、36のSNP（single 
nucleotide polymorphism）および5のINDEL（insertion/
deletion）が検出され、7つのハプロタイプが同定

されている。これらハプロタイプのうち、A、B、
およびC〜Gは、それぞれ互いに20ステップ以上

異なり、大きく3つのハプロタイプグループとし

て捉えることができる。

　これら7ハプロタイプが識別可能な5 SNPおよ

び1 INDELを用いて、日本本土と琉球諸島（本稿

では奄美諸島も含む）の計13の野生集団から採取

した345個体（表−1）のcpDNA遺伝子型を決定し

た（図−2）。また国外のサンプルとして、ベトナム

（北緯21˚15´、東経105˚13´）で採取された2個体に

ついても同様に分析した。集団ごとのハプロタイ

プ頻度を図−2に示す。供試個体のなかではハプロ

タイプAの割合が最も高く、日本本土の個体のお

よそ1/3を占めた。このハプロタイプは日本本土

のすべての集団で観察されたが、琉球諸島の集団

では徳之島C集団のみで検出された。また、ベト

ナムで採取された2個体もハプロタイプAを示し

た。ハプロタイプBは出現頻度が最も低く、高知

および三重C集団のみの少数個体で観察された。

琉球諸島の集団では互いに近縁なハプロタイプC
〜Gが大半を占めた。そのうち、ハプロタイプC、

表−1　解析に使用した13野生集団の情報

集団番号 集団名 地名 緯度 経度 個体数 近似ベイズ計算で
の集団名

1 西表島A 沖縄県竹富町古見 24˚17´N 123˚53´E 29 南琉球
2 西表島B 沖縄県竹富町上原 24˚23´N 123˚47´E 30 南琉球
3 沖縄 沖縄県中城村 26˚28´N 127˚47´E 14 北琉球
4 徳之島A 鹿児島県天城町 27˚46´N 128˚56´E 36 北琉球
5 徳之島B 鹿児島県伊仙町 27˚44´N 128˚55´E 29 北琉球
6 徳之島C 鹿児島県徳之島町 27˚53´N 128˚56´E 36 （解析から除外）
7 鹿児島 鹿児島県さつま町 31˚54´N 130˚24´E 28 日本本土
8 長崎 長崎県佐世保市 33˚11´N 129˚44´E 32 日本本土
9 高知 高知県高知市 33˚32´N 133˚34´E 36 日本本土

10 三重A 三重県熊野市 33˚51´N 136˚04´E 15 日本本土
11 三重B 三重県御浜町 33˚46´N 136˚01´E 15 日本本土
12 三重C 三重県紀北町 34˚06´N 136˚11´E 18 日本本土
13 千葉 千葉県君津市 35˚14´N 140˚00´E 27 日本本土

Hiraoka et al.（2018）を改変。

図−1　葉緑体DNAの（a）13領域と（b）ndhF遺伝子
および trnL-F領域の塩基配列に基づく統計的節約
ネットワークを用いたハプロタイプ間の関係。線
分は突然変異（SNPまたは INDEL）を示す。a図の
円サイズは個体数を反映する。Hiraoka et al.（2018）
を改変。
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EおよびFは本土と琉球諸島でともに観察され、

ハプロタイプDとハプロタイプGは、西表島およ

び徳之島の集団でのみそれぞれ出現した。

　さらに、 国外の個体との関係を明らかに

するため、 前述の国内で得られた7ハプロタ

イプとともに、Nie et al.（2009） が公表した中

国（雲南省および貴州省） およびネパール由来

の7個体について、ndhF遺伝子および t r nL -F
領域における塩基配列を解析した（図−1b）。 
その結果、国内の3つのハプロタイプグループは、

図−1aでみられた互いの相対的な関係性は維持し

たまま、それぞれ2〜3ステップで異なるハプロタ

イプA、B、cd（図−1aのハプロタイプCとDと対

応）およびefg（ハプロタイプE、FおよびGと対応）

の4ハプロタイプに集約された（図−1b）。これらの

うち、ハプロタイプAが中国およびネパール由来

個体で観察されたハプロタイプ（H〜M）と遺伝的

に最も近い関係にあった。ベトナム由来の2個体

の結果も踏まえると、ハプロタイプAはアジア大

陸由来である可能性が高い。それと比較して、ハ

プロタイプB、cdおよびefgは、大陸由来のハプロ

タイプ（H〜M）から遺伝的に遠かった。そのうち、

ハプロタイプC〜G（cdとefg）は琉球諸島の集団で

大半を占めたことから、これらは琉球諸島で分化

した系統である可能性が考えられる。一方、ハプ

ロタイプBは、大陸由来の系統と琉球諸島の系統

の両方から遺伝的に離れていることから、日本本

土に自生する系統である可能性も残されている。

核SSR変異の地理的遺伝構造

　前述のcpDNA分析で使用した材料と同一の野

生集団の個体について、Hiraoka and Watanabe（2010）
の開発した8座の核SSR（simple sequence repeat）
マーカーを用いて分析した。 その結果、 アレル

（対立遺伝子）の数および多様性の指標であるアレ

リックリッチネス（AR）、固有アレリックリッチネ

ス（PAR）、ヘテロ接合度の観察値（HO）およびヘテ

ロ接合度の期待値（HE）は、琉球諸島の多くの集

団でやや低い値を示した（表−2）。一方、日本本土

表−2　13集団における8つの核SSR遺伝子座を用いて推定された遺伝的多様性尺度

集団番号 個体数 アレル数 AR PAR HO HS FIS

1 29 5.00 4.20 0.37 0.461 0.477 0.033
2 30 5.75 4.69 0.35 0.510 0.527 0.032
3 14 3.75 3.75 0.17 0.482 0.488 0.012
4 36 5.75 4.59 0.21 0.465 0.442 -0.053
5 29 5.75 4.72 0.14 0.466 0.455 -0.022
6 36 5.00 3.94 0.08 0.396 0.402 0.016
7 28 6.63 5.39 0.52 0.571 0.623 0.083
8 32 6.25 4.74 0.36 0.504 0.521 0.033
9 36 7.63 5.43 0.64 0.493 0.563 0.124***

10 15 6.00 5.82 0.29 0.575 0.578 0.004
11 15 4.75 4.67 0.04 0.500 0.542 0.077
12 18 6.25 5.79 0.79 0.680 0.629 -0.082
13 27 5.63 4.51 0.15 0.491 0.53 0.074
平均 26.54 5.70 4.79 0.32 0.5070 0.521 0.049

AR：アレリックリッチネス、 PAR：固有アレリックリッチネス、HO：ヘテロ接合度の観察値、HE：ヘテロ接合
度の期待値、FIS：固定指数。***：P < 0.001。
Hiraoka et al.（2018）を改変。

図−2　ハゼノキ野生集団の位置と集団ごとに検出さ
れた葉緑体DNAハプロタイプの頻度。番号は表–1
に記載の集団番号に対応する。Hiraoka et al.（2018）
を改変。
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の鹿児島、高知、三重AおよびCの各集団で高い

値を示す傾向にあった。高知集団が有意に正の固

定指数（FIS）の値を示したが、高知および三重C
集団は高いPAR値を示した。

　STRUCTURE解析（Pritchard et al. 2000）において、

ΔK（Evanno et al. 2005）の変化から、クラスターの

数（K）としてはK = 2が支持された（図−3a）。琉球

諸島と日本本土の間にはクラスターの構成に明瞭

な違いが認められた（図−3b）。こうした遺伝的分

化と、前述の琉球諸島集団における低い遺伝的多

様性は、 創始者効果や遺伝的浮動といった確率

論的過程の結果である可能性があり（Barrett 1998; 
Barton 1998）、両者間で長い間移動がなかったこと

を示唆するものと考えられる。ただし、前述のと

おりcpDNAハプロタイプC、EおよびFは日本本

土と琉球諸島の両者で出現しており、cpDNAと核

図−3　STRUCTURE解析における（a）クラスター数（K）に対する対数尤度［ln P（X | K）；ボックスプロッ
ト］とΔK値（白丸と線分）の推移と（b）K = 2〜4の個体ごとのクラスターの割合を示すバープロッ
ト。バープロットの下部および右側に、表–1と対応する集団番号と、各クラスターと共通祖先集
団との間のFSTをそれぞれ示す。Hiraoka et al.（2018）を改変。
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DNAの分布パターンは必ずしも一致しなかった。

この不一致は、栽培の過程での種子や苗木の移動

と、移動先での異なる系統間での交配に起因する

かもしれない。

　STRUCTURE解析でK値を変化させたところ、

K ≥ 3で琉球諸島において西表島の2集団とそれ以

外、K = 4で三重C集団がそれぞれ別のクラスター

に割り当てられた。ハプロタイプDが西表島の集

団のみで、頻度の低いハプロタイプBが三重C集

団でそれぞれ出現したことから、これらの集団で

は各々特有の遺伝的多様性が保存されている可能

性が考えられる。 各クラスターの共通祖先集団

とのFSTは、どのK値においてもクラスター2（日

本本土を占めるクラスター）が最も小さい結果と

なった。

過去の移住過程の推定

　現在のわが国に分布するハゼノキ個体の由

来を明らかにするために、 ここまでみてき

たc p D N Aおよび核S S Rの遺伝子型データに

近似ベイズ計算を適用し、 過去の集団動態を

推定した。 その際、STRUCTURE解析の結果

に基づき、 野生集団を南琉球、 北琉球、 およ

び日本本土の3集団に分類し、 解析に用いた 
（表−1）。なお徳之島C集団は、一部の個体が葉緑

体ハプロタイプAを示したことから、人為の影響

を受けた可能性があると考え、この解析から除外

した。

　まず南・北琉球集団について、過去における集

団サイズの変化の有無を推定するため、個々に近

似ベイズ計算を適用した。その結果、どちらの集

団も有意な集団サイズの変化を経験していないと

仮定することが妥当と判断された。つまり、南・

北琉球集団はそれぞれの地域で古くから自生する

集団と考えられる。

　その結果を踏まえ、次に日本本土への移入過程

を推定するため、集団分岐・混合モデルによる近

似ベイズ計算を行った。日本本土への移入元の組

合せにより、（a）大陸＋琉球モデル（CRモデル）、（b）
ネイティブ（本土自生）モデル（移入なし；Nモデ

ル）、（c）ネイティブ＋琉球モデル（NRモデル）お

よび（d）ネイティブ＋大陸＋琉球モデル（NCRモ

デル）の4つのモデルを仮定し、事後確率による

比較を行った（図−4）。なお、アジア大陸集団は実

際はサンプリングしていないため、ゴースト集団

を仮定した。その結果、4つのモデルのうち自生

と移入の両方を仮定したNCRモデル（0.492）とNR
モデル（0.452）で事後確率が大きかった。一方で、

大陸や琉球諸島からの移住のみで本土の集団が

形成されたとするCRモデルや、本土は自生のみ

で移住なしのNモデルはほとんど支持されなかっ

た。

　NCRモデルとNRモデルにおけるパラメータの

事後分布について詳しくみてみる（表−3）。 日本

本土集団の現在の有効集団サイズNMJの事後モー

ド（95％ HPD）は、それぞれ16,700（2,000–272,900）
と38,200（7,400–309,200）であった。琉球集団と

の混合割合ADMMRの事後モードは、NCRモデ

ルとNRモデルでそれぞれ0.32（0.09–0.47）と0.53
（0.26–0.67）であったのに対し、NCRモデルにおけ

る大陸集団との混合割合ADMMCの事後分布モー

ドは不明確であった（95％ HPDは0.01–0.66）。 大
陸集団と本土集団の分岐時間TDIVMJの事後モー

ドは、NCRモデルとNRモデルでそれぞれ197,600
（200–632,300）世代と256,500（200–584,100）世代で

あった。このことから、大陸集団と本土集団は古

くから分岐していたと考えるのが妥当であろう。

一方、両方のモデルにおいて、大陸集団や琉球集

団が本土集団と混合した時間TADMの事後分布は

設定した事前分布（10–100）からそれほど変化しな

かった。

　これらの結果から、ハゼノキは以前から日本本

土に自然分布し、最近（10〜100世代前）に琉球諸

島（とアジア大陸）から持ち込まれた可能性が示唆

された。したがって、Hiraoka et al.（2018）の整理

した、日本本土のハゼノキの由来に関する説のう

ち、「③日本本土には自生していたが、大陸や琉球

からの持ち込みもあった」が支持された。

おわりに

　本稿で解説したとおり、これまでの研究により

我が国におけるハゼノキの地理的遺伝構造の特徴

がかなり明らかになった。また、STRUCTURE解

析や近似ベイズ計算といった解析手法の発展によ

り、人為の影響を受けた集団の形成過程について

も詳細に推定が可能となってきた。

　これまで明らかとなった知見に基づき、今後の

ハゼノキの育種に向けた遺伝資源保存の方向性を
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考えることができる。具体的には、これまでに育

種のために優良クローン候補個体が収集・保存さ

れているが、ハプロタイプB、DおよびGを示す

個体は保存されていない（平岡2011）。核SSRデー

タに基づくSTRUCTURE解析で検出したクラス

ターの情報を併せて活用することで、遺伝資源の

図−4　近似ベイズ計算で仮定した4つの集団分岐・混合モデル。 NSR、NNR、NCOおよびNMJはそれぞれ南琉球、
北琉球、大陸および日本本土の有効集団サイズ、NFRは日本本土の創始者集団の有効サイズを表す。Gは
G =（1 / TADM）× log（NFR / NMJ）で算出される定着後の個体群増加率である。ADMMRとADMMC（ADMMR + 
 ADMMC = 1）は、それぞれ日本本土から琉球諸島、日本本土からアジア大陸へ合祖する個体の割合（方向
は時間軸方向と逆）である。TADMは混合が生じた時間、TDIVSR、TDIVNRおよびTDIVMJはそれぞれ、南
琉球–北琉球間、北琉球–大陸間、および日本本土–大陸間の分岐時間（それぞれ単位は世代数）を表す。
Hiraoka et al.（2018）を改変。

表−3　集団分岐・混合モデル（NRおよびNCRモデル）の事後モード（95％ HPD）

パラメータ NCRモデル NRモデル
NMJ（× 104） 1.67（0.20–27.29） 3.82（0.74–30.92）
NCO（× 104） 0.84（0.10–7.44） 0.68（0.10–7.37）

ADMMR 0.32（0.09–0.47） 0.53（0.26–0.67）
ADMMC –（0.01–0.66）
TADM a –（10.73–94.53） –（10.66–94.82）

TDIVMJ（× 104）a 19.76（0.02–63.23） 25.65（0.02–58.41）
TDIVSR（× 104）a 0.51（0.23–1.36） 0.52（0.23–1.40）
TDIVNR（× 104）a 15.14（0.33–39.92） 19.03（1.03–39.37）

a単位は世代数。––は明確な事後モードが得られなかったことを示す。各パラメータの詳
細は図−4の説明を参照。
Hiraoka et al.（2018）を改変。
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多様性を高めるために有効な収集・保存戦略を策

定することが可能となる。ただし、琉球諸島と日

本本土の環境は大きく異なるため、成体の保存方

法には留意する必要があろう。

　今回、大陸や琉球集団と混合した世代は、近似

ベイズ計算からは明瞭に推定できなかった。また、

琉球集団と大陸集団の関係性は未だ詳細が明らか

にされているとはいえない。これらの解明は今後

の研究において興味深いテーマである。そのため

には、例えばアジア大陸からの追加サンプル、具

体的には琉球諸島に近い福建省や浙江省等（平岡・

渡辺 2011）を用いた解析が有効であろう。
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はじめに

　オンツツジ（Rhododendron weyrichii Maxim.）は、

ツツジ科ツツジ属の落葉低木～小高木で、 ツツ

ジ属の中のヤマツツジ亜属ミツバツツジ節（近年

ではヤマツツジ節ミツバツツジ亜節とする意見

もあり）とよばれる枝先につく3枚の葉が特徴的

なグループの1種である（Goetsch et al. 2005）。本

種は、 ツツジという名から想像するような小型

な種ではなく、1～2 mで開花齢に達し、 大き

いものでは樹高6 mを超える。 日本の本州・ 紀

伊半島、 四国、 九州および韓国の済州島に及ぶ

島々にのみ分布する特徴を有しており（図−1）、 
大きな島だけでなく、淡路島、天草列島などの内

海の島や五島列島、甑島などの外海の島にも分布

している。ただし、これらの島は過去に気温が低

く海面が現在よりも100 m以上も低下していたと

考えられる時代（氷期）には、他の島や大陸などの

陸地と繋がっていたと考えられている。オンツツ

ジの分布は太平洋側の夏雨の多い地域に集中して

いて、海抜0 m付近から標高約1,000 mまで幅広い

気温帯に生育する。この紀伊半島から九州の太平

洋側に偏った分布様式を持つ植物群は総称して襲

速紀（ソハヤキ）要素と呼ばれている。襲速紀と

は、襲（九州）、速（四国）、紀（紀伊半島）を意味

している。襲速紀要素には他にキレンゲショウマ、

シロモジ、ヒメシャラ、ギンバイソウ、ヤハズア

ジサイなど木本・草本類が含まれているが、必ず

しも「襲速紀」の範囲に収まるわけではなく、海外

（朝鮮半島南部や中国の長江流域）まで広範囲に分

布する種も存在する。この島（時に島と大陸）を跨

ぐ分布は、前述した海面低下によって陸化した土

地（大陸棚）を経由して植物が移動したことを意味

している。本種は、その南西日本に偏った分布か

ら東日本の人々には馴染みが薄い。しかし、四国

や九州にはオンツツジの優占度の高い林分や保護

されている群落も存在する。特筆する群落として、

国天然記念物に指定された徳島県の「船窪のオン

ツツジ群落」があり、4～6 cmの朱色の花が壮齢樹

の樹冠を覆いつくす姿は壮観なようである（徳島

県吉野川市教育委員会 2012）。また、花期がソメ

イヨシノと同程度と早く観賞価値が高いため、自

然分布範囲の花屋ではサクラ類のような大物花卉

としても流通しているようである。

分子系統

　オンツツジが含まれるミツバツツジ節は、 東

アジアにのみ分布する分類群で、日本に17種（16
種固有）、中国に2種、台湾に3種（1種固有）、韓

国に1種の計20種が認識されている（Chamberlain 
and Rae 1990；Yamazaki 1996；He and Chamberlain 
2005）。系統・年代推定法により、ミツバツツジ節

