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第1章 序論

生物多様性の危機 とその再生への とりくみ

地球上にはこれまで百数十万種以上の生物種が確認されており、実際には500万 と

も1000万 以 上 と もい わ れ る数 の 生 物 種 が存 在 して い る と され る(Hawksworth 1991;

Gaston 1991; WCMC 1992)。 そ して そ れ らの種 に よ って 、 多 様 な群 集 ・生 態 系 が構

成 され 、生物 間や生物 と非生物環境 との間 での複 雑で多様 な相互 作用が維持 され てい

る。 また、それぞれ の種 には独 自の進 化の過程 で形 成 され た遺伝 的多様 性が 内包 され

てお り、種 内 にお いて も亜種間や個 体群間 、個 体間 とい った各 階層 におい て多様 な遺

伝 的変異 が保 有 され てい る。 「生物多様性 」は、 この よ うな 「生態系」 「種 ・個体群」

「遺伝 子」とい った階層性 を もつ複 合体 に内包 され る要素や機 能 ・プ ロセスの多様性 ・

変異性 を示す概念 で あ り(鷲 谷1999)、 進化 的 プ ロセス を経 て形 成 ・維持 され る歴 史

的な実体 であ る。

生物多様性 は我 々人 間 に さま ざまな経済的 ・非経 済的利益 をもた らす生存基盤 をな

してい る。生物 多様性 が もた らす 恵み である生態系サー ビス(ecosystem service)は

多岐 にわた るが、大 き く分 けて4つ の要素 、す なわ ち食料や 水、材 、燃料 、遺 伝資源

とい った 直 接 的 に利 用 可 能 な資 源 の 供 給(provisioning service)、 気 候 調 整 や 水 質 浄

化 、 自然 災 害 の抑 制 、病 原 菌 や 汚 染 の抑 制 とい っ た 環 境 調 整(regulation service)、

文 化 や 芸 術 、教 育 、レ ク リエ ー シ ョ ン、精 神 的 な 豊 か さな どに 寄 与 す る恵 み(cultural

service)、 そ して そ れ ら3つ のサ ー ビス を支 持 す る物 質 循 環 や 土壌 形 成 、一 次 生 産 とい

った機 能(supporting service)が あげ られ る(MEA 2005)。 人 間の技術 で代替可能

で貨幣換 算が可能 な範囲 に限って も、生物 多様性 か らの恵みは年 間二千～六千兆 円に

のぼ ると試 算 され てい る(Costanza et al. 1997)。

しか し近年 、人 間活動 に よる生物多様性 の深刻 な減少 ・喪 失が地球 レベル で進 行 し
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てい る。 特に野生 生物 の生息生育地 の破 壊 ・消失 は深刻 であ る。 例 えば過去20年 の間

にマ ングロー ブ林の約35%、 サ ン ゴ礁 の約20%が 消失 したほか、過 去50年 で地中海性

灌木 林の約70%、 温帯草原 の約70%、 熱帯 季節林 の65%、 温 帯林の60%、 亜熱帯 草地

の55%が 消滅 した(MEA2005)。 ウェ ッ トラン ドについ て も、過去100年 間に北米で

は約70%、 ヨー ロッパで約50%、 ニ ュー ジー ラン ドや南 オース トラ リアでは約90%の

消失 が生 じた とされ る(Moser et al.1996)。 それ に伴 い この400年 間で1000種 以上の

種 が絶滅 し(Primack 2002)、7000種 以上 の動 物、8000種 以上の植 物 が絶滅 の危機 に

瀕す るな ど(IUCN 2004)、 地球上 で これ まで生 じた ことのない規模 での 「大量絶滅」

が生 じてい る(Pimm & Sutherland 1998;鷲 谷1999; Primack 2002)。

この よ うな生物 多様 性 の急速 な減 少か ら、その保全 の必要性 は近年世界 的に も広 く

認 識 され るこ ととな った。1992年 の国連環境 会議 では、地球 レベルで の生物 多様性 の

保全 と自然資源 の持続 可能 な利 用 を 目的 と した 「生物 多様性 条約」が採 択 され 、2005

年 までに188も の国が締 結 してい る(UNEP 2005)。

生物 多様性 の構成 要素 であ る 「種」 は、生態系 とそ の機能 ・プ ロセ スの基本 的構 成

要素 で もあ り、それ ぞれ の種や個 体群 には進 化的 プ ロセ スを経 て構成 され た遺伝 子群

が、機能 的構造 的関連 を保 ちつっ内包 され てい る。生物 多様性 の不可逆 な変化 ともい

える種 の絶滅 を回避 す る ことは、生物多様性 の保全 にお いて重要 な意 味を もつ。 生物

多様性 条約 にお いて も、絶滅危惧 種 とそ の個 体群の存続性 の維 持 ・回復 が重 要な 目標

の一つ と して掲 げ られ てお り、締約 国 には生物多様性 の保全 のた めの国家戦 略の作成

と、絶滅 危惧種 の保 全 ・再生のた めの具体的施策 の策定 ・実施 が義務づ け られ てい る。

生物多様性 条約 に加 盟 していないア メ リカ合 衆国 にお いて も、1973年 に成 立 した絶

滅 危惧種法(ESA: Endangered Specie sAct)の も とで、比較 的強力 な絶滅危惧種保

全 ・再 生の ための政策 が実行 され ている。ESAに も とつい て絶滅 危惧種 に指 定 され た

場合 、そ の種 の個体群 や生息地 を脅かす行為 のい っさい が規制 され、絶滅危惧種 リス
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トか らの除外(delist)が 可能 な程度 ま でその種 の状 態 を回復 させ る こ とが義務 づ け

られ る。2005年 現在 で約1100種 の動物 、約750種 の植物 が絶滅危惧種 と して記載 され

て お り、1000以 上 の 回復 計 画 が 立 案 され 、 それ らの 多 くが 実行 に 移 され て い る

(USFWS 2005)。

オー ス トラ リアやカ ナ ダにおい て も、生物 多様性 条約の締結後 にESAに 準 じた法律

が施行 され てい る。オー ス トラ リア では1999年 に施行 された環境保護 ・生物 多様性 保

全 法(Environment Protection and Biodiversity Conservation Act)に も とづ き約330

種 の動物 、約250種 の植 物 が絶滅 危惧種 に記載 され、それ ぞれ につ いて回復計 画が策

定 されつつ あ る(DEH 2005)。 カナ ダでは2003年 に成 立 した絶滅危惧 種法(Species At

Risk Act)に もとつい て、動物約260種 、植 物約230種 の絶滅 危惧種 についての回復計

画 が策定 され てい る(Environment Canada 2005)。 また、イ ギ リスではその よ うな

法律 は存在 しない ものの 、1992年 の生物 多様性 条約 締結以 降、391の 絶滅危 惧種 につ

いての個体群再 生の ための行動計画(Species Action Plan)が 策 定 ・実施 されて いる

(JNCC 2005)。

しか し、 こ れ ら の 回 復 計 画 の 有 効 性 に つ い て は 多 く の 議 論 が あ る と こ ろ で あ る

(Schemske et al.1994;Tear et al.1995;Woinarski & Fisher 1999;Hoekstra et al.

2002;Clark et al. 2003;Male & Bean 2005)。 ア メ リカ のESAに も とづ き計 画 ・実 施

され て い る回 復 計 画 で は 、そ れ ぞ れ の種 の事 業 に年 間数 万 ～数 十 万 ドル 、1989年 か ら

2002年 の 間 に 累 計52億 ドル もの 資 金 が 費 や され て い る。 しか し、再 生 事 業 の 開 始 後 に

回 復 傾 向 が 見 られ た種 は10%に も満 た ず 、十 分 な 個 体 群 の 回復 が み られ 、 リス トか ら

除 外 され た 種 は2005年 現 在 で17種 の み とい う現 状 で あ る(Male & Bean 2005)。

1992年 に生物 多様性 条約 を締結 した我が国 においては、2002年 に生物 多様性 国家戦

略が改訂 され 、自然 と共生す る社会 を構 築す るための 目標 として、「生物多様性 の保全 」、

「絶滅 の危機 に瀕 した種 の回復 」、 「持続 可能 な資源利 用」の3つ が 明記 され た。 また
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過 去 に損 なわれた生態 系 を再生す ることを 目的 と した 「自然 再生推進法」が2003年 に

施 行 され るな ど、生物 多様性 の保全 ・再生 に対す る機運 は これ までにない ほ どに高 ま

ってい る。 しか し、個 々の絶滅危惧種 の保 全 に対す る具体的施策や その実施状況 につ

いては十分 であ る とは言 えない。環境庁(2000)の 作成 した レッ ドリス トには約2700

種 もの動植物 が絶滅危惧 種 として記載 され てい る。 それに もか かわ らず、種の保存法

(「絶滅 のおそれ のあ る野生動植 物の種 の保存 に関す る法律 」)に もとづ き国内希少野

生動植 物 に指 定 され 、捕獲 の禁止 や保護 区の設 定 による保全 が図 られ ている種 は2005

年 現在で わず か60種 にす ぎない。 その うち 「保護増殖事業計 画」が策定 され 、個体群

のモニ タ リン グや人 工繁 殖が実施 されて い る種 は、動 物22種 、植物13種 のみで ある。

縮小 した個体群の絶滅可能性

一般 に
、種 の絶滅 の原 因 と してあげ られて いる主な要因は、生息生 育地の破壊 や分

断 ・孤立化 、乱獲や過剰採 取、侵 略的外来生物 の影響 、汚染等 に よる環境悪化 、地球

温暖 化 な どであ る(鷲 谷1999;Primack 2002)。 特 に個 体群の直接 的な喪失 を招 く森

林伐採 や焼 き払 い、埋 め立て 、灌漑 とい った人 間活動 による生息 ・生育地の破 壊や 改

変 は、種 の絶滅や 衰退 を もた らす最 も大きな要因 として認識 されて いる(Schemske et

al.1994;Lawler et al.2002)。

絶滅 危惧種 の多 くの個 体群 は、生息生育地の分断 ・孤立化の結果 、本 来 よ りも個体

群 サイズ(個 体数)が 縮 小 した状 態 で残存 してい る(Wilcove et al.1993)。 個体群 サ

イ ズの縮小 は、気象変動や 餌資源 の変動 とい った環境 変動、 山火事や洪 水 ・台風 に代

表 され るカ タス トロフ、あ るい は性 比の偏 りな どの個 体群統計学的 な変動 とい った、

確 率 変 動 要 因 よ る絶 滅 の 可能 性 を増 大 させ る こ とが知 られ て い る(Shaffe 1981;

Menges 1991;Lande 1993)。 また、個体 群サイ ズの縮小 は次 にあげる よ うな遺伝的

要因 に よる絶滅確 率の上昇 をもた らす。
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・ 個体数の低下に伴 う遺伝的多様性の減少による、環境変動への潜在的な適応能

力 の 低 下(Barrett & Kohn 1991;Lande & Shannon 1996;Hoffman & Parsons

1997)や 、 病 原 菌 の感 染 に対 す る抵 抗 力 の低 下(Meagher 1999)。

・ 遺 伝 的 浮 動 に よ る弱 有 害 突 然 変 異 の 固 定確 率 の上 昇(Lande 1994;Lynch et al .

1995)。

・ 交 配 相 手 数 の 減 少 や 遺 伝 子 流 動 の制 限 に とも な う自殖 ・近 親 交配 に よ る近 交 弱

勢 の 発 現(Charlesworth & Charlesworth 1987;Keller & Waller 2002)。

・ 自家 不 和 合 性 を持 つ植 物 種 に お け る 、 和 合 性 の あ る交 配 相 手 数 の 減 少 に よ る種

子 生 産 の失 敗(Imrie et al.1971;DeMauro 1994;Reinartz & Les 1994)。

個体群サイズの縮小した残存個体群は、このように多様な要因による絶滅の危険性

に さらされて いる。 しか しよ り深刻 なのは、それ らの衰退 要因が互い に絶滅 を加 速 し

合 う 「絶 滅 の 渦(extinction vortex, Gilpin & Soule 1980)」 が 生 じ る こ と で あ る。 た

とえば、個 体群サ イズや個体密 度が低 いほ ど適応度 が低 下す る とい う 「ア リー効果」

が存在す る場合 、小 さい個体群 ほ ど個 体群サイ ズの減少 が加速 され る(Courchamp et

al.1999)。 虫媒性 の植 物 にお いて、個 体群サイ ズ ・個体密度 が小 さい ほ どポ リネー タ

一の誘 因力が低 下 し
、花粉制 限に よ り種子 生産が低 下す ることで、 さらに個体 群サイ

ズが減少 して絶滅 の危険性 が高ま る こと(Groom 1998)な どがそれ にあたる。また、

小さい個体群では遺伝的浮動により有害遺伝子の固定が生じやすく、それによって個

体群サ イズが よ り低 下す る ことで、新 たな有害突然変異 が さらに 固定 ・蓄積 し、絶滅

が加 速 され て い く 「突 然変 異 メル トダ ウン」 が生 じるお それ もあ る(Lande 1994;

Lynch et al.1995)。 個 々 の 個 体 群 が 縮 小 ・消滅 す る こ とで メ タ個 体 群 構 造 が徐 々 に 崩

壊 し、新たな個体群創出の機会や他個体群からの移入によるレスキュー効果が失われ

る こ とで も、絶 滅 が加 速 され る こ とが 指 摘 され て い る(Hanski et al.1996;Hanski &

Gaggiotti 2004)。
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個体群再生の必要性

絶 滅 危 惧 種 の保 全 に お い て は 、 上 述 の 要 因 に よ る 絶 滅 を 回 避 可 能 な 個 体 群 サ イ ズ 、

つ ま り最 小 存 続 可 能 個 体 数(MVP: minimum viable population, Menges 1991)に 各

個 体 群 を維 持 ・再 生 す る こ とが 一 つ の 重 要 な 目標 とな る。 これ ま で の理 論 的研 究 か ら

は 、MVPと な る有 効 集 団 サ イ ズ(Ne:近 親 交 配 や 遺 伝 的 浮 動 の 影 響 を受 け る 実 質 的

な繁 殖 個 体 の数)と して 、近 交 弱 勢 に よ る絶 滅 の 回避 に は50個 体 以 上(Soule 1980)、

突 然 変 異 メ ル トダ ウ ン の 回 避 に は100個 体 以 上(Lande 1994; Lynch et al. 1995;

