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Ⅰ． はじめに 

 わが国において林業といえば人工林における集約的木材生産を想起することがほと

んどであろう。しかし、北海道を中心に針葉樹天然林の伐採は引き続き行なわれており、

森林の持続性に配慮した伐採を行なっているとしても、その影響は何らかの形で伐採対

象樹種に及んでいると考えられる。また、有用な広葉樹は高価に取引されているが、そ

れらのほぼ全てが天然林から伐出されるものである。こうした広葉樹種は、資源量も不

明でまたその繁殖や更新についても不明なものが多く、伐採の具体的な影響がどのよう

なものであるかは全く未知である 伐採の影響は単に個体数の減少をもたらすだけで

なく、その繁殖を通じて将来世代の遺伝的多様性に大きな影響を及ぼすと考えられる。

遺伝的多様性は、それぞれの生物種の存在および進化の源泉であり、これを十全に維持

してゆくことが健全な森林生態系と生物多様性の維持のために重要である。 

 そこで、本研究では、これまで十分に明らかにされていなかった、天然林樹種、特に、

有用、高価で常に伐採の対象とされる樹種および景観管理上重要な樹種を取り上げ、そ

の保有する遺伝的多様性の有様を明らかにするとともに、伐採等施業がそれに及ぼす影

響を議論しようとした。 

 広葉樹については、ウダイカンバ、オノオレカンバの 2 種のカバノキ属樹木を取り上

げ、まず、分布域を網羅した遺伝的多様性の賦存状況を明らかにした。このことによっ

て、近年、活発化の様相を見せている有用広葉樹種の人工林造成などの動きに対して、

種苗配布区の設定など、遺伝的管理が必要であることを裏付けた。また、ウダイカンバ

については、積極的な多様性保全策としての地はぎ施業の有効性を、遺伝的多様性の観

点から検証した。また、針葉樹については、モミ属のモミ、エゾマツおよびトウヒ属の

アカエゾマツを取り上げ、それぞれ特定地域における遺伝的多様性の賦存状況を明らか

にし、さらに、更新、造林、伐採などの各種施業が、それぞれの遺伝的多様性に及ぼす

影響を評価した。 

 これらの研究により、遺伝的多様性の実態がこれまで明らかになっていなかった樹種

について、集団分化や遺伝構造が明らかになったばかりでなく、伐採や造林といった施

業が将来世代の遺伝的多様性に及ぼす影響の一端を明らかにした。これらは、今後の森

林管理計画に大きく寄与するものと考えている。 
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オノオレカンバの分布域における遺伝的多様性 
 

西川浩己・津田吉晃・清藤城宏・井出雄二 

 

１．はじめに 
オノオレカンバ（Betula schmidtii）は、本州中部以北の太平洋側、朝鮮半島、中国

東北部およびウスリーに分布するカバノキ科の樹種である（倉田,1968）。材は緻密で

非常に堅く比重が 0.9-0.95 と大きく（坂口,1985）、その材質が印章や櫛などの工芸品として

適当であるため、天然生木の需要が生じている。オノオレカンバは先駆性でありながら、長

寿で成長も非常に遅いため（大住,1996）、資源の安定供給および遺伝資源保全の観点から、

利用と並行して永続的確保の方策を構築する必要がある。オノオレカンバのような樹種を資

源として適正に利用していくためには、樹種特性だけでなく、分布範囲全体にわたる遺伝的

多様性の賦存状態を把握し、地域集団の遺伝的特徴について明確にし、それを踏まえた管

理や保全を検討することが重要である（井出,2002）。そこで、本研究ではマイクロサテライト

マーカーを用いて、国内外のオノオレカンバ分布域における地域集団内の遺伝的多様性お

よび集団間分化について把握することを検討した。 
 

２．材料および方法 
山梨県５集団、東京都１集団、埼玉県１集団、栃木県２集団、福島県２集団、岩手

県２集団、韓国３集団および中国１集団の計 17 集団から各 20～53 個体の計 581 個体

から冬芽、葉、枝および幹の形成層のいずれかの組織を採取し、分析まで-80�で保存

した（図-１、表-１）。 
DNA は、採取したサンプルから Dneay Plant Mini Kit（QIAGEN 社製）を用いて抽

出し、PCR の鋳型 DNA とした。マイクロサテライト遺伝子座としては、ウダイカン

バで開発された Bmax097 、Bmax529 、Bmax624（Ogyu et al., 2003）、シラカンバで

開発された Bp01（Wu et al., 2002）および B. pendula で開発された L2.7、L5.4 、L5.5
（Kulju et al., 2004）の計 7 遺伝子座を用いた。PCR 反応液は、Multiplex PCR Kit
（QIAGEN 社製）のプロトコールに従い作成した。PCR 条件は、サーマルサイクラ

ー（Takara 製）を用いて、95℃で 15 分間の変性後、94℃で 30 秒（変性）、57℃で 90
秒（アニーリング）、72℃で 60 秒（伸長）のサイクルを 30 回、最後に 60℃で 30 分

（伸長）とした。PCR 産物は ABI3100 Genetic Analyzer（Applied Biosystems 社製）で

シグナルを検出し、DNA フラグメント解析ソフトウェアである Genemapper（Applied 
Biosystems 社製）を用いて増幅フラグメントのザイズを決定した。 
集団内での遺伝的多様性の指標として、対立遺伝子多様度 Allelic richness(El Mousadik 

and Petit,1996)、ヘテロ接合度の期待値（He; Nei,1987)、近親交配の程度を示す近交係数

（FIS）の算出およびFIS の0からの偏りの有意性の検定について、遺伝解析ソフトFSTAT
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（Goudet,2001）を用いて

行った。 
集団間の遺伝的分化の指

標には集団分化程度を示

す FST （ Weir and 
Cockerham,1984）を算出し

た。空間的遺伝構造を評

価するために、日本国内

集団で距離による隔離：

IBD（Wright,1943）につい

て評価した。また遺伝距

離 DA (Nei et al., 1983)を
用いて近隣結合法による

系統樹を作成し、集団間

の遺伝的関係について評

価した。さらに遺伝構造

を鋭敏に評価するため、

Pritchard et al,（2000）にし

たがい、連鎖不平衡およ

びハーディー・ワインベ

ルグ不平衡が最小となる

ように供試全個体を K 個の

クラスターに割り振る解

析をソフト Structure 2.0 
(Pritchard and Wen,2002)を
用いておこなった。 

 

３．結果および考察 
 集団内の遺伝的多様性

を 示 す 統 計 量 と し て

Allelic richness(Ａ[40])、ヘ

テロ接合度の期待値（HE）、

近交係数（FIS）を表-２に

示した。Ａ[40]は、韓国の

春川集団で 2.80 と最小と

なり、山梨県の早川集団

図-1 調査対象集団 

位　置 コード 北緯 東経 分析個体数
1 山梨県南巨摩郡早川町 HA 35°22′ 138°18′ 53
2 山梨県南都留郡富士河口湖町 FS 35°29′ 138°40′ 32
3 山梨県大月市七保町 OK 35°42′ 138°56′ 34
4 山梨県北杜市白州町 HH 35°48′ 138°12′ 38
5 山梨県北杜市須玉町 SM 35°52′ 138°33′ 41
6 東京都西多摩郡奥多摩町 ON 35°53′ 139°02′ 27
7 埼玉県秩父郡大滝村 TC 35°56′ 138°49′ 32
8 栃木県日光市中宮祠 NI 36°45′ 139°30′ 20
9 栃木県日光市湯西川 KY 37°00′ 139°36′ 30

10 福島県大沼郡昭和村 SS 37°18′ 139°42′ 24
11 福島県喜多方市熱塩加納町 AM 37°44′ 139°48′ 32
12 岩手県下閉伊郡岩泉町 IW 39°46′ 141°37′ 40
13 岩手県久慈市山形町 KJ 40°12′ 141°37′ 35

14 忠清北道　忠州市 SC 37°06′ 128°03′ 30
15 江原道　太白市 TB 37°08′ 128°56′ 51
16 江原道　春川市 KG 37°46′ 127°49′ 34
17 吉林省　臨江市　猫耳山 LM 41°44′ 126°35′ 28

合計 581

表-1 オノオレカンバ 17 集団の位置と分析個体数 
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で 4.59 と最大になり、日本集団の方が、韓国・中国集団のより高かったが、日本国内

では特に明確な傾向はみられなかった。HEは、韓国の忠州集団で 0.341 と最小となり、

栃木県の日光集団で 0.581 と最大になった。HEもＡ[40]と同様に日本集団の方が韓国・中

国集団のより高かった。日本国内では南の集団の方が北の集団より高くなる傾向はみら

れた。FIS は全体として比較的高かった。これは、オノオレカンバが急な尾根筋に単木

的に生育しているため、隔離分布の影響を受けやすく、近親交配が多くなるためと考え

られた。特に山梨県の白州・西湖・大月の３集団と韓国の春川・忠州集団で０からの有

意な偏りが検出され、近親交配の進行が示唆された。残りの集団についてはハーディ

ー・ワインベルグ不平衡が成り立っており、任意交配集団とみなされた。 
 集団間の遺伝的変異の統計量として FSTを表-３に示した。17 集団間では 0.121 と比較

