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第１章 緒言 

１．１ はじめに 

近年、木材価格の低迷や後継者不足などから（都築ら, 2007）伐採後に再造林を放棄する

林地が多くなっている（Sakai et al., 2006, Nagashima et al., 2009, 梅田ら, 2009, 村上ら, 2011）。

そうした林地の中には、10年以上経過しても高木層（8m以上）に達する木本種が出現しな

い場所や（竹谷, 2011）、木本種による植生回復が長期間なされない場所がある（竹谷, 2011, 

長島ら, 2011）。そのため、水土保全等森林の持つ公益的機能の低下が危惧されている（吉

田, 2011）。 

遷移初期木本種は植生遷移において草本期から木本期への移行の橋渡しをする樹種であ

る（沼田, 1966, Numata, 1969）。伐採跡地の二次遷移では、埋土種子や前世樹とともに遷移

初期木本種が種子散布によって侵入することが重要であり（Yamagawa et al., 2010）、一般

に、攪乱後の初期に遷移初期種の頻度及び被度が増加し、その後、遷移後期種へと優占種

が移行する（Ash and Barkham, 1976, 長池, 2002）。遷移が進行し、森林の階層構造が発達

することで、森林の公益的機能は高まるとされる（藤森, 2004）。 

長島ら（2011）は、再造林地放棄地のうち、種子供給源の森林との距離が離れていない

林地では速やかに二次遷移が進行するが、種子供給源との距離が離れている林地では、放

棄地に対して供給される種子量が少なく、植生回復に時間がかかることを明らかにした。

したがって、再造林が行われない林地では、そこに侵入すべき遷移初期木本種の種子供給

源が近くに存在していることが、二次遷移を確実に進行させるために重要だと考えられる。 

ところで、長池（2002）は伐採や管理が行われている森林の生物多様性を保持するには、

遷移を構成する各樹種の遺伝子流動の特性を理解することが必要であるとしている。すな

わち、景観に分布する遷移初期種の集団の種子散布量及び種子散布距離、集団間の遺伝的

なつながりなどを理解した上で、適切に管理することで、伐採跡地に侵入・定着する集団

の遺伝的な質が維持される（長池, 2002）。遷移を構成する樹種の種多様性や遺伝的多様性

を維持するように森林を管理することが、森林資源を利用しながら森林の生態系としての

機能や構造も維持することにつながる（長池, 2002）。 

しかしながら、数 km のスケール（以後、景観スケールとする）を対象として遷移初期

種の遺伝的多様性維持機構、特に、遺伝子流動の特性について明らかにした例はこれまで

にない。そのため、遷移初期種が景観内で重要な役割を担っているにも関わらず、景観内

にどの程度の遷移初期種集団が存在し、それらをどのように管理すれば人為的な攪乱に対

して適切に二次遷移が移行するのかという森林管理上の問題には答えられていない。 
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そこで、本研究では、遷移初期木本種の中で遺伝子流動の特性を解明するのに適した樹

種として、アカマツ（Pinus densiflora）を取り上げ、景観スケールにおける遺伝子流動の特

性について明らかにすることとした。 

アカマツは明治以降日本の近代化に伴い、日本各地の放棄された草地を中心にその分布

を拡大したが（Zhou et al., 2002, 陳ら, 2005）、その後の都市化、維持管理の放棄やマツ枯

れにより急激に集団の縮小、分断化が進行している（戸田, 2004, Ichikawa et al., 2006）。ま

た、アカマツ林は日本の里山景観の一部をなし（只木, 1996）、古くから人間による持続的

な利用が行われてきた（小林, 1957, 星野, 1979a, b, 片切, 1981, 三村, 1918, 片山ら, 2005）。

そして、現在では、アカマツ林内や林縁に見られる密生した低木林は哺乳類や鳥類などの

隠れ家として重要とされ、生物多様性の観点から保全の価値のある生態系とも考えられる

ようになってきた（環境省, 2014）。このようにアカマツは持続的に集団として景観内に分

布し、公益機能の一部を担ってきたものの、分布域の拡大と縮小を繰り返してきたと考え

られる。 

一方、マツ属の花粉や種子による遺伝子流動についてはこれまでに多くの研究がなされ

ており（e.g. Schuster and Mitton, 2000）、一般に集団間の遺伝的分化の程度が小さく（Guries 

and Ledig, 1982）、集団の遺伝的多様性を維持させる花粉や種子による遺伝子流動能力が高

いことが示唆されている（Nathan et al., 2002, Iwaizumi et al., 2010）。アカマツも他のマツ属

と同様に、日本の分布域を網羅した研究において、集団の遺伝的多様性は非常に高く（

HE=0.805～0.894）、集団間の遺伝的分化の程度も小さい（GST=0.122）ことが明らかになっ

ている（Iwaizumi et al., 2013b）。したがって、アカマツは分布域の拡大と縮小を繰り返し

ながらも、高い遺伝的多様性を維持する機構を持っていると考えられる。 

これらのことから、アカマツの遺伝子流動の特性や遺伝的多様性の維持機構を明らかに

することにより、遷移初期種としてのみならず、里山景観の構成種としての維持管理へも

科学的なデータを提供できると考えた。 

本研究では、近年アカマツ林分の縮小・分断化の顕著な、阿武隈山地の東斜面に立地す

る福島県相馬郡新地町に調査地を設定し（図-1.1[P12]）、景観スケールで流動する花粉の遺

伝的多様性及び長距離散布された種子が集団の遺伝的多様性に与える影響について明らか

にした。そして、これらの知見に基づいて、アカマツの遺伝子流動の特性や遺伝的多様性

の維持機構を明らかにした。最後にアカマツ林分の管理に関する提案を行った。 

なお、本論文では、同一樹種の集まりについて、樹木の生育単位としての林地をさす場

合には「林分」もしくは「林」を、集団遺伝学的議論において遺伝的に関係のある樹木種

のまとまりをさす場合には「集団」を用いる。  
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１．２ アカマツ及びアカマツ林分の特徴とその利用 

アカマツはマツ科マツ属の常緑高木であり、本州、四国、九州、朝鮮半島、中国東北部

に分布し（浅川ら, 1981）、日本においては暖温帯（関東、北陸から九州）及び冷温帯（東

北地方、中部山岳地域や北海道の低地）に分布する（佐竹ら, 1989）。雌雄同株で単性花を

つけ（浅川ら, 1981）、交配は風媒による（佐藤・堤, 1988）。種子は長さ 4～4.5mm、幅 2

～2.5mmの倒卵状ひし形で、長さ 1.5cm、幅 5mm程度の翼を持ち（矢頭, 1964）、風により

散布される（Nathan et al., 2001, 2002）。また、アカマツの種子を埋土するとその生存期間

は 1年以内であり、埋土種子として地中に存在しないと考えられている（大賀, 1977）。 

本種は、１）草原内の地表面の光条件下で発芽し成長できる、２）草原に優占する多年

生草本と共存できる、３）初期成長が大きく、短期間に草原の群落高よりも高くなれる、

４）貧栄養の土壌条件下でも生育できるなど、遷移初期種としての特徴を備えており（大

賀, 1977）、山地帯及び丘陵帯の人為的撹乱後の二次遷移において、草本期から木本期への

移行の橋渡しとなる樹種とされる（沼田, 1966, Numata, 1969）。さらに、アカマツは次の遷

移段階である陽樹期の主たる構成種にもなれる樹種とされ（大賀, 1977）、人間活動後の広

大な裸地に二次林を作り（吉岡, 1958）、草地を放棄した後にも容易に成立できる（加藤, 

1971）。 

アカマツ林は我が国において、6～7 世紀の飛鳥時代に増加し始めたと考えられている（

塚田, 1974, 只木, 1996）。森林から多くの資源が利用されるようになるにつれてアカマツ林

は拡大し（只木, 1996）、鎌倉時代には急増したと考えられている（安田, 1995）。かつて

中央政府が置かれていた近畿地方では、政府の建物、社寺、武士の屋敷や山城等を建設す

るために森林伐採が進み、また、農地開発によって必要とされる肥料を得るために落葉落

枝や若葉が森林から収奪され、草地が維持されたと考えられている（太田, 2012）。そのた

め、アカマツ林の増加の要因は活発な人間活動の結果アカマツ以外は生育できないような

やせ地（はげ山・裸地）あるいは遷移初期種が侵入しやすい草地が、西日本を中心に拡大

したためと考えられている（只木, 1996）。太田（2012）は乾燥気味の尾根筋に生育してい

たアカマツがやせ地や草地を中心に分布域を拡大させたので、アカマツは日本の森林の劣

化・荒廃の指標植物とみなせると指摘している。 

増加したアカマツは、日本人の生活に欠かせない重要な森林資源として様々な形で利用

されてきた（小林, 1957, 星野, 1979a, b, 片切, 1981, 三村, 1981, 片山ら, 2005）。例えば、木

材を燃焼させたときの発熱量は、一般に針葉樹では広葉樹にくらべて高いが、中でもアカ

マツは単位乾燥重量あたり 21.6MJ/kg と針葉樹の中でも比較的高い発熱量を示す（Abe, 

1986）。そのため、化石燃料が用いられるようになるまでは、アカマツは農山村における
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家庭用燃料として重要な位置を占めていた（佐藤, 1961）。また、同じ理由から製鉄の際の

燃料としても、古くから用いられてきた（三村, 1918）。西日本においては 1600 年代から

1900 年代まで、山砂に含まれる砂鉄からの製鉄が行われており、大量の赤松炭が使用され

てきた（片山ら, 2005）。また、農山村においては、アカマツは燃料としてだけでなく様々

な形で生活に利用されていた。滋賀県西部の里山地域では、住民が行う森林資源に関する

272 種類の作業のうち、マツ（アカマツ・クロマツ）に関わる作業の種類は 45 種類と最も

多く、用材や割木（薪）にする以外にも、「松枝」、「松かさ」、「松根」、「松葉」、

「松木皮」などの用語が確認され、生活に密着した資源であったことが裏付けられている

（堀内ら, 2006）。また、アカマツの樹皮や葉を米粉と混ぜて餅とし、葉を煮て茶としてい

たとの記述も存在する（上原, 1961）。 

 

１．３ 阿武隈山地におけるアカマツ林分の変遷 

アカマツが東北地方に分布域を拡大させたのは江戸時代後半以降であるとされているこ

とから（安田, 1995）、本研究の対象地である阿武隈山地を含め、東北地方にかつて存在し

ていた草地が分布域の拡大に関わっていると考えられる。東北地方は古くから有数な牛馬

の産地であり、広大な放牧地が存在していた（安田, 1954, 1956, 1959, 1962）。東北地方に

おいて放牧が盛んであった理由は、冷涼な気候でしばしば夏の低温に見舞われるため、西

日本よりも農業生産力が低いことが挙げられる（安田, 1956, 1962） 。東北地方では水田の

裏作ができず、畑作も 2 年 3 作あるいは 1 年 1 作であり、西日本のような農業への強い依

存が不可能であった。そのため、農業収入だけでは家計が成り立たず、農作物ほど気候に

影響されない家畜の山地放牧が農業と並行してなされていた（安田, 1956）。 

阿武隈山地や岩手県北上山地の脊梁部には広い緩斜面が存在していることから、草地面

積を確保し、放牧家畜を管理する上で有利であった（安田, 1962）。放牧の方法は柵垣で放

牧地を限定しない自由放牧であり（安田, 1956）、阿武隈山地の平地から山地までの広い地

域が草地であったと考えられている（安田, 1954）。実際、明治初年の阿武隈山地地域の土

地台帳には草野と記載された場所が多く認められる（安田, 1962）。また、草地は近世の農

業においても重要な役割を果たしていた。田畑の地力を維持するための刈敷、茅葺き屋根

の材料、家畜の飼料などの供給地としての草地が集落の周囲に配置されていたとされてい

る（深町, 2000, スプレイグ, 2003, 小椋, 2010）。 

放牧や農業を経営するためには相当な広さの草地が必要だったと考えられる（安田, 

1962, 小椋, 2006）。例えば、冬期の放牧家畜の飼料の確保だけで田畑の 5～10倍の草地が

必要とされ（安田, 1962）、農業を経営するための肥料や家畜の飼料として田畑の 10～12
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倍の草地が必要だったとされている（小椋, 2006）。この他に燃料用としての木柴地も確保

する必要があったため、地域によっては山地の 5～7割以上が草地だったと推測されている

（小椋, 2006）。最も古い統計値である 1883年（明治 16年）における全国の草地面積は 1,360

万 ha（日本の国土面積 3,780万 haの約 36%）であったのに対し、森林面積は 1,670万 ha（

約 44%）であった。これは、現在森林として覆われている地域（約 2,500 万 ha）のうち、

相当面積が過去に草地として維持されていたことを示している（小椋, 1993, 2006）。本研

究の対象地である阿武隈山地において、草地がどの程度存在したかについては確かな資料

はないが、放牧や農業経営に伴う草地は相当面積存在したと考えられる。 

本研究の対象地において、草地がどの程度存在したかを推定するひとつの手掛かりとし

て、黒ボク土の存在がある。草地として長期間維持されると黒ボク土が生成される（渡辺, 

1990, 須賀, 2010）。したがって、阿武隈山地の黒ボク土の分布範囲を把握することができ

れば、調査対象地域に草地がどれくらい分布していたかを推定することができる。黒ボク

土の分布は既存の土壌図から推定することになるが、過去に行われた複数の土壌調査事業

においては土壌分類が統一されておらず、褐色森林土大群とされる地域のうち黒ボク土大

群に含まれる地域が多く存在するため、その分布範囲を正確に把握することができないと

しながらも、菅野ら（2008）は、褐色森林土大群から黒ボク土を抜き出すことをせずに、

黒ボク土の分布を示している（図-1.1[P12]）。これによれば、黒ボク土は阿武隈山地の脊梁

部を中心に分布し、その周囲に褐色森林土大群が分布している。すなわち、阿武隈高地に

おける黒ボク土の分布は、先の安田（1954, 1962）の考え方と合致するといえよう。 

阿武隈山地における当時のアカマツ林分の面積に関する資料は見当たらないが、アカマ

ツが森林資源として持続的に利用され、山地に広大な草地が維持されている間はアカマツ

の分布域は拡大しなかったと考えられる。東北地方にマツ林分が拡大したのは江戸時代に

なってからのことであり、西日本に比べその歴史は長くないとする記述（安田, 1998）もみ

られることから、今日ほど大面積のアカマツ林分は存在しなかった可能性が高い。 

アカマツが東北地方に分布域を急速に拡大したきっかけの一つは、草地の維持管理の放

棄だと考えられる。近世まで持続的に維持されてきた草地は、明治初期以降における火入

れに対する厳しい規制とそれに伴った植林の推進、そして、金肥を田畑の肥料として用い

るようになり、徐々に減少した（小椋, 2006）。また、東北地方で盛んに行われていた山地

放牧は明治初期以降、林野の所有区分が明確になったため、自由放牧が規制されるように

なり、柵等で放牧地を制限する限定放牧に移行した。また、その後、鉄道及び車などの交

通機関の普及により軍用、通信、運搬用としての馬の使用が衰退し、山地に存在していた

放牧地のほとんどが放棄された（安田, 1956）。さらに第二次大戦後、農業にトラクターが
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導入されるようになると、農耕用の牛を養うことがなくなり、農山村周辺で使われていた

草地も放棄されるようになった（鎌田・中越, 1990）。現在では草地の面積は約 43万 ha、

国土の 1%程度とされており、1883年（明治 16年）の 1,360万 haから激減した（小椋, 2006）。 

放棄された草地には低木林や陽樹林が発達する（小泉ら, 2000）。陽樹とは陽光の下で発

芽し、早い生育を示し、土地の乾湿・肥痩に対する適応力の大きな樹種とされ、遷移初期

木本種は全て陽樹とされている（沼田, 1999）。遷移初期木本種であるアカマツは本州西南

山地（Zhou et al., 2002）や関東北部（陳ら, 2005）の放棄された草地で陽樹林を発達させた。

また、もともと樹高が低く疎なアカマツ林分（樹冠の疎密度が 50%未満）で放牧が行われ

ていた場所では放棄後にアカマツ林分が発達しやすかった（鎌田・中越, 1990）。こうした

ことから、阿武隈山地でも放棄された草地にアカマツ林分の分布域が拡大したと推定され

る。阿武隈山地北部における黒ボク土の分布（菅野ら, 2008）と現在のアカマツ林分の分布

（環境省自然環境保全基礎調査植生調査 1/50,000 植生図「桑折」、「角田」、「保原」、

「相馬中村」による［環境省, 1973～］）を重ねて図-1.1[P12]に示した。阿武隈山地の脊梁

部に黒ボク土の分布が認められ、黒ボク土の分布地域やその周囲に現在でも多くのアカマ

ツ林分が分布している。このことからも、阿武隈山地にかつて存在した草地の多くにアカ

マツが侵入・定着したことが推定される。 

さらに、昭和 30 年代（1955 年～1964 年）には、アカマツはパルプ材として多く利用さ

れており、福島県においても 1963年（昭和 38年）の 3,440haを最大に造林が盛んに行われ

（福島県農林水産部, 1955～2010）、1961年（昭和 36年）の 43,577haから、1981年（昭和

56 年）の 84,425ha へと、アカマツ林分はさらに拡大した。その後、アカマツ林分の面積は

徐々に減少し、2010年（平成 22年）には 75,026haとなったが、今日でも民有林全体の 13.6%

を占め、針葉樹ではスギについで 2番目の面積を維持している。 

このように分布域を急速に拡大させたアカマツ林分であるが、その後は急激に縮小・分

断化が進行している。一般的に森林の面積の減少は樹木集団の分断化を引き起こす一つの

要因であり、都市化の著しい地域では分布域の縮小や集団の分断化が深刻であるとされて

いる（Ichikawa et al., 2006, Kobayashi and Koike, 2010）。また、近代化にもとなって化石燃

料を利用するようになると森林資源の利用が停止し、アカマツ林分を含む里山林は利用目

的が見いだされないまま、積極的管理が行なわれない状態となっている（山場・中越, 1999, 

田中ら, 2005）。アカマツ林分が多く分布する景観では、管理を放棄されたアカマツ林分は

遷移が進行し（只木, 1996）、アカマツ―広葉樹混交林もしくは広葉樹林に変わることが知

られている（山本, 2001）。アカマツ林分の場合、これらに加えてマツノザイセンチュウ（

Bursaphelenchus xylopholus）を病原とするマツ枯れによる集団的な枯死も林分の減少や分断



 

- 7 - 

 

化の要因になる。全国的にみると、マツ枯れは 1900年代より継続して発生し、大規模に集

団が消失するほどの被害が毎年発生しており（戸田, 2004）、福島県においても 1957 年（

昭和 32年）に 9haの被害が発生後、急速に拡大し、1996年（平成 6年）以降、面積で約 40,000ha、

材積で約 70,000m
3の被害が継続して発生している（福島県農林水産部, 1955～2010）。被害

調査から得た 1957～2010 年の累積被害は面積で 1,025,778ha、材積で 1,604,994m
3に達して

いる。被害面積は複数年の重複を含んでいるため、福島県のマツ林の面積の約 13倍、被害

材積は全マツ材積の 8.67%となる。 

以上のように、アカマツ林分は過去百年余りの間に分布域の拡大と縮小を経験した。こ

のような変化に対してアカマツの遺伝的多様性がどのように変化、あるいは維持されたの

かが明らかになれば、遷移初期種としての遺伝子流動の特性を明らかにすることができ、

景観の構成種としてのアカマツ林分の維持管理に資する重要な知見が得られるものと考え

られる。 

 

１．４ アカマツ林分の拡大と縮小・分断化の影響 

一般に、森林面積の拡大と縮小は構成樹種の遺伝的多様性に影響を与えるとされる。あ

る樹種が元の集団から隔離された別の場所に分布域を拡大させる場合、母集団から散布さ

れた種子が侵入・定着して新しい集団が作られる。その際、母集団の個体数よりも新規に

定着した集団は個体数が少ないため、創始者効果によりその遺伝的多様性は母集団よりも

低くなる（Hartl and Clark, 2007）。実際、ドイツトウヒ（Picea abies）において最終氷期以

降の分布拡大に伴った創始者効果による遺伝的多様性の低下が示されている（Gugerli et al., 

2001）。新規定着集団では他集団からの移住がなければ、世代とともに近親交配の程度が

高まることで遺伝的に劣化すること、また、定着集団間の遺伝的な差異が大きくなること

が報告されている（Eckert et al., 1996, Hedrick et al., 2001, Ramachandran et al., 2005）。他方、

他集団からの移住が継続的に生じていれば遺伝的多様性の劣化は生じず、集団間分化も小

さい（Hartl and Clark, 2007）。 

一方、集団の分断化は集団間の物理的距離が離れるだけでなく、遺伝的なつながりも変

化させる（Young et al., 1996）。樹木の花粉や種子の散布距離や散布量には限りがある。そ

のため、分断化は集団間でやり取りされる遺伝子を質的、量的に変化させる。このことに

より、集団の遺伝的多様性が変化し、集団の消失や遺伝的な分化を促進させ、長期的には

種の進化に影響を及ぼすとされる（Young et al., 1996, Sork et al., 1999, Fernández and Sork, 

2007）。しかし、Hamrick（2004）や Petit and Hampe（2006）は、樹木の寿命の長さ、花粉

の散布能力の高さ、他殖性が分断化にともなう遺伝的多様性の劣化を防いでいると指摘し
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ている。すなわち、分断化されたとしても親集団（分断化される前の集団）の遺伝的多様

性が高く、自殖が少ないので、交配に関わる花粉の遺伝的多様性は高く、集団内交配によ

る子集団の遺伝的多様性は高くなる。さらに、集団外からの遺伝子流動がこれに加わるの

で、結果的に子集団の遺伝的多様性は集団内交配のみの場合よりもさらに高くなる。この

ように分断化が木本種の遺伝的多様性に与える影響について全く反対の見解があるのは、

分断化に対する木本種の反応が種や環境によって異なるからだと考えられている（Smouse 

and Sork, 2004）。 

アカマツを含むマツ属では、数十から数百 km の範囲で集団間に遺伝的な差がなく（表

-1.1[P13]）、広域的な花粉による遺伝子流動が存在すると推定されている。一般的に、マツ

属では家系間や集団間で生理生態的な差があるとされている（Guries and Ledig, 1982）。例

えば、Pinus rigidaでは半兄弟家系の光合成能力は家系間でわずかだか有意に異なること（

Ledig and Clark, 1977）、また、高緯度の集団の光合成活性は温度変化の影響を受けにくく、

低緯度の集団は低温の影響を受けやすいことが明らかになっている（Ledig et al., 1977）。

このような知見を踏まえ、Guries and Ledig（1982）は家系間や集団間の生理生態的な差から

予想されるほどマツ属には集団間で遺伝的な差がないと指摘している。また、Al-Rabab’ah 

and Williams（2002）は、マツが分布していないような地域をはさんで集団が東と西に数百

km以上離れていても集団間に遺伝的な差はなく、東西間の遺伝子流動は制限されない可能

性があると指摘している。さらに、Ledig et al.（2001）は、メキシコのコアウイラ州からイ

ダルゴ州までの 750km、標高 1,400m から 2,700m の範囲内に分布が限られ、しかも分断化

されている固有種である P. pinceanaでも、他の木本性の固有種や他殖性の固有種よりも遺

伝的多様性が高く、固定指数が低いことから、広域的な遺伝子流動が示唆されるとしてい

る。 

一方、種子による広域的な遺伝子流動については、マツ属のような風散布種子であって

も遺伝子流動の担い手としての評価はほとんどなされてこなかった（e.g. Heuertz et al., 

2003）。しかし、近年、風散布種子の長距離散布の事例が報告されるようになり（表-1.2[P14]）、

当てはまりのよい散布関数が明らかにされてきた（e.g. Nathan et al., 2001）。こうしたこと

から、アカマツにおいて花粉に加えて種子も広域的な遺伝子流動の担い手になり得ると考

えられる。 

しかしながら、数 km スケールの範囲内に分布するアカマツの集団において、どのよう

な遺伝的多様性を持った花粉が流動し、集団の遺伝的多様性の維持に貢献しているのか、

また、長距離散布される種子が集団の遺伝的多様性の維持にどの程度貢献しているのか等、
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景観スケールでの集団間の遺伝子流動の実態を明らかにする研究はこれまでほとんどなさ

れていない。 

 

１．５ 本論文の目的と構成 

以上を踏まえ、本研究は遷移初期種であるアカマツの景観スケールでの花粉や種子によ

る遺伝子流動の特性及び遺伝的多様性の維持機構を、遺伝子流動の観点から明らかにする

ことを目的とする。 

具体的には、（１）景観スケールで流動する花粉の遺伝的多様性と遺伝的構成、（２）

長距離散布された種子が集団の遺伝的多様性に与える影響の 2 点について検討する。 

（１）に関しては、これまでの広域的な遺伝子流動の研究は、遺伝子マーカーを用いて

種子や実生の花粉親を識別することによって集団外もしくは調査区外からどれだけ花粉が

飛来しているかを明らかにする定量的な研究が中心であった（e.g. Dow and Ashley, 1996, 

Streiff et al., 1999, Robledo-Arnuncio and Gil, 2005）。しかし、実際の集団においては景観上

に存在する遺伝子数は有限であり、遺伝子頻度も遺伝子によって大きな差がある。花粉に

よって長距離散布された遺伝子が集団の遺伝的多様性に与える影響を評価する場合、集団

外からどれだけ飛来しているかという定量的な評価に加え、長距離散布された遺伝子プー

ルの定性的な評価（遺伝的多様性・遺伝的構成の評価）が重要である。 

そこで、本研究では採種園を花粉捕捉施設として利用し、植栽されている個体の雌花の

受粉時期の差を利用して花粉を捕捉し、花粉散布期間中の花粉の遺伝的多様性を評価する

こととした。具体的には、気候の異なった地域から選抜されたクローンにより構成され、

周囲に多くのアカマツ集団が存在するアカマツ採種園において、植栽されているクローン

の雌花の受粉期間の差を把握し、花粉散布期間中の異なる時期に景観内を流動する花粉を

どれだけ捉えることができるかを評価する。その上で、異なる時期に捕捉された花粉の遺

伝的多様性や遺伝的構成の変化を評価し、さらに、採種園の周囲のアカマツ集団の遺伝的

な特徴と比較する。 

（２）に関しては、木本植物にとって種子の長距離散布は花粉による広域的な遺伝子流

動と同様に重要な役割を担っていると考えられている（Bohrer et al., 2005）。しかし、種子

の長距離散布はまれにしか発生しない事象であり、二次散布等他の要因も関わる（Nathan 

and Muller-Landau, 2000）ため、集団外から飛来する種子を花粉と同様な手法（種子親識別）

で定量するのは難しい。 

そこで、本研究では複数の集団において、集団内に散布された種子集団（シードレイン

と呼ぶ）の遺伝的多様性に、集団外から飛来し、シードレインに混入する長距離散布種子
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が与える影響を間接的に評価することとした。具体的には、集団の規模によってシードレ

インに対する、①集団内の親の寄与の程度、②寄与した親数がどのよう変化するのかにつ

いて、それぞれ推定し比較する。この場合、①の結果と②の結果が同じ傾向を示せば、シ

ードレインに貢献する親は集団内のみで構成されていると判断される。一方、異なる傾向

にあれば、集団外から飛来する長距離散布種子がシードレインの遺伝的多様性に何らかの

影響を与えていると判断される。 

 

本章に続く第２章では、過去に行われた樹木の遺伝子流動に関する研究についてマツ属

を中心としてレビューする。これまで風媒風散布の木本種を対象とした遺伝子流動の研究

は多く行われており、その研究目的、樹種、調査地、調査方法等は多岐に渡っている。本

研究で解決すべき問題点としてとりあげた二つの課題、「景観スケールで流動する花粉の

遺伝的多様性」、「長距離散布種子が集団の遺伝的多様性に与える影響」について、既に

明らかにされている点が少なくない。そのため、過去の研究で明確になった点、不明確な

点を整理し、本研究で取り組む課題の新規性・重要性について明示する。 

第３章では、調査対象地における分断化の経過を明らかにし、分断化が集団の遺伝

的多様性に与える影響を明らかにする。日本において都市化、管理放棄、病害虫等による

アカマツ林分の分断化の程度は地域によって大きく異なると考えられる。しかしながら、

アカマツ林分の減少の経過は統計資料には残っておらず、どれくらい分断化が進んでいる

かは把握されていない。そこで、調査地の過去の植生と現在の植生を比較し、分断化の程

度を明らかにする。また、分断化がアカマツ集団の遺伝的多様性に与える影響を明らかに

する。具体的には、調査地において複数の集団を選定し、集団の成木と集団に散布された

種子集団（以後、シードレインとする）の遺伝的多様性を明らかにし、成木（過去）の遺

伝的多様性と近年の分断化を受けた後のシードレインの遺伝的多様性を比較する。 

第４章では、景観スケールで流動する花粉の遺伝的多様性を明らかにする。まず、

景観スケールで流動する花粉を捉える場としてのアカマツクローン採種園の花粉捕捉能力

の評価を行う。本研究では、長距離散布される花粉の遺伝的多様性を直接評価するために、

アカマツ集団が分布する調査地の中心に設置されているアカマツクローン採種園を利用し

て景観スケールで流動する花粉を捕捉することを考えた。 

まず、この着想に至った研究として、対象採種園から生産される種子に対する園外

花粉の貢献度を明らかにした研究を紹介する。次いで、この結果に基づき、調査地がアカ

マツの花粉散布期間中に採種園の植栽個体の雌花が園外から飛来する花粉（景観スケール

で流動する花粉と呼ぶ）をどの程度捕捉しているかを明らかにする。さらに、景観スケー
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ルで流動する花粉の遺伝的多様性や遺伝的構成が花粉散布期間中にどれだけ変化するのか、

周囲の集団の遺伝的多様性や遺伝的構成とどの程度の差があるのかを明らかにする。 

第５章では、シードレインの遺伝的多様性に寄与する遺伝子流動について明らかに

する。まず、景観スケールで流動する花粉が集団の遺伝的多様性にどれだけ寄与している

かを評価する。同樹種集団が多く存在する調査地で集団外から飛来する花粉は分子マーカ

ーを用いた直接的な親子鑑定法では正確に識別することが不可能である。そこで、間接的

な評価として、「シードレインの集団内の親の貢献度と集団の規模との関係」と「シード

レインの親数と集団の規模」の関係を明らかにする。そして、この 2 つの結果を比較する

ことで、景観スケールで流動する花粉のシードレインに対する親としての影響を評価する。

次に、同じ手法を用いて長距離散布種子がシードレインの親としてのどれくらい寄与して

いるかを評価する。 

第６章では本研究で得られた知見をもとに景観スケールで流動する花粉や長距離散

布種子の特性についてとりまとめ、アカマツが分布域の拡大や分断化によって環境が大き

く変化する事象が発生しても遺伝的多様性が維持されてきた機構について考察する。さら

に、アカマツ林分の管理に向けた提案を行う。 
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図‐1. 1　調査地とその周辺における黒ボク土*およびアカマツ林の分布**
*、菅野ら（2008）による。黒ボク土は四方山、鹿狼山、霊山の稜線の周囲に分布している。
**、1983年度、1984年度および1986年度調査に基づく、環境省自然環境保全基礎調査植生調査1/50,000植生図（「
桑折」、「角田」、「保原」、「相馬中村」）による。

Fig. 1. 1 Study area and distribution of Kuroboku soils and P. densiflora stands
Kuroboku soils are distributed around the ridge line of Mt. Shihou, Mt. Karoh and Mt. Ryozen.
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第２章 風媒風散布型木本種の広域的な遺伝子流動研究 

 

２．１ はじめに 

風媒風散布型木本種において、遺伝子流動研究は主に二つに分類することができる。一

つは集団間でどれくらいの遺伝子がやり取りされているかを明らかにする研究であり（e.g. 