Whitlock 2000)、 突 然 変 異-浮 動 平 衡(mutation-drift equilibrium)の 下 で の 遺 伝

的 変 異 の 喪 失 を 回 避 す るに は500か ら5000個 体 以 上(Franklin 1980; Lande 1995)が

必 要 と され て い る。 実 際 のMVPは これ らのNeの10倍 程 度 の 個 体 数 で あ る と され る

(Frankham 1995a)。

102種 の脊椎 動物 につい て確 率変動性 や致死遺 伝子 ・密 度効果 を組 み込 んだ個 体ベ

ー スモデル に よる個体 群存続可能性 分析(PVA:population viability analysis)を お

こな ったReedら(2003)は 、40世 代の存続 可能性 を確保す るMVPは 分類群 に関 わ ら

ず約7000個 体 で ある と報告 してい る。Reed(2005)は 、個体群 サイ ズの低 下 に伴 う

ア リー効果や 近交弱勢 が定量化 され てい る11種 の植物 のデー タを用 いて、適応度成分

の低 下が生 じない長期 的に存続可能 な個体群 サイズは、お よそ2000か ら5000個 体 であ

る と して い る。203種 、2800個 体群 の脊椎動物 のデー タを用いて 、個 体群サイ ズ とそ

の世 代間分散 との間 の一般 的 な関係 か らMVPを 概 算 した研 究(Reed & Hobbs 2004)

か らも、長 期的 な存続 可能性 が維 持 され るMVPは 数 千のオー ダー であ るこ とが示 され

てい る。

実際の特定の種 ・個体群のMVPは 、環境や個体群サイズの変動性、種の個体群動態

や生活史特性 ・繁殖様式 ・行動特性 ・遺伝的荷重、有害遺伝子の遺伝的基盤などの要

因によって異なると予想され、MVPの 決定にはそれ らをすべて考慮 した個体群存続可
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能性分析 が必 要 とな る(Menges 2000)。 しか し、各 国で絶滅 危惧種 の リス トに記載

され て い る種 の 個 体 群 サ イ ズ の 多 くが1000個 体 以 下 で あ る こ とを 考 慮 す る と

(Wilcove et al. 1993; IUCN 2004)、 これ らの種 はすで に何 らかの衰退要 因に よ り絶

滅 の渦 に巻 き込 まれ てい る可能性 が極 めて高い と考 えなけれ ばな らない。したが って 、

それ らの種 の絶滅 を回避す るためには、個体群 サイ ズの回復 のための積極的 な働 きか

けが不可欠 で ある。 クロー ン成長 をお こな う植 物の保全 にお いては、生理的 に独 立な

個体(ラ メ ッ ト)の 数で はな く、遺伝 的 に異 な る個体(ジ ェネ ッ ト)の 数 の回復 をめ

ざ さなけれ ば な らない。

絶滅危惧 種の保全 の最終的 な 目標 が 、野外条件 下で 自立的 に存続 可能 な個体群 を再

生す る ことに ある ことを考慮す ると、多 くの場 合 「有性繁殖 のプ ロセ ス」 の健 全性 を

保 障す る こ とが最 も基本的 かつ優 先的 な課題 で ある と考 え られ る。そ のためには、種

の生活 史特性 や繁殖様 式 、個 体群構造 、個 体群動態 とい った基本 的 な生態学 的情報の

収 集が不 可欠で ある。 そ して個 体群再生 のアプ ローチ としては、個体群統計 学的調査

に よって生活史 において制 限 されてい る段 階 を認 識 し、その段 階の環境要求性 を明 ら

かにす る と ともにそれ を満 たす 条件 を回復す る、「生活史補完 アプ ローチ」とも言 える

手法が有効 で ある と考 え られ る(Pavrick 1994; Schemske et al. 1994; Heywood &

 Iriondo 2003)。

一方
、個 体群 の縮 小に よる遺伝 的変異 の喪失や 近交弱勢 ・有 害遺伝 子 の固定 といっ

た遺伝的要 因 に起 因す る影響 は、た とえ何 らかの保 全対策 に よ り個体群 サイズが回復

した として も、数世代 か ら数百世代 にわた り継続す る可能性が指摘 されてい る(Nei et

al. 1975; Newman & Pilson 1997; Kirkpatrick & Jarne 2000; Miller & Hedrick

 2001)。 その ため、持続 可能 な個 体群 を再 生す るため には、遺伝マー カー な どを用い

て遺 伝的多様性 や遺伝 構造 な どの現状 を把握す ると ともに、個体 群縮小 に伴 う遺伝 的

な影 響 を正確 に評価 して必要 に応 じて保全対策 管理 を講 じるな ど、遺伝的側 面 も十分
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考 慮 した 管 理 を行 う こ とが 不 可 欠 で あ る(Frankham et al. 2002)。

再生事業のための管理システム

生物多様性 の保 全 ・再 生のた めの事 業では、管理 の対象 が生態系や 生物種 で あるた

めに、実施す る対策 に対す る反応 の予測は必ず しも容 易では ない。 そのた め、モ ニタ

リン グを通 じて事業 の効果 を適切 に評価 す る ことが不 可欠で あ り(Block et al. 2001)、

事 業の計画 ・実施 ・モ ニ タ リング ・評価 とい う円環 的プ ロセス を含 む順応 的な管理手

法 を と る 必 要 が あ る(Comiskey et al. 2000; Stem et al. 2005)。

すでに述べたように、絶滅危惧種の再生のための事業を効果的に実施するためには、

対象種の基礎的な生態学的知見が不可欠である。しかし多くの絶滅危惧種では、すで

に本来の生育環境条件が損なわれ、健全な個体群が残存 していないため、対象種の生

態 に関す る十分 な知見 を得 るこ とが困難 な場合が多 い。 その よ うな状 況において効果

的 に事 業 を実施す るた めには、最 良の知見か ら導 かれ る仮説 を検証す る 「科学的実験 」

と位置 づ けて事 業の計画 ・実施 ・モ ニタ リング ・評価 をお こない 、得 られ た知見 を新

た な 事 業 に フ ィ ー ドバ ッ ク す る と い う 「順 応 的 管 理(Adaptiv emanagement, Holling

1978; Walters 1986; Comiskey et al. 2000; Schreiber et al. 2004)」 の 手 法 が 最 も 適

切 で あ る。

これ ま で 生 物 多 様 性 の 保 全 ・再 生 を 目的 と した 事 業 に順 応 的 管 理 を適 用 した例 と し

て は 、 エ バ ー グ レー ズ 湿 原(DeAngelis et al. 1998; CROGEE 2003)や コ ロ ラ ド川

(Walters et al. 2000; Patten et al. 2001; USDI 2005)の 生 態 系 再 生 事 業 、北 米 西海

岸 の森 林 生態 系 の 保 全 ・自然 資源 管 理 を 目的 と した北 西 部森 林 計 画(Gray 2000;

Stankey et al. 2003; Regional Ecosystem Office 2005)な ど、主に北米大陸 での大規

模 な生態系再 生事業 があげ られ る。

絶 滅危 惧 種の個 体 群再 生事 業 にお いて も仮 説検 証 実験 的な アプ ローチ の有効 性 が
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指 摘 さ れ て お り(Pavlik 1994; Washitani 2001; Heywood & Iriondo 2003)、 実 際 の

適 用例 につ いて も未 だ多 くは ない ものの、 ニュー ジー ラン ドの 固有鳥 コカ コの個体群

再 生事業(Innes et al. 1999)な どが近年報 告 され ている。

個体群再生にお ける土壌シー ドバ ンクの有効性

消滅 ・衰 退 した 絶 滅 危 惧 植 物 の 個 体 群 を再 生 す る手 法 と して 、 これ ま で は 主 と して

種 子 の 播 種(e. g. Pavlik et al. 1993; Walker & Powell 1999; Griffith & Forseth 2003)

や 栄 養 繁 殖 体 の 移植(e. g. Budelsky & Galatowitsch 2000; Sinclair & Catling 2003;

Liu et al. 2004)と い っ た 手 法 が用 い られ て き た。 材 料 とな る種 子 や 植 物 体 は 、残 存

す る他 の 個 体 群 か ら採 取 され る の が普 通 で あ る。 しか し、 同 一 種 内 に は しば しば遺 伝

的 系譜 が異 なった り遺伝 子流動が稀 であ るこ とに よって遺伝的分化 が見 られ る個体群

や 、個 々の生 育地の局所 環境 に適応 した生態型(ecotype, Turesson 1922)が 存在す

る。そ のため、そ の よ うな進化的 ・遺伝 的に意味 のあ る管理 単位(ESU: evolutionary

significant unit, Moritz 1994)が 適 切 に認 識 され て い な い か ぎ り、他 個 体群 か らの個

体 の 導 入 は 、 定 着 の 失 敗 や メ タ個 体 群 ス ケ ー ル で の遺 伝 構 造 の 崩 壊 、種 の進 化 的 プ ロ

セ ス の 攪 乱 な ど 、 保 全 上 の ぞ ま し く な い 結 果 を招 く危 険 性 が あ る(Moritz 2002;

Hufford & Mazer 2003)。 ま た 、 地 上 部 個 体 群 が 残 存 して い る場 合 に は 、他 個 体 群 か

らの 導 入 は 、 浸 透 交 雑(introgressive hybridization)を 引 き起 こ した り、 交雑 を伴

わ な い遺 伝 子 型 の 置 き換 わ り(cryptic invasion, Saltonstall 2002)に よ る遺 伝 構 造 の

崩 壊 を招 くお それ が あ る。 さ ら に 、局 所 適 応 に 関 わ る遺 伝 子 や 適 応 的形 質 に 関 わ る遺

伝 子 複 合 体(coadapted gene complexes, Lynch 1991)が 崩 壊 す る こ とに よ る 「外 交

配 弱 勢(outbreeding depression)」 を 引 き起 こす 危 険 性 もあ る(Hufford & Mazer

2003; Tallmon et al. 2004)。

上述したような他個体群からの導入に伴 う遺伝的影響を回避 し、持続可能な個体群
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を再 生 しうる新 たな手法 と して、 「土壌 シー ドバ ンク(soil seed bank)」 の活用 が考

え られ る。 土壌 シー ドバ ンク とは土壌 中や リター 中で発芽せず 生存 し続 けてい る種子

集団 の こ とで あ る。 土壌 シー ドバ ンクはその永続 性に よって大 き く二つ に区分 され、

種 子 散布 後 の次 の発 芽 季節 にす べ て発 芽 ・死 亡す る もの を 「季節 的 シー ドバ ン ク

(transient seed bank)」 、一年 以上の期 間生存 力 を保 って存続す るもの を 「永続 的 シ

ー ドバ ンク(persistent seed bank)」 と呼ぶ(Thompson&Grimelgig)
。一般 的に

土壌 シー ドバ ンクの形成 は、変動性 の高い環境 にお いて局所 絶滅 を回避す るための適

応 であ る と考 え られてお り(Cohenlg66,1967)、 近年 の実証的研究 か らも土壌 シー

ドバ ンクの存在 は個 体群 の存続 性 に大 き く影響 を与 え ることが明 らかに され つつ ある

(Kalisz& McPeek 1992, Doak et al. 2002; Quintana-Ascencio et al. 2003; Adams

et al.2005)。

絶滅危惧種の個体群再生の材料としての有効性が期待されるのは 「永続的シー ドバ

ンク」 で ある。 永続 的 シー ドバ ンクを形成 す る種 においては、 た とえ 「地上」個体群

が消滅 した として も 「地 下個体群」 ともい える土壌 シー ドバ ンクが残存 してい る可能

性 があ る。 土壌 シー ドバ ンクには 、それ を生産 した地上個体群 の遺伝 的多様性 が反映

され てい る (Cabin 1996; Many et al. 1999; Koch et al. 2003; Shimono et al. 2006)

また過去の累積的な種子生産を反映しているため、時として地上個体群よりも高い遺

伝的 多様性 を保 有 して い る場 合 もある(Levin 1990;McCue & Holtsford 1998)。 そ

の ため、個体群 消滅 後 も残 存す る土壌 シー ドバ ンクは、種の進化的 プ ロセスの撹乱や

外交配 弱勢 を招 くこ とな く、失われ た遺伝 的多様性 を含 めて地上個体群 を再生 しうる

有効 な材 料 とな るこ とが期待 され る。特 に牧草地や 自然 草地、乾燥地 、湿 地な どの環

境変動性 の高 い場所 で は永続 的土壌 シー ドバ ンクを形成 す る種が多 い ことが知 られて

い る(Baskin & Baskin 1998; Grime et al. 1981; Middleton 1999)。 この よ うな生育

地 に生 育す る絶滅危 惧植物 の個体群サイ ズ と遺伝的 多様性 の回復 には、土壌 シー ドバ
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ンクが有効 な材 料 とな る可能性 があ る。

しか し、 これ まで再生 事業 にお いて実際に土壌 シー ドバ ンクを活用 した事例 は、平

野 部 の 低 湿 地(Brown & Bedford 1997)や プ レー リー の 湿 地(Madsen 1986;

Galatowitsch & van der Valk 1996)、 石灰岩 草地(von Blanckenhagen & Poschlod

2005)、 河 口部 の塩 性湿地(Wienhold & van der Valk 1989)な どの植 生の再生 を 目

的 と した事業 が 中心 であ り、そ こでは対象 となる植 生構 成種の 「種数 」や 「組 成」 に

のみ 焦点 が 当て られ た。 特 定の絶 滅危 惧植 物 の個 体群 再生 にお いて は、 アザ ミ属の

Cirsium pitcheri(Rowland & Maun 2001)や チ シマ リン ドウ属 のGentianella

germanica(Fischer & Matthies 1998)お いて、シー ドバ ンクを用 いた個体群 再生の

可能性 が示唆 されて いる。 しか し、実際の活用例 は著者 が知 る限 りでは、アル プスの

固有種 で あ るマ メ科 のEchlnospartum algibicumの 個 体群 再生 の事例(Aparicio &

Guisande 1997)が 報告 されてい るのみで あ り、その有効性や利用 上の生態 ・遺伝学

的 な課題 につ いての検討 は未だ不十分 で ある。

土壌 シー ドバ ンクを活 用 した絶滅危惧植 物の個体群 再生 を実施す るためには、対象

種 の生育適地 とな る環境 条件 を回復す るこ とが必要 とな る。特 に、セー フサイ ト(safe

site, Harper 1977)や 更新 ニ ッチ(regeneration niche, Grubb 1977)と よばれ る対

象種 の発 芽 ・定着適 地 の環境 条件 を詳細 に解 明 し、その条件 を回復す ることが不可欠

で ある。また、土壌 シー ドバ ンクはその空 間不 均一性が高 い ことや(Thompson 1986)、

種や 環境 条件 に よ り永続性 が大 き く異 な る ことが知 られ るた め(Baskin & Baskin

1998)、 事 前 に空 間分布 や永続性 に関す る情報 を収集す る ことも必要 とな る。さらに、

残 存す る土壌 シー ドバ ンクが、個 体群 の消滅 直前 に残存 した少数 の個体 間の交配 に由

来す るので あれ ば、個 体群再生 の実施 にあた って は、過去 の個体群 ボ トルネ ックによ

る近交弱勢 な どの遺伝 的影響 の程 度 を評価す るこ とも重要 であ る。
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本研究の目的と論文の構成