とその姉妹節であるヤマツツジ節を含む外群を解

析したところ、ミツバツツジは先行研究によって

示唆されていたように単系統群を形成した（図−2、
Kron and Powell 2009）。オンツツジは、伊豆半島に

分布するアマギツツジや伊勢湾両岸に分布するジ

ングウツツジと形態的に近縁とされている。系統

推定の結果から、これら3種は単系統群を形成し

なかったものの比較的近縁であることが確認され

た。また、オンツツジで確認された複数のハプロ

タイプは、単系統群を形成しなかった（Yoichi et al. 
2017）。オンツツジは、これら3種の中では比較

的高い種内変異と集団内変異を有している（Yoichi 
and Tomaru 2014）。

図−1　オンツツジの分布域。灰色の点は標本情報に
基づくオンツツジの分布箇所を示す。また、灰色
のグラデーションはETOPO1に基づく現在の海底
地形を示す。

199オンツツジ（ツツジ科ツツジ属）

32  オンツツジ（ツツジ科ツツジ属）



系統地理的特徴

　オンツツジの系統地理的な特徴は、遺伝様式の

異なる葉緑体DNAおよび核DNAの塩基配列を基

に推定されている（Yoichi et al. 2016）。オンツツジ

の分布は複数の島にまたがっているため、この研

究では分布を網羅するように8島18集団から採取

した個体を対象として解析が行われている。葉緑

体DNA2領域（trnG intron、rpl36-rps8）の塩基配列

（計1012 bp）を解析した結果、3つのハプロタイプ

と1ヶ所のマイクロサテライト変異が確認された。

8つの核遺伝子由来の塩基配列（計3340 bp）を解析

した結果、それぞれの遺伝子座で9−55のハプロ

タイプが確認された。核DNA塩基配列データを

用いてSTRUCTUREによるクラスタリング解析を

行った結果、島ごとに遺伝的な違いが存在する事

がわかった（図−3）。特に、四国－九州間の遺伝的

分化はクラスターの数（K）が2の場合での2つの

クラスターの分布から示されるように非常に明瞭

であり、この傾向は葉緑体DNAハプロタイプの

分布でも支持された。K = 4の場合では、済州島で

特徴的に出現するクラスターが確認され、それは

九州では低頻度でしか確認されなかった。ただし、

この両島で優占する2つのクラスター（クラスター

3と4）は、両島の中間に位置する五島列島の福江

島で混じることが確認された。オンツツジの分布

域の東に位置する紀伊半島－四国間の遺伝的分化

は不明瞭で、この地域における2つのクラスター

（クラスター1と2）の分布の変化は連続的であっ

た。ただし興味深い事に、特徴的な1つの葉緑体

DNAハプロタイプが、 紀伊半島北部の1集団で

のみ確認された。 このハプロタイプは図−2の系

統樹上ではアスタリスクにより示されているもの

で、オンツツジの他のハプロタイプとは系統的に

大きく離れている。また、このハプロタイプは他

種（キヨスミミツバツツジ、ツルギミツバツツジ）

と共有されている。このハプロタイプが確認され

た地域のオンツツジは花色が異なることが知ら

れており、品種ムラサキオンツツジ（f. purpureum 
Hatusima）として記載されている。この地域には限

られた範囲にキヨスミミツバツツジが自生してお

り、この紅紫の花色はおそらく近くに生育するキ

ヨスミミツバツツジからの遺伝子浸透による影響

だと考えられる。ミツバツツジ節を含むツツジ属

の種では同所的に複数種が自生する場合が多く、

それに伴い雑種形成の報告も多い（上地ら 2004；

図−2　東アジア産ツツジ属の系統関係と進化年代。
系統樹は、ミツバツツジ節20種より得られた61の
ハプロタイプと外群10種の配列より構築した。灰
色の太い枝はオンツツジで確認されたハプロタイ
プを示す。アスタリスク（*）はオンツツジとキヨス
ミミツバツツジ、ツルギミツバツツジで共有され
たハプロタイプを示す。Yoichi et al. （2017）を改変。
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Morimoto et al. 2005）。葉緑体DNAハプロタイプの

特徴的な分布は、オンツツジでも同様に遺伝子浸

透が種内の遺伝的変異に影響を与えている可能性

が高い事を示唆していると考えられる。

各島の個体群動態

　オンツツジの場合、島単位で特徴的に遺伝的構

造が変化する傾向が確認された。それらの島は地

理的に独立しているために、オンツツジは個々の

島で長期間にわたり世代交代してきたと考えられ

る。このような生存の歴史（個体群動態）は、過去

の分布変遷の影響を受ける。従来の研究では、過

去の分布変遷が個体群動態に与える影響につい

て、植物化石などの情報からの推測に基づいてい

る場合が多い（Tsukada 1982）。花粉化石が出土す

る風媒種や、大型化石が出土するような種であれ

ばそれで問題ないかもしれないが、それ以外の種

では植物化石から推定された群集レベルの古分布

から対象種の古分布を推測するしかない（Tsukada 
1985；Gotanda and Yasuda 2008）。しかし、中立的

な要因などが存在するため、同じ気候条件の地域

があったとしても、必ずしもこれらの地域の群集

が優占種を含めて同一の複数種から構成されると

は限らず、群集レベルの古分布推定には限界があ

る。加えて、化石が出土しない地域が分布変遷を

考える上で重要な地域である可能性があるため、

植物種の歴史的な過程を明らかにする事は非常に

難しい（阪口2013）。また、大陸島である日本列島

では個体群動態は島間の地理的な連続性や分布範

囲の連続性の変化に大きく影響されると考えられ

るが、従来の研究では個々の島における個体群動

態の違いとその歴史にまで言及した例は少なく、

不明な点が多かった。

　そこで、近年発展を遂げているデモグラフィッ

ク解析を用いて、①島間の移住、②各島集団の集

団サイズとその歴史的な変化に着目した解析を行

い、各島のオンツツジの生存の歴史の特徴を明ら

かにした。まず、IM（isolation with migration）モデ

ルを用いて個体群動態の推定を行い、島間の集団

が分化した時期と各島の集団サイズを明らかにし

た。その結果、最も大きな遺伝的分化を示す四国

－九州間の分岐年代は約25万年前であり、植物の

分布変遷に大きな影響を与えていると考えられる

最終氷期最寒冷期よりも以前にこの分化が形成さ

れていた可能性が示された。また、済州島－九州

の分岐年代も約7万年前と推定された。ただし、

両島の遺伝的構造は明瞭に異なっているように見

えるが、両島の中間に位置する五島列島の福江島

は両島で優占するクラスター（クラスター3と4）
が混じるパターンを示したため、オンツツジは島

間を飛び石状に移住していた可能性も考えられる

（図−3）。一方で、紀伊半島－四国の分岐年代は非

常に若く、約9千年前と推定された。この両地域

のオンツツジの隔離は、地史的には比較的最近で

ある後氷期になってから成立したと考えられる。

　集団サイズは島間で大きく異なった。特に、分

布の西端に位置する済州島で最も小さい集団サイ

ズが推定された。確かに済州島の面積は、4つの

図−3　（a）葉緑体DNAハプロタイプの地理分布と、
核遺伝子由来のハプロタイプにより推定されたク
ラスター数（K）を（b）K = 2と（c）K = 3と仮定した
場合の遺伝的構造。Yoichi et al. （2016）を改変。
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地域（紀伊半島、四国、九州、済州島）の中で最も

小さい。この低い集団サイズが、この島に移住し

た初期から小さかったのか、比較的最近の歴史的

なイベントによって小さくなったのか明らかにす

るため、近似ベイズ計算という手法を用いて集団

サイズの変化の歴史を検出することを試みた。4
つの集団サイズの変化を想定したモデルを作り、

4つの地域はどのモデルに当てはまるのか検証し

た。そのモデルとは、①過去から現在まで集団サ

イズが変化していないモデル、②過去から現在ま

で集団サイズが増加しているモデル、③過去にボ

トルネック（集団サイズの減少）があり、その後集

団サイズが変化していないモデル、④過去のボト

ルネックの後、集団サイズが増加しているモデル

である。モデル検証の結果、紀伊半島と九州では

①の集団サイズが変化していないモデル、四国で

は②の集団サイズが増加しているモデル、済州島

では③の過去にボトルネックがあったモデルが選

択された。年代の解釈は難しいが、おそらく九州

から済州島にオンツツジが移住したときに集団サ

イズが減少し、それ以降その小さな集団サイズを

維持していると考えられる（図−4）。
　これらの解析により、四国－九州間の分岐年代

は非常に古く、また両島のオンツツジは大きな集

団サイズを維持していることが明らかになった。

これは、氷期に両島が地理的に結合したとしても、

その分布は連続する事がなかったことを示してい

る。おそらく、オンツツジの好む温暖湿潤な環境

がその範囲に存在しなかったためだと思われる。

このような四国－九州間の遺伝的分化は、例は少

ないがコウヤマキなどいくつかの湿潤な環境を好

む植物種で知られている（Qiu et al. 2009; Worth et al. 
2014; Worth 2016）。一方で、紀伊半島－四国間の

分岐が非常に若く、両地域とも大きな集団サイズ

を維持している事が明らかになった。最終氷期に

紀伊半島にオンツツジが分布していたかは定かで

ないが、紀伊半島－四国間の低い遺伝的分化は、

紀伊半島の集団自体が比較的最近に四国から移住

したことで成立した、もしくは両地域間で遺伝子

流動が生じていた可能性を示している。

おわりに

　本報では、ツツジ属の代表としてオンツツジの

系統地理学的な特徴を紹介した。ツツジ属のよう

な種数が多い分類群では、種分化が生じてから時

間が十分に経っていないため、種間の生殖的な隔

離が不十分で複数種の分布が重複したときに雑種

を形成する場合がある。そのため、種内の遺伝的

変異を考える上では種間の遺伝子浸透などの影響

も考慮する事が一般的となっており、そのような

過程が種分化に影響することも知られてきてい

る。加えて、オンツツジのように生育適地が分断

化することで、種内の遺伝的分化は大きくなって

いくと考えられる。オンツツジの場合、日本列島

内では四国－九州間の遺伝的分化が際立っていた

が、必ずしもすべての植物種で同様の傾向を示す

わけではなく、紀伊半島－四国間で大きな遺伝的

分化を有する種も存在する。それらの種は、一言

で説明することが難しい独自の歴史を有している

ため、林木を管理・保全する上ではこのような独

自性を考慮することが求められる。日本列島に生

育する多くの種は、本種のように日本列島に固有

ではなく、近隣の大陸にも分布する場合が多い。

当然だが、日本列島における遺伝的変異は日本列

島外の集団からの影響も受けているため、国の枠

組みに囚われずに研究を行う必要がある。
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はじめに

　サツキ［Rhododendron indicum （L.） Sweet］はツツ

ジ科ツツジ属の半常緑の低木で、日本固有の野生

種の園芸育種を語る上で代表的な種であり、現在

も都市部を中心に街路の生垣などの利用や盆栽と

しての利用が積極的になされている。あまりにも

美しく完成された見た目のため、これが日本の野

生種だと知らない人も多い。盆栽では育種が進ん

だ品種群が積極的に利用されるが、街路ではほと

んど野生型に近い形態の品種が利用されている。

サツキの野生での生育環境は、一部例外があるも

のの渓流沿いの岩場に限定されている。このよう

な環境は平時では水面上に位置するが、洪水時に

は水面下に沈み激流による攪乱を受ける。そのた

め、多くの植物はこの攪乱により根こそぎ抜けて

しまう、枝葉がボロボロになってしまうなどの被

害を受ける。しかし、一部の植物はこの攪乱に適

応し、洪水に耐えられる大岩の隙間に入り込んだ

根、小型の植物体、細い葉などの形態を獲得し、

渓流沿いの環境に優占する（Van Steenis 1981）。こ

のような植物は渓流沿い植物と呼ばれ、サツキも

この1つである。サツキの園芸価値を高める細い

葉と小型の樹形はこの自然選択の結果であると考

えられている。日本に分布するツツジ属には渓流

沿い植物がもう1種知られていて、それはキシツ

ツジ（R. ripense Makino）である（Ueda et al. 2012）。
この種もその和名および学名が示すように生育環

境が渓流沿いに限定されている。この種と同様に、

サツキはチョウ類・ハナバチ類によって花粉が送

粉され、種子は非常に微細であるため風によって

散布されるが、その生育環境が渓流沿いであるた

め流水によっても散布されると考えられる。その

ような生態を反映し、キシツツジは河川の地理分

布を反映した地理的遺伝的構造を有することが知

られている（本書4.34；Kondo et al. 2009）。
　このような特徴に加え、サツキは奇妙な分布を

有している。サツキは本州の関東・中部・近畿地

方に分布し、なぜか500 km以上も離れた九州南部

に分布する。九州南部では自生か逸出かわからな

い分布も確認されているが、日本列島で最も雨量

が多いと言われる屋久島では多くの河川で見るこ

とができ、その生育状況と個体数の多さからも自

生であることは間違いない。また、奇妙なことに

同属の渓流沿い植物であるキシツツジの分布と完

全に棲み分けており、両種を同一水系で見ること

はない。

サツキの地理的遺伝構造

　サツキの分布を網羅するように集団サンプルを

採取し、加えて、形態や分布からサツキの進化的

な祖先種（親種）であると考えられるヤマツツジ

も比較対象として集団サンプルを採取した。これ

らのサンプルについて、葉緑体DNAの部分配列

と核DNAの一塩基多型（SNP）を決定した。葉緑

体DNAは、3領域（trnL intron、trnG intron、rpl32-
trnL）から計1977 bpの配列を決定し、2種で5つの

ハプロタイプを認識した。ヤマツツジでは5つす

べてが確認され、サツキでは2つのみ確認された。

サツキはヤマツツジとハプロタイプを共有してお

り、両種のハプロタイプの分布は近接した地域で

似ている傾向が認められた（図−1）。MIG-seq法を

用いた遺伝実験を行った結果、2種で共通した168
カ所のSNPを得ることができた。このSNPで集団

間の系統関係を推定した結果、図−2のような系統

樹が得られた。この系統樹は、非常に明瞭にサツ

キが単系統群、つまり単一の遺伝的なグループを

形成しないことを示している。この系統樹では外

群を充てていないため初期に分岐した集団は解ら

ないが、ヤマツツジを中心とし、その両側にサツ

キの本州集団と屋久島集団が別個に位置するよう

な関係を示した。また、本州のサツキは四国と本

州のヤマツツジ集団の分岐あたりから独立するよ

うな位置関係であり、屋久島のサツキは九州のヤ

マツツジ集団から独立するような位置関係を示し

た。また、屋久島のサツキ集団と九州のヤマツツ

ジ集団は長い枝によって区別されているのが特徴

的である。このサツキにおける2つの異なる遺伝
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的なグループの存在は別の解析からも支持されて

いる。共通祖先集団から分岐した遺伝子プールを

推定するSTRUCTURE解析の結果より、地理的に

近い2種が地理的に遠い同種よりも高い遺伝的な

類似性を有することが示された（図−1）。2つのク

ラスター（K = 2）を仮定した場合では、サツキで

は本州と屋久島、ヤマツツジでは本州と四国・九

州を境とした2つのクラスターが認識され、それ

ぞれ、地理的に近い別種と同じクラスターを有し

ていた。Kの数を増加させると、それぞれの種・

地域で固有なクラスターが認識された。これらの

結果は、サツキは2地域において独立に進化した

可能性を示している。

図−1　（a）葉緑体DNAハプロタイプの地理分布、（b）核DNA由来の168 SNPsから推定された2つのクラスターを
仮定した場合の遺伝的構造と（c）クラスター数を2から5と仮定した場合の変化。ab図上の点線の円グラフおよび
点はサツキの遺伝的構造および解析集団の位置を、実線の円グラフおよび三角はヤマツツジの遺伝的構造およ
び解析集団の位置を示す。地図上の灰色はサツキの分布を示し、細線は河川を示す。Yoichi et al. （2018）を改変。

図−2　Neiの遺伝的距離（DA）を用いてneighbor-net
法により推定された集団間の遺伝的関係。 数字
はneighbor-joining法による集団間の分岐確率を
bootstrap法で評価したもの。Yoichi et al. （2018）を改変。
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進化過程の推定