Salvador et al., 2000, Ledig et al., 2001）、もう一つは集団外からどれくらいの遺伝子が集団内

に飛来しているかを明らかにする研究である（e.g. Dow and Ashlegy, 1996, Schuster and 

Mitton, 2000, Pluess et al., 2009）。 

集団間の遺伝子のやり取りを明らかにすることは、その種が複雑な景観に適応して進化

する能力を評価することにつながる（Whitlock and McCauley, 1999）。花粉や種子による樹

木集団間の遺伝子流動については、実際に得られたデータを理論的に構築された集団遺伝

学の原理やモデルに基づいて解釈することによって、定量化が試みられてきた。 

そこで、まず、遺伝子流動研究の基礎をなす集団遺伝学について以下に若干紹介する。 

N 個体からなる有限集団には、各遺伝子についてみると、それぞれ 2N 個が存在する。

集団における世代間の遺伝子の伝達モデルの一つである「ライト・フィッシャーモデル」

では、t–1 世代における 2N 個の遺伝子は配偶子として無限大に複製され、その中から 2N

個の遺伝子がランダムに取り出されて次世代（t）を形成すると考える。この時、他集団か

らの遺伝子の移入がないとすると、集団には遺伝的浮動や近親交配が起こる（Hartl and 

Clark, 2007）。 

遺伝的浮動とは、ある遺伝子の頻度が次世代において大きくなる確率と小さくなる確率

は等しく、世代毎にランダムに変動することである。この変動は集団のサイズが小さいほ

ど大きくなる。ある時点においてその遺伝子の遺伝子頻度が増加するか、減少するかを予

測することはできないが、世代を経て遺伝子が固定する（遺伝子頻度が 1 になる）確率は

初期遺伝子頻度に依存し、頻度が高い遺伝子ほど固定しやすい。逆に初期遺伝子頻度が低

い遺伝子ほど集団から消失しやすい（遺伝子頻度が 0になる）。 

ライト・フィッシャーモデルで、配偶子プールの中から 2 個の遺伝子を取り出したとき

に、複製された同一の遺伝子を取り出す確率は（1/2N）2になる。このような遺伝子の組み

合わせを近親交配と呼び、近親交配が生じると集団のヘテロ接合度は毎世代 1/2N だけ減少

し、最終的には 0 になる。ヘテロ接合度の減少の度合いは集団のサイズが大きい場合には

ごくわずかであるが、集団のサイズが小さいければヘテロ接合度の減少の度合いは大きく

なり、遺伝的多様性は減少する。 
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近親交配による遺伝的多様性の減少は、十分多くの個体からなる集団（大集団）がいく

つかの集団（分集団）に分割され、集団サイズが小さくなった場合（小集団化）に顕著に

表れる。分集団間で遺伝子流動がなく、分集団内で任意交配が行われている場合、分集団

のヘテロ接合度は、近親交配によって分割される前よりも小さくなると考えられる（ワー

ルンドの原理）。このとき、個々の遺伝子座における遺伝子型頻度がハーディ・ワインベ

ルグ平衡の状態を示したとしても、集団全体でのヘテロ接合度は減少する。ヘテロ接合度

の減少の度合いは世代を経るにしたがって大きくなる。分割される前の集団のヘテロ接合

度と分割された後の分集団の平均ヘテロ接合度の差は遺伝的分化と呼ばれ、指数 FST：FST=

（HT–HS）/HTで表される。ここで、HTは集団全体のヘテロ接合度、HSは t世代における分

集団のヘテロ接合度の平均値である。先に述べたように近親交配によって世代を経ること

で HT>HSになるため、遺伝的分化は進み、FSTは 0よりも大きくなると考えられる。 

他集団からの遺伝子の移住がある場合、遺伝的変異の増加と遺伝的浮動による固定化と

がつりあって平衡に達すると考えられている。この関係は島モデル（island model、Wright, 

1943）で定量化することができる。島モデルでは集団全体のサイズが N の n 個の分集団を

想定し、分集団間では分集団あたり m の割合で自由に遺伝子交換が起こるとされている。

また、分集団に持ち込まれる対立遺伝子は必ず新規なものであるとされている。このモデ

ルのもとで、遺伝的分化の指数 FSTは FST=1/(1+4N(μ+m))で表される。ここで、μ は突然変

異率である。一般的に突然変異率は 10
-6 のオーダーであり、m に比べてはるかに小さいの

で、FST=1/(1+4Nm)で示される。この式で Nm が 1 世代における移動個体実数である。Nm

の増加によって FSTが急速に減少することが理解できる。分集団間でわずかな個体の移動が

あると遺伝的分化が抑えられると考えられる。 

以上に基づいて、広域的な遺伝子流動を定量化する方法には間接的な方法と直接的な方

法がある。 

間接的な方法で広域的な遺伝子流動を定量化する場合、まず現実集団の遺伝的多様性及

び遺伝的分化を評価し、それから推定される集団間の遺伝的多様性の差から遺伝的分化の

程度を評価する。次に、遺伝的分化のパラメーターを用いて、島モデルを前提として Nmに

より集団間の遺伝子流動量を推定する。このような方法は、確立された集団遺伝学の理論

に基づいて集団間遺伝子流動を現実集団で実証する研究といえる。 

一方、直接的な方法で広域的な遺伝子流動を定量化する場合、多型性が高い DNA マー

カーを用いて集団内における個体間の遺伝子流動を明らかにする研究から始まった（Chase 

et al., 1996, Daw and Ashley, 1996）。こうした研究は、主に花粉の流動を中心として行われ、

その散布距離や集団外からの流入量の推定などが行われてきた（e.g. Schuster and Mitton, 
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2000, Sork et al., 2002）。加えて、散布距離と散布量の関係を関数で表す散布関数の推定も

多くなされており（e.g. Streiff et al., 1999, Austerlitz et al., 2004）、集団内の比較的短い距離

の遺伝子流動に関して散布距離と散布量が精度高く推定することができるようになってき

た。しかしながら、直接的な方法で集団間の遺伝子流動が定量化された例はわずかである。 

 

２．２ 間接的なアプローチ 

これまで、天然マツの集団について、数百 km 以上の広い範囲での成木のサンプリング

を行い、その核 DNA の情報に基づく遺伝的変異の推定や地理的、距離的隔離による遺伝的

分化程度の推定が数多く試みられている（表-2.1[P30]）。これらの研究において、集団の遺

伝的多様性を示すパラメーターとしては、観察された平均ヘテロ接合度（HO）や平均遺伝

子多様度（HS、［Nei, 1987］）等が、集団間の分化の程度については集団間の遺伝子頻度

の差をもとにした固定指数（FST、［Wright, 1943, 1969］）や遺伝子置換数を反映させた遺

伝子分化係数（GST、［Nei, 1987］）、遺伝的距離（D、［Nei, 1987］）等が用いられてい

る。 

Hamrick et al.（1992）は一般的な木本種の遺伝的多様性はアロザイムによる評価の場合、

HS=0.253（裸子植物：0.255、風散布種：0.252）、遺伝子分化係数は GST=0.084（裸子植物：

0.073、風散布種：0.076）であることしている。これらの値とマーカーや遺伝子座数が異な

るので直接には比較できないが、例えば、P. thunbergii のアロザイムによる HS（0.240）お

よび GST（0.073）は同程度であり（Miyata and Ubukata, 1994）、遺伝的多様性および集団間

の遺伝的分化の程度は、一般的な裸子植物と変わりがない。 

マツ属の広域的な遺伝子流動は、島モデルに基づくパラメーターである Nm（1世代にお

ける移動個体数）を用いて定量されている。Nm 値はイベリア半島全域に設定した P. pinaster

の 12集団では 3.02（Salvador et al., 2000）、アメリカの P. fexilisの孤立集団における 5調査

区では 6.9（Schuster and Mitton, 2000）、メキシコ全域に設定した P. pinceanaの 8集団では

0.99～4.21（Ledig et al., 2001）、アメリカ西部に設定した P. pinceanaの 6地域 28集団では

0.41～13.56（Richardson et al., 2002）、アメリカにおいて、ミシシッピー川渓谷をはさんで

設定された P. taedaの東西の 5集団間では 5.79（Al-Rabab’ah and Williams, 2002）などと推

定されている。これらから、マツ属の多くの種において、調査対象の集団の状態に関わら

ず Nmは 1以上であり、理論的には十分に集団の遺伝的分化を抑制する遺伝子流動量だと判

断される（Hartl and Clark, 2007）。 

花粉による広域的な遺伝子流動を Nm とは異なる方法で推定した報告がある。これらの

研究では、マツ属樹木では葉緑体遺伝子は父性遺伝することを利用し、集団の成木や若木
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の葉緑体 DNA（cpDNA）の解析による父性遺伝子の情報から、花粉による遺伝子流動を推

定し、集団間の遺伝子流動に制限があることを示している。例えば、スコットランドとヨ

ーロッパの P. sylvestrisの 15集団では花粉プールの遺伝的多様性は高いものの（HS=0.977）、

集団間で花粉プールの遺伝的構成に有意差が検出された。しかし、その有意差の程度は全

変動の 8.8%であるので、遺伝的な差があっても集団間の花粉流動は期待されるとして、制

限のない広域的な遺伝子流動を行っているとは結論付けていない（Provan et al., 1998）。ま

た、北アメリカ大陸の数百 km範囲を対象とした P. albicaulisの 6集団でも遺伝的多様性は

高いものの（HS=0.907）、いくつかの集団で有意差な遺伝的差異が検出されている（pair-wise 

FST, P<0.05）（Richardson et al., 2002）。これに関して、Richardson et al.（2002）は広域的な

遺伝子流動に気象条件が影響している可能性を示唆し、集団間の遺伝子流動が起こりやす

い易い集団と起こり難い集団があると結論付けている。Dyer and Sork（2001）は、P. albicaulis

集団の花粉プール間の遺伝的距離と集団間の距離に有意な相関関係があることを明らかに

し（Mantel test, P<0.001）、数十 kmの範囲で距離的隔離（Isolation by distance=IBD）が成立

することを示し、花粉散布の制限が景観を構成する森林の植生構造（特に立木密度）が乱

流を発生させることによって生じたと推測している。 

Nm を用いた集団間の遺伝子流動では、集団が置かれた環境に関係なく全ての集団が他

集団と同程度の遺伝子流動を行うと推定されるが、cpDNA を用いて得られた知見は数百 km

以上の制限のない遺伝子流動の可能性を支持するものではない。複数の集団がお互いに数

百 km程度離れていても、遺伝子流動が起こりやすい集団と起こり難い集団があること、数

十 km の範囲の中でも集団間の距離が離れると花粉による遺伝子流動が制限されることで、

花粉プールの遺伝的構成に距離的隔離が成立する可能性があることを示している。 

このように、広域的な遺伝子流動は集団的な差や Nm を用いた場合と cpDNAを用いた場

合で異なる結果になった。遺伝子流動の評価に差が生じた主な要因は、Nmによって定量化

された集団間遺伝子流動は長期間の遺伝子流動（long-term gene flow）を反映しており、現

在の遺伝子流動（temporal gene flow）を反映したものではないからだと考えられる。Dyer and 

Sork（2001）は、実際の集団において長距離散布された花粉が他集団の花粉プールに与える

影響は集団内の花粉流動と比較して無視できるほど少ないだろうと指摘している。また、

Bossart and Prowell（1998）やWhitlock and McCauley（1999）は Nm によって集団間の遺伝

子流動を定量化することは誤差が多く、問題があると指摘している。この 2つの報告では、

Wirght（1943）が示した式（FST=1/(1+4Nm)）は、天然林では適用できない仮定をもとにし

ていると指摘している。 
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すなわち、仮定の一つはセレクションや突然変異を考慮していないことである。F-統計

量は DNA のコード領域と非コード領域では有意に異なることが明らかにされている（Karl 

and Avise, 1992, Pogson et al., 1995）。コード領域よりも非コード領域で突然変異が発生しや

すいので、分析に用いるマーカーによって重要でない遺伝子の突然変異やセレクションが

F-統計量に反映してしまう可能性がある。つまり、用いる分子マーカーによって遺伝子流動

量が異なることになる。 

また、Wirght の式では集団サイズが同一で、集団間の遺伝子流動（遺伝子の交換）が発

生する確率が同じである集団が無限に存在することを前提としている。実際には花粉や種

子による集団間の遺伝子流動は大きな川や山脈によって妨げられることがある（地理的隔

離）。また、集団と集団の距離が離れると遠くに離れた集団間の遺伝子流動は起こり難く

なる（IBD）。現実の集団では地理的隔離や IBDに加えて、集団のサイズが異なっているの

で、集団間を流動する遺伝子数や遺伝子の構成や変異は大きく変わると考えられる。しか

しながら、固定指数 FSTは地理的な構造を反映していないので、現実の集団間で有意な FST

や有意な IBD が検出された場合、集団間遺伝子流動の程度と地理的な構造や集団サイズの

差を間違えて関連づけてしまう危険性がある。 

さらに、Wirght の式では遺伝子浮動の作用と移住の作用の間が平衡に達していることを

前提としている。近年の気候変動や人間による攪乱によって、以前よりも多くの種で分断

化が進み、集団間の距離が長くなっている。そのため、集団外からの移住数は減少してい

ると考えられるので、集団間の遺伝子流動と遺伝子浮動が平衡に達しているとは考えにく

い。したがって、FSTをもとにして間接的に推定された集団間遺伝子流動は有意ではない可

能性がある。 

これらのことから、近年の研究では Nm を広域的な遺伝子流動を推定する唯一のパラメ

ーターとして用いることはなく、Nmの他に集団間のFSTの差異の有意性の検出や有意な IBD

の検出を行い、複数の解析結果から遺伝子流動を推定する試みや（Kudoh and Whigham, 

1997）、次に示す直接的な手法によって遺伝子流動が推定されるようになってきた（Chase et 

al., 1996, Dow and Ashley, 1996）。 

 

２．３ 直接的なアプローチ 

景観上に分布する集団の動態（更新と消失）はメタ個体群（meta-population）の要素を持

っていると指摘されている（Sork et al., 1999, Cain et al., 2000）。メタ個体群モデル（Levin, 

1970）は景観上に分布している集団はランダムに消失と更新を繰り返し、個々の集団が消

失する確率と更新する確率は等しいというモデルである。つまり、現実の集団では島モデ
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ルのように全集団に集団外から同じ程度の遺伝子流動があるのではなく、その程度は集団

によって異なり、集団外からの遺伝子流動の程度がその集団の消失と更新に影響を与えて

いるという考え方（Sork et al., 1999）を取り入れたモデルの一つである。このモデルで実際

の広域的な遺伝子流動を説明するためには、景観上に分布している個々の集団の現在の遺

伝子流動を定量的に評価する必要性や（Sork et al., 1999）、遺伝子を運ぶ花粉や種子の長距

離散布と散布量の関係（散布曲線もしくは散布関数）を正確に推定する必要性があると指

摘されている（Cain et al., 2000）。集団間の遺伝子流動が定量化され、そこに働いているメ

カニズム（例えば、散布関数）が明らかになることで、メタ個体群モデルの考え方を取り

入れた多くのモデル（Harrison, 1991）のうち、実際の集団間の遺伝子流動を説明できるモ

デルが明らかになる（Cain et al., 2000）。 

現在の遺伝子流動を評価することや、遺伝子を運ぶ花粉や種子の散布関数を推定するに

は、分布域全体を研究対象として FSTや Nmを用いて間接的に遺伝子流動を評価するのは適

切ではない。なぜならば、先にのべたように、Nm は現在の遺伝子流動を反映しておらず、

比較的短期間に集団が消失・更新を繰り返すような現実の集団の遺伝子流動を評価できな

いからである。現実の集団の遺伝子流動を把握するには景観に分布している個々の集団に

焦点を当て、集団内における花粉や種子の動態を直接的に明らかにする必要がある。 

花粉や種子を対象とした直接的な遺伝子流動の評価手法には花粉親鑑定、種子親鑑定、

散布距離推定等が挙げられる。本節では過去の多くの研究が行われた花粉による遺伝子流

動の研究について取り上げる。また、マツ属を含め、マツ属と同じ風媒の木本種の研究も

取り上げてレビューを行う。 

直接的なアプローチによる遺伝子流動の評価では花粉の散布距離の推定と調査区外から

飛来する花粉の定量が同時に行われる手法（Sork et al., 1999）と、花粉散布距離の推定のみ

を行う手法がある（Smouse and Sork, 2004）。親識別法は前者の方法であり、子と親候補と

して選定された個体の遺伝情報から、ある子に対して統計的に最も可能性が高い親を特定

する手法である（Jones et al., 2010）。可能性が高い親を見つける統計的なアルゴリズムの

違いと識別しにくい遺伝子流動（cryptic gene flow）の扱い方の違いから単純排除法（exclusion 

method、FAP ソフトウェア）、最尤法（most-likely method、CERVUS ソフトウェア）、比例

配分法（fractional allocation method、PATRIソフトウェア）、full probability parentage analysis 

method（MASTERBAYESソフトウェア）などが開発されている。花粉親識別法を用いるこ

とによって、親候補として選定された個体の子に対する貢献を位置情報と合わせて数値化

できるため、遺伝子流動の定量とともに花粉が飛来する方向や散布距離を推定することが

できる。通常、花粉の散布距離は父親として特定された個体（繁殖成功した個体）と母親
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（種子親）個体の距離の平均値で求められる。調査区内に存在する全ての個体を親候補個

体として識別し、それ以外の遺伝子型が検出された場合、調査区外からの遺伝子流動とし

て判断される。 

また、子個体と親個体の同定を完全にはせずに、花粉散布距離を推定する手法がある（

Burczyk et al., 1996, Smouse and Sork, 2004）。主なものとして TwoGener 法（Austerlitz and 

Smouse, 2001）と Neighbourhood法（Burczyk et al., 1996, 2002）が挙げられ、伝統的な親識

別法と遺伝的構造分析を混合させた方法であるとされる（Smouse and Sork, 2004）。TwoGener 

法は複数の母親からサンプリングした子集団の父親由来の遺伝子プール（花粉プール）の

遺伝的構成の差から平均散布距離を算出する方法である。まず、親からサンプリングされ

た子集団の父由来の遺伝子プールの遺伝的構成の差を F-統計量と類似した φ-統計量で評価

する。次に、花粉の散布関数に正規分布もしくは指数分布を仮定し、φ-統計量が散布関数か

ら推定される平均散布距離の二乗に反比例することを利用して、散布距離を推定する。

Neighbourhood 法では複数の母親からサンプリングした子集団の花粉プール及び調査区内

の父親候補木を分析の対象としている。母親から得た子集団は自殖（s）、任意に決めた近

隣の特定されていない父親（m）、それ以外（1-s-m）で構成されるとする neighborhood model

と花粉プールのデータから他殖率を最尤推定する mixed mating model（Ritland and 

El-Kassaby, 1985）をもとに、ある子孫の父親の繁殖成功する確率が母親との距離の関数で

表されることを利用して、花粉散布距離を推定する。このとき、距離の算出は母親と父親

候補木の距離を用いる。また、これら 2 つの手法で算出された花粉散布距離は有効散布距

離という用語が用いられる。 

花粉親識別法、TwoGener 法、Neighbourhood法などを用いた風媒の木本種の遺伝子流動

の研究は数多くある。どの手法を用いても、調査区の大きさや集団の距離的隔離の程度等

の影響は受けるものの、花粉散布距離はどの種でも最大 100m 程度だと判断される（表

-2.1[P30]）。花粉親識別法を用いた場合、調査区や調査林分外からの花粉の飛来が認められ

ている。例えば、マツ属の平均散布距離は、P. densifloraでは 68m（Lian et al., 2001）、24

～75m（Iwaizumi et al., 2010）、P. fexilisでは 140m（Schuster and Mitton, 2000）、P. sylvestris

では 48m（Robledo-Arnuncio and Gil, 2005）と推定されている。いずれの調査地も同樹種林

分から 100m（Iwaizumi et al., 2010）～30km以上（Robledo-Arnuncio and Gil, 2005）隔離され

ているが、調査区外からの遺伝子流動がそれぞれ、35%、64%、7%、4%と推定されている。

また、TwoGener 法や Neighbourhood法を用いた場合、P. sylvestrisでは有効散布距離は 17～

29m（Robledo-Arnuncio et al., 2004b）と推定されている。表-2.1[P30]に示した研究の中で、

Bittencourt and Sebbenn（2008）と Pakkad et al.（2008）は花粉親識別法（最尤法）と TwoGener
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法の両方で花粉散布距離を算出している。A. angustifoliaでは 102m（花粉親識別法）に対し、

98m（TwoGener法）、Q. semiserrata では 54m（花粉親識別法）に対し、81m（TwoGener法）

であった。このように、推定された花粉散布距離は推定方法によって大きく変わらないと

判断される。 

一方、近年、多型性の高い DNA マーカーを用いた遺伝子流動の解析手法が開発され、

分析の解像度が向上してきたものの、集団間でどれくらいの花粉がやり取りされているか

を定量化する試みはほとんどなされていない（e.g. O'Connell et al., 2007, Bacles and Ennos, 

2008）。その理由として、調査区をどのように設定しても、調査区外からの飛来が認めら

れ、正確な遺伝子流動が把握できないこと（Smouse and Sork, 2004）や正確に親を特定する

には高い多型性を持った分子マーカーを用いる必要があること（Marshall et al., 1998, Nielsen 

et al., 2001）が挙げられる。したがって、規模の大きな集団が分布するような調査地では親

識別法を用いて広域的な遺伝子流動を詳細に明らかにすることは、分析の解像度が減少し、

労力や分析コストが増大する（Sork et. al., 1998）。また、多くの集団が存在するような景観

において、限られた個体を親候補木として選定して得られた遺伝子流動の結果には、年変

動や微環境の影響が含まれており、その変動を検証するだけの再現性がある研究ができな

いので、親識別法を用いるのは適切ではないと指摘されている（Sork et. al., 1998）。 

 

２．４ 残された課題 

これまで述べてきた事柄を踏まえ、風媒風散布型木本種の広域的な遺伝子流動研究にお

いて残された課題は、 

 

１）花粉による広域的な遺伝子流動の評価 

２）花粉の散布関数の特定 

３）広域的に流動する花粉の定性的な評価 

４）種子による広域的な遺伝子流動の評価 

 

の 4 つに集約することができる。これらの内容については以下に概説するが、本研究で取

り組む二つの課題、「景観スケールで流動する花粉の遺伝的多様性」及び「長距離散布種

子が集団の遺伝的多様性に与える影響」はそれぞれ、３）、４）に含まれる。 
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花粉による広域的な遺伝子流動の評価 

直接的なアプローチによって遺伝子流動を評価することで明らかになったことは、花粉

の動態は非常に局所的であり、交配に関わる主な花粉は近隣の親由来であるということで

ある（Pakkad et al., 2008）。この指摘は花粉親識別法など分析手法が確立され、多くの研究

者に使いやすいソフトウェアが頒布される前に Provan et al.（1998）や Dyer and Sork（2001）

が cpDNA を用いた研究において示唆していたことと変わっていない。大きく変わったこと

は、長距離散布される花粉が定量化されたことである。分析の解像度がよくなり、長距離

散布花粉が定量化される以前、Dyer and Sork（2001）は集団外から飛来する長距離散布花粉

が集団の花粉プールに与える影響は集団内の花粉流動と比較して無視できるほど少ないだ

ろうと指摘していた。しかしながら、その後の分析解像度の高い研究で花粉親識別法によ

って詳細な交配実態が明らかになり、調査区外から無視できない量の長距離散布花粉が飛

来しているということが明らかになった。特に、分断化された集団においては集団外から

の花粉が集団の遺伝的多様性に貢献していることが示されてきた（e.g. Fernández and Sork, 

2005, O‘Connell et al., 2006, 2007, Pakkad et al., 2008）。 

長距離散布される花粉が検出されるようになったことで、景観内を流動する花粉が集団

の遺伝的多様性にどのように寄与しているかが解決すべき新たな課題の一つになる。一般

的に、花粉散布は風向きや地形の影響を受け、散布距離や散布方向は継時的に変化するこ

とが知られている（Schueler and Schluünzen, 2006）。また、景観内に分布する集団はメタ個

体群の要素を持っていると指摘されていることから（Sork et al., 1999, Cain et al., 2000）、集

団の立地環境によって飛来する集団外の花粉量は異なり、集団外花粉が集団の遺伝的多様

性に与える影響も異なると想定される。成木が数本以下の Picea glauca 集団が散在する調査

地では親候補が全て特定できるため、複数の隔離された集団で集団外からの花粉の影響が

評価されている（O'Connell et al., 2007）。11集団を対象に集団外から飛来する花粉の割合

をマルチローカス交配システムプログラム（MLTR, [Ritland, 2002]）で推定したところ、最

小で 66%、最大で 100%であった。この知見は集団によって集団外から飛来する花粉の量に

は差があり、少なくとも種子に対する集団外花粉の貢献度は集団が置かれた立地環境の影

響を受けていることを示唆している。 

しかしながら、花粉親識別法を用いて調査区外や集団外から飛来する花粉を定量化する

研究の多くは 1 つの調査区もしくは集団に存在する全親候補個体が識別できる場所で行わ

れており、数多くの個体が存在する場所を対象としてこなかった（e.g. Dow and Ashley, 1996, 

Streiff et al., 1999, Robledo-Arnuncio and Gil, 2005）。その理由は２．３で述べたようにどん

なに広く調査区を設定しても、区域外からの親の貢献があること、膨大な親候補個体をサ
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ンプリングする必要があることなどから正確な遺伝子流動が把握できないからである。そ

のため、景観内に多くの親候補となる個体もしくは集団が存在する場合に、景観内を流動

する花粉がどの程度飛来し、集団の遺伝的多様性にどの程度影響を与えているかについて

は評価されてこなかった。親識別法以外の方法で親候補個体が多く存在する調査地で複数

の集団を対象として景観スケールで流動する花粉が集団の遺伝的多様性に与える影響を評

価する手法が望まれる。 

 

花粉の散布関数の特定 

長距離散布される花粉が検出されるようになったことで、広域的な遺伝子流動を明らか

にするのに必要な散布関数を特定することが解決すべき新たな課題の一つになる。集団内

外を含めた花粉の全散布距離と散布量の関係を表す散布関数を特定することができれば、

集団の環境条件（密度など）を加味して花粉の散布距離・散布量を推定することができる

（Smouse and Sork, 2004）。そして、景観に分布するある集団に飛来する花粉がどの集団か

ら散布され、どれくらいの量飛来するのかを明らかにすることもできると考えられる。 

比較的短い距離については散布関数の推定がなされており、整合性が高い複数の関数が

指摘されていた（e.g. Austerlitz et al., 2004）。Streiff et al.（1999）は Q. roburと Q. petraea

において花粉親識別法で同定された親の頻度と交配個体間の距離のヒストグラムは、負の

指数分布もでる（negative exponential model）との整合性が高いことを示している。花粉親

識別法から算出された平均花粉散布距離はそれぞれ 22.1m、43.6mであるのに対し、モデル

から推定された平均花粉散布距離は 32.1m、32.9mであった。また、Robledo-Arnuncio and Gil

（2005）は P. sylvestris において指数べき分布（two-parameter bivariate exponential-power 

function）との整合性、Pluess et al.（2009）は Q. lobata において指数べき分布（exponential 

power）、inverse power、ワイブル分布（Weibull functions）の 3 つとの整合性が高いことを

明らかにしている。 

一方、数百メートル以上の長距離の場合、精度の高い散布曲線を一つの関数では表すこ

とは困難だと指摘されている（Savolainen et al., 2007）。Goto et al.（2006）は短距離散布に

適合する散布関数と長距離散布に適合する散布関数の二つを合わせた二成分混合正規分布

もでる（two-component model）を提唱し、長距離散布には樹冠で働く上昇気流等の短距離

の散布では考慮しない因子が関わってくるため、複数の集団を含むような広い範囲の遺伝

子流動の研究と集団内の個体レベルの遺伝子流動の研究をつなぐための中間的なスケール

の研究が必要であることを指摘している。 
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広域的に流動する花粉の定性的な評価 

広域的な遺伝子流動に関して解決すべき課題のもう一つは景観スケールで流動する花粉

の遺伝的構成や遺伝的多様性等の定性的な情報を明らかにすることである。島モデルのも

とでは集団間でどれだけの遺伝子がやり取りされているのかが重要であった。しかしなが

ら、実際の集団はメタ個体群モデルの要素を多く持っているため、遺伝子流動量を把握す

るだけでは不十分である。 

Aldrich et al.（1998）及び Aldrich and Hamrick（1998）は、熱帯地方に分布する Symphonia 

globuliferaにおいて、人為的に周囲の森林から分断化されて孤立した集団と、森林の中に分

布して孤立していない集団における種子と花粉による遺伝子流動をマイクロサテライトマ

ーカーを用いて推定した。その結果、集団外からの遺伝子流動は孤立集団が 89%（n=638）、

孤立集団していない集団が 68%（n=50）であることを明らかにした。また、孤立集団の実

生の自殖率（26%）は孤立していない集団（6%）よりも高く、孤立集団の遺伝的多様性（

HE=0.775）は孤立していない集団（HE=0.837）よりも低かった。さらに、F-統計量を用いて、

孤立集団と孤立していない集団の遺伝的な差異を検出したところ、親間では有意差はなか

ったが（FST=0.091, n.s.）、実生間では有意差（FST=0.270, P<0.05）が検出された。分断化さ

れた孤立集団において、集団外からの遺伝子流動が孤立していない集団よりも多いにも関

わらず、実生の自殖率が高く、遺伝的多様性が低くなった理由として、集団外からの遺伝

子プールに貢献する親数が少ない（遺伝的多様性が低い）ことを挙げている。この知見は

広域的な遺伝子流動を評価する場合、景観スケールで流動する花粉の遺伝的多様性を評価

することが必要であることを示唆している。流動する遺伝子の量が多くても、遺伝的な変

異が低ければ、集団の遺伝的多様性は低下し、世代が経過すると集団の遺伝的分化が進む

可能性がある。したがって、景観スケールで流動する花粉の流動量の評価とともに遺伝的

多様性の評価も必要である。 

過去の研究においても、景観スケールで流動する花粉の定性的な評価は重要であると認

識されており、遺伝的変異を明らかにする試みがなされている（e.g. Fernández and Sork, 2005, 

O‘Connell et al., 2006, 2007, Pakkad et al., 2008, Nielsen and Kjær, 2010）。しかしながら、いく

つかのパラメーターを組み合わせて、間接的に判断している場合がほとんどである。また、

この評価方法は、親候補となる個体が多く存在するような場所ではパラメーターが適切に

算出されないため適用することができない。そのため、適用可能な対象は親候補となる個

体が限られている極端に分断化された集団に限られている。 

花粉プールの遺伝的な変異を間接的に評価するパラメーターとして、花粉プールに寄与

している異なる親数を推定する有効花粉親数（effective number of fathers、Nep）や最大交配
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父性数（maximum likelihood estimate of breeding male、MLE(N)）、さらに mixed mating model

（Ritland, 1988）のもとで近親交配を評価するパラメーターである multilocus outcrossing rates

（tm）、biparental inbreeding（tm-ts；ts, single locus outcrossing rates の平均）が用いられてい

る。Nep は Starr（1984） によって数学的に定義された式にもとづき、自殖及び同じ親同士

の交配が無視できる場合に、rp（Ritland, 1988）、φFT（Austeliz and Smouse, 2001）、Fij（Loiselle 

et al., 1995）などの近交係数の逆数として算出される。MLE(N)はベイズ推定による親分析の

算出過程で推定される子集団に対して推定される父性集団の最大数で、Nepとは意味が異な

るパラメーターである（Nielsen et al., 2001）。 

これらのパラメーターを用いて、過去の研究では集団外からの花粉の遺伝的変異が高く、

集団の遺伝的多様性に貢献していることを以下の共通した分析過程によって間接的に推定

している。 

 

１）調査区において実生の花粉親識別を行い、調査区外からの花粉の飛来が相当量

あることの確認。 

２）実生の遺伝子プールの tmや tm-tsが低いことの確認。 

３）実生の父性アレルの遺伝的多様性のパラメーターや Nep が集団サイズに依存し

ていないか、もしくは天然林と同じであることの確認。 

 