これまで述べたとおり、絶滅危惧種の多くは「絶滅の渦」に巻き込まれているため、

その絶滅を回避するには個体群再生のための積極的な働きかけが重要である。そのた

めには、個体群の存続に影響を及ぼす個体群統計学的 ・遺伝的要因を統一的に扱った

研究が欠かせない。対象種の生態学的知見が不十分なもとでも効果的に個体群を再生

するためには、現段階で存在する最良の知見にもとついて順応的に再生のとりくみを

実践し、それを通じて必要な知見の蓄積や具体的な再生手法の確立を図る必要がある。

本研 究では 、絶滅 危惧植物 の個体群再 生のモデル ケー ス と して、絶滅危惧植物 アサ

ザ(Nymphoides peltata)の 保全 生態学的研 究を行 った。多年性 の浮葉植 物 アサザは、

現在 日本 にお いて絶 滅 の危 険性 が非常 に高い状況 にあ り(環 境庁2000;上 杉2004)、

保 全 上重 要 で あ った 茨城 県 霞 ヶ浦 の個 体 群 も近 年 急 速 に衰 退 して い る(西 廣 ほか

2001)。 一方 、霞 ヶ浦 の一部 の湖岸 には個体群 の再生 に有効な材料 とな る と思 われ る

土壌 シー ドバ ン クが個体群 消滅 後 も残存 してお り(西 廣 ほか2001)、 それ を用いて消

滅 した個 体群 を再 生す るた めの公 共事 業が2000年 か ら開始 され てい る(西 廣 ・鷲 谷

2003)。 アサ ザにおい てはすで に遺伝 マーカー が開発 されてお り(Uesugi et al.2005)、

生態学的 ・遺伝的要 因 を統一 的に扱 った研 究の実施 が可能 であ る。本研究 では霞 ヶ浦

のアサザの個体群再生のとりくみと連携し、土壌シー ドバンクからの個体群再生に必

要な生態 ・遺伝学的要因を解明するとともに個体群再生に有効な手法や手順を確立す

ることを目的とした研究をおこなった。

本論文の第2章 では、研究対象種であるアサザについて、これまで明らかにされて

いる生態学的特性について整理 した。また、本種の日本における危機的な現状と近年

の霞ヶ浦の個体群の衰退状況について述べ、個体群再生に必要な課題を提示した。

第3章 では、土壌シー ドバ ンクからの個体群再生に際して、生活史の制限段階とな

っている実生定着の段階の環境要求性を検証することを目的に、小規模な再生事業と
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して実施 した野外操作実験について記した。その実験では湖岸の多様な環境の下での

実生の定着 ・成長を比較することで定着セーフサイ トの環境条件を検証し、消滅 した

個体群の再生における土壌シー ドバンクの有効性を検討した。

第4章 で は、土壌 シー ドバ ン クか ら再 生す る個 体群 に、過 去 の個 体群 ボ トルネ ック

に起 因す る近交弱勢 が及 ぼす影響 を明 らかにす るこ とを 目的 と した研究 につ いて記 し

た。研 究にお いては、残存す る土壌 シー ドバ ンクを生産 した親数 や近親交配 の程度 を

遺伝マ ーカー を用 いて推 定す ると ともに、 シー ドバ ンク由来の実生の適応度成 分 を受

粉実験 に よ り作成 した 自殖 ・他殖 子孫 の もの と比較す る ことで、近交弱勢 の影響 を定

量的 に評価 した。

第5章 では、個体群再生の材料 となる土壌シー ドバンクの時空間分布や、異なる水

位条件における定着後の成長様式、再生される個体群における花型頻度など、アサザ

の個体群再生の実践に先立って必要となる各生活史段階における基礎的な生態学的知

見を得ることを目的とした調査 ・野外実験について記した。

第6章 では、霞ヶ浦で実施 されているアサザ個体群再生の公共事業に 「順応的管理」

を適用して実施した生態学的研究と個体群再生の実践の結果について記した。

第7章 では、本研究を通 じて明 らかにされた個体群再生における土壌シー ドバンク

や順応的管理 ・生活史補完アプローチの有効性、遺伝的要因の重要性について総合的

に考察するとともに、持続可能なアサザ個体群の再生に向けての今後の課題について

整理した。
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第2章 アサザの現状 と保全上の課題

アサザの生態的特性

本 研 究 の 対 象 種 で あ る ミツガ シ ワ科 ア サ ザ 属 に 属 す るア サ ザ(Nymphoides peltata

(Gme1.) O. Kuntze)は 、ユ ー ラ シ ア 大 陸 の温 帯 域 の 比 較 的 富 栄 養 な湖 沼 ・た め 池 に広

く分 布 す る多 年 性 の 浮 葉 植 物 で あ る(写 真2-1、Gluck 1924)。 ア サ ザ は近 年 、 ラ トビ

ア(Latvian Environment Data Centre 2000)、 ウク ライ ナ(BSEP 1997)、 リ トア

ニ ア(Sinkeviciene 1999)、 チ ェ コ(Holub&Prochazka 2000) 、ベ ラル ー シ(HCB

NASB 2004)な どの 多 くの東 欧 諸 国 に お い て 、絶 滅 危 惧 種 も し くは野 生絶 滅 種 とな っ

て い る。 一 方 で 、 本 来 の分 布 域 で は な い 北 米 や ニ ュ ー ジ ー ラ ン ドにお い て は 、 侵 略 的

外 来 種 と して在 来 生 態 系 に 与 え る悪 影 響 が 問 題 とな っ て い る(ISSG 2005)。

ア サ ザ の 開 花 季 節 は お よそ6月 か ら10月 と長 く、半 日花 を水 面 に 咲 か せ る(van der

VeIde&van der Heijden 1981)。 虫媒 性 の 黄 色 い 花 に は ミツ バ チ 科 や ハ ナ ア ブ科 、チ

ョ ウ類 を 中 心 と した 多 様 な 昆 虫 が 訪 花 す る(van der Vblde&van der Heijden 1981;

丸 井 ・鷲 谷Jlggs)。

アサ ザ は 異 型 花 柱 性 とい う繁 殖 シ ス テ ム を 有 してお り、種 子 生 産 の た め に は 異 な る

花 型(写 真2-2、 長 花 柱 花 お よ び 短 花 柱 花)の 間 で の 花 粉 の や り と りを 必 要 とす る

(Ornduff 1966)。 ア サ ザ 属 に お い て 異型 花 柱 性 は ア サ ザ 以 外 の数 種 で も確 認 され て

い る。N.indicaやN.humboldtianaで は 異 型 花 柱 性 本 来 の 強 い 自家 同型 不 和合 性 を

示 す(Ornduff 1966; Sivarajan&Joseph 1993)。 一 方 アサ ザ で は 、 個 体 群 に よっ て

程 度 は 多 少 異 な る もの の 自家 不 和 合 性 の 部 分 的 な崩 壊 が認 め られ る(Ornduff 1966;

丸 井 ・鷲 谷1993;Wang et al. 2005)。 茨 城 県 の 霞 ヶ浦(35°N、140°E)に は 、 自家

和合 性 の等 花 柱 花(short-homostyle)モ ル フの 存 在 も確 認 され て い る(写 真2-2、 丸
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井 ・鷲 谷 1993)。

アサザの種子 は撥水性 の種皮 に覆 われ浮遊性 に富ん でいる ことか ら、同一水 系内に

お い ては水 を介 した長 距 離散 布 が可 能 で あ るこ とが示唆 され て い る(Smits et al.

1989)。 種子 には休 眠性 が あ り、永続 的 土壌 シー ドバ ン クを形成 す る(Smits et al.

1990a)。 種子 の発 芽 は冷湿 処理 と変温 条件 によ り促進 され、酸 素分圧 の低い水 中では

抑制 され るこ とが明 らか に され てお り(Smits et al.1990a;Nishihiro et al.2004a)、

春先 の冠水 しない裸 地的環境 で発 芽 ・定着す る と推測 され てい る(鷲 谷1994)。

アサ ザの成 熟個体 は冠水条件 では浮葉型 と して生育す る。 しか し、一時的 な水位低

下 な どの 際 には 「陸 生型(写 真2-3)」 とな り、非冠 水 条 件 で も生 育 が 可能 であ る

(Tsuchiya 1988)。

また栄養成 長 としては、走出枝 の伸長 に よる旺盛 なク ロー ン成長 をお こない(Brock

et al.1983a)、 しば しば単 一 ジ ェ ネ ッ トが 数 ヘ ク ター ル の広 い 面積 を 占有 す る

(Uesugi et al.2004)。 栄養散布 体で ある切 れ藻か らの新 たな個体 の定着 もしば しば

認 め られ 、同一水域 内の異 な る場 所 に同一 ジェネ ッ トに由来す る個体 が生育す ること

もある(Uesugi et al.2004)。

アサザ の遺伝 子流動 につい ては、既 に述べ た とお り、 同一水 系内で は種子や栄養繁

殖 体で ある切 れ藻 の分 散 による さかん な遺伝 子流動が生 じてい る可能性 が指摘 され て

い る(Smits et al.1989;Uesugi et al.2004)。 また、送粉者 であ るイチモ ンジセセ リ

の季節的移動(城 所1992)に 伴 う花粉流動(丸 井 ・鷲 谷1993)、 あ るいは水鳥 に よ

るアサザ の種 子の付着散布(Cook 1990)な ど、水系間 を越 え るよ うな長距離 の遺伝

子 流動が生 じる可能性 も指摘 され てい る。

アサザ は広 い面積 にわた って優 占群落 を形成 す るこ とか ら(写 真2-1)、 浮葉 植物群

-15-



落 と しての生態 系機 能 について もその重要性 が注 目され てきた(van der Velde 1981)。

中 ・富栄養 な水域 において は高 い物 質生産力 と葉 の回転率 を示す ため(van der Velde

et al.1979;Brock et al.1983a; Tsuchiya et al.1990)、 有 機 物 や 栄 養 塩 の 水 中 へ の 供

給 源 と して機 能 す る こ とが示 唆 され て い る(van der Vbrlde et al.1982; Brock et al.

1983b; Marion & Paillisson2003)。 ま た 、 ア サ ザ に は他 の 水 生植 物 と同様 に 「換 気

(ventilation)」 と呼 ば れ る通 気 シ ス テ ム が 備 わ っ て お り、 葉 か ら取 り込 ん だ 空 気 を

水 中 の 茎 や 根 に供 給 す る(Gross & Mevi-Schutz1987)。 そ の 過 程 で 空気 が根 か ら湖

底 に 放 出 され 、 近 傍 に好 気 的 な 土 壌 条 件 が 形 成 され る(Smits et al.1990b; Gross

1996)。 それ に加 えて走 出枝伸 長 に よ り湖底 が安定化 され るこ とで、アサザ群 落内 に

は二枚 貝や無脊椎動 物 な どに とって好適 な生息環境 が形成 され る(Brock & van der

Vblde1996)。 さらに、広範 囲 に展葉 して湖 面 を物理 的に覆 うことで、湖岸植 生帯へ

の波 浪の影 響 を軽減 す る機能 を果 たす(林 ほか2002)。

日本 にお ける現状 と霞ヶ浦の個体群

日本においてアサザはかつて北海道から九州までの各地の湖沼やため池に普通に

見 られ た種 であ るが(表2-1)、 埋 め立 てや護岸 工事 による生育地の直接 的な破壊 、水

質悪化などにより分布域が著しく縮小し、現在では絶滅危惧II類 として記載されてい

る(環 境庁2000)。 さらに、最 近の全 国的な踏 査の結果 は、 レッ ドデ ー タブ ックが示

す以 上に深刻 な状況 を明 らかに してい る(上 杉2004)。 現在全国 に残 存す るアサザ個

体群はわずか67に すぎず、種子生産に必要な短花柱花 ・長花柱花の両花型が同一個体

群 に確 認 され るのは茨城 県の霞 ヶ浦 だ けであ るこ とが明 らか とな った(上 杉2004)。

さらに、多型性 の高いマ イ クロサテ ライ トマー カー を用 いた遺伝解析 の結果か らは、

それ ら67個 体群 を構成 してい る個体数 はわず か61ジ ェネ ッ トであ り、同一水 系内 のほ

とん どの個 体群 が単 一 の ジェネ ッ トか ら構成 され て い る ことが明 らかに され て い る
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(上 杉2004)。 この ことは、 ほ とん どの個 体群 はす で に野生絶滅 に近 い状 況 にあ り、

全国での個体数と遺伝的多様性の現状をみる限り、本種の絶滅の可能性は非常に高い

もの と判 断 され る(第1章)。

霞ヶ浦の個体群には複数花型からなる局所個体群が1996年 まで湖内に3ヶ 所残存 し

(西廣 ほか2001)、 確 認 され るジェネ ッ ト数 も全国 で最 も多い(上 杉2004)。 したが

って、霞ヶ浦の個体群は日本におけるこの種の保全上のきわめて重要な個体群である

といえ る。また霞 ヶ浦 では、NPOや 流域の地 元住 民 ・漁 業林業組合 ・行政 ・研 究者 ら

のパ ー トナー シ ップの 下に、流域 の生態 系の保全 ・再 生を 目的 とした市民活 動 「アサ

ザ プ ロジ ェク ト」が1990年 代か ら展 開 されてお り(鷲 谷 ・飯 島1996)、 アサザはその

象徴種 とな ってい る。

しか しこの霞 ヶ浦の個体群 も、湖 の水位 を水門操作 に よって冬季 に上昇 させ る とい

う新たな水位管理が開始された1996年 頃から急激に衰退 し、わずか4年 間で局所個体

群 の半数以 上が 消滅 し、面積 に して約90%が 消失 した(西 廣 ほか2001、 図2-1)。 ま

た近年の遺伝解析の結果からは、霞ヶ浦に残存する個体数(ジ ェネ ッ ト数)は わずか

19個 体 に す ぎ な い こ とが 明 らか に され て い る(Uesugi et al.2005)。

霞ヶ浦に生育するアサザは、湖内の複数の地点に分かれて存在し(以 下、それぞれ

を局所個体群 とす る)、種子や花粉 ・切れ藻による局所個体群間での稀な遺伝子流動を

介 して 「メ タ個体群 」 を形成 して いる。 霞 ヶ浦の個体群 は、単一花型 ・単一 クロー ン

からなるために種子繁殖が困難な多数の局所個体群と、複数花型 ・複数ジェネットか

らな り健全な種子生産が可能な少数の局所個体群か ら構成 されている(西 廣 ほか

2001; Uesugi et al.2004)。 メ タ個 体 群 は しば しば局 所 個 体 群 の 頻 繁 な絶 滅 ・新 生 を

伴 う動態を示すが、近年霞ヶ浦でみられた局所個体群の同調的かつ急速な消滅 ・衰退

は、メ タ個体群 全体の衰退 を強 く示唆 してい る。19個 体 とい う現状 の個 体群サイ ズは、

確率論的 ・決定的要因により個体群が絶滅することを予測しなければならない水準を
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さらに下 回 ってい る(第1章)。 特 に 、種 子生産 が可能 な複 数花型 か らなる個 体群が 、

