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1 
 

第 一 章  緒 言  

 

1 - 1 は じ め に  

ク ヌ ギ ( Q u e r c u s  a c u t i s s i m a )あ る い は ア ベ マ キ ( Q u e r c u s  v a r i a b i l i s )

と さ れ る 植 物 遺 体 が 、 縄 文 時 代 か ら 古 墳 時 代 に か け て の 遺 跡 か ら 発 掘 さ

れ て い る  (島 地 ・ 伊 東 1 9 8 8 )。 一 般 に ク ヌ ギ と ア ベ マ キ の 植 物 遺 体 は 識

別 が 困 難 で あ る た め 、ク ヌ ギ 類 ま た は ク ヌ ギ 節 と 表 記 さ れ る こ と が 多 い 。

出 土 し た ク ヌ ギ 節 木 材 の 用 途 は 、 建 築 材 、 杭 、 作 業 台 の 他 、 農 用 の 石 斧

直 柄 、 横 槌 、 横 鍬 な ど で あ っ た (伊 東 1 9 9 0 )。  

ま た 、ク ヌ ギ は 、種 子 (ど ん ぐ り )が 縄 文 時 代 (光 永  2 0 0 6 )お よ び 弥 生 時

代 (光 永 2 0 0 7 )の 遺 跡 か ら 出 土 し て お り 、食 用 と さ れ た と 考 え ら れ て い る 。

そ の 他 、 ク ヌ ギ の 古 名 を ツ ル バ ミ と い い 、 そ の 実 の か さ (殻 斗 )の 煮 汁 で

衣 を 染 め た (吉 野  2 0 0 9 )。ク ヌ ギ 材 は 古 く か ら 炭 の 原 料 と し て 重 宝 さ れ て

お り 、 兵 庫 県 と 大 阪 府 と の 県 境 地 域 は 室 町 時 代 よ り ク ヌ ギ 炭 の 産 地 で あ

り 、 そ の 炭 は 池 田 炭 と 呼 ば れ の 茶 の 湯 に 賞 用 さ れ て き た (服 部 ら 2 0 0 5 )。

熊 本 県 で も 江 戸 時 代 の 1 7 8 0 年 に ク ヌ ギ に よ る 製 炭 の 記 録 が あ る (農 林 省

1 9 3 3 a )。 ま た ク ヌ ギ の 植 栽 記 録 は 江 戸 時 代 か ら 存 在 し 、 現 在 の 岩 手 県 、

茨 城 県 、 静 岡 県 、 三 重 県 、 大 阪 府 、 熊 本 県 で み ら れ る (徳 川 1 9 4 1 )。ほ か

に も 、徳 島 県 ( 1 8 3 7 年 )、茨 城 県 ( 1 8 4 0 年 )、神 奈 川 県 ( 1 8 6 0 年 ) (藤 原 1 9 7 2 )、

鹿 児 島 県 ( 1 7 9 1 年 ) (農 林 省  1 9 3 3 b )、福 岡 県 ( 1 7 9 4 年 )に ク ヌ ギ を 植 栽 し た

と の (農 林 省  1 9 3 3 c )記 述 が あ り 、 全 国 的 に 幅 広 く 植 栽 さ れ て い た 。  

さ ら に 、 明 治 期 に シ イ タ ケ の 人 工 栽 培 方 法 が 確 立 さ れ て 以 降 ( 中 村

1 9 8 3 )、シ イ タ ケ 原 木 と し て の 需 要 が 生 じ た 。特 に 1 9 6 0 年 代 に 生 シ イ タ

ケ の 生 産 量 が 急 増 し 、 原 木 の 不 足 が 生 じ た こ と に 伴 っ て 、 ク ヌ ギ の 造 林

が 活 発 化 し た (中 村 1 9 8 3 ;  大 庭・山 手 1 9 7 7 ;  新 谷  1 9 7 3 )。シ イ タ ケ 原 木

と し て 優 良 な 個 体 を 作 出 す る た め の 精 英 樹 選 抜 や 採 種 園 設 置 な ど 育 種 事

業 も 行 わ れ て き た (安 盛・小 池  1 9 7 7 ;  田 中  1 9 7 7 ;  森 林 総 合 研 究 所 林 木 育

種 セ ン タ ー  2 0 1 6 )。  

ま た 、 ス ギ 、 ヒ ノ キ 、 カ ラ マ ツ と い っ た 主 要 な 造 林 樹 種 の 中 で 、 ク ヌ

ギ は 人 工 林 面 積 お よ び 蓄 積 の デ ー タ が 収 集 さ れ る 数 少 な い 広 葉 樹 で あ り 、
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2 0 1 2 年 時 点 で 、 全 国 の ク ヌ ギ 人 工 林 は 約 6 6 , 0 0 0 h a (林 野 庁 2 0 1 6 )と さ れ

て い る 。 こ の よ う に ク ヌ ギ は 、 日 本 の 広 葉 樹 の 中 で も 、 有 用 樹 種 と し て

も っ と も 大 規 模 に 利 用 さ れ て き た 。  

他 方 、 ア ベ マ キ に つ い て は 、 ク ヌ ギ ほ ど 情 報 は 多 く な い が 、 江 戸 時 代

の 1 8 5 3 年 に 鳥 取 県 で 植 栽 さ れ た 記 録 が あ る (農 水 省 1 9 3 3 d )。ま た 、ア ベ

マ キ は 、 そ の 樹 皮 が コ ル ク 質 で あ る こ と か ら 、 コ ル ク の 代 替 と し て 、 昭

和 初 期 に は 研 究 と 利 用 が 進 め ら れ た ( 例 え ば  野 崎  1 9 3 6 ;  佐 多 ・ 豊 東  

1 9 3 9 )。 戦 後 に な っ て も 、 コ ル ク の 代 替 品 や 炭 と し て の 利 用 が 推 奨 さ れ

た (倉 田  1 9 5 1 )。し か し 、ア ベ マ キ は ク ヌ ギ と 異 な り 、シ イ タ ケ 原 木 と し

て 不 適 当 で あ る と さ れ る (橋 詰 ・ 金 川  1 9 8 8 )。  

以 上 の よ う に 、 ク ヌ ギ と ア ベ マ キ は 日 本 に お い て 、 数 千 年 に わ た る 利

用 の 歴 史 が あ る 。  

 

1 - 2 日 本 産 コ ナ ラ 属 ク ヌ ギ 節 二 種 の 特 徴  

ブ ナ 科 コ ナ ラ 属 は 、 生 態 的 に も 経 済 的 に も 重 要 な 分 類 群 で あ る

( A l d r i c h  a n d  C a v e n d e r - B a r e s  2 0 11 )。 北 半 球 に 4 0 0 種 ほ ど あ り 、 5 大 陸

に 分 布 し 、 立 木 材 積 の か な り の 部 分 を 占 め て い る ( A l d r i c h  a n d  

C a v e n d e r - B a r e s  2 0 11 )。 材 は 多 く の 用 途 が あ り 、古 代 か ら 人 間 と の か か

わ り が 深 い (大 場  1 9 8 9 )。 果 実 は 食 料 や 野 生 動 物 の 重 要 な 餌 と な る (大 場  

1 9 8 9 )。コ ナ ラ 属 は 、C y c l o b a l a n o p i s i s 亜 属 と Q u e r c u s  亜 属 と か ら な り 、

Q u e r c u s 亜 属 は 、Q u e r c u s 節 (コ ナ ラ 節 )、Vi r e n t e s 節 、L o b a t a e 節 、C e r r i s

節 ( ク ヌ ギ 節 )で 構 成 さ れ る ( M a n o s  e t  a l .  2 0 0 1 ) 。 さ ら に C e r r i s 節 は

B r a c h y l e p i d e s 亜 節 と C e r r i s 亜 節 で 構 成 さ れ 、 ク ヌ ギ と ア ベ マ キ は 、

C e r r i s 亜 節 に 属 す る ( M a n o s  e t  a l .  2 0 0 1 )。 日 本 に お い て C e r r i s 節 に 属

す る の は 、 ク ヌ ギ と ア ベ マ キ の 2 種 の み で あ る 。  

ク ヌ ギ は 、 本 州 (岩 手 県 ・ 山 形 県 以 南 )四 国 、 九 州 、 琉 球 、 朝 鮮 半 島 、

中 国 、イ ン ド シ ナ 半 島 か ら ヒ マ ラ ヤ に か け て の 広 い 地 域 に 分 布 す る (大 場  

1 9 8 9 )。 コ ナ ラ と と も に 関 東 の 雑 木 林 を 構 成 す る 代 表 的 な 種 と し て 知 ら

れ る (梶 2 0 1 2 )。落 葉 高 木 で 、樹 皮 は 灰 褐 色 で 不 規 則 に 割 れ る (大 場  1 9 8 9 )。

葉 の 形 は ク リ に よ く 似 て い る が 、 ク リ の 葉 の 鋸 歯 は 先 端 ま で 葉 緑 体 が あ
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り 緑 色 を し て い る の に 対 し て 、 ク ヌ ギ の 鋸 歯 の 先 端 は そ れ を 欠 き 、 褐 色

で あ る 点 で 区 別 で き る (梶 2 0 1 2 )。  

ア ベ マ キ は 、朝 鮮 、中 国 、台 湾 (上 原 1 9 6 1 )に 分 布 す る ブ ナ 科 コ ナ ラ 属

ク ヌ ギ 節 の 落 葉 高 木 で あ る 。 日 本 で は 山 形 県 以 西 の 本 州 、 四 国 、 九 州 に

生 育 す る (大 場 1 9 8 9 )が 、瀬 戸 内 海 沿 岸 地 域 、中 国 地 方 お よ び 中 部 地 方 の

太 平 洋 側 丘 陵 地 帯 以 外 で は 分 布 度 は 非 常 に 低 く 、 静 岡 県 以 東 は 激 減 す る

(松 原 ・ 広 木 1 9 8 0 )。一 方 で 、本 州 中 部 の 平 野 部 か ら 丘 陵 地 帯 の 二 次 林 で

は 重 要 な 構 成 樹 種 に な っ て い る (松 原・広 木 1 9 8 0 )。コ ル ク 層 が 比 較 的 よ

く 発 達 し 、 樹 皮 は 灰 褐 色 、 縦 に 不 規 則 に 割 れ る (大 場 1 9 8 9 )。  

ク ヌ ギ と ア ベ マ キ は よ く 似 て い る が 、 ク ヌ ギ は ア ベ マ キ に 比 べ 幹 の コ

ル ク 層 の 発 達 が 良 く な い (梶 2 0 1 2 )。ま た 葉 の 形 態 は 、一 般 に ク ヌ ギ よ り

ア ベ マ キ の 方 が 整 生 で 幅 が 広 く 、 ク ヌ ギ の 葉 に は 腰 細 の も の が あ る 。 ク

ヌ ギ は 成 葉 の 裏 面 に 葉 毛 が ほ と ん ど な い の に 対 し 、 ア ベ マ キ は 星 状 毛 が

密 生 す る (橋 詰 ・ 金 川  1 9 8 8 )。  

ア ベ マ キ と ク ヌ ギ は 種 間 交 雑 を 行 う と 考 え ら れ て き た ( 北 村 ・ 村 田  

1 9 7 9 )。 両 種 の 中 間 的 な 形 質 を 備 え た 個 体 の 存 在 が 古 く か ら 知 ら れ て お

り 、 ミ ヅ ア ベ (倉 田  1 9 4 9 )や ア ベ ク ヌ ギ (橋 詰 ・ 金 川  1 9 8 8 )な ど と 呼 ば れ

る 。中 間 的 な 形 質 を 示 す 個 体 は 、中 国 地 方 な ど (橋 詰・金 川  1 9 8 8 )で 見 ら

れ る が 、 天 竜 川 流 域 で 現 在 で も 両 種 が 交 雑 し て い る と 考 え ら れ る 交 雑 帯

が 存 在 す る こ と が 、H i r o k i  a n d  K a m i y a  ( 2 0 0 5 )に よ っ て 指 摘 さ れ て い る 。 

ク ヌ ギ は 日 本 に お い て 広 域 に 分 布 す る に も か か わ ら ず 、 ク ヌ ギ の 由 来

は 明 ら か と な っ て い な い 。 実 際 に は 山 地 で は 天 然 更 新 し て い る も の は ほ

と ん ど 見 る こ と は で き ず 、人 間 の 居 住 地 近 く で 見 ら れ る 。倉 田 ( 1 9 7 6 )は 、

ク ヌ ギ が 日 本 の 在 来 樹 木 で あ る か に つ い て 疑 問 を 呈 し て い る 。 ま た 、

F u k a m a c h i  e t  a l .  ( 2 0 0 3 )も 、 ク ヌ ギ は コ ナ ラ や ミ ズ ナ ラ の よ う な 在 来 の

ナ ラ と は 異 な り 森 林 内 で ま れ で あ り 、 里 山 で は 在 来 の ナ ラ は 雑 木 林 と な

っ て い る が ク ヌ ギ は 通 常 刈 り 込 ま れ て い る こ と か ら 、 ク ヌ ギ は 中 国 か ら

導 入 さ れ た も の で は な い か と 考 察 し て い る 。 そ の た め か 、 ク ヌ ギ の 生 態

的 位 置 に 関 す る 研 究 は ほ と ん ど な い が 、 山 中 ( 1 9 7 9 )は 、 暖 温 帯 の 本 来 、

カ シ 類 、 シ イ 類 な ど を 主 と し た 常 緑 樹 林 で あ る と こ ろ が 人 為 に よ っ て コ
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ナ ラ ・ ク ヌ ギ ・ ア カ マ ツ に な っ て い る と し て い る 。 ク ヌ ギ に 関 す る 研 究

と し て は 、萌 芽 更 新 林 分 の 植 生 (伊 東 ら 2 0 1 0 ;  島 田 ら 2 0 0 8 )に 関 す る 研 究 、

緑 化 用 造 林 種 苗 の 成 長 ( B a n e z  e t  a l .  1 9 9 9 ;  橋 詰・韓 1 9 9 3 )や 生 理 特 性 (山

中 ら  2 0 0 7 ;  養 父 ら 1 9 9 8 ) お よ び シ イ タ ケ 原 木 と し て の 育 種 ( 山 田 ら

2 0 11 )に 関 す る も の が あ る 。 一 方 、 ア ベ マ キ に つ い て は 日 本 原 産 で あ る

こ と に 疑 問 を 呈 し て い る 文 献 は な い 。 研 究 と し て は 種 子 生 産 性 ( H i r o k i  

2 0 0 0 )、 萌 芽 能 力  (山 瀬 2 0 1 2 )、 緑 化 種 苗 と し て の 発 芽 特 性 (橘 ら 2 0 1 0 )

な ど が あ る が 、 ク ヌ ギ 同 様 に 生 態 的 な 位 置 に 関 す る 研 究 は 少 な い 。 し か

し 、 分 布 の 規 定 要 因 を 解 明 す る た め の 種 子 や 稚 樹 の 生 理 生 態 学 的 研 究 が

あ る (広 木 ・ 松 原 1 9 7 7 ;  松 原 ・ 広 木 1 9 8 0 ;  松 原 ・ 広 木 1 9 8 5 )。  

両 種 の 分 布 変 遷 に 関 し て は 、 日 本 列 島 に お け る ク ヌ ギ 節 の 過 去 に お け

る 分 布 解 明 に つ な が る 直 接 的 な 花 粉 分 析 デ ー タ は な い 。 し か し 、 ク ヌ ギ

の 生 育 環 境 と 考 え ら れ る 暖 温 帯 常 緑 樹 林 帯 は 最 終 氷 期 に 九 州 の 古 屋 久 半

島 周 辺 に 限 定 さ れ て い た こ と が 花 粉 分 析 で 示 さ れ て い る ( Ts u k a d a  

1 9 8 5 )。 ま た 、 今 か ら 約 6 千 年 前 の 最 も 気 候 が 温 暖 な 時 に 関 東 地 方 ま で

拡 大 し た こ と が 花 粉 分 析 か ら 示 さ れ て い る (安 田 ・ 三 好  1 9 9 8 )。 さ ら に 、

材 や 花 粉 の 形 態 か ら ク ヌ ギ と ア ベ マ キ を 識 別 す る こ と は 困 難 で あ る た め 、

い ず れ の 種 で あ る か は 判 断 が 難 し い が 、日 本 列 島 で は 縄 文 時 代 ( 1 6 5 0 0 年

前 ～ 3 0 0 0 年 前 )か ら ク ヌ ギ 節 の 植 物 遺 体 が 発 見 さ れ て お り (島 地 ・ 伊 東  

1 9 8 8 )、関 東 地 方 で の 出 土 も あ る (鈴 木・能 代 1 9 9 7 )。Z h a n g  e t  a l .  ( 2 0 1 5 )

に よ る エ コ ロ ジ カ ル ニ ッ チ モ デ リ ン グ ( E N M )に よ れ ば 、 ク ヌ ギ の 生 育 地

は 最 終 氷 期 ( c a .  2 1 , 0 0 0  y e a r s  B P )に は 、 日 本 列 島 に は 見 ら れ な い 。 こ れ

ら の こ と か ら 、 ク ヌ ギ は 最 終 氷 期 に は 日 本 列 島 に は 生 育 し て い な か っ た

か 、 九 州 周 辺 の 一 部 生 育 地 に 限 ら れ て お り 、 最 も 気 候 が 温 暖 な 時 期 に 関

東 周 辺 ま で 北 上 し た と 考 え ら れ る 。 ア ベ マ キ に つ い て は 、 C h e n  e t  a l .  

( 2 0 1 2 )で E N M が 行 わ れ て お り 、 日 本 列 島 は 不 安 定 な 生 育 地 で あ っ た と

さ れ て い る が 、 南 日 本 ( S o u t h e r n J a p a n )に 最 終 氷 期 の レ フ ュ ー ジ ア が あ

っ た 可 能 性 が あ る と 考 察 し て い る 。  

遺 伝 構 造 に 関 す る 研 究 で は 、 中 国 の ク ヌ ギ に つ い て 、 葉 緑 体 D N A シ

ー ケ ン ス と 核 S S R 解 析 が 行 わ れ て お り ( Z h a n g  e t  a l .  2 0 1 5 )、 過 去 の 分 布
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変 遷 が 推 定 さ れ て い る 。 ア ベ マ キ に つ い て は 、 日 本 、 台 湾 、 韓 国 、 中 国

の 葉 緑 体 D N A シ ー ケ ン ス が 行 わ れ て お り ( C h e n  e t  a l .  2 0 1 2 )、 最 終 氷 期

の レ フ ュ ー ジ ア が 中 国 中 東 部 お よ び 朝 鮮 半 島 に 存 在 し た と 推 察 さ れ た 。

ま た 、 日 本 列 島 に 多 型 が な く 、 ボ ト ル ネ ッ ク を 受 け て い る こ と が 示 唆 さ

れ た 。  

 

1 - 3  本 研 究 の 目 的 と 本 論 文 の 構 成  

日 本 に は 1 5 種 の コ ナ ラ 属 樹 木 が 生 育 し  (大 場 1 9 8 9 )、研 究 者 に と っ て

身 近 な 存 在 で あ り 、特 に 温 帯 域 で 生 態 的 な 研 究 が 多 く 行 わ れ て き た (例 え

ば  A b r a m s  e t  a l .  1 9 9 9 ;  S a k a i  e t  a l .  1 9 9 9 )。 し か し 、 遺 伝 構 造 に 関 す る

研 究 は 近 年 充 実 し て き て は い る も の の ( 例 え ば  K a n n o  e t  a l .  2 0 0 4 ;  

O k a u r a  e t  a l .  2 0 0 7 ;  O h s a w a  e t  a l .  2 0 11 ;  S a n  e t  a l .  2 0 1 7 )  、 日 本 産 コ

ナ ラ 属 ク ヌ ギ 節 2 種 (ク ヌ ギ お よ び ア ベ マ キ )に つ い て は 全 く 行 わ れ て い

な い 。 次 章 で 述 べ る よ う に 、 生 物 種 の 遺 伝 構 造 は 分 布 変 遷 や 近 縁 種 と の

交 雑 な ど の 影 響 を 受 け る た め 、 遺 伝 構 造 を 解 明 す る こ と は 対 象 種 の 履 歴

を 推 定 す る の に 有 効 な 手 段 で あ る 。 ま た 、 両 種 は 天 然 林 で は な く 、 主 に

二 次 林 に 育 成 す る 。 二 次 林 と は 一 般 的 に は 、 伐 採 や 火 災 な ど に よ り 森 林

が 破 壊 さ れ た 後 に 、自 然 に 生 じ た 森 林 を い い (只 木  1 9 9 3 )、か つ て の 農 用

林 と し て の 雑 木 林 も こ の 二 次 林 に 含 ま れ る 。 ア ベ マ キ は 中 部 以 西 の 二 次

林 に 分 布 す る 主 要 な 樹 種 で あ る 。 人 間 活 動 の 影 響 を 強 く 受 け る こ の よ う

な 二 次 林 は 日 本 列 島 に 広 域 に 分 布 す る に も か か わ ら ず 、 二 次 林 に 主 に 生

育 す る 種 の 遺 伝 構 造 に 関 す る 研 究 は 少 な い 。 日 本 列 島 に お け る 森 林 の 形

成 過 程 を 明 ら か に す る た め に は 、天 然 林 に 主 に 生 育 す る 樹 種 の み な ら ず 、

こ の よ う な 二 次 林 の 構 成 樹 種 に つ い て も 遺 伝 構 造 の 解 明 が 求 め ら れ る 。  

そ こ で 、 本 研 究 で は 、 ク ヌ ギ と ア ベ マ キ の 遺 伝 的 多 様 性 と 遺 伝 構 造 を

葉 緑 体 D N A マ ー カ ー お よ び 核 D N A マ ー カ ー を 用 い て 、両 種 の 遺 伝 構 造

を 包 括 的 に 明 ら か に し 、 そ の 遺 伝 構 造 の 形 成 に 浸 透 交 雑 や 人 間 活 動 が 影

響 を 与 え た 痕 跡 が あ る か を 検 証 す る 。 ま た 、 今 後 も 植 栽 が 行 わ れ る と 考

え ら れ る ク ヌ ギ に つ い て 、 留 意 す べ き 点 に つ い て 考 察 し た 。  
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本 論 文 は 、 ７ 章 か ら な り 、 本 章 以 降 の 構 成 は 以 下 の と お り で あ る 。  

 

第 一 章 (本 章 )： 緒 言  

ク ヌ ギ お よ び ア ベ マ キ の 日 本 人 と の 関 わ り 、 2 種 の 分 類 学 上 の 位 置 、

分 布 変 遷 に つ い て の 既 存 研 究 に つ い て 記 述 し た 。  

 

第 二 章 ： 樹 木 の 遺 伝 構 造 と そ の 研 究  

樹 木 の 遺 伝 構 造 に 関 す る 一 般 的 な 知 見 と 既 存 研 究 に つ い て 、 ま と め る 。

ま た 、 種 々 の 遺 伝 マ ー カ ー の 特 徴 と 本 研 究 で 使 用 す る マ ー カ ー の 利 点 に

つ い て 述 べ る 。 さ ら に 、 日 本 産 樹 木 の 遺 伝 構 造 の 特 徴 お よ び 本 研 究 の 対

象 と し た コ ナ ラ 属 樹 木 の 遺 伝 構 造 に 関 す る 既 存 研 究 に つ い て レ ビ ュ ー す

る 。  

 

第 三 章 ： 日 本 産 ク ヌ ギ の 遺 伝 構 造  

日 本 全 体 の ク ヌ ギ の 遺 伝 的 多 様 性 と 遺 伝 構 造 を 把 握 す る こ と を 目 的

と し た 。 ク ヌ ギ は 河 川 沿 い の 肥 沃 な 土 壌 の 明 る い 立 地 に 生 育 す る 他 は 、

山 地 で は ほ と ん ど 見 る こ と が で き ず 、 日 本 に 天 然 分 布 で あ る か 否 か も 疑

い を 持 た れ て い る (倉 田 1 9 7 6 ;  F u k a m a c h i  e t  a l .  2 0 0 3 )。 そ こ で 、 天 然 更

新 集 団 の み な ら ず 人 工 林 の ク ヌ ギ の 遺 伝 的 特 徴 も 同 時 に 解 明 し 、 両 者 の

遺 伝 的 な 関 係 も 明 ら か に す る 。 日 本 産 の ク ヌ ギ 人 工 林 1 7 集 団 お よ び 河

川 沿 い に 天 然 更 新 し た ク ヌ ギ 2 8 集 団 を 対 象 と し て 、( 3 - 1 )葉 緑 体 D N A お

よ び ( 3 - 2 )核 D N A に つ い て 、 そ れ ぞ れ S i m p l e  S e q u e n c e  R e p e a t  ( S S R )

マ ー カ ー を 用 い て 解 析 を 行 っ た 。 比 較 対 照 と し て 、 韓 国 産 お よ び 中 国 産

の ク ヌ ギ 1 3 集 団 を 用 い た 。  

 

第 四 章 ： 日 本 産 ア ベ マ キ の 遺 伝 構 造  

日 本 産 の ア ベ マ キ の 遺 伝 的 多 様 性 と 遺 伝 構 造 を 把 握 す る こ と を 目 的

に 、天 然 更 新 5 集 団 、人 工 林 1 集 団 、由 来 不 明 1 集 団 を 対 象 と し て 葉 緑

体 D N A お よ び 核 D N A、 そ れ ぞ れ S S R マ ー カ ー を 用 い て 解 析 を 行 っ た 。

比 較 対 照 と し て 、 ク ヌ ギ 天 然 更 新 3 集 団 を 用 い た 。  
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第 五 章 ： ク ヌ ギ と ア ベ マ キ の 浸 透 交 雑  

ク ヌ ギ と ア ベ マ キ の 遺 伝 構 造 の 成 立 要 因 を 解 明 す る た め に は 、 両 者 の

交 雑 の 影 響 を 明 ら か に す る こ と が 必 須 で あ る 。 こ れ ま で 両 種 の 中 間 的 な

形 態 を 示 す 個 体 が 野 外 で 観 察 さ れ る こ と か ら 、 交 雑 が 起 こ っ て い る と 考

え ら れ て き た (北 村 ・ 村 田  1 9 7 9 ;  橋 詰 ・ 金 川  1 9 8 8 )が 、 本 当 に 交 雑 個 体

で あ る の か の 証 明 は な さ れ て い な か っ た 。 本 章 で は 、 両 種 の 交 雑 帯 と し

て 知 ら れ る 長 野 県 飯 島 町 周 辺 ( H i r o k i  a n d  K a m i y a  2 0 0 5 )の コ ナ ラ 属 ク ヌ

ギ 節 樹 木 の 葉 の 形 態 と 遺 伝 的 特 徴 を 調 べ 、 両 種 の 交 雑 を 遺 伝 的 側 面 か ら

明 ら か に す る こ と を 目 的 と し た 。  

 

第 六 章 ： ク ヌ ギ 人 工 林 の 植 栽 年 代 と 遺 伝 的 組 成  

ク ヌ ギ は 、 長 年 、 日 本 に お い て 人 間 に 利 用 さ れ て い る 。 特 に 、 明 治 期

に シ イ タ ケ の 人 工 栽 培 方 法 が 確 立 さ れ て 以 降 (中 村 1 9 8 3 )、シ イ タ ケ 原 木

と し て の 需 要 が 生 じ た 。 さ ら に 1 9 6 0 年 代 に 生 シ イ タ ケ の 生 産 量 が 急 増

し 、 原 木 の 不 足 が 生 じ た こ と に 伴 っ て 、 ク ヌ ギ の 造 林 は 盛 ん に 行 わ れ た

(中 村  1 9 8 3 ;  大 庭 ・ 山 手  1 9 7 7 ; 新 谷  1 9 7 3 )。 こ れ に よ り 、 林 分 の 遺 伝

的 組 成 に 何 ら か の 変 化 が 生 じ た 可 能 性 が あ る 。 そ こ で 本 章 で は 、 1 9 60

年 代 以 前 に 植 林 さ れ た ク ヌ ギ 人 工 林 と 1 9 6 0 年 代 以 後 に 植 林 さ れ た ク ヌ

ギ 人 工 林 の 遺 伝 的 特 徴 を 核 S S R マ ー カ ー と 葉 緑 体 S S R マ ー カ ー を 用 い

て 明 ら か に し 、 急 激 な 造 林 拡 大 に よ り ク ヌ ギ 人 工 林 が 遺 伝 的 に 変 化 し た

か 否 か を 検 証 し た 。  

 

第 七 章 ： 総 合 考 察  

本 章 で は 、 第 三 章 か ら 第 六 章 ま で の 結 果 を 基 に 、 ク ヌ ギ お よ び ア ベ マ

キ の 分 布 変 遷 、 遺 伝 構 造 に 対 す る 両 種 の 浸 透 交 雑 お よ び 人 間 活 動 の 影 響

に つ い て 考 察 し 、 さ ら に 今 後 の ク ヌ ギ 種 苗 の 取 り 扱 い に つ い て 見 解 を 述

べ た 。   
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第 二 章  樹 木 の 遺 伝 構 造  

 

2 - 1  遺 伝 構 造 と そ の 研 究  

生 物 種 の 遺 伝 構 造 と は 、 種 の 遺 伝 的 組 成 の 空 間 分 布 パ タ ー ン の こ と で

あ る (津 村・陶 山  2 0 1 5 )。遺 伝 構 造 は 多 く の 生 物 種 で 見 る こ と が で き 、樹

木 種 に も 存 在 し て い る 。 種 の 分 布 変 遷 、 環 境 適 応 、 他 種 と の 交 雑 等 な ど

に よ り 遺 伝 構 造 は 形 成 さ れ る ( D u m o l i n - L a p è g u e  e t  a l .  1 9 9 7 ;  Ts u d a  e t  

a l .  2 0 1 7 )。 他 方 、 自 然 の プ ロ セ ス だ け で な く 、 長 年 に わ た る 人 間 活 動 、

例 え ば 種 苗 の 移 動 、 育 種 、 栽 培 化 、 環 境 改 変 な ど も 樹 木 の 遺 伝 構 造 に 影

響 を 与 え る  ( G u n n  e t  a l .  2 0 11 ;  B a l d o n i  e t  a l .  2 0 0 6 )  。 そ の た め 、 対 象

種 の 遺 伝 構 造 を 明 ら か に す る こ と に よ り 、そ の 種 の 分 布 変 遷 や 種 間 交 雑 、

人 間 活 動 の 影 響 な ど が 推 察 さ れ て き た 。  

次 に 遺 伝 構 造 に 影 響 を 与 え る 要 因 に つ い て 、 主 要 な 既 存 研 究 を ま と め

る 。 多 く の 樹 木 で は 現 在 の 遺 伝 構 造 の 形 成 に 最 終 氷 期 （ お よ び そ れ 以 前

の 氷 期 ） に お け る 分 布 の 縮 小 と 、 そ の 後 の 温 暖 化 に 伴 う 分 布 拡 大 に 代 表

さ れ る 種 の 分 布 変 遷 が 強 く 影 響 し た こ と が 知 ら れ て い る 。 多 く の 遺 伝 構

造 に 関 す る 研 究 は 、 こ の よ う な 分 布 変 遷 に 関 す る 研 究 で あ り 、 特 に ヨ ー

ロ ッ パ に お い て は こ れ ま で に 大 規 模 か つ 系 統 的 な 研 究 が な さ れ て き た 。

P e t i t  e t  a l .  ( 2 0 0 3 )は 、 同 じ 森 林 に 生 育 す る 2 2 の 樹 種 お よ び 灌 木 に つ い

て 、 2 5 の 森 林 に お い て 葉 緑 体 D N A ハ プ ロ タ イ プ の 多 様 性 を 調 べ た 。 そ

の 結 果 、 森 林 内 の 遺 伝 的 多 様 性 は ヨ ー ロ ッ パ の 南 部 で あ る 地 中 海 沿 岸 の

集 団 で 高 い が 、 各 森 林 の ハ プ ロ タ イ プ 数 は ヨ ー ロ ッ パ 中 部 で 高 く な っ て

い た 。 こ の こ と は 、 こ れ ま で 花 粉 分 析 か ら 分 か っ て い る 地 中 海 エ リ ア の

小 さ な 環 境 の 良 い 場 所 だ け で な く 、 南 部 の 辺 縁 部 に も 氷 期 の レ フ ュ ー ジ

ア が 存 在 し て お り 、 こ れ ら 複 数 の レ フ ュ ー ジ ア か ら 分 布 拡 大 し た も の が

ヨ ー ロ ッ パ 中 部 で 混 合 し た た め と 考 え ら れ た 。 ま た 、 同 様 に F a g u s  

s y l v a t i c a に つ い て M a g r i  e t  a l .  ( 2 0 0 6 )は 、葉 緑 体 ハ プ ロ タ イ プ の み な ら

ず 、 花 粉 分 析 お よ び 大 型 植 物 化 石 の デ ー タ 、 さ ら に 核 マ ー カ ー で あ る ア

イ ソ ザ イ ム デ ー タ を 用 い て 、 現 在 の 遺 伝 構 造 と そ れ を 形 成 し た 分 布 変 遷

を 考 察 し た 。 こ れ に よ り 、 地 中 海 レ フ ュ ー ジ ア は 中 央 お よ び 北 部 ヨ ー ロ
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ッ パ へ の 分 布 拡 大 に は 寄 与 し て お ら ず 、 地 中 海 レ フ ュ ー ジ ア と は 離 れ た

場 所 に あ っ た 中 央 ヨ ー ロ ッ パ の レ フ ュ ー ジ ア か ら 広 く 拡 大 し た こ と 、 山

地 帯 は 分 布 拡 大 の 地 形 的 な 障 壁 に は な ら ず 、 む し ろ 拡 散 を 促 進 し た こ と

が 推 察 さ れ た 。 さ ら に B a g n o l i  e t  a l .  ( 2 0 1 6 )は 、 Q u e r c u s  c e r r i s の 葉 緑

体 ハ プ ロ タ イ プ 分 布 と 花 粉 分 析 デ ー タ か ら 、 こ れ ま で に 指 摘 さ れ て い な

か っ た 地 中 海 東 部 の レ フ ュ ー ジ ア の 存 在 を 明 ら か に し た 。 北 米 大 陸 に お

い て も 遺 伝 構 造 と 分 布 変 遷 に 関 す る 多 く の 研 究 が な さ れ て い る 。例 え ば 、

最 終 氷 期 以 降 ど の よ う に P o p u l u s  b a l s a m i f e r a が 分 布 を 拡 大 し た か を 明

ら か に す る た め 、北 ア メ リ カ の 3 4 集 団 に つ い て 核 S N P マ ー カ ー で 解 析

さ れ 、 現 在 の 分 布 の 中 心 部 か ら 北 お よ び 東 に 分 布 を 拡 大 し た と 考 え ら れ

た ( K e l l e r  e t  a l .  2 0 1 0 )。 他 方 、 P.  b a l s a m i f e r a に つ い て 同 じ 範 囲 で 4 0

集 団 に つ い て 葉 緑 体 D N A の シ ー ケ ン ス を 行 い 、 K e l l e a r  e t  a l . ( 2 0 1 0 )と

は 異 な り 現 在 の 分 布 の 南 部 に 最 終 氷 期 の レ フ ュ ー ジ ア が 存 在 し た と 考 察

し た ( B r e e n  e t  a l .  2 0 1 2 )。針 葉 樹 の A b i e s  b a l s a m e a で は 、母 性 遺 伝 す る

ミ ト コ ン ド リ ア D N A と 父 性 遺 伝 す る 葉 緑 体 D N A を 用 い て 、氷 期 の レ フ

ュ ー ジ ア が 5 か 所 存 在 し た こ と を 明 ら か に し 、そ れ ぞ れ の 分 布 拡 大 経 路

を 考 察 し た ( C i n g e t  e t  a l .  2 0 1 5 )。 中 国 大 陸 に お い て も 、 多 く の 樹 種 に つ

い て 遺 伝 構 造 が 明 ら か に さ れ つ つ あ る 。H u  e t  a l .  ( 2 0 0 8 )は 、中 国 東 北 部

の F r a x i n u s  m a n d s h u r i c a に つ い て 核 マ イ ク ロ サ テ ラ イ ト マ ー カ ー で 解

析 し 、 明 確 な 遺 伝 構 造 が な か っ た こ と か ら 、 最 終 氷 期 に 複 数 の レ フ ュ ー

ジ ア が あ っ た の で は な く 、一 つ の 広 い レ フ ュ ー ジ ア が あ っ た と 考 察 し た 。

ま た 、 北 に 行 く に 従 い 、 遺 伝 的 多 様 性 が 減 少 し て い る こ と か ら 、 温 暖 期

に 規 則 的 に 分 布 を 拡 大 し た と 推 定 さ れ た 。 よ り 広 い エ リ ア で イ タ ヤ カ エ

デ ( A c e r  m o n o  v a r.  m o n o )に つ い て 核 S S R マ ー カ ー を 用 い た 研 究 が お こ

な わ れ て お り ( L i u  e t  a l .  2 0 1 4 )、 中 国 東 北 部 で は F.  m a n d s h u r i c a と 同 様

の 傾 向 が み ら れ た た め 、 同 じ く 一 つ の レ フ ュ ー ジ ア か ら 北 方 に 分 布 拡 大

し た と 考 え ら れ 、 こ れ は 中 国 東 北 部 の 樹 木 に つ い て 一 般 的 な 傾 向 で あ ろ

う と さ れ た 。 一 方 、 中 国 南 部 に 分 散 し て い る イ タ ヤ カ エ デ の 集 団 は 遺 伝

的 分 化 が 生 じ て お り 、 よ り 古 い 中 後 期 更 新 世 に 山 脈 や 広 大 な 平 原 、 谷 な

ど と い っ た 地 形 に 隔 て ら れ て 遺 伝 構 造 が 形 成 さ れ た と 推 察 さ れ た 。 こ の
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よ う に 、 世 界 各 地 で 樹 木 種 の 氷 期 の レ フ ュ ー ジ ア の 場 所 と そ の 後 の 分 布

拡 大 経 路 に つ い て 遺 伝 構 造 の 研 究 を 通 じ て 明 ら か に さ れ て き た 。  

次 に 、 環 境 に よ る 遺 伝 構 造 に つ い て は 、 S e x t o n  e t  a l .  ( 2 0 1 4 )が 、 様 々

な 分 類 群 に つ い て 距 離 に よ る 隔 離 ( I s o l a t i o n  b y  d i s t a n c e :  I B D  Wr i g h t  

1 9 4 3 )と 環 境 に よ る 隔 離 ( I s o l a t i o n  b y  e n v i r o n m e n t :  I B E  )の ど ち ら が 見

ら れ る か を レ ビ ュ ー し て い る 。植 物 に つ い て の 2 5 の 研 究 の う ち 、5 つ で

有 意 な I B E が み ら れ I B D は 見 ら れ な か っ た 。 1 0 の 研 究 で I B D と I B E

の 両 方 が 見 ら れ 、計 1 5 の 研 究 で I B E が 見 ら れ た 。樹 木 で I B D が 見 ら れ

た の は 、 P i n u s  t a e d a  ( E c h e r t  e t  a l .  2 0 1 0 )  と Q u e r c u s  e n g e l m a n n i i  

( O r t e g o  e t  a l .  2 0 1 2 )の 2 種 で 、 P.  t a e d a は 乾 燥 と Q .  e n g e l m a n n i i は 気

候 デ ー タ か ら 算 出 し た 生 育 地 の 安 定 性 と の 間 に 関 連 が 見 ら れ た 。  

と こ ろ で 、 種 間 交 雑 と は 、 異 な る 種 に 属 す る 個 体 間 の 交 配 で あ り 、 植

物 種 で は し ば し ば 見 ら れ る 現 象 で あ る ( M a l l e t  2 0 0 5 )。近 縁 種 と の 交 雑 に

よ り 形 成 さ れ た 遺 伝 構 造 研 究 の 樹 木 種 に お け る 研 究 例 と し て は 、 広 域 的

な も の と し て 、 カ バ ノ キ 科 樹 木 ( P a l m e  e t  a l .  2 0 0 4 ;  Ts u d a  e t  a l .  2 0 1 7 )  

や ト ウ ヒ 属 ( Ts u d a  e t  a l .  2 0 1 6 )な ど 、 地 域 ス ケ ー ル で は 、 P i n u s  p u m i l a  

と P i n u s  p a r i f l o r a  v a r.  p e n t a p h y l l a の 交 雑 帯 に つ い て の 研 究 ( Wa t a n o  

e t  a l .  2 0 0 4 )な ど が あ る 。 P a l m e  e t  a l .  ( 2 0 0 4 )は ヨ ー ロ ッ パ に 分 布 す る 3

種 の カ バ ノ キ 科 樹 木 ( B e t u l a  p e n d u l a、 B e t u l a  p u b e s c e n s、B e t u l a  n a n a )

に つ い て 葉 緑 体 D N A 解 析 ( P C R - R F L P )を 行 い 、 同 所 的 に 生 育 す る B .  

p u b e s e n c e と B .  p e n d u l a お よ び B .  p u b e s c e n c e  と B .  n a n a は ハ プ ロ タ

イ プ を 共 有 す る こ と を 示 し た 。 ま た 、 Ts u d a  e t  a l .  ( 2 0 1 7 )は 、 ユ ー ラ シ

ア 大 陸 お よ び 日 本 に 生 育 す る 6 種 の カ バ ノ キ 科 樹 木 に つ い て 核 S S R マ ー

カ ー を 用 い て 解 析 し 、 B . p e n d u l a と B e t u l a  p l a t y p h y l l a  お よ び B .  

p u b e s c e n c e と B e t u l a  e r m a n i i が シ ベ リ ア 周 辺 で 交 雑 し 、 遺 伝 的 な 混 合

構 造 を 持 つ こ と 、B .  p u b e n s c e n s の 親 種 の 一 つ は B .  p e n d u l a で あ る こ と

を 示 し た 。 さ ら に 、 Ts u d a  e t  a l .  ( 2 0 1 6 )は 、 ユ ー ラ シ ア 大 陸 北 部 の 東 部

に 分 布 す る P i c e a  o b o v a t a と 西 部 に 分 布 す る P i c e a  a b i e s に つ い て 母 性

遺 伝 す る ミ ト コ ン ド リ ア D N A と 両 性 遺 伝 す る 核 D N A の 解 析 を 行 い 、両

種 の 交 雑 帯 よ り も 西 に ま で P.  o b o v a t a の 遺 伝 的 な 影 響 が あ る こ と 、 P.  
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a b i e s か ら P.  o b o v a t a へ の ミ ト コ ン ド リ ア D N A の 浸 透 が あ る こ と を 示

し た 。 こ の よ う に 形 態 か ら だ け で は わ か ら な い 交 雑 の 実 態 が 遺 伝 マ ー カ

ー を 用 い て 示 さ れ る よ う に な っ て い る 。  

人 間 活 動 の 影 響 に 長 年 さ ら さ れ た 樹 種 の 遺 伝 構 造 に 関 す る 研 究 は 、 近

年 増 加 し つ つ は あ る が 、 比 較 的 限 ら れ た 研 究 報 告 し か な い (例 え ば  

B a l d o n i  e t  a l .  2 0 0 6 ;  F i n e s c h i  e t  a l .  2 0 0 0 ;  G u n n  e t  a l .  2 0 11 ;  K ö n i g  e t  a l .  

2 0 0 2 ;  M o h a n t y  e t  a l .  2 0 0 1 )。 ヨ ー ロ ッ パ で 人 為 の 影 響 を 多 大 に 受 け て

い る と 考 え ら れ る 種 に オ リ ー ブ  ( O l e a  u r o p a e a )と コ ル ク ガ シ ( Q u e r c u s  

s u b e r )  が あ る 。 B e s n a r d  e t  a l .  ( 2 0 0 2 )  は ア フ リ カ と 地 中 海 の オ リ ー ブ

集 団 は 葉 緑 体 に 5 つ の ク レ ー ド が あ る こ と を 報 告 し た 。そ れ ぞ れ の ク レ

ー ド は 、 各 々 の 地 理 的 な ゾ ー ン に あ っ た 。 し か し 、 地 中 海 地 域 に お い て

は 、 東 に 起 源 が あ る 葉 緑 体 タ イ プ が 西 に 広 が っ て お り 、 人 間 に よ る 種 子

移 動 を 示 唆 し て い る 。 一 方 、 コ ル ク ガ シ は 地 中 海 西 部 に お い て 、 明 確 な

系 統 地 理 学 的 な 構 造 を 持 っ て お り 、 期 待 さ れ て い た よ り も 人 為 の 影 響 が

小 さ い こ と が 示 さ れ た ( M a g r i  e t  a l .  2 0 0 7 )  。 こ の こ と は 恐 ら く コ ル ク ガ

シ は 新 石 器 時 代 以 前 に は 現 在 と ほ ぼ 同 じ 分 布 を し て お り 、 人 間 に よ る 種

子 の 運 搬 が あ ま り 行 わ れ な か っ た た め で あ ろ う と 考 察 さ れ て い る  

( M a g r i  e t  a l .  2 0 0 7 )。日 本 に お い て は 、縄 文 時 代 よ り 堅 果 が 食 用 と し て 、

材 が 農 工 具 と し て 利 用 さ れ て き た イ チ イ ガ シ ( Q u e r c u s  g i l v a )は 、葉 緑 体

シ ー ケ ン ス の 結 果 、 一 部 に 飛 び 石 的 な 分 布 が あ る も の の 、 明 確 な 遺 伝 構

造 を 持 っ て い た こ と が 明 ら か に さ れ て お り ( S u g i u r a  e t  a l .  2 0 1 4 )、 コ ル

ク ガ シ の 例 と 同 様 、 人 間 活 動 が 分 布 に あ ま り 影 響 を 与 え て い な い 例 で あ

る と 考 え ら れ る 。 一 方 、 ア カ マ ツ ( P i n u s  t h u n b e r g i i )は 東 部 お よ び 北 部

へ 行 く ほ ど 多 様 性 が 低 く 、 多 く の 集 団 で ボ ト ル ネ ッ ク テ ス ト が 有 意 で あ

っ た こ と か ら 急 激 な 分 布 拡 大 が 示 唆 さ れ た 。 ア カ マ ツ は 陽 樹 で あ り オ ー

プ ン な 環 境 を 好 む た め 、 ア カ マ ツ の 分 布 拡 大 と 稲 作 の 拡 大 と の 関 連 が 指

摘 さ れ た ( I w a i z u m i  e t  a l .  2 0 1 3 )。こ の よ う に 、直 接 的 で な く と も 人 間 活

動 が 樹 木 種 の 遺 伝 構 造 に 影 響 を 与 え る 可 能 性 も あ る 。 こ れ ら の 研 究 は 、

歴 史 的 な 人 間 の 活 動 と 価 値 の あ る 樹 種 の 遺 伝 構 造 は 複 雑 な 関 係 に あ り 、

予 想 通 り と は 限 ら な い こ と を 示 し て い る 。  
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2 - 2  遺 伝 マ ー カ ー  

樹 木 の 遺 伝 構 造 の 研 究 で は 両 性 遺 伝 す る 核 D N A と 母 性 遺 伝 す る 葉 緑

体 D N A (針 葉 樹 の 一 部 で は ミ ト コ ン ド リ ア D N A )の 両 方 を 用 い る こ と が

望 ま し い と さ れ て い る ( Ts u d a  a n d  I d e  2 0 1 0 )。  

葉 緑 体 D N A ( c p D N A )は 特 に 定 着 ル ー ト を 明 ら か に す る の に 有 用 で あ

る 。 な ぜ な ら ば 、 ( i )  組 み 換 え を し な い た め 、 次 世 代 に な っ て も ハ プ ロ

タ イ プ は ほ ぼ 変 化 し な い 。 ( i i )  被 子 植 物 で は 母 性 遺 伝 の た め 種 子 の み で

伝 搬 す る ( D u m o l i n - L a p è g u e  e t  a l .  1 9 9 5 ;  P e t i t  e t  a l .  1 9 9 3 ;  R a j o r a  a n d  

D a n c i k  1 9 9 2 )。こ の よ う に 、c p D N A マ ー カ ー の 集 団 間 分 化 は 、種 子 分 散

に よ る 定 着 ル ー ト が 花 粉 流 動 か ら 分 離 さ れ ( H e u e r t z  e t  a l .  2 0 0 4 )、 核

D N A よ り も 明 瞭 な 遺 伝 構 造 の 検 出 が 期 待 さ れ る ( P e t i t  e t  a l .  1 9 9 3 )。 し

か し 、 葉 緑 体 ゲ ノ ム は 塩 基 置 換 が 少 な い た め 、 集 団 間 で 有 用 な 多 型 を 検

出 す る こ と が 困 難 で あ る 。 葉 緑 体 S i m p l e  S e q u e n c e  R e p e a t s ( S S R )マ ー

カ ー は こ の 問 題 を 回 避 す る 有 用 な マ ー カ ー で あ り 、 集 団 内 集 団 間 で の 高

い 変 異 を 用 い た 研 究 例 が 多 数 あ る (例 え ば M a g r i  e t  a l .  2 0 0 7 ;  E b e r t  e t  a l .  