的高い値を示し、集団分化程度はやや高いことが示唆された。しかし、日本国内 13 集

団間では 0.057 と比較的低い値を示した。これは国内外の集団間の遺伝的分化の影響に

よるもので、日本国内の集団間の遺伝的分化程度は比較的低くかった。同じカバノキ属

のウダイカンバの全国 23集団間では 0.062であり(Tsuda and Ide, 2005)、同程度であった。

しかし、集団総当たりの FSTはほとんどが有意であったため、分化程度は低いが各集団

はそれぞれ分化していると考えられた。 
 集団間の遺伝的関係について、日本

国内 13 集団において距離による隔離を

評価したところ、FST と地理的距離には

有意な正の相関があり、有意な距離によ

る隔離が検出され（図-２）、距離が離れ

ると遺伝的に分化する傾向があり、遺伝

的構造が形成されていると考えられた。 
 遺伝距離 DA を用いて近隣結合法によ

る系統樹を図-３に示した。韓国・中国

集団から成るグループは、日本集団と遺

伝的に大きく異なっており、日本集団と

は分化していることが示唆された。日本

国内から成るグループは、２つのグルー

プに細分され、東北・北関東地方集団の

北方グループと山梨県周辺の本州中部地

方集団の南方グループに分けられ、各集

団の地理的な位置関係をほぼ反映していた。 

A [20} H e F IS

1 HA 早川 4.59 0.578 -0.017
2 ＦＳ 西湖 4.18 0.546 0.273 ＊

3 OK 大月 山梨県 4.33 0.574 0.201 ＊

4 HH 白州 4.47 0.565 0.160 ＊

5 SM 須玉 4.31 0.580 0.051
6 OH 日原 東京都 4.20 0.573 -0.021
7 ＴＣ 秩父 埼玉県 4.47 0.550 0.147
8 NI 日光 4.71 0.581 0.152
9 KY 栗山 4.46 0.534 0.089

10 SS 昭和 4.26 0.474 0.062
11 AM 熱塩 4.22 0.517 0.049
12 IW 岩泉 4.19 0.503 0.083
13 KJ 久慈 4.21 0.531 0.126
14 SC 忠州 3.01 0.344 0.281 ＊

15 KG 春川 韓国 2.80 0.362 0.234 ＊

16 TB 太白 3.04 0.390 0.110
17 LM 臨江 中国 3.18 0.424 0.060

4.09 0.513 0.124
＊　5%水準で有意

集団

平均

栃木県

福島県

岩手県

表‐２ 各集団の遺伝的多様性の統計量 

Ａ  [４０] H E F ST

4.35 0.549 0.057
3.01 0.380 0.095
4.09 0.513 0.121

国
日本

韓国・中国
17集団全体

表‐３ 国内外の遺伝的多様性と遺伝的分
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図-２ 地理的距離とＦＳＴの関係 

図-3 遺伝距離ＤA を用いた近隣結合法による系統樹 
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ディー・ワインベルグ不平衡が最小となるようにクラスターを推定したところ、図-４
に示すように、遺伝的に異なる系統を意味する４つのクラスターが検出された。クラス

ター�には東北地方と北関東地方の集団の個体が多く割り振られ、クラスター�には本

州中部地方の集団の個体が多く割り振られた。またクラスター�およびクラスター�に

は韓国・中国集団のほとんどの個体が割り振られた。これらのことから日本集団と韓

国・中国集団は遺伝的に大きく異なり、日本集団とは分化していることが示唆されまし

た。このようにクラスター分析の結果は遺伝距離を用いた系統樹の結果と合致した。日

本国内では、各集団のクラスター�および�に割り振られる個体の割合に地理的傾向が

みられましたが、どの集団からもクラスター�および�に割り振られる個体が一定割合

検出されたことは、日本国内の集団は、クラスター�および�に起因すると思われる２

つの系統の分布拡大およびそれら系統間の遺伝的交流が大きく影響していることが示

唆された。 

図-4 Pritchard et al,（2000）に基づいて推定したクラスターの構造 

 

本研究の結果から、各集団内での遺伝的多様性は、日本集団は、韓国・中国集団よりも

高く、このことは韓国・中国集団では、何らかの原因による個体数の減少によって引き

起こされたボトルネック効果によるものと考えられた。しかし、マーカーのスクリーニ

ングを日本集団で行ったため、マーカーの適用性の問題も捨て切れない。今後この点に

ついては検討していきたい。オノオレカンバは限られた場所に点在して分布しているが、

広域に一斉林を形成するウダイカンバと同様に集団間分化程度は低く、Hamrick et al
（1992）より示された樹木集団は一般的に集団内の遺伝的変異は高く、集団間の遺伝的

分化程度は低いという傾向は本種でもみられた。繁殖様式は花粉は風媒、種子は風散布
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であるため、遺伝子流動の能力が高いが、距離が離れると遺伝的な違いが大きくなる傾

向があり、距離により遺伝子流動が制限されていた。系統樹とクラスター分析から東

北・北関東地方、本州中部地方、韓国・中国の３集団グループに分けられた。国内集団

の遺伝構造形成には、ウダイカンバ（津田・井出,2004）と同様に２つの系統の分布変

遷と相互の遺伝的交流の影響が示唆された。 
 今後の本研究の発展のため、未採集のウスリー等の国外集団、国内集団についても調

査を行い、さらに詳細なオノオレカンバの集団内および集団間分化について検討する必

要がある。また、葉緑体ＤＮＡは一般的に核ＤＮＡよりも明確な遺伝構造の検出が期待

でき、ウダイカンバ（津田・井出,2004）、 B. pendula（Palme et al,2003）では明確な遺

伝構造が検出されており、オノオレカンバにおいても葉緑体ＤＮＡの解析から明確な遺

伝構造の解明が期待できると考えられる。さらに、繁殖や更新に関して、地域内での集

団間の花粉や種子による遺伝子流動の制限の要因についても検討する必要がある。 
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成熟程度の異なるモミ林の遺伝的特性 

 

齊藤陽子・藤平晃司・鈴木祐紀・井出雄二 

 

はじめに 

モミは本州、四国、九州の暖帯から温帯に広く分布する風媒風散布の日本固有種であ

り、モミ林は日本固有の森林景観としての保全価値が高い。モミは、暖温帯においては

常緑広葉樹との組み合わせが主体のモミ林を形成するが、その遷移上の位置づけは必ず

しも明確ではない(梶, 1975)。暖温帯に位置する東京大学千葉演習林のモミ林について、

高杉(1974)、蒲谷(1974、1975)は安定な極相である、としているが、梶(1975)は同じく

千葉演習林における調査から、また吉井・吉岡(1951)は筑波山における研究より、暖温

帯のモミ林は気候的極相群落として安定的な群落ではない、としている。これらの議論

に対して、尾崎・大沢(1988)は、尾根型立地ではモミ・ツガが極相を形成し、斜面型立

地ではシイ・カシなど常緑広葉樹が極相林を形成することを明らかにした。これより、

暖温帯のモミ林は地形的極相の可能性がある(大沢, 1988)とされている。 

岡野・荒上(1999)は、九州地方の調査により、最上層をモミが高い割合で優占してお

り相観的にモミ林といえる林分においては、下層にはモミの個体数は少なく、将来的に

はモミ林ではなくなる可能性が高いとしている。したがって、モミ林の更新には林冠の

破壊などの撹乱が必要であり、四国では台風による一斉風倒などが撹乱要因(鈴木, 

1984)として考えられている。上述の千葉演習林においても、台風の風倒被害を受けた

モミ林の写真が残されている(蒲谷, 1975)。このように、モミ実生はモミ上木存在下で

は生育が難しいため、モミ天然林の保続のためには、人為的干渉を導入した取り扱いも

必要である(荒上, 1987; 鈴木, 2002)。 

モミは上記のような特性のため、モミ林内に実生から成木までの各生育段階の個体が

存在しているわけではなく、ひとつの林分は一定の年齢幅をもつ樹齢の近い個体の集団

となっている。この年齢幅は林分成立の諸条件により異なるであろうが、鈴木(1984)

の調査では約 50 年であった。地域内にはこのような林分が様々な成熟段階で分布して

いる。成熟が進むにつれて、個体の自然選択による枯死が生じ、個体密度が減少してい

く。このような成熟段階によって、個々の林分の遺伝的多様性や繁殖実態は異なってい

る可能性があり、その取り扱いは異なってくるのではないだろうか。 

一方、森林を健全に維持・管理していくためには、その構成種の遺伝的多様性につい

ての理解が不可欠である。林分の遺伝的多様性は、その人間の取り扱い履歴によって異

なってくる(Buchert et al., 1997; El-Kassaby et al., 2003; Gomory, 1992; Rajora 

et al., 2000)ことが明らかとなっている。また、樹木個体群には空間的遺伝構造とい

うものが存在している例も多く知られている。空間的遺伝構造は、個体間での遺伝子の
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分布がランダムでないことの証拠である(Epperson, 1989)。空間的遺伝構造に影響を与

える要因としては、種子散布・花粉飛散の制限、成木の密度、林分の履歴、ミクロな環

境要因による自然選抜などが考えられる(Sokal and Jacquez, 1991; Hamrick et al, 

1993; Smouse and Peakall, 1999)。また、林齢やコホートのステージによっても構造

の有無や強さは異なっている(Kalisz et al., 2001; Chung et al., 2003)。  

そこで、本研究では、暖温帯のモミ林について、その取り扱い方法を検討するための

データを得るため、異なる成熟段階における遺伝的多様性および空間的遺伝構造を明ら

かにすることを目的とした。 

 

材料と方法 

調査地とサンプル 

東京大学大学院農学生命科学研究科附属

千葉演習林におけるモミ林を対象とした。

生活史段階の異なる集団の空間的遺伝構

造の研究では、同一林分内でサンプリン

グを行い、それらを段階ごとに分けて解

析する方法が一般に用いられる(e.g. 