1996年 以 降わずか1ヶ 所 を残 してす べて消滅 した(西 廣 ほか2001)こ とは、個 体群の

存続性 に とって大 きな問題 とな る。

一 方で
、一部 の湖岸 の土壌 中には、過去 に生産 され た と思われ る永続 的土壌 シー ド

バ ン クが残存 してい る ことが明 らかになって いる(西 廣 ほか2001) 。永続 的土壌 シー

ドバ ンクはす でに消滅 した個体群 の遺伝 的多様性 を回復 しうる唯一 の材料 であ る(第

1章)。 さらに、そ の中に複数花型 の間の適法受粉 で生産 され た種子 が含まれ ていれ ば、

遺伝 的な多様性 を保 有 し、種子生産 が可能 な個体群 を、土壌 シー ドバ ンクか ら再生 で

きる可能性 があ る。 しか し2000年 時 点までの霞 ヶ浦では、土壌 シー ドバ ン クに由来す

る と思われ る実生の 出現 が毎年春 に確認 され る ものの、個体群統計学 的な調 査か らは

これ らは定着 に至 る前 にす べて死 亡 してお り、土壌 シー ドバ ンクが浪 費 され続 けてい

る ことが明 らか とな っていた(Marui 1993;西 廣 ほか2001)。

アサザ個体群の再生における課題

以 上述べた よ うに、 アサザは絶滅 の危 険性 が非 常に高い状態 にあ り、 日本にお ける

この種 の保全 のため には霞 ヶ浦の個体群 の存続可能性 を維持 ・回復す ることが重要 で

ある。 霞 ヶ浦 のアサザ個 体群の絶滅 を回避 す るためには、 この種 の生態 ・遺伝 学的特

性 を把握 す る とともに、早急に個体群 の再生 を実践す るこ とが急務 であ る。 そ のため

には、発 芽 ・実生定着 ・成長 ・開花 ・種 子生産 といった、有性繁殖 に関わ る一連 の生

活史段階の環境要求性を解明し、それを保障することが必要である。事業の不確実性

を最小限にとどめつつ効果的に個体群の再生を実現するためには、作業仮説の構築に

必要となる最低限の生態学的情報を収集するとともに、仮説検証のための 「科学的実

験」と位置付けて順応的に再生を実施することが重要であろう。また、残存する土壌

シー ドバンクは失われた遺伝的多様性を保持していると考えられる一方で、個体群の

-18-



消滅直前に生存していた少数の親間の交配に由来する可能性が高いと考えられる。そ

のため、個体群統計学的な知見とあわせて、過去の個体群ボ トルネックに起因する遺

伝的な負の影響についても同時に評価 していくことが必要である。

調査地および再生事業の概要

霞ヶ浦と再生事業

本研究 の調 査地が存在 す る霞 ヶ浦(図2-1)は 、関東平野東部(36°N、140°30’

E)に 位置す る 日本 で二番 目に大 きい淡水湖 であ り、そ の湖 面積 は220km2、 平均水深

は約4mで ある。 「霞 ヶ浦」 とい う名 称 は、西浦、北浦 、外 浪逆浦の3つ の湖 面 と、それ

らをつ な ぐ河川(北 利根川 ・鰐川 ・常陸利 根川)か ら構 成 され る水域 全体 を指 して用

い られ る。 また霞 ヶ浦 は最 下流 で利根川 と合流 し、逆水門 を経 て太 平洋へ とつ ながっ

てい る。

霞 ヶ浦 で は1975年 以 降 、最 下 流 の常 陸川 水 門 に よっ て水位 管 理 が な され て い る

(Nishihiro et al.2004b) 。人為的な水位管理が行われる以前の霞ヶ浦の水位は、降

水量 の季節 的変動 に合 わせ て、冬 か ら春 にか けて低 下 し、夏か ら秋 にかけて上昇す る

とい う季節 的 な変動 パ ター ンを有 していた(図2-2)。 しか し、流域の洪水対策 を 目的

に常 陸利根 川 の河道 拡張 が行 われ た1951年 ごろか ら水位 の変動幅 は減 少 し、1975年 か

らは水 門に よって湖水 位 は年 間 を通 じて ほぼ一 定に保 たれ るよ うに なった。 さ らに

1996年 か らは 「霞 ヶ浦総合 開発」計画 にも とつ く水位 管理 が開始 され、管理水位 をこ

れ まで よ り10cm高 く維 持 し、10月 か ら3月 までは さらに20cm高 く維 持す る とい う水

位 操作 が実施 され る よ うになった。

すで に述べ た とお り、 この水位操 作が開始 され た頃か ら湖 内のアサザ個体群 の急激

な衰 退が確認 された。 このアサ ザの衰退が きっか け となって、2000年 には地元NPO、

行政 、生態学や 河川工学 ・湖沼学 の研 究者 な どの多様な主体 か らな る検討会(霞 ヶ浦
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の湖岸植生 帯の保全 に係 わ る検討会)が 構成 され 、冬期の水位上 昇の操 作が暫定的 に

停 止 され たほか、アサザ個体群 の再生 を含 む湖 岸植生帯 の再生事業が湖 内の11ヶ 所 で

開始 され た(西 廣 ・鷲谷2003;Nishihiro et al.2006)。 この事業 の実施 主体 は国 土交

通省 で ある ものの 、検討 会 での議論 を通 じた事 業の計画や 、研 究者 ・NPO・ 流域 市民 ・

小 学校 との協働 の下 での管理 ・モ ニ タ リングの実施 な ど、多様 な主体の参画 によって

事 業が進 め られ てい る。 また 、生態 学 を中心 と した各分野 の研究者 は、再生事業計画

の提案や事 業後のモ ニ タ リング、その結果の科学 的評 価、それ を踏 ま えた新 たな事業

計 画の提案 な どを通 じて、事業 に主体的に参加 してい る。

調査地

本研 究 は、霞 ヶ浦 の南西部(稲 敷 市)の 湖岸 で行 った(図2-1)。 この 「江戸崎 入 り」

と呼ばれ る場所 には 、かつ て湖岸 に沿 って複 数花型(長 花柱花 ・短花柱花 ・等花 柱花)

か らな るアサザの局所個 体群 が存在 していたが(西 廣 ほか2001)、1996年 頃か ら急速

に衰退 し、1998年 には消滅 した。残存 す る土壌 シー ドバ ンクに由来す ると思われ るア

サザの実生 の出現が個体群 消滅後 も確認 され るが、 これ らはすべ て定着 に失敗 してい

る(Marui 1993;西 廣 ほか2001)。

この入 り江 の鳩 崎地 区 とよばれ る湖 岸 では、上述 した湖岸植 生帯 再生事 業の うち、

特 に土壌 シー ドバ ンクか らのアサザ個 体群の再生 を 目的 とした事 業が実施 され ている

(西廣 ・鷲谷2003)。2002年 の2月 には、 ヨシ原 の水 際約300mの 範 囲におい て、浸食

で失 われ た湖岸 の緩 勾配地形 が湖底 の砂 を用い て回復 され、粗朶 を もちいた消波構造

物 が植 生帯 の前 面に湖岸線 と平行 に設置 された(第6章)。
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表2-1 絶滅危惧植 物 アサ ザの 日本 にお け る過 去 の分布情報 と、各県 にお け る現在 の状

況。過 去の分布 につい ては、各都 道府県 の地方植物誌等 の文献 を参考 に作成 した。 現

在 の状況 は、国 の レッ ドデ ー タブ ック(環 境省2000)か ら引用 し、○は生育 を、△

は現状 不明 ・文献 情報 を、 ×は絶滅 を示 してい る。
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表2-1 つ づ き
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図2-1 霞 ヶ浦のアサ ザ個体群 と、調 査地 の位 置。地 図内の○は1996年 か ら2000年 の

間、◎ は2000年 か ら2005年 の間 に消滅 した個体群 を示 し、●は2005年 の時点で現存

す る個 体群 を示す。1996年 か ら2000年 までの衰退状 況は、西 廣 ほか(2001)に も と

づ き作 図 した。
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図2-2:過 去70年 間 にお ける霞 ヶ浦 の水位変 動パ ター ン。水位 は霞 ヶ浦(西 浦湖 心)

の 日平均 水位 を月 ご とに集 計 した。折れ線 のエ ラーバ ーは標準偏差 を示す。
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写真2-1:開 花期後 期の アサザ個 体群の様 子。写真 は2003年10月 にお ける茨城県麻 生

町の個体群 の様 子。
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写真2-2:ア サ ザの花型。 上か ら順 に、長 花柱花、短花柱 花、等花柱花 を示す。
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写真2-3:非 冠水条件 において 陸生型で生育 するアサザ。
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第3章 土壌 シー ドバ ンクか らの個体群再生のため

の定着セー フサイ トの検証

は じめに

前 章で述べ た とお り、絶滅危惧 種アサザ の保 全上重要 な霞 ヶ浦の個体群 は、1996年

ごろか ら急激 に衰退 した(西 廣 ほか2001;上 杉2004)。 一部 の湖岸 に は、個 体群消

滅後 も土壌 シー ドバ ンクに由来す る実生の出現 が春先 に確認 され てい るが、 これ らは

すべ て定着 に至 る前 に死 亡す るこ とが明 らか になってい る(西 廣 ほか2001)。 アサザ

の生活 史 を完結 させ 、個 体群の再生 を図 るた めには、生活史 にお いて現在 最 も強 い制

限段 階 とな ってい る と思 われ る実生 定着のプ ロセ スを回復す るこ とが必要で ある。

一般 的 に
、発芽 ・実生定着 に必要 とされ る 「セー フサイ ト(Harper 1977)」 の分布

はその場の微環境 の あ り方に強 く支配 され、セ ーフサイ トの要件 をなす環境条件 は種

に よって大 き く異な るため(Moore & Keddy 1988;Coops & van der VOlde1995;

Jordan & Hartman 1995)、 そ の解 明に は種 ごとに詳細 な検討 が必要 であ る。しか し、

アサザに関 してはす でに個 体群動態 が健 全 に維持 され るよ うな生育 条件 が失われ てお

り、現 状の分析 か らセ ー フサイ トの環境 条件 を把握す るこ とは困難 であ る。 そ のため

本章 の研 究 では、既 存 の知見か ら導 かれ る仮説 を検証 す る 「科学的 実験」 として順応

的 に再 生 を実践す る ことで、それ を検 証す る ことを試 みた。

固着性の植物は一般に、実生定着に適 した微環境を検出して休眠解除 ・発芽するよ

うな発芽特性を進化させている (Grimeetal.1981;Moore & Keddy 1988)。 し た が

って、休 眠 ・発 芽特性 はその種のセ ー フサイ トの環境 条件 を推測す る上で重要 な手 が

か りを与 える。 アサザ は、冷湿処理や 変温条件 に よ り休 眠解 除や発芽 が促進 され る一

方 で 、水 中で は発芽 が強 く抑 制 され るな ど(Smits et al.1990a;Nishihiro et al.

2004a)、 春期 の冠 水 しない裸 地的環境 を検 出 して発芽す るのに適 した特性 を有 してい
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る。水位操作が行われる以前の霞ヶ浦では春先に季節的な水位低下が生 じていた

(Nishihiro et al.2004b) ことか ら、アサザの発芽 ・実生定着セー フサ イ トは 「春先

の水位低 下で湖岸 に露 出す る裸地的環境 」 であ った と推 測 され てい る(鷲 谷1994)。

本章 では、 アサザの実生 が現在で も出現 して いる霞 ヶ浦の鳩 崎地 区の湖岸 において 、

上記のセーフサイ トに関する仮説を検証 しつつ、実際にアサザの実生定着を促す事を

目的とした小規模な再生実験を実施した。現在の湖岸では利水のための水位管理によ

り春先の季節的水位低下は生じない。そこで、実生の定着に影響を及ぼすと思われる

波浪条件や冠水期間、光条件の変異幅を人為的な処理により拡張し、セーフサイ トの

条件を含むと思われる多様な環境条件を湖岸に用意し、その下でのアサザの実生の生

存と成長を比較することで仮説を検証 した。

方法

野外実験

実験 は、アサ ザの個体群再 生のた めの事業が実施 され てい る霞 ヶ浦南 西岸 の鳩 崎地

区 と、それ に隣接す る ヨシ原 にお いてお こな った。

2002年 の4月 に水際 にそ って計55個 の方形 区(0.3×0.3m)を 設置 し(図3-1)、 冠水

条件や波 浪条件 、光条件 を次に述べ る方法で コン トロール した。冠水 条件 につい ては

方形 区を多様 な比 高(TP 7.2-42.0cm)に 設置す る ことで調整 した。 また、水際か ら

方形 区までの距離(0.0-8.3m)お よび、消波構 造物の有無(25方 形 区を消波構 造物 内

に設置 、図3-1)の2つ の条件 を調整 す る ことで、冠水 時にお ける波浪 に よる物 理的影

響 の程度 を変化 させ た。光 条件 につ いては、事前 の調査 か ら ヨシ原 内の光条件は変異

幅 に乏 しく一様 に低い ことが示 され た(図3-2)。 その ため、消波構 造物 の有無 が異 な

る各10方 形 区(計20方 形 区)に おいて抽水植物 の定期的 な刈 り取 りを実施 し、実験期

間 を通 じて2週 間 に一度 の頻度 で周辺1m2の 抽水植物 を地上高20cmの 高 さで刈 り取 る
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こ とで、光利用性 を高 めた。

実験 は2004年4月 中旬 に開始 した。4月 に調 査地の湖岸 で出現 したアサザ の実生の空

間分布 は著 しく不均 一 であ り、ほ とん どの調 査 区では環境 要因が実生へ与 え る影響 を

検証す るの に十分 な数 の 実生が出現 しなか った。そ こで、周辺 で採取 した実生 を移植

す る ことで、各方形 区 内の実生数 を均一化 した。実生 の移植 に際 しては、まず調 査地

区 の湖岸 約500mの 範 囲か ら本葉数 が0～2枚 の実生 を物理的損 傷 を与 えない よ うに注

意 深 く掘 り起 こ し、 水 溶 性 の ポ ッ ト(直 径7cm、 高 さ9cm、fertile社 、 フ ラ ン ス)に

実 生 を 土 ご と移 植 し、 ポ ッ トご と各 調 査 区 に10か ら15個 体 ず つ 移植 した。

実験 開始の4月 中旬 か ら実生が定着 ステー ジに達 した と思 われ た8月 末 まで2週 間 ご

とに、各方形 区の実 生の生存率 を記録 した。また、毎 月中旬に生存個 体の根 元直径(D

mm)を ノギス を用 いて測 定 し、事前 の栽培実験 か ら得 た以 下の回帰式 を用い てその

バ イオマ ス(Wmg)を 推 定 した。

W=4.213×D3 (R2=0.97, P<0.0001, n=50)