　遺伝解析からサツキにおける2系統が確認され

たが、2系統はどのように進化したのだろうか？ 
これを検証する1つの方法は外群を設けた系統樹

を構築する方法だが、これをサツキに適用するに

はいくつかの難点がある。1つは、葉緑体DNA配

列から系統関係を推定する場合、そもそもサツキ

とヤマツツジの遺伝的分化の低さと種間での変異

の共有により地域性を認識することが困難である

こと。もう1つは、核DNA由来のSNPから系統関

係を推定する場合、適切な外群を設定することが

困難であることである。複数種からのSNPの検出

は近縁な種でないと難しく、遠縁であればあるほ

ど共通したSNPを検出することが困難となる。ま

た、ヤマツツジを含む近縁種間の系統関係は詳細

に解明されておらず、ヤマツツジ以外の最近縁種

（アシタカツツジ、ミヤマキリシマ、マルバサツ

キ、フジツツジ）は地域固有種であるため外群と

して適切であるかは判断が難しい。そこで、コア

レセント理論を利用した近似ベイズ計算（ABC）を
用い、解析に利用したサツキとヤマツツジだけで

進化の過程を復元することを試みた。サツキ（本

州・屋久島）とヤマツツジ（東日本・西日本）をそ

れぞれ2地域（計2種4地域）に区分し、その単位

でSNP検出を再度行うことで477カ所のSNPを検

出した。このデータで以下5つの進化シナリオの

比較を行い、最も当てはまりの良いシナリオを選

択した（図−3）。1つ目は2種4地域が同じ時代に一

斉に分岐したシナリオ、2つ目はサツキとヤマツ

ツジが初めに分岐しその後に各種内でそれぞれ系

統が分岐したシナリオ、3つ目はヤマツツジ（西日

本・東日本）が分岐しその後にそれぞれの地域で

サツキが分岐したシナリオ、4つ目は本州のサツ

キとヤマツツジ（西日本・東日本）が初めに分岐し

屋久島のサツキは本州のサツキと西日本のヤマツ

ツジの混合起源であるシナリオ、5つ目は屋久島

のサツキとヤマツツジ（西日本・東日本）が初めに

分岐し本州のサツキは屋久島のサツキと東日本の

ヤマツツジの混合起源であるシナリオである。こ

れらのシナリオを比較した結果、3つ目のシナリ

オが高い確率で支持された。つまり、サツキは西

日本と東日本の2地域で独立に進化した可能性が

高い。

形態変異

　サツキに遺伝的に全く異なる2系統が存在して

いることが遺伝解析から明らかになったが、それ

図−3　近似ベイズ計算（ABC）で検証した5つの進化シナリオ。選択されたシナリオは太文字で示す。シナリ
オの下の数字と括弧書きはemphdirect estimate（上段）および logistic regression estimate（下段）によりそれぞれの
シナリオが選択された確率の平均値と95％信頼区間。Yoichi et al. （2018）を改変。
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らは別種と呼べるのだろうか？サツキの特徴的な

形態として葉の細さが挙げられるが、その葉形態

を比較したところこれらの2系統は葉形態では分

離できないことが明らかになった（図−4）。 不十

分ではあるが筆者の観察では、2系統には花色の

違いが見られ、本州では赤紫色である一方で屋久

島では朱色であった。ただし、花色はこれら2系
統を別種とするほどの違いではない。これらの結

果はヤマツツジを含めた分類学的な再検討の必要

を提起するものである。このような独立した進化

は平行進化として近年多くの分類群で認識されて

いる。研究が進んでいる例として魚類のトゲウオ

類があり、北半球の広域で海洋型（海水）と河川

型（淡水）の間の進化が複数回生じ、それに伴い

鱗の発達の有無など形態的な違いが生じているこ

とが遺伝解析から明らかになっている（Rundle and 
Schluter 2004）。植物でも、モデル植物であるシロ

イヌナズナの近縁種で蛇紋岩地（重金属濃度が高

い）とそれ以外の土壌の間での進化が複数回生じ

たことが確認され、それは重金属耐性に関連する

遺伝子の変異を伴っていることが明らかになって

いる（Turner et al. 2010）。つまり、種の分類は形態

に基づいて行われるが、その分類識別の基準とな

る形態が進化の過程を必ずしも反映しているとは

限らない。サツキの場合は、おそらく渓流沿い植

物の形態を特徴づける、例えば葉型比を決定する

ようなごく少数の遺伝子の変異によって2系統の

形態的な類似性が決定されていると考えられる

（Tsuge et al. 1996）。

　ただし、興味深いことにサツキの2系統におけ

る共通点は葉の形以外にもあり、それは花期の違

いである。サツキはその名が示すように旧暦の皐

月（5月下旬から7月上旬）に咲くことから名づけ

られており、この性質は本州および屋久島の集団

で同一で、4月上旬から咲き始めるヤマツツジな

どの近縁種よりも遅い。また、今回解析に利用し

たデータ量（SNPの数）は、このような近縁種の進

化を明らかにする上で必ずしも充分とは言えない

（Haasl and Payseur 2011）。そのため、サツキ自体は

単一起源であるがヤマツツジとの間で繰り返した

交雑により現在の地理的遺伝構造が形成された可

能性も完全には排除できない。これらのことから、

より詳細な進化の歴史を明らかにするには近年発

達を遂げている次世代シークエンス技術を利用し

た発現遺伝子の解析もしくは全ゲノム解析などを

行い、ヤマツツジを含む近縁種群との遺伝的分化

を再度評価する必要がある。

おわりに

　サツキに認められる遺伝的に大きく異なる2系
統の存在は、ツツジ属の種多様性が複雑な過程に

より生じていることを示唆している。ツツジ属の

進化の研究を進めることはサツキをはじめとした

数多く存在する観賞価値の高いツツジ属の野生

種・園芸種の育種を効率化させることが期待され

るため、理学・農学の両面で貢献できると思われ

る。

　サツキは園芸品種を中心として多くの地域で植

栽されている。例えば屋久島でも公道や集落で植

栽されているが、それらが島の自生起源なのか、

園芸品種起源なのか不明である。種多様性や遺伝

的多様性を破壊する可能性のある遺伝子汚染から

保護するためには、このような自生地周辺でのサ

ツキの植栽には注意が必要であると思われる。
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図−4　主成分分析によって評価されたサツキおよび
ヤマツツジの葉形態（葉面積・葉長・葉幅）の個体
間変異。白抜き丸はヤマツツジ、黒丸は本州のサ
ツキ、灰色丸は屋久島のサツキを示す。Yoichi et al. 
（2018）を改変。
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はじめに

　キシツツジ（Rhododendron ripense Makino）はツ

ツジ科ツツジ属の樹高0.5－1.0 mの半常緑の低木

で、主に河川上流部の母岩が露出する渓谷に分布

し、平常時では冠水しない乾燥した岩盤上に生育

する日本固有の渓流沿い植物である（山中・竹崎

1959）。4月下旬から5月下旬に咲く直径約5 cmの

花は晩春の川岸を淡紅紫色に染め、アオスジアゲ

ハ（Graphium sarpedon nipponum）やカラスアゲハ

（Papilio bianor dehaanii）などのチョウ類、ニホン

ミツバチ（Apis cerana japonica）やクロマルハナバ

チ（Bombus ignites）などのハチ類が訪花して花粉

を媒介する（Kondo et al. 2009）。9月初旬から10月
下旬にかけて、個々の成木あたり10から150個の

果実を生産し、1つの果実には100から1,000個の

種子が含まれる（Hikasa et al. 2003）。砂状の極めて

小さな種子は重力や風によっても散布されるもの

の、秋の出水時の河川水位に応じて水面に平行し

た帯状の群落が形成されること、また、種子が水

に浮くことや長期間の冠水でも発芽能力が低下し

ないことから、主要な種子散布様式は流水散布で

あると考えられる（Hikasa et al. 2003）。
　このキシツツジは極めて特徴的な分布域を持

ち、 瀬戸内海に隔てられた西日本の限られた3
つの地域の河川に「局所的」かつ「分断的」に分

布する（図−1）。 本州では岡山県の旭川以西の河

川、 四国では低地を流れる北部の小河川を除く

河川、 九州では大分県の山国川にのみ分布が確

認され（Horikawa 1972）、 イシドジョウ（Cobitis 
takatsuensis）やオヤニラミ（Coreoperca kawamebari）
などの淡水魚や、 国天然記念物のオオサンショ
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図−1　解析に使用したキシツツジ33集団とSTRUCTURE解析で推定された各集団の遺伝的クラスターの割合。
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ウウオ（Andrias japonicus）など、複数の水生生物

がキシツツジと同様の分布傾向を示す（平山ら

2003；渡辺ら2006）。今から約1－6万年前の瀬戸

内海形成以前、陸続きであった中四国・九州地方

には、現在の瀬戸内海を縦断するように流れる「豊

予川」と「紀淡川」と呼ばれる2つの大きな古水系

が存在した（図−1）（桑代1972；Japan Association for 
Quaternary Research 1987）。「豊予川」は、岡山県の

高梁川（B1；図−1）に端を発し、現在の山陽地方

の河川および九州・大分県の山国川（B6；図−1）
を繋ぎ、瀬戸内海から豊後水道を経て太平洋に流

出した河川である。一方、「紀淡川」は、岡山県の

旭川（K1；図−1）に端を発し、現在の中国地方お

よび四国の一部の河川を繋ぎ、紀淡海峡・紀伊水

道を経て太平洋に流出した河川である。キシツツ

ジをはじめ、中四国・九州地方の限定された河川

に生育・生息し、分散経路が河川に限定されるこ

れら生物種の地理的分布の形成には、こうした過

去の流域構造が強く影響を及ぼしたことが予想さ

れる。

　また、 キシツツジを含むツツジ属植物は近縁

種間においても特徴的な地理的分布を示す。 キ

シツツジと生態的特徴が似るサツキ［R. indicum 
（L.） Sweet］はキシツツジと同様に川岸の岩場

に生育するが、 キシツツジの分布する中四国

地方や九州地方北部には見られず、 本州の関

東以西と九州南部の2つの地域に大きく分断分

布する（Yamazaki 1996；Yoichi et al. 2018）。 ま

た、 モチツツジ（R. macrosepalum Maxim.）はキ

シツツジと遺伝的に最も近縁であるものの、 生

態的特性は大きく異なり、 丘陵地の森林内に

のみ生育する。 山梨県以西から岡山県までと

四国東部地方の一部に分布し、 キシツツジの

分布域の東端で2種の分布がわかれる（図−1）。 
こうした近縁種間における特徴的な地理的分布も

また、キシツツジの特徴的な分布域や遺伝構造の

形成に影響した可能性がある。

　本稿では、すでに公表済みの報告（Kondo et al. 
2009）を中心に、こうした特徴的な地理的分布を

示すキシツツジについて、近縁種からの種分化、

近縁種とのニッチ競合、現在・過去の流域構造、

および種子分散様式等の生態的特性が分布域の形

成や遺伝構造の形成に及ぼした影響について解説

する。

キシツツジの地理的遺伝構造

　キシツツジの分布域全域を包含する18河川33
集団を選定し、計757個体について同属のホンシャ

クナゲ［（R. japonoheptamerum var. hondoense （Nakai） 
Kitam.］で開発された4つのマイクロサテライト

マーカー（Naito et al. 1998；Kameyama et al. 2001, 
2002）を用いて遺伝子型の特定を行った。その際、

後期更新世に存在した2つの古水系を考慮し、サ

ンプリングを行った33集団を以下の4つのグルー

プに分類した（表−1）。（1）豊予川［B］：豊予川の

支流にあたる山陽地方と九州の山国川を含む6河
川9集団、（2）紀淡川［K］：紀淡川の支流にあたる

岡山県の旭川と四国東部の河川を含む3河川5集
団、（3）山陰地方［S］：豊予川に隣接する山陰地方

の5河川12集団、（4）四国西部地方［W］：紀淡川に

隣接する四国西部地方の4河川7集団。

　まず、集団間の系統関係を明らかにするため、

STRUCTURE解析（Pritchard et al. 2000；Evanno et 
al. 2005）を行った結果、キシツツジにおいて2つ
の祖先集団（Cluster IおよびCluster II）が確認でき

た（図−1）。Cluster Iは豊予川および山陰地方に属

する中国地方と九州の集団（BおよびS）で優占し、

Cluster IIは紀淡川と四国西部地方に属する集団（K
およびW）で優占した。豊予川および紀淡川の最

上流部にあたる岡山県の旭川（K1；図−1）や高梁

川（B1；図−1）の集団ではCluster IとCluster IIが混

在したものの、西側の集団に向かうほど中国地方

と九州ではCluster Iが、四国ではCluster IIが優占

する傾向がみられた。

　同様の地理的傾向は、遺伝距離に基づく集団間

の系統解析（Cavalli-Sforza and Edwards 1967；Fitch 
and Margoliash 1967；Felsenstein 2004）においても確

認できた（図−2）。キシツツジ33集団は豊予川と

山陰地方に属する22集団（BおよびS）からなるグ

ループIと紀淡川と四国西部地方に属する11集団

（KおよびW）からなるグループIIの2つに大別さ

れた。岡山県の旭川（K1；図−1およびK&W1；図−2）
と高梁川（B1；図−1およびB&S1；図−2）の集団で

は近い系統関係がみられたものの、STRUCTURE
解析の結果と同様に、瀬戸内海に沿って西側に向

かうにつれて中国地方・九州の集団と四国の集団

間の系統関係が遠くなる傾向が確認できた。

　こうしたSTRUCTURE解析（図−1）や集団間の系

統解析（図−2）の結果は、後期更新世に存在した

2つの古水系を強く反映したもので、豊予川水系
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と紀淡川水系でそれぞれ独立的にキシツツジの分

布域形成と遺伝子流動が生じたことを示唆するも

のである。地理的距離と遺伝的分化の関係（図−3、
Isolation by Distance: IBD）や遺伝的特徴を比較した

結果（表−1）においても、豊予川と紀淡川の集団

では、河川争奪によって豊予川と紀淡川からそれ

ぞれ独立に形成されたと考えられる山陰地方およ

び四国西部地方の集団に比べて遺伝的分化の度合

いが小さく（図−3）、地域固有のアレル（対立遺伝

子）も少ないこと（表−1）が明らかになっており、

こうした結果もまたキシツツジの分布域形成と遺

伝子流動が豊予川水系と紀淡川水系でそれぞれ独

立的に生じたことを支持するものである。

　キシツツジの特徴的な分布域や種内遺伝構造の

形成は、こうした古水系の流域構造に加え、近縁

種からの種分化の過程によっても影響を受けると

ともに、近縁種との特徴的な分布パターンの形成

にも影響を及ぼしたと考えられる。先述の通り、

キシツツジには形態的類似性が高いものの、キシ

ツツジとは異なり丘陵地の森林内に生育し、キシ

ツツジの分布域の東端にあたる岡山県の旭川を境

に分布を分けるモチツツジと、キシツツジと同様

に川岸の岩場に生育するものの、 キシツツジの

分布する中四国地方および九州北部には見られ

表−1　キシツツジ33集団における遺伝的多様性

AR NPA
グループ（略号） 集団No. 河川名 地域 N 集団 河川 集団 河川
豊予川（B） B1-1 高梁川 本州 25 9.09 11.09 0.00 0.00

B1-2 本州 24 9.60 0.00
B1-3 本州 20 8.81 0.00
B2 沼田川 本州 25 9.82 9.82 0.12 0.12

B3-1 太田川 本州 22 9.84 10.50 0.00 0.00
B3-2 本州 22 10.44 0.00
B4 今津川 本州 23 9.16 9.16 0.00 0.00
B5 吉田川 本州 20 7.58 7.58 0.00 0.00
B6 山中川 九州 14 4.00 4.00 0.00 0.00

紀淡川（K） K1 旭川 本州 29 5.63 5.63 0.00 0.00
K2 那賀川 四国 24 9.38 9.38 0.13 0.13

K3-1 吉野川 四国 24 8.93 10.49 0.50 0.35
K3-2 四国 24 10.12 0.33
K3-3 四国 24 8.58 0.21

山陰地方（S） S1-1 日野川 本州 25 6.93 7.55 0.00 0.02
S1-2 本州 24 8.05 0.04
S2 斐伊川 本州 24 6.65 6.65 0.00 0.00

S3-1 江の川 本州 14 7.50 11.49 0.00 0.04
S3-2 本州 27 10.23 0.00
S3-3 本州 14 9.75 0.14
S3-4 本州 28 8.88 0.00
S4-1 高津川 本州 24 10.72 11.27 0.33 0.18
S4-2 本州 24 10.36 0.17
S4-3 本州 22 9.77 0.05
S4-4 本州 29 8.75 0.17
S5 阿武川 本州 31 10.25 10.25 0.13 0.13

四国西部（W） W1-1 四万十川 四国 24 9.12 10.35 0.13 0.08
W1-2 四国 23 9.75 0.17
W1-3 四国 23 8.99 0.00
W1-4 四国 18 7.05 0.00
W2 仁淀川 四国 21 8.91 8.91 0.00 0.00
W3 中山川 四国 18 5.88 5.88 0.00 0.00
W4 肱川 四国 24 7.58 7.58 0.00 0.00

N：サンプルサイズ、AR：アレリックリッチネス、NPA：個体あたりの固有アレル数。
Kondo et al.（2009）を改変。
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ず、本州の関東以西と九州南部の2つの地域に大

きく分断分布するサツキの2種の近縁種が存在す

る。これら3種の近縁種を含むツツジ科ツツジ属

を対象とした系統解析では、キシツツジはモチツ

ツジから比較的近年に派生したもので、キシツツ

ジに比べ古い系統であるサツキとは独立的に河川

環境への適応を果たしたことが明らかになってい

る（Scariot et al. 2007ab）。先述したキシツツジ集団

間の系統関係や3種の地理的分布パターンも考慮

すると、まずキシツツジとモチツツジの種分化は、

豊予川および紀淡川の最上流部で、かつ2種の分

布境界線にあたる岡山県の旭川や高梁川周辺で生

じ、その後、河川環境への適応を果たしたキシツ

ツジは、当時、中四国・九州地方に存在した2つ
の古水系に沿って分布拡大し、現在の分布域を獲

得したものと考えられる。

　ここで疑問になるのは、なぜ生態的ニッチの異

なるキシツツジとモチツツジの分布域が重なら

ず、地理的な棲み分けを行っているのか？また、

キシツツジと同じ生態的ニッチを持つサツキが特

徴的な分断分布を示すのか？という近縁種間の分

布パターンの形成過程であり、これには3種の生

態的特性が強く寄与したものと考えられる。

　キシツツジはモチツツジに比べ葉が小さく細

く、秋の出水時においても流水による影響を受け

にくいといった特徴を持つ（Ueda et al. 2012）。そ

のため、モチツツジのように他の植物種との光競

争が激しい森林内での分布は報告されておらず、

逆にモチツツジはキシツツジが生育するような冠

水する河川周辺には生育できない。また、キシツ

ツジやモチツツジを原種とした園芸種は多くあ

り、栽培環境下では2種は交配可能であるが、キ

シツツジの分布東端にあたる旭川周辺では2種の

分布は近接するものの、交雑種は見られない。こ

うした2種間の生育地特性や生態特性を踏まえる

と、生態的ニッチの異なる2種間で明瞭な地理的

隔離が生じた背景には、以下のような仮説が考え

られる。 交雑を介して生じうる中間的な形質を

もった個体は、河川環境・森林環境のどちらにお

いても競争力に乏しく、仮に分布が重なり交雑帯

が一時的に形成されたとしても長期的に集団を維

持できない可能性が高い。そのため、2種の分布

境界線にあたり、種分化が生じたと考えられる岡

山県の旭川を超えて2種が分布を拡大することな

図−2　キシツツジ33集団における遺伝距離に基づいた系統樹。分岐の横の数字は1,000回繰り返しのブートス
トラップ値（％）。Kondo et al.（2009）を改変。
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く、結果として生態的ニッチの異なる2種の明瞭