2 0 0 9 ;  B a g n o l i  e t  a l .  2 0 1 6 ;  P r o v a n  e t  a l .  2 0 0 1 ;  G r i v e t  e t  a l .  2 0 0 6 )。  

一 方 、核 D N A の 場 合 は 遺 伝 マ ー カ ー と し て 、ア イ ソ ザ イ ム 、R a n d o m l y  

A m p l i f i e d  P o l y m o r p h i c D N A ( R A P D )法 、A m p l i f i e d  f r a g m e n t  l e n g t h  

p o l y m o r p h i s m  ( A F L P )法 な ど が 用 い ら れ た が ( M a g r i  e t  a l .  2 0 0 7 )、 特 に

多 型 性 が 高 い S S R マ ー カ ー が 開 発 さ れ て 以 降 、急 激 な 研 究 の 進 展 が み ら

れ た 。 近 年 、 次 世 代 シ ー ケ ン サ ー が 開 発 さ れ て 多 量 の 遺 伝 情 報 が 一 度 に

得 ら れ る よ う に な っ た が 、今 後 と も S S R マ ー カ ー は 効 果 的 で 経 済 的 で あ

り 、 重 要 な マ ー カ ー で あ り 続 け る ( H o d e l  e t  a l .  2 0 1 6 )と 考 え ら れ る 。 核

S S R マ ー カ ー を 用 い る と 、集 団 内 の 遺 伝 的 多 様 性 や 集 団 間 分 化 の 程 度 を

評 価 で き る だ け で な く 、 個 体 ベ ー ス の ク ラ ス タ リ ン グ 法 に よ り 祖 先 集 団

の 推 測 、 種 内 系 統 間 の 混 合 や 種 間 交 雑 の 推 定 が 可 能 と な る (津 田 2 0 1 2 )。 

さ ら に 異 な る 種 間 で 葉 緑 体 ハ プ ロ タ イ プ を 共 有 す る こ と は 浸 透 交 雑

あ る い は 祖 先 多 型 を 意 味 し 、 種 の 分 化 や 交 雑 を 考 察 す る 際 の 重 要 な 知 見

が 得 ら れ る 。 こ れ ま で 種 間 で 遺 伝 子 流 動 が あ れ ば 種 間 の 遺 伝 的 な 分 化 程

度 は 低 下 す る と 考 え ら れ て い た が 、 P e t i t  a n d  E x c o f f i e r  ( 2 0 0 9 )  は 種 間
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の 遺 伝 子 流 動 と 種 間 の 遺 伝 的 分 化 程 度 に は 種 内 集 団 間 の 遺 伝 子 流 動 の 程

度 が 大 き く 関 係 し て い る こ と を 理 論 的 に 明 ら か に し た 。 こ の よ う な こ と

か ら 、 近 縁 種 と の 交 雑 の 可 能 性 が あ る 樹 種 の 場 合 に は 核 お よ び 葉 緑 体

D N A 由 来 の 遺 伝 様 式 お よ び 遺 伝 子 流 動 パ タ ー ン の 異 な る マ ー カ ー を 評

価 し な い と 、 本 来 の 種 間 、 種 内 の 遺 伝 構 造 を 誤 っ て 評 価 し て し ま う リ ス

ク が あ る 。  

 

2 - 3  日 本 産 樹 木 の 遺 伝 構 造 の 特 徴  

わ が 国 で は 天 然 林 構 成 樹 種 (ブ ナ  F u j i i  e t  a l .  2 0 0 2 ;  ス ギ  Ts u m u r a  e t  

a l .  2 0 1 2 ;  ミ ズ ナ ラ  K a n n o  e t  a l .  2 0 0 4 ;  ウ ダ イ カ ン バ  Ts u d a  e t  a l .  

2 0 1 5 ;  ト ウ ヒ 類  A i z a w a  e t  a l .  2 0 0 7  )や 希 少 種 (例 え ば シ デ コ ブ シ  

Ta m a k i  e t  a l .  2 0 0 8 )な ど で 遺 伝 構 造 と 分 布 変 遷 に 関 す る 研 究 が 蓄 積 さ れ

て き た 。多 く の 樹 種 で 、特 に 母 性 遺 伝 す る 遺 伝 マ ー カ ー (ミ ト コ ン ド リ ア

D N A ま た は 広 葉 樹 で は 葉 緑 体 D N A )で 解 析 し た 場 合 に 、氷 期 と 間 氷 期 と

の 間 の 分 布 変 遷 に よ り 形 成 さ れ た と 考 え ら れ る 系 統 地 理 学 的 な 構 造 が 検

出 さ れ て い る (例 え ば ウ ワ ミ ズ ザ ク ラ I w a s a k i  e t  a l .  2 0 1 2 ;  ブ ナ F u j i i  e t  

a l .  2 0 0 2 )。 東 北 や 中 部 で 南 北 に 分 か れ て い る (ウ ダ イ カ ン バ  Ts u d a  a n d  

I d e  2 0 1 0 ;  ミ ズ ナ ラ O k a u r a  e t  a l .  2 0 0 7 )と い う 共 通 し た 構 造 が 見 ら れ る

場 合 も あ る 。 一 方 で 、 核 マ ー カ ー を 用 い た 例 で は 、 集 団 間 の 遺 伝 子 流 動

が 母 性 遺 伝 よ り も 旺 盛 で あ る た め 構 造 が 検 出 さ れ に く い が 、 日 本 海 側 と

太 平 洋 側 で の ク ラ ス タ ー (ス ギ Ts u m u r a  e t  a l .  2 0 1 2 ;  U c h i y a m a  e t  a l .  

2 0 1 4 ;  ブ ナ H i r a o k a  a n d  To m a r u  2 0 0 9 )、 東 と 西 と の ク ラ ス タ ー (イ ロ ハ

モ ミ ジ  吉 丸・松 本  2 0 1 5 )な ど が 検 出 さ れ て い る 。戸 丸 ( 2 0 1 3 )は 、日 本 に

広 域 分 布 す る 落 葉 広 葉 樹 の 遺 伝 構 造 に つ い て レ ビ ュ ー し 、 そ の 特 徴 を ま

と め た 。 ア ロ ザ イ ム や S S R な ど の 核 マ ー カ ー で 11 種 は 、 集 団 内 の 多 様

性 は 高 い が 、集 団 間 の 分 化 が 低 か っ た 。一 方 、1 5 種 の オ ル ガ ネ ラ で 集 団

内 の 変 異 が 低 く 分 化 程 度 が 高 か っ た 。西 日 本 の 方 が 遺 伝 的 多 様 性 が 高 く 、

氷 期 ・ 間 氷 期 の 気 候 変 動 の 間 、 西 日 本 で 落 葉 広 葉 樹 の 集 団 が 比 較 的 安 定

的 に 維 持 で き た と 考 え ら れ た 。 ま た 、 東 日 本 (あ る い は 北 方 )で は 集 団 間

の 遺 伝 的 な 構 造 が あ ま り み ら れ ず 、 氷 期 の 北 限 に 分 布 し て い た 系 統 が 急
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速 に 北 方 へ 分 布 拡 大 し た こ と を 示 し た (戸 丸 2 0 1 3 )。一 方 、同 所 的 に 分 布

し て い る 落 葉 広 葉 樹 の 系 統 地 理 学 的 構 造 に は 、 特 定 の 種 群 や 種 間 に 構 造

の 類 似 性 が み ら れ る が 、相 違 点 も 多 か っ た こ と を 示 し た (戸 丸 2 0 1 3 )。こ

の よ う に 我 が 国 に お け る 天 然 林 構 成 樹 種 に つ い て の 遺 伝 構 造 の 研 究 は 十

分 に 蓄 積 が あ り 、実 際 的 な 種 苗 の 移 動 に 関 わ る 指 針 と し て 、「 地 図 で わ か

る 樹 木 の 種 苗 移 動 ガ イ ド ラ イ ン 」 (津 村 ・ 陶 山  2 0 1 5 )に 1 5 科 4 6 樹 種 に

つ い て ま と め ら れ て い る 。  

 

2 - 4 コ ナ ラ 属 樹 木 の 遺 伝 的 多 様 性 お よ び 遺 伝 構 造  

コ ナ ラ 属 は 、 ヨ ー ロ ッ パ や 北 米 大 陸 に お い て も 、 生 態 的 、 経 済 的 に 重

要 な 位 置 を 占 め る ( A l d r i c h  a n d  C a v e n d e r - B a r e s  2 0 11 )た め 、研 究 者 た ち

の 興 味 を 引 き 、 こ れ ま で 遺 伝 的 多 様 性 や 遺 伝 構 造 に 関 す る 研 究 が 世 界 的

に 数 多 く 行 わ れ て き た 。 ま た 、 コ ナ ラ 属 は 多 く の 種 間 交 雑 が 報 告 さ れ

( Ta m a k i  a n d  O k u d a  2 0 1 4 )、 交 雑 に 関 す る 研 究 、 さ ら に 種 間 交 雑 と 分 布

拡 大 の 関 係 に 関 す る 研 究 が お こ な わ れ て い る 。 ま ず 、 広 域 的 な 遺 伝 構 造

に 関 す る 研 究 で は 、 P e t i t  e t  a l .  ( 2 0 0 2 )が 8 種 の コ ナ ラ 属 樹 木 、 2 6 1 3 集

団 の c p D N A の デ ー タ か ら 、 ヨ ー ロ ッ パ 全 体 の コ ナ ラ 属 の 系 統 地 理 学 的

な 構 造 を ま と め た も の が あ る 。 や や 小 さ な ス ケ ー ル で は 氷 期 の レ フ ュ ー

ジ ア が あ っ た と さ れ る 地 中 海 沿 岸 で の Q u e r c u s  i l e x  ( L u m a r e t  e t  a l .  

2 0 0 2 )や Q u e r c u s  c e r r i s  ( B a g n o l i  e t  a l .  2 0 1 6 )な ど の 遺 伝 構 造 を 明 ら か

に し た 例 が あ る 。北 米 大 陸 で は 7 種 の 常 緑 の コ ナ ラ 属 樹 種 に つ い て 明 ら

か に し た も の ( C a v e n d e r - B a r e s  e t  a l .  2 0 1 5 )や 、 Q u e r c u s  r u b r a の 遺 伝 構

造 に つ い て ヨ ー ロ ッ パ と の 違 い を 論 じ た も の ( M a g n i  e t  a l .  2 0 0 5 )が あ る 。

東 ア ジ ア で は ア ベ マ キ ( C h e n  e t  a l .  2 0 1 2 )、 中 国 の ク ヌ ギ ( Z h a n g  e t  a l .  

2 0 1 5 ) で 広 域 的 な 遺 伝 構 造 を 明 ら か に さ れ て い る 。 日 本 で は ミ ズ ナ ラ

( Q u a n g  e t  a l .  2 0 0 8 ,  K a n n o  e t  a l .  2 0 0 4 ,  O k a u r a  e t  a l .  2 0 0 7 )、 カ シ ワ

( K a n n o  e t  a l .  2 0 0 4 )、 コ ナ ラ ( K a n n o  e t  a l .  2 0 0 4 ,  O k a u r a  e t  a l .  2 0 0 7 ,  

O h s a w a  e t  a l .  2 0 0 7 ) 、 ナ ラ ガ シ ワ ( K a n n o  e t  a l .  2 0 0 4 ) 、 イ チ イ ガ シ

( S u g i u r a  e t  a l .  2 0 1 5 )、 ウ バ メ ガ シ ( L i u  e t  a l .  2 0 1 3 )な ど が 分 布 域 を 網 羅

し た 研 究 と し て 挙 げ ら れ る 。  



15 
 

コ ナ ラ 属 の 種 間 交 雑 を 研 究 し た 例 で は 、ヨ ー ロ ッ パ 大 陸 で は Q u e r c u s  

r o b u r  ×Q u e r c u s  p e t r a e a  ( R u s h t o n  1 9 7 8 ;  A a s ,  1 9 9 3 ;  P e t i t  e t  a l .  2 0 0 3 )、

北 米 の 5 樹 種 間 ( Q u e r c u s  a l b a ,  Q u e r c u s  m a c r o c a r p a ,  Q u e r c u s  

m i c h a u x i i ,  Q u e r c u s  s t e l l a t e  a n d  Q u e r c u s  v i r g i n i a n a ) ( W h i t t e m o r e  a n d  

S c h a a l  1 9 9 1 )、 中 米 の Q u e r c u s  a f f i n i s×Q u e r c u s  l a u r i n a  ( R a m o s - O r t i z  

e t  a l .  2 0 1 6 )、朝 鮮 半 島 で の ア カ ガ シ・ ウ ラ ジ ロ ガ シ・ア ラ カ シ の 3 樹 種

間 ( L e e  e t  a l .  2 0 1 4 )な ど 、 数 多 く の 研 究 が 行 わ れ て い る 。 日 本 国 内 で も

ミ ズ ナ ラ・コ ナ ラ・カ シ ワ の 3 樹 種 間 (李 ら  1 9 9 6 ;  宮 崎  1 9 8 8 ;  M a t s u m o t o  

e t  a l .  2 0 0 9 )や シ ラ カ シ ・ ウ ラ ジ ロ ガ シ (北 村 ・ 村 田  1 9 7 9 )な ど で 相 互 の

中 間 的 な 形 質 を 持 つ 個 体 な ど が 報 告 さ れ て い る 。 コ ナ ラ 属 の 交 雑 の 研 究

で は 、 従 来 は 親 種 と 雑 種 個 体 と の 形 態 変 異  ( R u s h t o n  1 9 7 8 ;  奥 田 ら  

1 9 9 5 ;  奥 田 ら  1 9 9 6 ;  K r e m e r  2 0 0 2 )や フ ェ ノ ロ ジ ー 調 査 な ど に よ る 自 然

交 雑 の 可 能 性 の 検 討 (李 ら  1 9 9 6 )、人 工 交 配 に よ る 雑 種 個 体 の 稔 性 の 検 証

(生 方 ら  1 9 9 9 )な ど が 行 わ れ て き た 。 近 年 で は D N A マ ー カ ー の 進 展 や デ

ー タ 解 析 手 法 の 高 度 化 に 伴 い 、 葉 緑 体 D N A が 浸 透 交 雑 す る 種 間 で 共 有

さ れ て い る こ と ( O k a u r a  e t  a l .  2 0 0 7 ;  K a n n o  e t  a l .  2 0 0 4 )が 実 際 に 示 さ れ

た 。 ま た Q u e r c u s  c r a s s i f o l i a と Q u e r c u s  c r a s s i p e s の 交 雑 帯 に お い て 、

形 態 と 同 時 に 核 マ ー カ ー を 用 い て 交 雑 個 体 が 推 定  ( To v a r - S a n c h e z  a n d  

O y a m a  2 0 0 4 )  さ れ た 。 さ ら に 、 核 S S R マ ー カ － と ベ イ ズ ク ラ ス タ リ ン

グ を 使 っ た 解 析 で 、葉 の 形 質 に よ っ て 2 種 に 識 別 さ れ る ア カ ガ シ と ツ ク

バ ネ ガ シ の 間 に 遺 伝 子 流 動 が あ る こ と ( Ta m a k i  a n d  O k a d a  2 0 1 4 )も 示 さ

れ た 。  

さ ら に 種 間 交 雑 は 種 の 分 布 拡 大 に 大 き な 役 割 を 果 た す と 考 え ら れ て

い る 。ヨ ー ロ ッ パ に 広 域 的 に 分 布 し 種 間 交 雑 を 行 う コ ナ ラ 属 に Q .  r o b u r  

と  Q .  p e t r a e a の 2 種 が あ る 。 両 者 は 広 域 的 の み な ら ず 各 々 の 地 域 で 葉

緑 体 ハ プ ロ タ イ プ を 共 有 し て い る が 、 核 マ ー カ ー で は 遺 伝 的 に 分 化 し て

い る 。 こ の 遺 伝 構 造 を 説 明 す る の に P e t i t  e t  a l .  ( 2 0 0 3 )は 両 種 の 分 布 拡

大 に つ い て 次 の よ う に 考 察 し て い る 。 Q .  r o b u r は Q .  p e t r a e a よ り カ ケ

ス に よ る 種 子 の 分 散 距 離 が 大 き い 。そ の た め 、 Q .  r o b u r が 先 に 分 布 を 拡

大 し 、 そ の 後 Q .  p e t r a e a が 花 粉 親 と し て Q .  r o b u r と 交 雑 す る 。 さ ら に
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Q .  p e t r a e a が 花 粉 親 と し て 戻 し 交 雑 を 繰 り 返 す 浸 透 交 雑 を 行 う こ と に よ

り 、 Q .  p e t r a e a が 分 布 を 拡 大 す る と 同 時 に Q .  r o b u r の 葉 緑 体 を 取 り 込

む 。 こ の よ う な 交 雑 に よ る 分 布 拡 大 の 考 え 方 に よ り 、 日 本 の コ ナ ラ 属 の

ハ プ ロ タ イ プ 共 有 も 説 明 で き ( O k a u r a  e t  a l .  2 0 0 7 )、同 じ よ う な 現 象 が 生

じ て い る と 考 え ら れ る 。  
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第 三 章  日 本 産 ク ヌ ギ の 遺 伝 構 造  

 

3 - 1  は じ め に  

ク ヌ ギ は 、 日 本 以 外 で は 、 朝 鮮 半 島 、 中 国 、 イ ン ド シ ナ 半 島 か ら ヒ マ

ラ ヤ に か け て の 広 い 地 域 に 分 布 す る (大 場  1 9 8 9 )。ク ヌ ギ に 関 す る 広 域 的

な 遺 伝 構 造 の 研 究 は 、中 国 に お い て Z h a n g  e t  a l .  ( 2 0 1 3 )が 核 S S R マ ー カ

ー を 用 い て 、 ま た 、 Z h a n g  e t  a l .  ( 2 0 1 5 )は 葉 緑 体 シ ー ケ ン シ ン グ と エ コ

ロ ジ カ ル ニ ッ チ モ デ リ ン グ ( E N M )を 行 っ た 。核 S S R 解 析 の 結 果 、中 国 集

団 は 東 西 2 つ の 遺 伝 的 な グ ル ー プ に 分 け ら れ 、 そ れ ら は 地 理 的 あ る い は

歴 史 的 な 由 来 で 説 明 で き  ( Z h a n g  e t  a l .  2 0 1 3 )、明 瞭 な ラ ン ド ス ケ ー プ の

違 い が 森 林 樹 木 の 遺 伝 子 型 に 影 響 を 与 え る こ と が 示 唆 さ れ た ( Z h a n g  e t  

a l .  2 0 1 3 )。 ま た 、 A M O VA に よ る 集 団 間 の 遺 伝 的 多 様 性 は 1 6 %、 集 団 間

分 化 の 指 数 F S T は 0 . 1 4 4 と 比 較 的 高 い 値 で 、 集 団 間 分 化 が 進 ん で い る と

考 え ら れ た ( Z h a n g  e t  a l .  2 0 1 3 )。 一 方 、 葉 緑 体 シ ー ケ ン シ ン グ の 結 果 で

は 、中 国 産 ク ヌ ギ は 葉 緑 体 D N A の 多 様 性 は 高 く ( H T = 0 . 7 9 1 )、  遺 伝 的 多

様 性 の 5 9 . 5 4 %が 集 団 間 に あ り 、 集 団 間 分 化 が 進 ん で お り 、 弱 い 系 統 地

理 学 的 な 構 造 が あ る ( N S T = 0 . 6 8 9 > G S T = 0 . 6 3 0 ,  p > 0 . 0 5 )こ と が 明 ら か と な

っ た ( Z h a n g  e t  a l .  2 0 1 5 )。 ま た 、 お そ ら く 1 2 万 年 か ら 3 7 万 年 の 間 に 急

激 な 分 布 拡 大 が あ っ た と 考 え ら れ た 。さ ら に 、E N M の 結 果 か ら 、第 四 紀

の 氷 期 に は 中 国 の 中 央 部 と 南 部 に 複 数 の レ フ ュ ー ジ ア が 存 在 し て い た と

考 え ら れ 、 地 理 的 な ヘ テ ロ 性 と 気 候 変 動 に よ り 遺 伝 構 造 と 系 統 地 理 学 的

構 造 が で き た と 考 察 さ れ て い る ( Z h a n g  e t  a l .  2 0 1 5 )。 以 上 の よ う に 、 中

国 に お い て は 、 ク ヌ ギ は 遺 伝 構 造 を 持 ち 、 日 本 に お け る 一 般 の 天 然 林 構

成 樹 種 と 同 じ よ う な 傾 向 が あ っ た と い え る 。 し か し 日 本 に お い て 、 ク ヌ

ギ の 遺 伝 構 造 に 関 す る 研 究 は こ れ ま で に な い 。 そ こ で 本 章 で は 、 葉 緑 体

S S R マ ー カ ー と 核 S S R マ ー カ ー を 用 い 、日 本 に お け る ク ヌ ギ の 遺 伝 構 造

を 明 ら か に す る こ と と し た 。  

 

3 - 2  葉 緑 体 D N A  

本 節 の 目 的 は 、 葉 緑 体 マ イ ク ロ サ テ ラ イ ト マ ー カ ー を 用 い て 日 本 産 ク
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ヌ ギ の 遺 伝 的 多 様 性 と 遺 伝 構 造 の 特 徴 を 明 ら か に す る こ と で あ る 。  

 

3 - 2 - 1 材 料 と 方 法  

サ ン プ ル 採 取  

日 本 に お い て は 、 天 然 更 新 集 団 と し て 、 河 岸 お よ び 河 岸 段 丘 崖 に 生 育

す る 天 然 更 新 と 考 え ら れ る ク ヌ ギ 1 6 集 団 と 林 木 遺 伝 資 源 保 存 林 1 集 団 、

緑 地 保 全 地 域 1 集 団 の 計 1 8 集 団 、人 工 林 集 団 と し て 2 8 集 団 を 対 象 と し

た  (表 3 - 1 ,  図 3 - 1 )。  人 工 林 集 団 は 、各 県 の 森 林 簿 よ り 、1 9 6 0 年 代 以 前

に 植 栽 さ れ た 5 0 年 生 以 上 の 林 齢 の 集 団 を 対 象 と し た 。 ユ ー ラ シ ア 大 陸

北 東 部 の 1 3 集 団 (以 下  大 陸 集 団 )も 、比 較 対 照 と し て サ ン プ リ ン グ を 行

っ た 。全 5 9 集 団 、2 1 5 2 個 体 の 成 木 の 葉 を 採 取 し 、D N A 抽 出 ま で シ リ カ

ゲ ル の 入 っ た ビ ニ ー ル 袋 に 保 存 し た 。   

.  

葉 緑 体 S S R 解 析   

改 変 C TA B 法 ( L i a n  e t  a l .  2 0 0 3 )を 用 い て 葉 か ら 全 D N A を 抽 出 し た 。

ま た 葉 緑 体 S S R マ ー カ ー と し て は 、 µ d t 1、 µ d t 3、 µ d t 4、 µ c d 4、 µ c d 5、

µ k k 4 ( D e g u i l l o u x  e t  a l .  2 0 0 3 )の 6 つ の マ ー カ ー を 用 い た 。 P C R 反 応 に

は M u l t i p l e x  P C R  k i t ( Q i a g e n  c o . ) を 用 い 、 各 プ ラ イ マ ー の 終 濃 度 が

0 . 2 µ M と な る よ う 反 応 液 を 調 整 し た 。 P C R 条 件 は 、 初 期 活 性 化 9 5℃ 1 5

分 の 後 、 熱 変 性 9 4℃ 3 0 秒 、 ア ニ ー リ ン グ 4 8℃ で 9 0 秒 、 伸 長 反 応 7 2℃

9 0 秒 を １ サ イ ク ル と し 、 合 計 3 0 サ イ ク ル 行 い 、 そ の 後 、 最 終 伸 長 反 応

を 6 0℃ で 3 0 分 間 行 っ た 。P C R 産 物 の 電 気 泳 動 お よ び 遺 伝 子 型 の 決 定 に

は 、A B I 社 の G e n e t i c  A n a l y z e r  3 1 0 0 お よ び 多 型 解 析 ソ フ ト G e n e M a p p e r

を 用 い た 。  

 

遺 伝 デ ー タ 解 析  

各 個 体 の ハ プ ロ タ イ プ は ６ つ の 葉 緑 体 S S R マ ー カ ー の 断 片 長 を 基 に

決 定 し た 。 集 団 の 遺 伝 的 多 様 性 は ハ プ ロ タ イ プ リ ッ チ ネ ス ( A S ) お よ び  

P o n s  a n d  P e t i t ( 1 9 9 6 )に 基 づ き u n o r d e r e d の ハ プ ロ タ イ プ 多 様 度  ( h s )  

と  S S R の リ ピ ー ト 数 を 考 慮 す る o r d e r e d  の ハ プ ロ タ イ プ 多 様 度  ( v s )を
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求 め た 。 全 体 の 遺 伝 的 多 様 性 は P o n s  a n d  P e t i t  ( 1 9 9 6 )に よ る S S R の 突

然 変 異 が ラ ン ダ ム に 生 じ る と 考 え る h t と S t e p w i s e  M u t a t i o n  M o d e l を

仮 定 す る v t と を 求 め た ( E s t o u p  e t  a l .  2 0 0 2 )。 こ れ ら は 、 ソ フ ト ウ ェ ア

R A R E FA C  ( P e t i t  e t  a l .  1 9 9 8 )を 使 用 し て 求 め た 。  

集 団 間 分 化 は 、 u n o r d e r e d  a l l e l e s  ( G S T )  ( N e i  1 9 7 3 ) と 、 S t e p w i s e  

M u t a t i o n  M o d e l  ( S M M )を 仮 定 し た o r d e r e d  a l l e l e s ( R S T ;  S t a t k i n  1 9 9 5 )

を 求 め た 。 さ ら に 、 N S T  ( P o n s  a n d  P e t i t  1 9 9 6 )  も 求 め た 。 ホ モ プ ラ シ

ー や マ ル チ ス テ ッ プ な 突 然 変 異 が あ る と き N S T を 採 用 す る の が 良 い と さ

れ 、共 通 の 対 立 遺 伝 子 を 持 つ 葉 緑 体 S S R の 遺 伝 子 座 の 数 を ハ プ ロ タ イ プ

間 の 距 離 と し て い る 。 P o n s  a n d  P e t i t ( 1 9 9 6 )に 従 っ て 、 1 0 0 0 回 の ラ ン ダ

マ イ ゼ ー シ ョ ン で R S T  と  N S T  が 有 意 に G S T  よ り 大 き い か 検 証 し た 。こ

れ ら の 計 算 と 有 意 差 検 定 は P E R M U T / C p S S R  v e r  2 . 0 ( P o n s  a n d  P e t i t  

1 9 9 6 )を 用 い て 行 っ た 。遺 伝 分 化 の 指 数 で あ る G S T は 、  遺 伝 的 多 様 性 に

関 連 す る た め 、標 準 化 し た G ’ S T  ( H e d r i c k  2 0 0 5 )を 求 め た 。G ’ S T は マ ー カ

ー の 多 型 性 に か か わ ら ず 0  ( n o  d i f f e r e n t i a t i o n ) か ら  1  ( c o m p l e t e  

d i f f e r e n t i a t i o n )  ま で 変 化 す る 。 葉 緑 体 ハ プ ロ タ イ プ 間 の 系 統 関 係 を 決

定 す る た め に 、  N e i g h b o r - n e t  ( B r y a n t  a n d  M o u l t o n  2 0 0 2 )  を ソ フ ト ウ

ェ ア S p l i t s Tr e e 4  ( H u s o n  a n d  B r y a n t  2 0 0 6 )を 用 い て 作 成 し た 。 ま た 、

集 団 間 の 遺 伝 的 関 係 を 明 ら か に す る た め 、 ( δ μ ) 2  ( G o l d s t e i n  e t  a l .  1 9 9 5 )

に 基 づ く 近 隣 結 合 法 に よ る 系 統 樹 を P o p u l a t i o n s  v e r. 1 . 2 . 3 0  ( L a n g e l l a  

2 0 0 7 )  を 用 い て 作 成 し 、M a p m a k e r  a n d  G e n G I S 2  s o f t w a r e  ( P a r k s  e t  a l .  

2 0 1 3 )で 可 視 化 し た 。  
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地

域  
林 分  

タ イ プ  集 団  県 (都 市 )  緯 度

( N )  
経 度

( E )  

個

体

数  

検 出 さ れ た  

ハ プ ロ タ イ プ   

日本 

天然更新 

K K  岩 手  3 9 ° 1 6 ′  1 4 1 ° 0 7 ′  5 3  2 0  
G O *  宮 城  3 8 ° 4 5 ′  1 4 1 ° 2 3 ′  1 6  2 0  
A R D  埼 玉  3 6 ° 0 7 ′  1 3 9 ° 1 9 ′  4 1  6 ,  2 0  
K O  茨 城  3 6 ° 0 2 ′  1 4 0 ° 0 1 ′  3 2  2 0  
K M  山 梨  3 5 ° 3 9 ′  1 3 8 ° 3 0 ′  1 3  2 0  
K A  静 岡  3 5 ° 1 0 ′  1 3 8 ° 9 0 ′  4  2 0  
T R  静 岡  3 4 ° 4 8 ′  1 3 7 ° 4 9 ′  1 4  2 0  
K N  和 歌 山  3 4 ° 1 4 ′  1 3 5 ° 0 9 ′  1 5  2 0  
Y R  京 都  3 5 ° 1 7 ′  1 3 5 ° 1 9 ′  1 3  2 0  
K Z  福 井  3 5 ° 5 4 ′  1 3 6 ° 3 8 ′  1 5  2 0  
Y S  徳 島  3 4 ° 0 6 ′  1 3 4 ° 3 0 ′  1 3  2 0  
T H  岡 山  3 4 ° 5 2 ′  1 3 3 ° 3 3 ′  6  2 0  

S M *  岡 山  3 4 ° 5 3 ′  1 3 3 ° 2 5 ′  1 2  2 0  
O G  福 岡  3 3 ° 3 5 ′  1 3 0 ° 3 9 ′  1 9  7 ,  9 ,  2 0  
T G  大 分  3 3 ° 2 0 ′  1 3 0 ° 5 0 ′  8  2 0  
S K  熊 本  3 2 ° 4 6 ′  1 3 0 ° 3 6 ′  1 4  2 0  
M K  熊 本  3 2 ° 4 2 ′  1 3 0 ° 3 6 ′  1 3  2 0  
GK 宮 崎  3 2 ° 3 9 ′  1 3 1 ° 2 5 ′  2 1  7 , 2 0  

人工林 

IW 岩 手  3 9 ° 4 6 ′  1 4 1 ° 0 8 ′  3 7  2 0  
MF 宮 城  3 8 ° 2 0 ′  1 4 0 ° 5 9 ′  3 3  6 ,  7 ,  1 9 ,  2 0 ,  3 8  
MA 宮 城  3 8 ° 3 8 ′  1 4 0 ° 5 9 ′  4 9  2 0  
MS 宮 城  3 8 ° 2 1 ′  1 4 1 ° 0 0 ′  2 2  2 0  
TT 栃 木  3 6 ° 3 1 ′  1 4 0 ° 1 3 ′  4 6  2 0  
TM 栃 木  3 6 ° 3 0 ′  1 4 0 ° 1 2 ′  4 6  2 0  
TI 栃 木  3 6 ° 2 9 ′  1 3 9 ° 5 9 ′  4 8  2 0  
TU 栃 木  3 6 ° 2 9 ′  1 3 9 ° 5 5 ′  4 8  7 ,  2 0  
GT 群 馬  3 6 ° 1 7 ′  1 3 9 ° 0 4 ′  4 0  2 0  
GM 群 馬  3 6 ° 1 6 ′  1 3 8 ° 4 5 ′  4 8  2 0  
TO 東 京  3 5 ° 3 8 ′  1 3 9 ° 1 8 ′  5 0  2 0  
IZ 静 岡  3 4 ° 5 3 ′  1 3 9 ° 0 6 ′  4 0  2 0  
IO 静 岡  3 5 ° 0 1 ′  1 3 8 ° 5 9 ′  5 0  4 ,  2 0  
YY 山 梨  3 5 ° 3 0 ′  1 3 8 ° 2 8 ′  5 0  2 0  
YK 山 梨  3 5 ° 2 8 ′  1 3 8 ° 3 0 ′  5 0  2 0  
ME 三 重  3 4 ° 2 1 ′  1 3 6 ° 2 9 ′  5 0  2 0  
KY 京 都  3 4 ° 5 7 ′  1 3 5 ° 3 2 ′  5 0  2 0  
HY 兵 庫  3 4 ° 5 5 ′  1 3 5 ° 2 7 ′  4 6  2 0  
WK 和 歌 山  3 4 ° 1 1 ′  1 3 5 ° 1 7 ′  5 0  2 0  
WM 和 歌 山  3 4 ° 0 2 ′  1 3 5 ° 1 3 ′  3 1  2 0  
YA 山 口  3 4 ° 1 6 ′  1 3 1 ° 1 8 ′  5 0  2 0  
EH 愛 媛  3 3 ° 3 7 ′  1 3 2 ° 4 9 ′  5 0  2 0  
FU 福 岡  3 3 ° 4 7 ′  1 3 0 ° 5 3 ′  4 2  2 0  
OH 大 分  3 3 ° 1 9 ′  1 3 0 ° 5 7 ′  4 8  3 ,  7 ,  1 6 ,  1 9 ,  2 0  
OK1 大 分  3 3 ° 1 1 ′  1 3 1 ° 1 6 ′  5 0  3 ,  5 ,  6 ,  7 ,  1 0 ,  1 5 ,  1 9 ,  2 0  
OK2 大 分  3 3 ° 0 8 ′  1 3 1 ° 1 6 ′  5 0  2 0  
KS 熊 本  3 3 ° 0 2 ′  1 3 0 ° 5 0 ′  4 8  2 0  
KH 熊 本  3 3 ° 0 4 ′  1 3 0 ° 5 3 ′  4 7  2 0  

大陸 

天然更新 

SA S a e m a l  3 7 ° 3 6 ′  1 2 8 ° 0 1 ′  4 1  3  
SU S w e o n  3 7 ° 1 9 ′  1 2 7 ° 0 1 ′  4 7  3 ,  5 ,  7 ,  1 2 ,  1 6 ,  1 9 ,  2 0  
F H w a s e o n g  3 7 ° 1 2 ′  1 2 6 ° 5 9 ′  5 0  3 ,  6 ,  7 ,  1 2 ,  1 5 ,  1 6 ,  1 9 ,  2 0  

CD C h ’ u - d o g  3 6 ° 5 0 ′  1 2 7 ° 5 7 ′  4 9  7 ,  1 5 ,  1 9 ,  2 0 ,  2 1 ,  2 6  
CH C h u g o k  3 6 ° 2 4 ′  1 2 7 ° 1 5 ′  4 9  7 ,  1 2 ,  1 5 ,  1 9 ,  2 0 ,  2 1  
SG S a n g j u  3 6 ° 2 2 ′  1 2 8 ° 0 8 ′  4 6  3 ,  7 ,  1 2 ,  1 5 ,  1 9 ,  2 0 ,  2 1  
GE G e o c h a n g  3 5 ° 4 4 ′  1 2 7 ° 4 7 ′  4 6  3 ,  5 ,  7 ,  1 2 ,  1 5 ,  1 9 ,  2 0 ,  2 1  
HA H a c h ’ o n  3 5 ° 3 8 ′  1 2 7 ° 1 7 ′  3 9  5 ,  7 ,  9 ,  1 9 ,  2 0 ,  3 2  
KW K w a n g j u  3 5 ° 0 9 ′  1 2 6 ° 5 6 ′  2 8  7 ,  1 9 ,  2 0  
Che C h e j u  3 3 ° 3 1 ′  1 2 6 ° 3 2 ′  1 4  1 ,  2 6 ,  3 9 ,  4 1  
XI X i u y u a n  4 0 ° 2 3 ′  1 2 3 ° 1 8 ′  5 4  3 ,  7 ,  2 0 ,  2 6  
MI M i y u n  3 9 ° 5 5 ′  1 1 6 ° 2 4 ′  4 7  6 ,  2 0  

DA D a l i a n  3 8 ° 5 5 ′  1 2 1 ° 2 1 ′  5 1  
7 ,  9 ,  1 5 ,  1 9 ,  2 0 ,  2 6 ,  3 4 ,  3 6 ,  

3 7 ,  4 0  

表 3- 1  解 析 に 用 い た ク ヌ ギ 59 集 団 の 地 域 、 林 分 タ イ プ 、 所 在 県 ま た は
都 市 、 緯 度 、 経 度 、 サ ン プ ル 個 体 数 、 検 出 さ れ た ハ プ ロ タ イ プ  

*山地林 
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3 - 2 - 2 結 果  

検 出 さ れ た ハ プ ロ タ イ プ  

６ つ の 葉 緑 体 S S R マ ー カ ー で 5 9 集 団 2 1 5 2 個 体 を 解 析 し た 結 果 、 2 2

の 異 な る 対 立 遺 伝 子 が 検 出 さ れ た  (表 3 - 2 )。 そ の 結 果 2 3  の ハ プ ロ タ イ

プ (以 下 H p )が 決 定 さ れ (表 3 - 2 )、 N e i g h b o r - n e t  (図 3 - 2 )で 3 つ の グ ル ー

プ に 分 け ら れ た 。  G r o u p  I に 7 つ 、  I I  に 8 つ 、 I I I に 8 つ の ハ プ ロ タ

イ プ が 属 し た 。 全 体 で は 、 g r o u p  I I I  の H p 2 0 ( 7 2 . 2 % )と g r o u p  I の H p 7  

( 11 . 9 % )が 多 く 検 出 さ れ た 。H p 2 0 は 日 本 で 、H p 7  は 大 陸 で 優 占 し て い た  

(表 3 - 2、 図 3 - 1 )。日 本 の 天 然 林 で 4 つ の ハ プ ロ タ イ プ 、人 工 林 で 1 2 個 、

大 陸 の 集 団 で 2 0 の ハ プ ロ タ イ プ が 検 出 さ れ た  (表 3 - 1 )。 そ れ ぞ れ の 集

団 タ イ プ に ユ ニ ー ク な ハ プ ロ タ イ プ は 、日 本 の 人 工 林 で 3 つ ( H p 4 ,  H p 1 0 ,  

H p 3 8 )  、大 陸 集 団 で 1 0 個 ( H p 1 ,  H p 1 2 ,  H p 2 1 ,  H p 3 2 ,  H p 3 4 ,  H p 3 6 ,  H p 3 7 ,  

H p 3 9 ,  H p 4 0 ,  H p 4 1 )  で あ っ た 。日 本 の 天 然 集 団 の み で 見 ら れ る ハ プ ロ タ

イ プ は な か っ た 。   

 

ハ プ ロ タ イ プ の 地 理 的 分 布  

ハ プ ロ タ イ プ の 地 理 的 分 布 と 多 様 性 に つ い て 、 図 3 - 1、 表 3 - 2 に 示 し

た 。 H p  2 0  は 日 本 の 天 然 林 と 人 工 林 で 高 頻 度 で 見 ら れ た 。 大 陸 で は 1 3

集 団 中 11 集 団 に 低 頻 度 で 見 ら れ 、 頻 度 が 高 い の は 韓 国 南 部 の 集 団 K W

で  1 0 . 7  %、 集 団 S G で  8 . 7 %で あ っ た 。 一 方 、 H p 7 は 大 陸 の 1 3 集 団 中

1 0 集 団 で 見 ら れ 、大 陸 の 個 体 全 体 で 8 7 . 5 %の 優 占 度 で あ っ た が 、日 本 で

は 天 然 更 新 2 集 団 、人 工 林 4 集 団 の み で 検 出 さ れ た 。2 3 個 の ハ プ ロ タ イ

プ の う ち 1 0 個 の ハ プ ロ タ イ プ が 1 つ の 集 団 の み か ら 検 出 さ れ た 。 そ れ

ら は 以 下 の 通 り で 、 大 陸 で は 、H p 1、H p 3 9、H p 4 1 が 集 団 C h e で 、H p 3 4、

H p 3 6、H p 4 0 が 集 団 D A で 、H p 3 2 は 集 団 H A の み で 検 出 さ れ た 。日 本 で

は 、 H p  3 8 が 集 団 M F で 、 H p  4  が 集 団 I O で 、 H p  1 0 が 集 団 O K 1 の 人

工 林 集 団 で 検 出 さ れ た 。日 本 で は 、H p 2 0 以 外 の 11 の ハ プ ロ タ イ プ が 低

頻 度 で 検 出 さ れ て い る が 、 複 数 の ハ プ ロ タ イ プ を 持 っ て い る の は 4 6 集

団 中 8 集 団 の み で あ っ た 。 H p 2 0 に 固 定 さ れ て い る 集 団 が 多 い た め 、 日

本 で は 系 統 地 理 学 的 構 造 は 見 ら れ な か っ た 。 集 団 ご と に 優 占 し て い る ハ
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プ ロ タ イ プ の グ ル ー プ を 見 る と 、 大 ま か に 中 国 と 韓 国 北 部 の 集 団 は

G r o u p  I I、 韓 国 は G r o u p I、 韓 国 の 集 団 H A と 日 本 は G r o u p I I I で 、 全 体

と し て 構 造 が 見 ら れ た  (図 3 - 3 )。  

 

 

 

ハ プ ロ

タ イ プ  

マ ー カ ー ご と の フ ラ グ メ ン ト サ イ ズ  ハ プ ロ タ イ プ 頻 度  
μcd4  
(VIC) 

μcd5  
(FAM) 

μdt1  
(PET) 

μdt3  
(FAM) 

μdt4  
(PET) 

μkk4  
(NED) 

日本 
大陸 合計 

天然更新 人工林 
20 101 81 90 129 139 115 0.957 0.965 0.037 0.7217 
7 101 81 90 128 136 115 0.028 0.018 0.399 0.1190 

19 101 81 90 129 138 115 - 0.006 0.121 0.0353 
3 101 81 90 126 137 115 - 0.002 0.112 0.0307 
6 101 81 90 127 137 115 0.006 0.002 0.084 0.0237 
9 101 81 90 127 138 115 0.009 0.001 0.061 0.0177 

21 102 82 91 128 137 115 - - 0.052 0.0135 
26 101 81 89 128 136 115 - - 0.027 0.0070 
5 100 81 90 127 138 115 - 0.001 0.020 0.0056 

16 102 81 90 129 136 115 - 0.001 0.018 0.0051 
12 102 81 90 128 136 115 - - 0.018 0.0046 
15 102 81 90 127 138 115 - 0.002 0.012 0.0042 
32 102 81 90 129 138 115 - - 0.014 0.0037 
36 101 81 89 127 138 115 - - 0.012 0.0033 
10 101 81 90 128 137 115 - 0.002 - 0.0009 
39 101 81 89 129 138 115 - - 0.004 0.0009 
4 101 81 90 127 136 115 - 0.001 - 0.0005 

38 101 81 89 129 135 115 - 0.001 - 0.0005 
1 101 81 89 128 136 113 - - 0.002 0.0005 

34 101 82 88 129 138 115 - - 0.002 0.0005 
37 101 81 89 128 139 115 - - 0.002 0.0005 
40 101 82 88 130 139 116 - - 0.002 0.0005 
41 101 81 90 130 139 116 - - 0.002 0.0005 

 

 

  

表 3- 2  葉 緑 体 SS R 解 析 に よ り 検 出 さ れ た ク ヌ ギ の ハ プ ロ タ イ プ と 6 遺
伝 子 座 の フ ラ グ メ ン ト サ イ ズ お よ び 地 域 ご と の ハ プ ロ タ イ プ 頻
度  
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(a) (b) 

(c) 

SU 

図 3-1 クヌギの葉緑体ハプロタイプの地理的分布 
(a)日本の天然更新 18 集団 (b)日本の人工林集団 28 集団 (c)大陸 13 集団 
ハプロタイプの凡例は図 3-2-2 と同じである 
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図 3 - 2  ク ヌ ギ で 検 出 さ れ た 2 3 の 葉 緑 体 ハ プ ロ タ イ プ の 遺 伝 的 な 関 係  
N e i g h b o r - n e t  ( B r y a n t  a n d  M o u l t o n  2 0 0 2 ) を 用 い て 作 成 し た  
I , I I , I I I は ハ プ ロ タ イ プ グ ル ー プ  
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図 3-3  Neighbor-net (Bryant and Moulton 2002)でグルーピングしたクヌギの葉緑体ハ

プロタイプグループの地理的分布 
 (a)日本の天然更新 18 集団 (b)日本の人工林集団 28 集団 (c)大陸 13 集団   
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集 団 の 遺 伝 的 多 様 性 と 集 団 間 分 化  

日 本 で は 、 ほ と ん ど の 集 団 が 、 天 然 集 団 で も 植 栽 集 団 で も H p 2 0 の み

に 固 定 さ れ て い た 。 反 対 に 大 陸 で は 、 集 団 S A 以 外 の す べ て の 集 団 で 複

数 の ハ プ ロ タ イ プ が 検 出 さ れ た 。 集 団 内 の 遺 伝 的 多 様 性 と 集 団 間 分 化 の

指 標 を 表 3 - 3 に 示 し た 。 す べ て の 遺 伝 的 多 様 性 の 指 標 が 日 本 の 天 然 更 新

集 団 お よ び 人 工 林 集 団 ( h s :  0 . 0 5 5 ,  0 . 0 5 9 ;  v s :  0 . 0 5 3 ,  0 . 0 5 7 )よ り 大 陸 ( h s :  

0 . 4 8 8 ;  v s :  0 . 4 8 2 )で 高 か っ た 。 日 本 で は 、 天 然 更 新 集 団 と 人 工 林 集 団 で

同 じ 程 度 の 値 で あ っ た 。 天 然 更 新 集 団 よ り 人 工 林 集 団 で 検 出 さ れ た ハ プ

ロ タ イ プ 数 が 多 か っ た が 、 ど ち ら も H p 2 0 に 固 定 さ れ て い る 集 団 が ほ と

ん ど で あ り 、複 数 の ハ プ ロ タ イ プ を 持 っ て い る の は 2 つ の 天 然 更 新 集 団 、

5 つ の 人 工 林 集 団 の み で あ っ た (表 3 - 1、 図 3 - 1 )。 日 本 の 集 団 間 分 化 の 程

度 は い ず れ の 指 標 で も 大 陸 集 団 と 比 べ る と 低 か っ た 。  R S T  は G S T と 比

べ 有 意 に 大 き く は な か っ た 。 大 陸 の 集 団 は N S T が G S T よ り 有 意 に 高 く 、

系 統 地 理 学 的 傾 向 を 示 唆 し た 。   

 

 
地

域  
林 分  

タ イ プ  集 団 数  個 体 数  A s  h s  v s  h t  v t  G S T  G ‘ S T  R S T  N S T  

日本 天然更新 18 322 1.111 0.055 0.053 0.073 0.073 
0.246 0.261 0.238 0.238 (0.076) (0.037) (0.037) (0.051) (0.050) 