実生の死 亡が認 め られ た際 には、実生の様子や その状況か ら死 亡要因 を可能 な限 り

推測 し、次の3つ のカテ ゴ リー 、す なわ ち(1)物 理的損 傷:葉 や 茎へ の断続 的 な損

傷 、砂 の堆積 や基 質 の浸食 に よる消失 、(2)枯 死:乾 燥傷 害 による死亡、(3)不 明、

に分類 して記録 した。

各方形 区の環境 条件 と して、比高 、水 際か らの距離 、消波 の有無 、冠水 率、光条件 、

の5項 目を次 の よ うに測定 して記録 した。 比高 は、増水 に よ り全方形 区が冠水 した 日

に、方形 区の水深 とそ の 日の湖心水位(国 土交通省提 供)か ら算 出 した。 冠水率 は、

実験 開始 か ら調査 日までの期 間 にお いてその方形 区が冠 水 してい た 日数 の比率 とし、

各方形 区の比高 と水位 デー タよ り算 出 した。消波 の有無 は、粗朶 を用 いた消波構造物

が各方形 区の設置 されて い るヨシ原 の湖側 に設置 され てい るか否 かで表 した。 光条件

は 、 散 乱 光 条 件 下 で の 地 表 付 近 に お け る相 対 光 量 子 密 度(rPPFD: relative
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photosynthetically active photon flux density)を 用 い て 評 価 し た(Washitani &

Tang 1991)。 測 定 にはLI-190SBセ ンサー を接続 したデー タ ロガー(LI-1400、LI-COR

社)を 用 い、毎 月 中旬 に各方 形 区内の9ヶ 所 の地表 面高 にお ける相対 光量子密 度 を測

定 し、そ の月平均値 を光条件の指標 と して用 いた。

データ解析

環境 要因 が(a)実 生 の 「初期段 階」 にお ける生存率 と(b)「 定着段 階」にお ける

生存率 に及 ぼす 影響 を検 証す るた めに、(a)実 生 のお よそ半数 が死亡 した5月29日 の

生存率 と、(b)実 生の本葉数 が5枚 以上 とな り定着段 階に達 した と判断 できた8月22日

の生存率、 を用 いた解析 をお こなった。

まず 、初期段 階お よび 定着段 階 にお け る生存率 と、各環境 要因 との 間の ピア ソンの

相関係数 を計算 した。 い くつかの環境要 因の間 には強い相 関関係 が あ ることが予測 さ

れ た た め 、バ リマ ックス 回 転 を用 い た 主成 分 分析(PCA: principal components

analysis)に よってそれ らの環境 変数 を複数 の無相 関な変数 に統合 した。 そ して方形

区 ご とに算 出 され た環 境変数 の各 主成分(PC)の ス コアを独 立変数 と し、それ らが各

方形 区の生 存率 に及 ぼす影響 について重回帰 分析 をお こなった。 なお、消波 の有無は

ダ ミー変数 を用 いて表 現 し、それ ぞれ に1(消 波有)、0(消 波無)の 値 を与 えて解析

した。 なお 、生存率 は解 析 に先 立ってアー クサイ ン変換 を施 した。 すべて の統計解析

はSASJMP (version 5.1.1)を 用 いてお こなった。

結果

調査 対象 とした実生 の死亡の多 くは、方形 区の冠水 直後 に観 察 され た。 実生の死 亡

要因 の うち最 も多か ったのは 「物理的損傷 」 による ものであ り、そ の比 率は死亡 した

実生全体 の78.6%に のぼった。
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初期段 階 の実生 の生存 率は、比 高、水 際か らの距離 、冠 水率 の3変 数 と有意 な相 関

が認 め られ た。一方 、実 生の定着段 階にお ける生 存率は、比高、消波の有無 、冠水率 、

光条件 の4変 数 との有意 な相 関関係 が認 め られた(表3-1)。

い くつ かの環境変 数間 には強い相関 関係 が認 め られ た(表3-1)。 主成分分析 に よ り

それ らの環境 変数 は無相関 な3つ の主成分 に統合 され 、それ ら3主 成 分は初期お よび定

着段階 にお ける全環境 変数 の分散 のそれ ぞれ92.7%、93.4%を 説 明 した(表3-2)。 それ

ぞれの主成 分の各環境 要因へ の因子負荷量 は、初期段階 お よび定着段階 で同 じ傾 向を

示 して いた。 いずれ の時期 において も、第一主成分(PC1)は 方形 区の比高お よび水

際か らの距離 と強 い正の相 関、冠水率 と強い負 の相 関関係 にあ り、PC1の 値 が大 きい

ほ ど 「冠水 しに くい」 こ とを示 して いた。 また第二 主成 分(PC2)は 消波 の有無 と強

い相関 、水 際か らの距離 と弱 い相関 を示 し、PC2の 値 が大 きいほ ど 「冠水時 の波 浪の

影 響が弱 い」 こ とを示 していた。 第三 主成 分(PC3)は 光条件 とのみ強い正 の相 関関

係 を示 していた。

重回帰 分析 の結果 、環境 要因 を表 す3主 成分す べ てが実生の 生存率 に有意 な影響 を

与 えて いた(初 期段 階、 R2=0.590、P<0.0001;定 着段 階、Ｒ2=0.743、 P<0.0001)。

しか し、個 々の主成 分の説 明力は初期段 階 と定着段 階で異な って いた(表3-3)。 初期

段 階にお いては、PC1が 最 も実 生の生存率 に強 く影響 してお り全分散 の50%を 説明 し、

PC1が 高い ほ ど生存率 が高い とい う関係 が見 られ た(図3-3)。 続 い てPC3の 説 明力 が

強 く、PC2の 説 明力はわず か(P=0.045)で あった。

一方
、定着段 階の生存 率に はPC3と 、次 いでPC1が 強い影 響 を与 えていた(表3-3)。

初期段 階の場合 に比べ てPC2の 説 明力 はやや 高 くなっていたが、3主成 分の 中で はや は

り最 も小 さかった。75%以 上の高 い定着率 は、PC1が ー0.2以 上でPC3が0.7以 上 の値 、

す なわ ち、冠 水率が30%未 満 で光条件(相 対光 量子密 度 の月平均値)が50%以 上 の値

を示す 方形 区におい てのみ確 認 され た(図3-4)。 これ らの定着 に成功 したジ ェネ ッ ト
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の 数 は 計136で あ っ た。

また、定着個 体 のバイ オマス(log変 換 値)と 、光条件 の間 には強 い正 の相関関係 が

認 め られ た(R2=0.879、 PP<0.0001;図3-5)。 さらに、定着段階 の生存率 と、個体

のバイオマ スの方形 区平均値 との間に も非線形 な正の関係が認 め られ、バイオマ スの

平均 値が約40mg以 下 の方形 区で は生存 率が極端 に低 かった(図3-5)。 定着 したすべ て

の個 体 は、浮葉型 では な く非 冠水条件 で陸生型(Tsuchiya 1988)と して生育 してい

た。

考察

湖 岸 に設 定 した 多様 な環境 条件 の 下で のアサ ザの 実生 の生存 率 と成 長 を比較 した

本 章での研 究の結果 か ら、アサザ の実生定着セー フサイ トは、実 生の定着期 に至 るま

で冠 水 しに く被 陰 され ない裸地的環境 で ある ことが示 された。 この結果は、実生 定着

に関す る仮説 、す なわち、アサザ の実生更新 のためのセー フサイ トは春先の 自然 な季

節 的水位低 下で湖岸 に露出す る裸地 的環境 であ るとす る仮説 を支持 す る。

実生の初期 生存率 は消波構造物等 に よる波浪 の緩 和の程度 にかかわ らず、冠水 の影

響 を最 も強 く受 けて いた。 これ は、生活 史初期段 階の実生が 、冠水 時に生 じる リター

や基 質の堆積 ・浮動等 に よる物理 的損傷 に弱 い ことに起因す る と考 え られ る。 一方 、

光条件 が十分 な場所 でのみ定着が認 め られた ことは、波浪 による撹 乱への十分 な耐 性

を得 るに は良好 なバイ オマス蓄積 が必須 で ある ことを示 してい る と思われ る。

しか し、水位 管理 によって春 先の水位 が高 く維持 され てい る現在 の湖岸 では、本章

で検証 され たセ ー フサイ トの条件 を満 たす場所 は皆無 とい って よい。 現在アサザ の発

芽 は ヨシ原 の内部 に限定 され てい るが、現状 の水位管理 条件下 では ヨシ原 内部の ほ と

ん どの場 所の冠水 率が高 い ことに加 え(Nishihiro et al.2004b)、 ヨシの成長 と とも

に光利 用性 は春先 か ら急激 に悪 化す るか らである(図3-2)。 以上の こ とは、湖 沼生態
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系 にお い て 重 要 な 生 態 系 プ ロセ ス で あ る季 節 的 水位 変 動 パ タ ー ン(Keddy & Reznicek

1986; Rea & Ganf 1994; Schneider 1994; Coops & van der Velde 1996; Budelsky &

Galatowitsch 2000; Nishihiro et al. 2004a, b)を 回復 す る こ とが ア サ ザ の 自立 的 な実

生 更新 に とつ て 不 可 欠 で あ る こ とを示 唆 す る。

ただ し個体群再 生 のための応急処置 的な対策 と しては、残存す る土壌 シー ドバ ンク

が枯渇す る前 に、土木工学 的な手法 に よ り 「冠水 の影響 が少ない裸地的環境 」 を湖岸

に整備す るな どの方法で 、土壌 シー ドバ ン クか ら出現す る実生の定着 を促進す るこ と

が必要 であ る。本研究 では実生定着 セー フサイ トの環境 条件が検証 されただ けでな く、

計136の ジェネ ッ トの定着 が実現 した。 これ らすべ ての個体 が有性繁殖 段階 まで生残

す る とは限 らない ものの 、霞 ヶ浦ではわず か19の ジェネ ッ トしか残存 していない現状

(Uesugi et al. 2005)を 考 える と、個体群 サイズ と遺伝 的多様性 の回復 とい う双 方の

観 点か ら大 きな成果 が得 られ た とい える。 これ まで土壌 シー ドバ ンクは主に植 生回復

の材料 と して注 目されて きたが(e.g., van der Valk et al. 1992; Middleton 1995;

Vivian-Smith & Handel 1996; Pywell et al. 2002; Smith et al. 2002)、 本章 の成 果は

特定の絶滅 危惧植物 の個体群 サイズ と遺伝 的多様性 を再 生す るた めの材料 と しての土

壌 シー ドバ ンクの有 効性 を示唆す る ものであ る。

今回定着 に成功 した個体 はす べて陸生型 で生育 していた。 現在 の水位管理 下では過

去 の霞 ヶ浦 の水位変動 パ ター ンとは異 な り定着後の水位 上昇が生 じないため、定着個

体は浮葉型 で生育す るこ とは難 しい。そ のため、定着後 の水位 条件 が成長 に与 える影

響 を評価 す る こ とが今後 の課 題 であ る。 これ につい ては、第5章 で検討す る。 また、

過 去の個体群縮 小 に よる遺伝的 ボ トルネ ックの影響が 、個体群 が再生 され る ことで顕

在化 す る可能性 もあるため(Oostermeijer 2000, Oostermeijer et al. 2003)、 再生 さ

れ る個 体群 におけ る遺伝構 造や個体群 サイ ズについて も配慮が必要 であ ろ う。 これ ら

の 問題 につ いては、第4章 お よび第5章 におい て扱 う。
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表3-1 環境要 因 と、アサザの実生 の初期 段階(5月29日)お よび定着段階(8月22日)

におけ る生存 率 との相 関行 列。 生存率 はアー クサイ ン変換 を施 した値 を解析 に使 用 し

た。数 値は ピア ソンの相 関係 数(r)を 示す。

*P<0 .05, **P<0.01, ***P<0.001; n=55
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表3-2主 成 分分析(バ リマ ックス回転)か ら得 られ た3主 成分の各環境 要因への負荷

量。 各環境 変数 につ いて 、3つ の 主成 分 の うち最 も高い相 関 を示 した値 にアス タ リス

クを付 した。
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表3-3環 境 要因 を表 す主成 分因子 が実生 の初 期段階(5月29日)お よび定着段階(8

月22日)の 生存率 に与 え る影響 についての重 回帰分析の解析結果。生存率 はアー クサ

イ ン変換値 を用 いて解 析 した。

β;偏 回帰係 数、stdB;標 準 偏 回帰係数 、n=55
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図3-1調 査地 の模式 図。ヨシ原 の 一部 に消 波構 造物 の設 置 と人工湖岸の造成 が行 われ

た。地図内 の正 方形 は調 査 方形 区 を示 し、口は抽 水植物の 刈 り取 りを実施 した方形 区、

■は実施 しなか った 方形 区を示す。
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図3-2再 生事業地 に隣接す る ヨシ原 内部 の相 対光量子密度 の季節 変化。横 軸は、ヨシ

原 の水際 か ら内側へ の距離(m)を 示す。折れ線 の各デー タポイ ン トは5測 線 におけ る

平均 値 を表 し、エ ラーバー はその標 準誤差 を示す。
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図3-3実 生 の初期段階(5月29日)に お ける生存率 と、PC1の スコア との関係。PC1

は比 高 ・水際 か らの距離 と正の相 関関係 、冠水率 と負 の相関関係 にあ る。
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図3-4 PC1軸 お よびPC3軸 と、実生 の定着段 階(8月22日)の 生存率 との関係。 円の

直 径は実生 の生存率 を表す 。黒 い点 は 、生存個 体がみ られ なかった方形 区を示す。

―41―



図3-5定 着段 階 にお け る各方形 区の生存個体 の平均バイ オマス と光条件(上)、 お よ

びバ イオマ ス と生存率(下)と の関係。エ ラーバー は標準誤 差 を示す。なお光条件は、

4月 か ら8月 まで測定 した相対光量子密 度の平均値 を表す。
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第4章 近交弱勢が土壌シー ドバンクから再生 した

個体群に及ぼす影響

は じめに

生育地の破壊 ・劣化 ・分断化により個体群サイズが縮小した個体群では、第1章 で

述 べた とお り、遺伝的変異 の減少による病原菌や環境変動への適応能力の低下

(Barrett & Kohn 1991; Lande & Shannon 1996; Hoffman & Parsons 1997)、 有 害

遺伝子 の固定 ・蓄積(Lande 1994; Lynch et al. 1995)、 近交弱勢 の発 現(Charlesworth

& Charlesworth 1987; Keller & Waller 2002)な ど、 さま ざまな遺伝的要 因に よる絶

滅 の危 険性 が高 ま る。 絶滅危惧植 物の保全 において特 に注意 を払わ な くてはな らない

こ とは、 この よ うな遺伝的 な負 の影響 は、分断 ・孤立化 した個 体群 では、保全 対策に

よ り個体 群 サイ ズ が回復 され た として も長 い期 間持続す る可能性 が あ るこ とで あ る

(Nei et al. 1975; Newman & Pilson 1997; Kirkpatrick & Jarne 2000)。

一般的 に
、遺 伝的変異 の減少 によ る潜 在的 な適応 能力の低下や 、有 害突然変異 の固

定 ・蓄積 に よる突然変 異 メル トダ ウン(Lande 1994; Lynch et al. 1995)な どの遺伝

的 要因は 、数 十世代 か ら数百世代 の長 時間 を掛 けて徐 々 に個体群 の存続性 に影響 を与

え る。 しか しそれ とは対照的 に、 自殖や 近縁個 体間の交配 による近 交弱勢 はわず か数

世代 の短い期 間で強 い影響 を及 ぼ し うる。

近 交弱勢の影響 の強 さは、個体群が保 有す る有害遺伝子 の総量(遺 伝 的荷重)に 強

く依存 してい る ことか ら、大きな遺伝的荷重 を蓄積 しがちな他 殖性 の多年性植 物 にお

いて特 に強い影響 が生 じる可能性 が ある(Lande et al. 1994; Husband & Schemske

1996)。 しか し、劣化 した生育地 に生育 す る多年 生植 物 の個 体群 では、種 子生産や 実

生 更新 が他 の要因 によって強 く抑制 されて いる ことが多 く(e. g. Oostermeijer et al.