な地理的隔離が形成された可能性がある。

　他方、同じ生態的ニッチを持つキシツツジとサ

ツキの地理的隔離は、2種間のニッチ競合の結果

によってもたらされたものと考えられる。サツキ

がキシツツジに比べ古い系統であること、キシツ

ツジと同様に分布域の形成には河川構造が強く影

響することなどを考慮すると、以下のような仮説

が考えられる。サツキはキシツツジが派生する以

前は広く西日本の河川に分布していたものの、サ

ツキに較べ樹高も葉のサイズも大きく、種子散布

時期も早いキシツツジの登場とその分布拡大の結

果、ニッチ競合を経て現在の特徴的な分布が形成

された可能性がある。

　つまり、キシツツジの種内遺伝構造は、モチツ

ツジからの種分化を経て獲得した河川環境への適

応と、瀬戸内海形成以前に中四国地方に存在した

2つの古水系に沿った分布拡大を反映したもので、

その特徴的な分布域の形成過程は近縁種であるモ

チツツジとサツキの存在によっても強く影響を受

けたものである。

おわりに

　キシツツジは中四国地方の河川においては比較

的普通に見られる植物種である。一方で、上述の

ように、かつて瀬戸内海が陸地であり、そこに大

きな古水系が存在したことを証明する学術的価値

の高い植物種でもある。また、花期が5月の大型

連休にあたることから、広島県の三段峡や匹見峡、

徳島県の大歩危・小歩危渓谷などでは観光資源と

しても重要な役割を担っている。

　しかしながら、生育域が秋季に冠水するような

環境でもあるため、護岸整備による生育地の消滅

や、ダム建設による生息地の分断なども生じてい

る。開発にあたり移植などが行われる場合がある

が、本稿で示したようにキシツツジ集団における

遺伝的特徴は過去・現在の流域構造によって規定

され、必ずしも地理的に近い河川で遺伝的類似性

が高いわけではないため、移植にあたっては留意

が必要である。
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はじめに

　ヤチダモ（Fraxinus mandshurica Rupr.）は中国東

北地方、ロシア極東、朝鮮半島北部、日本の中部

以北に広く分布する（30–50°N, 100–146°E；Wu 
et al 1980；Sun 1985）トネリコ属の落葉性高木であ

る。北日本の水辺林の主要な林冠構成種の一つで

あり（高橋ら2001）、湿潤で肥沃な土地を好み、し

ばしば小面積のパッチ状の純林を形成する。冷温

帯水辺林の動態に重要な役割を持つ。材は硬質で

家具材などに利用され、材価も高い。特に、本種

の分布の中心である中国東北地方においては、過

剰伐採と林地開発により個体群が急速に減少し、

絶滅が危惧されている。日本は本種の分布の端に

あたるが、水辺林の分断化とともに、個体群の分

断化が進行している（Sakio and Tamura 2008）。
　トネリコ属には、北半球の温帯から亜熱帯にか

けて43種が報告されている（Wallander and Albert 
2000）。 近年のrDNAのITS領域による分子系統

解析によると、トネリコ属は6つの節（Dipetalae、
Fraxinus、Melioides、Ornus、Paucif lorae、
Sciadanthus）に分かれ、 ヤチダモは北東アジア

のシオジF. platypoda、 ヨーロッパのセイヨウト

ネリコF. excelsior、 ヨーロッパのホソバトネリ

コ F. angustifolia、北アメリカのF. nigraとともに

Fraxinus節に分類されている（Wallander 2008）。F. 
mandshuricaはその形態、および生育環境の類似

性から、F. nigraの地理的な亜種とされていたが

（Sun 1985；Wei and Green 1996）、この分類は分子

系統学的解析により、否定されている（Wallander 
2008）。 日本のヤチダモはF. mandshuricaの変種

var. japonica Maxim.とされる（Maximovicz 1875）。
雌雄異株であり、花粉散布は風媒、種子は主に風

によって散布される。 雌株は両性花様の花序を

つけるが、 雄しべは未発達で花粉生産能力はな

く、開花期を通して雌としての機能しか持たない

（Kong et al 2008）。Wallander（2008）によると、トネ

リコ属の交配様式は、両性花から雄性両性異株も

しくは雌雄混株を通して現在の雌雄異株へと進化

したとされている。開花は展葉前の春（4月頃）に

起こり、2週間程度で咲き終わる。種子は翼を持

ち、風に乗り長距離散布され（Goto et al 2005）、生

理的休眠性を持つ（Zhang 2008）。本種に関しては、

日本および中国東北地方の自然集団を対象に、詳

細な遺伝解析が行われている（Hu et al 2008, 2010）。
本稿ではこれらの報告に基づき、これまでに得ら

れたヤチダモの遺伝的多様性および遺伝構造につ

いて解説するとともに、本種の分布変遷の歴史に

ついても考察する。

解析に用いられた集団および遺伝解析

　日本のヤチダモ分布域を網羅するように本州、

北海道の天然林15集団、398個体の葉を採取した。

また、ヤチダモの分布の中心である中国東北地方

の5つの山域［X: 小興安嶺（Xiaoxing,anlig）、W: 完
達山（Wandashan）、L: 老爺嶺（Laoyeling）、Z: 長広

才嶺（Zhangguancailing）、C: 長白山（Changbaishan）］
の天然林30集団から1,435個体の葉を採取し、実

験に供試した（図−1）。いずれの集団でも、採取

個体間距離は30 mを超えるように設定した。 遺

伝的多様性と遺伝構造の評価には、ヤチダモを含

むトネリコ属で開発された核マイクロサテライト

座9座を用い、集団間の系統的関係と、各地域集

団の保有する遺伝的多様性を調べた（Hu et al. 2008, 
2010）。遺伝構造の推定には、共通祖先を持つ遺

伝子プールを推定するSTRUCTURE解析（Pritchard 
et al. 2000）、および遺伝的障壁の検出を行うバリ

アー解析（Manni et al. 2004）を行った。

日本における地理的遺伝構造

　STRUCTURE解析の結果、 日本のヤチダモで

は、 北と南にわかれる2つの遺伝的クラスター

が検出された（図−2）。一つは北海道と下北半島

を含む北方の集団（以下北方集団）、 もう一つは

下北半島以外の南方の集団（以下南方集団）であ

る（図−2a）。 さらに、 南方集団のみの解析によ
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り、南方集団は日本海側の集団（以下南方集団I）
と太平洋側の集団（以下南方集団 II）の遺伝的クラ

スターが検出されている（図−2b）。一方で、北方

集団のみの解析ではそれ以下の構造は検出され

ず、北方集団は一つの大きな遺伝的まとまりとし

て存在していることが示された。集団間の遺伝距

離から、遺伝的障壁を検出するバリアー解析にお

いても、この傾向は支持されている（図−3）。一方

で、遺伝的多様性は北方集団が最も高く、次いで

南方集団I、南方集団IIの順となっており、南方

集団IIは他の地域に比べて遺伝的多様性が有意に

低かった（表−1）。また、南方集団IIでは、過去に

集団サイズの縮小があったことを示す痕跡も検出

されている（Hu et al. 2010）。以上のように、北方

集団は遺伝的に均質であり、南方集団とは異なる

遺伝的クラスターに位置することから、現在の北

方集団は、後氷期に北方に存在した隠蔽レフュー

ジア（cryptic refugia）からの分布拡大によって成立

した集団ではないかと考察されている（Hu et al. 
2010）。Hu et al.（2010）では、全集団を通して遺伝

的多様性が最も高かった渡島半島の集団（乙部）周

辺に隠蔽レフュージアが存在したのではないかと

図−1　調査対象集団の位置図。中国東北地方のアル
ファベットは山地を示す。日本の集団の詳細は図−
2を参照。Hu et al. （2008, 2010）を改変。

図−2　日本における核マイクロサテライトマーカー
9座を用いた遺伝的クラスターの集団組成。（a）調
査全集団に対する結果、（b）陸奥集団を除く本州集
団に対する結果。Hu et al.（2010）を改変。

図−3　日本のヤチダモ集団間の遺伝距離（DA）から検
出された遺伝的障壁。Hu et al.（2010）を改変。
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推察している。滝谷・萩原（1997）による化石資

料の解析からも、最終氷期の渡島半島に多くの耐

寒性広葉樹のレフュージアが存在したという仮説

を提示したが、今回の結果はそれらを支持してい

る。このように、冷温帯の樹木種が氷期に北方の

隠蔽レフュージアに存在していたという仮説は、

近年様々な樹種の遺伝解析により指摘されてき

ており（McLachlan et al. 2005；Tsuda and Ide 2010；
Sakaguchi et al. 2011；Kimura et al. 2014）、氷期以降

の樹木種の分布拡大や今後の気候変動に対する樹

木種の応答へと新しい視点を提供している。ヤチ

ダモは、冷温帯水辺林を主な生育地としている。

北海道では、低標高に大きな河川が連続的に存在

しており、河川間の地理的障壁は少なく、集団間

の活発な遺伝子流動が促され、現在の比較的均質

な遺伝的構造が維持されていると考えられた。

　一方で、南方集団においては、北方集団とは異

なる分布拡大の歴史が推察される。特に太平洋側

の南方集団IIは、比較的広域な分布を示す日本海

側の南方集団Iの遺伝的クラスターからは異なっ

ている。化石花粉のデータによると、氷期の本州

では海沿いの低湿地がトネリコ属の主な生育地

となっていたことが報告されている（安田・三好 
1998）。氷期において、南北に走る山脈によって

長期にわたり地理的に隔離された後、温暖化によ

り分布を高標高の湿地や河川の上流へと移動させ

ていった結果、現在の遺伝的構造が形成されたと

考えられる。事実、現在の本州太平洋側のまとまっ

たヤチダモ集団は、高標高（> 800 m）の湿地周辺

に限られており、これらの集団は、集団サイズの

縮小や創始者効果による遺伝的浮動を経験してき

たと考えられる。

　日本の冷温帯林の構成樹種の系統地理学的解析

では、しばしば北海道の集団は本州の集団に比べ

て遺伝的多様性の減少やボトルネックの傾向が強

いことが報告されており（Okaura and Harada 2002；
Tsuda and Ide 2005；Okaura et al. 2007）、最終氷期以

降の分布の北進との関係で議論されてきたが、本

種で見られた遺伝的傾向はこれらとは異なってい

た。これには、ヤチダモの耐寒性や水辺林の構成

種といった種特性が寄与しているのではないかと

考えられる。

中国東北地方における地理的遺伝構造

　集団の遺伝的多様性は中国東北地方全体で高く

保たれており、いずれの集団でも過去の集団縮小

の痕跡は認められなかった（Hu et al. 2008）。一方で、

集団内の遺伝的多様性は緯度が高くなるに従い有

意に減少していた（図−4）。これらの地域では、花

粉化石のデータより、完新世中期以降に中国のバ

イオームは急速に変化したことが指摘されている

（Yu et al. 2000）。ヤチダモにおいても、完新世以降

の温暖化により、急速に分布が北へと移動したこ

とに伴い、上記のような遺伝構造が形成されたと

考察されている（Hu et al. 2008）。一方で、集団間

の遺伝的分化度は低く（FST = 0.01；表−1）、集団

間の活発な歴史的遺伝子流動が起こっていたと考

えられる。事実、既往の分子マーカーを用いた本

種および近縁種の遺伝子流動の研究

例からも、 本種の花粉および種子に

よる移動能力は高いことが報告され

ている（Heuertz et al. 2003；Bacles et al. 
2005；Goto et al. 2006）。また、集団間

の地理的な距離は最大で1,000 kmに

及ぶにも関わらず、STRUCTURE解析

により検出された遺伝的クラスター

は１つであり、 これらの集団が単系

統であることを示している。 このこ

とは、最終氷期において、本種は複

数の逃避地を形成していたのではな

く、 多様性が維持される一つの大き

な逃避集団として存在していたこと

を強く示唆している。

　また、調査集団は、5つの山系にま

表−1　地域ごとの遺伝変異と地域間差の検定

日本 地域 AR HE FIS FST

北方集団（NP） 6.700 0.689 0.101 0.027
南方集団（SP1） 6.309 0.672 0.139 0.056
南方集団（SP2） 3.931 0.589 0.186 0.243

P値 NP-SP1間 0.557 0.474 0.788 0.378
NP-SP2間 0.001** 0.026* 0.037* 0.001**

SP1-SP2間 0.012* 0.015* 0.050* 0.009*

日本全体（J） 6.441 0.660 0.115 0.084
中国東北地方（C） 5.464 0.564 0.041 0.010

P値 J-C間 0.004** 0.001** 0.001** 0.001**

AR：アレリックリッチネス、HE：ヘテロ接合度の期待値、FIS：近
交係数、FST：遺伝子分化係数。
NP：北海道および下北半島の集団、SP1：本州日本海側の集団、
SP2：本州太平洋側の集団。
P値は10,000回の置換によって得た。*は5％水準、**は1％水準で有意。
Hu（2009）を改変。
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たがっているにも関わらず、稜線が遺伝的障壁と

して働いているという証拠は得られなかった。こ

のような傾向は、山岳域を含んだ広い範囲に分布

しているヨーロッパブナの研究例でも報告されて

いる。本種は水辺林を生育地とすることから、水

系を分布拡大経路として利用できるという生態的

特徴が影響している可能性が考えられた。

　一方で、最も北の集団（X1）のみ、他の連続的

な遺伝子プールからは分化していた（図−5）。 こ

の集団ではアレリックリッチネスも低かった。ヤ

チダモの北限における分布の制限要因の研究例で

は、同地域の冬季の低温により通常の代謝経路が

阻害され、本種の生理的ストレスとなっているこ

とが報告されている（Wang et al. 1994）。これらの

地域では、冬季の低温障害により実生や稚樹が大

量に枯死しており、これらの自然選択圧が、遺伝

的多様性を減少させる要因となっていると考えら

れた。

日本と中国東北地方における 

遺伝的多様性の傾向

　中国のヤチダモの遺伝的多様性は日本に比べて

ヘテロ接合度の期待値（HE）もアレリックリッチネ

ス（AR）も有意に低かった（表−1）。一方で日本の

集団では中国の集団に比べて遺伝的分化が進み、

近交係数も高かった（表−1）。後者に関しては、分

布の中心に比べて、辺縁の集団の方が遺伝的浮動

の影響を受けやすく、遺伝的分化度が高く、近交

係数も高くなるという一般的な仮説に合致する。

しかしながら、前者に関しては分布の中心の方が、

辺縁よりも遺伝的多様性が高いという一般的な傾

向（Eckert et al. 2008）とは一致しない。これまで、

ヤチダモの分布の中心は中国東北地方であり、日

本を含めてその周辺では分布が隔離的に存在して

いることなどから、分布のはずれと見なすのが一

般的であった（Wu 1980）。しかしこの分布の中心

と辺縁の定義は進化生物学的観点を考慮すべきで

あり、何らかの定量的な指標（例えば分布の端ま

での距離など；Schwartx et al. 2003）が必要であり、

今後の検討の余地があるかもしれない。一方で、

中国と日本の全個体を用いたSTRUCTURE解析に

よると、中国と日本は異なる遺伝的クラスターに

図−5　中国東北地方のヤチダモ集団間の遺伝距離
（DA）から検出された遺伝的障壁。Hu et al.（2008）を
改変。

図−4　中国東北地方のヤチダモにおける緯度に沿っ
た遺伝的多様性の傾向。AR：アレリックリッチネス、
HE：ヘテロ接合度の期待値。Hu et al. （2008）を改変。
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分化していた（Hu 2009）。間氷期を通しての長期