しかしながら、先に述べたように花粉の遺伝的変異の間接的評価は調査対象に制限があ

る。Nep や MLE(N)は、集団に移入する花粉の遺伝的変異を近隣の集団から種子や実生に貢

献する親数で把握することができる分かりやすいパラメーターであるが、Nepは近交係数か

ら算出されるので、近交係数が小さい場合、すなわち、集団間を流動する花粉に貢献する

親数が多いと想定される場合（例えば、分断化が進んでおらず、花粉散布個体が多く存在

する場合等）、近交係数は負の値を示し、Nepは算出されない（Ozawa et al., 2012）。Hardy

（2003）は算出される近交係数が低く、マイナスを示す場合、基準として選んだ遺伝子プ

ール内（全サンプリング個体）よりも、評価する花粉プール内の（任意に選んだ二つのア

レルの）方が近親関係は薄いことを示すと指摘している。実際に Nepを算出している研究の

多くが極端に分断化され、親候補となる個体が限られるような集団を調査対象としている

（Fernández and Sork, 2005, O‘Connell et al., 2006, 2007, Pakkad et al., 2008）。一方、MLE(N)

は花粉親識別法の分析過程で特定された親と子の数から事前確率として推定される親個体

数である。したがって、親と子が特定されなかった場合、MLE(N)は算出されない（Ozawa et 

al., 2013） 。親と子が特定できる場合は有効であるものの、親候補となる個体が多く存在
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し、そのほとんどがサンプリングできない場合、親と子が特定できないため、MLE(N)は有

効な指標にならない。さらに、Nep と MLE(N)は両方とも「親数」を推定する定量的なパラ

メーターであり、広域的な遺伝子流動を明らかにする上で十分とは言えない。実際の集団

ではどのような遺伝子が交換されるのかは、NepやMLE(N)では評価できない。 

これらのことから、周囲に親候補となる個体もしくは同樹種集団が多く存在している場

所でも広域的に流動する花粉の遺伝的多様性や遺伝的構成を把握できる手法が求められる。

広域的に流動する花粉だけを捉え、その遺伝子プールの情報を明らかにすることで、散布

源の同樹種林分の遺伝的背景と比較することができる。 

 

種子による広域的な遺伝子流動の評価 

種子は花粉よりもはるかに重量が重いため、散布距離が短いとされている（Okubo and 

Levin, 1989）。したがって、風散布型種子であっても、花粉と同様に散布されることは期待

されていないと指摘されている（Ribbens et al., 1994, Heuertz et al., 2003）。実際に、ほとん

どの種子は種子親の近隣に散布されることが観測されている（Willson, 1993, Clark et al., 

1999, Willson and Traveset, 2000, McEuen and Curran, 2004）。また、これらの実測データは遺

伝情報を用いた解析手法で、母性マーカーの方が父性マーカーよりも強い空間的な遺伝構

造を形成することで確かめられている（Latta et al., 1998, Liepelt et al., 2002）。 

しかしながら、最近では、広域的な遺伝子流動の主役は花粉であるという考え方は単な

るドグマ（diogma）だと指摘されるようになってきた（Hamrick, 2004, Bittencourt and Sebbenn, 

2007）。つまり、花粉による遺伝子流動に比べ、種子による遺伝子流動の研究はあまり行

われておらず、種子の移動能力が過小評価されていると指摘されている（Cain et al., 2000, 

Sork and Smouse, 2006, Bohrer et al., 2005, Nathan, 2006, Dick et al., 2008）。Cain et al. （2000）

は分断化された集団が分布している景観内では、種子はある集団から集団外に長距離散布

され、その長距離散布種子が離れた別の集団に飛来することで集団と集団を遺伝的につな

ぐ役割「個体の交換（exchange individuals）」や、撹乱等が行われた場合に撹乱跡地に種子

を散布させることで集団を更新や拡大させる役割「生息適地への侵入・定着（colonize empty）」

を行っていると指摘し、種子の長距離散布の重要性を主張している。このように、種子は

花粉と同様に集団外からの遺伝子流動に関わる可能性があり、分布域の拡大や集団の更新

の担い手でもあることから、景観に分布する集団が示すメタ個体群モデルの要素である集

団の消失と更新に深く関わっていると考えられる。 

近年、多型性の高い DNA マーカーを用いることで、風散布種子の長距離散布の事例が

報告されるようになってきた（表-1.2[P14]）。例えば、Fraxinus excelsior集団において、定
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着した実生のうち、最大 53%が 900haの調査区外から飛来していると推定されている（Bacles 

et al., 2006）。P. densiflora集団において、シードトラップで採取した種子のうち、18～20%

が 100m以上離れた集団から飛来していると推定されている（Iwaizumi et al., 2010）。また、

離れた生息地の個体の遺伝情報を直接比較することによって、種子の長距離散布が示唆さ

れている。Dick et al.（2007）はアフリカと新熱帯（南米、中米）の熱帯雨林に分布する Ceiba 

pentandra個体のリボソーム RNA 遺伝子（rDNA）の ITS 領域と cpDNAの psbB-psbF間の突

然変異の比較を行い、風もしくは海流によりアフリカから新熱帯区に長距離散布された可

能性があることを指摘している。 

分子遺伝学的なアプローチのほかに、数学的なアプローチでも風散布種子が長距離散布

されることが推定されている（Nathan and Muller-Landau, 2000, Nathan et al., 2003）。Nathan et 

al.（2003）は種子の長距離散布は花粉と比較すると、散布量が少ないので、花粉よりも発

生確率が低い現象であり、長距離散布のテイル（tail）部分を正確に予測することが難しい

と指摘している。しかしながら、軽量の翼果であるマツ属などでは正確な散布曲線が推定

されている。例えば、Higgins and Richardson（1999）は A three-component mixture of Weibull 

distributionsを開発し、他研究の散布データとの適合性を検証し、P. pinasterや P. contortaの

種子のうち、0.1%程度が 1～10kmまで散布される可能性があることを明らかにした。また、

Nathan et al.（2001）は風速が地上からの高さによって変わることを考慮して種子の散布距

離を推定する SEDFAL model に散布後の種子の落下過程を考慮したラグラジュ的手法（

Lagrangian approach）を加えたモデル（WINDISPER）を用いて、P. halepensis種子の信頼性

が高い散布曲線を開発した。さらに、Nathan et al.（2002）は樹冠内部と上部に発生する乱

流を考慮した The coupled Eulerian–Lagrangian model（CELC）を開発した。そして、落葉樹

林（樹高 33m）に設置された高さ 45m のタワーに沿って 102 個のシードトラップに回収さ

れた 5種類の風散布樹木の種子のデータを用いて 3次元の散布曲線を推定した。その結果、

上昇気流がないと散布距離は 100m程度であるが、3樹種（P. taeda, Liriodendron tulipifera, 

Liquidambar styraciflua）では、上昇気流によって数%の種子が舞い上がり、散布源から数 km

以上離れた場所に散布されることを明らかにした。種子散布に関わる上昇気流の発生は樹

冠の葉量のパラメーターである葉面積指数（leaf-area index、LAI）が低下する秋の落葉期に

発生しやすいことも明らかにされている（Nathan and Katul, 2005）。 

また、長距離散布種子が集団の遺伝的多様性に与える影響について、数学的なシミュレ

ーションによって評価する試みがなされており、与える条件（例えば、集団の消失確率や

集団の遺伝的多様性の初期値）によって集団の遺伝的多様性に及ぼす影響が大きく変わる

ことが示されている（Austerlitz and Garnier-Gere, 2003, Bohrer et al., 2005）。 
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これらから風散布種子が高い移動能力を持ち、広域的に流動することで集団の遺伝的多

様性の維持に貢献している可能性は十分にあると考えられる。実際の集団が示すメタ個体

群的な動態を明らかにするために、種子による集団間の遺伝子流動の定量的な評価、長距

離散布される種子の遺伝的多様性の評価や集団の遺伝的多様性に与える影響等について研

究を行う必要がある。 
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第３章 アカマツ林分の分断化とその遺伝的多様性への影響 

 

３．１ はじめに 

第１章で述べたように、近年、アカマツ林分は管理放棄やマツノザイセンチュウの被害

によって急激に減少している。しかしながら、その分布の変化について十分に把握されて

いるとはいいがたい。 

一般に、管理が放棄されたアカマツ林分では遷移が進行し（只木, 1996）、アカマツ林―

広葉樹混交林もしくは広葉樹林に変わることが知られている（山本, 2001）。また、マツノ

ザイセンチュウによって集団的に枯死したアカマツ林分も、遷移が進行して広葉樹林に変

わる（Fujihara, 1996）。したがって、調査対象の阿武隈山地においても、管理放棄されたア

カマツ林分で、アカマツの立木密度が減少し広葉樹が侵入している林分や完全に広葉樹に

移行した林分が存在するはずである。一般に、林分の状況は民有林では都道府県が管理す

る森林簿によって確認することができる。しかし、実際には放棄されたアカマツ林分であ

っても、森林簿上では依然として管理されたアカマツ林分として面積、位置、材積等が記

載されており、その実態は不明である。 

一方、マツノザイセンチュウによるアカマツの集団的な枯死については、被害量が統計

資料として把握されており、福島県における 1957～2010年のマツ枯れの累積被害量は面積

1,025,778ha、材積 1,604,994m
3であるとされる（福島県農林水産部, 1955～2010）。しかし、

この被害量は踏査され、伐倒・薬剤処理された林分のみについてのものであり、踏査され

なかった被害林分は含まれない。そのため、統計資料として把握されている累積被害量は

過小評価であり、実際にどれだけの林分が被害を受けているのかは把握されていない。 

このようにアカマツ林分は急速に分断化されているものの、それが、どこで、どの程度

進んでいるかという実態ははっきりしない。まして、分断化によって集団の遺伝的多様性

がどのように変化しているのかについては、まったく不明である。そこで、景観内の遺伝

子流動の特性を明らかにする前に、分断化が集団の遺伝的多様性にどのような影響を与え

たかを、まず明らかにする必要がある。 

そのため、３．２節では調査地におけるアカマツ林分の分断化の程度とその経緯を、土

地利用図を利用して把握する。次いで、３．３節では３．２節で選定された集団において、

親世代と子世代の遺伝的多様性を比較することで、親世代の分断化が子世代の遺伝的多様

性にどれくらい影響を与えているかを評価する。本研究では親世代として集団の成木を評

価対象とし、子世代の遺伝的多様性として集団に散布された種子集団（シードレイン）を

評価対象とした。 
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３．２ 阿武隈山地におけるアカマツ林分の分断化の実態 

３．２．１ 材料と方法 

調査地 

阿武隈山地（福島県）の東斜面に 337°51’N、140°53’E、標高 68m中心とし、南北約 5km、

東西約 8.5km、標高差約 400mの方形区を設定し、調査地とした（図-1.1[P12], 図-3.1[P42]）。

2004年現在、アカマツ林分は主に調査地の西側に分布しており、スギ（Cryptomeria japonica）

の人工林やコナラ（Quercus serrata）、クリ（Castanea crenata）、イロハモミジ（Acer palmatum 

var. matsumurae）などの落葉広葉樹で構成される二次林で分断化されている。また、調査地

の東側に位置する集団は水田や果樹園、住宅時などで分断されている。 

 

アカマツ林分の分布 

調査地における過去の森林分布情報として、1974年に撮影された 5枚の航空写真（地図

番号, NJ-54-22-1；整理番号, MTO743X；コース番号, C12；写真番号, 8～12,［国土交通省, 

1974］）から、アカマツ林分、その他針葉樹林、広葉樹林を判読し、デジタル化した。デ

ジタル化には、画像処理ソフト（Photoshop Element ver. 7.0及び Illustrator CS4, Adobe Systems 

Inc.）を用いた。 

最近の森林分布情報として、2002年に作成された環境省自然環境保全基礎調査（環境省

, 1973～）の 1/25,000 植生図「新地」（以下、植生図と呼ぶ）及び 2005 年度に作成された

福島県磐城地域森林計画書森林簿を用いた。まず、植生図からアカマツ林分、その他針葉

樹林、広葉樹林の範囲を抽出し、森林簿の森林基本図からアカマツ林の範囲を抽出し、そ

れぞれ画像処理ソフトによってデジタル化した。次に、植生図から得たアカマツ林分の分

布と森林簿から得たアカマツ林分の分布を比較し、両分布図で一致するものは正しい分布

情報として取り扱い、一致しない場合は現地踏査を 2004年に行い、正しい分布情報を取得

した。これらの画像データから、調査地内のアカマツ以外の森林面積及びアカマツ林分の

数と面積を画像解析ソフト Image J 1.44p （ National Institutes of Health, USA, 

http://imagej.nih.gov/ij/）によって求めた。また、1974 年と 2004 年の 2 時期間におけるアカ

マツ林分の面積減少量を、森林以外の利用への転換（市街化）と他樹種への転換とに分け

て算出した。 

期間内のアカマツの林分間距離の変化を把握するために、調査地の中心に 2kmの方形区

を設置し、その中に分布する 30 年生以上の林分を森林簿に基づいて抽出した。そのうち、

1974年に存在し、2004年に残存していた 8林分（pf1～8）を調査対象とした（図-3.1[P42]、
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表-3.1[P44]）。選定された調査林分は本章を含め第４章以降で使用する 8林分（集団）であ

り、マツノザイセンチュウ抵抗性アカマツクローン採種園（図-3.1[P42]において、SO で示

されている）から半径 2km の円内に位置している。それぞれの林分から調査地内に分布す

る全林分までの最短距離（以後、林分間距離とする。）を Image J 1.44p を用いて計測した。 

 

３．２．２ 結果 

森林面積は 1974 年の 2,171haから 2004 年には 2,038haになり、133ha（6%）減少した（

図-3.1[P42], 表-3.2[P45]）。アカマツ林分についてみると、1974 年には 612ha、103 林分で

あったが、2004年には 234ha、114林分となり、面積は 378ha（1974年の 62%）減少し、林

分数は 11増加した。また、アカマツ林分の平均面積は 1974年の 5.9haから 2004年の 2.0ha

（1974 年の 34%）に減少した。アカマツ林分の減少要因は市街化によるものが 122ha（減

少した面積 378ha の 32%）、他樹種に転換したものが 256ha（68%）であった（図-3.2[P43], 

表-3.2[P45]）。また、他樹種に転換した全林分が広葉樹林への転換であった。 

林分間距離は 1974年の平均 2,414mから 2004年には平均 2,441mになり、27m増加した

（表-3.2[P45]）。このうち林分間距離が 1974年に比べて長くなった林分は 5林分（pf1、pf3、

pf4、pf5、pf7）、短くなった林分は 3 林分（pf2、pf6、pf8）であった。林分間距離が最も

長くなったのは pf4で、140m（2,096mから 2,236m）の増加であった。一方、林分間距離が

最も短くなったのは pf6で 117m（3,062mから 2,946m）の減少であった。各林分から最も近

い同樹種の林分までの距離（以後、最短林分間距離とする。）は 1974 年の平均 154m から

平均 328mに 174m増加した。最短林分間距離が最も増加した林分は pf7で、その増加量は

471m（181m から 653m）であり、増加量が最も少なかった林分は pf8 で 40m（144m から

184m）であった。 

 

３．２．３ 考察 

調査地では 30年間森林面積はほとんど減少していなかった。この結果は、森林以外の用

途への転換がほとんどなかったことを示している。わずかに市街化された地域は調査地の

東側に多く、空中写真の判読から住宅用地や工業用地に転換されていると判断された。一

般に、都市部近郊では 1950年以降の高度成長期に農村部では収入を上げるために森林が伐

採され、果樹園や商工業用地に転換されたため、急激に森林面積が減少した（Ichikawa et al., 

2006）。本調査地でも同様な理由から森林の市街化がなされたと考えられる。 

一方、アカマツ林分の減少は大きかった。30年間に減少したアカマツ林分 378haのうち、

市街化された面積が 32%（122ha）、広葉樹林に転換したことによる林分の消失が 68%（256ha）
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であることが明らかになった。これにより、アカマツ林分数は増加し、林分の平均面積が

減少したことから、林分が細分化され、個々の林分の規模が大幅に減少し、最短林分間距

離が増加たことが明らかになった。 

アカマツ林分が広葉樹林に転換する場合、以下の 3 つの過程が考えられる。アカマツ林

分の管理が放棄され、遷移が移行する場合（山本, 2001）、アカマツ林分がマツノザイセン

チュウによって集団的に枯死し、遷移が移行する場合（Fujihara, 1996）及び木材、薪炭、き

のこのホダ木を得るためにアカマツ林分を伐採し、広葉樹を植栽する場合である。福島県

相馬郡新地町において、1974年から 2004年までの間に行われた広葉樹造林の面積は 13.61ha

であった（福島県農林水産部, 1955～2010）。このことから、調査地においてアカマツ林分

を伐採して広葉樹を植栽することはほとんどなされていないとみなすことができる。した

がって、広葉樹林へ転換したアカマツ林分の面積 256haのほとんどが管理放棄やマツノザイ

センチュウの被害によるものと考えられた。 

本調査において、今まで把握されてこなかったアカマツ林分の分断化の状況を把握する

ことができた。集団が細分化され、集団間距離が大きくなることは集団間でやり取りされ

る遺伝子を質的、量的に変化させる可能性があるとされ（Young et al., 1996）、景観の森林

を構成する樹種が減少することは生物多様性の全てのレベルに影響を与えるとされる（長

池, 2002）。そのため、分断化がアカマツの遺伝的多様性に与える影響を評価するとともに、

今後の分断化の推移を継続して把握する必要がある。 
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３．３ 分断化が遺伝的多様性に与える影響 

３．３．１ 材料と方法 

調査集団の状況 

調査地内に設定した 8 集団（林分）（図-3.1[P42]）に、2004 年に 225m
2（15m×15m）の

方形区を 1ha あたり 4 個の密度で、1 集団あたり 1~15 個設置し（表-3.1[P44]）、方形区内

のアカマツ成木の樹高、胸高直径、本数を数えた。なお、各方形区はそれぞれ 20m 以上離

して設置した。そして、以下に従って集団サイズ（立木本数、PS）を算出した。 

 

PS（trees）=（n/0.0225）PA（ha） 

 

ここで、n は当該集団におけるアカマツ成木数の方形区の平均、PA は３．２で求めた集団

（林分）の面積である。 

調査集団において、管理放棄やマツノザイセンチュウによる集団的な枯死が発生してい

る場合、健全林に比べて立木密度は減少すると考えられる。分断化が遺伝的多様性に与え

る影響を評価するためには、全調査集団が同じ立木密度のもとで生育していることを確か

める必要がある。そのため、立木本数と面積の関係についてスピアマンの順位相関係数を

算出して有意性を検定した。検定には StatView ver. 5.0（SAS Institute Inc., Cary, NC, USA）

を用いた。 

 

DNA 分析のためのサンプリング 

集団内の成木の遺伝的な背景を把握するため、集団の全区域から相互に 15m以上離れた

成木をランダムに 30～60個体選定し、針葉を採取した。また、典型的なシードレインを得

るために、2004年の 9月から 12月までの間、上記「調査集団の状況」において各集団に設

置した方形区の中心にシードトラップを設置し、種子を採取した。各シートラップから得

た種子を集団ごとに混合し、その中からランダムに約 70種子を抽出し、シードレインの胚、

父性アレル、母性アレルの遺伝的多様性を把握するための DNA 分析に供した。 

  

DNA 抽出および PCR 

採取したサンプルからの DNA抽出法と PCR法については付録-1[P137]に示した。また、

PCR には 8つのマイクロサテライト（simple sequence repeat, SSR）の遺伝子座、pdms009（

Watanabe et al., 2006）、pde14（Lian et al., 2001）、bcpd502（Isoda and Watanabe, 未発表）、

bcpd006（Goto et al., 2005）、bcpd222（Isoda and Watanabe, 未発表）、pdms011（Watanabe et 
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al., 2006）、bcpt703（Isoda and Watanabe, 未発表）、bcpt834（Isoda and Watanabe, 未発表）

を用いた。シードレインの父性アレルは胚のアレル（2n）から母親から受け継がれた胚乳

のアレル（n）を差し引くことで特定した。例えば、胚が Aと B のアレルを持ち、胚乳が B

のアレルを持っていた場合、A が父親から受け継いだアレルと判断される。統計分析に供

したサンプル数は、表-3.5[P48]に示すとおり、成木では各集団 29～53 個体で計 306 個体、

シードレインでは各集団の胚、父性アレル、母性アレルとも 55～60サンプルで合計 458 種

子ある。 

 

統計分析 

8つのマイクロサテライトの遺伝子座の多型性を、検出された対立遺伝子の数（A）、対

立遺伝子多様度（アレリックリッチネス、R、［El Mousadik and Petit, 1996］）、ヘテロ接

合度の観察値（HO）、Nei の遺伝子多様度（HE、［Nei, 1987］）の 4 パラメーター及び排

斥確率（The exclusion probability of the first parent, EP1）により評価した。これらのパラメー

ターは統計分析に用いた集団の成木 306 個体およびシードレイン 458 種子の合計 764 サン

プルの遺伝子型をもとに算出した。 

8 つの調査集団間の遺伝的分化の程度を評価するために、固定指数（FST）を算出し、

Hardy-Weinberg 平衡からの有意なずれの検出をボンフェローニ補正のもとで行った（1,000

ランダマイゼーション、P <0.05）。次いで、各集団における、成木及びシードレインの遺

伝的多様性は、R、HE及び集団固有の対立遺伝子の多様度（プライベートアレリックリッチ

ネッス、PR、［Kalinowski, 2004］）の 3パラメーターにより評価した。なお、シードレイ

ンについては、胚、母性アレル、父性アレルのそれぞれについて、各パラメーターを求め

た。成木とシードレインの遺伝的多様性の差を比較するために、R及び PRは集団の成木の

最小の遺伝子数である 58遺伝子に調整して算出した。 

各パラメーターの成木、胚、母性アレル、父性アレル間（サンプル間という）の有意差

をマン・ホイットニ検定により、集団ごとに分析した。さらに、8つの集団をまとめた時の

サンプル間のパラメーターの有意差を分散分析（anlysis of variance, ANOVA）により検定し

た。これらの検定はボンフェローニ補正のもとで行った（P<0.05）。 

さらに、成木と胚の固定指数（FIS）を算出し、ボンフェローニ補正のもとでハーディ・

ワインベルグ平衡からの有意なずれの検出を行った。 

最後に、分断化が集団の遺伝的多様性に与える影響を評価するために集団の規模（すな

わち、面積［PA］及び立木本数［PS］の対数）と各サンプルの遺伝的多様性のパラメータ

ーの相関関係についてスピアマン順位相関係分析によって検定した（P<0.05）。 
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これら遺伝的パラメーターの算出や統計分析に使用したソフトウェア及び引用文献は付

表-1[P136]に示した。 

 

３．３．２ 結果 

調査集団の状況 

得られた調査集団の概要を表-3.1[P44]に示す。対象とした 8 つのアカマツ集団の平均樹

高は、最小が pf5 と pf8 の 13m、最大は pf1 の 22m、平均胸高直径（DBH）は、最小が pf4

と pf7の 19cm、最大は pf2 の 37cm、面積は、最小が pf2の 0.3ha、最大は pf3の 3.7haであ

った。また、集団の立木本数は最小が pf2 の 179本、最大は pf4 の 2,956本であった。面積

と立木本数の間には有意な相関関係が検出された（スピアマンの順位相関係数、ρ=0.802、

P<0.05）。 

 

マイクロサテライトの多型性 

用いた 8 つのマイクロサテライトマーカー遺伝子座の多型性の指標を、表-3.3[P46]に示

す。A は、最小が bcpd222 の 17、最大は bcpd006 の 38、R は最小が bcpd222 の 10.4、最大

は bcpd502の 19.2 であった。また、HOは、最小が bcpt703の 0.765、最大は bcpd006の 0.916、

平均 0.837、HEは、最小が bcpt703の 0.805、最大は bcpt502の 0.930、平均 0.866であった。

EP1は 8つの遺伝子座全体で 0.9996であった。 

 

集団の遺伝的多様性 

集団の集団間分化の程度の指標である FSTは、pf2と pf3（0.0014）、pf2 と pf4（0.0007）

の間でのみ有意差（P<0.05）が認められたが、その程度は大きくなかった（表-3.4[P47]）。

8 つの集団の遺伝的多様性については、R は母性アレルの 10.03（pf6）が最小であり、成木

の 14.83（pf6）が最大、PR の最小は 0 で、この値は成木、胚、母性アレル、父性アレルの

それぞれに存在した。また、PR の最大は成木の 0.26（pf4）であった（表-3.5[P48]）。HE

は母性アレルの 0.834（pf8）が最小であり、父性アレルの 0.887（pf1）が最大であった。集

団毎にサンプル間（成木、胚、母性アレル、父性アレル）の遺伝的多様性パラメーターR、

HE、PR の比較を行ったところ、いずれも有意な差は検出されなかった。8集団の平均値は、

R は成木で 14.05、胚で 13.71、父性アレルで 12.98であり、これらは母性アレルの値（11.20）

よりも有意に高かった（各々、P<0.05）。PR は、成木で 0.14、父性アレルで 0.06 であり、

これらは胚（0.03）と母性アレル（0.04）よりも有意に高かった（各々、P<0.05）。HE は、

成木で 0.863、胚で 0.867、母性アレルで 0.856、父性アレルで 0.871 であり、これらの値は
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サンプル間で有意な差は認められなかった。また、成木と胚の FIS値には 0からの有意な隔

たりは認められなかった。 

 

分断化がアカマツ集団の遺伝的多様性に与える影響 

集団の規模（面積と立木本数）と集団の遺伝的多様性のパラメーター（R、PR、HE）と

の間には有意な相関は認められなかった（表-3.5[P48]）。面積と遺伝的多様性のパラメータ

ーとのスピアマンの順位相関係数の最小値と最大値は以下のようであった。R の最小は母性

アレルでρ=-0.138、最大は成木のρ=0.024、PRの最小は母性アレルでρ=-0.212、最大は成

木のρ=0.067、HEの最小は父性アレルでρ=-0.093、最大は成木でρ=0.091であった。また、

立木本数と遺伝的多様性のパラメーターとのスピアマンの順位相関係数の最小値と最大値

は以下のようであった。R の最小は母性アレルでρ=-0.026、最大は胚のρ=0.027、PR の最

小は母性アレルでρ=-0.072、最大は父性アレルのρ=0.125、HE の最小は父性アレルでρ

=-0.043、最大は成木でρ=0.041であった。 

 

３．３．３ 考察 

集団の面積と立木本数の間に有意な相関が認められたことから、8 つの調査集団におい

て極端な立木密度の減少はないと判断される。 

調査集団の遺伝的多様性の評価に用いた 8 つの遺伝子座は、他の研究において広域的に

分布する P. densiflora（アカマツ）の遺伝的多様性の評価に用いられていることから（

Iwaizumi et al., 2013b）、表-3.3[P46]で示された遺伝子座の多型性は本研究でアカマツ集団の

遺伝的多様性を評価するのに十分な能力を持つと判断される。 

これらの遺伝子座を用いて集団間の遺伝的分化の程度を評価したところ、集団間の遺伝

的分化の程度は小さいことから、調査集団は遺伝的にほぼ均質な集団であると判断される。

また、調査 8 集団の成木とシードレイン（胚、父性アレル、母性アレル）の遺伝的多様性

は HE=0.834～0.887の範囲であった。人為的攪乱がほとんどなく保護されたアカマツ集団の

遺伝的多様性を 5つのマイクロサテライトマーカーで評価した研究では、成木ではHE=0.898

（Iwaizumi et al., 2007）、0.915（Lian et al., 2001）、また、日本全国に分布しているアカマ

ツ天然林 62集団の遺伝的多様性を本節で用いた遺伝子座と同じ 8つのマイクロサテライト

マーカーで評価した研究では、HE=0.805～0.894と推定されている（Iwaizumi et al., 2013b）。

シードレインの遺伝的多様性は人為的撹乱がほとんどなく保護されたアカマツ集団内では

母性アレルで HE=0.861～0.873、父性アレルで HE=0.855～0.876（Iwaizumi et al., 2010）と推

定されている。これらの知見から、本調査における8集団の遺伝的多様性（HE=0.834～0.887）
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は他の研究で明らかにされた保護されたアカマツ林や天然のアカマツ林の遺伝的多様性と

差がないと判断される。 

親世代（成木）と子世代（シードレイン）の遺伝的多様性は、集団毎では有意差は検出

されず、集団をプールした全サンプルで比較した場合でも明確な有意差は検出されなかっ

た。また、調査集団の面積と立木本数は集団の遺伝的多様性のパラメーター（R、PR、HE）

のいずれとも有意な相関が検出されなかった。これらの結果はアカマツ林分の分断化が進

行し、最短林分間距離が 154m から 328m に増加し、林分面積が合計で 612ha から 234ha、

個々の集団で平均 5.9ha から 2.0ha に減少したにも関わらず（３．２節）、調査したどの集

団でも親世代の遺伝的多様性の高さが子世代で維持されていることを示している。また、

子世代は任意交配集団とみなすことができるので（FIS=0.007～0.074）、親の遺伝子は十分

な遺伝子流動を経て集団内に散布されていると判断することができる。 

親世代と子世代の胚、父性アレル、母性アレルとも遺伝的多様性が集団毎で有意差が検

出されなかったことは親世代が持っている遺伝子の豊富さが極端に片親に偏らずに、父方

と母方の両方から子世代に受け継がれていることを示唆している。一方、集団をプールし

た全サンプルで比較した場合に、母性アレルの R が有意に親世代や父性アレルよりも低か

ったことから、母性アレルが成木から受け継ぐ遺伝的多様性は父性アレルと比べると低い

ことを示している。したがって、親世代が持っている遺伝子の豊富さがわずかに父親に偏

って受け継がれていると判断することができる。親の遺伝子が子世代に伝わる際に、父性

アレルは花粉によって十分に流動し、母性アレルも種子によって花粉と同程度に流動して

いることが示唆される。 

結論として、集団の規模に関わらず集団は高い遺伝的多様性を維持しており、1974 年か

ら 2004年にかけてのアカマツ集団の分断化は集団の遺伝的多様性に影響を与えていないと

判断される。 
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３．４ まとめ 

現在、森林管理者にとって、アカマツ林分の減少の経過が把握できる方法は伐採された

林分面積とマツノザイセンチュウによる被害量のみである（福島県農林水産部 , 1955～

2010）。管理放棄されたアカマツ林分やその後に遷移が推移した林分は把握されていない。

そして、マツノザイセンチュウによる被害量も全量が把握されているのではなく、踏査さ

れ、伐倒、薬剤処理されていない枯死集団は含まれていない。このことから、行政資料か

らアカマツ林分の減少の経過を把握することはできず、変化しつつある林分の正確な管理

がなされていない。また、過去の研究でも、アカマツ林分の減少の経過を明らかにしたも

のはなく、マツノザイセンチュウによる集団的な枯死と環境要因の関係（Kishi, 1999）や集

団的な枯死後の二次遷移（達・大沢, 1992）に関するものが多い。したがって、本研究で初

めてアカマツの分断化の経過について明らかにされたことになる。 

1974年に存在し、2004年時点で消失せずに存在している 8調査集団に遺伝的な差は検出

されず、成木の遺伝的多様性（HE=0.863）は保護されたアカマツ林や天然のアカマツ林と同

じ程度（HE=0.873、Iwaizumi et al., 2013b）であり、任意交配集団とみなすことができた（

FIS=0とみなすことができる）。これらの結果から、1974年以前に存在していたアカマツ集

団は高い遺伝的多様性を持っていたことが示唆される。調査地は阿武隈山地に位置し、主

に明治時代以降に放棄された放牧地に分布域を拡大したと考えられることから（第１章）、

この地に侵入・定着した集団が高い遺伝的多様性を持っていたことが示唆される。 

調査地において、30年間の間に森林面積はほとんど減少していなかったものの、アカマ

ツ林分の減少は大きかった。1974年に 612ha あった林分面積は 2004年には 234ha、1974 年

の 38%に減少した。減少した面積 378ha のうち、市街化によるものが 32%、広葉樹に転換

したことによるものが 68%であったので、アカマツ林分の分断化の多くが森林内で発生し

ていることが明らかになった。分断化によって、アカマツの林分面積は平均 5.9haから 2.0ha

に減少し、最短林分間距離は 154m から 328m に 174m 増加した。これらの結果から、1974

年よりも 2004年の方が各林分の規模が減少し、近隣林分までの距離が離れたので、交配時

に集団外に散布される花粉量や集団外から集団内に飛来する花粉量が減少していることが

予想され、集団間の遺伝的なつながりに何らかの影響が及んでいることが予想された。 

しかしながら、8 調査集団のシードレインの遺伝的多様性（HE=0.867）は親世代である

成木と同様に保護されたアカマツ林や天然のアカマツ林（e.g. HE=0.873、Iwaizumi et al., 

2013b）と同じ程度であり、任意交配集団であると判断された（FIS=0とみなせる）。また、

シードレインの遺伝的多様性は集団の規模と有意な相関関係は検出されなかったことから、

規模が小さい集団でも成木と同程度の遺伝的多様性を持った種子集団が散布されているこ
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とを示している。これらの結果から、1974年から 2004年の分断化は集団の次世代の遺伝的