1994a; Schmidt & Jensen 2000; Reed 2005)、 現存す る成 熟個体 は近親 交配 の影 響 を
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受 け て い な い 過 去 の 健 全 な 交 配 に 由 来 す る 残 存 個 体 で あ る 場 合 が 多 い(e. g.

Oostermeijer et al. 1994b; Friar et al. 2000; Luijten et al. 2000)。 この よ うな個 体 群

で は 、 む しろ 個 体 群 の 再 生 に よ っ て 有性 繁 殖 の プ ロセ ス が 回 復 され た 後 に は じめ て 、

近 交 弱 勢 の影 響 が 顕 在 化 す る可 能 性 が あ る。 しか し、 この よ うな影 響 は 理 論 的 に は予

測 され る も の の 、 野 外 植 物 個 体 群 に お け る 実 証 的 研 究 は未 だ 少 な い(Oostermeijer

2000)。

本研 究 の フィール ドであ る霞 ヶ浦 では、第2章 で述べ た よ うに1996年 か らの急激 な

アサザ個体群 の衰退へ の対策 として、湖岸 に残存す る土壌 シー ドバ ンクか らの個体群

の再 生 を 目的 と した事 業が2000年 か ら開始 され てい る。霞 ヶ浦 ではアサザの実生更新

が 強 く抑制 され ていた が(西 廣 ほか2001)、 第3章 に記 した研 究で は、発 芽 ・定着適

地 とな る 「セー フサイ ト(Harper 1977)」 の環境条件 を湖岸 に人為 的に確保 す るこ と

で実 生更新 を実現す る ことに成功 した(Takagawa et al. 2005)。

土壌 シー ドバ ンクはす で に地上 個体群 か ら失 われ た遺伝 的多様 性 を保持 してい る

場合 があ るため(Levin 1990; McCue & Holtsfbrd 1998; Koch et al. 2003)、 消滅 し

た個体群 の再生 にお ける有効な材料 と して期待 され る。 しか し、一般 的に、土壌 中の

種子 の生存力 は時間の経過 とともに低 下す る(Roberts & Feast 1973; Pywell et al.

2002)。 そ のた め現在 湖岸 に残 存す る土壌 シー ドバ ンクは、個体群 の消滅 直前に少数

の親 間の交配 で生産 され た種 子が大半 を 占め る可能性 が高 く、個体群 の再生後 に近縁

個体 間の交配 による強い近 交弱勢が顕在化 す るおそれ があ る。 さ らに、アサザの 自家

不和合性 は部分 的に崩壊 してい る ことや(Ornduff 1966)、 かつて この場所 には 自殖

性 の高い等花柱 花 ジ ェネ ッ トが生存 して いた こ と(丸 井 ・鷲谷1993)を 考 え る と、

土壌 シー ドバ ンクか ら出現す る実生個体 の多 くが 自殖 に由来す る可能性 があ る。上杉

(2004)に よる先行 研究 か らも、湖岸 に残 存す る土壌 シー ドバ ンクには 自殖や 近親交

配 に 由来す る種子 が含 まれ てい るこ とが示 唆 され ている。
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本章では近交弱勢が土壌シー ドバンクから再生される個体群に及ぼす影響を評価

することを目的にして、次のような実験を行った。まず、自殖および他殖由来の子孫

を受粉実験により作成 し、その生活史初期段階における適応度成分を比較することで、

霞ヶ浦のアサザ個体群における自家不和合性と遺伝的荷重の程度を評価した。次に土

壌シー ドバンクに由来する実生の適応度成分を受粉実験で得られた自殖 ・他殖由来の

子孫と直接比較することで、適応度成分の変化(低 下)の 程度を定量的に評価 した。

さらに、多型性の高いマイクロサテライ トマーカーを用いた遺伝解析を行 うことで、

残存する土壌シー ドバンクを生産した親の個体数や近親交配の程度を推定した。

方法

人工受粉実験

霞 ヶ浦 に残存す る19ジ ェネ ッ ト(ジ ェネ ッ トA～S)の うち、長花 柱花4ジ ェネ ッ ト、

短花柱花6ジ ェネ ッ ト、等花 柱花1ジ ェネ ッ トの計11ジ ェネ ッ トを用 いて受粉 実験 を

お こな った(表4-1)。 これ らの実験材料 は、2000年9月 に系統保存 を 目的 として湖 の

複数 の 自生地か ら採 取 され(Uesugi et al. 2004)、 湖 に近 い実験圃場(水 資源機構 内

の圃場)に お いて水 を張った ポ リバケ ツ(直 径54cm、 高 さ70cm)内 で栽培 ・維持 さ

れてい る もので ある。 そ して、それ らのラ メ ッ トはすべ てマイ クロサ テライ ト多型 に

も とつ いて遺伝子型 が明 らかに され ている(Uesugi et al. 2005)。

受粉 実験 は、2002年 の8月 か ら9月 にか けて実施 した。同一 ジェネ ッ トの ラメ ッ ト(ジ

ェネ ッ トあた り1～7ラ メ ッ ト)を それぞれ 「自殖 」(ジ ェネ ッ ト内交配)も しくは 「他

殖」(花 型 が異 な るずれ か1つ の ジ ェネ ッ トとの適 法受粉)の 受粉処理 に割 り当てた。

また、異な る家 系の果 実間にお いて母 親の選択 的中絶や資源分配 の影 響(Marshall &

 Ellstrand 1986)に よ り子孫 の適 応度 に差 異が生 じる ことを回避 す るため、各 ラメ ッ

トの花粉親 には 同一 の ジェネ ッ トのみ を使 用 した。 なお等花柱 花 ジェネ ッ トは 自殖処
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理 にのみ用 いた。アサ ザは半 日花 であ るた め(van der Velde & van der Heijden 1981)、

人 工受 粉は柱頭 が十分 な稔性 を保 ってい る と思 われ る開花 後4時 間以 内(お よそ午前7

時～11時)に 次 の よ うな手順 で実施 した。

受粉 対象 とな るラメ ッ トの柱頭 に、花粉親 の ジェネ ッ トの葯 を直接 こす りつけて十

分 な量 の花粉 を添加 し、それ ぞれ の花柄 に 日付 と受粉 の交配 家系 を示 した ラベ ル を付

した後 、寒冷 紗で作 った袋(目 合 い1.0mm、5×5cm)で 花 を覆 った。 また 、ラメ ッ

トを栽培 して いるポ リバ ケツ も寒冷紗(目 合 い1.0mm)で 覆い、訪花 昆虫に よる花

粉流動 を防止 した。 受粉 か ら一 ヶ月経過 して十分 に種子 が熟 した後 にそれ ぞれの果実

を回収 した。

そ の後 の実験 には受 粉処理 を10反 復(10花)以 上実施 で きた交配家系 のみ を使 用す

る こと とし、そ の結 果9の 自殖家 系 と24の 交配 家系が準備 され た(表4-1)。 得 られた

種子 について、果 実あた りの種 子数 をカ ウン トした後 、交配 家系 ご とに種子 を混合 し

て室温(20℃)で 乾燥状態 で保 存 した。

自殖および他殖子孫の滴応度成令の測定

得 られ た 自殖お よび他殖 由来の子孫 につ いて、生活 史の初期段階 にお ける適応 度成

分 として、発芽能力 、定着段 階までの生存 率、相対成長 率お よびバイ オマスを、次の

手順 で測 定 した。

1) 各家系か らランダムに250粒 ず つ種子 を選 び、種子 を蒸 留水で よ く洗浄 した後、

蒸留水 で湿 らせ た濾 紙 を敷 い た シャー レに50粒 ずつ(5反 復)播 種 し、2℃ の暗 条件

(MEDICOOL、SANYO社)で8週 間冷湿 処理 を施 した。そ の後 、恒 温器(BioTRoN、

NKsystem社)を 用 いて アサザの発芽最適 温度条件(24/12℃ 変温12h交 代 、12h明 暗

交代 、Marui 1993)の 下 で発 芽 させ 、新 た な発 芽(幼 根 の出現)が 見 られ な くな った

2週 間後 の最終発 芽率 を記録 した。
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2)発 芽 した種 子か ら各家 系50個 体 を ランダムに選 び、バー ミキュ ライ トを満 た し

たプ ラスチ ック トレイ(11×7×3.5cm)に10個 体ずつ(5反 復)移 植 して恒温器 内の

同一条件 下で栽 培 し、本 葉が2枚 ほ ど出現 した4週 間後の生存 率を記録 した。

3)各 家 系か ら5個 体ず つ ランダムに選ん でそれぞれポ ッ ト(直 径8× 高 さ8cm)に

注意 深 く移植 し、定着 ステー ジ(本 葉5枚 程 度)に 成長す るま で さらに5週 間栽培 した。

2日 お きに実生の生存 を確認 し、発芽 か ら9週 目までの生存率 を記録 した。

4)発 芽 か ら5、7、9週 目におけ る各生存個 体の根元直径(D,mm)を 測定 し、先

の実験で得 られ た以 下の近似式 を用 いてそ のバイ オマス(W,mg)を 推 定 した。

W=4.213×D3 (R2=0.97, P<0.0001, n=50)

5)推 定 されたバイ オマ スを用 いて、5か ら7週 、お よび7か ら9週 の間の相対成長率

(RGR)を 算出 した。

以上のようにして測定された各適応度成分における近交弱勢を、以下の式によって

評価 した。

δ=1-(Ws/Wo)

こ こでWsは 自殖 子孫 の適応度 成分(発 芽率 、4週 目の生存 率 、4か ら9週 目の生存 率、

バ イオマス 、RGR)を 、Woは 他殖 由来 の子孫 の適応 度成分 を表す。

受粉 処理(自 殖 お よび他殖)が 個 々の適応度成 分に及 ぼす効果 を明 らか にす るため、

混合 モデル分散 分析 による統計解析 をお こなった。 モデルで は受粉 処理 を固定効果 と

し、家 系の効果 を変量効果 と して受粉処理 にネ ス トさせ て解析 をお こなった。 なお種

子数 の分析 につ いてのみ 、固定効果 を 「他殖」、「長花柱花お よび短花柱花 の 自殖 」、「等

花柱花 の 自殖」の3要 因 と して解析 し、受粉 処理 によ る差の有意性(P<0.05)はTukey

法 によ り検 定 した。 ま た、バ イオマ スの解析 にお いては常用対数変換 を施 した値 を用

い、死亡 した実生はデー タセ ッ トか ら除いて解析 した。 なお発 芽後4か ら9週 にお ける

生存率 について は家 系 内の反復 が存在 しないた め、1)各 受粉処理 内の家 系 ご との生
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存率 をサ ンプル とした分散分析 と、2)個 体 ごとのセ ンサ スデー タを用い た生存分析

(Kaplan-Meier法)に よ り受粉 処理の効果 を検定 した。すべ ての統計解析 はSASJMP

(ver.5.1.1)を 用 いてお こなった。

実生のサンプリングと滴応度成分の測定

2003年 の4月 に、アサザ の個 体群再 生事業が実施 され てい る霞 ヶ浦南 西岸 の鳩崎地

区 と、隣接 す る二 ヶ所(古 渡 ・稲 荷鼻)の ヨシ原 か ら、湖岸 に 自然 に出現 したアサザ

の実生 を採 取 した。 かつて これ らの採取地点 が存在す る 「江戸崎 入 り」 と呼 ばれ る入

り江 には、長 ・短 ・等花柱花 のす べての花型 を含 むアサ ザの局所 個体群が湖岸 に沿っ

て点在 して いた(西 廣 ほか2001;土 谷 私信)。 この個 体群 は1998年 に完全 に消滅 し

たが 、そ の後 も残存す る土壌 シー ドバ ンクに由来す る と考 え られ る実生 の出現 が湖岸

に沿 って確認 され てい る。

実生 の季節 的 出現 が ピー クを迎 えた4月 下旬に、確認 された 出現 実生数 の約30%に あ

た る個 体 を各地 点か ら採 取 し、合計250個 体(鳩 崎 ・古 渡か ら各100、 稲荷鼻 か ら50

個 体)の 実生 を物理 的損傷 を与 えない よ うに注意深 く回収 した。 これ までの野外観 察

と先 の栽 培 実験 の結 果 か ら、回収 した 実生は この時点 で発 芽か ら約2週 間経過 してい

る と推測 で きた。 回収 した実生 は実験室 に持 ち帰 り、発 芽か ら2週 間経過 して いる も

の と して、その後 の生活史初期段 階の適応度成 分 を上述 した方法 と同様 に恒温器 内の

制御 環境条 件下で測 定 した。

まず、バ ー ミキ ュライ トを満 た したプ レー ト(11×7×3.5cm)に 実生 を10個 体ず

つ移植 した。2週 間後(発 芽か ら4週 後)に ランダムに選 んだ190個 体(鳩 崎 ・古 渡か

ら各76、 稲荷 鼻か ら38個 体)の 実 生 をそれぞれ プ ラスチ ックポ ッ ト(直径8× 高 さ8cm)

に移植 して、恒 温器 内で栽培 し、発芽9週 後 まで2日 ご とに実生の生存 を記録 した。 ま

た発 芽後5、7、9週 目のバ イオマ スを上記 と同様 の方法 で根元直径 か ら推 定 し、5か ら
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7週 、7か ら9週 にお け るRGRを 同様 に算 出 した。