の隔離が、日本と中国の集団間の分化と変種への

種分化を促進したと考えられる。

おわりに

　今回、日本と中国におけるヤチダモについて、

同じサンプリングデザイン、 同じ遺伝マーカー

セットでの比較を行ったが、両者は同じ種に属し

ながら、その遺伝的多様性の分布や地理的遺伝構

造は大きく異なっていた。このことは、日本と中

国における過去の分布変遷の様子が大きく異なっ

ていたことが原因の一つと考えられた。また、日

本と中国の集団は、 明確に遺伝的に分かれてお

り、異なる進化的に重要な単位（ESU: evolutionarily 
significant units）として取り扱う必要がある。また、

日本の太平洋側の猪苗代集団、日光集団や、中国

の北端のX1集団は、他の集団から遺伝的に異なっ

ており、これらの集団の遺伝的な消失を防ぐため

の保全努力をすべきであると考えられる。一方で、

中国の集団は、比較的遺伝的に均質であり、現在

のところ遺伝的な保全の必要性のある集団は多く

ないが、開発と伐採による生育地の分断化が進行

しており、集団の連続性を維持できるようにすべ

きであると考えられる。本種は水辺林の構成種と

いう比較的環境改変に対して脆弱な種であること

から、日本、中国それぞれで、種特性および遺伝

的特性に基づいた保全策を講ずる必要があると考

えられる。

　本研究は、胡立江博士の博士学位論文を元に執

筆された。本研究を進めるにあたり、東京大学農

学生命科学研究科の井出雄二博士、後藤晋博士、

齊藤陽子博士、中国東北林業大学の沈海龍教授、

Jiang Con氏、張鵬博士、福島県の小澤創博士、筑

波大学の津田吉晃博士、環境省の大澤隆文博士他、

様々な方々のご指導、ご協力を頂いた。厚くお礼

申し上げる。
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はじめに

　ハリギリKalopanax septemlobus （Thunb.） Koidz.
（ウコギ科ハリギリ属）は、東アジアの温帯域に

分布する落葉高木性樹木である。ウコギ科の分子

系統学的解析から、ハリギリ属は同じく東アジア

に固有のウコギ属Eleutherococcus Maxim.と単系

統を成すとされる（Plunkett et al. 2004）。種内分類

群としては琉球列島に分布し、葉裂片数が少なく

毛も少ないものが変種リュウキュウハリギリvar. 
lutchuensis （Nakai） Ohwi ex H.Ohbaとして区別され

る。リュウキュウハリギリは京都市内で栽培する

と真冬の1–2月に葉を展開し始めるなど、本土以

北の集団とはフェノロジーが分化している。 ま

た本土以北のハリギリのなかにも葉形質に多型

があり、葉面に毛が密生するものをケハリギリ f. 
maximowiczii （Van Houtte） H.Ohashiと呼ぶことが

ある。しかしハリギリの葉形態を分布域全体から

得られた標本に基づいて検討した研究では、こう

した変異は明瞭に区別することができず、リュウ

キュウハリギリでさえ中国南部から得られた標本

の変異の中に包含されるという（Chang et al. 2003）。
　東アジア地域の植物相は、植物区系学の観点か

ら日華植物区系として一つの区系にまとめられて

いる（Good 1964；Takhtajan 1986）。ハリギリの分

布はこの日華植物区系によく対応しており、亜熱

帯気候の中国南部から寒温帯のサハリン・極東ロ

シアに至る広大な地域に分布する（図−1a）。日本

列島、朝鮮半島、そして長江以北の中国では温帯

性落葉樹林もしくは針広混交林に、中国の長江以

南の地域では常緑性広葉樹林の中に混じって生育

している。こうした広域分布は長い時間をかけて

形成されたと考えられるが、その過程では海峡を

超えるような分布拡大や、環境変動による集団の

絶滅や分布域の縮小と再拡大が繰り返されたはず

である。これまでに本種では、東アジア全域での

遺伝構造について複数の遺伝マーカーを用いた解

析が行われている。本稿ではその解析結果を引用

しながら、明らかになってきたハリギリの分布変

遷の歴史について解説する。

図−1　（a）東アジアにおけるハリギリの分布域（灰色網掛け）と葉緑体ハプロタイプの地理的分布。検出された
ハプロタイプは地理的にまとまりのある3つの系統に分かれている（系統の分布境界を黒太線で示した）。（b）
ハプロタイプ間の関係を表すネットワーク。Sakaguchi et al.（2012）より改変。
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種内系統の古い分化を探る 

―葉緑体DNA解析―

　ハリギリの分布は東アジアに広がっているた

め，その分布を網羅するように日本・中国・韓国

の3か国で、遺伝解析用の試料採取を行った。採

取した試料からCTAB法によってゲノムDNAを抽

出し、まずは葉緑体DNAにおける遺伝的変異を

調べた。被子植物であるハリギリでは葉緑体DNA
は母性遺伝する。さらに、葉緑体ゲノムは単数性

であることから、集団サイズは核ゲノムの半分と

なり、集団サイズの減少などの過去の集団動態を

より強く反映する。

　葉緑体の3つの非コード領域をPCR増幅し、

576個体について塩基配列データを得た。アライ

ンメント後の配列長は2,055 bpとなり、そこから

26個のハプロタイプが検出された（Sakaguchi et al. 
2012）。ハリギリで見つかったハプロタイプと外

群であるウコギ属との関係を系統樹推定で調べる

と、ハリギリ種内には3つの主要な系統が存在し、

それらは階層的に分化していることが明らかに

なった。最初に分化したのは日本列島から中国東

部にかけて広く分布する系統（CP1）と、それ以外

の中国西部に分布する系統群であった。これらの

系統の分布はほとんど地理的に重なっておらず、

東経110–115度を境界とする東西での強い遺伝的

分化を示した（図−1）。さらに，中国西部に分布す

る系統は長江以南に分布する系統（CP2）と長江の

北に位置している大巴・秦嶺山脈の系統（CP3）に
分化していた。

　興味深いことに、 この系統分布パターンは日

華植物区系の2つの森林亜区（東側の日華森林亜

区と西側の中国ヒマラヤ森林亜区）の分布に対応

していた。 これまでに日華植物区系型分布を示

す植物のいくつかで同様の系統分化が知られて

いる。例えば、バラ科シモツケSpiraea japonica 
L.f.は9変種に分類されており、 それぞれの変種

が遺伝解析とアルカロイド分析に供された（Zhang 
et al. 2006）。その結果、日本と朝鮮半島に分布す

るvar. japonica、中国沿海部のvar. glabra （Regel） 
Koidzumi、 中国中部のvar. fortunei （Planchon） 
Rehderが1つの系統にまとまり、残りの6変種が

もう1つの系統を形成することが分かった。これ

ら2つの系統の分布境界は東経110度線付近に位

置していた。同じく日華植物区系型分布を示すモ

ミジハグマ属植物の系統解析が行われると、およ

そ110万年前から系統分化が始まったこと、そし

て属内に大きく3つの系統が存在することが明ら

かになった （Mitsui et al. 2008）。このうち、初期に

分岐した系統は四川省に分布し、その姉妹系統は

その後2系統に分化して、 それぞれ「ヒマラヤ～

中国西部～台湾」地域と「台湾～中国東部～日本列

島」地域に分布している。これらの研究では、主

要な系統の地理的分布が2つの森林亜区の両側に

分かれていることから、チベット高原の隆起に伴

う地形変動と、それに伴い横断山脈の東西でモン

スーン気候が分化したことが本地域での系統分化

を引き起こしたと考察されている。

　ハリギリについて系統分化が起こった年代を推

定したところ、およそ50万年前以降であることが

示された（Sakaguchi et al. 2012）。ハリギリの葉緑体

系統が分化した年代は、全球スケールで氷期―間

氷期が繰り返す気候変動が顕在化してきた時代と

して知られている（Lisiecki and Raymo 2005）。特に、

寒冷化と乾燥化が同時に起きた氷期気候は、東ア

ジアのフロラに大きな影響を与えたに違いない。

例えば日本列島では、現在は中国・台湾にしか分

布しないコウヨウザン属、Fagus microcarpa Miki
などがこの時代を境に化石群集から消失したこと

が知られている（Momohara 1994）。こうした歴史

的背景を考慮すると、厳しい気候変動に直面した

結果、ハリギリの分布は小さく分断化され、種内

系統が異所的に分化した可能性が考えられる。化

石記録が不十分なため、ハリギリがどのような地

域に分断化されていたのかは推測の域を出ない

が、CP1系統の分布はイチョウやイヌカラマツの

自生地として知られる天目山から武夷山脈に重な

り、CP2は古固有植物が集中する三峡から雲貴高

原の地域、CP3は大巴・秦嶺山脈と関係があるよ

うに見える（図−1）。もしハリギリの葉緑体系統の

分布が過去の分断化の歴史を表しているのだとす

れば、これらの主要な山地域がハリギリにとって

の重要な逃避地として機能した可能性が考えられ

る。

より詳細な地理的遺伝構造を探る 

―核マイクロサテライト解析―

　葉緑体DNA解析によりハリギリの種内系統の

分化過程が見えてきた。しかし、現在の東アジア

の地勢において、本種の重要な地理的障壁となっ
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ている東シナ海周辺地域では単一の葉緑体ハプロ

タイプが優占しており、遺伝的障壁は検出されて

いない。この結果が、単純に地域集団間で遺伝的

分化が存在しないことを示しているのか、それと

も突然変異率の低い葉緑体DNAでは十分な遺伝

的変異が検出されていないだけなのかを判断でき

ない。また、葉緑体DNAは組換えを起こさない

ので単一の遺伝子系譜を反映している。一般に、

限られた数の座を調べるだけでは、それぞれに特

有の系譜のばらつきの影響が大きいため、集団の

過去の動態を推定するには不十分とされる。

　そこで核ゲノム中に位置し、高い突然変異率を

もつマイクロサテライト領域を解析することにし

た。マイクロサテライト解析では、採取したすべ

ての試料2,205個体を用いて、6座について解析を

行った。その結果、解析した座から22-34個と多

くのアレル（対立遺伝子）が検出され、ヘテロ接合

度（HS = 0.722）と遺伝的分化度（G´ST = 0.715）はと

もに高い値を示した。核マイクロサテライト座に

おける遺伝構造を推定するために、STRUCTURE
解析（Pritchard et al. 2000）を行った。図−2には、

STRUCTURE解析で推定された5つの遺伝的クラ

スターの関係（a）と、採取した地域別の出現頻度

（b）を示した。5つのクラスターの出現頻度は地

域的によくまとまっており、葉緑体で検出された

遺伝構造に似ていた。クラスター1–3という分布

域の東部を占めるグループは葉緑体CP1系統に対

応し、 クラスター4と5という中国西部に分布す

るグループは葉緑体CP2系統とCP3系統に対応し

た。また、葉緑体データでは遺伝構造が検出され

なかった東シナ海周辺の集団において、核マイク

ロサテライト解析では明瞭な遺伝的分化が検出さ

れた。つまり、南日本（クラスター2）と中国東部

（クラスター3）の集団は異なるクラスターに属す

ることが明らかになった。この結果は、東シナ海

が遺伝的障壁となって南日本と中国東部の集団が

遺伝的に分化したこと、そしてそれ以降に地域間

でほとんど移住が起こっていないことを示唆して

いる。一方で、朝鮮半島の集団ではこれらのクラ

スターが混合しており、この地域で系統の二次的

接触が起きた可能性が考えられた。

　次に、主要な分布域である日本列島と中国の地

域集団について、遺伝的多様性と空間遺伝構造の

比較を行った。STRUCTURE解析で推定された5
つのクラスターのうち、日本列島に分布する2つ
のクラスターと中国南西部に分布するクラスター

4は高い遺伝的多様性を示した（図−2a）ほか、とも

に共通祖先に比較的近いアレル組成を保持してい

た。それに対して、地域内の空間遺伝構造は日本

と中国の集団間で対照的な結果となった。ここで

示すのは、集団間の地理的距離に対して集団間の

遺伝的距離をプロットしたグラフである（図−3）。
グラフを見てみると、地理的距離が増加するのに

応じて、遺伝的距離が増加するという一般的な傾

向が表れている。しかし注目すべきは、用いた遺

伝マーカーの種類に関わらず、中国の集団におけ

る遺伝的分化が非常に大きい点である。例えば葉

図−2　（a） 核マイクロサテライト遺伝子型に
基づいて推定された5つの遺伝的クラスター
（STRUCTURE解析による推定）。クラスター間の
関係は近隣結合樹によって表現した。クラスター
を示す円のサイズは遺伝的多様性に比例している。
（b）解析した個体が、5つのクラスターに割り振ら
れた確率を棒グラフで示した。個体は1本ずつの棒
によって表現されており、それを地域ごとにまと
めた。Sakaguchi et al.（2012）より改変。

図−3　（a）葉緑体ハプロタイプと（b）核マイクロサテ
ライト遺伝子型データに基づいて推定した、日本
列島と中国における空間遺伝構造。灰色網掛けは
95％信頼区間を示す。Sakaguchi et al.（2012）より改変。
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緑体でのプロットを見てみると、250 km以内の距

離に位置している集団同士でも遺伝的距離は0.91
という値をとっており、集団間でハプロタイプが

ほとんど共有されていないことを示している。こ

れに比べると、日本列島の集団間の遺伝的分化が

ずっと小さいことが分かる。

気候変動下の分布変遷を再現する

　葉緑体DNAと核マイクロサテライト解析から、

日本列島と中国の地域集団はともに高い遺伝的多

様性を保持しながらも、空間遺伝構造の強さは地

域間でかなりの違いがあることが示された。この

ような遺伝構造の違いには、それぞれの地域にお

ける過去の分布変遷のパターンが影響している可

能性が考えられた。山地帯をもつ地域では気候変

動に伴って垂直分布が上下するが、分布が高標高

域にある時期には水平方向での集団間の結びつき

が弱くなり、集団間の遺伝的分化が促進されると

考えられる。また、分布が高緯度にあるのか、低

緯度にあるのかも遺伝構造に影響を与えると考え

られる。例えば氷期には高緯度ほど気温が大きく

低下するため、低緯度よりも分布が消滅しやすい。

　地域によって異なる過去の気候変動の影響を調

べるため、ハリギリの分布を気候変数の関数とし

てモデル化し現在と過去（最終氷期最盛期、 約2
万1千年前）の分布を再現した（図−4）。予測され

た現在の分布をみると、中国では間氷期にあたる

現在でも最終氷期でも、分布適地が細かく分断化

されていることが分かる（図−4）。 中国では北緯

22–34度にかけての広大な温帯域が丘陵地帯で占

められており、多くの温帯性植物で代表的な山塊

ごとに固有の葉緑体ハプロタイプ群が検出されて

いる（Qiu et al. 2011）。こうした結果は、少なくと

も最近の氷期－間氷期サイクルにおいて、温帯林

構成種が山塊の上下を垂直移動するだけで、気候

変動をやりすごしてきたことを意味する。

　一方、より高緯度に位置する日本列島や朝鮮半

島では、中国に比べるとハリギリの分布好適地は

水平的に広がっているが、 最終氷期には分布の

北方域で分布適地が消滅した可能性が示された

（Sakaguchi et al. 2012；Sakaguchi et al. 2010）。多く

の温帯性植物の系統地理学的研究において、日本

列島の南部から北部にかけて遺伝的多様性が減少

する傾向が共通することから、本州中部から四国、

九州地域において、 温帯林が安定的に維持され

てきたと考えられている（たとえば、Hiraoka and 
Tomaru 2009；Tomaru et al. 1997）。こうした地域で

は、ハリギリは氷期には日本海側と太平洋側の低

標高域に分布が下降することで分布を維持してい

たのだろう。ここで、中国の状況と異なるのは、

氷期において南日本の温帯林は比較的連続した分

布適地に再集合していた可能性がある点である。

例えば最終氷期において、現在は海峡で隔離され

ている中国地方と九州北部の温帯林は、干上がっ

た大陸棚上で連結していた可能性が示されている 
（Iwasaki et al. 2012）。ハリギリにおいて日本列島の

集団が比較的弱い空間遺伝構造を示した理由の一

つには、氷期には南日本集団で、間氷期には北日

本集団で地理的隔離が働きにくかった可能性があ

るのかもしれない。

最終氷期後の北方への分布拡大

　化石記録によれば、最終氷期最盛期の北日本で

は寒温帯・亜寒帯性の植生が広がっていた（Tsukada 
1983）。北海道ではトウヒ属やグイマツ、ダケカ

ンバ型のカンバ属が増加し、北部地域の低地では

グイマツやハイマツの点在するツンドラ植生が

分布していたとされる。 東北地方でも、 トウヒ

属、チョウセンゴヨウなどの針葉樹が優占してお

り、温帯性落葉広葉樹の分布は極めて少なかった。

よって、現在の北日本に広く分布している温帯林

は後氷期に分布を拡大した結果であると考えられ

ている。

図−4　ハリギリの分布記録， そこから予測した現
在と最終氷期最盛期における分布。Sakaguchi et 
al.（2012）および阪口（2013）より改変。
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　後氷期におきた温帯林の拡大に際し、どこに拡

大の起点となる集団が分布していたのか、という

問題は長年の議論の的になってきた。従来は、最

終氷期に化石が検出された地点を参考にして、温

帯性樹種の分布拡大過程が推察されていたが、近

年では十分に化石が残らないほど小さな分布（隠

蔽逃避地）が北方に点在しており、そうした場所

から分布の拡大が起きたとする考え方が提唱され

ている（Stewart and Lister 2001）。もしこれまでに有

力視されてきたような南方地域よりも北方に逃避

地が存在していたとすれば、後氷期における種の

分布拡大のシナリオが見直されるほか、種の分散

速度の推定が大きく変わることになる （McLachlan 
et al. 2005）。
　図−5には、 マイクロサテライト解析で推定さ

れた北海道のハリギリ集団の遺伝的多様性を地図

上に示した。この図からは、北海道南西部の集団

で最も多様性が高く、北東部にかけて多様性が低

くなる傾向が見て取れる。理論的研究から、樹木

集団の遺伝的多様性は移住の過程で確率的に減少

することが予測されており（Austerlitz and Garnier-
Gere 2003）、北海道で観察されるハリギリの遺伝

的多様性の減少は、おそらく過去の分布拡大の歴

史を反映しているものと考えられる（Sakaguchi et 
al. 2011）。これに従えば、最終氷期最盛期の北海

道の大部分の地域ではハリギリの分布は消滅し、

その後に道南部より南の地域から分布が再拡大し

たと推察される。

　東北地方のハリギリ集団の遺伝構造を、核マイ

クロサテライトマーカーを用いて詳細に解析する

と、太平洋側と日本海側での分化が検出されてい

る（Sakaguchi et al. 2011）。また、分布予測モデル

による解析では、最終氷期最盛期の北東北地方の

沿岸部にハリギリの分布好適地が予測されたこと

からも、脊梁山脈を隔てた集団分化は、この地で

の氷期の隔離分布を反映しているものと考えられ

た。したがって、後氷期におけるハリギリの北方

への分布拡大は、北東北から道南にかけての地域

を起点として始まったと推察できる。同様に近年

の系統地理学的研究においても、最終氷期最盛期

に少なくとも北東北以北に温帯性樹木が分布し

ていた遺伝的証拠が提示されてきている（Hu et al. 
2010；Kimura et al. 2014；Tsuda and Ide 2005）。

おわりに

　本稿ではハリギリを対象とした一連の系統地理

学的研究を紹介した。広大な東アジアで分化して

きたハリギリの遺伝解析を行うことにより、本種

の地域的固有性や集団動態史が過去数十万年間と

いう長期の環境変動を反映して成立したことが示

された。森林内に低密度に点在するハリギリは大

規模に植林されることも少なく、比較的分布量の

多い北海道においても天然生木が利用されている

ため、人為による遺伝構造攪乱の恐れは低い。一

方、中国ではハリギリの速い初期成長が注目され、

緑化木としての植栽やコウヨウザン植林地に共植

えされていると聞く。特に中国南部では強い遺伝

構造が検出されているので、植林によって本種の

遺伝構造が乱されることなく、将来へと存続する

ことが望ましい。

　またハリギリがこれほどまでに広域分布を獲得

できた背景には、高い環境異質性を有する東アジ

アにおいて適応進化を遂げてきたことが寄与して

いると考えられる。実際、北海道の集団（北緯44
度）では冬芽が-70℃までの低温に耐えられるのに

対し、琉球列島の集団（北緯26度）では-10℃まで

の耐凍性しか持たないことが知られている（Sakai 
1977）。本稿で紹介した遺伝構造解析には進化的

に中立と考えられる遺伝マーカーが利用されてい

るが、今後そうした地域適応に関連するゲノム領

域が特定され、その進化に関する知見が深まれば、

樹木の広域分布性を支える遺伝的基盤を理解でき

るだけでなく、将来の環境変動に直面した時の集

図−5　北海道における集団の遺伝的多様性（アレ
リックリッチネス）の地理的変異。Sakaguchi et 
al.（2011）および阪口（2013）より改変。
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団動態をより正確に予測する手掛かりになるので