多様性に影響を与えていないと判断された。また、分断化が進んだとしても、アカマツ集

団は高い遺伝的多様性を持った子孫を作れる機構を持っていることが示唆された。 
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図‐3. 1　調査地における 1974年、2004年の森林分布および調査林分（集団）*
* , マツノザイセンチュウ抵抗性アカマツクローン採種園（以下、採種園）を中心に半径 2 km
の円内から、1974年から継続して存在した 8林分を選定した。

Fig. 3. 1 Distribution of forested land in 1974 and in 2004, and study stands (populations)  in study area
*, Eight stands persisted from 1974 were selected within the circle of 2 km radius from the 
nematode-resistant P. densiflora clonal seed orchard.
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図 - 3. 2　調査地における 1974年から 2004年のアカマツ林分の変化

Fig. 3. 2 Conversion of P. densiflora stands from 1974 to 2004 in study area
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第４章 景観スケールで流動する花粉の評価 

 

４．１ はじめに 

前章ではこの調査地においてアカマツ集団は分断化が進行しているものの、遺伝的多様

性は維持されていることが明らかになった。本章では、景観スケールで流動する花粉の定

性的な評価について取り上げる。調査地の花粉散布期間中に景観スケールで流動する花粉

を直接捕捉する手法として、マツノザイセンチュウ抵抗性アカマツクローン採種園（以下、

採種園とする）を利用することを試みた。そして、採種園を利用して捕捉された花粉の遺

伝的多様性の評価を行った。 

過去の研究において、森林の遺伝子流動の観点から採種園が利用されたことはなく、ま

ったく新しい着想といえる。そこで、まず、このような着想の端緒となった研究として、

４．２節において採種園における採種園外から飛来する花粉（以下、園外花粉とする）が

種子の遺伝的形質に与える影響に関する研究を紹介する。具体的には、採種園がどのよう

な遺伝的形質を持った種子を生産しているのかを確かめるために、採種園の交配実態を明

らかにし、採種園産種子に求められる遺伝的形質（マツノザイセンチュウに対する抵抗性）

を持たない園外花粉が採種園の交配にどれくらい影響を与えているのかを明らかにする。

さらに、園外花粉を父親に持つ採種園産の実生苗がマツノザイセンチュウに対する抵抗性

をどれくらい保持しているかを明らかにする。 

次に、４．３節において景観スケールで流動する花粉の捕捉施設としての採種園の評価

を行う。調査地において花粉散布期間中に景観内を流動する花粉の遺伝的多様性がどのよ

うに変わるのかを評価するためには、花粉を継時的に直接捕捉する必要がある。時々刻々

と流動する花粉を確実に捉えるには、採種園で作られる種子の父性アレルプールとして収

集することが適切だと考えた。つまり、採種園を利用することで、景観スケールで流動す

る花粉を園外花粉として正確に識別することができ、しかも、異なる時期に採種園に飛来

する園外花粉を容易に捉えることができる可能性がある。採種園は景観スケールで流動す

る花粉を捉える利点を 4 つ持っており、そのうち 2 つを検証することで、景観スケールで

流動する花粉を継時的に捕捉するために利用できると考えた。 

利点の第 1は、採種園に植栽されている個体は種子採取を効率的に行うために樹高が 5m

程度で管理されるので、花粉を捕捉する役割を担う雌花の開花過程を容易に調査できるこ

とである。第 2 は、植栽されている個体は採種園から遠く離れた場所で選抜されており、

選抜地の気候に適応した開花特性が維持されていることである（Burczyk and Chalupka, 

1997）。採種園内の交配は雌花の受粉期間と花粉散布期間に時間的な差が生じることが多
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く（Griffin, 1982, Erickson and Adams, 1989, Burczyk and Part, 1997, Paratainen and Pulkkinen, 

2003, Owens et al., 2005, Slavov et al., 2005）、植栽木どうしの交配がなされない場合がある。

採種園内の雄花と雌花の開花過程が植栽木で同調しないことは、理想的な採種園の条件（

Wheeler and Jech, 1992）から見ると不利であるが、景観スケールで流動する花粉を捉える場

合は利点になる。つまり、雌花の受粉期間が植栽木によって数日間ずれるので、選抜地が

異なる植栽木の雌花を利用して花粉散布期間の異なる時期に採種園に飛来する園外花粉を

捉えることができる可能性がある。第 3 には、多くの採種園で園外花粉の流入が確認され

ることである（Stoehr and Newton, 2002）。園外花粉の流入割合は採種園の規模、造成して

からの経過年数、周囲の同樹種林分の存在などにより 2.2～71.2%の幅がある（El-Kassaby et 

al., 1989, Adams et al., 1997, Pakkanenn et al., 2000, Goto et al., 2002, Moriguchi et al., 2004）。

特に、造成からの経過年数が短い（言い換えれば「若い」）採種園は採種園内で生産され

る花粉量が少ないため、採種園外からの花粉を受け入れやすいことが知られている（Harju 

and Muona, 1989）。したがって、若い採種園を利用して景観スケールで流動する花粉を量

多く捕捉することができる可能性がある。第 4 には、クローン採種園の場合、採種園を構

成するクローン数には限りがあり、採種園内の個体を遺伝子マーカーによって識別するこ

とが天然林に比べると容易であることである。さらに、異なる地域から選抜されたクロー

ンが植栽されているため、個体が持っている遺伝子型が採種園の周囲の同樹種林分とは異

なる可能性があり、遺伝子マーカーを用いて花粉親を識別する際の誤判定の確率を低く抑

えることができる。これらの利点のうち、第 2、第 3は採種園が置かれている環境によって

異なるため、景観内を流動する花粉を捉える施設として適切かどうかを検証する必要があ

る。 

これらのことから、調査地に設置されている造成後、数年しか経過していない若い採種

園において、異なるクローンの雌花の受粉期間を把握する。さらに、調査地の近隣地で選

抜された植栽クローンの雄花の花粉散布時期を把握することで調査地の花粉散布期間の推

定を行う。そして、受粉期間と花粉散布期間を比較し、植栽クローンがこの調査地の花粉

散布期間のうち、どの時期に流動する花粉を捉えているかを評価する。さらに、植栽クロ

ーンの種子に対する園外花粉の寄与の評価を行い、景観スケールで流動する花粉をどれく

らい捕捉しているかを明らかにする。 

最後に４．４節では４．３節を踏まえて、調査地が花粉散布期間中に景観スケールで流

動する花粉の１）遺伝的多様性の評価、２）花粉散布期間中の遺伝的多様性・遺伝的構成

の変化、３）遺伝的多様性や遺伝的構成の周囲の同樹種林分との比較を行う。 
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４．２ マツノザイセンチュウ抵抗性アカマツクローン採種園産種子への園外花粉の影響 

４．２．１ 材料と方法 

採種園 

調査地において、採種園は第３章で設定された 8 つの調査集団の中心に位置し、太平洋

から約 5km内陸の平地に設置されている（337°51’N、140°53’E、海抜 68m）（図-4.1[P68]）。

採種園から約 2km 西には南北に山脈が通っており、採種園の半径 2km の標高差は約 400m

である。採種園の規模は 700m
2であり、1998 年に Giertych（1965）に基づいて設計され、

2004 年時点で、造成されてから 6 年が経過している。採種園は東北地方から選抜されたマ

ツノザイセンチュウに対する抵抗性を持つ 16 クローンで構成されており、その 16 クロー

ンを接ぎ木でクローン化した採種木（ラメート［ramet］、本研究では個体とする）が 442

本植栽されている（表-4.1[P73]）。三本木 5 はクローン同定の結果、1 クローンではなく 3

クローン（SaA, SaB, SaC）で構成されていた（後述）。そのため、採種園を構成するクロ

ーン数は実際には 18 になる。植栽間隔は 3.5m、2004 年時点での植栽個体の樹齢は 9 年も

しくは 6年である。 

 

サンプリング、DNA 抽出、PCR 

採種園に植栽されている個体のクローン同定のため、2004年秋に全個体の針葉を採取し

た。また、種子の花粉親鑑定のため SaA、Km、Mi、Ka、I8、I26 の 6 クローンから、クロ

ーン同定の結果に基づいて A～U の 21個体を選定し（図-4.2[P69]）、2004年秋に種子を採

取した。また、マツノザイセンチュウ接種試験に供する 3 年生実生苗の両親を特定するた

め、746本の供試苗から 2004年秋に針葉を採取した。なお、これらの苗は、SaA、SaB、SaC、

Oj、Ka、Ki、Miの 7クローンから 2002年に採種し育成したものである。 

これらのサンプルについて、付録-1[P137]に示した方法により、DNAを抽出し、PCR 増

幅を行い、遺伝子型を分析した。PCRには pdms009（Watanabe et al., 2006）、pde14（Lian et 

al., 2001）、bcpd502（Isoda and Watanabe, 未発表）、bcpd006（Goto et al., 2005）、bcpd222

（Isoda and Watanabe, 未発表）の 5つのマイクロサテライトの遺伝子座を用いた。統計分析

に供したサンプル数は採種園植栽個体 442 本、調査個体 A～U から採取された 29～120 種

子合計 1,552 種子（表-4.3[P75]）及びマツノザイセンチュウ接種試験に供した実生苗 746

本である。 

 

マイクロサテライトの多型性 
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5 つのマイクロサテライトの遺伝子座の多型性を、ヘテロ接合度の観察値（HO）、Nei

の遺伝子多様度（HE）及び排斥確率（EP1）により評価した。これら遺伝的パラメーターの

算出に使用したソフトウェアを付表-1[P136]に示す。 

 

クローン同定および花粉親鑑定 

採種園に植栽されている全個体の遺伝子型を確定した後、植栽配置図に同一クローンと

表示された植栽個体の全てが同一の遺伝子型を持つ場合、その遺伝子型を当該クローンの

遺伝子型とした。例えば、植栽配置図で宮城 101 と表示されている個体が全て同一の遺伝

子型を持っていた場合、その個体は宮城 101 とした。一方、同一クローンと表示された植

栽個体が複数の遺伝子型を持つ場合、独立行政法人森林総合研究所林木育種センターが保

存している抵抗性アカマツクローンの遺伝子型と一致する個体の遺伝子型を当該クローン

の遺伝子型とし、他は系統管理ミスによるものであるとした。 

調査個体 A～U から採取された種子の花粉親鑑定を、採種園植栽クローンを親候補とし

て付録-2[P138]に示す最尤法による方法で行った。この結果、種子の花粉親が採種園に植栽

されているクローンではないと判定された場合、園外から花粉による交配であるとした。 

マツノザイセンチュウを接種するための実生苗は、育苗時の系統管理ミスを確認するた

めに、育苗時に設置したラベルと同じクローンの遺伝子型を必ず持っていることを確認し

た。また、苗にマツノザイセンチュウを接種する直前に種子と同様の方法により採種園植

栽クローンを親候補として花粉親鑑定を行った。花粉親鑑定に用いたソフトウェアは付表

-1[P136]に示した。 

 

マツノザイセンチュウの接種試験 

マツノザイセンチュウの接種検定に供した 7クローン（SaA, SaB, SaC, Oj, Ka, Ki,Mi）由

来の実生苗 746本から 160個体を抽出し、苗高と基部径を測定した。このとき、SaA、SaB、

SaCは三本木 5として一つのグループとし、合計 5グループから各 32苗を任意に抽出した。

抽出した 160 個体の平均苗高は 49±5.2cm、平均基部径は 1.0±0.2cm であった。マツノザイ

センチュウに対する抵抗性を評価するための対照とした実生苗（対照実生苗とする）は森

林総合研究所林木育種センターから提供された 3 年生実生苗 100 個体を用いた。対照実生

苗の抵抗性は P. taeda が持つ抵抗性と同等であり、日本におけるマツノザイセンチュウに対

する抵抗性の基準とされている（寺田ら, 1997）。この対照実生苗の大きさは平均苗高

54±9.1cm、平均基部径は 1.2±0.3cm であった。マツノザイセンチュウの接種は長さ 18.2m、

幅 4.6m、高さ 2.7mのビニールハウスで行った。接種試験に供する採種園産の実生苗は 5つ
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のグループに分けられ、乱塊法によってハウス内に設置された。対照実生苗は 1 つのグル

ープとしてハウス内に設置された。2005 年 7 月 5 日に全苗の主軸の先端にマツノザイセン

チュウ「島原」を 10,000頭/0.1mlをマイクロピペットによって接種した。接種後、6～15日

間隔で 200～450ml/苗の散水を行った。そして、抵抗性の評価が十分できるとされる接種か

ら 10週間後の生存率を調査した（藤本ら, 1989）。生存苗のうち、接種箇所（主軸の先端）

が枯れなかった苗や、そこから不定芽が形成された苗は適切にマツノザイセンチュウの接

種がなされなかったと判断し、生存苗数から除外した。 

 

４．２．２ 結果 

マイクロサテライトの多型性 

分析に用いた 5 つのマイクロサテライトマーカーの遺伝子座の HOは最小が bcpd222 の

0.859であり、最大は bcpd502の 0.934、平均 0.891であった。HEは最小が bcpd222の 0.853

であり、最大は bcpt502の 0.909、平均 0.888であった。EP1 は 5つの遺伝子座全体で 0.994

であった（表-4.2[P74]）。 

 

クローン同定 

三本木 5以外のクローンでは、各クローンの全個体が一つの遺伝子型になったことから、

系統管理ミスはないと判断された。三本木 5には 3つの遺伝子型が確認され、35個体のう

ち、それぞれ、18個体（SaAとする）、3個体（SaBとする）、14個体（SaCとする）で構

成されていた。このうち、SaAの遺伝子型が森林総合研究所林木育種センターに保存されて

いる三本木 5の遺伝子型と一致し、残りの SaBと SaCは保存されている抵抗性アカマツク

ローンのどの遺伝子型とも一致しなかった。SaB と SaC 以外の採種園植栽個体は正しいク

ローン由来だったので、系統管理ミスは全個体 442個体のうち 17個体、約 4%であった。 

 

採種園産種子の花粉親の構成 

調査個体 A～U から採取した種子の花粉親うち、多くの花粉親が園外の個体（園外花粉

による交配）であると判断された（表-4.3[P75]）。調査個体ごとにみた園外花粉の貢献は、

C（Km）と F（Ka）で最も高く 94.2%であり、L（I8）で最も低く 40%であった。分析に供

した全 1,552種子のうち、園外花粉を父親として持つ種子は 1,273種子、分析種子の 82％に

達し、残りの 18%（279種子）が、採種園内のクローンが花粉親であると判断された。 

採種園内のクローンを親として持つ 279種子のうち、三本木 5（SaA, SaB, SaC）の貢献

度が最も高く 3クローン合計で 81.4%（227種子）であり、内訳は SaAが 8.6%（24種子）、
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SaBが 10.4%（29）、SaCが 62.4%（174種子）であった。また、それ以外の 15クローンの

花粉親としての貢献度は全部合わせて 18.6%であった（52種子）。 

園外花粉も含めた各クローンの花粉親としての貢献度は SaAが 1.5%、SaBが 1.9%、SaC

が 11.2%であり、SaA、SaB、SaC以外の 15クローンは合わせて 2.1%であった。 

 

接種試験に供した実生苗の花粉親の構成と抵抗性 

供試実生苗 746本のうち、98.7%にあたる 736苗が園外花粉との交配による実生であると

判断された（表-4.4[P76]）。供試実生苗に対する園外花粉の貢献度は Oj で最も低く 97.4%

（116苗のうち 112 苗）、SaA、SaB及び SaCの実生苗が最も高く 100%であった。 

接種試験を行った結果、接種試験に供した 7 クローンの実生苗のち、6 クローン（SaA、

SaB、Oj、Ka、Ki、Mi）の実生苗の生存率は 41.8%～55.0%であった（表-4.5[P77]）。この

6 クローンの実生苗は対照実生苗の生存率 40%よりも高い生存率を示したことから、マツ

ノザイセンチュウに対して抵抗性を持つと判断された。残りの 1クローン、SaCの実生苗は

生存率が 34.8%であったので、抵抗性を持たないと判断された。 

 

４．２．３ 考察 

花粉親識別に用いた 5 つのマイクロサテライトの遺伝子座は他研究でも花粉親識別に用

いられており（e.g. Iwaizumi et. al., 2007, Iwaizumi et. al., 2010）、十分に信頼に足る分析能力

を持つと判断した。また、花粉散布距離推定を行う TwoGener 法（Austerlitz and Smouse, 2001）

では EP1>0.99 で十分な遺伝的解像度を持つとされていることから（Austerlitz and Smouse, 

2002）、この 5 つの遺伝子座が示した EP1=0.994 は花粉親識別を含め、本章における他の

解析にも耐えるものと判断した。 

これまでの研究では、採種園における園外からの花粉による交配（花粉汚染とする）の

割合は 2.2～71.2%である（e.g. El-Kassaby et al., 1989, Adams et al., 1997, Goto et al., 2002, 

Moriguchi et al., 2004）。この採種園の花粉汚染は 82%であり、他の採種園の事例よりも高

い割合だと考えられる。Picea abies採種園において花粉汚染の影響は単年のものではなく、

数年間に渡って一定のレベルを維持することが分かっている（Pakkanen et al., 2000）。この

知見から、採種園植栽個体の雌花の周囲に存在する花粉の構成を変化させない限り今後も

花粉汚染は続くことが示唆される。つまり、採種園に植栽されている個体から散布される

花粉量が多くならない場合や、周囲の同樹種林分が減少し、採種園外から採種園に飛来す

る花粉量が減少しない場合は、今後もこの採種園から生産される種子の 80%程度が園外花

粉由来のものになるであろうと考えられる。 
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採種園における花粉汚染は遺伝的に改良された種子を供給するためには避けるべきであ

ることが古くから指摘されている（Wheeler and Jech, 1992）。そのため、花粉汚染の抑制対

策についても種々提案がなされている（森口ら, 2005）。例えば、園外花粉を完全に遮断す

る施設内交配（斎藤・平, 2006）は採種木をミニチュア化し、ガラス温室内で交配させる方

法である。また、既存の採種園を利用したものでは、園内に植栽されているクローンの花

粉をあらかじめ収集し、採種園に植栽されている個体の受粉期間に人為的に散布させる方

法（SMP; supplemental mass pollination,［El-Kassaby and Ritland K, 1986, Eriksson et al., 1995, 

Stoehr et al., 1998, 2006］）である。 

提案されている対策のうち、どの対策を講じるかは花粉汚染を完全に遮断する必要があ

るかどうかを明らかにしたうえで考えるべきである。つまり、花粉汚染を抑制もしくは遮

断するための対策を講じることは大変重要であるものの、優先されるべきことは、園外花

粉が生産される種子の遺伝的形質にどれだけ影響を与えているかを明らかにすることであ

る。その上で、どのような対策を取るかを検討することが必要になる。例えば、もし、採

種園産の種子に求められる遺伝的形質に園外花粉の影響（父方の遺伝的形質の影響）が小

さいのであれば、花粉汚染を完全に遮断する対策を選択する必要はない。本研究で対象と

したマツノザイセンチュウ抵抗性アカマツクローン採種園から生産される種子が持つべき

遺伝的形質はマツノザイセンチュウに対する抵抗性であるので、園外花粉が種子のマツノ

ザイセンチュウに対する抵抗性の形質に対してどれくらいの影響を与えているかが重要に

なる。抵抗性を持たない父親を持つ実生苗がマツノザイセンチュウに対して抵抗性を持っ

ているのであれば、花粉汚染を遮断するような対策をとる必要はない。逆に、マツノザイ

センチュウに対して抵抗性を持っていない場合、花粉汚染を遮断し、抵抗性を持つ親どう

しの交配を促進させる対策を講じる必要がある。 

マツノザイセンチュウに対する抵抗性を調査するために育成された実生苗の花粉親は全

体で 98.7%が採種園外の個体であると判定されたことから、園外花粉は接種試験に供した実

生苗にも大きな影響を与えていることが明らかになった。しかしながら、接種試験に供し

た 7クローンのうち、6クローン（SaA、SaB、Oj、Ka、Ki、Mi）の実生苗にマツノザイセ

ンチュウを接種した結果、苗の生存率は対照実生苗の生存率よりも高かったことから、少

なくとも基準とした抵抗性は持っていると判断された。この結果はこの採種園から生産さ

れる種子は園外花粉の影響を相当量受けているにも関わらず、種子の遺伝的形質に明確な

負の影響は与えておらず、マツノザイセンチュウに対する抵抗性を持っていることを示し

ている。 
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園外花粉が種子の遺伝的形質に影響を与えにくい理由の一つとしてマツノザイセンチュ

ウに対する抵抗性が父方よりも母方から強く遺伝することが挙げられる。アカマツに対す

るマツノザイセンチュウの接種試験において、抵抗性クローン間の人工交配による苗の生

存率は 94.0%であり、抵抗性を持たない父親と抵抗性を持つ母親の人工交配による苗の生存

率は 69.5%であった（半田ら, 1995）。非抵抗性の父親によって低下した生存率 69.5%は一

般的な P. taedaの生存率（30～50%）よりも高い（岡田・津田, 1989, 竹内ら, 1989, 戸田ら, 

1989）。また、他の抵抗性アカマツクローン採種園において、自然交配による採種園産実

生苗のマツノザイセンチュウ接種後の生存率も P. taeda実生苗の生存率よりも高い（岡田・

津田, 1989, 竹内ら, 1989, 戸田ら, 1989, 遠藤・中川, 2005）。これらの知見はマツノザイセ

ンチュウに対して抵抗性を持たない花粉がその種子の抵抗性に負の影響を与えにくいとす

る仮説を支持するものである。そして、種子が持つ抵抗性に母方の遺伝形質が強く影響す

ることは、三本木 5 の実生苗の接種試験の結果からも示唆される。抵抗性クローンではな

いと判定された SaC の実生の生存率は 34.8%であり、SaA、Oj、Ka、Ki、Mi のような抵抗

性クローンの実生苗よりも低く、他の研究での非抵抗性の実生苗の生存率（岡田・津田, 1989, 

戸田, 2004）とほぼ同じであった。この結果は種子親が抵抗性を持たない場合、種子の抵抗

性も低くなるという仮説を支持するものである。 

もう一つの理由として、園外から採種園に飛来する花粉が抵抗性の個体から散布された

可能性が挙げられる。しかしながら、本調査地においてこの理由はあまり現実的ではない。

なぜならば、一般的なアカマツ林からマツノザイセンチュウに抵抗性を持ったアカマツ個

体が見つかる確率は 0.8%程度だからである（藤本ら, 1989）。この採種園の周囲には多くの

アカマツ集団が存在していることを考慮すると、この採種園に飛来する花粉の多くが抵抗

性を持った個体から散布されたとは考えにくい。 

結論として、この採種園において園外花粉の影響は大きいものの、生産される種子の抵

抗性に与える影響は小さいことが明らかになった。したがって、早急に花粉汚染への対策

をとる必要はないと考えられる。そして、対策を講じるとしても、花粉汚染を完全に遮断

する対策を採用する必要はなく、通常の種子生産を行いながら、遺伝的に改良された種子

の割合を多くすることができるような対策、例えば、先に述べた SMP（El-Kassaby and Ritland 

K, 1986, Eriksson et al., 1995, Stoehr et al., 1998, Stoehr et al., 2006）が適切であると考えられる。 
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４．３ 花粉の捕捉施設としての採種園の評価 

４．３．１ 材料と方法 

採種園の受粉期間と調査地の花粉散布期間の推定 

調査地においてアカマツ花粉が散布されている全期間にわたって採種園外から飛来する

花粉を捉えるために、できるだけ調査対象の採種園から離れた地域で選抜されたクローン

を調査材料として選定する必要がある。そこで、採種園が設置されている福島県から北と

西に離れた地域から選抜された 3 クローン、三本木 5（SaA、青森県）、刈羽 102（Ka、新

潟県）、上閉伊 101（Km、岩手県）を選定した（表-4.1[P73]）。これらのクローンの選抜

地は、それぞれ、採種園から SaA は北約 310km、Kaは西約 200km、Kmは北約 170kmの地

点で選抜された。この 3 クローンの雌花の開花フェノロジーの差を利用することで調査地

の花粉散布期間中の異なる時期に採種園に飛来する園外花粉を捉えることができると期待

される。また、調査地のアカマツ集団の花粉散布期間を把握するためにはできるだけ採種

園に近い地域で選抜されたクローンを調査材料として選定する必要がある。そこで、採種

園の南約 60kmの福島県いわき市で選抜された 4クローン（I8、I23、I25、I91）を選定した

（表-4.1[P73]）。この 4クローンが花粉を散布した時を調査地における花粉飛散盛期とみな

した。 

採種園の受粉期間を明らかにするために、雌花の開花過程を把握した。SaA、Ka、Km

の 3クローンから Kmは 3個体、SaA と Kaはそれぞれ 5個体を選定し（図-4.3[P70]）、南

向きの樹冠の高さ 2.5m から 3.0m の範囲に着生している雌花を 1 個体あたり最大 5 個選定

した。調査雌花数は SaA と Ka は 5 調査個体とも 5 花着生したので 25 花、Km は 3 調査個

体でそれぞれ、2 花、5花、4 花着生したので、11花であった。雌花の開花過程は Chung（

1981）に従い、開花初期（ステージ 2、3）、開花中期（ステージ 4）、開花後期（ステー

ジ 5）の 3期に区分した。マツ属の開花過程においては、開花中期に胚珠が交配することか

ら（Chung, 1981）、各クローンの受粉期間は、調査花のどれか一つでも開花中期に入った

日を受粉期間の開始日とし、調査花が全て開花後期と確認された日の一つ前の調査日を受

粉期間の終了日とした。例えば、受粉期の開始日は以下のように判断した。あるクローン

において 5 月 13 日の調査では調査 25 花全てが開花初期であり、5 月 15 日の調査で 3 花が

開花中期、22 花が開花初期であった場合、5 月 15 日を受粉期間の開始とした。一方、5 月

20 日の調査で調査 25 花のうち 5 花が開花中期、20 花が開花後期であり、5 月 22 日の調査

で 25花全てが開花後期であった場合、5月 20日を受粉期間の終了日とした。また、3クロ

ーンの開花中期を合わせた期間を採種園の受粉期間とした（クローンを考慮せず、調査個
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体の最初の雌花が花粉中期に入った日から最後の雌花が開花後期に入った日の一つ前の調

査日までの期間とした）。雌花の開花過程の調査は 2003年 5月に 1～4日間隔で行った。 

調査地の花粉散布期間を推定するためには雄花が花粉を散布させる日を把握する必要が

ある。そこで、4クローン（I8、I23、I25、I91）から 19個体を選定し（図-4.3[P70]）、南向

きの樹冠の高さ 1.0mから 3.0mの範囲に着生した雄花を 1 個体あたり最大 5 花、全部で 30

花を選定し、花粉が散布された日を確認した。調査雄花が花粉を散布させた日から、調査

地の花粉散布期間を以下のように推定した。一般的に、マツ林の花粉散布期間は約 2 週間

とされ、マツ花粉が確認されてから、5～8 日後に最も散布量が多くなる花粉散布盛期に達

する（Eriksson et al., 1995, Lindgren et al., 1995, Stoehr et al., 2006）。調査対象とした 30花が

花粉を散布させた日が調査地の花粉散布期間のどこに当たるのかは分からない。そこで、

最も多くの調査花が花粉を散布させた日（調査花の花粉散布盛期とする）を調査地におけ

る花粉散布盛期に当たると判断した。例えば、5月 15日の調査で 30花のうち、5花が花粉

を散布させ、5 月 20 日の調査で残りの 20 花が花粉を散布させた場合、5 月 20 日が調査花

の花粉散布盛期とした。そして、調査花の花粉散布盛期のおおよそ 7 日前に調査地のアカ

マツ花粉が飛散を開始し、調査花の花粉飛散盛期からおおよそ 6 日後に調査地のアカマツ

花粉の飛散が終了すると判断した。例えば、5月 20日が調査花の花粉散布盛期だった場合、

その 7日前の 5月 13日が調査地の花粉散布期間の開始日とし、6日後の 5月 26日を花粉散

布期間の終了日とした。この場合、花粉散布期間は 5月 13日～5月 26日となる。また、雌

花の開花過程を調査した 3クローン（SaA、Ka、Km）13調査個体についても、各調査個体

最大 5花の雄花を選定し、花粉散布日を調査した。雄花の花粉散布日の調査は 2003年 5月

に 1～4 日間隔で行った。 

3 クローンの雌花の受粉期間と、推定された調査地の花粉散布期間を比較することで、

各クローンの受粉期間が調査地の花粉散布期間とどのように重なっているかを判断する。

そして、各クローンの雌花が花粉散布期間中のどの時期に景観スケールで流動する花粉を

捕捉することができるのかを明らかにする。 

 

サンプリング、DNA 抽出、PCR 

雌花の開花過程の調査時に選定された 3クローン（SaA、Km、Ka）がどれだけ景観を流

動する花粉を捕捉しているかを定量的に評価するためには、3クローンから得た種子の花粉

親鑑定を行う必要がある。そこで、種子の花粉親鑑定をするために 3 クローンから B、C、

F、G、H、K、N、R、S の 9 個体を選定した（図-4.4[P71]）。9 個体のうち、2 個体、G と

N は SaA 由来、3個体、C、H、R は Km由来、4個体、B、F、K、S は Ka由来の個体であ
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る。雌花の開花過程を行う調査個体と種子の花粉親鑑定を行う調査個体とは別の個体が選

定された。一般的にクローン採種園において、個体間の雌花の開花過程の変動はクローン

間の変動よりも十分に小さいことが知られていることから（高山, 1968）、雌花の開花過程

の調査を行なった個体（図-4.3[P70]）と種子採取を行なった個体（B～S）の雌花の開花過

程は十分に同調しているとみなした。 

雌花の開花過程の調査を行った翌年の 2004年秋に調査 9個体から種子を採取した。種子

からの DNA抽出法及び PCR法については付録-1[P137]に示した。統計分析に供したサンプ

ル数は 9調査個体で 77～120種子（表-4.6[P78]）及び採種園植栽木 442本である。PCRには

４．２で用いた 5 つのマイクロサテライトの遺伝子座、pdms009、pde14、bcpd502、bcpd006、

bcpd222、pdms011 を用いた。 

 

統計分析 

種園植栽クローンを親候補として、調査個体 B～S から採取された種子の花粉親鑑定を

配分法による方法で行った（付録-2[P138]）。種子の花粉親が採種園に植栽されているクロ

ーンではないと判定された場合、園外から採種園内に飛来した花粉による交配であるとし

た。各調査個体から得た種子の花粉親鑑定を行い、分析した種子のうち園外花粉の寄与率

が高い調査個体ほど景観を流動する花粉を捕捉するのに適していると判断した。 

 

４．３．２ 結果 

採種園の受粉期間と調査地の花粉散布期間の推定 

SaA と Ka では調査個体に十分量の雌花が着生し、各個体あたり 5 花を調査することが

できたが、Kmでは調査個体番号 1では 2花、調査個体番号 3では 4花しか着生しなかった

ため、着生した全ての花を調査対象とした（図-4.5b, [P72]）。雌花の開花過程の開始は SaA

が最も早く、Ka が最も遅かった。また、各クローンで選定された調査個体の開花過程はほ

ぼ同時に進行し、クローン内の差はほとんどなかった。開花過程が最も早い SaA と最も遅

い Ka との差は大きく、SaA が開花後期の時に Ka は開花中期を示していた。また、Km の

開花中期は SaAの開花中期の終了と Ka の開花中期の開始と重なっていた。各クローンの開

花中期の開始日は SaAと Kmが 5月 15日、Kaが 5月 20日であり、開花中期の終了日は SaA

が 5月 22日、Kmと Ka が 5月 26日であった。したがって、各クローンの受粉期間は SaA

が 5月 15日～22 日、Kmが 5月 15日～26日、Kaが 5月 20日～26日と判断された。また、

この採種園の受粉期間は 5月 15日～26日の 12日間と判断された。 
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調査地の花粉散布期間を推定するために選定された 4 クローン（I8、I23、I25、I91）30