Chung et al. 2004)。しかし、本研究で

は対象種であるモミはある程度の幅を持

った近い生活史段階に属する個体どうし

で林分を構成しているため、成熟程度が

異なる４つのモミが優占する林分(ナラ

ノキ、カジザカ、マネザワ、ドウザワ)

を調査地とした。調査地は、2000 年にモ

ミ個体が約 90 本含まれるように設定し

たものである。調査地内の全個体の位置

及び胸高直径を測定した。2005 年現在で

は、枯死のため 90 本に満たなくなった林

分もある。調査地の面積及び 2000 年の時

点での個体数を表 1 に示す。また、各林

分の胸高直径階別ヒストグラムを図 1に

示す。梶(1975)の個体群の発達のパターンに

倣うと、ナラノキおよびカジザカは成熟前林

分、マネザワは成熟林分、ドウザワは崩壊林

分と考えることが出来る。設定した4つのモミ林分において全個体から2000年から2005

年まで針葉または幹より形成層をサンプリングした。針葉はシリカゲルを入れたビニル
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袋に入れ、乾燥させ常温で保存した。形成層は-80 度で保存した。 

 

DNA 分析 

DNA の抽出は針葉または形成層より改変 CTAB 法(Lian et al., 2003)を用いて行った。

使用した DNA マーカーは、モミ、トドマツおよび Abies nordmanniana で開発された 9

つのマイクロサテライトマーカー(Af11、Af13、Af18(Saito et al., 2005)、As07、As08、

As09、As13、As20(練ら、未発表)、NFH15(Hansen et al. 2005))である。PCR は以下の

方法で行った。反応液の組成は、5μl テンプレート DNA、0.2μM プライマー、

1×Multiplex PCR Master Mix(Qiagen)である。PCR 条件は初期活性化ステップとして

95℃15 分の後、熱変性 94℃(30 秒)、アニ－リング 57℃(90 秒)、伸長反応 72℃(60 秒)

を 1サイクルとし合計 30 サイクルを行い、最終伸長反応を 60℃30 分間行った。PCR 産

物の電気泳動と断片長の決定には、ABI 社の Genetic Analyzer 3100 およびその多型解

析ソフト GeneMapper を用いた。 

 

データ解析 

林分の遺伝的多様性 

遺伝的多様性を表す指数として、遺伝子多様度(HE)、対立遺伝子多様度(A[r])、固有の

対立遺伝子数(P)を求めた。また、サンプル全体での対立遺伝子頻度が 1％未満のもの

を稀な対立遺伝子と定義し、林分ごとに検出された稀な対立遺伝子数を求めた。さらに

林分ごとに、固定指数(FIS)を求め、遺伝子座間の連鎖の有無を確認した。これらは、解

析ソフト FSTAT 2.9.3(Goudet, 2001)を用いて算出した。 

 

林分の遺伝的空間構造 

各林分内に遺伝構造が存在するかを明らかにするため、複数の遺伝子座における複数の

対立遺伝子のデータを用いることが出来る Smouse and Peakall(1999)の r により空間

自己相関を評価した。ランダムな個体の配置を 999 回繰り返し、95％の確率よりも実際

の rの値が高い場合、有意な正の自己相関があるとした。計算は GenAlex ver.6 (Smouse 

and Peakall, 2005)を用いて行った。 
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結果および考察 

林分の遺伝的多様性 

各林分で得られた遺伝的多様性を示す指数を表 1に示す。 

 

表１ 成熟段階の異なる 4 つのモミ林分における調査地概要(2000 年)およびモミの遺
伝的多様性 

本数 面積（m2） 分析個体数 A [58] P R H E H O F IS

ナラノキ 100 570 67 9.43 3 13 0.673 0.636 0.054
カジザカ 95 2600 90 9.16 3 12 0.666 0.630 0.053
マネザワ 93 8300 80 9.38 1 12 0.689 0.658 0.045
ドウザワ 100 49000 70 9.74 4 14 0.695 0.667 0.040
Total 388 307 9.81 - - 0.685 - 0.048

A[58]:対立遺伝子多様度 P:林分固有の対立遺伝子数 R:稀な対立遺伝子数 HE:遺伝子

多様度 Ho:ヘテロ接合度の観察値 FIS:固定指数 

 

対立遺伝子多様度 A[58]は 9.16～9.74 となりカジザカで最も低く、ドウザワで最も高

かった。林分固有の対立遺伝子数 P は１～４となり、マネザワで少なくドウザワで最も

多かった。稀な対立遺伝子数は 12～14 となりドウザワで多かった。遺伝子多様度 HEは

0.666～0.695、ヘテロ接合度の観察値(Ho)は 03630～0.667 で、いずれも対立遺伝子多

様度と同様にカジザカで最も低くドウザワで最も高かった。 

いずれの指数もナラノキ、カジザカ、マネザワでは一定の傾向がなかった。この 3林

分の面積および成熟段階の違いは多様性に違いをもたらすほどのものではないと考え

られる。あるいはナラノキを除くと、残る 3林分は成熟に伴って、即ち林分面積が大き

くなるに伴って遺伝子多様度と対立遺伝子多様度が高くなることから、この成熟段階と

遺伝的多様性の関係にナラノキが合致していないともみなすことが出来る。この場合、

ナラノキは面積、成熟段階に対して多様性が高いと考えられ、その要因として、ナラノ

キが林分形成の段階で他の林分と何らかの違い、例えば世代交代が起こった際の前世代

の個体数が多かった、ことが考えられる。 

ドウザワは他の 3つの林分よりも全ての指数で遺伝的多様性が高かった。この理由に

ついては、面積の影響あるいは同時に前世代の母樹数の影響、前世代での空間的遺伝構

造の存在が考えられる。面積の影響とは、面積が十分広くないとそこに成立できる個体

の家系数が制限されてしまうため、遺伝的多様性が低くなってしまうことを意味する。 

ヘテロ接合度の観察値がドウザワで最も高くなったのは、林分の成熟に伴ってホモ接

合体がヘテロ接合体よりもより多く枯死したためと考えられる。 

固定指数 FISはカジザカのみで有意に 0 から正に偏っており、その他の林分では 0 か

らの有意な偏りは見られず、任意交配集団とみなすことができた。 

 

林分の遺伝的空間構造 

各林分の距離階級別に算出した空間的自己相関係数rのコレログラムを図2に示した。
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ナラノキおよびドウザワでは短い距離階級で有意に r が高い距離階級はなかった。一方、

カジザカおよびマネザワでは最も短い距離階級(それぞれ 10mおよび 15m)で rが有意に

高く、弱いながらも遺伝的空間構造が存在することが明らかとなった。 

ナラノキに空間的遺伝構造が見られなかった原因として、seed shadow の重なり合い

のほか、サンプル数が少ないあるいはサンプリング範囲が狭すぎて遺伝構造が検出でき

なかったことなどサンプリングの問題も考えられる。Jones ら(2006)は、同一林分にお

いて Quercus rubra は強い遺伝構造を持っているが、Pinus strobus では弱い遺伝構造

しか検出されなかった要因として、P. strobus は種子散布距離がより長いため Seed 

shadow の重なり合いがあり構造が弱められているとしている。本研究では、同種内で

はあるが、ナラノキのほうが他の林分よりも seed shadow の重なりが大きかったことが

考えられる。すなわち前世代の母樹密度が高かったといえる。この場合、上述の遺伝的

多様性の中で考察した、ナラノキの現在の林分成立する由来となった母樹数が多かった

可能性を支持することとなる。すなわち成熟段階が近いナラノキとカジザカの遺伝的多

様性および遺伝構造の違いは、前世代の母樹数の違いではないかと考えられる。また、

同種内でも更新形態が異なる場合、空間構造の有無も異なっている例も報告されている

(Premoli and Kitzberger, 2005)。一方、Cavers ら(2005)は空間的遺伝構造を推定す

るには、SSR マーカー10 遺伝子座の場合、サンプル数が 100 以上であることが望ましい

としている。今回解析に用いた遺伝子座は 9、サンプル数が 67 と遺伝構造の検出には

不十分であった可能性がある。また、ナラノキではサンプリング範囲が狭く、構造が存

在したとしても、それを概観できないようにサンプリング領域が入り込んでしまってい

る可能性も考えられる。このことを検証するためには、より広範囲のサンプリングが必

要であると考えられる。 

空間的遺伝構造は前世代の母樹の密度と種子散布距離の影響を受ける(Hamrick et 

al., 1993; Kalisz et al., 2001)。種子散布距離は種特性であり、林分間で顕著な差

はないと考えられる。したがって、林分間で異なるのは前世代の母樹の密度であるが、

カジザカおよびマネザワの遺伝的構造は 10 あるいは 15m と同程度であったことから、

両林分は前世代の母樹密度は同程度であったと考えられる。 

一方、個体密度から算出したドウザワの平均個体間距離は約 22m である。そのため、

仮にカジザカおよびマネザワと同程度の遺伝構造が過去に存在していたとしても、林分

の成熟が進んで個体間距離が長くなったことにより、自ずから構造が崩壊した可能性が

考えられる。あるいはナラノキと同様、そもそも構造が存在しなかった、またはサンプ

ル数が不足していた、という可能性も否定することはできない。 

 