はないだろうか。
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　前章では、日本に分布する森林樹木14科22属
38種の各樹種において解明された遺伝的多様性と

地理的遺伝構造、およびそれらに基づいて推測あ

るいは統計的に推定された歴史的な分布の拡大・

縮小や分断など、さらには示唆される森林や樹種

の保全と林木育種のありかたなどが詳しく解説さ

れている。本章では、これらの研究成果をレビュー

し、日本における森林樹木の遺伝的多様性と地理

的遺伝構造のパターンについて総括する。

5.1 集団内と集団間の遺伝的多様性

　本書で解説している合計38樹種を対象とした研

究では、核の遺伝マーカーとして、マイクロサテ

ライト（SSR）が最も多い34種で用いられ、次いで

アロザイムが11種、核遺伝子の塩基配列が3種、

CAPS、 一塩基多型（SNP）、ITSがそれぞれ2種、

AFLPが1種で使用された。また、オルガネラの

遺伝マーカーでは、葉緑体DNA（cpDNA）が27種、

ミトコンドリアDNA（mtDNA）が8種で用いられ

た。ヒロハカツラを除く37種においてアロザイム、

SSR、SNP、cpDNAとmtDNAなどを用いて明らか

にされた遺伝的多様性と地理的遺伝構造に関する

主要な結果を表−1に示す。表中には、アロザイム

やSSRで求められた、集団内の遺伝的多様性の程

度を表すHSおよび集団間の遺伝的分化の程度を

表すFST（もしくはGST）とG´STの値が示されてい

る。SSRに限ると、合計33種の解析で用いられた

集団数と座数の平均はそれぞれ23.2と12.2であっ

た。SSRで求められたHSについては、 ほとんど

の樹種が0.5から0.9までの値であることから、集

団内に高い遺伝的多様性を保持していることがわ

かる。しかし、トドマツ、コウヤマキ、ウダイカ

ンバ、モモタマナでは値が低かった（HSはそれぞ

れ0.398、0.320、0.361、0.445）。調べられた座が異

なることに注意が必要であるが、これらの4種は

集団内の遺伝的多様性が低い傾向であることが示

される。トガサワラ（0.568）、シデコブシ（0.719）、
マメナシ（0.66）は絶滅危惧種あるいは希少種にも

かかわらず、集団内の遺伝的多様性が高く保持さ

れていることも示される。また、アロザイムを用

いて調べられた樹種では、オオシラビソで集団内

の遺伝的多様性が著しく低いことがわかる。

　集団内の遺伝的多様性が大きく異なる種間や座

間ではGSTやFSTを比較することができない。標

準化した遺伝的分化の指数であるG´STは、この問

題に対処した尺度であると言われている（Hedrick 
2005）。しかし、G´STは、スギではアロザイムで

0.050、SSRで0.094［それぞれTomaru et al.（1994）と
Kimura et al.（2014）より計算］、ブナではアロザイ

ムで0.047［Tomaru et al.（1997）より計算］、SSRで

0.168（Hiraoka and Tomaru 2009）であった。この差

異は、主にマーカー間の突然変異率の差異に起因

すると思われる。したがって、マーカーが異なる

とG´STの値が変わる可能性があるため、ここでは、

SSRで求められたG´STの値に基づいて集団間の遺

伝的分化程度の比較を行う。G´STの平均は針葉樹

よりも広葉樹で高く、ばらつきも針葉樹よりも広

葉樹で大きかった（G´STの平均±標準偏差はそれ

ぞれ0.194±0.099と0.313±0.189）。針葉樹では、

遺伝的分化がトドマツで著しく低く（0.027）、エゾ

マツ類で高い（0.390）ことが示される。エゾマツ

で遺伝的分化が高いのは、ロシア、中国、韓国に

分布する変種が含まれているからであると考えら

れる。これら2種を除くと、針葉樹のG´STは概し

て0.1から0.2の範囲に収まる。なお、カラマツで

遺伝的分化が高いのは（0.313）、北限集団が本州中

部の集団から著しく分化しているためであり、北

限集団を除くとG´STは0.194に低下する。針葉樹

のG´STに大きなばらつきが見られないのは、ほと

んどの針葉樹は同様の種特性（大きな集団サイズ、

他殖、風媒、風散布種子など）を持つためである

と考えられる。一方、広葉樹では、モクレン属樹

種（コブシ、 シデコブシ、 タムシバで0.504から

0.683）、ケショウヤナギ（0.577）、キシツツジ（0.569）
で特に遺伝的分化が高い。常緑・落葉広葉樹林の

優占種であり、広域に分布するブナ科樹種では、

コナラの遺伝的分化が低いものの（0.055）、ブナ、

ミズナラ、スダジイとツブラジイでは中程度に分

化していることも示される（0.161から0.203）。針

葉樹に比べて広葉樹のG´STのばらつきが大きいの

は、広葉樹においては地理的分布のパターンや交

配様式、種子と花粉の散布様式などの種特性が多
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様であるからと考えられる。

5.2 歴史的な分布の変動および遺伝的多様性

と地理的遺伝構造のパターン

　約260万年前から現在までの第四紀における気

候変動は、種内の遺伝的分化や遺伝構造の形成お

よび新たな種の分岐にとって特に重要であると

考えられている（Hewitt 2000；Comes and Kadereit 
1988）。 第四紀には、4〜10万年の周期で寒冷な

氷期と温暖な間氷期を繰り返すようになった。こ

の気候変動に対して、現在まで生き延びてきた生

物種は分布域を拡大、あるいは縮小して対応して

きた。この分布変動の結果として、現在の分布や

種内の遺伝構造が形成されてきたと考えられてい

る（Hewitt 2000；Comes and Kadereit 1988）。日本列

島における第四紀の植生変動は花粉分析によりよ

く調べられている［第3章「日本の植生史と森林植

生」を参照のこと（安田・三好 1998；高原 2014）］。
温暖な気候を好む樹種は、氷期には南の低地に縮

小分布していて、間氷期には北に分布拡大し、あ

るいは山岳を登り、再び氷期になると南の低地に

後退して逃避地（レフュージア）に逃げ込んだ。一

方、寒冷な気候を好む樹種は、氷期には北方など

の低地に広く分布していて、間氷期には山岳を登

り、再び氷期になると山岳を下って南に分布拡大

した。日本列島における森林樹木の分布の変動に

ついて、一般的に、かつ単純化して記述するなら

ば以上のようになるが、日本列島の地形は複雑で

あり、また、気温や降水量以外にも各樹種の分布

の変動に影響を及ぼしたと考えられる要因（たと

えば、種子散布様式、栄養繁殖、他種との競争関

係など）は樹種によって異なるため、実際に生じ

た分布変動は樹種ごとに検討する必要がある。し

かし、第四紀における各樹種の分布の変動は、現

在の種内に見られる遺伝的多様性や地理的遺伝構

造に反映されていることは間違いないだろう。

　日本に分布する38樹種それぞれの遺伝的多様

性と地理的遺伝構造の論文や第4章の解説をレ

ビューした結果、遺伝的多様性と地理的遺伝構造

には樹種間で比較的共通して見られる以下のよう

なパターンがあることがわかった。

　まず、多くの樹種において、集団の遺伝的多様

性の程度には地理的な傾向があることである（表−

1）。特に顕著なパターンとして、広葉樹では、核

や葉緑体DNAの遺伝的多様性の程度が日本列島

の南または西の集団で高く、北または東の集団で

低くなるという傾向が見られた（コブシ、タムシ

バ、ブナ、コナラ、ミズナラ、スダジイ、ツブラ

ジイ、ウダイカンバ、ハリギリ）。本書では扱っ

ていないトチノキ（Sugahara et al. 2011）、 ケヤキ

（Fukatsu et al. 2012）、ナラガシワ（San Jose-Maldia et 
al. 2017）などにおいてもcpDNAの遺伝的多様性に

は同様の傾向があることが示されている。これは、

第四紀の氷期・間氷期の気候変動下においても、

特に西南日本では広葉樹の集団が比較的安定して

維持されてきたからと考えられる（戸丸2013）。ま

た、言及すべきパターンとして、上記とは逆に、

北または東の集団で高くなるという傾向がハイマ

ツとトドマツで見られた。これらの違いは、上述

の温暖な気候を好む樹種か、寒冷な気候を好む樹

種かの違いに概ね対応している。

　種内の地理的遺伝構造については、G´STの値が

0.027から0.683までと大きな幅があったことに一

致して、構造がほとんど認められないもの（トド

マツなど）から地理的に明瞭な構造があるもの（モ

クレン属樹種など）まで構造の程度には大きな幅

があった（表−1）。広域に分布している樹種のうち、

核の遺伝マーカーで明瞭な地理的遺伝構造を示す

12種について、そのパターンを概念的に日本地図

上に描いたところ（図−1）、これらの樹種において

は種内の地理的遺伝構造には大きく2つのパター

ンがあることがわかった。すなわち、アカマツ、

クロマツ、ハイマツ、コブシ、タムシバ、ヤマザ

クラ、ミズナラ、ウダイカンバ、ハリギリの9種
には、南北に2つか3つに分かれるというパター

ンがあった。ただし、構造を分ける境界の位置は

一致せず、樹種間で異なっていた。もう1つのパ

ターンは、スギ、ブナ、スダジイの3種に見られ、

日本海側と太平洋側に分かれるというものであっ

た。ブナとウダイカンバでは、cpDNAのマーカー

で明らかとなった地理的遺伝構造は、上記の核の

ものとほぼ同様であった。また、ミズナラやコナ

ラのcpDNAでは、東北日本には少数のハプロタイ

プが広域に分布する一方で、西南日本には多数の

ハプロタイプが地域的に偏って分布するという違

いが見られた。Iwasaki et al.（2012）はアカシデ、ツ

リバナ、ホオノキ、ウワミズザクラのcpDNAハプ

ロタイプの地理的分布から、概して日本海側、関

東、西南日本に分かれるという類似した地理的遺

伝構造があることを明らかにしている。
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表−1　日本に分布する37樹種の遺伝的多様性と地理的遺伝構造

樹　　種 核遺伝
マーカー 集団数 座数 HS FST/GST G'ST 遺伝的多様性の地理的傾向 地理的遺伝構造 文　　　献

1 アカマツ gSSR 62 8 0.863 0.013 0.122 核：西南日本の方が高い 核：東北日本、中部日本、西南日本に分かれる Iwaizumi et al. （2013）
2 クロマツ gSSR 49 7 0.782 0.047 0.206 核：西南日本の方が高い 核：東北日本、中部日本、西南日本に分かれる Iwaizumi et al. （2018）
3  ゴヨウマツ 
（キタゴヨウを含む）

アロザイム 16 11 0.259 0.044 0.060 mt： 北海道から東北・中部日本海側（キタゴヨウ）と東北南部太平洋側か
ら西日本（ゴヨウマツ）に分かれる

Tani et al. （2003）

4 ハイマツ アロザイム 18 19 0.225 0.170 0.222 核：北ほど高くなる 核：北（北海道・北東北）と南（南東北から中部）に分かれる Tani et al. （1996）
5  カラマツ 
（北限を除く）

gSSR 14 9 0.713
（0.783）

0.064
（0.048）

0.313
（0.194）

核：北限で著しく低い 核・mt：北限は中部から著しく分化 San Jose-Maldia et al. （2009）; San 
Jose-Maldia （2010）

6 オオシラビソ アロザイム 11 22 0.056 0.144 0.153 核：北ほど低くなる Suyama et al. （1997）
7 トドマツ EST-SSR 25 19 0.398 0.016 0.027 核：東ほど高くなる

mt：東部のみで多型
Tsumura and Suyama （1998）; 
Kitamura et al. （2020）

8 トガサワラ gSSR 7 6 0.568 0.101 0.233 核： 紀伊半島に比べて四国で低い 核：おおよそ四国と紀伊半島に分かれる Tamaki et al. （2018）
9  エゾマツ類 
（エゾマツ、トウヒ、
チョウセントウヒ）

gSSR 33 4 0.735 0.101 0.390 核：分布の端で低い 核： 北海道・ロシア・中国（エゾマツ）、本州（トウヒ）、韓国（チョウセ
ントウヒ）に分かれ、さらにトウヒは本州中部と紀伊半島に分かれ
る

mt： 北海道（エゾマツ）、ロシア・中国（エゾマツ）、韓国（チョウセント
ウヒ）、本州（トウヒ）に分かれる

Aizawa et al. （2007）; Aizawa et al. 
（2009）

10 アカエゾマツ gSSR 8 6 0.609 0.083 0.196 核： サハリン南端部と早池峰山で低い 核：サハリン南端部、北海道、早池峰山に分かれる Aizawa et al. （2015）
11 イラモミ gSSR 9 5 0.594 0.062 0.164 核： 分布の中心に比べて北限地域で低い Aizawa et al. （2008）
12 コウヤマキ EST-SSR 30 8 0.320 0.129 0.193 核： 中部と紀伊半島で高く、四国と九

州で低い
cp： 他の地域に比べて中部で高い

核：中部から中国・四国にかけて緩やかな構造、九州が分化 Worth et al. （2013, 2014）

13 ヒノキ gSSR 25 13 0.780 0.039 0.188 核：北限と南限（屋久島）の集団が分化し、その間は緩やかな構造 Matsumoto et al. （2010）
14 スギ gSSR

EST-SSR
37 20 0.628 0.036 0.098 核： 日本海側（ウラスギ）と太平洋側（オモテスギ）に分かれ、さらに日

本海側は東北北部、中部から中国に、太平洋側は東北から四国まで
の太平洋側、屋久島（オモテスギ）に分かれる

Tsumura et al. （2014）; Kimura et al. 
（2014）

15 コブシ gSSR 23 14 0.762 0.119 0.504 核・cp：南で高く、北で低い 核： 北（北海道、北東北）と南（南東北以南の本州、九州）に分かれ、南
は内部にサブ構造

Tamaki et al. （2019）

16 シデコブシ gSSR 20 10 0.719 0.185 0.683 核： 岐阜県から愛知県中部と三重県の
一部で高く、渥美半島で低い

cp：三重県の一部で高い

核：岐阜県から愛知県中部・三重県、渥美半島に分かれる Ueno et al. （2005）; Tamaki et al. 
（2008）

17 タムシバ gSSR 24 10 0.782 0.133 0.613 核： 分布中心で高く、北と南で比べる
と南で高い

葉緑体：南で高く、北で低い

核： 北（東北から北陸）と南（北陸以南の本州、四国、九州）に分かれ、
両者とも内部にサブ構造

Tamaki et al. （2018）

18 カツラ gSSR 6 5 0.833 0.043 0.300 核：緩やかな遺伝的分化
cp： 北（北海道から中部）と南（中部以南の本州、四国、九州）に分かれ
る

Sato et al. （2006）; Qi et al. （2012）

19 ヤマザクラ gSSR 12 10 0.754 0.043 0.187 核：本州と比べて九州で低い 核： 九州と近畿以東の本州に分かれ、それらの間に遺伝的混合がみられる Tsuda et al.（2009）
20 オオシマザクラ gSSR 7 11 0.62 0.05 0.15 核： 伊豆半島から離れた島ほど低い 核・cp：八丈島とそれ以外に分かれ、核ではさらに内部にサブ構造 Kato et al. （2011）
21  マメナシ 
（アイナシを含む）

gSSR 7 11 0.66 0.135 0.44 核・cp：概して愛知県と三重県に分かれる Kato et al. （2013）

22 ブナ gSSR 23 14 0.839 0.027 0.168 核： 太平洋側で高く、日本海側で低い。
また、日本海側では北ほど低くなる

cp： 北日本で低く、西南日本で高い

核： 日本海側と太平洋側に分かれ、太平洋側はさらに紀伊半島以東と四
国以西に分かれる

cp：中部太平洋側が日本海側の系統であること以外は核の構造と同様

Fujii et al. （2002）; Hiraoka and 
Tomaru （2009）

23 アベマキ gSSR 7 10 0.694 0.025 0.087 齊藤ら （2018）
24 コナラ EST-SSR 43 30 0.591 0.014 0.055 核：弱いが、北ほど低くなる

cp： 東北日本で低く、西南日本で高い
核：南北方向に緩やかな遺伝的分化
cp：東北日本と西南日本に分かれる

Okaura et al. （2007）; San Jose-
Maldia et al. （2017）

25 ミズナラ EST-SSR 36 30 0.695 0.048 0.161 核：北ほど低くなる
cp： 東北日本で低く、西南日本で高い

核：中部以北と近畿以西に分かれ、中部以北では南北方向に遺伝的分化
cp：東北日本と西南日本に分かれる

Okaura et al. （2007）; Ohsawa et al. 
（2011）; 松本 （2015）
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表−1　日本に分布する37樹種の遺伝的多様性と地理的遺伝構造