調査花が花粉を散布させた日は 5月 12日が 1花、5月 15日が 5花、5月 20日が 24花であ

った（図-4.5a, [P72]）。したがって、最も多くの雄花が花粉を散布させた 5月 20日が調査

花の花粉飛散盛期だと判断された。そして、調査地の花粉散布期間は 5月 20日を中心とし

た 2 週間（5 月 13 日～26 日前後）と判断された。4 クローンの調査花が花粉を散布させた

5 月 15 日や 5 月 20 日は雌花の開花過程の調査を行った 3 クローン（SaA、Km、Ka）の開

花中期とほぼ一致していた。一方、雌花の開花過程の調査を行った 3クローン（SaA、Km、

Ka）の花粉の飛散日は SaAと Kmが先の 4クローン（I8、I23、I25、I91）よりも早かった。

SaAと Kmの花粉は 5月 13日と 15日に散布され、Kaは雄花を着生させなかった。 

 

景観を流動する花粉の捕捉量の評価 

5 つの遺伝子座と採用した配分法を用いることで示される花粉親の識別能力は十分に高

いと判断される（表-4.6[P78]）。タイプ 1エラー率（採種園内の親を採種園外の親として判

定する確率）は 0.1～2.8%であり、タイプ 2エラー率（採種園外の親を採種園内の親として

判定する確率）は 5.7～14.6%であった。閾値に設定された LOD 値で、親候補個体を真の親

として正しく鑑定する割合（correct classification rate）は 88.1～92.4%であった。これらのパ

ラメーターが示している鑑定能力のもとで、3 クローン（SaA、Ka、Km）から選定された

調査個体（B～S）から得た種子の花粉親鑑定を行った。調査個体から得られた種子のうち

花粉親が園外から採種園内に飛来する花粉である割合は最小で Nの 82.3%（分析した 96種

子のうち、79 種子）、最大が F の 94.2%（120 種子のうち、113 種子）であり、B～S の全

体では 89.6%（879 種子のうち、788 種子）であった。SaA の調査個体では分析した種子の

82％以上、Kmの調査個体では 88％以上、Kaの調査個体では 85％以上が園外から飛来した

花粉との交配によるものであった。 

 

４．３．３ 考察 

青森県、岩手県、新潟県から選抜された 3クローン（SaA、Ka、Km）の雌花の受粉期間

の結果から、この採種園を利用することで 5 月 15 日～26 日までの 12 日間に飛来する花粉

を捕捉することができると判断された。一方、この地域の花粉散布期間は 5月 20日を中心

とした 2週間（5 月 13日～26日前後）と推定される。したがって、採種園の受粉期間はこ

の地域の花粉散布期間と十分に重なっていたと判断される。そして、SaA の個体を利用す

ることで花粉散布期間の比較的早い時期に景観内を流動する花粉を捕捉することができる

と判断される。また、Kmと Ka の個体を利用することで花粉散布期間の中期から後期の花
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粉を捕捉することができると判断される。Kmと Ka の雌花のフェノロジーは明確に区別で

きないものの、Ka の方が比較的遅いこと判断されることから、Kaの方が Kmよりも遅い時

期の花粉を捕捉することができると推測される。 

マツ属の花粉が散布される期間や散布される量は調査場所によって異なるものの、おお

よそ 2週間と判断した。例えば、スウェーデンの P. sylvestris採種園での測定では花粉散布

期間は 6 月 1 日～6 月 15 日（15 日間）とされ、散布量のピークは 6 月 6 日と 6 月 11 日に

観察され、散布量の最大は約 30,000粒/cm
2
/日であった（Eriksson et al., 1995）。同じスウェ

ーデンにおいて、採種園以外の場所（大学の構内）で観察された P. sylvestrisの花粉散布期

間は 5 月 28 日～6 月 28 日（31 日間）とされ、散布量のピークは 6 月 13 日と 6 月 21 日に

観察され、散布量の最大は約 35,000粒/cm
2
/日であった（Lindgren et al., 1995）。カナダの

P. contoria採種園での測定では花粉散布期間は 5月 15日～5月 26日（12日間）とされ、散

布量のピークは 5 月 19 日、5 月 22 日、5 月 24日に観察され、散布量の最大は約 15,000 粒

/cm
2
/日であった（Stoehr et al., 2006）。また、小澤（2007）は調査地において、2007年にア

カマツ花粉の散布期間と散布量を測定し、研究対象の採種園の近隣で 5月 9日～6月 2 日（

25 日間）、採種園から 3km 東側で 5 月 15 日～6 月 2 日（18 日間）散布され、散布量の最

大は 5 月 21 日の約 30 粒/cm
2
/日であったことを明らかにしている。いずれの研究でも花粉

の観測開始日から 2～10 日間及び観察終了日前の数日間の散布量は少なく、1～3 回の飛散

量のピークが観測される。そのため、花粉が散布される主な期間はどの知見でもほぼ同じ 2

週間程度であると判断された。また、本調査地ではマツ花粉の散布量が最大になる日が 2007

年は 5月 21日であり（小澤, 2007）、本研究の調査花の花粉散布盛期と判断した 5月 20日

と一致した。これらのことから、この調査地の花粉飛散期間を福島県クローンの花粉散布

日でほぼ正しく判断できたと考えられる。 

雌花が受粉する期間は Chung（1981）を参考にし、開花中期であるとした。この時期が

受粉期間であることは他の研究でも指摘されている。この「開花中期」は齋藤ら（1979）

の研究では雌花の開花過程を 5 つのステージに分けたうちのステージⅢに相当する。ステ

ージⅢは雌花の大部分の鱗片が露出し、種鱗の発達が盛んであり、各鱗片の間隔が最大に

なる時期である。齋藤ら（1979）は各ステージ別に人工交配を行うと、ステージⅢが最も

充実種子数が生産されることから、ステージⅢを受粉の適期であるとしている。雌花はこ

の時期だけ花粉を受粉するのではなく、その前後のステージ（ステージⅡ及びステージⅣ）

でも受粉するものの、生産される充実種子数はステージⅢの 1/3 以下に減少する（齋藤ら, 

1979）。本研究で調査対象とした採種園では 3 クローンの調査個体を利用することで 5 月
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15 日～26日の花粉を捕捉することができるとしたが、正確にはこの期間の前後に飛来した

花粉も捕捉したと考えられる。 

これらの知見から、調査地の花粉散布期間と採種園の 3 クローンの雌花の受粉期間は十

分に重なっていたと判断され、この 3クローンが十分に園外花粉を受け取っていれば、SaA

の個体は花粉散布期間の前期、Km の個体は中期、Ka は後期に景観内を流動する花粉を捕

捉する能力があると判断される。 

花粉親分析の結果、3 クローン 9 調査個体とも採種園外から飛来する花粉を非常に多く

受け取っており、景観内を流動する花粉を十分に捕捉したと判断される。全ての調査個体

で解析に用いた種子の 82%以上は採種園外の個体が父親だと判断され、採種園内の親を採

種園外の親として判定する誤差（タイプ 1 エラー率）よりも採種園外の親を採種園内の親

として判定する誤差（タイプ 2 エラー率）の方が小さかった。このことから、園外花粉の

貢献度は過大評価ではなく、むしろ過小評価であると判断される。 

結論として、調査対象とした採種園に植栽されている SaA、Km、Ka の個体を利用する

ことで、調査地の花粉散布期間中の異なる時期に景観スケールで流動する花粉を捕捉する

ことができることが明らかになった。 
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４．４ 景観内を流動する花粉の遺伝的多様性 

４．４．１ 材料と方法 

サンプリング、DNA 抽出、PCR 

採種園内に植栽されている 3クローン（SaA、Km、Ka）9本の調査個体（B～S）（図-4.4[P71]）

から種子を採取し、DNA 抽出法を行い、４．２．１に示した 5 つのマイクロサテライトの

遺伝子座を用いて PCR を行い、花粉親分析を行って園外花粉の遺伝情報を得た。また、３．

３．１に示した方法で採種園の周囲に設定されたアカマツ 8集団（pf1～pf8）（図-4.1[P68]）

において、成木から針葉を採取し、DNA 抽出及び PCR を行い、集団の成木の遺伝情報を得

た。DNA 抽出および PCR は付録-1[P137]の方法によった。 

 

統計分析 

3 クローン 9 調査個体が捕捉した 9 つの園外花粉の遺伝情報（各々を園外花粉プールと

する）とアカマツ集団の 8 つの成木の遺伝情報（各々を遺伝子プールとする）の遺伝的多

様性を対立遺伝子多様度（アレリックリッチネス、R）、Nei の遺伝子多様度（HE）、集団

固有の対立遺伝子の多様度（プライベートアレリックリッチネッス、PR）により評価した。

R と PR は 58 遺伝子に調整して算出した。花粉散布期間中に景観スケールで流動する花粉

の遺伝的多様性の変化の有意性について検証するために、3クローンの園外花粉プールの遺

伝的多様性（R、PR、HE）のクローン間差を分散分析（ANOVA）によって検定した。比較

を行った園外花粉プールは SaAが調査個体 G、Nに捕捉された 2つの園外花粉プール、Km

が調査個体 C、H、R に捕捉された 3 つの園外花粉プール、Ka が査個体 B、F、K、S に捕

捉された 4つの園外花粉プールである。そして、データを SaA では n=10（5遺伝子座×2園

外花粉プール）、Kmでは n=15（5遺伝子座×3園外花粉プール）、Kaでは n=20（5遺伝子

座×4園外花粉プール）とし、有意水準を P<0.05（ボンフェローニ補正済）として分析を行

った。景観スケールで流動する花粉の遺伝的多様性と周囲のアカマツ集団の遺伝的多様性

を比較するために、9 つの園外花粉プールを一つにした遺伝的多様性のパラメーター（R、

PR、HE、各 n=45）と 8 つの遺伝子プールを一つにした遺伝的多様性のパラメーター（R、

PR、HE、各 n=40：5遺伝子座×8集団）の差を分散分析によって検定した（P<0.05）。 

調査地の花粉散布期間中に景観スケールで流動する花粉の遺伝的構成の変化の有意性に

ついて検証するために、9 つの園外花粉プールを用いて遺伝的構成のクローン間差を

AMOVA（Excoffier et al., 1992）によって検定した（P<0.05）。このとき、同じクローンの

園外花粉プールは反復として扱った。すなわち、SaAは調査個体 G、Nが捕捉した 2つの園

外花粉プールで構成されているので、反復数を 2、同様に Km は反復数 3、Ka は反復数 4
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として分析した。また、景観スケールで流動する花粉の遺伝的構成とアカマツ集団の遺伝

的構成の比較を行うために、9つの園外花粉プールを一つのグループにしたもの（全園外花

粉プールとする）と 8 つの遺伝子プールを一つのグループにしたもの（全遺伝子プールと

する）を作成し、この 2 グループ間の遺伝的構成の差の有意性を AMOVA で検定した（

P<0.05）。また、全遺伝子プールと 3 クローン（SaA、Km、Ka）の園外花粉プールの遺伝

的構成の差を AMOVA で検定した（P<0.05）。このとき、SaA が捉えた園外花粉は 2 つの

園外花粉プールで構成されているので、反復数を 2、同様に Kmは反復数 3、Kaは反復数 4

として分析した。 

これらの遺伝的パラメーターの算出や統計分析に使用したソフトウェア及び引用文献は

は付表-1[P136]に示した。 

 

４．４．２ 結果 

遺伝的多様性 

9調査個体から採取された種子の花粉親分析の結果は４．３．２（表-4.6[P78]）に示した。

9 調査個体の花粉親のうち、園外花粉プールの遺伝的多様性の評価を行った（表-4.7[P79]）。

園外花粉プールの R は最小値が N（SaAの個体）の 15.62、最大値が R（Kmの個体）の 18.05

であった。各クローンの平均値は SaA が 16.51であり、Kmでは 17.36、Ka では 17.56 であ

った。PR は最小値が G、N（両方とも SaA の個体）、B（Ka の個体）の 0 もしくは 0.00、

最大値が H（Kmの個体）の 0.39であった。各クローンの平均値は SaAが 0.00であり、Km

では 0.32、Kaでは 0.05であった。HEは最小値が Nの 0.890、最大値が Bの 0.906であった。

各クローンの平均値は SaAが 0.893であり、Kmと Kaでは 0.900であった。3つの遺伝的多

様性のパラメーター（R、PR、HE）はクローン間で有意差が検出されなかった。 

8 つのアカマツ集団の遺伝子プールの遺伝的多様性の指標については、R は pf2 の 15.94

が最少であり、最大値が pf6 の 18.64、平均値は 17.34 であった（表-4.7[P79]）。PR は最小

値が pf4 と pf5 の 0.01、最大値が pf8 の 0.77、平均値は 0.36 であった。HEは最小値が pf2

の 0.890、最大値が pf6の 0.906、平均値は 0.894であった。 

9つの園外花粉プールと 8つの遺伝子プールの遺伝的多様性（R、PR、HE）は PR で有意

差が検出され（分散分析、P<0.05）、他の 2 つのパラメーター、R と HEでは有意差は検出

されなかった。 

 

遺伝的構成 

3 クローンの園外花粉プールの遺伝的構成には有意なクローン間差は検出されなかった
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（表-4.8[P80]）。全園外花粉プールと全遺伝子プールの遺伝的構成は有意差が検出された（

φft=0.001、P<0.05）。また、3クローンの園外花粉プールと全遺伝子プールの遺伝的構成を

比較した場合、全てのクローンで全遺伝子プールと有意差が検出された（SaA と全遺伝子

プール間、φft=0.427、P<0.05；Kmと全遺伝子プール間、φft=0.450、P<0.05；Kaと全遺伝

子プール間、φft=0.415、P<0.05）。 

 

４．４．３ 考察 

第３章において、この調査地におけるアカマツ集団の遺伝的多様性（成木、シードレイ

ン［胚、父性アレル、母性アレル］）は保護林や天然林と同程度であることが明らかにな

った。本節で、採種園の調査個体が捕捉した園外花粉プールの遺伝的多様性（R≥15.62、

HE≥0.890）はアカマツ集団の遺伝子プール（R≥15.94、HE≥0.890）と有意差は検出されなか

ったことから、保護林や天然林と同程度であると判断される。したがって、景観スケール

で流動する花粉を構成しているアレルは非常に変異に富んでいると判断することができる。 

景観スケールで流動する花粉の遺伝的多様性のパラメーター（R、PR、HE）は雌花の開

花過程が異なるクローン間で有意差が検出されなかった。また、遺伝的構成もクローン間

で有意差が検出されなかった。選定した 3 クローン（SaA、Km、Ka）の雌花の受粉期間は

調査地の花粉散布期間と重複しており、花粉散布期間中に景観スケールで流動する花粉を

前期（SaA によって捕捉）、中期（Km によって捕捉）、後期（Ka によって捕捉）に渡っ

て捕捉することができる（４．３節）。クローン間で遺伝的多様性や遺伝的構成に有意差

が検出されなかったことは、花粉散布期間中に景観スケールで流動する花粉の遺伝的多様

性や遺伝的構成は変化しないことを示している。 

景観スケールで流動する花粉の遺伝的特徴は散布源となる同樹種集団の遺伝的背景が反

映されると考えられる。8つの調査集団の中心に調査対象の採種園が配置されていることを

考慮すると、採種園で捉えた園外花粉の散布源に 8 調査集団は含まれると考えられる。対

象景観を代表する集団として選定された 8 集団の遺伝的多様性は保護林や天然林と同程度

であり（３．３節）、園外花粉プールの遺伝的多様性のパラメーターのうち、R と HEで集

団の遺伝子プールと有意差が検出されなかった。また、8つの調査集団間には有意な遺伝的

な差異がほとんど検出されなかったことから、景観内に分布しているアカマツ集団は遺伝

的に同質であるとみなすことができる（３．３節）。散布源となるアカマツ集団が遺伝的

に同質であるとみなすことができるので、集団から散布され、景観スケールで流動する花

粉の遺伝的構成も花粉散布期間中に変化しなかったと考えられる。 

全園外花粉プールと全遺伝子プール、各クローンの園外花粉プールと全遺伝子プールの
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遺伝的構成には有意差が確認された。しかしながら、実際に遺伝的構成に差があるとは考

えにくい。R や HEのような遺伝的多様性を評価するパラメーターでは有意差が検出されな

かったことから、R や HEでは検出できない違いであると判断される。以下に示すように分

析に用いたサンプル量に起因すると考えられる。 

景観スケールで流動する花粉とアカマツ集団の遺伝的構成の差異が検出された要因とし

て、園外花粉プールと全遺伝子プールの低頻度アレルの構成に差があることが挙げられる。

AMOVAに用いられている遺伝距離パラメーターφftは分析対象の遺伝子プール間の距離を

算出する際に、低頻度のアレルの差を考慮して評価することができるとされている（Smouse 

and Peakall, 1999）。一般的に、マイクロサテライトマーカーは他の遺伝子マーカーと異な

り、遺伝子座あたりのアレル数が多い（Rongwen et al., 1995）。そのため、ある遺伝子プー

ルのアレルの頻度分布のうち、低頻度のアレルが占める割合が多くなる（Smouse and Peakall, 

1999）。これらの知見から、マイクロサテライトマーカーを用いて長距離散布花粉と集団

の遺伝子プールの差を AMOVA（φft）で検定すると、低頻度のアレルの差が解像度高く検

出できると考えられる。低頻度のアレルの多様性を評価するレアアレリックリッチネス（

PR）からも園外花粉プールとアカマツ集団の遺伝子プールには低頻度アレルに差があるこ

とが示された。園外花粉プールのPR値（平均PR=0.13）は集団の遺伝子プール（平均PR=0.36）

よりも有意に小さかった（P<0.05）。この結果は景観スケールで流動する花粉の遺伝子プー

ルは集団の遺伝子プールよりも低頻度のアレルが少ないことを示している。 

景観スケールで流動する花粉に低頻度のアレルが少ない理由として、分析に供したサン

プル数が少なかった影響が考えられる。本章において、統計分析に供した花粉量（788サン

プル）は実際に景観内に散布された全花粉のうちのほんの僅かでしかない。集団で散布さ

れる花粉のうち、わずかな量が景観スケールで流動する花粉になると考えられるので、集

団が持っている大きな遺伝子プール（母集団）からほんの少量の遺伝子が長距離散布され

ることになる。長距離散布される遺伝子が母集団の遺伝子プールからランダムに選ばれる

と仮定すると、母集団において高頻度で存在するアレルほど長距離散布される確率は高く

なる。結果的に、相当量のサンプリングをしないと、低頻度のアレルを捉えることができ

ないと考えられる。 

結論として、景観スケールで流動する花粉の遺伝的多様性は保護林や天然林と同程度で

あり、花粉散布期間中変化しないことが明らかになった。また、景観スケールで流動する

花粉の遺伝的構成も花粉散布期間中変化しないことが明らかになった。さらに、景観を流

動する花粉の遺伝的多様性や遺伝的構成は景観を構成する集団の遺伝的特徴が反映される

と考えられた。  



 

- 67 - 

 

４．５ まとめ 

本章の研究は４．２節で得た着想をもとにしている。調査対象とした採種園において、

園外花粉の影響は大きく、調査種子に対する園外花粉の影響は貢献度で 82%であることが

明らかにされた。一般的に、採種園に植栽されるクローンは選抜された場所の気候の開花

特性が維持されていることが知られていることから（Burczyk and Chalupka, 1997）、青森県

から選抜された SaA、岩手県から選抜された Kmや新潟県から選抜された Kaの雌花の開花

時期は調査地が設定されている福島県のアカマツの雌花の開花時期と異なると推測された。

従って、この採種園における園外花粉の貢献度の高さは開花時期がある程度ずれたとして

も、採種園外から花粉が飛来し、父親として十分に貢献することを示している。つまり、

この採種園に植栽されているクローンは調査地の花粉散布期間の異なる時期に採種園に飛

来する花粉を捉えているのではないかと推測された。採種園外から飛来する花粉は採種園

の周囲に分布するアカマツ集団から散布された長距離散布花粉、言い換えれば、景観スケ

ールで流動する花粉だと判断することができるので、流動時期が異なる花粉の遺伝的多様

性を比較することができると考えた。 

４．３節では、このような着想のもとに調査地のアカマツの花粉散布期間を推定し、SaA、

Km、Kaの調査個体の雌花の受粉期間との関係を明らかにした。その結果、SaAの調査個体

を利用することで花粉散布期間の前期、Km の調査個体を利用することで中期、Ka の調査

個体を利用することで後期に景観内を流動する花粉を捕捉する可能性があることが明らか

になった。この 3 クローンの調査個体の種子の花粉親鑑定を行ったところ、分析種子のう

ち、82%以上の花粉親が園外花粉であることが明らかになった。これらの結果から、この 3

クローンの受粉期間の差を利用して調査地の花粉散布期間中の異なる時期に採種園に飛来

する花粉を捉えることができたことが明らかになった。 

４．４節において、3 クローン 9 調査個体が捉えた園外花粉プールの遺伝的多様性の高

さや遺伝的構成の差について検討し、景観スケールで流動する花粉の遺伝的特徴を明らか

にした。その結果、景観スケールで流動する花粉を構成しているアレルは非常に変異に富

んでいることが明らかになった。3クローンが捕捉した花粉の遺伝的多様性や遺伝的構成は

クローン間で有意差が確認されず、遺伝的多様性は天然林と同程度に高く、散布源と考え

られる 8 つのアカマツ集団の遺伝子プールの遺伝的多様性と有意差が検出されなかった。

これらの結果から、この調査地の花粉散布期間中に景観スケールで流動する花粉の遺伝的

多様性や遺伝的構成は変化しないこと、景観スケールで流動する花粉の遺伝的特徴は散布

源となる同樹種集団の遺伝的背景が反映されることが明らかになった。 
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図 - 4. 5　採種園における雄花a)および雌花開花の過程b)
Kmの調査個体では雌花が着生しなかったため、着生した最大数（調査個体番号1では2花、調査個体番号3では4
花）の調査を行った。
Fig. 4. 5 Flowering phenology of a) male and b) female flowers in the seed orchard
Study ramets (no.1 and no.3) had not enough female flowers. Then, only 2 flowers (no.1) and 4 flowers (no.4) were 
monitored. 1) clone, 2) study ramet no., 3) the number of female flowers.
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クローン名 記号 植栽年 植栽本数 選抜県
Clone Abbreviation Year of

planting

No. of

ramets

Origin of

ortet三本木5

Sanbongi-5

SaA, SaB, SaC 1998 35 354 ± 20 5.5 ± 0.5 青森
Aomori岩手104

Iwate-104

It 1998 7 301 ± 50 2.4 ± 1.2 岩手
Iwate盛岡1

Morioka-1

Mo 1998 14 246 ± 45 2.0 ± 0.7 〃岩泉101

Iwaizumi-101

Ii 1998 30 309 ± 31 3.4 ± 1.1 〃一関101

Ichinoseki-101

Ic 1998 33 289 ± 28 3.8 ± 0.8 〃上閉伊101

Kamiheii-101

Km 1998 35 358 ± 59 4.8 ± 0.8 〃牡鹿102

Ojika-102

Oj 1998 35 254 ± 41 3.2 ± 0.9 宮城
Miyagi宮城101

Miyagi-101

Mi 1998 39 315 ± 49 4.4 ± 1.2 〃北蒲原2

Kitakanbara-2

Ki 1998 43 283 ± 53 4.2 ± 1.2 新潟
Niigata刈羽102

Kariha-102

Ka 1998 43 313 ± 22 4.9 ± 0.8 〃いわき23

Iwaki-23

I23 2001 27 97 ± 32 1.4 ± 0.4 福島
Fukushimaいわき26

Iwaki-26

I26 2001 31 114 ± 26 1.7 ± 0.4 〃いわき25

Iwaki-25

I25 2001 21 92 ± 11 1.7 ± 0.2 〃いわき8

Iwaki-8

I8 2001 19 107 ± 17 1.8 ± 0.2 〃いわき94

Iwaki-94

I94 2001 18 103 ± 20 2.0 ± 0.3 〃いわき91

Iwaki-91

I91 2001 12 89 ± 25 1.7 ± 0.2 〃
442

表- 4. 1　調査対象としたマツノザイセンチュウ抵抗性アカマツクローン採種園の植栽ラメートの概要
Table 4. 1　Profiles of the ramets planted in the nematode-resistant P. densiflora  clonal seed orhcard

as the study site

三本木5はクローン同定の結果、3つのクローンで構成されていた。そのため、3種類の略語、SaA,

SaB、SaCを記した。
Ramets of Sanbongi-5 were compoosed of three clone. Therefore, Sanbongi-5 was abbreviated to three

name, SaA, SaB and SaC.

合計
Total

Mean height

of ramets

(cm±SD)

Mean DBH

of ramets

 (cm±SD)

平均樹高 平均胸高直径

FFR
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遺伝子座 ヘテロ接合度の観察値 遺伝子多様度 排斥確率
Locus Observed heterozygosity Nei's unbaised gene

diversity

Exclusion probability of

the first parent

H O H E EP1

pdms009 0.883 0.874 0.614

pde14 0.912 0.899 0.662

bcpd502 0.934 0.909 0.694

bcpd006 0.868 0.905 0.684

bcpd222 0.859 0.853 0.542平均
Mean

0.891 0.888 -遺伝子座全体
All　loci

0.892 0.994花粉親識別に用いた種子の一部（879種子）と採種園植栽木（442本）をもとに算出された。
Polymorphism was calcurated used the part of seeds analyzed (879 seeds) and the planted trees

(442 trees) in the seed orchard for paternity analysis.

表- 4. 2　5つのマイクロサテライトマーカーの多型性
Table 4. 2 Polymorphism of 5 microsatellite markers

FFR
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試験苗の種子親 接種試験に供した苗数
SaA 40 100 0

SaB 29 100 0

SaC 84 100 0

Oj 116

Ka 157

Ki 158

Mi 162

表- 4. 4　マツノザイセンチュウの接種試験に供した採種園産実生苗数と苗の花粉親の由来
Table 4. 4　The number of seedlings grown from orchard seed lot used for nematode inoculation test

and the origin of the pollen parents of them

The number of the

seedlings tested

Seed parents of the

seedlings tested

全体
Total

746

園外 園内
Outside the orchard (%) In the orchard (%)

The origin of the pollen parents of the seedling

花粉親の由来
97.4

98.1

99.4

98.8

98.7

2.6

1.9

0.6

1.2

1.3
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5
3
.0

1
7
.8

K
i

1
6
1

3
9

1
2
2

5
1
.9

2
7
.1

4
8
.1

2
7
.1

M
i

1
6
3

3
4

1
2
9

5
8
.2

7
.3

4
1
.8

7
.3

マツノザイセン
チュウ

抵抗性クローン
実生苗5

)

C
o
n
tr

o
l 

se
ed

li
n
g

5
)

1
0
0

0
1
0
0

6
0
.0

1
4
.6

4
0
.0

1
3
.6

M
at

er
ia

ls

1
）　マツノザイセ

ンチュウが樹体
に侵入していな

いと判断された
実生苗。

2
）　マツノザイセ

ンチュウが樹体
に侵入したと判

断された実生苗
。

3
）　Sa以外の採

種園産実生苗
の生存・枯死率

は乱塊法によ
って配置された

5
群の平均値で

、「正確な接種
苗数に対する

割合（c）」で示
した。

4
）　接種実生苗

数が少ないた
め、1群の生存

・枯死率で示す
。

5
) 
　抵抗性クロー

ンの実生苗で
、1群の生存・枯

死率で示す。
1
) 

N
am

at
o
d
e 

w
as

 n
o
t 

in
fe

st
ed

 o
f 

th
e 

p
la

n
d
 b

o
d
y
.

2
) 

N
am

at
o
d
e 

w
as

 i
n
fe

st
ed

 o
f 

th
e 

p
la

n
d
 b

o
d
y
 s

u
re

ly
.

3
) 

S
u
rv

iv
al

 r
at

e 
o
f 

th
e 

te
st

 s
ee

d
li

n
g
s 

ex
ce

p
t 

S
a-

se
ed

li
n
g
 w

as
 s

h
o
w

n
 t

h
e 

m
ea

n
 o

f 
fi

v
e 

g
ro

u
p
s 

w
it

h
 r

an
d
o
m

iz
ed

 b
lo

ck
 d

es
ig

n
. 
S

u
v
iv

al
 r

at
e 

o
f 

o
n
e 

g
ro

u
p
 w

as

ca
lc

u
ra

te
d
 a

s 
th

e 
ra

te
 o

f 
th

e 
n
u
m

b
er

 o
f 

su
rv

iv
al

 s
ee

d
li

n
g
s 

to
 "

T
h
e 

n
u
m

b
er

 o
f 

in
o
cu

la
te

d
 s

ee
d
li

n
g
 a

cc
ra

te
ly

 (
c)

".

4
) 

S
u
rv

iv
al

 r
at

e 
o
f 

S
a-

se
ed

li
n
g
s 

w
as

 s
h
o
w

n
 t

h
e 

ra
te

 o
f 

o
n
e 

g
ro

u
p
, 
b
ec

au
se

 t
h
e 

n
u
m

b
er

 o
f 

in
o
cu

la
te

d
 s

ee
d
li

n
g
 w

as
 t

o
o
 l

o
w

 t
o
 a

p
p
ly

 r
ad

o
m

iz
ed

 b
lo

ck

d
es

ig
n
.

5
) 

 S
u
rv

iv
al

 r
at

e 
o
f 

th
e 

co
n
tr

o
l 

se
ed

li
n
g
 w

as
 c

al
cu

ra
te

d
 a

s 
th

e 
ra

te
 o

f 
th

e 
n
u
m

b
er

 o
f 

su
rv

iv
al

s 
to

 1
0
0
 s

ee
d
li

n
g
s 

o
ri

g
in

at
ed

 f
ro

m
 5

 n
em

at
o
d
e-

re
si

st
an

t 
cl

o
n
e.

採種園産実生
苗

S
ee

d
li

n
g
 g

ro
w

n
 f

ro
m

o
rc

h
ar

d
 s

ee
d
 l

o
t

表- 4. 5　マツノ
ザイセンチュウ

接種後の採種
園産実生苗と

対照としたマツ
ノザイセンチュ

ウ抵抗性クロー
ンの実生苗の

生残
T

ab
le

 4
. 
5
　Survivals of 

th
e 

te
st

 s
ee

d
li

n
g
s 

g
ro

w
n
 f

ro
m

 o
rc

h
ar

d
 s

ee
d
 l

o
t 

an
d
 t

h
e 

co
n
ro

l 
se

ed
li

n
g
 o

ri
g
in

at
ed

 f
ro

m
 n

em
at

o
d
e-

re
si

st
an

t 
cl

o
n
es

 a
ft

er
 t

h
e 

p
in

e-

w
il

t 
n
em

o
to

d
e 

in
o
cu

la
ti

o
n

生存・枯死割合
（「c」に対する

割合）3
)

枯死 D
ea

d

生存
S

u
rv

iv
al

R
et

io
 t

o
 "

c"
3

)
T

h
e 

n
u
m

b
er

 o
f

se
ed

li
n
g
s

in
o
cu

la
te

d

ac
cu

ra
te

ly
2

)

T
h
e 

n
u
m

b
er

 o
f

u
n
in

o
cu

la
te

d

se
ed

li
n
g
s1

)

T
h
e 

n
u
m

b
er

 o
f

in
o
cu

la
te

d

se
ed

li
n
g
s

S
ee

d
 p

ar
en

t 
o
f 

th
e

te
st

 s
ee

d
li

n
g
s

c 
=

 a
 -

 b
b

a
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クローン個
体識別記号

分析種子数
N

o
.

%
N

o
.