日本 人工林 28 1269 1.122 0.059 0.057 0.072 0.072 0.180 0.191 0.201 0.179 
(0.061) (0.029) (0.028) (0.035) (0.035) 

大陸 天然更新 13 561 2.088 0.488 0.482 0.843 0.844 0.421 0.856 0.429 0.480 * (0.159) (0.067) (0.063) (0.054) (0.099) 

 

 

 

集 団 間 の 遺 伝 的 な 関 係  

( δ μ ) 2  ( G o l d s t e i n  e t  a l .  1 9 9 5 )に 基 づ き 近 隣 結 合 法 に よ り 作 成 し た 5 9

集 団 の 系 統 樹 を 図 3 - 4 に 示 し た 。 2 つ の ク レ ー ド が 形 成 さ れ 、 1 つ は 日

本 の 天 然 集 団 と 人 工 林 集 団 で あ り 、 も う 一 つ は 大 陸 の 集 団 で あ っ た 。 こ

の こ と は 日 本 の 集 団 と 大 陸 の 集 団 と が 遺 伝 的 に 異 な る こ と を 示 唆 し て い

る 。日 本 の 天 然 集 団 で あ る 集 団 O G の み が 大 陸 集 団 の ク レ ー ド に 属 し た 。

日 本 の ク レ ー ド に は 系 統 地 理 学 的 構 造 は 見 ら れ な か っ た 。 図 3 - 5 か ら 、

表 3- 3  ク ヌ ギ の 地 域 お よ び 林 分 タ イ プ ご と の 葉 緑 体 ハ プ ロ タ イ プ の 多 様
性 お よ び 集 団 間 分 化  

A S ,  h a p l o t y p i c  r i c h n e s s ;  h s ,  u n o r d e r d  h a p l o t y p i c  d i v e r s i t y ;  v s ,  o r d e r d  h a p l o t y p i c  d i v e r s i t y ;  h t ,  u n o r d e r d  
t o t a l  h a p l o t y p i c  d i v e r s i t y ;  v t ,  o r d e r d  t o t a l  h a p l o t y p i c  d i v e r s i t y ;  G S T ,  u n o r d e r d  p o p u l a t i o n  
d i f f e r e n t i a t i o n  i n d e x ;  G ’ S T ,  s t a n d a r d i z e d  v a l u e  o f  G S T ;  R S T ,  o r d e r d  a l l e l e s  b a s e d  p o p u l a t i o n  
d i f f e r e n t i a t i o n  i n d e x ;  N S T ,  o r d e r e d  l o c i  b a s e d  p o p u l a t i o n  d i f f e r e n t i a t i o n  i n d e x ;  s t a n d a r d  e r r o r s  i n  
p a r e n t h e s e s ;  *  N S T  i s  s i g n i f i c a n t l y  l a r g e r  t h a n  G S T  ( p  <  0 . 0 5 ) .  
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も う 1 つ の 大 陸 の ク レ ー ド に は 2 つ の サ ブ ク レ ー ド が あ り 、一 方 は 中 国

と 韓 国 北 部 の 集 団 で 構 成 さ れ 、 も う 一 方 は 韓 国 南 部 の 集 団 で あ っ た 。 こ

の こ と か ら 、 ユ ー ラ シ ア 大 陸 で は 、 遺 伝 構 造 が 存 在 す る と 言 え た 。  

 

 
図 3 - 4  ク ヌ ギ 5 9 集 団 の (δ μ ) 2  ( G o ld s t e i n  e t  a l ,  1 99 5 )に 基 づ く 近 隣

結 合 法 で 作 成 し た 系 統 樹  
ノ ー ド の 数 字 は 1 0 0 0 回 繰 り 返 し の ブ ー ト ス ト ラ ッ プ 率 ( ブ ー ト ス ト ラ
ッ プ 率 5 0 以 上 の み を 記 載 )  

バ ー は 遺 伝 距 離 を 示 す  
日 本 集 団 と 大 陸 集 団 の ク レ ー ド に 分 か れ た  
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3 - 2 - 3  考 察  

日 本 及 び ユ ー ラ シ ア 大 陸 (韓 国 お よ び 北 東 中 国 )の 全 5 9 集 団 の ク ヌ ギ

に つ い て 、葉 緑 体 S S R マ ー カ ー で 解 析 し た 結 果 、マ ー カ ー は 多 型 的 で あ

り 2 3 の ハ プ ロ タ イ プ を 検 出 し た 。  

 

ク ヌ ギ の 葉 緑 体 D N A の 遺 伝 多 様 性 と 遺 伝 構 造  

日 本 の 集 団 は 大 陸 集 団 と 比 べ て 、 遺 伝 的 多 様 性 が 非 常 に 低 か っ た 。 用

い た マ ー カ ー は 多 型 的 で あ っ た に も 関 わ ら ず 、 日 本 の 集 団 は ほ と ん ど が

H p 2 0 に 固 定 さ れ て お り 、 多 様 性 が な か っ た 。 こ の こ と か ら 、 日 本 列 島

に 分 布 拡 大 す る 際 、 あ る い は 最 終 氷 期 に 厳 し い ボ ト ル ネ ッ ク を 経 験 し て

い た と 考 え ら れ る 。  

一 般 的 に 、 樹 木 で は 遺 伝 的 に 同 一 か 近 縁 の ハ プ ロ タ イ プ が 地 理 的 に 近

い と こ ろ に 分 布 し ( 例 え ば  B e t u l a  m a x i m o w i i c z i a n a  Ts u d a  a n d  I d e  

2 0 1 0 ;  F r a x i n u s  a n g u s t i f o l i a  H e u e r t z  e t  a l .  2 0 0 6 )、 系 統 地 理 学 的 構 造

と 呼 ば れ て い る 。 日 本 列 島 の コ ナ ラ 属 で も ミ ズ ナ ラ 、 コ ナ ラ 、 カ シ ワ 、

ナ ラ ガ シ ワ は 最 終 氷 期 の レ フ ュ ー ジ ア と そ の 後 の 分 布 変 遷 を 反 映 す る 葉

図 3 - 5  ク ヌ ギ の 大 陸 1 3 集 団 の (δ μ ) 2  ( G o l d s t e i n  e t  a l .  1 9 9 5 )に 基 づ く
近 隣 結 合 法 で 作 成 し た 系 統 樹  
中 国 お よ び 韓 国 北 部 と 韓 国 南 部 の 2 つ の ク レ ー ド に 分 か れ た  
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緑 体 D N A の 明 確 な 遺 伝 構 造 を 持 っ て い る  ( K a n n o  e t  a l .  2 0 0 4 ;  O k a u r a  

e t  a l .  2 0 0 7 )。本 研 究 で は 、日 本 の ク ヌ ギ は 系 統 地 理 学 的 構 造 を 持 っ て お

ら ず 、 上 述 の 4 つ の コ ナ ラ 属 樹 木 と 全 く 異 な っ て い た 。 こ の 遺 伝 構 造 の

な さ は 、 一 つ の ハ プ ロ タ イ プ の み が あ り 、 そ れ が 広 範 囲 に 分 布 拡 大 し た

こ と に よ る 。照 葉 樹 林 を 構 成 す る ス ダ ジ イ (上 野・青 木  2 0 1 5 )、シ ラ カ シ

(金 谷 ・ 松 本  2 0 1 5 a )、 ア カ ガ シ (金 谷 ・ 松 本  2 0 1 5 b )の 常 緑 樹 は 、 九 州 地

方 か ら 関 東 地 方 ま で の 分 布 域 全 体 で ほ ぼ ひ と つ の ハ プ ロ タ イ プ に 固 定 さ

れ て お り 本 研 究 の ク ヌ ギ の ハ プ ロ タ イ プ の 分 布 パ タ ー ン と 類 似 し て い る 。

こ の 西 日 本 一 帯 で 同 じ ひ と つ の ハ プ ロ タ イ プ が 分 布 す る パ タ ー ン は 、 他

の 落 葉 広 葉 樹 (ク マ シ デ  I w a s a k i  e t  a l .  2 0 1 0 ;  ウ ワ ミ ズ ザ ク ラ  I w a s a k i  

e t  a l .  2 0 1 2 )で も 見 ら れ る 。し か し 、こ れ ら 落 葉 広 葉 樹 は 、東 ～ 北 日 本 で

は 、 西 日 本 と は 異 な る ハ プ ロ タ イ プ を 持 っ て い る 。 一 方 ク ヌ ギ は 分 布 が

東 北 地 方 に ま で お よ ん で い る に も か か わ ら ず 一 つ の ハ プ ロ タ イ プ が 分 布

し て い る 点 で 独 特 で あ る と 言 え る 。  

ト チ ノ キ は 、 日 本 列 島 に お い て 長 く 人 間 に よ り 利 用 さ れ て き た 樹 種 で

あ り 、 複 数 の ハ プ ロ タ イ プ を 持 っ て い る が 、 他 方 、 一 つ の ハ プ ロ タ イ プ

が お お よ そ 9 0 0 k m と い う 広 さ で 分 布 し て い る ( S u g a h a r a  e t  a l .  2 0 11 )。

S u g a h a r a  e t  a l .  ( 2 0 11 )は 、こ の 現 象 を 分 散 能 力 か ら 予 測 さ れ る 分 布 域 と

実 際 の 分 布 域 と の 不 一 致 R e i d ’s  P a r a d o x  ( C l a r k  e t  a l .  1 9 9 8 )と 論 じ て お

り 、 ま れ な 長 距 離 の 種 子 移 動 に よ り 急 速 な 分 布 拡 大 を 説 明 で き る と し て

い る ( S u g a h a r a  e t  a l .  2 0 11 )。 同 様 に 、 ク ヌ ギ も H p 2 0 の 分 布 は お お む ね

1 4 0 0 k m に わ た っ て い る 。 ク ヌ ギ の 堅 果 は 、 ネ ズ ミ に よ っ て 運 搬 さ れ 、

報 告 さ れ て い る 最 大 の 散 布 距 離 は 3 8 . 5 m  で あ る ( I i d a  1 9 9 6 )。橋 詰 ( 1 9 8 3 )

は 5 年 生 の 個 体 で 種 子 を 産 し た こ と を 報 告 し て い る 。最 終 氷 期 に 暖 温 帯

照 葉 樹 林 と と も に 古 屋 久 半 島  ま で 南 下 し て い た ( Ts u k a d a  1 9 8 5 )場 合 、

現 在 の 北 端 に ま で 達 す る の に 最 短 で も お お よ そ 1 8 万 年 か か っ て し ま う 。 

ま た 、 Z h a n g  e t  a l . ( 2 0 1 5 )の エ コ ロ ジ カ ル ニ ッ チ モ デ リ ン グ に よ っ て

も 最 終 氷 期 に ク ヌ ギ は 日 本 列 島 に 分 布 し て い な い 。 し か し 、 確 率 が

0 . 4 5 - 0 . 5 5 と あ ま り 高 く な い が 、 現 在 の 御 前 崎 の 南 、 紀 伊 水 道 付 近 、

p a l e o - Ya k u  P e n i n s u l a お よ び 対 馬 と 周 辺 の 海 域 に 生 育 地 が あ っ た 可 能
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性 は 残 さ れ る 。上 述 の ス ダ ジ イ は 高 知 県 (上 野 ・ 青 木 2 0 1 5 )に 、ア ラ カ シ

は 静 岡 県 (金 谷 ・ 松 本 2 0 1 5 b )に 分 布 域 全 体 で 優 占 す る の と は 異 な る ハ プ

ロ タ イ プ が 存 在 す る 。 こ の こ と は 、 そ れ ら の 地 域 に 照 葉 樹 の レ フ ュ ー ジ

ア が 存 在 し た 可 能 性 を 示 唆 す る 。 ク ヌ ギ も 、 太 平 洋 岸 の 半 島 に レ フ ュ ー

ジ ア が あ っ た と す る と 、 最 も 東 の 御 前 崎 の 南 か ら 現 在 の 北 限 ま で は 、 お

お よ そ 6 5 0 k m で あ り 、 お お む ね 8 5 , 0 0 0 年 か か る 。 い ず れ に せ よ 、 こ の

場 合 に も 稀 な 長 距 離 散 布 が 分 布 拡 大 を 促 し た 可 能 性 が あ る 。さ ら に 、H p 6

は 大 陸 で は 韓 国 1 集 団 、中 国 1 集 団 で 検 出 さ れ て い る が 、日 本 で は 関 東

地 方 の 1 集 団 で 検 出 さ れ て い る 。 こ の こ と も 、 長 距 離 散 布 が あ っ た こ と

を 示 唆 す る 。 こ れ ら の こ と は 、 自 然 の 分 布 拡 大 プ ロ セ ス と は 異 な る 事 象

の 存 在 を 示 唆 す る 。  

一 方 で 、 人 工 林 集 団 を 含 め て 、 日 本 で も い く つ か の 集 団 で 複 数 の ハ プ

ロ タ イ プ が あ り 、 複 数 回 、 大 陸 か ら 種 子 の 導 入 が あ っ た こ と が 示 唆 さ れ

る 。 し か し 、 こ れ ら の 種 子 は H p 2 0 の よ う に 全 国 的 に 一 様 に 広 が る こ と

が な か っ た 。 こ の こ と か ら 、 こ れ ら の ハ プ ロ タ イ プ は H p 2 0 が 日 本 列 島

に 広 が っ て か ら よ り 後 に 、 日 本 に 来 た と 考 え ら れ る 。 あ る い は 、 日 本 の

人 工 林 の み に 存 在 す る 非 常 に 頻 度 の 低 い ハ プ ロ タ イ プ も 3 つ 検 出 さ れ て

い る が 、 図 3 - 2 の ハ プ ロ タ イ プ の 遺 伝 的 な グ ル ー プ で は 互 い に バ ラ バ ラ

の 位 置 に あ り H p 2 0 と も 遺 伝 的 に 近 く な か っ た こ と か ら 、 日 本 で 分 化 し

た ハ プ ロ タ イ プ で あ る と は 考 え づ ら く 、 大 陸 か ら 移 入 し た も の と 考 え ら

れ る 。 さ ら に 、 H p 2 0 が 日 本 列 島 に 広 が っ て か ら 、 変 異 が 蓄 積 す る の に

十 分 な 時 間 が 経 っ て お ら ず 、 そ の 分 布 拡 大 は 非 常 に 急 激 で あ っ た と 考 え

ら れ る 。  

ま た 、 人 工 林 集 団 に つ い て も 、 天 然 更 新 集 団 と 同 様 に 、 多 型 性 が な く

遺 伝 構 造 も な い 、 と い う 同 じ 特 徴 で あ っ た 。 ま た 、 天 然 林 と 同 様 に 、 九

州 地 方 お よ び 関 東 地 方 で H p 2 0 と は 異 な る ハ プ ロ タ イ プ が 検 出 さ れ て い

る こ と か ら 、 地 元 の 天 然 更 新 集 団 か ら 人 工 林 集 団 を 育 成 し て い る か 、 逆

に 人 工 林 集 団 の 逸 出 個 体 に よ り 天 然 更 新 集 団 が 形 成 さ れ た と 考 え ら れ る 。 
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遺 伝 的 分 化  

集 団 間 分 化 に つ い て は 、 日 本 に お い て 分 化 の 程 度 が 非 常 に 低 か っ た 。

A g u i n a g a l d e  e t  a l .  ( 2 0 0 5 )  は ヨ ー ロ ッ パ の 樹 木 と 灌 木 の 母 性 遺 伝 す る

マ ー カ ー の 遺 伝 構 造 に つ い て レ ビ ュ ー し た 。動 物 散 布 で あ る 3 つ の 種 は  

( C o r y l u s  a v e l l a n a ,  F a g u s  s y l v a t i c a ,  Q u e r c u s  r o b u r )  G S T＝ 0 . 8 3±0 . 0 5  

S D で あ り 、1 5 の 風 散 布 樹 種 は G S T＝ 0 . 5 6±0 . 0 7  S D で あ っ た 。日 本 に お

け る 樹 種 の 母 性 遺 伝 す る D N A の 分 化 指 数 は 表 3 - 2 - 4 の と お り で あ る 。種

子 散 布 様 式 に 関 わ ら ず 、 多 く の 種 で G S T が  0 . 9、 G ’ S T が  0 . 9 7  を 越 え 、

種 子 散 布 の 制 限 に よ り 高 い 分 化 と な っ て い る 。 日 本 の 天 然 更 新 の ク ヌ ギ

は  ( G S T＝ 0 . 2 5 1 ,  G ’ S T＝ 0 . 2 6 1 )  で あ り 、 比 較 し て 非 常 に 低 い 。 こ の こ と

は 、 上 述 し た よ う に 自 然 の 分 布 拡 大 プ ロ セ ス と は 異 な る 事 象 の 存 在 を 示

唆 す る 。  

一 方 、ク ヌ ギ の 大 陸 集 団 は 、や は り G S T  が 0 . 4 2 1 と 比 較 的 遺 伝 的 分 化

の 程 度 が 低 い が G ’ S T は 高 く な っ た 。 こ れ は 、 用 い た 葉 緑 体 S S R マ ー カ

ー が 多 型 的 で あ っ た た め で あ る 。 さ ら に  G S T > N S T に よ り 、 大 陸 集 団 に

は 系 統 地 理 学 的 構 造 が あ る こ と が 示 唆 さ れ 、 近 隣 結 合 法 に よ り 作 成 さ れ

た 系 統 樹 で は 、 2 つ の グ ル ー プ が 示 さ れ た (図 3 - 5 )。  ま た 、 ハ プ ロ タ イ

プ を グ ル ー プ に 分 け た 場 合 に は 、 日 本 を 含 め て 大 ま か な 遺 伝 構 造 が 見 ら

れ る こ と か ら 、 大 陸 集 団 お よ び 日 本 へ の 分 布 拡 大 に お い て は 、 自 然 の 分

布 拡 大 プ ロ セ ス が 生 じ て い た と 考 え ら れ る 。  

以 上 の よ う に 、 日 本 産 ク ヌ ギ の 葉 緑 体 ハ プ ロ タ イ プ の 遺 伝 構 造 は 、 広

域 に わ た り 多 型 性 が 非 常 に 少 な く 、集 団 間 分 化 が 低 く 、遺 伝 構 造 も な い 、

と い う こ れ ま で に 報 告 さ れ て い る 他 樹 種 と は 異 な る 独 特 の 特 徴 が 明 ら か

と な っ た 。  
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樹 種  種 子 散

布 様 式  集 団 数  個 体 数  D N A  G S T  G ’ S T  引 用  

Quercus acutissima 重・動 18 322 C 0.246 0.261 本研究 
Quercus gilva 重・動 25 135 C 0.668 0.754 Sugiura et al. 2015 

Quercus mongoloca 重・動 33 501 C 0.857 - Okaura et al. 2007 
Quercus aliena 重・動 12 89 C 0.791 - San et al. 2017 
Quercus serrata 重・動 44 350 C 0.750 - San et al. 2017 
Fagus crenata 重・動 17 409 M 0.963 - Tomaru et al. 1998 

Fagus crenata 重・動 21 351 C 0.95 - Okaura and 
Harada 2002 

Betula 
maximowicziana 風 25 400 C 0.950 0.977 Tusda and Ide 

2010 
Picea jezoensis 風 33 264 M 0.901 - Aizawa et al. 2007 

  

 

3 - 3  核 D N A  

本 節 の 目 的 は 、核 S S R マ ー カ ー を 用 い て 日 本 産 ク ヌ ギ の 遺 伝 的 多 様 性 と

遺 伝 構 造 の 特 徴 を 明 ら か に す る こ と で あ る 。  

 

3 - 3 - 1  材 料 と 方 法  

サ ン プ ル 採 取  

 用 い た 集 団 お よ び 個 体 は 、 葉 緑 体 D N A 解 析 で 用 い た も の と 同 じ で あ

る が 、 個 体 数 の 少 な い 日 本 の 天 然 更 新 １ 集 団 を 除 い た た め 全 5 8 集 団 を

対 象 と し た (表 3 - 5 )。  

 

核 S S R 解 析  

乾 燥 し た 葉 か ら 、改 変 C TA B 法 で D N A を 抽 出 し た 。核 S S R マ ー カ ー

と し て 、 Q M 5 0 - 3 M 、 Q M 6 9 - 2 M 1  ( I s a g i  a n d  S u h a n d o n o  1 9 9 7 ) 、

s s r Q p Z A G 1 5、s s r Q p Z A G 3 6、s s r Q p Z A G 11 0  ( S t e i n k e l l n e r  e t  a l .  1 9 9 7 )、

b c q m 4 2  ( M i s h i m a  e t  a l .  2 0 0 6 )、 C s C AT 1 5  ( M a r i n o n i  e t  a l .  2 0 0 3 )の 7

マ ー カ ー を 用 い た 。 P C R 反 応 に は M u l t i p l e x  P C R  k i t ( Q i a g e n  c o . )を 用

い 、各 プ ラ イ マ ー の 終 濃 度 が 0 . 2 µ M と な る よ う 反 応 液 を 調 整 し た 。P C R

条 件 は 、 初 期 活 性 化 9 5℃ 1 5 分 の 後 、 熱 変 性 9 4℃ 3 0 秒 、 ア ニ ー リ ン グ

5 4℃ で 9 0 秒 、 伸 長 反 応 7 2℃ 9 0 秒 を １ サ イ ク ル と し 、 合 計 3 0 サ イ ク ル

行 い 、そ の 後 、最 終 伸 長 反 応 を 6 0℃ で 3 0 分 間 行 っ た 。 P C R 産 物 の 電 気

表 3- 4  日 本 産 樹 木 9 種 の オ ル ガ ネ ラ D NA の 遺 伝 的 分 化  

重  重 力 散 布 ;  動  動 物 散 布 ;  風  風 散 布 ;  C  葉 緑 体 ;  M  ミ ト コ ン ド リ ア  



33 
 

泳 動 お よ び 遺 伝 子 型 の 決 定 に は 、 A B I 社 の G e n e t i c  A n a l y z e r  3 1 0 0 お よ

び 多 型 解 析 ソ フ ト G e n e M a p p e r を 用 い た 。  

 

遺 伝 デ ー タ 解 析  

遺 伝 的 多 様 性 の 指 標 と し て 、集 団 ご と に ア レ リ ッ ク リ ッ チ ネ ス ( R S ;  E l  

M o u s a d i k  a n d  P e t i t  1 9 9 6 )、 ヘ テ ロ 接 合 度 の 期 待 値 ( H E ;  N e i  1 9 8 7 )お よ

び 近 交 係 数 F I S を 求 め た 。 集 団 分 化 の 程 度 は F S T ( We i r  a n d  C o c k e r h a m  

1 9 8 4 )を 用 い て 評 価 し た 。F I S お よ び F S T が 0 か ら 有 意 に 偏 っ て い る か に

つ い て は 1 0 0 0 回 の 対 立 遺 伝 子 の 無 作 為 化 に よ り 検 定 し た 。 こ れ ら の 算

出 に は F S TAT  v e r.  2 . 3 . 9 . 2  ( G o u d e t  2 0 0 2 )を 用 い た 。 ま た マ ー カ ー の 多

型 性 の 影 響 を 受 け な い F S T の 補 正 値 F’S T  ( M e i r m a n s  a n d  H e d r i c k  2 0 11 )

を G e n A l e x 6 . 5 ( P e a k a l l  a n d  S m o u s e  2 0 0 6 ,  2 0 1 2 )に よ り 算 出 し た 。 天 然

更 新 集 団 、 植 栽 集 団 、 大 陸 集 団 で 遺 伝 的 多 様 性 が 異 な る の か 評 価 す る た

め に 、F S TAT を 用 い て R S、H E、F I S お よ び F S T を 両 種 間 で 比 較 し 、1 0 0 0

回 の 無 作 為 化 検 定 に よ り 相 違 の 有 意 性 に つ い て 評 価 し た 。 地 理 的 距 離 と

集 団 分 化 の 関 係  ( I s o l a t i o n  b y  d i s t a n c e ,  I B D ,  Wr i g h t  1 9 4 3 )に つ い て は

R o u s s e t ( 1 9 9 7 )に 従 い 、 集 団 分 化 の 指 標 に ( F S T / 1 - F S T )を 用 い て 日 本 の 天

然 更 新 集 団 お よ び 日 本 の 天 然 更 新 集 団 と 大 陸 集 団 を あ わ せ て マ ン テ ル 検

定 を 行 っ た 。 地 理 的 距 離 の 算 出 お よ び マ ン テ ル 検 定 は G e n A l E x 6 . 5 を 用

い て 行 っ た 。 ま た 、 個 々 の 集 団 が 最 近 の ボ ト ル ネ ッ ク を 経 験 し た か 評 価

す る た め に 、 B o t t l e n e c k  v e r.  1 . 2 . 0 2  ( C o r n u e t  a n d  L u i k a r t  1 9 9 7 )を 用 い

て 無 限 対 立 遺 伝 子 モ デ ル ( I A M )お よ び 二 相 モ デ ル ( T P M ;ス テ ッ プ ワ イ ズ

変 異 モ デ ル 7 0 %、 無 限 対 立 遺 伝 子 モ デ ル 3 0 %と し た )を 用 い 、 Wi l c o x o n

検 定 で 検 証 し た 。 個 体 レ ベ ル の 遺 伝 構 造 を 評 価 す る た め に 、 P r i t c h a r d

ら ( 2 0 0 0 ) の ア ル ゴ リ ズ ム に 基 づ い て 開 発 さ れ た S T R U C T U R E 2 . 3 . 4  

( H u b i s  e t  a l .  2 0 0 9 )を 用 い て ベ イ ジ ア ン ク ラ ス タ リ ン グ を 行 い (以 下 、

S T R U C T U R E 解 析 )、ク ラ ス タ ー 数 K は 1 か ら 1 0、1 0 0 , 0 0 0 回 の b u r n - i n  

p e r i o d  の 後 、M a r k o v  c h a i n  M o n t e  C a r l o  シ ミ ュ レ ー シ ョ ン 1 0 0 , 0 0 0 回

と し た 。 S T R U C T U R E  H A RV E S T E R  ( E a r l  e t  a l .  2 0 1 2 )  を 用 い て Δ K  

( E v a n n o  e t  a l .  2 0 0 5 )  を 計 算 し 、 最 適 な ク ラ ス タ ー 数 を 推 定 し た 。   
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地

域  
林 分  

タ イ プ  集 団  
個

体

数  

 遺 伝 的 多 様 性  ボ ト ル ネ ッ ク 検 定  

 R S  H E  F I S  I A M  T P M  

日

本 

天然更新 

K K  5 1   4 . 4 4  0 . 6 5 7  0 . 1 6 4 *  0 . 2 8 1  0 . 9 2 2  
G O  1 3   4 . 9 8  0 . 6 8 2  0 . 0 1 1  0 . 0 0 8 * *  0 . 0 2 3 * *  

A R D  3 5   4 . 2 0  0 . 6 4 0  0 . 0 4 7  0 . 2 1 9  0 . 9 2 2  
K O  2 8   4 . 5 3  0 . 6 5 1  0 . 0 1 3  0 . 0 2 3  0 . 5 0 0  
K M  1 3   4 . 4 1  0 . 6 6 1  0 . 0 6 3  0 . 2 8 9  0 . 7 1 1  
T R  1 3   4 . 3 0  0 . 6 4 3  - 0 . 0 7 7  0 . 0 5 5  0 . 3 4 4  
K N  1 5   5 . 3 6  0 . 7 1 6  0 . 1 2 2  0 . 5 9 4  0 . 7 6 6  
Y R  1 1   4 . 4 4  0 . 6 5 9  0 . 0 3 4  0 . 2 8 1  0 . 5 0 0  
K Z  1 5   4 . 7 1  0 . 6 6 8  0 . 0 7 4  0 . 4 6 9  0 . 8 5 2  
Y S  1 2   4 . 6 3  0 . 6 6 6  0 . 0 8 9  0 . 2 1 9  0 . 4 2 2  
T H  6   5 . 7 1  0 . 7 5 5  - 0 . 0 0 9  0 . 6 5 6  0 . 7 1 1  
S M  1 0   5 . 4 6  0 . 7 4 1  - 0 . 0 2 1  0 . 5 3 1  0 . 7 1 1  
O G  1 9   4 . 7 4  0 . 6 6 4  0 . 0 2 8  0 . 0 7 8  0 . 7 1 9  
T G  8   4 . 7 1  0 . 6 6 6  0 . 0 8 8  0 . 4 2 2  0 . 7 8 1  
S K  1 4   4 . 5 0  0 . 6 5 2  0 . 0 6 1  0 . 2 1 9  0 . 5 7 8  
M K  1 4   4 . 6 6  0 . 6 7 7  0 . 0 6 6  0 . 4 0 6  0 . 8 1 3  
GK 2 0   4 . 7 1  0 . 6 3 7  0 . 0 1 4  0 . 6 5 6  0 . 9 7 7  

 計  2 9 7   4 . 7 3 6  0 . 6 6 4  0 . 0 6 0    

人工林 

IW 39  3 . 7 5  0 . 5 9 2  - 0 . 0 3 7  0 . 0 1 6 * *  0 . 2 1 9  
MF 32  4 . 8 6  0 . 6 8 2  0 . 1 7 5 *  0 . 5 9 4  0 . 8 5 2  
MA 47  4 . 4 0  0 . 6 5 1  0 . 0 8 0  0 . 0 1 6 * *  0 . 5 0 0  
MS 22  4 . 6 6  0 . 6 4 4  0 . 0 6 0  0 . 4 2 2  0 . 7 1 9  
TT 48  4 . 6 2  0 . 6 7 8  - 0 . 0 1 0  0 . 0 0 8 * *  0 . 3 4 4  
TM 47  4 . 7 5  0 . 6 6 8  - 0 . 0 1 5  0 . 0 7 8  0 . 9 4 5  
TI 47  4 . 5 1  0 . 6 4 7  0 . 0 4 2  0 . 2 1 9  0 . 7 8 1  
TU 48  4 . 8 3  0 . 6 7 7  0 . 0 6 2  0 . 2 1 9  0 . 7 8 1  
GT 29  4 . 9 7  0 . 6 9 3  0 . 1 1 3  0 . 8 1 3  0 . 9 8 8  
GM 47  4 . 9 3  0 . 6 8 5  0 . 1 3 3 *  0 . 2 8 9  0 . 7 6 6  
TO 48  4 . 8 1  0 . 6 7 8  0 . 0 6 9  0 . 2 8 1  0 . 9 4 5  
IZ 40  4 . 3 3  0 . 6 4 0  0 . 0 3 3  0 . 5 0 0  0 . 9 6 1  
IO 10  4 . 9 6  0 . 7 0 0  0 . 2 5 6 *  0 . 2 1 9  0 . 6 5 6  
YY 48  4 . 4 3  0 . 6 6 0  0 . 0 3 4  0 . 0 1 6 * *  0 . 7 1 9  
YK 46  4 . 7 0  0 . 6 7 4  - 0 . 0 4 8  0 . 0 5 5  0 . 4 2 2  
ME 48  4 . 4 6  0 . 6 6 3  0 . 0 9 9  0 . 0 5 5  0 . 4 6 9  
KY 48  5 . 3 1  0 . 7 3 1  0 . 1 5 0 *  0 . 3 4 4  0 . 9 4 5  
HY 47  5 . 1 9  0 . 7 2 5  0 . 0 6 0  0 . 0 5 5  0 . 7 6 6  
WK 44  4 . 9 9  0 . 6 9 5  0 . 1 3 0  0 . 2 3 4  0 . 9 8 0  
WM 31  4 . 5 2  0 . 6 5 4  0 . 0 6 1  0 . 1 8 8  0 . 7 1 1  
YA 48  4 . 8 2  0 . 6 7 6  - 0 . 0 0 4  0 . 2 8 9  0 . 8 5 2  
EH 48  4 . 6 7  0 . 6 6 3  0 . 1 0 1  0 . 3 4 4  0 . 7 8 1  
FU 43  4 . 8 2  0 . 6 5 2  0 . 0 8 4  0 . 4 2 2  0 . 9 6 1  
OH 48  4 . 8 9  0 . 6 6 5  0 . 1 2 8 *  0 . 3 4 4  0 . 9 6 1  
OK1 48  4 . 5 1  0 . 6 6 1  0 . 0 7 2  0 . 0 0 8 *  0 . 9 2 2  
OK2 48  4 . 6 5  0 . 6 6 1  0 . 0 4 1  0 . 3 4 4  0 . 7 1 9  
KS 48  4 . 9 7  0 . 6 7 8  0 . 0 4 9  0 . 6 5 6  0 . 9 9 2  
KH 47  5 . 2 9  0 . 6 9 2  0 . 0 3 8  0 . 3 4 4  0 . 9 6 1  

  計  1194  4 . 7 3 5  0 . 6 6 9  0 . 0 6 3    

 

 

表 3- 5  解 析 に 用 い た ク ヌ ギ 58 集 団 の 地 域 、 林 分 タ イ プ 、 集 団 名 、
サ ン プ ル 個 体 数 、核 SSR マ ー カ ー 7 座 の 解 析 よ る 遺 伝 的 多 様
性 及 び ボ ト ル ネ ッ ク 検 定 の 結 果  
集 団 名 は 葉 緑 体 と 同 じ で あ る  



35 
 

 

地

域  
林 分  

タ イ プ  集 団  
個

体

数  
 

遺伝的多様性 ボトルネック検定 

R S  H E  F I S  I A M  T P M  

大

陸 
天然更新 

SA 41  4 . 8 0  0 . 6 8 4  0 . 1 0 1  0 . 2 8 9  0 . 9 7 3  
SU 47  5 . 2 3  0 . 7 2 0  0 . 0 8 3  0 . 6 5 6  0 . 9 9 2  
F 50  5 . 1 1  0 . 6 9 2  0 . 0 9 2  0 . 8 5 2  1 . 0 0 0  

CD 49  4 . 7 4  0 . 6 6 8  0 . 0 5 4  0 . 4 6 9  0 . 8 1 3  
CH 49  4 . 7 8  0 . 6 8 1  0 . 0 7 7  0 . 5 9 4  0 . 7 6 6  
SG 46  4 . 9 3  0 . 6 7 9  0 . 0 3 1 *  0 . 2 8 1  0 . 7 8 1  
GE 46  4 . 8 6  0 . 6 7 6  0 . 1 1 6  0 . 7 1 1  0 . 9 9 6  
HA 39  4 . 3 7  0 . 6 5 7  0 . 0 1 8  0 . 0 3 9 *  0 . 7 6 6  
KW 28  5 . 2 2  0 . 7 3 8  0 . 0 5 7  0 . 0 3 9 *  0 . 9 7 3  
Che 14  4 . 9 7  0 . 6 7 7  0 . 0 4 1  0 . 2 1 9  0 . 5 0 0  
XI 54  4 . 6 3  0 . 6 5 2  0 . 1 0 0  0 . 4 2 2  0 . 9 7 7  
MI 47  3 . 9 0  0 . 5 8 7  0 . 0 5 9  0 . 3 4 4  0 . 9 6 1  
DA 51  4 . 3 3  0 . 6 3 8  0 . 0 4 3  0 . 2 3 4  0 . 8 5 2  

  計  541  4 . 7 5 9  0 . 6 6 8  0 . 0 7 1    

 

 

 

3 - 3 - 2  結 果  

集 団 の 遺 伝 的 多 様 性  

核 S S R マ ー カ ー 7 座 を 用 い て ク ヌ ギ 天 然 更 新 集 団 2 9 7 個 体 、人 工 林 集

団 11 9 4 個 体 、 大 陸 集 団 5 4 1 個 体 の 解 析 を 行 っ た 結 果 、 全 2 0 3 2 個 体 (表

3 - 5 )の デ ー タ を 得 る こ と が で き た 。 各 集 団 の 遺 伝 的 多 様 性 の 指 標 の 平 均

は 天 然 更 新 集 団 で R s = 4 . 7 3 6、 H E = 0 . 6 6 4、 人 工 林 集 団 で R s  = 4 . 7 3 5、 H E  

= 0 . 6 6 9、 大 陸 集 団 で R s  = 4 . 7 5 9、 H E  = 0 . 6 6 8 で あ り (表 3 - 5 )、 ３ つ の グ ル

ー プ に 有 意 な 差 は 見 ら れ な か っ た 。 ま た 、 近 交 係 数 F I S は 、 天 然 更 新 集

団 が 0 . 0 6 0、 人 工 林 集 団 が 0 . 0 6 3、 大 陸 集 団 が 0 . 0 7 1 で あ り 、 各 集 団 ご

と に 見 る と 天 然 更 新 集 団 の う ち 1 集 団 、人 工 林 集 団 の う ち 5 集 団 、大 陸

集 団 で 1 集 団 が ０ か ら 有 意 に 大 き か っ た 。  

最 近 の ボ ト ル ネ ッ ク に つ い て は I A M モ デ ル 下 で は 、天 然 更 新 集 団 が 1

集 団 、人 工 林 集 団 が 5 集 団 、大 陸 集 団 で 1 集 団 で ボ ト ル ネ ッ ク を 検 出 し 、

T P M モ デ ル で は ボ ト ル ネ ッ ク が 検 出 さ れ た 集 団 は 天 然 更 新 集 団 の G O の

み で あ っ た (表 3 - 5 )。  

日 本 の 天 然 更 新 集 団 は 、 緯 度 、 経 度 と 遺 伝 的 多 様 性 の 指 標 R s、 H E と

の 間 に 相 関 関 係 は な く 、ク ラ イ ン は 見 ら れ な か っ た 。一 方 、大 陸 集 団 は 、

表 3- 5  つ づ き  

R S ア レ リ ッ ク リ ッ チ ネ ス ( 6 個 体 ) ;   H E  ヘ テ ロ 接 合 度 の 期 待 値 ;  F I S 近 交 係 数 ;  *  F I S

が 有 意 に 0 よ り 大 き い p < 0 . 0 5 ;  * *  有 意 な ボ ト ル ネ ッ ク が 検 出 さ れ た p < 0 . 0 5  
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R s、 H E と も 緯 度 と 有 意 な 負 の 相 関 (図 3 - 6、 図 3 - 7 )、 経 度 と 有 意 な 正 の

相 関 が あ っ た (図 3 - 8、図 3 - 9 )。す な わ ち 北 西 に あ る 集 団 ほ ど 遺 伝 的 な 多

様 性 が 低 か っ た 。  
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図 3 - 6  ク ヌ ギ の 大 陸 1 3 集 団 の 緯 度 と ア レ リ ッ ク リ ッ チ ネ ス ( R S )
の 関 係  
緯 度 と R S に 負 の 相 関 が あ っ た ( p < 0 . 0 5 )  

図 3 - 7  ク ヌ ギ の 大 陸 1 3 集 団 の 緯 度 と H E の 関 係  
緯 度 と R S に 負 の 相 関 が あ っ た ( p <0 .0 5 )  



37 
 

 
 

 

 

 

 
 

 

 

 

0.0

1.0

2.0

3.0

4.0

5.0

6.0

114.0 116.0 118.0 120.0 122.0 124.0 126.0 128.0 130.0

0.400

0.450

0.500

0.550

0.600

0.650

0.700

0.750

0.800

114.0 116.0 118.0 120.0 122.0 124.0 126.0 128.0 130.0

経 度  

経 度  

R
S

 
H

E
 

図 3 - 9  ク ヌ ギ の 大 陸 1 3 集 団 の 経 度 と H E の 関 係  
緯 度 と H E に 正 の 相 関 が あ っ た ( p < 0 . 0 1 )  

図 3 - 8  ク ヌ ギ の 大 陸 1 3 集 団 の 経 度 と ア レ リ ッ ク リ ッ チ ネ ス ( R S )
の 関 係   
経 度 と R S に 正 の 相 関 が あ っ た ( p < 0 . 0 1 )  
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集 団 間 分 化 と 集 団 間 の 遺 伝 的 な 関 係  

集 団 間 分 化 の 指 標 で あ る 分 化 指 数 F S T (ま た は F ’ S T )は 、 天 然 更 新 集 団

が 0 . 0 2 7 ( 0 . 0 8 1 )、人 工 林 集 団 が 0 . 0 2 6 ( 0 . 0 8 0 )、大 陸 集 団 で は 0 . 0 2 4 ( 0 . 0 7 5 )

で あ り い ず れ の F S T も 小 さ い が 有 意 で あ っ た ( p < 0 . 0 0 1 )。ま た F S T の 値 に

３ つ の グ ル ー プ 間 で 有 意 な 違 い は な か っ た 。  

I B D に つ い て は 、日 本 の 天 然 更 新 集 団 の み 、ま た は 日 本 の 天 然 更 新 集

団 と 大 陸 集 団 を 合 わ せ て 解 析 し た 場 合 に も 集 団 間 の 地 理 的 距 離 と 遺 伝 的

距 離 に 有 意 に 正 の 相 関 が み ら れ 、 地 理 的 に 近 い 集 団 ほ ど 遺 伝 的 に 近 い こ

と が 示 さ れ た (図 3 - 1 0 )。  

 

 

 

 

 

 

y = 0.0069x - 0.0152 
R² = 0.1338 

-0.02
-0.01
0.00
0.01
0.02
0.03
0.04
0.05
0.06
0.07
0.08

0.0 1.0 2.0 3.0 4.0 5.0 6.0 7.0 8.0

y = 0.0121x - 0.0495 
R² = 0.1903 

-0.04
-0.02
0.00
0.02
0.04
0.06
0.08
0.10
0.12
0.14
0.16

0.0 1.0 2.0 3.0 4.0 5.0 6.0 7.0 8.0 9.0

F
S

T
/(

1-
F

S
T

) 
F

S
T

/(
1-

F
S

T
) 

L n  D i s t a n c e ( K m )  
図 3 - 1 0  集 団 間 の 地 理 的 距 離 と 遺 伝 的 距 離 の 関 係 ( I BD )  

( a ) 日 本 の 天 然 更 新 1 7 集 団 お よ び ( b ) 日 本 の 天 然 更 新 1 7 集 団 と  
大 陸 1 3 集 団 の 計 3 0 集 団  
い ず れ も 地 理 的 距 離 と 遺 伝 的 距 離 に 有 意 な 相 関 が あ っ た p < 0 . 0 1 )  

(a)  

(b)  
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集 団 間 の 関 係 は 、 日 本 の 天 然 更 新 集 団 と 大 陸 集 団 を 合 わ せ て

S T R U C T U R E 解 析 を 行 っ た 場 合 、 事 後 確 率 は K＝ 4 ま で 高 く な り 、 Δ K

は K＝ 2 で 最 も 大 き く な っ た (図 3 - 11 )。K = 2～ 4 は い ず れ も 、中 国 の 1 集

団 が 他 の 集 団 と は 明 確 に 異 な る ク ラ ス タ ー に 属 し た 。K = 3 で 東 日 本 に 多

い 紫 の ク ラ ス タ ー 2 が 西 日 本 の 集 団 に な る と 割 合 が 下 が り 、 大 陸 集 団 で

は さ ら に 低 い 割 合 に な っ た 。 こ の と き 、 そ れ ぞ れ の ク ラ ス タ ー の F S T は

ク ラ ス タ ー 1 (水 色 )で 0 . 0 0 0 3、ク ラ ス タ ー 2 (紫 )で 0 . 11 0 6、ク ラ ス タ ー 3 (オ

レ ン ジ )で 0 . 3 5 9 3 で あ り 、 東 日 本 で 多 い ク ラ ス タ ー 1 よ り ク ラ ス タ ー 2

の 方 が 小 さ か っ た 。  

ま た 、 人 工 林 集 団 を 加 え た ク ヌ ギ 全 集 団 を 解 析 し た 場 合 、 事 後 確 率 は

K＝ 6 ま で 高 く な り 、Δ K は K＝ 2 で 最 も 大 き く な っ た (図 3 - 1 2 )。K = 2 を

見 る と 、 西 日 本 に 行 く ほ ど 橙 色 の ク ラ ス タ ー 割 合 が 増 え て い く 。 例 外 が

あ っ て も 、 人 工 林 集 団 も 同 じ 傾 向 が あ る 。 K = 2 の 時 ク ラ ス タ ー 1 (水 色 )、

2  (オ レ ン ジ )の F S T は そ れ ぞ れ 0 . 0 0 5 7、 0 . 0 0 3 2 で あ り 、東 日 本 で 多 い ク

ラ ス タ ー 1 よ り ク ラ ス タ ー 2 の 方 が 小 さ か っ た 。  

 



40 
 

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図 3 - 1 1  ク ヌ ギ の 日 本 の 天 然 更 新 集 団 お よ び 大 陸 集 団 の ベ イ ズ ク ラ ス
タ リ ン グ 結 果  
( a ) 対 数 確 率 お よ び ( b ) Δ K の 変 化 ( c ) K＝ 2 お よ び K＝ 3 、K＝ 4 に お
け る 各 個 体 ご と の ク ラ ス タ ー の 混 合 割 合  
K = 3 の 時 ク ラ ス タ ー 1 (   ) 、 2 (   ) 、 3 (   ) の F S T は そ れ ぞ れ
0 . 0 0 0 3 、 0 . 1 1 0 6 、 0 . 3 5 9 3  
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図 3 - 1 2  日 本 の ク ヌ ギ 天 然 更 新 集 団 、人 工 林 集 団 お よ び 大 陸 集 団 の ベ イ
ズ ク ラ ス タ リ ン グ 結 果  
( a ) 対 数 確 率 お よ び ( b ) Δ K の 変 化 ( c ) K＝ 3 お よ び K＝ 4 、K＝ 6 に お
け る 各 個 体 ご と の ク ラ ス タ ー の 混 合 割 合 。 K = 2 の 時 ク ラ ス タ ー
1 (   ) 、 2  (   ) の F S T は そ れ ぞ れ 0 . 0 0 5 7、 0 . 0 0 3 2  

東 日 本  西 日 本  

大 陸  

東 日 本  西 日 本  

天 然 更 新  人 工 林  
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主 座 標 分 析 の 結 果 を 図 3 - 1 3 に 示 す 。 日 本 の 天 然 更 新 集 団 と 人 工 林 集

団 の う ち 西 日 本 に 位 置 す る も の と 大 陸 集 団 (中 国 の 1 集 団 を 除 く )は 、 お

お む ね ま と ま っ て い た 。 一 方 、 東 日 本 の 天 然 更 新 集 団 と 植 栽 集 団 は 、 互

い に 分 散 し て は い る も の の 、 主 成 分 １ が 正 の 値 を と る 集 団 が ほ と ん ど で

あ り 、 負 の 値 を 取 る 西 日 本 の 集 団 と は 異 な っ た 。  
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主座標１ 

図 3 - 1 3  ク ヌ ギ 5 9 集 団 間 の ペ ア ワ イ ズ F S T に 基 づ く 主 座 標 分 析 結 果  
日 本 の 天 然 更 新 1 8 集 団 ( 黄 )、人 工 林 2 8 集 団 ( 青 )、大 陸 1 3 集 団 ( 赤 ) 、
東 日 本 2 1 集 団 ( 〇 )、 西 日 本 及 び 大 陸 集 団 3 7 集 団 ( ◇ )  
主 座 標 1 が 正 の 範 囲 に 主 に 東 日 本 集 団 が 、 負 の 範 囲 に 西 日 本 お よ び 大
陸 集 団 が 位 置 し た  
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3 - 3 - 3  考 察  