樹　　種 核遺伝
マーカー 集団数 座数 HS FST/GST G'ST 遺伝的多様性の地理的傾向 地理的遺伝構造 文　　　献

1 アカマツ gSSR 62 8 0.863 0.013 0.122 核：西南日本の方が高い 核：東北日本、中部日本、西南日本に分かれる Iwaizumi et al. （2013）
2 クロマツ gSSR 49 7 0.782 0.047 0.206 核：西南日本の方が高い 核：東北日本、中部日本、西南日本に分かれる Iwaizumi et al. （2018）
3  ゴヨウマツ 
（キタゴヨウを含む）

アロザイム 16 11 0.259 0.044 0.060 mt： 北海道から東北・中部日本海側（キタゴヨウ）と東北南部太平洋側か
ら西日本（ゴヨウマツ）に分かれる

Tani et al. （2003）

4 ハイマツ アロザイム 18 19 0.225 0.170 0.222 核：北ほど高くなる 核：北（北海道・北東北）と南（南東北から中部）に分かれる Tani et al. （1996）
5  カラマツ 
（北限を除く）

gSSR 14 9 0.713
（0.783）

0.064
（0.048）

0.313
（0.194）

核：北限で著しく低い 核・mt：北限は中部から著しく分化 San Jose-Maldia et al. （2009）; San 
Jose-Maldia （2010）

6 オオシラビソ アロザイム 11 22 0.056 0.144 0.153 核：北ほど低くなる Suyama et al. （1997）
7 トドマツ EST-SSR 25 19 0.398 0.016 0.027 核：東ほど高くなる

mt：東部のみで多型
Tsumura and Suyama （1998）; 
Kitamura et al. （2020）

8 トガサワラ gSSR 7 6 0.568 0.101 0.233 核： 紀伊半島に比べて四国で低い 核：おおよそ四国と紀伊半島に分かれる Tamaki et al. （2018）
9  エゾマツ類 
（エゾマツ、トウヒ、
チョウセントウヒ）

gSSR 33 4 0.735 0.101 0.390 核：分布の端で低い 核： 北海道・ロシア・中国（エゾマツ）、本州（トウヒ）、韓国（チョウセ
ントウヒ）に分かれ、さらにトウヒは本州中部と紀伊半島に分かれ
る

mt： 北海道（エゾマツ）、ロシア・中国（エゾマツ）、韓国（チョウセント
ウヒ）、本州（トウヒ）に分かれる

Aizawa et al. （2007）; Aizawa et al. 
（2009）

10 アカエゾマツ gSSR 8 6 0.609 0.083 0.196 核： サハリン南端部と早池峰山で低い 核：サハリン南端部、北海道、早池峰山に分かれる Aizawa et al. （2015）
11 イラモミ gSSR 9 5 0.594 0.062 0.164 核： 分布の中心に比べて北限地域で低い Aizawa et al. （2008）
12 コウヤマキ EST-SSR 30 8 0.320 0.129 0.193 核： 中部と紀伊半島で高く、四国と九

州で低い
cp： 他の地域に比べて中部で高い

核：中部から中国・四国にかけて緩やかな構造、九州が分化 Worth et al. （2013, 2014）

13 ヒノキ gSSR 25 13 0.780 0.039 0.188 核：北限と南限（屋久島）の集団が分化し、その間は緩やかな構造 Matsumoto et al. （2010）
14 スギ gSSR

EST-SSR
37 20 0.628 0.036 0.098 核： 日本海側（ウラスギ）と太平洋側（オモテスギ）に分かれ、さらに日

本海側は東北北部、中部から中国に、太平洋側は東北から四国まで
の太平洋側、屋久島（オモテスギ）に分かれる

Tsumura et al. （2014）; Kimura et al. 
（2014）

15 コブシ gSSR 23 14 0.762 0.119 0.504 核・cp：南で高く、北で低い 核： 北（北海道、北東北）と南（南東北以南の本州、九州）に分かれ、南
は内部にサブ構造

Tamaki et al. （2019）

16 シデコブシ gSSR 20 10 0.719 0.185 0.683 核： 岐阜県から愛知県中部と三重県の
一部で高く、渥美半島で低い

cp：三重県の一部で高い

核：岐阜県から愛知県中部・三重県、渥美半島に分かれる Ueno et al. （2005）; Tamaki et al. 
（2008）

17 タムシバ gSSR 24 10 0.782 0.133 0.613 核： 分布中心で高く、北と南で比べる
と南で高い

葉緑体：南で高く、北で低い

核： 北（東北から北陸）と南（北陸以南の本州、四国、九州）に分かれ、
両者とも内部にサブ構造

Tamaki et al. （2018）

18 カツラ gSSR 6 5 0.833 0.043 0.300 核：緩やかな遺伝的分化
cp： 北（北海道から中部）と南（中部以南の本州、四国、九州）に分かれ
る

Sato et al. （2006）; Qi et al. （2012）

19 ヤマザクラ gSSR 12 10 0.754 0.043 0.187 核：本州と比べて九州で低い 核： 九州と近畿以東の本州に分かれ、それらの間に遺伝的混合がみられる Tsuda et al.（2009）
20 オオシマザクラ gSSR 7 11 0.62 0.05 0.15 核： 伊豆半島から離れた島ほど低い 核・cp：八丈島とそれ以外に分かれ、核ではさらに内部にサブ構造 Kato et al. （2011）
21  マメナシ 
（アイナシを含む）

gSSR 7 11 0.66 0.135 0.44 核・cp：概して愛知県と三重県に分かれる Kato et al. （2013）

22 ブナ gSSR 23 14 0.839 0.027 0.168 核： 太平洋側で高く、日本海側で低い。
また、日本海側では北ほど低くなる

cp： 北日本で低く、西南日本で高い

核： 日本海側と太平洋側に分かれ、太平洋側はさらに紀伊半島以東と四
国以西に分かれる

cp：中部太平洋側が日本海側の系統であること以外は核の構造と同様

Fujii et al. （2002）; Hiraoka and 
Tomaru （2009）

23 アベマキ gSSR 7 10 0.694 0.025 0.087 齊藤ら （2018）
24 コナラ EST-SSR 43 30 0.591 0.014 0.055 核：弱いが、北ほど低くなる

cp： 東北日本で低く、西南日本で高い
核：南北方向に緩やかな遺伝的分化
cp：東北日本と西南日本に分かれる

Okaura et al. （2007）; San Jose-
Maldia et al. （2017）

25 ミズナラ EST-SSR 36 30 0.695 0.048 0.161 核：北ほど低くなる
cp： 東北日本で低く、西南日本で高い

核：中部以北と近畿以西に分かれ、中部以北では南北方向に遺伝的分化
cp：東北日本と西南日本に分かれる

Okaura et al. （2007）; Ohsawa et al. 
（2011）; 松本 （2015）
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樹　　種 核遺伝
マーカー 集団数 座数 HS FST/GST G'ST 遺伝的多様性の地理的傾向 地理的遺伝構造 文　　　献

26 ウバメガシ gSSR 24 11 0.550 0.097 0.209 核：室戸岬以東と以西に分かれ、瀬戸内海ではそれらが入り混じる
cp：核の構造にほぼ対応

Harada et al. （2018）

27  スダジイ 
（オキナワジイを含む）

EST-SSR 40 32 0.606 0.069 0.178 核： 九州と琉球諸島でやや高い 核： 日本海側、太平洋側の四国以東、以西（スダジイ）、琉球（オキナワジイ）
に分かれる

Aoki et al. （2014, 2019）

27  ツブラジイ 
（タカサゴジイを含む）

EST-SSR 17 32 0.706 0.057 0.203 核：ツブラジイは九州で高い 核：ツブラジイとタカサゴジイに分かれる Aoki et al. （2014）

28 ウダイカンバ gSSR 23 11 0.361 0.062 0.100 核：北ほど低くなる 核・cp：北（北海道から東北北部）と南（東北南部から中部）に分かれる Tsuda and Ide （2005）; Tsuda and Ide 
（2010）

29 ケショウヤナギ gSSR 14 8 0.603 0.232 0.577 核：長野県が非常に低い 核： カムチャッカ・サハリン、沿海州、紋別市、十勝、浦河市、長野県
に分かれる

cp：カムチャッカ・サハリン、沿海州、北海道・長野県に分かれる

Nagamitsu et al. （2014）

30 モモタマナ gSSR 22 10 0.445 0.125 0.217 cp：聟島・父島と母島に分かれる
核： cpと同様にまず聟島・父島と母島に分かれ、さらにそれぞれの内部

にサブ構造がある

Setsuko et al. （2017）

31 ハゼノキ gSSR 13 8 0.521 0.150 0.331 核：琉球諸島でやや低い 核とcp： 本州・四国・九州と琉球諸島に分かれ、琉球諸島は北部と南部
に分かれる

Hiraoka et al. （2018）

32 オンツツジ gSSR 16 5 0.85 0.07 0.48 核： 紀伊半島・四国と九州・済州島に分かれ、後者はさらに九州と済州
島に分かれる

cp：紀伊半島・四国と九州・済州島に分かれる

Yoichi and Tomaru （2014）; 
Yoichi et al. （2016）

33 サツキ 核：本州と屋久島に分かれる Yoichi et al. （2018）
34 キシツツジ gSSR 33 4 0.800 0.111 0.569 核：中国と四国に分かれる Kondo et al. （2009）
35 ヤチダモ gSSR 9 15 0.660 0.084 0.267 核：本州太平洋側が低い 核： 北海道・下北半島と本州に分かれ、さらに本州は日本側と太平洋側

に分かれる
Hu et al. （2010）

36 ハリギリ gSSR 46 6 0.781 0.063 0.402 核： 中国や四国で高く、北海道で低い。
また、北海道では北東ほど低くなる

核：中部以北と以南、沖縄諸島に分かれる
cp：屋久島以北と沖縄諸島に分かれる

Sakaguchi et al. （2011, 2012）

樹種名の前の数字は第4章の解説番号に対応している。下線の引いてある文献において核の遺伝マーカーで求
められた、集団内の平均遺伝子多様度（HS）、遺伝的分化の指数（FSTもしくはGST）、標準化した遺伝的分化の
指数（G'ST； Hedrick 2005）を示す。また、その際の集団数と座数も示す。値は文献から引用、あるいは文献に

　日本列島に分布している森林樹木は、氷期・間

氷期の気候変動下において、同じような分布の変

動を経験していることにより、遺伝的多様性の地

理的傾向や地理的遺伝構造が類似する可能性があ

る。したがって、上記のパターンは、第四紀にお

ける各樹種に共通した分布の変動を反映している

のかもしれない。

5.3　今後の展望

　わが国における森林樹木の遺伝的多様性と地理

的遺伝構造に関する研究は、 これまでは、 核の

SSRやcpDNAの塩基配列データを用いたものが

主流であった。しかし、世界的には、次世代シー

ケンサー（NGS）を利用し、ゲノムワイドな多数

のSNPや配列データに基づいて解析する集団ゲ

ノミクスの研究がすでに主流である。多数のSNP
を得る方法としてはRAD-seq法（Baird et al. 2008）
やMIG-seq法（Suyama and Matsuki 2015）などがあ

り、 森林樹木のような非モデル生物にも適用可

能である（第1章「森林樹木の遺伝マーカー開発と

遺伝的多様性研究の歴史」）。さらに、将来的には

NGSを利用して全ゲノムをシーケンスするリシー

ケンス解析が主流になると思われるが、RAD-seq
などのゲノム縮約法は、リシーケンス解析が一般

的になるまでの過渡期を支える有効な手法である

だろう。ただし、全ゲノム情報がないままに用い

るゲノム縮約法では、適切なエラーやバイアスの

除去が下流の解析に大きな影響を与えることも指

摘されているので注意が必要である（Arnold et al. 
2013）。日本の森林樹木の遺伝的多様性研究でも、

すでに多数のSNPを用いた研究が出始めている

（たとえばTsumura et al. 2014; Yoichi et al. 2018）。そ

表−1（続き）
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樹　　種 核遺伝
マーカー 集団数 座数 HS FST/GST G'ST 遺伝的多様性の地理的傾向 地理的遺伝構造 文　　　献

26 ウバメガシ gSSR 24 11 0.550 0.097 0.209 核：室戸岬以東と以西に分かれ、瀬戸内海ではそれらが入り混じる
cp：核の構造にほぼ対応

Harada et al. （2018）

27  スダジイ 
（オキナワジイを含む）

EST-SSR 40 32 0.606 0.069 0.178 核： 九州と琉球諸島でやや高い 核： 日本海側、太平洋側の四国以東、以西（スダジイ）、琉球（オキナワジイ）
に分かれる

Aoki et al. （2014, 2019）

27  ツブラジイ 
（タカサゴジイを含む）

EST-SSR 17 32 0.706 0.057 0.203 核：ツブラジイは九州で高い 核：ツブラジイとタカサゴジイに分かれる Aoki et al. （2014）

28 ウダイカンバ gSSR 23 11 0.361 0.062 0.100 核：北ほど低くなる 核・cp：北（北海道から東北北部）と南（東北南部から中部）に分かれる Tsuda and Ide （2005）; Tsuda and Ide 
（2010）

29 ケショウヤナギ gSSR 14 8 0.603 0.232 0.577 核：長野県が非常に低い 核： カムチャッカ・サハリン、沿海州、紋別市、十勝、浦河市、長野県
に分かれる

cp：カムチャッカ・サハリン、沿海州、北海道・長野県に分かれる

Nagamitsu et al. （2014）

30 モモタマナ gSSR 22 10 0.445 0.125 0.217 cp：聟島・父島と母島に分かれる
核： cpと同様にまず聟島・父島と母島に分かれ、さらにそれぞれの内部
にサブ構造がある

Setsuko et al. （2017）

31 ハゼノキ gSSR 13 8 0.521 0.150 0.331 核：琉球諸島でやや低い 核とcp： 本州・四国・九州と琉球諸島に分かれ、琉球諸島は北部と南部
に分かれる

Hiraoka et al. （2018）

32 オンツツジ gSSR 16 5 0.85 0.07 0.48 核： 紀伊半島・四国と九州・済州島に分かれ、後者はさらに九州と済州
島に分かれる

cp：紀伊半島・四国と九州・済州島に分かれる

Yoichi and Tomaru （2014）; 
Yoichi et al. （2016）

33 サツキ 核：本州と屋久島に分かれる Yoichi et al. （2018）
34 キシツツジ gSSR 33 4 0.800 0.111 0.569 核：中国と四国に分かれる Kondo et al. （2009）
35 ヤチダモ gSSR 9 15 0.660 0.084 0.267 核：本州太平洋側が低い 核： 北海道・下北半島と本州に分かれ、さらに本州は日本側と太平洋側

に分かれる
Hu et al. （2010）

36 ハリギリ gSSR 46 6 0.781 0.063 0.402 核： 中国や四国で高く、北海道で低い。
また、北海道では北東ほど低くなる

核：中部以北と以南、沖縄諸島に分かれる
cp：屋久島以北と沖縄諸島に分かれる

Sakaguchi et al. （2011, 2012）

示されている値や遺伝子型データから新たに計算したものである。遺伝的多様性の地理的傾向と地理的遺伝構
造では、核だけでなく、葉緑体DNA（cp）やミトコンドリアDNA（mt）の解析で明らかになった主要な結果も示す。
gSSR：ゲノミックSSR（マイクロサテライト）、EST-SSR：発現配列タグSSR。

のような集団ゲノミクス研究により、より詳細で

正確な遺伝的多様性と地理的遺伝構造が明らかに

されると考えられる。さらに、過去の分布を推定

する生態ニッチモデリングや、過去の個体群動態

（デモグラフィー）を推定するコアレセントシミュ

レーションなどの手法を組み合わせることによ

り、過去の地理的分布の変動もより詳細でかつ確

からしい推定ができるようになると期待される。

　ゲノムワイドな多数のSNPや配列データに基

づいて解析する集団ゲノミクス研究の大きな利点

として、 これまでは明らかにできなかった、 環

境適応に関わる遺伝的背景を明らかにすること

ができる点があげられる（Vitti et al. 2013; Hoban et 
al. 2016）。本書で取り上げたような広域に分布す

る樹種では、しばしば局所環境への適応が認めら

れるが、どのような遺伝的変異で適応しているか

は残念ながらほとんどわかっていない。現在起き

ている急激な気候変動に対する森林樹木の適応性

に関する集団ゲノミクス研究は、気候変動のリス

クを評価し、その緩和策を検討するための重要な

知見を提供するため、森林保全ならびに育種の観

点からも優先度の高い研究であると考えられる

（Neale and Kremer 2011）。したがって、森林樹木を

対象とした遺伝的多様性研究のもう一つの方向性

は、この森林樹木の適応的変異の解明にあるだろ

う。

　将来、以上で述べたような研究を行うことによ

り、日本列島の森林の成り立ちや森林を構成して

いる樹種の進化をより深く理解し、また、その知

見を森林生態系の保全や林木育種に活かすことが

強く期待される。
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1 アカマツ 2 クロマツ 4 ハイマツ

14 スギ 15 コブシ 17 タムシバ

19 ヤマザクラ 22 ブナ 25 ミズナラ

27 スダジイ 28 ウダイカンバ 36 ハリギリ

図−1　日本に広域に分布する12樹種において核の遺伝マーカーで明らかとなった地理的遺伝構造のパターン。
表−1に示した文献および本書第4章の解説に基づき明瞭な地理的遺伝構造を示す12種について、そのパター
ンを概念的に示した。これらのパターンは今後の研究によって修正される可能性がある。樹種名の前の番号
は第4章の解説番号に対応している。
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いと考えている。