%

G
1
1
3

1
0
1

(8
9
.4

)
1
2

(1
0
.6

)
3
.0

0
.7

9
.6

8
8
.2

N
9
6

7
9

(8
2
.3

)
1
7

(1
7
.7

)
3
.0

1
.1

9
.9

9
0
.4

C
8
6

8
1

(9
4
.2

)
5

(5
.8

)
3
.0

0
.1

5
.7

8
9
.9

H
8
0

7
3

(9
1
.3

)
7

(8
.8

)
3
.0

2
.0

8
.4

8
8
.2

R
9
5

8
4

(8
8
.4

)
1
1

(1
1
.6

)
3
.0

2
.8

9
.5

8
4
.3

B
9
6

8
9

(9
2
.7

)
7

(7
.3

)
3
.0

0
.1

9
.0

9
2
.4

F
1
2
0

1
1
3

(9
4
.2

)
7

(5
.8

)
2
.9

0
.1

1
0
.6

9
1
.6

K
7
7

7
0

(9
2
.2

)
7

(7
.8

)
3
.0

0
.1

1
4
.6

8
9
.9

S
1
1
6

9
8

(8
4
.5

)
1
8

(1
5
.5

)
3
.0

0
.8

1
0
.5

8
8
.1

8
7
9

7
8
8

(8
9
.6

)
9
1

(1
1
.5

)

表- 4. 6　調査
個体から得ら

れた種子の花
粉親の由来と

配分法を用い
た花粉親の識

別能力の評価
T

ab
le

 4
. 
6
　Origin of pa

te
rn

al
 p

ar
en

ts
 o

f 
th

e 
se

ed
s 

sa
m

p
le

d
 f

ro
m

 s
tu

d
y
 r

am
et

s 
an

d
 t

h
e 

ev
al

u
at

io
n
 o

f 
th

e 
ab

il
it

y
 o

f 
p
at

er
n
al

 i
d
en

ti
fi

ca
ti

o
n
 u

si
n
g
 t

h
e 

ca
te

g
o
ri

ca
l

al
lo

ca
ti

o
n
 m

et
h
o
d

分析種子の花
粉親の由来

花粉親の識別
能力

園外
O

u
ts

id
e 

th
e 

o
rc

h
ar

d

園内
In

 t
h
e 

o
rc

h
ar

d

エラー率（%） E
rr

o
r 

ra
te

閾値の L
O

D

T
h
re

sh
o
ld

v
al

u
e 

o
f

L
O

D
T

y
p
e 

I
T

y
p
e 

II

分析の 正解率（%） C
o
rr

ec
t

cl
as

si
fi

ca
ti

o
n

O
ri

g
in

 o
f 

th
e 

p
o
ll

en
 p

ar
en

t 
o
f 

th
e 

an
al

y
ze

d
 s

ee
d

T
h
e 

ab
il

it
y
 o

f 
p
at

er
n
al

 i
d
en

ti
fi

ca
ti

o
n

C
lo

n
e

S
tu

d
y
 r

am
et

s

ID

T
h
e 

n
u
m

b
er

 o
f

se
ed

s 
an

al
y
ze

d

S
aA K
a

K
m

合計 T
o
ta

l
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材料
集団

クローン
個体識別記号

分析数
M

at
er

ia
ls

P
o

p
u
la

ti
o

n
C

lo
n
e

ID
n

R
H

E

S
aA

G
1

0
1

1
7

.4
0

0
0

.8
9

5

N
7

9
1

5
.6

2
0

.0
0

0
.8

9
0

1
6

.5
1

0
.0

0
0

.8
9

3

K
m

C
8

1
1

7
.2

2
0

.2
1

0
.8

9
8

H
7

3
1

6
.8

2
0

.3
9

0
.8

9
8

R
8

4
1

8
.0

5
0

.3
6

0
.9

0
3

1
7

.3
6

0
.3

2
0

.9
0

0

K
a

B
8

9
1

7
.5

4
0

.0
0

0
.9

0
6

F
1

1
3

1
7

.8
1

0
.1

5
0

.8
9

6

K
7

0
1

7
.4

6
0

.0
1

0
.9

0
1

S
9

8
1

7
.4

4
0

.0
3

0
.8

9
6

1
7

.5
6

0
.0

5
0

.9
0

0

m
ea

n
1

7
.2

6
0

.1
3

a
0

.8
9

8

p
f1

5
3

1
8

.5
8

0
.5

0
0

.8
9

7

p
f2

3
3

1
5

.9
4

0
.2

0
0

.8
9

0

p
f3

3
7

1
7

.9
1

0
.2

3
0

.9
0

2

p
f4

3
8

1
6

.8
8

0
.0

1
0

.8
9

3

p
f5

3
2

1
6

.3
5

0
.0

1
0

.8
7

4

p
f6

4
5

1
8

.6
4

0
.7

4
0

.9
0

6

p
f7

2
9

1
6

.4
0

0
.4

0
0

.8
9

8

p
f8

3
9

1
8

.0
4

0
.7

7
0

.8
9

3

m
ea

n
1

7
.3

4
0

.3
6

b
0

.8
9

4

成木の遺伝子プ
ール

G
en

e 
p

o
o

l 
o

f 
m

at
u
re

 t
re

es

G
en

et
ic

 d
iv

er
si

ty

R
, 
平均アレリック

リッチネス; PR
, 
平均プライベー

トアレリックリッ
チネス; H E, 平

均遺伝子多様度
。RとPRは58遺

伝子に調整して
算出した。花粉

プールの遺伝的
多様性のクロー

ン間差及び園外
花粉プールと遺

伝子プールの遺
伝的多様性の差

はボンフェロー
ニ補正の下で、

A
N

O
V

A
によって検定し

た（P < 0.05）。数
字の肩

に記したアルフ
ァベットは有意

差があることを
示している。

R
, 

m
ea

n
 a

ll
el

ic
 r

ic
h
n
es

s;
 P

R
, 

m
ea

n
 p

ri
v
at

e 
al

le
li

c 
ri

ch
n
es

s;
 H

E
, 

m
ea

n
 N

ei
's

 u
n
b

ia
se

d
 g

en
e 

d
iv

er
si

ty
. 

R
 
an

d
 P

R
 v

al
u
es

 a
d

ju
st

ed
 t

o
 a

 s
am

p
le

 o
f 

5
8

 g
en

es
. 

S
ig

n
if

ic
an

t

d
if

fe
re

n
ce

s 
in

 i
m

m
ig

ra
n
t 

p
o

ll
en

 p
o

o
ls

 a
m

o
n
g
 c

lo
n
es

 a
n
d

 b
et

w
ee

n
 t

o
ta

l 
im

m
ig

ra
n
t 

p
o

ll
en

 p
o

o
l 

an
d

 t
o

ta
l 

g
en

e 
p

o
o

l 
w

er
e 

te
st

ed
 b

y
 A

N
O

V
A

 w
it

h
 B

o
n
fe

rr
o

n
i 

co
rr

ec
ti

o
n

(P
 <

 0
.0

5
).

 D
if

fe
re

n
t 

al
p

h
ab

et
s 

n
ex

t 
to

 t
h
e 

fi
g
u
re

s 
in

 t
h
e 

co
lu

m
n
 s

h
o

w
ed

 s
ig

n
if

ic
an

t 
d

if
fe

re
n
ce

.

表- 4. 7　採種園
の調査個体が捕

捉した園外花粉
プールと調査集

団の遺伝子プー
ルの遺伝的多様

性
T

ab
le

 4
. 

7
　Genetic diver

si
ty

 o
f 

th
e 

im
m

ig
ra

n
t 

p
o

ll
en

 p
o

o
ls

 c
ap

tu
re

d
 b

y
 s

tu
d

y
 r

am
et

s 
in

 t
h
e 

se
ed

 o
rc

h
ar

d
 a

n
d

 t
h
e 

g
en

e 
p

o
o

ls
 o

f 
th

e 
st

u
d

y
 p

o
p

u
la

ti
o

n
s

遺伝的多様性
園外花粉プール Im

m
ig

ra
n
t 

p
o

ll
en

 p
o

o
l

m
ea

n

m
ea

n

m
ea

n

P
R
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変動の要因
S

o
u

rc
e 

o
f 

v
ar

ia
ti

o
n

自由度 d
f

平均平方 M
S

変動推定値 E
st

. 
v
ar

.
%

φ
P

-v
al

u
e

クローン間 A
m

o
n

g
 c

lo
n

es
2

2
.4

1
8

0
0

-0
.0

0
1

n
s

クローン内の調査
個体間

A
m

o
n

g
 r

am
et

s 
w

it
h

in
 c

lo
n

e
6

2
.9

9
3

0
.0

0
9

0
%

0
.0

0
4

<
 0

.0
5

調査個体内の花
粉間

A
m

o
n

g
 p

o
ll

en
 w

it
h

in
 r

am
et

7
7

9
2

.1
8

5
2

.1
8

5
1

0
0

%

全花粉プールと全
遺伝子プール間

B
et

w
ee

n
 t

o
ta

l 
p

o
ll

en
 p

o
o
l 

an
d

 t
o
ta

l 
g
en

e 
p

o
o
l

1
4

.6
4

7
0

.0
0

3
0

%
0

.0
0

1
<

 0
.0

5

全花粉プールと全
遺伝子プール内

W
it

h
in

 t
o
ta

l 
p

o
ll

en
 p

o
o
l 

an
d

 t
o
ta

l 
g
en

e 
p

o
o
l

1
5

1
6

2
.2

5
2

2
.2

5
2

1
0

0
%

花粉プールと全遺
伝子プール間

B
et

w
ee

n
 p

o
ll

en
 p

o
o
l 

an
d

 t
o
ta

l 
g
en

e 
p

o
o
l

1
5

5
3

.7
6

8
1

.8
7

4
4

3
%

0
.4

2
7

<
 0

.0
5

各花粉プールと全
遺伝子プール間

A
m

o
n

g
 p

o
ll

en
 p

o
o
ls

 a
n

d
 g

en
e 

p
o
o
l

1
4

.6
8

9
0

.0
2

5
1

%
0

.0
1

0
<

 0
.0

5

花粉プールと全遺
伝子プール内

W
it

h
in

 p
o
ll

en
 p

o
o
ls

 a
n

d
 g

en
e 

p
o
o
l

9
0

8
2

.4
8

8
2

.4
8

8
5

7
%

花粉プールと全遺
伝子プール間

B
et

w
ee

n
 p

o
ll

en
 p

o
o
l 

an
d

 t
o
ta

l 
g
en

e 
p

o
o
l

1
7

4
7

.3
9

2
2

.0
5

2
4

5
%

0
.4

5
0

<
 0

.0
5

各花粉プールと全
遺伝子プール間

A
m

o
n

g
 p

o
ll

en
 p

o
o
ls

 a
n

d
 g

en
e 

p
o
o
l

2
2

.9
9

8
0

.0
0

6
0

%
0

.0
0

2
n

s

花粉プールと全遺
伝子プール内

W
it

h
in

 p
o
ll

en
 p

o
o
ls

 a
n

d
 g

en
e 

p
o
o
l

9
6

6
2

.5
0

7
2

.5
0

7
5

5
%

花粉プールと全遺
伝子プール間

B
et

w
ee

n
 p

o
ll

en
 p

o
o
l 

an
d

 t
o
ta

l 
g
en

e 
p

o
o
l

1
9

6
1

.4
1

6
1

.9
2

1
4

2
%

0
.4

1
5

<
 0

.0
5

各花粉プールと全
遺伝子プール間

A
m

o
n

g
 p

o
ll

en
 p

o
o
ls

 a
n

d
 g

en
e 

p
o
o
l

3
5

.4
0

5
0

.0
2

9
1

%
0

.0
1

1
<

 0
.0

5

花粉プールと全遺
伝子プール内

W
it

h
in

 p
o
ll

en
 p

o
o
ls

 a
n

d
 g

en
e 

p
o
o
l

1
0

9
8

2
.6

7
5

2
.6

7
5

5
8

%

表- 4. 8 AMOVA
による園外花粉プ

ールの遺伝的構
成のクローン間差

の検定と全遺伝子
プール1

） と各クローンの園
外花粉プールの遺

伝的構成の差の
検定

T
ab

le
 4

. 
8
　Difference amon

g
 c

lo
n

es
 i

n
 g

en
et

ic
 c

o
m

p
o
si

ti
o
n
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第５章 シードレインの遺伝的多様性に寄与する遺伝子流動 

 

５．１ はじめに 

第３章において、調査対象集団では集団サイズに関わらず集団の子世代であるシードレ

インで高い遺伝的多様性が維持されており、分断化が集団の遺伝的多様性に与える影響は

ないと判断された。一般的に、分断化集団や隔離集団では集団の遺伝的多様性の維持に集

団外から飛来する花粉が貢献している（e.g. Fernández and Sork, 2005, O‘Connell et al., 2006, 

2007, Pakkad et al., 2008）。特に、マツ属では花粉による広域的な遺伝子流動が示唆されて

おり（第２章）、第３章で明らかにされたアカマツ集団におけるシードレインの遺伝的多

様性の高さや固定指数の低さ（FIS=0とみなせる）は集団内の親どうしの交配の結果だけで

実現されたものではなく、景観スケールで流動する花粉（＝集団外から飛来する花粉）の

影響があると考えられる。そして、実際に景観スケールで流動する花粉が存在し、その遺

伝的多様性は高いことが示された（第４章）。 

これまで、景観スケールで流動する花粉の集団の遺伝的多様性への寄与が示唆されては

いたが、多くの集団が存在する景観において、そうした花粉が集団の子世代に親としてど

れくらい貢献しているのかはこれまで評価されていない。なぜならば、対象とする景観内

に同樹種の集団が多く存在する場合、親候補個体が膨大な数になり、集団外の花粉と集団

内の花粉を正確に区別することが困難だからである（第２章）。花粉の動態は風向きや地

形の影響を受け（Schueler and Schluünzen, 2006）、集団によって集団外から飛来する花粉量

は差がある（O'Connell et al., 2007）ことなどから、集団外から飛来する花粉の貢献はその集

団が置かれた立地環境の影響を受けると考えられる。 

そこで、５．２節では、規模が異なる集団において、景観スケールで流動する花粉がそ

の子世代に与える影響を間接的に評価する。具体的には、まず、集団内の親がシードレイ

ンにどれくらい貢献しているかを明らかにする。集団からシードレインと成木をランダム

にサンプリングし、花粉親識別法によって、サンプリングした成木のシードレインに対す

る貢献度を推定する。このことで、シードレインに対する集団内で選定された成木の花粉

親としての貢献度の観察値を得る。この観察値を集団内の全ての成木がシードレインの花

粉親として均等に貢献すると仮定して算出した期待値と比較することで、集団内の成木か

ら散布された花粉による遺伝子流動を評価する。また、算出された観察値と集団の規模の

相関関係の有意性を検証し、集団の規模によって集団内で選定された成木の貢献度がどの

ように変わるのかを明らかにする。 
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次に、シードレインに貢献した花粉親の数を推定する。分析には新しく開発された親子

識別法の一つである近親関係復元法（sibship reconstruction［Jones and Wang, 2010］）を用い

てシードレインに貢献した花粉親の総数及びある 1 つの花粉親がシードレイン内のいくつ

の種子の花粉親となったかを推定する。また、推定された花粉親の総数と集団の規模の相

関関係の有意性を検証し、集団の規模によってシードレインに貢献した花粉親数がどのよ

うに変わるのかを明らかにする。 

最後に、シードレインに対する景観スケールで流動する花粉の影響を 2 つの関係を比較

することで間接的に評価する。すなわち、「シードレインに対する集団の成木の花粉親と

しての貢献度と集団の規模の関係」と「シードレインを構成する花粉親数と集団の規模の

関係」の比較を行う。シードレインに貢献した花粉親が集団の成木のみであれば、この 2

つの関係は同じ傾向を示し、景観スケールで流動する花粉の影響があれば、同じ傾向を示

さないと想定される。 

さらに、５．３節では種子の遺伝子流動について取り上げる。マツ属のような風散布型

の種子は広域的な遺伝子流動の担い手になり得る可能性があることを第２章で述べた。ま

た、第３章において、シードレインの母性アレルの遺伝的多様性（HE=0.856）が天然林（

HE=0.805～0.894［Iwaizumi et al., 2013b］）と同程度に高かったことから、母性アレルの遺

伝的多様性も父性アレルと同程度貢献することで、シードレインの遺伝的多様性の高さが

実現されていることが示唆された。母性アレルの遺伝的多様性の高さに貢献しているのが

集団内の親から散布された種子だけなのか、集団外から飛来する長距離散布種子も含まれ

ているのかは明らかにされていない。そこで、本節では集団外から飛来する長距離散布種

子がシードレインに対してどれくらい貢献しているかを明らかにする。 

TwoGener法（Austerlitz and Smouse, 2001）や the mixed mating modelをもとにした近親交

配の推定（Ritland, 2002）などの統計的な手法は花粉親に関する分析を行うために開発され

ており、種子による遺伝子流動に適用するのは困難である。一方、親識別法は種子にも適

用することができる。しかしながら、本調査地のように景観内に極めて多くの親候補が存

在する場合、花粉親の識別と同様に、集団外からの飛来する長距離種子を正確に区別する

ことは困難である（Sork et. al., 1998）。また、種子の重量は花粉よりも重く、散布量は花粉

よりも少ないため、種子の長距離散布はまれにしか発生しない事象と考えられており、長

距離散布種子を直接捕捉することは困難だと考えられている（Nathan and Muller-Landau, 

2000）。 

そこで、５．２節で採用した手法を用いて長距離散布種子がシードレインに親としてど

れくらい寄与しているかを間接的に評価することを試みる。また、算出された各パラメー
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ターを５．２節の結果（花粉による遺伝子流動）とも比較することで、分断化された集団

の遺伝的多様性に与える長距離散布種子の影響を明らかにする。 

 

５．２ 景観内を流動する花粉の寄与 

５．２．1 材料と方法 

サンプリング、DNA 抽出、PCR 

第３章で設定した 8つのアカマツ集団（pf1～pf8、図-3.1[P42]の下段）と各集団で採取さ

れたシードレインを利用して、集団間を流動する花粉が集団の遺伝的多様性に与える影響

を評価する。調査集団から成木の針葉とシードレインのサンプリングを３．３．１に示し

た方法で行った。これらの成木の針葉、シードレインの胚と胚乳からの DNA 抽出及び PCR

を付録-1[P137]に示した方法で行った。PCR には３．３．１で用いた 8つのマイクロサテラ

イトの遺伝子座を利用した（表-3.3[P46]）。 

 

統計分析 

シードレインに対する集団内の親の貢献度の推定 

集団の成木のシードレインに対する貢献度が集団の規模によってどのように変わるかを

推定した。まず、親子識別プログラム（FaMoz, [Gerber et al., 2003]）にデータを入力させる

ためにシードレインの既知の父性アレルと一つの偽アレルを組み合わせ、1個体の偽親木か

ら得た子集団を作成した（以下、架空の子集団とする）。このとき、偽アレルは本研究で

検出されたアレル以外の値を与えた。例えば、実際に検出されたアレルが 98～280 の範囲

であれば、400を偽アレルとした。そして、各集団からサンプリングされた成木（以下、調

査木とする）が偽種子集団の花粉親としてどれだけ貢献しているかを配分法（付録-2[P138]）

によって評価した。その後、シードレインの花粉親が調査木である観察確率（Po）を以下に

より求めた。 

 

Po=no/n 

 

ここで、noは花粉親が調査木であると同定されたサンプル数、n は分析に供したサンプル数

である。 

Poを任意交配集団における成木のシードレインに対する貢献度と比較した。すなわち、

各集団を構成している全個体が繁殖可能（成木）であるとみなし、集団内の全ての成木が

シードレインの花粉親になる期待確率（Pe）を以下の仮定により次式により算出した。 
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１）集団内の全ての成木が均等にシードレインに貢献すること。 

２）自殖がないこと。 

 

Pe=ne/PS 

 

ここで、ne は調査木数、PS は集団の立木本数である。各集団の立木本数は表-3.1[P44]に示

した。 

Poと Peの差の有意性をフィッシャーの正確確率検定（Fisher’s exact probability test）によ

って検定した（ボンフェローニ補正を適用し、P<0.05）。また、Po と集団の規模（面積及

び立木本数）の相関をスピアマンの順位相関分析によって検定した（ボンフェローニ補正

を適用し、P<0.05）。このとき、面積（ha）と立木本数は自然対数に変換した。 

 

シードレインに貢献する親数の推定 

シードレインの花粉親数や花粉親あたりの種子数（一人の父親が何人の子供を持ってい

るか）を近親関係復元法（sibship reconstruction、［Wang, 2004, Ashley et al., 2008］）を用い

て推定した。この手法は子集団のマルチローカスの遺伝子型を用いてグループ最尤法（the 

group likelihood approach）によって子集団を異なるクラス（両親が同じ、片親が同じ、全く

関係ない）にグループ分けを行うアルゴリズムによって構成されている。グループ最尤法

は、近年、マルハナバチ（Lepais et al., 2010）や巻貝（Read et al., 2012）等の自然に生息し、

家系数や個体数が大きな集団に適用されるようになってきた手法である。今回採用したア

ルゴリズムは、子集団から任意にグループをシミュレーションし、グループの近親度の尤

度が最大になるような組み合わせを検出することができる（Jones and Wang, 2010）。近親

度の尤度が最大になるグループの構成員が近親関係にある兄弟と判定される。この手法は

今まで考慮されてこなかったヌルアレル、アレルの欠失、突然変異、タイピングエラー等

も含めて分析することができる。また、このアルゴリズムは 5 つ以上の SSR マーカーを用

いることで大きな家系（50～1,600サンプル）に適用できること（Wang, 2004）、親や兄弟

を特定するためにはグループ最尤法は従来の一対一の最尤法（ the pair-wise likelihood 

approach、［Marshall et al., 1998, Kalinowski et al., 2007］）よりも効果的であることが指摘さ

れてきている（Karaket and Poompuang, 2012）。 

近親関係復元法を用いて集団の近親関係を分析する場合、分析に用いる分子マーカーに

高い分解能力が問題になる。マーカーの分解能が低い場合、不正確なグループ分け（大き

な家系が分割される場合や小さな家系が一つにまとめられる場合がある）が行われる可能
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性がある（Wang and Santure, 2009）。Sefc and Koblmüller（2009）はこの方法で適切に分析

がなされるには少なくとも、5～7 マーカーで HE=0.84、排除確率 p=0.9969 が必要であると

指摘している。 

本研究では、近親関係復元法で推定されるシードレインの花粉親数をシードレインの花

粉親の総数（NPP, Total number of pollen parents of the seed rain）とし、各集団の NPP と花粉

親あたりの種子数を以下の遺伝情報をもとに推定した。すなわち、先に作成した架空の子

集団と集団の調査木の遺伝情報を利用して NPP と花粉親あたりの種子数の推定を行った。

例えば、集団 pf1の NPP と花粉親あたりの種子数は 57サンプルで構成される架空の子集団

と 53本の調査木と架空の親木 1本（前述した偽アレルをホモで与えた。）で構成される親

集団の遺伝情報を用いて推定した。親の遺伝情報を用いなくても NPP や花粉親あたりの種

子数の推定は可能であるが、片親の情報が存在することで、解析結果の信頼性が高まるた

め、架空の子集団の情報とあわせて入力した。この時、タイピングエラー率を 0.5%、アレ

ルのドロップアウトなどによるエラー率を 1.5%とした。 

また、シードレインの花粉親数は最尤推定親数（MLE(N)、the maximum likelihood estimate 

of breeding parent）でも推定した（Signorovitch and Nielsen, 2002）。MLE(N)は親子鑑定をベ

イズ推定によって行うソフトウェア PATRI（Signorovitch and Nielsen, 2002）で算出されるパ

ラメーターである。親子鑑定のアルゴリズムの過程で MLE(N)が算出される。サンプリング

された調査木とシードレインの間に親子関係が見つからない場合、調査木からシードレイ

ンが得られる事後推定確率が 0になるため、MLE(N)は計算上の最大値 10,000,000が示され

る。この場合、MLE(N)は適切に親数を推定していないと判断した。本研究では近親関係復

元法で用いた集団ごとの調査木と架空の子集団の情報をもとに、MLE(N)を算出した。 

シードレインの親数と集団の規模がどのような関係にあるかを検定するために、2 つの

パラメーター、NPP 及びMLE(N)、と集団の規模（面積、立木本数）の相関関係をスピアマ

ンの順位相関分析によって行った（ボンフェローニ補正を適用し、P<0.05）。このとき、面

積（ha）と立木本数は自然対数に変換した。 

これら遺伝的パラメーターの算出や統計分析に使用したソフトウェアは付表-1[P136]に

示した。 

 

５．２．２ 結果 

シードレインに対する集団内の親の貢献度 

本章で用いた 8つのマイクロサテライトの遺伝子座の多型性は表-3.3[P46]に示した。 
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調査木がシードレインの花粉親である観察確率（Po）は、最小が pf4 の 0 で、どの調査

木も花粉親として貢献していなかった。最大は pf1 の 0.19（57種子のうち 11種子）であっ

た（図-5.1[P97]）。pf4以外の 7集団では、Poは期待確率（Pe）と有意差がないか、Peより

も有意に大きかった。具体的には 4 集団（pf2、pf3、pf6、pf7）では Poは Pe と有意差はな

く、3 集団（pf1、pf5、pf8）では、Pe よりも有意に大きかった。Poは集団の面積と有意な

負の相関関係が検出され（ρ=-0.732、P<0.05）、集団の立木本数とは相関係数は負であった

が、有意性は検出されなかった（ρ=-0.565、ns）（表-5.2[P102]及び付表 2[P137]を参照）。 

 

シードレインに貢献した親数 

シードレインの花粉親の総数（NPP）は最小が pf6の 33個体、最大が pf8の 46個体であ

り、8集団の平均は 41個体であった（表-5.1[P101]）。各集団の NPP は集団の規模（面積、

立木本数）と有意な相関関係は検出されなかった（面積、ρ=-0.119；立木本数、ρ=-0.036）

（表-5.2[P102]及び付表 2[P137]を参照）。シードレインを構成する親はその多くが 1種子も

しくは 2種子のみに貢献していた（図-5.2[P98]）。言い換えれば、シードレインのある花粉

親の種子は 1個もしくは 2個である場合が多く、3個以上種子の花粉親はほとんどいなかっ

た。2 個以下の種子の花粉親の数はシードレインの親数の 9 割以上を占めており、最小が

pf6の 30個体で親数の 90.9%、最大が pf4の 41個体で 100%であった。 

最尤推定花粉親数（MLE(N)）は最小が pf5の 203、最大が pf7の 1,684、平均 627であっ

た（表-5.1[P101]）。サンプリングした調査木の遺伝子型から子孫の遺伝子型をベイズ推定

した時に、採取した種子に合致する事後推定確率が pf3と pf4では 0であった。したがって、

これらの集団では正確に MLE(N)は算出されていないと判断した。また、MLE(N)と集団の

規模（面積、立木本数）は有意な相関関係は検出されなかった（面積、ρ=0.843；立木本数、

ρ=0.314）（表-5.2[P102]及び付表 2[P137]を参照）。 

 

５．２．３ 考察 

マイクロサテライトの多型性 

分析に用いた8つの遺伝子座は他の親識別で用いられており（Lian et al., 2001, Iwaizumi et 

al., 2007, Iwaizumi et al., 2010）、本節での花粉親識別や次節での種子親識別に十分に耐え得

ると判断した。また、遺伝子座数=8、HE=0.866、EP1=0.9996は「５．２．１ 材料と方法」

で述べた近親関係復元法で適切に分析がなされる条件として Sefc and Koblmüller（2009）が

示した値: 遺伝子座数>5～7；遺伝子多様度 HE>0.84；排除確率 p>0.9969 を満たしており、

本章で行う近親関係復元法による分析に十分に耐え得ると判断した。 
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シードレインに対する集団内の親の貢献 

シードレインの花粉親が調査木である観察確率 Poは pf4 以外、期待値 Pe と同じか、Pe

よりも有意に大きかった。この結果は多くの集団ではシードレインに対する集団内の成木

の貢献は期待値よりも大きい、もしくは期待値と同じであることを示しており、集団内の

遺伝子流動がランダム交配よりも制限されているものの、ランダム交配に近い遺伝子流動

を行う集団もあることを示している。 

Poは集団の面積と有意な負の相関関係が検出された。この結果はシードレインに対する

集団内の成木の貢献が集団の規模に依存していることを示している。シードレインの採取

は集団の規模に依存させて行っていることから、以下のような仮説を立てることができる。

集団の面積と立木本数は有意な相関関係にあることから、各集団に設置されたシードトラ

ップ（4 個/ha）の周囲に存在する親数は集団の規模に関わらず同じとみなすことができる

（３．３節）。シードトラップは規模が大きい集団ほど多く設置し（1～15個、表-3.1[P44]）、

そこから集団の規模に関わらずランダムに同数の種子（55～60 種子、表-3.5[P48]）を選ん

で花粉親鑑定に供した。したがって、シードレインに寄与する集団内の花粉親数は規模が

大きい集団ほど多くなると想定される。 

この仮説は集団から任意に選定された調査木がシードレインにどれくらい貢献している

かを推定することで評価することができる。花粉親鑑定に用いた調査木数は集団によって

大きく変えなかった（集団面積 0.3～3.7ha に対し、29～53 個体、表-3.1[P44]、表-3.5[P48]）

ので、先に述べた、「シードレインに寄与する集団内の花粉親数は規模が大きい集団ほど

多くなる」という仮説は、規模が小さい集団ほど調査木のシードレインに対する花粉親と

しての貢献度は大きくなり、規模が大きい集団ほど調査木の貢献度は小さくなるという関

係で評価することができる。 

Poが集団の規模に依存するという結果はこの仮説が正しいことを示しており、大多数の

遺伝子は親から近い距離しか散布されないという従来の考え方（e.g. Willson, 1993, Dyer and 

Sork, 2001, Hanaoka et al., 2007）を支持するものである。したがって、もし、シードレイン

の花粉親が集団内の親のみに限られるのであれば、シードレインの花粉親数を推定するパ

ラメーターである NPP（シードレインの花粉親の総数）やMLE(N)（最尤推定親数）も集団

の規模に依存し、集団の規模が大きいほど大きく、集団の規模が小さいほと小さくなると

考えられる。 
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シードレインに貢献した親数 

一般的に、分断化集団や隔離集団では集団の遺伝的多様性の維持に集団外から飛来する

花粉が貢献していることが示されていることから（e.g. Fernández and Sork, 2005, O‘Connell et 

al., 2006, 2007, Pakkad et al., 2008）、シードレインには集団外の親も貢献していると考えら

れる。本調査地では各集団のNPPは分析に供した 55～57種子に対して 33～46個体であり、

集団の規模と有意な相関関係は検出されなかった。同様に MLE(N)も集団の規模と有意な相

関関係は検出されなかった。NPP やMLE(N)と集団の規模との関係はシードレインの親が集

団内の親のみで構成されているのではないことを示している。つまり、遺伝子流動が集団

内の親のみに限られるのであれば、「シードレインに寄与する集団内の花粉親数は規模が

大きい集団ほど多くなる」ので、景観レベルで流動する花粉は、小さい規模の集団におい

てシードレインの花粉親数に大きく貢献していることが示唆される。 

景観レベルで流動する花粉のシードレインに対する貢献は、花粉親あたりの種子数から

も示唆される。どの集団においても、ある花粉親の種子は 1 種子もしくは 2 種子が 9 割以

上であり、1つの花粉親が多数の種子に貢献することはなかった。この結果は集団の規模に

関わらず、シードレインの父方の近親度が低いことを示している。一般的に、花粉親と種

子親の距離が近いのであれば、実生は親の周囲に集中的に分布し、片親が同じ種子や両親

が同じ種子による空間的な遺伝構造が作られることが知られている（Hardy et al., 2004, 

Robledo-Arnuncio et al., 2004a）。本節の結果は、花粉親と種子親の距離は離れており、遠く

に存在する花粉親がシードレインに貢献していることを示している。シードレインの父性

アレルの遺伝的多様性が天然林と同じ程度であること（３．３節）を考慮すると、特に、

規模の小さい集団では景観レベルで流動する花粉の影響が顕著に表れ、その集団が保持し

ていない遺伝子を集団外から受け取ることで、シードレインの花粉親数を集団の規模が大

きい集団と同程度に増加させていると考えられる。 

Poが集団で差が見られた要因は集団の規模のほかに、調査木の着生量の差が反映したこ

とが考えられる。一般的に、集団を構成する成木が子世代に均等に寄与することがないこ

とは採種園の研究事例から推測することができる。例えば、Tang and Ide（2001）はヒノキ

採種園を構成する 25クローンの種子生産量がクローンによって大きな差があることを明ら

かにしている。この採種園において、上位 5クローンの球果生産量は全球果生産量の 44.3%

占め、下位 5クローンでは 7.6%しか占めない。スギ（Moriguchi et al., 2005）やアカマツの

採種園（Ozawa et al., 2009）でも、植栽されているクローンによって花の着生量には大きな

差があることが明らかになっている。これらの知見は景観に分布している集団においても、

集団を構成している成木が全て同じ量の花を着生させないことを示している。したがって、
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ある集団で調査木をランダムに選定し、集団全体からシードレインをランダムに採取した