ク ヌ ギ の 核 D N A の 遺 伝 的 多 様 性  

日 本 集 団 は 天 然 更 新 集 団 ま た は 人 工 林 集 団 に 限 ら ず 同 程 度 の 遺 伝 的

多 様 性 を 保 持 し て お り 、ま た 大 陸 集 団 と 多 様 性 は 同 程 度 で あ っ た 。ま た 、

最 近 の 明 ら か な ボ ト ル ネ ッ ク を 受 け た 集 団 は 東 北 の 1 集 団 の み で あ っ た 。

ボ ト ル ネ ッ ク テ ス ト に よ り 創 始 者 効 果 な ど 分 布 変 遷 の 過 程 で 急 激 な 個 体

数 の 減 少 を 経 験 し た 集 団 が 検 出 さ れ る (コ ナ ラ O h s a w a  e t  a l .  2 0 11、ヤ チ

ダ モ H u  e t  a l .  2 0 1 0 )。 し た が っ て 、 日 本 集 団 は 強 い ボ ト ル ネ ッ ク を 受 け

極 端 に 個 体 数 を 減 ら し た 履 歴 は な い と 考 え ら れ た 。 ま た 、 大 陸 集 団 に は

地 理 的 ク ラ イ ン が あ っ た に も か か わ ら ず 、 日 本 の 天 然 更 新 集 団 に は ク ラ

イ ン が な か っ た 。 日 本 産 天 然 樹 種 に は 北 東 ほ ど 変 異 が 減 少 す る ク ラ イ ン

が 見 ら れ る も の が あ り ( e g .  ウ ダ イ カ ン バ Ts u d a  a n d  I d e  2 0 0 5 ;  ブ ナ

H i r a o k a  a n d  To m a r u  2 0 0 9 )、北 東 へ 分 布 拡 大 し た 時 に 生 じ た 創 始 者 効 果

か 、 最 終 氷 期 の ボ ト ル ネ ッ ク 、 あ る い は 両 方 と 考 え ら れ て い る ( 戸 丸

2 0 1 3 )。 地 理 的 ク ラ イ ン も ボ ト ル ネ ッ ク も な い ク ヌ ギ は 十 分 な 個 体 数 を

保 持 し た ま ま 最 終 氷 期 以 降 分 布 を 拡 大 し た と 考 え ら れ る 。 大 陸 集 団 で 検

出 さ れ た ク ラ イ ン は 、 多 様 性 が 低 い 3 集 団 、 す な わ ち 緯 度 の 高 い 中 国 の

3 集 団 の 影 響 が 大 き く 、 韓 国 国 内 で は 、 ク ラ イ ン は 検 出 さ れ な か っ た 。

し た が っ て 、 大 陸 で は 北 方 集 団 で 遺 伝 的 多 様 性 が 低 く 、 他 の 中 国 産 落 葉

広 葉 樹 で 考 察 さ れ て い る よ う に ( H u  e t  a l .  2 0 1 0 ;  L i u  e t  a l .  2 0 1 4 )、 分 布

拡 大 の 際 の 創 始 者 効 果 の 可 能 性 が あ る 。  

日 本 の 天 然 更 新 集 団 は 1 集 団 を 除 き 任 意 交 配 集 団 と み な せ た が 、人 工

林 集 団 は 有 意 に F I S が 0 よ り 大 き い も の が 4 集 団 あ っ た 。人 工 林 集 団 は 、

個 体 数 が 少 な い 林 な ど で 近 親 交 配 し た 種 子 が 用 い ら れ た 可 能 性 が あ る 。  

 

遺 伝 構 造  

日 本 の 天 然 更 新 集 団 間 の 分 化 係 数 F ’ S T  は 0 . 0 8 1 で あ り 、 あ る 程 度 の

集 団 間 分 化 が み ら れ た 。 こ れ は 日 本 産 重 力 散 布 樹 種 の ミ ズ ナ ラ の 本 州 中

部 以 北 集 団 と 同 程 度 で あ り G ’ S T  = 0 . 0 9 0  ( O h s a w a  e t  a l .  2 0 11 )、分 布 域 全

体 を 網 羅 し た ブ ナ G ’ S T  = 0 . 1 6 8  ( H i r a o k a  a n d  To m a r u  2 0 0 9 )よ り 低 か っ
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た 。  

S T U C T U R E 解 析 で 中 部 地 域 を 境 目 と し て 東 日 本 と 西 日 本 ＋ 大 陸 と 二

つ の グ ル ー プ に 分 か れ る 構 造 が あ っ た 。 さ ら に ペ ア ワ イ ズ F S T に 基 づ く

主 座 標 分 析 で も 同 様 の 傾 向 が 見 ら れ た 。 東 日 本 集 団 と 西 日 本 集 団 の 遺 伝

的 多 様 性 の 指 標 お よ び 遺 伝 的 分 化 係 数 F S T に 違 い が な い か 検 証 し た と こ

ろ 、 R S が 有 意 に 東 日 本 集 団 で 低 く ( p < 0 . 0 5 )、有 意 で は な い が F S T が 東 日

本 で 高 か っ た 。 西 日 本 で 遺 伝 的 多 様 性 が 高 い 落 葉 広 葉 樹 は こ れ ま で に も

報 告 さ れ て お り (ナ ラ ガ シ ワ 、コ ナ ラ S a n  e t  a l .  2 0 1 7、ブ ナ H i r a o k a  a n d  

To m a r u  2 0 0 9 )、 こ れ は 第 四 紀 の 氷 期 ・ 間 氷 期 の 気 候 変 動 化 に お い て も 、

西 日 本 で は 落 葉 広 葉 樹 の 集 団 が 比 較 的 安 定 的 に 維 持 さ れ て き た こ と に よ

る と 考 え ら れ て い る (戸 丸  2 0 1 3 )。ク ヌ ギ も こ れ ら の 種 と 同 様 に 、氷 期 に

西 日 本 に 生 育 し て い た と 考 え ら れ る 。 こ れ は Z h a n g  e t  a l .  2 0 1 4 の エ コ

ロ ジ カ ル ニ ッ チ モ デ リ ン グ で 最 終 氷 期 に は 日 本 列 島 に ク ヌ ギ の 生 育 適 地

が な か っ た か 、 あ っ て も 西 日 本 の ご く 一 部 で あ っ た こ と と 一 致 す る 。 し

か し 、 上 記 の 樹 種 や 西 日 本 の み に 分 布 す る ス ダ ジ イ ( A o k i  e t  a l .  2 0 1 4 )で

は よ り 南 の 集 団 で 遺 伝 的 多 様 性 が 高 い ク ラ イ ン が 存 在 し て い る が 、 ク ヌ

ギ は ク ラ イ ン が 存 在 し な か っ た 。 こ の こ と は 、 ク ヌ ギ の 分 布 拡 大 様 式 が

こ れ ら の 種 と は 異 な っ て い る 可 能 性 を 示 唆 す る 。 一 方 で 、 東 日 本 集 団 の

み で は I B D は 存 在 し て い な か っ た が 、西 日 本 集 団 の み で は 存 在 し て お り

(図 3 - 1 4 )、S T R U C T U R E 解 析 で も 東 日 本 ク ラ ス タ ー は 西 日 本 ク ラ ス タ ー

よ り F S T が 高 く 、 東 日 本 ク ラ ス タ ー の 方 が 遺 伝 的 浮 動 の 影 響 を よ り 強 く

受 け て い る と 考 え ら れ た 。 こ れ ら の こ と か ら 、 西 日 本 集 団 の 方 が 安 定 的

に 集 団 を 維 持 し て き た が 、 東 日 本 で は 、 地 理 的 に 徐 々 に 分 布 拡 大 が 進 ん

だ の で は な く 、 ラ ン ダ ム に 飛 び 石 的 に 集 団 が 形 成 さ れ 、 そ れ が 集 団 間 の

分 化 の 程 度 が 高 い こ と に も 反 映 し て い る と 推 察 さ れ る 。  

こ の 東 西 に 分 か れ る 傾 向 は 人 工 林 集 団 で も 同 様 で あ る 。 し た が っ て 、

人 工 林 集 団 は 、 天 然 更 新 集 団 と 同 じ よ う な 歴 史 的 経 歴 を 持 っ て お り 、 地

域 の 天 然 更 新 集 団 の 種 子 を 基 に 人 工 林 が 造 成 さ れ た 、 あ る い は 逆 に 人 工

林 集 団 の 逸 出 個 体 が 天 然 更 新 集 団 の も と に な っ て い る と 考 え ら れ る 。  

大 陸 集 団 は お お む ね 一 つ の グ ル ー プ に な っ た が 、 S T R U C T U R E 解 析 、
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主 座 標 分 析 、 い ず れ も 集 団 M I が 異 な る 遺 伝 的 グ ル ー プ に 属 し た 。 こ の

集 団 M I は 、 最 も 内 陸 に あ り 、 遺 伝 的 多 様 性 も 著 し く 低 い 。 ほ か の 大 陸

集 団 と は 、 分 布 の 拡 大 ル ー ト が 異 な り 、 遺 伝 子 流 動 も 起 こ っ て い な い 可

能 性 が 示 唆 さ れ る 。  
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図 3 - 1 4  ク ヌ ギ の 日 本 の 天 然 更 新 集 団 間 の 地 理 的 距 離 と 遺 伝 的 距 離 の
関 係 ( I BD )  
( a ) 東 日 本 の 天 然 更 新 6 集 団 お よ び ( b ) 西 日 本 の 天 然 更 新 1 1 集 団  
西 日 本 の 天 然 更 新 集 団 で 地 理 的 距 離 と 遺 伝 的 距 離 に 有 意 な 相 関 が
あ っ た ( p < 0 . 0 5 )  

(a)  

(b)  
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3 - 4  考 察  

3 - 4 - 1  日 本 産 ク ヌ ギ の 遺 伝 構 造  

葉 緑 体 D N A 解 析 で 、 日 本 の 天 然 更 新 集 団 と 人 工 林 集 団 と も 、 九 州 地

方 か ら 東 北 地 方 ま で 広 範 囲 に 同 じ ハ プ ロ タ イ プ が 分 布 し て お り 、 ほ と ん

ど の 集 団 が そ の ひ と つ の ハ プ ロ タ イ プ に 固 定 さ れ て い る と い う 、 特 異 な

遺 伝 的 な 特 徴 を 検 出 し た 。 ク ヌ ギ は 急 速 に 分 布 を 拡 大 し 、 そ の 後 十 分 な

時 間 を 経 て い な い と 考 え ら れ る 。一 方 、核 S S R 解 析 の 結 果 で は 、ク ヌ ギ

は 過 去 の 分 布 変 遷 に お い て 個 体 数 が 極 端 に 減 少 す る こ と は な か っ た と 考

え ら れ た 。 さ ら に 、 核 D N A で 西 日 本 で は 遺 伝 的 多 様 性 が 高 い 樹 種 は し

ば し ば 見 ら れ 、 ク ヌ ギ も そ れ ら の 種 と 同 様 に 氷 期 の レ フ ュ ー ジ ア が 西 日

本 に 存 在 し て い た と 考 え ら れ た 。 さ ら に 、 日 本 の 天 然 更 新 集 団 お よ び 人

工 林 集 団 を 含 め て 一 定 の 地 域 性 が あ り 、西 日 本 と 大 陸 集 団 (中 国 の M I を

除 く )は 遺 伝 的 に ま と ま り が 見 ら れ る 一 方 、東 日 本 の 集 団 は 祖 先 集 団 は 共

通 す る と 考 え ら れ る も の の 、 現 在 個 々 の 集 団 が 遺 伝 的 に 非 常 に ば ら つ き

が 高 か っ た 。 西 日 本 に レ フ ュ ー ジ ア が 存 在 し た と 考 え る の は 、 E N M  

( Z h a n g  e t  a l .  2 0 1 5 ) の 結 果 か ら も 妥 当 で あ り 、 E N M や 花 粉 分 析 結 果

( Ts u k a d a  1 9 8 5 )か ら 特 に 九 州 地 方 周 辺 に 存 在 す る と 考 え ら れ る 。  

し た が っ て 、 葉 緑 体 D N A と 核 D N A の 結 果 を 総 合 す る と 、 ク ヌ ギ は

西 日 本 の ご く 一 部 、 お そ ら く 九 州 地 方 周 辺 、 の レ フ ュ ー ジ ア に 生 育 し て

い た が 、 そ の 後 、 東 北 地 方 ま で 急 速 に 分 布 を 拡 大 し た 。 そ の 過 程 で 、 個

体 数 を 極 端 に 減 ら す こ と は な か っ た 。 特 に 東 日 本 か ら 東 北 地 方 ま で 拡 大

し た 際 に は 、 系 統 的 で は な く 、 ば ら ば ら に 集 団 が 形 成 さ れ て い っ た と 考

え ら れ る 。  
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第 四 章  日 本 産 ア ベ マ キ の 遺 伝 構 造  

 

4 - 1  は じ め に  

ア ベ マ キ の 遺 伝 構 造 に 関 す る 研 究 と し て は 、 本 州 中 部 以 西 の 日 本 集 団

を 含 め た 東 ア ジ ア の 集 団 遺 伝 構 造 に 関 す る 葉 緑 体 D N A シ ー ク エ ン ス に

よ る 研 究 ( C h e n  e t  a l .  2 0 1 2 )が あ る 。こ の 研 究 で は 、東 ア ジ ア 全 体 で 弱 い

系 統 地 理 学 的 構 造 が あ る が 、 中 国 の 中 東 部 は 他 の 地 域 よ り ハ プ ロ タ イ プ

数 が 多 く 有 意 な 構 造 が あ る こ と が 示 さ れ た 。 そ の 中 で 、 日 本 集 団 は 6 集

団 解 析 さ れ て い る が 、 研 究 全 体 で 2 6 個 と 多 数 の ハ プ ロ タ イ プ が 検 出 さ

れ た に も 関 わ ら ず 、 日 本 集 団 は 全 て 同 一 の 葉 緑 体 ハ プ ロ タ イ プ に 固 定 さ

れ お り 、 ボ ト ル ネ ッ ク か 創 始 者 効 果 が 働 い た こ と が 示 さ れ た 。 一 般 に 葉

緑 体 S S R は 塩 基 置 換 に 比 べ 突 然 変 異 率 が 高 い ( B a g n o l i  e t  a l .  2 0 1 6 )。 そ

の た め 、 葉 緑 体 D N A シ ー ケ ン ス で は 検 出 さ れ な い 変 異 も 葉 緑 体 S S R マ

ー カ ー を 用 い れ ば 検 出 さ れ る 可 能 性 が あ る 。 そ こ で 、 本 研 究 で は 日 本 産

の ア ベ マ キ に つ い て 核 S S R お よ び 葉 緑 体 S S R マ ー カ ー を 用 い て 遺 伝 構

造 を 明 ら か に す る こ と を 目 的 と し た 。  

 

4 - 2  材 料 と 方 法  

4 - 2 - 1 サ ン プ ル 採 取  

ア ベ マ キ の 山 地 林 、河 畔 林 の 天 然 更 新 集 団 お よ び 植 栽 集 団 の 計 ７ 集 団

に 生 育 す る 個 体 か ら 葉 を 採 取 し 、 シ リ カ ゲ ル を 入 れ た ビ ニ ー ル 袋 に 個 別

に 入 れ 乾 燥 し た 。 西 日 本 の ア ベ マ キ は 、 確 実 に 天 然 更 新 と 考 え ら れ る 林

木 遺 伝 子 資 源 保 存 林 と 河 畔 林 を 採 取 し た た め 集 団 ご と の 個 体 数 が 少 な

く な っ た 。 山 形 県 の 集 団 S Y は 、 里 山 林 で あ る が 植 栽 木 に 起 因 す る 可 能

も あ る た め 由 来 不 詳 と し た 。ア ベ マ キ の 集 団 O I と 集 団 S M V は ク ヌ ギ と

同 所 的 に 生 育 し て い た 。対 照 と し た ク ヌ ギ は 河 畔 林 の 2 集 団 お よ び 山 地

林 の 1 集 団 の 天 然 更 新 集 団 を 用 い た 。各 集 団 の 位 置 お よ び 採 取 個 体 数 を

図 4 - 1 お よ び 表 4 - 1 に 示 す 。 乾 燥 し た 葉 は D N A 抽 出 ま で 、 室 温 で 保 管

し た 。  
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種 集団名 所在地 
林分 

タイプ 
北緯 東経 個体数 RS HE FIS 

ボトルネック検定 

IAM TPM 

アベマキ 

SY 山形 由来不詳 38◌15’ 140◌21’ 32 4.66 0.721 0.051 0.0055 0.492 

OI1 静岡 河畔林 34◌53’ 138◌05’ 7 4.22 0.639 -0.073 0.570 0.910 

ST 愛知 人工林 35◌14’ 137◌04’ 45 4.79 0.698 0.073 0.557 0.084 

YRV 京都 河畔林 35◌30’ 135◌17’ 20 4.46 0.659 0.061 0.492 0.275 

SMV1 岡山 山地林 2 34◌53’ 133◌25’ 6 4.80 0.747 0.018 0.160 0.432 

KM 広島 山地林 2 34◌55’ 132◌56’ 24 4.32 0.681 -0.021 0.0325 0.846 

AD 広島 河畔林 34◌26’ 133◌24’  9 4.82 0.694 0.119 0.492 0.770 

7 集団合計     143 4.58 0.6943 0.047   

クヌギ 

GO 

ARD 

宮城 

埼玉 

河畔林 

河畔林 

38◌45’ 

36◌07’ 

141◌23’ 

139◌19’ 

12 

35 

4.55 

4.06 

0.601 

0.627 

-0.012 

0.1234 

  

SM 岡山 山地林 34◌53’ 133◌25’  10 4.78 0.661 0.010   

3 集団合計     57 4.47 0.6303 0.078   

表 4-1 解析に用いたアベマキ 7 集団および対照に用いたクヌギ３集団の所在地、林分タイプ、緯度、経度、採取した個体数および
核 SSR マーカー10 座で解析した遺伝的多様性の指標およびアベマキ集団のボトルネック検定結果 

RS アレリックリッチネス(6 個体); HE ヘテロ接合度の期待値;  FIS 近交係数; 1 アベマキとクヌギが同所的に生育;  2 遺伝子資源保存林; 3 有意に
差がある(p<0.05);  4 有意に 0 より大きい(p<0.05);  5 有意なボトルネックが検出された(p<0.05) 
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図 4 – 1  サ ン プ リ ン グ を 行 っ た ア ベ マ キ ７ 集 団 お よ び ク ヌ ギ ３ 集 団 の 位 置  
白 丸 は ア ベ マ キ 集 団 、 黒 丸 は ク ヌ ギ 集 団 、 二 重 丸 は 両 種 の 集 団 を 示 す  
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4 - 2 - 2  D N A 解 析  

乾 燥 し た 葉 か ら 、改 変 C TA B 法 で D N A を 抽 出 し た 。核 S S R マ ー カ ー

と し て 、 Q M 5 0 - 3 M 、 Q M 6 9 - 2 M 1  ( I s a g i  a n d  S u h a n d o n o  1 9 9 7 ) 、

s s r Q p Z A G 1 5、s s r Q p Z A G 3 6、s s r Q p Z A G 11 0  ( S t e i n k e l l n e r  e t  a l .  1 9 9 7 )、

b c q m 4 2  ( M i s h i m a  e t  a l .  2 0 0 6 )、 C s C AT 1 4、 C s C AT 1 5  ( M a r i n o n i  e t  a l .  

2 0 0 3 )、 E M C s 2、 E M C s 1 0  ( B u c k  e t  a l .  2 0 0 3 )の 1 0 マ ー カ ー 用 い た 。 ま

た 葉 緑 体 S S R マ ー カ ー と し て は 、 µ d t 1、 µ d t 3、 µ d t 4、 µ c d 4、 µ c d 5、

µ k k 4 ( D e g u i l l o u x  e t  a l .  2 0 0 3 )の 6 つ の マ ー カ ー を 用 い た 。 P C R 反 応 に

は M u l t i p l e x  P C R  k i t ( Q i a g e n  c o . ) を 用 い 、 核 プ ラ イ マ ー の 終 濃 度 が

0 . 2 µ M と な る よ う 反 応 液 を 調 整 し た 。 P C R 条 件 は 、 初 期 活 性 化 9 5℃ 1 5

分 の 後 、熱 変 性 9 4℃ 3 0 秒 、ア ニ ー リ ン グ 5 4℃ (核 マ ー カ ー )ま た は 4 8℃

(葉 緑 体 マ ー カ ー )で 9 0 秒 、 伸 長 反 応 7 2℃ 9 0 秒 を １ サ イ ク ル と し 、 合 計

3 0 サ イ ク ル 行 い 、そ の 後 、最 終 伸 長 反 応 を 6 0℃ で 3 0 分 間 行 っ た 。P C R

産 物 の 電 気 泳 動 お よ び 遺 伝 子 型 の 決 定 に は 、A B I 社 の G e n e t i c  A n a l y z e r  

3 1 0 0 お よ び 多 型 解 析 ソ フ ト G e n e M a p p e r を 用 い た 。  

 

4 - 2 - 3 遺 伝 デ ー タ 解 析  

核 D N A  

遺 伝 的 多 様 性 の 指 標 と し て 、集 団 ご と に ア レ リ ッ ク リ ッ チ ネ ス ( R s ;  E l  

M o u s a d i k  a n d  P e t i t  1 9 9 6 )、 ヘ テ ロ 接 合 度 の 期 待 値 ( H E ;  N e i  1 9 8 7 )お よ

び 固 定 指 数 F I S を 求 め た 。 集 団 分 化 の 程 度 は F S T ( We i r  a n d  C o c k e r h a m  

1 9 8 4 )を 用 い て 評 価 し た 。F I S お よ び F S T が 0 か ら 有 意 に 偏 っ て い る か に

つ い て は 1 0 0 0 回 の 対 立 遺 伝 子 の 無 作 為 化 に よ り 検 定 し た 。 こ れ ら の 算

出 に は F S TAT  v e r.  2 . 3 . 9 . 2  ( G o u d e t  2 0 0 2 )を 用 い た 。 ま た マ ー カ ー の 多

型 性 の 影 響 を 受 け な い F S T の 補 正 値 F’S T  ( M e i r m a n s  a n d  H e d r i c k  2 0 11 )

を G e n A l e x 6 . 5 ( P e a k a l l  a n d  S m o u s e  2 0 0 6 ,  2 0 1 2 )に よ り 算 出 し た 。 ア ベ

マ キ と ク ヌ ギ で 遺 伝 的 多 様 性 が 異 な る の か 評 価 す る た め に 、F S TAT を 用

い て R s、 H E、 F I S お よ び F S T を 両 種 間 で 比 較 し 、 1 0 0 0 回 の 無 作 為 化 検

定 に よ り 相 違 の 有 意 性 に つ い て 評 価 し た 。 集 団 分 化 と 地 理 的 距 離 の 関 係  

( I s o l a t i o n  b y  d i s t a n c e ,  I B D ,  Wr i g h t  1 9 4 3 )に つ い て は R o u s s e t ( 1 9 9 7 )に
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従 い 、集 団 分 化 の 指 標 に ( F S T  / 1 - F S T )を 用 い て マ ン テ ル 検 定 を 行 っ た 。地

理 的 距 離 の 算 出 お よ び マ ン テ ル 検 定 は G e n A l E x 6 . 5  ( P e a k a l l  a n d  

S m o u s e  2 0 1 2 )を 用 い て 行 っ た 。ま た 、個 々 の 集 団 が 最 近 の ボ ト ル ネ ッ ク

を 経 験 し た か 評 価 す る た め に 、 B o t t l e n e c k  v e r.  1 . 2 . 0 2  ( C o r n u e t  a n d  

L u i k a r t  1 9 9 7 )を 用 い て 無 限 対 立 遺 伝 子 モ デ ル ( I A M )お よ び 二 相 モ デ ル

( T P M ;ス テ ッ プ ワ イ ズ 変 異 モ デ ル 7 0 %、 無 限 対 立 遺 伝 子 モ デ ル 3 0 %と し

た )を 用 い 、 Wi l c o x o n 検 定 で 検 証 し た 。 個 体 レ ベ ル の 遺 伝 構 造 を 評 価 す

る た め に 、 P r i t c h a r d ら ( 2 0 0 0 ) の ア ル ゴ リ ズ ム に 基 づ い て 開 発 さ れ た

S T R U C T U R E 2 . 3 . 4  ( H u b i s  e t  a l .  2 0 0 9 )を 用 い て ベ イ ジ ア ン ク ラ ス タ リ

ン グ を 行 い (以 下 、 S T R U C T U R E 解 析 )、 ク ラ ス タ ー 数 K は 1 か ら 1 0、

1 0 , 0 0 0 回 の b u r n - i n  p e r i o d  の 後 、 M a r k o v  c h a i n  M o n t e  C a r l o  シ ミ ュ

レ ー シ ョ ン 1 0 0 , 0 0 0 回 と し た 。 S T R U C T U R E  H A RV E S T E R  ( E a r l  e t  a l .  

2 0 1 2 )  を 用 い て Δ K  ( E v a n n o  e t  a l .  2 0 0 5 )  を 計 算 し 、 最 適 な ク ラ ス タ ー

数 を 推 定 し た 。  

 

葉 緑 体 D N A  

葉 緑 体 S S R マ ー カ ー の フ ラ グ メ ン ト サ イ ズ に 基 づ い て 各 個 体 の ハ プ

ロ タ イ プ を 決 定 し た 。  

 

4 - 3  結 果  

4 - 3 - 1 核 D N A  

ア ベ マ キ 7 集 団 1 4 3 個 体 、ク ヌ ギ 3 集 団 5 7 個 体 に つ い て 1 0 座 の S S R

解 析 を 行 っ た 結 果 、 各 集 団 の 遺 伝 的 多 様 性 の 指 標 の 平 均 は ア ベ マ キ で

R S = 4 . 5 8、 H E = 0 . 6 9 4、 ク ヌ ギ で R S  = 4 . 4 7、 H E = 0 . 6 3 0 で あ っ た (表 4 - 1 )。

ま た 、 近 交 係 数 F I S は 、 ア ベ マ キ が 0 . 0 4 7、 ク ヌ ギ が 0 . 0 7 8 で あ っ た 。

ア ベ マ キ は 、 由 来 不 詳 の 集 団 S Y と 人 工 林 の 集 団 S T も R S  お よ び H E は

い ず れ も 天 然 集 団 の 値 の 幅 の 範 囲 内 で あ っ た 。 R S お よ び H E は ど ち ら も

ク ヌ ギ 集 団 に 比 べ ア ベ マ キ 集 団 の 方 が 高 く 、H E は 有 意 に ア ベ マ キ 集 団 の

方 が 高 か っ た 。最 近 の ボ ト ル ネ ッ ク に つ い て は I A M モ デ ル 下 で は 、集 団

S Y と 集 団 K M の 2 集 団 で ボ ト ル ネ ッ ク を 検 出 し た が 、 T P M モ デ ル で は
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ボ ト ル ネ ッ ク が 検 出 さ れ た 集 団 は な か っ た (表 4 - 1 )。集 団 間 分 化 は 、ア ベ

マ キ 全 集 団 の 分 化 指 数 ( F S T )は 0 . 0 2 5 で あ り 有 意 で あ っ た ( p < 0 . 0 0 1 )。 ま

た M e i r m a n s  a n d  H e d r i c k ( 2 0 11 )の F ’ S T は 0 . 0 8 7 (不 詳 お よ び 人 工 林 を 除

い た 5 集 団 で 0 . 1 0 0 )で あ っ た 。ク ヌ ギ 集 団 を 含 め た 近 隣 結 合 法 で 作 成 し

た 系 統 樹 (図 4 - 1 )で は 、 大 き く ア ベ マ キ 集 団 と ク ヌ ギ 集 団 と が 分 か れ 、 2

種 は 遺 伝 的 に 異 な っ て い た が 、 ア ベ マ キ の 集 団 O I は 2 つ の ク ラ ス タ ー

の 間 に 位 置 し て い た 。ア ベ マ キ 集 団 は 、集 団 Y RV と 集 団 A D の ノ ー ド の

ブ ー ト ス ト ラ ッ プ 値 の み が 高 か っ た 。 集 団 の 地 理 的 な 位 置 関 係 と 遺 伝 的

な 位 置 に は 関 連 が な く 、人 工 林 の 集 団 S T お よ び 由 来 不 詳 の S Y 集 団 も 特

別 な 傾 向 は な か っ た 。ア ベ マ キ 集 団 の I B D に つ い て は 地 理 的 距 離 が 遠 い

集 団 間 ほ ど 遺 伝 的 距 離 も 遠 い 傾 向 が あ る も の の 、 相 関 は 有 意 で は な か っ

た 。同 様 に 、天 然 林 5 集 団 の み を 対 象 と し た 場 合 も 有 意 な I B D は 検 出 さ

れ な か っ た 。 S T R U C T U R E 解 析 で は 事 後 確 率 は K＝ 3 ま で 高 く な り 、 Δ

K は K＝ 2 で 最 も 大 き く な っ た (図 4 - 2 )。 K＝ 2 の と き 、 ク ラ ス タ ー 1、 2

は そ れ ぞ れ ア ベ マ キ 集 団 お よ び ク ヌ ギ 集 団 に 対 応 し 、 種 間 の 遺 伝 構 造 が

明 確 に 検 出 さ れ た 。一 方 で 、ア ベ マ キ の 集 団 O I お よ び 集 団 Y RV に は ク

ヌ ギ 集 団 で 多 い ク ラ ス タ ー 2 が 、 ク ヌ ギ の 集 団 S M で は ア ベ マ キ 集 団 で

多 い ク ラ ス タ ー １ の 割 合 が 他 の 集 団 と 比 較 し て 高 く 、 種 間 で の 混 合 パ タ

ー ン が 検 出 さ れ た 。 さ ら に K＝ 3 の と き 、 ア ベ マ キ 集 団 は 主 に 2 つ の ク

ラ ス タ ー 1、 3 か ら 構 成 さ れ 、 集 団 S Y の み ク ラ ス タ ー 3 の 割 合 が 高 く 、

集 団 O I と 集 団 Y RV は ク ラ ス タ ー 2 も 含 ま れ て い た が 、集 団 Y RV で の ク

ラ ス タ ー 2 の 割 合 は 非 常 に 低 か っ た 。 一 方 、 ク ヌ ギ 集 団 は ク ラ ス タ ー 2

で 構 成 さ れ て い た が 、集 団 S M に は ク ラ ス タ ー 1、3 も 含 ま れ て い た 。K = 3

の 時 の そ れ ぞ れ の ク ラ ス タ ー の F S T の 値 は 、 ク ラ ス タ ー 1 が 0 . 0 6 3 0、 ク

ラ ス タ ー 2 が 0 . 1 0 8 2、 ク ラ ス タ ー 3 が 0 . 0 9 5 8 で あ っ た 。  

 

4 - 3 - 2 葉 緑 体 D N A  

ア ベ マ キ お よ び ク ヌ ギ の 全 個 体 か ら 検 出 さ れ た ハ プ ロ タ イ プ は 1 つ だ

け で あ っ た 。 す な わ ち 、 全 て の 集 団 が 同 一 の ハ プ ロ タ イ プ に 固 定 さ れ て

お り 、集 団 間 お よ び 集 団 内 に 変 異 が な か っ た 。葉 緑 体 S S R マ ー カ ー の フ
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ラ グ メ ン ト サ イ ズ は 、µ d t 1 : 9 0 b p、µ d t 3 : 1 2 9 b p、µ d t 4 : 1 3 9 b p、µ c d 4 : 1 0 1 b p、

µ c d 5 : 8 1 b p、 µ k k 4 : 11 5 b p で あ っ た 。  

 

 

 

図 4 – 2  ア ベ マ キ 7 集 団 お よ び ク ヌ ギ 3 集 団 の 遺 伝 距 離 D A ( Ne i  1 9 73 )に 基
づ い て 近 隣 結 合 法 で 作 成 し た 系 統 樹   
下 線 は ク ヌ ギ 集 団  
数 字 は 1 0 0 0 回 の 繰 り 返 し を 行 っ た ブ ー ト ス ト ラ ッ プ 率（ 5 0 以 上 を 記 載 ） 
バ ー は 遺 伝 距 離 を 示 す  
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集団名 SY OI ST SMV YRV KM AD GO ADR SM
｜ アベマキ ｜ クヌギ ｜

K=2

K=3

クラスターK3-1 クラスターK3-2 クラスターK3-3
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クラスターK2-1 クラスターK2-2

図 4–3 アベマキ 7 集団およびクヌギ 3 集団のベイズクラスタリングを用いて分類したクラスター数
（K, ●）と尤度（Ln P(X/K), ○）と変化率（ΔK）の関係（上）およびクラスター数が 2 および 3
の場合の、アベマキ 7 集団およびクヌギ 3 集団の各個体の推定された各クラスターの割合（下） 
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4 - 4 考 察  

対 象 集 団 が 東 北 地 方 か ら 中 国 地 方 と 広 い 地 域 に 渡 っ た に も か か わ ら

ず 葉 緑 体 は 1 つ の ハ プ ロ タ イ プ の み が 検 出 さ れ 、し か も 第 三 章 で 日 本 の

ク ヌ ギ 集 団 で 優 占 し て い る の と 同 一 の ハ プ ロ タ イ プ で あ っ た 。 こ れ は 、

こ れ ま で 報 告 さ れ て い る 多 く の 日 本 産 樹 木 種 ( e . g .  F u j i i  e t  a l .  2 0 0 2 ;  

Ts u d a  a n d  I d e  2 0 1 0 ;  K a n n o  e t  a l .  2 0 0 4 )  の 葉 緑 体 D N A が 多 型 と 地 域 性

を 持 っ て い た の と 異 な る 。 一 方 、 東 ア ジ ア の ア ベ マ キ の 葉 緑 体 D N A シ

ー ケ ン ス で も 、 日 本 で は 変 異 が 検 出 さ れ な か っ た  ( C h e n  e t  a l .  2 0 1 2 )。

こ れ ら か ら 、 調 査 対 象 地 域 の ア ベ マ キ は 強 い ボ ト ル ネ ッ ク を 経 験 し た と

考 え ら れ る 。 一 方 、 調 査 対 象 と し て い な い 九 州 お よ び 四 国 に 異 な る ハ プ

ロ タ イ プ が 存 在 す る 可 能 性 は あ る 。  

ア ベ マ キ と ク ヌ ギ と が 同 じ 葉 緑 体 ハ プ ロ タ イ プ を 共 有 し て い る こ と

は 、 両 種 が 浸 透 交 雑 し た 歴 史 が あ る と 考 え ら れ る 。 日 本 産 コ ナ ラ 属 コ ナ

ラ 節 の コ ナ ラ 、 ミ ズ ナ ラ 、 カ シ ワ 、 ナ ラ ガ シ ワ も ハ プ ロ タ イ プ 共 有 が 見

ら れ 、 4 種 の 間 で は 種 間 交 雑 が 生 じ て い る  ( K a n n o  e t  a l .  2 0 0 4 )。 本 研 究

で は 中 国 地 方 か ら 東 北 地 方 ま で す べ て の 調 査 地 域 で ア ベ マ キ と ク ヌ ギ が

ひ と つ の ハ プ ロ タ イ プ で あ っ た 。 日 本 に お け る ク ヌ ギ 、 ア ベ マ キ の 自 然

分 布 に つ い て は 不 明 な 点 が 多 く (山 中  2 0 11 )、特 に ク ヌ ギ は 天 然 分 布 し て

い な い と の 見 解 も あ り (倉 田 1 9 7 6 ,  F u k a m a c h i  e t  a l .  2 0 0 3 )、 両 種 の 分 布

か ら 交 雑 の 歴 史 を 類 推 す る の は 困 難 で あ る 。 ど ち ら か の 種 が 一 つ の ハ プ

ロ タ イ プ の み を 持 ち 分 布 を 全 国 へ 拡 大 し 、 も う 一 方 の 種 が 花 粉 親 と し て

の み 浸 透 交 雑 を 行 う こ と に よ り 分 布 を 拡 大 し て い っ た 可 能 性 と 、 両 種 が

全 国 的 に 広 が る 前 に 交 雑 し て 葉 緑 体 を 共 有 し 、 そ の エ リ ア か ら そ れ ぞ れ

分 布 を 拡 大 し て い っ た 可 能 性 の 二 通 り が 考 え ら れ る 。ま た 、葉 緑 体 D N A

に 変 異 が な い こ と か ら 、 い ず れ の 場 合 で も 種 子 に よ る 分 布 拡 大 が 起 き て

か ら 多 型 が 生 じ る の に 十 分 な 時 間 を 経 て い な い と 考 え ら れ る 。  

一 方 、 核 D N A で は 、 ア ベ マ キ 集 団 は 天 然 林 ま た は 人 工 林 に 限 ら ず 高

い 遺 伝 的 多 様 性 を 保 持 し て お り 任 意 交 配 集 団 と み な せ た 。集 団 間 分 化 は 、

F ’ S T  は 0 . 0 8 7（ 人 工 林 を 除 く 5 集 団 で は 0 . 1 0 0） で あ り 、 あ る 程 度 の 集

団 間 分 化 が み ら れ た 。 こ れ は 日 本 産 重 力 散 布 樹 種 の ミ ズ ナ ラ の 本 州 中 部
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以 北 集 団 と 同 程 度 で あ り G ’ S T  = 0 . 0 9 0  ( O h s a w a  e t  a l .  2 0 11 )、分 布 域 全 体

を 網 羅 し た ブ ナ G ’ S T  = 0 . 1 6 8  ( H i r a o k a  a n d  To m a r u  2 0 0 9 )よ り 低 か っ た 。

国 内 の 天 然 林 樹 種 に は 有 意 な I B D の パ タ ー ン (ヤ チ ダ モ  H u  e t  a l .  2 0 1 0 ;  

ウ ダ イ カ ン バ  Ts u d a  a n d  I d e  2 0 0 5 ;  ヒ ノ キ  Ts u m u r a  e t  a l .  2 0 0 7 )が 多

く み ら れ る 。ま た 、日 本 海 側 と 太 平 洋 側 で の ク ラ ス タ ー (ス ギ  U c h i y a m a  

e t  a l .  2 0 1 4 ;  ブ ナ  H i r a o k a  a n d  To m a r u  2 0 0 9 )、 東 と 西 と の ク ラ ス タ ー

(イ ロ ハ モ ミ ジ  吉 丸 ・ 松 本  2 0 1 5 )、 東 北 中 部 を 境 に し た 南 北 の パ タ ー ン

(ハ イ マ ツ  Ta n i  e t  a l .  1 9 9 6 ;  ウ ダ イ カ ン バ  Ts u d a  e t  a l .  2 0 1 5 )な ど が み

ら れ る 。 こ れ ら は 、 日 本 列 島 の 地 史 や 気 候 変 動 の 影 響 を 受 け た 分 布 変 遷

と そ の 後 の 遺 伝 子 流 動 の 結 果 と 考 え ら れ て い る が 、 ア ベ マ キ 集 団 で は こ

の よ う な 明 確 な 空 間 構 造 は み ら れ な か っ た 。 他 方 S T R U T U R E 解 析 で は

K = 3 の と き 主 に ク ラ ス タ ー 1、 3 の 混 合 と な っ て い る が 、 最 北 の 集 団 S Y

は ク ラ ス タ ー 3 で 優 占 さ れ て い た 。 ま た 、 ク ラ ス タ ー 3 は F S T の 値 が ク

ラ ス タ ー 1 よ り 高 く 、 遺 伝 的 浮 動 の 影 響 を よ り 強 く 受 け て い る と 考 え ら

れ る 。 こ れ ら の こ と か ら ア ベ マ キ は 氷 期 に ク ラ ス タ ー 1 と 3 に そ れ ぞ れ

対 応 す る 2 つ の レ フ ュ ー ジ ア が 存 在 し 、 そ の う ち ク ラ ス タ ー 3 は よ り 小

さ く 、 よ り 北 に あ り 、 最 終 氷 期 以 降 北 方 に 分 布 拡 大 し た 可 能 性 が 考 え ら

れ る 。 ウ ダ イ カ ン バ ( Ts u d a  a n d  I d e  2 0 0 5 ,  Ts u d a  e t  a l .  2 0 1 5 )や ス ギ

( K i m u r a  e t  a l .  2 0 1 4 )で は 最 終 氷 期 最 盛 期 に お け る 東 北 地 方 な ど の 北 方

生 残 が 示 唆 さ れ て お り (岩 崎 ら 2 0 1 6 )、こ の 仮 説 は 他 樹 種 の 知 見 と 矛 盾 し

な い 。ま た 、集 団 S Y は I A M 条 件 下 の み で は あ る が 有 意 な ボ ト ル ネ ッ ク

が 検 出 さ れ て い る 。 創 始 者 効 果 な ど 分 布 変 遷 の 過 程 で 急 激 に 個 体 数 が 減

少 し た 集 団 が ボ ト ル ネ ッ ク テ ス ト に よ り 検 出 さ れ る (コ ナ ラ O h s a w a  e t  

a l ,  2 0 11、 ヤ チ ダ モ H u  e t  a l .  2 0 1 0 )。 こ の こ と は 、 ク ラ ス タ ー 3 が よ り

小 さ な レ フ ュ ー ジ ア 由 来 で あ る こ と を 支 持 す る 。 し か し 、 古 生 態 学 的 な

デ ー タ が 乏 し く 、こ れ ら 仮 説 の 詳 細 な 検 証 は 難 し い 。た だ し 、C h e n  e t  a l .  

( 2 0 1 2 )の E N M で は 最 終 氷 期 の ア ベ マ キ の 分 布 域 は 西 日 本 で あ っ た こ と

を 示 唆 し て い る 。 ま た 葉 緑 体 ハ プ ロ タ イ プ が 単 一 で あ る こ と か ら 、 レ フ

ュ ー ジ ア あ る い は 現 在 の 分 布 の 母 集 団 は 2 つ で は な く 、１ つ の 祖 先 集 団

か ら 北 方 に 分 布 拡 大 す る 際 に 、 ご く 少 数 の 個 体 が 由 来 と な っ て 集 団 S Y
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を 形 成 し た と 考 え る 方 が 妥 当 で あ ろ う 。 山 形 市 付 近 の ア ベ マ キ は 植 栽 か

ら の 逸 出 で あ る ( 齋 藤  1 9 7 5 ) と の 見 解 も あ り 、 そ の こ と が 集 団 S Y の

S T R U C T U R E 解 析 や ボ ト ル ネ ッ ク の 結 果 に 反 映 さ れ た 可 能 性 も あ る 。  

ク ヌ ギ と の 交 雑 の 影 響 に 関 し て は 、 S T R U T U R E 解 析 で も 系 統 樹 で も

両 種 間 で 明 確 な 遺 伝 的 分 化 が み ら れ た 。 こ の こ と は 樹 木 で は 母 性 遺 伝 す

る マ ー カ ー で は 浸 透 交 雑 と 種 内 の 集 団 間 の 遺 伝 子 流 動 の 低 さ に よ り 種 間

識 別 が 難 し く 、 両 性 遺 伝 す る 核 D N A マ ー カ ー で は 種 内 集 団 間 の 遺 伝 子

流 動 の 高 さ に よ り 種 間 の 遺 伝 構 造 が 形 成 さ れ や す い と い う 先 行 研 究 の 知

見 と 一 致 す る ( P e t i t  a n d  E x c o f f i e r  2 0 0 9 ,  Ts u d a  e t  a l .  2 0 1 7 )。 一 方 で 、

現 在 で も 両 種 が 同 所 的 に 生 育 す る 集 団 O I は 系 統 樹 で ク ヌ ギ 集 団 に 最 も

近 く 、 ま た S T R U C T U R E 解 析 で も ク ヌ ギ と の 混 合 構 造 が み ら れ た 。 そ

の た め 、 最 近 で も 2 種 間 で 雑 種 形 成 が お こ っ て い る 可 能 性 が 示 唆 さ れ 、

部 分 的 に ア ベ マ キ の 遺 伝 構 造 に ク ヌ ギ と の 交 雑 の 影 響 が あ る こ と も わ か

っ た 。 し か し 、 同 様 に 2 種 が 同 所 的 に 分 布 す る ア ベ マ キ 集 団 S M V お よ

び ク ヌ ギ 集 団 S M で は 、K＝ 2 お よ び 3 の と き ア ベ マ キ 集 団 で は ク ヌ ギ に

多 い ク ラ ス タ ー 2 が な く 、 ク ヌ ギ 集 団 で は ア ベ マ キ に 多 い ク ラ ス タ ー 1

が 混 合 し て い る 。こ の こ と は 、一 方 向 の 遺 伝 子 流 動 の 可 能 性 を 示 唆 す る 。

方 向 性 の あ る 交 雑 に つ い て は 、 同 じ コ ナ ラ 属 で は 集 団 内 の 種 の 頻 度 が 方

向 性 に 影 響 を 与 え る 例 が 報 告 さ れ て お り ( L e p a i s  e t  a l .  2 0 0 9 )、 本 研 究 の

結 果 も 個 体 数 の 違 い に よ る も の か も し れ な い 。加 え て 、S T R U C T U R E 解

析 で み ら れ る 混 合 構 造 は 祖 先 多 型 や 他 集 団 の ボ ト ル ネ ッ ク 、 採 取 し て い

な い あ る い は す で に 消 滅 し た 集 団 の 影 響 に よ る “ み か け ” の 混 合 構 造 が

検 出 さ れ る こ と も あ る ( S o u s a  e t  a l .  2 0 1 3 ,  Ts u d a  e t  a l .  2 0 1 5 ,  F a l u s h  e t  

a l .  2 0 1 6 )。 今 後 、 ア ベ マ キ の 集 団 を よ り 多 く 供 試 し 、 ゲ ノ ム ワ イ ド な 解

析 を 行 う こ と に よ り 、 よ り 深 く 理 解 で き る だ ろ う 。  
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 第 五 章  ク ヌ ギ と ア ベ マ キ の 浸 透 交 雑  

 

5 - 1  は じ め に  

ア ベ マ キ と ク ヌ ギ は コ ナ ラ 属 ク ヌ ギ 節 の 種 で あ り 、こ の 2 種 間 で 交 雑

を 行 う と さ れ る (北 村・村 田  1 9 7 9 )。両 種 の 中 間 的 な 形 質 を 備 え た 個 体 の

存 在 が 古 く か ら 知 ら れ て お り 、 ミ ヅ ア ベ ( 倉 田  1 9 4 9 ) や ア ベ ク ヌ ギ ( 橋

詰 ・ 金 川  1 9 8 8 )な ど と 呼 ば れ る 。 中 間 的 な 形 質 を 示 す 個 体 は 、 中 国 地 方

な ど (橋 詰・金 川  1 9 8 8 )で 見 ら れ る が 、天 竜 川 流 域 で 現 在 で も 両 種 が 交 雑

し て い る と 考 え ら れ る 交 雑 帯 が 存 在 す る こ と が 、 H i r o k i  a n d  K a m i y a  

( 2 0 0 5 )に よ っ て 報 告 さ れ て い る 。 両 種 の 葉 形 態 の 変 異 に つ い て は 、 一 般

に ク ヌ ギ よ り ア ベ マ キ の 方 が 整 生 で 幅 が 広 く 、 ク ヌ ギ の 葉 に は 腰 細 の も

の が あ り 、 ま た 成 葉 の 裏 面 で は ク ヌ ギ は 葉 毛 が ほ と ん ど な い の に 対 し 、

ア ベ マ キ は 星 状 毛 が 密 生 す る と さ れ て い る (橋 詰 ・ 金 川  1 9 8 8 )。 し か し 、

葉 の 大 き さ や 形 状 の み か ら 両 種 を 区 別 す る こ と は 難 し く ( 橋 詰 ・ 金 川  

1 9 8 8 )、 両 種 の ク ヌ ギ 、 ア ベ マ キ の 分 類 は 葉 裏 面 の 葉 毛 が 決 め 手 (岡 田 ら  

1 9 9 6 )  と さ れ て い る 。  

こ れ ま で ク ヌ ギ と ア ベ マ キ の 交 雑 に つ い て 遺 伝 マ ー カ ー を 用 い た 研

究 は 行 わ れ て お ら ず 、 ま た 人 工 交 配 に よ る 雑 種 形 成 に 関 わ る 検 証 も 行 わ

れ て い な い 。 そ の た め 両 種 が 実 際 に 浸 透 性 交 雑 を 行 っ て い る か 、 ま た 、

中 間 的 な 形 質 の 個 体 が 本 当 に 交 雑 個 体 な の か は 明 ら か と な っ て い な い 。

そ こ で 、 本 研 究 で は 、 現 在 、 交 雑 帯 と さ れ て い る 場 所 に 生 育 し て い る 個

体 を 対 象 に 、 実 際 に 交 雑 が 生 じ て い る の か 、 ま た 、 従 来 の 形 態 か ら 判 別

す る 交 雑 個 体 の 識 別 が 妥 当 で あ る の か を 明 ら か に す る こ と を 目 的 と し た 。

具 体 的 に は 、 各 個 体 に つ い て 、 ク ヌ ギ と ア ベ マ キ の 識 別 点 と な っ て い る

葉 裏 の 星 状 毛 密 度 を 測 定 す る と 同 時 に 、 葉 緑 体 S S R マ ー カ ー と 核 S S R

マ ー カ ー を 用 い て 遺 伝 的 特 性 を 明 ら か に し 、 浸 透 性 交 雑 の 証 拠 と し て 、

i )葉 緑 体 の 共 有 が な さ れ て い る か 、 i i )核 D N A の 混 合 (以 下 、遺 伝 的 混 合 )

は 起 こ っ て い る か 、i i i )個 体 ご と の 形 態 か ら 予 想 さ れ る 交 雑 の 程 度 と 遺 伝

的 混 合 の 程 度 と は 関 連 が あ る か 、 に つ い て 検 討 を 行 っ た 。  

 



59 
 

5 - 2  材 料 と 方 法  

5 - 2 - 1 サ ン プ ル 採 取  

長 野 県 駒 ケ 根 市 か ら 飯 島 町 に 至 る 南 北 約 6 k m、東 西 約 3 k m の 範 囲 (図

5 - 1 )に 生 育 す る 、 ク ヌ ギ 節 樹 木 の う ち ラ ン ダ ム に 選 ん だ 1 0 8 個 体 を 材 料

と し た 。星 状 毛 を 観 察 す る た め の 葉 を 1 個 体 あ た り 3 枚 、遺 伝 分 析 用 の

葉 を 1 枚 採 取 し た 。 遺 伝 分 析 用 の 葉 は 、 冷 蔵 で 実 験 室 ま で 運 搬 し 、 そ の

後 、分 析 ま で － 3 0 度 で 保 存 し た 。飯 島 町 は H i r o k i  a n d  K a m i y a  ( 2 0 0 5 )  の

研 究 で 推 定 さ れ た 交 雑 個 体 率 は 6 0 %を 超 え 、周 辺 地 域 と 比 較 し て 突 出 し

て 高 か っ た 場 所 で あ る 。 ま た 、 遺 伝 解 析 の 対 照 デ ー タ を 得 る た め 、 東 京

都 八 王 子 市 ( T O )お よ び 静 岡 県 浜 松 市 ( T R )の ク ヌ ギ 集 団 そ れ ぞ れ 4 7 個 体

お よ び 1 3 個 体 、 愛 知 県 瀬 戸 市 ( S T )に 生 育 す る ア ベ マ キ 集 団 4 2 個 体 (図

5 - 1 )を 用 い た 。  

 

 

 

 

 

 

 

図 5 - 1  サ ン プ リ ン グ を 行 っ た 交 雑 帯 お よ び 比 較 の た め の
対 照 と し て 用 い た ア ベ マ キ 1 集 団 お よ び ク ヌ ギ 2
集 団 の 位 置  
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5 - 2 - 2  葉 裏 の 星 状 毛 数 の カ ウ ン ト  

ク ヌ ギ と ア ベ マ キ の 交 雑 個 体 は 、両 者 の 中 間 的 な 形 態 を と る と さ れ て

い る が 、葉 の 形 態 や 樹 皮 の 厚 さ は 林 分 間 、個 体 間 の 変 異 が 大 き く (橋 詰 ・

金 川  1 9 8 8 )、 識 別 は 困 難 で あ る 。 一 方 、 ク ヌ ギ は 葉 の 裏 面 に 星 状 毛 を 持

た ず 、 ア ベ マ キ は 多 数 の 星 状 毛 を 持 つ 。 そ こ で 、 交 雑 個 体 を 識 別 す る 指

標 と し て H i r o k i  a n d  K a m i y a  ( 2 0 0 5 )に 倣 っ て 、葉 の 裏 面 の 右 側 の 基 部 か

ら 9 番 目 と 1 0 番 目 の 葉 脈 間 の 星 状 毛 数 を カ ウ ン ト し た 。 カ ウ ン ト は 1

個 体 あ た り 3 枚 の 葉 に つ い て 行 い 、 実 体 顕 微 鏡 (オ リ ン パ ス S Z X 1 6 )を 用

い て 写 真 撮 影 し 、 写 真 を コ ン ピ ュ ー タ の モ ニ タ ー に 拡 大 し て 映 し 、

0 . 5 m m 四 方 の 星 状 毛 の 数 を 数 え 、 3 枚 の 平 均 値 を そ の 個 体 の 値 と し た 。

ま た 、 参 考 値 と す る た め ア ベ マ キ 集 団 S T の 5 個 体 に つ い て 、 各 1 枚 の

葉 の 星 状 毛 密 度 を 上 記 の 方 法 で 数 え た 。  

 

5 - 2 - 3  D N A 解 析  

対 象 個 体 か ら 採 取 し た 葉 か ら 改 変 C TA B 法 を 用 い て D N A を 抽 出 し た 。

遺 伝 マ ー カ ー と し て 、 核 S S R マ ー カ ー 6 座 、 b c q m 4 2  ( M i s h i m a  e t  a l .  