以上のことから、暖温帯においてモミは林分の発達に伴い個体数密度が減少するため、

おおよそ 90 本をひとつの林分とみなした場合、より大きな面積をひとつの林分と捉え

ることができる。このとき、林分の遺伝的多様性は成熟するに伴って高くなった。これ
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は面積の効果と考えることができる。また、空間的遺伝構造が存在する林分が見られ、

モミは林分内に空間的遺伝構造を形成しうる種であることが明らかとなった。他方、同

程度の成熟段階にあっても、異なる遺伝的特性を示す林分も見られ、前世代の母樹密度

が影響を与えているのではないかと推察された。 

今後は、遺伝構造を検出するためのサンプリング方法に問題がある可能性が指摘され

たナラノキの面積を広げたサンプリングにより、再度遺伝的構造の有無を検討する。ま

た、空間的遺伝構造があるということは、近親個体間の繁殖が多く行われている可能性

が考えらるため、本研究で対象としたような個体間距離が異なり空間的遺伝構造の有無

も異なる林分において、次世代の遺伝的多様性がどのように異なるかを明らかにしてい

く予定である。 
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東京大学北海道演習林の天然林択伐が 
トドマツの遺伝的多様性に与える影響 

 

井出雄二・綿野好則・津田吉晃・高橋康夫・後藤 晋・齊藤陽子 
 

はじめに 
 木材は再生産可能な資源として、近年の地球温暖化との関連から注目されているが、

木材の大部分は未だ天然林の伐採に依存しているのが現状である。こうした中で、天然

林資源を有効かつ持続的に利用しながら、森林生物の多様性の保全も図ろうとする新た

な森林施業への取り組みが行なわれ始めている。 
生物の多様性は、遺伝子・種・生態系・景観の 4 つのレベルで理解されるが、特に遺

伝的多様性は、その種の個体群が存続していくために基盤となる重要な要素である（樋

口 1996）。そのため、持続的な天然林の利用のための森林管理においては、遺伝的多様

性の維持に配慮した森林管理法の確立が必須である。 
これまで、こうした観点から森林経営や施業が遺伝的多様性に与える影響について

様々な研究が行われてきた。これらの結果から、人工植栽や林分の大部分を伐採するよ

うな方法では遺伝的多様性が低下すること（Gömöry, 1992, Buchert et al., 1997, Rajora et 
al.,2000）、天然更新施業や低い伐採率での択伐では、結果は複雑であり、高い伐採率の

下でも遺伝的多様性への影響が見られない樹種がある(Rajora et al.,2000) 一方、30％程

度の比較的低い伐採率でも遺伝的多様性への影響が見られる樹種があること

(El-Kassaby et al. ,2003）、さらに繁殖様式による違いが見られることもなどが認められ

ている(Obayashi et al. ,2002,)。いずれにせよ施業が森林の遺伝的多様性に及ぼす影響が

少なからず報告されている以上、遺伝的多様性維持を意識した森林管理が継続して行わ

れる必要がある。 
ところで、東京大学北海道演習林においては、これまで 50 年余りにわたって、持続

的な収穫を目指した天然林施業が行われ、その成果は高く評価されている。 
林分施業法は、異なった林齢からなる多層の森林を創生すること、および大きい蓄材

積現存量を維持しながら木材の生産性を高めることである。これにより、質の高い木材

の安定的な供給を目指している。伐採は択伐が基本であり、回帰年 8～10 年（8～10 年

間隔）で老齢木を除去することにより材積の 13～17％を収穫している。択伐林分では、

菌害木、形質不良木、成長阻害木、老齢過熟木等を成長量に見合った分だけ伐採してい

る。こうした、長期にわたる一貫した方針のもとに実施され、高密度路網の設置により

低伐採率による経営が為されていること、立地ごとに地表処理や補植などの確実な更新

法を採用したことなどから、一般的な択伐作業・傘伐作業とは異なった天然林施業技術

を確立している。 
しかし、多様性維持上で問題がないわけではない。林分施業法の実行過程で見られる
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種構成・齢構成の変動に伴って、補植林分では優良個体だけが保全され、樹群としての

健全性が阻害されている。補植林分や択伐林分において、針葉樹の成長を促すため優良

広葉樹の小径木の残置・保育がおろそかになった。などの施業上の問題が生じている（渡

邊, 2003）。また、伐採に伴うヤツバキクイムシの密度の増大、エゾマツ更新の不確実性

（Nakagawa et al.,2001）、トドマツの更新木の成長やギャップへの補植による若木個体

数の増大、などのために、エゾマツ蓄積の極端な減少、トドマツ本数・蓄積の増大（北

畠ら 2003）、といった林分内容の変化が起こっている。 
特に、遺伝的多様性の点から林分施業法を見てみると、択伐は不良木を中心として行

なわれるため、人為による淘汰圧が一定方向に働いている可能性があり、保存林分と比

較して択伐林分の遺伝的組成が変化したり、遺伝的多様性が低下したりする恐れがある。

保存林と択伐林における実生とその母樹の遺伝的多様性の違いについてアロザイムマ

ーカーを用いた研究の結果、択伐によりホモ個体が淘汰され、林分のヘテロ接合度の観

察値（HO）は高まるが、潜在的な遺伝的多様性（HE）を減少させている可能性がある

ことが指摘されている(高橋 1997; 木佐貫ら 1999)。また、択伐林において林班により

延べ択伐率・択伐回数が異なることから、その影響も無視できない。 
そこで、本研究ではその主要な構成樹種でありかつ伐採量も多いトドマツを対象に、

主として施業、特に択伐がその遺伝的多様性の及ぼす影響を評価しようと試みた。 
 

1．択伐林分と保存林分の比較 
調査地と方法 
東京大学北海道演習林内には、面積は少ないが施業がほとんど行なわれていないほぼ

自然状態の保存林が設定されている。調査地として保存林から 3 ヶ所選択し、それに隣

り合う択伐林を 3 ヶ所を設定した（表-1）。 
 

表-1 調査林分の概況 

林種 名称 林小班 標高(m) 平均
DBH±S.D.(cm) 植生概況* 

保存林 Pr1 6a 440-460 42.33±10.1 トドマツ、エゾマツ、シナノキ、 
924 本/ha、460m3/ha、NL 比=64：36 

 Pr2 7c 690-720 45.48±12.5 資料なし 

 Pr3 7b 550-570 41.43±7.7 トドマツ、エゾマツ、シナノキ、 
852 本/ha、419m3/ha、NL 比=66：34 

択伐林 Se1 4a 430-440 46.64±10 トドマツ、シナノキ、イチイ、   
12,557 本/ha、122m3/ha、NL 比=67：33

 Se2 7c 660-690 37.61±8.8 資料なし 

 Se3 7b 530-550 41.40±12.1 トドマツ、エゾマツ、シナ類、 
522 本/ha、277m3/ha、NL 比=71：29 

*演習林の毎木調査資料によった。 
       
 各調査地において、約 4ha のプロットを設定し、30ｍ以上の間隔をおいて DBH25cm
以上のトドマツ 32 個体をランダムに選び、それぞれ針葉を採取した。採取した針葉は
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シリカゲルを用いて乾燥保存し実験に供した。 
採取した針葉から改変 CTAB 法（Lian 2003）を用いて DNA を抽出し、PCR のテンプ

レートとした。トドマツの核 SSR 4 マーカー（Lien et al. unpublished）、モミの核 SSR 1
マーカー（Saito,Y. et al. 2005）およびクロマツの葉緑体 SSR 2 マーカー（Vendramin,G.G. 
et al. 1997）を用いて PCR を行い、ABI 社の Genetic Analyzer3100 およびその多型解析ソ

フト Gene Mapper を用い電気泳動および遺伝子型を決定した。 
核 SSRにおける集団内の遺伝的多様性を示す統計量としては、対立遺伝子多様度（AR）

（El Mousadik & Petit 1996）、稀な対立遺伝子数（頻度 5％以下）（RA）、集団固有の対立

遺伝子数（PA）、ヘテロ接合度の観察値（HO）、遺伝子多様度（HE）、集団内の任意交配

からのずれを示す近交係数（FIS）（Weir and Cockerham 1984）を算出した。集団間の遺

伝的変異の統計量としては、集団間の遺伝的分化程度を示す GST、FST、および Stepwise 
Mutatation Model（Goldstein et al. 1995）に基づいた遺伝子分化係数 RST（Slatkin 1995）
により評価した。さらに、Hs と Ht を求め、それらから遺伝的分化係数 GST、FSTを求め