近藤 俊明（こんどう としあき）

2019年から国際農林水産業研究センターで主任

研究員を務める。「オーストラリア大陸中央部の

オアシスにだけ生育する植物はいったいどこから

やってきたのか？」、「高さ60 mに達する熱帯雨林

ではどんな昆虫が花粉を運んでいるのか？」、「熱

帯雨林の保全とプランテーション経営の両立をど

のように達成するのか？」など、現地の研究者や

先住民と一緒に行う野外調査と遺伝解析から、生

物の進化の歴史や生態の解明およびその保全に取

り組む。

齊藤 陽子（さいとう ようこ）

東京大学大学院農学生命科学研究科准教授。専門

は森圏管理学。主に日本産森林樹木種の広域的な

遺伝構造と分布変遷の推定および地域内の遺伝構

造とその成立要因の解明に取り組んできた。また

樹木の繁殖、特に保全を念頭に置いた個体数の少

ない小集団の繁殖実態や、近縁の樹種間の交雑と

形態変異の関係について調査を行っている。さら

に、人間が古来より利用してきたクヌギなどの樹

種の広域的な遺伝構造や遺伝的特徴を明らかにし

て人為の影響を推定することを試み、そこから得

られる知見をこれからの人間社会と森林とのより

良い関係を構築するために生かしていきたいと考

えている。

阪口 翔太（さかぐち しょうた）

京都大学大学院人間・環境学研究科助教。専門は

分子マーカーを用いた植物の種分化研究。近年は、

全ゲノム分析により種分化遺伝子を特定する研究

や、特殊環境における生態型の平行進化研究、多

雪地帯の植物の比較系統地理研究を推進してい

る。主著として、『系統地理学』（共著、文一総合

出版）『「中尾佐助 照葉樹林文化論」の展開』（共著、

北海道大学出版会）などがある。

鈴木 節子（すずき せつこ）

国立研究開発法人森林研究・整備機構森林総合研

究所主任研究員。専門は保全生態学、森林遺伝学、

島嶼生態学。希少樹木種の保全遺伝学的研究で学

位を取得。現在は、小笠原諸島の樹木種の遺伝構

造や種分化の研究、樹木種のDNAバーコードデー

タベースの構築に携わっている。主著に『小笠原

諸島における植栽木の種苗移動に関する遺伝的ガ

イドライン』（共著、森林総合研究所）。

陶山 佳久（すやま よしひさ）

東北大学大学院農学研究科教授。専門は森林分子

生態学、植物保全遺伝学。世界の生物多様性ホッ

トスポットや日本の各地域に残された森林植物・

絶滅危惧種を対象として、それらの種多様性・遺

伝的多様性の保全を目的とした研究などを行って

いる。また、新たなDNA分析技術開発などを行い、

高精度な種・産地・品種・個体の識別などに役立

てている。主著に『生態学者が書いたDNAの本』

（共著、文一総合出版）、『Single-Pollen Genotyping』
（共編著、Springer）、『森の分子生態学』、『森の分子

生態学2』、『地図でわかる樹木の種苗ガイドライ

ン』（いずれも共編著、文一総合出版）など。

谷 尚樹（たに なおき）

国際農林水産業研究センター林業領域主任研究

員、 筑波大学生命環境系教授（連携大学院）。 筑

波大学大学院でのゴヨウマツ類の集団遺伝学的研

究、森林総合研究所でのスギゲノム、小笠原諸島
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での保全遺伝学研究を経て、現在は、国際農林水

産業研究センターに在籍し、主に東南アジア熱帯

地域の分子生態学研究手法を用いた持続的な森林

管理技術の研究を行うとともに、気候変動適応を

目指した熱帯林業樹種の林木育種技術の開発を

行っている。また、筑波大学教授（連携大学院）を

務め、東南アジア諸国の大学・研究機関との共同

研究を通じて、熱帯樹木における森林遺伝学研究

の普及を行っている。主著として『森の分子生態

学2』（共著、文一総合出版）など。

玉木 一郎（たまき いちろう）

岐阜県立森林文化アカデミー准教授。専門は森林

遺伝学。森林文化アカデミーでは、未来の森林技

術者たちに、樹木同定や植栽苗の育苗、林木育種、

樹木の生態・生理などを教えている。そのかたわ

らで、東海地方のモクレン属やコナラ属、シャク

ナゲなどを対象に、種間交雑や地理的変異、過去

の集団動態などに関する研究を行ってきた。また

10年ほど前から、研究対象種の一つである希少樹

木シデコブシの小面積皆伐による保全活動も行っ

ている。

玉城 聡（たまき さとし）

森林総合研究所林木育種センター主任研究員。林

木育種学と希少樹種の保全遺伝学が専門。前者に

ついては成長、着花性および抵抗性について選抜

方法の改善や改良効果の試算に取り組んできた。

後者については希少樹種の地理的遺伝構造に関す

る研究や保全遺伝学的研究を進めている。

津田 吉晃（つだ よしあき）

筑波大学生命環境系山岳科学センター菅平高原実

験所准教授。専門は集団遺伝学、分子生態学、生

物地理学、山岳科学。大陸スケールから地域スケー

ル、熱帯から寒帯、山から海まで世界各地の森林

樹木・植物の集団遺伝学的動態の研究を行ってき

た。最近では対象生物を魚類、哺乳類、昆虫、菌

類などにも広げ、生態系としての分布変遷、環境

適応能力評価について研究している。また遺伝学、

ゲノミクスだけでなく、地質学、土壌学、人文地

理学、観光学など分野横断型の研究展開により、

生態系管理・保全や野生動物の保護管理に取り組

んでいる。主著『教養としての森林学』（共著、文

永堂出版）、『森の分子生態学2』（共著、文一総合出

版）など。

津村 義彦（つむら よしひこ）

筑波大学生命環境系山岳科学センター教授（山岳

科学センター長）。専門は森林遺伝学、分子生態

学。森林の保全や持続的な利用を目的とした、森

林植物の遺伝的多様性、系統地理学的研究、交配

様式、種分化などの研究を、日本を中心として東

アジア、東南アジアでも行ってきた。特にスギに

ついては重点的に研究を行ってきた。現在は産地

試験林などを活用した樹木の環境適応の遺伝学的

研究を行っている。主著『森の分子生態学2』（編著、

文一総合出版）、『地図でわかる樹木の種苗移動ガ

イドライン』（編著、文一総合出版）など。

戸丸 信弘（とまる のぶひろ）

名古屋大学大学院生命農学研究科教授。専門は森

林遺伝学、集団遺伝学、分子生態学。森林樹木の

遺伝的多様性と集団構造、種間交雑、繁殖などに

関する研究を行ってきた。絶滅危惧樹木の保全遺

伝学的研究にも取り組む。最近は、集団ゲノミク

スの手法を用いて適応的遺伝変異の解明を目指し

た研究も行っている。主著『森林遺伝育種学』（共

著、文永堂出版）、『ブナ林再生の応用生態学』（共

著、文一総合出版）など。

永光 輝義（ながみつ てるよし）

国立研究開発法人森林研究・整備機構森林総合研

究所樹木分子遺伝研究領域領域長。専門は集団遺

伝学・生態学。樹木の遺伝学とハナバチの生態学

の二足のわらじで歩んできた。ハナバチに関して

は、マレーシアの熱帯雨林でハリナシバチの群集

を、北海道で外来マルハナバチの種間関係を研究

してきた。樹木の系統地理学と集団遺伝学に関し

ては、カバノキやヤナギの隔離分布やサクラやナ
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ラの種間交雑を研究している。また、見捨てられ

た産地試験地を活用して、カラマツ、アカマツ、

ミズナラの局所適応を解明してきた。最近は、種

間交雑によって浸透した遺伝子が選択される適応

的浸透をミズナラで調べている。

原田 光（はらだ こう）

前愛媛大学農学部森林資源学専門教育コース教

授。専門は集団遺伝学、森林の分子生態学。森林

の保全と再生を目指して、東南アジア熱帯フタバ

ガキ林、琉球列島およびベトナムのマングローブ

林、および日本列島のブナ科樹木集団の遺伝的多

様性に関する研究を行ってきた。主な著作に『林

木の集団遺伝学入門』（単著、社団法人林木育種協

会）、『森林遺伝育種学』（共著、文永堂出版）など。

平岡 裕一郎（ひらおか ゆういちろう）

静岡県立農林環境専門職大学生産環境経営学部准

教授。専門は林木育種・森林遺伝。博士（農学）。

森林総合研究所林木育種センター在職中からハゼ

ノキの遺伝育種研究に携わる。近年は主にスギ精

英樹の次世代化、ゲノム育種、樹木生理、施業方法、

検定林の3次元計測手法に関する研究など幅広く

行う。著書に『低コスト再造林への挑戦』（日本林

業調査会）、『森林学の百科事典』（丸善出版、とも

に分担執筆）。

松本 麻子（まつもと あさこ）

国立研究開発法人森林研究・整備機構森林総合研

究所広報普及科長。トマトの育種から研究者人生

をスタートし、森林総合研究所の研究員になって

からは森林遺伝育種学を専門として現在に至る。

針葉樹、広葉樹を問わず、多くの樹種で分子マー

カーを用いたクローン識別、種識別、遺伝構造の

解明、遺伝子連鎖地図の作成などを行ってきた。

最近取り組んでいる研究課題は、サクラの形質と

遺伝子（型）との関連についてである。

Worth James Raymond Peter （ワース ジェームズ 

レイモンド ピーター）

国立研究開発法人森林研究・整備機構森林総合研

究所主任研究員。専門は系統地理学、保全遺伝学、

種分布モデル。特に針葉樹や古代の植物種に関心

を持っている。最近は日本の亜高山植物の隔離さ

れた南限集団の遺伝的多様性や遺伝的差異の解明

を目指した研究も行っている。

渡辺 洋一（わたなべ よういち）

千葉大学大学院園芸学研究院特任助教。種多様性

の創出過程の解明や種や生態系の管理保全に興味

があり、多くの種が日本列島に分布するツツジ科

ツツジ属や園芸利用される植物の野生種を中心に

研究を行っている。著書『ツツジ・シャクナゲハ

ンドブック』（共著、文一総合出版）など。
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Abies
 amabilis ……………………………………… 47
 firma …………………………………………… 46
 gracilis ………………………………………… 52
 homolepis ……………………………………… 46
 mariesii ………………………………………… 46
 nephrolepis …………………………………… 52
 sachalinensis……………………………… 46, 52
 veitchii …………………………………… 46, 52
Betula
 alnoides …………………………………… 173
 ermanii ……………………………………… 176
 grossa ………………………………… 115, 176
 maximowicziana ……………………117, 151, 173
 platyphylla ………………………………… 176
Castanopsis
 carlesii ……………………………………… 164
 cuspidata …………………………………… 164
  var. carlesii …………………………… 164
  var. cuspidata ………………………… 164
 sieboldii ……………………………164, 166, 167
  subsp. lutchuensis ……………………… 164
  subsp. sieboldii ………………………… 164
  var. lutchuensis ………………………… 164
  var. sieboldii …………………………… 164
Cerasus
 jamasakura ………………………………… 115
 speciosa …………………………………… 122
Cercidiphyllum
 japonicum …………………………………… 110
 magnificum ………………………………… 110
Chamaecyparis
 obtusa ………………………………… 48, 57, 85
Cryptomeria
 japonica ……………………………… 48, 57, 90
  var. radicans ……………………………… 90
  var. sinensis ……………………………… 90
 fortunei → Cryptomeria japonica var. sinensis
  　　　　　 ……………………………… 90
Fagus
 crenata ……………………………… 52, 132, 149
 japonica …………………………………… 132
 microcarpa ………………………………… 222
Fraxinus
 angustifolia ………………………………… 215
 excelsior …………………………………… 215

 mandshurica ………………………………… 215
  var. japonica …………………………… 215
 nigra ………………………………………… 215
 platypoda …………………………………… 215
Kalopanax
 septemlobus ………………………………… 221
  var. lutchuensis ………………………… 221
  f. maximowiczii ………………………… 221
Larix
 decidua ………………………………………… 42
 gmelinii ………………………………………… 41
  var. japonica ……………………………… 41
 kaempferi ………………………………… 41, 42
 laricina ………………………………………… 41
 olgensis ………………………………………… 41
 potaninii ……………………………………… 42
 sibirica ………………………………………… 41
Magnolia
 amoena ……………………………………… 100
 kobus ………………………………………… 96
  var. borealis ……………………………… 96
  var. kobus ………………………………… 96
  f. pseudokobus …………………………… 97
 pseudokobus → Magnolia kobus f. pseudokobus
  　　　　　　 …………………………… 96
 salicifolia …………………………………… 105
  var. tokumotona ……………………… 106
 sinostellata ………………………………… 100
 stellata ……………………………………… 100
 zenii  ………………………………………… 100
Neobalanocarpus
 heimii ………………………………………… 5
Picea
 alcoquiana …………………………………… 74
 	 var. acicularis …………………………… 74
 	 var. reflexa ……………………………… 74
 glehnii …………………………………… 52, 68
 jezoensis ……………………………52, 62, 65, 68
  var. hondoensis ……………………… 62, 70
  f. ozeensis……………………………………… 65
  var. jezoensis ………………………… 62, 68
  f. takedae… …………………………………… 65
  var. koreana ……………………………… 62
 koyamae ……………………………………… 74
 ×notha ……………………………………… 71
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Pinus
 albicaulis ……………………………………… 36
 amamiana ……………………………………… 35
 armandii ………………………………… 30, 36
  var. amamiana …………………… 30, 35, 36
 cembra …………………………………… 30, 36
 dalatensis ……………………………………… 30
 densiflora ……………………………… 19, 25, 57
  f. umbraculifera ………………………… 19
 fenzeliana ……………………………………… 30
 ×hakkodensis …………………………… 30, 36
 koraiensis ……………………………… 30, 35, 36
 kwangtungensis ……………………………… 30
 luchuensis ………………………………… 19, 25
 morrisonicola ………………………………… 30
 parviflora ………………………………… 30, 35
  var. pentaphylla …………………… 30, 36
 protodiphylla ………………………………… 35
 pumila …………………………… 30, 35, 48, 175
  var. kubinaga ……………………… 31, 36
 sibirica ………………………………………… 36
 sylvestris ………………………………… 19, 25
 tabuliformis …………………………………… 25
 thunbergii ………………………………… 19, 25
 trifolia ………………………………………… 35
 wangii ………………………………………… 30
 yunnanensis …………………………………… 25
Prunus
 jamasakura → Cerasus jamasakura ……… 115
Pseudotsuga
 japonica ……………………………………… 57
 menziesii ……………………………………… 57
Pyrus
 calleryana var. dimorphophylla …………… 127
 ×uyematsuana …………………………… 127
Quercus
 acrodonta …………………………………… 157
 aliena ………………………………… 144, 149
 crispula ………………………………… 144, 149
 dentata ………………………………… 144, 149

 macrocarpa …………………………………… 5
 mongolica …………………………………… 152
  var. crispula …………………………… 149
 phillyraeoies ………………………………… 157
 serrata ………………………………… 144, 149
 variabilis …………………………………… 138
Rhododendron
 indicum ………………………………… 204, 210
 japonoheptamerum var. hondoense ………… 210
 macrosepalum ……………………………… 210
 ripense ………………………………… 204, 209
 weyrichii ……………………………… 118, 199
  f. purpureum …………………………… 200
Rhus
 succedanea → Toxicodendron succedaneum
  　　　　　　 ………………………… 192
Salix		
 arbutifolia  ………………………………… 180
 caprea ……………………………………… 181
 cardiophylla ………………………………… 180
 nummularia ………………………………… 181
Sciadopitys
 verticillata ……………………………………… 78
Terminalia
 catappa ……………………………………… 187
Toxicodendron
 radicans subsp. orientale …………………… 192
 succedaneum ……………………………… 192
  var. dumortieri ………………………… 192
 sylvestre …………………………………… 192
 trichocarpum ……………………………… 192
 vernicifluum ………………………………… 192
Tsuga
 diversifolia …………………………………… 47
	 sieboldii ……………………………………… 47
Zanthoxylum
 ailanthoides ………………………………… 118
Zelkova
 serrata ……………………………………… 154
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【ア行】
アイナシ……………………………127, 128, 129, 130
アオナシ………………………………………… 127
アオモリトドマツ → オオシラビソ …………… 46
アカエゾマツ……………………………52, 65, 66, 68
アカシデ………………………………………… 229
アカマツ…………………… 19, 25, 26, 27, 28, 57, 229
アシウスギ………………………………………… 90
アシタカツツジ ………………………………… 206
アスナロ…………………………………………… 85
アベクヌギ → アベマキ ……………………… 138
アベマキ………………………………………… 138
アマギツツジ…………………………………… 199
アメリカカラマツ………………………………… 41
アンナンウルシ ………………………………… 192

イヌナシ → マメナシ ………………………… 127
イヌブナ………………………………………… 132
イラモミ…………………………………………… 74

ウダイカンバ…………… 117, 120, 151, 173, 228, 229
ウツクシマツ……………………………………… 19
ウバメガシ……………………………………… 157
ウラジロモミ……………………………46, 47, 48, 74
ウラスギ → スギ …………………………… 92, 93
ウルシ…………………………………………… 192
ウワミズザクラ ………………………………… 229
ウンナンマツ……………………………………… 25

エゾマツ …………………17, 52, 62, 68, 69, 70, 71, 228
エゾマメヤナギ ………………………………… 181
エドヒガン……………………………………… 115

オオシマザクラ ………………………………… 122
オオシラビソ…………………………35, 46, 110, 228
オオバヤナギ……………………………180, 181, 184
オオヤマザクラ ………………………………… 115
オキナワジイ………………………………… 17, 164
オゼトウヒ………………………………………… 65
オモテスギ → スギ ………………………… 92, 93
オンツツジ………………………………… 118, 199

【カ行】
カシワ…………………… 140, 144, 146, 149, 151, 154
カスミザクラ……………………………115, 118, 122
カッチマツ………………………………………… 20
カツラ…………………………………………… 110
カラスザンショウ……………………………… 118

カラマツ……………………………… 41, 68, 76, 228

キシツツジ………………………………204, 209, 228
キタコブシ………………………………………… 96
キタゴヨウ………………………………… 30, 36, 37
キヨスミミツバツツジ………………………… 200
キリシママツ……………………………………… 20
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