栽培実験中、実生の頂芽が黄色くしおれた場合には実生が死亡したと見なし、遺伝

解析のために個体を回収 して-30℃ の条件で保存 した。栽培実験終了後すべての個体

について植物体の一部を採取し、遺伝解析のために-30℃ の条件で保存 した。

測 定 された 土壌 シー ドバ ンク由来 の実生の各適応度成分 について、受粉 実験由来の

自殖 お よび他殖 の子孫 の適 応度 成 分 と分散 分析 を用 い て比較 し、差 の有意 性(P<

0.05)をTukey法 に よって検 定 した。 なお4か ら9週 の生存率 について は ノンパ ラメ ト

リックな生存分析(Kaplan-Meier法)を 用 いて比較 した。

遺伝解析

回収 した実生 の組 織か ら、CTAB法 (Murray & Thompson 1980) を用いてDNAを

抽出 し、すでに霞ヶ浦のアサザ個体群において多型性が確認されているDNAの マイク

ロサ テ ライ ト領 域10座 (Uesugi et al.2005, 表4-2)をPCR (polymerase chain

reaction) に よ って増 幅 した。 なお 、PCRに よ るDNA増 幅 は、Applied Biosystems

社のGeneAmp PCR System Model 9600 または9700を 用いてお こなった。得 られ たマ

イ ク ロサテ ライ ト領域 のPCR産 物 につ いて 、オ ー トシー クエ ンサー (ABI PRISM

3100 genetic analyzer、AppliedBiosystems社)を 用 いてDNA断 片長 を解析 し、各実

生の遺伝子型 を決定 した。

得 られ た実生の遺伝 子型デー タを用い て、以 下の解 析 を行 った。 まず 、各 サンプ リ

ン グ地点 にお ける各座 での遺伝子 型頻度 のハ ーデ ィー ・ワイ ンベ ル グ平衡 か らのずれ

を検 定 した。解析 には ソフ トウェアGENEPOP(Raymond & Rousset 1995)を 用 い、

フ ィ ッシャーの正確確 率検定 に よ りずれ の有意性(P<0.05)を 検 定 した。次 に、全

実 生サ ンプル お よびサ ンプ リングサイ トご との実生につい て以 下の遺伝的パ ラメー タ

ー
、す なわち多型性 のあ る座 の率(P)、 座 あた りの平均対立遺伝子数(A)、 多型性
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のある座あたりの平均対立遺伝子数(Ap)、 サンプルサイズで標準化 された平均対立

遺伝 子数 であ る対 立遺伝 子多様度(Rs、Petit et al.1998)、 ヘ テ ロ接合度 の観 察値

(Ho)、 近交係数(FIS、Weir & Cockerham 1984)を 算出 した。解析 には ソフ トウ

ェアFSTAT(Goudet 2001)を 用 いた。 なお恥 の有意性 は、 ランダマイゼ ーシ ョン

によ り個 体間 の対 立遺伝子 の交換 を1000回 施行す るこ とで検 定 した。また、遺伝 子座

間の連鎖 不平衡 につい て もFSTATを 用い て解析 した。

次 に、残 存す る土壌 シー ドバ ンクを形成 した個体群 が遺伝 的ボ トルネ ックを経験 し

たか ど うか を、Cornuet & Luikart(1996)の 統計手法 を用いて検証 した。 この方法

は、個体群 が最近 強い ボ トル ネ ックを経験 した場合 、ヘ テ ロ接 合度 に比 べて対立遺伝

子数 が急速 に減速す るため、観 察 され る対 立遺伝子頻度 か ら期 待 され るヘ テ ロ接合度

(He)が 、 観 察 され る 対 立 遺 伝 子 数 か ら突 然 変 異 一浮 動 平 衡(mutation-drift

equilibrium)の 下 で期待 され るヘテ ロ接合 度(Heq)に 比べ て大 き くなる ことを利用

す る。解 析 には ソフ トウェアBOTTLENECK(Piry et al.1999)を 利 用 し、無 限対立

遺伝子モ デルの 下での突然変異 一浮動平衡 を仮定 し、5000回 の ランダマイ ゼー シ ョン

の施行後 に ウィル コク ソン検 定を用 いてヘ テ ロ接合度 の超過 の有意性 を検 定 した。

次 に、最尤 法 を用 い て実生集 団 を同一血縁 関係 の グルー プ ごとに分割 す る ことで 、

残 存 す る 土壌 シー ドバ ン ク を生 産 した 親 の 個 体 数 を推 定 した 。 この解 析 に は 、

Goodnightら(1999)の 提 唱 した アル ゴ リズ ム を用 い て作 成 され た ソフ トウェア

KinGroup(Konovalov et al.2004)を 用 いた。 この ソフ トウェアは、 まず選択 され

た2個 体 のペ アー の血縁 関係 について 、2個 体 の遺伝 子型 と集 団の対立遺伝子頻度 に も

とつい て、帰無 仮説 と対 立仮 説(例 えば2個 体 が全 き ょ うだ いであ る場合 と、血縁 関

係 がない場合)の 尤度 比 を算 出す る。 次 に、集 団内のすべ てのペ アー につ いて尤 度比

を算 出 し、想 定 しうるす べての集 団分割パ ター ンか ら全体 の尤度 比が最大 となる よ う

な分割 パ ター ンを探索 し、集団 を対立仮説 の同一血縁 グルー プ ごとに分割す る。本解
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析 では 、3ヶ 所 の実生 回収地 点が隣接 してお り、 また消滅 した親 集 団の分布パ ター ン

か らみてそれ らの実生 が遺伝 的 に同一 の親 を共有 してい る可能性 が高い と考 え られた

ため、190サ ンプル をプール して解 析 をお こなった。 そ して、アサザ の 自家不和合性

が弱 い こ とや 自殖性 の等花柱 花 ジェネ ッ トが過去 に確認 されてい た ことか ら、対立仮

説 に"自 殖 も しくは全 き ょ うだい(同 じ2両 親 を共有す るき ょ うだい)"を 、帰無仮説

に"半 きょ うだい(一 方 の親 のみ を共有す るき ょ うだい)も しくは血縁 関係 な し"を

採用 して解 析 をお こなった。

アサ ザは しば しば栄 養散 布 体の 分散 に よ り同一 ジェネ ッ トが水 系 内の離 れ た場 所

に生育 して いる(Uesugi et al.2004)。 そのた め、土壌 シー ドバ ンクを生産 した親個

体 と遺伝 的 に相 同な ジェネ ッ トが、湖 の別 の場所 に残存 してい る可能性 があ る。そ こ

で 、2000年 頃 まで湖 に残存 してい た19ジ ェネ ッ トをそれ ぞれの実生 の親 候補 として、

実生ごとに親ジェネットの直接推定をおこなった。まず単純排斥法により実生と親候

補の各遺伝子座の遺伝子型にもとついて遺伝的に和合な親候補を選定し、その中から

最尤法を用いて最 も尤度の高い親を決定した。実生集団の対立遺伝子頻度をもとに

10,000回 のランダマイズを行って親子推定の信頼区間を推定し、信頼度80%以 上の親

候補 を実 生の親 と して決 定 した。解 析 には ソフ トウェアCERVUS(Marshall et al.

1998)を 用 いた。 この解析 に よ り実生の親 と して1個 体 が決定 され た場合 は、同様の

方法 に よ り19個 体 の親候補 か らさ らに も う一方 の親 を推 定 した。

実生 の対立遺伝子頻 度 の観 察値 か らは、サ ンプ リングサイ トの近傍 に現在 で も残存

してい る等 花柱花 ジ ェネ ッ トであ るジェネ ッ トR(表4-1)の 自殖子孫 の優 占が示唆 さ

れ た。そ こで、この等花 柱花 ジェネ ッ トの 自殖 で生 じる10座 ごとの対立遺伝子頻 度の

期 待値 か らの実生集 団の対 立遺伝 子頻度観 察値のずれ の有意性 を、 フ ィッシ ャーの正

確確率 検 定 を用い て3サ ンプ リングサイ トごとに検定 した。

最後に、シー ドバンク由来の実生の適応度成分の低下が遺伝的要因(近 交弱勢)に
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起 因す るか否 かを検証す るこ とを 目的に、各 実生 の適応 度成分 の値 とヘ テ ロ接 合度 の

観察値 との 関係 を回帰分析 に よ り解析 した。 また、同一 き ょうだ い家 系に属す る子孫

のヘ テ ロ接 合度観 察値 の平均値 は 、その家 系 を生産 した両親2個 体 の遺伝的 な近縁度

を反 映 して いる と考 え られ るた め(Presciuttini et al. 2002)、KinGroupに よ り分割

され た血縁 グル ープ ご とのヘテ ロ接合度観 察値 と適応度 成分の平均値 を用いた解析 も

お こなった。

結果

自殖および他殖子孫の適応度成分

果 実 あ た りの種 子 数 は受 粉 処 理 に よ り有 意 に異 な り(df=2,F=119.71, P<0.001,

図4-1)、 長花柱花お よび短花柱花の 自殖による種子生産数は他殖処理に比べて有意に

低 かった(適 法受粉 の3.3%)。 しか し、す べての ジェネ ッ トで部分的 な 自家和合性 が

確認 され(果 実 あた りの平均種 子数0.1～4.7)、 稀 に10粒 以上 の種子 が生産 され る こ

ともあった。 一方、等花柱 花の 自殖 処理 で は明 らかな 自家和合性 が確認 され 、適法受

粉 の84.0%の 種子 が生産 され た。

自殖および他殖子孫の栽培実験の結果、自殖子孫における明らかな近交弱勢が、最

終 発 芽 率(P=0.006, δ=0.05)、5週 目(P=0.005, δ=0.46)お よ び7、9週 目の バ イ

オ マ ス(P<0.0001,そ れ ぞ れ δ=0.60,0.63)、RGR(P<0.0001,5か ら7週 目 で は δ=

0.42、7か ら9週 目で は δ=0.32)な どの複 数 の 適 応 度 成 分 に お い て 検 出 され た(表4-3)。

4週 目ま での生存 率にお け る近交 弱勢 は検 出 され なか った ものの、4か ら9週 目まで の

生存率 につい ては 自殖子孫 にお ける有意 な低 下がみ られ た(分 散分析P=0.002,δ=

0.23、 生存分析P<0.0001)。 い くつ かの適 応度成分 においては交配家 系の違 い によ

る効果も有意ではあったが、その説明力は受粉処理の説明力に比べて小さいものであ

っ た(表4-3)
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シー ドバンクの遺伝的多様性と血縁関係

マイ ク ロサテ ライ トマー カー に よる土壌 シー ドバ ン ク由来 の実生 の遺伝 解析 の結

果 、10座 の うち1座 におい ては多型性 を確認す るこ とがで きなかった。特 に稲 荷鼻 の

サ ンプル は、多型性 のあ る遺伝子座数や 対立遺伝子 多様 度が 、他 の地点か らのサ ンプ

ル に比べ て低 い値 を示 した(表4-4)。 各遺伝子座 にお ける遺伝子型 頻度 のハ ーデ ィー ・

ワイ ンベ ル グ平衡 か らのずれ の検定 の結 果、多型性 の ある座 の25の 検 定 の うち8つ の

検 定(3つ が鳩 崎 、5つ が古渡)に お いて 、有意 なず れが検 出 され た。 また実生 のFIS

も、3地 点 をプール した際 にはゼ ロか ら有意 に正 にずれ ていた(ボ ンフェ ローニ補正

後P<0.05、 表4-4)。 遺伝子座 間の連鎖不 平衡 は、先行研 究(Uesugi et al. 2005)で

報 告 され てい た3ペ アー について は有意 な連 鎖 は検 出 され なか った もの の、多型性 の

あ る36ペ アーの うち11も のペ アー で有意 な連鎖不平衡 が検出 され た。ボ トルネ ックの

検 定にお いて も、 シー ドバ ンク由来の実生 は突然 変異 一浮動平衡 か ら有意 に分離 して

い るこ とが検 出 され た(表4-4)。

KinGroupを 用 いた解析 の結 果、実生集 団 は異 な る親ペ アー に由来す る7つ の血縁 グ

ル ープ(そ れ ぞれ グルー プI～VII)に 分割 され た(図4-2)。 サ ンプ リングサイ ト別 に

み る と、鳩崎 お よび古 渡 にお いてはそれぞれ4つ 、稲荷 鼻におい ては2つ の血縁 グル ー

プが認識 され た。 この ことは 、 ここで調 査 したシー ドバ ンク由来 の実生の親 となった

個体 の数 は、鳩崎 お よび古 渡では4か ら8個 体、稲荷鼻 ではわずか2か ら4個 体 であった

こ とを示 してい る。 さらに、血縁 グル ープIに 属す る実生が古渡 お よび稲荷鼻 でそれ

ぞれ86.8%、94.7%を 占め、血縁 グルー プIIに 属す る実生が鳩 崎の65.8%を 占めるな ど、

それ ぞれ のサ ンプ リン グサイ トで は単一の血縁 グル ープが優 占 してい るこ とが明 らか

となった(図4-2)。

また、単純排 斥法 に よる親子解析 の結果 、139個 体(73.2%)の 実生 につ いて現存19

個体 の親候 補 のなか にいずれ か一方 の親 が認 め られ た。 最尤法 を用 いた両親推定 にお
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け る排斥 率は76.78%、 片親推 定 の際の排 斥率 は93.92%で あ った。信頼 区間 を考慮 し

た推 定の結果 、127個 体(66.8%)の 実生 につ いて片親 以上 の親個体 が決定 された。そ

れ らの 実生の うちで も、特 に等花 柱花 ジ ェネ ッ トRを 両親 に もつ、つ ま りこの ジェネ

ッ トRの 自殖 に由来す る子孫(R×R)が 、3サ イ トす べて にお いて確 認 さた。 特 に古

渡 と稲荷鼻 では ジェネ ッ トRの 自殖子孫 がそれ ぞれ の全実生の86.8%、94.7%を 占めて

いた(図4-3)。 各 サ ンプ リングサイ トでの対立遺伝子頻度 の観 察値 と、等花 柱花 ジェ

ネットRの 自殖の下での対立遺伝子頻度の期待値との差の検定結果からも、古渡と稲

荷 鼻では全10座 にお いて有意 なず れが無い ことが明 らか となった(表4-5)。 一方鳩崎

において は、77.6%(59個 体)の 実生 が湖 内 に残存す る19ジ ェネ ッ トにはみ られ ない

固有の対立遺伝 子 を持 ってい た。

シー ドバ ン ク由来 の実生 の適応 度成分

土壌 シー ドバ ンクに由来す る実 生の適 応度成分 は、4か ら9週 目の生存率 につい ては

適 法 受 粉 由 来 の 子 孫 と有 意 な 差 は 見 られ な か っ た(log-rank test, P=0.15)。 しか し、

バ イ オ マ ス(5、7 、9週 目)やRGR (5か ら7週 、 お よび7か ら9週)に つ い て は 、 シ ー

ドバ ンク由来 の実生 は他 殖子孫 に比べて有意 に低い値 を示 した(図4-4)。 バイオ マス

につ いて は 自 子孫 よ りもさ らに低 い値 を示 していたが(図4-4)、 自殖 子孫の家系 の

中で最も適応度成分の低い等花柱花ジェネットRの 自殖子孫 と比較 した場合 には、有

意 な 差 は認 め られ な か っ た(た とえ ば9週 目のバ イ オ マ ス のt-testで はP=0.15)。

個体ごとの適応度成分の値のヘテロ接合度の観察値への回帰分析の結果、5週 目お

よび9週 目のバ イオマ ス に対 して 、ヘ テ ロ接 合度 に よる弱 いなが らも有意 な効 果 が認

め られ 、ヘ テ ロ接合度 が高 いほ どバイ オマスが高 い傾 向が認 め られ た(表4-6、 図4-5)。

血縁グループごとの平均値を用いた解析ではより明瞭な正の相関関係が認められ、特

に生活 史後半 において その関係 性 は強 くな っていた(表4-6)。
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考察