2 0 0 6 )、 s s r Q p Z A G 1 5、 s s r Q p Z A G 3 6、 s s r Q p Z A G 11 0  ( S t e i n k e l l n e r  e t  a l .  

1 9 9 7 ) 、 C s C AT 1 5  ( M a r i n o n i  e t  a l .  2 0 0 3 ) 、 Q M 6 9 - 2 M 1  ( I s a g i  a n d  

S u h a n d o n o  1 9 9 7 )、お よ び 葉 緑 体 S S R マ ー カ ー 6 座 、µ d t 1、µ d t 3、µ d t 4、

µ c d 4、 µ c d 5、 µ k k 4  ( D e g u l l o u x  e t  a l .  2 0 0 3 )を 用 い た 。 P C R 反 応 に は

M u l t i p l e x  P C R  k i t  ( Q i a g e n  c o . )を 用 い 、 各 プ ラ イ マ ー の 濃 度 が 0 . 2μ M

と な る よ う 反 応 液 を 構 成 し た 。P C R 条 件 は 、初 期 活 性 化 9 5℃ 1 5 分 の 後 、

熱 変 性 9 4℃ 3 0 秒 、ア ニ ー リ ン グ 5 4℃ (核 マ ー カ ー )ま た は 4 8℃ (葉 緑 体 マ

ー カ ー )で 9 0 秒 、伸 長 反 応 7 2℃ 9 0 秒 を １ サ イ ク ル と し 、合 計 3 0 サ イ ク

ル 行 い 、そ の 後 、最 終 伸 長 反 応 を 6 0℃ で 3 0 分 間 行 っ た 。 P C R 産 物 の 電

気 泳 動 お よ び 遺 伝 子 型 の 決 定 に は 、 A B I 社 の G e n e t i c  A n a l y z e r  3 1 0 0 お

よ び 多 型 解 析 ソ フ ト G e n e M a p p e r を 用 い た 。完 全 な 遺 伝 デ ー タ を 得 ら れ

た 個 体 は 9 0 個 体 で あ り 、 以 下 の デ ー タ 解 析 に 供 試 し た 。  
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5 - 2 - 4  遺 伝 デ ー タ 解 析  

葉 緑 体 S S R 6 座 の フ ラ グ メ ン ト サ イ ズ に 基 づ い て 、ハ プ ロ タ イ プ を 分

類 し 、各 個 体 の 葉 緑 体 ハ プ ロ タ イ プ を 決 定 し た 。ま た 、核 S S R の デ ー タ

を 基 に 、 各 対 立 遺 伝 子 の 頻 度 と 遺 伝 的 多 様 性 の 指 数 ( R S 、 H E 、 F I S ) を

F S TAT  ( G o u d e t  1 9 9 5 )  で 求 め た 。 P r i t c h a r d ら ( 2 0 0 0 )の ア ル ゴ リ ズ ム に

基 づ い て 開 発 さ れ た S T R U C T U R E 2 . 3 . 4 ( H u b i s  e t  a l .  2 0 0 9 )を 用 い て ベ イ

ジ ア ン ク ラ ス タ リ ン グ を 行 い (以 下 、 S T R U C T U R E 解 析 )、 各 個 体 の ク ラ

ス タ ー へ の 帰 属 を 判 断 し た 。 ク ラ ス タ ー 数 K は 1 か ら 8、 2 0 0 , 0 0 0 回 の

b u r n - i n  p e r i o d  の 後 、 M a r k o v  c h a i n  M o n t e  C a r l o  シ ミ ュ レ ー シ ョ ン

2 0 0 , 0 0 0 回 と し た 。 S T R U C T U R E  H A RV E S T E R  ( E a r l  e t  a l .  2 0 1 2 )  を 用

い て Δ K  ( E v a n n o  e t  a l .  2 0 0 5 )  を 計 算 し 、 最 適 な ク ラ ス タ ー 数 を 推 定 し

た 。  

形 態 か ら 判 断 さ れ る 交 雑 の 程 度 と 遺 伝 子 型 か ら 見 た 交 雑 と の 程 度 に

関 連 が あ る か を 明 ら か に す る た め 、各 個 体 の 星 状 毛 密 度 と S T R U C T U R E

解 析 の 結 果 か ら 得 ら れ た ク ラ ス タ ー へ の 帰 属 割 合 と の 相 関 に つ い て 、

S p e a r m a n の 順 位 相 関 係 数 を 用 い て 検 定 を 行 っ た 。  

 

5 - 3  結 果  

5 - 3 - 1 葉 裏 の 星 状 毛 密 度  

葉 裏 の 星 状 毛 の 状 態 を 図 5 - 2 に 示 し 、星 状 毛 密 度 に よ る ヒ ス ト グ ラ ム

を 図 5 - 3 に 示 す 。 1 m m 2  あ た り 0～ 9 2 8 本 で 平 均 2 3 6 . 7 (±2 9 4 . 9 )本 で あ

り 、 0～ 1 0 0 本 未 満 の 個 体 が 多 か っ た 。 無 毛 ( 0 本 / m m 2 )の 個 体 数 は 、 3 0

個 体 で 全 体 の 2 7 . 8％ で あ り 、1 本 / m m 2 以 上 1 0 0 本 / m m 2 未 満 の 個 体 は 3 4

個 体 で 3 1 . 5 %で あ っ た 。 こ れ ら は 、 葉 の 裏 面 が 緑 色 に 見 え た 。 肉 眼 で 葉

裏 が 明 ら か に 白 く 見 え る も の は 、 星 状 毛 密 度 が お お む ね 4 0 0 本 / m m 2 以

上 で 、 顕 微 鏡 下 で も 葉 の 全 体 が 星 状 毛 に 覆 わ れ る よ う に 見 え た 。 星 状 毛

密 度 が 4 0 0 本 / m m 2 以 上 の 個 体 は 、3 6 個 体 ( 3 3 . 3 % )で あ っ た 。ア ベ マ キ 集

団 S T の 5 個 体 の 平 均 は 1 0 3 6 . 0 本 / m m 2  ( 9 2 0 本 / m m 2～ 11 2 0 本 / m m 2 )で

あ っ た 。  
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図 5-2 交雑帯に生育する個体のうち、葉裏の星状毛密度が異なる 3 個体の
星状毛の様子 (例 ) 
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5 - 3 - 2 葉 緑 体 D N A の ハ プ ロ タ イ プ  

そ れ ぞ れ の 葉 緑 体 S S R マ ー カ ー の フ ラ グ メ ン ト サ イ ズ は 、µ d t 1 : 9 0 b p、

µ d t 3 : 1 2 9 b p、 µ d t 4 : 1 3 9 b p、 µ c d 4 : 1 0 1 b p、 µ c d 5 : 8 1 b p、 µ k k 4 : 11 5 b p の 1

通 り で あ り 、 検 出 さ れ た ハ プ ロ タ イ プ は 1 つ で あ っ た 。 す な わ ち 、 調 査

地 全 て の 個 体 が 同 一 の ハ プ ロ タ イ プ を 持 っ て い た 。こ の ハ プ ロ タ イ プ は 、

ク ヌ ギ 集 団 と ア ベ マ キ 集 団 の 全 個 体 の ハ プ ロ タ イ プ と 同 じ で あ り 、 第 三

章 お よ び 第 四 章 の 日 本 の ク ヌ ギ お よ び ア ベ マ キ に 優 占 す る ハ プ ロ タ イ プ

で あ っ た 。  

 

5 - 3 - 3 核 D N A か ら み た 遺 伝 的 多 様 性  

核 S S R マ ー カ ー を 使 用 し て 求 め た 集 団 ご と 、 遺 伝 子 座 ご と の 遺 伝 的

多 様 性 の 指 標 を 表 5 - 1 に 示 し た 。 集 団 の 遺 伝 的 多 様 性 は 、 交 雑 帯 集 団 、

ア ベ マ キ の 集 団 S T の 順 で 、 R S と H E と も に 高 く 、 す べ て の 集 団 で F I S

は 有 意 に 0 か ら ず れ て い な か っ た 。対 立 遺 伝 子 ご と に 見 る と 、R S は 3 つ

の 遺 伝 子 座 ( b c q m 4 2、C s C AT 1 5、s s r Q p Z A G  1 5 )で 交 雑 帯 集 団 の 値 が 最 も

高 く 、残 り の 3 つ の 遺 伝 子 座 で ア ベ マ キ 集 団 S T が 最 も 高 か っ た 。H E は
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図 5-3  交 雑 帯 集 団 お よ び ア ベ マ キ 集 団 S T に お け る 葉 裏 の 星 状 毛
密 度 ご と の 個 体 数 分 布  
ア ベ マ キ 集 団 S T は 5 個 体 の み カ ウ ン ト し た  

交 雑 帯 集 団 ;     ア ベ マ キ 集 団 S T  
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高 く 、残 り の 3 つ の 遺 伝 子 座 で ア ベ マ キ 集 団 S T が 最 も 高 か っ た 。H E は

交 雑 帯 集 団 が 4 つ の 遺 伝 子 座 ( b c q m 4 2、C s C AT 1 5、Q M 6 9 - 2 M 1 )で 最 も 高

く 、 残 り の 遺 伝 子 座 は 、 そ れ ぞ れ 1 座 ず つ ア ベ マ キ 集 団 S T と ク ヌ ギ の

集 団 T O で 最 も 高 か っ た 。 F I S は 、 交 雑 帯 集 団 の Q M 6 9 - 2 M 1 で 有 意 に 0

か ら ず れ て い た が 、 そ の 他 の 対 立 遺 伝 子 は す べ て ハ ー デ ィ ワ イ ン ベ ル グ

平 衡 に あ り 、 す べ て の 集 団 は 任 意 交 配 集 団 で あ っ た 。  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

5 - 3 - 4 遺 伝 的 混 合  

S T R U C T U R E 解 析 の 結 果 、 デ ー タ の 対 数 確 率 は K が 2 か ら 3 で 頭 打

ち に な っ た (図 5 - 4 )。ま た 、Δ K は ク ラ ス タ ー 数 が 2 の 時 、最 大 と な っ た 。

ク ラ ス タ ー 数 が 2 の 時 、 ク ヌ ギ と ア ベ マ キ の 個 体 は 、 そ れ ぞ れ 別 の ク ラ

ス タ ー に 属 し た (以 下 、 ク ヌ ギ ク ラ ス タ ー お よ び ア ベ マ キ ク ラ ス タ ー )。

解 析 し た 交 雑 帯 集 団 の 全 て の 個 体 が 、 対 照 に 用 い た ク ヌ ギ と ア ベ マ キ の

双 方 の ク ラ ス タ ー の 混 合 と な っ た (図 5 - 4 )。各 集 団 の ク ヌ ギ ク ラ ス タ ー 割

合 を 表 5 - 2 に 示 す 。ク ヌ ギ 集 団 は 、そ れ ぞ れ 0 . 9 9 5  ( T O )お よ び 0 . 9 8 4  ( T R )  

で あ り 、 す べ て の 個 体 の ク ヌ ギ ク ラ ス タ ー 割 合 が 1 0 0 %に 近 か っ た 。 ア

ベ マ キ 集 団 S T は ク ヌ ギ ク ラ ス タ ー 割 合 が 0 . 0 1 0 で 1 %に も 満 た な か っ た 。

交 雑 帯 集 団 に お け る ク ヌ ギ ク ラ ス タ ー の 割 合 は 0 . 3 9 1  (± 0 . 2 0 8 )と 中 間

の 値 を と っ た が ば ら つ き が 大 き く 、個 体 ご と に 見 る と 0 . 1 0 4～ 0 . 7 7 8 で 、

遺 伝 的 混 合 の 程 度 に は 幅 が あ っ た 。  

アベマキ アベマキ アベマキ

TO TR ST TO TR ST TO TR ST

bcqm42 12.0 8.2 9 9.1 0.887 0.809 0.853 0.873 0.099 0.106 -0.173 0.155

CsCAT15 8.2 8.2 7 7.2 0.830 0.829 0.801 0.763 0.009 -0.026 0.040 0.158

QM69-2M1 5.4 3.0 3 5.9 0.753 0.651 0.676 0.742 0.173* 0.183 -0.137 -0.059

ssrQpZAG15  9.3 8.9 9 6.8 0.822 0.839 0.798 0.729 0.027 -0.040 -0.157 0.021

ssrQpZAG36  4.0 1.0 1 4.1 0.682 0 0 0.648 0.071     NA     NA -0.103

ssrQpZAG110 9.5 9.3 8 10.1 0.833 0.842 0.788 0.847 -0.027 0.014 -0.073 0.073

平均 8.1 6.4 6.2 7.2 0.801 0.662 0.653 0.767 0.057 0.041 -0.100 0.048

RS HE

遺伝子座

FIS

交雑帯 交雑帯 交雑帯
クヌギ クヌギ クヌギ

表 5- 1  交 雑 帯 お よ び ク ヌ ギ 2 集 団 、 ア ベ マ キ 1 集 団 に お け る 核 S SR 6
遺 伝 子 座 の 遺 伝 的 多 様 性  

R S  ア レ リ ッ ク リ ッ チ ネ ス ( 1 3 個 体 ) ;  H E ヘ テ ロ 接 合 度 の 期 待 値 ;  F I S 近 交 係 数 ;  *  0 か ら

有 意 に ず れ て い る ( p < 0 . 0 5 )  
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集団 平均 ± 標準偏差 
交雑帯 0.391 ± 0.208 

クヌギ 
TO 0.995 ± 0.005 
TR 0.984 ± 0.008 

アベマキ ST 0.010 ± 0.006 

表 5- 2  核 SS R6 座 を 用 い た 交 雑 帯 お よ び ク ヌ ギ 2 集 団 、ア ベ
マ キ 1 集 団 の ベ イ ズ ク ラ ス タ リ ン グ (図 5-4 )に お い て
K=2 と し た 場 合 の 各 集 団 の ク ヌ ギ ク ラ ス タ ー 割 合  

図 5 - 4  S TR UC TU R E 解 析 に よ る ベ イ ズ ク ラ ス タ リ ン グ  
( a ) 対 数 確 率 お よ び ( b ) Δ K の 変 化 ( c ) K = 2 の 場 合 の ク ヌ ギ 集 団
( T O 、 T R ) 、 交 雑 帯 集 団 お よ び ア ベ マ キ 集 団 ( S T ) に お け る 各 個 体
ご と の ２ つ の ク ラ ス タ ー の 混 合 割 合  
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5 - 3 - 5 星 状 毛 密 度 と ク ヌ ギ ま た は ア ベ マ キ ク ラ ス タ ー へ の 帰 属 割 合  

各 個 体 の 星 状 毛 密 度 と ク ヌ ギ ク ラ ス タ ー の 関 係 に つ い て は 、星 状 毛 密

度 が 高 い ほ ど 、ク ヌ ギ ク ラ ス タ ー 割 合 が 低 く (図 5 - 5 )、S p e a r m a n の 順 位

相 関 係 数 を 求 め た と こ ろ 、有 意 に 負 の 相 関 が あ っ た ( r = - 0 . 5 9 4 0 ,  p < 0 . 0 1 )。

一 方 、 無 毛 の 個 体 で も ク ヌ ギ ク ラ ス タ ー の 占 め る 割 合 に は 幅 が あ っ た

( n = 2 1 ,  平 均 0 . 5 7 9±0 . 1 6 3 )。  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

5 - 4 考 察  

5 - 4 - 1  葉 裏 の 星 状 毛 密 度 か ら み た 交 雑 帯 の 存 在  

本 研 究 の 調 査 地 は 、 H i r o k i  a n d  K a m i y a  ( 2 0 0 5 )に お い て 、 葉 裏 の 星 状

毛 密 度 か ら 交 雑 個 体 と 判 定 さ れ た 個 体 の 割 合 が 約 6 0 %で 最 も 高 か っ た 長

野 県 飯 島 町 の 周 辺 と し た 。 一 般 に ア ベ マ キ と ク ヌ ギ は 葉 の 裏 面 の 星 状 毛

の 有 無 で 識 別 さ れ 、 交 雑 個 体 は そ の 中 間 と さ れ る が 、 星 状 毛 密 度 の 閾 値

の 定 義 は な く 、 H i r o k i  a n d  K a m i y a  ( 2 0 0 5 )で は 肉 眼 で 見 て 葉 の 裏 が 白 い

も の を ア ベ マ キ 、 葉 の 裏 の 色 が 緑 色 ま た は 緑 色 に 近 い も の の う ち 顕 微 鏡

下 で 星 状 毛 を 持 つ も の を 交 雑 個 体 と し て い る 。 一 方 、 岡 田 ら ( 1 9 9 6 )は 走

査 式 電 子 顕 微 鏡 を 用 い て わ ず か に 星 状 毛 が み ら れ て も 一 列 細 胞 毛 の 方 が

は る か に 多 い 場 合 に は ク ヌ ギ と し 、 全 般 に 星 状 毛 が 見 ら れ る が 毛 量 が 少

図 5-5  交 雑 帯 個 体 の 葉 裏 の 星 状 毛 密 度 と 核 SS R 6 座 を
用 い た ベ イ ズ ク ラ ス タ リ ン グ ( 図 5- 4 ) に お い て
K=2 と し た 場 合 の ク ヌ ギ ク ラ ス タ ー 割 合 の 関 係 。  
Sp ea r man  の 順 位 相 関 係 数 r = -0 .59 4 0 で 有 意 な
負 の 相 関 が あ っ た ( p <0 .01 )。  
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な い 場 合 を 交 雑 個 体 、 星 状 毛 が か な り 多 く 葉 全 体 が お お わ れ る 場 合 を ア

ベ マ キ と し て い る 。 ど ち ら の 基 準 も 完 全 に は 数 値 化 さ れ て い な い た め 、

全 く 同 じ 基 準 で 議 論 す る こ と は 困 難 で あ る 。 本 研 究 で は 、 4 0 0 本 / m m 2

以 上 の 個 体 は 肉 眼 で 葉 裏 が 完 全 に 白 く 見 え 、 か つ 顕 微 鏡 下 で も 葉 の 全 体

が 星 状 毛 に 覆 わ れ る よ う に 見 え る た め 、4 0 0 本 / m m 2 未 満 の 密 度 で 星 状 毛

が あ る 個 体 が 上 記 の 既 存 研 究 の 定 義 の 交 雑 個 体 と ほ ぼ 同 等 と 考 え た 。 こ

の 基 準 で は 本 研 究 で の 交 雑 個 体 割 合 は 3 8 . 9 %と な り 、 形 態 か ら 見 た 交 雑

個 体 が 高 頻 度 で 存 在 し 、 飯 島 町 周 辺 が 交 雑 帯 で あ る こ と を 支 持 す る 。 一

方 、 こ の 交 雑 個 体 の 割 合 は 、 H i r o k i  a n d  K a m i y a  ( 2 0 0 5 )の 約 6 0 %よ り も

低 い 値 で あ る が 、 こ れ は 基 準 が 完 全 に は 一 致 し な い こ と や 、 本 研 究 で は

全 1 0 8 個 体 を サ ン プ ル と し た が 、 H i r o k i  a n d  K a m i y a  ( 2 0 0 5 )は 1 3 個 体

で あ り 、 サ ン プ ル 数 が 大 き く 違 う こ と が 交 雑 個 体 割 合 の 違 い に 反 映 さ れ

た 可 能 性 が あ る 。 さ ら に 、 本 研 究 で 参 考 値 と し た ア ベ マ キ 集 団 S T の 星

状 毛 密 度 は 1 0 0 0 本 / m m 2 程 度 と な り 、 5 個 体 の う ち 4 個 体 は 交 雑 帯 で 最

も 密 度 が 高 い 個 体 よ り も 高 い 値 と な っ た  (図 5 - 3 )。 こ の こ と は 、 本 研 究

で は 星 状 毛 密 度 が 4 0 0 本 / m m 2 以 上 の 個 体 を 葉 の 裏 面 が 白 く 見 え る た め

ア ベ マ キ と し た が 、 こ れ ら も 交 雑 個 体 で あ る 可 能 性 を 示 唆 し て い る 。  

 

5 - 4 - 2 交 雑 帯 に お け る 浸 透 交 雑  

葉 緑 体 D N A は 、 交 雑 帯 集 団 お よ び 対 照 と し た ク ヌ ギ と ア ベ マ キ の 集

団 全 て が 同 じ ハ プ ロ タ イ プ に 固 定 さ れ て い た 。 こ れ は 使 用 し た 葉 緑 体

S S R マ ー カ ー 6 座 が 、 ク ヌ ギ と ア ベ マ キ で 単 型 で あ る 可 能 性 が 考 え ら れ

る 。 し か し 、 第 三 章 で は 、 同 じ マ ー カ ー セ ッ ト を 用 い て 日 本 及 び 朝 鮮 半

島 、中 国 大 陸 の ク ヌ ギ を 解 析 し 、2 3 ハ プ ロ タ イ プ を 検 出 し て い る 。し た

が っ て 、 ハ プ ロ タ イ プ が １ つ に 固 定 さ れ て い た の は 解 析 し た 集 団 の 遺 伝

的 特 性 で あ る と 考 え ら え る 。 こ の こ と か ら 、 こ の ハ プ ロ タ イ プ は 、 2 種

が 分 化 す る 前 の 祖 先 集 団 か ら 保 持 さ れ て い る か 、 両 種 で 浸 透 性 交 雑 が 起

こ っ て い る た め 共 有 さ れ た と 考 え ら れ る 。 近 縁 種 間 で 交 雑 を 行 う コ ナ ラ

属 樹 木 は 、 こ の よ う に 種 間 で ハ プ ロ タ イ プ を 共 有 す る こ と が 数 多 く 報 告

さ れ (例 え ば  C a v e n d e r - B a r e s  e t  a l .  2 0 1 5 ;  P e t i t  e t  a l .  2 0 0 2 )、 日 本 国 内
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に お い て は K a n n o  e t  a l .  ( 2 0 0 4 )と O k a u r a  e t  a l .  ( 2 0 0 7 )が 、 コ ナ ラ 、 ミ

ズ ナ ラ 、 カ シ ワ 、 ナ ラ ガ シ ワ が 葉 緑 体 ハ プ ロ タ イ プ を 共 有 し て い る こ と

を 示 し た 。 祖 先 的 な ハ プ ロ タ イ プ は よ り 広 域 に 分 布 す る こ と が 多 い が 、

本 研 究 で は ハ プ ロ タ イ プ が 一 つ し か 検 出 さ れ ず 、ま た 、対 照 集 団 も 関 東 、

東 海 地 方 と 比 較 的 狭 い 範 囲 で あ っ た た め 、 こ の 結 果 の み か ら は 祖 先 多 型

か 交 雑 に よ る 共 有 か は 判 別 で き な か っ た 。  

核 D N A か ら み た 遺 伝 的 多 様 性 は 、R S、H E と も に 、交 雑 帯 集 団 で 最 も

高 く な っ た 。 メ キ シ コ に お け る Q u e r c u s  c a s t a n e a  集 団 の 遺 伝 的 多 様 性

が 、 同 所 的 に 生 育 す る 近 縁 種 の 種 数 が 多 い ほ ど 高 く な る こ と が 報 告 さ れ

て お り ( Va l e n c i a - C u e v a s  e t  a l .  2 0 1 4 )、 種 間 の 交 雑 に よ り 直 接 的 に 遺 伝

的 多 様 性 が 影 響 を 受 け て い る と 考 察 さ れ て い る 。 本 研 究 の 交 雑 帯 で も 、

こ れ と 同 様 の 現 象 が 生 じ て 、 遺 伝 的 多 様 性 が 高 く な っ て い る と 考 え ら れ

る 。 ま た 、 交 雑 帯 集 団 が 任 意 交 配 集 団 で あ っ た こ と は 、 本 調 査 地 で ク ヌ

ギ と ア ベ マ キ が た だ 同 所 的 に 生 育 し て い る の で は な く 、 浸 透 性 交 雑 を 行

っ て い る 可 能 性 を 示 す 。  

さ ら に S T R U C T U R 解 析 の 結 果 で も 、 交 雑 帯 の 個 体 は ク ヌ ギ ク ラ ス タ

ー と ア ベ マ キ ク ラ ス タ ー の 混 合 と な っ た こ と か ら 、 飯 島 町 周 辺 で 両 種 の

浸 透 性 交 雑 が 生 じ て い る こ と が 支 持 さ れ た 。 核 D N A の ベ イ ズ ク ラ ス タ

リ ン グ は 種 内 の 遺 伝 構 造 の 検 出 に 用 い ら れ る こ と が 多 い が  ( 例 え ば  

Ts u d a  e t  a l .  2 0 0 9 )、本 研 究 と 同 様 に 異 な る 種 間 で の 遺 伝 的 混 合 が 検 出 さ

れ る 例 も 多 い 。 例 え ば 、 メ キ シ コ に お け る Q u e r c u s  a f f i n i s と Q u e r c u s  

l a u r i n a  ( R a m o s - O r t i z  e t  a l .  2 0 1 6 )や 中 国 大 陸 の Q u e r c u s  m o n g o l i c a と

Q u e r c u s  l i a o t u n g e n s i s  ( Z e n g  e t  a l .  2 0 11 )の 交 雑 帯 に お け る ベ イ ジ ア ン

ク ラ ス タ リ ン グ に よ る 核 D N A の 遺 伝 的 混 合 が 示 さ れ て い る 。  

ま た 、 2 つ の ク ラ ス タ ー の 混 合 の 程 度 に 幅 が あ っ た こ と か ら 、 交 雑 帯

に お い て は 、 両 種 の 交 雑 の み な ら ず 戻 し 交 雑 や 交 雑 個 体 同 士 の 交 配 が 生

じ て い る こ と と 推 察 さ れ る 。 さ ら に 第 四 章 で ク ヌ ギ と ア ベ マ キ の 交 雑 に

は 方 向 性 が あ る こ と が 示 唆 さ れ た 。 も し 、 本 交 雑 帯 で 交 雑 に 方 向 性 が あ

れ ば 、 ど ち ら か 一 方 の 種 に 遺 伝 的 混 合 を 示 さ な い 個 体 が 存 在 す べ き で あ

る が 、本 交 雑 帯 で は す べ て の 個 体 が 2 つ の ク ラ ス タ ー の 遺 伝 的 混 合 で あ
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っ た 。 こ の こ と か ら 本 交 雑 帯 で は 、 方 向 性 が あ る 交 雑 が 起 こ っ て い る と

は 言 え な い 。  

 

5 - 4 - 3 星 状 毛 密 度 か ら 予 想 さ れ る 交 雑 の 程 度 と 遺 伝 的 混 合 と の 関 連  

星 状 毛 密 度 と ク ヌ ギ ク ラ ス タ ー へ の 帰 属 割 合 に 有 意 な 負 の 相 関 が あ

っ た こ と か ら 、 形 態 か ら 判 断 さ れ る 交 雑 の 程 度 と 、 遺 伝 子 型 か ら 見 た 交

雑 の 程 度 に は 関 連 が あ る こ と が 明 ら か と な っ た 。 こ の こ と は 、 ク ヌ ギ と

ア ベ マ キ の 遺 伝 的 混 合 の 程 度 が 星 状 毛 密 度 と い う 形 質 に 反 映 す る こ と を

示 し て い る 。 形 態 か ら 交 雑 と 判 別 さ れ た 個 体 を 遺 伝 マ ー カ ー で も 交 雑 個

体 と 識 別 す る 試 み は こ れ ま で に も な さ れ て き て お り 、 Q u e r c u s  

c r a s s i f o l i a と Q u e r c u s  c r a s s i p e s の 交 雑 個 体 は 、 R A P D マ ー カ ー を 用 い

H a r d i g  h y b r i d  i n d e x  ( H a r d i n g  e t  a l .  2 0 0 0 ) に よ っ て 検 出 さ れ た

( To v a r - S a n c h e z  a n d  O y a m a  2 0 0 4 )。ま た 、Q u e r c u s  c r i s p u l a と Q u e r c u s  

d e n t a t a の 交 雑 個 体 は 、 A F L P マ ー カ ー の デ ー タ を 主 座 標 分 析 し 図 示 し

た 結 果 、 親 種 個 体 の 中 間 に 位 置 し た ( I s h i d a  e t  a l .  2 0 0 3 )。 本 研 究 で は 、

交 雑 帯 の 個 体 が 親 種 の 遺 伝 的 混 合 で あ る こ と を 示 し た だ け で は な く 、 そ

の 遺 伝 的 混 合 の 程 度 が 星 状 毛 密 度 と 関 連 が あ る こ と を 示 す こ と が で き た 。

こ れ は 、 星 状 毛 密 度 が 環 境 的 な 影 響 を ほ と ん ど 受 け ず 、 遺 伝 的 に 支 配 さ

れ て い る 可 能 性 を 示 唆 す る 。 ま た 、 こ れ ま で の ク ヌ ギ と ア ベ マ キ の 雑 種

の 識 別 点 と し て 、星 状 毛 の 密 度 が 提 唱 さ れ て き た (岡 田 ら  1 9 9 6 )こ と は 遺

伝 的 な 観 点 か ら 見 て も 妥 当 で あ っ た と い え る 。  

し か し 一 方 で 、 ク ヌ ギ 集 団 T O お よ び T R に お い て は ク ヌ ギ ク ラ ス タ

ー 割 合 が 1 0 0 %に 近 い の に 対 し 、 交 雑 帯 集 団 で は 無 毛 の 個 体 で も ク ヌ ギ

ク ラ ス タ ー が 平 均 0 . 5 7 9、 最 大 で 0 . 7 6 6 で し か な か っ た こ と か ら 、 本 交

雑 帯 に 生 育 す る 個 体 は 無 毛 、 す な わ ち 形 態 か ら ク ヌ ギ と 判 断 さ れ る 個 体

で あ っ た と し て も 必 ず し も 遺 伝 的 に は 純 粋 な ク ヌ ギ と は 言 え な い 可 能 性

が あ る 。 同 様 に 交 雑 帯 集 団 で は 、 形 態 か ら 星 状 毛 密 度 が 高 く 既 存 研 究

( H i r o k i  a n d  K a m i y a  2 0 0 5 )の 基 準 で は ア ベ マ キ と 識 別 さ れ る 個 体 の う ち 、

ク ヌ ギ ク ラ ス タ ー 割 合 が 最 小 で も 0 . 1 2 9 あ っ た こ と か ら 、 純 粋 な ア ベ マ

キ と 言 え な い 可 能 性 が 残 さ れ る 。 こ の こ と は 、 葉 裏 が 白 く て も 交 雑 帯 の
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個 体 は 、 参 考 と し た ア ベ マ キ 集 団 の 個 体 の 星 状 毛 密 度 よ り 低 い も の が ほ

と ん ど で あ る こ と か ら も 支 持 さ れ る 。 交 雑 帯 に お け る 種 の 識 別 と 形 態 お

よ び 遺 伝 的 混 合 の 程 度 と の 関 連 に つ い て は 、さ ら な る 検 討 が 必 要 で あ る 。 

 

 

以 上 、既 報 に よ り ク ヌ ギ と ア ベ マ キ の 交 雑 帯 で あ る と さ れ て い た 長 野

県 飯 島 町 周 辺 は 、 本 研 究 で も 、 形 態 的 に 交 雑 個 体 で あ る と 考 え ら れ る 個

体 が 高 頻 度 で 生 育 し て い た 。 ま た 、 遺 伝 解 析 に よ り 、 そ こ に 生 育 し て い

る 全 個 体 が 、 実 際 に 両 種 の 遺 伝 的 混 合 の 個 体 で あ り 、 両 種 が 浸 透 交 雑 を

行 っ て い る こ と を 示 し た 。 ま た 、 遺 伝 的 混 合 の 程 度 と 、 葉 裏 の 星 状 毛 密

度 と い う 形 質 と の 間 に 関 連 が あ り 、 遺 伝 的 に ク ヌ ギ に 近 い 個 体 ほ ど 星 状

毛 密 度 が 小 さ く 、 逆 に ア ベ マ キ に 近 い 個 体 ほ ど 星 状 毛 密 度 が 高 い 傾 向 が

あ る こ と が 明 ら か に な っ た 。  
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第 六 章  植 栽 年 代 の 異 な る ク ヌ ギ 人 工 林 の 遺 伝 的 組 成  

 

6 - 1  は じ め に  

人 工 林 は 人 間 が 作 り 管 理 す る 林 で あ る 。そ の た め 、そ の 林 を 構 成 す る

樹 木 の 種 組 成 を 人 間 が 決 定 す る 。 さ ら に は 、 よ り 利 用 価 値 の 高 い 生 産 物

を つ く る た め 、 遺 伝 的 に 同 一 の 個 体 を 育 成 す る ク ロ ー ン 林 業 、 特 定 の 森

林 か ら 種 子 を 採 集 す る 母 樹 林 制 度 、 形 質 の 優 れ た 個 体 を 選 抜 し 、 そ れ ら

を 集 積 し て 交 配 さ せ 種 子 を 得 る 精 英 樹 育 種 が 、 国 内 に お い て は ス ギ や ヒ

ノ キ な ど の 主 要 な 造 林 樹 種 に つ い て 行 わ れ て い る 。 こ の よ う な 施 業 や 施

策 は 、 人 工 林 で 生 育 す る 個 体 の 表 現 型 の み な ら ず 、 林 分 の 遺 伝 的 な 組 成

に も 影 響 を 与 え る と 考 え ら れ る 。 こ れ ま で に 、 ヒ ノ キ で は 実 生 人 工 林 の

遺 伝 的 多 様 性 は そ の 採 種 源 と な っ た 母 樹 林 の そ れ と 比 較 し て 偏 り が あ る

こ と (湯 ら 1 9 9 8 )、長 野 県 戸 隠 神 社 の 社 叢 林 の ス ギ に は ク ロ ー ン が 多 い こ

と や 天 然 林 と は 異 な る 遺 伝 的 組 成 を し て い る こ と (木 村 ら 2 0 1 3 )が 明 ら

か に な っ て い る 。 こ の よ う に 人 工 林 の 遺 伝 的 な 組 成 は 多 か れ 少 な か れ 施

業 、特 に 植 栽 種 苗 の 遺 伝 的 組 成 の 影 響 を 受 け て い る と 考 え ら れ る 。一 方 、

人 工 林 の 適 切 な 管 理 に つ い て は 、 環 境 変 動 に 対 す る 安 定 性 の 観 点 か ら 、

遺 伝 的 多 様 性 の 維 持 が 必 要 で あ る ( L e d i g  a n d  K i t z m i l l e r  1 9 9 2 )と 考 え ら

れ る よ う に な り 、 今 後 は 人 工 林 の 遺 伝 的 多 様 性 を 把 握 し て お く 必 要 が あ

る 。  

ま た 、 人 工 林 造 成 は 必 ず し も 在 来 種 苗 が 用 い ら れ る と は 限 ら な い 。 日

本 に お い て は 、 主 要 な 造 林 樹 木 で あ る ス ギ ・ ヒ ノ キ ・ ア カ マ ツ ・ ク ロ マ

ツ 以 外 は 、 林 業 種 苗 法 に よ る 配 布 区 域 の 定 め が な く 、 広 葉 樹 に つ い て は

最 近 に な っ て 研 究 者 ら に よ り ガ イ ド ラ イ ン (津 村・陶 山  2 0 1 5 )が 提 示 さ れ

た 。 無 制 限 に 種 苗 を 移 動 す る こ と の 問 題 点 は 、 植 林 先 の 環 境 に 適 応 で き

な い た め 健 全 に 育 た ず 植 林 が 失 敗 す る こ と と 、 植 林 地 の 近 く に 自 生 し て

い る 同 種 の 植 物 が 本 来 持 っ て い る 遺 伝 的 な 多 様 性 や 適 応 的 な 遺 伝 子 を 攪

乱 し て し ま う こ と (津 村・ 陶 山  2 0 1 5 )が あ る 。そ の た め 、現 状 で は 由 来 が

不 明 で あ る 人 工 林 で も 、 ど の よ う な 由 来 の 種 苗 が 用 い ら れ た の か を 明 ら

か に し て お く 方 が 望 ま し い と 考 え ら れ る 。 国 内 の 広 葉 樹 の 人 工 林 に つ い
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て は 、 葉 緑 体 D N A の 解 析 に よ り 、 長 野 県 お よ び 静 岡 県 内 に 植 栽 さ れ た

ブ ナ 集 団 に は 近 隣 の 天 然 林 集 団 と は 全 く 異 な る 系 統 の も の が 含 ま れ て い

る こ と が 明 ら か に な っ て お り 、 遺 伝 子 攪 乱 の 恐 れ が 指 摘 さ れ た ( 小 山  

2 0 11 ;  片 井 ら  2 0 1 4 )。 さ ら に 、 ブ ナ で は 地 域 産 で な い 個 体 は 先 枯 れ 発 生

率 が 高 い こ と も 示 さ れ て い る (小 山  2 0 11 )。  

種 苗 の 遺 伝 的 多 様 性 や 由 来 を 明 ら か に す る 研 究 で は 、 葉 緑 体 D N A 解

析 と 核 D N A 解 析 の ど ち ら も そ れ ぞ れ の 利 点 が あ る 。葉 緑 体 D N A は 被 子

植 物 で は 母 性 遺 伝 す る た め 、 種 子 に よ る 遺 伝 子 流 動 を 反 映 し 、 核 D N A

よ り も 明 瞭 な 遺 伝 構 造 の 検 出 が 期 待 さ れ る （ P e t i t  e t  a l .  1 9 9 3）。 そ の た

め 、 種 苗 の 由 来 を 推 測 し や す く 、 こ れ ま で に も 葉 緑 体 D N A を 用 い た 植

栽 個 体 の 由 来 を 検 証 す る 研 究 が 、 ア オ キ ( 矢 野 ら  2 0 0 5 ) 、  ブ ナ ( 小 山  

2 0 11 ;  片 井 ら  2 0 1 4 )  、ハ ナ ノ キ (菊 地 ら  2 0 1 5 )な ど で 行 わ れ て い る 。 一

方 、 両 性 遺 伝 す る 核 D N A の 場 合 は 多 型 性 が 高 い マ イ ク ロ サ テ ラ イ ト

（ S S R） マ ー カ ー を 使 用 す る こ と が 一 般 的 で あ る （ 津 田  2 0 1 2）。 核 S S R

マ ー カ ー を 用 い る と 、 集 団 内 の 遺 伝 的 多 様 性 や 集 団 間 分 化 の 程 度 を 評 価

で き る だ け で な く 、 個 体 ベ ー ス の ク ラ ス タ リ ン グ 法 に よ り 祖 先 集 団 の 推

測 や 種 内 系 統 間 の 混 合 の 推 定 が 可 能 で あ り （ 津 田  2 0 1 2 ;  H o d e l  e t  a l .  

2 0 1 6）、 人 工 林 集 団 と 由 来 と な っ た 集 団 と が 同 じ ク ラ ス タ ー を 形 成 す る

こ と が 期 待 さ れ る 。 こ の 手 法 は 品 種 間 の 関 係 や 品 種 の 由 来 の 推 測 な ど に

利 用 例  ミ カ ン ( S h i m i z u  e t  a l .   2 0 1 6 )、 サ ク ラ  (金 澤 ら  2 0 1 6 )  が あ る 。 

ク ヌ ギ の 造 林 は 、1 9 6 0 年 代 に 生 シ イ タ ケ の 生 産 量 が 急 増 し 、原 木 の 不

足 が 生 じ た こ と に 伴 っ て 、 そ れ 以 降 盛 ん に 行 わ れ た (中 村  1 9 8 3 ;  大 庭 ・

山 手  1 9 7 7 ;  新 谷  1 9 7 3 )。 さ ら に 、 こ の ク ヌ ギ 造 林 面 積 の 拡 大 か ら 、 ク

ヌ ギ の 輸 入 種 子 に よ る 苗 木 生 産 が 増 え た (戸 田 ら  1 9 8 6 )。そ こ で 本 研 究 で

は 、 1 9 6 0 年 代 以 前 に 植 林 さ れ た ク ヌ ギ 人 工 林 と 1 9 6 0 年 代 以 後 に 植 林 さ

れ た ク ヌ ギ 人 工 林 の 遺 伝 的 組 成 が 変 化 し た か 否 か を 検 証 し た 。 特 に 、 文

献 (戸 田 ら   1 9 8 6；  片 野 田 ら  2 0 0 5 )で 示 さ れ て い る 外 国 産 種 苗 の 植 栽 が

遺 伝 解 析 か ら も 検 出 で き る か 、 ま た 人 工 林 の 遺 伝 的 組 成 が 外 国 産 種 苗 の

影 響 を 受 け て い る か 否 か を 明 ら か に す る た め 、 大 陸 の 天 然 林 集 団 を 比 較

対 照 と し て 用 い た 。  
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6 - 2  材 料 と 方 法  

6 - 2 - 1 サ ン プ ル 採 取  

静 岡 、 山 口 、 大 分 の 3 地 域 に お い て 、 1 9 6 0 年 代 以 前 に 植 栽 さ れ た 高

齢 の ク ヌ ギ 林 分 を 計 ６ 林 分 と 1 9 6 0 年 代 以 後 の 壮 齢 の ク ヌ ギ 林 分 1 2 林 分 、

さ ら に 大 陸 の 韓 国 天 然 林 １ 集 団 、中 国 天 然 林 ２ 集 団 の 全 9 9 0 個 体 か ら 葉

を 採 取 し た 。 葉 は D N A 抽 出 ま で シ リ カ ゲ ル 入 り の ビ ニ ー ル 袋 の 中 で 保

管 し た 。 林 分 の 位 置 、 林 齢 区 分 、 サ ン プ ル 数 を 表 6 - 1 に 示 す 。 植 栽 時 期

は 各 県 の 森 林 簿 に よ っ た 。  

 

6 - 2 - 2  D N A 解 析  

採 取 し た 葉 か ら D N A を 改 変 C TA B 法 ( L i a n  e t  a l .  2 0 0 3 )に よ り 抽 出 し

た 。遺 伝 マ ー カ ー と し て 、核 S S R マ ー カ ー 7 座 、b c q m 4 2  ( M i s h i m a  e t  a l .  

2 0 0 6 )、 s s r Q p Z A G 1 5、 s s r Q p Z A G 3 6、 s s r Q p Z A G 11 0  ( S t e i n k e l l n e r  e t  a l .  