た。 
葉緑体 SSR における集団内の遺伝的多様性の統計量としては、検出されたハプロタ

イプ頻度から対立遺伝子多様度（AR）、稀なハプロタイプ数（頻度 5％以下）（RH）、集

団固有のハプロタイプ数（PH）、遺伝子多様度（H）を算出した。集団間の遺伝的変異

の統計量としては、GST、FST、RSTにより評価した。 
 

結果 
 どの集団もトドマツやエゾマツが優占し、NL 比もおよそ７：3 と針葉樹の割合が高

かった。また材積は、保存林の平均 439.5 m3/ha に対して択伐林が平均 199.5 m3/ha と著

しく低かった。これは伐採によるものと考えられる。調査個体の平均 DBH は各集団ほ

ぼ同様の値を示した（表-1）。 
核 SSR について、集団内、集団間の遺伝的多様性の統計量を表-２および表-３に示す。

保存林、択伐林それぞれの平均値を比較すると、遺伝子多様度 HE はほぼ同様の値を示

し、近交係数は択伐林で低かったが、他の指標は択伐林で高かった（表-２）。しかし、

いずれの指標においても、t 検定の結果その差は有意とはいえなかった。分集団内の遺

伝子多様度 Hs、全集団の遺伝子多様度 Ht ともに 0.823 と、両者は全く同じ値を示した。

また、遺伝子分化係数 GST、FST、RSTはそれぞれ GST =0.000、FST =0.000、RST =-0.003 と

なり、集団間に遺伝的分化はみられなかった（表-３）。 
葉緑体 SSR の分析の結果、2 遺伝子座の組み合わせにより 53 個のハプロタイプが検

出された。ハプロタイプ頻度から求めた各集団の遺伝的多様性の統計量を表-３、表-４
に示す。表-４から、ハプロタイプ多様度 AHの平均値は保存林で高く、遺伝子多様度 H
は保存林のほうが低い値を示したが、これらの差は t-検定の結果有意とはいえなかった。

また、表Ⅲ-３から分集団内の遺伝子多様度 Hs は 0.970、全集団の遺伝子多様度 Ht は
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0.972とほぼ同じ値を示した。また、遺伝子分化係数 GST、FST、RSTはそれぞれ GST =0.002、
FST =0.004、RST =-0.008 となり、集団間の遺伝的分化は認められなかった。 
  

表-2 保存林と隣接択伐林における核 SSR の集団内変異 
集団 N A〔32〕 RA PA HO HE FIS 

Pr1 32 12.6 38 2 0.781 0.822 0.050 
Se1 32 11.6 31 1 0.794 0.802 0.010 
Pr2 32 12.8 38 4 0.756 0.824 0.083 
Se2 32 14.8 48 9 0.744 0.837 0.112* 
Pr3 32 11.6 30 1 0.725 0.823 0.119* 
Se3 32 11.8 30 1 0.794 0.833 0.047 
保存林平

均 
32 12.3 35 2 0.754 0.823 0.067 

択伐林平
均 

32 12.7 36 4 0.777 0.824 0.029 

*<0.05        
N：サンプル数、A〔32〕：対立遺伝子多様度、RA：稀な対立遺伝子数（頻度 5％以下）、        
PA：集団固有の対立遺伝子数、HO：ヘテロ接合度の観察値、HE：遺伝子多様度、FIS：
近交係数  
表-3 核 SSR の各遺伝子座および葉緑体 SSR はプロタイプにおける集団間分化度 
遺伝子
座 

Fis Ho Hs Ht Dst Gst Fst Rst 

As08   0.083 0.729 0.795 0.795 0.000 0.000 0.000 0.000
As13   0.043 0.885 0.925 0.925 0.001 0.001 0.001 -0.006
As16   0.027 0.896 0.920 0.921 0.000 0.000 0.001 -0.004
As32   0.037 0.807 0.839 0.839 0.000 0.000 0.001 -0.004
Af13   0.198 0.510 0.636 0.635 -0.001 -0.001 -0.003 0.001
平均 0.070 0.766 0.823 0.823 0.000 0.000 0.000 -0.003
cpSSR   0.970 0.972 0.002 0.002 0.004 -0.008
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表-4 保存林と隣接択伐林における葉緑体ハプロタイプの集団内変異 
集団 N AH RH PH H 

Pr1 32 23 16 4 0.976 
Se1 32 23 15 4 0.978 
Pr2 32 24 20 5 0.964 
Se2 32 22 17 2 0.966 
Pr3 32 21 15 2 0.948 
Se3 32 22 16 2 0.970 
保存林平

均 
32 22.7 17 4 0.963 

択伐林平
均 

32 22.3 16 3 0.971 

N：サンプル数、AH：ハプロタイプ多様度、RH：稀なハプロタイプ
数（頻度 5％以下）PH：集団固有のハプロタイプ数、H：遺伝子多
様度 

 
考察 

高橋（1997）はアイソザイム遺伝子において、有効な対立遺伝子数において、保存林

1.32、択伐林 1.22、と保存林分の方が大きく、また、ヘテロ接合度の観察値が択伐林で

高く、遺伝子多様度は保存林分の方が高かったことから、択伐によるホモ個体淘汰によ

るヘテロ接合度の観察値の増加と、遺伝的多様性低下の可能性を指摘した。しかし、核

SSR の結果からは、いずれの指標においても保存林と択伐林の間に有意な差は認められ

ず、択伐が及ぼす影響はほとんどないものと考えられた。同様に、葉緑体 SSR の結果

についても、いずれの統計量にも有意な差は見られなかった。さらに、集団間の遺伝的

変異についても核 SSR・葉緑体 SSR のいずれにおいても遺伝的分化はみられなかった。 
これらから、施業による遺伝的多様性への明確な影響は認められず、演習林で行なっ

ている 20%以下の弱度の伐採率での施業では遺伝的多様性への影響が少ないものと考

えられた。Obayashi et al.（2002）は Shorea curtisii の林において、伐採率 30%の択伐プ

ロットの遺伝的多様性が非施業プロットのそれと同程度であったとしている。また、

El-Kassaby et al.(2003)は、Abies amabilis 林において、50%を超える高い伐採率でも遺伝

的多様性に違いが見られなかったことを示している。 
北海道演習林のトドマツは非常に高い集団内の遺伝的多様性をもつため、施業により

多少の個体が間引かれたとしても遺伝的多様性において、違いが明確になりにくいとも

いえる。伐採の影響は繁殖様式への影響を通じて次世代において顕著になる可能性があ

る。本研究では DBH 25cm 以上の成木を供試したが、今後、若齢木を対象とした調査に

より、施業が遺伝的多様性へ与える影響を明確にする必要がある。 
 

２．択伐率の異なる林分間の比較 
調査地と方法 
東京大学北海道演習林の標高 600m 以下の地域において、林分の施業履歴をもとに延

べ択伐率と施業以前の立木密度を算出しその関係について調べた。そのうち施業以前の
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立木密度が 1,500ｍ3/ha 前後で、述べ択伐率が異なる 7 集団を選び核 SSR および葉緑体

SSR の多様性を調査した。それらの施業履歴について表-５に示す。サンプルの採取な

らびに DNA 分析法、多様性解析法は、前項と同様とした。 
 

表-５ 択伐率の異なる林分間の比較に供した集団の概況 
立木密度(本／ha)

集団 林小
班 標高(m) 

調査
個体
数 

延べ択
伐率(%)