アサザの自家不和合性と遺伝的荷重

アサザの自家不和合性の強さは個体群やジェネットによって異なることが知られ

て い る もの の(Ornduff 1966; Wang et al. 2005)、 霞 ヶ浦 の ジ ェネ ッ トを 用 い た 受 粉

実験 の結果 、等花 柱花 にお ける高 い 自家 和合性 と、す べての短 ・長花柱花 ジェネ ッ ト

における部分的自家和合性が確認された。このことは、個体群の縮小により和合性の

ある交配相手数や花粉流動が制限された場合、自殖による急速な近交係数の上昇が生

じる可能性を示 している。等花柱花の自殖処理による種子生産が適法受粉に比べて有

意 に低 下 した結果(図4-1)は 、受精 か ら種子生産 の段 階まで に発現す る近交弱勢が原

因である可能性も考えられるが、これを不和合性による低下と分離して正確に評価す

るには、家系情報の明らかな個体間の交配や不和合な花型内の交配を組み込んだ系統

だ っ た受 粉 実験(Eckert & Barrett 1994)が 必 要 で あ る。

自殖および他殖由来の子孫の生活史初期段階における適応度成分を比較 した栽培

実験の結果、特に成長に関する適応度成分において明らかな近交弱勢が認められた。

ただ し、 この実験 で測定 され た近交弱勢 の大 き さは、次 に述べ る要 因 を考慮す る とお

そ らく過 小評価 であ ろ う。

本章では恒温器内の制御環境の下で適応度成分の測定をおこなったが、一般的に近

交弱勢 の強 さは(同 一 の有 害遺伝子 に起 因 していた と して も)そ の環境 に よって大 き

く異なり、野外のような厳 しい環境においては制御条件下よりも強い近交弱勢が発現

す る ことが知 られ てい る(Dudash 1990)。 アサザ におい ては、近 交弱勢 が もた らす

バイオマス蓄積の低下は、野外条件では冠水時の嫌気ス トレスや波浪による物理的損

傷 に対 す る抵 抗 力 の 低 下 につ な が り(Weisner & Ekstam1993; Lenssen et al. 1998;

Middleton 1999; Takagawa et al. 2005)、 生 存 率 の よ り顕 著 な 低 下 を もた らす と考 え

られ る。 また、今 回の研究 では生活史初期 の適応度成分 しか評価 していないが、近交
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弱 勢は生活 史全体 を通 じた累積的 な効果 として個 体の適応度 に影響 し、特 に成長後期

ほ ど強い近 交弱勢が発現 す るこ とが多い(Husband & Schemske 1996)。 アサザの種子

生産 はバイ オマス に強 く依 存す る ことが知 られ てい るこ とか らも(van der Velde et

al. 1979)、 成長 後期や種 子生産 の段 階 もあわせ た累積 的な近交弱勢 の影響 は よ り大 き

な もの とな る と考 え らる。

再生された個体群における遺伝的ボ トルネックの影響

土壌シー ドバンクは、特定の絶滅危惧植物の個体群サイズ (Aparicio & Guisande

1997;  Fischer & Matthies 1998; Rowland & Maun 2001) や遺伝 的多様性(McCue &

Holtsford 1998; Mahy et al.1999)を 回復す る材料 と してそ の有効性 が指摘 され てい

るが、土壌 シー ドバ ンクか ら個体群 を再 生す る際 に過 去の個体群 ボ トル ネ ックが もた

らす遺伝的影響の重要性を具体的に示 した研究はまったくない。

本章 での研究 の結果、地上 部個体群 の消滅 後 も残存す る土壌 シー ドバ ンクは、 自殖

を含む ごく少数 の親 個体 の交配 に 由来す るこ とが明 らか となった。注 目すべ き ことは、

かつ て この入 り江 には湖岸 に沿 って複数花 型か らなる個 体群が存在 していたに もかか

わ らず 、等花 柱花 ジ ェネ ッ トの 自殖 に由来す る子孫 が2ヶ 所 のサ ンプ リングサ イ トで

優 占 していた こ とであ る。今 回の親子解析 では 、実 生の多型性 が低 いために親 推定の

排 斥率 はや や低 い値 とな っていた。 しか し、単純排斥 法か らもほぼ同 じ結果 が得 られ

た こ とや 、 この等花柱 花 ジェネ ッ トの遺伝 子型 と実生 の対 立遺伝 子頻度観測値 との正

確確 率検 定に よる比較 の結果 か らも、シー ドバ ンクにお け る等花柱花 ジェネ ッ トの 自

殖 子孫の優 占が強 く示 唆 され た。土壌 中にお け る生存種子数 の経年 的 な減少(Roberts

& Feast 1973; Pywell et al. 2002)を 考慮す ると、土壌 シー ドバ ンクには最近 に生産

され た種子 が多 く含 まれてい る もの と思 われ る。 等花柱花 ジェネ ッ トはた とえポ リネ

ー シ ョンや和合性 の あ る交配相手数 が限 られ て も高い種子生産 を維 持す るこ とが可能
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で あ り(Washitani et al.1994)、 個 体群 の 消 滅 直前 ま で 土 壌 シー ドバ ン クの 形 成 に貢

献 して いたので あろ う。

栽培実験 の結果か らは、 シー ドバ ンク由来 の実生の適 応度成分 は、 自殖 由来の子孫

と同程度 まで低下 してい るこ とが明 らか となった。 遺伝解析 か ら明 らか になった実生

個 体群 にお け る 自殖子 孫の優 占や 、高い近交係数 、適 応度成分 の値 とヘテ ロ接合度観

察値 との相 関関係(Keller & Waller2002; Balloux et al.2004)か らも、 この適応度

の低下が近 交弱勢 の影 響で ある ことが強 く示唆 され る。一方 で、現在霞 ヶ浦 に残存 し

てい る成熟個 体群 はむ しろヘテ ロ過剰(Ho=0.63,FIS=-0.18)を 示 してい る(Uesugi

et al.2005)。 個体群 の縮 小 に ともなって生 じる近親 交配や 自殖 に よる近交弱勢 の影響

は、非遺伝 的な要因 に よ り実生更新 が強 く抑制 された状況 では個 体群の遺伝構造や 平

均適応 度 に反 映 され る こ とはないため、む しろ保 全対策 に よって実生更新 が再 開 され

る際に十分 考慮す る ことが重要 であ るこ とが示唆 され る。

再生された個体群における遺伝的要因がもたらす影響は、今後も継続する可能性が

高 い。 土壌 シー ドバ ン クにおい て単一の血縁 グル ープ が優 占していた こ とか ら、次世

代 での き ょ うだい間 交配 に よる近 交弱勢の発現 は避 け られ ないだ ろ う。 さらに、検 出

され た過去 の個 体群 ボ トルネ ックのサイ ズは、 これ まで理論 的に提 唱 され てきた突然

変 異 メル トダ ウンが 生 じる個 体 群 サ イ ズ の 閾値 をは る か に下 回 って い る こ とか ら

(Lande1994; Lynch et al.1995)、 既 存お よび新 た な有害突然 変異の 固定 ・蓄積 も個

体群 の存続性 を脅かす 可能性 が ある。 実際 の野外個 体群 にお け る影 響の程度 は、有害

遺伝 子の強 さや性 質 、 自然選択 に よる有害遺伝子 の個 体群か らの除去(パ ー ジ)の 効

率 な どに強 く依 存す るが、個体群 サイズが極端 に小 さい状況 にお いては遺伝的浮動や

選択 干 渉の影 響 に よ り有害遺 伝 子 のパー ジは効 果的 でな くな り(Hill & Robertson

1966; Keller & Waller 2002)、 む しろ有害遺伝子 の保 有個 体の死 亡に よる個体群サイ

ズの減少 は確率 的な個体群 絶滅 の危 険性 を増 大す るだ ろ う(Frankham 1995b; Miller
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& Hedrick 2001)。 ま た 、 土 壌 シー ドバ ン ク に は等 花 柱 花 の 自殖 子 孫 が優 占 して い た

が 、 等 花 柱 花 ジ ェネ ッ トの優 占が 次 世 代 以 降 も継 続 す るな らば 、 平 均 自殖 率 の 上 昇 や

異 型 花 柱 性 の崩 壊(Charlesworth & Charlesworth 1979; Washitani 1996)が 生 じる

お それ も あ る。

しか し、上述 した よ うな遺伝 的 な問題 があ った として も、残 存す る土壌 シー ドバ ン

クは失 われ た地 上部個体群 が保有 していた遺伝的 多様性 を回復 し うる唯一の材 料で あ

る。 シー ドバ ンク由来 の実生の一部 か らは地上部個 体群 には存在 しない対立遺伝子 を

持つ個 体が検 出 された が、それ らは残 存す る個体群 か らは失われ た遺伝 子セ ッ トをゲ

ノム中 に保有 してい る可能性 が高 い(Schoen & Brown 1993; Bataillon et al.1996)。

失 われ た遺伝 的多様性 を少 しで も多 く回復 す るためには、残存す る土壌 シー ドバ ンク

を活用 した再生事 業 を今 後 も継 続す ることが重要 であ ろ う。

そのた めには、本章 で明 らか となった遺伝 的 ボ トル ネ ックに伴 う影響 を回避す るた

めの方策が求 め られ る。 有効集団サ イズの縮小 に ともな う有害遺伝子 の固定 ・蓄積 の

影響 を最小 限にす るためには、積極 的な管理 を行 うこ とで個体群 サイズ を短期 間で増

加 させ るこ とが重要 であ る(Nei et al.1975; Lande 1994; Kirkpatrick & Jarne 2000)。

また、近交弱勢 の影響 を強 く受 けた土壌 シー ドバ ンク由来 の個体 のみで は野外条件 で

持続 可能 な個体群 を再生す るこ とが困難 で ある場合 には、他 の地域 か ら個体 を導入す

る ことに よる 「遺伝 的救 済(Madsen et al.1999; Tallmon et al.2004)」 によって、

す でに固定 してい る有害遺伝 子や 自殖個 体で発現 してい る有害遺伝子 の発現 を抑制 し、

有効集 団サイ ズ と平均適応 度の回復 を図 るこ とが必要か も しれ ない。 しか し、そ の よ

うな系外 か らの個 体の導入 は、霞 ヶ浦個 体群 の遺伝構 造(Uesugi et al.2004)の 撹乱

や 、外 交配弱勢(Hufford & Mazer 2003; Tallmon et al.2004)を もた らす とい った

危険性 を有 してい るこ とに注意 を払 う必要が ある。本 章でお こなった霞 ヶ浦の残存 ジ

ェネ ッ トを用 いた受 粉実験 の結果 を踏 ま えて考慮す る と、霞 ヶ浦 の同一湖 盆内 に生育
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するジェネットやその花粉を人為的に導入することが、上記のような問題を回避 しつ

つ遺伝的救済を実現する最適な方法であると思われる。
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表4-1人 工受粉 実験 で作成 した各交配家 系の親 ジェネ ッ ト。アル ファベ ッ トはそれぞ

れ親 ジ ェネ ッ トの名 称 を示 し、表 中の数字 は交配処理 の反復数 を示す。
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表4-3 受粉処理 と交配家系が子孫の適応度成分に及ぼす影響。数字は各適応度成分の

平均値(± 標準誤差)を 示す。なお、家系内の反復がない4～9週 の生存率については、

受粉処理の効果についてのみの一元分散分析の結果を示す。
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表4-4 土壌 シー ドバ ン ク由来 のアサ ザの実生 のマイ クロサテ ライ ト領域10座 につい

ての遺 伝的統 計量。略語 はそれ ぞれ、4月 下旬 に湖岸 で確認 され た実生発 生数(N)、

遺伝解析 に用 いたサ ンプル数(n)、 多型性 を示 した遺伝 子座 の割合(P)、 座 あた り

の平均対 立遺伝 子数(A)、 多型性 のあ る座 あた りの平均対立遺伝 子数(Ap)、 対立

遺伝 子多様 度(Rs)、 ヘ テ ロ接合 度 の観 察値(Ho)、 近 交係 数(FIS)を 示す。 近交

係数 につ いて、0か ら有意(P<0.05)に ず れ てい る値 にはアス タ リスクを付 した。

BottlenecKの 値 は、ボ トルネ ック検定 によるP値 を示 す。
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表4-5フ ィ ッシャーの正確確 率検 定 を用い た、各サ ンプ リングサイ トでの対立遺伝子

頻度 の観測 値 と等花柱 花 ジェネ ッ トの 自殖 の下での期待値 とのず れの有意性 の検 定。

解 析 は座 ご とに行 い、表 にはP値 を示 す。
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表4-6単 回帰分析 を用 いた 、シー ドバ ンク由来の実生の適応度成分 とそのヘテ ロ接合

度観 察値 との関係 の解析 結果。解析 は個体 ごとの値 と(左)、 分割法 に よ り推定 され た

血縁 グル ープ ご との平均値(右)を 用い て行 った。
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図4-1受 粉処理 が アサザの種 子生産に及ぼす 影響、棒 グラフの値 は平均値(± 標 準誤

差)を 示 し、処理 に よる差の 有意性(P<0.05)はTukey法 に より検 定 した。
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図4-2遺 伝解析 に よ り推 定 した 、土壌 シー ドバ ン クに由来す る実生 が属する血縁 グル
ー プの数 とそ の割 合

。なお、同一 の血縁 グループ に属す る個体 は、共通す る両親 を持

つ 同 一家 系の き ょうだいであ る。
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図4-3マ イ ク ロサ テ ラ イ トマ ー カー を 用 い た 親 子 解 析 に よ り、シー ドバ ン ク由 来 の 実

生 の 親 と して 推 定 され た ジ ェ ネ ッ トと、 各 サ ンブ リン グサ イ トに お け るそ の 割 合 ア

ル フ ァベ ッ トは 親 候 補 と した湖 内 の 残 存19ジ ェ ネ ッ トの 名称(Aか らS)を 示 し、"Un"

は そ れ 以 外 の 不明 な ジェ ネ ッ トを 示 す 。
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図4-4自 殖 お よ び他 殖 子孫 と比 較 した 、シー ドバ ン ク由 来の 実 生 の適 応 度 成 分。棒 グ

ラ フは 各適 応 度 成 分 の 平均 値(± 標 準 誤 差)を 示 し、差 の 有意 性(P<0.05)はTukey

法 を用 い て検 定 した。
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図4-5 実生 の適 応度 成分 と、マイ クロサテ ライ ト領 域10座 にお けるヘ テ ロ接合度 の

観 察値 との関係 。上 の グラフは個 体 ご との値 、下の グラフは血縁 グルー プ ごとの平均

値(± 標 準誤 差)を 用 いて示 した。 直線は その2変 数 間の単回帰直線 を表 してい る。
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