場合、花を多く着生する調査木ほどシードレインの花粉親として貢献しやすくなると考え

られる。 

また、多くの集団で集団内の遺伝子流動がランダム交配に近いと判断された理由は、Po

に集団外の親の影響が加味されているため、集団内交配だけを前提として算出した Peとの

差が検出され難くなったと考えられる。Iwaizumi et al.（2013）aは同樹種集団から 100m程

度隔離されたアカマツ集団でシードレインをサンプリングし、シードレインの 59～75%の

花粉親が集団外の親であることを明らかにした。この知見は分断化された集団においては、

シードレインの花粉親のうち少なくとも数十%程度が集団外の個体であり、景観レベルで流

動する花粉によって集団にない遺伝子が持ち込まれることを示唆する。集団外から遺伝的

に異なる親が貢献することは、Poを低めることに寄与する。つまり、Poは Po=no/nで算出さ

れ、noは花粉親が集団内の調査木であると同定された種子数、n は分析に供した種子数であ

るため、集団外からの花粉は noを減らすことに寄与すると考えられる。 
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５．３ 長距離散布種子の寄与 

５．３．１ 材料と方法 

サンプリング、DNA 抽出、PCR 

第３章で設定した 8つのアカマツ集団（pf1～pf8、図-3.1[P42]の下段）について、長距離

散布種子が集団の遺伝的多様性に与える影響を評価する。調査集団から成木、シードレイ

ンの採取を３．３．１に示した方法で行った。採取した成木の針葉、シードレインの胚と

胚乳からの DNA 抽出及び PCR を付録-1[P137]に示した方法で行った。PCR には３. ３. １

で用いた 8つのマイクロサテライトの遺伝子座を利用した（表-3.3[P46]）。 

 

統計分析 

シードレインに対する集団内の親の貢献度の推定 

集団内の遺伝子流動の程度が集団の規模によってどのように変わるかを集団の調査木の

シードレインに対する貢献度から推定した。まず、親子識別プログラムにデータを入力さ

せるためにシードレインの胚乳から得た母性アレルと一つの偽アレルを父性アレルとして

組み合わせ、１個体の偽親木から得た偽子集団（以下、５．２と同様に架空の子集団とす

る）を作成した。そして、各集団の調査木と架空の子集団の遺伝情報を用いて付録-2[P138]

に示した方法で種子親識別を行った。その後、各集団でシードレインの種子親が集団内の

調査木である観察確率を以下により求めた。 

 

Po=no/n 

 

ここで、noは種子親が集団内の調査木であると同定された偽子集団のサンプル数、nは分析

に供した全サンプル数を表している。また、Po を任意交配集団における成木のシードレイ

ンに対する貢献度と比較するために、期待確率（Pe）を以下の仮定のもと次式により算出し

た。 

 

１）集団内の親がすべて均等にシードレインに貢献する。 

２）自殖がない。 

 

Pe=ne/PS 

 

ここで、neは各集団からサンプリングされた調査木数、PSは集団の立木本数である。 

Poと Peの有意差ををフィッシャーの正確確率検定（Fisher’s exact probability test）を行っ
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た（ボンフェローニ補正を適用し、P<0.05）。また、Po と集団の規模（面積、立木本数）

の相関をスピアマンの順位相関分析によって検定した（ボンフェローニ補正を適用し、

P<0.05）。 

 

シードレインに貢献する親数の推定 

シードレインの種子親数や種子親あたりの種子数（一人の母親が何人の子供を持ってい

るか）を近親関係復元法（Wang, 2004, Ashley et al., 2008）を用いて行った。この方法によ

って推定された親数をシードレインの種子親の総数（NSP, Total number of seed parent of the 

seed rain）とし、各集団の NSP や種子親あたりの種子数を先に作成した架空の子集団の遺伝

情報を用いて推定した。例えば、pf1では 57個の架空の子集団と 54本の親（53本の調査木

＋偽親１本）の遺伝情報を用いて推定した。この時、タイピングエラー率を 0.5％、アレル

のドロップアウトなどによるエラー率を 1.5％とした。また、シードレインの種子親数は最

尤推定親数（MLE(N)）でも推定した（Signorovitch and Nielsen, 2002）。MLE(N)は集団ごと

の調査木と架空の子集団の情報をもとに算出した。シードレインの種子親数（NSP や

MLE(N)）と集団の規模（面積、立木本数）の相関関係をスピアマンの順位相関分析によっ

て行った（ボンフェローニ補正を適用し、P<0.05）。このとき、面積（ha）と立木本数は自

然対数に変換した。 

 

花粉の遺伝子流動との比較 

種子の遺伝子流動と花粉の遺伝子流動の比較を行うために、５．２の結果を利用して以

下の有意差検定を行った。一つは、Po 値について、各集団における花粉親と種子親の差を

フィッシャーの正確確率検定（Fisher’s exact probability test）をボンフェローニ補正のもとで

行った（P<0.05）。また、シードレインの親数について、NPP 値と NSP 値の差及び花粉親

の MLE(N)値と種子親の MLE(N)値の差の有意性を 8 集団をプールし、マン・ホイットニ検

定によって行った（P<0.05）。 

これらの遺伝的パラメーターの算出や統計分析に使用したソフトウェア及び引用文献は

付表-1[P136]に示した。 

 

５．３．２ 結果 

シードレインに対する集団内の親の貢献度 

集団内の調査木がシードレインの種子親である観察値（Po）は最小が pf4 の 0、最大が

pf5 の 0.39 であった（57 種子のうち 13 種子）（図-5.3[P99]）。pf4 では集団内のどの調査
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木も種子親として貢献していなかった。pf4 以外の 7 集団においては、Poは Peと有意差が

ないか、Peよりも有意に大きかった。すなわち、3集団（pf2、pf3、pf7）では Poは Peと有

意差はなかった。4集団（pf1、pf5、pf6、pf8）では Poは Peよりも有意に大きかった。種子

親の Po値は 5 集団（pf1、pf2、pf3、pf4、pf7）で花粉親の Po値と差がなかった。残りの 3

集団（pf5、pf6、pf8）では種子親の Po値は花粉親の Po値よりも有意に大きかった。種子親

の Po値は集団の規模（面積や立木本数）と負の相関係数が算出されたものの、有意ではな

かった（面積、ρ=-0.577、ns；立木本数、ρ=-0.381、ns）（表-5.4[P104]及び付表 3[P138]を参

照）。 

 

シードレインに貢献した親数 

シードレインの種子親の総数（NSP）は最小が pf7の 28個体、最大が pf8の 38個体であ

り、8 集団の平均は 34 個体であった（表-5.3[P103]）。8 集団の NSP 値は NPP 値（シード

レインの花粉親の総数、平均 41 個体）よりも有意に少なかった（マン・ホイットニ検定、

P<0.05）。NSP は集団のサイズ（面積、立木本数）とも有意な相関関係は検出されなかっ

た（面積、ρ=-0.030、ns；立木本数、ρ=0.220、ns）（表-5.4[P104]及び付表 3[P138]を参照）。 

シードレインを構成する種子親はそのほとんどが 1 種子もしくは 2 種子に寄与していた

（図-5.4[P100]）。言い換えれば、シードレインの中である種子親から散布された種子は 1

個もしくは 2個である場合が多く、3個以上種子の種子親はほとんどいなかった。2種子以

下に寄与した種子親数は最小が pf7の 23個体で親数の 82%、最大が pf3と pf5の 33個体で

それぞれ、89%、87%あった。 

種子親の最尤推定親数（MLE(N)）は最小が pf5 の 83、最大が pf7 の 1,682、平均 482 で

あった（表-5.3[P103]）。8 集団の種子親の MLE(N)値は花粉親の MLE(N)値と有意差が検出

されなかった。また、種子親の MLE(N)値は集団の規模（面積や立木本数）と有意な相関関

係は検出されなかった（面積、ρ=0.557、ns；立木本数、ρ=0.029、ns）（表-5.4[P104]及び付

表 3[P138]を参照）。 

 

５．３．３ 考察 

集団内の調査木がシードレインの種子親である観察値 Poは pf4以外、集団内の親がすべ

て均等にシードレインに貢献すること及び自殖がないことを前提として算出した期待値 Pe

と同じか、Pe よりも有意に大きかった。この結果は多くの集団では集団内の遺伝子流動が

ランダム交配よりも制限されているものの、ランダム交配に近い遺伝子流動を行う集団も

あることを示している。種子親の Poが集団の規模（面積、立木本数）と弱い負の相関関係
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にあることから（面積、ρ=-0.577、ns；立木本数、ρ=-0.381、ns）、５．２で明らかにされ

た花粉による遺伝子流動と同様に規模が小さい集団ほど集団内の調査木のシードレインに

対する貢献度は大きくなり、規模が大きい集団ほど調査木のシードレインに対する貢献度

は小さくなることを示唆している。したがって、シードレインの種子親が集団内の成木の

みで構成されているのであれば、規模が小さい集団ではシードレインの母方の近親度は高

まり、シードレインの種子数のパラメーターである NSP や MLE(N)は小さくなる。逆に、

規模が大きい集団では近親度は低くなるので、NSP やMLE(N)は大きくなると想定される。 

近親関係復元法で推定された NSP は各集団でサンプリングした種子 55～57 種子に対し

て 28～38個体で構成され、集団の規模と有意な相関関係が検出されなかった。これらの結

果は５．２で明らかにされた花粉親の総数（NPP）と集団の規模の関係と同じ傾向であり、

シードレインの種子親が集団内の個体のみで構成されているのではないことを示唆してい

る。つまり、規模が小さい集団ではシードレインに貢献した種子親は集団内の個体だけで

はなく、集団外から飛来する長距離散布種子も貢献したことを示唆している。その結果、

規模の小さい集団のシードレインの種子数は規模の大きな集団と同程度に維持されたと考

えられる。一般的に、種子は花粉よりもはるかに重量が重いため、風散布種子であっても

風散布の花粉よりも散布距離が短い（Okubo and Levin, 1989）。また、ほとんどの種子は種

子親の近隣に散布されることが実測されている（Willson, 1993, Clark et al., 1999, Willson and 

Traveset, 2000, McEuen and Curran, 2004）。これらの知見に従えば、集団外から飛来する種

子のような、極端に遠くから散布された種子はシードレイン（集団内で採取される種子）

には貢献せず、集団内の親のみがシードレインに貢献すると考えられる。本節の結果から

示唆されることはこの知見を支持しない。一方、Iwaizumi et al.（2013）aは、同樹種集団か

ら 100ｍ以上離れた P. densiflora集団で 5年間に渡ってシードレインを採取し、そのうち母

性アレルの 8.2～25.2%が集団にないアレルであることを明らかにし、他集団から散布され

た種子が集団に飛来したと推測している。この知見は集団外から飛来する長距離散布種子

がシードレインに貢献するという本節の仮説を支持しており、長距離散布種子が景観スケ

ールで流動する花粉とともに集団の遺伝的多様性の維持に貢献している可能性が示唆され

る。 

種子が花粉と同程度に十分に遺伝子流動を行っていることは、種子親と花粉親の Poの差

の検定結果やシードレインの親数に関するパラメーターの差の検定結果からも示唆される。

規模の小さい集団では規模の大きい集団よりも集団内の調査木がシードレインに対する花

粉親としての貢献度および種子親としての貢献度の両方とも大きくなることが明らかにさ

れた。種子の散布距離が花粉よりも短い場合、規模の小さい集団では調査木がシードレイ
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ンの種子親である観察値Poはシードレインの花粉親である観察値Poよりも有意に高くなる

ことが期待される。しかしながら、種子親の Poと花粉親の Poは 5集団では有意差がなかっ

た。pf1、pf2、pf7 のような規模の小さい集団（それぞれ、面積：1.3ha、0.3ha、2.0ha；立木

本数：847 本、179 本、607 本）でも種子親の Poと花粉親の Poは有意差が検出されなかっ

た。これらの結果は、種子の散布距離と花粉の散布距離は大きく変わらないことを示唆し

ている。また、シードレインの種子親の総数（NSP）はシードレインの花粉親の総数（NPP）

よりわずかだが有意に少なく、種子親の MLE(N)と、花粉親の MLE(N)は有意差が検出され

なかった。これらの結果は、シードレインは種子親、花粉親とも多くの個体で構成されい

ることを示しており、シードレインを構成する種子親には近くの個体のみではなく、遠く

の個体が多く含まれ、種子が花粉と同様に長距離散布されることを強く示唆している。 
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５．４ まとめ 

本章では、景観スケールで流動する花粉が集団のシードレインに与える影響について、

集団内の親の貢献度が集団の規模によってどのように変わるのか、という関係と、シード

レインの親数が集団の規模によってどのように変わるのか、という関係を比較することで

評価した。集団の規模が大きく異なる 8 集団において、集団の規模に関係なくほぼ同数の

調査木を選定し、集団から任意に採取したシードレインに対して調査木が花粉親としてど

れだけ貢献しているかを花粉親鑑定法によって推定した。その結果、集団の調査木のシー

ドレインに対する貢献度は集団の規模と有意な負の相関関係が検出された。この結果から、

シードレインに集団内の親だけが貢献しているのであれば、規模が小さい集団ほどシード

レインの父方の近親度は高くなる、もしくは、花粉親数が少なくなると想定され、逆に規

模が大きな集団ほど近親度は低くなる、もしくは花粉親数が多くなることが想定された。

一方、シードレインの遺伝情報のみを用いてシードレインの花粉親数を近親関係復元分析

によって推定したところ、花粉親数は分析に供した 55～57 種子に対して 33～46 個体であ

り、集団の規模と有意な相関関係は検出されなかった。また、花粉親あたりの種子数が 1

種子もしくは 2 種子である花粉親が全親数の 9 割以上を占めていた。これらの結果から、

集団の規模に関係なく、シードレインは多くの花粉親で構成されていることが明らかにな

った。規模が小さい集団ではシードレインの花粉親数の多さは集団内の親のみの貢献だけ

では説明することができないので、集団外の親が貢献していると考えられた。景観スケー

ルで流動する花粉が集団にない遺伝子の供給源になり、シードレインの親数に貢献するこ

とで、結果的に遺伝的多様性を高めることに寄与すると考えられた。そして、景観スケー

ルで流動する花粉のシードレインに対する貢献は規模が小さい集団の方が顕著に表れると

考えられた。 

次に、長距離散布種子が集団のシードレインに与える影響について、景観スケールで流

動する花粉の影響の評価と同じ手法を用いて評価した。その結果、集団内から任意に選定

された調査木のシードレインに対する貢献度と集団の規模とは弱い負の相関関係が見られ

た。景観スケールで流動する花粉と同様に、規模が小さい集団ほど調査木がシードレイン

に種子親として貢献する割合は高く、規模が大きな集団ほど調査木の種子親としての貢献

度は低いことが示された。また、シードレインの種子親数を近親関係復元分析によって推

定したところ、種子数は分析種子 55～57 種子に対して 28～38 個体であり、集団の規模と

有意な相関関係は検出されなかった。この結果から景観スケールで流動する花粉と同様に、

規模の小さい集団では長距離散布種子がシードレインに貢献していることが示唆された。
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長距離散布種子が集団にない遺伝子の供給源になり、シードレインの親数に貢献すること

で、結果的に遺伝的多様性を高めることに寄与すると考えられた。 

これらの結果から、本研究で採用した手法を用いることで景観に多くの同樹種集団が存

在する場合でも、集団外から飛来する花粉の集団の子世代に対する影響を評価できること

が明らかになった。また、この手法を用いることで長距離散布種子が集団のシードレイン

に対する影響を評価することができることが明らかになった。アカマツ種子が高い移動能

力を持ち、景観スケールで流動する花粉と同様に集団間を遺伝的につなげる役割を担って

いる可能性があることが明らかになった。 
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図 - 5. 1　シードレインの花粉親のうち、集団内の調査木が親である割合
＊、期待値（Pe）と観察値（Po）に有意差 ( P < 0.05, フィッシャーの正確確率検定，
ボンフェローニ補正済 )があることを示す。

Fig. 5. 1　Proportion of study trees within the study population to the total paternal parents 
of the seed rain
*, significant differentiation between Pe and Po (P < 0.05, Fisher`s exact probability test 
under Bonferroni correction). 
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Fig. 5. 2　The number of seeds per paternal parent and frequency of the paternal parents in seed rain
NPP、Total number of patetnal parents of the seed rain. Line plot was showed the accumulated percentage of each 
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花粉親の総数
NPP

最尤推定親数
MLE (N )

ns（ρ= -0.119） ns（ρ= 0.843)

ns（ρ= -0.036） ns（ρ= 0.314）

表- 5. 2 集団の規模とシードレインの花粉親に関するパラメーターの相関関係
Table 5. 2 Correlation between the scale of the population and parameters in pollen parent of the seed

rain

＊、面積（ha）と立木本数を自然対数に変換し、各パラメーターと相関分析を行った。相関分析にはスピアマンの順位相関係数を用い、括弧内に相関係数を示した。有意水準（P  < 0.05）はボンフェローニ補正を行った。
*
, Correlation analysis with Sperman's rank correlation coefficient was used between natural logarithm of

the area of the population (ha) or the size of the population (trees) and each parameter. Correlation

coefficient was shown in parentheses. Significance level (P  < 0.05) was converted with Bonferroni

correction.

シードレインの親数
面積*

Area立木本数*

Size

P  < 0.05（ρ= -0.732）
ns（ρ= -0.565）

The number of pollen parents in the seed rain

集団の規模 花粉親が集団内の調査木である観察確率
Observed probability of

seed parent witin the

population (P O)

Scale of population

FFR
テキストボックス
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種子親の総数
NSP

最尤推定親数
MLE (N )

ns

(ρ= -0.030)

ns（ρ= 0.557）
ns（ρ= 0.220） ns（ρ= 0.029）

表- 5. 4 集団の規模とシードレインの種子親に関するパラメーターの相関関係
Table 5. 4 Correlation between the scale of the population and parameters in seed parent of the seed rainシードレインの親数

＊、面積（ha）と立木本数を自然対数に変換し、各パラメーターと相関分析を行った。相関分析にはスピアマンの順位相関係数を用い、括弧内に相関係数を示した。有意水準（P  < 0.05）はボンフェローニ補正を行った。
*
, Correlation analysis with Sperman's rank correlation coefficient was used between natural logarithm of

the area of the population (ha) or the size of the population (trees) and each parameter. Correlation

coefficient was shown in parentheses. Significance level (P  < 0.05) was converted with Bonferroni

correction.

ns

(ρ= -0.577)

ns

(ρ= -0.381）面積*

Area立木本数*

Size

集団の規模 花粉親が集団内の調査木である観察確率
Scale of population Observed probability of

seed parent witin the

population (P O)

The number of pollen parents in the seed rain
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第６章 総合考察 

 

本研究で取り上げた二つの課題「景観スケールで流動する花粉の遺伝的多様性の評価」

及び「長距離散布種子が集団の遺伝的多様性に与える影響の評価」について、前章までで

多くの知見を得た。これらの知見に基づいて、アカマツの遺伝子流動の特性や遺伝的多様

性の維持機構について議論を行う。最後にアカマツ林の管理に関する提案を行う。 

 

６．１ アカマツの分断化の進行と遺伝的多様性 

この調査地において、1974 年から 2004 年までの間に多くのアカマツ林分が管理放棄や

マツノザイセンチュウによる集団的な枯死によって遷移が移行し、広葉樹が優占する林分

に変わっていた。この分断化によってアカマツ林分の面積は調査地全体で 612haから 234ha

に減少し、林分間の平均距離は変わらないものの、同樹種林分までの最短距離が平均 154m

から 328mに増加し、林分あたりの面積が 5.9haから 2.0haと 1974年の 34%に減少した。樹

木の花粉や種子の散布距離や散布量には限りがあり、分断化は集団間でやり取りされる遺

伝子を質的、量的に変化させる可能性がある（Young et al., 1996）。遺伝的なつながりが変

わった場合、集団の遺伝的多様性が変化し、集団の消失や遺伝的な分化を促進させ、長期

的には種の進化への影響を及ぼすとされる（e.g. Sork et al., 1999, Fernández and Sork, 2007）。

本調査地においても、分断化によって花粉や種子による集団間の遺伝的なつながりに変化

が生じた可能性が危惧される。例えば、アカマツ林分が減少することで、交配時に生産さ

れる花粉量が減少し、景観スケールで流動するような長距離散布される花粉が減少した可

能性がある。また、近隣の同樹種林分までの距離が 328mになったことは、一般的なマツ属

の花粉の散布距離よりも長くなったことを示している。花粉親分析によって推定されたマ

ツ属の花粉の平均散布距離は Pinus fexilisで 140m（Schuster and Mitton, 2000）、P. densiflora

で 68m（Lian et al., 2001）、P. sylvestrisで 48m（Robledo-Arnuncio and Gill, 2005）とされて

おり、大部分のマツ花粉は散布源から 100m程度の範囲内に散布されると考えられる。これ

らの知見は本調査地における分断化が花粉による集団間の遺伝的なつながりに変化を及ぼ

した可能性を支持するものである。花粉によって集団外から集団内に供給される遺伝子量

が減少し、集団の遺伝的多様性に変化を及ぼしている可能性が十分に考えられる。 

しかしながら、調査地で選定された 8 つのアカマツ集団から採取されたシードレインの

遺伝的多様性（HE=0.867、R=13.71）は成木（HE=0.863、R=14.05）と有意差は検出されなか
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った。シードレインの遺伝的多様性の高さは保護されたアカマツ林や天然のアカマツ林と

同じ程度（HE=0.898、Iwaizumi et al., 2007；HE=0.915、Lian et al., 2001）であり、集団の規

模と有意な相関関係は検出されなかった。また、シードレインの固定指数はゼロとみなす

ことができ（FIS=0）、任意交配集団であると判断された。これらの結果から、1974年から

2004 年にかけて生じた分断化は残された集団の次世代の遺伝的多様性に影響を与えていな

いと判断された。 

調査集団の面積が最小で 0.3ha、最大で 3.7ha と約 12 倍の差があるにも関わらず、どの

集団でもシードレインの遺伝的多様性が高く、任意交配集団であったことは花粉による集

団内及び集団間の遺伝子流動の両方が十分に行われていることを示している。過去の研究

において、風媒の木本種では集団内の遺伝子流動を十分に行っていることが明らかにされ

ている。多くの知見では連続的に分布している森林内に設定した試験区内の親のみが試験

区内で採取した種子に貢献するのではなく、試験区外の親の貢献が少なからずあることを

明らかにしている。例えば、Quercus robur を含んだいくつかの樹種で構成されている森林

内に設置された 240m×240mの調査区において Q. robur種子の花粉親のうち、65%が調査区

外であることを明らかにしている（Streiff et al., 1999）。また、Fugus crenata林に設置され

た 170m×170mの調査区において種子の花粉親のうち、40%が調査区外であることを明らか

にしている（Oddou-Muratorio et al., 2010）。これらの知見は集団内で数百 m以上離れた親

がシードレインに十分に貢献することを示している。 

風媒の木本種の隔離集団では集団外から集団に飛来する花粉も集団の子世代に貢献して

いると考えられる。例えば、近隣の同樹種集団から隔離されている Pinus densiflora 集団に

おいて、採取された種子の花粉親のうち、31%が集団外の個体であることが明らかにされて

いる（Lian et al., 2001）。また、P. fexilisの隔離集団では近隣の同樹種集団から 2km隔離さ

れているにも関わらず、採取された種子の花粉親のうち、6.5%が集団外の個体であること

が明らかにされている（Schuster and Mitton, 2000）。これらの知見から、本研究で集団のシ

ードレインの遺伝的多様性が高かったことは、花粉による集団内及び集団間の遺伝子流動

の両方が貢献していることが示唆される。 

シードレインの遺伝的多様性には種子による遺伝子流動も貢献していると考えられる。

シードレインの母性アレル（HE=0.856）の遺伝的多様性の高さは天然林と同程度であった。

また、2つの遺伝的多様性のパラメーター（HE、R）を集団ごとで比較した場合、成木やシ

ードレインの父性アレルと有意差はなかった。これらの結果は親世代が持っている遺伝子

の豊富さが片親に偏らずに、花粉（父方）と種子（母方）の両方からほぼ均等に子世代に

受け継がれていることを示唆している。花粉の場合と同様に、種子による集団内及び集団
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間の遺伝子流動がシードレインの遺伝的多様性に貢献していることが示唆される。 

 

６．２ アカマツの遺伝的多様性維持機構 

景観スケールで流動する花粉の役割 

景観スケールで流動する花粉は規模の集団にない遺伝子の供給源になり、シードレイン

の遺伝的多様性の維持に貢献していた（第５章）。その影響は規模（面積や立木本数で表

される）が小さい集団で顕著に表れることが明らかになった。規模が小さい集団で景観ス

ケールで流動する花粉が集団の子世代の遺伝的多様性の維持に貢献していることは他の風

媒の木本種の研究でも明らかにされている（O‘Connell et al., 2006, Fernández and Sork, 2005）。

例えば、Fernández and Sork（2005）は Quercus humboldtiiの 5集団（平均 20本の成木で構成

され、近隣の同樹種集団から平均 600m離れている）から得た種子の近親度を調べた。その

結果、両親が集団内である割合（biparental inbreeding）は 3%程度、有効花粉親数（Nep）が

5.4～6.1であり、規模が大きな天然集団と同じレベルであることを明らかにし、集団外から

飛来する花粉が近親交配を抑制していると結論付けている。また、O‘Connell et al.（2006）

は集団サイズが異なる Picea glaucaの分断化された 23集団において、種子の遺伝的多様性

に差がないことを明らかにした。また、極端に集団のサイズが小さくならない限り、集団

間で Nepに有意差はないこと、他殖種子の父性アレルで遺伝的多様性に差がないことを明ら

かにした。その結果、長距離散布花粉が規模の小さい集団で種子の遺伝的多様性に寄与し

ていると結論付けている。これらの知見は本研究の調査対象集団において、景観スケール

で流動する花粉が規模の小さい集団に選択的に飛来していることを示すのではなく、規模

が大きな集団にも集団外から花粉が飛来するが、統計分析の上で顕著に検出できたのが規

模の小さい集団であることを示している。 

本研究の調査対象集団では集団外からどれくらいの花粉が飛来しているかを明らかにす

るのは現在の分析手法では困難である。しかしながら、集団の規模に関わらず、集団外か

ら花粉が飛来することは分断化された集団を対象とした多くの研究で明らかにされている

（e.g. Dow and Ashley, 1996, Hanaoka et al., 2007, O‘Connell et al., 2007）。例えば Picea glauca

では近隣の同樹種集団から 250～3000m 離れた立木本数 4～8 本の 7 集団（本研究の pf2 よ

りも規模が小さい）において、その集団で得られる種子の 66%以上が集団外から飛来した

花粉によるものであることが明らかにされている（O'Connell et al., 2007）。また、アカマツ

（Pinus densiflora）では同樹種集団から 100m 程度隔離された 3.75ha、立木本数 2,288 本の

集団（本研究の pf3 集団の規模に相当）でシードレインの 59～75%が集団外からの花粉親で

あることが明らかにされている（Iwaizumi et al., 2013a）。これらの知見は本研究で設定し
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た 8 集団全てにおいて景観スケールで流動する花粉が各集団に飛来し、シードレインの遺

伝的多様性に貢献しているという仮説を支持するものである。集団が保持していない遺伝

子を集団外から飛来する花粉が供給したことで、本研究で設定した 8 集団の規模の差（面

積で約 12倍、立木本数で約 17倍）、立地環境の差（標高 54～146m）にも関わらず、シー

ドレインの親数がほぼ同数（NPP=33～46）になり、遺伝的多様性（HE≥0.854）が天然林と

同程度に維持されていると考えられる。 

 

景観スケールで流動する花粉の遺伝的多様性 

調査 8集団は近隣の同樹種集団からの隔離の程度は最小で 170m（pf4）、最大で 511m（

pf2）と差があり、各集団の周囲の同樹種林分の分布状況も同じではなかった（第３章）。

そのため、景観スケールで流動する花粉が集団内に飛来する量は集団によって異なると考

えられる。例えば、8 集団のうち、pf2 は近隣の同樹種集団から最も離れているため、近隣

の同樹種集団とそれほど離れていない pf4 よりも集団外から飛来する花粉量は少ないと考

えられる。pf2 のように規模が小さく（面積 0.3ha、立木本数 179 本）、同樹種集団から隔

離されていたとしても、シードレインの遺伝的多様性が天然林と同様に高かった（HE=0.869）

という結果は、花粉散布期間中に集団外から飛来する量が少なくても、集団にない遺伝子

が供給されていたことを示唆している。つまり、景観スケールで流動する花粉が集団にな

い遺伝子を供給するには遺伝的多様性が高くなければならない。 

本研究では、景観スケールで流動する花粉を採種園を利用して捕捉し、その遺伝的多様

性を評価することを試みた。採種園に植栽されている 3 クローン（SaA、Km、Ka）の雌花

の受粉期間は異なっており、これらを利用することで 5月 15日～26日の間に景観スケール

で流動する花粉を採種園外から飛来する花粉（園外花粉）として捕捉することができるこ

とが明らかになった。また、この調査地の花粉散布期間は 5月 13日～26日前後と推定され

ることから、この 3 クローンは花粉散布期間の前期、中期、後期に景観スケールで流動す

る花粉を捕捉することができることが明らかになった。3クローンの調査個体から採取され

た種子の花粉親は 8 割以上が園外花粉であったことから、景観スケールで流動する花粉が

実際に存在すること、そして、この 3 クローンを利用することで景観スケールで流動する

花粉を十分に捕捉できることが明らかになった。3クローンが捕捉した園外花粉の遺伝的多

様性（HE≥0.890）は保護林や天然林と同程度であり、クローン間で有意差が検出されなかっ

たことから、調査地の花粉散布期間中変わらないことが明らかになった。また、園外花粉

の遺伝的構成はクローン間で有意差が検出されなかったことから、遺伝的構成も花粉散布

期間中変わらないことが明らかになった。 
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花粉散布期間中に景観スケールで流動する花粉の遺伝的多様性や遺伝的構成が変化しな

いことは、景観内に分布している全ての集団が同じ質の花粉を受け取れることができるこ

とを示している。マツ属の雌花の開花過程は温度に依存していることから（Chung, 1981）、

ある雌花が受粉期に達するまでの期間は集団が置かれている立地環境（例えば、標高、方

位、日照時間等）の影響を受けると考えられる。また、一つの個体の中でも雌花が着生し

た高さによって開花過程が異なり、着生した高さが高いほど開花過程が早くなることが知

られている（齋藤ら, 1979）。これらの知見は、景観に分布する集団、集団を構成する個体、

さらには一つの個体に着生する雌花が景観スケールで流動する花粉を受け入れる時期は全

てが同一ではなく、変動が大きいことを示唆している。もし、景観スケールで流動する花

粉の遺伝的多様性が花粉散布期間中に変化するのであれば、遺伝的多様性が低い花粉を受

け入れる集団・個体・雌花と遺伝的多様性が高い花粉を受け入れる集団・個体・雌花が存

在することになる。集団外からの遺伝子流動量が多くても、遺伝的多様性が低ければ、子

集団の遺伝的多様性は低くなることから（Aldrich et al., 1998, Aldrich and Hamrick, 1998）、

同じ景観内で集団の受粉時期が異なることで、受け取る花粉プールの遺伝的多様性に差が

生じ、結果的に子集団の遺伝的多様性に差が生じることが考えられる。景観スケールで流

動する花粉の遺伝的多様性が高く、散布期間中に遺伝的多様性や遺伝的構成が変化しない

ことは、立地環境が異なる景観内でその景観内に分布するどの集団でも高い遺伝的多様性

を持った子集団を作ることに寄与している。 

 