択伐
回数 現在 施業前* 優占種および NL 比

Lo11 50c 400-430 32 24.06 2 415 1722.3 ﾄﾄﾞﾏﾂ、ｴｿﾞﾏﾂ､78：22

Lo10 48c 520-530 32 34.33 2 502 1462.0 ｼﾅﾉｷ､ﾄﾄﾞﾏﾂ､ｴｿﾞﾏﾂ､
71：29 

Lo12 95a 440-510 32 43.72 3 752 1720.0 ﾄﾄﾞﾏﾂ､ｴｿﾞﾏﾂ､ｼﾅﾉｷ､
61：39 

Lo3 33b 410-440 32 46.11 4 774 1677.6 ﾄﾄﾞﾏﾂ､ｲﾀﾔ､ﾎｳﾉｷ､35：
65 

Lo8 3c 540-560 32 48.97 5 741 1512.9 ｴｿﾞﾏﾂ､ﾄﾄﾞﾏﾂ､ｳﾀﾞｲｶﾝ
ﾊﾞ､28：72 

Lo2 81a 530 32 50.12 4 832 1659.9 ﾄﾄﾞﾏﾂ､ｼﾅﾉｷ､ｲﾀﾔｶｴﾃﾞ､
38：63 

Lo9 18a 490-510 32 50.28 5 684 1359.7 ﾄﾄﾞﾏﾂ､ｴｿﾞﾏﾂ､40：60
*現在の立木密度と延べ択伐率から計算 

結果 
 分析に用いた集団の施業履歴について見ると、延べ択伐率は 24.06～50.28％で平均値

は 42.51％であった。また択伐回数は 2～5 回、平均 3.6 回であった。また、現在の延べ

択伐率から推定される密度と施業開始以前の立木密度は 1359.7～1722.3 本/ha、平均

1587.8 本/ha であった（表-５）。 
 核 SSR の集団ごとの遺伝的多様性の統計量を表-６に示す。全ての集団で近交係数 FIS

の 0 からの有意な偏りは見られず、任意交配集団とみなすことが出来た。遺伝子多様度

HE は 0.820～0.856 と、どの集団においても大きな違いは認められなかった。対立遺伝

子多様度、希な対立遺伝子数、集団固有の対立遺伝子数は、集団によって大きく異なる

場合が認められたが、これらと延べ択伐率、択伐回数、現在よび施業前の立木密度との

相関係数を求めたところ、何れも有意な相関は認められなかった。 
葉緑体 SSR 集団内多様性については、2 遺伝子座の組み合わせにより 60 のハプロタ

イプが検出された。このハプロタイプ頻度から求めた遺伝的多様性の統計量を表-７に

示す。遺伝子多様度は 0.942～0.978 で、どの集団も同程度であったが、対立遺伝子多様

度、希なハプロタイプの数および集団固有のハプロタイプの数は集団によりバラ月が見

られた。しかし、これらについても核 SSR の場合と同様に、延べ択伐率、択伐回数、

現在よび施業前の立木密度との相関係数を求めたところ、何れも有意な相関は認められ

なかった。 
 

表-６ 択伐率の異なる林分における核 SSR5 遺伝子座の集団内変異 
集団 延べ択伐率(%) N A〔32〕 RA PA HO HE FIS 
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Lo11 24.06 32 12.4 36 4 0.775 0.820 0.054 
Lo10 34.33 32 13.4 36 4 0.781 0.840 0.070 
Lo12 43.72 32 13.6 40 1 0.812 0.846 0.039 
Lo3 46.11 32 13.6 40 2 0.781 0.856 0.087 
Lo8 48.97 32 12.0 29 0 0.788 0.822 0.041 
Lo2 50.12 32 13.8 43 1 0.775 0.825 0.060 
Lo9 50.28 32 14.8 50 5 0.787 0.820 0.040 

N：サンプル数、A〔32〕：対立遺伝子多様度、RA：稀な対立遺伝子数（＜5％）、PA：
集団固有の対立遺伝子数、HO：ヘテロ接合度の観察値、HE：遺伝子多様度、FIS：近交
係数 

 
表-７ 択伐率の異なる林分における葉緑体ハプロタイプの集団内変異 

集団 延べ択伐率(%) N AH RH PH H 
Lo11 24.06 32 22.0 15 4 0.972 
Lo10 34.33 32 17.0 10 0 0.942 
Lo12 43.72 32 22.0 15 3 0.970 
Lo3 46.11 32 23.0 18 2 0.972 
Lo8 48.97 32 22.0 14 4 0.976 
Lo2 50.12 32 21.0 12 2 0.974 
Lo9 50.28 32 24.0 19 6 0.978 

N：サンプル数、AH：ハプロタイプ多様度、RH：稀なハプロタイプ数
（＜5％）、PH：集団固有のハプロタイプ数、H：遺伝子多様度 

 
 

考察 
 核および葉緑体 SSR の集団ごとの多様性の結果から、いずれの多様性の指標にお

いても択伐率や択伐回数との有意な相関は認められず、本研究の範囲では択伐率に違い

によって、遺伝的多様性に影響が生じる恐れはないと考えられた。Rajora et al.（2000）
は老齢ストローブマツを対象に、核 SSR マーカーを用いて施業による遺伝的多様性の

変化を調べた。その結果、林分密度が 75％減少した場合、対立遺伝子数が 26％、頻度

1～25％の対立遺伝子数が 21％、希な対立遺伝子数（<1%）が 92％減少しており、特に、

希な対立遺伝子数の減少に対して、伐採の影響が顕著に現れた。本研究の場合、各集団

における希な対立遺伝子の割合は 50％を超えており、今後、択伐の影響が現れるとす

れば、まず、この変化が起るものと推定されるが、これまでのところ北海道演習林にお

いてそのような影響は認められないと判断できる。 
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景観スケールにおけるアカエゾマツ集団の 

遺伝的多様性と遺伝構造 

 
後藤 晋・津田吉晃・小池征寛・井出雄二 

 
1．はじめに 
 近年，アロザイムや DNA などの遺伝マーカーを利用して，様々な植物種の遺伝的多様性

や遺伝構造が調査されている(Hamrick et al.1992)．我が国の樹木種についても，天然分布

域全体を対象とした集団遺伝学的研究が進められ，ある程度の知見が集約されつつある（例

えば，Tomaru et al. 1997; 津村 2001; Tsuda & Ide 2005）．一般に，樹木種は花粉や種子

の交流範囲も広く，集団内の遺伝的多様性が高く，集団間の遺伝的分化度は低い傾向にあ

る（Hamrick et al. 1992）．当初は，地域個体群の中に遺伝的な違いは少ないと考えられて

きたが，マイクロサテライトなどの解像度の高いマーカーの普及によって，対象樹種の分

布変遷や生活史によっては，森林集団内でも遺伝的な構造が生じうることが明らかになっ

てきた（Takahashi et al. 2000; Ueno et al. 2002 など）．このような種特性だけでなく，択

伐，植栽などの森林施業も樹木集団の遺伝的多様性や構造に大きな影響を与える（Rajora 
1999; Rajora et al. 2000; Obayashi et al. 2001）．択伐－天然更新を基調とした天然林施業

では，施業対象樹種の健全な繁殖や更新が可能となるように，集団の遺伝的多様性を維持

していく必要がある．また，人工造林や地はぎなどの人為的な更新補助作業によって次世

代を育成する場合にも，植栽する種苗の遺伝的な多様性が一定レベル以上であること，ま

たその遺伝的構成が周囲の天然林とそれと大きく異ならないことが重要である（Montalvo 
et al. 1997; Montalvo & Ellstrand 2000; Goto et al. 2004）．これを実現するためには，施

業対象なる景観スケールでの遺伝的多様性や構造に関する知見が不可欠であるが，このよ

うなスケールでの研究は意外と少ない． 
 我が国のような山岳地帯では，同一景観スケール内であってもかなりの標高差が生じ，

標高による環境勾配(クライン)が発生することがある．特に，高標高域では，強風や乾燥，

霜を伴う低温，雪などの物理条件が厳しく，植物の個体群動態や生活史にも大きな影響を

与える(Premoli et al. 2003; Green 2005)．また，標高が異なると，開芽や開花などの植物

季節が大きく変化することがある(Schuster et al. 1989; Jordano & Godoy 2000)．このよう

な条件では，比較的狭い地域内であっても，遺伝的交流が起こりにくくなり，標高による

遺伝的な分化（倉橋・濱谷 1981; Premoli 2003; Maghuly et al. 2005）が発生しやすくなる

と考えられる． 
 アカエゾマツは主に北海道や樺太などに天然分布する針葉樹であり（館脇，1943），北海

道以南では岩手県の早池峰山に隔離個体群があるのみである（Ishizuka 1961）．本種は，
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特殊な環境要因に純林のような状態で成立することが多く，館脇(1943)はこれらを湿原系，

蛇紋岩系，火山灰礫地系など 6 つに分類した．雌阿寒岳や十勝岳山麓には高山帯に矮化し

た大きな個体群が見られるが（松田 1989），これもアカエゾマツ特有の分布形態の一つとい

えるだろう．アカエゾマツの材質は極めて緻密で，ピアノの響板やバイオリンなど楽器材

としても賞用されており，重要な林業樹種となっている．また，最近では，造林樹種とし

ての人気が高く，事業的な規模で造林が行われている（岡田 1975）．アカエゾマツの遺伝的

変異については，道内各地から採種・育成した種苗を用いた産地試験によって，苗高と開

葉時期（岡田，1975)，成長と材の容積密度（飯塚ら，2001)，枝枯れ等の被害状況（門松

ら，2001)についての報告がある．また，飯塚ら (1999, 2000)は，精英樹クローンの材質に

関する調査を行っている．遺伝マーカーを用いた研究としては，Wang & Nagasaka (1997)
が北海道に天然分布する 10 集団について，アロザイム 12 遺伝子座で集団遺伝学的解析を