1 9 9 7 )、C s C AT 1 5  ( M a r i n o n i  e t  a l .  2 0 0 3 )、Q M 5 0、Q M 6 9 - 2 M 1  ( I s a g i  a n d  

S u h a n d o n o  1 9 9 7 )、お よ び 葉 緑 体 S S R マ ー カ ー 6 座 、µ d t 1、µ d t 3、µ d t 4、

µ c d 4、 µ c d 5、 µ k k 4  ( D e g u i l l o u x  e t  a l .  2 0 0 3 )を 用 い た 。 P C R 反 応 に は

M u l t i p l e x  P C R  k i t ( Q i a g e n  c o . )を 用 い 、各 プ ラ イ マ ー の 濃 度 が 0 . 2 µ M と

な る よ う 反 応 液 を 調 整 し た 。P C R 条 件 は 、初 期 活 性 化 9 5℃・1 5 分 の 後 、

熱 変 性 9 4℃・ 3 0 秒 、ア ニ ー リ ン グ 5 4℃ (核 マ ー カ ー )ま た は 4 8℃ (葉 緑 体

マ ー カ ー )で 9 0 秒 、伸 長 反 応 7 2℃ ・ 9 0 秒 を １ サ イ ク ル と し 、合 計 3 0 サ

イ ク ル 行 い 、 そ の 後 、 最 終 伸 長 反 応 を 6 0℃ で 3 0 分 間 行 っ た 。 P C R 産 物

の 電 気 泳 動 お よ び 遺 伝 子 型 の 決 定 に は 、A B I 社 の G e n e t i c  A n a l y z e r  3 1 0 0

お よ び 多 型 解 析 ソ フ ト G e n e M a p p e r を 用 い た 。  

 

6 - 2 - 3 遺 伝 デ ー タ 解 析  

核 S S R の デ ー タ を 基 に 、 各 対 立 遺 伝 子 の 頻 度 と 遺 伝 的 多 様 性 の 指 数

( R S 、 H E、 F I S )を F S TAT  ( G o u d e t  1 9 9 5 )  で 求 め た 。 地 域 間 あ る い は 林 齢

区 分 に よ っ て 遺 伝 的 多 様 性 が 異 な る か を 、 1 0 0 0 回 の p e r m u t a t i o n に よ

っ て F S TAT  ( G o u d e t  1 9 9 5 )  を 用 い て 検 証 し た 。ま た 、P r i t c h a r d ら ( 2 0 0 0 )

の ア ル ゴ リ ズ ム に 基 づ い て 開 発 さ れ た S T R U C T U R E 2 . 3 . 4 ( H u b i s z  e t  a l .  
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2 0 0 9 )を 用 い て ベ イ ジ ア ン ク ラ ス タ リ ン グ を 行 っ た (以 下 、 S T R U C T U R E

解 析 )。 各 個 体 の ク ラ ス タ ー へ の 帰 属 を 判 断 し た 。 ク ラ ス タ ー 数 K は １

か ら ８ 、1 0 0 , 0 0 0 回 の b u r n - i n  p e r i o d  の 後 、M a r k o v  c h a i n  M o n t e  C a r l o  

シ ミ ュ レ ー シ ョ ン 1 0 0 , 0 0 0 回 と し た 。 S T R U C T U R E  H A RV E S T E R  ( E a r l  

e t  a l .  2 0 1 2 )  を 用 い て Δ K  ( E v a n n o  e t  a l .  2 0 0 5 )  を 計 算 し 、 最 適 な ク ラ

ス タ ー 数 を 推 定 し た 。  

葉 緑 体 S S R 6 座 の フ ラ グ メ ン ト サ イ ズ に 基 づ い て 、ハ プ ロ タ イ プ を 分

類 し 、 各 個 体 の 葉 緑 体 ハ プ ロ タ イ プ を 決 定 し た 。 各 林 分 の ハ プ ロ タ イ プ

頻 度 を 基 に 、 林 分 の 遺 伝 子 多 様 度 ( h )、 全 林 分 の 遺 伝 子 多 様 度 ( h t )、 お よ

び 遺 伝 的 分 化 係 数 ( G S T )を 求 め た 。 葉 緑 体 ハ プ ロ タ イ プ の 多 様 度 ( h )に 地

域 間 差 が あ る か を 明 ら か に す る た め 、K r u s k a l - Wa l l i s 検 定 で 、林 齢 区 分

間 に 差 が あ る か を M a n n - W h i t n e y 検 定 で 検 定 し た 。 ま た p o p u l a t i o n s  

( L a n g e l l a  2 0 0 7 )を 用 い て 林 分 間 の 遺 伝 距 離 (δ µ ) 2  ( G o l d s t e i n  e t  a l .  

1 9 9 5 )  を 算 出 し 、 近 隣 結 合 法 に よ る 系 統 樹 を 1 0 0 0 回 の ブ ー ト ス ト ラ ッ

プ を を 行 っ て 作 成 し た 。  
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6 - 3 結 果  

日 本 1 9 林 分 、中 国 大 陸 ３ 集 団 、全 9 9 0 個 体 に つ い て 核 S S R マ ー カ ー

7 座 を 用 い て 解 析 し た 結 果 は 、 表 6 - 1 の と お り で あ る 。 日 本 の 人 工 林 の

R S は 8 . 1 5 ( YAY 2 )か ら 1 0 . 1 0 ( O H Y 3 )、 H E は 0 . 6 5 0 ( S H Y 1、 YAY 2 )か ら

0 . 6 9 5 ( O H Y 3 )の 間 で あ っ た 。 こ れ ら R S と H E の 多 様 性 指 数 に つ い て は 、

地 域 別 で は R S 、H E と も に 静 岡 ＜ 山 口 ＜ 大 分 で あ っ た が 、有 意 な 差 で は な

か っ た (表 6 - 2 )。ま た 、高 齢 林 、壮 齢 林 の 林 齢 区 分 で も 差 が な か っ た 。ま

た 、韓 国 集 団 R S が 9 . 3 5、 H E は 0 . 6 8 9 と 日 本 の 人 工 林 と 同 程 度 で あ っ た

が 、中 国 の ２ 集 団 ( R S  11 . 9 6 ,  1 3 . 0 8 :  H E  0 . 8 3 6 ,  0 . 8 6 8 )は 突 出 し て 高 か っ

た 。 集 団 の 分 化 は 、 日 本 国 内 で 地 域 別 の F S T を 比 較 す る と 山 口 ＞ 大 分 ＞

静 岡 の 順 で 分 化 係 数 が 高 く 、 高 齢 林 よ り 壮 齢 林 の 方 が 高 か っ た が 、 い ず

れ も 有 意 で は な か っ た 。S T R U C T U R E に よ る ベ イ ジ ア ン ク ラ ス タ リ ン グ

の 結 果 、 デ ー タ の 対 数 確 率 は K が ５ ま で 上 昇 し た (図 6 - 1 )。 ま た Δ K は

ク ラ ス タ ー 数 が ３ の 時 最 大 と な っ た 。 K が ３ の と き 、 韓 国 集 団 の 個 体 は

H E RS n h h t GST

静岡１ 48 35°01'03 138°59'00 0.662 8.58 0.094 2 0.041
静岡２ 40 34°53'19 139°06'18 0.662 9.06 0.013 1 0

合計 88 平均 0.662 8.82 2 0.020 0.022 0.092
静岡３ 48 35°57'49 138°52'15 0.650 8.34 0.040 2 0.153
静岡４ 48 35°58'01 138°52'06 0.689 9.69 0.029 8 0.701
静岡５ 30 34°57'12 138°56'35 0.675 9.32 0.048 1 0

合計 126 平均 0.671 9.12 8 0.285 0.425 0.330

山口１ 高齢林 40 34°16'38 131°18'58 0.693 9.75 -0.028 1 0 - -
山口２ 47 34°16'39 131°18'59 0.681 9.42 0.000 1 0
山口３ 48 34°16'04 131°18'06 0.650 8.15 0.068 5 0.158

合計 95 平均 0.665 8.79 5 0.079 0.082 0.037

大分１ 47 33°11'11 131°16'38 0.683 9.16 -0.007 8 0.489
大分２ 48 33°08'46 131°16'23 0.678 8.57 0.079 1 0
大分３ 47 33°19'48 130°57'16 0.675 9.36 0.077 5 0.161

合計 142 平均 0.679 9.03 9 0.217 0.234 0.076
大分４ 47 33°07'32 131°17'12 0.669 9.31 0.066 2 0.042
大分５ 43 33°07'31 131°17'13 0.677 9.83 0.064 2 0.089
大分６ 47 33°07'31 131°17'18 0.695 10.10 0.077 11 0.821
大分７ 48 33°07'03 131°17'01 0.686 10.04 0.049 7 0.543

大分８ 48 33°07'29 131°17'09 0.693 10.05 0.100 * 8 0.671

大分９ 48 33°09'27 131°14'44 0.679 9.25 0.021 8 0.729
大分１０ 32 33°09'43 131°15'13 0.674 8.50 0.115 2 0.219
大分１１ 46 33°19'46 130°57'15 0.671 9.15 0.092 6 0.560

合計 359 平均 0.675 9.19 12 0.459 0.571 0.196

韓国 韓国 天然林 48 37°12'34 126°59'25 0.689 9.35 0.059 8 0.623
中国１ 天然林 45 27°33'54 120°19'07 0.836 11.96 0.058 6 0.642

中国２ 天然林 47 30°19'23 119°49'51 0.868 13.08 0.067 * 7 0.652

合計 140 0.798 11.46 11 0.639 0.834 0.234

葉緑体DNA

F IS

日本

静岡

高齢林

壮齢林

山口

地域 林分 林齢区分 サンプル数 緯度(N) 経度(E)

壮齢林

大分

高齢林

壮齢林

大陸 中国

核DNA

表 6 - 1  サ ン プ リ ン グ を 行 っ た 日 本 の ク ヌ ギ 人 工 林 1 9 林 分 お よ び 大
陸 ３ 集 団 の 位 置 、 林 齢 区 分 、 サ ン プ ル 数 お よ び 遺 伝 的 多 様 性  

H E ヘ テ ロ 接 合 度 の 期 待 値 ;  R S ア レ リ ッ ク リ ッ チ ネ ス ;  F I S 近 交 係 数 ;  n  検 出 さ れ た ハ プ

ロ タ イ プ 数 h s 林 分 の 遺 伝 子 多 様 度 ;  h t グ ル ー プ の 遺 伝 子 多 様 度 ;  G S T 遺 伝 的 分 化 係 数 ;  *  

０ よ り 有 意 に 大 き い ( p < 0 . 0 5 )  
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ク ラ ス タ ー ２ 、 中 国 ２ 集 団 の 個 体 は ク ラ ス タ ー ３ に 属 し た 。 日 本 の 人 工

林 は ク ラ ス タ ー ２ が 優 占 す る 林 分 ( I O、I Z、S H Y 1、S H Y 2、O H Y 5、O H Y 8 )、

ク ラ ス タ ー １ が 優 占 す る 林 分 （ YA、 O K 1、 O K 2） と 、 ク ラ ス タ ー １ と ２

と の 混 合 の 林 分 と が あ っ た (図 6 - 1 )。そ れ ぞ れ の ク ラ ス タ ー の F S T は ク ラ

ス タ ー 1 で 0 . 0 5 4 7、ク ラ ス タ ー ２ で 0 . 0 5 7 2、ク ラ ス タ ー ３ で 0 . 0 3 5 3 と 、

ク ラ ス タ ー ３ が 最 も 低 か っ た 。 解 析 を 行 っ た K = 2～ 8 の 範 囲 で 、 韓 国 集

団 が 日 本 集 団 と 明 確 に 異 な る ク ラ ス タ ー を 形 成 す る こ と は な か っ た 。  

 

 

 

 

 

 

 

 

葉 緑 体 D N A を 解 析 し た 結 果 、日 本 1 9 林 分 、大 陸 ３ 集 団 、全 9 9 0 個 体

か ら ハ プ ロ タ イ プ が 1 6 個 の ハ プ ロ タ イ プ が 検 出 さ れ た (表 6 - 2 )。 そ の う

ち 、日 本 国 内 で は 1 5 個 の ハ プ ロ タ イ プ が 検 出 さ れ 、H p 1 7 の み 日 本 に な

か っ た 。大 陸 集 団 か ら は 11 の ハ プ ロ タ イ プ が 検 出 さ れ た 。 H p 2 0 が 日 本

に お い て 高 齢 林 0 . 9 3 0、 壮 齢 林 0 . 7 0 0 と 最 も 頻 度 が 高 か っ た 。 ま た 日 本

の 林 分 の う ち 、 高 齢 林 ３ 林 分 、 壮 齢 林 ２ 林 分 が H p 2 0 に 固 定 さ れ て い た

(表 6 - 4 )。林 分 ご と の 遺 伝 子 多 様 度 ( h )は 、H p 2 0 に 固 定 さ れ て い た 林 分 が

あ る た め 、 日 本 で は 0 か ら 0 . 8 2 1 ( O H Y 3 )と 幅 が あ っ た (表 6 - 1 )。 大 陸 で

は 0 . 6 2 3 か ら 0 . 6 5 2 と 高 い 値 で あ っ た 。 日 本 の 林 分 の 地 域 ご と の 遺 伝 子

多 様 度 ( h t )は 山 口 ＜ 静 岡 ＜ 大 分 、 林 齢 区 分 ご と で は 、 高 齢 林 ＜ 壮 齢 林 で

あ っ た (表 6 - 2 )。ま た 、そ れ ぞ れ の 地 域 ご と で も 、高 齢 林 ＜ 壮 齢 林 で あ っ

た (表 6 - 1 )。集 団 間 の 分 化 は 地 域 別 で は 山 口 ＜ 大 分 ＜ 静 岡 、林 齢 区 分 で は

高 齢 林 ＜ 壮 齢 林 と な っ た (表 6 - 2 )。(δ µ ) 2 に 基 づ く 近 隣 結 合 法 で 作 成 し た

系 統 樹 で は 、 日 本 の 林 分 の ク レ ー ド と 大 陸 集 団 の ク レ ー ド の 間 に 壮 齢 の

表 6 - 2  日 本 の ク ヌ ギ 人 工 林 1 9 林 分 の 地 域 別 、 林 齢 区 分 別 の 核 S S R
マ ー カ ー 7 座 お よ び 葉 緑 体 S S R マ ー カ ー 6 座 で 解 析 し た 遺 伝
的 多 様 性 お よ び 遺 伝 的 分 化 係 数  

H O ヘ テ ロ 接 合 度 の 観 察 値 ;  H s ヘ テ ロ 接 合 度 の 期 待 値 ;  R S ア レ リ ッ ク リ ッ チ ネ ス ;  F I S 近

交 係 数 ;  F S T 遺 伝 的 分 化 係 数 ; h s 林 分 の 遺 伝 子 多 様 度 ;  h t グ ル ー プ の 遺 伝 子 多 様 度 ;  G S T

遺 伝 的 分 化 係 数  

H O H S RS F IS FST h s h t GST

静岡 5 214 0.637 0.667 8.997 0.045 0.014 0.179 0.282 0.365
山口 3 135 0.664 0.674 9.108 0.015 0.032 0.053 0.058 0.095
大分 11 501 0.636 0.680 9.392 0.065 0.023 0.393 0.495 0.206

高齢林 6 270 0.634 0.673 9.319 0.058 0.011 0.115 0.135 0.147
壮齢林 13 580 0.648 0.675 9.078 0.041 0.050 0.360 0.480 0.249

葉緑体DNA

地域別

林齢区分

集団数 サンプル数
核DNA
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大 分 の ５ 林 分 と 静 岡 ４ が 位 置 し た が (図 6 - 2 )、こ れ ら が 別 の ク レ ー ド を 形

成 す る こ と は な か っ た 。  

 

  

 
 

 

 

マーカー

ハプロタイプ 高齢林 壮齢林

2 100 81 90 127 137 115 - 0.005 - 0.003
3 101 81 90 126 137 115 0.007 0.009 0.036 0.012
4 101 81 90 127 136 115 0.004 - - 0.001
5 100 81 90 127 138 115 0.004 0.031 0.036 0.024
6 101 81 90 127 137 115 0.004 0.002 0.029 0.006
7 101 81 90 128 136 115 0.022 0.164 0.200 0.130
8 101 81 90 129 135 115 - 0.002 - 0.001
9 101 81 90 127 138 115 - 0.009 - 0.005

10 101 81 90 128 137 115 0.007 0.002 0.214 0.033
12 102 81 90 128 136 115 - 0.010 0.243 0.040
15 102 81 90 127 138 115 0.007 0.009 0.007 0.008
16 102 81 90 129 136 115 0.004 0.007 0.014 0.007
17 103 81 90 127 137 115 - - 0.100 0.014
19 101 81 90 129 138 115 0.011 0.036 0.057 0.032
20 101 81 90 129 139 115 0.930 0.700 0.064 0.673
21 102 82 91 128 137 115 - 0.016 - 0.009

ハプロタイプ頻度

日本
大陸 Total

μcd4 μcd5 μdt1 μdt3 μdt4 μkk4

表 6 - 3  ク ヌ ギ 人 工 林 の 葉 緑 体 S S R 6 座 に よ る 解 析 で 検 出 さ れ た 1 6
ハ プ ロ タ イ プ と 各 地 域 に お け る ハ プ ロ タ イ プ 頻 度  

表 6 - 4  日 本 の ク ヌ ギ 人 工 林 1 9 林 分 お よ び 大 陸 ３ 集 団 の 葉 緑 体
S S R 6 座 で 解 析 し た ハ プ ロ タ イ プ の 頻 度  

2 3 4 5 6 7 8 9 10 12 14 16 17 19 20 21 Total
IO 48 - - 0.02 - - - - - - - - - - - 0.98 - 1.00
IZ 40 - - - - - - - - - - - - - - 1.00 - 1.00

SHY1 48 - - - - - 0.08 - - - - - - - - 0.92 - 1.00
SHY2 48 - - - 0.10 0.02 0.35 - - - - 0.02 0.02 - 0.06 0.40 0.02 1.00
SHY3 30 - - - - - - - - - - - - - - 1.00 - 1.00
YA 高齢林 40 - - - - - - - - - - - - - - 1.00 - 1.00

YAY1 47 - - - - - - - - - - - - - - 1.00 - 1.00
YAY2 48 0.02 - - - - 0.02 0.02 - - - - - - - 0.92 0.02 1.00
OK1 47 - 0.02 - 0.02 0.02 0.11 - - 0.04 - 0.04 - - 0.04 0.70 - 1.00
OK2 48 - - - - - - - - - - - - - - 1.00 - 1.00
OH 47 - 0.02 - - - 0.02 - - - - - 0.02 - 0.02 0.91 - 1.00

OHY1 47 - - - - - - - - - - - - - 0.02 0.98 - 1.00
OHY2 43 - - - - - - - - - - - - - 0.05 0.95 - 1.00
OHY3 47 0.02 0.04 - 0.13 - 0.30 - 0.06 - 0.02 0.02 0.02 - 0.06 0.23 0.09 1.00
OHY4 48 - 0.02 - 0.04 - 0.25 - - 0.02 - 0.02 - - 0.02 0.63 - 1.00
OHY5 48 - - - - - 0.33 - 0.02 - 0.02 0.04 0.04 - 0.04 0.46 0.04 1.00
OHY6 48 0.02 0.02 - 0.06 - 0.35 - - - 0.06 - - - 0.10 0.35 0.02 1.00
OHY7 32 - - - - - - - - - - - - - 0.13 0.88 - 1.00
OHY8 46 - 0.02 - 0.04 - 0.30 - 0.02 - 0.02 - - - - 0.59 - 1.00

韓国 F 48 - 0.02 - - 0.04 0.58 - - - 0.06 0.02 0.04 - 0.15 0.08 - 1.00
CN1 45 - - - 0.04 0.04 - - - 0.09 0.53 - - 0.24 - 0.04 - 1.00
CN2 47 - 0.09 - 0.06 - - - - 0.55 0.15 - - 0.06 0.02 0.06 - 1.00

地域 林分名 サンプル数
ハプロタイプ頻度

日本

静岡

高齢林

壮齢林

山口
壮齢林

林齢区分

大分

高齢林

壮齢林

大陸 天然林
中国
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静岡 山口 大分 韓国 中国

クラスター数K クラスター数K

対
数

確
率

ΔK

(a) (b)

(c)

IO IZ SHY1 SHY2 SHY3 YA YAY1 YAY2 OK1 OK2 OH OHY1 OHY2 OHY3      OHY4      OHY5       OHY6   OHY7   OHY8          F            CN1      CN2          

クラスター1 クラスター2 クラスター3

図 6-1 クヌギ人工林の STRUCTURE 解析によるベイズクラスタリング  
(a)対数確率および (b)Δ K の変化 (c) 日本のクヌギ人工林 19 林分および大陸３集団における各個体ごとの 3 つのクラスターの混合割合  
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 K

 C1

 C2

 O6

 O10

 S4

 O8

 O11

 O7

 O1

 S3

 Y3

 O3

 O10

 S1

 O5

 O4

 S2

 S5

 Y1

 Y2

 O2

55

55

69

69

64

84

88

90

90

67

67

67

67

67

67

0.020

F

CN1

CN２
OHY3

OHY6

SHY2

OHY5
OHY8

OHY4
OK1

SHY1

YAY2

OH

OHY7

IO

OHY2

OHY1

IZ
SHY3

OK2

YA

YAY1

図 6-2 クヌギの日本の人工林 19 林分および大陸３集団の葉緑体 DNA の(δµ)2 に基づく近
隣結合法で作成した系統樹  ノードの数字は 1000 回の繰り返しのブートストラップ
率(50 以上を記載)。バーは遺伝距離を示す。 
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6 - 4 考 察  

6 - 4 - 1 ク ヌ ギ 人 工 林 の 遺 伝 的 な 地 域 性  

核 D N A お よ び 葉 緑 体 D N A、 い ず れ も 大 分 で 多 様 性 が 高 い 傾 向 が あ っ

た 。特 に 葉 緑 体 D N A で は 、H p 2 0 に 固 定 さ れ て い る 林 分 が 静 岡 は ５ 林 分

中 2 林 分 、 山 口 は ３ 林 分 中 2 林 分 で あ る が 、 大 分 は 11 林 分 中 1 林 分 の

み で あ っ た こ と が 、 葉 緑 体 D N A の 多 様 度 の 高 さ に つ な が っ た も の と 考

え ら れ る 。 第 三 章 で 示 し た 通 り 、 こ の H p 2 0 は 本 州 の ク ヌ ギ 林 に 広 域 的

に 分 布 し て い る ハ プ ロ タ イ プ で あ る 。静 岡 で は 1 林 分 を 除 く ４ 林 分 お よ

び 山 口 の 3 林 分 の ク ヌ ギ 林 は こ れ ら 本 州 の 一 般 的 な ク ヌ ギ 天 然 更 新 集 団

と 同 じ 遺 伝 的 由 来 の 種 苗 が 植 栽 さ れ た と 考 え ら れ る 。 一 方 、 大 分 で は

H p 2 0 が 優 占 し て い る 林 分 が 多 い も の の 、 そ の 他 の ハ プ ロ タ イ プ も 比 較

的 高 い 比 率 を 占 め る 林 分 も あ る 。 こ れ ら の 林 分 は 、 ハ プ ロ タ イ プ の 近 隣

結 合 法 で 作 成 し た 系 統 樹 で は 、 大 陸 集 団 と 静 岡 ・ 山 口 の 林 分 と の 間 に 位

置 し て い た 。 ま た 、 表 6 - 4 か ら も 、 こ れ ら の 集 団 は 、 韓 国 集 団 に 高 頻 度

で 見 ら れ る ハ プ ロ タ イ プ 7 が 比 較 的 高 頻 度 で 見 ら れ た 。 こ の こ と か ら 、

大 分 で は 大 陸 と 遺 伝 的 に 近 い 種 苗 も 使 用 し た ク ヌ ギ 林 が 多 い と 考 え ら れ

る 。 こ の よ う な 遺 伝 的 組 成 を 持 つ 種 苗 が 大 分 に 植 栽 さ れ た 背 景 に は 次 の

２ つ の シ ナ リ オ が 考 え ら れ る 。  

１ ）  大 分 の 在 来 集 団 は 、 大 陸 集 団 と 遺 伝 的 に 近 縁 で あ っ た 。  

２ ）  大 分 の 人 工 林 の 一 部 は 、 大 陸 か ら の 輸 入 種 苗 を 植 栽 し た 。  

一 つ 目 の シ ナ リ オ の 場 合 は 、 大 分 の 林 分 は 互 い に よ り 似 通 っ た 組 成 に

な り 、 系 統 樹 で は 日 本 の ク レ ー ド と 大 陸 の ク レ ー ド と の 間 に 連 続 的 に 位

置 す る の で は な く 、 独 立 し た ク レ ー ド を 形 成 す る と 期 待 さ れ る 。 ま た 、

大 分 ２ 、 大 分 ４ 、 大 分 ５ の よ う な H p 2 0 の 頻 度 が 非 常 に 高 く 、 本 州 の 天

然 林 と 同 じ よ う な 組 成 の 林 分 も 同 時 に 存 在 す る こ と に 疑 問 が 持 た れ る 。

一 方 、 シ ナ リ オ ２ は 、 九 州 地 方 の 在 来 集 団 の デ ー タ が な い た め 結 論 付 け

る こ と が 難 し い 。し か し 、宮 崎 県 に 1 9 6 6 年 植 栽  (戸 田 ら 1 9 8 6 )、熊 本 県

に 1 9 7 9 年 植 栽 (戸 田 ら  1 9 8 9 )の 韓 国 産 種 苗 の 植 栽 林 分 が あ り 、鹿 児 島 県

に は 1 9 9 4 年 植 栽 の 中 国 産 種 苗 の 植 栽 林 分 が あ る (片 野 田 ら  2 0 0 5 )こ と が

報 告 さ れ て い る 。し た が っ て 、こ の よ う な 外 国 産 種 苗 を 大 分 で も 植 栽 し 、
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本 研 究 の 結 果 は 植 栽 し た 人 工 林 の 遺 伝 的 特 徴 を 検 出 し た と 考 え て も 矛 盾

は な い 。 ま た 、 大 分 の 林 分 は 外 国 産 種 苗 の 混 合 割 合 の 程 度 に よ り ハ プ ロ

タ イ プ 頻 度 が 林 分 ご と に 異 な っ た た め 、 系 統 樹 も 日 本 と 大 陸 の ２ つ の ク

レ ー ド の 中 間 的 な 位 置 に な っ た と 解 釈 で き る 。  

一 方 、核 D N A の S T R U C T U R E 解 析 か ら は 、日 本 の ク ヌ ギ 人 工 林 は 中

国 と は 遺 伝 的 に 全 く 異 な っ て い る が 、 韓 国 と は 同 じ ク ラ ス タ ー に 属 す る

こ と が 明 ら か と な っ た 。 そ の た め 、 大 分 が 大 陸 と 遺 伝 的 に 近 い 在 来 種 苗

を 利 用 し た も の で あ る と い う シ ナ リ オ １ と 矛 盾 し な い 。 一 方 で 、 シ ナ リ

オ ２ で あ っ た 場 合 、 大 分 で は 中 国 産 で は な く 主 に 韓 国 産 種 苗 が 用 い ら れ

た 可 能 性 が 高 い と 考 え ら れ る 。  

 

6 - 4 - 2 ク ヌ ギ 人 工 林 の 遺 伝 的 な 世 代 間 差  

国 内 全 林 分 を ま と め て 解 析 し た 結 果 で は 、核 D N A お よ び 葉 緑 体 D N A

の 林 分 の 遺 伝 子 多 様 性 ( h )で は 世 代 間 で 有 意 な 違 い は 見 ら れ な か っ た 。し

か し 、葉 緑 体 D N A の 全 林 分 の 遺 伝 子 多 様 度 ( h t )で は 高 齢 林 よ り 壮 齢 林 で

遺 伝 子 多 様 度 が 高 か っ た (表 6 - 2 )。特 に 地 域 ご と に 見 る と 静 岡 お よ び 大 分

で 壮 齢 林 の h t が 高 齢 林 の h t よ り 明 ら か に 高 か っ た (表 6 - 1 )。こ れ も 上 記

の よ う に 壮 齢 林 で は 、 ハ プ ロ タ イ プ 2 0 の 頻 度 が 相 対 的 に 低 く 、 検 出 さ

れ る ハ プ ロ タ イ プ 数 が 複 数 で あ る こ と が 多 い た め で あ る 。 こ れ ら の 壮 齢

林 は 、 ク ヌ ギ の 急 激 な 造 林 に 伴 っ て 、 広 範 な 種 苗 の 流 通 が 行 わ れ 、 上 記

の よ う に 遺 伝 的 に 大 陸 産 種 苗 に 近 い 種 苗 も 使 用 さ れ た と 考 え ら れ る 。  

核 D N A の S T R U C T U R E 解 析 で は 、山 口 の 高 齢 林 お よ び 大 分 の 高 齢 林

2 林 分 で ク ラ ス タ ー １ が 優 占 し て い た 。 こ の ク ラ ス タ ー １ は 静 岡 の 高 齢

林 お よ び 韓 国 集 団 で は ほ と ん ど 見 ら れ な い こ と か ら 、 西 日 本 の 林 分 で 古

く か ら 利 用 さ れ て い る 種 苗 に 由 来 す る も の の 可 能 性 が あ る 。  

 

以 上 を ま と め る と 、 静 岡 、 山 口 、 大 分 の 3 地 域 に お い て 山 口 は 壮 齢 林

で あ っ て も H p 2 0 が 非 常 に 高 頻 度 で あ り 、 在 来 集 団 由 来 の 種 苗 の み 使 用

さ れ て い た と 推 察 さ れ た 。 ま た 、 静 岡 で は 1 9 6 0 年 代 以 降 の 造 林 が 盛 ん

で あ っ た こ ろ 、 遺 伝 的 に 大 陸 に 近 い 林 分 も 見 ら れ 、 一 部 に 大 陸 産 種 苗 が
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利 用 さ れ た こ と が 考 え ら れ る 。一 方 、大 分 で は 、1 9 6 0 年 代 以 降 の み な ら

ず 、 よ り 古 い 時 期 か ら ハ プ ロ タ イ プ の 多 様 性 が 高 く 、 遺 伝 的 に 大 陸 の 林

分 に 近 い 林 分 が あ る た め 、 早 く か ら 大 陸 産 種 苗 を 利 用 し て い た 可 能 性 が

あ る と い う よ う に 、 地 域 、 時 代 に よ っ て ク ヌ ギ 種 苗 の 入 手 先 が 異 な っ て

い た こ と が 考 え ら れ る 。 こ の こ と に よ り 、 遺 伝 的 多 様 性 の 地 域 間 差 、 世

代 間 差 が 明 確 で は な い 一 方 、地 域 ご と の G S T の 大 小 に も 反 映 さ れ た の で

あ ろ う 。 ま た 農 林 省 統 計 表 に よ る と 1 9 7 0 年 の 全 国 の シ イ タ ケ 原 木 の 生

産 量 は 、 大 分 県 １ 位 、 静 岡 県 ３ 位 、 山 口 県 は 2 7 位 (農 林 省 1 9 7 1 )で あ っ

た 。し た が っ て 、1 9 6 0 年 代 以 降 の 急 激 な 造 林 は 、ク ヌ ギ 人 工 林 の 遺 伝 的

な 特 性 に 影 響 を 与 え た が 、 そ の 影 響 の 程 度 は 地 域 の 社 会 的 な 状 況 、 お そ

ら く シ イ タ ケ 生 産 が 盛 ん で あ る か 否 か 、 に よ り 異 な っ て い た と 言 え る 。  
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第 七 章  総 合 考 察  

 

7 - 1  ク ヌ ギ お よ び ア ベ マ キ の 遺 伝 構 造 に 対 す る 両 種 の 浸 透 交 雑 の 影 響  

ク ヌ ギ と ア ベ マ キ が 浸 透 交 雑 す る こ と が 、両 種 の 遺 伝 構 造 に 影 響 を 与

え た か 否 か に つ い て 、こ れ ま で の 結 果 を 表 7 - 1 に ま と め た 。葉 緑 体 D N A

に つ い て み る と 、 ク ヌ ギ と ア ベ マ キ は 同 じ １ つ の ハ プ ロ タ イ プ を 共 有 し

て い た 。 こ れ は 第 五 章 で 示 し た 両 種 の 浸 透 交 雑 が 原 因 と 考 え ら れ 、 葉 緑

体 D N A の 遺 伝 構 造 に 浸 透 交 雑 が 大 き な 影 響 を 与 え て い る こ と が 明 ら か

と な っ た 。 ま た 、 こ の ハ プ ロ タ イ プ は 両 種 の 分 布 域 全 域 に 広 が っ て い る

こ と か ら 、 両 種 が 分 布 拡 大 後 に 個 々 の 地 域 で 浸 透 交 雑 を し て ハ プ ロ タ イ

プ を 共 有 し た と は 考 え づ ら い 。 両 種 が ハ プ ロ タ イ プ を 共 有 し た 地 域 は 、

氷 期 の レ フ ュ ー ジ ア で あ る と 考 え ら れ る 。 ク ヌ ギ の 最 終 氷 期 の レ フ ュ ー

ジ ア は 、 E N M  ( Z h a n g  e t  a l .  2 0 1 5 )か ら 九 州 地 方 周 辺 、ア ベ マ キ に つ い て

は C h u n g  e t  a l .  ( 2 0 1 2 )の E N M か ら ク ヌ ギ よ り も 広 域 に 西 日 本 に レ フ ュ

ー ジ ア が あ っ た と 考 え ら れ る 。 し た が っ て 、 ク ヌ ギ が 最 終 氷 期 以 降 、 ア

ベ マ キ に 花 粉 親 と し て 浸 透 交 雑 を 行 い 、 分 布 を 拡 大 さ せ こ と に よ り 、 ク

ヌ ギ が ア ベ マ キ の 葉 緑 体 D N A を 獲 得 し た 可 能 性 が あ る 。 他 方 、 広 木 ・

松 原 ( 1 9 7 7 )は ア ベ マ キ の 分 布 域 の 多 く が 照 葉 樹 と 重 な っ て い る と し て い

る 。 そ の た め 、 ク ヌ ギ と 同 様 、 最 終 氷 期 の レ フ ュ ー ジ ア が 九 州 周 辺 の ご

く 限 ら れ た 場 所 に し か 存 在 し な か っ た 可 能 性 も あ る 。 そ の 場 合 に は 、 こ

の 九 州 周 辺 の レ フ ュ ー ジ ア で 同 所 的 に 生 育 す る こ と に よ り 浸 透 交 雑 を 行

い 、 い ず れ か が 葉 緑 体 を 捕 捉 し た か は 不 明 で あ る が 、 葉 緑 体 共 有 後 に 分

布 拡 大 し た と 、 考 え ら れ る 。  

核 D N A か ら み る と 、 ア ベ マ キ の 遺 伝 構 造 に 対 す る ク ヌ ギ の 交 雑 の 影

響 を 第 四 章 で 述 べ た が 、 さ ら に ク ヌ ギ お よ び ア ベ マ キ の 全 集 団 の

S T R U C T U R E 解 析 を 核 マ ー カ ー 7 座 の デ ー タ を 用 い て 行 っ た 。そ の 結 果 、

そ れ ぞ れ の 種 に 対 応 す る 2 つ の 遺 伝 的 な グ ル ー プ に 明 確 に 分 け ら れ た

(図 7 - 1 )。こ れ は 、一 般 に 浸 透 交 雑 す る 種 が 、種 内 集 団 間 で 十 分 な 遺 伝 子

流 動 が あ る 場 合 、 核 で は 種 間 の 分 化 が 保 た れ る ( P e t i t  a n d  E x c o f f i e r  

2 0 0 9 )こ と と 一 致 す る 。 し か し 、 ク ヌ ギ と ア ベ マ キ が 同 所 的 に 存 在 す る



84 
 

集 団 で は 、 遺 伝 的 な 混 合 が 見 ら れ る 場 合 が あ り 、 両 種 の 交 雑 が 部 分 的 な

構 造 に 影 響 を 与 え て い る こ と を 示 し た 。  

さ ら に 、第 三 章 で 、ク ヌ ギ の 遺 伝 的 多 様 性 は 西 日 本 で 高 い と い う 結 果

が 得 ら れ 、 西 日 本 に レ フ ュ ー ジ ア が 存 在 し た 、 と 考 察 し た 。 一 方 、 第 五

章 で 、 交 雑 帯 は 他 の 集 団 よ り も 遺 伝 的 多 様 性 が 高 い こ と が 示 さ れ た 。 ク

ヌ ギ の 西 日 本 の 集 団 で 特 に 遺 伝 的 多 様 性 が 高 い 集 団 は 、 T H お よ び S M

で あ り 、 大 陸 集 団 の S U、 K W も 遺 伝 的 多 様 性 が 高 い (表 3 - 1 )。 こ れ ら の

集 団 は 図 7 - 1 で ア ベ マ キ と 遺 伝 的 混 合 構 造 を 持 つ も の で あ る 。 こ の こ と

か ら 、 こ れ ら の 集 団 の 遺 伝 的 多 様 性 の 高 さ は 、 ア ベ マ キ と の 交 雑 に よ る

も の と 考 え ら る 。 し た が っ て ク ヌ ギ の 核 D N A は 必 ず し も 西 日 本 で 遺 伝

的 多 様 性 が 高 い と は 言 え な い 。 以 上 の よ う に 、 ア ベ マ キ と ク ヌ ギ の 浸 透

交 雑 は 遺 伝 構 造 に 影 響 を 与 え る の み な ら ず 、 遺 伝 的 多 様 性 に も 影 響 を 与

え て い る こ と が 明 ら か と な っ た 。  

 

 
  ク ヌ ギ  ア ベ マ キ  
葉 緑 体 D N A    
 影 響  有  有  
    

 現 象  ハ プ ロ タ イ プ の 共 有  ハ プ ロ タ イ プ の 共 有  

核 D N A    
 影 響  有  有  
    

 現 象  遺 伝 的 混 合 が 見 ら れ る 集

団 が あ る  
 
遺 伝 的 混 合 が 見 ら れ る 集

団 の ア レ リ ッ ク リ ッ チ ネ

ス が 高 い  

遺 伝 的 混 合 が 見 ら れ る 集

団 が あ る  

 

 

 

 

表 7-1  ク ヌ ギ と ア ベ マ キ の 遺 伝 構 造 に 対 す る 両 種 の 浸 透 交 雑 の 影 響 の
有 無 と そ れ を 示 す 現 象  
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7 - 2  ク ヌ ギ お よ び ア ベ マ キ の 遺 伝 構 造 に 対 す る 人 間 活 動 の 影 響  

遺 伝 構 造 に 影 響 を 与 え る 人 間 活 動 は 主 に 種 苗 の 移 動 で あ る 。 人 為 に よ

る 種 苗 の 移 動 に よ る 樹 木 種 の 遺 伝 的 特 性 に 与 え る 影 響 は 、 異 な る 産 地 の

種 苗 を 同 所 的 に 植 え る た め i )集 団 内 の 遺 伝 的 多 様 性 を 高 め る ( K ö n i g  e t  

a l .  2 0 0 2 ,  G o n g  e t  a l .  2 0 0 8 ) 、 i i ) 集 団 間 の 遺 伝 的 分 化 を 低 下 さ せ る

( M o h a n t y  e t  a l .  2 0 0 1 ,  K ö n i g  e t  a l .  2 0 0 2 ,  G o n g  e t  a l .  2 0 0 8 )、 i i i )系 統 地

理 学 的 構 造 を 損 な う ( M o h a n t y  e t  a l .  2 0 0 1 )な ど が あ る 。 本 研 究 で 得 ら れ

た 結 果 を 表 7 - 2 に ま と め た 。  

 

図 7-1  ク ヌ ギ 天 然 更 新 集 団 、 大 陸 集 団 、 お よ び ア ベ マ キ の
STR UC TURE 解 析 に よ る ベ イ ズ ク ラ ス タ リ ン グ 結 果 ( a ) 対 数 確
率 お よ び ( b )Δ K の 変 化 ( c ) K＝ 2 お よ び K＝ 4 に お け る 各 個 体 ご
と の ク ラ ス タ ー の 混 合 割 合  

大 陸 集 団  日 本 天 然 更 新 集 団  

ク ヌ ギ  ア ベ マ キ  

K=2  

 

 

 

 

ク ラ ス タ ー 数 K  

Δ
K

 

対
数

確
率

 

K =4  

  

 

 

  

ク ラ ス タ ー 数 K  

(a)  (b)  

(c)  
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種 苗 移 動 で 生 じ る 現 象  ク ヌ ギ  ア ベ マ キ  
葉 緑 体 D N A    

i )集 団 内 多 様 性 が 高 ま る  無  無  

   

i i )集 団 間 分 化 が 低 く な る  有  有  

  一 つ の ハ プ ロ タ イ プ が 優

占 し て い た た め で 、人 為 の

影 響 か 不 明  
 

ハ プ ロ タ イ プ が １ つ だ け だ

っ た た め で 、 人 為 の 影 響 か

不 明  

i i i )系 統 地 理 学 的 構 造 が

失 わ れ る  
有  有  

  一 つ の ハ プ ロ タ イ プ が 優

占 し て い た た め で 、人 為 の

影 響 か 不 明  
非 常 に 広 域 に 一 つ の ハ プ

ロ タ イ プ が 分 布  

ハ プ ロ タ イ プ が １ つ だ け だ

っ た た め で 、 人 為 の 影 響 か

不 明  

核 D N A    

i )集 団 内 多 様 性 が 高 ま る  無  無  

    

i i )集 団 間 分 化 が 低 く な る  無  
 

  無  

i i i )系 統 地 理 学 的 構 造 が

失 わ れ る  
一 部  有  

 東 日 本 と 西 日 本 に 分 か れ

る  
西 日 本 に の み I B D  

ク ラ イ ン 、 I B D な し  
（ 集 団 数 が 少 な い 影 響 の

可 能 性 ）  

 ク ラ イ ン な し   

 

ま ず 、 ク ヌ ギ の 遺 伝 構 造 に つ い て こ の よ う な 傾 向 が あ る か を 検 証 す る 。

葉 緑 体 D N A に つ い て は 、i )の 集 団 内 遺 伝 的 多 様 性 は 著 し く 低 く 、当 た ら

な か っ た 。 i i )の 集 団 間 の 分 化 に つ い て は 、 表 7 - 3 に 人 間 活 動 の 影 響 を 長

期 間 受 け た と 考 え ら れ る 樹 種 に つ い て ま と め た 。 日 本 に お い て イ チ イ ガ

シ は 堅 果 が 食 用 に な り 材 も 有 用 で あ る た め 、 人 間 活 動 の 影 響 を 高 く 受 け

た と さ れ て い る が 、 ク ヌ ギ よ り も か な り 高 い 分 化 が 報 告 さ れ て い る

( G ’ S T = 0 . 7 5 4 )  ( S u g i u r a  e t  a l .  2 0 1 5 )。ヨ ー ロ ッ パ の C a s t a n e a  s a t i v a  ( G S T  

表 7- 2  人 間 に よ る 種 苗 移 動 で 生 じ る と 考 え ら れ る 現 象 と 、 ク ヌ ギ お よ
び ア ベ マ キ で の そ の 現 象 の 有 無  
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= 0 . 4 3 )  ( F i n e s c h i  e t  a l .  2 0 0 0 )と P r u n u s  a v i u m  ( G S T  = 0 . 2 9 )  ( M o h a n t y  e t  

a l .  2 0 0 1 )は 、 両 種 と も 人 間 に よ り 利 用 さ れ て お り 、 そ れ に 応 じ て 分 布 が

影 響 を 受 け て い る が 、 非 常 に 低 い 遺 伝 的 分 化 を 示 し て い る 。 ク ヌ ギ は こ

れ ら よ り も 分 化 の 指 数 が 低 く 、 集 団 間 分 化 が 低 下 す る と い う 点 で 当 た っ

て い た が 、こ れ は １ つ の ハ プ ロ タ イ プ が 広 域 に 優 占 し て い る た め で あ り 、

人 間 活 動 の 影 響 と は 言 い 切 れ な い 。i i i )の 系 統 地 理 学 的 構 造 を 損 な う 、に

つ い て は 、 ヨ ー ロ ッ パ に お い て 人 間 活 動 の 影 響 を 受 け て い る と 考 え ら れ

る C a s t a n e a  s a t i v a  ( F i n e s c h i  e t  a l .  2 0 0 0 )  や P r u n u s  a v i u m  ( D u m o l i n  

e t  a l .  1 9 9 5 )の 葉 緑 体 ハ プ ロ タ イ プ の 分 布 は 、ク ヌ ギ と 同 じ よ う に ひ と つ

の 主 要 な ハ プ ロ タ イ プ が ほ ぼ 分 布 域 全 体 を 覆 う よ う な 形 で あ る 。た だ し 、

こ れ ら 2 種 は 他 に も ハ プ ロ タ イ プ を 持 っ て い る 。ク ヌ ギ の こ の 遺 伝 構 造

の な さ は 、 一 つ の ハ プ ロ タ イ プ の み が あ り 、 そ れ が 広 範 囲 に 分 布 拡 大 し

た こ と に よ る と 考 え ら れ 、 人 間 活 動 の 影 響 と は 言 い 切 れ な い 。 照 葉 樹 を

構 成 す る ス ダ ジ イ (上 野 ・ 青 木  2 0 1 5 )、 シ ラ カ シ (金 谷 ・ 松 本  2 0 1 5 a )  、

ア カ ガ シ (金 谷 ・ 松 本  2 0 1 5 b )の 常 緑 樹 は 、 九 州 地 方 か ら 関 東 地 方 ま で の

分 布 域 全 体 で ほ ぼ ひ と つ の ハ プ ロ タ イ プ に 固 定 さ れ て お り 本 研 究 の ク ヌ

ギ の ハ プ ロ タ イ プ の 分 布 パ タ ー ン と 類 似 し て い る 。 そ の 他 の 落 葉 広 葉 樹

で も 、 西 日 本 で は 一 つ の ハ プ ロ タ イ プ が 優 占 し 、 関 東 以 東 に 他 の ハ プ ロ

タ イ プ が 分 布 す る 構 造 が 見 ら れ る 。 し か し 、 ク ヌ ギ は 分 布 が 九 州 地 方 か

ら 東 北 地 方 に ま で 広 域 に お よ ん で い る に も か か わ ら ず 一 つ の ハ プ ロ タ イ

プ が 分 布 し て い る 点 で 、 他 の 種 よ り も 急 激 な 分 布 拡 大 が 考 え ら れ 、 少 な

く と も 東 日 本 で は 人 為 に よ る 種 苗 移 動 の 影 響 が あ る こ と が 示 唆 さ れ る 。  

次 に ク ヌ ギ の 核 S S R に つ い て み て み る 。i )の 集 団 内 の 遺 伝 的 多 様 性 は 、

大 陸 集 団 と 比 較 し て も 取 り 立 て て 高 い 傾 向 は な か っ た 。 i i )の 集 団 間 分 化

の 程 度 が 下 が る 、 と あ る が 、 F ’ S T は 天 然 更 新 集 団 で 0 . 0 8 1 と 必 ず し も 低

い と は 言 え な か っ た 。 さ ら に i i i )系 統 地 理 学 的 構 造 に つ い て は 、 東 西 二

つ の グ ル ー プ に 分 か れ て お り 、 I B D が 見 ら れ 、 一 定 の 構 造 が 見 ら れ た 。

し か し 、ス ダ ジ イ で は 分 布 域 全 体 の 西 日 本 で 核 S S R で は 東 に 行 く に つ れ

て 多 様 性 が 低 下 す る ク ラ イ ン が 見 ら れ て い る 。 ク ヌ ギ は 、 東 日 本 で は 集

団 間 の 分 化 係 数 が 西 日 本 よ り 高 く 、 I B D、 ク ラ イ ン も 存 在 し な か っ た 。
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こ の こ と か ら 東 日 本 で は 規 則 的 に 分 布 を 拡 大 し た と は 、 考 え づ ら く 、 こ

の 点 に 人 間 に よ る 種 苗 移 動 の 影 響 が 表 れ て い る と 考 え ら れ る 。  

ア ベ マ キ に つ い て も ク ヌ ギ と ほ ぼ 同 様 で あ り 、 葉 緑 体 D N A に つ い て

は こ れ ま で に 国 内 産 樹 種 で 報 告 さ れ て い る 遺 伝 構 造 パ タ ー ン と は 異 な り 、

遺 伝 的 多 様 性 の 地 理 的 パ タ ー ン や 空 間 遺 伝 構 造 は み ら れ な か っ た 。 核

D N A で も 遺 伝 構 造 が 見 ら れ な い 一 方 で 、あ る 程 度 の 集 団 間 分 化 は み ら れ

た 。こ れ は ボ ト ル ッ ク や S T R U C T U R E 解 析 の F S T 値 か ら も 示 唆 さ れ た よ

う に 、 個 々 の 集 団 へ の 遺 伝 的 浮 動 の 影 響 の た め と 考 え ら れ る 。 表 7 - 2 よ

り 、 本 研 究 の 結 果 は ア ベ マ キ の 遺 伝 構 造 に 人 間 に よ る 種 苗 移 動 の 痕 跡 が

明 確 に 存 在 し た 、 と は い え な い も の の 、 系 統 地 理 学 的 構 造 が 検 出 さ れ な

い な ど 、 そ の 必 要 条 件 は 満 た し て い る と い え る 。 今 後 よ り 多 く の ア ベ マ

キ 集 団 を 供 試 し 、 集 団 動 態 の 推 定 を 行 う こ と で 、 人 為 の 影 響 を よ り 詳 細

に 評 価 で き る と 期 待 で き る 。  

 

 
樹 種  散 布 様 式  集 団 数  個 体 数  D N A  G S T  G ’ S T  引 用  

Quercus acutissima 重 ・ 動  18 322 C 0.246 0.261 本研究 

Quercus gilva 重 ・ 動  25 135 C 0.668 0.754 Sugiura et al. 2015 

Prunus avium 重 ・ 動  23 211 C 0.29 - 
Mohanty et al. 