景観スケールで流動するアカマツ花粉の散布源 

このように景観スケールで流動するアカマツ花粉が高い遺伝的ポテンシャルを持ってい

ることが明らかになってくると、この花粉の散布源はどこで、どれくらいの量が流動する

のかを議論することが、風媒の遷移初期種の花粉による遺伝子流動の特性を明らかにする

上で必要になる。本研究では景観スケールで流動するアカマツ花粉の散布源や散布量を明

らかにすることについて取り扱っていない。そのため、ここでは過去に行われた風媒の木

本種の研究を取り上げ、議論する。 

一般的に、花粉の散布距離や散布方向は地形や風の影響を受けることが知られている（

Okubo and Levin, 1989, Schueler and Schluünzen, 2006）。花粉の散布距離は通常、水平方向の

風の影響を大きく受ける（Okubo and Levin, 1989）。DNAマーカーを用いて推測された花粉

の散布距離は森林内の調査で 22.1m（Quercus robur, Streiff et al., 1999）～102m（Araucaria 

angustifolia, Bittencourt and Sebbenn, 2008）、孤立集団の調査で 37.3m（Fagus crenata, Hanaoka 

et al., 2007）～140m（Pinus felixilis, Schuster and Mitton, 2000）であることから（詳細は表



 

- 110 - 

 

-2.1[P30]に示した）、集団の分断化の状態に関わらずほとんどの花粉は散布源から 100m程

度の範囲内に散布されると考えられる。一方、上昇気流が発生するような微気象条件によ

って散布源から真上に 300m高まで運ばれることが Pinus banksiamaと Picea mariana採種園

での調査で明らかになり、上空まで運ばれた花粉が長距離散布されると指摘されている（

Di-Giovanni et al., 1996）。これらの知見から、花粉が長距離散布されるには水平方向の風の

条件よりも上昇気流を生じさせるような気象条件が重要であると考えられる。そして、こ

の上昇気流によって運ばれたわずかな花粉が景観を流動する花粉になると考えられる。 

ある一つの集団から集団外に長距離散布された花粉は周囲に均一に広がらず、地形や気

象条件に依存した散布距離や散布方向があることが知られている（Schueler and Schluünzen, 

2006）。Schueler and Schluünzen（2006）は気象条件、地形、花粉の散布量等を加味し、コ

ナラ属の花粉の散布様式を the mesoscale atmospheric meteorology model（METRAS）によっ

てシミュレーションした。そして、ある一つの散布源の花粉雲（10pollen/m
3）が気象条件に

よって、30kmに広がるものの、散布量は均一ではないことを明らかにしている。この知見

から、ある一つの集団から散布された花粉が景観内の多くの集団に寄与するのではないと

考えられる。 

ある集団に飛来する花粉の散布源は近隣の同樹種林分までの距離や集団の規模が影響す

ると考えられる。Caron and Leblanc（1992）は近隣に同樹種集団が存在する Picea mariana

採種園において、採種園の周囲に花粉収集器を設置し、園外から飛来する花粉の計測を目

視により行った。その結果、花粉散布期間中の風向の影響を受けるものの、どの方角から

も一定量の花粉が飛来すること、そして、近隣に同樹種林分が存在する方角からより多く

の花粉が飛来することを明らかにしている。また、Bacles and Ennos（2008）は極端に分断

化され、立木本数と集団間距離が異なる 3 つの Fraxinus excelsior 集団において、集団間の

遺伝子流動を集団から採取した種子の花粉親を 5 つのマイクロサテライトの遺伝子座を利

用して推定した。その結果、集団の立木本数が大きい集団が小さい集団により多くの花粉

を供給していることを明らかにしている。Bacles and Ennos（2008）は集団間の距離よりは

集団の規模が集団間の遺伝的なつながりに寄与していると指摘している。これらの知見か

ら、ある地点に飛来する花粉は近隣の散布源からのものが多いものの、他の集団から散布

されたものも飛来すること、そして、距離が同じ集団であれば、規模が大きい集団から散

布された花粉がより多く飛来することが示唆される。 

 

景観スケールで流動する種子が集団の遺伝的多様性に与える影響 
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これまで遺伝子流動の担い手の一つとして、景観スケールで流動するアカマツ花粉の遺

伝子流動の特性について明らかにしてきた。ここでは、もう一つの担い手である種子の遺

伝子流動の特性について、集団の遺伝的多様性に与える影響の観点から議論する。 

シードレインの母性アレルの遺伝的多様性は高く（HE=0.856）、天然林や保護林（HE=0.898、

Iwaizumi et al., 2007；HE=0.915、Lian et al., 2001）と同程度であった（第３章）。また、母

性アレルの HEは父性アレル（HE=0.871）や親集団（HE=0.863）と有意差が検出されなかっ

た。一般的に、遺伝子流動が制限されている場合、子集団は親の周囲に集中的に分布し、

片親が同じ子孫や両親が同じ子孫による空間的な遺伝構造が作られることが知られている

（Hardy et al., 2004, Robledo-Arnuncio et al., 2004a）。この知見は、種子の散布距離が限られ

ている場合、シードレインに貢献する種子親は少ないため、同じ親の子が多くなり、母方

の近親度が高まることで、シードレインの遺伝的多様性は低くなることを示唆する。しか

しながら、シードレインの母性アレルの遺伝的多様性は高く、集団の規模（面積、立木本

数）と有意な相関関係になかったことから、集団の規模に関わらず多くの種子親がシード

レインに貢献していることを示唆している。シードレインの種子親数の多さはシードレイ

ンの親数を近親関係復元法（sibship reconstruction）によって推定した結果からも示唆された

（第５章）。近親関係復元法によって推定された NSP（シードレインの種子親の総数）は

平均 34 個体（28～38 個体）と推定され、8 集団の規模の差（面積で 12 倍、立木本数で 17

倍）ほどの差はなく、集団の規模と有意な相関関係は検出されなかった。また、種子親あ

たりの種子数（ある種子親が散布した種子数）は 1 種子もしくは 2 種子がである種子親が

多く、種子親の 8割以上を占めていた。 

シードレインの母性アレルの遺伝的多様性の高さやシードレインの種子親数の多さはシ

ードレインに貢献する種子親が集団内の個体のみではないことを示唆している。特に、規

模の小さい集団では長距離散布された種子がシードレインの遺伝的多様性に与える影響が

顕著に現れ、集団外から飛来する長距離散布種子によってシードレインの種子親数が多く

なり、遺伝的多様性を規模の大きい集団と同程度に維持している考えられる。マツ属の種

子の長距離散布に関するいくつかの研究において、異なる集団からの種子親がシードレイ

ンの遺伝的多様性に貢献する可能性を示唆する散布データが示されている。Nathan et al.（

2001）はランダムに選定された 100,000種子の散布距離の頻度分布を数学的に予想し、3,482

種子（3.5%）が 100m より遠くに散布され、そのうち、217 種子（0.2%）が 1km より遠く

に散布され、最大で 216km 散布されることを推定した。また、水平方向の風に加えて、数

秒間の上方向への強い乱流によって、あたかもパラシュートが持ち上げられるように種子

の長距離散布を促進させることが示されている（Nathan et al., 2002, Nathan and Katul, 2005）。
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Iwaizumi et al.（2013）aは、隔離された P. densiflora集団でシードトラップによってシード

レインを 5 年間採取した。そして、採取されたシードレインのうち 8.2～25.2%の母性アレ

ルが 100m以上離れた集団から飛来したものであることを明らかにし、父性アレル（59.0～

75.2%）よりは少ないものの、集団間を流動する種子を定量化している。これらの知見から、

この調査地において、種子の長距離散布がある程度発生するのであれば、その集団と血縁

関係がある種子が集団外に散布され、代わりに血縁関係のない種子が集団外から飛来する

と考えられる。したがって、種子による集団間遺伝子流動によって集団内の個体の貢献度

が減少し、シードレインの遺伝的多様性が改善されると考えられる。この調査地のように

分断化された集団が多く分布する景観では、種子の長距離散布は稀に発生するものではな

いのかもしれない。 

 

アカマツが分布域を拡大する際に遺伝的多様性を維持する機構 

第１章で述べたように、アカマツは近年の数十年間に分布域の急速な拡大と集団の分断

化を経験している。それにも関わらず、遺伝的多様性が維持されるためには、広域的に流

動する花粉が集団と集団を遺伝的につなぐ役割を果たすことが不可欠である。また、種子

も長距離散布されることによって集団と集団を遺伝的につなぐ役割を果たすとともに、生

息適地への侵入・定着することが不可欠である。 

アカマツが放棄された草地等に分布域を拡大させる場合、散布源から長距離散布されて

草地に侵入し、定着した集団の遺伝的多様性は高いと考えられる。本研究では過去に草地

として維持されていた可能性が高い場所に調査地を設定し、そこに分布しているアカマツ 8

集団を選定し、集団間に遺伝的な差がなく、高い遺伝的多様性を持っていることを明らか

にした（第３章）。この結果は攪乱跡地や放棄された草地に侵入し定着した集団が高い遺

伝的多様性を持っていたという仮説を支持するものである。アカマツと同じ風散布型種子

を持つ木本種において、撹乱跡地に侵入する集団や更新した集団が高い遺伝的多様性を持

つことが示されている。Uchiyama et al.（2006）は山火事跡地で収集された Betula 

maximowicziana の埋土種子の遺伝的多様性は親集団と同程度であり、任意交配集団（FIS=0）

とみなすことができることを明らかにしている。また、Parker et al.（2001）は山火事跡地に

更新した同年齢の Pinus clausa実生集団が親集団と同様に任意交配集団とみなせること、実

生集団には空間的な遺伝構造が検出されず、多くの種子親が寄与していることを明らかに

している。また、他のマツ属やウダイカンバの研究においても攪乱跡地などに侵入・定着

する実生に顕著な空間的遺伝構造が検出されない事例がほとんどである（Gonzàlez-Martínez 

et al., 2002, Jones et al., 2006）。アカマツにおいて、撹乱跡地等に侵入する集団や定着した
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集団の遺伝的多様性を明らかにした研究はないもの、長距離散布される種子の遺伝的多様

性は高いことが示されている。Iwaizumi et al.（2010）は 100m以上離れた集団から長距離散

布され、他の集団のシードレインとして集団内に散布された種子の遺伝的多様性を明らか

にしている（HE≥0.866）。この遺伝的多様性の高さはアカマツ天然林（HE=0.873、Iwaizumi 

et al., 2013b）と同程度である。これらの知見はアカマツが放棄された草地に遺伝的多様性

が高い子集団を侵入させ、結果的に定着した集団の遺伝的多様性が高くなるという仮説を

支持するものである。 

マツ属が繁殖可能になるサイズが比較的小さい（もしくは若い）ことは分布域を急速に

拡大させるのに寄与すると考えられる。一般的に植物には繁殖が可能になるサイズもしく

は齢の閾値がある（Klinkhamer and de Jong, 1987, Weiner et al., 2009）。マツ属では繁殖が可

能な樹齢とサイズ（樹高）の知見がある。例えば、マツ属において、初めて雌花を着生さ

せる樹齢は他の樹種よりも比較的若く、P. sylvestrisで 2、3年生（Chalupka and Cecich, 1997）、

P. mugoで 1年生（Chalupka and Cecich, 1997）、P.taedaで 4年生（Chalupka and Cecich, 1997）、

P. banksianaで 2 年生（Cecich et al., 1994）とされている。また、雌花が着生する最小の樹

高は、P. pinaster（Santos-del-Blanco L. et al., 2012）や P. halepensis（Cecich et al., 1994）で樹

高 3m 未満とされている。また、樹齢やサイズが閾値を超えると全個体が雌花を着生させ、

種子を作るわけではなく、同じ樹種でも地域や（Climent et al., 2008）、家系（Cecich et al., 1994）

によって繁殖可能な個体割合は異なるとされている。これらの知見から、アカマツにおい

ても発芽してから 2～4年程度で繁殖可能なサイズに達する個体が現れると考えられる。ア

カマツは冷温処理をしないと発芽しないため（郷, 1965）、攪乱跡地や放棄された草地に秋

に散布されると、翌年の春に発芽することになる。つまり、散布されてから 2年半～4 年半

程度で雌花を着生する個体が現れ、4～6年程度で最初の種子散布が行われると考えられる。 

アカマツ種子が長距離散布され、草地や攪乱跡地等に遺伝的多様性の高い実生集団を侵

入・定着させる。その後、4～6 年程度の短期間で次世代の種子を散布させることが可能に

なる。このサイクルを繰り返すことでアカマツは遺伝的多様性を維持しながら分布域を急

速に拡大させたと考えられる。 

 

アカマツ集団が分断化されたときに遺伝的多様性を維持する機構 

アカマツが放棄された草地に分布域を拡大させた後、種子の散布源となった親集団どう

しや、親集団と分布域を拡大させた子集団は高い遺伝的多様性を持った花粉や種子によっ

て遺伝的につながっていると考えられる。 
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景観スケールで流動する花粉が持つ遺伝的多様性の高さは（第４章）、花粉散布期間中

に対象景観に分布する集団に対して集団にない遺伝子を供給する能力を持っていることを

示している。特に、規模の小さい集団では、景観スケールで流動する花粉が集団内の成木

から供給されなかった遺伝子の供給源になると考えられる（第５章）。景観スケールで流

動する花粉は集団の規模に関わらず多くの集団に飛来すると考えられるので、どの集団で

もシードレインの父性アレルの遺伝的多様性に貢献したと考えられる。その結果、シード

レインの父性アレルの遺伝的多様性の高さが天然林と同じレベルに維持された（第３章）

と考えられる。 

また、長距離散布種子も集団間の遺伝的のつながりに貢献していると考えられる。本研

究で明らかにしたシードレインの母性アレルの遺伝的多様性の高さは父性アレルや天然林

と同じレベルであり（第３章）、長距離散布種子がシードレインに貢献していることが示

唆されたことから（第５章）、アカマツ種子は集団と集団を遺伝的につなぐ役割を担って

いると考えられる。他の研究でも長距離散布されるアカマツ種子の遺伝的多様性は天然林

と同じレベルであることが示されており（Iwaizumi et al., 2010, Iwaizumi et al., 2013a）、集

団と血縁関係がある種子が集団外に散布され、代わりに血縁関係のない種子が集団外から

飛来することで、シードレインの遺伝的多様性が改善されると考えられる。 

 

６．３ アカマツ林の管理への提案 

本研究や過去の研究によって得られた知見は現在のアカマツ林を遺伝的多様性の保全の

面から管理をする必要性はないということを示している。また、人間が過去に長期間アカ

マツを利用してきた結果もアカマツの遺伝的多様性に影響を与えていないと考えられる。

Iwaizumi et al.（2013）bは日本におけるアカマツ天然林 62集団の集団間の遺伝的差異を SSR

マーカーによって分析したところ、G’ST=0.122 であり、日本に広くに分布している他の風媒

木本種や大陸のマツ属とほぼ同じであることを明らかにしている。只木（1996）は近代化

によって森林資源が利用されなくなり、今まで遷移の進行が抑制されることで維持されて

きたアカマツ林が衰退するのは、森林が極相に向かう自然の流れであると指摘している。

太田（2012）は、アカマツ林は衰退しても完全に消失することはなく、尾根筋に生育し続

けるであろうと予測している。これらの知見から、現在まで遺伝的多様性が維持されてき

たのは、人間の利用の程度がアカマツ集団の遺伝的なつながりの許容範囲内であり、アカ

マツが持つ遺伝的多様性を維持する機構が機能してきためだと考えられる。言い換えれば、

アカマツは遷移初期種として、全国に広がっている再造林放棄地に種子を供給する能力を

保持していると考えられる。 
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一方、本研究や過去の研究で得られた知見は、短期的には管理する必要はないものの、

長期的な観点からアカマツ林の管理をしなくてもよいということを示してはいない。

Iwaizumi et al.（2013）bは東日本と北日本のアカマツ集団は過去に急激な分布拡大によるボ

トルネックの影響を受けていることを明らかにし、人間の活動と土地利用の変化が遺伝的

多様性や遺伝的構造に影響を与える要因となりうることを指摘している。Iwaizumi et al.（

2013）bは具体的な人間活動や土地利用の変化について言及はしていないものの、過去に東

北地方で盛んだった牛馬放牧や農村の生活に必要だった草地が放棄され、そこにアカマツ

が急速に分布域を広げたことと無関係ではないだろう。 

花粉の散布距離よりも種子の散布距離の方が短いことを考慮すると、分断化がさらに進

行して種子による集団間の遺伝的なつながりが保てなくなった場合、花粉による遺伝子流

動だけではアカマツの遺伝的多様性が維持されない可能性がある。言い換えれば、集団間

の距離が離れ、集団間の遺伝的なつながりに長距離散布種子が寄与できなくなると、集団

と血縁関係がある種子が集団外に散布されるものの、代わりに血縁関係のない種子が集団

外から飛来することがなくなると考えられる。その結果、シードレインの母性アレルの近

親度が高まり、シードレインの遺伝的多様性が低下する可能性がある。 

Uchiyama et al.（2009）は B. maximowicziana の立木密度が異なる 4つの調査地（それぞ

れ 2、14 、91 、300 本/ha）において、10～11 個体から種子を採取し、さらに各調査区で

15 個のシードトラップを設置してシードレインを採取した。調査個体から採取した種子か

ら有効花粉親数（Nep）を推定し、4 調査区で比較したところ、立木密度が変わってもほと

んど変化しなかった（それぞれ Nep=6.0, 7.7, 9.1, 5.7）。一方、調査区のシードレインは立木

密度が極端に低い場合（2及び 14本/ha）に有意な空間的遺伝構造ができることを明らかに

した。これらの結果は空中の花粉の遺伝的多様性は立木密度が変化しても変わらないが、

シードレインに寄与した種子親の遺伝的多様性は立木密度の減少に伴って少なくなったこ

とを示している。この要因について、Uchiyama et al.（2009）は立木密度が低い調査区では

散布個体のシードシャドウが重複しなくなったため、ある種子親の近くに他の種子親の子

孫が散布されにくくなったことを挙げている。その結果、ある地点で採取したシードレイ

ンの種子親の構成はその近隣で採取したシードレインの種子親の構成と類似し、離れた地

点のシードレインとは異なることになり、空間的遺伝構造が生じたとしている。この知見

は集団と集団の距離が離れた場合、種子による集団間の個体交換が十分に行われずに、景

観に分布するシードレインに空間的な遺伝構造が形成される可能性があるという仮説を支

持する。アカマツが遷移初期種であることを考慮すると、分断化が極端に進んだ場合、伐

採跡地や再造林放棄地に遺伝的多様性が高い集団を定着させることができなくなる可能性
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や、侵入・定着する個体数が減少する可能性があり、景観の森林が持つ機能が維持できな

くなることにつながる。さらには、アカマツを含めた里山景観の遺伝的多様性の低下にも

つながる可能性がある。景観内において、アカマツの遷移初期種としての役割が果たせな

くなるほど分断化されることは避けるべきである。 

 

６．４ 結論 

以上、本論文では、福島県阿武隈山地のアカマツ林を対象に花粉や種子による遺伝子流

動の特性について研究し、以下の 2つの事柄について明らかにした。 

一つ目は景観スケールで流動する花粉（数 kmの範囲で流動する長距離散布花粉）の遺

伝的多様性と遺伝的構成についてである。景観スケールの遺伝子流動の評価を行う場合、

流動する遺伝子の量の評価だけでは不十分であり、遺伝的な変異を評価することが必要で

あることが過去の研究で示唆されている（Aldrich et al., 1998, Aldrich and Hamrick, 1998）。

しかしながら、多くの研究では有効花粉親数（Nep）や最大交配父性数（MLE(N)）などを用

いた間接的な評価にとどまっており（e.g. Fernández and Sork, 2005, O‘Connell et al., 2006, 

2007）、遺伝子多様度（HE）やアレリックリッチネス（R）のような遺伝的多様性のパラメ

ーターで直接的に評価されていなかった。そこで、森林の遺伝子流動の研究では全く新し

い着想として、採種園を利用して景観スケールで流動する花粉を捕捉し、その遺伝的多様

性を従来のパラメーターで評価することを試みた。まず、調査地に設置されているアカマ

ツクローン採種園が花粉を捕捉する能力について評価した。採種園は景観スケールで流動

する花粉を捕捉するための利点をいくつか持っており、そのうち、植栽されている個体が

選抜された場所の気候に適した開花特性を維持していることと、採種園外からの飛来する

花粉が必ず存在することを利用することで調査地の花粉散布期間中に流動する異なる花粉

プールを捕捉することができると考えた。採種園に植栽されている個体の雌花の開花過程

を調査した結果、採種園に植栽されているクローンのうち、3クローンの受粉期間が調査地

の花粉散布期間の前期、中期、後期にそれぞれ重なっていることが明らかになった。また、

これら 3クローンから採取した種子の花粉親分析を行った結果、82%以上の父親が園外から

飛来した花粉、つまり、景観スケールで流動する花粉であることが明らかになった。これ

らの結果から、調査対象のアカマツクローン採種園は景観スケールで流動する花粉を捕捉

する能力が十分にあると判断された。次に、3クローンを用いて捕捉された園外花粉の遺伝

的多様性の評価を行った。その結果、遺伝的多様性（HE）は保護林や天然林と同程度であ

り、遺伝的多様性のパラメーター（HE）及び遺伝的構成は 3クローン間で有意差が検出さ
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れなかった。これらから、調査地の花粉散布期間中に景観スケールで流動する花粉の遺伝

的多様性は高く、遺伝的特徴は変化しないことが明らかになった。 

二つ目は長距離散布種子が集団の遺伝的多様性に与える影響についてである。種子は花

粉よりもはるかに重量が重いため、散布距離が短く（Okubo and Levin, 1989）、花粉と同様

な長距離散布はなされないと考えられている（Ribbens et al., 1994, Heuertz et al., 2003）。し

かしながら、近年、風散布種子において長距離散布の事例が報告されるようになってきた

ことから（e.g. Nathan et al., 2002）、長距離散布種子が集団の遺伝的多様性に貢献している

可能性が十分に考えられる。しかしながら、景観内に多くの親候補が存在する場合、親識

別法を用いて遺伝子流動を評価することができない。そこで、複数の集団でシードレイン

を採取し、シードレインに対する集団内の種子親の貢献度が集団の規模によってどのよう

に変わるのかという関係と、シードレインの種子親数が集団の規模によってどのように変

わるのかという関係を比較することで間接的に評価した。その結果、集団内の調査木のシ

ードレインに対する種子親としての貢献度と集団の規模は弱い負の相関関係が見られたこ

とから、規模が小さい集団ほどシードレインに貢献する調査木の割合は高く、規模が大き

い集団ほど貢献度は低いことが示された。シードレインに貢献する種子親が集団内の親の

みであるならば、シードレインの種子親数は規模が小さい集団ほど少なく、規模が大きい

ほど大きくなると想定された。一方、シードレインに貢献する種子親数を推定したところ、

推定された種子親数は集団の規模と有意な相関関係になかった。また、シードレインの母

性アレルの遺伝的多様性は集団の規模に関わらず、保護林や天然林と同程度であることを

考慮すると、シードレインは多くの種子親が貢献していることが示唆された。集団内の種

子親のシードレインに対する貢献度は集団の規模に依存するものの、シードレインの種子

親数は集団の規模の関わらず多かったことから、集団外から飛来する長距離散布種子がシ

ードレインの親数に貢献していると考えられた。これらのことから、規模の小さい集団で

は長距離散布種子がシードレインの遺伝的多様性の維持に貢献している可能性が高いと考

えられた。 

すなわち、アカマツは遺伝的多様性が高い花粉と長距離散布種子が集団と集団を遺伝的

につなぐ役割を果たし、種子を長距離散布させることで撹乱跡地や放棄された草地に遺伝

的多様性が高い集団を侵入・定着させ、遺伝的多様性を維持してきたと考えられた。 
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花粉親の総数
NPP

最尤推定親数
MLE (N )

ns

（r  = -0.191）

ns

（r  = 0.060)

ns

（r  = -0.141）

ns

（r  = 0.798）

付表- 2 集団の規模とシードレインの花粉親に関するパラメーターの相関関係

Appendix Table 2 Correlation between the scale of the population and parameters in pollen parent of the

seed rain

集団の規模 花粉親が集団内の
調査木である観察確率

シードレインの親数

Scale of population Observed probability of

seed parent witin the

population (P O)

The number of pollen parents in the seed rain

面積*

Area

P  < 0.05

（r  = -0.732）

立木本数*

Size

ns

（r  = -0.567）

第５章において、相関分析はスピアマンの順位相関係数を用いた（表- 5. 2を参照）。同じデータをピア

ソンの相関係数を用いて再分析を行った。

＊、面積（ha）と立木本数を自然対数に変換し、各パラメーターと相関分析を行った。括弧内に相関係

数を示し、有意水準（P  < 0.05）はボンフェローニ補正を行った。

Correlation analysis with Sperman's rank correlation coefficient was used in chapter 5 (see also Table

5.2).　Same data was re-analyzed by Pearson's correlation coefficient.

*, Correlation analysis with Pearson's correlation coefficient was used between natural logarithm of the

area of the population (ha) or the size of the population (trees) and each parameter. Correlation

coefficient was shown in parentheses. Significance level (P  < 0.05) was converted with Bonferroni

correction.
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種子親の総数
NSP

最尤推定親数
MLE (N )

ns

(r  = 0.132)

ns

（r  = 0.486）

ns

（r  = 0327）

ns

（r  = 0.043）

面積*

Area

ns

(r  = -0.535)

立木本数*

Size

ns

(r  = -0.377）

第５章において、相関分析はスピアマンの順位相関係数を用いた（表- 5. 4を参照）。同じデータをピア

ソンの相関係数を用いて再分析を行った。

＊、面積（ha）と立木本数を自然対数に変換し、各パラメーターと相関分析を行った。括弧内に相関係

数を示し、有意水準（P  < 0.05）はボンフェローニ補正を行った。

Correlation analysis with Sperman's rank correlation coefficient was used in chapter 5 (see also Table

5.4).　Same data was re-analyzed by Pearson's correlation coefficient.

*, Correlation analysis with Pearson's correlation coefficient was used between natural logarithm of the

area of the population (ha) or the size of the population (trees) and each parameter. Correlation

coefficient was shown in parentheses. Significance level (P  < 0.05) was converted with Bonferroni

correction.

付表- 3 集団の規模とシードレインの種子親に関するパラメーターの相関関係

Appendix Table 3 Correlation between the scale of the population and parameters in seed parent of the

seed rain

集団の規模 花粉親が集団内の
調査木である観察確率

シードレインの親数

Scale of population Observed probability of

seed parent witin the

population (P O)

The number of pollen parents in the seed rain

FFR
テキストボックス
 -138-
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付録-1 DNA 抽出法および PCR法 

Appendix 1 Methods of DNA extraction and PCR 

 

DNA 抽出に用いた材料は、8 集団（pf1～pf8、図-3.1[P42]）で選定された調査木から採

取された針葉とシードレイン及びマツノザイセンチュウ抵抗性アカマツクローン採種園

の全植栽個体から採取された針葉と調査個体（A～U、図-4.2[P69]）から採取された種子で

ある。 

針葉は 1 試料あたり数 mg を粉砕し、シードレインは胚と胚乳に分けて粉砕し、種子は

発芽後の芽生えを粉砕し、DNA 抽出に供した。DNA 抽出は臭化セチルトリメチルアンモ

ニウム（cetyltrimethylammonium bromide, CTAB）法によって行った（Shiraishi and Watanabe, 

1995）。その後、5もしくは 8個のマイクロサテライト（simple sequence repeat, SSR）の遺

伝子座を増幅した。ポリメラーゼ連鎖反応（polymerase chain reaction, PCR）による遺伝子

座の増幅はマルチプレックス PCR キット（Qiagen Inc., Valencia, CA, USA）を用い、DNA 

Engine™
 
Model PTC-200サーマルサイクラー（MJ Research Inc., Hercules, CA, USA）によっ

て行った。PCR 反応条件はキットで勧められている標準的な SSR サーマル反応を部分修

正した（Iwaizumi et al., 2007）。増幅産物のサイズを ABI PRISM 3100 ジェネティックア

ナライザー（Applied Biosystems Inc., Foster City, CA, USA）を用い、サイズスタンダードに

GENESCAN-500 LIZ（Applied Biosystems）を適用して決定した。遺伝子座のジェノタイピ

ングは GeneMapper 3.5ソフトウェア（Applied Biosystems）を用いて行った。DNA抽出を

行ったサンプルのうち、一つでも増幅されない遺伝子座があった場合、それらは統計分析

に用いなかった。 
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付録-2 親子鑑定法 

Appendix 2 Parentage analysis 

 

調査地にはアカマツ集団が多く存在しているため、採種園植栽クローンや集団で選定さ

れた成木、採種園から得た種子やそれから育成された苗及び集団から得たシードレインの

親の全てではなく、多く存在する親の一部でしかない。そのため、設定された調査区（採

種園もしくは集団）における遺伝子流動はサンプリングされた親以外の遺伝子流動（gene 

flow from outside the sampling individuals, GFO）とサンプリングされた親の遺伝子流動（gene 

flow from inside the sampling individuals, GFI）が存在する。本研究で明らかにしたい遺伝子

流動（園外花粉の種子や採種園産苗に対する寄与及び集団内の調査木のシードレインに対

する寄与）を把握するためには GFO と GFIを正確に推定する必要がある（Devlin and 

Ellstrand, 1990）。 

本研究で採用したアルゴリズムは最尤法を元にした親子識別法であり、GFOと GFIをシ

ミュレーションによって正確に分けることができる（Gerber et al., 2003）。採取された子

のサンプル（シードレイン、種子、苗）に対する最もあり得る唯一の親は尤度比のスコア

ー（log-likelihood ratio, LOD）によって特定される。LOD はある一つの子のサンプル対し

て親候補として選定された個体（集団の成木もしくは採種園植栽クローン）の親としての

尤度をその子とは全く関係のない個体の親としての尤度で割った値である。最尤法はこの

LOD 値を全ての親候補として選定された個体で比較し、LOD 値が最も高い個体を真の親

とする手法である（Gerber et al., 2000）。しかしながら、最も高い LOD 値の親候補と 2番

目に高い親候補の LOD値の差がわずかだった場合、真の親を間違えて選定する可能性が

ある（GFO と GFIを識別できない）。採用したアルゴリズムでは有意な LOD 値を決定す

るための閾値をシミュレーションによって推定する。 

シミュレーションは、二つの仮想の子集団の遺伝子プールをもとに行われる。一つは親

候補として選定された集団の成木もしくは採種園植栽クローン（以下、選定された親候補

集団とする）を両親として持つ 10,000個の子のマルチローカスの遺伝子型をアレル頻度を

もとにランダムに作成する（set 1）。もう一つは選定された親候補集団以外の親を両親と

して持つ 10,000 個の子のマルチローカスの遺伝子型を全サンプル（選定された親候補集団

と分析に供する子サンプル）のアレル頻度をもとにランダムに作成する（set 2）。シミュ

レーションエラー率、突然変異とタイピングエラーやヌルアレルによる LOD 値の誤計算

を加味したものを 0.01に設定した。そして、それぞれの子集団（set 1、set 2）と選定され

た親候補集団をもとに LOD 値を計算し、LOD値の頻度分布を作成する。二つの分布が交
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差する点の LOD 値をタイプ 1 エラーとタイプ 2エラーを最小にする閾値として採用する

（Gerber et al., 2000）。タイプ 1エラーとは set 1の真の親を選定された親候補集団以外の

個体と間違えて判定する割合（選定された親候補木が真の親であるにも関わらず、真の親

ではないと誤判定する割合）である。タイプ 2エラーとは set 2 の真の親を選定された親候

補集団と間違えて判定する割合（選定された親候補木以外の個体が真の親であるにも関わ

らず、真の親ではないと誤判定する割合）である。一般的にタイプ 2エラーが cryptic gene 

flow（識別が困難な遺伝子流動）とされる。 

 