行っている．また，早池峰山に隔離分布する個体群内については，マイクロサテライトマ

ーカーを用いて吉丸ら(2003)が更新過程におけるジーンフローと遺伝的多様性についての

報告を行っている．しかし，景観スケールでの遺伝的多様性や構造に関する知見はこれま

で得られておらず，その実態は不明となっている． 
北海道富良野に位置する東京大学大学院農学部附属演習林・北海道演習林（以下，演習

林とする）は約 23,000ha の面積を有し，針葉樹と広葉樹が自然に混交する広大な天然林を

有している．ここでは，その天然林を対象に林分施業法という独自の施業体系で持続的な

森林の経営管理を行い，択伐－天然更新を基調とした天然林施業が毎年計画的に実行され

ている（Watanabe & Sasaki 1994）．アカエゾマツは当演習林においても重要な林業樹種

であり，また個体数が少ないことから特に保続性を念頭においた択伐施業を行うことが必

要とされている．一方，造林樹種としても重要な位置を占め，特に山火事や風害後の復旧

造林では大規模な人工造林が実施されてきた．現在，北海道演習林では，比較的高標高の

湿地帯から種子を採取し，造林用種苗を育成しているが，これらを様々な環境に植栽する

ことの是非については検討を要する課題として認識されている． 
本研究では，施業対象となる景観スケールに相当する北海道演習林の各地に分布するア

カエゾマツの集団について，マイクロサテライトマーカーを用いて遺伝解析を行い，遺伝

的多様性や遺伝的構造について明らかにした．また，それらの知見をもとに，造林用種苗

の採種源について考究した． 
 
２．調査地と方法 
調査地とサンプリング 
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北海道の中央部である富

良野市に位置する演習林内

に点在するアカエゾマツ 12
集団合計362個体を調査対象

とした（Table 1；Fig. 1）．
本研究では，1～５ha 程度の

面積に 30 個体以上のアカエ

ゾマツ成木（DBH>20ｃm）

が存在するものを集団とみ

なした．各集団では，隣接木を避けて，個体間距離がなるべく 20m 以上になるようにラン

ダムに針葉のサンプリングを行った．調査対象木は，ナンバーテープを付けるとともに，

GPS 受信機（Venture，Garmin 社）で個体位置を特定し，直径テープで胸高直径（DBH）

を測定した．集団の位置座標や標高は，集団ごとに全調査個体の平均値を求めて，各集団

の代表値とした．標高は低標高の神社山（JJY：296ｍ）から大麓山山頂付近（DTP：1449
ｍ）まで 1000m 以上の標高差があった．地理的距離は，最も近い大麓山山頂付近（DTP）
と大麓山登山口（DTE）で 0.5 km，最も遠い大麓山山頂付近（DTP）と神社山（JJY）で

19.7km であった．各集団については，調査範囲地内の現存する大体の個体数（Na）を踏

Table 1. Allelic diversity of microsatellite markers overall sam

Locus k HO HE PIC

GC1 13 0.775 0.792 0.766
CT1 3 0.470 0.501 0.432
GG3 24 0.840 0.905 0.897
pj05 10 0.301 0.366 0.338
pj07 10 0.548 0.678 0.642
pj08 13 0.556 0.648 0.608
pj13 10 0.733 0.788 0.760
Mean 11.9 0.603 0.668 0.635

Fig.1 Location of 12 populations surveyed in this study.
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査によって推定し，また集団のタイプを湿地帯（Swamp），蛇紋岩地帯(Alkaline soil)，高

山帯(High Altitude)，火山礫地帯(Tuff)の 4 タイプに分類した． 
 
マイクロサテライト分析 

採取した針葉サンプルは，シリカゲルを入れて室温で十分に乾燥させた後，トミー精工

の MicroSmash で粉砕し，キアゲン社の DNeasy Plant Mini Kit を用いて DNA 抽出を行

った．PCR 反応は，キアゲン社の Multiplex PCR キットを用いて PCR 増幅し，Prism 3100 
Genetic Analyzer で泳動を行い，GeneScan ソフトウエア（ABI）を用いて遺伝子型のタイ

ピングを行った．PCR のアニーリング温度は 60℃，サイクル数は 35 サイクルとした．使

用したプライマーは GC1, CT1, GG3（Pfeiffer et al. 1997）, pj03, 05, 07, 13（Lian et al.
未発表）の 7 種類である． 
 
データ解析 

全サンプルを用いて，アレル数，ヘテロ接合度（観察値と期待値），固定指数（FIS），PIC
（Polymorophic Information Content）を計算した．また，集団ごとの遺伝的多様性のパ

ラメータとして，アレル数（ｋ），Allelic Richness (El-Mousadik & Petit 1996)，ヘテロ接

合度の期待値（HE, Nei 1987），FISを各遺伝子座について Fstat ver. 2.9.3(Goudet 2001)
を用いて計算し，7 遺伝子座の平均値を集団の代表値とした．また，各集団が過去にボトル

ネックを受けたかどうかについて，コンピュータプログラム BOTTLENECK ver 1.2.02 
(Piry et al. 1999)を用いて推定した．これらの推定では，IAM と SMM の 2 つのモデルを

仮定し，さらに Sign 検定(Cornuet & Luikart 1996)と Wilcoxon 検定(Piry et al. 1999)の２

つの手法で有意確率を求めた．集団間の分化程度について，全体の FSTおよび集団総当りの

FST (Weir & Cockerham 1984)を Fstat を用いて算出し，距離による隔離が起こっているか

どうかについて，コンピュータプログラム GeneAlex ver. 5.1(Peakall ＆ Smouse1999)を
用いて FST / (1- FST)と地理的距離の対数変換値の相関関係を求めた．また，各集団の遺伝的

な関係について，遺伝距離 DA (Nei et al. 1983)を用いて近隣結合法に基づき系統樹を作成

した． 
 
３．結果 
使用した 7 遺伝子座の遺伝的変異性 
全データセットを用いて 7 プライマーのアレル多様性を評価した（Table 2）．アレル数は

3～24 で平均 11.9，ヘテロ接合度の期待値は 0.366～0.905 で平均 0.668，PIC は 0.338～
0.897 で平均 0.635 であり，詳細な解析に十分な多型性を有していた．また，ハーディワイ

ンベルグ平衡からの有意な偏りは認められなかった． 
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Table 2. Description of Picea glehnii  populations used in this study

Type Alt. Latitude Longitude Na No. sampled Mean DBH

1 DTE High Alt. 1229 43.338 142.626 800 30 44.0
2 C13 Swamp 731 43.278 142.624 150 30 42.2
3 MY Swamp 689 43.311 142.604 250 30 50.0
4 MYL Swamp 619 43.311 142.596 300 30 42.4
5 JJY Tuff 296 43.202 142.479 60 36 28.2
6 DTP High Alt. 1449 43.340 142.632 200 32 8.3
7 C27 Tuff 345 43.305 142.483 60 32 38.5
8 C37U Alkalic soil 508 43.271 142.421 40 30 41.7
9 C37L Alkalic soil 330 43.279 142.410 60 30 38.2
10 C32 Tuff 386 43.292 142.448 100 29 40.2
11 C25 Tuff 338 43.280 142.517 60 30 45.5
12 C73 Tuff 306 43.228 142.447 30 23 30.2

Population

Table 3. Averages of genetic deversity parameters within populations

k Ar HE Fis

1 DTE 7.000 6.695 0.641 0.056
2 C13 5.429 5.194 0.611 0.049
3 MY 6.429 6.126 0.627 0.070
4 MYL 7.143 6.712 0.667 0.115
5 JJY 6.714 5.924 0.656 0.063
6 DTP 7.571 7.066 0.692 0.032
7 C27 6.857 6.501 0.632 0.118
8 C37U 6.857 6.468 0.653 0.030
9 C37L 6.857 6.420 0.641 0.094

10 C32 7.000 6.729 0.696 0.093
11 C25 7.000 6.524 0.634 0.077
12 C73 6.571 6.571 0.679 0.113

Mean 6.786 6.411 0.653 0.076

Population

 
集団の遺伝的多様性 
 各集団の遺伝的多様性のパラメータを Table 3 にまとめた．7 遺伝子座の平均アレル数は

5.429（C13）～7.571（DTP）の範囲であり，12 集団を平均すると 6.786 であった．Allelic 
richness は 5.194 (C13)～7.066 (DTP)の範囲であり，12 集団平均で 6.411 であった．ヘテ

ロ接合度の期待値は，0.611（C13）～0.696（C32）であり，12 集団平均で 0.653 であった．

また，FISは 0.030（C37 U）～0.118（C27）であり，12 集団平均で 0.076 であった．標高

と Allelic richness，標高とヘテロ接合度については，標高が高い集団が高くなる傾向が認

められたが，いずれも有意な相関は認められなかった（Fig. 2, Allelic richness vs Altitude, 
r=0.263, p=0.419；Heterozygosity vs Altitude, r=0.125, p=0.707）．低い標高の集団ほど

FIS が低くなるという有意な相関関係が認められた（Fig.2, FIS vs Altitude, r=-0.581, 
p<0.05）．一方，現存する個体数の推定値（Na）とこれらの多様性のパラメータとはいず
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れも有意な相関は認められなかった（Data not shown）．集団を森林タイプ別に比較した結