2001 
Castanea sativa 重 ・ 動  38 181 C 0.43 - Fineschi et al. 2000 

Olea europaea 重 ・ 動  37 334 C 0.720 - Besnard et al. 2002 
重  重 力 ;  動  動 物 ;  C  葉 緑 体 ;   

 

7 - 3  ク ヌ ギ 種 苗 の 今 後 の 取 り 扱 い  

外 国 産 種 苗 の 利 用 に つ い て は 、自 生 種 で あ っ て も 遺 伝 子 攪 乱 の 恐 れ か

ら 避 け る べ き  (日 本 緑 化 工 学 会  2 0 0 2 )  と 言 わ れ て い る 。し か し 、ク ヌ ギ

に つ い て は 、 第 六 章 お よ び そ の 他 の 記 録 (戸 田 ら  1 9 8 9 ;大 久 保 ・ 片 野 田  

2 0 0 7 )か ら す で に 導 入 さ れ て 各 地 に 植 栽 さ れ た と い う こ と が 明 ら か で あ

る 。ま た 、第 三 章 の ク ヌ ギ の 遺 伝 構 造 を 明 ら か に す る た め の 葉 緑 体 D N A

解 析 で 、人 為 に よ り ク ヌ ギ の 種 苗 が 分 布 を 拡 大 し た 可 能 性 が 指 摘 さ れ た 。

さ ら に 、 ク ヌ ギ が 日 本 に 天 然 分 布 し て い る か 疑 問 も 呈 さ れ て い る (倉 田  

1 9 7 3 ; F u k a m a c h i  e t  a l .  2 0 0 3 )。 こ れ ら の こ と か ら は 、 ク ヌ ギ に つ い て は

表 7- 3  長 期 に わ た り 人 間 に 利 用 さ れ て い た 樹 種 の オ ル ガ ネ ラ D NA の 遺
伝 的 分 化  
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す で に 人 為 に よ る 攪 乱 が 大 き く 、 外 国 産 種 苗 を 利 用 す る こ と に あ ま り 問

題 は な い と 考 え る こ と も 可 能 で あ る 。 し か し 、 一 方 で 、 ク ヌ ギ の 近 縁 種

で ク ヌ ギ と 交 雑 す る ア ベ マ キ は 、 日 本 の 在 来 種 で あ る と 考 え ら れ て い る

が 、 全 国 的 に ク ヌ ギ と 同 じ 葉 緑 体 ハ プ ロ タ イ プ ( H p 2 0 )を 共 有 し て お り 、

ま た 現 在 で も 両 種 が 同 所 的 に 生 育 す る 場 所 で は 交 雑 を 行 っ て い る 可 能 性

が 第 四 章 お よ び 第 五 章 で 示 さ れ た 。 そ こ に 、 葉 緑 体 ハ プ ロ タ イ プ が 異 な

る ク ヌ ギ の 外 国 産 種 苗 が 導 入 さ れ る と 、 日 本 産 ア ベ マ キ に こ れ ま で 存 在

し な か っ た 葉 緑 体 ハ プ ロ タ イ プ が 取 り 込 ま れ て 、 ア ベ マ キ に 対 す る 遺 伝

子 汚 染 が 起 こ る 可 能 性 が あ る 。 し か し 、 第 六 章 で 1 9 6 0 年 代 以 降 の ク ヌ

ギ の 人 工 林 に 、 在 来 集 団 と は 遺 伝 的 に 異 な る 韓 国 産 種 苗 が 導 入 さ れ て い

る 可 能 性 が 指 摘 さ れ た 。 し た が っ て 、 今 後 の ク ヌ ギ 種 苗 は 、 ア ベ マ キ と

同 一 ハ プ ロ タ イ プ を 持 つ 種 苗 と 同 じ も の を 使 用 す る の が 望 ま し い と 言 え

る 。  
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追 記  

 

本 論 文 の 内 容 の 一 部 は 、 以 下 の 通 り 公 表 済 み ま た は 公 表 予 定 で あ る 。  

 

第 三 章 ： S a i t o  Y,  Ts u d a  Y,  U c h i y a m a  K ,  F u k u d a  T,  S e t o  Y,  K i m  P,  S h e n  

H L ,  I d e  Y  ( 2 0 1 7 )  G e n e t i c  v a r i a t i o n  i n  Q u e r c u s  a c u t i s s i m a ,  a n  

i m p o r t a n t  t r e e  s p e c i e s  i n  t r a d i t i o n a l  J a p a n e s e  r u r a l  f o r e s t s  a n d  

a g r i c u l t u r a l  l a n d s c a p e s ,  r e v e a l e d  b y  c h l o r o p l a s t  m i c r o s a t e l l i t e  

m a r k e r s .  F o r e s t s  8 :  4 5 1 .  

 

第 四 章 ： 齊 藤 陽 子 ・ 津 田 吉 晃 ・ 内 山 憲 太 郎 ・ 福 田 知 秀 ・ 井 出 雄 二 ( 2 0 1 8 )

日 本 産 ア ベ マ キ ( Q u e r c u s  v a r i a b i l i s )の 遺 伝 構 造 .  森 林 遺 伝 育 種 学 会 誌  

7 :  1 - 1 0  

 

第 五 章 ： 齊 藤 陽 子 ・ 井 出 雄 二  ( 2 0 1 7 )  長 野 県 飯 島 町 周 辺 に 生 育 す る ク ヌ

ギ と コ ナ ラ の 葉 裏 の 星 状 毛 密 度 と 浸 透 性 交 雑 .  東 大 演 報  1 3 6 : 1 - 1 3   

 

第 六 章 ： 齊 藤 陽 子 ・ 瀬 戸 康 弘 ・ 井 出 雄 二  ( 2 0 1 8 )  植 栽 年 代 の 異 な る ク ヌ

ギ 人 工 林 の 遺 伝 的 組 成 － 大 陸 産 種 苗 植 栽 の 可 能 性 － 東 大 演 報  印 刷 中   
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A a s  G  ( 1 9 9 3 )  Ta x o n o m i c a l  i m p a c t  o f  m o r p h o l o g i c a l  v a r i a t i o n  i n  

Q u e r c u s  r o b u r  a n d  Q .  p e t r a e a :  a  c o n t r i b u t i o n  t o  t h e  h y b r i d  

c o n t r o v e r s y.  A n n a l s  o f  F o r e s t  S c i e n c e .  5 0  ( s u p p l  1 ) : 1 0 7 s - 11 3 s  

A b r a m s  M D ,  C o p e n h e a v e r  C A ,  Te r a z a w a  K .  U m e k i  K ,  Ta k i y a  M ,  

A k a s h i  N  ( 1 9 9 9 )  A 3 7 0 - y e a r  d e n d r o e c o l o g i c a l  h i s t o r y  o f  a n  

o l d - g r o w t h  A b i e s - A c e r - Q u e r c u s  f o r e s t  i n  H o k k a i d o ,  n o r t h e r n  

J a p a n .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t  R e s e a r c h  2 9 :  1 8 9 1 – 1 8 9 9 .  
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J a p a n e s e  b r o a d l e a v e d  e v e r g r e e n  f o r e s t s ,  r e v e a l e d  b y  a n a l y s i s  o f  

E S T- a s s o c i a t e d  m i c r o s a t e l l i t e s .  P l o s O n e  9 :  e 8 7 4 2 9 .  

A r n o l d  M L ( 1 9 9 2 )  N a t u r a l  h y b r i d i z a t i o n  a s  a n  e v o l u t i o n a r y  p r o c e s s .  

A n n u a l  R e v i e w  o f  E c o l o g y,  E v o l u t i o n ,  a n d  S y s t e m a t i c s .  2 3 :  

2 3 7 - 2 6 1 .  
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B a g n o l i  F,  Ts u d a  Y,  F i n e s c h i  S ,  B r u s c h i  P,  M a g r i  D ,  Z h e l e v  P,  P a u l e  L ,  
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c e r r i s :  I n s i g h t s  o n  E u r o p e a n  e a s t e r n  g l a c i a l  r e f u g i a .  J o u r n a l  o f  

B i o g e o g r a p h y  4 3  :  6 7 9 - 6 9 0 .  
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B a n e z  G ,  G y o k u s e n  K ,  S a i t o  A ( 1 9 9 9 )  P l a s t i c i t y  i n  b r a n c h i n g  

c h a r a c t e r i s t i c s  o f  f o u r  y e a r  o l d  Q u e r c u s  a c t i s s i m a  a n d  Q .  s e r r a t a  

s e e d l i n g s  i n  r e s p o n s e  t o  l o w  l i g h t  i n t e n s i t y  a n d  a d d i t i o n a l  

f e r t i l i z e r.  B u l l e t i n  o f  K y u s h u  U n i v e r s i t y  F o r e s t s  8 0 :  2 7 - 3 9 .  

B e s n a r d  G ,  K h a d a r i  B ,  B a r a d a t  P,   B e r v i l l  A ( 2 0 0 2 )  O l e a  e u r o p a e a  

( O l e a c e a e )  p h y l o g e o g r a p h y  b a s e d  o n  c h l o r o p l a s t  D N A 

p o l y m o r p h i s m .  T h e o r e t i c a l  a n d  A p p l i e d  G e n e t i c s  1 0 4 :  1 3 5 3 – 1 3 6 1 .  

B r e e n  A L ,  M u r r a y  D F,  O l s o n  M S  ( 2 0 1 2 )  G e n e t i c  c o n s e q u e n c e s  o f  

g l a c i a l  s u r v i v a l :  t h e  l a t e  Q u a t e r n a r y  h i s t o r y  o f  b a l s a m  p o p l a r  

( P o p u l u s  b a l s a m i f e r a  L . )  i n  N o r t h  A m e r i c a .  J o u r n a l  o f  

B i o g e o g r a p h y  3 9 :  9 1 8 - 9 2 8 .  

B r y a n t  D ,  M o u l t o n  V  ( 2 0 0 2 )  N e i g h b o r N e t :  A n  a g g l o m e r a t i v e  m e t h o d  

f o r  t h e  c o n s t r u c t i o n  o f  p l a n a r  p h y l o g e n e t i c  n e t w o r k s .  I n  

A l g o r i t h m s  i n  B i o i n f o r m a t i c s ;  G u i g ó ,  R . ,  G u s fi e l d ,  D . ,  E d s . ;  WA B I :  

S p r i n g e r,  B e r l i n ,  G e r m a n y,  Vo l u m e  2 4 5 2 ,  p p .  3 7 5 – 3 9 1 .  

B u c k  E J ,  H a d o n o u  M ,  J a m e s  C J ,  B l a k e s l e y  D ,  R u s s e l l  K  ( 2 0 0 3 )  

I s o l a t i o n  a n d  c h a r a c t e r i z a t i o n  o f  p o l y m o r p h i c  m i c r o s a t e l l i t e s  i n  

E u r o p e a n  c h e s t n u t  ( C a s t a n e a  s a t i v a  M i l l . ) .  M o l e c u l a r  E c o l o g y  

N o t e s  3 :  2 3 9 – 2 4 1 .   

C a v e n d e r - B a r e s  J ,  G o n z á l e z - R o d r i g u e z  A ,  E a t o n  D ,  H i p p  A ,  B e u l k e  A ,  

M a n o s  P ( 2 0 1 5 )  P h y l o g e n y  a n d  b i o g e o g r a p h y  o f  t h e  A m e r i c a n  l i v e  
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o a k s  ( Q u e r c u s  s u b s e c t i o n  Vi r e n t e s  ) :  a  g e n o m i c  a n d  p o p u l a t i o n  

g e n e t i c s  a p p r o a c h .  M o l e c u l a r  E c o l o g y.  2 4 :  3 6 6 8 - 3 6 8 7 .  

C h e n  D ,  Z h a n g  X ,  K a n g  H ,  S u n  X ,  Yi n  S ,  D u  H ,  Ya m a n a k a  N ,  G a p a r e  W,  

Wu  H ,  L i u  C  ( 2 0 1 2 )  P h y l o g e o g r a p h y  o f  Q u e r c u s  v a r i a b i l i s  B a s e d  o n  

C h l o r o p l a s t  D N A S e q u e n c e  i n  E a s t  A s i a :  M u l t i p l e  G l a c i a l  R e fu g i a  

a n d  M a i n l a n d - M i g r a t e d  I s l a n d  P o p u l a t i o n s .  P L o S  O N E  7 : 1 - 1 4 .  

C i n g e t  B ,  G é r a r d i  S ,  B e a u l i e u  J ,  B o u s q u e t  J .  ( 2 0 1 5 )  L e s s  

p o l l e n - m e d i a t e d  g e n e  f l o w  f o r  m o r e  s i g n a t u r e s  o f  g l a c i a l  l i n e a g e s :  

c o n g r u e n t  e v i d e n c e  f r o m  b a l s a m  f i r  c p D N A a n d  m t D N A f o r  

m u l t i p l e  r e f u g i a  i n  e a s t e r n  a n d  c e n t r a l  N o r t h  A m e r i c a .  P L o S  O N E  

1 0 :  e 0 1 2 2 8 1 5 .  

C l a r k  J S ,  F a s t i e  C ,  H u r t t  G ,  J a c k s o n  S T,  J o h n s o n  C ,  K i n g  G A ,  L e w i s  

M ,  Ly n c h  J ,  P a c a l a  S ,  P r e n t i c e  C  ( 1 9 9 8 )  R e i d ’s  P a r a d o x  o f  R a p i d  

P l a n t  M i g r a t i o n :  D i s p e r s a l  t h e o r y  a n d  i n t e r p r e t a t i o n  o f  

p a l e o e c o l o g i c a l  r e c o r d s .  B i o S c i e n c e  4 8 :  1 3 – 2 4 .  

C o r n u e t  J M ,  L u i k a r t  G  ( 1 9 9 7 )  D e s c r i p t i o n  a n d  p o w e r  a n a l y s i s  o f  t w o  

t e s t s  f o r  d e t e c t i n g  r e c e n t  p o p u l a t i o n  b o t t l e n e c k s  f r o m  a l l e l e  

f r e q u e n c y  d a t a .  G e n e t i c s  1 4 4 :  2 0 0 1 - 2 0 1 4 .  

D e g u i l l o u x  M ,  D u m o l i n - L a p e g u e  S ,  G i e l l y  L ,  G r i v e t  D ,  P e t i t  J  ( 2 0 0 3 )  

A s e t  o f  p r i m e r s  f o r  t h e  a m p l i f i c a t i o n  o f  c h l o r o p l a s t  

m i c r o s a t e l l i t e s  i n  Q u e r c u s .  M o l e c u l a r  E c o l o g y  N o t e s  3 :  2 4 - 2 7  

D u m i n i l  J ,  F i n e s c h i  S ,  H a m p e  A ,  J o r d a n o  P,  S a l v i n i  D ,  Ve n d r a m i n  G G ,  

P e t i t  R J  ( 2 0 0 7 )  C a n  p o p u l a t i o n  g e n e t i c  s t u r c t u r e  b e  p r e d i c t e d  

f r o m  l i f e - h i s t o r y  t r a i t s ?  T h e  A m e r i c a n  N a t u r a l i s  1 6 9 :  6 6 2 – 6 7 2 .  

D u m o l i n - L a p è g u e  S ,  D e m e s u r e  B ,  F i n e s c h i  S ,  C o m e  V L ,  P e t i t  

R J ( 1 9 9 7 )  P h y l o g e o g r a p h i c  s t r u c t u r e  o f  w h i t e  o a k s  t h r o u g h o u t  

t h e  E u r o p e a n  c o n t i n e n t .  G e n e t i c s  1 4 6 :  1 4 7 5 - 1 4 8 7 .  

E a r l  D A ,  B r i d g e t t  M  ( 2 0 1 2 )  S T R U C T U R E  H A RV E S T E R :  a  w e b s i t e  a n d  

p r o g r a m  f o r  v i s u a l i z i n g  S T R U C T U R E  o u t p u t  a n d  i m p l e m e n t i n g  

t h e  E v a n n o  m e t h o d .  C o n s e r v a t i o n  G e n e t i c s  R e s o u r c e s  4 :  3 5 9 - 3 6 1 .  
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E b e r t  D ,  P e a k a l l  R  ( 2 0 0 9 )  C h l o r o p l a s t  s i m p l e  s e q u e n c e  r e p e a t s  

( c p S S R s ) :  Te c h n i c a l  r e s o u r c e s  a n d  r e c o m m e n d a t i o n s  f o r  e x p a n d i n g  

c p S S R  d i s c o v e r y  a n d  a p p l i c a t i o n s  t o  a  w i d e  a r r a y  o f  p l a n t  s p e c i e s .  

M o l .  E c o l .  R e s .  9 :  6 7 3 – 6 9 0 .  

E c k e r t  A J ,  H e e r w a a r d e n  J ,  We g r z y n  J L ,  N e l s o n  C D ,  R o s s - I b a r r a  J ,  

G o n z á l e z - M a r t í n e z  S C ,  N e a l e  D B  ( 2 0 1 0 )  P a t t e r n s  o f  p o p u l a t i o n  

s t r u c t u r e  a n d  e n v i r o n m e n t a l  a s s o c i a t i o n s  t o  a r i d i t y  a c r o s s  t h e  

r a n g e  o f  l o b l o l l y  p i n e  ( P i n u s  t a e d a  L . ,  P i n a c e a e ) .  G e n e t i c s  1 8 5 :  

9 6 9 – 9 8 2 .  

E l  M o u s a d i k ,  P e t i t  R J  ( 1 9 9 6 )  H i g h  l e v e l  o f  g e n e t i c  d i f f e r e n t i a t i o n  f o r  

a l l e l i c  r i c h n e s s  a m o n g  p o p u l a t i o n s  o f  t h e  a r g a n  t r e e  [ A r g a n i a  

s p i n o s a  ( L . )  S k e e l s ]  e n d e m i c  t o  M o r o c c o .  T h e o r e t i c a l  a n d  A p p l i ed  

G e n e t i c s  9 2 :  8 3 2 .  

E s t o u p  A ,  J a r n e  P,  C o r n u e t  J M  ( 2 0 0 2 )  H o m o p l a s y  a n d  m u t a t i o n  m o d e l  

a t  m i c r o s a t e l l i t e  l o c i  a n d  t h e i r  c o n s e q u e n c e s  f o r  p o p u l a t i o n  

g e n e t i c s  a n a l y s i s .  M o l e c u l a r  E c o l o g y  11 :  1 5 9 1 – 1 6 0 4 .  

E v a n n o  G ,  R e g n a u t  S ,  G o u d e t  J  ( 2 0 0 5 )  D e t e c t i n g  t h e  n u m b e r  o f  

c l u s t e r s  o f  i n d i v i d u a l s  u s i n g  t h e  s o f t w a r e  S T R U C T U R E :  a  

s i m u l a t i o n  s t u d y.  M o l e c u l a r  E c o l o g y  1 4 :  2 6 11 - 2 6 2 0  

F a l u s h  D ,  Va n  D o r p  L ,  L a w s o n  D  ( 2 0 1 6 )  A t u t o r i a l  o n  h o w  ( n o t )  t o  

o v e r - i n t e r p r e t  S T R U C T U R E / A D M I X T U R E  b a r  p l o t s .  b i o R x i v,  

0 6 6 4 3 1  

F i n e s c h i  S ,  Ta u r c h i n i  D ,  Vi l l a n i  F,  Ve n d r a m i n  G G ( 2 0 0 0 )  C h l o r o p l a s t  

D N A p o l y m o r p h i s m  r e v e a l s  l i t t l e  g e o g r a p h i c a l  s t r u c t u r e  i n  

C a s t a n e a  s a t i v a  M i l l .  ( F a g a c e a e )  t h r o u g h o u t  s o u t h e r n  E u r o p e an  

c o u n t r i e s .  M o l e c u l a r  E c o l o g y  9 :  1 4 9 5 - 1 5 0 3 .  

F u j i i  N ,  To m a r u  N ,  O k u y a m a  K ,  K o i k e  T,  M i k a m i  T,  U e d a  K  ( 2 0 0 2 )  

C h l o r o p l a s t  D N A p h y l o g e o g r a p h y  o f  F a g u s  c r e n a t a  ( F a g a c e a e )  i n  

J a p a n .  P l a n t  S y s t e m a t i c s  a n d  E v o l u t i o n  2 3 2 :  2 1 – 3 3 .   

藤 原 正 人 ( 1 9 7 2 )  明 治 前 期 産 業 発 達 史 資 料  補 巻 3 3 .  2 9 0 p p . , 明 治 文 献



96 
 

資 料 刊 行 会 ,  東 京  
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G o l d s t e i n  D B ,  L i n a r e s  A R ,  C a v a l l o - S f o r z a  L L ,  F e l d m a n  M W  ( 1 9 9 5 )  A n  

e v a l u a t i o n  o f  g e n e t i c  d i s t a n c e s  f o r  u s e  w i t h  m i c r o s a t e l l i t e s  l o c i .  

G e n e t i c s  1 3 9 : 4 6 3 - 4 7 1 .  

G o n g  W,  Z e n g  Z ,  C h e n  Y Y,  C h e n  C ,  Q i u  Y X ,  F u  C X  ( 2 0 0 8 )  G l a c i a l  

r e f u g i a  o f  G i n k g o  b i l o b a  a n d  h u m a n  i m p a c t  o n  i t s  g e n e t i c  

d i v e r s i t y :  e v i d e n c e  f r o m  c h l o r o p l a s t  D N A .  J o u r n a l  o f  i n t e r g r a t i v e  

P l a n t  B i o l o g y  5 0 :  3 6 8 - 3 7 4 .  

G o u d e t  J  ( 1 9 9 5 ,  2 0 0 2 )  F S TAT  v e r s i o n  1 . 2 :  a  c o m p u t e r  p r o g r a m  t o  

c a l c u l a t e  F  s t a t i s t i c s .  J o u r n a l  o f  H e r e d i t y  8 6 :  4 8 5 - 4 8 6 .  

G r i v e t  D ,  D e g u i l l o u x  M F,  P e t i t  R J ,  S o r k  V L  ( 2 0 0 6 )  C o n t r a s t i n g  

p a t t e r n s  o f  h i s t o r i c a l  c o l o n i z a t i o n  i n  w h i t e  o a k s  ( Q u e r c u s  s p p . )  i n  

C a l i f o r n i a  a n d  E u r o p e .  M o l e c u l a r  E c o l o g y  1 5 :  4 0 8 5 – 4 0 9 3 .  

G u n n  B ,  B a u d o u i n  L ,  O l s e n  K  ( 2 0 11 )  I n d e p e n d e n t  o r i g i n s  o f  

c u l t i v a t e d  c o c o n u t  ( C o c o s  n u c i f e r a  L . )  i n  t h e  o l d  w o r l d  t r o p i c s .  

P l o s O n e  6 :  1 - 8 .  

H a m i l t o n  J ,  L e x e r  C ,  A i t k e n  S  ( 2 0 1 3 )  G e n o m i c  a n d  p h e n o t y p i c  

a r c h i t e c t u r e  o f  a  s p r u c e  h y b r i d  z o n e  ( P i c e a  s i t c h e n s i s  ×  P.  

g l a u c a ) .  M o l e c u l a r  E c o l o g y.  2 2 :  8 2 7 - 8 4 1 .  

H a r d i g  T,  B r u n s f e l d  S ,  F r i t z  R ,  M o r g a n  M ,  O r i a n s  C  ( 2 0 0 0 )  

M o r p h o l o g i c a l  a n d  m o l e c u l a r  e v i d e n c e  f o r  h y b r i d i z a t i o n  a n d  

i n t r o g r e s s i o n  i n  a  w i l l o w  ( S a l i x )  h y b r i d  z o n e .  M o l e c u l a r  E c o l o g y.  

9 :  9 - 2 4 .  

服 部 保 ・ 南 山 典 子 ・ 松 村 俊 和 ( 2 0 0 5 )猪 名 川 上 流 域 の 池 田 炭 と 里 山 林 の 歴

史 .植 生 学 会 誌  2 2 :  4 1 - 5 1 .  

橋 詰 隼 人 ( 1 9 8 3 ) ク ヌ ギ 、 コ ナ ラ の 幼 齢 木 の 着 花 習 性 .  広 葉 樹 研 究 2 :  
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4 9 - 5 4 .  

橋 詰 隼 人 ・ 金 川 悟  ( 1 9 8 8 )  ク ヌ ギ ・ ア ベ マ キ 混 交 林 に お け る 葉 及 び 樹 皮

形 態 の 変 異 .  第 9 9 回 日 本 林 学 会 大 会 発 表 論 文 集 .  2 4 1 - 2 4 2 .   

橋 詰 隼 人 ・ 韓 海 栄 ( 1 9 9 3 )多 雪 地 に お け る ク ヌ ギ 大 苗 の 人 工 造 林 に 関 す る

研 究 .  日 本 林 学 会 関 西 支 部 論 文 集 2 : 1 6 3 - 1 6 6 .  

H e d r i c k  P W  ( 2 0 0 5 )  A s t a n d a r d i z e d  g e n e t i c  d i f f e r e n t i a t i o n  m e a s u r e .  

E v o l u t i o n  5 9 :  1 6 3 3 - 1 6 3 8 .  

H e u e r t z  M ,  F i n e s c h i  S ,  A n z i d e i  M ,  P a s t o r e l l i  R ,  S a l v i n i  D ,  P a u l e  L ,   

F r a s c a r i a - L a c o s t e  N ,  H a r d y  O J ,  Ve k e m a n s  X ,  Ve n d r a m i n  G G  

( 2 0 0 4 )  C h l o r o p l a s t  D N A v a r i a t i o n  a n d  p o s t g l a c i a l  r e c o l o n i z a t i o n  

o f  c o m m o n  a s h  ( F r a x i n u s  e x c e l s i o r  L . )  i n  E u r o p e .  M o l e c u l a r  

E c o l o g y  1 3 :  3 4 3 7 - 3 4 5 2 .  

H e u e r t z  M ,  C a r n e v a l e  S ,  F i n e s c h i  S ,  S e b a s t i a n i  F,  H a u s m a n  J F,  P a u l e  

L ,  Ve n d r a m i n  G G  ( 2 0 0 6 )  C h l o r o p l a s t  D N A p h y l o g e o g r a p h y  o f  

E u r o p e a n  a s h e s ,  F r a x i n u s  s p .  ( O l e a c e a e ) :  r o l e s  o f  h y b r i d i z a t i o n  

a n d  l i f e  h i s t o r y  t r a i t s .  M o l e c u l a r  E c o l o g y  1 5 :  2 1 3 1 - 2 1 4 0 .  

H i r a o k a  K ,  To m a r u  N  ( 2 0 0 9 )  G e n e t i c  d i v e r g e n c e  i n  n u c l e a r  g e n o m u e s  

b e t w e e n  p o p u l a t i o n s  o f  F a g u s  c r e n a t a  a l o n g  t h e  J a p a n  S e a  a n d  

P a c i f i c  s i d e s  o f  J a p a n .  T h e  J o u r n a l  o f  P l a n t  R e s e a r c h  1 2 2 :  

2 6 9 - 2 8 2 .  

H i r o k i  S  ( 2 0 0 0 ) F l u c t u a t i o n  i n  s i z e  a n d  w e i g h t  o f  a c o r n s  a n d  i n  t h e  

a m o u n t  o f  a c o r n  p r o d u c t i o n  w i t h  Q u e r c u s  v a r i a b i l i s  B l u m e .  

N a g o y a  U n i v e r s i t y  F o r e s t  S c i e n c e  1 9 : 3 7 - 4 2 .  

H i r o k i  S ,  K a m i y a  T  ( 2 0 0 5 )  D i s c r i m i n a t i o n  o f  h y b r i d s  b e t w e e n  

Q u e r c u s  v a r i a b i l i s  a n d  Q .  a c u t i s s i m a  b y  u s i n g  s t e l l a t e  h a i r s ,  a n d  

a n a l y s i s  o f  t h e  h y b r i d i z a t i o n  z o n e  i n  t h e  C h u b u  D i s t r i c t  o f  

c e n t r a l  J a p a n .  T h e  J o u r n a l  o f  P h y t o g e o g r a p h y  a n d  Ta x o n o m y.  5 3 :  

1 4 5 - 1 5 2 .  

広 木 詔 三 ・ 松 原 輝 男 ( 1 9 7 7 )ブ ナ 科 植 物 の 生 態 学 的 研 究 I .ア ベ マ キ の 種 子

期 に お け る 整 理 生 態 学 的 研 究 .日 本 生 態 学 会 誌 2 7 :  1 3 - 2 1  
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H o d e l  R ,  S e g o v i a - S a l c e d o  M ,  L a n d i s  J ,  C r o w l  A ,  S u n  M ,  L i u  X ,  

G i t z e n d a n n e r  M ,  D o u g l a s  N ,  G e r m a i n - A u b r e y  C ,  C h e n  S ,  S o l t i s  D ,  

S o l t i s  P  ( 2 0 1 6 )  T h e  r e p o r t  o f  m y  d e a t h  w a s  a n  e x a g g e r a t i o n :  A 

r e v i e w  f o r  r e s e a r c h e r s  u s i n g  m i c r o s a t e l l i t e s  i n  t h e  2 1 s t  C e n t u r y.  

A p p l i c a t i o n s  i n  P l a n t  S c i e n c e s  4 :  1 - 1 3 .  

H u  L ,  U c h i y a m a  K ,  S h e n  H L ,  S a i t o  Y,  Ts u d a  Y,  I d e  Y ( 2 0 0 8 )  N u c l e a r  

D N A m i c r o s a t e l l i t e s  r e v e a l  g e n e t i c  v a r i a t i o n  b u t  a  l a c k  o f  

p h y l o g e o g r a p h i c a l  s t r u c t u r e  i n  a n d  e n d a n g e r e d  s p e c i e s ,  F r a x i n u s  

m a n d s h u r i c a ,  a c r o s s  N o r t h - e a s t  C h i n a .  A n n a l s  o f  B o t a n y  1 0 2 :  

1 9 5 - 2 0 5  

H u  L ,  U c h i y a m a  K ,  S a i t o  Y,  I d e  Y  ( 2 0 1 0 )  C o n t r a s t i n g  p a t t e r n s  o f  

n u c l e a r  m i c r o s a t e l l i t e  g e n e t i c  s t r u c t u r e  o f  F r a x i n u s  m a n d s h u r i c a  

v a r.  j a p o n i c a  b e t w e e n  n o r t h e r n  a n d  s o u t h e r n  p o p u l a t i o n s  i n  J a p a n .  

J o u r n a l  o f  B i o g e o g r a p h y  3 7 :  11 3 1 – 11 4 3 .   

H u b i s z  M J ,  F a l u s h  D ,  S t e p h e n s  M ,  P r i t c h a r d  J K  ( 2 0 0 9 )  I n f e r r i n g  

w e a k  p o p u l a t i o n  s t r u c t u r e  w i t h  t h e  a s s i s t a n c e  o f  s a m p l e  g r o u p  

i n f o r m a t i o n .  M o l e c u l a r  E c o l o g y  R e s o u r c e s  9 :  1 3 2 2 - 1 3 3 2 .  

H u s o n  D H ,  B r y a n t  D  ( 2 0 0 6 )  A p p l i c a t i o n  o f  p h y l o g e n e t i c  n e t w o r k s  i n  

e v o l u t i o n a r y  s t u d i e s .  M o l e c u l a r  B i o l o g y  a n d  E v o l u t i o n  2 3 :  2 5 4 –

2 6 7 .  

I s a g i  Y,  S u h a n d o n o  S  ( 1 9 9 7 )  P C R  p r i m e r s  a m p l i f y i n g  m i c r o s a t e l l i t e  

l o c i  o f  Q u e r c u s  m y r s i n i f o l i a  B l u m e  a n d  t h e i r  c o n s e r v a t i o n  b e t w e e n  

o a k  s p e c i e s .  M o l e c u l a r  E c o l o g y  6 :  8 9 7 – 8 9 9  

I i d a  S  ( 1 9 9 6 )  Q u a n t i t a t i v e  a n a l y s i s  o f  a c o r n  t r a n s p o r t a t i o n  b y  

r o d e n t s  u s i n g  m a g n e t i c  l o c a t o r.  Ve g e t a t i o  1 2 4 :  3 9 – 4 3 .  

伊 東 宏 樹 ・ 日 野 輝 明 ・ 佐 久 間 大 輔  ( 2 0 1 0 )  兵 庫 県 猪 名 川 町 の 二 次 林 の 林

分 構 造 お よ び 林 床 植 生 .  森 林 総 合 研 究 所 研 究 報 告 9 :  4 7 - 6 2 .  

伊 東 隆 夫  ( 1 9 9 0 )  日 本 の 遺 跡 か ら 出 土 し た 木 材 の 樹 種 と そ の 用 途 I I .  木

材 研 究 ・ 資 料 2 6 :  9 1 - 1 8 9 .  

岩 崎 貴 也 ・ 阪 口 翔 太 ・ 津 田 吉 晃  ( 2 0 1 6 )  分 子 系 統 地 理 学 に 生 態 ニ ッ チ モ
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デ リ ン グ が も た ら す 新 展 開 と 課 題 .  植 物 地 理 ・ 分 類 研 究  6 4： 1 - 1 5 .  

I s h i d a  T,  H a t t o r i  K ,  S a t o  H ,  K i m u r a  M  ( 2 0 0 3 )  D i f f e r e n t i a t i o n  a n d  

h y b r i d i z a t i o n  b e t w e e n  Q u e r c u s  c r i s p u l a  a n d  Q .  d e n t a t a  

( F a g a c e a e ) :  I n s i g h t s  f r o m  m o r p h o l o g i c a l  t r a i t s ,  a m p l i f i e d  

f r a g m e n t  l e n g t h  p o l y m o r p h i s m  m a r k e r s ,  a n d  l e a f  m i n e r  

c o m p o s i t i o n .  A m e r i c a n  J o u r n a l  o f  B o t a n y.  9 0 :  7 6 9 – 7 7 6 .  

I w a i z u m i  M ,  Ts u d a  Y,  O h t a n i  M ,  Ts u m u r a  Y,  Ta k a h a s h i  M ( 2 0 1 3 )  

R e c e n t  d i s t r i b u t i o n  c h a n g e s  a f f e c t  g e o g r a p h i c  c l i n e s  i n  g e n e t i c  

d i v e r s i t y  a n d  s t r u c t u r e  o f  P i n u s  d e n s i f l o r a  n a t u r a l  p o p u l a t i o n s  i n  

J a p a n .  F o r e s t  E c o l o g y  a n d  M a n a g e m e n t  3 0 4 :  4 0 7 - 4 1 6 .  

I w a s a k i  T,  A o k i  K ,  S e o  A ,  M u r a k a m i  N  ( 2 0 1 2 ) C o m p a r a t i v e  

p y l o g e o g r a p h y  o f  f o u r  c o m p o n e n t  s p e c i e s  o f  d e c i d u o u s  

b r o a d - l e a v e d  f o r e s t s  i n  J a p a n  b a s e d  o n  c h l o r o p l a s t  D N A v a r i a t i o n .  

T h e  J o u r n a l  o f  P l a n t  R e s e a r c h  1 2 5 :  2 0 7 - 2 2 1 .  

梶 幹 男 ( 2 0 1 2 )コ ナ ラ 属 8 2 - 9 0 .  図 説 日 本 の 樹 木  鈴 木 和 夫 ・ 福 田 健 二  

編 著 .  朝 倉 書 店 ,  東 京 .  

金 澤 弓 子 ・ 亀 山 慶 晃 ・ 李 景 秀 ・ 濱 野 周 泰 ・ 鈴 木 貢 次 郎 ( 2 0 1 6 )早 咲 き の サ

ク ラ 品 種 と カ ン ヒ ザ ク ラ 地 域 集 団 の 遺 伝 的 関 係 .  園 芸 学 研 究  

1 5 : 1 2 9 - 1 3 8 .  

金 谷 整 一 ・ 松 本 麻 子 ( 2 0 1 5 a )シ ラ カ シ .  津 村 義 彦 ・ 陶 山 佳 久 編 ,  地 図 で わ

か る 樹 木 の 種 苗 移 動 ガ イ ド ラ イ ン ,  1 3 5 - 1 3 6 .  文 一 総 合 出 版 ,  東 京  

金 谷 整 一 ・ 松 本 麻 子 ( 2 0 1 5 b )ア ラ カ シ .  津 村 義 彦 ・ 陶 山 佳 久 編 ,  地 図 で わ

か る 樹 木 の 種 苗 移 動 ガ イ ド ラ イ ン ,  1 3 7 - 1 3 8 .  文 一 総 合 出 版 ,  東 京  

K a n n o  M ,  Yo k o y a m a  J ,  S u y a m a  Y,  O h y a m a  M ,  I t o h  T,  S u z u k i  M  ( 2 0 0 4 )  

G e o g r a p h i c a l  d i s t r i b u t i o n  o f  t w o  h a p l o t y p e s  o f  c h l o r o p l a s t  D N A i n  

f o u r  o a k  s p e c i e s  ( Q u e r c u s )  i n  J a p a n .  J o u r n a l  o f  P l a n t  R e s e a r c h  

11 7 :  3 11 - 3 1 7 .  

片 井 秀 幸 ・ 山 田 真 也 ・ 平 岡 宏 一 ・ 星 川 健 史 ・ 戸 丸 信 弘 ・ 高 橋 誠 ( 2 0 1 4 )静

岡 県 内 に 植 栽 さ れ た ブ ナ 個 体 の 遺 伝 的 系 統 と 遺 伝 的 多 様 性 .  森 林 遺

伝 育 種 3 : 1 0 1 - 11 0 .  
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片 野 田 逸 郎 ・ 森 田 茂 ・ 小 山 孝 雄 ( 2 0 0 5 )中 国 産 ク ヌ ギ の 形 質 的 特 性 と シ イ

タ ケ 原 木 と し て の 特 性 .  九 州 森 林 研 究  5 8 : 1 0 9 - 11 4 .  

K e l l e r  S R ,  O l s o n  M S ,  S i l i m  S ,  S c h r o e d e r  W,  T i f f i n  P  ( 2 0 1 0 )  G e n o m i c  

d i v e r s i t y,  p o p u l a t i o n  s t r u c t u r e ,  a n d  m i g r a t i o n  f o l l o w i n g  r a p i d  

r a n g e  e x p a n s i o n  i n  t h e  B a l s a m  P o p l a r,  P o p u l u s  b a l s a m i f e r a .  

M o l e c u l a r  E c o l o g y  1 9 :  1 2 1 2 - 1 2 2 6 .  

菊 地 賢 ・ 金 指 あ や 子 ・ 大 曽 根 陽 子 ・ 澤 田 興 之 ・ 野 村 勝 重 ( 2 0 1 5 )絶 滅 危 惧

種 ハ ナ ノ キ の 自 生 地 域 に お け る 近 縁 外 来 種 ア メ リ カ ハ ナ ノ キ の 植 栽

混 入 .  日 本 緑 化 工 学 会 誌  4 0 :  4 5 7 - 4 6 4 .  

木 村 恵・中 村 千 賀・林 部 直 樹・小 山 泰 弘・津 村 義 彦 ( 2 0 1 3 )  戸 隠 神 社 奥 社

社 叢 林 に 生 育 す る ス ギ の 遺 伝 的 多 様 性 と 遺 伝 的 特 性 .  日 本 森 林 学 会

誌  9 5 : 1 7 3 - 1 8 1 .  

K i m u r a  M K ,  U c h i y a m a  K ,  N a k a o  K ,  M o r i g u c h i  Y ,  S a n  J o s e - M a l d i a  L  

a n d  T s u m u r a  Y  ( 2 0 1 4 )  E v i d e n c e  f o r  c r y p t i c  n o r t h e r n  r e f u g i a  i n  

t h e  l a s t  g l a c i a l  p e r i o d  i n  C r y p t o m e r i a  j a p o n i c a .  A n n a l s  o f  

B o t a n y  1 1 4 :  1 6 8 7 - 1 7 0 0 .  

北 村 四 郎・村 田 源  ( 1 9 7 9 )  原 色 日 本 植 物 図 鑑・木 本 編 I I .  p p 5 4 5 . ,  保 育

社 ,  大 阪 .  

K ö n i g  A O ,  Z i e g e n h a g e n  B ,  Va n  D a m  B C ,  C s a i k l  U M ,  C o a r t  E ,  D e g e n  B ,  

P e t i t  R J  ( 2 0 0 2 )  C h l o r o p l a s t  D N A v a r i a t i o n  o f  o a k s  i n  w e s t e r n  

C e n t r a l  E u r o p e  a n d  g e n e t i c  c o n s e q u e n c e s  o f  h u m a n  i n f l u e n c e s .  

F o r e s t  E c o l o g y  a n d  M a n a g e m e n t  1 5 6 :  1 4 7 - 1 6 6 .  

小 山 泰 弘 ( 2 0 11 )長 野 県 に お け る ブ ナ 人 工 林 の 地 理 的 変 異 と そ の 影 響  －

健 全 な 広 葉 樹 林 整 備 の た め の 地 域 集 団 に お け る 遺 伝 的 多 様 性 の 研

究 － .  長 野 県 林 業 総 合 セ ン タ ー 研 究 報 告 2 5 : 4 5 - 6 4 .  

倉 田 益 二 郎  ( 1 9 4 9 )  ア ベ マ キ .  特 用 樹 種 .  朝 倉 書 店 ,  東 京 .  11 2 - 1 2 0 .  

倉 田 益 二 郎  ( 1 9 5 1 ) 有 利 で 将 来 性 あ る ア ベ マ キ の 栽 培 .  農 業 世 界  4 6 :  

7 2 - 7 6 .  

倉 田 悟  ( 1 9 7 6 )  植 物 と 文 学 の 旅 .  地 球 社 ,  東 京  p p 2 2 9  

K r e m e r  A ,  D u p o u e y  J ,  D e a n s  J ,  C o t t r e l l  J ,  C s k i k l  U ,  F i n k e l d e y  R ,  
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E s p i n e l  S ,  J e n s e n  J ,  K l e i n s c h m i t  J ,  D a m  B ,  D u c o u s s o  A ,  F o r r e s t  

I ,  L o p e z  D e  H e r e d i a  U ,  L o w e  A ,  Tu t k o v a  M ,  M u n r o  R ,  S t e i n h o f f  S ,  

B a d e a u ,  V  ( 2 0 0 2 )  L e a f  m o r p h o l o g i c a l  d i f f e r e n t i a t i o n  b e t w e e n  

Q u e r c u s  r o b u r  a n d  Q u e r c u s  p e t r a e a  i s  s t a b l e  a c r o s s  w e s t e r n  

E u r o p e a n  m i x e d  o a k  s t a n d s .   A n n a l s  o f  F o r e s t  S c i e n c e s .  5 9 :  

7 7 7 - 7 8 7 .  

L a n g e l l a  O  ( 2 0 0 7 )  P o p u l a t i o n s  1 . 2 . 3 1 :  P o p u l a t i o n  g e n e t i c  s o f t w a r e  

( i n d i v i d u a l s  o r  p o p u l a t i o n s  d i s t a n c e s ,  p h y l o g e n e t i c  t r e e s ) .  

h t t p : / / b i o i n f o r m a t i c s . o r g / p o p u l a t i o n s /  

L e e  J ,  J i n  D ,  C h o i  B ,  C h o i  D  ( 2 0 1 4 )  G e n e t i c  d i f f e r e n t i a t i o n  a n d  

i n t r o g r e s s i o n  a m o n g  K o r e a n  e v e r g r e e n  Q u e r c u s  ( F a g a c e a e )  a r e  

r e v e a l e d  b y  m i c r o s a t e l l i t e  m a r k e r s .  A n n a l e s  B o t a n i c i  F e n n i c i  5 1 :  

3 9 - 4 8 .  

李 廷 鎬 ・ 橋 詰 隼 人 ・ 山 本 福 壽  ( 1 9 9 6 )  カ シ ワ 、 コ ナ ラ 、 ミ ズ ナ ラ お よ び

そ れ ら の 中 間 型 個 体 の 開 花 期 、 花 粉 の 形 態 ・ 稔 性 に つ い て .  日 本 林

學 會 誌 .  7 8 :  4 5 2 - 4 5 6 .  

L e p a i s  O ,  P e t i t  R J ,  G u i c h o u x  E ,  L a v a b r e  J E ,  A l b e r t o  F,  K r e m e r  A ,  

G e r b e r  S  ( 2 0 0 9 )  S p e c i e s  r e l a t i v e  a b u n d a n c e  a n d  d i r e c t i o n  o f  

i n t r o g r e s s i o n  i n  o a k s .  M o l e c u l a r  E c o l o g y  1 8 :  2 2 2 8 - 2 2 4 2 .   

L i a n  C L ,  O i s h i  R ,  M i y a s h i t a  N ,  N a r a  K ,  N a k a y a  H ,  Wu  B Y,  Z h o u  Z H ,  

H o g e t s u  T  ( 2 0 0 3 ) G e n e t i c  s t r u c t u r e  a n d  r e p r o d u c t i o n  d y n a m i c s  o f  

S a l i x  r e i n i i  d u r i n g  p r i m a r y  s u c c e s s i o n  o n  M o u n t  F u j i ,  a s  

r e v e a l e d  b y  n u c l e a r  a n d  c h l o r o p l a s t  m i c r o s a t e l l i t e  a n a l y s i s .  

M o l e c u l a r  E c o l o g y  1 2 :  6 0 9 - 6 1 8 .  

L i u  C ,  Ts u d a  Y,  S h e n  H ,  S a i t o  Y,  I d e  Y  ( 2 0 1 4 )  G e n e t i c  s t r u c t u r e  a n d  

h i e r a r c h i c a l  p o p u l a t i o n  d i v e r g e n c e  h i s t o r y  o f  A c e r  m o n o  v a r.  

m o n o  i n  S o u t h  a n d  N o r t h e a s t  C h i n a .  P L O S  O N E  D O I :  

1 0 . 1 3 7 1 / j o u r n a l . p o n e . 0 0 8 7 1 8 7  

L i u  H Z ,  Ta k e i c h i  Y,  K a m i y a  K ,  H a r a d a  K  ( 2 0 1 3 )  P h y l o g e o g r a p h y  o f  

Q u e r c u s  p h i l l y r a e o i d e s  ( F a g a c e a e )  i n  J a p a n  a s  r e v e a l e d  b y  
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c h l o r o p l a s t  D N A v a r i a t i o n .  J o u r n a l  o f  F o r e s t  R e s e a r c h  1 8 :  

3 6 1 - 3 7 0  

L u m a r e t  R ,  M i r  C ,  M i c h a u d  H ,  R a y n a l  V  ( 2 0 0 2 )  P h y l o g e o g r a p h i c a l  

v a r i a t i o n  o f  c h l o r o p l a s t  D N A i n  h o l m  o a k  ( Q u e r c u s  i l e x  L . ) .  