果，Allelic richness やヘテロ接合度などの遺伝的多様性の高さを示すパラメータは湿地帯

で低く，高山帯で高い傾向が認められた．逆に，FIS は高山帯で低いという結果であった

（Fig.3）． 
 

ボトルネック･テスト 
集団が過去にボトルネックを受けたかどうかについて，IAM と SMM の 2 つのモデルで，

Sign 検定と Wilcoxon 検定を行った（Table 4）．IAM モデルで有意だったのは，C13 集団

について Wilcoxon 検定をした場合のみであった．SMM モデルでは，C13，MYU，C37L
の 3 集団はどちらの検定法でも 5％水準で有意な結果となり，特に C13 集団はどちらも 1％
水準で有意な結果となった．一方，DTE は Sign 検定，C25 は Wilcoxon 検定のみで有意な
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結果となり，もう一つの検定法では有意ではなかった．  

集団間分化 
12 集団全体で算出した

全体の集団間の FST は

0.026 であり，景観レベ

ルの比較的狭いスケー

ルにしては，集団が分化

していることが示され

た．集団のペアごとに見

ると，5％水準で有意に

分化していない集団ペ

アは 13 ペアのみであり，

ほとんどの集団ペアで

有意な分化が認められ

た．Fst / (1-Fst)と距離

の対数変換値に相関が

あるかどうか調べた結

果，5％水準で有意な相

関が認められた（Fig. 4）．
集団間の遺伝的関係に

ついて，遺伝距離 DA

（Nei et al. 1983）に基づいて系統樹を作成した結果，DTE，MYU, MYL，C13 など大麓

山山麓のグループと C25，C27，C32，C37U，C37L などの布部地域の里山グループに大

Table 4. Probability of significance of bottleneck detection

IAM SMM IAM SMM
1 DTE 0.621 0.020 * 0.469 0.055
2 C13 0.129 0.019 * 0.023 * 0.039 *
3 MY 0.145 0.002 ** 0.297 0.008 **
4 MYL 0.387 0.102 0.375 0.055
5 JJY 0.388 0.308 0.109 0.297
6 DTP 0.397 0.297 0.109 0.109
7 C27 0.630 0.100 0.109 0.078
8 C37U 0.134 0.301 0.297 0.109
9 C37L 0.132 0.019 * 0.297 0.023 *

10 C32 0.393 0.304 0.078 0.469
11 C25 0.337 0.128 0.109 0.039 *
12 C73 0.386 0.310 0.055 0.375

Population SIGN Wilcoxon

y = 0.0055x - 0.0233
R2 = 0.0552
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きく分かれるが，大麓山の山頂（DTP）のみは里山のグループの中に入っていた（Fig. 5）． 
 

４．考察 
 近年，天然林の保続的な利用や保全管理の場面において，遺伝的な多様性や構造に関す

る知見が不可欠だという認識がされるようになってきた（Rajora 1999 ; Rajora et al. 
2000 ; Obayashi et al. 2001）．アカエゾマツについては，Wang & Nagasaka (1997)によっ

て北海道内の系統地理的な研究が行われ，地域によって遺伝的多様性の程度に違いがある

ことが指摘されている．また，産地別植栽試験などによって，成長や材質，諸病に対する

感受性等に関する遺伝的な変異に関する情報が蓄積されつつある（岡田 1975 ；飯塚ら

2001；門松ら 2002）．しかし，標高差による垂直分布に伴う遺伝的変異に関する知見はな

く，また，地域個体群内の遺伝的な多様性や構造に関する情報は皆無であった．本研究で

は，東京大学の演習林という施業対象となりうるスケールの地域個体群内を対象として，

マイクロサテライトマーカーを用いた集団遺伝学的な研究を行い，いくつかの知見を得る

ことができた． 
 本研究では，標高によってアカエゾマツ集団の遺伝的多様性の程度に違いがあり，標高

が高いほど遺伝的多様性が高い，また FIS は低い傾向が認められた．同じ演習林において，

トドマツの標高別変異をアロザイムマーカーや核と葉緑体のマイクロサテライトマーカー

で調査した例では，逆に，標高が高いほど遺伝的多様性が低下することが示されている（綿
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野, 2005）．Premoli et al. (2003)も，アンデス地域の低標高(1000m)から高標高(1600m)ま
で連続分布する落葉広葉樹 Nothofagus pumili の 12 集団について，アロザイムマーカーを

用いて遺伝的多様性を調べた結果，標高が上がるにつれて多型的な遺伝子座の割合が減少

するという明確な傾向を見出している．一方，Maghuly et al. (2005)は，ヨーロッパトウヒ

（Picea abies）の高齢集団と若齢集団を低標高（960m），中標高（1260m），高標高(1520
ｍ)の 3 地域からそれぞれサンプリングして，核と葉緑体のマイクロサテライトマーカーを

用いて集団遺伝学的な解析を行い，標高の高い集団の方がヘテロ接合度の期待値がわずか

に高かったとしている．Jørgensen ら(2002)がカリフォルニアの海岸部からロッキー山脈ま

で隔離分布するシモフリマツ（Pinus flexilis）30 集団についてアロザイムマーカーを用い

て調べた結果は複雑であり，海岸部の集団は山岳地帯の集団に比べて遺伝的多様性は高い

が，同時に近交係数 FISも高いというものであった．このような樹種による標高と遺伝的多

様性の関係の違いには，各樹種の分布変遷が大きく関与すると思われる（津村 2001）． 
 標高が高いほど遺伝的多様性が高いという結果から，アカエゾマツの分布変遷について，

どのようなことが類推できるのであろうか．現在，アカエゾマツの天然分布域は北海道，

特に黒松内低地帯以北がその中心となっているが，更新世の地層からは，東北各地からも

その植物遺体が見つかっている（Miki 1956）．これは，地峡の過去に繰り返された寒冷の

気候による大気温の降下，それに伴う海水面の低下がもたらした津軽海峡の陸地化などに

よって，北方性の動植物が本州に南下したものと考えられている（松田 1989）．このような

気候の変動を繰り返しながら，地球は約 2 万年前の最寒冷期を境に温暖化に向かうのであ

るが，早池峰山のアカエゾマツもこの寒冷期の生き残りであり，様々な条件によって隔離

分布されたものとされている（Ishizuka 1961 ）．北海道においても，同じ時期の温暖化の

際に分布域が標高の高いところに押し上げられ，高標高域に避難地（レフュージア）を形

成された可能性がある．その後の寒冷化にともなって，次第に標高の低いところへと分布

を広げる際，アカエゾマツの場合は侵入定着できる場所が湿地帯や蛇紋岩などの特殊な土

壌であったために，現在のような個体群が演習林内に点在するような分布形態へと変化し

たのかもしれない．標高が高い集団の FISが低く，最も標高が高く地理的には離れている大

麓山の山頂付近（DTP）が 37 林班（C37U）や 32 林班（C32）と遺伝的に近かったことか

ら（Fig. 5），限られた個体群サイズの中で近親交配が行われ，低標高域の特殊な環境を有

する地域に飛び火するようにしてアカエゾマツの集団が成立したのではないかと推察され

た． 
 森林タイプ別に見ると，蛇紋岩帯や火山礫帯に比べて，湿地帯に分布する集団の遺伝的

多様性が低いことが示された（Fig. 4）．また，湿地帯の一集団（C13）では，過去にボトル

ネックが起こったことが示唆された（Table 3）．松田（1989）は，湿地帯では厳しい環境

の中で，小群状に，そして不連続に更新を行っており，地下部の過湿によって成長は非常

に緩慢で諸被害が多いことから，湿地帯のアカエゾマツ集団は極相林や特殊土壌における

それとは同じ時系列に並ばない独自のものであると指摘している．実際，湿地林では最近
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の更新は全く認められず，湿地林の一つ（MYU）では枝枯れなどの衰退現象が見られ始め

ている．また，Wang & Nagasaka (1997)は，天然分布するアカエゾマツ 10 集団のうち，

水位が高く，地温・栄養分が低い，低地帯に属する根室の集団が，アレル数，多型的な遺

伝子座の割合，ヘテロ接合度の観察値が他の集団と比べて最も低かったとしている．この

根室の環境条件は，本研究で調査対象とした湿地帯と類似している．Wang & Nagasaka 
(1997)は，そのような厳しい環境では，選択圧が強くかかり，結果として遺伝的多様性が減

少するだろうと考察している．このように，湿地帯という厳しい環境下で起こる独特の更

新と成長における自然選択が，アカエゾマツ集団の遺伝的多様性にも影響を与えている可

能性がある． 
現在，当演習林では，湿地帯である MYU をアカエゾマツの主要な採種源にしているが，

低標高域の集団との遺伝的な関係，集団内の遺伝的多様性の低さ，過去のボトルネックの

影響，現在の衰退現象などを考慮すると，採種源を再考するべきだと考えられた．本研究

では，地理的距離と遺伝的距離に有意な相関が認められたが，全体の FST が 3％以内であ

ったことを考えると，他集団との遺伝的な分化度が特に高い C13 と JJY を外せば，二次元

での空間的な距離についてはそれほど重大に捉える必要はないと考えられる．現在の造林

対象地の多くが低標高から中標高に分布していることを考えると，その分布域に適した種

苗の生産が優先されるべきであり，多様性が一定レベル以上で，FISも低い値を示しており，

現存数も多い C32，C25，C37U などが採種地候補としては有望であると考えられる．今後，

これらの地域から採種した種子について，充実率，発芽率などの形質調査を行い，採種源

としての評価を行っていく必要がある． 
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