M o l e c u l a r  E c o l o g y  11 :  2 3 2 7 - 2 3 3 6 .  

M a g n i  C R ,  D u c o u s s o  A ,  C a r o n  H ,  P e t i t  R J ,  K r e m e r  A ( 2 0 0 5 )  

C h l o r o p l a s t  D N A v a r i a t i o n  o f  Q u e r c u s  r u b r a  L .  i n  N o r t h  A m e r i c a  

a n d  c o m p a r i s o n  w i t h  o t h e r  F a g a c e a e .  M o l e c u l a r  e c o l o g y  1 4 :  

5 1 3 - 5 2 4 .  

M a g r i  D ,  Ve n d r a m i n  G G ,  C o m p s  B ,  D u p a n l o u p  I ,  G e b u r e k  T,  G ö m ö r y  D ,  

L a t a ł o w a  M ,  L i t t  T,  P a u l e  L ,  R o u r e  J M ,  Ta n t a u  I ,  K n a a p  W O ,  

P e t i t  R J ,  B e a u l i e u  J L  ( 2 0 0 6 )  A n e w  s c e n a r i o  f o r  t h e  Q u a t e r n a r y  

h i s t o r y  o f  E u r o p e a n  b e e c h  p o p u l a t i o n s :  p a l a e o b o t a n i c a l  e v i d e n c e  

a n d  g e n e t i c  c o n s e q u e n c e s .  N e w  P h y t o l o g i s t  1 7 1 :  1 9 9 – 2 2 1 .  

M a g r i  D ,  F i n e s c h i  S ,  B e l l a r o s a  R ,  B u o n a m i c i  A ,  S e b a s t i a n i  F,  

S c h i r o n e  B ,  S i m e o n e  M C ,  Ve n d r a m i n ,  G G  ( 2 0 0 7 )  T h e  d i s t r i b u t i o n  

o f  Q u e r c u s  s u b e r c h l o r o p l a s t  h a p l o t y p e s  m a t c h e s  t h e  

p a l a o g e o g r a p h i c a l  h i s t o r y  o f  t h e  w e s t e r n  M e d i t e r r a n e a n .  

M o l e c u l a r  E c o l o g y  1 6 :  5 2 5 9 - 5 2 6 6 .  

M a l l e t  J  ( 2 0 0 5 )  H y b r i d i z a t i o n  a s  a n  i n v a s i o n  o f  t h e  g e n o m e .  Tr e n d s  i n  

E c o l o g y  a n d  E v o l u t i o n .  2 0 :  2 2 9 - 3 7 .   

M a n o s  P S ,  Z h o u  Z K ,  C a n n o n  C H ( 2 0 0 1 )  S y s t e m a t i c s  o f  F a g a c e a e :  

P h y l o g e n e t i c  t e s t s  o f  r e p r o d u c t i v e  t r a i t  e v o l u t i o n .  I n t e r n a t i o n a l  

J o u r n a l  o f  P l a n t  S c i n e c e s  1 6 2 :  1 3 6 2 - 1 3 7 9 .  

M a r i n o n i  D ,  A k k a k  A ,  B o u n d o u s  G ,  E d w a r d s  K J ,  B o t t a  R  ( 2 0 0 3 )  

D e v e l o p m e n t  a n d  c h a r a c t e r i z a t i o n  o f  m i c r o s a t e l l i t e  m a r k e r s  i n  

C a s t a n e a  s a t i v a  ( M i l l . ) .  M o l e c u l a r  B r e e d i n g  11 :  1 2 7 - 1 3 6 .  

松 原 輝 男・広 木 詔 三  ( 1 9 8 0 )  ブ ナ 科 植 物 の 生 態 学 的 研 究 I I .ア ベ マ キ の 分

布 と 種 子 期 の 性 質 .日 本 生 態 学 会 誌 3 0 :  8 5 - 9 8  

松 原 輝 男・広 木 詔 三  ( 1 9 8 5 )  ブ ナ 科 植 物 の 生 態 学 的 研 究 I V.ア ベ マ キ の ５
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年 生 ま で の 生 長 と 根 に お け る 貯 蔵 物 質 .  日 本 生 態 学 会 誌 3 5 :  3 2 9 - 3 3 6 .  

M a t s u m o t o  A ,  K a w a h a r a  T,  K a n a z a s h i  A ,  Yo s h i m a r u  H ,  Ta k a h a s h i  M ,  

Ts u m u r a  Y  ( 2 0 0 9 )  D i f f e r e n t i a t i o n  o f  t h r e e  c l o s e l y  r e l a t e d  

J a p a n e s e  o a k  s p e c i e s  a n d  d e t e c t i o n  o f  i n t e r s p e c i f i c  h y b r i d s  u s i n g  

A F L P m a r k e r s .  B o t a n y  8 7 :  1 4 5 - 1 5 3 .   

M e i r m a n s  P G ,  H e d r i c k  P W  ( 2 0 11 )  A s s e s s i n g  p o p u l a t i o n  s t r u c t u r e :  

F S T  a n d  r e l a t e d  m e a s u r e s .  M o l e c u l a r  E c o l o g y  R e s o u r c e s  11 :  5 - 1 8 .  

M i s h i m a  K ,  Wa t a n a b e  A ,  I s o d a  K ,  U b u k a t a  M ,  Ta k a t a  K  ( 2 0 0 6 )  

I s o l a t i o n  a n d  c h a r a c t e r i z a t i o n  o f  m i c r o s a t e l l i t e  l o c i  f r o m  

Q u e r c u s  m o n g o l i c a  v a r.  c r i s p u l a .  M o l e c u l a r  E c o l o g y  N o t e s  6 :  

6 9 5 - 6 9 7 .  

光 永 俊 郎 ( 2 0 0 6 )ド ン グ リ の 食 文 化 I I － 縄 文 人 と ド ン グ リ － F o o d s  a n d  

F o o d  I n g r e d i e n t s  J o u r n a l  o f  J a p a n  2 11 : 5 4 6 - 5 5 4 .  

光 永 俊 郎  ( 2 0 0 7 )  ド ン グ リ の 食 文 化 V－ 縄 文 以 後 の 日 本 の ド ン グ リ の 食

文 化 － F o o d s  a n d  F o o d  I n g r e d i e n t s  J o u r n a l  o f  J a p a n  2 1 2 : 1 4 8 - 1 6 1 .  

宮 崎 安 貞  ( 1 9 8 8 )  北 海 道 に お け る な ら 類 の 遺 伝 子 滲 透 と 自 然 雑 種 .  北 海

道 の 林 木 育 種 .  3 1 :  5 - 8 .  

M o h a n t y  A ,  M a r t i n  J P,  A g u i n a g l a d e  I  ( 2 0 0 1 )  A p o p u l a t i o n  g e n e t i c  

a n a l y s i s  o f  c h l o r o p l a s t  D N A i n  w i l d  p o p u l a t i o n s  o f  P r u n u s  a v i u m  L .  

i n  E u r o p e .  H e r e d i t y  8 7 :  4 2 1 - 4 2 7 .  

中 村 克 哉 ( 1 9 8 3 )シ イ タ ケ 栽 培 の 史 的 研 究 .  5 0 2  p p . ,  東 京 出 版 ,  東 京 .  

N e i  M  ( 1 9 7 3 )  A n a l y s i s  o f  g e n e  d i v e r s i t y  i n  s u b d i v i d e d  p o p u l a t i o n s .  

P r o c e e d i n g s  o f  t h e  N a t i o n a l  A c a d e m y  o f  S c i e n c e s  o f  t h e  U n i t e d  

S t a t e s  o f  A m e r i c a  7 0 :  3 3 2 1 – 3 3 2 3 .  

N e i  M  ( 1 9 8 7 ) .  M o l e c u l a r  e v o l u t i o n a r y  g e n e t i c s .  C o l u m b i a  U n i v e r s i t y  

p r e s s .  N e w  Yo r k  5 1 2  p .  

農 林 省 ( 1 9 3 3 a )日 本 林 政 史 資 料  熊 本 藩  内 閣 印 刷 局  東 京  2 0 4 - 2 0 5  

農 林 省 ( 1 9 3 3 b )日 本 林 政 史 資 料  鹿 児 島 藩  内 閣 印 刷 局  東 京  1 8 0 - 1 8 1  

農 林 省 ( 1 9 3 3 c )日 本 林 政 史 資 料  小 倉 藩  内 閣 印 刷 局  東 京  3 5 2 - 3 5 3  

農 林 省 ( 1 9 3 3 d )日 本 林 政 史 資 料  鳥 取 藩  内 閣 印 刷 局  東 京  2 7 4 - 2 7 5  
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農 林 省 農 林 経 済 局 ( 1 9 7 1 )農 林 水 産 統 計 表  

野 崎 伸 三 ( 1 9 3 6 )「 コ ル ク 」 原 料 と し て の ア ベ マ キ 樹 皮 に 就 い て  日 本 林

学 会 誌 1 8 : 2 6 - 3 4  

O h s a w a  T,  Ts u d a  Y,  S a i t o  Y,  I d e  Y  ( 2 0 11 )  T h e  g e n e t i c  s t r u c t u r e  o f  

Q u e r c u s  c r i s p u l a  i n  n o r t h e a s t e r n  J a p a n  a s  r e v e a l e d  b y  n u c l e a r  

s i m p l e  s e q u e n c e  r e p e a t  l o c i .  J o u r n a l  o f  P l a n t  R e s e a r c h  1 2 4 :  

6 4 5 - 6 5 4  

岡 田 滋 ・ 中 川 幸 尚 ・ 橋 詰 隼 人  ( 1 9 9 5 )  中 国 地 方 (岡 山 県 三 平 山 )の ナ ラ 類

の 雑 種 性 に つ い て ( I )－ 走 査 性 電 子 顕 微 鏡 ( S E M ) に よ る 葉 毛 型 の 分

類 － .  日 本 林 学 会 関 西 支 部 論 文 集 3 : 1 3 3 - 1 3 6 .  

岡 田 滋 ・ 山 本 史 恵 ・ 橋 詰 隼 人 ・ 山 本 福 壽  ( 1 9 9 6 )  ク ヌ ギ 、 ア ベ マ キ の 葉

の 形 態 の 変 異 に つ い て .  日 本 林 学 会 関 西 支 部 論 文 集 5 :  7 3 - 7 6 .  

岡 田 滋 ・ 山 本 武 ・ 山 本 福 壽 ・ 橋 詰 隼 人 ( 1 9 9 5 )山 陰 海 岸 (長 尾 鼻 、 陸 上 岬 )

に 自 生 す る ナ ラ 類 の 変 異 ( I I ) -ミ ズ ナ ラ 、 コ ナ ラ 、 カ シ ワ の 雑 種 性 に

つ い て - .日 本 林 学 会 関 西 支 部 論 文 集 4 :  8 9 - 9 2 .  

O k a u r a  T,  H a r a d a  K  ( 2 0 0 2 )  P h y l o g e o g r a p h i c a l  s t r u c t u r e  r e v e a l e d  b y  

c h l o r o p l a s t  D N A v a r i a t i o n  i n  J a p a n e s e  b e e c h  ( F a g u s  c r e n a t a  

B l u m e ) .  H e r e d i t y  8 8 :  3 2 2 – 3 2 9 .  

O k a u r a  T,  Q u a n g  N D ,  U b u k a t a  M ,  H a r a d a  K  ( 2 0 0 7 )  P h y l o g e o g r a p h i c  

s t r u c t u r e  a n d  l a t e  Q u a t e r n a r y  p o p u l a t i o n  h i s t o r y  o f  t h e  

J a p a n e s e  o a k  Q u e r c u s  m o n g o l i c a  v a r.  c r i s p u l a  a n d  r e l a t e d  

s p e c i e s  r e v e a l e d  b y  c h l o r o p l a s t  D N A v a r i a t i o n .  G e n e s  &  G e n e t i c  

S y s t e m s .  8 2 :  4 6 5 - 4 7 7 .   

大 場 秀 章  ( 1 9 8 9 )  ブ ナ 科 .  日 本 の 野 生 植 物  木 本 I ,  6 6 - 7 8 .  平 凡 社 ,  東

京  

大 庭 喜 八 郎 ・ 山 手 広 太 ( 1 9 7 7 )シ イ タ ケ 原 木 用 ク ヌ ギ の 育 種 .  林 木 の 育 種  

1 0 3 :  7 - 1 4 .  

O r t e g o  J ,  R i o r d a n  E C ,  G u g g e r  P F,  S o r k  V L .  ( 2 0 1 2 )  I n f l u e n c e  o f  

e n v i r o n m e n t a l  h e t e r o g e n e i t y  o n  g e n e t i c  d i v e r s i t y  a n d  s t r u c t u r e  i n  

a n  e n d e m i c  s o u t h e r n  C a l i f o r n i a n  o a k .  M o l e c u l a r  E c o l o g y  2 1 :  
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3 2 1 0 - 3 2 2 3 .  

P a l m e  A E ,  S u  Q ,  P a l s s o n  S ,  L a s c o u x  M  ( 2 0 0 4 )  E x t e n s i v e  s h a r i n g  o f  

c h l o r o p l a s t  h a p l o t y p e s  a m o n g  E u r o p e a n  b i r c h e s  i n d i c a t e s  

h y b r i d i z a t i o n  a m o n g  B e t u l a  p e n d u l a ,  B .  p u b e s c e n s  a n d  B .  n a n a .  

M o l e c u l a r  E c o l o g y  1 3 : 1 6 7 - 1 7 8 .  

P a r k s  D H ,  M a n k o w s k i  T,  Z a n g o o e i  S ,  P o r t e r  M S ,  A r m a n i n i  D G ,  B a i r d  

D J ,  L a n g i l l e  M G I ,  B e i k o  R G  ( 2 0 1 3 )  G e n G I S  2 :  G e o s p a t i a l  a n a l y s i s  

o f  t r a d i t i o n a l  a n d  g e n e t i c  b i o d i v e r s i t y,  w i t h  n e w  g r a d i e n t  

a l g o r i t h m s  a n d  a n  e x t e n s i b l e  p l u g i n  f r a m e w o r k .  P L o S  O N E  8 ,  

e 6 9 8 8 5 ,  d o i : 1 0 . 1 3 7 1 / j o u r n a l . p o n e . 0 0 6 9 8 8 5 .   

P e a k a l l  R ,  S m o u s e  P E  ( 2 0 1 2 )  G e n A l E x  6 . 5 :  g e n e t i c  a n a l y s i s  i n  E x c e l .  

P o p u l a t i o n  g e n e t i c  s o f t w a r e  f o r  t e a c h i n g  a n d  r e s e a r c h  -  a n  u p d a t e .  

B i o i n f o r m a t i c s  2 8 :  2 5 3 7 - 2 5 3 9 .  

P e t i t  R J ,  B O D É N È S  C ,  D u c o u s s o  A . ,  R o u s s e l  G ,  K r e m e r  A ( 2 0 0 3 )  

H y b r i d i z a t i o n  a s  a  m e c h a n i s m  o f  i n v a s i o n  i n  o a k s .  N e w  

P h y t o l o g i s t .  1 6 1 :  1 5 1 – 1 6 4 .  

P e t i t  R J ,  C s a i k l  U ,  B O R D Á C S  S ,  B u r g  K ,  C o a r t  E ,  C o t t r e l l  J ,  Va n  D a m  

B ,  D e a n s  J ,  D u m o l i n - L A P È G U E  S ,  F i n e s c h i  S ,  F i n k e l d e y  R ,  G i l l i e s  

A ,  G l a z  I ,  G o i c o e c h e a  P,  J e n s e n  J ,  K Ö N I G  A ,  L o w e  A ,  M a d s e n  S ,  

M Á T Y Á S  G ,  M u n r o  R ,  O l a l d e  M ,  P e m o n g e  M ,  P o p e s c u  F,  S l a d e  D ,  

Ta b b e n e r  H ,  Ta u r c h i n i  D ,  D E  Vr i e s  S ,  Z i e g e n h a g e n  B ,   K r e m e r  A 

( 2 0 0 2 )  C h l o r o p l a s t  D N A v a r i a t i o n  i n  E u r o p e a n  w h i t e  o a k s .  

P h y l o g e o g r a p h y  a n d  p a t t e r n s  o f  d i v e r s i t y  b a s e d  o n  d a t a  f r o m  

o v e r  2 6 0 0  p o p u l a t i o n s .  F o r e s t  E c o l o g y  a n d  M a n a g e m e n t .  1 5 6 :  5–

2 6 .  

P e t i t  R J ,  E x c o f f i e r  L  ( 2 0 0 9 )  G e n e  f l o w  a n d  s p e c i e s  d e l i m i t a t i o n .  

Tr e n d s  i n  E c o l o g y  a n d  E v o l u t i o n  2 4 :  3 8 6 - 3 9 3 .  

P e t i t  R J ,  E l  M o u s a d i k  A ,  P o n s  O  ( 1 9 9 8 )  I d e n t i f y i n g  p o p u l a t i o n s  f o r  

c o n s e r v a t i o n  o n  t h e  b a s i s  o f  g e n e t i c  m a r k e r s .  C o n s e r v a t i o n  

B i o l o g y  1 2 :  8 4 4 - 8 5 5 .  
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P e t i t  R J ,  K r e m e r  A ,  Wa g n e r  D  ( 1 9 9 3 )  G e o g r a p h i c  s t r u c t u r e  o f  

c h l o r o p l a s t  D N A p o l y m o r p h i s m s  i n  E u r o p e a n  o a k s .  T h e o r e t i c a l  

a n d  A p p l i e d  G e n e t i c s  8 7 :  1 2 2 - 1 2 8 .  

P o n s  O ,  P e t i t  R J  ( 1 9 9 6 )  M e s u r i n g  a n d  t e s t i n g  g e n e t i c  d i f f e r e n t i a t i o n  

w i t h  o r d e r d  v e r s u s  u n o r d e r d  a l l e l s .  G e n e t i c s  1 4 :  1 2 3 7 – 1 2 4 5 .  

P r i t c h a r d  J ,  S t e p h e n s  M ,  D o n n e l l y  P  ( 2 0 0 0 )  I n f e r e n c e  o f  p o p u l a t i o n  

s t r u c t u r e  u s i n g  m u l t i l o c u s  g e n o t y p e  d a t a .  G e n e t i c s  1 5 5 :  9 4 5 –

9 5 9 .  

P r o v a n  J ,  P o w e l l  W,  H o l l i n g s w o t h  P M  ( 2 0 0 1 )  C h l o r o p l a s t  

m i c r o s a t e l l i t e s :  N e w  t o o l s  f o r  s t u d i e s  i n  p l a n t  e c o l o g y  a n d  

e v o l u t i o n .  Tr e n d s  i n  E c o l o g y  a n d  E v o l u t i o n  1 6 :  1 4 2 – 1 4 7 .  

Q u a n g  N D ,  I k e d a  S ,  H a r a d a  K  ( 2 0 0 8 )  N u c l e o t i d e  v a r i a t i o n  i n  Q u e r c u s  

c r i s p u l a  B l u m e .  H e r e d i t y  1 0 1 :  1 6 6 - 1 7 4 .  

R a j o r a  O P,  D a n c i k  B P ( 1 9 9 2 )  C h l o r o p l a s t  D N A i n h e r i t a n c e  i n  P o p u l u s .  

T h e o r e t i c a l  a n d  A p p l i e d  G e n e t i c s  8 4 :  2 8 0 – 2 8 5 .  

R a m o s - O r t i z  S ,  O y a m a  K ,  R o d r i g u e z - C o r r e a  H ,  G o n z a l e z - R o d r i g u e z  A 

( 2 0 1 6 )  G e o g r a p h i c  s t r u c t u r e  o f  g e n e t i c  a n d  p h e n o t y p i c  v a r i a t i o n  

i n  t h e  h y b r i d  z o n e  b e t w e e n  Q u e r c u s  a f f i n i s  a n d  Q .  l a u r i n a  i n  

M e x i c o .  P l a n t  S p e c i e s  B i o l o g y.  3 1 :  2 1 9 - 2 3 2 .  

林 野 庁 ( 2 0 1 6 )森 林 ・ 林 業 統 計 要 覧 .  2 6 0 p p .  

R o u s s e t  F  ( 1 9 9 7 )  G e n e t i c  d i f f e r e n t i a t i o n  a n d  e s t i m a t i o n  o f  g e n e  f l o w  

f r o m  F - s t a t i s t i c s  u n d e r  i s o l a t i o n  b y  d i s t a n c e .  G e n e t i c s  1 4 5 :  

1 2 1 9 - 1 2 2 8 .  

R u s h t o n  B  ( 1 9 7 8 )  Q u e r c u s  r o b u r  L .  a n d  Q u e r c u s  p e t r a e a  ( M a t t . )  

L i e b l . :  a  m u l t i v a r i a t e  a p p r o a c h  t o  t h e  h y b r i d  p r o b l e m :  1 .  D a t a  

a c q u i s i t i o n ,  a n a l y s i s  a n d  i n t e r p r e t a t i o n .  Wa t s o n i a .  1 2 :  8 1 - 1 0 1 .  

齋 藤 員 郎（ 1 9 7 5）蔵 王 山 西 斜 面 森 林 植 生 の 人 為 的 圧 迫 に よ る 退 行 － 二 次

林 と 植 林 .  吉 岡 邦 二 編 ,  蔵 王 山 の 環 境 破 壊 に よ る 生 物 群 集 の 動 態 に

関 す る 研 究 ,  1 4–2 6 .  東 北 大 学 理 学 部 ,  仙 台  

S a k a i  T,  Ta n a k a  H ,  S h i b a t a  M ,  S u z u k i  W,  N o m i y a  H ,  K a n a z a s h i  T,  
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I i d a  S ,  N a k a s h i z u k a  T  ( 1 9 9 9 )  R i p a r i a n  d i s t u r b a n c e  a n d  

c o m m u n i t y  s t r u c t u r e  o f  a  Q u e r c u s - U l m u s  f o r e s t  i n  c e n t r a l  J a p a n .  

P l a n t  E c o l .  1 4 0 :  9 9 – 1 0 9 .  

S a n  J o s e - M a l d i a  L ,  M a t s u m o t o  A ,  U e n o  S ,  K a n a z a s h i  A ,  K a n n o  M ,  

N a m i k a w a  K ,  Yo s h i m a r u  H .  Ts u m u r a  Y  ( 2 0 1 7 )  G e o g r a p h i c  

p a t t e r n s  o f  g e n e t i c  v a r i a t i o n  i n  n u c l e a r  a n d  c h l o r o p l a s t  g e n o m e s  

o f  t w o  r e l a t e d  o a k s  ( Q u e r c u s  a l i e n a  a n d  Q .  s e r r a t a )  i n  J a p a n :  

i m p l i c a t i o n s  f o r  s e e d  a n d  s e e d l i n g  t r a n s f e r.  Tr e e  G e n e t i c s  a n d  

G e n o m e s  1 3 :  1 2 1 .  

佐 多 一 至 ・ 豊 東 積 ( 1 9 3 9 )ア ベ マ キ の コ ル ク 剝 皮 試 験 成 績  日 本 林 學 會 誌  

2 1 : 1 0 - 1 8  

S e x t o n  J P,  H a n g a r t n e r  S B ,  H o f f m a n n  A A ( 2 0 1 4 )  G e n e t i c  s o l a t i o n  b y  

e n v i r o n m e n t  o r  d i s t a n c e :  w h i c h  p a t t e r n  o f  g e n e  f l o w  i s  m o s t  

c o m m o n ?  E v o l u t i o n  6 8 :  1 - 1 5 .  

島 田 和 則 ・ 勝 木 俊 雄 ・ 岩 本 宏 二 郎 ・ 齊 藤 修 ( 2 0 0 8 )東 京 都 多 摩 地 方 南 西 部

に お け る コ ナ ラ ・ ク ヌ ギ 二 次 林 の 群 落 構 造 お よ び 種 数 の 管 理 形 態 に

よ る 差 異 .  植 生 学 会 誌  2 5 : 1 - 1 2 .  

島 地 謙 ・ 伊 東 隆 夫 ( 1 9 8 8 )日 本 の 遺 跡 出 土 木 総 覧 .  2 5 9  p p . ,  雄 山 閣 出 版 ,  

東 京 .  

S h i m i z u  T,  K i t a j i m a  A ,  N o n a k a  K ,  Yo s h i o k a  T,  O h t a  S ,  G o t o  S ,  To y o d a  

A ,  F u j i y a m a  A ,  M o c h i z u k i  T,  N a g a s a k i  H ,  K a m i n u m a  E ,  

N a k a m u r a  Y  ( 2 0 1 6 )  H y b r i d  o r i g i n s  o f  c i t r u s  v a r i e t i e s  i n f e r r e d  

f r o m  D N A m a r k e r  a n a l y s i s  o f  n u c l e a r  a n d  o r g a n e l l e  g e n o m e s .  

P L o S  O N E 11 :  e 0 1 6 6 9 6 9 .  

新 谷 安 則 ( 1 9 7 3 )シ イ タ ケ 原 木 と し て の ク ヌ ギ の 育 種 .林 木 の 育 種 7 9 : 6 - 8  

森 林 総 合 研 究 所 林 木 育 種 セ ン タ ー ( 2 0 1 6 )平 成 2 8 年 度 版 林 木 育 種 の 実 施

状 況 及 び 統 計 .  p p 9 0 ,  大 成 印 刷 .  茨 城   

S l a t k i n  M  ( 1 9 9 5 )  A m e a s u r e  o f  p o p u l a t i o n  s u b d i v i s i o n  b a s e d  o n  

m i c r o s a t e l l i t e  a l l e l e  f r e q u e n c i e s .  G e n e t i c s  1 3 9 :  4 5 7 – 4 6 2 .  

S o u s a  V,  H e y  J  ( 2 0 1 3 )  U n d e r s t a n d i n g  t h e  o r i g i n  o f  s p e c i e s  w i t h  
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g e n o m e - s c a l e  d a t a :  m o d e l l i n g  g e n e  f l o w.  N a t u r e  R e v i e w s  G e n e t i c s  

1 4 :  4 0 4 - 4 1 4 .  

S t e i n k e l l n e r  H ,  L e x e r  C ,  Tu r e t s c h e k  E ,  G L Ö S S L  J  ( 1 9 9 7 )  C o n s e r v a t i o n  

o f  (  G A )  n  m i c r o s a t e l l i t e  l o c i  b e t w e e n  Q u e r c u s  s p e c i e s .  M o l e c u l a r  

E c o l o g y.  6 :  11 8 9 - 11 9 4 .  

S u g a h a r a  K ,  K a n e k o  Y,  I t o  S ,  Ya m a n a k a  K ,  S a k i o  H ,  H o s h i z a k i  K ,  

S u z u k i  W,   Ya m a n a k a  N ,  S e t o g u c h i  H  ( 2 0 11 )  P h y l o g e o g r a p h y  o f  

J a p a n e s e  h o r s e  c h e s t n u t  ( A e s c u l u s  t u r b i n a t a )  i n  t h e  J a p a n e s e  

A r c h i p e l a g o  b a s e d  o n  c h l o r o p l a s t  D N A h a p l o t y p e s .  T h e  J o u r n a l  o f  

P l a n t  R e s e a r c h  1 2 4 :  7 5 – 8 3 .  

S u g i u r a  N ,  Ta n g  D ,  K u r o k o c h i  H ,  S a i t o  Y,  I d e  Y  ( 2 0 1 5 )  G e n e t i c  

s t r u c t u r e  o f  Q u e r c u s  g i l v a  B l u m e  i n  J a p a n  a s  r e v e a l e d  b y  

c h l o r o p l a s t  D N A s e q u e n c e s .  B o t a n y  9 3 :  8 7 3 – 8 8 0 .  

鈴 木 三 男  ( 2 0 0 2 )日 本 人 と 木 の 文 化 .  八 坂 書 房 ,  東 京  p p 2 5 5  

鈴 木 三 男・能 代 修 一 ( 1 9 9 7 )縄 文 時 代 の 森 林 植 生 の 復 元 と 木 材 資 源 の 利 用 .  

第 四 紀 研 究  3 6 :  3 2 9 - 3 4 2  

田 中 勝 美 ( 1 9 7 7 )シ イ タ ケ 原 木 の 育 種 .  林 木 の 育 種 1 0 3 : 1 5 - 1 8  

湯 定 欽・池 田 裕 行・渡 邉 良 弘・村 瀬 一 隆・井 出 雄 二 ( 1 9 9 8 )  異 な る 繁 殖 方

法 に よ り 造 成 さ れ た ヒ ノ キ 人 工 林 分 の 遺 伝 的 多 様 性 .  東 京 大 学 農 学

部 演 習 林 報 告 9 9 : 1 2 5 - 1 3 2 .  

只 木 良 也 ( 1 9 9 3 )二 次 林  沼 田 真 編  生 態 の 事 典 . 2 6 4  東 京 堂 出 版 ,  東 京  

Ta m a k i  I ,  O k a d a  M  ( 2 0 1 4 )  G e n e t i c  a d m i x i n g  o f  t w o  e v e r g r e e n  o a k s ,  

Q u e r c u s  a c u t a  a n d  Q .  s e s s i l i f o l i a  ( s u b g e n u s  C y c l o b a l a n o p s i s ) ,  i s  

t h e  r e s u l t  o f  i n t e r s p e c i f i c  i n t r o g r e s s i v e  h y b r i d i z a t i o n .  Tr e e  

G e n e t i c s  a n d  G e n o m e s  1 0 :  9 8 9 - 9 9 9 .  

Ta m a k i  I ,  S e t s u k o  S ,  To m a r u  N  ( 2 0 0 8 )  G e n e t i c  v a r i a t i o n  a n d  

d i f f e r e n t i a t i o n  i n  p o p u l a t i o n s  o f  a  t h r e a t e n e d  t r e e ,  M a g n o l i a  

s t e l l a t a :  f a c t o r s  i n f l u e n c i n g  t h e  l e v e l  o f  w i t h i n  -  p o p u l a t i o n  

g e n e t i c  v a r i a t i o n .  H e r e d i t y  1 0 0 :  4 1 5 - 4 2 3  

Ta n i  N ,  To m a r u  N ,  A r a k i  M ,  O h b a  K  ( 1 9 9 6 )  G e n e t i c  d i v e r s i t y  a n d  
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d i f f e r e n t i a t i o n  i n  p o p u l a t i o n a s  o f  J a p a n e s e  s t o n e  p i n e  ( P i n us  

p u m i l a )  i n  J a p a n .  C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  F o r e s t  R e s e a r c h  2 6 :  

1 4 5 6 - 1 4 6 2 .  

戸 田 忠 雄 ・ 藤 本 吉 幸 ・ 西 村 慶 二 ・ 前 田 武 彦 ( 1 9 8 6 )  輸 入 種 子 に よ る 1 8 年

生 ク ヌ ギ 林 分 の 調 査 結 果 .  九 州 育 種 場 年 報  1 3 :  1 0 0 – 1 0 6 .   

戸 田 忠 雄 ・ 西 村 慶 二 ・ 藤 本 吉 幸 ・ 山 手 廣 太 ( 1 9 8 9 )輸 入 種 子 に よ る ク ヌ ギ

1 0 年 生 林 分 の 調 査 結 果 .  九 州 育 種 場 年 報 1 7 : 6 9 - 7 3 .  

徳 川 宗 敬 ( 1 9 4 1 )  江 戸 時 代 に 於 け る 造 林 技 術 の 史 的 研 究  西 ヶ 原 刊 行 会  

3 7 3 p p  

戸 丸 信 弘 ( 2 0 1 3 )日 本 に 広 域 分 布 す る 落 葉 広 葉 樹 に お け る 遺 伝 的 多 様 性 と

集 団 遺 伝 構 造 .地 球 環 境 1 8 . 11 9 - 1 2 6 .  

To m a r u  N ,  Ta k a h a s h i  M ,  Ts u m u r a  Y,  Ta k a h a s h i  M ,  O h b a  K  ( 1 9 9 8 )  

I n t r a s p e c i f i c  v a r i a t i o n  a n d  p h y l o g e o g r a p h i c  p a t t e r n s  o f  F a g u s  

c r e n a t a  ( F a g a c e a e ) .  A m e r i c a n  J o u n a l  o f  B o t a n y  8 5 :  6 2 9 – 6 3 6 .  

To v a r - S a n c h e z  E ,  O YA M A K  ( 2 0 0 4 )  N a t u r a l  h y b r i d i z a t i o n  a n d  h y b r i d  

z o n e s  b e t w e e n  Q u e r c u s  c r a s s i f o l i a  a n d  Q u e r c u s  c r a s s i p e s  

( F a g a c e a e )  i n  M e x i c o :  m o r p h o l o g i c a l  a n d  m o l e c u l a r  e v i d e n c e .  

A m e r i c a n  J o u r n a l  o f  B o t a n y.  9 1 :  1 3 5 2 - 1 3 6 3 .  

津 田 吉 晃  ( 2 0 1 2 )  遺 伝 構 造 デ ー タ 解 析 .  森 の 分 子 生 態 学 ２ ,  3 4 5 - 3 8 7 .  文

一 総 合 出 版 ,  東 京  

Ts u d a  Y,  C h e n  J ,  S t o c k s  M ,  K ä l l m a n  T,  S ø n s t e b ø  J ,  P a r d u c c i  L ,  

S e m e r i k o v  V,  S p e r i s e n  C ,  P o l i t o v  D ,  R o n k a i n e n  T,  V ä l i r a n t a  M ,  

Ve n d r a m i n  G ,  To l l e f s r u d  M ,  L a s c o u x  M  ( 2 0 1 6 )  T h e  e x t e n t  a n d  

m e a n i n g  o f  h y b r i d i z a t i o n  a n d  i n t r o g r e s s i o n  b e t w e e n  S i b e r i a n  

s p r u c e  ( P i c e a  o b o v a t a )  a n d  N o r w a y  s p r u c e  ( P i c e a  a b i e s ) :  c r y p t i c  

r e f u g i a  a s  s t e p p i n g  s t o n e s  t o  t h e  w e s t ?  M o l e c u l a r  E c o l o g y  2 5 :  

2 7 7 3 – 2 7 8 9 .  

Ts u d a  Y,  I d e  Y  ( 2 0 0 5 )  Wi d e - r a n g e  a n a l y s i s  o f  g e n e t i c  s t r u c t u r e  o f  

B e t u l a  m a x i m o w i c z i a n a ,  a  l o n g - l i v e d  p i o n e e r  t r e e  s p e c i e s  a n d  

n o b l e  h a r d w o o d  i n  t h e  c o o l  t e m p e r a t e  z o n e  o f  J a p a n .  M o l e c u l a r  
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E c o l o g y  1 4 :  3 9 2 9 - 3 9 4 1 .  

Ts u d a  Y,  I d e  Y  ( 2 0 1 0 )  C h l o r o p l a s t  D N A p h y l o g e o g r a p h y  o f  B e t u l a  

m a x i m o w i c z i a n a ,  a  l o n g - l i v e d  p i o n e e r  t r e e  s p e c i e s  a n d  n o b l e  

h a r d w o o d  i n  J a p a n .  J o u r n a l  o f  P l a n t  R e s e a r c h  1 2 3 :  3 4 3 - 3 5 3  

Ts u d a  Y,  K i m u r a  M ,  K a t o  S ,  K a t s u k i  T,  M u k a i  Y,  Ts u m u r a  Y  ( 2 0 0 9 )  

G e n e t i c  s t r u c t u r e  o f  C e r a s u s  j a m a s a k u r a ,  a  j a p a n e s e  f l o w e r i n g  

c h e r r y,  r e v e a l e d  b y  n u c l e a r  S S R s :  I m p l i c a t i o n s  f o r  c o n s e r v a t i o n .  

J o u r n a l  o f  P l a n t  R e s e a r c h .  1 2 2 :  3 6 7 - 3 7 5 .  

Ts u d a  Y,  N a k a o  K ,  I d e  Y,  Ts u m u r a  Y  ( 2 0 1 5 )  T h e  p o p u l a t i o n  

d e m o g r a p h y  o f  B e t u l a  m a x i m o w i c z i a n a ,  a  c o o l - t e m p e r a t e  t r e e  

s p e c i e s  i n  J a p a n ,  i n  r e l a t i o n  t o  t h e  l a s t  g l a c i a l  p e r i o d :  I t s  

a d m i x t u r e - l i k e  g e n e t i c  s t r u c t u r e  i s  t h e  r e s u l t  o f  s i m p l e  p o p u l a t i o n  

s p l i t t i n g  n o t  a d m i x i n g .  M o l e c u l a r  E c o l o g y  2 4 :  1 4 0 3 - 1 4 0 8 .  

Ts u d a  Y,  S e m e r i k o v  V,  S e v a s t i a n i  F,  Ve n d a m i n  G ,  L a s c o u x  M  ( 2 0 1 7 )  

M u l t i s p e c i e s  g e n e t i c  s t r u c t u r e  a n d  h y b r i d i z a t i o n  i n  t h e  B e t u l a  

g e n u s  a c r o s s  E u r a s i a .  M o l e c u l a r  E c o l o g y  2 6 :  5 8 9 - 6 0 5 .  

Ts u k a d a  M  ( 1 9 8 5 )  M a p  o f  v e g e t a t i o n  d u r i n g  t h e  L a s t  G l a c i a l  

M a x i m u m  i n  J a p a n .  Q u a t e r n a r y  R e s e a r c h  2 3 :  3 6 9 – 3 8 1 .  

Ts u m u r a  Y,  M a t s u m o t o  A ,  Ta n i  N ,  U j i n o - I h a r a  T,  K a d o  T,  I w a t a  H ,  

U c h i d a  K .  ( 2 0 0 7 )  G e n e t i c  d i v e r s i t y  a n d  t h e  g e n e t i c  s t r u c t u r e  o f  

n a t u r a l  p o p u l a t i o n s  o f  C h a m a e c y p a r i s  o b t u s a :  i m p l i c a t i o n s  f o r  

m a n a g e m e n t  a n d  c o n s e r v a t i o n .  H e r e d i t y  9 9 :  1 6 1 - 1 7 2 .  

津 村 義 彦 ・ 陶 山 佳 久 ( 2 0 1 5 )地 図 で わ か る 樹 木 の 種 苗 移 動 ガ イ ド ラ イ ン .  

文 一 総 合 出 版 ,  東 京  p p 1 7 0  

Ts u m u r a  Y,  U c h i y a m a  K ,  M o r i g u c h i  Y,  U e n o  S ,  I h a r a - U j i n o  T  ( 2 0 1 2 )  

G e n o m e  s c a n n i n g  f o r  d e t e c t i n g  a d a p t i v e  g e n e s  a l o n g  

e n v i r o n m e n t a l  g r a d i e n t s  i n  t h e  J a p a n e s e  c o n i f e r,  C r y p t o m e r i a  

j a p o n i c a .  H e r e d i t y,  1 0 9 :  3 4 9 - 3 6 0 .  

Tw y f o r d  A D ,  E n n o s  R A ( 2 0 1 2 )  N e x t - g e n e r a t i o n  h y b r i d i z a t i o n  a n d  

i n t r o g r e s s i o n .  H e r e d i t y.  1 0 8 :  1 7 9 - 1 8 9 .  
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生 方 正 俊 ・ 板 鼻 直 栄 ・ 河 野 耕 蔵  ( 1 9 9 9 )  ミ ズ ナ ラ と カ シ ワ の 交 雑 和 合 性

お よ び 種 間 雑 種 に お け る 繁 殖 能 力 と 開 花 時 期 .  日 本 林 學 會 誌 .  8 1 :  

2 8 6 - 2 9 0 .  

U c h i y a m a  K ,  M i y a m o t o  N ,  Ta k a h a s h i  M ,  Wa t a n a b e  A ,  Ts u m u r a  Y  

( 2 0 1 4 )  P o p u l a t i o n  g e n e t i c  s t r u c t u r e  a n d  t h e  e f f e c t  o f  h i s t o r i c a l  

h u m a n  a c t i v i t y  o n  t h e  g e n e t i c  v a r i a b i l i t y  o f  C r y p t o m e r i a  j a p o n i c a  

c o r e  c o l l e c t i o n ,  i n  J a p a n .  Tr e e  G e n e t i c s  a n d  G e n o m e s  1 0 :  

1 2 5 7 - 1 2 7 0 .  

上 原 敬 二  ( 1 9 6 1 )  あ べ ま き .  樹 木 大 図 説 I ,  7 8 0 .  有 明 書 房 ,  東 京  

上 野 真 義 ・ 青 木 京 子 ( 2 0 1 5 )ス ダ ジ イ .  津 村 義 彦 ・ 陶 山 佳 久 編 ,  地 図 で わ

か る 樹 木 の 種 苗 移 動 ガ イ ド ラ イ ン ,  11 4 - 11 6 .  文 一 総 合 出 版 ,  東 京  

Va l e n c i a - C u e v a s  L ,  P i n e r o  D ,  M u s s a l i - G a l a n t e  P,  Va l e n c i a - Av a l o s  S ,  

To v a r - S a n c h e z  E  ( 2 0 1 4 )  E f f e c t  o f  a  r e d  o a k  s p e c i e s  g r a d i e n t  o n  

g e n e t i c  s t r u c t u r e  a n d  d i v e r s i t y  o f  Q u e r c u s  c a s t a n e a  ( F a g a c e a e )  

i n  M e x i c o .  Tr e e  G e n e t i c s  &  G e n o m e s  1 0 : 6 4 1 - 6 5 2 .  

Wa t a n o  Y,  K a n a i  A ,  Ta n i  N  ( 2 0 0 4 ) G e n e t i c  s t r u c t u r e  o f  h y b r i d  z o n e s  

b e t w e e n  P i n u s  p u m i l a  a n d  P.  p a r v i f l o r a  v a r.  p e n t a p h y l l a  

( P i n a c e a e )  r e v e a l e d  b y  m o l e c u l a r  h y b r i d  i n d e x  a n a l y s i s .  A m e r i c a n  

J o u r n a l  o f  B o t a n y  9 1 :  6 5 - 7 2 .  

We i r  B S ,  C o c k e r h a m  C C  ( 1 9 8 4 ) .  E s t i m a t i n g  F - s t a t i s t i c s  f o r  t h e  

a n a l y s i s  o f  p o p u l a t i o n  s t r u c t u r e .  E v o l u t i o n ,  3 8 :  1 3 5 8 - 1 3 7 0 .  

Wr i g h t  S  ( 1 9 4 3 )  I s o l a t i o n  b y  d i s t a n c e .  G e n e t i c s  2 8 :  11 4 .  

W h i t t e m o r e  A ,  S c h a a l  B .  ( 1 9 9 1 )  I n t e r s p e c i f i c  g e n e  f l o w  i n  s y m p a t r i c  

o a k s  ( h y b r i d i z a t i o n /  i n t r o g r e s s i o n /  c h l o r o p l a s t  D N A /  Q u e r c u s ) .  

E v o l u t i o n .  8 8 :  2 5 4 0 - 2 5 4 4 .  

養 父 志 乃 夫 ・ 駒 走 裕 之 ・ 中 島 敦 司 ・ 山 田 宏 之 ( 1 9 9 8 )緑 化 用 ブ ナ 科 植 物 9

種 の 種 子 発 芽 に 与 え る 温 度 等 諸 条 件 の 影 響 .  ラ ン ド ス ケ ー プ 研 究

6 1 :  4 9 7 - 5 0 0 .  

山 田 浩 雄 ・ 久 保 田 正 裕 ・ 磯 田 圭 哉 ( 2 0 11 )ク ヌ ギ 精 英 樹 F１ 実 生 採 取 園 の

家 系 内 選 抜 に よ り 実 現 さ れ た 初 期 成 長 の 改 良 効 果 .  日 本 林 学 会 誌
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9 3 : 1 3 9 - 1 4 2  

山 中 二 男 ( 1 9 7 9 )日 本 の 森 林 植 生  補 訂 版 .  築 地 書 館 ,  東 京 p p 2 2 3   

山 中 典 和 ( 2 0 11 )  ナ ラ 林 構 成 種 の 生 態 と 生 理 .  鳥 取 大 学 広 葉 樹 研 究 刊 行

会 編 ,  広 葉 樹 資 源 の 管 理 と 活 用 ,  7 - 2 4 .  海 青 社 ,  大 津  

山 中 典 和 ・ 笹 木 智 華 子 ・ 玉 井 重 信 ( 2 0 0 7 )落 葉 性 コ ナ ラ 属 実 生 の 水 分 生 理

特 性 .  日 本 緑 化 工 学 会 誌  3 3 : 1 0 0 - 1 0 4 .  

山 瀬 敬 太 郎 ( 2 0 1 2 )暖 温 帯 域 で の 高 齢 化 し た 里 山 構 成 種 7 種 の 萌 芽 能 力 .  

日 本 緑 化 工 学 会 誌  3 8 : 1 0 9 - 11 4 .  

矢 野 初 美 ・ 小 沼 明 弘 ・ 芝 池 博 幸 ・ 井 手 任 ( 2 0 0 5 )ア オ キ ( A u c u b a  j a p o n i c a  

T h u n b . )の 遺 伝 的 解 析 を 通 し て み た 緑 化 植 物 の 流 通 の 現 状 .  環 境 情

報 科 学 学 術 研 究 論 文 集 1 9 : 2 9 1 - 2 9 6 .  

安 盛 博 ・ 小 池 茂 男 ( 1 9 7 7 ) シ イ タ ケ 原 木 の 育 成 と 生 成 .  林 木 の 育 種

1 0 3 : 1 9 - 2 3 .  

安 田 喜 憲 ・ 三 好 教 夫 ( 1 9 9 8 )図 説 日 本 列 島 植 生 史 .  朝 倉 書 店  東 京 p p 3 0 2  

吉 丸 博 志 ・ 松 本 麻 子  ( 2 0 1 5 )  イ ロ ハ モ ミ ジ .  津 村 義 彦 ・ 陶 山 佳 久 編 ,  地

図 で わ か る 樹 木 の 種 苗 移 動 ガ イ ド ラ イ ン ,  1 4 9 - 1 5 1 .  文 一 総 合 出 版 ,  

東 京  

吉 野 政 治 ( 2 0 0 9 ) 橡 衣 考 続 貂 .  同 志 社 女 子 大 学 大 学 院 文 学 研 究 科 紀 要

9 : 1 2 9 - 1 4 3  

Z e n g  Y,  L I A O  W,  P e t i t  R ,  Z h a n g  D  ( 2 0 11 )  G e o g r a p h i c  v a r i a t i o n  i n  t h e  

s t r u c t u r e  o f  o a k  h y b r i d  z o n e s  p r o v i d e s  i n s i g h t s  i n t o  t h e  

d y n a m i c s  o f  s p e c i a t i o n .  M o l e c u l a r  E c o l o g y.  2 0 :  4 9 9 5 - 5 0 11 .  

Z h a n g  Y Y,  F a n g  Y M ,  M u k u i  K Y,  L i  X X ,  X i a  T  ( 2 0 1 3 )  M o l e c u l a r  

c h a r a c t e r i z a t i o n  a n d  g e n e t i c  s t r u c t u r e  o f  Q u e r c u s  a c u t i s s i m a  

g e r m p l a s m  i n  C h i n a  u s i n g  m i c r o s a t e l l i t e s .  M o l e c u l a r  B i o l o g y  

R e p o r t s  4 0 :  4 0 8 3 - 4 0 9 0 .  

Z h a n g  X ,  L i  Y,  L i u  C ,  X i a  T,  Z h a n g  Q ,  F a n g  Y  ( 2 0 1 5 )  P h y l o g e o grap hy  

o f  t h e  t e m p e r a t e  t r e e  s p e c i e s  Q u e r c u s  a c u t i s s i m a  i n  C h i n a :  

I n f e r e n c e s  f r o m  c h l o r o p l a s t  D N A v a r i a t i o n s .  B i o c h e m i c a l  

S y s t e m a t i c s  a n d  E c o l o g y  6 3 :  1 9 0 – 1 9 7 .  




